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VOORWODRD

Met volgende is een versiag van een norninaal driemaands-onder—

werp dat plaatsvond in de periode van september 1984 tot en met

niaart 1985.

Met vormt een studie over mycorrhiza's bij orchideen;er is ge—

probeerd om een accent te leggen op de oecologische gevolgen

van het bezit van een dergelijk type mycorrhiza.Vanwege dit laat-

ste feit spitst het zich toe op de in Nederland inheemse soor-

t1j,hoewe1 ook dnkbaar gebruik is gemaakt van. studies over

orchideen uit andere streken.

Met onderwerp als geheel werd begeleid door mw.dr.S.J. ter Borg.

Er zijn in deze studie twee delen,die duidel!jk te onderscheid.en

zijn.Het eerste deel bevat een literatuurstudie;dit gedeelte werd

bewerkt aan de Landbouwhogeschool te Wageningen.,vakgroep Vege-

tatiekunde,Plantenoecologie en Onkruidkunde; begeleidster van

dit deel was mw.dr. S.J. ter Borg.Het tweede deel (hoofdstuk 6)

is meer vegetatiekundig van aard;hieraan werd gewerkt aan de

Rijksl.miversiteit van Groningen,vakgroep plantenoecologie; dit

onder begeleiding van L.F.M.Fresco.

Ook de afronding van het onderwerp was tweevoudig: naast deze

scriptie vormde het ook de basis voor een colloquium aan de

Rjksuniversiteit van Cironingen.

De volgende mensen zou ik speciaal willen bedinken voor huip op

alle mogeljke terreinen,die het tot stand komen van deze scrip-

tie uiteindelijk mogelijk heeft gernaakt.Dat zjn achtereenvolens:

mw.dr. S.J. ter Borg,L.F.M.Presco,dr.Limonard (vakgr.fytopatho-

logie,L.H.ageningen),D.v.d.Laan sstt.(Biologisch Station dee—

versduin),dhr.F.Adema sstt (Rijksherbarium Leiden),ledBn'van de

vakgroep V.P.O. van de L.H.Wageningen en de vakgroep Plantenoe-

cologie van de R.LJ.Groningen;leden van de werkgroep Zaaien en

Meristernen van de Nederlandse Orchideen Vereniging,prof.dr.'

perdok(Gron1nger Uniirersiteitsthnds),B.v.d.Pqe1 (de. Poèl .& co,
reprografische industrie) en niet in de laatste plaats de be-

woners van Churchillweg 85 en Niemeyerstr.21 in Wageningen.
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1 — INLEIDEND

1.1 Orohideeen,. systematisch gezien

De orchideenfami1ie vormt één der grootste plantenfamilies ter

wereJd en 1ijkt in grootte alleen te worden versiagen door de

compositae.Vertegenwoordigers van deze immense familie zjn over

vrijwel de gehele aardbol verspreid; het zwaartepunt van de ver-

spreiding lijkt echter in de tropen te liggen.

In tegenstelling tot de situatie in de tropen,waar veel soorten

epifytisch leven, komen in de ematigde streken hoofdzakeLjk

terrestrische soorten voor.De in Europa voorkornende soorten

zijn zonder uitzondering terrestrisch.

De familie wordt over het algemeen in 5 onderfamilies verdeeld,

waarvan de Apostasioidae en de Vandoidae niet in onze streken

voorkornen.De Cypripedoidae (twee fertiele meeldraden i.p.v. de

gebrUikeliike één) worden in Europa alleen vertegenwoordigd door

het in Nederland niet inheemse geslacht Oypripedium.Deze oncler—

familie wordt vaak tot familie verheven,zie P.Vermeulen in

Land.Wehr (1978).

Met uitzondering van het geslacht Spiranthes worden alle in

Nederlafld inheemse soorten met een echte knolL ingedeeld bij de

Orchidoidae: deze onderfamilie bevat o.a. de geslachten Aceras,

mantoglossum,Ophrys,Orchis en Platanthera, terwiji de overige

geslachten (meestal met een rhizoom) by. Cephalanthera,Coral—

lorhiza,EpipaCtiS,GoodYera,HaarbYa,LiPari5,fistera,0tt

en ook Spiranthes worden ingedeeld bij de Epidendroidae (zie

ook voor overige informatie over de soorten bijiage 1).

Liparis en Haminarbya dragen, net als vele van hun tropische

verwanten, opgezwollen stengeldelen (pseudobulben).

1.2 Orchideeen, ecologisch ezien

Orchideeefl behoren — zeker in onze streken — niet tot de meest

algemefle plantensoorten.De meerderheid van de soorten is in ons

land zeldzaam te noemen.Sinds 1950 is een zestal soorten in

Neterlafld niet meer terugevonden,terwij1 de positie van een

zevende (Dactylorhiza traunsteineri) i.v.m. nomenclatorische

verwarring onzeker blijft (zie Mennema c.s.,1983;dit op een

totaal aantal van circa 39 (alL naar gelang het soortsbegrip).

Een groot aantal soorten gaat sterk achteruit in aantal uur—
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Pig 1 — e1dzaamheid vóór'en-na 1950der nederlandAe-orchidee—

•uBoorten;en hun resp. voor— of achteruitgang.

Geba8eerd op uurhokme1dinen voor de Boorten als ge—

geven in Mennema o.s. (1980 e.v.).X— en Y—as beide

logaritnilsch.

Vooruitgaande aoorten verachijnen linksboven de dia—

gonaal,achteruitgaande er reohtaonder.Op de X—a3 de

uitge8torven —,op de Y—aa de nieuw versohenen soorten.

Nummering corresponderend met die in bJ1age 1 en 2

in de laatste bJ1ae zjn de exactere opgaven van aan—

- tallen uurhokken te vinden.

De zeldzaamheid en snelle achteruitgang van vele soorten (by.

Spiranthes spiralis,Anacamptis pyramidalis en Orchis mono) valt

te begrjpen doordat ze gebonden lijken aan nauw-begrensde gra-

dient—situaties (zie by. Nesthoff c.s.,1970).Verder lijken veel

soorten geassocieerd met bepaalde halfnatuurlijke landschapsele-

menten als by. hooilanden en blauwgraslanden,die het gevoig Wa—

ren van een minder intensief landgebruik.Daarnaast moeten de

meeste soorten tot d.e freatofyten worden gerekend.Eén en ander

2

hokken en/of komt nog maar in weinig uurhokken voor (zie fig.1).

Tegerlover d.eze on-twikkeling staat de vestiging van een viertal

"nieuwe" soorten in een recent verled.en.
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heeft tot gevoig gehad, dat vooral ontwatering,de introduktie

van kunstmest gekombineerd met biotoopverlies,grote offers heb—

ben gevraagd binnen deze groep,a]. moet hierbj direkt vermeld

worden dat deze offers voor de ene soort aanmerkeLjk groter zijn

geweest dan voor de andere (zie fi.1).

Een verdere eigenaardigheid die niet onbesproken mag blijven is

de neiging tot sterke jaarlLijkse fluktuaties in aantallen inch—

viduen,die veel soorten tentoonspreiden.Voor een gedeelte zijn

dit fluktuaties in het aantal bloeiende planten,die uiteraard.

meer opvallen.Een dergelijk effekt is o.a. gekonstateerd voor

Limociorunl abortivuni (Landwehr, 1973) ,Orchis morio,0.ustulata en

Ophrys apif era (Sumrnerhayes,1951),Orchis mascula (Summerhayes,

1951,; Tamm,1972 ; Nillems,1973),Dactylorhiza incarna-ta en D.

gambucina (Tarnm,1972) en Anacamptis pyrarnidalis (3terk,1976).

Dergelijke fluktuaties zouden kunnen worden veroorzaakt door jaar—

lijkse klimatologische verschillen,die het wel of niet bloeien

van adulte planten kunnen veroorzaken.Minder doorzichtig zjn

deze invloeden op de ontwikkeling van zaad tot "kiemplant" tot

juveniele p].ant.3ezien de lange ontwikkelingstijd van vele soorten

(volgens Summerhayes minimaal 1 jaar voor Orchis mono tot maxi-

maal 10 15 jaar voor 0.ustulata,geldend voor de ontwikkeling

van zaad totaan de vorming van het eerste bvengrondse blad)

zal het enige jaren duren voordat wisselingen in klimatologische

omstand.igheden tot uitdrukking kornen in wisselingen in het aan-

tal bloeiende planten.

derkwaardiger is echter het geheel ondergronds doorgroeien van

sornmige planten gedurende 1 of meer jaren,gemeld. door meerdere

auteurs.Deze situatie bereikt zijn meest curieuze hoogtepunt blj

de mogelijkheid tot ondergrondse bloei van Neottia nidus—avis

(Landwehr,1978) en het tot tientallen jaren toe ondergronds b]nj—

yen van pipogium aphyllum (Landwehr,1978
; Summerhayes,1951).

De laatste heeft aan dit merkwaardige gedrag zljn Nedenlandse

naam "spookorchis" te danken.Daar dit ondergrondse bestaan veel

te maken heeft met de relatie met de schimmels,zal het daar ver—

der worden behandeld.

1.3 Levenscyclus

In de levenscyclus van alle orchideensoorten komt een opvallen—

de afwjking van het "normale" patroon voor,die belangrjk is voor

het verloop van de infektie door mycorrhiza—schi:nmels.

De zeer kleine zacen bestaan slechts uit een testa,waarin een
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Pig.2 — Leven3cyolue van do !flseakleurigs Orohia (Dactylorhiza
incarnata).A : zaad met •mbryo ; B s protocorin ; C

prot000rm met eerate blad (± 2 jaar)
; D : vorming

eerate knol (eind tweede jaar) ; : eerate knol met

apruit en vorming van eon nieuwe kno]. ; P eerate

b].oei (vi.rde a vijfde jaar) ; G t vruoht ; H : v.gsta—

tiove voortplanting i oud. knol vorint twos jonge.

weinig gedifferentieerd embryo aanwezig is.I-Iet zaad bevat maar

weinig reservestoffen en wel in de vorm van lipiden (Arditti,

1967).In aanwezigheid. van water zwelt het zaad en het embryo

barst uit de testa; dit stadium wordt over het algemeen als de

kieming gede±'inieerd.Het zo gevormde weefselklompje wordt vanaf

dit moment het protocorm genoemd.Het lipide verdwijnt en korrel—

tjes zetmeel wo'den zichtbaar (Hadley & Williamson,1971).Over

het algemeen bezitten de protocormen der europese soorten een

aantal epidermisharen (zie Stoutamire,1974).

Hoewel van vcle epifytische soorten maar ook van by. Spiranthes

cernua en S.sinensis de protocormen bladgroen bevatten (Stouta-

mire,1974) stopt over het algemeen op dit punt de groei als er

geen infektie vo1t met een geschikte schimnel; de funktie vai

de schimmel kan veelal worden vervangen door een uitwend.ie
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koolStOI'— en energiebron (zie Harley,1969).

De infektie van het protocorm vindt meestal plaats via de epi—

dermisharen; vandaaruit breidt de infektie zich verder uit.De

in±'ektie bljft echter beperkt tot één zjde van het protocorm,

waarbij de toekomstige veetatiepunt bljft gevrijwaard van infek—

tie -

Op dit moment treden er rote veranderingen op in het metabo-

lisine van het protocorm.Blakeman c.s.(1976) konstateerden voor

Dactylorhiza purpurella een verhoging van de respiratie en een

toenarne van polyfenoloxidase—,ascorbinezUuroxidase--,PerOxidaSe-,

en katalase—aktiviteit.DoOr toegenomen L)IJA—synt!iese (viI1iam—

son, 1970) blijkt het DNA—gehalte van geinfekteerde cellen veel
hoger te liggen dan dat van niet—geinfekteerde (ailliamson

Hadley,1969).Dit laatste staat in de oudere literatuu.r al be-

kend als de "hypertrofie' van 1e celkernen.Na de infektie wor—

den de zetmeelreserve's gedeeltelijk gehydrolyseerd,gevolgd door

een toename in grootte van het protocorrn (Hadley & Williamson,

1971).

Ged.urende enige tijd (minimaal 1 jaar) groeit het protocorm mono—

podiaal,d.w.z. steeds met dezelfde groeias.Na deze periode

ontwikkelt de groeipunt zich verder en vormt het eerste blaad-

je (fig.2c);ongeveer tegelijkertLjd worden op dezelfde groeipunt,

maar meer onderaan,de eerste echte worteltjes gevormd.Het is

al opgemerkt,dat de tijdsduur tot de vorming van het eerse blad

aanzienhijk kan varieren : tabel 1 geeft hiêrvan een overzicht

(gebaseerd op Fuchs & Ziegenspeck,1922,l924 ;
Ziegenspeck,1936

Summerhayes,195l ;
voor Orchis simia Willems,1932).

Tabel 1 — Ontwikkelingeduur (in jaren) tot bet eerate—blad-

gtadium (eerate kolom) en tot de eerste bloei (twee—

de kolom) van enkele orchideenaoorten

soort
l groene b].ad

1e bloei

AnacamPtis pyramldalis 5 7 a 8

Cephalanthera damaaoniun 8 10 a ii

CorallOrhiza trifida — 7

Cypripediuin celceo].us 2 a 3 16 of meer

DactylOrhila—soorteU 2 4 a 5

Listera ovata 4 13 a 15

Neottia nidus—avis — 9 a ii

Ophrys apifera 2 5 a 8

Orohis rnascula 4 6 a 8

Orohia militaria 4 6 a 9

Orohis siniia 4 7 a 10

Orchis ustulata 10 a 15 13 a 16

spiranthes apiralis 11 13 15
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Na deze periode schakelen v±ijwel alle Europese soorten over op

de synipodiale groeiwjze : elk jaar vindt de zichtbare groei

plaats aan een nieuw gevormde as,die zich naast die van een vo-

rig jaar bevindt.Hierbj zijn er twee mogelijkheden de meeste

Epidendroidae vormen een rhizoom,dat zich ondergronds bevindt

en vanwaaruit de groeistengels voor elk jaar zich aftakken (by.

Epipactis,Liparis,Jephalanthera maar ook Cypripedium); de Orchi-

oidae verjongen zich elk jaar door zijdelings steeds eon nieuvie

knol te vormen (zie fig.2E),waarna de oude knol,na eventuele

bloei,afsterft.In deze laatste groep bevinden zich o.a. Orchis,

Dactylorhiza,Herminium en verwante soorten.

De plant bevindt zich flu in een zich jaarLjks herhalend ritme,

wat onveranderd blijft tot de dood van het ind.ividu (zie fig.4).

Daar alle soorten meerjarig zijn,kan dat in gunstige ornstandig-

heden lang op zich laten wachten : Wells (1931) meldt 14 jaar

oude planten van Aceras anthropophorurn en Spiranthes spiralis,

terwijl de langstlevenden op grond van demogra±'ische berekening-

en zon 50 a 60 jaar oud zouden kunnen worden.Ter illustratie

z:jn hierna tekening3n opgenomen van de eerste groei van het pro-

tocorm van Dactylorhiza purpurella,de eerste twee jaren van de

ontwikkeling van Dactylorhiza praetermissa (resp. fig.3a: ei.3b)

en van het jaar1jkse ritme van Aceras anthropophorurn (fig.4).

fig.3a

fig.3a:Ontwikkeling van het jonge pro—

tocorm van Dactylorhiza purpurella

(uit Hadley & Williainson,1971);

fig.3b: groei tijdens de eerste twee

jaar van Dactylorhiza praetermissa

(uit Vernieulen, 1947).
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Fig.4 - JaarLjkse cyclus van Aceras anthropophorum (uit: Wells,

1981).

Voor ed.eai11eerdere informatie over d.e ontwikkelin der jonge

planten van verschillende soorten wordt verwezen naar Fuchs &

Ziegenspeck (1922,1924,1927),Curtis (1943) voor rhizoomvormende

soorten (Cypripedium-species) en Vermeulen (1947) voor knol—

vormende soorten.

Na de protocorm-fase begint niet alleen de groeivorm van cle

verschillende soorten uiteen te w1jken: ook het verloop van de

infekti3 begint r dit punt van soort tot soort grote verschil—

len te tonen (zie Harley,1969).De bladgroenloze soorten ( de

"saprofyten" of liever gezegd de volledige schimmelparasieten)

als Neottia,Corallorhiza etc. bujven hun hele leven zwar ge—

infekteerd met schimmelhyfen,die in kontakt staan met de omring—

ende bodem.Bi.j de overige soorten is de mate van infektie ver—

schillend: somrnige soorten blijven hun hele leven meer of minder

zwaar genfekteerd,bij andere verdwijnt de schimmel uit de wor-

tels na de vorming van het eerste blad.De bovengrondse delen

blljven b]j alle soorten schimmelvrij; Nj de in Europa inheemse

Orchioidae geldt dat ook voor de wortelknol.Bij de Epidendroidae

kunnen zowel wortels als rhizoom genfekteerd zjn.Bij Spiranthes

aestivalis en S.spiralis zjn ook de knollen bedekt met het

mycelium (zie Fuchs & Ziegenspeck,1925 ;
Burgeff,1936).



8

1.4 Ochideenmycorrhiza's in vergelijking met andere typen van

orrhiza' s

111y-corrhiza's worden vaak in vier hoofdgroepen ingedeeld: ecto—

mycorrhiza' s,vesikulair—arbusculaire mycorrhiza' s (VALI) ,mycor-
rhiza'S van d.e Ericales en het orchideen—type mycorrhiza.De

overeenkomsten en verschillen tussen deze typen zullen hier

slechts kort worden besproken; zie voor uitputtende overzicht—

en Harley (1969); Cooke (1977) en Harley & Smith (1983).Op

rond van deze literatuur is deze paragraaf ook tot stand ge-

kornen.

De eerste tweedeling die vaak wordt gemaakt is die tussen ecto—

en endomycorrhiza's.De indeling is echter gedeeltelijk kunstma—

tig (zie Harley & Smith, 1983) .Ectomycorrhiza's zijn het bekendst

van bomen (bv.Pinus).De schimmel vormt hier een mantel om de

wortel die via een netvormige konstruktie (het Hartig-net) in

kontakt staat met de wortelkortex.De sehimmelhyfen bljven al—

tijd buiten de eellen,maar zijn wel in de intercellulairen te yin-

den.B.j de andere mycorrhiza's worden ook binnen de cellen schim-

meihyfen gevonden; om deze reden worden ze samen endomycorrhiza's

genoernd.

VA—mycorrhiza's zijn morfologisch duidelijk te onderscheiden door

het voorkomen van bolvormige en bezem— of boomvormige struktu-

ren,die door d.e schimmel worden gevormd binnen de cellen van d.e

wortels van de waardplant.Deze strukturen worden resp. vesikels

en arbuscules genoemd.VA—mycorrhiza's zijn aanwezig in de meer-

derheid der landplanten.Ook bij adulte orchideen zijn als uit-

zondering wel eens VAM—schimmels in de wortels waargenomen

(mondelinge mededeling dr.Limonard, 1985).

Bij de Ericales zijn meerdere typen mycorrhiza te onderscheiden.

* Somjnige typen vertonen morfologische en/of funktionele over—

eenkomsten met het orchideen—type mycorrhiza.

B:ij orchideen.mycorrhiza's lopen schimineihyfen van eel tot cel

in de wortelcortex zonder daarin vesikels te vormen.Wel vallen

in de wortel vaak cellen op die bolvormig opeengepakte kiompen

schimmelhyfen bevatten (de zgn. pelotons of "hyphal coils").

Dit stadium gaat vooraf aan een gehele desintegratie van de hy-

fen in die cel,wat als vertering ("digestion","Pilzverdauung")

bekend staat.Al sinds jaar en dag is er een diskussie gaande,

of dit fenomeen dient ter "voeding" van de orchidee of moet

worden gezien als een afweerreaktie van de plant.Harvais & Had-

ley (1967b) en Hadley & 'Villiamson (1971) vonden al een groei—
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stimuJafls bij protocormen van Dactylorhiza purpurella,als deze

wel genfekteerd waren,maar er nog gén pelotons gevormd. waren.

Daarefltegefl vond Hadley (1984) meer recent bj genfekteerde pro—

toe ormen van Dactylorhiza purpurella en Good.yera repens een

14C—label uit glucose v66r deze vertering alleen terug als ge—

labelled trehalose,een typische 'schirnrnelsuiker" die in hogere

plarutenniet wordt gevonden (Purves & Hadley,1975,1976; Smith,

1967).Dit suggereert,dat de omzetting naar de typische "hogere—

plarit-suikers" pas na de vertering zou optreclen.Daarmee is de

di1cussie weer opnieuw apngewakkerd.

pjjiictioneel onderscheiden orchideenmycorrhiza's zich duideljk

van vrjwel alle andere typen mycorrhiza,wat het onderstaande

tabelletie uit Ivlosse (1978) duidelijk moge maken (deze tabel is

voor orohideenmycorrhiza irimiddels al gedeeltelijk achterhaald;

aanvu]lingen volgen in de loop van deze scriptie).

Tabel 2 - Punktionele verschillen tussen de vier hoofdgroepen

mycorrhiza' s.

belangrjkste ge—

rnycorrhiza-type ffekt..opgroei leverde stof±'en

ectornycorrhiza verbeterde nutri—

ent opnarne

P,K

VA—inycorrhiza

mycorrhiza van de

" " P,Zn,Sr,S,K

" " organische II,P

Ericales

orchidaCeeefl—tyPe verbeterde kieming, sucrose,andere

- bjreiindulctie bij som- koolbydraten

mige saprofyten

Hiermee tekent het grote verschil zich af: terwiijl btj andere
typen mycorrhiza de waardplant suLkers "ruilt" voor een verbe-

terde nutrintopname,betrekt het protocorm van orchideen zowel

suikers als nutrinten (hoewel die niet in dit schema staan

vermeld) van de schimmel.De suikerstroom is in het geval van

orchideeeflnitcorrhiza'S omgekeerd gericht.Terwjl er b]j de andere

typen sprake is van een mutualistische symbiose,is een orchi—

dee gedurende kortere of langere tijd te beschouwen als een

schirnfllelParasiet.Ifl volwassen staat zijn vele orchideen half-

parasieten op schimmels,vergelijkbaar met meerdere Scrophularia-
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ceeen die halfparasiet zijn op grass en.

Hoewel de versehillen tussen orchideeen— en andere mycorrhiza's

in schema nogal absoluut Ujken,komen er in feite overgangen

voor.Uycorrhiza'S van by. Pyrola en Gentianella en van vele

blacigroenloZe soorten als by. Monotropa vertonen funktione,l

overeenkomsten met de mycorrhiza's van orchideeen.

Voor de niet—mutualistische verhouding tussen orchidee en my—

corrhiza—schimniel zal in het volgende de term "symbiose't wor—

den gebruikt,hoeWel deze in het algemeen wordt geassocierd.

met mutualisiiu.

1.5 Vraastelling van het ond.erzoek

Ret bovenstaande mag het belang van mycorrhiza's voor orchidee—

en onderstrepen.

De aanleiding voor deze studie was het feit,dat zich onder de

in Nederland algemenere soorten relatief veel soorten bevin—

den die in volwassen staat niet of nauweUjks zijn genfekteerd.

Gezien het belang van de symbiose bij deze groep werd. een ver-

band. vermoed.

Dit gaf aanleiding tot de volgend.e theorie: soorten die ook in

voiwassen staat geheel afhankelijk blijven.van hun schirninelsyrn-

biont (de sterk mycotrofe soorten) hebben een kleinere habi—

tatbreedte dan soorten die in de volwassen fase helemaal auto—

troof zjn.Dit zou worden veroorzaakt doordat de amplitude van

sterk afhankeliike soorten de resultante is van de amplitude van

zowel schimniel als hogere plant.Als er zich na vestiging van

de symbiontische eenheid bepaalde veranderingen zouden voor—

doen,die nog wel binnen de habitatbreedte van de hogere plmt,

maar niet binn.en de amplitude van de schimmel zou vallen,zou

een sterk mycotrofe soort gedoemd zjn te verdwiijnen,voorafgegaan

door de schinrnel.Een onafhankelijke soort zou zich in deze orn—

standigheden kunnen handhaven,zij het dat de vestiging van jon—

ge individuen dan onmogeljk is geworden.Deze kleinere habitat—

breedte maakt sterk afhankeljke soorten zeldzamer en meer kwets—

baar voor veranderingen dan onafhankellike soorten;door dat

laatste zouden ze in Nederland sterker achteruit kunnen gaan

dan hun meer zelfstandige verwanten.

De uitgangsstelling wordt daarmee: sterk afhankeljke sooren

zijn zeld.zamer omdat de verspreiding van de schimmelsymbiont
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ook de verspreiding van de adulte plant plant bepaalt.Sterk

afhankeliike soorten gaan sneller in aantal achteruit door het

wegvallen van de schirnmel in veranderende milieuomstandighe—

den.

Ter verificatie van deze stelling werd geprobeerd een overzicht

te krijgen over de volgende gebieden:

1) welke schimmels zijn betrokken bj orchideenniycOrrhiZa'S?
2) hoe groot is de habitatbreedte van deze schirnrnels?

j) in welke rnte ju dt veschil1ende orchidcccnooorten afhan—

ke1k van deze schimmels?

4) waaruit bestaat deze afhankeljkheid .fysiologisch?

5) hoe groot is de habitatbreedte van de verschillende orchi—

deensoorten?

6) ljkt er een korrelatie te zijn tussen d mate van a±'haniceUjk—

held van de mycorrhiza-schimmels en habitat(breedte) van de

verschillende soorten?

De vijfde vraag werd gedeeltelii1c beantwoord door een vegetatie—

kundige bewerking van opname's waarin orchideen aanwezig Wa—

ren,terwjl op de andere vragen een antwoord werd gezocht via

literatuurstUdie.De gestelde vragen zullen alle,zij het in een

andere volgorde,de revue passeren.
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2 — BE SCHILtIELS

2.1 Classificatie van de mycorrhiza—vorrnende schimmels

De classificatie van de schimmels die in staat zjn tot effek—

tieve mycorrhiza—vorming bj orchideen wordt in ernstige mate

bemoeiliijkt door de omstandigheid dat van vele betrokken soor-

ten alleen d.e imperfekte (ongeslachtelijke) stadia bekend zsjn.

Langzamerhand worden echter van steeds meer soorten ook de

perfekte stadia bekend (zie Warcup,meerdere titels),waardoor

de indeling minder onnatuurlijk kon worden gemaakt.

Be schimmels ljken alle tot de Basidiomyceten te behoren; mel—

dingen van Ascomyceten als mycorrhiza—vormers moeten onbetrouw—

baar worden geacht (Varcup,1975).

Traditioneel worden twee hoofdgroepen onderscheiden (en een

restkategorie): een groep met de karakteristieke gespen—myce—

ha (in de engelstalige literatuur het "clamp—bearing"—type

genoenid; zie v.d..Hoek,1977) en schirnmels met een zgn. Rhizoc—

t onia—stadium.

Basidiomyceten met gespenmycelia komen ahleen voor bj blad—

groenloze soorten orchideen.Hoewel de meeste orchideen uit

deze kategorie ook andersom een dergehijk type synbiont hebben

(Burgeff,1932) zijn er op deze vuistregel uitzonderingen (Har-

ley & Smith, 1983).Burgeff meidde zelf al een Rhizoctonia—schim—

mel als endofyt van Neottia nidus—avis.

Van de schimmels die een effektieve symbiose o.Tbouwen met in

voiwassen staat bladgroen bezittende orchideen waren tot zeer

recent louter de imperfekte stadia bekend.Deze werden op grond

van morfologische overeenkomsten bijeengebracht in het vorm-

genus Rhizoctonia.In dit genus bevinden zich enkele duideljke

plantepathogenen,bv. Rhizoctonia solani.Dit is een ernstig

pathogeen op oa. aardappel,tomaat,rijst en katoen.Bj orchideen

kan de schimmel voet— en zwartrot veroorzaken.

De eveneens tot de Basidiomyceten behorende Rhizoctonia's wor—

den op grond van hun recent beschreven perfekte stadia inge—

deeld bj de families Tullasnehlaceae (Tulasnella),Ceratobasi—

diaceae (Ceratobasidithm,Thanatephorus) en Tremallaceae (Seba—

cina); ook het geslacht Ypsilonidium bl:ijkt effektieve mycor-

rhiza—vormers te bevatten (Warcup,1975; \Varcup & Talbot,1967,

1971, 1980).De meest bekende imperfekte mycorrhiza—schirnmels

Rhizootonia solani,R.repens en R.goodyerae-repentis hebben ais
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per±'ekte stadia resp. Thanatephorus cucumeris,Tulasnella Ca—

lospora en Ceratobasid.ium cornigerum.

Sornmige orchideen blijken echter ook in hun kieming te worden

gestiiru]eerd door schirnmels die geen Rhizoctonia-stadiuni ken-

nerl (Warcup & Nylund,geciteerd in Harley & Smith, 1983).

2.2 pecificiteit van de symbiose

In de oudere literatuur wordt vaak de sugeestie gewekt als

ZOU elke soort orchidee zijn eigen,specifieke wortelschimmel

hebben.In sornmige kringen is deze visie tot op heden flog po—

pulair.Waarschijnhijk vindt dit gedeelteljke misverstand zjn

oorsprong in het feit dat de schimmels vroeger werden aange—

duid als by. LIycelium Radicis (LI.R.) goodyerae—repentis.Dit

betekent gewoon,dat het hier om een niet nader gedetermineerd

wortelisolaat van Goodyera repens gaat.Deze benoeming wekt

echter wel de schjn dat het hier orn meerdere schimmels zou

gaan,elk behorend bj één bepaalde soort orchidee.

In het algemeen kan de relatie tussen hogere plant en schim-

mel niet of nauweljks specifiek worden genoemd.

Ofschoon Burgeff (1932) nog uit leek te gaan van een speci—

fieke relatie tussen schimmel en plant,gaf hij zlf de eerste

tekenen van de onwarrschijnlijkheid daarvan aan.Hij nam waar,dat
er in tropische importen vaak dezelfde schimmel voorkwarn als

in Europese orchideen; hj weet dit echter aan herinfektie

met Europese schirnmelsoorten na het verlies van d.e ori.ginele
endofyt.Bovendien meldde hij al,dat zaden van de Zuid-Amerikaan-

se Cattleya's kierning vertoonden na infektie mat de schimmel

van de mediterrane soort Serapias lingua.

Downie (1959a) demonstreerde dat Thanatephorus cucumeris (Rhi-

zo6tonia solani),gesoleerd van Dactylorhiza purpurella en

als pathogeen van andere planten,in staat was de groei van

protocormen van verschillende Europese soorten te stimuleren.

Andersom bleek D.purpurella zowel Thanatephorus cucumeris,

Tulasnella calospora (Rhizoctonia repens) als een onbekende

Rhizoctonia in zijn wortels te kunnen herbergen (Downie,1959b).

Harvais & Had.ley (1967a) isoleerden zowel Tulasnella calospo-

ra als drie stammen van Thanatephorus cucumeris aismede drie

onbekende Rhizoctonia—soorten van meerdere soorten Europese

orchideen;dit bj een onderzoek van acht soorten planten.Bij

terugoculatie van deze isolaten op protocormen van verschil—
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lende Europese soorten bleek,dat endofyten van D.putpurella

niet alti.jd een stimulering van de groei van protocormen van

dezelId.e soort bewerkstelligden.Iets dergelijks trad op bj Pla—

tanthera bifolia.Isolaten van Coeloglossurn viride bleken kie—

ming en groei van Dactylorhiza purpurella—protocormen te bevor-

deren,terwijl de endofyt van Platanthera chiorantha een grotere

stimalerende invloed had op D.purpurella—protocOrmen dan op

protocormen van de nauwere verwant P.bifolia.

Tulasnella calospora bUjkt een symbiose aan te gaan met zowel

uactylorhiza purpurella en Coeloluwii vu-ide als met enkele

tropisehe epifytische soorten,een kunstmatige tropische hybride

en een tropisehe terrestrische soort (Hadley,1970); alleen

Goodyera repens werd niet door T.calospora op zo'n wjze gein—

fekteerd dat er een goede symbiose ontstond.

Hadley & Williamson isoleerden T.calospora ook van de tropische

terrestrische soort Spathoglottis plicata; deze schimmel bleek

de protocormen van drie epifyten,waaronder een kunstmatige

Vanda-hybride,te stimuleren (Hadley & Williamson, 1972).

Aan d.e andere kant ljkt Goodyera repens in natuurlijke omstan—

digheden altijd te zijn geassocieerd met Ceratobasidium corni—

gerum (Rhizoctonia goodyerae—repentis),er lijkt hier dus sprake

te zijn van een vrij specifieke relatie (Downie,1959;Hadley,1970,

1984 ;Purves & Hadley, 1976;Alexahder & Hadley, 1984) .Daartegen

pleit echter weer dat Ceratobasidium cornigerum symbiotisch

kan zijn met meer soorten orchideen (Williamson & Hadley,1970)

en tevens geisoleerd is uit de tropische epifyt Thrixspermum

amplexecaule (Hadley & Williamson, 1972).

Voor Australische terrestrische soorten meldt Warcup (1971,

1981) een zekere mate van specificiteit van de symbiose.Cala—

denia—,Glossodia— en Elythranthera-soorten bleken hoofdzakelijk

te zijn genfekteerd met Sebacina vermifera,terwjl Diurus—soorten

louter Tulasnella calospora herbergden.Echter,daar Tulasnella

al van veel meer soorten orchideeri is gesoleerd,is er noch

in dit geval,noch in dat van Goodyera repens sprake van een

echte één op één—relatie; de meerderheid der orchideen kan

meer dan één symbiont benutten.

Voor een beknopt overzicht over deze materie wordt verwezen

naar tabel 3 (stimulering van de groei van enige orchideeen-

protocormen door drie Rhioctonia—soorten) en tabel 4 (Rhizoc—

tonia—isolaten van enkele Europese soorten) op pag.15.
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2.3 Eo1ogie en habitatbreedte van de schimmels

Voor zover bekend z.jn alle schirnmels die effektieve mycorrhi—

za's krnnen vormen met orchideen in staat tot een saprofy—

tische levenswijze,terwiil Thanatephorus cucumeris zich als

fytopathogeen kan gedragen.Ceratobasidium cornigerum,Tulas-

nella calospora en een onbekende Rhizoctonia bleken alle in

staat om cellulose af te breken en daarmee in hun C—behoefte

te voorzien (Smith,1966;Harley,1969).Hetzelfde geldt ook voor

T1riatephorus cucumeris (Ca.rrctt,1962;Smith,1966).Verder blij—

ken zowel Ceratobasidium cornigerum,Thanatephorus cucumeris

als Tulasnella calospora een aantal pectine—afbrekende enzymen

aan te maken (iadley & PerDmbelon,1963).Hoewel deze soorten

dus volledig zelfstand.ig door het leven kunnen gaan,vond Ver-

meulen (1947) een isolaat van Tulasnella calospora dat hetero—

troof was voor thiamine (=aneurine,vitamine B1)en biotine

(vitamine H).Een niet gedetermineerd Rhizoctonia—isolaat van

Cy-mbidium bleek op dezelfde wijze heterotroof voor PABA (para—

amino benzoylzuur;Hijner & Arditti,1973).PABA is een bestand-

deel van folinezuur,een vitamine uit het B2—komplex (Karlson,

1930).Rhizoctonia repens—isolaten bleken heterotroof te kunnen

zijn voor zowel PABA als thiamine (Hadley & Ong,197B).

Ofschoon een aantal Rhizoctonia's zekere beperkingen aan hun

habitat stelt,heeft in ieder geval een aantal anderen een ha-

bitatbreedte die die van de afzonderUjke orchideen ruimschoots

overtreft.Downie (1943,1959a) vond Ceratobasidium cornigerum

op plaatsen waar de "bijbehorende" Goodyera repens niet rneer

voorkwam.Thanatephorus cucumeris vertoont een enorme versprei-

ding over vele habitats als bodemsaprofyt en plantenpathogeen

(Downie,1959a;carrett,1962;zie ook Harley, 1969).Hoewel de laat—

ste een enorme tolerantie aan de dag legt voor vochtigheids—

graad en temperatuur in gesteriliseerde grond,ljkt deze schim-

mel in al te vochtige bodems te worden weggekonkurreerd door

andere bodemorganismen (Harvais & Hadley, 1967) .Harvais & Rait-

sakas (1975) bevestigden experimenteel een lagere opbrengst

van T.cucumeris bij beperkte aratie.Tulasnella calospora is

uit een groot aantal orchideen uit zeer verschillende habitats

gesoleerd,wat een grote tolerantie voor de verschillende bo—

demtypen suggereert (zie tabel 4); behalve van Europese soorten

is de schimmel by. ook van tropische en Australische terres—

trieche orchideen, en van tropische epifyten verzameld (zie
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bv.Hadley & williamson,1972;Warcup, 1971).Behalve voor T.calo—

sporameldt Harley (1969) eveneens een grote tolerantie van

RhizOetOnia lanuginosa en R.mucoroides.RhiZOCtOflia sclerotica

en R.stahJii zouden meer beperkt zijn tot vochtige,basische en

open situaties terwjl R.borealis voorkwam in zuurdere milieu-

typen als dennebossen (op grond van citaten van Curtis en Dow-

nie).
In hoeverre deze grote habitatbreedte wordt veroorzaakt door

het bestaan van meerdere edai'ische rassen binnen een sohimmel-

sourL i niet duideUjk.

2.4 Samenvatting hoofdstuk 2

Een aantal typische orchideeenefldOfyten heeft een habitatbreed—

-te die vele malen groter is dan de tolerantie van de verschil-

lende soorten orchideen,WaarTflee ze kunnen zijn geassocierd.

Hoewel een aantal schimmels aanmerkeLjk minder tolerant is

m.b.t. de verkozen rnllieuomstandigheden en er wellicht geen

sprake is van een tolerante soort,rnaar van een aantal minder

tolerante stammen binnen een soort,is het voor een bepaalde

plant,die in symbiose leeft met zo'n minder tolerante schimmel,

altijd mogelijk om over te stappen op een andere,wellicht mm-

der kieskeurige symbiont.Dit laatste omdat de gevonden rela—

ties tussen hogere plant en schimmel nauwelijks enige speci—

ficiteit vertonen.

In feite is de uitgangsstelling hiermee al gefalsifieerd: het

moet uiterst onwaarschiinJ-iik worden geacht dat het wel of niet

voorkornen van een bepaalde schimmelsoort een beperkende fak-

tor kan zijn voor het voorkomen van een bepaalde soort orchi—

dee.

Fig.5 — Rhizoctonia mucoroides (links) en Rhizoctonia repens

(rechtà);x 160. Uit: Had.ley (1933)
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.3
— WSIOLOGISCHE ASPEKTEN VAN DE SYIrnIOSE

.1 Aanwjzingefl voor transport via uitzaaiexperimenten

Zoals al werd vermeld groeien protocormen in afwezigheid van

een geschikte mycorrhiza—schimmel nauwelijks voorbij het sta-

diu.m van d.e kieming als er geen externe koolstof— en enerie-

broIl voorhanden is.De enige twee uitzonderingen hierop die

tot nu toe zijn waargenomen vormen Sobralia macrantha en BILe-

tilla hyacintha,twee tropische soorten met groene protocormen;

deze bezitten blijkbaar genoeg ±'otosynthetiserend weefsel orn

enige groei mogelijk te maken zonder externe koolstofbron.

Ook in d.eze twee gevallen is de groei met de schimmel vele

malen beter (zie Harley,1969).

De groeistop die protocormen van veel soorten vertonen kan in

vele gevallen worden opgeheven door uitzaai op een medium dat

naast suikers de be1angrijkste macro- en micronutrinten bevat.

Hoewel in de vrije natuur het protocorm wellicht zeif een aan-

tal van deze nutrinten zou kunnen opnemen via het bodemvocht

(dit niet uitzondering van het moei1jk beschikbare fosfaat),

moet het uitgesloten worden geacht dat het ook de suikers di—

rekt zou kunnen opnemen; dit in verband met de hevige kompe-

titie met micro—organismen.VaarschiflJik betrekt het protocorrn

dus zijn suikers van zijn endofyt.

Bij toediening van een dergelijk medium blijkt een groot aantal

orchid.eeen nog steeds een zeer gebrekkige groei te vertonen;

onder deze is het merendeel van de Europese soorten.Door ver-

dere toevoegingen van verschillende aard is het moge1jk de

groei weer te laten doorzetten (voor een overzicht hierover

zie Arditti,1967,1983 in het volgende zullen slechts enkele

voorbeelden worden aangehaald).

Chemisch slecht gedefinieerd.e substanties aILs by. extracten

van allerlei planten,pepton en casenehydro1ysaat (mengsels

van allerlei aminozuren) en gistextract (met vele vitamine's)

geven vaak een opmerkeljke stimulatie van de groei (zie

Past,1978).Ofschoon op derge1jke wijze voor de uitzaai van

de soorten zeer bevredigende resultaten zijn te verkrjgen,is

het wetenschappelijk interessanter om na te ,aan,wat de werk-

zame komponenten in deze mengsels zjn.

Toevoeging van casenehydro1ysaat b1jkt stimulerend voor de
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groei van Dactylorhiza purpurella.Dit kan worden vervangen

door hetzij glutaminezuur,dan wel arginine of ornithine CHar—

vais &Raitsakas,1975).ZOdOeflde moet D.purpurella wel hetero—

troof zijn voor deze drie stoffen,die hij blijkbaar inelkaar kan

omzetten.GlutamiflezUUr blijkt in ruime m-tte voorhanden in het

geteste RS—1O-isolaat van Thanatephorus cucumeris.

Andere groeistimulerende dan wel noodzakeljke toevoegingen

zijri enkele vitamine's.Nicotinezuur (vitamine B2—komplex) en

een gedeelte van thiamine (vitamine Bi) kunnen door Rhizocto—

ja'S worden afgesohcidcn (Hjncr & Arditti,1973) terwij1 een

isolaat van Thanatephorus cucumeris zowel nicotinezuur als thi-

amine bleek aan te maken (Harvais & Pekkala,1975).

Ook groeistoffen kunnen soms essenti1e toevoegingen vormen

aan het medium.Opvallend zijn de verschillen in reaktie daarop

tussen de verschillende orchideen: kinetine en kinetineribo—

side bUjken de vorming van goed gevormde scheuten aan D.pur—

purella—protocormen te stimuleren (Harvais,1971) maar deze

stoffen ]ijken de protocormen van Cypripedium reginae geen goed

te doen (Harvais,1973).Ook het ontwikkelingsstadiuni van het

protocorm b1jkt bepalend voor een al dan niet gu.nstige invloed

van een bepaalde groeistof (Nakamura,1982).

Hoewel door deze toevoegingen een ree1 betere groei kan wor—

den verkregen is de ontwikkeling van de protocormen vaak nog

inferieur aan die bij symbiotische uitzaai; behalve het waar—
sch-ljnhijke transport van essenti1e aminozuren,vitarnine's en

wellicht groeistoffen zal de lijst waarschijnlijk dan ook nog

wel worden uitgebreid (Hadley Harvais,1968).

Enkele voorbeelden van essenti1e of groeibevorderende toe—

voegingen voor de ontwikkeling van enkele soorten staan opge—

sornd in onderstaande tabel 5.

Tabel 5 — Enige essentiele of groeibevorderende toevoegingen

voor de ontwikkeling van enkele orchideenproto—

cormen.

Cypripedium reginae thiamine (vit.B1)

(Harvais, 1973) panthotheenzuur (vit .B2—kompl.)

pyridoxine

Dactylorhiza purpurella

(Harvais & Raitsakas,1975)

glutaminezuur

arginine

orni t hine
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(tabel 5,vervolg)

Dactylorhiza purpurella kinetine
(Harvais, 1971) kinetineriboside

nicotinezuur (vit .32—kompi.)

idem indolzaijnzuur (LAA)

(Hadley & Harvais,1968) kinetine

Galeola septentrionalis organische stikstof

(Nakamura, 1982) auxine

cyt okinine

Ophrys sphegodes thiamine

(dead & Bulard,1975) nicotinezuur

pyridoxine

biotine (vit.H)

gl utamine

Orchis laxiflora

(Mead & Bulard,1975,1979)

als onder Ophrys sphegodes

riboflavine

Paphiopedilurn spp. nicotinezuu.r

(Pierik c.s.,1983) pyridoxine

biotine

3.2 Experimenteel getoetst transport van schirnrnel naar protocorm

Direkt bewijs voor transport van schimmel naar orchideenpro-

tocormen werd voor het eeist geleverd in enkele fraai uitge-

voerde proeven door Smith (1966).

Zaden van Dactylorhiza purpurella,symbiotisch met Tulasnella

calospora,werden op een plaat gebracht waarin in het midden

een diffusiebarrire was uitgespaard.Op het moment dat de

schimmel over deze barrière was heengegroeid,werd deze op die

kant gevoed met resp. en 32P; deze stoffen waren dus voor

de protocormen niet direkt bereikbaar.Beide labels bleken na

verloop van enkele dagen in D.purpurella terug te vinden.Op

dezelfde manier werden protocormen van D.praetermissa en D.

purpurella symbiotisch gent op een plaat met diffusiebarri'ere,

waarvan de ene heift geen C—bron bevatte.Nadat Tulasnella de

barrire had overgroeid en de beschikking kreeg over cellulose

als C—bron,nam de groei van de twee Dactylorhiza's enorm toe

t.o.v. de niet gente kontrle's.

In een vervolgexperiment (Smith,1967) werd aan Rhizoctonia

spec. 14C—gelabelled glucose aangeboden.Terwjl in de eerste
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fig 6 (1) •n 7 (r) transport van van sohiniinel naar orchidee.

fig 6 (naar 3mlth,1967): procentsgewijze verschjning van het

label in verechillende suikers bj D.purpurella—protocorrnen
na toediening van het label als 14C—glucoae aan Thanatepho-

rus cucumeris s=aucrose (saccharoae),een in dit systeem ty—

perende suiker voor D.purpurella; t=trehalose en m=mannitol,

typerend voor T.cucuzneris; g=glucose en ffruktose. - -

fig 7 (Purves & Hedley,1975): versohjnen van radioaktiviteit in

Goodyera repens na toediening van 140—glucose aan de syrobiont

Ceratobasidium cornigerum.

Overgenomen uit : Purves & Hadley,1975; nadere uitleg: zie tekat.

dagen het label hoofdzakeliik in trehalose (een typerende sui-

ker voor fungi,die in hogere planten niet voorkomt) verscheen,

werd het daarna in toenemende mate teruggevonden in sucrose,

een disaccharide die door schirnmels niet wordt gesynthetiseerd

(zie fig.6).

Protocormen van D.purpurella en Bletilla hyacintha bleken

voorts goed. te groeien op de suikers glucose,sucrose en tre—

halose (Smith, 1973),máar'sleC1t op mannitol.B.hyacintha bleek

zowel glucose en trehalose als marmitol,toeged.iend aan stukjes

blad,goed op te nemen; echter alleen glucose en trehalose wer—

den omgezet naar sucrose (Smith & Smith, 1973).Uit deze proeven

kan worden gekonkludeerd,dat in ieder geval D.purpurella 140

en ontvangt van zijn symbiont; de suikers worden grotendeels

overgedragen als trehalose en worden vervolgens door de orchi-

dee omgezet tot sucrose.

Op vergelijkbare wijze dienden Purves & Hadley (1975) 140—ge—

labelled glucose toe aan Ceratobasidium cornigerum; het label

was al na jén dag terug te vinden in Goodyera repens als een

verhoging in radioaktiviteit (zie fig.7).

Hadley (1964) diende 14C—gelabelled glucose toe aan wel — en

niet genfekteerde protocormen van D.purpurella en G.repens.

Symbiotisch groeiende protocormen bleken aanmerke]Jik meer van

het label op te nemen dan asymbiotisch groeiencle.Ook hier was

het label gedurende de eerste tijd. hoofd.zakelijk terug te yin—

v.d. totale aktiviteit
oplosbare fraktie

60

21

40

dprn.par in
versewioht

1600

1200

800

40020

4 5 6 ' 0 1

dagen
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den. als 40—trehalose; dit was zo vó6rdat de eerste vertering

van hyfen—pelotons was opgetreden.

Met deze serie gegevens mag de overdracht van suikers en fog—

for van schimniel: naar protocorm bewezen worden geacht; Had-

ley's waarnemiflgefl in relatie tot de peloton—vertering is

tevens van belang voor de discussie over de funktie hiervan.

Had].ey& Purves (1974) dienden 14002 toe aan Goodyera repens-

plarxtjes; ze vonden geen aanwijzingen dat er transport van
14Q van orchidee naar schimmel plaatsvond,bv. in de vorna van

suikers.Wel bleek de schimmel in staat 140 over te nemen van

dode protocormen.Dit bevestigt het parasitaire karakter van de

sym.biose,gezien vanuit de hogere plant.Hierbij dient aangetekend

dat het transport van vitamine Bi-precursors tussen de twee

komponenten van de syrnbiose niet kan worden uitgesloten (Hij—

ner & Arditti,1973).

3.3 Transport van de schirnmel naar de adulte plant

Hoewel er relatief veel studie is gemaakt van het belang van

mycorrhiza's voor orchideeen in de protocorm—fase,is de rol

van de synthiose voor voiwassen planten lange tijd een*ttte

viek gweest in dit onderzoek; deze is pas zeer recent gedeel—

te1jk opgevuld. door studies van C.E.Alexander c.s.

Zij toonde aan voor Goodyera repens,geassocieerd met Cerato-

basidium cornigerum,dat symbiotisch opgroeiende planten een

aanmerkeUjk hogere groeisnelheid,en een hoger N— en P—gehalte

hadden dan asymbiotisch groeiende.Dit suggereert huip van de

schimrnelsymbiont bij de opname van deze nutrinten,temeer daar

de behandeling van genfekteerde planten met fungicide (waar-

na het externe mycelium geheel te. gronde ging)een daling van

zowel groeisnelheid als van N— en P—gehalte bewerkstelligde

(Alexander & Hadley, 1984).

In een vervo1studie bleek dat de opname van P bij geinfek—
teerde Goodyera's zo'n lOOx groter was dan die van planten

zonder mycorrhiza.Toedienen van fungicide liet de P-opname

dalen.De groeisnelheid. van symbiotische planten was beduidend

hoger als er weinig fosfaat in het medium beschikbaar was; bj

een hogere beschikbaarheid was de opname niet significane lager.

Tevens Meek de schiramel fosfaat over afstanden tot zo'n 9 cm

te transporteren (Alexander,Alexander & Hadley, 1984).

Voor Goodyera lijkt dus het belang van de infektie ook voor

:.
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adulte planten aanzienJ.ijk.Dat lijkt niet te gelden voor by.

Dactylorhiza purpurella en Spathoglottis plicata: 1-ladley &

williamson (1972) melden dat het wel of niet genfekteerd zjn

voor deze soorten geen invloed lijkt te hebben op de groei.

G-ezien het feit,dat deze soorten in voiwassen staat altijd. veel

rainder sterk zijn genfekteerd dan Goodyera,lijkt het voor d.e

hand liggend om te veronderstellen dat het belang van de in-

fektie voor voiwassen orchideen van soort tot soort verschilt.
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4 — DE BALANS TUSSEN DE SYI\mIONTEN

In de uitgangsstelling werd een cruciale rol toebedeeld aan

het wel of niet voorkomen van een geschikte symbiont voor

het aanwezig zjn van volwassen individuen van ook in deze fase

sterk afhamkeUjke orchideesoorten.Deze stelling moest al

vrij spoedig worden verlaten.In plaats hiervan lijkt de stel-

ling waarschijnUjker,dat d.e balans tussen de twee synibionten

een beslissende rol speelt.Deze balans lijkt direkt onder in—

vioed te staan van de voedingstoestan.d vii de urngevln.g weriri

de symbiotische eenheid zich bevindt.

Al in Vermeulen (1947) en Burgeff (1959) is de visie terug

te vind.en,dat de verhouding tussen de twee symbionten afhangt

van een vrj labiel evenwicht.In het volgende zal gepoogd wor—

den om de feiten die hiermee in overeensternming zijn,op een rj

te zetten.

Orchideeen hebben twee manieren om de vespreiding van de schim—

mels binnen hun weefsels te beperken.Enerzijds bestaat die be-

perking uit het optreden van de al genoernde vertering van hyf en—

pelotons,anderziids uit de vorming van antistoff en als orchinol,

hircinol en loroglossol.De vorming van deze stoffen wordt ge—

induceerd door infektie met bakterin of schimmels.ltNormale
bodernschimmels blijken deze afweer niet efficint op gang te
brengen,maar mycorrhiza-schirirnels wel (Withner, 1974; Harley &
Smith,1983).Genoemde afweerstoffen zijn polyfenolen,en worden

gezarnelijk fytoalexinen genoemd.Als mogeljke afweer tegen deze

polyfenolen bliijkt Tulasnella calospora als endofyt van Ophrys

lutea polyfenoloxidasen te maken (Salomé,Pais & Barroso,1983).

Gedurende de vestiging van de symbiose in het protocorm ican

de gamenwerking tussen schimmel en hogere plant op vele ma-

nieren ontsporen (zie figuur 3,pag.25).Na een aanvankelijk goed

verloop van de infektie kan de schimmel zo virulent worden,dat

het protocorm wordt geparasiteerd,waarna het sterft.Aan de an-

dere kant kan de orchidee door een te hevige afweer de schim-

mel elimineren,waarna de groeistimulans voor het protocorm

wegvalt,met hetzelfde resultaat (zie Harley & Smith, 1983).

Bij symbiôtiche uitzaai van Dactylorhiza purpurella vonden

Harvais & Hadley (1967b) een snelle uitputting van zetrneelre-

serve's van het protocorm als de hoeveelheid dextrose in het

medium laag was (O,1%,dit bij 1O°C).Na bijdruppelen van dextrose—

oplossing verdween dit parasitisme en narn de groei toe.De
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optimum suiker—

concentratie voor

de ontwikkeling van

het protocorm lag

bij 1 a 2% dextrose

(afhankeljk van de

temperatuur) .Bj

4% trad een gehele

overgroeiing op en

dood van de proto—

ra.

Voor Dactylorhiza

purpurella, geasso-

cierd met Rhizoctonia spec.,en Goodyera repens met Ceratoba—

sidium cornigerum meldt Hadley (1969) de beste groei van de

schimmel bij 1% dextrose,maar de beste groei van het protocorm

bij 1 cellulose.BiidrUpPelefl van een 1% dextrose—oplOsSing bij

een 1% cellulose leverde een intermediair resultaat.PrOtOCOr—

men op de dextrose—media werden vak eparasiteerd,terwil de

spaarzame overlevenden erg groot werden.Bij cellulose groeide

alles gelijkmatiger op,met een beter gemiddeld resultaat.

Hadley & Williamson (1971) konstateerden een verregaaide ver-

tering van hyf' en bij lage _beschikbaarheid.TOediefliflg van een

C-bron in de vorm van cellulose zorgde voor een ophopin van

zetmeel in het protocorm en een goede groei,althanS bij D.pur-

purella.Purves & 1-ladley (1976),werkend met de Goodyera/Cerato-

basidium—aSSociatie,stelden de beste groei van het protocorm

vast bij 1% glucose of' cellulose.Bij 0,1% glucose groeiden de

symbiotische protocoriflefl langzamer,bii 1% glucose plus een aard—
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Williamson & Had-

ley (1970) meldden

een geringe mate van

parasitisme van D.

purpurella door Ce-

ratobasidium corni—

gerum bij 0,1 dex-

troAe; hetzelf'de

geldt voor Thanate-

phorus cücumeris en

Tulasnella calospo—
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appelextract verstikte de schirnmel de protocorrnen.In dit ge-

val leidde de infektie echter tot het verdwijnen van de zet-

rnee1voorraden,gvolgd door een goede groei.Niet—geinfekteerde

protocormen hoopten zetmeel op zonder zeif te groeien.

Weinhold,DOdman & Bowman (1969,1972) vonden een lineair ver—

band tussen de virulentie van Thanatephorus cucumeris als pa-

thogeen (echter,ook pathogene stammen zjn effektieve mycor—

rhizavormers,zie Downie,1959a;Harvais & Hadley,1967) en zowel

de hoeveelheid glucose als de hoeveelheid stikstof in het me-

djum.Daarbij was er een onderscheid in effekt tussen organisch

gebonden -,nitraat— e ammoniak-stikstof.

Door al deze studies ontstaat het beeld,dat een effektieve

symbiose bij orchideen alleen kan ontstaan in een nauw trajekt

wat nutrintenaanbod betreft.Buiten dit nauwe trajekt valt het

evenwicht tussen de twee antagonisten weg: één van beide par—

tijen elimineert de andere,waarna door het wegvallen van de

symbiose de orchidee zijn groeistimulans mist.Te hoge stikstof—

beschikbaarheid of een te makkeUjk toegankelijke C—bron leiden

tot parasitisme van de schimmel op de hogere plant.Ook een te

laag voedingsstoffenaanbod ontregelt de symbiose: dit leidt

hetzi tot parasitisme van de schirnmel op de plant,hetzj tot

eliminatie van de schimmel uit de weefselS van de orchidee.

Dit proces zou een verkiaring cunen geven voor de extreme ge-

voeligheid van de meeste orchideen roor bv.bemesting.Door een

ontspoorde symbiose zouden de juveniele stadia van alle soor—

ten,en de volwassen stadia van de meer mycotrofe soorten,

hiervoor zeer kwetsbaar zijn.Een alternatieve verklaring zou

zijn te zoeken in het optreden van zware konkurrentie bj hoge—

re nutrintenniveau's om ruimte en licht.Een dergeUjk proces

leidt echter tot het veel langzamer verdwijnen van de orchidee-

en,daar er eerst een verschuivine in vegetatiesamenstelling

voor nodig is.De eerste verklaring zou het verdwijnen op zeer

korte terrnijn kunnen verklaren.Uiteraard is ook een kombinatie

van de twee processen niet ondenkbaar.

4.2 Herzienin van de uitgansstelli

Zolang een orcbidee flog afhankelijk is van zijn symbiont mag

verwacht worden dat de mileuomstandigheden vrij gelijkmatig

binnen een nauw omschreven trajekt moeten bljven; zo niet dan

bestaat het risico op een ontsporing van de symbiose,gevolgd
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door de dood van het individu.Van soorten die hun hele leven

van dit labiele evenwicht afhankelijk zijn kan dus word.en ver-

wacht,dat zij als voiwassen plant een nauwere habitatbreedte

hebben dan soorten die in vol'aassen staat geheel autotroof

zjn.Bj deze laatste groep zullen veranderingen na de proto-

corm—fase weliswaar het einde van de symbiose kunnen inluiden,

maar dit behoeft dan geen fataal effekt te hebben.

Deze nauwere amplitude gaat echter niet op voor resp. de N-

en P—beschikbaarheid.Immers,daar deze elementen ook naar vol—

wasseii plaiiLii kIu1Liu wudeü cvergedragen en daar de fofaat
overdracht het grootst is bj een lage F-beschikbaarheid,mag
verwacht worden dat de responscurve van meer afhankeljke soor-

ten zich meer naar de nutrient—arme zjde zal uitstrekken dan

die van meer zelfstandige soorten.Aan de nutrintrjke zjde

mag verwacht worden dat de mycotrofe (sterk afhankeUjke)
soorten daar een risico oplopen op pathogeniteit van de schirn-

mel.Daar dit voor autotrofe soorten niet opgaat mag voor deze

worden verwacht dat de curve zich meer naar de nutrintrjke

zjde uitstrekt dan die van de meer mycotrofe verwànten.

Voor resp. stikstof en fosfaat zal er dan ook moeilijk een uit—

spraak kunnen worden gedaan over de habitatbreed.te; wel mag

worden verwacht dat meer mycotrofe soorten orchid.een zjn

aangepast aan N- en P-armere omstandigheden dat hun minder my-

cotrofe verwanten.Levenslang van hun schimmel afhankeLje

soorten hebben a.h.v. het nadeel van het risico op een ont—

spoorde syinbiose,maar daarentegen het voordeel van een betere

nutrientenopflarfle als kornpensatie.Gezien echter de achteruit—

gang in juist nutrient-armere milieu's in Nederland,zal het

meer mycotrofe type ook bj beschouwing van de N- en de P-ampli-

tude zeldzamer zijn en sneller in aantal achteruitgaan dan

het minder mycotrofe type.

Samengevat luidt de nieuwe hypothese dan alsvolgt:

Door het risico op een ontspoorde symbiose hebben levenslang

obligaat synbiontische soorten een nauwere amplitude toy.

meerdere milieuvariabelen dan soorten die in voiwassen staat

niet meer verplicht zijn tot zo'n symbiose.Daardoor kunnen

deze laatste soorten zich in veranderende milieuomstandigheden

als voiwassen plant langer handhaven,al is de vestiging van

nieuwe individuen dan wel onmogeljk geworden.Verder zullen

obligaat mycotrofe orchideen zijn aangepast aan N- en P—arme-
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re omstandigheden,terwiil in adulte staat onafhankeljke soorteh

aan. de wat rjkere milieu's zullen zjn aangepast.Deze twee

e±genschappefl van obligate symbionten leiden tot een grotere

ze1dzaatheid en een grotere kwetsbaarheid voor veranderinen

t.o.v. de andere groep.

Iilet deze hypothese werd in het vervolg van deze studie verder

gewerkt; toetsing daarvan vindt plaats in hoodstuk 6.
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5 — DE MATE VAN MICOTROFIE DER SOORTEN

5.1 Direkte schattingen in termen van groeisnelheid en

ent engehalten

Een goede schatting van het belang van mycorrhiza's voor een

bepaalde soort kan alleen worden verkregen door het vergelij—

ken van symbiotisch— en asymbio'tisch opgroeiende planten.Het

belang kan dan worden afgemeten aan verschillen in opbrengst,

gruiiilht Id , li L 1i.l t polysaco1ariden of nutrinten,
of aan opnamesnelheid van nutrinten.Dergelijke studies zijn

nog rnaar zeer zelden gedaan.Een gunstige uitzondering vormen

d.e a]. eerder aangehaalde studies van Alexander & Hadley (1984)

en Alexander,Alexander & Hadley (1984).Voor Goodyera repens

kan zo een grote mate van afhankelijkheid van de schimmelsym-

biont worden afgeleid,ofwel een sterke mate van mycotrofie.

Eveneens werd een opmerking van Hadley & Williamson (1972) al

eerder aangehaald; dezen maakten gewag van een geringe invThed

van de schimmelinektie op de groei van voiwassen individuen

van Dactylorhiza purpurella.

Fuchs & Ziegenspeck (1927) melden voor een niet nader benoern—

de "Dactylorchis" (Dactylorhiza) een toename van 1O in poly—

saccharidengehalte en én van 5O in stikstofgehalte geduren-

de herfst en winter.In deze periode bestaan de planten slechts

uit een ondergrondse knol met wortels.De •stlkstof oudende

plantenzeiItandig opgenoinen kunnen hebben; de toaname in

polysaccharidegehalte is echter in afwezigheid. van fotosyn—

these moeiliijk te verklaren,zonder de mycorrhiza-schinrnels

daarvoor verantwoordelijk te stellen.Ziegenspeck's latere

schattingen lagen flog hoger,n.l. 25 toename in polysaccha—

ridengehalte gedurende hetzelfde seizoen (ziegenspeck,1936).

Gezien de kontext van Fuchs & Ziegenspeck (1927) en de zeer

nauwe verwantschap van D.majalis en D.praeterrnissa met de

weinig mycotrofe soort D.purpurella,betreft dit waarscbijnlijk

Dactylorhiza incarnata.

Andere aanwjzingen voor de mate van mycotrofie d.er soorten moe-

ten langs indirekte,en dus minder zekere weg worden verkregen;

in dit gebied gaapt mjns inziens nog een groot gat dat vraagt

am nader onderzoek.



30

5,2 Indirekte schattingen; mate van infektie

Indir2kte aanwijzingen voor de mate van afhankelijkheid van de

schiininelsymbioflt zijn o.a. te vinden in de hoeveelheid blad. en

bladgroefl van de versohillende soorten.Het is duidelijk,dat de

geheel bladgroenloze soorten voor koolhydraten volledig zul-

len zjn aangewezen op hun endofyt.Soniniige soorten bezitten

zo weinig blad. of bladgroen (by. Epipactis microphylla) dat

ook deze hun koolhydraten grotendeels van hun symbiont zullen

betrelrlccn.DCZO rcdenering is echte w1 gvaar1rijk: E.micro-

phylla is inderdaad in het algemeen ook zwaar gelnfekteerd,

maar de weinig bladgroen bezittende en soms haast violet—
bladige E.purpurata bUjkt in volwassen stadium nagenoeg fun-

gus—vrij te zijn (Fuchs & Ziegenspeck,1925).

Wells (1967) konstateerde dat somrnige exe:riplaren van Spiran—

thes spiralis enkele jaren ondergrons doorkunnen groeien.

Bij het weer bovengronds komen ontwikkelden enkele planten di-

rekt een bloeias (bij doze soort verschijnt het bldrozet pas

na de bloei),wat op een belangrijke rol van de schimmel wjst.

De knollen van de soort zijri dan ook i1it bezet met mycelium

(Surnmerhayes,1951).De meeste andere soorten die eveneens jaren—

lang ondorgronds kunnen blijven,behoren tot de bladgroenJoze

soorten.Dit benadrukt de rol van de schimmelsymbiont nog eens.

Echter ook do (weinig) bladgroen bezittende Limodorum ahor—

tivuni en de geheel groene Cypripedium calceolus kunnen in on—

gunstie omstandigheden ondergrond.s door1even,waarSChii!ilik ge—

voer door de schimmel (Fuchs Ziegenspeck,1925; Summerhayes,

1951; Landwehr, 1977) .Cypripedium is,als bijzonderheid hierbj,

als adult in normale omstandigheden,zO goed als schirnmnelvrij

(Fuchs & Ziegenspeck,1927; Summerhayes,1951).

Een verdere aanwijzing voor de mate van mycotrofie der soorten

werd verkregen via opgaven van de mate van infektie an de

wortels van volwassen planten,gegeven in Fuchs & Ziegenspeck

(1922,1924,1927 en vooral 1925) en Suinmerhayes (1951).Summer—

hayes vermeldt de herkomst van zijn opgaven niet,terw:ijl dat ook

in Fuchs & Ziegenspeck (1922,1924, 1927) niet altijd even duide—

lijk is.Fuchs & Ziegenspeck (1925) is gebaseerd op zeer nau.i—

keurige waarnemingen.Voor Liparis loeselii spreken de opgaven

van Fuchs & Ziegenspeck (1925;"sterk geInfekteerdt) en Suimer—

hayes (1951;als voiwassen plant onafhankelik') elkaar tegen.
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Eeii waarschuwing tegen het gebruik van de mate van infektie

van soorten als schatter voor de mycotrofie van een soort is

op zjn plaats.De hevigheid van infektie kan onderworpen zijn

aanl een jaarlijks ritme (Vermeulen, 1947; Harley, 1969) .Van

grondsoort tot grondsoort kunnen er versohillen optreden in

d.e hevigheid van infektie; zo blijkt bv.Epipactis helleborine

op zandgrond vriwel shirnmelvrij,maar op veengrond redeUjk ge—

jnfekteerd te zijn (Fuchs & Ziegenspeck, 1924) .Dactylorhiza ma—

culata lijkt het sterkst genfekteerd op de armste bodems
(FueIi & Zigeiipek,1925).Tooh werden deze gegevens gebruikt

als schatter voor de mate van afhanke]ijkheid. van de schimmels,

omdat deze het gros van de aanwijzingen daarvoor vertegenwoor-

digen.Voor de indeling der soorten als veriñeld in tabel 6

werd echter prioriteit gegeven aan andere gegevens.

Op grond van de literatuurverwijzingen in dit hoo±'dstuk werd.en

enkele orchideesoorten ingedeeld in 3 klassen,van bijna of

geheel autotroof tot sterk mycotroof (zie tabel 6).De tabel

dient met voorzichtigheid gehanteerd. t worden.

Tabel 6 — mate van rnyootrofie van verschi].lende Europese

orchideesoorten (zie telczt)

kiasse 1: niet of zwak rnycotroof;schinvielvr3j of meermalen

niet gefeteerd

Cephalanthera darsasoni'i ipipactis palustris

Cypripediuni c.1co1us ipipactis purpurata

Dacty].orhiza purPurella 1erniniun monorchis

pipactis atorubn3 LiJt3ra ovata

Epipactis helleborine Traunsteineria globosa

kiasse 2:. niet sterk mycotroof; meestal awak geinfekteerd

Cephalanthera longifolia Dactylorhiza sanibucina

Dactylorhiza xnaculata Gymnadenia conopsea

Dactylorhiza majalis mci. Orchia mascula

D.praetermissa Flatanthera bifolia

kiasse 3:sterk xnycotroof; zwaar geinfekteerd

Cephalanthera rubra Limodorum abortivuni

Coelogloasuin viride Liatera cordata

Coraiiorhiza trifida Neottia nidus—avis

DaotyiorhizA inoarnata Nigriteila nigra

Epipactia nicrophylia Nigrite].ia rubra

EpipogIuin ap2yi1um Ophrys app.
GpQdyeralrepena Orchis app. m.u.v-. Orchis

Gymnadenia odoratissirna mascula
Leucorchis albida Platanthera ch].orantha



Fig. 9 — ieldzaaiiheid en achteruitgang van Nederlandse orchi-
32

deeeoorten in relatie tot de nate van hun yootro—
tie.
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o niet sterk ycotrofe — ,of wak — of niet ge!n!.ktoerde

soorten (kiasee 1 en 2) ;

• : sterk inycotrofe — ,of iwaar gdnfekteerde soorten (kiasee

3).

Sterk mycotrofe soorten waren v66r 1950 algemener dan zwak-
.f niet mycotrofe soorten (Wilcoxon twee—ateekproeven—test;

P < 0,01),zijn zeldzamer sinds 1950 (P ( 0,01) maar gaan niet
significant sneller achteruit in aantal uurhokken (0,05 C

0,10).

Wanneer deze gegevens worden ingevuld i: fig. 1 bli.jkt dat

soorten uit klasse 3 minder algemeen zijn en waren dan soorten

uit de kiassen 1 en 2.Tevens tonen ze een —niet significante—

tendentie tot een sterkere achteruitgang in aanta]. uurhokken

(zie fig. 9).In de figuur ontbreken ijfsoortenwegens eeu

.tegenstr:iidige opgavë,ofhet on:tbreken daa'van,van d.e mate van

infektie.
Omdat relatief veel sterk gemnfekteerde soorten beperkt leken

tot ka1krjke omstandigheden,werd een toets gedaan op het ver—

band tussen sterke infektie en het beperkt zijn tot kalkgron—

den (op basis van Liennema c.s.,1930 e.v.).Het verband was ver—

re van significant (A ; P > 0,25).
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6 — HABITATBREEDTE VAN ENIGE SOORTEN ORCHIDEEN

6.1 Het voorkomen van enkele soorten gerelateerd aan enige

abiotische milieufaktoren

Voor Epipactis palustris,Liparis loeselii en Dactylorhiza

incarnata werd de oecologische amplitude bepaald. ten opzichte

van enkele abiotische milieufaktoren.Dat waren resp. het ge-

halte aan totaal N,totaal P043,Ca003,C1 en organisohe sto±'

in de bodem en het gleind vermngn n de pHK,l drv.n,
alsmede egemiddelde grondwaterstand in de periode van april

t/m september.Deze gegevens waren gebaseerd op vegetatie—op-

names gemaakt op borne; genoemde variabelen waren daarb ge-

meten.De opnames werden a±'gestaan door D.v.d.Laan.

Voor elke soort werd de amplitude ten opzichte van elke varia—

bele gekarakteriseerd door berekening van de gemiddelde waar—

de () en de standaarddeviatie (s) van de waarden die de van-

abele aannam in die opnames waarin de soort voorkwam.Bij deze

berekening werd geen rekening gehouden met aantallen of bedek-

kingen waarmee de soort binnen de opnames voorkwam.Hoewel ge-

middelden en standaarddeviaties eerst apart werden berekend

voor resp. generatieve planten en voor alle planten van een

soort samen,werd deze aanpak verlaten toen bleek dat er tussen

beide kategorin weinig verschillen optraden.

Voor de gemiddelde waarde werd per soort een 95%—betrouwbaar--

heidsinterval opgesteld.M.b.v. deze intervallen werd bekeken

of er significante verschillen tussen de soorten optraden.De—

ze aanpak veronderstelt een normale verdeling van de opnames

over de waarden van de betreffende milieufaktor.Standaardde—

viaties werden per soort getoetst d.m.v. een P—test (niveau

O,05).De uitkomsten staan opgesomd in tabel 7 op de volgende

pagina.

Voor d.it onderzoek is het van belang de in volwassen staat on—

afhankelijke soort Epipactis palustris te vergelijken met de

zwaarder gelnfekteerde Dactylorhiza incarnata.In tegenstelling

met de verwachting heeft D.incarnata voor totaal N en totaal

P043 een hogere gemiddelde waarde dan E.palustris.Voor vrj-

wel alle andere faktoren bljkt D.incarnata,weer in tegenstel—

ling met de verwachting,een bredere oecologische amplitude te

iiebben dan E.palustris; dit met uitzondering van de faktor
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"grondwaterstand".Liparis loeselii werd niet in de vergelij—

king betrokken vanwege tegenstrijdige opgaven over de mate van
d.iens infektie.

Tabel 7 - gemiddelde waarde () en standaarddeviatie (s) van
waarden die enkele abiotische faktoren aannamen in

opnames waarin één of meer der drie soorten orchi-

deen voorkwam; waarden waarachter een verschillen-

de letter staat,verschillen significant van elkaar

(NB: binnen én faktor!).

a) gemiddelde waarde ()

D . incarnata
53,6 ± 4,3a

465 ± 41a

36,9 ± 3,3a
16,9 ± 1,4a

± 3,6

41 , 3a

351w'

28,0'

14, 1a

30,8a

E. palustris

35,2 ± 2,3b

348 ± 23b

40,1 ± 2,7a

11,1 ± 0,7b

31,9 ± 2,1b

25
8b

30,3

7,4b

23,0b
4,3a

L.löeselii
± 3,6b
± 43b

52,0 ± 4,7b
+ b

40:9
4,4C

b
22,5
3d4C
32,8b

8
3,:6a
3,9b

13,
1a

tctaal N (ppm x 10m2)

totaal P0 (ppm)

0a003 (7a x 10
org.stof (% gloeiverlies)
geleidend vermogen

(,uS/cim x10)

pHKC1 (x 10_i) 72,9 ±

grondwaterstand (gemidd.. —23,8 ±

van april t/m september;cm)

0,5a 0,4b
75,0 ± 0,6b

2,2a
—32,6

,1b
—25,5 +

—
a

2,,

b) standaarddeviatie (5)

totaal N

totaal P043

CaCO3

ci

organische stof

e1eidend vermogen

grondwaterstand

6.2 Bepaling van de habitatbreedte middels vegetatie—ordinatie

Op grond van de opgestelde theorie wordt verwacht,dat sterk

my-cotrofe soorten t.o.v. een aantal milieufaktoren een smal—

lere oecolpgische amplitude zullen hebben dan ineer autotrOfe

soorten.Dit zal vooral gelden voor de beschikbaarheid van nu-

trinten.Het zal echter ook gelden voor alle faktoren,die in

ongelijke mate de groei (of virulentie) van schinrel en orchi—

dee belnvloeden.Daarom mag verwacht worden,dat voor vrjwel al—
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le faktoren sterk mycotrofe soorten een amplitude hebben,die

smaller of gelijk is aan die der onafhankelijke soorten — mite
uiteraard de balans tussen de symbionten dermate bepalend is

voor de verspreiding van orchideen dat het effekt daarvan

dat van interspecifieke versehillen overstemt.In een dergeli.jke

situatie zal in het volgenie gesproken worden over een t?klei

nere habitatbreedte'.De habitatbreedte van een soort in ver—

gelijking tot een andere is due alleen dan kleiner,als de eco—

logisehe amplitude t.o.v. alle faktoren smaller is als van een

aridere sourt,uf als de amplitude t.o.v. enkele faktoren snal—

ler is en die t.o.v. andere faktoren ongeveer geljk.

6.2.1 Materiaal en methode

On tot een uitspraak te komen over de habitatbreedte van verschillende or—

chideensoorten werd voorts nog een zgn. polar —,of Wisconsin comparative

ordination (WC0) uitgevoerd (Gauch,1982).Hiervoor werden 98 opnaines ebruikt,
gemaakt in de vochtige duinvalleien van Schiermonnikoog;deze opnames bevatten

in totaal 6 soorten orchideen.De opnanes werden hoofdzakelljk ontleend ann

doktoraalverslagen en verslagen van jongerejaars cursussen.(Engelrnoex. & Hen-

driksrna,1967/1969;Koojker c.o.,19??;Blauw,1971;Vos & Schwab,19??;Bosrna c.s.,

l983;Alti c.s.,19??).Verder werd gebruik emaakt van enkele opnaes uit
"Kruipnieuwa":den Hartog (1959).Niet alle opnames waren in hetzelfde for—
rnaat: opnameg van Bosma c.s. waren 50 x 50 cm;aan Vos & Schwab werden enke-
le opriarnes van 1 x 1 m ontleend,terwijl den Harto, en Blauw enkele opnarnes
leverden groter dan de meest ganbare maat 2 x 2 m.Slechts die opnames wer—
den gebruikt die één of meer soorten orchideen bevatten.en overzicht van
de gebruikte opnames is te vinden in bljl.age 3 (alleen aanwezi in de archief—
exemplaren van de L.H.lla.eningen,vakgroep V.P.0 en R.U.G.,vakgroep planten—
oecologie).Deze geeft de d.m.v. correspondence analysis best geordende ma-

trix van opnames (programma's CORAN en SCHUIF,vakgroep plantenoecologie der

!erst werd een disaimilaritejtsmatrjx opgeateld in procenteri,op basis van

wortel—etransfoeerde bedekkingen der soorten (proramma DI..IAT 3,idem).
:;a toepassin van de programmi's SIMCLUS,DENDRO en ORDIII (iden) waren resp.
een dendrograni van de opnn'nes en de ordinatie beschikbaar.De ordinatie le—

verde drie assen,ie in twee figuren werden uitgezet.De kodrdinaten die aan
de opnanes werden toegekend zijn gegeven in b3jlage 4 (alleen aanwezig in de

archiefexemplaren).A1].e progranina's werden uitgevoei-d op de CYBER—komputer
van de R.U.G.

3J beschotiwjng van het resultaat van de ordinatie bleek,dat één eenheid dis—
tantie tussen twee opnames niet over de he].e as werd vertaald met dezelfde
(iuc1jdische) afstand,een probleem dat bj vele ordinatie—methoden optreedt
(auch,1932).Aan de extremen van de assen werd 13 distantie weergegeven
door eeri grotere afatand dan in het midden van de as.t)aar dit zeer storend
is bj vergel!jking van de etandaarddevjaties in de score's op de assen van
do verschillende orchideen,werd een korrektie ("detrendin",Gauch,19s2) toe—
gepast.Daartoe werden,zowel in de figuur van de score's op as 1 en 2,als die
van de score's op as 2 en 3,vJf maa]. vjf opnaies geselecteerd;vUf_in het

midden van de tiguur (kordinaten (50,50)) en vhf bJj de extrenen van elke as,
zo dicht mogelijk bhj de kordinaten (0,50),(50,0),(ioo,50) en (50,100).Voor
elke groep van vljf opnames werden de gemiddelde onderlinge distantie en de
geniddelde onderlinge Euclidische afstand bepaald.Uitgaande van de score 50
op elke as werden vervolgens de kordinaten van elke as gekorrigeerd d.m.v.



eeri funktie met de volgende vorm: x' V k.x + c , waarbij x de oorspronkelij—

ke score op een bepaalde as voorstelt,en x' ie gekorrigeerde waarde.De

waarden voor k en c werden zo gekozen,dat in iedere groep van vjf opnames
de gemiddelde onderlinge distantie en — Euclldische afatand in gelijke ver—

hotiding tot elkaar atonden; de ordinatie is dam rneer equidistant.De waarden

die de konstanten k en o hiertoe moesten aannemen,staan voor ieder asedeel—

te getabelleerd in tabel 8.As 2 kon op twee manieren worderi gekorrigeerd,

reep. op grond van dc Euclidische afstanden in de figuur met daarin as 1 en

as 2,en die met as 2 en as 3.Floewel afzonderl3jke opnamen een verschijlende

as 2—score konden krijgen toegekend ma korrektie met deze twee tunktjes,was

het uiteindelijke reeultaat —de geniiddelde score en de standdaarddeviatje

daarvan— voor de verachillende orchideensoorten vriwel identiek.De gegeven
as 2 oorc '3 cjn dan oak tot td kuueu vp vud vu,n tie afsanaen DdJ as
1 en as 2;de esultaten van tie andere korrektie zljri in het vervoig weggela-
ten.i4a tie korrektie werd elk asgedeelte 'herschaald" (rescaling;oauch,1932)
zodat deze weer 50 eenhaden omvatten.Dit gebeui-de door vermenigvuldiging
van tie x'—waarde met een —voor elk asdeel andere— konstante.Zowel tie x'—

waarde ala de herschaalde x'—waarde (de x''—waarde) staan tevens vermeid in
bj1age 4.
Op bacis van deze x'' werden tie gerniddelde score's van tie verachillende or—

chideensoorten,en tie standaardcIeviatjes van die gemiddelden berekend,ana—
bog aan tie xnethode verineld op pag.33.

k a
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AS 1

(x0 tin x=50)

AS 1

(x=50 t/n x100)

AS 2

5,767 —4,767

3,795 —2,795

13,943 —12,943
(xro tim x=50,7)

AS 2 6,296 —5,296
(x=5),7 t/m x=103)

AJ 3
(x=0 tin x=47,2)

AS 3

3,936 —2,936

1,162 —3,162

(x=47,2 t/m x=100)

Tabel S (boen) — Waardn voor de konstanteri k

rektie van tie oorspronkeljke

zie tekst).

en a in de formule ter kor—

X—waarden (x'=Vc

De intepretatie van de gevonden assen vond alsvolgt plaats (zie figuur 10

0? pa.37).Voor elke as werden de extremen bepaald.Tussen deze extreroen werd

een (atippel—)liJn getrokken.Aan weerszjden van deze lJn werd een stroo af-

:ebaend,overeenkomend met 10. eenheden.Deze atrook werd vervolgens opge—

deeld in vijf "bbokken" (getrokken ljnengekodeerd I t/m V).De grenzen tus—

sen de bbokken lag reap. op de waarden 0,20,40,60,80 en 100 van de betref—

fende as.In elk van deze blokken ward genoteerd welke opammes erbinnen la—

gen.D.nn.v. bet programme SPICT (vak3roep plantenoecologie,t.U.G.) werd voor

elke opnarne berekend hoe groot het percentuele aandeel was van bepaalde eap.

loische groepen (volgena v.d.leJden e.a.,"Standaardlijst van tie Nederlandse

fbora",19'33) of bepaalde verbonden (volgens Vesthoff n den Held,'l'lantenge—
'oeenschappen in Iederland',1975) binnen die opname.Het aandeel van een be-

paa].d verbontiwerd berekend doorde bedekkingen in procenten van kensoorten

van dat verbond te delen door de bedekkinen van able kensoorten van alle

aanwezige verbonden.Daarbj warden kensoorten van associaties gerekend ale

kensoorten van hat bjbehorende verbond,en werden kensoorten van hogere syn-
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100

1

Figuur 10 —

De verdeling van opnames

in "b1okken' ten behoeve

van de intepretatie der

gevonden assen.Uitleg:

zie pag.36 en 37.

50

0 100

taxa niet rneegerekend.Zowel bj de berekening van het aandeel in een opnarae

van een bepaalde eco1oische roep als dat van een bepaald verbond. werd uit—

gegaan van wortelgetransforineerde bedekkingen van de verschil].ende soorten.

Het procentuele aandeel van een bepa1de ecologische groep werd vervo1en

voor alle opnasnes,behorend tot êên blok,gemiddeld.Hetzelfde gebeurde ook

voor het aandeel van kensoorten van de verschilLende aanwezige verbonden.

Zo ontstond dus per blok een goede Indruk van de mate waarin een bepaalde

groep of verbond was vertegenwoordigd.Per as werd dit aandeel grafiech weer-

gegeven voor die groepen en verbonden,die in minstens 1 van de b].okken op di

as een aandeel hadden van 10 of meer (zie figuren 11,12,13 en 14).

Aan de hand van het verloop van het aandeel van de verschillende eco1oische

groepen of bepaalde verbonden over de verschillende assen,werd een korrelati

gepostuleerd van de versehillende assen met bepaalde milieufaktoren.BJ deze

intepretatie werd de voorkeur gegeven aa9 het ver].oop van de fytosocio1oi-

sche verbonden boven dat van de ecologische 3roepen; dit in verband met de

grotere nauwkeurigheid van de eerste.Voor as 1 was di echter gedeelte].jk on-

mogeUjk omdat in blok V bet aandeel van de verbonden binnen de ene opnae in

dat blok niet was gedefinierd.De intepretatie van deze as vond plaats zowel

via de ecologieche groeDen (gedefinierd over 5 blokken) als via de fyto—

coenosen (gedefinierd voor blok I t/re blok IV).

6.2.2 Resultaten,COflClUSieS en beknopte discussie

a) intepretatie der assen

As 1 is te intepreteren als een vocht—as.en edee1te1ijk als een

zout—as.In fig.11 valt bij oplopende kordinaten een toename te

zien van soorten van neutrale droge graslanden.Het nat—groeiende

Magnocaricion en Junc-Mo1inion hebben hun optimum bij lage score's

op as 1 (fig.12),terwijl het "minder natte" Violion caninae en

Empetrion nigrae hun optimum hebben bij hogere kordinaten.Het

grote aandeel van laagveenplanten in blok V (fig.11) wordt hoofd—

zake1jk veroorzaakt door een zeer hoge bedekking van Io1inia

caerulea in de enige opname (nr.96) daarin;volgens Westhoff &

50

as 1
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den Held (1975) kan verdroging tot dergelijke Molinia—facies

aanleiding geven.Lagere score's op as 1 geven tevens een hogere

presentie van soorten uit het zout—tolerante Armerion maritimae.

Doordat deze zoute omstandigheden worden veroorzaakt door over-

spoeling met zeewater,is het voorkomen van het Armerion tevens

gekoppeld aan de nattere omstandigheden.Zoet—zout—Storingen

(hoofdzakelUk te bespeuren als een hoge bedekking van Potentil-

la anserina) zullen zich dan ook alleen voordoen bj lage score's

op as 1,wat het verloop van de ecologische groep "storingsplan—

ten" Inag verklaren.De afname in presentie van de ecologische

groep "planten van kapvlakten" oij éèn tbenemende as-i-score

wordt volledig veroorzaakt.door Cálamagrostis epigejos.

As 2 koppelt hogere score's hierop aan jongere —,en de lagere

score's aan rijpere ecosystemen.Bij a±'nemende as—2—score's zakt

het aandeel van de pioniers uit het Nanocyperion,terwjl het zout—

tolerante Armerion rnaritimae en het op (zoet—zout—)storing wiij—

zende Agropyro—Rumicion crispi eveneens afnemen.Het vroeg in de

successie verschjnende Caricion davallianae (knopbiesverbond)

hee±'t zijn grootste aandeel bj de hogere kordinaten.De duideljk

zuurder groeiende verbonden Violion caninae en Junco—Molinion

vergroten hun aandeel blj lagere score's op as 2.Ook het later in

de successie optredende Galo—Koelerion bereikt zijn hoogste aan—

deel in blok V,dus bj lage score's voor as 2 (zie fig.13).Samen—

gevat hebben hoge score's op as 2 een korrelatie met vegetaties

uit jonge ecosystemen groeiend in zoute— of zoet—zout—gstoorde

kalkrijke en dichtslempende bodems;lagere score's hebben een sa—

menhang met vegetaties van rjpere,minder gestoorde,niet zilte en

aanmerkeUjk zuurdere bodems.

As 3 lijkt hoofdzakeliijk de zuurdere van de meer kalkrjke opnames

af te splitsen,en is dus een gedeelteljke herhaling van as 2;

het beeld voor de hoeveelheid kalk is echter meer uitgesproken

(zie fig.14).Bij hogere score's worden opnames geplaatst met een

groot aandeel van soorten uit het zure blauwgrasland (Junco-Moli-

nion);bij lage score's is het aandeel van soorten uit het knop—

biesverbond zeer hoog.

Op plaatsen op Schiermonnikoog waar orchideen groeien (immers,

daarop waren de opnames geselekteerd) worden bljkbaar de groot-

ste verschillen in vegetatie veroorzaakt door de hoeveelheid Wa—

ter,die gedeeltelijk is gekoppeld aan de faktor zout.Pas daarna

zijn het successie-stadium en de zuurgraad van de bodern bepalend.
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b) de amplituden der soorten op de drie WCO—assen

In fig.15 zijn per soort de 95%—betrouwbaarheidsintervallen gege-

yen voor de gemiddelde score van de soorten op de drie assen.

Daa.r het aantal waarnem:Lngen niet voor elke soort geUjk was,is

de breete van het interval niet gelijk aan de standaarddeviatie.

Deze staat dan ook apart gegeven in tabel 9,samen met het aantal

waarflenhingen voor de soort.

Op as 1 (vochttt) is te zien dat Liparis loeselii op nattere

plaatsen ljkt te groeien dan het drietal Gynmadenia conopsea,

Hrminium monorchis en Epipactis palustris.Dactylorhiza incarna—

ta en Epipactis palustris kornen voor op jets nattere standplaat—

sen dan Gymnadenia conopsea.

Op as 2 tekent zich duide]ijk de aparte positie af van Liparis

loeselii t.o.v. de andere soorten; deze soort lijkt in aanmerke—

iijk jongere systernen te groeien.Dit laatste is vooral interessant

in relatie tot het feit,dat zowel D.incarnata,E.palustris als

L.loeselii door Westhoff & den Held kensoorten worden genoemd

van het Caricion davallianae.Binnen dit verbond worden door de

auteurs drie associaties onderscheiden die de hier behandelde

vegetaties bestrijken: het Junco baltici—choenetum nigricantis

(knopbies—associatie met als differentirende soort Gymnadenia

conopsea var.friesica), het daaraan in de successie voorafgaande

Parnassio—Juncetu'n atricapilli (met een optimaal voorkomen van

Juncus anceps) en het uit de eerste associatie door overstuiving

ontstane Ophioglosso—Calamagrostietum epigeji.Het ljkt zinnig

orn voor de Waddeneilanden Liparis loeselii kensoort te maken

van het Parnassio—Juncetum atricapilli,wellicht samen met Jim-

cus rticus ssp.balticus.Deze associatie zou dan tevens worden

gekenrnerkt door een hoge presentie van Juncus gerardii en Par-

nassia palustris.Juncus arcticus dient dan als differentirende

soort van het Junco baltici—Schoenetum nigricantis te vervallen.

Behalve het verschil tussen Liparis loeselii en de overige soor—

ten treden op deze as geen verdere verschillen tussen de soorten

op.

As 3 sgekorreleerd met kalkrijkdom of zuurgraad) kent aan Epipac-

Us palustris een significant hogere score toe dan aan Herminium

monorchis en Liparis loeselil; deze laatste lijken dus in wat

klkriikere omstandigheden voor te komen.

AangeZiefl bij deze ordinatie geen as werd gevonden die gekorrel-

leerd zou kumnen zijn met voedselrijkdom o.i.d.,zijn de verschillen

tussen de soorten niet relevant voor de hypothese ais geformu
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leerd op pag.27 en 28.De gevonden standaardeviaties,die een

relatie zullen hebben met de habitatbreedte der soorten,zjn dat

echter wel; deze staan vermeld in tabel 8.In deze tabel djent

de zwaarst genfekteerde soort D.incarnata te worden vergeleken

met de in voiwassen staat niet genfekteerde E.palustris,de

moms schimnielvrije Herrniniurn monorchis en de meestal zwak gen-

fekteerde soort Gyrnnadenia conopsea.

Op as 1 hebben D.incarnata en E.palustris een vergelijkbare s-

waarde,terwijl ymnadenia en Herminium beide een smalle amplitu-

de hebben.Op as 2 tekenen zich binnen het viertal soorten geen

significante verschillen af.Ook op as 3 is er geen significant

verschil tussen D.incarnata en de zwakker genfekteerJe soorten.

Wel trden verschillen op binnen de groep van de zwakker geln—

fekteerde soorten.

Dactylorhiza majalis werd. in de vergeliijkingen niet betrokken,om—

dat deze soort maar énmaal in de opnames voorkwam;het was dan

ook niet mogelijk om voor deze soort een betrouwbaarheidsinterval

voor de gemiddelde score op te stellen en een standaarthleviatie

te berekenen.

Konkuderend kan gesteld worden,dat de WGO—ordinatie geen resul—

taten leverde,die de hypothese steunen dat de zwaarder ge.nfek-

teerde soorten een smallere amplitude zouden hebben dan de mm-

d.er genfekteerde soorten.Voor de onderzochte groep ljken an—

dere faktoren meer invloed te hebben op het tot stand komen van

de ligging en de breedte van de verschillende amplituden dan de

hevigheid van in±'ektie met mycorrhiza—schimmels van de volwassen

plant.Hierbij moet echter direkt worden aangetekend,dat het aan-

tal onde±'zochte soorten waarvan een betrouwbare opgave van de

mate van infektie kisin was (4); de enige zwaarder gelnfekteer-

de soort D.incarnata zou binnen zijn groep een uitzonderingsposi-

tie kuiinen innemen met een grote habitatbreedte.

Verder zj opgemerkt,dat de via de WOO verkregen amplituden soms

in tegenspraak zijn met diegene die berekend. zijn op grond van

het voorkomen der soorten bj bepaalde waarden van zekere abio—

tische faktoren.Echt storend is dat alleen bij D.incarnata : de

WOO—methode geeft de soort de grootste standaarddeviatie t.o.v.

Epipactis en Liparis voor as 1 ("vocht"),terwijl de abiotische

gegevens wijzen op de kleinste standaarddeviatie van het drietal

voor de faktor "grondwaterstand".Dit wordt wellicht veroorzaakt

door het feit,dat de WOO—assen gebaseerd zijn op verschillen in

de vegetatie;deze verschillen hebben waarschtjnlijk niet sen li—
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neair verband met de bjbehorende abiotische milieufaktoren.Zo

veroorzaakt een klein verschi1 in by. zoutgehalte in niet door

zout benvloede milieu's een groot verschil in vegetatiesamen—

stelling (vervanging van glycofyten door zouttolerante soorten).

Een evengroot absoluut verschil in zoutconcentratie in door

Na01 benvloede milieu's zal echter veel minder grote verschil—

len in de vegetatie tot gevoig hebben.Om deze reden ltjken de

amplituden op basis van de abiotische gegevens aanrnerkelijk heter

reprod.uceerbaar.Het zou aanbeveling verdienen,om dit onderzoek

uit te breiden,waarbj ook andere soorten orchideen onderzocht

zouden rnoeten worden in genoemde,meer reproduceerbare omstandig-

heden.
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7 — ONCLUSIES EN SA.iENVATTING; DISCUS3Ii3 EN SJE3TIES VOOR
VERDER ONDEZOEK

7.1 Conclusies en samenvatting

In de levenscyclus van elke orchideesoort zijn twee ciuidelijk

verschillende stadia aan te wjzen.Infektie met bepaalde,mycor—

rhizavormende schimmels is in natuurlijke omstandigheden een

noodzakeUike voorwaarde voor de groei van het niet—autotrofe

4uveniele tHnm vqn 11e cut stadium wor—

den suikers en fosfaat overgedragen aan de hogere plant.In vol—

wasen staat vertonen de soorten een wisselende graad van zeif—

standigheid: voor sornmige soorten lijkt,ook in deze fase,infek—

tie met de genoemde schimmels essentiel,terwij1 dat voor andere

soorten in mindere mate lijkt te gelden.In deze face Ljken door

de schimmels fosfaat en atikstof te kunnen worden overgedragen.

Als de Nederlandse orchideesoorten worden ingedeeld in een

groep met in voiwassen staat zwaar gelnfekteerde soorten (waar—

bj wordt aangenomen dat deze grotendeels van hun schimmel afhan-

ke1jk zijn) en één met niet— of zwak—gelnfekteerde soorten,blij-

ken soorten uit de laatste groep in Nederland significant alge—

mener te zijn.Ook vertonen deze soorten een tendens tot een mm—

der sterke achteruitgang in aantal uurhokken.

In eerste instantie werd ter verkiaring van dit verschijnse1 een

theorie opesteld,die het voorkomen van de mycorrhiza—schiminels

in veranderende milieu-omstandigheden centraal stelde.Bepäalde

veranderingen 'in omstandigheden,die het wel of niet voorkomen

van deze schimniels veroorzaken,zouden na het doorlopen van het

juveniele stadium voor planten uit de twee kategorin een ver—

schillend effekt hebben.In voiwassen staat flog sterk van de

schimmels afhankelijke soorten zouden verdwijnen,terwjl de meer

onafhankelijke verwanten zouden b]ijven voortbestaan.We]. zou bj

beide groepen de vestiging van nieuwe individuen onmogelijk zjn

geworden.Deze theorie zou het verschil in algemeenheid tussen

soorten uit beide groepen kunnen verkiaren.

Deze theorie lijkt echter onwaarschijnlijk.Meerdere fungi,die in

staat zijn tot effektieve mycorrhiza—vorming bij orchideen,blij—
ken een habitatbreedte te hebben die die der orchideesoorten

ruimschoots overtreft.Verder bljkt de relatie tussen schimmel

en hogere plant niet specifiek te zijn;dit betekent dat na het

verlies van de oorspronkelijke endofyt door veranderende milieu—

omstandigheden herinfektie kan optreden met andere,meer tole—
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rante mycorrhiza-vormers.Deze twee feiten houden in,dat het

wel of niet voorkomen van een. bepaalde schirnmelsoort nooit een

beperkende faktor kan zijn voor het voorkomen van adulte mdi—

viduen van een zekere orchideesoort.

Het bljkt echter,dat de relatie tussen plant en schimmel ge—

zien kan worden als een gebalanceerd antagonisme.Elk van beide

partijen is in staat tot parasitisme op de andere paxrbij.In nor-

male omstandigheden ligt het evenwicht tussen de twee kompo—

nenten ten gunste van de orchidee,maar de precieze ligging er-

van ljkt tc wordcn bclnvlocd door zowcl de onctiocho cien—

schappen van schimmel en hogere plant als door externe omstan—

digheden.Voor orchideen in de juveniele stadia zijn er aanwij—

zingen dat een effektieve symbiose alleen mogeljk is biimen een

nauw trajekt;dit lijkt dan speciaal te glden voor de koolstof—

en de stikstofvoorziening.Buiten dit nauwe trajekt treedt een

ontsporing van de relatie op,die tot uiting komt in een onge—

breideld parasitisme van de ene komponent ten koste van de an-

dere.Als dit gegeven wordt gextrapoleerd naar adulte planten,

biedt het een mogelijkheid om de gevonden ve'schillen in alge—

meenheid tussen beide kategorin te verklaren.

Soorten,die voor hun voortbestaan in hoge mate zjn aangewezen

op hun schirnmels,zullen een verstoring van de balans tussen de

twee organismen nimrner overleven.Onafhankelijke soorten zullen

in volwassen staat minder nadeel ondervinden van zo'n verstoord

evenwicht.Dit maakt de onafhankelijke soorten algemener en mm-

der kwetsbaar voor veranderingen dan de sterk afhankeljke soor-

ten,wat in de algemeenheid van soorten uit beide groepen tot

uiting komt.

Op grond hiervan mag dus verwacht worden,dat zwaar genfekteer-

de soorten t.o.v. minstens enkele faktoren een nauwere res—

ponscurve zullen hebben dan de zwak— of niet gelnfekteerde soor-

ten.Daar door de mycorrhiza—schirnmels stikstof en fosfaat ljkt

te worden getransporteerd naar de adulte plant,mag verwacht

worden dat zwaar genfekteerde soorten zullen voorkomen biij la-

gere stikstof— en fosfaat—beschikbaarheden in vergeUjking tot

de meer autotrofe soorten.

Bij vergelljking van de gemiddelde standplaats van de zwaar gem-

fekteerde Dactylorhiza incarnata met de als volwassen plant ge-

heel schimmelvrije Epipactis palustris bLjkt echter,dat de eerst—

genoemde bij significant hogere N— en P-gehalten voorkomt.IvIet

uitzondering van de faktor "grondwaterstand" is de spreiding in
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waarden van enkele milieufaktoren van groeiplaatsen van D,jn—

carnata juist groter dan van die van E.palustris.

Ook een vegetätieprdinatie van 98 opnames,waarbij vier soorten

crchideeen goed met elkaar k'onden word.en vergeleken,leverde

geen aanw!jzing dat de zwaarder genfekteerde soort Dactylorhi-

za incarnata een kleinere habitatbreedte zou hebben dan de

overige,zwak— tot niet genfekteerde soorten Epipactis palustri,

Gymnadenia conopsea en Herminium monorchis.Op gronc3. van deze

gegevens kan ook de tweede theorie dus niet worden aanvaard.

7.2 Discussie en sugesties voor verder onderzoek

Het verdient m.i. aanbeveling om de laatste theorie verder te

--oetsen,maar op een andere,beter reproduceerbare wLjze.Hierbij

moeten een aantal onzorgvuldigheden,die in dit onderzoek nood-

gedwongen zijn biimengeslopen i.v.m. de beschikbaarheid. van

gegevens,worden vermeden.Hoofdzaak daarbj is,dat het belang

van de infektie voor, de adulte plant niet zou moeten worden

afgemeten aan de hevigheid van infektie van de wortels,maar

aan een verechil in opbrengst (of een verschil in gehaltes

aan bepaalde nutrinten) tussen srmbiotisch opgroeiende -,en

met fungicide behandelde planten van een soort,Een -tweede be—

zwaar van het gebruik van de hevigheid van infektie als gegeven

is dat deze onderWorpen.kan zijn aan seizoensfluktuaties en

aan variatie ten gevolge van de standplaats van de waardplant.

Zo zou de heviger infektie van Dactylorhiza incarnata kunnen

vinden juist in het feit,dat deze soort in nutrintrijkere ha-

bitats groeit;het feitelijke belang van de infektie voor de

soort zou gering kunnen zijn.Studies naar dit belang voor de

adulte plant zijn nog vri.jwel niet uitgevoerd en vormen een

witte viek in het onderzoek naar orchideenmycorrhiza's.

Een tweede punt is het:feit,dat in de toetsing van de tweede

hypothese een veel te kleine steekproef aan soorten is ge—

bruikt.Vooral de zwaarder genfekteerde soorten waren onder-

vertegenwoordigcl (alleen D.incarnata).

Ten derde werd breedtèvn de ecologische responscurven der

soorten niet ideaal vastgesteld.Zo werd bij de "abiotieche be—

nadering" de parameter "totaal fosfaat" gebruikt i.p.v. be-

schikbaar fosfaat.1en dergelijk bezwaar geldt voor stiketof.

Bepalingen via vegetatie-ordinatie zijn indirekt en due niet

ideaal.
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Een vierde,eveneens principieel bezwaar van deze opzet is het

feit,dat geprobeerd werd een uitspraak te doen over een even-

wicht tussen twee organisnen,die werd gekontroleerd door ge—

gevens te verzamelen over één komponent van de syrnbiose.De

opgestelde verwachting was,dat de hebitatbreedte van zwaar van

mycorrhiza-schimmels afhankelijke soorten beperkt zou worden

door inter±'erentie met de schimrnel.In nutrintrijke omstanclig—

heden zou het risico aanwezig zijn op parasitisme door de schim-

mel;dit zou de verspreiding van deze groep orchideen beperken.

Om dit tc vcrifircn wcrd gckckcn naar hct voorkomcn van dc

soort in verschillende milieutypen,zonder dat hierbj werd gelet

op de groei,cq. de virulentie van de schirnrnel.

Om toch de hypothese (beter) te toetsen stel ik de volgende

opzet voor,waarbiij de genoemde bezwaren voor een groot deel wor—

den ondervangen.Volwassen planten van zowel sterk— als van

zwak genfekteerde soorten zouden moeten worden onderworpen

aan een gene groeiproeven,waarbij de concentratie van één be—

paald nutnint wordt gevarierd,waarbj vooral aan stikstof en

±'osfaat valt te denken.Van deze soorten wordt een gedeelte pe-

niodiek behandeld met fungicide,het andere gedeelte niet.Voor

beide behandelingen wordt per soort een groeicurve gemaakt.

Op deze manier kan het effekt van de symbiose getoetst worden

per soort,zonder dat er vergelijkingen nodig zijn tussen ongelijk—

soortige organismen.De verwachting is,dat bij z7ak genfekteer-

de soorten de responscurves voor de twee behandelingen zullen

samenvallen.Sterk genfekteerde soorten zouden in ieder geval

op een deel van het getoetste trajekt een significant hogere

opbrengst moeten tonen van onbehandelde planten t.o.v. met

fungicide behandelde;dit zou een grotere afhankelijkheid aan-

nemeUjk maken.Als de hypothese op basis van het gebalanceerd

antagonisme steek houdt,mag verwacht worden dat zich zowel

aan de nutrientarme —,als aan de nutrintrijke zjde van de

groeicurve interessante effekten voordoen bij de meer afhanke—

lijice soorten.Zo zullen aan de nutnintarme zijde onbehandelde

planten een hogere opbrengst moeten tonen.Aan d.e nutnintr1jke
zijde van de curve zouden juist met fungicide behandelde plan-

ten een hogere opbrengst moeten geven,dit omdat er bij deze

behandeling geen risico is op parasitisme door de schimmel.Bij

zwak afhankelijke soorten zou dit effekt zich niet moeten voor—

doen.

Om vervolgeris de rol van de schimmel op de vorm van de groei—
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curve van de orchidee te schatten,zou periodiek bepaald. moeten

worden in welke mate schimmeihyfen in de wortels aanwezig zijn.

Jngeval van parasitisme door de schimmel mag verv;acht worden,

dE.t de wortels excessief door hyfen zijn bezet in vergeljking

-tot andere individuen van de soort.In deze opzet i variatie in

de mate van infektie,veroorzaakt door standplaatsverschlllen,al

uitgesloten; temporele variatie hierin zou kunnen worcien gemini—

maliseerd door soorten te gebruiken met een zoveel mogeiijk samen-

vallende groeicyclus en door de mate van infektie steeds op vast—

staande punten in de jaarlLijkse cyclus te bepalen.

IJe relevantie in het veld van deze kasproeven zou aannemelj1c

kunnen worden gemaakt via populatiestudies naar de voorbeelden

van Tarnm (1972) en ells (1931) zwaarder en minder zwaar geln—

fekteerde soorten zouden moeten worden vergeleken.De vervachting

is,d.at bij afhankeljke soorten een verstoring in de balans tussen

de syinbionten het verdwijnen tot evolg zal hebben van zowel de

juveniele als de adulte planten,Bij meer onafhanklijke soorten

zal zo'n verstoring alleen gevolgen hebben voor de juveniele

stadia.iIocht dit waar zjn,dan mag verwacht worden dat er popula-

ties zullen bestaan van onafhankeljke soorten,die een onevenre—

dige populatieopbouw zullen hebben; zaailingen zullen ontbreken

in de voor symbiose ongunstige omstandigheden.Voor meer afhanke-

lijke soorten zal dit effekt in mindere mate optreden.Het ljkt

interessant om de populatieopbouw van soorten te volgen in ter—

reinen die onderhavig zijn aan grote veranderingen.Te denken valt

aan populaties van D.majalis op de hooilanden langs de Drentsche

Aa,waarop een verschralend beheer wordt toegepast,of aan popu-

laties in duingebieden waar de successie nog in voile gang is,

met name de Strandvlakte op Schiermonnikoog.In enkele populaties

van D.majalis in deze gebieden blijken inderdaad zaailingen vrij-

wel te ontbreken (pop.Gasselte/Schipborg;Kooiweg en Reddingsweg

Schierruonnikoog).

Zeker gezien de slechte positie,waarin de orchideen als groep

in Nederland verkeren,lijkt het bepaald geen overbodige laxe om

meer kennis over de oecologie van deze groep te verzarnelen.
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