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SAMENVATTING
Moeras ecosystemen zijn wereldwijd bedreigd, ondanks hun genetische rijkdom en hun groot socio-economisch en ecologisch belang voor mens en natuur. Er wordt geschat dat wereldwijd meer dan de helft van de moerasgebieden verdwenen zijn ten gevolge van onder andere landbouwontwikkeling en overexploitatie. Papyrus moerassen komen veelal voor in tropisch Afrika en worden gedomineerd door de sleutelsoort Cyperus papyrus L. (papyrus). Ondanks de steeds grotere antropogene dreiging die deze moerassen ondervinden, is er momenteel nog geen wetenschappelijke kennis over duurzame oogstmethodes noch over de genetische diversiteit en structuur, die essentieel zijn voor het overleven van de sleutelsoort. Het doel van deze thesis is het opbouwen van wetenschappelijke kennis rond het gebruik, de regeneratie en duurzame oogst van papyrus, de genetische diversiteit en structuur van de papyruspopulaties van de Keniaanse Rift Vallei en van de stroombekkens rond het Victoriameer.Voor het eerste onderzoeksdeel werd het lokale papyrusgebruik (regeneratie en duurzaamheid, bedreigingen, lokale ecologische kennis (LEK) en oogstmethoden) onderzocht aan de hand van lokale interviews en discussiegroepen in het Loboi moeras, Kenia (Hoofdstuk 2). Deze kennis is cruciaal voor het duurzame gebruik van de papyrusmoerassen. De resultaten tonen dat Cyperus papyrus voorziet in het levensonderhoud en de verschillende menselijke basisbehoeften (socio-spiritueel, economisch, huishoudelijk, voedsel en energie) door zijn vele verschillende socio-culturele functies: als bron van inkomsten (via de verkoop van papyrus matten), als veevoer, dakmateriaal, slaapmateriaal en brandstof. Daarom wordt de papyrus hoog gewaardeerd door de Endorois gemeenschap rond het Loboi moeras, die traditionele beheerstechnieken verder ontwikkeld en behouden hebben om overexploitatie te voorkomen. Belangrijke LEK in verband met oogst patronen en herstel werd aangetoond via correlaties en principale componenten analyse: oudere en ervaren oogsters vermijden herhaaldelijk oogsten op dezelfde locatie waardoor herstel van de papyrus planten mogelijk is, in tegenstelling tot jongere oogsters (r = 0.63, p< 0.01). De oogsters zijn zich ook bewust van de ecologische noden van papyrus regeneratie zoals waterbehoefte en de controle van Typha sp. in papyrus habitat tijdens droge periodes. Het omleiden van waterlopen voor irrigatie en frequente periodes van droogte werden geïdentificeerd als belangrijkste bedreigingen voor de papyrus moerassen. De studie toonde aan dat het vastleggen van het profiel van papyrus gebruikers (site en schaal afhankelijk), de LEK en het traditionele beheer essentieel zijn voor het behoud en beheer van papyrus moerassen in Kenia.

Het tweede onderzoeksdeel concentreerde zich op het effect van oogst op de productie van papyrus biomassa, de stengel/halm regeneratie, de stengel hoogte, diameter en leeftijdsstructuur.  Dit is gebeurd via terrein experimenten in onverstoorde papyrus moerassen aan het Naivasha meer, met als doel een oogst regime op te stellen volgens 6- en 12- maandelijkse intervallen gedurende een periode van drie jaar (Hoofdstuk 3). De studie toonde aan dat een korte periode tussen het oogsten (6 maanden) een significante (Mann Whitney, Kruskal–Wallis, Friedman statistics, P < 0.05) invloed heeft op biomassa, scheut regeneratie en morfologische kenmerken (zoals hoogte) vergeleken met de lange periode tussen het oogsten (12 maanden) en ongeoogste plots. Daarnaast werd de natuurlijke regeneratie van papyrus via kiemplant recrutering gedocumenteerd. De studie beklemtoont het belang van grondwaterverlaging voor kiemplant recrutering die de genetische pool van papyrus moerassen kan verrijken. De kennis over regeneratie verkregen door deze studie (Hoofdstuk 2) is complementair met de lokale kennis over de herstel periodes van papyrus (Hoofdstuk 3). De waargenomen levensgeschiedenis van papyrus en de effecten van een grondwaterverlaging zijn daarnaast ook cruciaal voor de interpretatie van de genetische patronen van de soort verkregen via microsatellieten (Hoofdstukken 4 en 5). Dit onderzoek beveelt een oogst regime van 12 maanden aan, omdat dit voldoende tijd geeft voor het herstel en duurzaamheid voor het moeras en zijn biodiversiteit garandeert.

Het derde onderzoeksdeel behandelde het gebruik van microsatelliet merkers om de genetische diversiteit en structuur van papyrus in meer-, moeras- en rivierhabitatten in Kenia (Hoofdstukken 4 en 5). Hieruit volgde dat alle papyrus populaties polymorf waren voor vijf loci (P = 60–100%), behalve populatie Loboi die monomorph was voor alle loci (P= 0%). Op het meer-niveau vertoonden alle populaties hoge klonaliteit en genetische diversiteit, met een lage inteelt coefficiënt (FIS = 0.076). Iets lagere klonale diversiteit werd waargenomen in twee Victoriameer populaties wat te wijten kan zijn aan de hoge graad van verstoring. De meeste genetische diversiteit was te vinden binnen populaties, wat leidde tot een lage algemene genetische differentiatie, met waarden voor paarsgewijze FST tussen populaties die lager zijn voor het kleinere Naivashameer (LN) dan deze van het grotere Victoriameer (LV) en een gemiddelde genetische differentiatie tussen de twee meren (AMOVA,  = 0.087, p = 0.01). De hoge niveaus van gene flow binnen meren (Nm = 32: LN, Nm = 7–12: LV) kunnen te wijten zijn aan verspreiding van regeneratieve delen (zowel zaden as levende papyrus fragmenten) door de waterstroming, de wind, vogels en andere dieren. De relatief lage gene flow tussen meren (Nm = 2.6) kan verklaard worden door historische contacten tussen populaties via zoöchorie. Ook het bestaan van sexuele reproductie en kiemplant recrutering binnen meer-populaties werd aangetoond (zie Hoofdstuk 3) door de aanwezigheid van vele kleine klonen die één of meerdere keren voorkwamen bij gebruik van een 3-meter staalname interval. In meren blijkt de klonale structuur het phalanx type te volgen, terwijl het guerrilla type ook aanwezig was in verstoorde sites, wat wijst op een gecombineerde groei strategie (Hoofstuk 4). Dit zijn belangrijke punten voor het behoud van Cyperus papyrus. Op een grotere geografische schaal (populaties in heel Kenia, Hoofdstuk 5), variëren de klonale en de genetische diversiteit sterk tussen de negen bestudeerde populaties. De klonale diversiteit (R) varieert van afwezig (R = 0: Loboi) tot bijna het maximum (R= 0.98: Naivasha meer). De populaties kunnen ingedeeld worden in twee groepen: deze met weinig multilocus genotypes (MLGs) / klonen (minder dan 15% van het totale aantal ramets) en deze met veel MLGs (> 55%). Populaties met weinig MLGs (Loboi, Londiani-Simboiyot en het Jipe meer) zijn gekenmerkt door grotere kloon omvang (tot 100m), kleine tot medium populatieoppervlaktes, geen tot lage heterogeneiteit van genotypes (β Pareto = 0–1.05), lage genotypische rijkdom (R = 0–0.13) en lage effectieve en waargenomen allel aantallen. Daarentegen, populaties met veel MLGs (Naivasha meer, Victoriameer, Ruiru, Moi–Eldoret, Nakuru–Mbaruk en Amboseli) werden gekenmerkt door kloon grootes tot 6m, medium tot grote populatieoppervlaktes, hoge genotypische rijkdom (R = 0.63–0.98) en heterogene genotypes (β Pareto = 1.99–2.40) die één of enkele keren voorkwamen. De variatie in klonale diversiteit (R) tussen deze groepen toont aan dat deze populaties verschillende overlevings- en voortplantingsstrategiën gebruiken, vermits het een maat is voor het evenwicht tussen klonale en sexuele reproductie gedurende verschillende generaties. Ook vonden wij genetische differentiatie tussen de negen populaties (AMOVA, FST = 0.376, P = 0.001) en isolatie-door-afstand (r = 0.68, P = 0.01), wat duidt op weinig of geen contact tussen de populaties na de initiële kiemplant recrutering van de stichterindividuen (Hoofdstuk 5). De waargenomen patronen van gene flow (1> Nm <4) suggereren het bestaan van historische connecties tussen de stroomgebieden en het historisch voorkomen van zoöchorie. De genetische structuur en de klonale en genetische diversiteit van papyrus populaties werden in deze genetische studie (Hoofdstukken 4 en 5) behandeld, samen met de reproductieve strategiën, de historische gene flow en de genetische differentiatie. 

De drie onderzoeksdelen samen voorzien de essentiele informatie om de overleving en het duurzaam gebruik van papyrus te verzekeren, en leidden tot nieuwe wetenschappelijke vragen. De verkregen kennis kan toegepast worden in beheersplannen en lokale gemeenschapspolitiek, en kunnen de lokale gemeenschappen die afhankelijk zijn van papyrus ondersteunen (Hoofdstuk 6).

THESIS SUMMARY

Wetlands are threatened ecosystems world over despite genetic resources that they hold in addition to an immense socio–economic and ecological importance to both mankind and biosphere. It is estimated that more than half of the world’s wetlands have been lost due to agricultural development including other land uses and overutilization. Papyrus swamps, mostly found in the tropical Africa and dominated by its keystone species Cyperus papyrus L. (papyrus) is under increasing threats from similar anthropogenic activities facing wetlands worldwide, yet no scientific information is available on genetic diversity and structure which are necessary for its survival in addition to information on sustainable harvesting practices. This thesis study aimed at filling some existing gaps in scientific knowledge on: genetic diversity and structure of papyrus populations across Kenyan Rift Valley and Lake Victoria sub–basins, papyrus utilization, perception on regeneration and sustainable harvesting regime. We began by investigating local utilization, perceptions on; regeneration and sustainability, threats, local ecological knowledge (LEK) and management practices relating to harvesting of papyrus in Loboi swamp, Kenya through local interviews and focused group discussions (Chapter 2). This was done with the knowledge that, a better understanding of people’s practices is crucial in sustainability of resources such as those relating to papyrus swamp. Our results showed that Cyperus papyrus supported local livelihood in social–cultural uses, as a source of income (papyrus mats are sold), cattle fodder, roofing materials, bedding materials and cooking fuel. This livelihood support revolved around basic human needs: social–spiritual fulfillment, economic empowerment, shelter, food, and energy. As such, papyrus was highly valued by the Endorois community living around Loboi swamp that have developed and instituted traditional management practices (such as rotational harvesting) to prevent overharvesting. The study further revealed important LEK relating to harvesting patterns and recovery where correlation and principal component analyses showed that experienced old harvesters avoided harvesting repeatedly at the same location, thereby allowing recovery of papyrus when compared to younger harvesters (r = 0.63, p< 0.01). The harvesters also understood the ecological needs of papyrus regeneration such as water and control proliferation of Typha into papyrus habitat during dry periods. Diversion of water for irrigation and frequent droughts were identified as major threats to the papyrus swamp. The study concluded that the documentation of site–scale papyrus users’ profile, LEK, and traditional practices are vital for the conservation and management of papyrus swamps in Kenya. 

Our second area of investigation was on the effects of harvesting on papyrus biomass production, stem/culm regeneration, stem–height, diameter and age structure. This was carried out through field experiments in undisturbed papyrus swamp in Lake Naivasha in order to establish sustainable harvesting regime following 6– and 12– monthly harvesting intervals in a 3 year study period (Chapter 3). The study revealed that a short harvesting lapse of 6–month significantly (Mann Whitney, Kruskal–Walis, Friedman statistics, P < 0.05) affected biomass, shoot regeneration and morphological features (e.g. height) compared to 12–month harvesting regime and non–harvested plots. Additionally and for the first time, we monitored and documented the natural regeneration of papyrus through seedling recruitment. The study underscored the significance of drawdown as a window for pulse seedling recruitment that enriches the genetic pool of papyrus swamps displaying such phenomenon. The regeneration information obtained from this particular study (Chapter 2) complements the local knowledge on recovery periods of papyrus (Chapter 3), while the documented life history of papyrus enhanced by drawdown events was crucial in the interpretation of microsatellite genetic analysis of papyrus populations (Chapters 4 and 5). This study recommended 12– monthly harvesting regime to papyrus harvesters because it allows adequate time for papyrus recovery and guarantees sustainability for swamp functioning and repository for biodiversity. 

The third study involved the use of microsatellite markers to assess the genetic status and structure of papyrus populations occurring in lakes, swamps and riverine habitats in Kenya (Chapters 4 and 5). The study found that most papyrus populations showed polymorphism (P) at five loci (60–100%) studied except Loboi with a marked monomorphism at all loci (P= 0%). At the lake level, all populations exhibited high clonal and genetic diversity with a low inbreeding coefficient (FIS = 0.076). However, a slightly lower clonal diversity in two Lake Victoria populations was observed and attributed these to high level of disturbances. Most of the gene diversity was portioned within populations resulting in a low overall genetic differentiation, with pairwise FST values lower between populations of the smaller Lake Naivasha (LN) than those of the larger Lake Victoria (LV) but moderate significant genetic differentiations between both lakes (AMOVA,  = 0.087, p = 0.01). The high gene flow within lakes (Nm = 32: LN, Nm = 7–12: LV) were mainly attributed to dispersal of regenerative parts (both seeds and live papyrus fragments) by water currents, wind, birds and animals while relatively low gene flow between lakes (Nm = 2.6) were attributed to historical contacts of populations through bird–animal mediated seed dispersals. This study further confirmed the occurrence of sexual reproduction and seedling recruitment (as observed in Chapter 3) among the lake populations as evident by many small clones which occurred once or few times in a 3 metre sampling intervals. This study also established that in lakes, the clonal structure was of the phalanx type though a guerrilla type was also evident in disturbed sites, suggesting combined growth strategy. The understanding of clonal structure and survival strategy obtained in Chapter 4 are important key elements in conservation of Cyperus papyrus. At large geographical scale (population across Kenya: Chapter 5), the clonal and genetic diversity varied strongly among nine populations studied. The clonal diversity (R) ranged from absent (R = 0: Loboi) to almost maximal (R= 0.98: Lake Naivasha). The study further revealed two groups of papyrus populations namely those that have few multilocus genotypes (MLGs) /clones (less than 15% of its total ramets) and those with many MLGs (> 55%). The study established that populations with few MLGs namely Loboi, Londiani–Simboiyot and Lake Jipe were characterised by large clonal sizes of up to 100 m, small to medium population areal sizes, no to low heterogeneity of genotypes as measured by pareto distribution parameter (β Pareto = 0–1.05), low genotypic richness (R = 0–0.13) and low effective, and observed number of alleles. On the other hand, population with many MLGs (Lake Naivasha, Lake Victoria, Ruiru, Moi–Eldoret, Nakuru–Mbaruk and Amboseli) were characterized by clonal sizes of  up to 6 m, medium to large population areal sizes, high genotypic richness (R = 0.63–0.98) and heterogeneous genotypes (β Pareto = 1.99–2.40) which  occurred either few times or once. It was evident from these results that papyrus populations employed different survival reproductive strategies as indicated by varied clonal diversity (R), a genetic measure that estimate the balance of clonal and sexual reproduction over several generation. Furthermore, we found significant genetic differentiations among the nine populations (AMOVA, FST = 0.376, P = 0.001) and isolation by distance (r = 0.68, P = 0.01) an indication of little to no contacts of populations after initial seedling recruitment of the founder individual(s). The results of this study (chapter 5) suggest historical inter–basin connections and animal–bird mediation in dispersal of seeds to explain the observed gene flow (Nm) patterns (1> Nm <4). Overall, genetic studies (Chapters 4 and 5) revealed how papyrus populations are structured, clonal and genetic diversity levels including its reproductive strategies, past signatures of gene flow and genetic differentiations. All the 3 major studies considered together provide information necessary for survival and sustainability of papyrus in addition to arousing scientific curiosity for further studies on papyrus. This study obtained information that can be applied in policy implementation and local community advocacy for conservation of papyrus swamps in Kenya. This will support and safeguard local people needs that depend on papyrus for their livelihood in addition to ensuring papyrus functions for environmental sustainability as detailed in Chapter 6. 
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