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Voorwoord

De eerste ideeén voor een studie naar het landschap en de plan-
tengroei van de duinen in Zuidwest-Nederland kwamen al ruim
dertig jaar geleden in me op. Ik was toen net neergestreken in
Zeeland. Zwervend door de duinen van Schouwen en Walcheren
werd ik me steeds meer bewust van het eigen karakter van deze
duinen. Dat het uiteindelijk tot dit boek is gekomen is allereerst te
danken aan Wybe van der Meer, van 1991 tot 1999 mijn regiohoofd
bij Staatsbosbeheer. Nadat ik hem een keer had verteld van mijn
wetenschappelijke ambities, kwam hij regelmatig met de vraag: ‘En
... komt het er nog van?’ Het waren vervolgens Maarten Brabers en
wijlen Niek van Heijst, destijds directeur en adjunct-directeur van
Staatsbosbeheer, die het organisatorisch mogelijk maakten dat ik
vanaf 2002 gedeeltelijk werd vrijgesteld om aan een duinenstudie
te gaan werken. In de jaren daarna gaven hun opvolgers Cees Vries-
man, Nel Sangers, Chris Kalden, Monique Stouten, Peter van den
Tweel en Henk Jan Kievit mij steeds de ruimte om dit werk voort te
zetten en af te ronden. Jolein Meijers en Harrie Hekhuis waren in de
periode 2002-2009 mijn directe chefs in het werk. Zij steunden en
stimuleerden me van dag tot dag en van week tot week, waren mijn
praatpaal en schiepen van tijd tot tijd ook financieel ruimte als ik
weer eens een idee had dat geld kostte. De vrijheid die zij mij al-
len gegeven hebben waardeer ik bijzonder. Ik heb in de afgelopen
jaren buitengewoon veel inspiratie en energie gehaald uit het wer-
ken op twee fronten. Soms werd ‘het hebben van twee banen’ wel
wat veel, maar ik heb nooit het gevoel gehad dat het een ten koste
ging van het ander. Eerder was er sprake van het tegendeel. Voor
het management is zo’n meerwaarde echter niet altijd zichtbaar.
Des te groter is daarom mijn dank en waardering voor de geboden
mogelijkheden. De ruimte die werknemers met een wetenschap-
pelijke ambitie krijgen om zichzelf te ontplooien is volgens mij een
goede maat voor de kwaliteit van het arbeidsvoorwaardenbeleid
van een organisatie.

Uiteraard gaat mijn dank ook uit naar mijn beide promotoren,
Prof. Dr. M.G.C. Schouten en Prof. Dr. K.V. Sykora. Toen ik in 2000
voor het eerst met Matthijs Schouten sprak over de mogelijkheid
van een promotie, was hij gelijk enthousiast en stimuleerde hij me
om mijn ideeén verder uit te werken. Dat is in later jaren altijd zo
gebleven. Vooral in de laatste fase heeft hij er belangrijk aan bijge-
dragen, dat de veelheid van gedachten die in mijn hoofd zat helder
en overzichtelijk op papier kwam. Karle Sykora is pas in tweede
instantie bij mijn proefschrift betrokken geraakt, maar zijn bijdrage
is niet minder belangrijk. Zonder zijn hulp en opbouwende kritiek
hadden de geobotanische hoofdstukken nooit hun huidige vorm
gekregen. Karle heeft daarnaast een belangrijk aandeel gehad in
het comprimeren en helderder maken van de tekst. Hij spoorde me
voortdurend aan tot beknopt en duidelijk taalgebruik.

Dit proefschrift is het resultaat van ruim drie decennia waar-
nemen, lezen, denken en discussiéren. Het had niet geschreven
kunnen worden als niet een groot aantal mensen hun kennis en
hun gegevens met mij hadden willen delen. Mensen die ik in dit
verband speciaal wil noemen zijn Marten Annema, John Beijersber-
gen, Roelof Bijl (1), Chiel Jacobusse, Dick Kerkhof, Kees de Kraker,
Dick van der Laan, Henk Mandemaker en Bart Vreeken. Rolf Kem-
mers en Bas van Delft introduceerden me in de analysemethoden

van humuslagen. Klaas van Dort ben ik veel dank verschuldigd voor
het checken van de determinatie van een groot aantal mossen en
korstmossen. Connie Kuijpers-Smits voor het bijwerken en checken
van de wetenschappelijke namen. Bjérn van den Boom voor zijn
hulp bij het gebruik van CANOCO. Aart Meijssen en Marjoke Sinke
voor hun hulp bij de GIS-verwerking en het maken van kaart-

jes. Huibert Verbrugge voor zijn hulp bij het verzamelen van de
zandmonsters. Hans de Kruijk voor het scheiden van de zand-en
kalksteenkorrels. Piet de Kok (TNO-NITG) voor zijn hulp bij de
verwerking van de zandmonsters. Jan van Walsem en de mede-
werkers van het laboratorium van de Leerstoelgroep Natuurbeheer
en Plantenecologie (Wageningen Universiteit) voor de chemische
analyse van een groot aantal bodemmonsters. Niek Gremmen voor
de statistische bewerkingen en adviezen en Max Nuijens voor de
vertaling van de samenvatting in het Engels. Mascha Dedert en
Annelies Pustjens (Stichting Bargerveen/Radboud Universiteit)
namen onder leiding van Dr. Bas van Geel (Universiteit van Am-
sterdam) respectievelijk Dr. Janny Peters (Radboud Universiteit) en
Dr. Hans Peter Koelewijn (Wageningen Universiteit) het basiswerk
voor het paleobotanisch en populatiegenetisch onderzoek voor
hun rekening. Zonder dit werk en de inbreng van alle genoemde
personen hadden de betreffende hoofdstukken niet geschreven
kunnen worden.

Dit proefschrift reikt verder dan de vakgebieden waarin ik
oorspronkelijk ben opgeleid, de vegetatiekunde en de landschaps-
ecologie. Ik begeef me ook op de werkgebieden van aanpalende
disciplines uit de historische en geografische wetenschappen. Dat
was alleen mogelijk dankzij de inbreng en het advies van diverse
specialisten. Prof. Dr. Petra van Dam, Dr. Frans Beekman, Dr. Bas
van Geel, Prof. Dr. Peter Henderikx, Prof. Dr. Pim Jungerius, Dr. An-
nemieke Kooijman, Jos Kuijpers, Dr. Cees Laban en Prof. Dr. Pieter
Stuijfzand hielpen me op weg in hun vakgebieden en voorzagen
gedeelten van het manuscript of eerdere versies daarvan van kriti-
sche kanttekeningen.

Het werk aan dit proefschrift vond in de afgelopen jaren
plaats naast reguliere werkzaamheden voor Staatsbosbeheer in
de Baronie van Breda, in de Biesbosch en in Zeeland. Ik wil graag
mijn collega’s binnen en buiten Staatshosbeheer danken voor hun
belangstelling voor mijn duinenstudie en vooral ook voor hun be-
grip als ik soms mijn prioriteiten stelde en in het werk een poosje
afwezig was. Dat geldt ook voor mijn familie en vrienden, die erin
de afgelopen jaren behoorlijk bij zijn ingeschoten. Het proefschrift
is af en er komt dus ruimte voor het opnieuw aanhalen van contac-
ten en leuke initiatieven.

Tenslotte zijn er natuurlijk Martine en Adriana. Zonder jullie
steun en generositeit was dit proefschrift nooit geschreven. In ons
persoonlijk leven is in de afgelopen acht jaar veel gebeurd. Voor
mij was het duinenonderzoek daarbij een vast ankerpunt, waarin ik
soms onderdook, afleiding vond en vooral ook inspiratie opdeed.
Dat kon alleen omdat jullie mij daarvoor de ruimte gaven. Ik ben
me er zeer van bewust dat jullie daarbij tekort gekomen zijn. Ik kijk
uit naar de mogelijkheden om dat in de komende tijd recht te zet-
ten en samen leuke dingen te gaan doen.






A Inleiding

1 Algemeen

Van Cap Blanc Nez in Noord-Frankrijk tot aan Kaap Skagen in het
noorden van Denemarken strekt zich langs de zuidelijke Noordzee
een vrijwel aaneengesloten duinkust uit. Deze kust wordt slechts
onderbroken door een aantal riviermondingen en zeegaten en door
kortere trajecten waar mensen dijken hebben gebouwd. Zij varieert
in breedte van soms niet meer dan honderd meter tot ruim tien kilo-
meter en bestaat uit fijn of matig grof zand dat door zeestromingen
en golfwerking op korrelgrootte is geselecteerd en vervolgens door
de wind in karakteristieke duinvormen bijeen is geblazen. Het ach-
terliggende land heeft meestal een heel andere geologische op-
bouw. De bodem bestaat er uit veen en klei en voor zover er sprake
is van een zandige ondergrond is deze meestal minder reliéfrijk.

Ook in de kustduinen zelf doen zich duidelijke verschillen
voor. Het meest bekend en onderzocht zijn de plotselinge verande-
ringen van de kalk- en ijzergehalten van het duinzand ter hoogte van
Bergen (NH). Deze hebben belangrijke verschillen in de plantengroei
tot gevolg. Ten noorden van Bergen komen heidevegetaties en
veel zuurminnende planten voor, terwijl meer naar het zuiden duin-
graslanden en duinstruwelen met kalkminnende plantensoorten
prominent aanwezig zijn. In Nederland worden daarom binnen de
duinen twee floradistricten onderscheiden: een noordelijk kalkarm
Waddendistrict en een zuidelijk kalkrijk Renodunaal district. In
Vlaanderen werden de duinen tot voor kort plantengeografisch met
het achterliggende polderland samengenomen in het zogenaamde
Maritiem district, waartoe de Vlamingen ook de Zeeuwse polders en
duinen rekenden. Pas in de onlangs verschenen Atlas van de Flora
van Vlaanderen en het Brusselse Gewest worden de duinen als een
aparte ecologische regio onderscheiden.2 Door de perifere ligging
van de zuidwestelijke duingebieden hebben Nederlandse onder-
zoekers de opbouw van deze duinen tot nu toe altijd min of meer
vanzelfsprekend geinterpreteerd vanuit de kennis van het kalkrijke
Renodunale district, zoals dat langs de Hollandse vastelandskust
voorkomt.

De kustduinen van Zuidwest-Nederland hebben in meerdere
opzichten echter een geheel eigen karakter, dat duidelijk afwijkt van
de kalkrijke delen van de Hollandse vastelandsduinen. Allereerst
worden de duinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden - net
als die van de Waddeneilanden - gekenmerkt door de aanwezig-
heid van grote zeegaten en riviermondingen. Dit is onmiskenbaar
van invloed op de ontwikkelingsgeschiedenis en de morfologie van
de duingebieden, zoals blijkt uit de aanwezigheid van veel strand-
vlakten, slufters en primaire duinvalleien. Kenmerkend is verder
de aanwezigheid van uitgestrekte binnenduingraslanden, die in de
landschapsecologische literatuur ook wel worden aangeduid als
vroongraslanden. Opvallend is verder dat de duingebieden van de
Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden onderling ook grote verschillen
vertonen. De duinen van Voorne zijn kalkrijk en behoren in floris-
tisch opzicht tot de meest soortenrijke van West-Europa, terwijl die
van Schouwen en Walcheren duidelijk kalkarmer en ook minder rijk
aan plantensoorten zijn.? In de duinen van Voorne en Goeree komen

relatief veel soorten voor van kalkrijke graslanden, struwelen en bos-

sen. Zij vertonen daardoor duidelijk overeenkomst met de kalkrijke

1 Eisma (1968); Weeda (1990).
2 Lambinon etal. (1998); Van Landuyt et al. (2006).

3 Vander Maarel (1966a); Adriani & Van der Maarel (1968); Weeda (1990); Van der Laan
(1990); Van der Meulen & Van der Maarel (1993).

duinen langs de Hollandse vastelandskust. Veel van deze soorten
ontbreken op Schouwen en Walcheren of zijn daar zeldzamer. Op
hun beurt worden de duinen van deze eilanden gekenmerkt door de
aanwezigheid van diverse soorten van kalkarme bodem.

Dit eigen karakter van de duinen van de Zeeuwse en Zuid-
Hollandse Eilanden en de daarbinnen bestaande landschapsecolo-
gische en botanische verschillen zijn reeds langs bekend. Vanwege
het voorkomen van kalkarme gedeelten heeft Eddy Weeda de
duinen van Schouwen wel aangeduid als ‘een enclave van het Wad-
dendistrict binnen het Renodunaal district’.> Tot op heden zijn deze
verschillen echter nog weinig onderzocht en verklaard. Weliswaar
verschenen erin de afgelopen eeuw diverse botanische studies
over de duinen van Zuidwest-Nederland,® maar deze omvatten vrij-
wel steeds slechts een gedeelte van het gebied, en dan vooral de
duinen van Voorne en Goeree. De overeenkomsten en verschillen
van de duinen op de verschillende eilanden zijn nooit tot een apart
onderwerp van studie gemaakt. Henk Doing is een van de weinigen
die een poging heeft gedaan de duinen van Zuidwest-Nederland in
hun samenhang te beschrijven vanuit zowel een historisch als een
landschapsecologische perspectief.” Hij baseerde zich daarbij op
verkenningen die door studenten in deelgebieden werden verricht.®
Zijn analyse beperkte zich tot de hoofdlijnen en had grotendeels het
karakter van hypothesen, die weinig door veldwaarnemingen en his-
torisch bronnenonderzoek werden gestaafd en getoetst. Een tweede
studie die de duinen van Zuidwest-Nederland in hun totaliteit in
beschouwing heeft genomen is die van Theo Bakker, Jan Klijn en Erik
van Zadelhoff.> Deze concentreerde zich op de duinvalleimilieus,
vooral in relatie tot het thema verdroging, en ging slechts beperkt in
op de overeenkomsten en verschillen van de onderscheiden duinge-
bieden.

Een goed inzicht in de landschapsecologie van de duinen van
Zuidwest-Nederland is een voorwaarde voor een samenhangende
strategie gericht op het behoud van de biodiversiteit in dit gebied.
Onze duinen zijn voortdurend aan verandering onderhevig en staan
daarbij bloot aan een groot aantal directe en indirecte menselijke
invloeden. Van diverse eilanden is gedocumenteerd dat erin de
afgelopen decennia grote veranderingen in flora en vegetatie zijn
opgetreden. De soortenrijkdom is afgenomen en afzonderlijke soor-
ten zijn achteruitgegaan of verdwenen. Tegelijkertijd vonden ook
positieve ontwikkelingen plaats. Decennialang stond duinbeheer
gelijk aan ‘niets doen’, maar hierin is de laatste jaren verandering
gekomen. Er kwamen middelen beschikbaar voor projecten gericht
op het behoud en herstel van biodiversiteit. Daardoor hebben bij-
zondere vegetatietypen zich op verschillende plaatsen kunnen her-
stellen en zijn bedreigde soorten weer verschenen op plaatsen waar
zij al geruime tijd verdwenen waren.* Voor een succesvol duinherstel
is het echtervan groot belang dat er een goed inzicht bestaat in
het ecologische functioneren van het duinsysteem en in de kansen
en ontwikkelingsmogelijkheden die daarmee samenhangen. Meer

4 Weevers (1921, 1940); Van Soest (1934); De Leeuw (1934); Van der Kloot (1937a); West-
hoff (1935); Van der Maarel (1966a); Van der Meulen & Van der Maarel (1993).

5  Weeda (1989a).

6 Weevers (1921, 1940); Westhoff et al. (1960, 1962); Van der Maarel & Westhoff (1964);
Van der Maarel (1966b); Sloet van Oldruitenborgh (1976); Blom (1979).

7  Doing (1988).
8  Zie onder andere: Van Zadelhoff (1974); Roelofs & Van Tol (1975); Laumans (1980).
9  Bakkeretal. (1979a t/m f); Bakker (1981); Klijn (1981); Van Zadelhoff (1981).

10 Van der Laan (1990); Beijershergen et al. (1983), Beijersbergen & Van Wijngaarden
(1982).

11 Zie bijvoorbeeld Beijersbergen (2002) en Van den Boom et al. (2005).



inzicht in het eigene van de duingebieden van Zuidwest-Nederland
en de diepere achtergronden van de onderlinge overeenkomsten

en verschillen is daarbij onontbeerlijk. Dit is vooral ook van belang
omdat het beheervan de duinen in Zuidwest-Nederland relatief ver-
snipperd is. Anno 2009 liggen zij in twee provincies en vier gemeen-
ten en worden zij beheerd door vier natuurbeheerders, twee water-
schappen en een groot aantal particulieren. Het op gang komen van
duinbeheer- en duinherstelprojecten is daarbij vaak afhankelijk van
toevalligheden. Niet alleen het inzicht in het ecologisch functioneren
is onvolledig, maar het ontbreekt ook aan een gemeenschappelijke
strategie voor behoud en beheer op middellange termijn. Deze stu-
die wil bijdragen aan het opvullen van deze lacunes.

2 Vraagstelling

2.1 Algemeen

Het hoofddoel van deze studie is het verkrijgen van meer inzicht in

de variatie van de plantengroei in de duinen van Zuidwest-Neder-

land en in de factoren die deze variatie verklaren. Dit kan niet los
gezien worden van de grote veranderingen die zich sinds het begin
van de twintigste eeuw in het duinlandschap hebben voorgedaan en
van de afname van de biodiversiteit die daarmee samenhangt. Een
eeuw geleden waren grote delen van de duinen nog sterk in bewe-
ging en weinig begroeid met bomen en struiken. Nu zijn stuivende
duinen zeldzaam geworden en is duinstruweel en -ruigte het meest
algemeen. Deze veranderingen hebben belangrijke consequenties
voor de plantengroei en het dierenleven van het duinlandschap. Niet
alleen zijn pioniersoorten en organismen van basische en zwakzure
milieus sterk achteruit gegaan, maar de fixatie van het duinland-
schap heeft ook de stof- en voedselkringlopen van het duinecosys-
teem beinvloed. Zo hangt de sterke achteruitgang van de grauwe
klauwier en de tapuit als broedvogel in de duinen waarschijnlijk
samen met de verstarring van het duinlandschap.*? Studies naar

de achtergronden van deze veranderingen zijn thans volop gaande

en een algemene verklaring is er nog niet. Een vergelijkende land-

schapsecologische studie naar de duinen van Zuidwest-Nederland
kan de mechanismen die aan deze veranderingen ten grondslag
liggen mogelijk verder verhelderen. Deze studie gaat daarom uit van
de volgende vraagstelling:

e \Wat zijn de overeenkomsten en de verschillen in de plantengroei
van de onderzochte duinen?

e Welke zijn, op verschillende schaalniveaus van ruimte en tijd, de
sturende processen in het duinecosysteem en verklaren deze de
geconstateerde overeenkomsten en verschillen?

e \Wat leren de resultaten van deze vergelijkende analyse ons over
de landschapsecologie van duinlandschappen en over de grote
veranderingen, die zich hierin sinds het begin van de twintigste
eeuw hebben voorgedaan?

2.2 Analyse van regionale overeenkomsten en ver-
schillen

In het onderzoek, het beleid en het beheer van biodiversiteit kun-
nen twee invalshoeken worden onderscheiden die min of meer los

12 Van Turnhout et al. (2007).

van elkaar staan, maar die elkaar ook niet helemaal uitsluiten. Zij
hebben wel ieder hun eigen wetenschappelijke kaders.* Allereerst
is er de invalshoek die de nadruk legt op de betekenis van abioti-
sche en biotische milieucondities. Deze invalshoek is in West-Euro-
pa het sterkst ontwikkeld in de plantensociologie en dan met name
in de Frans-Zwitserse School voor Vegetatiekunde.* Deze benade-
ring gaat uit van duidelijk afgebakende plantengemeenschappen,
waarvan het voorkomen wordt bepaald door abiotische en bioti-
sche milieufactoren. Daarbij wordt een hiérarchische ordening van
de milieufactoren aangenomen, waarbij aan het klimaat, de geo-
logie, de geomorfologie, de waterhuishouding en de bodem een
dominante betekenis wordt toegekend. Zij bepalen, samen met het
menselijk grondgebruik, welke plantensoorten op een bepaalde
plaats kunnen groeien en welke ordening deze daarbij aannemen.
In deze gedachtegang horen bij bepaalde milieuomstandigheden
bepaalde plantensoorten, die zich - als de omstandigheden ge-
schikt zijn - vroeger of later vanzelf zullen vestigen. Zo ontwikkelen
zich plantengemeenschappen met een, voor die standplaats, ka-
rakteristieke soortensamenstelling en structuur.

De andere benadering legt de nadruk op het functioneren
van het ruimtelijk netwerk van plant- en dierpopulaties als gevolg
van de heterogeniteit en de dynamiek van het landschap. Daarbij
is het niet vanzelfsprekend dat planten of dieren voorkomen in
gebieden met voor hen geschikte milieuomstandigheden. Deze
populaties zijn onderdeel van een dynamisch netwerk. Deelpo-
pulaties kunnen uitsterven en geschikte gebieden kunnen ook
weer opnieuw worden gekoloniseerd. Of dat gebeurt is in deze
gedachtegang niet alleen afhankelijk van ter plekke heersende
milieuomstandigheden, maar vooral ook van de aanwezigheid van
vitale bronpopulaties in de omgeving en het vermogen van soorten
om deze potentieel geschikte plekken te bereiken, zich daar te
vestigen en te overleven. In deze benadering spelen populatiege-
netische processen ook een belangrijke rol.»

Voor beide invalshoeken is de historische dimensie zeer
belangrijk. Het duinlandschap van ni is het resultaat van grotere
en kleinere gebeurtenissen in de geologische en meer recente
geschiedenis. Actuele milieucondities van waterhuishouding en
bodem kunnen alleen in dat licht worden begrepen. Maar ook de
netwerkstructuur van populaties moet in zijn historische dimensie
worden geinterpreteerd. Populaties, die op dit moment van elkaar
gescheiden zijn door zeegaten of uitgestrekte gebieden met ongun-
stige milieuomstandigheden, kunnen in het verleden met elkaar
verbonden zijn geweest. In een dynamische omgeving, zoals het
kustgebied van Zuidwest-Nederland tot voor kort was, kan ook de
kolonisatie van nieuw ontstane gebieden nog volop aan de gang
zijn. Sommige geisoleerd gelegen gebieden kunnen dan potentieel
wel geschikt zijn, maar soorten kunnen daar nog ontbreken omdat
zij deze simpelweg nog niet bereikt hebben. Bij dit alles speelt ook
het menselijk handelen een belangrijke rol. Dit geldt niet alleen
voor het vastleggen van het hedendaagse duinlandschap. Ookin

13 Ouborg et al. (2006) en Ozinga (2008) maken een vergelijkbaar onderscheid. Ouborg et
al. (2006) spreken in dit verband over een ‘habitat quality paradigm’ en een ‘conserva-
tion genetics paradigm’. Ozinga (2008) onderscheidt in zijn inleiding drie invalshoeken:
‘niche-based view’, ‘dispersal-based view’ en ‘trait-neutral view’. Bij deze invalshoeken
zijn de habitat-condities, de dispersie van zaden en de beschikbaarheid van zaden
de beperkende factoren. In zijn samenvatting neemt hij de twee laatste invalshoeken
onder één noemer samen. Beide liggen dicht bij elkaar en maken in feite deel uit van
één paradigma dat overeenkomt met het‘conservation genetics paradigm’ van de eerste
publicatie.

14  Westhoff & Van der Maarel (1978); Schaminée et al. (1995a); Westhoff & de Smidt
(1995); Schaminée & ’t Veer (2000).

15 Opdam (1987, 2000); Hanski & Gilpin (1997); Hanski (1998); Soons (2003); Ozinga
(2008).



Figuur 1. Overzicht van het kustgebied van Zuidwest-Nederland.
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de Middeleeuwen en de Vroegmoderne Tijd had de mens een grote
invlioed op het duinlandschap.* De rol van de mens komt daarom
in deze studie nadrukkelijk aan de orde.

De variatie van het landschap en de plantengroei zullen in
deze studie stapsgewijs worden geanalyseerd en verklaard. De hy-
pothese is dat verschillen in plantengroei tussen de grotere duin-
gebieden grotendeels te herleiden zijn tot verschillen in het abio-
tische milieu. In overeenstemming met de plantensociologische
benadering wordt er daarbij van uitgegaan dat deze verschillen
zich niet alleen manifesteren in het voorkomen of ontbreken van
individuele plantensoorten, maar ook in herkenbare plantenge-
meenschappen. Deze verschillen in plantengemeenschappen moe-
ten dan te relateren zijn aan verschillen in milieufactoren. Wanneer
de verspreiding van soorten niet parallel loopt met de verspreiding
van plantengemeenschappen en daaraan te relateren milieufac-
toren, moeten andere verklaringen worden gezocht. Aangenomen
wordt dat het ruimtelijk functioneren van populatienetwerken dan
een belangrijke rol speelt. Verklarende factoren zijn dan primair ge-

16  Boerboom (1958); Jelles (1968); Thurkow (1986).
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relateerd aan populatiestructuur, de populatiebiologie en popula-
tie-genetica van de verschillende soorten. Factoren die daarbij een
rol kunnen spelen zijn: aard en omvang van het populatienetwerk,
dispersiegedrag, reproductie-, kiemings- en vestigingsbiologie en

genetische isolatie en inteelt.

2.3 Afbakening van het studiegebied

Deze studie richt zich op de duinen langs de kust van Zuidwest-
Nederland. Dit gebied neemt door zijn geografische opbouw een
eigen positie in ten opzichte van andere delen van de zuidooste-
lijke Noordzeekust, zoals de Vlaamse kust, de Hollandse vaste-
landskust en de Waddenkust. Het bestaat uit eilanden die worden
afgewisseld met riviermondingen en zeegaten met een oost-west
oriéntatie. Aan de noordzijde wordt het studiegebied begrensd
door de Rijn/Maasmonding en aan de zuidzijde door de monding
van de Schelde. In deze studie staan de duingebieden van Voorne,
Goeree, Schouwen en noordelijk Walcheren centraal. Hun ontstaan
hangt sterk samen met de ontwikkeling van de Maasmonding en



het Haringvliet, het Brouwershavense Gat, de Oosterschelde en het
Veerse Gat. De ontwikkeling van de strandvlakten en duinen van
de noordelijke Maasoever (De Beer, Rozenburg) en de Westerschel-
demonding (Zuidwestelijk Walcheren en Zeeuws-Vlaanderen) ko-
men dus niet in detail aan de orde. Op een aantal plaatsen zullen
deze gebieden wel terloops worden genoemd.

De natuurlijke processen in het kustgebied van Zuidwest-
Nederland zijn in de tweede helft van de vorige eeuw ingrijpend
gewijzigd door het gereedkomen van de Deltawerken.? Dit leidde
niet alleen tot een wijziging van de stromingspatronen in dit kust-
gebied (paragraaf 3.2), maar er viel ook een grote oppervlakte
zandige slikken en platen permanent droog. Hierop ontwikkelde
zich in enkele decennia een zeer gevarieerde begroeiing, met tal
van duinplanten en duinvegetaties. Van sommige soorten, zoals
Blackstonia perfoliata, Epipactis palustris en Parnassia palustris,
ontstonden hier grote nieuwe populaties. Deze zijn vervolgens
weer gaan functioneren als zaadbron voor de kolonisatie van
andere gebieden. De populatiestructuur van diverse duinplanten
in Zuidwest-Nederland is in de afgelopen decennia dus onmis-
kenbaar beinvloed door de afsluiting van de zeegaten. Bovendien
heeft de monitoring en het beheer van de drooggevallen gronden
in het Veerse Meer en de Grevelingen belangrijke nieuwe inzichten
opgeleverd over de wijze waarop de vegetatieontwikkeling in het
kustgebied zich kan voltrekken en kan worden gestuurd. Vooral in
de ecologische delen van deze studie zal daarom regelmatig wor-
den ingegaan op de ontwikkeling van de drooggevallen gronden in
de afgesloten deltawateren.

2.4 Afbakening in de tijd

Schaalverschillen in ruimte en tijd spelen in landschapsecologisch
onderzoek een belangrijke rol. Daarbij wordt er meestal van uitge-
gaan dat grootschalige processen en patronen (geologie, klimaat,
kustwaterregime) kleinschalige processen domineren. De diverse
onderdelen van deze studie spelen zich op verschillende schaal-
niveaus af en daarom worden verschillende benaderingen en on-
derzoeksmethoden naast elkaar gebruikt.

In de geobotanische beschouwingen staat de ontwikkeling
van de botanische diversiteit centraal, zoals die sinds de eerste
helft van de vorige eeuw is beschreven. Naast recente door de
auteur en anderen verzamelde gegevens (1975-2005) wordt gebruik
gemaakt van historisch ecologische gegevens. Verspreidingsgege-
vens van afzonderlijke plantensoorten worden in Nederland vanaf
circa 1900 min of meer systematisch geregistreerd. Deze gegevens
zijn ontsloten dankzij de in de jaren tachtig van de vorige eeuw
gepubliceerde Atlas van de Nederlandse Flora en de databases
van het Nationaal Herbarium Nederland en de Stichting Floron.*®
Voor de vegetatiekundige analyses wordt ook gebruik gemaakt van
vegetatieopnamen in de Vegetatiedatabank Nederland, waarvan
de oudste opnamen teruggaan tot de jaren dertig van de vorige
eeuw.” De plantengroei van de duinen in het studiegebied is ge-
durende de afgelopen decennia sterk aan verandering onderhevig
geweest. Daarbij spelen twee factoren een rol. Allereerst zijn er de

17 Vande Ven (1993): 260-286.

18 Mennema et al. (1980, 1985) en Van der Meijden et al. (1989); voor de verspreiding van
soorten langs de Vlaamse kust zie Van Rompaey & Delvosalle (1979) en Van Landuyt et
al. (2006). Voor de databases met verspreidingsgegevens van planten zie www.floron.
nl.

19  Schaminée & Van ’t Veer (2000); Schaminée & Jansen (2006). Voor de databank zelf zie
www.synbiosys.alterra.nl.

grote veranderingen in de begroeiing van het duinlandschap zelf,
zoals de sterke afname van pioniersystemen (vochtige duinval-
leien, stuivende duinen) en een toename van ruigte- en struweel-
begroeiingen. Deze studie is er mede op gericht deze veranderin-
gen beter te begrijpen. Een tweede belangrijke verandering is de
constructie van de Deltawerken. Deze heeft grote gevolgen voor
het kustsysteem en dus ook voor de duinen. Deze kunstwerken zijn
tussen 1961 en 1987 gebouwd, maar een belangrijk deel van de
effecten op het kustsysteem en de duinen zal pas vele decennia of
zelfs eeuwen na de feitelijke bouw zichtbaar worden.> De huidige
duinlandschappen zijn - zeker waar het gaat om de grootschalige
processen - vooral beinvloed door het kustsysteem zoals dat be-
stond voor het gereedkomen van de Deltawerken. Overeenkomsten
en verschillen tussen de onderscheiden duingebieden zullen dan
ook meestal vanuit die situatie moeten worden geinterpreteerd.

In het historisch deel van deze studie staat de rol van de
mens in de ontwikkelingsgeschiedenis van de duinen centraal.
Daarbij worden drie afzonderlijke perioden beschouwd: de Middel-
eeuwen, de Vroegmoderne Tijd (zeventiende en achttiende eeuw)
en de Moderne Tijd (negentiende en twintigste eeuw). De Mid-
deleeuwen zijn vooral van belang omdat toen de basis is gelegd
voor het ontstaan van het hedendaagse duinlandschap en omdat
zich toen ook de zeegaten in hun huidige dimensies begonnen
te ontwikkelen. Voor deze periode wordt vooral uitgegaan van de
historische literatuur en gepubliceerde bronnen. Aanvullend hierop
is specifiek voor de noordwestkust van Walcheren een paleo-
ecologische reconstructie uitgevoerd van de ontwikkeling van het
huidige binnenduinlandschap tussen het einde van de veertiende
en het begin van de zeventiende eeuw.

Mensen hebben de duinen in de afgelopen eeuwen intensief
gebruikt.?* Jacht op konijnen, begrazing door vee en benutting van
aanwezige houtvoorraden speelden daarbij een belangrijke rol.
Reconstructie van dit duingebruik maakt daarom een belangrijk
onderdeel uit van deze studie. Daartoe is historisch bronnenon-
derzoek gedaan over de periode van circa 1600 tot circa 1950. Dit
tijdperk is gekozen omdat het twee lange, relatief stabiele perio-
den omvat in de staatkundige geschiedenis van het Hollandse en
Zeeuwse gewest, die van elkaar gescheiden worden door de grote
veranderingen in de Franse Tijd (1795-1814). Door het duingebruik
over langere periode te volgen bleek het mogelijk veranderingen
hierin te relateren aan economische golfbewegingen, aan ontwik-
keling van het sociaal-cultureel denken en aan technologische
vernieuwingen. Het einde van de achttiende eeuw bleek daarbij
niet alleen een omslagpunt in het staatkundig bestel. Er deden zich
toen ook belangrijke veranderingen voor in het duingebruik zelf.
Bovendien veranderden de aard en de continuiteit van de histori-
sche bronnen. Het duingebruik is daarom in twee aparte blokken
behandeld; één voor de zeventiende en achttiende eeuw (Vroeg-
moderne Tijd) en één voor de negentiende en twintigste eeuw (Mo-
derne Tijd), die ieder een eigen opbouw hebben.

De reconstructie van het duingebruik eindigt in het midden
van de twintigste eeuw. Na de Tweede Wereldoorlog begon - ook
voor de duinen en het duingebruik - een nieuwe fase van grote ver-
anderingen die nog steeds naijlt. Deze periode wordt gekenmerkt
door een groot verlies aan natuurkwaliteit, maar tegelijkertijd ook
door een sterk toegenomen aandacht voor mogelijkheden om dit
verlies te keren. Deze periode, waarin het natuurbeheer van de

20 Mulder (1989); Van de Ven (1993): 260-286.

21 Boerboom (1958); Jelles (1968); Bakker et al. (1979, 49-50; Klijn (1981): 57-64; Thur-
kow (1986).



duinen een grote vlucht heeft genomen, wordt in het historisch
deel van deze studie niet meer behandeld.

2.5 Opbouw van de studie

Na de inleidende hoofdstukken worden in deel B de overeenkom-
sten en verschillen in de plantengroei van het studiegebied bespro-
ken. Dat gebeurt op drie verschillende niveaus. De geobotanische
verkenning begint met een globale floristische vergelijking van de
aantallen Rode Lijstsoorten (hogere planten) per eiland (hoofdstuk
4). Vervolgens wordt de plantengroei vanuit een vegetatiekundige
invalshoek benaderd (hoofdstuk 5 tot en met g9). Op basis van een
groot aantal vegetatieopnamen worden regionale plantengemeen-
schappen onderscheiden, waarvan de ruimtelijke verspreiding en
de relatie met milieufactoren wordt nagegaan. Dit levert een eerste
verklaring op voor een groot deel van de variatie in de planten-
groei. Van een aantal soorten, waarvan de verspreidingspatronen
niet of niet uitsluitend door milieufactoren kunnen worden ver-
klaard, wordt het populatienetwerk geanalyseerd. Daarbij wordt
nagegaan of ruimtelijke of populatiebiologische bottlenecks de
waargenomen patronen (mede) kunnen verklaren (hoofdstuk 10).
In het laatste deel van dit hoofdstuk (paragraaf 10.4) volgt een
vergelijkbare benadering, maar dan op populatiegenetisch niveau.
Met behulp van DNA-technieken worden de genetische verwant-
schap en variabiliteit geanalyseerd van verschillende populaties
van twee zeldzame schraallandplanten (Briza media en Anacamptis
morio). Dit leidt tot conclusies over het functioneren van de popu-
latienetwerken van deze soorten.

In de delen C en D wordt dieper ingegaan op abiotische ver-
schillen tussen de duingebieden en op de rol van de mens. Deel
C (hoofdstuk 11) behandelt de fysisch-chemische samenstelling
van het duinzand en de variatie in het kalkgehalte. Deze variatie
worden in verband gebracht met de geologie, de kustmorfologie en
de kustdynamiek van Zuidwest-Nederland. In deel D (hoofdstuk 12
tot en met 15) staat de mens als gebruiker van het duin centraal.
Voor drie verschillende perioden wordt nagegaan hoe de mens de
duinen heeft gebruikt, welke veranderingen zich daarin hebben
voorgedaan en hoe dit soms tussen gebieden verschilde. Ten slotte
geeft deel E (hoofdstuk 16 tot en met 19) een samenvattend over-
zicht van de belangrijkste discussiepunten en conclusies.

3 Het kustgebied van Zuidwest-
Nederland

3.1 Geologische geschiedenis =

Diepere ondergrond

Het kustgebied van Zuidwest-Nederland is een geologisch over-
gangsgebied. Zeeuws-Vlaanderen en Walcheren liggen op de
noordrand van het Massief van Brabant, een oud massief dat sinds

22 Voor de naamgeving van de geologische formaties wordt Westerhoff et al. (2003b)
aangehouden. Een aantal namen uit de recente en oudere literatuur zijn veranderd. Dit
geldt onder andere voor de Twente Formatie (= Formatie van Boxtel), de Formatie van
Schouwen (behoort tot de Eem Formatie), de Afzetting van Calais en de Afzetting van
Duinkerke (beide worden samengenomen in de Formatie van Naaldwijk) en het Hol-
landveen (= Formatie van Nieuwkoop). Voor beschrijvingen zie: www.dinoloket.nitg.tno.
nl/nomenclatorShallow/start/start/introduction/index.html.

het Tertiair langzaam kantelt. Onder invloed van deze beweging en
de bodemdaling van grote delen van de rest van Nederland, helt
de Tertiaire ondergrond van Zuidwest-Nederland. De dikte van het
Pleistocene pakket neemt daardoor in noordelijke richting sterk
toe. Ter hoogte van Zeeuws-Vlaanderen is dit pakket slechts enkele
tientallen meters dik en in het mondingsgebied van de Wester-
schelde is het zelfs tot op de Tertiaire ondergrond geérodeerd.
Langs de Zuid-Hollandse kust heeft ditzelfde pakket een dikte van
200-300 meter.?

Ontwikkeling tijdens het Pleistoceen

Voor de recente duin- en kustontwikkeling zijn vooral de afzettin-
gen uit het laatste deel van het Pleistoceen van belang. De afzet-
tingen uit het Vroeg- en Midden-Pleistoceen zijn op veel plaatsen
in Zuidwest-Nederland niet aangetroffen of bevinden zich zo diep
(> 30 meter -NAP) dat zij buiten het bereik van de Holocene getij-
dengeulen zijn gebleven. Hun directe bijdrage aan de huidige duin-
gebieden is daarom gering.? Hier wordt daarom vooral ingegaan
op de ontwikkelingen vanaf het einde van het voorlaatste glaciaal
(Saalien) en gedurende het Eem-interglaciaal (Eemien) en het laat-
ste glaciaal (Weichselien).

Tijdens het Eemien was het relatief warm en had de zee een
hoog niveau, waardoor zij ver in ons land kon doordringen. Dit was
onder andere het geval in Zeeland, waar van zuidoost naar noord-
west sprake was van een overgang van estuariene naar mariene
condities. De afzettingen die in deze periode sedimenteerden
worden aangeduid als de Eem Formatie. Aan de noordzijde werd
het Deltabekken toen begrensd door het 20-40 kilometer brede
Rijn/Maasdal, waarin sedimenten afkomstig van Midden-Europese
gebergten werden afgezet (Formatie van Kreftenheye). Dit duurde
voort tijdens het Weichselien. Het was toen lange tijd zeer koud
en de zeespiegel daalde daardoor sterk. Onder invloed hiervan
ontstonden in het huidige kustgebied grootschalige zandverstui-
vingen. De wind blies grote hoeveelheden matig fijn zand uit de
grotendeels drooggevallen Noordzee in noordoostelijk richting, die
vervolgens als zogenaamd dekzand werden afgezet (Formatie van
Boxtel). In het hogere deel van Nederland liggen deze dekzanden
nu nog op veel plaatsen aan de oppervlakte. In het Rijn/Maasdal
gingen de rivieren in deze periode door met het afzetten van mate-
riaal dat door de gletsjers in de gebergten was losgemaakt. Tijdens
de koudste fasen van het Midden-Weichselien lag de zeespiegel
circa 100-130 meter lager dan tegenwoordig, waardoor de rivieren
hun sedimenten tot ver voorbij de huidige kustlijn konden afzetten.
De Rijn had in deze periode piekafvoeren die tot tien keer zo hoog
waren als de huidige. Afzettingen uit deze periode hebben daar-
door een grove samenstelling en bevatten veel grind.

Ontstaan van de Holocene strandwallen >

Toen aan het einde van de ijstijden de gletsjers begonnen af te
smelten steeg het gemiddelde zeeniveau. Aanvankelijk snel (> 70
cm per eeuw vo0r 6000 jaarv. Chr.), maar later in het Holoceen
steeds langzamer (10 cm per eeuw in de periode 3000-500 jaarv.
Chr.). Omstreeks 7000 jaar v. Chr. bereikte de zee de tegenwoor-
dige kust. Behalve het tempo van de zeespiegelrijzing waren het

23 Nienhuis (1996): 41-46; Van Rummelen (1972); Zagwijn (1974); Westerhoff et al. (2003a).

24 Vos & Van Heeringen (1997): 30: Holocene insnijdingen zijn in Zuidwest-Nederland
waarschijnlijk nergens dieper gegaan dan 25-30 meter -NAP.

25 Indien niet anders vermeld is de inhoud van deze paragraaf gebaseerd op het over-
zichtsartikelen van Beets & Van der Spek (2000), Vos & Van Heeringen (1997) en Vos et
al. (2002). Voor een overzicht van de kustontwikkeling van Nederland zie ook Wester-
hoff et al. (2003b).



vooral de morfologie van de Pleistocene kustvlakte en de beschik-
baarheid van sediment die de kustontwikkeling bepaalden. De
Nederlandse kust had in deze periode enkele vaste ankerpunten,
‘zandkoppen’ of ‘headlands’, die weerstand boden aan de op-
komende zee. Dat waren in het noorden de keileemondergrond
van Texel en in het zuiden het Pleistocene massief van westelijk
Zeeuws-Vlaanderen. Daarnaast bood ook het grindrijke Pleistocene
rivierbed van de Rijn en de Maas weerstand aan de zee. Weliswaar
was dit rivierdal een van de laagste delen van het Laat-Pleistocene
kustlandschap, maar de rivieren voerden in de eerste helft van het
Holoceen nog zoveel sediment aan, dat de opslibbende rivierbed-
ding de stijgende zeespiegel min of meer kon volgen. Het Rijn/
Maasdal behield daardoor ten opzichte van de zee een relatief
hoge ligging en ontwikkelde zich zo tot de scheiding tussen de
Vroeg-Holocene sedimentatiebekkens van Holland en Zeeland. Op
dezelfde manier scheidde in de periode van 6000 tot 3000 jaarv.
Chr. het Pleistocene massief van westelijk Zeeuws-Vlaanderen het
Zeeuwse sedimentatiebekken van het Vlaamse.?®

Tussen deze min of meer vaste ankerpunten bevonden zich
uitgestrekte bekkens, die aan de zeezijde begrensd werden door
strandwallen. Deze bekkens werden in de eerste helft van het Holo-
ceen geleidelijk opgevuld met sediment (Formatie van Naaldwijk).
Dit sediment was vooral afkomstig van de bodem van de opruk-
kende zee en van de Pleistocene zandkoppen. De strandwallen
werden doorsneden door getijdengeulen die - net als in de huidige
zeegaten - grote buitendelta’s vormden. Het tempo waarin de bek-
kens zich in de periode van 6000 tot 3000 jaarv. Chr. opvulden
was afhankelijk van de balans tussen de ruimte voor sedimentatie
enerzijds en het aanbod aan sediment in de buitendelta’s en de
aangrenzende kustmassieven anderzijds. Zolang er ruimte was
voor sedimentatie en een tekort aan sediment erodeerden de del-
ta’s en verplaatsten de strandwallen zich geleidelijk achterwaarts.
De afnemende zeespiegelstijging speelde hierbij natuurlijk een
rol. Circa 5500 jaarv. Chr. lag deze stijging in de orde van 25-30
centimeter per eeuw en werd daarna langzaam minder. De sedi-
mentaanvoer en de ophoging van het kustgebied gingen daardoor
de zeespiegelrijzing overheersen. De bekkens begonnen zich gelei-
delijk te vullen en de strandwallen sloten zich meer en meer.

Tussen 4500 en 3000 jaar v. Chr. nam ter hoogte van Zuid-
west-Nederland de zeespiegelstijging af tot circa 10 centimeter per
eeuw. In deze periode sloten de strandwallen zich grotendeels.
Uiteindelijk bleven alleen een aantal riviermondingen open. De
Rijn stroomde toen via de huidige Oude Rijn naar Katwijk. Ter
hoogte van Rotterdam mondde alleen de Maas in zee uit. Tussen
Schouwen en Walcheren bevond zich de Scheldemonding, maar
deze was toen veel kleiner dan de monding van de huidige Oos-
terschelde. De Westerschelde bestond in deze periode nog niet,
maar ter hoogte van de huidige Westerscheldemonding stroomden
wel enkele riviertjes uit het hoger gelegen Vlaamse gebied door
de strandwallen naar zee.?” Het gesloten stelsel van strandwal-
len schiep nieuwe ecologische condities. Op de strandwallen zelf
ontstonden langgerekte lage duinen, die in de literatuur worden
aangeduid als Oude Duinen.2® Hierachter ontwikkelde zich in de
periode van 3000 tot 2500 jaarv. Chr. een uitgestrekt veencomplex
(Hollandveen; Formatie van Nieuwkoop). Tegelijkertijd bouwden de
strandwallen zich zeewaarts uit, waarbij zij voor de Hollandse kust

26 Vos & Van Heeringen (1997): figuur 4 en 7; Westerhoff et al. (2003): figuur 139 en 140.
27 Ebbingen Laban (1996).
28 Jelgersma et al. (1969); Zagwijn (1984, 1997); Klijn (1981).

plaatselijk een breedte van 10 kilometer bereikten. Over de breedte
van de strandwalstelsels voor de kust van Zuidwest-Nederland zijn
we minder goed geinformeerd, omdat deze na de Romeinse tijd
grotendeels door de zee werden opgeruimd. Er zijn aanwijzingen
dat deze hier minder breed waren. Geologen vermoeden hier een
verband met de grotere getijamplitude voor de Zeeuwse kust en
daarmee samenhangende stromingen (zie hierna, paragraaf 3.2).
Deze hadden waarschijnlijk een noordwaarts gericht sediment-
transport tot gevolg langs de toen grotendeels gesloten zuidwes-
telijke kust.? De strandwallen voor de kust hadden niet altijd een
recht verloop. Langs de Hollandse kust bogen zij ten zuiden van
Den Haag en ter hoogte van de Rijn/Maasmonding duidelijk zee-
waarts uit. Mogelijk was dit ook aan de zuidelijke rivieroever het
geval. Dit kan verklaren waarom de strandwallen voor de kust van
Voorne ten opzichte van de huidige kust meer zeewaarts hebben
gelegen dan die ter hoogte van Schouwen en Walcheren.

Verdrinking van het veenlandschap
Enkele eeuwen voor het begin van onze jaartelling ontstond een
zandtekort voor de Zeeuwse kust. De Pleistocene zandkop van
Zeeuws-Vlaanderen, die millennialang de kustontwikkeling van
het huidige Zeeland had gevoed, raakte uitgeput. Als gevolg daar-
van nam de eroderende werking van de zee op de strandwallen
en duinen toe. De riviermonding van de Schelde verruimde zich,
waardoor getijdengeulen verder landinwaarts konden doordringen
en het achterliggende veenlandschap lokaal werd gedraineerd.
De ontwatering van het veen leidde hier tot klink, waardoor het
maaiveld daalde en een groter gebied overstroomd kon worden.
Daardoor namen ook de komberging en het getijdenvolume toe.
In een volgende ontwikkelingsfase zag de zee kans op diverse
plaatsen door de strandwallen heen te breken en deze te eroderen.
Dergelijke doorbraken leidden tot nieuwe krekenstelsels met even-
eens een toenemend getijdenvolume. De bressen in de strandwal-
len werden daardoor steeds groter en het erosieproces versterkte
zichzelf.3* Vooral in de Romeinse Tijd werd dit erosieproces door
de bewoners van het kustgebied extra aangejaagd. Zij groeven
sloten en kanalen en verbonden deze met de getijdengeulen, om
zo het hoger liggende veenlandschap te draineren en bewoonbaar
te maken. Zij groeven ook veen af voor brandstof en zoutwinning.
Deze ingrepen droegen bij aan de steeds sterkere daling van het
veenlandschap, dat daardoor veel gevoeliger werd voor inundatie
en overstroming. Dit proces duurde een aantal eeuwen en leidde er
uiteindelijk toe dat het stelsel van strandwallen sterk werd versnip-
perd en op veel plaatsen zelfs helemaal opgeruimd. Het landschap
van Zuidwest-Nederland veranderde daardoor sterk en raakte na
de Romeinse Tijd zelfs enige eeuwen vrijwel ontvolkt. De zee her-
nam haar dominante positie en bedekte grote delen van het ver-
dronken veenlandschap met een kleilaag (Formatie van Naaldwijk).
Het in de vorige alinea beschreven proces speelde zich in
de verschillende delen van Zuidwest-Nederland niet overal op
hetzelfde moment af. In het gebied van Schouwen en Walcheren
was het veen aan het einde van de Romeinse Tijd al grotendeels
verdronken. Op grote delen van de Zuid-Hollandse Eilanden en in
West-Brabant bleef het echter tot ver in de Middeleeuwen intact.
Het verdrinken van het veen was hier sterk verbonden met de ont-
wikkeling van de Haringvlietmonding, die pas in de Late Middel-

29 Beets & Van der Spek (2002).

30 Voor reconstructies zie De Groot & De Gans (1996), De Gans (1998), Vos et al. (2002) en
Vos & Zeiler (2008).

31 Zie ook Leenders (2004), die dit proces typeerde als een ‘voortvretende inbraak’.



eeuwen zijn huidige omvang kreeg (zie hierna, paragraaf 3.3).

Het spreekt vanzelf dat deze processen ook grote invloed
hadden op de ontwikkeling van de kustduinen van Zuidwest-Ne-
derland. De grootschalige erosie van dit kustgebied tijdens en na
de Romeinse Tijd is een belangrijk verschil met de duinontwikke-
ling langs de Hollandse vastelandskust, waar de strandwallen niet
of veel minder zijn doorgebroken en waar sprake was van een min
of meer continue ontwikkeling van de pre-Romeinse strandwallen
en Oude Duinen naar de Jonge Duinen in de Middeleeuwen.

Ontstaan van een nieuw kustlandschap

Van de tweede helft van de derde eeuw tot de zesde eeuw
na Chr. was het kustgebied van Zuidwest-Nederland waarschijnlijk
grotendeels onbewoond. In de zesde en zevende eeuw vestigden
zich, voor het eerst sinds de Romeinse Tijd, weer mensen op de
nog aanwezige resten van de strandwallen en de daarop gelegen
zogenaamde Oude Duinen. Deze nederzettingen langs de duinkust
ontwikkelden zich in de eeuwen daarna tot belangrijke centra van
bewoning en handel.3?> Van hieruit werden ook economische activi-
teiten ontwikkeld in het achterliggende schorrenlandschap, waar-
bij vooral aan schapenteelt en zoutwinning moet worden gedacht.
In de negende eeuw was de opslibbing van dit schorrenlandschap
zo ver gevorderd dat zich ook hier op grotere schaal mensen gingen
vestigen en dat zich zelfstandige nederzettingen konden ontwikke-
len. Dit leidde in de tiende, elfde en twaalfde eeuw tot het ontstaan
van nieuwe centra zoals Middelburg, Zierikzee, Brouwershaven,
Goedereede en Brielle. In deze periode vonden ook de eerste be-
dijkingen plaats. Aanvankelijk ging het daarbij om het afdammen
van lokale kreken en het bedijken van kleinere gebieden, maar in
de loop van de twaalfde eeuw werden op Walcheren, Schouwen
en Voorne de oudste kernen van de huidige eilanden van één aan-
eensluitende ringdijk voorzien.» In dezelfde periode kwamen in de
duinstrook van Walcheren en Schouwen grote duinverstuivingen
op gang, waaruit de oudste duinvormen ontstonden die nu nogin
het duinlandschap te herkennen zijn. Zij zijn te beschouwen als
de pendant in Zuidwest-Nederland van de Jonge Duinen, zoals die
beschreven zijn van de Hollandse vastelandskust.3

3.2 Duinen als onderdeel van het kustsysteem

Positie langs de Noordzeekust

Het kustgebied van Zuidwest-Nederland is onderdeel van de
oostkust van de zogenaamde Southern Bight, het trechtervormige
zuidelijke deel van de Noordzee. Dit gebied wordt gekenmerkt
door een rondgaande getijgolf, met een cyclus van 12 uur en 25
minuten, die zowel vanuit het noorden als vanuit het zuiden wordt
gevoed. Aan de noordzijde komt deze golf vanaf de Atlantische
Oceaan langs de Engelse oostkust de Southern Bight binnen en
maakt vervolgens een beweging tegen de klok in langs de Neder-
landse kust. Vanuit het Kanaal doet zich daarbij een extra getij-
impuls voor. Mede als gevolg van de trechtervormige morfologie
van de zuidelijke Noordzee neemt de getijamplitude langs de kust
in noordelijke richting van Vlaanderen naar Zeeland en Holland af,
om vervolgens vanaf Texel naar de Duitse Bocht weer toe te ne-
men. Ter hoogte van Vlissingen bedraagt het verschil tussen hoog

32 Van Heeringen (1995¢); Henderikx (1993; 1995).
33 Henderikx (1993); Kuipers (1981); Palmboom (1996); Klok (1939).
34 Jelgersma et al. (1970); Zagwijn (1984, 1997).

en laag water gemiddeld 3,80 meter en ter hoogte van Hoek van
Holland 1,65 meter. Het getij heeft langs de Nederlandse kust een
asymmetrisch verloop, waarbij de vloedperiode korter duurt dan
de ebperiode. Hierdoor ontwikkelen zich tijdens de vloed hogere
stroomsnelheden, waardoor er op enige afstand van de kust spra-
ke is van een zwak noordwaarts gericht sedimenttransport.3

Zeegaten en riviermondingen
De kust van Zuidwest-Nederland onderscheidt zich van zowel de
Vlaamse als de Hollandse kust door de aanwezigheid van een
aantal riviermondingen en zeegaten. In het kader van de Deltawer-
ken zijn in de afgelopen decennia de meeste van deze zeegaten
en riviermondingen afgesloten of ingrijpend gewijzigd. Dit heeft
belangrijke consequenties voor de hydrologie en de morfologie van
het kustgebied en dus ook voor de duinen. Wat deze ingrepen pre-
cies voor de duinen en de kust betekenen valt op dit moment nog
niet helemaal te overzien, omdat de effecten voor een deel pas op
een termijn van decennia of zelfs eeuwen zichtbaar zullen worden.
De aanwezigheid van de zeegaten en riviermondingen is
van dominante betekenis voor de ontwikkeling van de duinkust
van Zuidwest-Nederland. Daarbij speelt de aanwezigheid van de
getijstromen een belangrijke rol. Zij zijn verantwoordelijk voor
een stromingscomponent die min of meer loodrecht op de kust
is gericht. Hierdoor doet zich in het kustgebied van Zuidwest-
Nederland veel meer variatie voor aan kustmilieus dan langs de
gesloten Hollandse en Vlaamse kusten, waar de evenwijdig aan
de kust gerichte stromingscomponenten sterk overheersen. De
getijstromen verplaatsen zich in de mondingen van de zeegaten
door geulen, die gescheiden zijn door hoge ruggen. Voor een deel
hebben deze zelfs het karakter van platen die tot boven de gemid-
delde laagwaterlijn reiken en bij laag water droogvallen. Onder
invloed van het tegengesteld gerichte materiaaltransport hebben
eb- en vloedstromen de neiging zich van elkaar te scheiden en
door verschillende geulen te stromen. In ebgeulen overheerst
de ebstroom en een zeewaarts gericht zand- en slibtransport. In
vloedgeulen doet zich het omgekeerde voor; hier overheerst de
vloedstroom en een nettotransport dat het zeegat in gaat. Ook zijn
er geulen waar eb en vioed min of meer met elkaar in evenwicht
zijn. Deze worden indifferente geulen genoemd. Onder invloed van
de rondgaande getijbeweging in de zuidelijke Noordzee hebben de
zuidelijke geulen in de monding van de zeegaten vaak het karakter
van een vloedgeul, terwijl in de centrale en noordelijke geulen vaak
de ebstroom overheerst.>¢ De inkomende en uitgaande getijstro-
men houden zeewaarts van de eigenlijke monding een uitgestrekt
geulen- en bankenstelsel in stand. Deze zogenaamde buitendelta
drukt de zeestromingen - die min of meer parallel aan de kust ver-
lopen - naar buiten. De buitendelta is min of meer in evenwicht met
het getijdenvolume van het zeegat. Wanneer het getijdenvolume
toeneemt, zoals na de grote inundaties in de veertiende, vijftiende
en zestiende eeuw,” neemt ook de buitendelta in omvang toe. Om-
gekeerd leidt een verkleining van het getijdenvolume, zoals heeft
plaatsgehad na realisatie van de Deltawerken, tot een reductie van

35 Duursma et al. (1982): 177-201 en 277-288; Beets & Van der Spek (2000). In de laatste
studie wordt het noordwaarts gerichte zandtransport op een diepte van 20 meter becij-
ferd op netto 10-40 m3 per meter per jaar.

36 Duursma et al. (1982): 177-201; Van Veen (1950); Van der Spek et al. (2002).

37 Bijvoorbeeld: inundatie van de omgeving van de Braakman (1375/1376, 1404), inun-
datie van Verdronken land van Saeftinge en Verdronken land van Zuid-Beveland (1530,
1532, 1580) en het ontstaan van de Biesbosch na de tweede en derde St. Elisabeths-
vloed (1421-1434). Voor een overzicht van alle bekende stormvloeden zie Vos et al.
(2002) en Vos & Zeiler (2008).



de buitendelta’s en een meer gestrekte kust. In de buitendelta is
een grote hoeveelheid zand opgeslagen. Van hieruit kunnen zand-
platen een geheel vormen met het strand, met primaire duinvor-
ming tot gevolg. Omgekeerd kunnen ook eb- of vloedgeulen naar
de kust toe bewegen, daar leiden tot stranderosie en kustafslag,
zand aan het duin onttrekken en dit naar elders transporteren.

Behalve de Noordzee en de daarin heersende (getij-)stro-
mingen, spelen in het kustgebied van Zuidwest-Nederland ook de
rivieren een belangrijke rol. Aan de noordzijde zijn dat de Rijn en
de Maas, die vooral via het Haringvliet en de Nieuwe Waterweg en
vroeger ook door de Oude Maas afwater(d)en. In het zuiden is dat
de Schelde. Oorspronkelijk had deze rivier haar monding tussen
Schouwen en Walcheren ter hoogte van de huidige Oosterschelde,
maar sinds de Middeleeuwen stroomt zij door de Westerschelde
naar zee. Voor de sedimentsamenstelling van het kustgebied zijn
vooral de noordelijke rivieren van belang. De gezamenlijke afvoer
van de Rijn en de Maas is van een dusdanige omvang, dat zij kans
ziet om een belangrijk deel van het zeewater uit de riviermonding
weg te duwen. De overgang van zoet naar zout (het zogenaamde
poly- en mesohaliene traject) ligt hier in het mondingsgebied ter
hoogte van de duinkust van Voorne en Goeree. Dit overgangsge-
bied wordt gekenmerkt door een sedimentatiemilieu waarin slib-
deeltjes gemakkelijk samenklonteren (flocculatie) en bezinken. In
het benedenrivierengebied van het Haringvliet en de Oude Maas,
zoals dat voor 1970 bestond, kwam dit onder andere tot uiting in
de aanwezigheid van slibrijke afzettingen tot dicht bij de duinkust
(riet- en biezengorzen op bijvoorbeeld de Plaat van Scheelhoek en
de Beer), terwijl in de monding van de Oosterschelde en het voor-
malige Brouwershavense Gat (Grevelingen) zandige sedimenten
overheersten.?® Dit estuariene sedimentatiemilieu draagt bij aan de
aanwezigheid van relatief fijn sediment in het mondingsgebied van
het Haringvliet.

3.3 Karakteristiek van de afzonderlijke duingebieden

Walcheren

De duinkust van Walcheren heeft het karakter van een relatief smal

lint, dat het voormalige eiland aan de Noordzeezijde omzoomt.

Ter hoogte van Westkapelle wordt dit duinlint onderbroken door

de Westkappelse Zeedijk. Alleen aan de noordzijde, tussen Oost-

kapelle en Vrouwenpolder, is het duingebied breder, tot circa 1,5

kilometer. Achter de reliéfrijke duinen bevindt zich een vrij vlak

binnenduinlandschap dat op sommige plaatsen een breedte van

500-1000 meter bereikt. Op basis van de geomorfologie en de

historische ontwikkeling kunnen op Walcheren en langs de noor-

delijke Westerscheldemonding van zuid naar noord de volgende
deelgebieden worden onderscheiden:

e Zuidwestelijke duinkust: Tussen Vlissingen en Westkapelle
bevindt zich één smalle duinrichel die plaatselijk meer dan 40
meter hoog is. Alleen tussen Dishoek en Valkenisse is deze
duinrichel enigszins verwaaid en hebben de duinen een grotere
breedte. Waarschijnlijk zijn de duinen van de zuidwestelijke
kust ontstaan door aanstuiving tegen middeleeuwse dijken. Uit
de bodemkundige en historische gegevens blijkt dat tot in de
elfde eeuw langs de zuidwestkust van Walcheren nog kreken in
zee uitmondden. In ieder geval was er in de veertiende en be-

38 Duursma etal. (1982): 177-201 en 277-288.
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gin vijftiende eeuw nog sprake van inlaagdijken ter hoogte van
Dishoek (= Dijkshoek).3 Hieruit blijkt dat deze duinen zich pas
vanaf de Late Middeleeuwen hebben ontwikkeld en zich sinds-
dien slechts weinig landinwaarts hebben verplaatst. De grote
hoogte van dit duinmassief hangt waarschijnlijk samen met het
feit dat het instuivende zand steeds door helmaanplant is vast-
gelegd, waardoor de duinen in de hoogte zijn gegroeid zonder
zich landinwaarts uit te breiden.

Noordwestelijke kust: Tussen Westkapelle en Oostkapelle be-
vindt zich een smal duingebied, dat aan de achterzijde wordt
begrensd door een vrij brede, vlakke binnenduinrandzone.
Tussen Domburg en Oostkapelle is deze grotendeels begroeid
met bos. Westelijk van Domburg heeft deze zone landschap-
pelijk een veel meer open karakter. Waarschijnlijk heeft de
huidige noordwestelijke kust zich direct achter de pre-Romeinse
strandwallen ontwikkeld. Restanten van deze strandwallen

zijn ter hoogte Westkapelle in de ondergrond van het huidige
Walcheren aangetroffen.« Maar vooral de vondst in 1647 van
het Romeinse heiligdom gewijd aan de godin Nehalennia, op
het strand voor Domburg, wijst in deze richting. Waarschijnlijk
lag dit heiligdom op de strandwallen.# De ondergrond van het
huidige duingebied bestaat helemaal uit mariene sedimenten
die na de Romeinse tijd zijn afgezet. Dit blijkt het duidelijkst uit
de kleilagen die tot voor kort op veel plaatsen langs het strand
van Domburg en Oostkapelle bij laag water droogvielen.« De
huidige duinen zijn dus waarschijnlijk ontstaan door verwaaiing
en verspoeling van zand vanuit de strandwallen. Vanaf de Mid-
deleeuwen tot in de tegenwoordige tijd is de noordwestelijke
kust sterk geérodeerd en afgeslagen. De huidige duinkust is
dus slechts een schamel restant van een oorspronkelijk veel
bredere kust. In de loop van de tijd is deze afslag van zuidwest
naar noordoost langs deze kust opgeschoven. Alin 1432 zijn

de duinen ter hoogte van Westkapelle zodanig afgenomen dat
de bevolking vraagt om de aanleg van ‘een cleen dijcxkijn’ en

in 1458 moet worden overgegaan tot de verplaatsing van de
kerk en een aantal huizen.# Uit gegevens over de omvang van
de kustafslag die door de Centrale Directie van Walcheren in de
achttiende eeuw werden verzameld blijkt dat de afslag westelijk
van Domburg en ter hoogte van deze stad in de eerste helft van
deze eeuw veel sterker was dan in de jaren 1770-1810. In deze
laatste periode was de afslag ter hoogte van Oostkapelle juist
sterker (zie figuur 3).

Duinen van Oranjezon: Tussen Oostkapelle en Vrouwenpolder
bevindt zich een relatief breed duingebied dat bestaat uit een
aantal hoge duinmassieven met daartussen uitgestoven vallei-
en en afgesnoerde voormalige strandvlakten. Deze duinmassie-
ven sluiten niet direct aan op de massieven van de noordweste-
lijke kust. Beide complexen worden ter hoogte van Oostkapelle
van elkaar gescheiden door een relatief viak binnenduingebied.
Dit gebied, op kaarten ook wel aangeduid als de vronen van

Bennema & Van der Meer (1952); Vlam (1942): 42-43; Henderikx (1996b): 31-33. In de
jaren 1396-1397 en 1403-1404 is er sprake van aanleg en onderhoud van (inlaag)dijken
ter hoogte van Dishoek. Zie ook ZA-CdB: nr. 149, pagina 96. In 1914 werden op het
strand van Dishoek beneden de hoogwaterlijn de restanten van een dijk gevonden met
grote hoeveelheden scherven die waarschijnlijk afkomstig waren uit de vijftiende en
zestiende eeuw.

Van Rummelen (1972).
Hondius-Crone (1955).

Van Rummelen (1972). De betreffende kleilagen zijn tegenwoordig nog maar op enkele
plaatsen zichtbaar omdat regelmatig nieuw zand wordt opgespoten in de kader van de
kustverdediging (zogenaamde strandsuppleties).

De Klerk (1996).



Figuur 2. Overzicht van het duingebied van noordelijk Walcheren.

begrenzing van het duinzandpakket dikker dan twee meter

begrenzing van het duinzand

duinen van Oranjezon

Figuur 3. Kustafslag langs de noordwestkust van Walcheren tussen 1730 en 1810.

Bron: ZA-OAW, inv. nrs. 214 en 978. Het betreft hier twee overzichtsstaten, die onderling enkele verschillen vertonen voor de periode v4ér 1770. Deze zijn waarschijnlijk bij het
overschrijven ontstaan. Steekproefsgewijze vergelijking van de gegevens met de oorspronkelijke vermeldingen in de notulen van de Staten van Walcheren leert, dat de oudste
(inv. nr. 241) voor de periode voor 1770 het meest betrouwbaar is. Deze is voor die periode dan ook aangehouden. Voor de periode na 1770 is de staat van inv. nr. 978 aangehou-

den.
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Oostkapelle, is deels bebost. Het duingebied van Oranjezon is
duidelijk jonger dan de noordwestelijke duinen. Het polderland
tussen Oostkapelle en Vrouwenpolder is vanaf de twaalfde tot
de veertiende eeuw bedijkt. Tot het midden van de zestiende
eeuw hadden grote delen van het huidige duingebied nog het
karakter van groen strand. In de loop van de zestiende en

het begin zeventiende eeuw ontwikkelde zich voér de huidige

De Waard (1912). Blijkens een beschrijving uit 1546 houden de duinen noordoostelijk
van Oostkapelle op. Het meer oostelijk gelegen gebied werd toen omschreven als: ‘dat
groete scoor ofte scaperie, die tiegensover tlandt van Schouwen leijt’. Vanaf dit schor tot
aan Vrouwenpolder is er sprake van ‘eenen rechten dijck’.

44

Beekshoekpolder een zeereep en ontstonden aan de westzijde
primaire duintjes op de brede strandvlakte. In de achttiende

en negentiende eeuw verbreedden de duinen zich en breid-
den deze zich ook oostwaarts uit. Daarbij werden verschillende
strandvlakten afgesnoerd die nu nog steeds herkenbaar zijn. In
deze strandvlakten is in de jaren twintig van de vorige eeuw een
waterleidingkanaal gegraven. In de jaren 1990-2005 zijn gedeel-
ten van dit kanaal weer gedempt in het kader van herstelpro-
jecten voor duinvalleien (Kreekgatvallei, Doorndal). Als gevolg
van deze en andere ingrepen is de oorspronkelijke morfologie
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van dit duingebied ingrijpend gewijzigd.* Sinds de sluiting van
het Veerse Gat (1961) is er sprake van een kust- en duinontwik-
keling, waarbij de duinen van Oranjezon aaneen groeien met
de Veerse Dam, die zich op zijn beurt weer samenvoegt met de
Kamperlandse Duintjes op Noord-Beveland. Hierdoor ontstaat
geleidelijk één aaneengesloten duingebied langs de zuidelijke
Oosterscheldemonding.

Schouwen

Het duingebied van Schouwen is relatief breed (> 4 kilometer) en

heeft een duidelijke oriéntatie van zuidwest naar noordoost. Het

valt uiteen in een vlak binnenduingebied en reliéfrijke buitendui-
nen. Aan de westzijde wordt de ondergrond gevormd door oude
strandwallen. Aan de oostzijde bevinden zich klei- en veenlagen in
de ondergrond. Op basis van de geomorfologie en de historische
ontwikkeling kunnen vier deelgebieden worden onderscheiden.

e Binnenduinen: Het betreft hier een relatief vlak gebied, dat aan
de landzijde tussen Renesse en Haamstede een hoogte bereikt
van 5-7 meter +NAP en vandaar in noordwestelijke richting af-
helt naar circa 3 meter +NAP. Het is deels begroeid met bos en
deels met grasland. Belangrijke gedeelten hebben de status van
natuurgebied (Vroongronden). In dit gebied bevindt zich ook
een groot aantal campings en complexen met recreatiewonin-
gen. Dit binnenduinlandschap is al in de Vroege Middeleeuwen
ontstaan en waarschijnlijk al in een vroeg stadium in cultuur
gebracht. Op de geschiedenis en de ontwikkeling van dit gebied
wordt in hoofdstuk 13 uitgebreid ingegaan.

e Westelijk duingebied: Een uitgestrekt aaneengesloten duin-
gebied dat wordt gevormd door twee boogvormige duinmas-
sieven, met daartussen een relatief laag, vlak gebied. Het
meest landinwaarts gelegen massief is ontstaan uit een golf
verstuivend duinzand, die waarschijnlijk in de negende eeuw
in de zeereep in beweging is gekomen. In de eeuwen daarna
is deze in omvang toegenomen en heeft daarbij een groot deel
van het toenmalige cultuurlandschap bedolven, om uiteindelijk
in de dertiende eeuw ten westen van Haamstede tot stilstand te
komen.“ Het natuurgebied van het Zeepe omvat het duinland-
schap dat na passage van deze zandgolf is overgebleven. Het
meer westelijk gelegen duinmassief van de Meeuwenduinen en
de Boswachterij Westerschouwen is op een vergelijkbare manier
ontstaan tussen de zeventiende tot de negentiende eeuw. Het is
in de eerste helft van de twintigste eeuw grotendeels vastgelegd
door helmaanplant en bosaanleg. Een gedeelte van het gebied
is al voor de Tweede Wereldoorlog als stuifreservaat aangewe-
zen en als zodanig in stand gehouden. Sinds de jaren tachtig
van de vorige eeuw worden de duinen niet meer vastgelegd.
Onder invloed hiervan hebben zich, vooral in de Meeuwendui-
nen en het westelijk deel van het Zeepe, over aanzienlijke delen
duinvormen kunnen handhaven, die worden gekenmerkt door
een grote mate van dynamiek.

e Verklikkerduinen: Het gaat hier om een zeer reliéfrijk gebied dat
grotendeels is begroeid met duinstruweel. Ter hoogte van de
Verklikkerduinen slaat de duinkust van Schouwen om van een
erosiekust in een aangroeikust. Aan de zuidzijde, in de monding
van de Oosterschelde, overheerst afslag. Meer naar het noorden

45 Tijdens en na de Tweede Wereldoorlog zijn in het duingebied Oranjezon ontsluitings-
wegen aangelegd. In 1953 overstroomde het westelijk deel van Oranjezon tijdens de
februariramp. Het gebied was toen nog waterwingebied en de inundatie heeft geleid tot
ingrijpende werkzaamheden. Ook in de jaren tachtig van de vorige eeuw zijn delen van
het duingebied van Oranjezon vergraven ten behoeve van kustverdedigingswerken.

46 Beekman (2007): 45-65.
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is in de laatste decennia sprake van een sterke aangroei. Hier
doet zich primaire duinvorming voor die leidt tot het afsnoeren
van strandvlakten. Hier ontwikkelen zich primaire duinval-
leien van verschillende ouderdom. Dit proces is op dit moment
nog steeds gaande. De kern van de huidige Verklikkerduinen
is ontstaan in de zeventiende en achttiende eeuw, toen een
aanzienlijk deel van het daar aanwezige binnenduinlandschap
met een dikke laag duinzand is bedekt. Grote gedeelten van dit
gebied waren tot in de jaren dertig van de vorige eeuw nog vrij-
wel onbegroeid en grotendeels stuivend. Het gebied is daarna
met helmbeplantingen vastgelegd en vervolgens met struweel
begroeid geraakt.

e Noordelijke duinkust: Aan de noordzijde van Schouwen wor-
den de binnenduinen aan de zeezijde door slechts één smalle
duinenrij begrensd. Deze duinenrij strekt zich uit tot aan de
Brouwersdam, die sinds 1971 het Brouwershavense Gat (Gre-
velingen) afsluit. Het duin begrenst daar de Zoeten en Zouten
Haard. Dit gebied is in de zestiende eeuw ontstaan na de aanleg
van een inlaagdijk. In de zeventiende en achttiende eeuw kostte
het buitengewoon veel moeite om de duinen hier in stand te
houden. Vooral de Zouten Haard is daarbij regelmatig geinun-
deerd.

Goeree
De duinen van Goeree bestaan uit een binnenduingebied en de
ruimtelijk daarvan grotendeels gescheiden reliéfrijke buitendui-
nen. Tussen beide deelgebieden bevinden zich enkele kleipolders,
waarvan de oudste zijn ingedijkt tussen 1357 en 1492.4 Deze op-
vallende configuratie hangt samen met het ontstaan van de Haring-
vlietmonding in de tweede helft van de Middeleeuwen. Het zeegat
tussen Goeree en het huidige Voorne heeft zich toen belangrijk ver-
wijd en landinwaarts uitgebouwd. Aan het einde van de dertiende
eeuw had het getij het huidige West-Brabant al bereikt en moeten
er al diepe geulen zijn uitgesleten.* Op Voorne zijn in deze fase
belangrijke geulen ontstaan, die het nieuwe zeegat ‘binnendoor’ in
verbinding brachten met de Maasmonding.>® Na de St. Elisabeths-
vloeden (1421-1424) inundeerde de Grote Waard en kwam een
verbinding met de grote rivieren tot stand. Hierdoor ontstond het
Haringvliet dat zich ontwikkelde tot de belangrijkste afvoervan de
Rijn en de Maas. Daardoor kwamen er grote hoeveelheid sediment
beschikbaar in het zeegat tussen Goeree en Voorne. In de zich
verwijdende Haringvlietmonding ontstond in de Middeleeuwen
waarschijnlijk een zeewaarts uitwaaierende ebstroom, die schar-
nierde ten opzichte van de oude middeleeuwse kern van Goeree.
In dit scharniergebied werd zand en slib afgezet en ontstonden aan
de zeezijde van de reeds eerder afgezette binnenduinen nieuwe
polders en later de zeeduinen.s* Op basis van de historische ont-
wikkeling en de geomorfologie kunnen de volgende deelgebieden
worden onderscheiden:
e Binnenduinen: Een groot deel van de binnenduinen bestaat uit
een cultuurlandschap dat grote overeenkomst vertoont met het
binnenduinlandschap van Schouwen. Het is verdeeld in kleine

47 Beekman (2007): 190.

48 Hoving (1992a en b): Het Oude Nieuwland is bedijkt in 1357, Nieuwenoord in 1367 en
Het West Nieuwland in 1492.

49 Leenders (1989): 292-300 en Leenders (2004): figuur 5. In de periode 1285-1424 breid-
de de zee haar invloed in westelijk Noord-Brabant geleidelijk uit. De St. Elisabethsvloed
en het ontstaan van de Biesbosch (1421-1424) moeten dus meer beschouwd worden als
het sluitstuk van een erosieve ontwikkeling dan als een begin.

50 Klok (1939): 137 e.v.
51 Hageman (1964): 37-39.



Figuur 4. Overzicht van het duingebied van Schouwen.

Landwaartse begrenzing van het duinzandpakket dikker dan twee meter ———— Zeewaartse begrenzing van de kleiafzettingen in de ondergrond

------- Landwaartse begrenzing van het duinzand —————— Zeewaartse begrenzing van de veenafzettingen in de ondergrond

Figuur 5. Overzicht van het duingebied van Goeree.

Begrenzing van het duinzandpakket dikker dan twee meter

------- Begrenzing van het duinzand
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percelen en de afzonderlijke percelen zijn omgeven met zand-
wallen die deels beplant zijn. Dit gedeelte van het binnenduin-
landschap is nu bebouwd met woningen en bedrijfsgebouwen
en eris ook een groot aantal verblijfsrecreatiecomplexen aan-
wezig. Belangrijke gedeelten zijn ook nog in gebruik voor land-
bouw. Kenmerkend voor Goeree is de aanwezigheid van twee
meer reliéfrijke binnenduingebieden die - voor zover bekend

- nooit in cultuur zijn geweest: De Westduinen en de Middel- en
Oostduinen. De geschiedenis en het gebruik van deze binnen-
duingebieden wordt in de hoofdstukken 14 en 15 uitgebreid
besproken.

e Zuidwestelijke buitenduinen: Het gaat hier om een reliéfrijk
duinlandschap dat een sterke kromming vertoont. In aanleg
bestaat het uit een aantal min of meer parallel verlopende duin-
ruggen, met daartussen en daarlangs lage gedeelten. De zuid-
westelijke buitenduinen hebben zich min of meer tegelijkertijd
ontwikkeld met de achterliggende polders. Bij de bedijking van
de polder Het West Nieuwland (1492) is bijvoorbeeld een strook
grond buiten de bedijking gebleven, die vanwege duinvorming
onverpachtbaar was (de zogenaamde Omloop). Deze strook
werd eerst aan een particulier in pacht gegeven en later aan de
ingelanden van de polder, met het doel door helmbeplanting of
dijkage overstuiving van het cultuurland te voorkomen en land
aan te winnen. Later is deze pacht omgezet in eeuwigdurende
erfpacht.’? Een belangrijk deel van het oorspronkelijke reliéf
van de zuidwestelijke duinen is sterk aangetast, omdat grote
duingedeelten sinds hun ontstaan zijn weggeslagen en lage
gedeelten zijn opgevuld in het kader van duinverzwaringen. In
de negentiende eeuw was in dit gebied sprake van de Zuider- en
Noordergorzen (zie paragraaf 15.4). Deze valleien zijn sindsdien
sterk veranderd en deels ook onder het zand verdwenen. De
huidige Westhoofd- of Vuurtorenvallei is een restant van het
Zuidergors.

e Kwade Hoek: De Kwade Hoek is een van de weinige kustgebie-
den in Zuidwest-Nederland waar nog sprake is van een min of
meer natuurlijke sluftervlakte, waar strand en duinen direct
grenzen aan kleiige schorsystemen. De duinruggen zijn aan de
westzijde vastgehecht aan het vaste land van Goeree en waaie-
ren vandaar in noordoostelijke richting uit. Aan de noordoostzij-
de heeft de zee bij hoge waterstanden nog vrije toegang tot de
schorren en strandvlakten. Dit duin- en schorsysteem heeft zich
in de laatste anderhalve eeuw sterk uitgebreid. Op de topografi-
sche kaart van 1860 bevindt zich ter plekke van de Kwade Hoek
nog een diepe geul. Op de kaart van 1913 is sprake van een
strand van circa een kilometer breed. Rond 1920 heeft de Kwade
Hoek nog grotendeels het karakter van een ‘groen strand’ en
twintig jaar later komen er biestarwegras- en helmduintjes
voor.>3 Tegenwoordig bestaat het gebied aan de westzijde gro-
tendeels uit een gefixeerd duin dat begroeid is met struweel en
ruigte. Aan de oost- en noordoostzijde heeft het gebied nog een
sterk pionierkarakter en het breidt zich daar ook nog steeds uit.

Voorne

Op Voorne omzoomt een brede duinkust de westzijde van het
voormalige eiland. Aan de zuidwestzijde varieert de breedte van de
duinen van o,5 tot 1 kilometer; langs de noordwestkust bedraagt zij

52 Teixeira de Mattos (1941b) en Hoving (1992a). Zie ook Fruin (1876): 308. In 1565 is nog
sprake van een westdijk, waaraan kosten gemaakt worden voor het planten van helm en
riet om stuivend zand vast te leggen.

53 Weevers (1921, 1940).
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plaatselijk meer dan 2 kilometer. In vergelijking met Schouwen en

Walcheren zijn de duinen van Voorne niet hoog. De meeste toppen

zijn lager dan 15 meter. Het ontstaan van deze duinkust hangt sterk

samen met de ontwikkeling van de Haringvlietmonding (zie hierbo-
ven bij Goeree). Tot in de Late Middeleeuwen stroomden grote kre-
ken vanuit het huidige polderland dwars door de duinen naar zee.

Deze kreken, de Strype en de Goote, werden in de veertiende en

vijftiende eeuw geleidelijk afgedamd en bedijkt, maar de zee heeft

in duinstrook nog lang toegang gehad tot de mondingsgebieden.s

De Gootemonding stoof pas in het begin van de zeventiende eeuw

geheel dicht, waarna langs de zuidwestkust een aaneengesloten

duinenrij kon ontstaan. Aan de noordwestkust, in het mondingsge-
bied van de Strype, spoelde in 1682 nog een dijk weg, waardoor de
achterliggende gebieden van het Windgat en de Stuifakker konden
inunderen.> In het duingebied van Voorne was altijd sprake van
een landinwaarts transport van duinzand. Daarbij speelden zowel
de overstromingen in de min of meer open kreekmondingen een
rol, als de overheersende westelijke windrichting. Diverse histo-
rische bronnen documenteren de voortdurende overstuiving met
zand.*® Onder invloed hiervan heeft zich aan de landzijde van de
duinen een breed en vlak binnenduingebied ontwikkeld, waarbij
oud cultuurland en diverse oude dijken zijn overstoven. Grootscha-
lige parabool- of loopduincomplexen, zoals die bekend zijn van

Schouwen en Walcheren, komen op Voorne niet voor. Aan de hand

van de historische ontwikkeling en de geomorfologie kunnen de

volgende deelgebieden worden onderscheiden.

e Zuidwestelijke duinkust: De zuidwestelijke duinkust van Voorne
wordt gevormd door een aaneengesloten reliéfrijk massief. De
valleien en lage streep- en paraboolduinen in dit massief heb-
ben een sterke oriéntatie van zuidwest naar noordoost. In dit
gebied bevindt zich ook het duinmeer van het Quackjeswater.
Waarschijnlijk ontstond dit in de achttiende eeuw door afsnoe-
ring van een strandvlakte, die mogelijk vooraf werd gegaan
door verstuiving van een ouder duin.’” Oorspronkelijk werd dit
kustgedeelte doorsneden door de Goote, een kreek die hierin
de Haringvlietmonding uitkwam. Reeds in 1415 verleende graaf
Jan van Beieren toestemming de kreek gedeeltelijk af te dam-
men door de aanleg van een grote dijk tussen de polders Naters
en Nieuw Helvoet.>® Maar in 1565 werd de dijk van de St. Anna-
polder ten zuiden van Rockanje nog als zeedijk onderhouden.
Het duurde tot het begin van de zeventiende eeuw voordat de
Gootemonding ter hoogte van de duinkust geheel was dichtge-
stoven en de zuidwestelijke duinkust zich definitief kon sluiten.
Hierdoor werd een strandvlakte van de zee afgesloten en ont-
stond het Schapengors. Vanaf het midden van de negentiende
eeuw trad een belangrijke verdieping op van de geul voor de
zuidwestkust van Voorne, waardoor deze landwaarts opschoof.
Onder invloed hiervan is de duinvoet sindsdien honderden
meters teruggeschreden.>® Deze kustafslag leidde waarschijnlijk

54 Klok (1939); Van der Graaf (1990).
55 Van Alkemade & Van der Schelling (1729) dl 1, 157.

56 Zie onder andere Klok (1939); Bakker et al. (1979a) en Van der Graaf (1990). In 1565
wordt de situatie ter plaatse van het Windgat als volgt omschreven (Fruin, 1876): ‘Wij
commissarissen hebben gesien dat de duynen hier van den anderen gescheyden zijn,
twelck genomt werd twintgat, dairdeur de Noirtzeede op eenen storm can commen (alst
dickwijls ghebeurt) tot an den dijck van tStuyffacker; hebben oick gesien den dijck an
de zijde van Rockangien tot diverssche plaetsen mitten zande overloopen, dairdeur de
landen binnen sdijcx zeer beschaedicht werden.”

57 Bakkeretal. (1979b).
58 Klok (1939).
59 Bakker et al. (1979b); Van Driel (1959).



Figuur 6. Overzicht van het duingebied van Voorne.

Landwaartse begrenzing van het duinzandpakket dikker dan twee meter

------- Landwaartse begrenzing van het duinzand

Figuur 7. Ontwikkeling van stroomgeulen voor de zuidwestkust van Voorne ter hoogte van Rockanje in de negentiende en twintigste
eeuw.

Weergegeven zijn de profielen, in meters ten opzichte van NAP, met de laagwaterlijn langs het strand van Voorne als nulpunt. De negentiende-eeuwse profielen zijn blauw,
de twintigste-eeuwse rood getekend. Duidelijk is te zien hoe de geulen sinds de tweede helft van de negentiende eeuw zijn verdiept en naar de kust zijn opgeschoven.
(bron: Van Driel, 1959).
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tot klifvorming. Dit verklaart ook de aanwezigheid van groot-
schalige verstuivingen vanuit de zeereep in de eerste helft van
de twintigste eeuw (zie figuur 7). Dit kusttraject bleef onderhe-
vig aan erosie, hetgeen ingrijpende maatregelen noodzakelijk
maakte. In de jaren zeventig en tachtig van de vorige eeuw
vonden gefaseerd twee duinverzwaringen plaats.® Als gevolg
daarvan scheidt een massieve kunstmatige zeereep hier nu het
duingebied van de zee.

Noordwestelijke duinkust: Het noordwestelijke duingebied van
Voorne is veel breder dan het zuidwestelijke. Het heeft ook een
andere geomorfologische opbouw. Het bestaat aan de zeezijde
uit een aantal min of meer parallel verlopende duinruggen
(voormalige zeerepen) met daartussen grote primaire valleien
(Vliegveldvallei, Vogelvlak, Schapenwei, Groene Punt) en het
duinmeer van het Breede Water. Dit landschap is het resultaat
van een sterke zeewaartse uitbouw van de noordwestelijke kust
vanaf het einde van de negentiende eeuw. De vlakten en het
Breede Water zijn de restanten van voormalige strandvlakten
die met tussenpozen van enkele decennia door primaire duin-
vorming van de zee werden afgesnoerd.®* Pas na de Tweede We-
reldoorlog kreeg de huidige zeereep een min of meer definitieve
vorm. In de jaren vijftig van de vorige eeuw werden de meest
zeewaarts gelegen valleien (de Groene Punt en de Schapenwei)
nog een aantal malen met zout water overspoeld. Later deed
zich ter hoogte van de Groene Punt een sterke afslag voor (tot
circa 20 meter perjaar). In de jaren zeventig en tachtig moest
daarom ook hier een ingrijpende duinverzwaring plaatsvinden.
Anders dan langs de zuidwestkust vond de duinverzwaring hier
buitenwaarts plaats. Een belangrijk deel van de duinvalleien
langs de noordwestkust konden daardoor worden gespaard.®?
Binnenduingebied: Vooral aan de noordwestzijde en ter hoogte
van de voormalige monding van de Goote reikt het duinzand ver

Veenbaas et al. (1989).

Van der Maarel & Westhoff (1964); Adriani & Van der Maarel (1968); Bakker et al.
(1979b).

Veenbaas et al. (1989).

landinwaarts (zie figuur 6). Dit is een gevolg van de grootscha-
lige verplaatsing van strand- en duinzand door overstromingen
en verstuivingen vanaf de Middeleeuwen. Grote delen van dit
binnenduingebied zijn in de negentiende en twintigste eeuw be-
bost, in cultuur gebracht en gedeeltelijk ook bebouwd. Anders
dan op Schouwen en Goeree is de landwaartse begrenzing van
de binnenduinen in het hedendaagse landschap dan ook moei-
lijk te herkennen. Grenzend aan de reliéfrijke duinen, in het
gebied van de Heveringen nabij Oostvoorne, komen nog enkele
restanten voor van de oude duingraslandcomplexen. Deze had-
den tot in de achttiende eeuw een veel grotere omvang. In de
hoofdstukken 14 en 15 wordt uitgebreid ingegaan op de ontwik-
keling van dit gebied.

Groene Strand en Oostvoornse Meer: Min of meer vergelijkbaar
met de ontwikkeling aan de noordzijde van Goeree ontstond in
het begin van de twintigste eeuw in het Brielse Gat, ter hoogte
van Oostvoorne, een strandhaak. In de luwte hiervan kon zich
vervolgens een strandvlakte ontwikkelen (Groene Strand van
Oostvoorne). Deze ontwikkeling werd al in de jaren vijftig van de
vorige eeuw sterk geremd door de afsluiting van het Brielse Gat
(1950) en in 1966 definitief beéindigd door de afdamming van
het Oostvoornse Meer.s3 Het Groene Strand viel daardoor per-
manent droog. Het kan in dat opzicht vergeleken worden met de
drooggevallen gronden in het Veerse Meer en de Grevelingen.
Hydrologisch is er een belangrijk verschil; grote delen van het
Groene Strand worden beinvloed door grondwater dat vanuit
de aangrenzende duinen van Voorne toestroomt. Op de droog-
gevallen gronden aan de noordzijde van het Oostvoornse Meer
gebeurt dit niet. Deze worden hydrologisch beinvioed door een
vergelijkbare grondwaterstroom vanuit de aangrenzende Maas-
vlakte die tot een hoogte van ruim 5 meter +NAP is opgespoten.

63 Adriani & Van der Maarel (1968); Terwindt (1964).



B Geobotanische verkenningen

4 Oriéntatie op floristische

overeenkomsten en verschillen

4.1 Inleiding, materiaal en methoden

In dit deel van deze studie wordt de variatie in plantengroei van
de duinen op de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden besproken.
Deze wordt op drie niveaus behandeld. Dit hoofdstuk (hoofdstuk
4) verkent globaal de floristische overeenkomsten en verschillen
op eilandniveau. In de hoofdstukken 5 tot en met 9 wordt ingegaan
op de plantensociologische aspecten en op de mate van verwant-
schap van de plantengemeenschappen op de verschillende eilan-
den. In hoofdstuk 10 ten slotte worden de verspreidingspatronen
van een aantal afzonderlijke soorten behandeld en de genetische
verwantschap van de verschillende populaties van twee schraal-
landsoorten, Briza media en Anacamptis morio.

Een beschrijving van de floristische overeenkomsten en ver-
schillen van de duingebieden van Walcheren, Schouwen, Goeree
en Voorne is het meest compleet als deze plaats vindt aan de hand
van volledige inventarislijsten van alle wilde planten die ooit in
deze gebieden zijn gevonden. Dergelijke floristische totaallijsten
ontbreken en kunnen ook niet gemakkelijk worden gemaakt. In de
loop der jaren zijn vooral van Voorne, Goeree en Schouwen ver-
schillende floristische overzichtslijsten gepubliceerd. Deze lijsten
zijn echter op zeer uiteenlopende tijdstippen en onafhankelijk van
elkaar door verschillende auteurs opgesteld.® Zij kunnen daarom
niet zonder meer met elkaar vergeleken worden. Als op basis van
gepubliceerde en recent verzamelde floragegevens nieuwe floris-
tische overzichtslijsten worden gemaakt, doet zich een ander pro-
bleem voor; de meeste floristische gegevens zijn beschikbaar op
basis van zogenaamde uurhokken (25 km?2) of kilometerhokken (1
km?2). In deze rasteroverzichten wordt geen rekening gehouden met
de natuurlijke grenzen van het duingebied. Er valt dus vaak niet uit
op te maken welke soorten in of net buiten het duingebied zijn ge-
vonden. Vooral de status van algemenere soorten op de floristische
totaallijsten is dan met onzekerheden omgeven en kan bij vergelij-
kingen aanleiding geven tot verkeerde interpretaties. Omdat er ge-
zocht wordt naar kenmerkende verschillen in de florasamenstelling
van de duingebieden, is de hierna volgende floristische verkenning
uitgevoerd met een beperkte groep karakteristieke duinplanten
die niet algemeen voorkomen. Daarbij is uitgegaan van de soorten
die vermeld staan op de Rode Lijsten van bedreigde en kwetsbare
vaatplanten. Deze zogenaamde Rode Lijstsoorten hebben het
voordeel dat zij een grote indicatiewaarde hebben, waardoor ook
inzicht kan worden verkregen in de ecologische achtergronden van
het voorkomen of juist ontbreken van soorten.

De eerste (voorlopige) Rode Lijst van verdwenen en be-
dreigde planten is gepubliceerd in 1990.% Deze lijst ging uit van
zogenaamde uurhokken (25 km2) en had zeldzaamheid als be-
langrijkste ingang. De tweede en nu geldende Rode Lijst is gepu-

64 Zie onder andere Weevers (1921, 1940); Adriani & van der Maarel (1968); De Boer
(1981); Boeken et al. (1980); Boeken (1983); Van der Linden & Oosterhoud (1983);
Spoormakers (1987); Van der Laan (1990).

65 Weeda etal. (1990).

bliceerd in 2000 en gaat uit van verspreidingsgegevens op basis
van kilometerhokken.® Deze lijst hanteert de trend in de voor- of
achteruitgang als belangrijkste selectiecriterium. In de oriénte-
rende verkenning van dit hoofdstuk is uitgegaan van alle soorten
die op een van beide lijsten voorkomen. Op basis van de driedelige
Atlas van de Nederlandse Flora is een lijst samengesteld van Rode
Lijstsoorten waarvan met zekerheid mag worden aangenomen dat
deze ooit in de duinen van Zuidwest-Nederland zijn gevonden.®
Als hierbij vragen of twijfels opdoken over het voorkomen van een
soort in een gebied, is geprobeerd hierover meer zekerheid te krij-
gen in lokale en regionale bronnen.® Voor de recente tijd is gebruik
gemaakt van inventarisatiegegevens van FLORON, van gegevens
van regionaal actieve floristen en van eigen waarnemingen uit de
periode 1975-2005. Met behulp van deze bronnen is uiteindelijk
een overzichtslijst gemaakt van alle Rode Lijstsoorten die ooit in
de duingebieden van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden zijn
gevonden. Daarbij is ook aangegeven welke soorten nu nog voor-
komen en welke zijn verdwenen.

Om de samenstelling en de ontwikkeling van de duinflora in
de verschillende deelgebieden ecologisch te kunnen interprete-
ren is ook het relatieve aandeel van de verschillende ecologische
plantengroepen berekend.® Om zo duidelijk mogelijk uitspraken
te kunnen doen over de ecologische betekenis van de versprei-
dingspatronen, moet daarbij de voorkeur worden gegeven aan
een indeling waarbij iedere soort in slechts één ecologische groep
voorkomt. Daarom is gebruik gemaakt van de indeling van Arnolds
en van der Maarel.” Deze indeling is op een aantal punten verou-
derd, maar nog goed bruikbaar voor een oriénterende floristische
vergelijking van de vier duincomplexen van het studiegebied. Voor
de overzichtelijkheid en om de indeling toepasbaar te maken voor
een duinvergelijking zijn de deelgroepen wel op een andere wijze
geordend dan in de oorspronkelijke indeling (zie tabel 1).

4.2 Aanwezigheid van Rode Lijstsoorten

Sinds de eerste helft van de negentiende eeuw zijn in de duinen
van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden in totaal 154 soorten
hogere planten gevonden die voorkomen op een van beide Rode
Lijsten. Hiervan zijn er inmiddels 45 weer verdwenen. Voor het
merendeel gaat het daarbij om soorten die slechts in een of twee
duingebieden voorkwamen.

Voorne blijkt aanmerkelijk rijker aan Rode Lijstsoorten dan
de overige eilanden. In de duingebieden van Walcheren, Schouwen
en Goeree zijn ongeveer evenveel Rode Lijstsoorten aangetroffen
(87-95 soorten), maar op Voorne ligt dit aantal een derde tot de
helft hoger (130 soorten). Deze grotere soortenrijkdom doet zich
voor over een breed ecologisch spectrum (waterplanten, droge
graslanden, natte schraallanden en pioniermilieus en bosplanten).
0ok blijkt in alle duingebieden circa 55-60% van de aangetrof-

66 Van der Meijden et al. (2000).
67 Mennema et al. (1980 en 1985) en Van der Meijden et al. (1989).

68 Zie bijvoorbeeld Weevers (1921, 1940); De Boer (1981); Mennema (1982); Beijersbergen
et al. (1983); Beijersbergen & Van Wijngaarden (1982).

69 Van der Meijden (1990): 25-28. Alle in Nederland voorkomende plantensoorten zijn op
grond van overeenkomsten in standplaats en vegetatiestructuur ingedeeld in een of
meer ecologische groepen. Uit het spectrum van ecologische groepen dat in een gebied
aanwezig is, kan een beeld worden verkregen van de ter plekke heersende milieuom-
standigheden.

70 Arnolds & Van der Maarel (1979). Runhaar et al. (1987) hebben een meer verfijnde inde-
ling gepubliceerd, waarbij soorten in meerdere ecologische groepen ingedeeld kunnen
worden. Deze is daarom voor deze oriénterende vergelijking minder bruikbaar.
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Tabel 1. Indeling in ecologische groepen (aangepast naar Arnolds & Van der Maarel, 1979).

Naam gebruikte ecologische groep
la
1d
le

Akker- en ruigteplanten

Oorspronkelijke (deel)groepen bij Arnolds & Van der Maarel (1979)

t/m 1c: diverse groepen akkerplanten
: planten van regelmatig betreden plaatsen op droge grond
t/m 1g: diverse groepen ruigteplanten van droge grond

3a
3b
3¢

Kustplanten

: planten van stranden, zeeduinen en zandige vloedmerken
: planten van zoute wateren, slikken en lage kwelders
planten van hoge kwelders en contactsituaties zout-zoet

4a
4b

Waterplanten

: planten van zoete en zwak brakke voedselrijke wateren
: planten van matig tot zeer voedselarme wateren en oevers

4¢
4d

Planten van natte ruigten en aanspoelselgordels

planten van voedselrijke waterkanten en moerassen
: planten van aanspoelselgordels, natte ruigten en wilgstruwelen

Voedselrijke graslanden 5a

en 5b: graslandplanten van bemeste natte of vochtige grond

6a
6b
7e

Droge graslanden

: muurplanten
t/m 6d: planten van graslanden op verschillende typen droge grond
: planten van droge heide en onbemeste graslanden

2a
2b
7a

Natte schraallanden en pioniermilieus

: planten van voedselrijke standplaatsen met wisselende waterstand
en 2c: planten van open, natte of vochtige grond
t/m 7d: voedselarme, natte, zure of basische moerassen en graslanden

8a
8b
8d

Zoom- en struweelplanten

: planten van kapvlakten op (matig) voedselrijke grond
en 8c: zoomplanten van kalkrijke en kalkarme grond
: struweelplanten

Bosplanten 9a

t/m 9e: diverse groepen bosplanten

Tabel 2. Overzicht van het aantal Rode Lijstsoorten dat ooit in de duinen van Zuidwest-Nederland is aangetroffen.

Walcheren  Schouwen Goeree Voorne Totaal
1 Akker- en ruigteplanten 9 6 11 9 16
2 Kustplanten 10 8 10 10
3 Waterplanten 5 4 11 11
4 Natte ruigten en aanspoelselgordels 0 2 1 4 4
5 Voedselrijke graslanden 7 7 8 8
6 Droge graslanden 24 19 24 34 40
7 Natte schraallanden en pioniermilieus 21 27 27 32 37
8 Zoom- en struweelplanten 11 8 9 13 16
9 Bosplanten 5 5 3 9 12
Totaal 92 87 95 130 154
Inmiddels verdwenen soorten 40 26 27 36 45

fen Rode Lijstsoorten te behoren tot soorten van droge en (matig)
voedselrijke graslanden (groep 5 en 6) of van natte schraallanden
en pioniermilieus (groep 7). De verschillende duingebieden komen
in dit opzicht opvallend overeen. Als we naar de soorten zelf kij-
ken, dan doen zich wel opmerkelijke verschillen voor. Allereerst is
er, zoals te verwachten bij een grotere soortenrijkdom, een aantal
soorten dat alleen op Voorne is gevonden (bijvoorbeeld diverse
orchideeén, Clinopodium acinos, Teucrium scordium, Silene otites,
Gentiana cruciata). Ook andere eilanden hebben echter ‘eigen’
soorten. Zo zijn Pyrola minor en Genista pilosa alleen op Schou-
wen gevonden, Juncus tenageia en Blechnum spicant alleen op
Goeree en zijn Platanthera montana en Ophrys insectifera alleen
van Walcheren bekend. Daarnaast zijn er diverse soorten die zich
beperken tot de duingebieden van noordelijke eilanden Voorne en
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Goeree (Thymus pulegioides, Gentianella campestris, Viola hirta,
Anagallis tenella). Ook zijn er enkele soorten die alleen van de
zuidelijke duingebieden bekend zijn (Allium scorodoprasum, Trifo-
lium subterraneum, Trifolium ornithopodioides). Opvallend is ook
dat verschillende soorten van twee verder uiteen gelegen eilanden
bekend zijn, maar in de daartussen gelegen gebieden nooit zijn
gevonden. Voorbeelden zijn Agrimonia procera en Menyanthes
trifoliata (wel op Voorne en Schouwen, niet op Goeree en Walche-
ren), Spiranthes spiralis (wel op Goeree en Walcheren, niet bekend
van Voorne en Schouwen) en Antenaria dioica en Luronium natans
(wel op Voorne en Walcheren, niet op Schouwen en Goeree). De
verschillen in soortenrijkdom tussen Voorne enerzijds en de an-
dere eilanden anderzijds en de overeenkomst in aantallen Rode
Lijstsoorten van de laatste zijn dus niet zonder meer te herleiden



tot duidelijk herkenbare patronen in het gedrag van de afzonder-
lijke soorten.

Van de 154 ooit gevonden Rode Lijstsoorten zijn er inmid-
dels 45 uit de duinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden
verdwenen (tabel 2 en figuur 8). Per duingebied is er sprake van
opvallende verschillen in de aantallen verdwenen Rode Lijstsoor-
ten en vooral ook in het ecologisch spectrum van deze soorten.
Op Walcheren verdwenen 40 soorten (ruim 40%). Op de overige
eilanden, en ook voor Zuidwest-Nederland als geheel, ligt dit in
de orde van 27-30%. Figuur 8 laat zien dat er duidelijke verschil-
len bestaan tussen de eilanden waar het gaat om het ecologisch
spectrum van de verdwenen soorten. Op Walcheren zijn vooral

veel (grond)waterafhankelijke soorten verdwenen. Op Voorne zijn
juist de duingraslandplanten bij de verdwenen soorten het sterkst
vertegenwoordigd, terwijl bos- en struweelplanten zich hier relatief
goed hebben kunnen handhaven. Op Goeree is de verhouding
tussen deze laatste groepen precies omgekeerd. Kennelijk moet
er bij de achteruitgang van soorten niet alleen rekening worden
gehouden met verschillen in soortenrijkdom tussen de eilanden,
maar ook met verschillen in de achteruitgang van de afzonderlijke
ecologische groepen. Dit doet vermoeden dat meerdere factoren
verantwoordelijk zijn voor het verdwijnen van soorten en dat deze
in de onderscheiden duingebieden verschillend doorwerken.

Figuur 8. Overzicht van het percentage verdwenen Rode Lijstsoorten per eiland en per ecologische groep.

In deze figuur zijn de ecologische groepen van de akker- en ruigteplanten niet weergegeven. De overige ecologische groepen zijn als volgt samengenomen:

(grond)waterafhankelijke soorten: ecologische groep 2, 3, 4 en 7;
soorten van droge en matig voedselrijke graslanden: ecologische groep 5 en 6;
soorten van struwelen en bossen: ecologische groep 8 en 9.
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5 Inleiding op de vegetatiekundige

analyse

In de volgende hoofdstukken wordt de plantengroei van de duinen
op de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden besproken op het ni-
veau van vegetatie en landschap. Daarbij wordt de methode van
Braun-Blanquet gebruikt.” Deze gaat er van uit dat de vegetatie van
een landschap geen willekeurige verzameling van plantensoorten
is, maar een ordening vertoont op basis waarvan plantengemeen-
schappen kunnen worden onderscheiden. De soortensamenstel-
ling en de structuur van deze gemeenschappen worden bepaald
door milieuomstandigheden. Plantengemeenschappen laten
daarbij meestal een nauwere samenhang met milieufactoren zien
dan afzonderlijke soorten. Dit vindt zijn oorzaak in het feit dat ge-
meenschappen combinaties zijn van soorten, waarbij de gemeen-
schappelijke ecologische amplitude meestal kleiner is dan die van
elke soort afzonderlijk. Bovendien wordt binnen gemeenschappen
de amplitude van de afzonderlijke soorten vaak ook nog versmald
door onderlinge concurrentie.” In de volgende hoofdstukken wordt
nagegaan welke plantengemeenschappen in de duingebieden

van Zuidwest-Nederland kunnen worden onderscheiden en welke
milieufactoren hun verspreiding verklaren. Lokale en regionale
verschillen in plantengroei en milieuomstandigheden komen het
best tot uiting in een regionale classificatie van plantengemeen-
schappen. Daarom is zo’n classificatie opgesteld en gebruikt bij
de bespreking en de vergelijking van de vegetatie van de verschil-
lende duingebieden. Wel is in de tekst en in tabellen en bijlagen
regelmatig de relatie gelegd tussen de onderscheiden regionale
gemeenschappen en het landelijke overzicht in ‘De Vegetatie van
Nederland’.

De opgestelde regionale classificatie omvat een breed spec-
trum van plantengemeenschappen en is te uitgebreid om hier in-
tegraal te bespreken. De presentatie in de volgende hoofdstukken
blijft daarom beperkt tot vier groepen van kenmerkende duinvege-
taties die 6f relatief veel zeldzame en bedreigde soorten herbergen
(duinvalleien, vochtige schraallanden, droge duingraslanden) 6f
een belangrijke rol spelen in de recente grote veranderingen in
het duinlandschap (duinstruwelen). Voor details over de gevolgde
werkwijze en voor een gedetailleerde beschrijving van de afzonder-
lijke gemeenschappen wordt verwezen naar bijlage 1 en de daarbij
behorende synoptische tabellen (bijlagen 2a tot en met 2d). De
volgende hoofdstukken concentreren zich op de standplaatsen en
de ruimtelijke verspreiding van de verschillende gemeenschap-
pen. Hierna worden de methoden van de standplaatsanalyse en de
daarbij gebruikte ordinatietechnieken kort beschreven.

Bij de bespreking van standplaats en de verspreiding van
de plantengemeenschappen wordt per groep van vegetaties (duin-
valleien, schraallanden, duingraslanden, struwelen) steeds van
een hoger naar een lager niveau gewerkt. Eerst worden de stand-
plaatsverschillen van de gemeenschappen met elkaar vergeleken.
Vervolgens worden voor een of meer plantengemeenschappen
de standplaats en de verspreiding meer in detail besproken. Bij
de vergelijking van de gemeenschappen worden daarbij ‘gemid-
delde vegetatieopnamen’ (clustercentroiden) gebruikt. Hierbij is
de gemiddelde abundantiescore een maat voor de aanwezigheid
van de verschillende soorten. Bij de clustercentroiden zijn geen
71 Westhoff & Van der Maarel (1978); Schaminée et al. (1995a); Westhoff & De Smidt

(1995); Schaminée & Van 't Veer (2000).
72 Schaminée et al. (1995¢).
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gemeten milieuvariabelen beschikbaar. Daarom wordt dan gebruik
gemaakt van gewogen gemiddelden van zogenaamde Ellenberg-
getallen als externe variabelen. Ellenberggetallen zijn indicatie-
waarden voor milieufactoren die voor een groot deel van Europa
op basis van expert judgement aan soorten zijn toegekend.”? In
deze studie word gebruik gemaakt van de Ellenberggetallen voor
licht, temperatuur, vocht, stikstof, zout en buffering van de bodem
(zuurgetal). Gebleken is dat het Ellenberggetal voor stikstof een
bredere indicatiewaarde heeft en beschouwd kan worden als een
maat voor de productiviteit van de bodem.” Voor de meer gedetail-
leerde standplaatsanalyses van een of enkele nauw verwante vege-
tatietypen zijn afzonderlijke opnamen gebruikt met bijbehorende
gedetailleerde bodemanalyses en ter vergelijking ook gemiddelde
Ellenbergwaarden.

Om de relatie tussen soortensamenstelling en standplaats-
factoren te analyseren zijn ordinaties uitgevoerd met het program-
mapakket CANOCO.” Dit programmapakket ordent de opnamen en
de soortensamenstelling in een multidimensionale ruimte en geeft
deze ordening vervolgens in een diagram weer. Alle ordinaties zijn
als zogenaamde directe én als indirecte analyses uitgevoerd en
vervolgens zijn de resultaten vergeleken. Om een cirkelredenering
te voorkomen zijn bij het gebruik van Ellenberggetallen alleen de
indirecte analyses gepresenteerd. Er is vooral gebruik gemaakt van
DCA. PCAis alleen toegepast bij korte vegetatiegradiénten (< 2).

De significantie van de relatie tussen de soortensamenstelling en
de externe variabelen (gemeten milieuwaarden en/of Ellenberg-
getallen) is steeds getoetst met de Monte Carlo-permutatietest in
CCA (directe analyse). Daarbij is eerst elke variabele afzonderlijk
getoetst zonder forward selection toe te passen. De significant
gebleken variabelen zijn vervolgens op volgorde van belangrijkheid
met behulp van forward selection en de Monte Carlo-permutatie-
test getoetst. In de presentatie van de statistische gegevens bij de
verschillende ordinatiediagrammen is de volgorde aangehouden
van de variabelen in de forward selection.

6 Vegetaties van natte en vochtige

duinvalleien

6.1 Inleiding

Bijna 25% van de Rode Lijstsoorten onder de vaatplanten, die ooit
gevonden zijn in de duinen van Zuidwest-Nederland, is kenmer-
kend voor natte pioniervegetaties en schraallanden (tabel 2). Dit
hangt samen met de grote oppervlakte en de grote diversiteit aan
valleien en lage natte gedeelten in dit kustgebied. In de monding
van de zeegaten komen uitgestrekte strandvlakten en sluftergebie-
den voor. In de oude, grotendeels ontkalkte binnenduingebieden
zijn kleinere valleien en laagten aanwezig met een zeer gevarieerde
vegetatie. Ten slotte zijn erin de reliéfrijke buitenduinen op diverse
plaatsen grotere of kleinere secundaire valleien uitgeblazen, waar-
in ook verschillende (grond)waterafhankelijke plantengemeen-
schappen voorkomen of voorkwamen. In dit en het volgende hoofd-
stuk wordt de variatie in dit brede spectrum van vegetatietypen

73 Ellenberg (1979); Ellenberg et al. (1991); Schaffers & Sykora (2000).
74  Schaffers & Sykora (2000).
75 Sykora (2000); Jongman et al. (1987).



besproken. Daarbij worden alleen de vegetaties behandeld die in
de zomermaanden op zijn minst gedurende enige tijd droogvallen.
De ondergedoken watervegetaties worden buiten beschouwing
gelaten. Dit hoofdstuk bespreekt de pioniervegetaties en de direct
daarop volgende successiestadia. In het volgende hoofdstuk staan
de schraallandvegetaties met een dikkere humuslaag centraal.

De bijzondere soortenrijkdom van duinvalleien en verwante
habitats heeft te maken met het vochtige, voedselarme karakter
van deze standplaatsen. De aanwezigheid van een chemisch ge-
bufferde toplaag in de bodem speelt daarbij een belangrijke rol.
Duinvalleien hebben in aanleg een minerale bodem die, afhanke-
lijk van het primaire kalkgehalte van de ondergrond en de lokale
waterhuishouding, meer of minder gebufferd is. Hierop ontwik-
kelen zich vegetaties die vooral in de eerste successiestadia vaak
zeer soortenrijk zijn en waarin veel zeldzame soorten voorkomen.
Naarmate de vegetatieontwikkeling vordert en zich meer organi-
sche stof in de bovenste bodemlagen ophoopt, worden de toplaag
doorgaans voedselrijker en vaak ook zuurder. De primaire pro-
ductie van de valleivegetatie neemt dan toe, waardoor zeldzame
concurrentiegevoelige soorten zich moeilijk kunnen handhaven.
De successie verloopt niet overal even snel en is afhankelijk van
plaatselijke milieuomstandigheden. De mate waarin en de wijze
waarop de chemische buffering van de bovenste bodemlagen
tot stand komt is cruciaal voor de snelheid waarmee soortenrijke
vegetaties met veel Rode Lijstsoorten worden vervangen door
soortenarmere gemeenschappen van meer nutriéntrijke en op-
pervlakkig verzuurde bodems. Bij dit alles speelt ook het beheer
een rol. Door een maai- of begrazingsbeheer kan de ophoping van
organische stof en de verzuring van de toplaag belangrijk worden
vertraagd, waardoor duinvalleien hun soortenrijkdom langer kun-
nen behouden.”

De in de vorige alinea geschetste bodemontwikkeling heeft
zich in de afgelopen decennia op grote schaal voorgedaan in het
duingebied van Voorne. In het midden van de vorige eeuw was
Voorne beroemd om zijn grote areaal aan duinvalleien, waarin
veel zeldzame soorten voorkwamen.”” Sindsdien is dit areaal
echter sterk afgenomen en zijn zeldzame soorten achteruitgegaan
of zelfs verdwenen. Dit wordt voor een deel veroorzaakt door de
ruimtelijke ontwikkeling van de Maasmonding en het noordweste-
lijk duingebied van Voorne, met de afsluiting van het Brielse Gat,
de aanleg van de Maasvlakte en de versterking van de zeewering.
Daarnaast speelt echter ook de natuurlijke successie in het gebied
zelf een rol, waardoor vochtige pioniervegetaties op veel plaatsen
zijn vervangen door ruigte, struweel en bos. Dankzij een maai- en
begrazingsbeheer in een aantal valleien zijn niet alle soortenrijke
vegetaties verdwenen en komen de meeste zeldzame soorten ook
nu nog in het duingebied van Voorne voor.”

In dezelfde periode waarin de duinvalleien van noord-
westelijk Voorne dichtgroeiden met struweel ontstonden op de
drooggevallen platen in het Veerse Meer (afgesloten in 1961) en de
Grevelingen (afgesloten in 1971) nieuwe soortenrijke begroeiingen
met diverse zeldzame duinvalleiplanten. Soorten als Blackstonia
perfoliata, Parnassia palustris en Epipactis palustris vestigden
zich daar met populaties van vele tienduizenden exemplaren. Zij
koloniseerden de drooggevallen platen binnen 5-10 jaar na de
sluiting van de respectievelijke zeegaten. Andere soorten, zoals

76  Grootjans et al. (1995, 1998, 2004); Sykora et al. (2004).
77 Adriani & Van der Maarel (1968); Van der Laan (1990).
78 Freijsen et al. (1985); Van der Laan & Smant (1985).

Liparis loeselii en Eleocharis quinqueflora, verschenen later op het
toneel en bouwden pas na enige decennia grotere populaties op.
In 2007 - ruim 35 jaar na de afsluiting van de Grevelingen - ont-
braken in dit gebied echter nog steeds diverse soorten die in de
duinvalleien van Voorne wel voorkomen. Voorbeelden hiervan zijn
Carex panicea, Carex disticha, Carex trinervis, Lysimachia vulgaris,
Valeriana dioica, Anagallis tenella en Teucrium scordium.” De
vraag is nu of het tot op heden ontbreken van deze soorten gerela-
teerd kan worden aan verschillen in milieuomstandigheden of dat
misschien toch aan andere oorzaken moet worden gedacht, zoals
het functioneren van de populatienetwerken.

6.2 De duinvalleivegetaties en hun sturende milieu-
factoren

Op basis van 769 vegetatieopnamen zijn voor de natte en vochtige
duinvalleien van Zuidwest-Nederland 9 plantengemeenschappen
met 22 varianten onderscheiden. Deze plantengemeenschappen
zijn in tabel 3 kort gekarakteriseerd. Voor een meer uitgebreide be-
schrijving van de verschillende gemeenschappen wordt verwezen
naar de bijlagen 1 en 2a.

Figuur 9 geeft een DCA-analyse weer van de clustercen-
troiden van alle onderscheiden duinvalleigemeenschappen. De
voornaamste variatie in de vegetatie (horizontale ordinatie-as)
hangt sterk samen met het Ellenberggetal voor vocht. De tweede
as is vooral gecorreleerd met het Ellenberggetal voor de zuurgraad
(pH-getal). Ook de Ellenbergwaarden voor zout en stikstof vertonen
samenhang met de soortensamenstelling van de geordineerde
gemeenschappen. In de forward selection is echter van deze twee
alleen de relatie met de factor zout zwak significant. Volgens de
correlatiematrix bij de ordinatie (niet getoond) doet zich een duide-
lijke correlatie voor tussen het pH-getal en het stikstof- en zoutge-
tal (r = 0,54 respectievelijk 0,64).

Vocht (en dus de waterhuishouding) alsmede de chemische
buffering van de bovenste bodemlagen leveren dus de belangrijkste
verklaring voor de variatie in de onderscheiden duinvalleigemeen-
schappen. Met behulp van het ordinatiediagram kunnen deze in
drie groepen worden ingedeeld. De gemeenschappen aan de lin-
kerzijde van het ordinatiediagram staan een belangrijk deel van het
jaar onder water en kunnen tot de hygroserie worden gerekend. In
de gemeenschappen in het midden en aan de rechterzijde van het
diagram zijn de inundaties afwezig of van kortere duur. Dat maakt
het voor overstromingsgevoelige soorten mogelijk zich hier te vesti-
gen.® Deze gemeenschappen worden sterk beinvloed door milieu-
condities die een relatie vertonen met de grondwaterhuishouding.
Zij kunnen daarom tot de zogenaamde mesoserie worden gerekend.
De verschillende varianten van de gemeenschap met Carex disticha
en Phragmites australis (RG)s) nemen langs de horizontale as dui-
delijk verschillende posities in, waarbij de variant met Ranunculus
repens (RGJs-Rr) meer lijkt aan te sluiten bij de gemeenschappen
van de mesoserie dan de beide andere. Dit hangt samen met de
drogere standplaats van deze variant die waarschijnlijk door ver-
droging ontstaat uit de andere, meer karakteristieke varianten van
deze gemeenschap (voor details zie bijlage 1).

79 De Kraker (1982-2008): Dankzij de grondige inventarisaties en rapportages van de
vogelwachters die jaarlijks op de Hompelvoet verblijven, is de floraontwikkeling van de
verschillende deelgebieden in de Grevelingen goed gedocumenteerd.

80 Zie ook Schat (1982), die inundatiegevoeligheid van bijvoorbeeld Sagina nodosa en
Centaurium littorale experimenteel heeft aangetoond.
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Tabel 3. Overzicht van de onderscheiden duinvalleigemeenschappen.

Het betreft hier regionale plantengemeenschappen. Tussen haakjes is de plaats weergegeven die de betreffende gemeenschap heeft in de indeling van ‘De Vegetatie van Neder-
land’ (Schaminée et al., 1995d). Nog niet eerder beschreven rompgemeenschappen zijn aangeduid met de vermelding ‘nom. nov.’.

code plantengemeenschap

SL Gemeenschap met Littorella uniflora en Samolus valerandi
(Samolo-Littorelletum Westhoff 1943)

Karakteristiek: Pioniergemeenschap van natte minerale grond die in de wintermaanden gedurende enige tijd onder water staat.

Diagnostische soorten: Littorella uniflora, Samolus valerandi en Baldellia ranunculoides ranunculoides.

Onderverdeling: geen.

cf Gemeenschap met Centunculus minimus en Carex oederi
(Cicendietum filiformis Allorge 1922)

Karakteristiek: Open pioniergemeenschap van vochtige minerale grond.
Diagnostische soorten: Carex oederi ssp. oederi, Centunculus minimus en Radiola linoides.

Onderverdeling: - variant met Calamagrostis epigejos (Cf-Ce; Cicendietum filiformis juncetosum).

- variant met Potentilla anserina (Cf-Pa; Cicendietum filiformis centunculetosum).

RGEp Gemeenschap met Eleocharis palustris en Mentha aquatica

(RG Eleocharis palustris [Phragmitetea/Parvocaricetea] nom. nov.)

Karakteristiek: Min of meer gesloten pioniergemeenschap in laaggelegen natte duinvalleien die in de winter gedurende ten minste

enkele maanden onder water staat.

Diagnostische soorten: Eleocharis palustris, Mentha aquatica, Agrostis stolonifera, Juncus articulatus, Hydrocotyle vulgaris en

Ranunculus flammula.

Onderverdeling: - variant met Apium inundatum (RGEp-Ai).
- variant met Potentilla anserina (RGEp-Pa).
- variant met Veronica catenata (RGEp-Vc).

RGJs Gemeenschap met Carex disticha en Phragmites australis
(RG Juncus subnodulosus [Phragmitetalia])

Karakteristiek: Gesloten moerasgemeenschap met een hoge presentie van Juncaceae en Cyperaceae.

Diagnostische soorten: Carex disticha, Phragmites australis, Lysimachia vulgaris, Mentha aquatica en Eleocharis palustris.

Onderverdeling: - variant met /ris pseudacorus (RG)s-Ip).
- variant met Salix repens (RG)S-Sr).
- variant met Ranunculus repens (RGJS-Rr).

cs Gemeenschap met Agrostis stolonifera en Centaurium littorale
(Centaurio-Saginetum Diemont, Sissingh & Westhoff 1940)

Karakteristiek: Meer of minder grazige pioniergemeenschap op zandige, voormalig mariene bodems, die niet of slechts incidenteel

overspoeld worden met zeewater.

Diagnostische soorten: Centaurium littorale, Sagina nodosa, Plantago coronopus, Centaurium pulchellum en Blackstonia perfoliata.

Onderverdeling: - variant met Samolus valerandi (CS-Sv, Centaurio-Saginetum samoletosum).

- variant met Poa pratensis (CS-Pp, Centaurio-Saginetum epilobietosum).

De verticale ordinatie-as in figuur 9 correleert met het Ellenberg-
getal voor de zuurgraad. In het ordinatiediagram komt dit tot
uiting in het feit dat gemeenschappen van kalkrijke bodems met
een goed gebufferde pH zich langs de verticale as in het midden
aftekenen (voor gegevens over bodemchemie zie tabel 4). Deze
gemeenschappen kunnen tot het basofiele mesoserie worden
gerekend. Aan de bovenzijde van het diagram bevinden zich de
gemeenschappen die hun hoofdverspreiding hebben in de binnen-
duingebieden met een kalkarme ondergrond en daar voorkomen in
zwakzure valleien. Deze gemeenschappen behoren tot of zijn ver-
want aan de acidofiele mesoserie. De positie van de gemeenschap
met Salix repens en Calamagrostis epigejos (RGSr) behoeft in dit
verband nadere toelichting. Qua soortensamenstelling vertoont

zij duidelijk verwantschap met de gemeenschappen van kalkrijke
bodem, maar zij is soortenarmer ontwikkeld (zie bijlage 1 en 2a
voor details). Deze gemeenschap komt op Schouwen en Walcheren
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voor op bodems met lagere kalkgehalten en vaak ook een door de
mens beinvloede hydrologie (drinkwaterwinning). In jonge fasen
van deze gemeenschap (variant met Sagina procumbens, RGSr-
Sp) is het basofiele karakter soms nog duidelijk ontwikkeld (hoge
presentie van Carex oederi ssp. oederi, Sagina nodosa, incidenteel
ook Parnassia palustris en Dactylorhiza incarnata), maar tegelijk
zijn ook indicatoren van zuurdere en/of voedselrijkere omstandig-
heden sterk vertegenwoordigd (Sagina procumbens, Calamagrostis
epigejos, Lycopus europaeus, Cirsium palustre). In de oudere
fasen (inopsvariant, RGSr-in) nemen de basofiele soorten sterk af
en treedt Salix repens op de voorgrond. Op Schouwen kan dan de
acidofiele Monotropa hypopitys aanwezig zijn. Deze gemeenschap
neemt in de mesoserie dus min of meer een overgangspositie in
tussen de basofiele en de acidofiele tak.

In figuur 10 zijn voor de gemeenschappen van het kalkrijke
en het (zwak)zure traject de soortenrijkdom per opname en het



code plantengemeenschap

JS1 Gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica

(Junco baltici-Schoenetum nigricantis Westhoff ex Westhoff et Van Oosten 1991)
Karakteristiek: Soortenrijke meer of minder open vegetatie van vochtige valleien in reliéfrijke duinvalleien.

Diagnostische soorten: Epipactis palustris, Parnassia palustris, Dactylorhiza incarnata en Salix repens. Onderscheidend ten opzichte

van gemeenschap JS2: Mentha aquatica, Hydrocotyle vulgaris, Galium uliginosum, Potentilla anserina en Carex trinervis.

Onderverdeling: - variant met Glaux maritima (JS1-Gm).
- typische variant (JS1-typ).
- variant met Potentilla erecta (JS1-Pe).
- variant met Lysimachia vulgaris (JS1-Lv).

JS2 Gemeenschap met Epipactis palustris en Carex distans

(Junco baltici-Schoenetum nigricantis Westhoff ex Westhoff et Van Oosten 1991)
Karakteristiek: Soortenrijke meer of minder open vegetatie van vochtige bodems op drooggevallen gronden in de afgesloten

Deltawateren.

Diagnostische soorten: Parnassia palustris, Epipactis palustris, Dactylorhiza incarnata, Salix repens en Carex distans. In vergelijking
met gemeenschap JS1 ontbreken diverse soorten uit die gemeenschap.

Onderverdeling: - variant met Glaux maritima (JS2-Gm).
- typische variant (JS2-tp).
- inopsvariant (JS2-in).
- variant met Sphagnum species (JS2-Sp).

RGSr Gemeenschap met Salix repens en Calamagrostis epigejos
(RG Salix repens [Caricion davallianae] nom. nov.)
Karakteristiek: Dwergstruweel in relatief droge duinvalleien.

Diagnostische soorten: Salix repens, Calamagrostis epigejos, Mentha aquatica, Hydrocotyle vulgaris, Galium palustre, Carex trinervis en

Jacobaea vulgaris.
Onderverdeling: - variant met Sagina procumbens (RGSr-Sp).
- variant met Pyrola rotundifolia (RGSr-Pr).

Ctn Gemeenschap van Salix repens en Polytrichum species
(Caricetum trinervae-nigrae Westhoff ex De Foucault 1984)

Karakteristiek: Meer of minder open vegetatie van zwakzure vochtige duinvalleien.

Diagnostische soorten: Salix repens, Carex trinervis, Carex nigra, Carex x timmiana, Juncus effusus, Carex ovalis, Osmunda regalis,

Polytrichum species (met name P. formosum) en Sphagnum species.

Onderverdeling: geen.

aantal Rode Lijstsoorten per gemeenschap uitgezet. Daarbij is de
volgorde van de gemeenschappen op de horizontale ordinatie-as
van figuur 9 aangehouden. De twee variabelen hebben in beide
figuren een optimum in het middendeel van het ordinatietraject,
dat - zoals hierboven aangegeven - sterk samenhangt met een
vochtgradiént. In het kalkrijke traject is zowel het gemiddelde
aantal soorten per opname als het aantal Rode Lijstsoorten het
grootst in de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha
aquatica ()S1), de gemeenschap met Epipactis palustris en Carex
distans ()S2) en Samolus valerandi-variant van de gemeenschap
met Agrostis stolonifera en Centaurium littorale (CS-Sv). Van al
deze gemeenschappen is de typische variant van de gemeenschap
met Epipactis palustris en Mentha aquatica (JS1-tp) duidelijk het
meest soortenrijk. De verschillen tussen de overige varianten zijn
gering en statistisch niet significant. In het kalkarmere traject doet
zich een vergelijkbaar fenomeen voor. De grootste soortenrijkdom

en het aantal grootste aantal Rode lijstsoorten zijn hier aanwezig
in de gemeenschap met Centunculus minimus en Carex oederi (Cf)
en in de gemeenschap met Salix repens en Calamagrostis epigejos
(variant met Sagina procumbens, RGSr-Sp).

Vocht- en waterhuishouding en zuurbuffering zijn dus belang-
rijke verklarende factoren voor de variatie in de duinvalleivegetaties
van Zuidwest-Nederland. De grootste soortenrijkdom en de meeste
Rode Lijstsoorten zijn aanwezig in gemeenschappen van de primair
door grondwater beinvloede kalkrijke valleien van de mesoserie, die
in de systematiek van ‘De Vegetatie van Nederland’ behoren tot het
Junco baltici-Schoenetum nigricantis en het Centaurio-Saginetum.®
In de volgende paragraaf wordt de ruimtelijke verspreiding van de
onderscheiden gemeenschappen besproken. Vervolgens worden de
standplaatsen van de basofiele mesoserie in detail geanalyseerd.

81 HetJunco baltici-Schoenetum nigricantis wordt in het vervolg steeds aangeduid als
‘Junco-Schoenetum?’.
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Tabel 4. Fysisch-chemische bodemeigenschappen van de plantengemeenschappen in natte en vochtige duinvalleien.
Weergegeven zijn de gemiddelde waarden en de spreiding (cursief). Voor de betekenis van de lettercodes van de plantengemeenschappen zie tabel 3.
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Figuur 9. Ordinatie van de onderscheiden duinvalleigemeenschappen met Ellenbergwaarden als externe variabelen (DCA-analyse van

clustercentroiden).

De grijze lijnen geven de grenzen aan tussen respectievelijk de hygroserie, de basofiele mesoserie en acidofiele mesoserie (zie tekst). Voor betekenis van de gemeenschaps-
codes zie tabel 3. De significantie van de relatie tussen vegetatie en milieuvariabelen is getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 perm., tweede kolom) en onder-
worpen aan forward selection in CCA (laatste kolom). De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van deze selectie.

Significantieniveaus: *** p < 0,001; ** p = 0,001-0,01; * P = 0,01-0,05, ns = niet significant.

significantie
onafhankelijke toetsing

correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen

variantie verklaard door
geselecteerde variabelen

(r-waarde DCA) bij forward selection
(% van totale variantie)
as1 as2
vochtgetal ok - 0,96 - 0,15 0,38 (11%) ok
pH-getal ol 0,43 - 0,66 0,60 (18%) ol
zoutgetal * 0,31 -0,38 0,80 (23%) *
stikstofgetal * - 0,05 - 0,30 0,98 (29%) ns
variantie verklaard door alle externe variabelen 1,24 (36%)
totaal van alle eigenwaarden 3,42 (100%)
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6.3 Ruimtelijke verspreiding van de duinvallei-
gemeenschappen

Tabel 5 geeft een overzicht van de verspreiding van de verschil-

lende duinvalleigemeenschappen in Zuidwest-Nederland. Gemeen-

schappen van de hygroserie komen op meerdere plaatsen goed
ontwikkeld voor in de duinen van Schouwen, Goeree en Voorne. Op
Schouwen vinden we deze gemeenschappen zowel in de binnen-
duinen (Vroongronden) als in de buitenduinen (Verklikkervallei).
Op Goeree zijn ze vooral in de binnenduinen aanwezig en slechts
fragmentarisch in de buitenduinen (Kwade Hoek). Op Voorne zijn
deze gemeenschappen grotendeels tot de buitenduinen beperkt,
waar zij op diverse plaatsen voorkomen. Gemeenschappen van de
hygroserie ontbreken op de drooggevallen gronden in de afgeslo-
ten deltawateren. Zij komen thans ook niet meer voor in de duinen
van Walcheren, maar vroeger mogelijk wel. Vondsten in de negen-
tiende eeuw van Baldellia ranunculoides ranunculoides, Luronium
natans en Myriophyllum alterniflorum in het binnenduingebied ten

4.0

noorden van Oostkapelle wijzen in die richting. Littorella uniflora
is van dit gebied echter niet bekend.®? Het is niet uitgesloten dat
ook meer oostelijk in het duingebied van Oranjezon de hygroserie
vroeger goed ontwikkeld voorkwam. Botanische gegevens hierover
ontbreken, maar uit historische bronnen is bekend dat hierin de
tweede helft van de achttiende eeuw afgesnoerde strandvlakten
voorkwamen die tot ver in het voorjaar onder water stonden.®

De gemeenschappen met verwantschap aan de acidofiele
mesoserie komen voor op Walcheren, Schouwen en Goeree. Zij ont-
breken in de duinen van Voorne en op de drooggevallen gronden in
de afgesloten deltawateren. De gemeenschappen met Centunculus
minimus en Carex oederi (Cf) en met Salix repens en Polytrichum
species (Ctn) komen vooral voor in valleitjes van de kalkarme
binnenduingebieden. De gemeenschap met Salix repens en Cala-
magrostis epigejos (RGSr) komt tegenwoordig voor op Schouwen

82 Mennema etal. (1985).
83 NA-NDR: inv. nr. 14569.
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Figuur 10. Soortenrijkdom en aantal Rode Lijstsoorten in de onderscheiden duinvalleigemeenschappen.

De gemeenschappen zijn weergegeven in volgorde van de ordinatie in figuur 9. Links de basofiele en rechts de (zwak) acidofiele gemeenschappen. Weergegeven is het gemid-
delde aantal soorten per opname (lichtblauw, linkeras) en het aantal Rode Lijstsoorten per gemeenschap (donkerblauw, rechteras). Per gemeenschap is het 95% betrouwbaar-
heidsinterval weergegeven.
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Tabel 5. Ruimtelijke verspreiding van de onderscheiden duinvalleigemeenschappen.

+++ komt op meerdere plaatsen goed ontwikkeld voor

++ komt slechts op een of enkele plaatsen goed ontwikkeld voor

+ komt slechts fragmentarisch voor

Tussen haakjes geplaatste symbolen verwijzen naar historische situaties.

naam regionale gemeenschap s s s 5 syntaxonomische positie in ruimer verband
] s % 2
= 3 = E
[=} (=] 1 V]
© S > 4
= ) o @
() 2
hygroserie
Gem. Littorella unifl. & Samolus valerandi (SL) (++?)  ++ ++ +++ - - Samolo-Littorelletum
Gem. Eleoch. palustris & Mentha aquatica (RGEp) + E R = = S == + +  RG Eleocharis palustris [Phragmitetea/Parvocaricetea]
Gem. Carex disticha & Phragm. australis (RGJs) + ++ ++ +++ - - RG Juncus subnodulosus [Phragmitetalia]

acidofiele mesoserie

Gem. Centunculus minimus & Carex oederi (Cf) +(+) e+ A+ + + - Cicendietum filiformis
Gem. Salix repens & Calamagr. epigejos (RGSr) +(+?) o+ - - - - RG Salix repens [Caricion davallianae]
Gem. Salix repens & Polytrichum species ++ + + - - - Caricetum trinervae-nigrae

basofiele mesoserie

Gem. Agr. stolonifera & Centaurium littorale (CS) +4+(+) 4+ ++ +++  +++ +++ Centaurio-Saginetum
Gem. Epipactis palustris & Mentha aquatica (JS1)  ++(+?) ++  ++(+) +++ - - Junco-Schoenetum nigricantis
Gem. Epipactis palustris & Carex distans (JS2) - - + + +++  +++ Junco-Schoenetum nigricantis
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(Zeepe), op plaatsen waar kalkhoudend zand over een oppervlak-
kig ontkalkt binnenduinlandschap stuift. Historische vondsten
van Monotropa hypopitys langs de noordwestkust van Walcheren
wijzen er op dat deze gemeenschap daar in het verleden mogelijk
ook aanwezig is geweest.® De variant met Sagina procumbens van
deze gemeenschap (RGSr-Sp) heeft zich hier recent weer opnieuw
gevestigd na de uitvoering van een plag- en natuurherstelproject in
het Doorndal (duingebied Oranjezon). Op Goeree heeft deze ge-
meenschap waarschijnlijk altijd ontbroken.®
Plantengemeenschappen van de basofiele mesoserie blijken
in alle duingebieden van Zuidwest-Nederland voor te komen, maar
er doen zich wel verschillen voor in de verspreiding van de afzon-
derlijke gemeenschappen. De gemeenschap met Agrostis stolonife-
ra en Centaurium littorale (CS) heeft de meest brede verspreiding.
De gemeenschap met Epipactis palustris en Carex distans (J)S2)
komt alleen goed ontwikkeld voor op de drooggevallen gronden
in de afgesloten deltawateren. Anderzijds beperkt de gemeen-
schap met Epipactis palustris en Mentha aquatica ()S1) zich tot de
duinvalleien en voormalige strandvlakten van de reliéfrijke bui-
tenduinen. Er zijn daarbij wel verschillen tussen de duingebieden.
Zo komt deze gemeenschap tegenwoordig op Voorne veel meer
voor dan op de andere eilanden en is daar ook soortenrijker. In het
verleden had zij echter een bredere verspreiding. Zo waren tot in
het begin van de twintigste eeuw goed ontwikkelde gemeenschap-
pen van het Junco-Schoenetum op Walcheren niet zeldzaam.® Deze
gingen daarna sterk achteruit en kwamen hier in de tweede helft
van de twintigste eeuw alleen nog maar fragmentarisch voor. Na
enkele grote duinherstelprojecten hebben de vegetaties van voch-
tige duinvalleien zich recent lokaal weer hersteld. Zij moeten deels
tot de Sagina procumbens-variant van de gemeenschap met Salix
repens en Calamagrostis epigejos (RGSr-Sp) worden gerekend (zie
boven). Lokaal komen echter ook soortenrijkere vegetaties voor,
die in de landelijke classificatie tot het Junco-Schoenetum beho-
ren. Op grond van het voorkomen van soorten als Mentha aquatica,
Carex panicea, Galium uliginosum, Carex trinervis en het groten-
deels ontbreken van Carex distans moeten deze en vergelijkbare
vegetaties van Walcheren en Schouwen in de regionale typologie
tot de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica
(S1) worden gerekend. Zij zijn echter minder soortenrijk dan op
Voorne. Soorten als Anagallis tenella en Gentianella amarella zijn
hier uit deze gemeenschappen niet bekend.®

6.4 Vegetaties van de basofiele mesoserie nader be-
keken

De soortenrijke duinvalleiassociatie van het Junco-Schoenetum,
zoals die in ‘De Vegetatie van Nederland’ wordt onderscheiden,
is in de regionale classificatie met twee verschillende gemeen-

84 Mennema etal. (1985)

85 Weevers (1921, 1940). Monotropa ontbreekt in de opgaven van Weevers. Wel meldt hij
diverse vondsten van Pyrola rotundifolia. Het merendeel hiervan was echter gesitueerd
in de kalkrijke buitenduinen en betrof waarschijnlijk standplaatsen van het Polypodio-
Salicetum (gemeenschap PS, zie hoofdstuk 9).

86 Weeda (in Mennema et al., 1985) meldt het voorkomen van Liparis loeselii in de omge-
ving van Oostkapelle in het begin van de zeventiende eeuw. Pieter de Bruine beschrijft
het voorkomen van duinvalleivegetaties met onder andere Epipactis palustris, Parnas-
sia palustris, Dactylorhiza incarnata en D. maculata omstreeks 1900 in een grote vallei
centraal in de duinen van Oranjezon (ZA-CdB: inv. nr. 148, pagina 20).

87 Gentianella amarella kwam vroeger wel in het binnenduingebied van Schouwen voor
(Mennema et al., 1985). Het betrof hier waarschijnlijk standplaatsen die tot de vochtige
schraallanden behoorden (hoofdstuk 7). De soort is hier inmiddels verdwenen.

schappen vertegenwoordigd. Zij onderscheiden zich niet alleen

in soortensamenstelling van elkaar, maar ook in verspreiding. De
gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica (JS1)
komt alleen voor in de reliéfrijke buitenduinen en de gemeenschap
met Epipactis palustris en Carex distans ()S2) voornamelijk op de
drooggevallen gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer. Om
een verklaring te vinden voor de verschillen in soortensamenstel-
ling en verspreiding zijn van deze twee gemeenschappen 34 op-
namen met bodemgegevens geordineerd (figuur 11). Hieraan zijn
ook vijf opnamen toegevoegd van de gemeenschap met Agrostis
stolonifera en Centaurium littorale (variant met Samolus valerandi,
CS-Sv) en twee van de gemeenschap met Carex disticha en Phrag-
mites australis (RGJs). De eerste gemeenschap is in deze analyse
betrokken omdat zij zowel in de buitenduinen als in de afgesloten
deltawateren voorkomt en daar in de successie voorafgaat aan de
Junco-Schoenetum-gemeenschappen. De gemeenschap met Carex
disticha en Phragmites australis is meegenomen omdat zij de ge-
meenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica (JS1) in de
valleisuccessie van de buitenduinen kan opvolgen en er soms ook
ruimtelijk in overgaat (zie ook paragraaf 6.8). Bij de eerste analyses
bleken de opnamen van de Sphagnum-variant van de gemeen-
schap met Epipactis palustris en Carex distans (JS2-Sp; 2 opnamen)
en de variant met Ranunculus repens van de gemeenschap met
Carex disticha en Phragmites australis (RG)s-Rr; 1 opname) sterk af
te wijken. Dit hangt samen met een lagere pH (zie ook tabel 4). In
beide gevallen gaat het om plantengemeenschappen met een door
de mens beinvloede grondwaterhuishouding (voor details zie bijla-
ge 1). Om de variatie binnen de resterende opnamen beter te kun-
nen interpreteren zijn deze opnamen buiten de analyse gelaten.

In het ordinatiediagram (figuur 11) groeperen de beide Junco-
Schoenetum-gemeenschappen zich min of meer evenwijdig aan de
horizontale ordinatie-as. Deze as verklaart kennelijk een belangrijk
deel van de verschillen tussen deze gemeenschappen. Zij cor-
releert negatief met de Ellenberggetallen voor zuurgraad en voor
zout en positief met de indicatiewaarden voor vocht, met de dikte
van de humuslaag en met de bedekking van de kruidlaag. Ook is er
sprake van een positieve correlatie met de gemeten pH-waarden.
Deze bleken na forward selection echter geen significant verklaren-
de waarde te hebben. Opvallend is daarbij dat de pijl voor het pH-
getal tegengesteld is gericht aan de pijlen voor de gemeten waar-
den van de pH-KCl in de toplaag en op 30-40 centimeter diepte.
Deze pH-gerelateerde variabelen blijken in deze dataset negatief
gecorreleerd,® waarbij zich vooral tussen de beide Junco-Schoene-
tum-gemeenschappen verschillen voordoen. De Ellenbergwaarden
voor de zuurgraad variéren in 18 opnamen van de gemeenschap
met Epipactis palustris en Mentha aquatica (JS1) tussen 6,3 en
6,9 (gemiddeld 6,6) en in 16 opnamen van de gemeenschap met
Epipactis palustris en Carex distans ()S2) tussen 6,7 en 8,1 (gemid-
deld 7,2). De gemeten pH-waarden in beide gemeenschappen zijn
echter vrijwel gelijk (zie tabel 4). Gemeenschap JS1 wordt geken-
merkt door vochtminnende soorten van de Parvocaricetea en de
Molinietalia met een voorkeur voor vochtige sterk humeuze of zelfs
venige bodems. Een deel van deze soorten heeft lage indicatie-
waarden voor de zuurgraad.® In gemeenschap JS2 treden soorten
met affiniteit tot het Lolio-Potentillion en het Saginion maritimae

88 De (niet getoonde) correlatiematrix geeft een correlatie tussen de Ellenbergwaarde voor
de zuurgraad en de gemeten pH-KCl op 30-40 cm -mv en in de toplaag van respectieve-
lijk -0,52 en -0,24.

89 Bijvoorbeeld Hydrocotyle vulgaris, Ranunculus flammula en Cirsium palustre, met
indicatiewaarden variérend van 2 tot 4.
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Figuur 11. Ordinatie van enkele gemeenschappen van de basofiele mesoserie.

De relatie tussen de milieuvariabelen en de soortensamenstelling van de vegetatie is getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 perm., tweede kolom) en onderworpen
aan forward selection in CCA (laatste kolom). De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is overeenkomstig de uitkomst van deze selectie.
Significantieniveaus: *** p < 0,001, ** p = 0,001-0,01; * P = 0,01-0,05; ns = niet significant.

significantie correlatie ordinatieassen variantie verklaard door
onafhankelijke toetsing met milieuvariabelen geselecteerde variabelen
(r-waarde DCA) bij forward selection
(% totale variantie)
as1 as2
pH-getal Fkk -0,69 0,17 0,24 (7%) ok
vochtgetal ok 0,47 -0,08 0,44 (12%) ok
zoutgetal o -0,45 -0,37 0,64 (18%) ol
lichtgetal * 0,03 -0,16 0,80 (22%) whk
Mg++-bezetting ok 0,10 -0,21 0,94 (26%) **
bedekking kruidlaag o 0,44 0,42 1,08 (30%) o
stikstofgetal whk 0,11 -0,34 1,20 (33%) **
K+-bezetting ** -0,19 -0,43 1,32 (36%) **
dikte organische toplaag o 0,62 0,25 1,43 (40%) *
N-totaal toplaag ** 0,23 0,22 1,54 (43%) *
% CaCOj; toplaag * 0,25 0,04 1,64 (45%) *
pH-KCl toplaag * 0,23 -0,23 1,73 (48%) ns
gem. laagste grondwaterst. (GLG) ** 0,22 0,21 1,82 (50%) ns
C/N toplaag * 0,05 0,43 1,89 (52%) ns
pH-KCl 35 cm -maaiveld ol 0,48 -0,05 1,97 (54%) ns
Cat*+-bezetting * 0,03 0,50 2,03 (56%) ns
% organische stof toplg. W 0,17 0,18 2,10 (58%) ns
variantie verklaard door alle milieuvariabelen 2,49 (69%)
som van alle eigenwaarden in de dataset 3,62 (100%)

* Gemeenschap met Agrostis stolonifera en Centaurium littorale (variant met Samolus valerandi, CS-Sv)
© Gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica ()S1)

[] Gemeenschap met Epipactis palustris en Carex distans (JS2)

A Gemeenschap met Carex disticha en Phragmites australis (RGJs)

<
o

-0.5

-1.0 4.0
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sterker op de voorgrond (zie ook bijlage 2a). Een aantal van deze
soorten heeft juist een hoge indicatiewaarde voor de zuurgraad.*
Zoals de metingen laten zien kunnen deze verschillen niet worden
toegeschreven aan feitelijke verschillen in zuurgraad van de bo-
dem. Zij hebben waarschijnlijk te maken met andere verschillen
tussen beide gemeenschappen. Het ordinatiediagram laat zien dat
de factor vocht (en dus waterhuishouding) daarbij een belangrijke
rol speelt. De niet getoonde correlatiematrix geeft aan dat zich een
correlatie voordoet tussen het vochtgetal en het kalkgehalte in de
organische toplaag (r = 0,52). Een andere belangrijke factor die de
verschillen tussen gemeenschap JS1 en JS2 verklaart is de dikte
van de organische toplaag. In de geanalyseerde proefvliakken van
gemeenschap JS2 is deze nooit dikker dan circa 4 centimeter. In de
typische variant van gemeenschap JS1 (JS1-tp) is de toplaag meest-
al dikker dan 5 centimeter en kan zij soms zelfs een dikte van 15
centimeter bereiken (zie ook hierna en tabel 4).

Langs de verticale as van het ordinatiediagram vertonen
beide Junco-Schoenetum-gemeenschappen een duidelijk sprei-
ding. Verder concentreren de opnamen van de gemeenschap met
Agrostis stolonifera en Centaurium littorale (CS) zich langs de
onderste helft van de verticale as. Deze as zegt dus veel over de
variatie binnen gemeenschappen JS1 en JS2 en over de verschil-
len tussen deze gemeenschappen enerzijds en gemeenschap
CS anderzijds. Deze as blijkt (zwak) positief gecorreleerd met de
bedekking van de kruidlaag en negatief met de Ellenbergwaarde
voor zout en de K+-bezetting van de toplaag. Ook het C/N-quotiént
en de Cat++-bezetting van de toplaag zijn (positief) met deze as
gecorreleerd. Bij de forward selection bleek de verklarende waarde
van deze variabelen echter gering. Dit hangt waarschijnlijk samen
met het feit dat zij sterk correleren met andere variabelen die in de
forward selection eerder aan het verklaringsmodel zijn toegevoegd.
Volgens de niet getoonde correlatiematrix doet zich een verband
voor tussen het Ellenberggetal voor zout en de Mg*+ en Ca*+*-
bezetting (r = 0,41 respectievelijk -0,40) en tussen de verschillende
ionen onderling. Vooral de K+ en Ca**-bezetting zijn in deze data-
set sterk negatief gecorreleerd (r = -0,73). Zout- en ionenhuishou-
ding spelen bij de verklaring van de verticale ordinatie-as dus een
belangrijke rol. Behalve met de zout- en ionenhuishouding hangt
deze as waarschijnlijk ook samen met de vegetatiestructuur en de
successie. Aanwijzing hiervoor is de min of meer tegengestelde
oriéntatie van de pijlen voor het lichtgetal en de bedekking van de
kruidlaag. De gemeenschap met het Agrostis stolonifera en Centau-
rium littorale (CS, Centaurio-Saginetum in de landelijke systema-
tiek) aan de onderzijde van het diagram moet daarbij beschouwd
worden als een pioniergemeenschap, terwijl de opnamen van de
Junco-Schoenetum-gemeenschappen JS-1 en Js-2 in de bovenste
helft van het diagram oudere successiestadia vertegenwoordigen.
In de twee volgende paragrafen zullen we de variatie binnen deze
twee gemeenschappen nader bezien aan de hand van twee afzon-
derlijke PCA-analyses.

6.5 Milieucondities van het Junco-Schoenetum in de
buitenduinen

Figuur 12a en b zijn het resultaat van een PCA-ordinatie van 18
opnamen van de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha
aquatica ()S1) met bijbehorende bodemgegevens. Van de varianten

90 Bijvoorbeeld Carex distans, Trifolium fragiferum, Centaurium pulchellum en Blackstonia
perfoliata, met een indicatiewaarde > 8.

met Potentilla erecta (JS1-Pe) en Lysimachia vulgaris ()S1-Lv) zijn
vrijwel geen opnamen beschikbaar waarin bodemgegevens zijn
verzameld. Op één opname na zijn deze varianten dan ook niet
in de analyse betrokken. Dit is echter geen probleem, omdat het
merendeel van de karakteristieke duinvalleisoorten goed verte-
genwoordigd is. In het diagram ordenen de opnamen zich in twee
clusters, die slechts in geringe mate overlappen. De opname van
de variant met Lysimachia vulgaris (JS1-Lv) valt binnen de ruimte
van de typische variant.

De eerste (horizontale) ordinatie-as correleert zwak positief
met de Ellenbergwaarde voor vocht, het kalkgehalte in de toplaag
en op 35 centimeter diepte, en met de bedekking van de kruidlaag.
Deze as heeft een zwakke negatieve correlatie met de Ellenberg-
getallen voor licht en met stikstof. In de forward selection blijken
alleen de Ellenbergwaarden voor vocht en licht en kalkgehalte in
de toplaag een significant verklarende waarde te hebben. In de
soortensamenstelling (figuur 12b) komen de verschillen langs de
horizontale ordinatie-as tot uiting in de aanwezigheid van soorten
van vochtige, voedselarme en humeuze bodems aan de rechter-
zijde (Anagallis tenella, Pedicularis palustris, Rhinanthus angus-
tifolius en Hypericum tetrapterum) en soorten van meer minerale
bodems met een dynamische waterhuishouding aan de linkerzijde
(Centaurium littorale, Juncus articulatus, Potentilla anserina, Eleo-
charis uniglumis en ook Carex oederi oederi). De tegengesteld
gerichte pijlen voor het lichtgetal en de bedekking van de kruidlaag
reflecteren de successie in deze gemeenschap, met linksboven
de jongere en rechtsonder de oudere stadia. In tegenstelling tot
de DCA-analyse in figuur 11 is de dikte van de humuslaag in deze
PCA-analyse geen significant verklarende variabele. Toch doen zich
ten aanzien van deze variabele wel verschillen voor tussen de twee
hier besproken varianten. In de zeven geanalyseerde proefvlakken
van de variant met Glaux maritima (JS1-Gm) varieert de dikte van
de humeuze toplaag tussen de 3 en 8 centimeter (gemiddeld 4,7),
met slechts één waarde hoger dan 5 centimeter. In tien proefvlak-
ken van de typische variant (JS2-tp) ligt de range tussen 3 en 15
(gemiddeld 8,8), met in slechts één proefvlak een humuslaag die
dunner is dan 5 centimeter. Deze laatste variant wordt dus geken-
merkt door een voor het Junco-Schoenetum relatief dikke humus-
laag. Opmerkelijk is dat de aanwezigheid van deze humuslaag
niet leidt tot oppervlakkige verzuring. In variant JS1-tp werden op
verschillende plaatsen in een humeuze toplaag van meer dan 5
centimeter dik kalkgehalten aangetroffen van 3-7% CaCO5 (zie ook
kader1 en 2).

De tweede (verticale) as van het ordinatiediagram in figuur
12 is gecorreleerd met het Ellenberggetal voor zout, met de Mg++-
bezetting en met het Ellenberggetal voor stikstof. In de forward
selection bleken alleen de beide eerste variabelen significant ver-
klarende waarde te hebben. Daarbij is sprake van een duidelijke
correlatie met de Ca**-bezetting (negatief) en de Na+*-bezetting
(positief).>* Dit onderstreept de correlatie van de verticale ordina-
tie-as met de ionenbezetting in de bovenste bodemlaag. Er is hier
sprake van een duidelijke overeenkomst met de tweede as van
DCA-analyse in figuur 11 en de PCA-analyse van de gemeenschap
met Epipactis palustris en Carex distans ()S2, zie volgende para-
graaf en figuur 13). Plantensoorten die met deze as correleren zijn
Juncus gerardii, Trifolium fragiferum, Blackstonia perfoliata, Glaux

91 De correlatiecoéfficiénten van de Ca*+-bezetting met het zoutgetal en de Mg*+-bezetting
bedragen -0,49 en -0,35. Voor de Na*-bezetting zijn deze waarden respectievelijk 0,49
en 0,40. Ook is er sprake van een sterke correlatie tussen het zoutgetal en de Mg++-
bezetting (r=0,76).
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Figuur 12. PCA-analyse van de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica.

De relatie tussen de milieuvariabelen en de soortensamenstelling van de vegetatie is getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 perm.) en onderworpen
aan forward selection in CCA; significantieniveaus: *** p < 0,001, ** p = 0,001-0,01; * P = 0,01-0,05. De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is

conform de uitkomst van de forward selection in CCA.

significantieniveau bij
onafhankelijke toetsing

as1
zoutgetal whk -0,12
vochtgetal * 0,51
lichtgetal * -0,44
Mg*+-bezetting * 0,05
% CaC03 humeuze toplaag * 0,47
stikstofgetal ** -0,41
C/N humeuze toplaag * -0,38
% CaC03 35 cm -mv * 0,52
bedekking kruidlaag ** 0,56

variantie verklaard door alle milieuvariabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

A. Gemeenschappen en milieuvariabelen

=
—

-1.0

-1.0 1.0

maritima, Samolus valerandi en Oenanthe lachenalii aan de (mag-
nesiumrijke) bovenzijde en Parnassia palustris, Epipactis palustris,
Linum catharticum, Carex flacca, Carex trinervis en Euphrasia stricta
s.l. aan de (magnesiumarme) onderzijde.

6.6 Milieucondities van het Junco-Schoenetum in de
afgesloten deltawateren

De gemeenschap met Epipactis palustris en Carex distans (JS2) om-
vat de Junco-Schoenetum-vegetaties op de drooggevallen gronden
in de afgesloten deltawateren. De figuren 13a en b geven een PCA-
analyse van 16 opnamen van deze gemeenschap. Drie opnamen
met nauwe verwantschap aan de Sphagnum-variant (JS2-Sp) zijn
bij deze analyse weggelaten, omdat zij in de soortensamenstelling
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correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen (PCA)

variantie verklaard
door geselecteerde variabelen
bij forward selection
(% van totale variantie)

as2

0,78 0,24 10% Fkk
0,24 0,43 18% *
0,33 0,61 26% *
0,57 0,80 34% *
0,38 0,97 41% *
0,49 1,12 48% ns
0,13 1,23 53% ns
0,01 1,35 58% ns

-0,38 1,47 63% ns

2,34 100%
2,34 100%

B. Soorten en milieuvariabelen

=
—

0.8
]
f

0.8

sterk van de overige opnamen afweken. Dit afwijkende karakter

hangt samen met menselijke beinvloeding van de waterhuishou-
ding (verlaagd winterpeil) op de locaties waar deze variant voor-
komt.

De eerste ordinatie-as correleert sterk negatief met de gemid-
deld laagste grondwaterstand (GLG) en de Ellenberggetallen voor
stikstof en licht. Er is een positieve correlatie met het Ellenberggetal
voor vocht. In de forward selection hebben de GLG en het Ellenberg-
getal voor vocht de belangrijkste verklarende waarde. De tweede
as correleert met een aantal parameters gerelateerd aan de ionen-
bezetting van de toplaag (negatief met Mg++ en Nat+, positief met
Ca**) en ook met de Ellenbergwaarden voor licht en zout (negatieve
correlatie). In de forward selection hebben hiervan vooral de Mg*+-
bezetting en het Ellenberggetal voor zout verklarende waarde.

Rechtsonder in het ordinatiediagram liggen de opnamen van



Figuur 13. PCA-analyse van de gemeenschap met Epipactis palustris en Carex distans.

De relatie tussen de milieuvariabelen en de vegetatiesamenstelling is getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 perm.) en vervolgens onderworpen aan forward
selection in CCA; De volgorde van de variabelen in de tabel is conform de uitkomst van deze selectie.
Significantieniveaus: *** p ¢ 0,001, ** p = 0,001-0,01; * P = 0,01-0,05; ns = niet significant.

significantie bij
onafhankelijke toetsing

correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen

variantie verklaard door
geselecteerde variabelen

(r-waarde PCA) bij forward selection

(% van totale variantie)

as1 as2

gem. laagste grondwaterstand (glg) wx -0,80 -0,35 0,29 (15%) wx
Mg++-bezetting * 0,12 -0,68 0,50 (26%) **
vochtgetal wx 0,74 -0,18 0,67 (35%) *
zoutgetal i -0,55 -0,68 0,82 (43%) *
bedekking moslaag * -0,49 0,30 0,97 (51%) *
% CaC03 35 cm -mv. * -0,42 -0,46 1,12 (59%) ns
stifstofgetal wx -0,86 -0,14 1,22 (64%) ns
pH-KCl toplaag il 0,54 -0,45 1,32 (69%) ns
pH-KCl 35 cm -mv * 0,35 -0,37 1,41 (74%) ns
lichtgetal Hokk -0,64 -0,67 1,49 (78%) ns
bedekking kruidlaag * -0,55 0,24 1,57 (82%) ns
Na+-bezetting * -0,26 -0,59 1,63  (85%) ns
Cat+-bezetting * 0,24 0,63 1,72 (90%) ns

variantie verklaard door alle milieuvariabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

A. Gemeenschappen en milieuvariabelen

=

—

1.0

de variant met Glaux maritima (JS2-Gm), die gekenmerkt wordt door
soorten van open minerale bodems en facultatieve halofyten (Glaux
maritima, Centaurium pulchellum, Sagina nodosa en Centunculus
minimus). Rechts in het midden en rechtsboven bevinden zich de
opnamen van de typische variant (JS2-tp) met veel Rode Lijstsoor-
ten (Epipactis palustris, Dactylorhiza incarnata, Linum catharticum,
Parnassia palustris). Links bevinden zich de opnamen van de soor-
tenarme inopsvariant (JS2-in). Typische duinvalleiplanten komen
hier minder voor en hun plaats wordt ingenomen door soorten van
meer dynamische en nutriéntrijke omgeving (Festuca arundinacea,
Trifolium fragiferum, Agrostis stolonifera, Potentilla anserina). In
deze opnamen hebben de kruid- en moslaag een hogere bedek-

1,91 (100 %)
1,91 (100 %)

B. Soorten en milieuvariabelen

-1.0

-1.0

king. In het ordinatiediagram wijzen de pijlen voor de GLG en het
Ellenberggetal voor stikstof in deze richting. Dit laatste mag geinter-
preteerd worden als een indicator voor de productiviteit.>> De ho-
gere productiviteit in deze variant heeft waarschijnlijk te maken met
een iets hogere ligging en een vaak fijn-zandige bodemsamenstel-
ling. In grote aaneengesloten gebieden, zoals de Slikken van Flak-
kee in de Grevelingen, leidt dit laatste op grote schaal tot stagne-
rend water in de winter, terwijl’s zomers de grondwaterstand vele
tientallen centimeters kan wegzakken.’ De lage grondwaterstanden

92 Schaffers & Sykora (2000).

93 Op de Slikken van Flakkee werden in deze gemeenschap GLG’s vastgesteld van 30-85
centimeter -mv. Zie ook paragraaf 9.4 en tabel 12.
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Kader 1. Duinvalleigradiént in de Schapenwei (Voorne).

Onderstaande tabel geeft een gradiént weer van de duinvallei-
vegetaties in de Schapenwei op Voorne. Opname 1 is gemaakt in
een van de laagste punten van de vallei. Dit proefvlak staat ’s win-
ters langdurig onder water. ’s Zomers zakt het grondwater circa 25
c¢cm beneden het maaiveld weg. Opname 4 en 5 liggen aan de hoge
kant, tegen het duinstruweel aan. Opname 5 ligt tussen een paar
lage duintjes. Opname 3 is recent door golfwerking en vogels op-
pervlakkig verstoord.

De grootste soortenrijkdom wordt bereikt aan de hoge kant van

de gradiént. Daar vinden we ook de meeste duinvalleiplanten en
schraallandsoorten. Kruid- en moslaag hebben een hoge bedek-
king en de moslaag wordt gedomineerd door pleurocarpe mossen.
We hebben hier te maken met een “oud Schoenetum” (Bruin,
1991). Vooral in de recent omgewoelde opname 3 komen enkele
soorten van open bodem voor (0.a. Pellia endivifolia). Deze opna-
me heeft, samen met opname 5, ook de hoogste soortenrijkdom. In
opname 5 hangt dit samen met de aanwezigheid van soorten van
droge duinmilieus.

De bodem van deze vallei bestaat uit kalkrijk zand (3,7-6,4% CaCO5
op 30-40 cm), met ook oppervlakkig een hoge pH. Dit geldt niet

alleen voor de valleiranden, maar ook voor het lage, natte en soor-
tenarmere middendeel van de vallei. Juist in dit natte gedeelte is
sprake van een opwaarts oplopende pH in de bovenste gedeelten
van de humuslaag. Dit in tegenstelling tot de hoger gelegen soor-
tenrijke proefvliakken, waar de pH naar beneden toe hoger wordt.
Opmerkelijk zijn ook de kalkgehalten in de humuslaag. Deze zijn
in het lage deel van de vallei gelijk of zelfs hoger dan de kalkge-
halten op 30-40 cm diepte. Dit wijst op afzetting van kalk (Sival et
al., 1998). Van een dergelijke kalkafzetting is in de opnamen 4 en 5
geen sprake. Het wat hogere kalkgehalte van de toplaag van opna-
me 3 kan samenhangen met de recente bodemwoeling, waardoor
dieper gelegen kalkrijk materiaal naar boven is gewerkt. Ondanks
de oppervlakkig lage kalkgehalten hebben opname 4 en 5 toch een
goed gebufferde pH. De vegetatie van deze duinvallei wordt geken-
merkt door een gesloten begroeiing met een pleurocarpe moslaag
en een relatief dikke humuslaag. De hydrologische situaties zijn
echter zodanig dat van verzuring in deze duinvallei geen sprake is.
Sterker nog: in het laagste deel van de vallei ontwikkelt zich zelfs
een kalkmoeras. Het ontbreken of verdwijnen van duinvalleiplan-
ten in dit valleigedeelte moet dan ook eerder aan langdurige inun-
daties dan aan verzuring worden toegeschreven.

Opnamenummer 1 2 3 4 5 Opnamenummer 1 2 3 4 5
Vegetatietype RG Js JS1-tp Vegetatietype RG Js JS1-tp
aantal soorten 23 33 47 42 48 Lolio-Potentillion en Juncetum gerardii
Bedekking kruidlaag (%) 75 80 60 80 60 Potentilla anserina 6
Bedekking moslaag (%) 100 100 60 50 50 Triglochin palustris 2 2
pH gradiént humuslaag A A = v v Glaux maritima 2
pH-KCl humuslaag 7,7 7,7 7,9 7,4 7,5 Eleocharis quinqueflora 2 4
pH-KCl 30-40 cm -dmv 8,8 8,9 8,5 8,7 8,7 Oenanthe lachenalii 1 1 1
% CaC03 humuslaag 6,4 7,9 3,6 0,8 0,7 Agrostis stolonifera 2 3 3
% CaC03 30-40 cm -mv 6,4 6,1 4,1 5,2 3,7 Lotus glaber 5 2 3 2
laagste grondwaterstand 25 30 40 40 50 Juncus gerardii 2 2 2
dikte humeuze toplaag 8 8 7 12 10 Schraallandsoorten
Saginion maritimae en Nanocyperion Carex flacca 5 5
Sagina nodosa 2 1 Linum catharticum 2 4
Blackstonia perf. serotina 2 Euphrasia stricta 2
Caricion davallianae en Junco-Schoenetum Leontodon saxatilis 2
Carex nigra X trinervis 3 Molinietalia
Equisetum variegatum 2 5 4 5 Carex disticha 7 2 4 4
Anagallis tenella 5 7 7 2 Rhinanthus angustifolius 1 2 2 2 2
Parnassia palustris 2 3 3 2 Galium uliginosum 2 2 3
Carex oederi s. oederi 2 2 Cirsium palustre 2 2 3 2
Carex trinervis 3 3 3 Hypericum tetrapterum 2 2 2 2
Epipactis palustris 4 2 2 Potentilla erecta 6 3
Liparis loeselii 1 Molinio-Arrhenatheretea
Pellia endiviifolia 2 Cardamine pratensis 2 2 1
Dactylorhiza incarnata 3 Equisetum arvense 2 2 1 2
Fissidens adianthoides 3 Prunella vulgaris 2 2 2 2
Gentianella amarella 2 Pulicaria dysenterica 2 3 4 5
Parvocaricetea en Phragmitetea Holcus lanatus 2 3 2
Galium palustre 3 2 2 Trifolium pratense 2 5 6
Pedicularis palustris 3 6 2 Ranunculus repens 2 1 2
Eleocharis palustris 5 2 4 Plantago lanceolata 1 2
Ranunculus flammula 2 3 2 Festuca rubra 2 5
Juncus articulatus 5 3 3 Ruigte- en struweelsoorten
Calliergonella cuspidata 9 1 8 7 5 Salix purpurea 2
Hydrocotyle vulgaris 6 5 5 6 6 Salix cinerea 3 2
Mentha aquatica 5 3 5 3 5 Salix repens 5 6 5 6 6
Phragmites australis 1 4 Eupatorium cannabinum 2
Betula species 1
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Kader 2. Duinvalleigradiént in de vallei van de Buitenverklikker
(Schouwen).

De Verklikkervallei ligt aan de buitenzijde van de duinen van
Schouwen. Het is een voormalige strandvlakte, die tussen 1975 en
1980 definitief van zee is afgesloten. De vallei is aan alle kanten
omgeven door duindoornstruweel. Onderstaande tabel geeft een
vegetatiegradiént weer van de laagste gedeelten van de vallei naar
lage kopjes die verspreid voorkomen. In natte jaren staat de vallei
grotendeels en langdurig onder water. In droge winters blijven de
hogere delen droog. De vallei wordt (als dat kan) jaarlijks gemaaid.
De laagste delen zijn begroeid met de gemeenschap met Littorella
uniflora en Samolus valerandi (opn. 1), die in een mozaiek
voorkomt met de gemeenschap met Eleocharis palustris en
Mentha aquatica (opnamen 2 en 3; van de laatste opname zijn
geen bodemgegevens beschikbaar). Lage kopjes steken 50-100
centimeter boven de valleibodem uit. Zij zijn grotendeels begroeid
met de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica
(opnamen 4, 5 en 6). De grootste soortenrijkdom wordt in dit
transect aan de hoge zijde van de gradiént bereikt. Deze vallei

is gelegen in een kalkrijk duingebied, met een iets lager initieel
kalkgehalte dan op Voorne (zie kader 1). Alle proefvlakken hebben

een gebufferde bodem. Het sterkst is dit in opname 1, waar

zowel de pH als het kalkgehalte in de bovenste vijf centimeter
hoger zijn dan op 30 centimeter diepte. Kennelijk is hier sprake
van secundaire kalkafzetting. Of deze zich ook voordoet in de
moerasvegetaties van opnamen 2 en 3 is onduidelijk. In ieder geval
werden hier oppervlakkig geen verhoogde pH’s en kalkgehalten
gemeten. Ook was er geen opwaarts oplopende pH in de bovenste
bodemlagen waarneembaar. Het kalkgehalte in de toplaag was in
de hoogst gelegen opname het laagst. Deze plek staat ook in natte
jaren het minst onder invloed van basenhoudend grondwater,
waardoor te verwachten valt dat het in de bodem aanwezige
carbonaat hier het eerst is opgelost.

Hoewel de pionierstadia van het Saginion maritimae ontbreken,

is de vegetatie in deze vallei duidelijk veel jonger dan in de
Schapenwei op Voorne (kader 1). Dit uit zich in de dunnere
humuslagen en het voorkomen van pionierbegroeiingen, zoals
Littorella-vegetaties in de laagste delen. In landschapsecologisch
opzicht is er echter een grote verwantschap. Ook hier vindt in

de laagste delen afzetting van kalk plaats en komen de meest
soortenrijke duinvalleivegetaties voor in de hogere delen van de
vallei-zonering.

Opnamenummer 1 2 3 4 3 (3 Opnamenummer 1 2 3 4 5 (3
Vegetatietype SL RG Ep JS1-tp Vegetatietype SL RG Ep JS1-tp
Bedekking totaal (%) 100 80 100 | 100 80 100 Lolio-Potentillion
Bedekking kruidlaag (%) 100 80 60 50 50 50 Agrostis stolonifera 3 5 3 5
Bedekking moslaag (%) 0 5 5 80 70 80 Potentilla anserina 2 2 2
% CaC0Os3 0-5 cm -mv 4,1 2,3 ? 1,4 1,4 0,3 Eleocharis uniglumis 3
% CaC0Os3 30-40 cm -mv 2,4 3,7 ? 2,5 2,5 2,3 Juncus gerardii 1
pH-KCL 0-5 cm -mv 8,7 7,6 ? 7,3 7,9 7,3 Schraallandsoorten
pH-KCl 30-40 cm -mv 8,3 8,7 ? 8,7 8,7 8,8 Linum catharticum 4 4
% org. stof 0-5 cm -mv 0,3 2,6 ? 3,8 2,5 4,7 Euphrasia stricta 5 3
N-totaal toplaag 0,2 0,2 ? 0,2 0,5 0,1 Lotus corniculatus
dikte humuslaag 0 5 g 3 3 5 Molinietalia
laagste grondwaterst. 5 8 ? 28 30 30 Galium uliginosum 2 2 2
Littorellion Molinia caerulea 1
Littorella uniflora 8 Brachythecium mildeanum 2
Samolus valerandi 5 4 Molinio-Arrhenatheretea
Saginion maritimae en Nanocyperion Prunella vulgaris 2 2
Sagina nodosa 2 Trifolium repens 5
Parentucellia viscosa 2 Cerastium fontanum 2
Caricion davallianae en Junco-Schoenetum Holcus lanatus 2
Dactylorhiza incarnata 2 Cardamine pratensis 1
Liparis loeselii 5 2 Ranunculus repens
Epipactis palustris 3 3 2 Ruigte- en struweelsoorten
Parnassia palustris 5 3 Salix cinerea 2 2
Carex oederi s. oederi 3 2 2 2 2 3 Salix repens 3 6 5
Parvocaricetea en Phragmitetea Calamagrostis epigejos 3 5 5
Scutellaria galericulata 3 Rubus caesius 1 3
Carex nigra x trinervis 2 Hippophae rhamnoides 2 1
Galium palustre 3 Koelerio-Corynephoretea
Eleocharis palustris 3 8 4 Carex arenaria 2
Ranunculus flammula 5 2 2 Agrostis capillaris 2
Lysimachia vulgaris 5 2
Lythrum salicaria 2 2
Phragmites australis 7 5 3
Bolboschoenus maritimus 2 1 1
Hydrocotyle vulgaris 3 6 6 6 5 5
Mentha aquatica 2 3 3 2
Juncus articulatus 2 2 5 3 3
Calliergonella cuspidata 9 9 9
Drepanocladus species 2 5 2
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in het zomerhalfjaar scheppen hier goede groeicondities. Als gevolg
van de uitgebreide plasvorming in de winter kunnen inundatiege-
voelige planten zich hier echter niet handhaven. Deze dynamische
grondwaterhuishouding verklaart dan ook de soortenarmoede van
de inopsvariant.’

De verticale ordinatie-as hangt samen met de kationenbe-
zetting van het adsorptiecomplex in de bovenste bodemlaag. De
humuslaag is in deze gemeenschap meestal niet dikker dan 3 tot
4 centimeter. In de variant met Glaux maritima (JS2-Gm) is de hu-
muslaag het dunst en vaak zelfs afwezig. In inopsvariant (JS2-in) is
meestal een dunne laag vrij ruwe humus aanwezig, die zich vooral
lijkt te kunnen ontwikkelen bij aanwezigheid van een dichte, vitale
laag van het pleurocarpe bladmos Calliergonella cuspidata (zie
ook kader 3). Net als in de gemeenschap met Epipactis palustris en
Mentha aquatica ()S1) vertoont ook in deze gemeenschap de kat-
ionenbezetting van het adsorptiecomplex van de humuslaag dui-
delijk verschillen. De Mg++-bezetting blijkt in de forward selection
de grootste verklarende waarde te hebben. Deze is echter duidelijk
gecorreleerd met de Ca** en Na*-bezetting.*> In de opnamen in de
bovenste helft van het diagram is het Ca++-aandeel in de ionen-
bezetting steeds hoger dan 85%, terwijl dit in de opnamen in de
onderste helft steeds beneden de 80% ligt. In de variant van Glaux
maritima en in de inopsvariant ligt dit soms zelfs op een niveau
van 50-70%. Hier zijn Mg+**-, Na*- en K*-ionen prominenter aanwe-
zig in het adsorptiecomplex.

6.7 Buffering van de organische toplaag in de baso-
fiele mesoserie

In kalkrijk duin- of strandzand is onopgelost calciumcarbonaat de
belangrijkste bron voor zuurbuffering van de bovenste bodemla-
gen.*¢ Onder invloed van neerslag en toename van zuurionen als
gevolg van de afbraak van organische stof lost CaCO5 op en spoe-
len Ca*+-ionen en HCO5-ionen naar het grondwater uit. Metingen
in de inopsvariant van de gemeenschap met Epipactis palustris en
Carex distans (JS2-in) in de Grevelingen laten zien dat de bovenste
centimeters van een kalkrijke bodem in enkele decennia groten-
deels kunnen ontkalken, waardoor de pH uiteindelijk in het zwak-
zure traject belandt (opname 3a in kader 3). Bij een goed contact
tussen de zich ontwikkelende organische toplaag en het onderlig-
gende kalkrijke materiaal zal de oppervlakkige verzuring echter
veel trager verlopen. Bodemfauna of regelmatige betreding door
vee kunnen aan deze menging bijdragen (zie ook kader 3). In veel
gevallen spelen ook basenhoudend grond- en oppervlaktewater
een rol bij de chemische buffering van de toplaag, omdat zij de io-
nenvoorraad van het adsorptiecomplex aanvullen. Deze ionen kun-
nen vervolgens worden uitgewisseld tegen zuurionen, waardoor de
pH in de toplaag op een hoog niveau blijft. Bij de uitwisseling van
zuurionen tegen basische kationen is sprake van een afnemende
adsorptiesterkte volgens de reeks

H* > Ca** > Mg** > K* > NH,* > Na*

94  Zie ook Drost & Visser (1981). Zij introduceerden voor deze standplaatsen het begrip
‘dynamische mesoserie’.

95 De niet getoonde correlatiematrix geeft de volgende correlaties: zoutgetal/Mg++-
bezetting: 0,41, zoutgetal/Ca*+-bezetting: -0,68, Mg*+-bezetting/Ca*+-bezetting: -0,62,
Mg*+-bezetting/Na+-bezetting: 0,45.

96  Stuyfzand (1993); Grootjans et al. (1995).
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In neutrale en basische omstandigheden zijn Ca++ en Mg*+ meestal
de dominante uitwisselbare ionen. Hoge concentraties van ionen
met lage adsorptiesterkte (bijvoorbeeld Na+) kunnen er echter voor
zorgen dat ionen met een grotere adsorptiesterkte uitgewisseld
worden.%” In de kalkrijke duinen is in het grondwater Ca** het do-
minante kation, terwijl in zeewater het relatieve aandeel van Na+,
Mg++ en K+ veel groter is.?® De ordinaties van de basofiele duinval-
leigemeenschappen laten zien dat de bezetting van het adsorp-
tiecomplex in de bovenste bodemlagen een belangrijke variabele
is bij de verklaring van de verschillen in de vegetatie. In de geana-
lyseerde opnamen van de basofiele mesoserie is de H*-bezetting
nergens hoger dan 1%. Deze speelt in deze gemeenschappen

dus niet of nauwelijks een rol. In alle drie hierboven besproken
ordinaties van de basofiele mesoserie hadden langs de verticale
ordinatie-as de Ellenbergwaarde voor zout en een of meer kationen
van het adsorptiecomplex een belangrijke verklarende waarde.
Daarbij was steeds sprake van een negatief verband tussen ener-
zijds de Ca**-bezetting en anderzijds het aandeel van Mg*+, K+
en/of Na*. Waarschijnlijk hangt dit samen met de betekenis van
grondwater, respectievelijk zout of brak oppervlaktewater voor de
buffering van betreffende bodems. Opvallend is dat deze variatie
zich zowel in gemeenschap JS1 als in gemeenschap JS2 voordoet.
In beide gemeenschappen is kennelijk sprake van zowel stand-
plaatsen waar de buffering wordt bepaald door calciumhoudend
grondwater als standplaatsen waar zout of brak oppervlaktewater
een overheersende invloed heeft. Dit is een belangrijke aanwijzing
dat beide gemeenschappen twee verschillende ontwikkelingsreek-
sen vertegenwoordigen en geen verschillende stadia zijn in één
ontwikkelingsreeks.

Onder bepaalde omstandigheden kan het voorkomen dat er
in duinvalleien geen kalk oplost, maar dat dit hier juist neerslaat,
waardoor de buffercapaciteit verder toeneemt.* Dit proces kan
zich in ten minste twee verschillende omstandigheden voordoen.
Allereerst kan op min of meer kale bodems, waar calcium- en bicar-
bonaathoudende grondwater in de zomer dicht onder het maaiveld
staat, sprake zijn van capillaire opstijging van grondwater. Als dit
grondwater oververzadigd is met Ca** en HCO5-ionen kan kool-
zuurgas ontwijken, bijvoorbeeld door verdamping of doordat CO,
wordt opgenomen door microscopische algen. Kalk slaat dan in
de vorm van korstjes in de bovenste bodemlagen neer. Onder of in
een dikke homogene laag van pleurocarpe mossen doet dit proces
zich niet voor. In valleien en kwelplassen die in het groeiseizoen
langdurig worden geinundeerd met basenrijk water kan zich echter
wel een ander proces van kalkafzetting voordoen, waarbij planten
een actieve rol spelen. Onder andere kranswieren en Potamogeton-
soorten zijn in staat om actief CO, op te nemen, waarbij tegelijker-
tijd kalk op de bladeren en stengels wordt afgezet. Bij afwezigheid
van waterplanten doet kalkafzetting zich niet of nauwelijks voor.x°
Dit type kalkafzetting doet zich dus voor in de vegetatielaag en

97 Bloemendaal et al. (1988).

98 Zie Stuyfzand (1993). Uit de tabellen 7.3 en 7.5 in deze publicatie kunnen de volgende
concentraties worden afgeleid (mg/liter).

Ca++ Mg++ K+ Na+
Zeewater voor de kust 425 1122 346 9350
Grondwater op 5-20 meter diepte 113 5,1 1,4 25

99 Zie Sival etal. (1998). Het oplossen en neerslaan van kalk verloopt in stappen volgens
de volgende evenwichtsreacties: (1) CaCO; + H* ¢-» HCO5+ Ca*+ en (2) HCO5+ H*<-> CO,
+H,0. Als aan water, dat is oververzadigd met Ca*+ en HCO5", CO, wordt onttrokken
verloopt reactie (2) naar rechts. Dit kan alleen als er voldoende H*-ionen beschikbaar
zijn. Deze komen vrij door reactie (1) naar links te laten verlopen. Het resultaat is dat
kalk neerslaat.

100 Mc Connaughey et al. (1994).



Kader 3. Duinvalleigradiént op de Veermansplaat.

De Veermansplaat is een vlakke plaat in de Grevelingen die langs

de rand iets helt. De hoogteverschillen zijn niet groter dan 40-50
centimeter. Op de zuidelijke helft van de plaat zijn in een raai 4 vege-
tatieopnamen gemaakt. Bij drie opnamen zijn ook uitgebreide bo-
demanalyses verricht (opname 1,2 en 3a). Van opname 3b is alleen
het bodemprofiel beschreven en is de pH van de humuslaag gemeten
met indicatorpapier. Opnamen 3a en 3b lagen pal naast elkaar. De
eerste in een depressie die ’s winters vaak onder water staat. De
tweede op een rug, die door het vee als looppad werd gebruikt. Het
gehele gebied wordt vanaf de jaren zeventig extensief begraasd. Voor
het overige is hier geen sprake van beheer.

De opname aan de lage zijde van de plaat (1) was duidelijk het meest
soortenrijk (JS2-Gm). Het grondwater zakte hier slechts weinig weg
(20 cm-mv). Er was sprake van dunne, goed versmeerbare humuslaag
(2 cm organische stof en 3 cm minerale overgangszone). Met indica-
torpapier kon worden waargenomen, dat de pH in de bovenste centi-
meters van de toplaag het hoogst was (opwaarts oplopende pH, zie
pijlen in de tabel). Het CaCO5-gehalte in de humuslaag was slechts
weinig lager dan in de minerale ondergrond op 30-40 cm diepte. De
vegetatie had een open structuur, met een moslaag die slechts 20%
van het proefvlak bedekte en hoofdzakelijk bestond uit levermossen.
Op het resterende open deel van de bodem was een goed ontwik-
kelde bruin gekleurde mat van micro-organismen aanwezig. Opname
2 en 3a waren iets hoger gelegen (GLG resp. 30 en 40 cm. -mv). Deze
opnamen waren veel soortenarmer, waarbij vooral duinvalleiplanten
ontbraken en graslandplanten aanwezig waren. De bedekking en

de structuur van de kruidlaag was echter ongeveer gelijk. Het grote
verschil was de moslaag, die in beide opnamen circa 100 % bedekte

en geheel bestond uit het pleurocarpe bladmos Calliergonella cuspi-
data. Opvallend waren ook de verschillen in de humuslaag. Deze was
dikker en meer gelaagd. Bovenin waren nog duidelijk herkenbare
plantenresten aanwezig. In deze humuslaag was sprake van een
neerwaarts gerichte pH-gradiént en in proefvlak 3a had de humus-
laag in zijn totaliteit ook een duidelijk lagere pH. In dit proefvlak was
in de bovenste 5-7 centimeter vrijwel alle kalk opgelost. Opname 3b
nam ten opzichte van de overige opnamen een middenpositie in. Dit
geldt zowel voor de soortensamenstelling van de vegetatie als voor
opbouw van de humuslaag. Deze laatste was duidelijk compacter en
meer gehomogeniseerd dan in de nabijgelegen opname 3a. Nauw-
keurige metingen van de pH in dit proefvlak ontbreken. Kwalitatieve
bepalingen met indicatorpapier wijzen uit, dat deze duidelijk lager
liggen dan in proefvlak 1, maar hoger dan in 3a. Ook in proefvlak 3b
was sprake van een neerwaarts oplopende pH’s.

De opwaarts oplopende pH’s en de afwezigheid van ontkalking in de
bovenste humuslaag wijzen erop, dat in proefvlak 1 waarschijnlijk
sprake is van kalkafzetting (Sival et al., 1998). In de hoger gelegen
proefvlakken is sprake van lagere grondwaterstanden en infiltratie.
Productie van organische stof leidt hier tot oppervlakkige ontkalking.
Vooral de (pleurocarpe) moslaag lijkt hierbij een rol te spelen. Ook
het microreliéf en het beheer zijn van belang. Betreding door vee

kan op ontkalkende bodems zorgen voor een betere menging van
organische stof en onderliggend kalkhoudend materiaal, waardoor
de humuslaag beter gebufferd is en duinvalleiplanten zich beter
kunnen handhaven (proefvlak 3b). Locaties met plasvorming in de
winter worden door het vee gemeden, terwijl pleurocarpe bladmos-
sen in ondiep water’s winters kunnen doorgroeien. Dit versterkt juist
de opbouw van organische stof en daarmee ook de gelaagdheid en
oppervlakkige verzuring van de bodem (proefvlak 3a).

Opnamenummer 1 2 3a 3b Opnamenummer 1 2 3a 3b
Vegetatietype (S2) JS2-Gm  JS2-in  JS2-in  ]S2-tp Schraallandsoorten
Aantal soorten 31 19 17 20 Lotus corniculatus 2
Bedekking totaal (%) 50 100 100 100 Carex flacca 6 5
Bedekking kruidlaag (%) 35 40 50 40 Linum catharticum 3 3
Bedekking moslaag (%) 20 100 100 80 Leontodon saxatilis 4 2
pH-gradiént in humuslaag A v v v Euphrasia stricta 2 4
pH-KCl humuslaag 7,6 7,4 6,2 7? Lolio-Potentillion en het Juncetum gerardii
pH-KCl 30-40 cm -mv 8,6 8,5 8,3 ? Glaux maritima 4
CaC0s-gehalte humuslaag (%) 5,16 1,38 0,16 ? Juncus gerardii 2 4
CaC0s-gehalte 30-40 cm -mv 7,68 7,12 7,05 ? Carex distans 5 3 5
GLG (cm -mv) 20 30 40 45 Lotus glaber 2 2 2 5
Ca++-bezetting toplaag 73 83 87 ? Agrostis stolonifera 2 3 3 3
Saginion maritimae en Nanocyperion Trifolium fragiferum 2 2 2
Centaurium pulchellum 2 Leontodon autumnalis 2 2 2
Sagina nodosa 2 Carex otrubae 2
Centunculus minimus 3 Molinio-Arrhenatheretea
Blackstonia perf. serotina 1 2 Festuca rubra 2 2
Centaurium littorale 2 2 Trifolium repens 2
Caricion davallianae en Junco-Schoenetum Dactylorhiza species 1 2
Aneura pinguis 3 Equisetum arvense 3 3
Preissia quadrata 5 Taraxacum officinalis 2 2
Equisetum variegatum 5 Equisetum palustre 2 3
Campylium stellatum 5 5 Festuca arundinacea 3
Parnassia palustris 4 4 Holcus lanatus 3 2
Carex oederi oederi 5 5 6 Trifolium pratense 2
Epipactis palustris 2 3 5 4 Cerastium fontanum 2
Fissidens adianthoides 5 Ruigte- en struweelsoorten
Soorten van de Parvocaricetea Salix repens 5 6 7 5
Juncus articulatus 4 5 5 Calamagrostis epigejos 3 3
Calliergonella cuspidata 8 9 9 Salix cinerea 2 2
Pyrola rotundifolia 2
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kan na het afsterven van de planten leiden tot verhoging van de
buffercapaciteit in de bovenste gedeelten van een dikkere en
eventueel gelaagde organische toplaag. Essentieel voor dit proces
is inundatie met voldoende basenrijk water in een periode dat er
fotosynthese plaatsvindt. Beide typen van kalkneerslag komen in
de duinvalleien van Zuidwest-Nederland voor en kunnen een rol
spelen bij de zuurbuffering van duinvalleien. De eerste vorm doet
zich vooral voor in jonge successiestadia.** Aanwijzingen voor dit
type kalkafzetting zijn zowel in de buitenduinvalleien gevonden
(Verklikkervallei, Meinderswaalvallei) als op de Stampersplaat en
de Veermansplaat in de Grevelingen. In de Grevelingen doen deze
omstandigheden zich alleen voor op laaggelegen plaatsen, waar
het grondwater’s zomers niet verder wegzakt dan 20 tot 30 centi-
meter beneden maaiveld. Het tweede type kalkafzetting werd vast-
gesteld op Voorne (Vliegveldvallei, Schapenwei) in de toplaag van
de gemeenschap met Carex disticha en Phragmites australis (RG)s)
en de typische variant van de gemeenschap met Epipactis palustris
en Mentha aquatica ()S1-tp).*>

Grondwater speelt dus een belangrijke rol bij de buffering
van duinvalleibodems. Juist hierin verschillen de standplaatsen
van soortenrijke duinvalleivegetaties in de buitenduinen (gemeen-
schap JS1) van die op de drooggevallen gronden in de afgesloten
deltawateren (gemeenschap JS2). Onder invloed van de grote
reliéfverschillen kwelt in valleien van de buitenduinen een grote
hoeveelheid calcium- en bicarbonaatrijk grondwater op, waardoor
deze in het winterhalfjaar langdurig inunderen. Afhankelijk van de
neerslag kan de omvang van deze plassen van jaar tot jaar sterk
wisselen. Dit schept een zeer goede uitgangssituatie voor vegeta-
ties van de hygroserie. Het bicarbonaathoudende grondwater zorgt
voor de buffering van de toplaag, ook als deze al een dikkere hu-
meuze toplaag heeft en hierin geen kalk meer aanwezig is. Chara-
en Potamogeton-soorten - en mogelijk ook onder water groeiende
mossen - kunnen bijdragen aan kalkafzetting van het tweede type
in langdurig geinundeerde valleien. Op de drooggevallen gronden
in de afgesloten deltawateren worden de humusrijke bodems ech-
ter niet of nauwelijks met basenhoudend grondwater overspoeld.
De platen en slikken hebben een vlak of zwak bolvormig profiel.
Grondwaterstromingen zijn hier van de platen naar het omringende
meerwater gericht. Langs de rand kan hier wel sprake zijn van over-
spoeling met brak meerwater. Voor zover er hoger op de platen in
de winter sprake is van plasvorming is dit meestal stagnerend re-
genwater, dat juist verzuring in de hand werkt. Humusrijke bodems
met een goed gebufferde organische toplaag zullen hier dus niet of
nauwelijks ontstaan.

Door de afwisseling van droge en natte jaren kunnen water-
standen in kalkrijke duinvalleien sterk wisselen, waardoor droog-
te- of inundatiegevoelige soorten soms nieuwe plekken moeten
zoeken. Voor de westelijke Horspolder op Texel en het Kapenglop
op Schiermonnikoog is de werking van dit pendelmechanisme
beschreven.>s In 2003 deed iets dergelijks zich ook voorin de Ver-
klikkervallei (Schouwen) en de Schapenwei (Voorne). Deze valleien
stonden in de regenrijke winters van 1998 tot 2002 langdurig onder
water. Een overstromingsgevoelige soort als Parnassia palustris
was daardoor in lage gedeelten van deze valleien grotendeels ver-

101 Zie ook Sival et al. (1998), die deze vorm van kalkneerslag beschrijft van de Meinders-
waalvallei op Goeree.

102 Het duidelijkste voorbeeld betreft variant RGJs-Sr in de Vliegveldvallei (Oostvoorne),
waar het CaC05-gehalte van de toplaag 15,9% bedroeg, terwijl op 30-40 cm diepte
5,7% werd gemeten. Zie verder ook opnamen 1 en 2 in kader 1, opname 1 in kader 2 en
opname 1in kader 3.

103 Bruin (1991); Grootjans et al. (1995).
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dwenen. In de drogere jaren vanaf 2003 vestigde de soort zich ech-
ter opnieuw op plekken die in de jaren daarvoor langdurig onder
water hadden gestaan*+ en vond hier een geschikte standplaats op
bodems met een organische toplaag van 5 tot 8 centimeter dik. Dit
was mogelijk door de werking van de hierboven beschreven buffer-
mechanismen. Op de hogere delen van de drooggevallen platen in
de deltawateren is zoiets niet aan de orde. Natte jaren leiden hier
in depressies tot meer en langduriger plasvorming. Het water kan
alleen door inzijging of verdamping verdwijnen. Bufferende ionen
worden hier door uitloging afgevoerd. Opbouw van organische stof
en winterinundaties versterken hier dus het proces van oppervlak-
kige verzuring. De mogelijkheden voor basofiele soorten om - af-
hankelijk van de jaarlijkse weersituatie - langs een nat-droog gradi-
ent te pendelen zijn hierdoor aanzienlijk kleiner. Het ontbreken van
een goed ontwikkelde hygroserie en gebufferde humeuze bodems
is samen met de afwezigheid van pendelmogelijkheden in het
gebufferde traject een goede verklaring voor het ontbreken van een
groot aantal soorten in de duinvalleivegetaties van de Grevelingen
en het Veerse Meer.

6.8 Ontwikkeling en successie van de basofiele
hygro- en mesoserie

In de inleiding van dit hoofdstuk is opgemerkt dat er een duidelijk
verschil in ontwikkelingsfase is tussen de duinvalleivegetaties

van Voorne en die op de drooggevallen gronden in de afgesloten
deltawateren. Op Voorne is de ontwikkeling van de meeste duinval-
leivegetaties v6dr 1950 op gang gekomen, terwijl die in het Veerse
Meer pas zijn ontstaan nd 1960 en in de Grevelingen zelfs na 1970.
Het is bekend dat soortenrijke duinvalleivegetaties zich in een
korte tijd ontwikkelen en zich niet langdurig op één plek kunnen
handhaven. De successie van pionierfase naar een ouder stadium
met een dikkere humeuze toplaag duurt meestal niet langer dan
enkele decennia.’*s Het is daarom de vraag of dit verschil in ontwik-
kelingsfase niet de verklaring biedt voor de geconstateerde ver-
schillen in soortensamenstelling en milieuomstandigheden van de
duinvalleien in beide gebieden. De hierboven besproken ordina-
ties laten echter zien dat de Junco-Schoenetum-gemeenschappen
van de reliéfrijke buitenduinen en de drooggevallen gronden twee
duidelijk verschillende ontwikkelingsreeksen vertegenwoordigen,
die ieder gekenmerkt worden door hun eigen milieucondities. Deze
conclusie wordt bevestigd door de herkomst van de vegetatieop-
namen die aan de onderscheiden gemeenschappen ten grondslag
liggen. Veel opnamen documenteren het voorkomen van de ge-
meenschap met Agrostis stolonifera en Centaurium littorale (CS) en
de variant met Glaux maritima van de gemeenschap met Epipactis
palustris en Mentha aquatica (JS1-Gm) in de valleien aan de noord-
westzijde van Voorne in de eerste helft van de vorige eeuw. In de
tweede helft van de twintigste eeuw zijn deze gemeenschappen
ook aangetroffen op strandvlakten van Kwade Hoek en de Verklik-
kervallei op Schouwen. Het gaat hier om jonge successiestadia

die zich duidelijk onderscheiden van jongere successiestadia van
de variant met Glaux maritima van de gemeenschap met Epipactis
palustris en Carex distans (JS2-Gm), zoals die na 1970 op de droog-

104 zie bijv. opname 2 in kader 1.

105 Grootjans et al. (2004). De ontwikkeling van een pioniergemeenschap naar oudere
stadia van het Junco-Schoenetum duurt meestal circa 20-30 jaar, maar in sommige
situaties kunnen pioniersituaties 30-60 jaar standhouden. Zie ook van der Maarel et al.
(1985a), Petersen (2000), Adema et al. (2002).



Figuur 14. Successiereeksen van de kalkrijke duinvalleivegetaties in Zuidwest-Nederland.
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gevallen gronden van de Grevelingen zijn aangetroffen. Omgekeerd
zijn al in de eerste helft van de twintigste eeuw opnamen gemaakt
van de oudere successiestadia van de gemeenschap met Epipactis
palustris en Mentha aquatica ()S1) in de Meinderswaalvallei (Goe-
ree), het Quackjeswater en diverse andere landinwaarts gelegen
valleien in het duingebied van Voorne.

In figuur 14 is het veronderstelde ontwikkelingstraject van
beide gemeenschappen samengevat. Nadat een natuurlijke
strandvlakte van de zee wordt afgesloten ontstaat onder invloed
van een stijgende grondwaterspiegel en verminderde afwatering
een differentiatie in de vegetatieontwikkeling. Lage gedeelten
blijven langdurig geinundeerd en hogere gedeelten staan weinig
onder water, maar kunnen wel beinvloed worden door toestro-
mend grondwater. Hierbij horen verschillende successiereeksen
van respectievelijk de hygro- en mesoserie. Een belangrijk verschil
tussen de standplaatsen van duinvalleien in de buitenduinen en
die van de drooggevallen gronden in de deltawateren is het ontbre-
ken van de hygroserie op de drooggevallen gronden. Dat heeft te
maken met het geringe reliéf dat geen of slechts een zeer geringe
grondwaterstroming genereert. In de buitenduinen stijgt - op een
aangroeiend strand - het grondwater meestal na de afsnoering
van een strandvlakte, terwijl dit op de drooggevallen gronden
niet gebeurt. De grondwaterstromingen zijn hier relatief gering en
worden sterk bepaald door het peil van het oppervlaktewater in
de voormalige zeearmen. Alleen in gebieden met een relatief sterk
reliéf, zoals de Schotsman in het Veerse Meer en de Westgeul in de
Braakman (hoogteverschillen maximaal 2-5 meter), zijn duidelijke
grondwaterstromingen mogelijk. Door de drainerende werking van
het aangrenzende meer kan zich echter ook hier geen hygroserie
ontwikkelen. Dit wordt nog versterkt door het feit dat zowel in het

drooggevallen
gronden
deltawateren

Veerse Meer als in de Braakman tot op heden het waterpeil in het
winterhalfjaar kunstmatig wordt verlaagd.®

Zoals figuur 14 laat zien, ontwikkelen de mesoseries van de
buitenduinen en de drooggevallen gronden zich min of meer paral-
lel. Op de drooggevallen gronden ontbreken echter de oudere suc-
cessiestadia, die gekenmerkt worden door een dikkere humeuze,
natte of vochtige toplaag met een goede chemische buffering.
De typische variant van de gemeenschap met Epipactis palustris
en Carex distans ()S2-tp) vormt de oudste fase van het Junco-
Schoenetum op de drooggevallen gronden. Pyrola rotundifolia is
de belangrijkste vertegenwoordiger van het ‘oud Schoenetum’in
deze gemeenschap.*” Opvallend is vooral het grotendeels ontbre-
ken van de vochtminnende soorten die de typische variant van de
gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha aquatica (JS1-tp)
kenmerken (Anagallis tenella, Carex panicea, Carex disticha, Gali-
um uliginosum, Potentilla erecta). Het ontbreken van deze soorten
moet waarschijnlijk primair worden toegeschreven aan het grond-
waterregime en aan de humusontwikkeling gerelateerde milieu-
omstandigheden (zie vorige paragraaf). De oudere successiestadia
in de buitenduinvalleien kunnen zich alleen ontwikkelen onder
invloed van een maaibeheer. Als dit achterwege blijft ontstaat een
wilgenbroekstruweel, zoals blijkt uit de landschapsontwikkeling
aan de noordwestzijde van Voorne.*® De variant met Potentilla
erecta van de gemeenschap met Epipactis palustris en Mentha
aquatica ()S1-Pe) is de meest karakteristieke vertegenwoordiger
van deze gemeenschap. De variant met Lysimachia vulgaris (JS1-Lv)

106 Everts et al. (2001); Van Haperen & Weeda (2004).
107 Voor een omschrijving van de begrippen ‘oud’ en §ong Schoenetum’ zie Bruin (1991).

108 Van der Maarel et al. (1985a); Freijsen et al. (1985).
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moet beschouwd worden als een overgangsvorm tussen de hygro-
serie en de mesoserie. Zij ontstaat waarschijnlijk door verruiging
en/of vernatting uit de variant met Potentilla erecta. Voortgaande
vernatting van deze vegetaties leidt waarschijnlijk tot de gemeen-
schap met Carex disticha en Phragmites australis (RG)s).

7 Vochtige schraallanden

7.1 Inleiding

Een van de meest opvallende kenmerken van het kustgebied van
Zuidwest-Nederland is de aanwezigheid van uitgestrekte binnen-
duinlandschappen. Deze genieten in botanische kring bijzondere
bekendheid vanwege het voorkomen van soortenrijke vochtige
schraallanden, met plantensoorten die tot de meest bedreigde van
de Nederlandse flora behoren (bijvoorbeeld Anacamptis morio, Spi-
ranthes spiralis, Gentianella campestris en Gentianella amarella).**
Recent hebben diverse van deze soorten zich ook gevestigd in
kalkrijke graslanden die zijn ontstaan op de drooggevallen gronden
in de afgesloten zeearmen van de Grevelingen en het Veerse Meer.
Vergelijkbare schraallandvegetaties komen ook elders in de duinen
van Nederland en West-Europa wel voor (Texel, Schiermonnikoog,
Duitse Waddeneilanden), maar zij beslaan hier meestal een gerin-
gere oppervlakte en zijn doorgaans ook minder soortenrijk.

Over de syntaxonomische positie van de vochtige bin-
nenduingraslanden van Zuidwest-Nederland bestaat geen over-
eenstemming. In de literatuur worden zij vaak tot de heischrale
graslanden (Nardo-Galion) gerekend, maar anderen spreken ook
wel van duinblauwgraslanden (Junco-Molinion).*° Dit verschil van
inzicht heeft te maken met het feit dat de eigen positie van deze
schraallanden eigenlijk nooit goed is onderzocht.** Dit hoofdstuk
voorziet in deze leemte. Vanwege de overeenkomst in soortensa-
menstelling worden daarbij ook de soortenrijke graslanden betrok-
ken die recent zijn ontstaan in de afgesloten deltawateren en de
natte hooilanden die lokaal in de binnenduinrand van Zuidwest-
Nederland voorkomen.

7.2 De vochtige schraallanden en hun milieuomstan-
digheden

Op basis van ruim 500 vegetatieopnamen zijn voor de duinen
van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden zes verschillende
schraallandgemeenschappen onderscheiden, die kunnen worden
onderverdeeld in 14 afzonderlijke varianten (tabel 6, voor details

109 Westhoff et al. (1970); Weeda et al. (2002). In de botanische literatuur worden deze
graslanden vaak aangeduid als vroongraslanden. In historische tijden werd deze naam
echter alleen op Walcheren algemeen gebruikt voor gedeelten van het binnenduinge-
bied (bijv. vronen van Oostkapelle). Op Schouwen is zij pas na de Tweede Wereldoorlog
in zwang geraakt en daar door natuurbeschermers vanuit Walcheren geintroduceerd
(Beekman, 2007: 241-243). Op Goeree en Voorne werd en wordt het begrip vroon voor
binnenduingebieden niet gebruikt. Voor een meer algemene historische beschouwing
over het begrip vroon in Zeeland zie Dekker (1998).

110 Zie bijvoorbeeld Annema & Jansen (1998), Janssen & Schaminée (2003) en Weeda
(2002) versus Pranger (1997) en Everts et al. (1999). Ook bij de recente aanwijzing van
de Kop van Schouwen tot NATURA 2000-gebied bestond verwarring over de status en de
gewenste aanduiding van de vochtige schraallanden (mondelinge mededeling M. Jalink
en B. Bouwman).

111 Zowel van de binnenduingraslanden van Goeree (Westhoff et al. 1962; Annema & Jan-
sen, 1998; Blom et al., 1979) als van de graslanden van Schouwen (Westhoff et al. 1960;
Pranger, 1997; Everts et al. 1999) zijn deelstudies verschenen. Het ontbreekt tot op
heden echter aan een studie die de variatie van de vochtige binnenduinschraallanden
over een groter gebied beziet.
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van de afzonderlijke gemeenschappen zie bijlage 1 en 2b). Zowel
de soortensamenstelling als de standplaats van een aantal van
deze gemeenschappen is verwant met bepaalde gemeenschappen
van de vochtige duinvalleien (hoofdstuk 6). De vochtige schraal-
landen hebben echter veel meer het karakter van een grasland.
Behalve in de soortensamenstelling komt dit ook tot uiting in de
vegetatiestructuur. Zeker in de meest soortenrijke vormen bestaat
deze uit een korte, open en kruidenrijke grasmat. Verder heeft de
bodem van de schraallandgemeenschappen meestal een dikkere
humeuze toplaag. In deze paragraaf worden allereerst de belang-
rijkste milieuvariabelen behandeld die de variatie in de soortensa-
menstelling bepalen. Aan de hand daarvan worden voor de voch-
tige schraallanden in het kustgebied van Zuidwest-Nederland vier
verschillende standplaatstypen onderscheiden. Per type worden
vervolgens de variatie, de verspreiding en andere relevante aspec-
ten besproken.

Figuur 15 geeft een DCA-analyse weer van de onderscheiden
schraallandgemeenschappen. De voornaamste variatie in de soor-
tensamenstelling (horizontale as) blijkt sterk (negatief) te corre-
leren met de gemiddelde Ellenbergwaarden voor de zuurgraad en
met de indicatiewaarden voor stikstof en zout. De buffering van de
bodem is dus een belangrijke verklarende factor en deze vertoont
een samenhang met de voedingstoestand en het producerend
vermogen van de bodem.*? In het vorige hoofdstuk is gebleken dat
het zoutgetal in het kustgebied in gebufferde bodems gerelateerd
kan zijn aan de ionenbezetting van de humeuze toplaag. Mogelijk
speelt deze factor ook hier een rol. De verticale ordinatie-as ver-
toont een sterke (negatieve) relatie met de Ellenbergwaarde voor
vocht. Kennelijk zijn vocht en waterhuishouding andere belangrijke
factoren die de variatie in de binnenduingraslanden verklaren.

Aan de linkerzijde van het ordinatiediagram bevinden zich
de verschillende vormen van de gemeenschap met Agrostis stolo-
nifera en Carex distans (0C). Zij komen voor op voormalig mariene
gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer met een neutrale tot
basische pH, waarvan de toplaag gebufferd wordt door een hoge
kalkrijkdom (zie tabel 7).

Centraal in het diagram bevindt zich een aantal schraal-
landgemeenschappen die alle gekenmerkt worden door een
neutrale tot zwakzure pH. (pH-KCl 4,8-7, zie tabel 7). De soorten-
rijkdom van deze gemeenschappen blijkt duidelijk gecorreleerd
aan de zuurgraad van de bovenste bodemlaag (figuur 16). Deze
gemeenschappen bezetten in het binnenduinlandschap echter
twee verschillende landschapsecologische posities. De gemeen-
schap met Rhinanthus angustifolius en Anacamptis morio (RO) is
een hooilandgemeenschap die alleen goed ontwikkeld voorkomt
in laaggelegen percelen voormalig cultuurland in de binnenduin-
rand. De gemeenschappen met Juncus conglomeratus en Carex
panicea (RGCp), met Danthonia decumbens en Prunella vulgaris
(BP1) en met Danthonia decumbens en Luzula campestris (BP2),
zijn beperkt tot het zwak golvende binnenduinlandschap en ko-
men daar in een smalle gradiént naast elkaar voor op de hellingen
van ondiepe valleien. De variant met Trifolium fragiferum van de
gemeenschap met Danthonia decumbens en Prunella vulgaris
(BP1-Tf) neemt in deze een overgangspositie in. De milieucondities
en de landschapsecologische positie van deze variant sluiten ook
goed aan bij de gemeenschap met Rhinanthus angustifolius en
Anacamptis morio (RO). Mogelijk kunnen beide gemeenschappen
onder invloed van een veranderend beheer ook in elkaar overgaan

112 Schaffers & Sykora (2000).



Figuur 15. Ordinatie (DCA-analyse) van de plantengemeenschappen van de vochtige schraallanden.

Boven het diagram zijn de veronderstelde chemische buffermechanismen weergegeven. De relatie tussen de milieuvariabelen (Ellenberg-indicatiegetallen) en de soorten-
samenstelling van de vegetatie is onafhankelijk getoetst met de Monte Carlo permutatietest (9999 permutaties, tweede kolom). De volgorde van de variabelen in onder-
staande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in de CCA. Significantieniveaus: ***: p < 0,001, **: p = 0,001-0,01; * : p = 0,01-0,05. Voor de betekenis van de

gemeenschapscodes zie tabel 6.
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zoutgetal ok - 0,70 - 0,09 0,95 (57%) *
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(zie hieronder). De drie gemeenschappen van het reliéfrijke bin-
nenduinlandschap (RGCp, BP1 en BP2) vertonen een duidelijke
relatie met de tweede as en de vochtpijl in figuur 15. Dit komt over-
een met de positie die deze gemeenschappen innemen in de hoog-
tezonering langs de randen van de binnenduinvalleien (zie hierna
voor meer details).

Aan de rechterzijde van het ordinatiediagram zien we
tenslotte de gemeenschap met Danthonia decumbens en Carex
trinervis (RGDd). Deze gemeenschap wordt gekenmerkt door een
uitgesproken zure toplaag (pH-KCl < 4, zie tabel 7) en is duidelijk
soortenarmer dan de meer gebufferde binnenduingraslanden. Ook
in deze gemeenschap is sprake van afnemende soortenrijkdom bij
een dalende pH (figuur 16).

Samenvattend kunnen de vochtige schraallandgemeen-
schappen van het kustgebied van Zuidwest-Nederland op grond
van hun soortensamenstelling en de belangrijkste verklarende
milieufactoren in drie hoofdgroepen worden ingedeeld. Op grond
van de waargenomen kalkgehalten en pH’s (tabel 7) is het waar-
schijnlijk dat in de hoofdgroepen verschillende chemische buffer-
mechanismen werkzaam zijn.s Deze zijn in het ordinatiediagram
van figuur 15 aangegeven.

113 Verstraten et al. (1989); Stuyfzand (1993).

4.0

e Schraallanden van voormalig mariene zandgronden (gemeen-
schap 0C). De humuslaag van deze gemeenschap heeft een
neutrale pH en wordt gebufferd door de kalkvoorraad in de bo-
dem (pH» 6,2).

e Binnenduingraslanden met een zwakzure humuslaag en een
bodem die tot op ten minste enkele decimeters diepte is ont-
kalkt. De bodems wordt waarschijnlijk gebufferd door Al-sili-
caatbuffer (pH-traject 5,0-6,2) en een kation-uitwisselingsbuffer
(pH-traject 4,2-5,0). Deze gemeenschappen komen voor op twee
verschillende standplaatsen: (1) laaggelegen percelen voormalig
cultuurland (gemeenschap RO) en (2) smalle gradiéntzones op
de overgang van nat naar droog in het golvende binnenduin-
landschap (gemeenschappen RGCp, BP1 en BP2). In de gradi-
entzones nemen deze gemeenschappen ieder een eigen ruim-
telijke positie in, die waarschijnlijk vooral met hoogteligging en
vocht- en waterhuishouding te maken heeft.

e Uitgesproken zure graslanden (gemeenschap RGDd), waarvan
de bodem dieper dan een meter is ontkalkt. Buffering vindt
hier waarschijnlijk plaats door Al-, Al/Fe- of Fe-buffers (pH < 4,2)
0ok binnen deze gemeenschap kunnen verschillende vormen
worden onderscheiden, die gerelateerd zijn aan de vocht- en
waterhuishouding.
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Tabel 6. Overzicht van de onderscheiden plantengemeenschappen van de vochtige schraallanden.

Het betreft hier regionale plantengemeenschappen. Tussen haakjes is de plaats weergegeven die de betreffende gemeenschap heeft in de indeling van ‘De Vegetatie van Neder-
land’ (Schaminée et al., 1996). Nog niet eerder beschreven rompgemeenschappen zijn aangeduid met de vermelding ‘nom. nov.’.

code plantengemeenschap

ocC Gemeenschap met Agrostis stolonifera en Carex distans
(Ononido-Caricetum distantis Runge 1966)
Karakteristiek: Soortenrijke, open graslandgemeenschap van kalkrijke bodem.
Diagnostische soorten: Carex distans, Agrostis stolonifera, Festuca rubra, Holcus lanatus, Trifolium pratense, Lotus corniculatus en
Trifolium repens; met een iets lagere presentie ook Carex flacca, Linum catharticum en Leontodon saxatilis.
Onderverdeling: - variant met Juncus gerardii (OC-)g).
- typische variant (OC-tp; Ononido-Caricetum distantis armerietosum).
- variant met Sagina nodosa (OC-Sn; Ononido-Caricetum distantis armerietosum).

RO Gemeenschap met Rhinanthus angustifolius en Anacamptis morio
(Rhinantho-Orchietum morionis Bruin & Weeda 1996)
Karakteristiek: Soortenrijke hooilandgemeenschap op zwakzure bodem.
Diagnostische soorten: Rhinanthus angustifolius, Anacamptis morio en Phragmites australis. Kenmerkend is ook het voorkomen van
een groot aantal hooi- en graslandplanten: Rumex acetosa, Ranunculus acris, Centaurea jacea, Trifolium pratense, Cerastium fontanum,
Holcus lanatus, Rhytidiadelphus squarrosus, Plantago lanceolata en Carex nigra/C x timmiana.
Onderverdeling: - variant met Hydrocotyle vulgaris (RO-Hv).
- variant met Luzula campestris (RO-Lc).

RGCp Gemeenschap met Juncus conglomeratus en Carex panicea
(RG Carex panicea en Succisa pratensis [Junco-Molinion])
Karakteristiek: Vochtige, ruige grasland- en dwergstruikgemeenschap in de laagste delen van het binnenduinlandschap
Diagnostische soorten: Juncus conglomeratus, Carex panicea, Potentilla erecta en Salix repens.
Onderverdeling: - variant met Carex nigra (RGCp-Cn).
- variant met Molinia caerulea (RGCp-Mc).

BP1 Gemeenschap met Danthonia decumbens en Prunella vulgaris
(Botrychio-Polygaletum parnassietosum Preising 1950)
Karakteristiek: Smalle zones van soortenrijke, lage open graslandvegetaties in het golvende binnenduinlandschap; iets lager gelegen
dan gemeenschap BP2.
Diagnostische soorten: Danthonia decumbens, Prunella vulgaris, Lotus corniculatus, Leontodon saxatilis, Trifolium repens, Carex flacca,
Linum catharticum en Briza media, samen met Hydrocotyle vulgaris, Carex panicea, Juncus articulatus, Carex nigra/Carex x timmiana,
Calliergonella cuspidata, Mentha aquatica en Potentilla anserina.
Onderverdeling: - variant met Trifolium fragiferum (BP1-Tf).
- typische variant (BP1-tp).

BP2 Gemeenschap met Danthonia decumbens en Luzula campestris
(Botrychio-Polygaletum hypnetosum Preising 1950)
Karakteristiek: Smalle zones van soortenrijke, lage open graslandvegetaties in het golvende binnenduinlandschap; iets hoger gelegen
dan gemeenschap BP1.
Diagnostische soorten: Danthonia decumbens, Potentilla erecta en Carex trinervis, tezamen met Luzula campestris, Hieracium pilosella,
Galium verum en Carex arenaria.
Onderverdeling: - variant met Hydrocotyle vulgaris (BP2-Hv).
- variant met Plantago lanceolata (BP2-Pl).
- variant met Festuca filiformis (BP2-Ff.)

RGDd  Gemeenschap met Danthonia decumbens en Carex trinervis
(RG Danthonia decumbens en Carex trinervis [Nardetea} nom. nov.)
Karakteristiek: Soortenarme, al dan niet verruigde graslandgemeenschap in het binnenduinlandschap met een zure humeuze toplaag.
Diagnostische soorten: Danthonia decumbens, Rumex acetosella, Dicranum scoparium, Carex trinervis en Hypnum jutlandicum.
Onderverdeling: - variant met Carex pilulifera (RGDd-Cp).
- variant met Festuca filiformis (RGDd-Ff).
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Tabel 7. Fysisch-chemische bodemeigenschappen van de onderscheiden schraallandgemeenschappen.

Weergegeven zijn de gemiddelden en de spreiding (cursief). Voor de betekenis van de lettercodes van plantengemeenschappen zie tabel 6.

Plantengemeenschap

BP1-Tf

n=4

Toplaag (0-10 cm -mv)

dikte humuslaag (cm) 28 13 12 16 17 17 7 11
(20-35) (10-15) (10-12) (12-25) (12-20) (5-40) (4-10) (10-12)
pH-KCl humuslaag 5,01 4,83 6,99 5,59 4,78 3,40 7,29 7,24

(4,58-5,75)  (4,07-5,31)  (6,82-7,58)

(4,17-6,53)  (3,93-5,73)  (3,19-3,63)  (6,80-7,47) (7,06-7,48)

7,81
(5,71-10,56)

7,11
(4,98-11,85)

Organische stof (%) 15,31

(11,99-16,65) (4,18-21,04)

6,38
(4,60-8,49)

7,20
(6,32-7,72)

5,83
(2,90-7,53)

4,77
(2,52-7,22)

9,29

12,9
(12,1-14,1)

14,7
(13,6-19,2)

12,2
(11,8-13,0)

C/N verhouding

14,0 15,8
(11,68-15,88) (14,6-16,3)

13,3
(11,6-15,8)

13,8
(13,6-14,0)

13,7
(11,8-15,3)

0,74
(0,09 -2,05)

Kalkgehalte (% CaCOs3) 0,14

(0,00 -0,38)

0,18
(0,04 -0,54)

2,67
(1,22-4,55)

0,13
(0,00 -0,38)

0,13
(0,07 -0,26)

1,90
0,70-2,73)

0,17
(0,00 -0,43)

Basenbezetting toplaag

Ca** (%) 77,5 77,2 87,4 73,4 66,9 26,4 88,5 84,8
(75,8-78,6) (64,2-95,4) (58,1-92,0) (39,9-94,1) (42,2-90,0) (10,6-45,4) (86,5-92,5) (84,1-86,2)
Mg+ (%) 11,8 12,2 5,8 4,8 7,8 16,8 4,2 2,4
(7,5-14,6) (3,5-18,6) (3,4-7,6) 0,9-11,4) (4,3-19,7) (6,2-28,6) (3,6-5,5) (1,6-3,5)
Na+ (%) 4,1 2,4 5,0 2,6 2,8 7,7 0,1 1,0
(3,9-4,3) (0,6-4,6) (3,4-6,9) (0,0-6,1) (0,0-4,3) 0,0-17,1) (0,0-0,7) 0,2-1,4)
K*(%) 5,1 4,4 1,2 18,3 20,0 24,6 6,8 11,6
(2,4-8,8) (0,0-10,0) 0,5-1,9) (0,0-53,3) (0,0-43,5) (0,0-66,7) (3,5-9,4) (10,8-12,7)
H* (%) 1,4 4,1 0,6 1,3 2,9 29,0 0,3 0,2
(0,4-2,5) 0,5-5,5) (0,6-0,7) 0,1-2,3) 0,6-11,3) (10,6-49,8) (0,2-0,4) 0,1-0,3)
Ondergrond
kalkgehalte op 0,02 0,05 2,42 0,50 0,30 0,05 5,42 7,85

30-40 cm -mv (% CaCOs) (0,00-0,04)  (0,00-0,14)  (1,93-2,89)

(0,00-2,16)  (0,00-2,24)  (0,00-0,09)  (4,31-6,64) (3,66-10.92)

ontkalkingsdiepte (cm -mv) 70 - 80 >80 15-25

30-5100 35-5100 »100 <5 <5

GLG (cm -mv) 60 -70 65-95 40-75

45-95 60 ->100 90->100 65->100 65-95

7.3 Kalkrijke schraallanden op bodems van mariene
oorsprong

Op kalkrijke zandgronden van mariene oorsprong die niet of weinig
meer door de zee worden overspoeld, kunnen zich soortenrijke
graslanden ontwikkelen (gemeenschap met Agrostis stolonifera
en Carex distans, OC) die opvallende overeenkomsten vertonen
met de vochtige schraallanden in de binnenduinrand. Het meest
spectaculaire voorbeeld hiervan wordt gevormd door de schrale
graslanden die na de afsluiting van de Grevelingen (1971) zijn ont-
staan op de Hompelvoet. Hier komen nu grote populaties voor van
zeldzame graslandplanten als Gentianella amarella, Anacamptis
morio, Spiranthes spiralis, Botrychium lunaria en Polygala vulga-
ris. Graslanden van dit type zijn echter niet beperkt tot de afgeslo-
ten deltawateren. Zij komen ook voor in recent ingedijkte kleinere
gebieden met een kalkrijke zandige bodem, zoals Dijkwater

(Schouwen), Pluimpot (Tholen) en Braakman (Zeeuws-Vlaanderen).
Waarschijnlijk kwamen vergelijkbare gemeenschappen vroeger ook
in het bedijkte polderland tot ontwikkeling. Aanwijzingen hiervoor
zijn de vondsten van zeldzame kalkminnende schraallandsoorten
in de tweede helft van de vorige eeuw in gebieden als het Groot
Eiland bij Hulst en De Plate bij Oostburg in Zeeuws-Vlaanderen.4
Daarnaast kwam deze gemeenschap ook voor op weinig door de
zee overspoelde gedeelten van strandvlakten, zoals op de Kwade
Hoek (Goeree), De Beer (Rozenburg) en de noordwestkust van
Voorne. Op Voorne en Goeree heeft zij zich onder invloed van het
beheer weten te handhaven, nadat deze strandvlakten geheel of
gedeeltelijk van zee zijn afgesloten.

114 Buijse (1977) vermeldt voor het Groot Eiland onder andere Dactylorhiza incarnata en
Epipactis palustris. Op De Plate bij Oostburg kwamen in de jaren 1965-1970 onder an-
dere Carex distans, Dactylorhiza incarnata, Orchis militaris en Botrychium lunaria voor
(De Visser, 1966; Stieperaere, 1970; Rammeloo, 1971).
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Figuur 16. Verband tussen de zuurgraad van de bovenste bodemlaag (0-10 cm) en de soortenrijkdom van verschillende schraalland-

gemeenschappen.

De relatie tussen de pH-KCl en de soortenrijkdom in de verschillende gemeenschappen wordt het best beschreven door een kwadratische regressielijn

(aantal soorten = -28,562 + 15,633 x pH-KCl - 0,977 x (pH-KCU)?; n = 44; R2adj = 0,743).
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De gemeenschap met Agrostis stolonifera en Carex distans valt in
drie verschillende varianten uiteen, die alle drie floristisch duidelijk
afwijken van de binnenduingraslanden (bijlage 2b). Dit wordt ver-
oorzaakt door grote verschillen in abiotisch milieu. Het belangrijk-
ste is daarbij de aanwezigheid van een aanzienlijke kalkvoorraad
in de bodem (zie tabel 7). Deze zorgt ervoor dat de pH gebufferd
wordt in het neutrale of zwakbasische traject. Behalve aan de voch-
tige schraallanden is deze gemeenschap ook nauw verwant aan de
vegetaties van vochtige duinvalleien (gemeenschap met Epipactis
palustris en Carex distans, )S2; zie hoofdstuk 6). Zij onderscheidt
zich hiervan door een dieper wegzakkende grondwaterstand in de
zomer en een kortere inundatieduur in de winter (zie GLG’s in de
tabellen 4 en 7). De standplaatscondities in de gemeenschap met
Agrostis stolonifera en Carex distans zijn daardoor gunstiger voor
inundatiegevoelige en droogteminnende soorten dan in de duin-
valleigemeenschappen. Het aandeel van de graslandplanten in
deze gemeenschap is dan ook duidelijk groter. Dat geldt allereerst
voor de soorten van de matig voedselrijke graslanden, maar in de
drogere varianten (typische variant en variant met Sagina nodosa)
komen ook soorten van de droge duingraslanden met een relatief
hoge presentie voor. Essentieel voor een goede ontwikkeling van
deze soortenrijke schraallandgemeenschap is een lage en open
vegetatiestructuur met een korte, open en (korstymosrijke grasmat.
Daarbij is het beheer een belangrijke factor. Deze schraalland-
gemeenschap blijkt zich het best te ontwikkelen bij een relatief
intensieve begrazing met een aanvullend maaibeheer (bloten). Bij
een te extensief graasbeheer of als het bloten achterwege blijft,
neemt het aandeel van ruigte- en struweelpioniers (Calamagrostis
epigejos, Hippophae rhamnoides) in de vegetatie toe en gaan deze
soorten uiteindelijk domineren. Waarschijnlijk leidt dit tot een toe-
name van de hoeveelheid nutriénten in de bovenste bodemlagen,
waardoor de bodemvruchtbaarheid stijgt, de vegetatiestructuur
een meer gesloten karakter krijgt en de omstandigheden voor zeld-
zame, concurrentiegevoelige graslandplanten ongunstiger worden.
Op standplaatsen van deze gemeenschap heeft het moedermateri-
aal, gemeten op 30-40 centimeter diepte, een kalkgehalte dat vari-
eertvan 3,5% tot ruim 10% CaCOj. De ontkalking van de bovenste
bodemlagen is op de meeste plaatsen duidelijk aan de gang. Het
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laagst waargenomen kalkgehalte in de bovenste tien centimeter
is 0,7%, maar op de meeste plaatsen ligt dit in de orde van 1-3%
CaCO; (zie ook tabel 7). Als gevolg van een actief bodemleven en
een doorgaans intensieve betreding door weidend vee worden
organische stof en minerale ondergrond goed gemengd.

De gemeenschap met Carex distans en Agrostis stolonifera
(0C) moet in de systematiek van ‘De Vegetatie van Nederland’ gere-
kend worden tot het Ononido-Caricetum distantis Runge 1966."5
Deze associatie is tot nu toe vooral beschreven van de hoogste po-
sities op strandvlakten, waar nog steeds een duidelijke invloed van
de zee waarneembaar is.”* Sommige onderzoekers plaatsen deze
associatie zelfs in de klasse van de zoutplantengemeenschappen
(Armerion maritimae, Asteretea tripolii)."” Het Ononido-Caricetum
is nog niet eerder beschreven van voormalig mariene gronden. De
gemeenschap met Carex distans en Agrostis stolonifera (OC) moet
tot deze associatie worden gerekend op grond van het voorkomen
van Carex distans, Ononis repens spinosa en van een aantal ken-
soorten van het Lolio-Potentillion (met name Agrostis stolonifera en
Trifolium fragiferum), terwijl soorten van andere graslandklassen
slechts weinig aanwezig zijn. Op haar natuurlijke standplaatsen
op hoog gelegen kwelders wordt het Ononido-Caricetum aan de
lage zijde meestal begrensd door het Trifolio fragiferi-Agrostietum
stoloniferae.”*® Op zandige bodems van mariene oorsprong waar
de zee geen toegang meer heeft is dit ook vaak het geval. Op lage
posities ontwikkelt zich hier de variant met Juncus gerardii (0C-)g),
die een overgang vormt naar het Trifolio-Agrostietum. Soorten als
Oenanthe lachenalii, Carex flacca, Trifolium pratense, Cerastium
fontanum, Poa pratensis en Holcus lanatus verbinden deze variant
echter met het Ononido-Caricetum.*® Op hoger gelegen plaatsen
neemt het aspect van de kalkrijke pioniervegetaties en de voed-

115 Het Ononido-Caricetum distantis Runge 1966 wordt in het vervolg kortweg aangeduid
als ‘Ononido-Caricetum’

116 Zie bijvoorbeeld Sykora et al. (1996).
117 Bijvoorbeeld Sykora (1982), Runge (1980), Tiixen (1955).

118 Sykora et al. (1996). Het Trifolio fragiferi-Agrostietum stoloniferae word in het vervolg
kortweg aangeduid als ‘Trifolio-Agrostietum’.

119 Sykora et al. (1996): tabel 12.3. De genoemde soorten hebben in het Ononido-Caricetum
een duidelijk hogere presentie dan in de meest verwante subassociatie van het Trifolio-
Agrostietum centaurietosum..



selrijke graslanden toe. Juist hier is deze gemeenschap bijzonder
soortenrijk.

Niet alleen de soortensamenstelling, maar ook de stand-
plaats van het hier beschreven Ononido-Caricetum komt overeen
met dat van de hogere kwelders en strandvlakten. De drooggeval-
len gronden kunnen - in ieder geval in de beginfase van de suc-
cessie - heel goed met de hogere gedeelten van de strandvlakten
worden vergeleken. Het belangrijkste verschil is dat strandvlakten
bij stormvloeden van tijd tot tijd nog worden overspoeld met zout
water, terwijl dit op de drooggevallen gronden niet meer het geval
is. In gebieden als de Slikken van Flakkee (Grevelingen) wordt de
oeverzone bij aanlandige wind weliswaar nog regelmatig over-
spoeld, maar meestal bereikt het water hier niet de hoogte waar
deze gemeenschap tot ontwikkeling komt.*> In natuurlijke situa-
ties wordt de vegetatie periodiek geconfronteerd met zoutstress,
waardoor de successie traag verloopt en de vegetatie relatief lang
in een open grazige toestand blijft. Als er geen overspoeling met
zeewater plaatsvindt is deze zoutstress afwezig en verloopt de
successie veel sneller. Dit leidt al snel tot ruigte en struweel. Op
standplaatsen die van de zee zijn afgesloten blijven soortenrijke
graslanden van dit type dan ook alleen maar in stand bij een inten-
sief begrazings- en maaibeheer.

Ononis repens spinosa, een belangrijke kensoort van het On-
onido-Caricetum, komt in deze gemeenschap veel minder voor dan
de referentietabel van ‘De Vegetatie van Nederland’ aangeeft.*>* In
de Grevelingen heeft deze soort zich op de meeste plaatsen ook
pas betrekkelijk recent gevestigd.** Zij heeft vrij grote ronde zaden
met een doorsnede van enkele millimeters, die na het groeiseizoen
gedurende enige tijd door de peulen worden vastgehouden. In
de literatuur wordt zij een windverspreider genoemd 3, maar een
snelle verspreiding van de grote zaden door de wind over afstan-
den van meer dan een kilometer is onwaarschijnlijk. Op natuurlijke
strandvlakten speelt waarschijnlijk ook verspreiding door water
een rol. In de afgesloten deltawateren is deze dispersie dan onder-
broken, omdat er geen overspoeling van de drooggevallen gronden
meer plaatsvindt. Dit verklaart de trage vestiging en het huidige
geringe voorkomen van deze kensoort van het Ononido-Caricetum
op de drooggevallen gronden.

7.4 Schraalland op de overgang van duin naar polder

De schraallandgemeenschap met Rhinanthus angustifolius en
Anacamptis morio (RO) komt optimaal voor in inlagen en andere
laaggelegen natte gebieden op de overgang van duin naar pol-
der. Zij is het best ontwikkeld in de Zouten Haard op Schouwen.
Meer fragmentarisch komt zij ook voor op Goeree (Preekhilpolder,
Vuurtorenvallei) en Walcheren (Fort den Haak). Vochtige hooilan-
den met Rhinanthus angustifolius, Anacamptis morio en andere
orchideeén waren tot in de eerste helft van de vorige eeuw ook in

120 Drie permanente kwadraten op de Slikken van Flakkee, waarin deze gemeenschap aan-
wezig is, liggen op 62-87 cm +NAP. Het gemiddelde waterpeil in het Grevelingenmeer
ligt op circa 20 cm -NAP. Zie paragraaf 9.4 en tabel 12.

121 Sykora et al. (1996): tabel 12.3 vermeldt een presentie van 88% op een totaal van 33
opnamen. In de varianten OC-typ en OC-Sno komt Ononis repens spinosa voor in 21%
van 111 opnamen.

122 Op de Hompelvoet is de soort voor het eerst waargenomen in 1991. Op de Slikken van
Flakkee is het moment van vestiging onbekend, maar de soort heeft zich hier pas in de
tweede helft van de jaren ’9o van de vorige eeuw sterk uitgebreid. Waarschijnlijk heeft
ook hier de vestiging zich pas circa 20 jaar na het droogvallen van de voormalige slik-
ken en platen voorgedaan.

123 Bouman et al. (2000); Pfeiffer (1998); Weeda et al. (1987).

polderland van Zuidwest-Nederland niet zeldzaam.*4 In de duinen
kwamen zij echter niet of nauwelijks voor. Door de sterke intensi-
vering van het grondgebruik zijn deze graslanden in het polderland
vrijwel verdwenen. Zij hebben zich alleen zeer lokaal in de binnen-
duinrand kunnen handhaven, maar vormen in feite geen typische
duingemeenschap. Toch vertonen de abiotische omstandigheden
in deze gemeenschap, zoals de gebufferde humuslaag, de basen-
bezetting en het grondwaterregime, duidelijk verwantschap met
die van de schraallanden van het meer reliéfrijke binnenduinland-
schap (zie ook tabel 7). Deze verwantschap is het grootst met de
Trifolium fragiferum-variant van de gemeenschap met Danthonia
decumbens en Prunella vulgaris (BP1-Tf), die in een vergelijkbare
landschapsecologische positie kan voorkomen (bijvoorbeeld Vuur-
torenvallei, Goeree). In beide gemeenschappen is vrij dicht onder
het maaiveld (0,5-1 meter) klei aanwezig, wat het hoge aandeel
aan soorten van de Molinio-Arrhenatheretea verklaart. Het ver-
schil in soortensamenstelling tussen beide wordt waarschijnlijk in
belangrijke mate bepaald door een verschillend beheer (maaien
versus beweiden). Door het maaien neemt in gemeenschap RO

het aandeel aan hooilandsoorten toe (Rhinanthus angustifolius,
Anacamptis morio, Phragmites australis, Rumex acetosa) en krijgt
de vegetatie een duidelijk verticale structuur. Bij een begrazings-
beheer verdwijnen riet en opgaande kruiden. Hun plaats wordt dan
ingenomen door laagblijvende soorten met horizontale uitlopers
(Agrostis stolonifera, Trifolium fragiferum, Potentilla anserina). De
vegetatie sluit dan aan bij gemeenschap BP1-Tf die meer het karak-
ter heeft van een weiland met een korte grasmat. Deze verschillen
kunnen verder worden versterkt door bodemverdichting als gevolg
van betreding; plasvorming en oppervlakkige stagnatie van water
kunnen dan optreden.

Kensoorten van de Molinio-Arrhenatheretea, de Molinietalia
en het Calthion zijn in deze gemeenschap nadrukkelijker aanwezig
dan in de andere onderzochte schraallandgemeenschappen. In
de systematiek van ‘De Vegetatie van Nederland’ moet zij daarom
geplaatst worden in het Rhinantho-Orchietum morionis Bruin &
Weeda 1996.%%5 In het verleden zijn hooilandvormen van de ge-
meenschap met Agrostis stolonifera en Carex distans (0C) ook
wel tot deze associatie gerekend.®>* Deze opvatting moet bij nader
inzien worden verlaten, vanwege het grotendeels ontbreken van
goede kensoorten van de Molinietalia (zie ook bijlage 2b).

7.5 Zwakzure schraallandgradiént in het reliéfrijke
binnenduin

De zwakzure schraallandgradiént met de gemeenschappen met
Juncus conglomeratus en Carex panicea (RGCp), Danthonia de-
cumbens en Prunella vulgaris (BP1) en Danthonia decumbens en
Luzula campestris (BP2) komt vooral voor in de binnenduinen van
Schouwen en Goeree (figuur 17). Op Walcheren komen deze ge-
meenschappen zeer lokaal voor op taluds en wandelpaden langs
(voormalige) waterleidingkanalen. Op Schouwen en Goeree zijn zij
beperkt tot duingedeelten waar in de ondergrond, rond het niveau
van de laagste grondwaterstand, kalkrijke afzettingen aanwezig

124 Weeda et al. (2002): 132-133. Zie ook Geuze (1979): 39. De latere cultuurtechnicus
Ferdinand Mesu zag in het eerste decennium van de twintigste eeuw in het laaggelegen
gebied langs de Segeersweg ten zuiden van Middelburg ‘hooilanden paars van de
orchideeén en geel van de ratelaar’.

125 Deze associatie wordt in het vervolg kortweg aangeduid als ‘Rhinantho-Orchietum’.

126 Van Haperen & Weeda (1996).
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Figuur 17. Verspreiding van de gemeenschappen van de zwakgebufferde en de zure schraallandgradiént in het binnenduingebied van
Schouwen. Per 0,25 km2 is aangegeven of de gemeenschappen voorkomen.

a Zwak gebufferde schraallandgradiént (één van de gemeenschap-
pen is aanwezig):
gemeenschap met Juncus conglomeratus en Carex panicea,
gemeenschap met Danthonia decumbens en Prunella vulgaris,
gemeenschap met Danthonia decumbens en Luzula campestris.

b Zure schraallandgradiént:
gemeenschap met Danthonia decumbens en Carex trinervis.

BN |

A |

zijn. Waar deze kalkrijke ondergrond ontbreekt worden deze ge-
meenschappen vervangen door de varianten van de gemeenschap
met Danthonia decumbens en Carex trinervis (RGDd, zie paragraaf
7.6). In de kalkrijkere binnenduinen van Voorne komt deze gradi-
ent niet voor in de vorm zoals hij op Goeree en Schouwen wordt
aangetroffen. Wel vinden we hier plaatselijk de gemeenschap met
Danthonia decumbens en Luzula campestris (BP2) op de overgang
van duinvalleivegetaties naar droge duingraslanden.

Deze schraallandgradiént ontwikkelt zich als een smalle
zone van enkele meters breed langs de rand van ondiepe valleitjes
(zie kader 4). Aan de lage zijde wordt zij begrensd door valleive-
getaties, die in de winter langdurig onder water staan. Aan de
hoge zijde bevinden zich droge duingraslanden. Deze smalle zone
bestaat uit twee of drie verschillende vegetatietypen. De gemeen-
schap met Juncus conglomeratus en Carex panicea (RGCp) neemt
de laagste posities in en de gemeenschap met Danthonia decum-
bens en Luzula campestris (BP2) de hoogste. In een DCA-analyse
van 37 vegetatieopnamen van de zwakzure plantengemeenschap-
pen (figuur 18) komt deze ruimtelijke vegetatiegradiént tot uiting.
De Ellenbergindicatiewaarden blijken belangrijke verklarende
variabelen. Enigszins schuin op de verticale ordinatie-as zien wij
een rangschikking van de laag gelegen gemeenschap RGCp, via
gemeenschap BP1 naar de hoogst gelegen gemeenschap BP2.

Van linksonder naar rechtsboven nemen vochtindicatie, pH en
Ca*+-bezetting af. BP1-Tf en RGCp liggen aan de natte kant met een
relatief hoge pH en Ca*+-bezetting, BP2 ligt daarentegen aan de
drogere, zuurdere kant, terwijl BP1-tp zich in het midden bevind. In
tegenstelling tot de DCA-analyse van alle plantengemeenschappen
van de vochtige schraallanden (figuur 15) zijn in deze analyse de
pH van de toplaag en de vochtindicatie met elkaar gerelateerd.*>
De bodems van deze binnenduingraslanden zijn op de meeste
plaatsen ten minste enkele decimeters ontkalkt en de bovenste

127 De (niet getoonde) correlatiematrix geeft een correlatie tussen de Ellenbergwaarde voor
vocht en de pH-KClin de toplaag van o,42.
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bodemlagen hebben een pH-KCl die meestal niet hoger is dan circa
6. Alleen in gemeenschap BP1-Tf is een pH-KCl van 6,5 en hoger
gemeten. De pH van de vochtige schraallanden wordt daarom
waarschijnlijk vooral gebufferd door een zogenaamde silicaat-
buffer (pH-traject 6,2-5,0) en een kation-uitwisselingsbuffer (pH
5,0-4,2).”8 In het traject van de uitwisselingsbuffer worden de uit
neerslag of humusafbraak vrijkomende zuurionen uitgewisseld
tegen basische kationen aan het adsorptiecomplex van humus- en
kleideeltjes. De kationen spoelen vervolgens uit. Toestromend
grondwater moet in deze situatie zorgen voor een regelmatige aan-
vulling van de kationenvoorraad in de bovenste bodemlagen. Eris
hier dus een causale samenhang tussen de grondwaterbeweging
en de buffering van de bovenste bodemlagen. Aanwezigheid van
voldoende basenionen in het grondwater is een voorwaarde voor
de werking van dit mechanisme.

De totale basenbezetting in de hier besproken gemeen-
schappen is vrijwel steeds hoger dan 95%. Er is slechts één op-
name (BP2-Pl) waar het adsorptiecomplex voor circa 11% bezet
is met H*-ionen. De Ca++-bezetting is het hoogst (> 70%) in de
opnamen linksonder in het ordinatiediagram. Vooral in de opna-
men rechtshoven in het diagram is de Ca++-bezetting duidelijk
lager (40-60%) en treden K* en Mg+**-ionen meer op de voorgrond.
Overspoeling met zout of brak water, zoals die zich in de vochtige
duinvalleien voordoet (zie hoofdstuk 6), speelt hier geen rol. In de
binnenduinen van Goeree, waar de Oost- en Middelduinen ook een
functie hebben als waterwingebied, kan de ionenhuishouding wel
beinvloed zijn door de oppervlakkige infiltratie van Haringvlietwa-
ter. De hogere K* en Mg++-bezetting in de goed gebufferde gemeen-
schap BP1-tp doet zich juist in dit gebied voor. In gemeenschap
BP2 speelt mogelijk ook een rol dat juist deze gemeenschap het
hoogst in de vegetatiegradiént is gelegen, waar het effect van het
calciumhoudend grondwater relatief gering is. In ieder geval is er

128 Verstraten et al. (1989); Stuyfzand (1993).




langs de hogere valleiranden sprake van een afnemende buffering.
De pH-KCl blijkt in gemeenschap BP2 gemiddeld lager dan in de
enkele decimeters lager gelegen gemeenschap BP1 (Zie tabel 7;
t-toets, p < 0,01).
Er zijn sterke aanwijzingen dat het hoogste gedeelte van
de gradiéntzone in de eerste helft van de twintigste eeuw minder
zuur was en meer zeldzame soorten herbergde dan tegenwoordig.
Weevers geeft een gedetailleerde beschrijving van een vegetatie-
gradiént in de jaren dertig van de vorige eeuw in de Middelduinen
op Goeree.’? Sprekend over het hogere deel van de schraalland-
gradiént tussen gemeenschap BP1 en de droge duingraslanden
(gemeenschap met Cerastium arvense en Hypochaeris radicata in
de regionale classificatie, zie paragraaf 8.5) zegt hij:
‘Op de grens van de ’s winters niet en wel onder water staande
terreinen, dus juist tussen de beide hiervoor beschreven plan-
tengemeenschappen in, komen nu een aantal soorten voor, die
de invloed van de beweiding nog sterker verraden dan die van
’t gezelschap van Festuca ovina (capillata) en Galium verum
(maritimum). Het zijn de soorten Holcus lanatus, Ranunculus
acer, Cerastium caespitosum, Cynosurus cristatus en Lolium
perenne. Deze bewijzen, dat zich hier een associatie gaat
vormen, die tot het Arrhenatherion behoort en wel het Cyno-
sureto-Lolietum. De Orchidee Spiranthes autumnalis, waarvan
deze weiden waarschijnlijk de mooiste vindplaats in ons land
zijn, bereikt hier zijn optimale ontwikkeling, eveneens Gentiana
campestris en Gentiana uliginosa.’
Weevers heeft het hier over een schraallandgemeenschap die
wij nu niet meer kennen: uitgesproken vochtminnende soorten
kwamen hierin slechts weinig voor. Naast zeldzame soorten als
Spiranthes spiralis, Gentianella campestris en Gentianella amarella
(die volgens Weevers juist hier hun optimum bereikten!) werd het
graslandaspect bepaald door soorten van droge, matig voedsel-
rijke graslanden. In de eerste helft van de twintigste eeuw was het
hoge, relatief droge deel van de schraallandgradiént dus kennelijk
veel soortenrijker en de meest kritische soorten bereikten moge-
lijk juist ddar hun optimum. Dit werd waarschijnlijk veroorzaakt
doordat de grondwaterstanden toen in het winterhalfjaar hoger
waren dan nu, waardoor ook hogere en drogere standplaatsen in
de binnenduingraslanden een goed gebufferde toplaag hadden.
In de graslandgemeenschap van deze zone was het aandeel van
de soorten van voedselrijke graslanden relatief groot. Een sterke
daling van de grondwaterstand heeft er sindsdien toe geleid, dat
de bufferende grondwaterinvloed juist in het bovenste gedeelte
van de binnenduingradiént sterk is afgenomen. Van de binnen-
duinen van Schouwen weten we dat overtollig grondwater hier in
de winter voor een deel oppervlakkig afstroomde.*° Marten An-
nema, beheerder van de Middel- en Oostduinen (Goeree), nam dit
verschijnsel in de extreem natte winter van 1993 ook waar in de
Middelduinen. Een groot deel van de Middelduinen overstroomde
toen en hij constateerde dat op grote schaal ijzerverbindingen in

129 Weevers (1940): 298-301.

130 Dit blijkt uit correspondentie (1974) tussen Prof. Dr. ). Hamaker, mede-eigenaar van
Biesterveld, en W.D. Janse, pachter van Biesterveld in de jaren 1940-1958 (afschrift in
persoonlijk archief Van Haperen). Professor Hamaker herinnert zich dat in 1940 sloten,
greppels en drinkputten ten noorden van Biesterveld overliepen en in de richting van de
Prinsenhoeve afwaterden. Janse bevestigt deze waarnemingen en schrijft: ‘de drinkput-
ten voor het vee (waren) tot de rand gevuld met helder drinkwater en (liepen) soms ook
wel over. Het weggetje van de boerderij naar de polder. ... stond dan gedeeltelijk onder
water, al de greppels waren dan gevuld met, als het mogelijk was, stromend water. Op
het bouwland richting Prinsenhoeve (Keepje), stonden dan groote plassen. Ook op het
perceel weiland dicht langs de Vroonweg, stonden groote plassen ... In de laatste jaren
ziet men geen water meer(;) volgens mij komt dit omdat Schouwen na de herverkaveling
diep ontwaterd wordt...".

het maaiveld werden afgezet.* Dergelijke omstandigheden komen
nu nog maar zeer incidenteel voor, maar waren vroeger waarschijn-
lijk regel. Het geheel of grotendeels verdwijnen van deze hoge
winterwaterstanden heeft waarschijnlijk geleid tot verzuring van

de hogere gradiéntzones, waardoor gebufferde zwakzure bodems
thans alleen nog in het vochtige gedeelte van de vegetatiegradiént
voorkomen. Hierdoor zijn de standplaatsen voor soorten van het
hogere deel van de zwakzure gradiént in de afgelopen eeuw sterk
afgenomen. De uitgebreide overstromingen in het winterhalfjaar
leidden er mogelijk ook toe dat deze zone vroeger veel breder ont-
wikkeld was en grotere aaneengesloten oppervlakten besloeg. Op
Schouwen was de verzuring van de hogere delen van de schraal-
landgradiént waarschijnlijk in de jaren vijftig van de vorige eeuw
alvolop aan de gang. Een sterke aanwijzing hiervoor zijn klachten
over de achteruitgang van goede weidegrassen als veldbeemd en
kamgras, die werden vervangen door zandzegge, schapengras,
veel mossen en veldbies. Deze verandering wordt in een verken-
ning van de landbouwkundige ontwikkelingsmogelijkheden van de
binnenduinrand al in het midden van de jaren vijftig van de vorige
eeuw expliciet genoemd en toegeschreven aan ‘de gedurig da-
lende grondwaterstand’.3

7.6 Zure schraallandgradiént van dieper ontkalkte
binnenduingebieden

In de dieper of geheel ontkalkte binnenduinlandschappen van
Goeree, Schouwen en Walcheren komt, op de overgang van nat
naar droog, een zonering voor van soortenarme schraallandge-
meenschappen. Deze vegetatie behoort tot de vochtige en droge
varianten van de gemeenschap met Danthonia decumbens en
Carex trinervis (RGDd-Pe en RGDd-Ff). Op Walcheren vormen deze
gemeenschappen het enige type vochtig schraalland. Zij komen
hier vooral voor in het duingebied ten noorden van Oostkapelle.
Carex pilulifera is hier een goede indicator voor deze gemeen-
schap. Op Schouwen komen deze gemeenschappen veel voor in
het Zeepe en plaatselijk in verdroogde situaties in het binnenduin-
gebied tussen Renesse en Haamstede (zie figuur 17). Op Goeree
vinden we ze vooral in de oostelijke helft van de binnenduingebie-
den van de West-, Oost- en Middelduinen.

De humuslaag van deze gemeenschap is uitgesproken zuur
(pH-KCl ¢ 4, zie figuur 16). De Ca**-bezetting is laag en ligt in zelfde
orde van grootte als de H*-bezetting (tabel 7). Dit wijst erop dat
hier geen calciumbuffer werkzaam is, maar een zogenaamde alu-
minium- of aluminium-ijzerbuffer.s De standplaatsen van deze
gemeenschap hebben vaak het karakter van een hydrologische
infiltratiezone. Voor zover er al kalk in de (diepere) ondergrond
aanwezig is, kan deze de bovenste bodemlagen niet beinvlioeden.

7.7 De positie van heischrale graslanden en blauw-
graslanden in het duinlandschap

In de botanische literatuur bestaat onduidelijkheid over de

syntaxonomische positie van de schraallanden die voorkomen
op de gradiént van nat naar droog in de binnenduinen van het
studiegebied. Sommige auteurs omschrijven ze als duinblauw-

131 Annema (1994).
132 Van’tLeven & Lindenbergh (1956): 7.
133 Verstraten (1989); Stuyfzand (1993).
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Figuur 18. DCA-analyse van 36 vegetatieopnamen met bodemanalyses van de zwakzure schraallanden.

De verklarende waarde van de milieuvariabelen is onafhankelijk getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 permutaties, tweede kolom).
De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA. Voor de betekenis van de gemeenschapscodes zie tabel 6.
Significantieniveaus: *** p < 0,001, ** p = 0,001-0,01; * p = 0,01-0,05.

significantie bij correlatie ordinatieassen variantie verklaard door
onafhankelijke toetsing met milieuvariabelen (DCA) geselecteerde variabelen
bij forward selection
(% van totale variantie)

as1 as 2
vochtgetal ko -0,71 -0,53 0,32 9% ol
stikstofgetal Fkk - 0,46 0,46 0,57 16% Hkk
zoutgetal Fxk - 0,49 - 0,15 0,77 22% Fxk
pH-getal whk -0,76 0,04 0,95 27% whk
temperatuurgetal ** 0,06 - 0,56 1,11 32% Hkk
dikte humuslaag ** -0,12 0,41 1,26 36% ko
Mg*+-bezetting * - 0,02 0,16 1,37 39% *
lichtgetal okk - 0,30 -0,48 1,46 42% ns
Ca-bezetting ** -0,36 - 0,21 1,54 44% ns
K-bezetting * 0,36 0,15 1,67 48% ns
CaC05 35 cm -mv ** -0,38 - 0,02 1,75 50% ns
pH-KCl toplaag whk - 0,55 - 0,35 1,82 52% ns
% Organische stof toplaag ** - 0,51 0,13 1,89 54% ns
pH-KCl 35 cm -mv el - 0,50 - 0,16 1,96 56% ns
C/N toplaag ** 0,26 - 0,29 2,02 58% ns
variantie verklaard door alle milieuvariabelen 2,37 68%

som van alle eigenwaarden in de dataset 3,47 100%

=

(o

-0.5
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Opnamenummer 1 2 3 4 5
Plantengemeenschap Ctn RGCp-Mc BP1-tp BP2-Ff RGDd-Ff

Aantal soorten per opname 14 26 39 23 11

Schraallandsoorten

Danthonia decumbens

Briza media

[y

Linum catharticum

v~ IN W
N

Carex flacca

Centaurium erythraea

Viola canina

Agrostis capillaris

Anthoxanthum odoratum

(SR SRV NN SRR RV, |

Potentilla erecta

viuniuniwlw
WIN OO W[

Carex trinervis 5

Koelerio-Corynephoretea

Aira praecox

Rumex acetosella

Campylopus introflexus

Polytrichum juniperinum

Cladonia ramulosa

Cladonia fimbriata

Cladonia glauca

Cladonia portentosa

Cetraria aculeata

NINNNWWOUMONN

Festuca filiformis

Luzula campestris

Agrostis vinealis

Carex arenaria

Galium verum

NININ

Leontodon saxatilis

NN NN
w

Jacobaea vulgaris 2 2

Matig voedselrijke graslanden

Lotus corniculatus 3

Potentilla reptans

Cerastium fontanum

NINWUVIN

Elytrigia repens

Plantago coronopus

Trifolium dubium

Plantago major

Plagiomnium affine

Trifolium repens

Prunella vulgaris

Cardamine pratensis

Vicia cracca

NINNWININEINERINNW

NININ|N

Ranunculus repens

Festuca arundinacea 2

Junco-Molinion

Succisa pratensis 5

Juncus conglomeratus 3

Carex panicea 5

[S2BRV R SRRV, |

Galium uliginosum 5

Molinia caerulea 3 6 5

Parvocaricetea en Lolio-Potentillion

Juncus alpinoart. atricap. 2

Lycopus europaeus

Hydrocotyle vulgaris

2
3
Mentha aquatica 5

Eleocharis palustris

Agrostis stolonifera

AN WIN W

Potentilla anserina

Carex nigra

Lythrum salicaria

Ranunculus flammula

Agrostis canina

Carex x timmiana

WINWWINNWUONWU|N WU,

Galium palustre

Overig

Salix repens 6 6 3

Kader 4. Schraallandgradiént langs een binnenduinvallei op
Schouwen.

De opnametabel en de grafiek geven een beeld van de schraalland-
gradiént langs een binnenduinvallei bij Biesterveld op Schouwen
(codrdinaten 41.268/415.928). De gradiént strekt zich uit over een
afstand van circa 25 meter en een hoogteverschil van twee tot drie
meter.

Het lage deel van de vallei (opname 1) bestaat uit een weinig
soortenrijke moerasvegetatie van gemeenschap Ctn (Caricetum
trinervae-nigrae). De bodem heeft een lage pH en een lage calci-
umbezetting. Op de vijf tot tien meter brede helling langs de vallei
kunnen drie schraallandgemeenschappen worden onderscheiden.
Deze zijn soortenrijk en herbergen verschillende Rode Lijstsoorten.
De bodem-pH is hier (zwak) gebufferd en heeft een hoge calcium-
bezetting. Zowel de pH, de calciumbezetting als de soortenrijk-
dom nemen aan de bovenzijde van de gradiént af (opname 4). Het
plateaulandschap boven de gradiént bestaat uit een soortenarme
pioniervegetatie met mossen en korstmossen (opname 5). De hu-
muslaag reageert hier weer zuur. De calciumbezetting is hier niet
gemeten, maar aangenomen mag worden dat deze laag is.

pH-KCl toplaag
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—— Soortenrijkdom (linkeras)
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grasland, anderen rekenen ze tot de heischrale graslanden. Om
deze onduidelijkheid te verhelderen wordt hieronder allereerst de
plantensociologische en landschapsecologische positie van blauw-
graslanden en heischrale graslanden behandeld. Vervolgens wordt
ingegaan op de specifieke situatie van de schrale graslanden uit de
binnenduinen van Zuidwest-Nederland.

De blauwgraslanden van het junco-Molinion (Molinio-
Arrhenatheretea) en de heischrale graslanden van het Nardo-
Galion (Nardetea) staan in het classificatiesysteem van de West-
Europese plantengemeenschappen ver van elkaar. Toch zijn er
duidelijke parallellen in soortensamenstelling en standplaats. Zij
vormen daarmee een overgang tussen beide klassen. Binnen de
Molinio-Arrhenatheretea (voedselrijke graslanden) komen de gras-
landen van het Junco-Molinion voor bij de meest voedselarme mili-
eucondities. Zij hebben daarom verschillende soorten gemeen met
de aan de heidegemeenschappen verwante heischrale graslanden
van het Nardo-Galion.=* Beide typen graslanden komen voor op
carbonaatarme, neutrale of zwakzure bodems met een stikstof- en
waarschijnlijk ook een fosfaatbeperking.’ Zij hebben beide ook
een Atlantische verspreiding, met een zwaartepunt in West-Europa.
De heischrale graslanden bereiken hun grootste soortenrijkdom in
de Franse en Spaanse berggebieden, maar kwamen tot voor kort
ook op de Nederlandse en Belgische zandgronden over grote op-
pervlakten in verschillende vormen voor. Het Junco-Molinion is een
laaglandgemeenschap, die zijn zwaartepunt heeft in Noordwest-
Europa. Over de positie van dit verbond ten opzichte van het
Juncion acutiflori (Veldrus-schraallanden), dat een meer zuidelijke
verspreiding heeft, verschillen de meningen.¢

Het Cirsio-Molinietum, de enige associatie van het Junco-
Molinion, heeft slechts twee uitgesproken kensoorten: Cirsium dis-
sectum en Carex hostiana. Andere associatiekensoorten (Carex pa-
nicea, Carex pulicaris) en de verbondskensoorten Succisa pratensis
en Juncus conglomeratus komen ook in andere graslandtypen voor,
vooral in heischrale graslanden.” Heischrale graslanden worden
gekenmerkt door een twintigtal kensoorten. Een deel hiervan ont-
breekt in het kalkrijke deel van de Nederlandse en Vlaamse duinen
(bijvoorbeeld Nardus stricta) of is hier uitgesproken zeldzaam (Gen-
tianella campestris, Spiranthes spiralis). Andere kensoorten komen
wel voor, maar hebben hier een bredere amplitude en kunnen ook
worden aangetroffen in droge duingraslanden (Koelerio-Corynepho-
retea) of hebben daar zelfs hun optimum. Dit geldt bijvoorbeeld voor
Veronica officinalis, Polygala vulgaris, Viola canina en Botrychium
lunaria.>® Naast deze kensoorten kan voor de afbakening van blauw-
graslanden en heischrale graslanden ook nog gebruik gemaakt
worden van een aantal differentiérende soorten en kensoorten van
klasse en orde. Het Junco-Molinion wordt gedifferentieerd door
kensoorten van de Molinio-Arrhenatheretea en de Molinietalia. Het
Nardo-Galion wordt gedifferentieerd door soorten die gemeenschap-
pelijk zijn voor de Nardetea en de Koelerio-Corynephoretea.

Naast floristisch-sociologische overwegingen kunnen ook
argumenten van landschapsecologische aard helpen bij het afba-
kenen van beide gemeenschappen. In hun meest typische vorm
komen heischrale graslanden vooral voor op vochtige tot droge, mi-

134 Voor een nadere omschrijving van het begrip ‘heischraal grasland’ zie Westhoff (1958)
en Stieperaere (1990).

135 Pegtel (1983); Jeckel (1984).

136 Zuidhoff et al. (1996): 172; Everts & De Vries (1991): 88-90.
137 Voor Carex pulicaris zie ook Weeda (1989b).

138 Weeda et al. (1996).

139 Voor een overzicht zie bijlage 2b.
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nerale zandbodems. Daarbij is sprake van een enigszins geremde
mineralisatie van organische stof, waardoor een ruwe humus ont-
staat.° Heischrale graslanden worden meestal beweid en komen
vaak in nauwe samenhang met andere gemeenschappen voor,
zoals heiden, kleine zeggengemeenschappen, kalkgraslanden en
ook blauwgraslanden. In overgangsituaties kunnen zij zich gemak-
kelijk in een mozaiekvorm of als langgerekte linten ontwikkelen.
Blauwgraslanden echter komen veel meer aaneengesloten en per-
ceelsgewijs voor. Het zijn vaak natte voedselarme hooilanden die
’s winters tien tot vijftien centimeter onder water staan. De diepte
tot waarop het grondwater’s zomers in het Cirsio-Molinietum
wegzakt, hangt af van de standplaats. In zijn algemeenheid bezet
deze associatie echter nattere plekken dan de Nardo-Galion-
gemeenschappen.’ Het verschil in beheer en de andere positie in
de gradiént van nat naar droog uit zich in het duinlandschap ook
in de verwantschap ten opzichte van andere duinvegetaties. Het
Junco-Molinion vertoont duidelijk de meeste verwantschap met de
vegetaties van de kleine zeggengemeenschappen van duinvalleien.
In de oudere stadia van deze gemeenschappen (‘oud Schoene-
tum’) nemen soorten met affiniteit tot het Junco-Molinion en de
Molinietalia dan ook een prominente plaats in. Maaibeheer en een
natte, venig-humeuze, gebufferde bodem doen zich ook in deze
duinvalleigemeenschappen voor (zie hoofdstuk 6). Het Nardo-
Galion op zijn beurt heeft meer affiniteit met de (vooral begraasde)
droge duingraslanden. Dit blijkt het duidelijkst uit het feit dat di-
verse kensoorten van de heischrale graslanden in de duinen hun
optimum bereiken in droge duingraslanden die tot de Koelerio-
Corynephoretea behoren (zie boven).

7.8 Syntaxonomische positie van de binnenduin-
schraallanden

In de schraallandgemeenschappen van de binnenduinen van
Zuidwest-Nederland zijn de volgende plantensociologische hoofd-
groepen te onderscheiden:

e Soorten van de Nardetea en de Koelerio-Corynephoretea. Be-
halve de echte kensoorten van de heischrale graslanden (Dan-
thonia decumbens, Potentilla erecta, Carex pilulifera) is er ook
een groot aantal soorten aanwezig van de Koelerio-Corynepho-
retea (droge duingraslanden). Een aantal van hen differentieert
de Nardetea en de Koelerio-Corynephoretea gezamenlijk ten
opzichte van de voedselrijke graslanden (Molinio-Arrhenathe-
retea). Het Nardetea-element in de hier besproken gemeen-
schappen wordt nog verder versterkt door de aanwezigheid van
soorten die ook beschouwd kunnen worden als verbonds- en
associatiekensoorten van het Nardo-Galion en het Botrychio-
Polygaletum (Viola canina, Polygala vulgaris, Euphrasia stricta,
Spiranthes spiralis, Gentianella campestris, Carex pulicaris).

e Soorten van natte standplaatsen van het Lolio-Potentillion
of de Parvocaricetea: Het gaat hier hoofdzakelijk om klasse-
kensoorten met een brede amplitude (Hydrocotyle vulgaris,
Calliergonella cuspidata, Juncus articulatus, Mentha aquatica)
die de vochtige vormen van de verschillende gemeenschappen
differentiéren ten opzichte van hun drogere tegenhangers. Deze
soorten komen in de binnenduingemeenschappen met een
hoge presentie voor, maar differentiéren het Junco-Molinion en

140 Swerts (1996).

141 Jansen (2000).



het Nardo-Galion niet of nauwelijks ten opzichte van elkaar.

e Soorten van de klasse der Molinio-Arrhenatheretea: Deze klasse
is in de schraallandgemeenschappen van de binnenduinen rijk
vertegenwoordigd. In de gemeenschappen van het hoge deel
van de gradiént gaat het daarbij vrijwel uitsluitend om klasse-
kensoorten. Verbonds- en associatiekensoorten komen weinig
voor. Zoals hierboven beschreven was dit in de eerste helft van
de vorige eeuw waarschijnlijk anders. Soorten van het Lolio-
Cynoseretum waren toen in het hoge deel van de gradiént waar-
schijnlijk prominent aanwezig. In het lage deel van de gradiént
hebben verbondskensoorten van het Junco-Molinion een be-
langrijk aandeel, terwijl soorten van de Nardetea, Koelerio-Cory-
nephoretea en de Arrhenatheretalia hier minder voorkomen.

De vegetatie van het lage deel van de zwakzure gradiént
(gemeenschap met Juncus conglomeratus en Carex panicea, RGCp)
moet gerekend worden tot het Junco-Molinion. Deze gemeenschap
is echter relatief soortenarm en associatiekensoorten ontbreken.
Zij moet daarom tot een rompgemeenschap van dit verbond
gerekend worden. De gemeenschappen met Danthonia decum-
bens en Prunella vulgaris (BP1) en met Danthonia decumbens en
Luzula campestris (BP2) hebben plantensociologisch een ander
karakter. Zij komen qua soortensamenstelling het meest overeen
met het Botrychio-Polygaletum (Nardo-Galion). In vergelijking
met de oorspronkelijke beschrijving van deze associatie van de
Duitse Waddeneilanden zijn soorten van de voedselrijke gras-
landen in Zuidwest-Nederland echter sterk vertegenwoordigd.?
Deze gemeenschappen vormen daardoor een overgang van het
Nardo-Galion naar de voedselrijkere graslanden van de Molinio-
Arrhenatheretea. In de soortenarme gemeenschap van de zure
gradiént (gemeenschap met Danthonia decumbens en Carex tri-
nervis, RGDd) is het element van de Molinio-Arrhenatheretea niet
of nauwelijks aanwezig. Soorten uit de Nardetea nemen hier een
meer centrale plaats in. Omdat associatie- en verbondskensoorten
ontbreken, moet zij als een rompgemeenschap van deze klasse
beschouwd worden.

Het kustgebied van Zuidwest-Nederland neemt in het areaal
van zowel de blauwgraslanden als de heischrale graslanden een
perifere positie in. Dat geldt niet alleen in geografische, maar ook
in ecologische zin. Beide gemeenschappen bereikten oorspronke-
lijk in Nederland en Vlaanderen hun grootste uitgestrektheid en
soortenrijkdom in het laagveengebied en het Pleistocene zand-
landschap. Grote delen van de Vlaamse, Zeeuwse en Hollandse
kust zijn of waren te kalkrijk en te dynamisch voor deze gemeen-
schappen. Zwakzure schraallanden konden zich hier alleen ontwik-
kelen in de oude, relatief stabiele en op zijn minst oppervlakkig
ontkalkte binnenduingebieden. Zij komen hier minder voor en zijn
voor een deel ook soortenarmer dan vergelijkbare vegetaties op
de primair kalkarmere Waddeneilanden. Zo komen op de Wadden-
eilanden zowel van het Junco-Molinion (i.c. Cirsio-Molinietum) als
van het Nardo-Galion kensoorten voor, die in de binnenduinen van
Zuidwest-Nederland ontbreken (bijvoorbeeld Cirsium dissectum,
Nardus stricta, Pedicularis sylvatica).* Het Junco-Molinion is echter
ook op de Waddeneilanden op associatieniveau nauwelijks ontwik-
keld.*+ De gebrekkige ontwikkeling van het blauwgrasland in de

142 Preising (1950).

143 Cirsium dissectum is weliswaar enkele malen in de duinen van Zuidwest-Nederland
gevonden (Mennema et al., 1985; Vreken, 2007), maar zij heeft zich, voor zover bekend,
nooit vegetatievormend ontwikkeld in herkenbare zelfstandige plantengemeenschap-
pen.

144 Weeda et al. (2002); Den Hartog (1952).

binnenduinen van Zuidwest-Nederland moet waarschijnlijk worden
toegeschreven aan het relatief dynamische karakter van de water-
huishouding. In de binnenduinvalleien van Schouwen en Goeree
vertoont het waterpeil sterke schommelingen die 1-1,5 meter kun-
nen bedragen en die van jaar tot jaar kunnen wisselen. De onder-
grond van deze gebieden bestaat uit een zandpakket van meerdere
meters dikte op een ondoorlatende veen- of kleilaag. In natte jaren
kunnen lage terreingedeelten langdurig onder water staan. De
meest aan het Junco-Molinion verwante gemeenschap komt hier

in de binnenduinvalleien voor op de laagste deel van de valleihel-
lingen. In natte winters wordt deze gemeenschap daar langdurig
geinundeerd door ten minste enkele decimeters water, terwijl in
droge zomers de grondwaterstand meer dan een halve meter be-
neden maaiveld kan wegzakken. Het zijn waarschijnlijk deze sterke
schommelingen die de ontwikkeling van een soortenrijk Cirsio-Mo-
linietum onmogelijk maken. Ook de vegetatiestructuur verschilt van
goed ontwikkelde blauwgraslanden. De vegetaties van de gemeen-
schap met Juncus conglomeratus en Carex panicea hebben geen
hooilandkarakter. Het zijn veel meer ruigten gedomineerd door
Salix repens en Molinia caerulea, die deels wellicht zijn ontstaan
door verruiging van andere vegetatietypen.

Overigens bereikt ook het Nardo-Galion in Zuidwest-Neder-
land zijn ecologische grens. Dit komt het duidelijkst tot uiting in de
nadrukkelijke aanwezigheid van soorten van voedselrijke graslan-
den in de gemeenschappen met Danthonia decumbens en Prunella
vulgaris (BP1) en met Danthonia decumbens en Luzula campestris
(BP2). Zoals eerder vermeld was dit aandeel vroeger waarschijnlijk
nog groter dan nu. Door de goede basenvoorziening, de gebufferde
pH en mogelijk ook de aanwezigheid van ijzerverbindingen in de
bodemtoplaag is de beschikbaarheid van nutriénten (met name
fosfaat) in deze gemeenschappen waarschijnlijk laag. Dit verklaart
de aanwezigheid van het grote aantal zeldzame soorten van open
graslanden. Het weinig ontwikkelde heischrale karakter komt niet
alleen tot uiting in de soortensamenstelling. Ook de bodembiolo-
gie verschilt. De bodem heeft een zeer milde humus, waarin organi-
sche stof en mineraal zand goed gemengd zijn en er sprake is van
een rijk bodemleven. De soortenarme en zure gemeenschap met
Danthonia decumbens en Carex trinervis (RGDd) heeft een ruwere
humusvorm, hetgeen wijst op een geremde mineralisatie van de
organische stof. In deze gemeenschap lijken de bovenste bodem-
lagen daardoor meer op die van de typische heischrale graslanden
dan bij de gemeenschappen van het Botrychio-Polygaletum.

8 Droge pioniervegetaties en

duingraslanden

8.1 Inleiding

Droge duingraslanden dragen in belangrijke mate bij aan de bota-
nische diversiteit van de duinen. Circa 30% van de Rode Lijstsoor-
ten die in de loop van de negentiende en twintigste eeuw in de
duinen van Zuidwest-Nederland zijn waargenomen, zijn planten
van droge duingraslanden (hoofdstuk 4). De soortenrijke duingras-
landen hebben in Noordwest-Europa een beperkt verspreidings-
gebied dat zich uitstrekt van Zuid-Scandinavié tot aan de Franse
Westkust. Zij onderscheiden zich duidelijk van vergelijkbare medi-
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terrane en mediterraan-atlantische vegetaties.*s De syntaxonomie
van deze graslanden heeft onderzoekers al beziggehouden vanaf
het ontstaan van de plantensociologie als zelfstandige wetenschap
in de jaren dertig van de vorige eeuw. Volgens de meest recente
inzichten, zoals gepubliceerd in het overzicht van ‘De Vegetatie van
Nederland’, wordt de indeling van de duingraslandgemeenschap-
pen vooral bepaald door de kalkrijkdom van de bodem. Daarnaast
spelen ook successiestadia en de mate van menselijke beinvloe-
ding een belangrijke rol bij de classificatie.*4

Kalkarme en kalkrijke duingraslanden hebben langs de oos-
telijke Noordzeekust een discontinue verspreiding. De kalkarme
duingraslanden hebben hun grootste areaal en hun meest uitge-
sproken ontwikkeling in de duinen van het Waddendistrict, maar
kunnen ook in de zogenaamd kalkrijke duinen van de Nederlandse
en Belgische kust plaatselijk veel voorkomen. De duinen van de
Zeeuwse eilanden Schouwen en Walcheren zijn hiervan duidelijke
voorbeelden. De kalkrijke duingraslanden bereiken hun grootste
soortenrijkdom langs de Vlaamse westkust (Nieuwpoort - De Pan-
ne) en langs de Hollandse kust van Goeree tot aan Bergen.

8.2 De droge duingraslanden en hun milieuomstan-
digheden

Op basis van ruim 980 vegetatieopnamen zijn zeven duingrasland-
gemeenschappen onderscheiden, die op hun beurt weer konden
worden onderverdeeld in 21 varianten. Deze gemeenschappen
omvatten niet alleen de duingraslanden in engere zin, maar ook
de open pioniervegetaties die in de vegetatiesuccessie aan de
duingraslanden vooraf gaan. Tabel 8 geeft een overzicht van de
onderscheiden gemeenschappen. Voor een meer gedetailleerde
beschrijving wordt verwezen naar de bijlage 1 en 2c.

Figuur 19 geeft een DCA-analyse weer van de onderscheiden
duingraslandgemeenschappen. Daarbij zijn de indicatiegetallen
van Ellenberg als externe variabelen gebruikt. Alle gebruikte El-
lenberggetallen hebben een significante relatie met de soorten-
samenstelling van de vegetatie. In de forward selection bleken
de verklarende waarde van het temperatuur- en zoutgetal echter
slechts zwak en die van het stikstofgetal niet significant. Langs
de eerste ordinatie-as hebben vooral het pH-getal, het stikstofge-
tal en het vochtgetal een verklarende waarde. Langs de tweede
as blijken het licht- en vochtgetal van belang. Bij de verklaring
van de soortensamenstelling van deze gemeenschappen spelen
daarom de volgende processen waarschijnlijk een belangrijke rol:
ontkalking, humusontwikkeling en nutriéntenhuishouding van
de bovenste bodemlagen (pH-, stikstof- en vochtgetal). Ook de
vegetatiestructuur is waarschijnlijk van belang (lichtgetal). De duin-
graslandgemeenschappen komen langs de horizontale as in twee
groepen voor. De rechtergroep vertoont ook een spreiding langs de
verticale as. Aan de linkerzijde in het ordinatiediagram bevinden
zich de pioniergemeenschappen met Corynephorus canescens
en Polytrichum piliferum (VC) en met Carex arenaria en Dicranum
scoparium (RGDs). Het gaat hier om mos- en korstmosrijke ge-
meenschappen, waarin soorten van humusrijkere standplaatsen
nagenoeg ontbreken en die beide gekenmerkt worden door een
kalkarme, zure en droge toplaag. Midden in het ordinatiediagram
bevinden zich de meer gebufferde pioniervegetaties en de voedsel-

145 Weeda & Schaminée (1996); Boorman & Van der Maarel (1997).
146 Weeda et al. (1996); Weeda & Schaminée (1996); Weeda (2000).
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en humusrijkere duingraslanden. De volgorde langs de verticale
ordinatieas geeft gedeeltelijk een ontwikkelingsreeks weer. Aan de
benedenzijde van het diagram zien we de pioniervegetaties van
kalkrijke bodem (gemeenschap met Phleum arenaria en Syntrichia
ruralis, PhT) en aan de bovenzijde de gesloten duingraslanden (ge-
meenschap met Cerastium arvense en Hypochaeris radicata, FeG
en de gemeenschap met Taraxacum laevigatum en Galium verum,
TaG). Open vegetaties van de gemeenschap met Syntrichia ruralis
en Hypochaeris radicata (ST) en van de gemeenschap met Hypnum
cupressiforme en Myosotis ramosissima (RGHc) nemen tussen
deze uitersten een middenpositie in. Dit komt overeen met een
veronderstelde overgangspositie in de successie tussen pionierve-
getaties op kalkrijke bodem en de meer gesloten duingraslanden.
De duingraslandgemeenschappen van Zuidwest-Nederland kunnen
dus in drie hoofdgroepen worden ingedeeld, welke indeling ook zal
worden aangehouden bij de verdere bespreking in dit hoofdstuk:
e pioniervegetaties op zure bodem,
e pioniervegetaties op bodems met een kalkrijke of gebufferde
toplaag en
e gesloten duingraslanden op bodems met een humusrijke to-
plaag.

8.3 Pioniervegetaties van zure bodem

In grote delen van de duinen van Walcheren, Schouwen en Goe-
ree vormen de pioniervegetaties van zure bodem een belangrijk
onderdeel van de duinvegetatie. We vinden ze vooral in de droge
delen van de binnenduinen en op Walcheren en Schouwen ook in
de grotendeels ontkalkte delen van de reliéfrijke buitenduinen. Op
Voorne ontbreken deze vegetaties bijna geheel. De gemeenschap
met Carex arenaria en Dicranum scoparium (RGDs) is verreweg het
meest algemeen. Zij domineert in grote delen van het kalkarme
open duinlandschap. De gemeenschap met Corynephorus canes-
cens en Polytrichum piliferum (VC) komt alleen lokaal voor op zuid-
hellingen, op geéxponeerde toppen en rond windkuilen. Zij beslaat
daar dan meestal niet meer dan enkele honderden tot duizenden
vierkante meters.

Figuur 20 geeft een DCA-ordinatie weer van 16 vegetatieop-
namen van deze pioniergemeenschappen. Varianten waarvan bo-
demgegevens ontbreken zijn niet in deze analyse betrokken. Om-
dat de meest soortenrijke varianten van beide gemeenschappen
in deze dataset zijn opgenomen, geeft deze analyse waarschijnlijk
toch wel een goed beeld van dominante standplaatsfactoren. De
voornaamste variatie in de soortensamenstelling (horizontale
ordinatieas) correleert sterk positief met het vochtgetal en de be-
dekking van de moslaag en negatief met het lichtgetal. In mindere
mate is er ook een positieve correlatie met dikte van en de C/N-
verhouding in de humuslaag en een negatieve correlatie met de pH
op 30-40 centimeter diepte. Deze laatste variabelen hebben bij de
forward selection echter geen significant verklarende waarde. Zij
correleren ten dele echter met variabelen die wel een significant
verklarende waarde hebben.*#” De tweede as is moeilijker te inter-
preteren. Er is een zwakke correlatie met de pH op 30-40 centime-
ter diepte (negatief) en met het Ellenberg pH-getal (positief). Beide
variabelen hebben in de forward selection echter geen significant
verklarende waarde.

147 De niet getoonde correlatiematrix geeft de volgende correlaties: vochtgetal - C/N
toplaag: 0,61; vochtgetal - dikte humeuze toplaag: 0,52; moslaag - dikte humeuze
toplaag: 0,48.



Tabel 8. Overzicht van de plantengemeenschappen van de droge duingraslanden.

Het betreft hier regionale plantengemeenschappen. Tussen haakjes is de plaats weergegeven die de betreffende gemeenschap heeft in de indeling van ‘De Vegetatie van Neder-
land’ (Schaminée et al., 1996). Nog niet eerder beschreven rompgemeenschappen zijn aangeduid met de vermelding ‘nom. nov.’.

code plantengemeenschap

VC Gemeenschap met Corynephorus canescens en Aira praecox
(Violo-Corynephoretum Westhoff ex Boerboom 1960)
Karakteristiek: Open pioniergemeenschap van kalkarme zandgrond.
Diagnostische soorten: Corynephorus canescens en Polytrichum piliferum.
Onderverdeling: - inopsvariant (VC-in).
- variant met Cladonia ramulosa (VC-Cr; Violo-Corynephoretum typicum)
- variant met Phleum arenaria (VC-Pa; Violo-Corynephoretum koelerietosum)
RGDs Gemeenschap met Carex arenaria en Dicranum scoparium
(RG Dicranum scoparium [Koelerio-Corynephoretea])

Karakteristiek: Soortenarme, gesloten pioniergemeenschap met een sterk ontwikkelde laag van mossen en korstmossen
Diagnostische soorten: Carex arenaria, Aira praecox, Dicranum scoparium en Polytrichum juniperinum. Agrostis capillaris en Anthoxanthum
odoratum komen verspreid met een lage abundantie voor.
Onderverdeling: - variant met Polytrichum juniperinum (RGDs-Pj).
- variant met Campylopus introflexus (RGDs-Ci).
- variant met Ammophila arenaria (RGDs-Aa).
- variant met Cladonia portentosa (RGDs-Cp).
-variant met Jasione montana (RGDs-Jm).
FeG Gemeenschap met Cerastium arvense en Hypochaeris radicata

(Festuco-Galietum Braun-Blanquet et De Leeuw 1934)
Karakteristiek: Soortenrijk, min of meer gesloten duingrasland op oppervlakkig ontkalkte bodem.
Diagnostische soorten: Rumex acetosella, Hypochaeris radicata, Agrostis capillaris, Anthoxanthum odoratum, Achillea millefolium en Cerastium
arvense.
Onderverdeling: deze gemeenschap valt in vier varianten uiteen, waarbij de beide eerste en de beide laatste varianten grote verwantschap
vertonen: - variant met Polytrichum juniperinum (FeG-Pj; Festuco-Galietum typicum).
- variant met Rhytidiadelphus squarrosus (FeG-Rs; Festuco-Galietum typicum).
- typische variant (FeG-tp; Festuco-Galietum trifolietosum).
- variant met Polygala vulgaris (FeG-Pv; Festuco-Galietum trifolietosum).
PhT Gemeenschap met Phleum arenarium en Syntrichia ruralis
(Phleo-Tortuletum ruraliformis Braun-Blanquet et De Leeuw 1936 nom. inv. Géhu & De Foucault 1978).
Karakteristiek: Open pioniergemeenschap van kalkrijke zandbodems met een lichte zanddynamiek.
Diagnostische soorten: Syntrichia ruralis, Phleum arenaria, Erodium cicutarium dunense, Erodium lebelii en Sedum acre.
Onderverdeling: - inopsvariant (PhT-in).
- variant met Festuca arenaria (PhT-Fa).
- typische variant (PhT-tp).
ST Gemeenschap met Syntrichia ruralis en Hypochaeris radicata

(Sileno-Tortuletum ruraliformis corynephoretosum Doing 1993)
Karakteristiek: Open graslandgemeenschap, met een zwak dynamische zandbodem.
Diagnostische soorten: Phleum arenaria, Syntrichia ruralis, Sedum acre, Cerastium semidecandrum, Saxifraga tridactylites, Arenaria
serpyllifolia, Hypochaeris radicata, Trifolium campestre, Trifolium scabrum, Trifolium arvense, Eryngium campestre, Bromus hordaceus.
Onderverdeling: - typische variant (ST-tp).
- variant met Cladonia rangiformis (ST-Cr).
- variant met Leontodon autumnalis (ST-La).
RGHc Gemeenschap met Hypnum cupressiforme en Myosotis ramosissima

(RG Hypnum cupressiforme [Koelerio-Corynephoretea] nom. nov.)
Karakteristiek: Pioniergemeenschap met een gesloten laag van pleurocarpe bladmossen op een kalkhoudende ondergrond.
Diagnostische soorten: Hypnum cupressiforme, Myosotis ramosissima, Sedum acre, Cerastium semidecandrum, Veronica arvensis, Erodium
cicutarium dunense en Syntrichia ruralis.
Onderverdeling: Deze gemeenschap kan niet worden onderverdeeld.
TaG Gemeenschap met Taraxacum laevigatum en Galium verum
(Taraxaco-Galietum veri Boerboom 1957 em. Weeda, Doing et Schaminée 1996)

Karakteristiek: Soortenrijke, vaak enigszins ruige duingraslandgemeenschap op kalkrijke bodem.
Diagnostische soorten: Viola hirta, Polygonatum odoratum, Polygala vulgaris, Cynoglossum officinale,Veronica officinalis en Plagiomnium
dffine. Calamagrostis epigejos, Rubus caesius en Holcus lanatus zijn constant aanwezig.
Onderverdeling: - variant met Aira praecox (TaG-Ap; Taraxaco-Galietum cladonietosum).
- variant met Plantago lanceolata (TaG-Pl, Taraxaco-Galietum plantaginetosum).
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Figuur 19. DCA-ordinatie van de onderscheiden duingraslandgemeenschappen (clustercentroiden) met Ellenberg-indicatiewaarden als

externe variabelen.

De correlatie van de externe variabelen met de soortensamenstelling van de vegetatie is getoetst met de Monte Carlo permutatietest (9999 permutaties, tweede kolom).
De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA.
Significantieniveaus: ***:p < 0,001, ** : p = 0,001-0,01; * : p = 0,01-0,05; ns = niet significant. Voor de betekenis van de gemeenschapscodes zie tabel 8.

significantie bij
onafhankelijke toetsing

correlatie ordinatieassen
met externe variabelen

variantie verklaard door
geselecteerde variabelen

(r-waarde DCA) bij forward selection
(% van totale variantie)
as1 as2
pH-getal *x 0,95 - 0,12 0,46  (19%)  ***
lichtgetal Fkk - 0,28 - 0,95 0,76  (31%) Hkk
vochtgetal Hkk 0,59 0,77 0,91  (37%)  **
zoutgetal *x - 0,50 -0,53 1,05  (43%) *
temperatuurgetal Fkk 0,55 - 0,40 1,19  (49%) *
stikstofgetal *k 0,75 0,57 1,28  (52%) ns

variantie verklaard door alle externe variabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

1,28  (52%)
2,45 (100%)

1

Aan de linkerzijde van het ordinatiediagram bevinden zich de
opnamen van de gemeenschap met Corynephorus canescens en
Polytrichum piliferum (VC) met een open moslaag, een humusarme
bodem en een gemiddelde pH-KCl tussen 4 en 4,5 (tabel 9). De
opnamen van de varianten met Cladonia ramulosa (VC-Cr) en met
Phleum arenaria (VC-Pa) ordenen zich evenwijdig aan de verticale
as. Deze ordening correspondeert met verschillen tussen beide
varianten in de pH-KCl en de hoeveelheid Ca**-ionen op 30-40
centimeter diepte (zie tabel 9). Beide variabelen bleken in de per-
mutatietest niet significant te verklaren (het Ca*+-gehalte bij de
onafhankelijke toetsing, de pH-KCl bij de forward selection). Dit
hangt wellicht samen met het geringe aantal geanalyseerde mon-
sters, die in één dataset zijn samengenomen met een groter aantal
opnamen van gemeenschap RGDs. Waarschijnlijk moet aan deze
verschillen wel betekenis worden toegekend. De variant met Cla-
donia ramulosa (VC-Cr) komt vooral tot ontwikkeling in de oudere
binnenduingebieden van Walcheren, Schouwen en Goeree, terwijl
de variant met Phleum arenaria (VC-Pa) geheel beperkt is tot de
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ontkalkte gedeelten van de reliéfrijke buitenduinen van Walcheren
en Schouwen. In de (ontkalkte) buitenduinen van Walcheren vari-
eren de kalkgehalten op 1,5 tot 2 meter diepte tussen 0,18 en 0,68
(n = 6) en op Schouwen van 0,11-1,06 (n = 3). In de binnenduin-
gebieden bedroegen deze gehalten 0,07-0,12 (n = 6, inclusief 2
waarnemingen van de binnenduinen van Goeree).*® In de literatuur
wordt ervan uitgegaan dat de kalkbuffer werkzaam is tot kalkge-
halten van circa 0,1-0,2% CaCO; (pH = circa 6,2).1° Het voorgaande
maakt aannemelijk dat in de ondergrond van de ontkalkte buiten-
duinen van Walcheren en Schouwen een geringe hoeveelheid kalk
aanwezig is, die van invloed kan zijn op de soortensamenstelling
van deze pioniergemeenschap.

De opnamen in het centrum van het ordinatiediagram be-
horen tot de varianten met Cladonia portentosa (RGDs-Cp) en met
Jasione montana (RGDs-Jm) van de gemeenschap met Carex aren-

148 Deze kalkgehalten zijn ontleend aan waarnemingen, die in deel C uitgebreider ter
sprake komen.

149 Stuyfzand (1993).



Weergegeven zijn de gemiddelde waarden en de spreiding (cursief). Voor de betekenis van de lettercodes van de plantengemeenschappen zie tabel 8.

Tabel 9. Fysisch-chemische bodemeigenschappen van de droge duingraslanden.
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Figuur 20. Ordinatie van de pioniergemeenschappen van zure bodem (DCA-diagram).

De relatie tussen de milieuvariabelen en de soortensamenstelling van de vegetatie is onafhankelijk getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 permutaties, tweede
kolom). De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA.
Significantieniveaus: ***:p ¢ 0,001; **: p = 0,001-0,01; *: p = 0,01-0,05; ns : niet significant. Voor de betekenis van de gemeenschapscodes zie tabel 8.

significantie bij
onafhankelijke toetsing

correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen

variantie verklaard
door geselecteerde variabelen

(r-waarde DCA) bij forward selection
(% van totale variantie)
as1 as2
vochtgetal el 0,83 0,30 0,48 (16%) Hxk
stikstofgetal * 0,04 0,04 0,88 (28%) *%
bedekking moslaag ** 0,77 0,26 1,16  (38%) *
pH-getal * 0,13 0,37 1,37 (44%) ns
lichtgetal *k -0,76 -0,34 1,58  (51%) ns
pH 35 cm -mv * - 0,55 -0,53 1,75  (57%) ns
dikte humuslaag * 0,57 0,01 1,94 (63%) ns
C/N humuslaag ek 0,57 0,18 2,12 (69%) ns
verklarende variantie van alle ingevoerde milieuvariabelen 2,64 (85%)
som van alle eigenwaarden in de dataset 3,09 (100%)
o
o phH-getal
1 4 RGDs-Jm

0
<

-1.0

aria en Dicranum scoparium. Zij hebben een duidelijk ontwikkelde
humuslaag met een uitgesproken zuur karakter (tabel 9). Hierbij

is de aanwezigheid van een gesloten mosdek van groot belang,
omdat deze de vochthuishouding en de humusontwikkeling van
de bovenste bodemlagen beinvloedt. De moslaag leidt niet al-
leen tot een meer getemperd microklimaat en de productie van
organische stof, maar zorgt er ook voor dat er geen verstuiving van
zand meer kan optreden. De geproduceerde organische stof wordt
daardoor niet of nauwelijks gemengd met zand. Dit draagt bij aan
de opbouw van een gelaagd humusprofiel, waarin een sterk orga-
nische bovenlaag van een of enkele centimeters rust op een mi-
nerale ondergrond (zogenaamd ectorganisch humusprofiel). Deze
gelaagdheid en accumulatie van organische stof in de bovenste
bodemlagen verklaren de lage pH’s in deze gemeenschap. De hoge
gehalten aan organische stof en de lage pH’s belemmeren waar-
schijnlijk de vestiging van diverse duingraslandplanten in deze
gemeenschap. Dit verklaart waarom in landschappen op Walcheren
en Schouwen, waar deze pioniergemeenschap overheerst, droge
duingraslanden zich niet of nauwelijks ontwikkelen. Soortenrijkere
droge duingraslanden (gemeenschap Cerastium arvense en Hypo-
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chaeris radicata, FeG) ontstaan hier alleen op plaatsen waar klein-
schalig of op grotere schaal zand verstuift. In de instuifzone ont-
wikkelt zich dan een dikker humuspakket met een meer gemengde
samenstelling, een hoger aandeel mineraal zand en een hogere pH
(zie figuur 21). Binnen gemeenschap RGDs onderscheidt de variant
met Jasione montana (RGDs-Jm) zich van die met Cladonia porten-
tosa (RGDs-Cp) door een groter aandeel van duingraslandplanten
(0.a. Jasione montana, Teesdalia nudicaulis, Hieracium pilosella,
Galium verum, Hypochaeris radicata; zie bijlage 2c). Hoewel dit
niet blijkt uit de ordinatie en de daaraan ten grondslag liggende
bodemgegevens zijn de milieucondities in de eerste variant waar-
schijnlijk iets meer verwant aan die van de in paragraaf 8.5 te be-
spreken duingraslanden.

8.4 Pioniervegetaties van kalkhoudende bodem
In de duinen van Zuidwest-Nederland kunnen voor de kalkrijke

bodems drie verschillende pioniergemeenschappen worden onder-
scheiden: de gemeenschap met Phleum arenarium en Syntrichia



Figuur 21. Drie bodems uit het grotendeels ontkalkte duinlandschap van Oranjezon (Walcheren).

Deze bodems bevinden zich op een afstand van enkele tientallen meters van elkaar.

A. Duingraslandbodem met een dik gelaagd humeus pakket, dat is ontstaan door het herhaald instuiven van duinzand vanuit een kleine stuifkuil. De totale oppervlakte van dit
bodem- en vegetatietype beslaat slechts enkele honderden vierkante meters. De vegetatie behoort tot gemeenschap FeG-Pj (zie tabel 8).
B. Bodem van een mos- en korstmosrijke pioniergemeenschap op een zuidhelling met een humuslaag van 6-8 centimeter dik (gemeenschap RGDs, zie tabel 8). Dit vegetatie-

type domineert samen met het volgende het landschap op deze plek.

C. Bodem onder een open braamstruweel met struiken en jonge bomen op een noordhelling met sterke accumulatie van organische stof in de toplaag (gemeenschap RGLR, zie
tabel 10). De humuslaag is iets dikker dan op de zuidhelling, maar veel minder dik dan op de plaats waar verstuivend duinzand wordt ingevangen en zich duingrasland heeft

ontwikkeld.

ruralis (PhT), de gemeenschap met Syntrichia ruralis en Hypochae-
ris radicata (ST) en de gemeenschap met Hypnum cupressiforme
en Myosotis ramosissima (RGHc). Deze gemeenschappen komen
onder zeer verschillende omstandigheden voor. Bij de ordinatie
van deze gemeenschappen zijn ook de duingraslanden met een
humeuze toplaag betrokken (figuur 22), waardoor het mogelijk
wordt de successie van pioniergemeenschap naar duingrasland

in de analyse mee te nemen. De afbakening van de gemeenschap
met Syntrichia ruralis en Hypochaeris radicata (ST) is vooral ge-
baseerd op historische opnamen. Zij komt thans alleen nog maar

8cm

zeer lokaal voor. Van deze gemeenschap zijn dan ook vrijwel geen
opnamen met bodemmetingen beschikbaar. Daarom zijn bij de
ordinatie uitsluitend Ellenbergindicatiewaarden als externe varia-
belen gebruikt.

Figuur 22 laat langs de horizontale as een ontwikkelings-
reeks zien van pioniergemeenschap naar gesloten duingrasland.
Hierin ligt een belangrijke overeenkomst met de verticale as van
figuur 19. Aan de rechterzijde in het ordinatiediagram zien we de
verschillende varianten van de mos- en korstmosrijke pionierge-
meenschap met Phleum arenaria en Syntrichia ruralis (PhT) en aan
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Figuur 22. DCA-ordinatie van de pioniergemeenschappen en duingraslanden op zwakzure en neutrale bodem met Ellenbergindicatie-

waarden als externe variabelen.

De relatie tussen de indicatiewaarden en de soortensamenstelling van de vegetatie is onafhankelijk getoetst met de Monte Carlo permutatietest (9999 permutaties, tweede
kolom). De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA.
Significantieniveaus: ***:p ¢ 0,001; **: p = 0,001-0,01; * : P = 0,01-0,05; ns : niet significant. Voor de betekenis van de gemeenschapscodes zie tabel 8.

significantie bij
onafhankelijke toetsing

as1
lichtgetal whk 0,93
vochtgetal whk -0,93
stikstofgetal ** - 0,66
temperatuurgetal *x 0,72
pH-getal *x 0,67

variantie verklaard door alle milieuvariabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen
(r-waarde DCA)

variantie verklaard door
geselecteerde variabelen
bij forward selection

(% van totale variantie)

as2
- 0,29 0,31 (23%)  ***
0,02 0,49 (35%)  **
0,06 0,61 (44%) ns
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de linkerzijde de soortenrijkere duingraslanden met een humeuze
bovenlaag. De gemeenschappen met Syntrichia ruralis en Hypo-
chaeris radicata (ST) en met Hypnum cupressiforme en Myosotis
ramosissima (RGHc) nemen een middenpositie in. De belangrijkste
externe variabelen blijken sterk aan deze ontwikkelingsreeks gere-
lateerd. De Ellenbergindicatiewaarden geven aan dat in gemeen-
schap PhT relatief lichte en warme condities heersen bij een hoge
pH. In de meer gesloten graslandgemeenschappen spelen relatief
vochtige en nutriéntrijke omstandigheden een belangrijke rol. Dit
komt overeen met het gangbare beeld van de successie van pio-
niervegetaties naar meer gesloten duingrasland.

Langs de verticale as tekenen zich duidelijk twee verschil-
lende reeksen af. Pioniergemeenschap RGHc komt samen met de
duingraslandgemeenschap TaG in de bovenste helft van het ordi-
natiediagram voor, terwijl pioniergemeenschap ST zich samen met
de graslandgemeenschap FeG aan de onderzijde bevindt. Hoewel
de gebruikte Ellenbergwaarden geen duidelijke verklaring geven
voor de tweede as, verschillen beide gemeenschappen toch duide-
lijk in standplaats. Gemeenschap RGHc is een overgangsgemeen-
schap van open pioniersituaties naar een grotendeels gefixeerd
duinlandschap. Dit komt tot uiting in de dominantie van het pleu-
rocarpe bladmos Hypnum cupressiforme in de moslaag. Deze be-
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dekt het zand met een gesloten mosdek en laat weinig ruimte voor
open, stuivend zand. Deze gemeenschap moet daarom beschouwd
worden als de tegenhanger op kalkrijke bodem van de gemeen-
schap met Carex arenaria en Dicranum scoparium (RGDs). Net als
in die gemeenschap bouwt zich ook hier een gelaagde organische
toplaag op, die leidt tot oppervlakkige verzuring. In tabel 9 komt
dit niet goed tot uiting, omdat de hier vermelde waarden afkomstig
zijn uit bodemanalyses van de gehele humeuze toplaag. Bij een
meer gedetailleerde bestudering van de bovenste centimeters valt
in deze gemeenschap echter onmiskenbaar gelaagdheid in de top-
laag waar te nemen. Dit doet zich vooral voor in gebieden met la-
gere initiéle kalkgehalten (« 3% CaCO,), zoals die op Schouwen en
Walcheren en plaatselijk ook op Goeree voorkomen. De aanwezig-
heid van een toplaag met een toenemend gehalte aan organische
stof uit zich ook in de aanwezigheid van soorten als Calamagrostis
epigejos, Agrostis capillaris, Holcus lanatus en Jacobaea vulgaris
(zie bijlage 2¢). In gemeenschap RGHc is dit aspect van ‘verruiging’
veel sterker aanwezig dan indicaties van een ontwikkeling naar
een soortenrijk duingrasland. In gemeenschap ST is - of liever was
- dit anders. Deze gemeenschap onderscheidt zich van pionierge-
meenschap PhT door de aanwezigheid van een groot aantal acro-
carpe mossen, eenjarige hogere planten, rozetplanten en andere



soorten met een laagblijvende min of meer liggende groeiwijze.
Deze gemeenschap heeft een korte open grasmat en komt voor op
plekken met een lichte zanddynamiek. Dit leidt tot het voortdurend
ontstaan van open plekken en plekjes, waar pioniersoorten zich
kunnen vestigen. Voor zover er organische stof aanwezig is in de
bovenste bodemlagen, is deze goed gemengd met mineraal zand
en zijn de bovenste bodemlagen goed gebufferd.

Hoewel diverse diagnostische soorten ontbreken, kan de
gemeenschap met Syntrichia ruralis en Hypochaeris radicata (ST)
in de systematiek van de ‘Vegetatie van Nederland’ het best ge-
plaatst worden in het Sileno-Tortuletum ruraliformis Doing 1993.%°
In vergelijking met de gangbare opvattingen is dit een verbreding
van deze associatie, waarvan tot nu toe wordt aangenomen dat
zij haar hoofdverspreiding heeft in het kalkrijke zeedorpenland-
schap langs de Hollandse vastelandskust.* Zoals de synoptische
tabel laat zien, zijn in de gemeenschap met Syntrichia ruralis en
Hypochaeris radicata op orde- en verbondsniveau de soorten
van de Cladonio-Koelerietalia en het Tortulo-Koelerion prominent
aanwezig. Deze gemeenschap moet syntaxonomisch dan ook in
het Tortulo-Koelerion worden geplaatst. Binnen dit verbond on-
derscheidt het Sileno-Tortuletum zich van het Phleo-Tortuletum
door een grotere soortenrijkdom. Dit hangt samen met een hoger
nutriéntenniveau, dat weer een gevolg kan zijn van een menselijke
invloed. Het belangrijkste plantensociologische argument om de
gemeenschap met Syntrichia ruralis en Hypochaeris radicata tot
het Sileno-Tortuletum te rekenen is de aanwezigheid van diverse
soorten die volgens de referentietabel in ‘De Vegetatie van Neder-
land’ in deze associatie een hogere presentie bereiken dan in het
Phleo-Tortuletum (Plantago lanceolata, Cerastium arvense, Bromus
hordeaceus, Hypochaeris radicata, Trifolium arvense, Eryngium
campestre).’>> Bovendien zijn er ook goede landschapsecologische
argumenten voor aan te voeren. De voor het Sileno-Tortuletum ken-
merkende hogere mineralenrijkdom en menselijke beinvloeding
zijn niet beperkt tot het kalkrijke Hollandse zeedorpenlandschap.
Zo hebben de duinen van Voorne en Goeree relatief fijn zand, met
op veel plaatsen zelfs een geringe hoeveelheid leem (zie hoofdstuk
11). Ook kan er sprake zijn van het inwaaien van mineralen vanaf
het strand of vanuit zee (klifkust Domburg). In dergelijke relatief
nutriéntrijke omstandigheden ontstaan pioniervegetaties, die
grote verwantschap hebben met het Sileno-Tortuletum. Hoge kalk-
gehalten zijn daarbij geen voorwaarde, maar het duinzand moet
wel in het (sub)neutrale traject gebufferd worden.

8.5 Duingraslanden met een goed ontwikkelde hu-
meuze toplaag

In deze paragraaf worden de verspreiding en de ruimtelijke variatie
van de soortenrijkere duingraslanden op bodems met een humeu-
ze toplaag besproken. In het ordinatiediagram van 35 vegetatie-
opnamen van deze graslanden (figuur 23a en b) zijn duidelijk drie
groepen te onderscheiden. Deze komen overeen met de in de clas-
sificatie onderscheiden gemeenschappen, die op hun beurt weer
aansluiten bij het overzicht van ‘De Vegetatie van Nederland’.»3
Het betreft: (1) de gemeenschap met Taraxacum laevigatum en

150 Deze associatie wordt in het vervolg kortweg aangeduid als ‘Sileno-Tortuletum’.
151 Doing (1993); Weeda et al. (1996).

152 Weeda et al. (1996): tabel 14.5. Eryngium campestre wordt daarin niet genoemd. Doing
(1993) noemt deze echter wel als differentiérende soort voor het Sileno-Tortuletum.

153 Weeda et al. (1996).

Galium verum (TaG), (2) de varianten met Polytrichum juniperinum
en Rhytidiadelphus squarrosus van de gemeenschap met Ceras-
tium arvense en Hypochaeris radicata (FeG-Pj en FeG-Rs) en (3) de
typische variant en de variant met Polygala vulgaris van dezelfde
gemeenschap (FeG-tp en FeG-Pv). De horizontale ordinatie-as cor-
releert duidelijk met de kalk- en zuurhuishouding van de bodem.
In de forward selection blijken vooral het kalkgehalte op 30-40
centimeter diepte en het Ellenberg pH-getal een grote verklarende
waarde te hebben. Diverse aan de pH gerelateerde variabelen zijn
hier overigens sterk mee gecorreleerd.* Ook de tweede as is deels
gerelateerd aan de pH. Daarnaast spelen hier factoren een rol die
samenhangen met de opbouw van de humuslaag (stikstofgetal,
C/N toplaag).

De verschillen tussen de gemeenschap met Taraxacum laevi-
gatum en Galium verum (TaG) en de gemeenschap met Cerastium
arvense en Hypochaeris radicata (FeG) worden grotendeels ver-
klaard door de horizontale ordinatie-as. Gemeenschap TaG komt
voor op kalkrijke en meer gebufferde standplaatsen dan gemeen-
schap FeG, waarvan de bodem op zijn minst oppervlakkig ontkalkt
is. De pijl van het Ellenberggetal voor licht in figuur 23a geeft aan
dat ook het lichtklimaat en de vegetatiestructuur van beide ge-
meenschappen verschillen. De ruimtelijke verspreiding van beide
gemeenschappen en hun landschapsecologische positie is met het
voorgaande in overeenstemming. Gemeenschap TaG komt voor in
de reliéfrijke gedeelten van de duinen van Voorne en plaatselijk
ook op Goeree (Springertduinen), waar tot in het maaiveld hoge
kalkgehalten zijn gemeten. Deze kalk buffert de pH van de boven-
ste bodemlagen in het neutrale bereik. Gemeenschap TaG ontwik-
kelt zich daarbij in mozaiek met duinstruwelen; ruigte- en struweel-
planten hebben hier een hoge presentie.

Gemeenschap FeG komt voor op plaatsen die op zijn minst
tot op enkele tientallen centimeters diepte grotendeels zijn ont-
kalkt. In de varianten met Polytrichum juniperinum en met Rhyti-
diadelphus squarrosus (FeG-Pj en FeG-Rs) is de ontkalking diep
en de toplaag relatief zuur (pH-KCl 4-5, zie tabel 9). Bij de typische
variant en de variant met Polygala vulgaris (FeG-tp en FeG-Pv) zijn
de bovenste bodemlagen meer gebufferd, omdat de ontkalking
minder diep is voortgeschreden of omdat bodemdieren of de wind
bufferend materiaal in de bovenste bodemlaag brengen. De beide
eerste varianten komen in alle duingebieden voor. Op Schouwen
en Walcheren vinden we ze lokaal op plaatsen waar zich een dik-
kere minerale humuslaag heeft kunnen ontwikkelen. Vaak is hier
sprake geweest van het verstuiven van zand of menselijke activitei-
ten (graven voor wegaanleg, afbreken van bunkers e.d.) waardoor
organische stof en mineraal materiaal vermengd zijn geraakt. Op
Goeree en Voorne vinden we deze varianten vooral in de binnen-
duingebieden, die dieper ontkalkt zijn. Zij komen hier over een
grotere oppervlakte en meer aaneengesloten voor. De varianten
FeG-tp en FeG-Pv komen in de duinen van Zuidwest-Nederland
meer geconcentreerd voor. Op Goeree en Voorne vinden we deze
varianten vooral in de ondiep ontkalkte binnenduingebieden,
waar grotere of kleinere bodemdieren (konijnen, mollen, mieren)
gebufferd duinzand uit de ondergrond naar boven halen.»s Op
Schouwen en Walcheren komen deze varianten alleen tot ontwik-
keling op plaatsen waar zwak kalkhoudend zand het duin inwaait.

154 De niet getoonde correlatiematrix geeft de volgende correlaties tussen het kalkgehalte
op 30-40 centimeter diepte en andere variabelen: met pH-getal 0,62, met pH-KCl
toplaag 0,78, met pH-KCl 30-40 cm -mv 0,74, met CaCO; toplaag 0,82. Het Ellenberg
pH-getal is gecorreleerd met de pH-KCl van de toplaag (r = 0,76).

155 Zie ook Annema & Jansen (1998).
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Figuur 23. DCA-ordinatie van verschillende typen duingrasland.

Figuur 23a geeft de relatie tussen de gemeenschappen en de milieuvariabelen weer. Figuur 23b laat de positie van een aantal afzonderlijke soorten zien.
De relatie tussen de milieuvariabelen en de soortensamenstelling van de vegetatie is onafhankelijk getoetst met de Monte Carlo permutatietest (9999 permutaties, tweede
kolom); significantieniveaus: *** p < 0,001, ** p = 0,001-0,01; * p = 0,01-0,05. De volgorde van de variabelen in onderstaande tabel is conform de uitkomst van forward selection

in CCA. Voor de betekenis van de gemeenschapscodes zie tabel 8.

significantie bij
onafhankelijke toetsing

CaC0;-gehalte 35 cm -mv ok
pH-getal o
lichtgetal whk
bedekking kruidlaag *
vochtgetal *

stikstofgetal whk
uitwisselbaar Ca** 35 cm -mv ok
temperatuurgetal **
C/N toplaag *

uitwisselbaar Ca*+ toplaag ol
pH-KCl 35 cm -mv ol
CaC0;-gehalte toplaag whk
pH-KCl toplaag Fkk
bedekking moslaag *

variantie verklaard door alle milieuvariabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

Figuur 23a

correlatie ordinatieassen
met milieuvariabelen
(r-waarde DCA)

as1 as2
0,77 - 0,30
0,39 - 0,79
-0,48 0, 10
- 0,00 - 0,14
0,19 - 0,19
0,43 - 0,59
0,07 -0,71
- 0,22 - 0,03
-0,08 0,53
0,61 - 0,50
0,54 - 0,45
0,62 - 0,29
0,71 - 0,54
0,16 0,47
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variantie verklaard door
geselecteerde variabelen
bij forward selection
(% van totale variantie)

0317 (8%)  ***

0,575 (14%)  ***
0,763 (19%)  ***
0941 (23%)  ***
1,092 (27%) *x
1,230 (30%) *

1,366  (34%) *

1,501 (37%) *

1,632 (40%) *

1,746  (43%)  ns
1,856 (46%) ns
1,969 (49%)  ns
2,053 (51%) ns
2,138 (53%) ns
2,385 (59%)

4,045 (100%)
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Het meest duidelijk is dit langs de noordwestkust van Walcheren
rondom Domburg. Er is hier sprake van een erosiekust, waar deze
duingraslandgemeenschappen dicht bij zee bovenop een klifachtig
duin voorkomen. Het kalkgehalte in het moedermateriaal is hier
niet hoger dan 0,1-0,5% (zie hoofdstuk 11). Zowel oppervlakkig als
op enkele decimeters diepte is echter relatief veel uitwisselbaar
Ca** beschikbaar is. Landinwaarts verandert de vegetatie snel. Op
circa honderd tot honderdvijftig meter van de klifrand komen geen
gebufferde duingraslandbodems meer voor en behoort de vegeta-
tie tot pioniergemeenschappen van zure bodem (zie paragraaf 8.3).
Deze gradiént in de vegetatie en de buffering is waarschijnlijk een
gevolg van het inwaaien van kleine hoeveelheden kalkhoudend
zand.»® Op Schouwen doet zich aan de westzijde van het Zeepe
iets vergelijkbaars voor. Hier is het inwaaiend zand afkomstig van
enkele dynamische duingedeelten op de grens van het Zeepe en
de Meeuwenduinen.

De figuren 23a en b laten zien dat de varianten van gebuf-
ferde bodem (FeG-tp en Feg-Pv, Festuco-Galietum trifolietosum in
de landelijke systematiek) niet zonder meer beschouwd mogen
worden als een overgang tussen de kalkrijke duingraslanden
van gemeenschap TaG (Taraxaco-Galietum) en de varianten van
zuurdere bodem (FeG-Pj en FeG-Rs, Festuco-Galietum typicum).

De in figuur 23b geselecteerde soorten groeperen zich min of
meer in drie polen rondom de geordineerde gemeenschappen.
Aan de bovenzijde bevindt zich een aantal soorten met een vrij
uitgesproken voorkeur voor zure omstandigheden. Aan de rech-
terzijde bevindt zich een groep van soorten die kalkminnend is

en gerekend kan worden tot de zoom-, ruigte- of struweelplanten.
Bij deze groep sluiten zich een aantal kalkminnende soorten van
meer open milieu aan (bijvoorbeeld Carlina vulgaris en Phleum
arenaria). Linksonder bevindt zich een mengeling van uitgesproken
graslandplanten waarin drie duidelijke subgroepen in zijn te her-
kennen: (1) graslandplanten van voedselrijke bodem (bijv. Allium
vineale, Ranunculus bulbosus, Bellis perennis, Medicago lupulina,
Plantago lanceolata), (2) soorten met affiniteit tot zwakzure droge
graslanden (Rhytidiadelphus squarrosus, Trifolium campestre,
Achillea millefolium) en (3) uitgesproken kalkminnende grasland-
planten (Koeleria macrantha, Ononis repens ssp. repens en Silene
nutans). In gemeenschap TaG (Taraxaco-Galietum) is het aandeel
kalkminnende soorten duidelijk groter dan in FeG (Festuco-Galiet-
um). Daarnaast zijn er ook duidelijke verschillen in het aandeel
van planten met affiniteit tot ruigten, zomen en struwelen. Deze
soorten zijn in gemeenschap TaG (Taraxaco-Galietum) sterker ver-
tegenwoordigd. De varianten behorend tot het Festuco-Galietum
trifolietosum kenmerken zich vooral door de aanwezigheid van
duidelijke graslandplanten, waaronder soorten die kenmerkend
zijn voor relatief voedselrijke omstandigheden. Opvallend is de
aanwezigheid van soorten met affiniteit tot het Sedo-Cerastion
respectievelijk het Medicagini-Avenetum. Juist deze soorten (Eryn-
gium campestre, Ranunculus bulbosus, Allium vineale, Convolvulus
arvensis) leveren een belangrijke bijdrage aan het onderscheid
tussen de gemeenschappen en varianten behorend tot het Festuco-
Galietum trifolietosum enerzijds en die van het Taraxaco-Galietum
anderzijds. Het Medicagini-Avenetum is een riviergebonden
graslandassociatie die plantensociologisch gerekend wordt tot de
vegetaties van de Trifolio-Festucetalia, die voorkomen op zowel

156 Zie ook Ketner-Oostra & Sykora (2000). Op de Noordsvaarder (Terschelling) vonden
deze auteurs een positief effect van instuivend zand op de pH van de bovenste bodem-
lagen en op de aanwezigheid van lichenen van zwakbasische en neutrale standplaat-
sen.

kalkarme als kalkhoudende bodem. Zij is tegelijk ook nauw ver-
want aan de Cladonio-Koelerietalia, die hun optimum bereiken op
kalkrijke bodems. Het Medicagini-Avenetum heeft van alle droge
graslanden op zandgrond de meest voedselrijke standplaats. Het
is juist ook deze nutriéntrijkdom die de droge duingraslanden van
het Festuco-Galietum trifolietosum karakteriseert.

9 Duinstruwelen en

zoomgemeenschappen

9.1 Inleiding

Struwelen behoren tot de karakteristieke begroeiingen van het
hedendaagse duinlandschap. Twee van de negen Europees be-
schermde habitattypen die in de Nederlandse duinen voorkomen
zijn struwelen.*” In dit verband is ook de bijzondere status van Hip-
pophae rhamnoides van belang. Deze soort heeft met een achttal
ondersoorten een opmerkelijk groot areaal dat zich uitstrekt over
een groot deel van Euraziatische continent. Aan het einde van het
Pleistoceen heeft de soort zich vanuit Azié over grote delen van Eu-
ropa uitgebreid, om zich vervolgens, in de loop van het Holoceen,
onder invloed van concurrentie door andere bomen en struiken
weer in aantal extreme habitats terug te trekken. De ondersoort
Hippophae rhamnoides rhamnoides komt nu alleen nog maar voor
in de duinen langs het Kanaal en de Noordzee en in bepaalde kust-
zones van het Oostzeegebied™® en is daarmee een goed voorbeeld
van de bijzondere betekenis van de duinen van West-Europa voor
het behoud van biodiversiteit op wereldschaal.

Tegelijkertijd moeten worden geconstateerd dat de houding
van natuurbeschermers en natuurbeheerders ten opzichte van
duinstruwelen gedurende de laatste decennia sterk is veranderd
en tegenwoordig zonder meer ambivalent genoemd mag worden.
In de klassieke benadering werden duinstruwelen, met die van
Voorne als meest uitgesproken voorbeeld, geroemd om hun vari-
atie en soortenrijkdom.® Daarbij werd er vaak min of meer stil-
zwijgend van uitgegaan dat duinstruwelen relatief stabiel waren
en decennia- of misschien zelfs eeuwenlang in eenzelfde toestand
konden blijven. Mede dankzij de gedetailleerde studies van Eddy
van der Maarel en zijn studenten is dit beeld bijgesteld. Met een
tussenpoos van ruim twintig jaar hebben zij in de duinen van Oost-
voorne twee vegetatiekarteringen uitgevoerd en deze vervolgens
nauwgezet vergeleken.° Duinstruwelen kwamen in de eerste helft
van de twintigste eeuw op Voorne veel minder voor dan enkele
decennia later en ze hebben in die periode ook een ander karakter
gekregen. Een dergelijke verandering heeft zich niet alleen op Voor-
ne voorgedaan. Vrijwel overal langs de Vlaamse en Nederlandse
kust, van De Panne tot aan Schiermonnikoog, hebben houtige
gewassen zich sinds het begin van de vorige eeuw onmiskenbaar
uitgebreid. Struwelen namen in oppervlakte toe, open struwelen
werden dichter en gesloten struwelen werden hoger. Deze uitbrei-
ding van opgaand houtgewas in de duinen ging en gaat ten koste
van pioniervegetaties, duingraslanden en lage open struwelen;

157 Janssen & Schaminée (2003). Het betreft de habitattypen 2160 (Duinen met Hippophae
rhamnoides) en 2170 (Duinen met Salix repens ssp. argentea, Salicion arenariae).

158 Bartish et al. (2006) ; Reynaud (1975) ; Hoek (1997a en b).
159 Adriani & van der Maarel (1968); Westhoff et al. (1970); Sloet van Oldruitenborgh (1976).
160 Van der Maarel et al. (1985a); van Dorp et al. (1985); Boot & Van Dorp (1986).
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levensgemeenschappen die juist grote aantallen Rode Lijstsoorten
herbergen (hoofdstuk 4). Waar enkele decennia geleden het duin-
landschap nog werd geroemd om het mozaiek waarin grasland- en
struweelformaties ‘naast en met elkaar leven’,*** wordt nu gespro-
ken over ‘gedogen van struweel’ en is het terugdringen daarvan
een legitieme beheersmaatregel geworden.*®

Tal van oorzaken worden genoemd ter verklaring van de ster-
ke toename van struweel in de duinen: stopzetten van begrazing,
achteruitgang van konijnen, vastlegging van de duinen, vochtiger
klimaatsomstandigheden met gunstige vestigingsomstandigheden
voor jonge struiken en verzuring en eutrofiering als gevolg van
luchtverontreiniging.'s3 Toch bestaan er rond deze verandering nog
veel onduidelijkheden. Dat geldt ook voor de plaats en de rol van
twee belangrijke soorten in de struweelontwikkeling, Hippophae
rhamnoides en Salix repens. Dit laatste blijkt onder andere uit
het feit dat West-Europese plantensociologen diepgaand van me-
ning verschillen over de positie van de duindoornstruwelen in de
hoofdindeling van de plantengemeenschappen van Europa. In Ne-
derland is de gangbare opvatting dat zij gerekend moeten worden
tot de droogteminnende struwelen van het Berberidion vulgaris,
die hun zwaartepunt in Midden-Europa hebben.** Franse en Duitse
onderzoekers opteren echter voor een geheel eigen plaats van
de duindoorn- en kruipwilgstruwelen en hebben hiervoor recent
zelfs een aparte klasse in het leven geroepen (Salicetea arenariae
Weber 1999).%%5 Ook de positie van Salix repens is onduidelijk;
deze soort komt in een breed spectrum van droge en vochtige
plantengemeenschappen voor, maar heeft in de opvatting van de
hedendaagse Nederlandse onderzoekers een geringe ecologische
indicatiewaarde.**¢ Veelzeggend zijn in dit verband de lotgevallen
van het Polypodio-Salicetum Boerboom 1960. Het gaat hier om een
karakteristiek dwergstruweel uit het dynamische duinlandschap
met Salix repens in de hoofdrol. Deze gemeenschap wordt in ‘De
Vegetatie van Nederland’ echter niet meer erkend en de betref-
fende vegetaties worden tot de duingraslanden gerekend.*

Dit hoofdstuk wil de positie van de struwelen en de rol die zij
spelen in het duinlandschap van Zuidwest-Nederland verhelderen.
Daartoe beschrijft het allereerst de standplaatsen en de versprei-
ding van de verschillende struweelgemeenschappen. Vervolgens
wordt stilgestaan bij de dynamische aspecten van duinstruwelen.
Dit gebeurt aan de hand van de vegetatieontwikkeling van de
drooggevallen gronden in de Grevelingen gedurende de afgelopen
dertig jaar, waarin de successie van grasland naar struweel een
belangrijke rol speelde. In de slotparagraaf wordt ten slotte inge-
gaan op de syntaxonomische positie van de duindoorn- en kruip-
wilgstruwelen in een breder verband.

9.2 Duinstruwelen en hun milieuomstandigheden

Op basis van ruim 780 vegetatieopnamen zijn voor de duinen van
Zuidwest-Nederland 13 struweel- en zoomgemeenschappen onder-
scheiden, die kunnen worden onderverdeeld in 22 varianten (zie

161 Westhoff et al. (1970).

162 VanTil etal. (2002b); Van der Hagen (2002).

163 VanTiletal. (1999, 2002a).

164 Haveman etal. (1999).

165 Weber (1999b); Preising & Weber (2003); Géhu & Géhu-Franck (1983).
166 Weeda (2001): 74-75; zie ook Weeda et al. (1996).

167 Weeda et al. (1996): 142.
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tabel 10; bijlagen 1 en 2d geven een gedetailleerde beschrijving).

Bij het afbakenen van deze gemeenschappen zijn, behalve de

totale soortensamenstelling, ook de structuur en de dominantie-

verhoudingen in de struiklaag meegewogen. Deze laatste geven
namelijk een goed beeld van de ontwikkelingsfase van een stru-
weelvegetatie, waardoor het dynamische aspect beter in de clas-
sificatie kan worden verwerkt. Er zijn geen chemische bodemgege-
vens van de verschillende struweelgemeenschappen verzameld.

Daarom zijn voor de standplaatsanalyse alleen Ellenberggetallen

en structuurgegevens (hoogte en bedekking van boom-, struik- en

kruidlaag) als externe variabelen beschikbaar.

Figuur 24 geeft een DCA-analyse weer van de verschillende
struweelgemeenschappen. De eerste as van dit ordinatiediagram
correleert duidelijk met de gemiddelde Ellenbergwaarden voor
pH, vocht en stikstof. De buffering en de vocht- en nutriéntenhuis-
houding verklaren dus een aanzienlijk deel van de variatie in de
struweelgemeenschappen. Deze as geeft vooral informatie over de
landschapsecologische posities van de onderscheiden gemeen-
schappen: vochtige en gebufferde standplaatsen aan de linker-
zijde van het diagram, droge en gebufferde in het middendeel en
relatief zure aan de rechterzijde. De tweede ordinatie-as correleert
sterk met de hoogte van de boom- en struiklaag en de gemiddelde
Ellenbergwaarden voor licht, temperatuur en zout. In de forward
selection blijken hiervan vooral de licht- en temperatuurgetallen
verklarende waarde te hebben. Deze factoren hangen samen met
de structuur en de successiefase van de onderscheiden gemeen-
schappen. In de onderste helft van het ordinatiediagram vinden we
de relatief lage pionierstruwelen, waar in de vochtige gebufferde
struwelen soorten met hogere indicatiewaarden voor zout kunnen
voorkomen (bijvoorbeeld Juncus gerardii en Carex distans). In de
bovenste helft vinden we de hogere, meer gesloten struwelen en
bossen die latere successiestadia vertegenwoordigen. Globaal
bezien kunnen in figuur 24 van links naar rechts drie successie-
reeksen worden onderscheiden:

e Aan de linkerzijde vinden we de vochtige gebufferde stru-
weelgemeenschappen. De Agrostis stolonifera-variant van de
gemeenschap met Hippophae rhamnoides (SaH1-As) en de
gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Salix repens (PH)
vertegenwoordigen hier de pioniergemeenschappen. De laatste
gemeenschap bestaat in vergelijking met de vegetaties van de
droge successiereeks relatief kort. Dat heeft te maken met de
vroege vestiging van Salix cinerea, waardoor Hippophae rham-
noides hier snel te maken krijgt met concurrentie om licht (zie
paragraaf 9.4). Het eindstadium van deze successiereeks wordt
in de reliéfrijke duinen gevormd door natte wilgenbroekstru-
welen (Iris pseudacorus-variant van de gemeenschap met Salix
cinerea, Sci-Ip) en meidoorn-berkenbos (gemeenschap met
Crataegus monogyna en Betula pubescens, CB1). De volgorde
van deze gemeenschappen in het ordinatiediagram is dezelfde
als die in de hoogtezonering in het veld (Sci-lp/CB1-Ag/CB1-
Be). Op de drooggevallen gronden in afgesloten deltawateren
heersen minder natte omstandigheden. Hier ontwikkelt zich dan
ook een drogere vorm van het wilgenbroekstruweel (Hippophae
rhamnoides-variant van de gemeenschap met Salix cinerea,
Sci-Hr) en ontbreekt het meidoorn-berkenbos. De hoger gelegen
standplaatsen worden hier bezet door de gemeenschap met Sa-
lix caprea (Sca). Daarbij speelt niet alleen de hoogteligging een
rol, maar ook de aanwezigheid in de bodem van leem of soms
zelfs een geringe hoeveelheid lutum (zie paragraaf 9.4).

e In het centrale deel van het ordinatiediagram bevinden zich de



Figuur 24. DCA-analyse van de onderscheiden struweelgemeenschappen met Ellenbergindicatiewaarden en hoogte van de verschillende

vegetatielagen als externe variabelen.

De Romeinse cijfers en de grijze lijnen geven de verschillende successieseries weer:
I: struwelen van natte en vochtige kalkrijke bodems;

11: struwelen van droge kalkrijke bodems;

1ll: struwelen van ontkalkte bodems.

De relatie tussen de soortensamenstelling en de externe variabelen is getoetst met de Monte Carlo permutatietest (9999 perm.). De volgorde van de variabelen in onderstaande
tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA. significantieniveaus: *** p < 0,001; ** p = 0,001-0,01; * p = 0,01-0,05; ns : niet significant. Voor de betekenis van

de gemeenschapscodes zie tabel 10.

significantieniveau correlatie ordinatieassen
onafhankelijke toetsing met milieuvariabelen
(r-waarde DCA)
as1 as2
pH-getal ki -0,68 - 0,41
vochtgetal o - 0,61 0,47
lichtgetal Hkk - 0,54 -0,78
stikstofgetal e - 0,51 0,45
temperatuurgetal *x -0,28 - 0,60
zoutgetal * - 0,42 - 0,57
hoogte boom- en struiklaag whk -0,33 0,76

variantie verklaard door alle milieuvariabelen
totaal van alle eigenwaarden in de dataset

variantie verklaard door
geselecteerde variabelen
volgens forward selection

(% van totale variantie)

0,357
0,704
0,994
1,202
1,363
1,505
1,622

2,148
2,913

(12%)
(24%)
(34%)
(41%)
(47%)
(52%)
(5 60/0)

(74%)
(100%)

E hoogte struiklaag ||
Sci-lp I [
£
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Tabel 10. Overzicht van de onderscheiden struweelgemeenschappen.

Het betreft hier regionale plantengemeenschappen. Tussen haakjes is de plaats weergegeven van de betreffende gemeenschap in syntaxonomisch systeem. Nog niet eerder
beschreven rompgemeenschappen zijn aangeduid met de vermelding ‘nom. nov.’.

code plantengemeenschap

SaH1 Gemeenschap met Hippophae rhamnoides
(Sambuco-Hippophaetum rhamnoides Boerboom 1960 ex Delelis-Dusollier & Géhu 1974)
Karakteristiek: Duindoornstruweel; gesloten soortenarm pionierstruweel, maximaal een tot twee meter hoog.
Diagnostische soorten: Hippophae rhamnoides, Calamagrostis epigejos.
Onderverdeling: - variant met Jacobaea vulgaris (SaH1-)v; S-H typicum).
- variant met Agrostis stolonifera (SaH1-As; S.-H. calamagrostidetosum epigejos).
SaH2  Gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Sambucus nigra
(Sambuco-Hippophaetum Boerboom 1960 ex Delelis-Dusollier & Géhu 1974)
Karakteristiek: Duindoorn-vlierstruweel; ouder gesloten struweel van twee tot vier meter hoog.
Diagnostische soorten: Hippophae rhamnoides, Sambucus nigra , Urtica dioica en Rubus ulmifolius.
Onderverdeling: geen.
RGRu Gemeenschap met Rubus ulmifolius

(RG Rubus ulmifolius [Rhamno-Prunetea] nom. nov.)

Karakteristiek: Koebraamstruweel; soortenarm struweel dat sterk wordt gedomineerd door een sluierlaag van bramen.
Diagnostische soorten: dominantie van Rubus ulmifolius.

Onderverdeling: geen.

PH Gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Salix repens
(Pyrolo-Hippophaetum Géhu & Géhu-Franck 1983)
Karakteristiek: Duindoorn-wilgstruweel; gesloten struweel op vochtige of natte bodems van een tot drie meter hoog.
Diagnostische soorten: Hippophae rhamnoides, Salix repens, Salix cinerea, Calamagrostis epigejos en Rubus caesius.
Onderverdeling: - variant met Agrostis stolonifera (PH-As).
- variant met Eupatorium cannabinum (PH-Ec).

PS Gemeenschap met Salix repens
(Polypodio-Salicetum arenariae Boerboom 1960)
Karakteristiek: Kruipwilgstruweel; laag dwergstruweel met hoog aandeel van duingraslandplanten.
Diagnostische soorten: Salix repens, Calamagrostis epigejos, Rubus caesius, Ligustrum vulgare, Polypodium vulgare, Pyrola rotundifolia
en Epipactis helleborine.
Onderverdeling: geen.

HL Gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Ligustrum vulgare
(Hippophao-Ligustretum Meltzer 1941 em. Haveman, Schaminée et Weeda 1999)
Karakteristiek: Duindoorn-ligusterstruweel; soortenrijk open struweel van een tot drie meter hoog.
Diagnostische soorten: Hippophae rhamnoides, Ligustrum vulgare, Rosa rubiginosa, Bryonia dioica, Moehringia trinervis, Urtica dioica,
Rubus caesius, Galium aparine en Poa trivialis.
Onderverdeling: - variant met van Asparagus officinalis (HL-Ao; Hippophao-Ligustretum asparagetosum).
- variant met Mentha aquatica (HL-Ma; Hippophao-Ligustretum eupatorietosum).
- variant met Rubus vigorosus (HL-Rv; Hippophao-Ligustretum rubetosum vigorosi).

Sci Gemeenschap met Salix cinerea
(Salicetum cinereae Z6lyomi 1931)
Karakteristiek: Vochtig of nat wilgenbroekstruweel van vijf tot tien meter hoogte.
Diagnostische soorten: Salix cinerea (incl. Salix x multinervis), Calamagrostis epigejos, Solanum dulcamara, Urtica dioica, Rubus
caesius, Eupatorium cannabinum, Phragmites australis en Lycopus europaeus.
Onderverdeling: - variant met Iris pseudacoris (Sci-lp, Salicetum cinereae typicum).
- variant met Moehringia trinervis (Sci-Mt, Salicetum cinereae salicetosum repentis).
- variant met Hippophae rhamnoides (Sci-Hr, Salicetum cinereae salicetosum repentis).

Sca Gemeenschap met Salix caprea
(Salicetum capreae Schreier 1955)
Karakteristiek: Opgaand wilgenbos van tien tot vijftien meter hoog.
Diagnostische soorten: Salix caprea, Tussilago farfara en Pteridium aquilinum.
Onderverdeling: geen.

PL Gemeenschap met Polygonatum odoratum en Lithospermum officinale
(Polygonato-Lithospermetum Weeda 1996)
Karakteristiek: Kruidenrijke zoom of ruigte in mozaiek met struweel.

Diagnostische soorten: Polygonatum odoratum, Lithospermum officinale, Inula conyzae en met een lagere presentie ook Viola hirta,
Asparagus officinalis, Cynoglossum officinale en Fragaria vesca.
Onderverdeling: geen.
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Be

Gemeenschap met Crataegus monogyna

Karakteristiek: Opgaand meidoornstruweel van drie tot vijf meter hoogte.

Diagnostische soorten: Crataegus monogyna, Ligustrum vulgare, Rosa canina s.l., Lonicera periclymenum, Bryonia dioica, Solanum
dulcamara, Glechoma hederacea, Urtica dioica, Moehringia trinervis, Geranium robertianum en Geum urbanum.

Onderverdeling: - variant met Rhamnus cathartica (Be-Rc; Rhamno-Crataegetum Sloet van Oldruitenborgh ex Haveman, Schaminée et

Weeda 1999).

- inopsvariant (Be-in; RG Crataegus monogyna [Rhamno-Prunetea] nom. nov.).

CB1 Gemeenschap met Crataegus monogyna en Betula pubescens
(Crataego-Betuletum menthetosum Boerboom 1960)

Karakteristiek: Vochtig opgaand berkenbos in kalkrijke duinvalleien en natte binnenduingebieden.

Diagnostische soorten: Betula pubescens, Alnus glutinosa, Eupatorium cannabinum, Mentha aquatica, Cirsium palustre, Lysimachia

vulgaris en Valeriana officinalis.
Onderverdeling: - variant met Betula pubescens (CB1-Be).
- variant met Alnus glutinosa (CB1-Ag).

CB2 Gemeenschap met Betula pubescens en Sorbus aucuparia
(RG Rubus fruticosus s.l. [Betulion pubescentis])

Karakteristiek: Vochtig berkenbos in oppervlakkig ontkalkte duinvalleien met een neerwaarts gerichte grondwaterstroom.

Diagnostische soorten: Betula pubescens, Lonicera periclymenum, Crataegus monogyna, Sorbus aucuparia, Prunus serotina, Rubus

vigorosus, Dryopteris dilatata, Dryopteris carthusiana en Juncus effusus.

Onderverdeling: geen.

RGLR Gemeenschap met Lonicera periclymenum en Rubus vigorosus

(RG Rubus vigorosus [Lonicero-Rubion] nom. nov.)

Karakteristiek: Laag tot middelhoog braamstruweel, waarin ook andere houtige gewassen kunnen voorkomen.

Diagnostische soorten: Rubus vigorosus, Lonicera periclymenum, Dryopteris dilatata en Calamagrostis epigejos.

Onderverdeling: - variant met Polypodium vulgare (RGLR-Pv).
- inopsvariant (RGLR-in).

droge duinstruwelen van kalkrijke bodem. Relatief soortenarme
struwelen van Hippophae rhamnoides en Salix repens (Jacobaea
vulgaris-variant van de gemeenschap met Hippophae rham-
noides, SaH1-Jv; gemeenschap met Hippophae rhamnoides en
Sambucus nigra, SaH2; gemeenschap met Salix repens, PS)
vormen hier de pionierfase. De verschillende varianten van de
gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Ligustrum vulgare
(HD) vormen de overgang naar oudere struweelstadia. Mei-
doornstruweel (gemeenschap van met Crataegus monogyna,
Be) is de - voorlopige - eindfase van deze ontwikkelingsreeks.
Enigszins uitzonderlijk is de positie van de gemeenschap met
Polygonatum odoratum en Lithospermum officinale (PL). Betref-
fende vegetatiestructuur en successiestadium sluit deze zoom-
gemeenschap aan bij de open pionierstruwelen in de onderste
helft van het ordinatiediagram. De soortensamenstelling heeft
echter meer gemeen met de meidoornstruwelen van vooral de
Rhamnus cathartica-variant van de gemeenschap met Cratae-
gus monogyna (Be-Rc). In de duindoorn-ligusterstruwelen en
meidoornstruwelen en -bossen doet zich een duidelijke variatie
voor langs de horizontale ordinatie-as. Deze variatie vindt zijn
oorzaak in verschillen in de kalkrijkdom van de standplaats. De
varianten HL-Ao en Be-Rc zijn relatief soortenrijk en komen al-
leen voor op bodems die ook aan de oppervlakte duidelijk kalk-
houdend zijn. De gemeenschappen HL-Rv en Be-inops zijn dui-
delijk soortenarmer en komen tot ontwikkeling op kalkarmere
bodems, die in de bovenste decimeters meestal geheel ontkalkt
zijn. In feite vormen deze gemeenschappen de overgang tussen
de ‘echte’ kalkrijke duinstruwelen en de hierna te bespreken
kalkarmere gemeenschappen. In hun ruimtelijke verspreiding
sluiten zij dan ook bij deze laatste aan.

e Aan de rechterzijde van het ordinatiediagram bevinden zich de

gemeenschappen van zure en verzuurde standplaatsen. Het

aantal gemeenschappen in dit deel van de figuur is beperkt. Dit

heeft te maken met de selectie van de gemeenschappen die

in deze analyse betrokken zijn. Zo ontbreken bijvoorbeeld de

eikenstruwelen en eiken-berkenbossen, die in de rechterboven-

hoek van dit diagram verwacht mogen worden.
Het aantal gemeenschappen neemt in figuur 24 van onder naar
boven duidelijk toe: er is sprake van een divergerende successie.
De struweelontwikkeling begint met gemeenschappen waarin Hip-
pophae rhamnoides en Salix repens een belangrijke rol spelen.
Deze twee soorten kunnen in relatief korte tijd in zeer verschillende
gemeenschappen (duinvalleivegetaties, droge pioniervegetaties
en duingraslanden, helmvegetaties) gaan domineren, waarna de
struwelen zich in korte tijd sterk uitbreiden en er relatief soorten-
arme begroeiingen ontstaan. De lengte van deze pionierfase kan
verschillen. In natte en vochtige omstandigheden duurt deze soms
niet langer dan 10-15 jaar. In drogere condities, waar sterke concur-
renten voor beide soorten ontbreken, kunnen Hippophae rham-
noides en Salix repens zich vele decennia als aspectbepalende
soort handhaven. Toch neemt ook hier uiteindelijk hun aandeel in
de vegetatie af en krijgt het struweel een andere, meer open struc-
tuur. Het verschil in levensduur van het duindoorn-wilgstruweel
(gemeenschap met Hippophae rhamnoides en Salix repens) en
het duindoorn-ligusterstruweel (gemeenschap met Hippophae
rhamnoides en Ligustrum vulgare) vindt zijn oorzaak in verschil-
len in het vestigingsmoment en de concurrentiekracht van de
belangrijkste concurrenten van Hippophae rhamnoides en Salix
repens. In het geval van het duindoorn-wilgstruweel gaat het om
Salix cinerea. Deze soort vestigt zich min of meer tegelijk met Hip-
pophae en Salix repens en kan in relatief korte tijd gaan domineren
(zie paragraaf 9.4 voor details). In het geval van het duindoorn-
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ligusterstruweel vestigen de opvolgers van Hippophae (Ligustrum
vulgare, Crataegus monogyna, Rhamnus cathartica) zich pas,
nadat deze in vitaliteit afneemt en er ruimte ontstaat voor nieuwe
soorten. In beide gevallen is de rol van Hippophae rhamnoides en
Salix repens essentieel in het op gang brengen van de struweelont-
wikkeling. Niet alleen scheppen zij de ruimtelijke structuur van een
struweelgemeenschap, waarin andere houtige gewassen kunnen
opgroeien. Zij spelen ook een sleutelrol in de bodemontwikkeling
waardoor gunstige condities ontstaan voor ruigte- en struweelplan-
ten. Deze pionierrol in de struweelontwikkeling bepaalt in hoge
mate de betekenis van beide soorten in het duinlandschap.

9.3 Ruimtelijke verspreiding van de struweelgemeen-
schappen

De verschillende struweelgemeenschappen zijn niet gelijkmatig
over het studiegebied verdeeld, maar vertonen een duidelijke
clustering die samenhangt met de vocht- en kalktoestand van de
bodem (zie tabel 11).

De natte en vochtige struweelgemeenschappen van kalkrijke
bodem komen vooral voor in het duingebied van Voorne en op
de drooggevallen zandige platen in de Grevelingen en het Veerse
Meer. Op Walcheren, Schouwen en Goeree komen deze gemeen-
schappen niet voor of alleen lokaal en zijn dan meestal slecht
ontwikkeld. Er is ook een duidelijk verschil tussen de vochtige

struwelen van Voorne en die van drooggevallen gronden in de del-
tawateren. In de duinen van Voorne zijn de standplaatsen duidelijk
natter en de struwelen soortenrijker. Als enige locatie in Zuidwest-
Nederland komen hier de natte vorm van het wilgenbroekstruweel
(Iris pseudacorus-variant van de gemeenschap met Salix cinerea,
Sci-Ip) en het duinberkenbos (gemeenschap met Crataegus mono-
gyna en Betula pubescens, CB-1) goed tot ontwikkeling. Dit heeft
te maken met de aanwezigheid van laaggelegen valleien, waarin
carbonaathoudend grondwater toestroomt. Deze valleien blijven
daardoor in de voorzomer langdurig vochtig en behouden tegelij-
kertijd een goede pH-buffering in de bovenste bodemlagen. Op de
drooggevallen gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer heer-
sen meer dynamische omstandigheden, waarbij de grondwater-
standen in de zomer verder wegzakken. De jongste struweelstadia
komen hier overeen met die in Voorne, maar met het voortschrij-
den van de successie ontwikkelt zich hier een andere variant van
het wilgenbroekstruweel (Sci-Hr) en ook de gemeenschap met Salix
caprea (Sca).

De duindoornstruwelen van droge kalkrijke bodems komen
in hun pionierfase in alle duingebieden goed ontwikkeld voor.
De gemeenschap met Salix repens (PS) is beperkt tot duingebie-
den waar lichte verstuiving plaatsvindt. Zij kwam oorspronkelijk
waarschijnlijk in alle duingebieden vrij algemeen voor. Thans is
zij beperkt tot bepaalde duingedeelten van Schouwen, Goeree en
Voorne. Op Walcheren ontbreekt zij geheel. De oudere successie-
stadia van de struwelen op kalkrijke droge grond (Asparagus offici-

Tabel 11. Ruimtelijke verspreiding van de onderscheiden struweelgemeenschappen over de verschillende duingebieden en de zandige

platen in de deltawateren.

+++ op meerdere plaatsen goed ontwikkeld voorkomend.

++ op een of enkele plaatsen goed ontwikkeld voorkomend.

+ slechts fragmentarisch voorkomend.

Tussen haakjes geplaatste symbolen verwijzen naar historische situaties.

Schou

naam regionale gemeenschap

Goe syntaxonomische positie

A. Struwelen van natte en vochtige kalkrijke bodems

Gem. Hipp. rhamn. var. Agrostis stolonifera (SaH1-As) - + + +++ +++ +++ Sambuco-Hippophaetum calamagrostid.
Gem. Hippophae rhamnoides & Salix cinerea (PH) ++ + +++ 4+ +++  Pyrolo-Hippophaetum

Gem. Salix cinerea var. H. rhamnoides (Sci-Hr) - + + +++ 4+ +++  Salicetum cinereae salicetosum repentis
Gem. Salix caprea (Sca) - + ++  Salicetum capreae

Gem. Salix cinerea var. Iris pseudacorus (Sci-lp) (++) +(+) + +++ Salicetum cinereae typicum

Gem. Crataegus monogyna & Betula pubescens (CB1) + +++ Crataego-Betuletum menthetosum

B. Struwelen van droge kalkrijke bodem

Gem. Hipp. rhamnoides var. Jacobaea vulg. (SaH1-)v) +++ +++ +++ +++ + +  Sambuco-Hippophaetum typicum

Gem. Hipp. rhamnoides & Sambucus nigra (SaH2) +++ +++ +++ +++  +++  +++ Sambuco-Hippophaetum

Gem. Salix repens (PS) (++) ++ ++ +++ Polypodio-Salicetum

Gem. Hipp. rhamn. & Lig. vulg. var. Asp. off. (HL1-Ao) - + ++ +++ Hippophao-Ligustretum asparagetosum
Gem. Polyg. odoratum & Lithosp. officinale (PL) ++ +4+ Polygonato-Lithospermetum

Gem. Crat. monogyna var. Rhamnus cathartica (Be-Rc) ++ +++ Rhamno-Crataegetum

C. Struwelen van ontkalkte bodems

Gem. Lonicera periclymenum & Rubus vigorosus (RgLR) +++ +++ +++ RG Rubus vigorosus [Lonicero-Rubion}
Gem. Hipp. rhamn. & Lig. vulg. var. R. vigorosus (HL-Rv)  +++ +++ ++ + + Hippophao-Ligustretum rubetosum vig.
Gem. Crataegus monogyna inopsvariant (Be-in) +++ +++ + - - RG Crat. monogyna [Rhamno-Prunetea]
Gem. Betula pubescens & Sorbus aucuparia (CB2) +++ +++ RG Rubus frutic. [Betulion pubescentis]
D. Vochtige struwelen met een overgangspositie

Gem. Hipp. rhamn. & Lig. vulg. var. Mentha aq. (HL-Mt) + ++ + - - Hippophao-Ligustretum eupatorietosum
Gem. Salix cinerea var. Moehringia trinervis (Sci-Mt) + +++ + + Salicetum cinereae salicetosum repentis
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nalis-variant van de gemeenschap met Hippophae rhamnoides en
Ligustrum vulgare, HL-Ao; Rhamnus cathartica-variant van ge-
meenschap met Crataegus monogyna, Be-Rc) komen alleen goed
ontwikkeld voor op Voorne en lokaal op Goeree (Springertduinen).
De gemeenschap van Polygonatum odoratum en Lithospermum
officinale (PL) heeft een vergelijkbare verspreiding.

Vooral op Schouwen en Walcheren - maar ook lokaal op
Goeree - wordt de plaats van de verschillende struweelgemeen-
schappen van kalkrijke bodem ingenomen door verwante soor-
tenarmere gemeenschappen, waarvan de bodem op zijn minst
oppervlakkig ontkalkt is. Dit fenomeen doet zich vooral voor in de
oudere successiestadia (gemeenschappen HL-Rv, Be-in en CB2).
In het landelijke overzicht van ‘De Vegetatie van Nederland’ onder-
scheiden deze gemeenschappen zich alle op associatie- of subas-
sociatieniveau van hun ‘kalkrijke tegenhangers’ (zie bijlage 1 voor
details). De prominente aanwezigheid van Rubus-soorten, met
Rubus vigorosus als meest opvallende, is daarbij een belangrijk
onderscheidend kenmerk. Rubus vigorosus is ook karakteristiek
voor een andere struweelgemeenschap van het oppervlakkig ont-
kalkte duinlandschap, de gemeenschap met Lonicera periclyme-
num en Rubus vigorosus (RGLR). Zij neemt hier op noordhellingen
en langs de randen van verdroogde duinvalleien de plaats in die
de gemeenschap met Salix repens (PS) in meer kalkrijke duinge-
bieden heeft.

Tot slot moeten nog enkele opmerkingen worden gemaakt
over twee vochtige struweelgemeenschappen die een onduidelijke
overgangspositie innemen tussen de gemeenschappen van kalk-
rijke en meer ontkalkte landschappen (gemeenschappen HL-Mt
en Sci-Mt). Deze gemeenschappen komen vooral op Schouwen
vrij veel voor. Waarschijnlijk zijn zij door verdroging ontstaan uit
gemeenschappen met een vochtiger en meer gebufferde bodem
(bijvoorbeeld de gemeenschappen PH en Sci-Ip). Door oppervlak-
kige verzuring en eutrofiering als gevolg van deze verdroging zijn
zij zich gaan ontwikkelen in de richting van gemeenschappen die
lijken op de struwelen van ontkalkte bodems.

9.4 Duinstruwelen dynamisch bezien

De Grevelingen als voorbeeldgebied voor struweelontwikkeling
De Grevelingen is een voormalig estuarium dat in 1971 van de
Noordzee is afgesloten. Daardoor is in dit gebied ongeveer 3000
hectare voormalige schorren, slikken en zandplaten permanent
drooggevallen.¢® Het grootste deel van deze gronden is sinds-

dien als natuurgebied beheerd. Daarbij hebben de waarden van
open kustlandschappen (kustbroedvogels, duinvalleivegetaties

en schraallanden) steeds centraal gestaan, waarbij zowel actief
beheer (begrazen, maaien) als spontane ontwikkeling heeft plaats-
gehad. De Grevelingen heeft zich in deze 35 jaar ontwikkeld tot een
van de meest soortenrijke natuurgebieden van Zuidwest-Neder-
land. Tijdens deze ontwikkeling nam ook het areaal struweel sterk
toe, wat lokaal gepaard ging met verlies van zeldzame duinval-

lei- en schraallandsoorten. In feite was een belangrijk deel van het
begrazings- en maaibeheer er in de afgelopen decennia op gericht
deze ontwikkeling te sturen en vooral ook af te remmen. Dat bleek
echter niet altijd eenvoudig: struwelen breidden zich in de Greve-
lingen op allerlei plaatsen uit, ondanks een actief beheer.

168 Zie Visser (1995) voor een overzicht van de ontwikkelingsgeschiedenis van de Grevelin-
gen gedurende de eerste vijfentwintig jaar.

In de volgende paragrafen wordt de kennis en ervaring samengevat
die de afgelopen decennia in de Grevelingen is opgedaan met de
ontwikkeling en het beheer van struwelen. Deze wordt vervolgens
gebruikt om de struweeldynamiek in de duinen te verklaren. Daar-
toe wordt de vegetatieontwikkeling van twee deelgebieden in de
Grevelingen besproken. Allereerst de Slikken van Flakkee, waarvan
de vegetatieontwikkeling nauwkeurig is gedocumenteerd door een
aantal vegetatiekaarten en door ruim 6o permanente kwadraten,
die vanaf de jaren zeventig van de vorige eeuw zijn opgenomen.%
Het tweede gebied is de Hompelvoet. Ook van dit gebied is uit de
eerste 15 jaren na het ontstaan een serie permanente kwadraten
bekend.° De belangrijkste informatiebron over de vegetatieont-
wikkeling is hier echter een reeks jaarrapporten van de vogelwach-
ters die jaarlijks vier maanden op dit eiland verblijven en vanaf
1981 uitgebreid verslag hebben gedaan over de vegetatie- en land-
schapsontwikkeling van het gebied."

Slikken en platen voor en na de afsluiting

De drooggevallen gronden van de Grevelingen kunnen globaal
verdeeld worden in twee categorieén: de voormalige schorren en
de voormalige slikken en zandplaten. De voormalige schorren heb-
ben een hoge ligging, een lutumrijke bovengrond en bevinden zich
in smalle zones langs de dijken van het polderland van Schouwen
en Goeree. Na de afsluiting van de Grevelingen hebben zij zich
ontwikkeld tot voedselrijke ruigten of grasland. Aaneengesloten
struwelen komen op deze gronden niet voor. Daarom blijven zij
hier verder buiten beschouwing. De voormalige slikken en zand-
platen werden v6ér 1971 tweemaal per dag overspoeld door zout
zeewater. Zij waren onbegroeid, hadden weinig microreliéf en lie-
pen onder een flauwe helling op tot een maximale hoogte van circa
1-1,5 meter +NAP. Alleen op de overgang van de voormalige slikken
naar de schorren kwam lokaal een pioniervegetatie voor, waarin
grotere en kleinere pollen van Spartina anglica afwisselden met
open slik (Spartinetum townsendii Corillion 1953). Na de afsluiting
van het Brouwershavense Gat in april 1971 is het micro- en meso-
reliéf van de slikken en zandplaten ingrijpend gewijzigd. Het uit-
drogende zand raakte op grote schaal onderhevig aan winderosie.
Op de Slikken van Flakkee werd dit verstuivende zand ingevangen
door de Spartina-pollen, waardoor hier op de overgang van slik
naar schor ‘Spartina-duintjes’ ontstonden: lokale verhogingen van
enkele tientallen centimeters. Voor de beheerder was het stuiven-
de zand aanleiding om grote gedeelten van de platen en slikken

in te zaaien met gras en graan. Ook werden in de jaren 1972-1973
op diverse plaatsen stuifschermen van stro, rijshout of helm en
biestarwegras ingeplant, waardoor langgerekte ruggen van o,5 tot
1 meter hoogte ontstonden.”? In een latere fase van de gebieds-
ontwikkeling heeft een vergelijkbaar proces van winderosie en

169 Voor vegetatiekaarten zie De Jong & de Kogel (1979); Keijzer (1989); Van Schaik et al.
(1989); Bekkers (2001) en Van der Pluijm & de Jong (2003). Omstreeks 1975 zijn tien
permanente kwadraten uitgezet door Dr. W.G. Beeftink, onder wiens leiding deze tot
1992 zijn opgenomen door P. Slim, W. de Munck en B. Koutstaal. Door Rijkswaterstaat
zijn in de periode 1972-1975 ruim 35 proefvlakken uitgezet. Deze serie isin 1981 en
1993 uitgebreid met respectievelijk 11 en 17 proefvlakken. Deze kwadraten zijn tot circa
2000 onder leiding van Drs. D. de Jong opgenomen door K. Hoek, Th. de Kogel en A. van
der Pluijm. Vanaf 2001 worden alle nog bestaande proefvlakken door de auteur opge-
nomen. Een bijzonder woord van dank is op zijn plaats aan Annemieke van der Pluijm.
Het is aan haar te danken dat veel struweelkwadraten in de jaren tachtig en negentig
van de vorige eeuw zijn blijven bestaan en opgenomen. Zij heeft ook een essentiéle
rol gespeeld in het terugvinden van een aantal verloren geraakte proefvlakken toen de
afnemende vitaliteit van Hippophae rhamnoides deze omstreeks 2000 weer bereikbaar
maakte.

170 Slim & Oosterveld (1985).
171 De Kraker (1982-2008).
172 Deelman & Feitsma (1973); Buysrogge et al. (1981).
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accumulatie van zand zich ook voorgedaan langs en in aanspoel-
selzones op de lagere delen van de Slikken van Flakkee. Daardoor
ontstonden hier, evenwijdig aan de oeverlijn, langgerekte ruggen
van 20-40 centimeter hoogte. Al deze reliéfvormen zijn nog steeds
goed herkenbaar.

Slikken van Flakkee

De Slikken van Flakkee vormen een natuurgebied van circa 1500
hectare, dat in drie delen uiteen valt.””? Het zuidelijk deel heeft een
open karakter en wordt sinds het begin van de vegetatieontwikke-
ling grotendeels begraasd. Aanvankelijk ging het daarbij om rela-
tief hoge veedichtheden. Deze werden echter al in het midden van
de jaren zeventig van de vorige eeuw teruggebracht van 0,3 naar
0,1 GVE per hectare in de periode mei-october.'7* Sinds 1983 wordt
het gebied begraasd met Heckrunderen en Fjordenpaarden (0,1-0,2
GVE/ha jaarrond).7s Het noordelijk deel kent sinds 1971 een vrijwel
spontane ontwikkeling en is in de afgelopen decennia begroeid
geraakt met een aanzienlijke oppervlakte struweel en bos. Het
heeft sinds 1998 de status van bosreservaat.”¢ Het middengebied
isin de afgelopen jaren aan een aantal veranderingen onderhevig
geweest, onder andere vanwege de aanwezigheid van een zand-
depot. In dit gedeelte zijn geen permanente kwadraten gelegen en
het blijft hieronder dan ook verder buiten beschouwing.

Abiotisch milieu

Het voorheen onbegroeide zandige slik van de Slikken van Flakkee,
dat na 1971 is drooggevallen, kent tussen de voormalige schorrand
en de waterlijn een hoogteverschil van 1-1,5 meter en vertoont een
helling van 0,5-2%. De bodem bestaat uit middelfijn zand met een
geringe hoeveelheid lutum. Het lutumgehalte is het hoogst langs
de schorrand.”” Na de sluiting van het Brouwershavense Gat is

het gebied geleidelijk ontzilt geraakt. De ontzilting ging het snelst
op de hoger gelegen plaatsen en op gedeelten die tot op grotere
diepte redelijk doorlatend waren. De aanwezigheid van stagne-
rende lagen speelde daarbij een belangrijke rol.”® Grote delen

van de (begraasde) Slikken van Flakkee-Zuid hebben een relatief
zandige ondergrond en raakten daardoor sneller ontzilt dan de
(onbegraasde) Slikken van Flakkee-Noord. Op laaggelegen plaat-
sen dicht langs de oevers kan verzilting optreden als verdampend
water wordt aangevuld met zout grondwater.”? Grote delen van
Slikken van Flakkee werden en worden bij harde aanlandige storm-
wind overspoeld door zout Grevelingenwater. In de eerste jaren

na het droogvallen konden zuidwesterstormen grote delen van

het toen nog onbegroeide slik bedekken met een dunne laag brak
water. Onder invloed van het nieuwe microreliéf en de toegenomen
vegetatieontwikkeling overstroomt het slik nu minder ver. De toe-
genomen terreinweerstand belemmert tegelijkertijd de oppervlak-
kige afstroming van regenwater, waardoor in het winterhalfjaar de
plasvorming door regenwater is toegenomen.

Actuele vegetatie van de Slikken van Flakkee
De vegetatie van het zandige deel van de Slikken van Flakkee om-

173 Van Haperen & Visser (1992).

174 DeJong & de Kogel (1978).

175 Van Haperen (1992); gegevens Staatsbosbeheer. Zie ook voetnoot 189.
176 Bekkers (2001).

177 Slager & Visser (1990).

178 Drost & Visser (1981).

179 Visseretal. (1985).
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vat circa tien plantengemeenschappen (zie tabel 12 en figuur 25).
Een deel hiervan betreft gemeenschappen die in de voorgaande
paragrafen en in bijlage 2 worden besproken. Dit is in de eerste
kolom van tabel 12 aangegeven. Voor de gemeenschappen die in
deze studie niet uitgebreid ter sprake komen is alleen de syntaxo-
nomische positie vermeld volgens het overzicht van ‘De Vegetatie
van Nederland’ (laatste kolom).

Figuur 25 geeft een DCA-analyse van de vegetatieopna-
men die in 2005 in de permanente kwadraten werden gemaakt.
Deze opnamen ordenen zich in drie min of meer duidelijk af te
bakenen groepen. Rechtsboven bevinden zich de opnamen van
de begraasde gemeenschappen (Ononido-Caricetum, RG Salix
repens [Caricion davallianae] en Trifolio-Agrostietum). Voor deze
gemeenschappen lijken de hoogtezonering en de zoutgehalten in
de bovenste bodemlaag de belangrijkste variabelen (zie ook tabel
12). Aan de linkerzijde in het diagram bevinden zich de (onbe-
graasde) struweelgemeenschappen. Hier spelen hoogteligging en
leemfractie als verklarende milieuvariabelen een belangrijke rol.
Vooral het Salicetum capreae komt voor op hoog gelegen bodems
met een relatief hoog leemgehalte. Aan de rechteronderzijde be-
vinden zich de zoutplantengemeenschappen (Juncetum gerardii en
Junco-Caricetum extensae). Opvallend is dat in het Juncetum gerar-
dii het verschil tussen de begraasde en onbegraasde plots lijkt te
vervagen. Deze gemeenschap komt bij beide beheersvormen voor.
In dit ordinatiediagram bezet zij - zowel in de begraasde als in de
onbegraasde situatie - de laagste plaats in de vegetatiegradiént. In
het veld is er ook nog een zone waarin eenjarige zoutplanten over-
heersen (met name Salicornia species). Van deze gemeenschap
zijn echter geen proefvlakken in deze ordinatie betrokken. Het
Trifolio-Agrostietum komt niet goed ontwikkeld voor in het onbe-
graasde noordelijk gebied. Deze gemeenschap moet op de Slikken
van Flakkee kennelijk beschouwd worden als vervangingsgemeen-
schap. De hoogtegegevens in tabel 12 en het ordinatiediagram
laten zien dat haar standplaats in het onbegraasde gebied vooral
wordt ingenomen door het Junco-Caricetum extensae. lets derge-
lijks geldt ook voor de RG Salix repens en het Ononido-Caricetum
distantis. Zij ontwikkelen zich op standplaatsen die in het onbe-
graasde gebied worden bezet door het Pyrolo-Hippophaetum en
het Salicetum cinereae. Het Sambuco-Hippophaetum ontwikkelt
zich op de Slikken van Flakkee op relatief lage standplaatsen die
zijn blootgesteld aan incidentele overspoeling met zout water of
aan zilte wind. Zij begrenst de lage buitenzijde van de struweel-
zone en heeft een duidelijk extremere standplaats dan Pyrolo-Hip-
pophaetum. Zij onderscheidt zich van deze gemeenschap door het
ontbreken van de Salix-soorten en de prominente aanwezigheid
van nitrofiele soorten als Sambucus nigra, Urtica dioica, Solanum
dulcamara en Rubus ulmifolius.

Struweelontwikkeling op hoofdlijnen

Zeven jaar na het permanent droogvallen van de Slikken van Flak-
kee hadden zich al minimaal 24 verschillende soorten houtige
gewassen in dit nieuwe gebied gevestigd.'® Behalve de vier later
dominante soorten (Salix repens, Hippophae rhamnoides, Salix ci-
nerea en Salix caprea) waren dat bijvoorbeeld ook Sambucus nigra,
Populus tremula, Crataegus monogyna, Rhamnus cathartica en
Ligustrum vulgare. Deze laatste soorten hebben tot op heden ech-
ter geen rol van betekenis gespeeld in de struweelontwikkeling. Uit
het feit dat ze wel van het begin af aan aanwezig waren, mag wor-

180 De Jong & De Kogel (1978).



Tabel 12. Plantengemeenschappen aanwezig in de proefvlakken op de Slikken van Flakkee en de daar heersende milieuomstandigheden

(situatie 2005).

Van de milieuvariabelen zijn gemiddelden weergegeven met tussen haakjes de spreiding.

naam regionale hoogteligging leemfractie zoutgehalte syntaxonomische positie in

plantengemeenschap (cm t.o.v. NAP) (% ¢ 64 pm) (mg NaCl/ 100 gr.) ruimer verband

Slikken van Flakkee-Zuid (begraasd)

Gem. Carex distans en Agrostis 74 920 4,0 14 Ononido-Caricetum

stolonifera (OC-typ; n = 3) (62-87) (65-130) (3,8-4,1) (12-15) distantis

Gem. Epipactis palustris en Carex 46 59 3,2 34 RG Salix repens [Caricion

distans, inopsvariant (JS2-inops; (20-70) (30-85) (2,4-4,1) (9-145) davallianae]

n=11)

Niet beschreven in de regionale 15 52 3,9 206 Trifolio-Agrostietum

classificatie (n=9) (4-30) (30-75) (2,2-6,2) (74-370) stoloniferae

Niet beschreven in de regionale 6 31 3,7 377 Juncetum gerardii

classificatie (n = 5) (2-12) (1-50) (3,0-4,2) (175-546)

Slikken van Flakkee-Noord (spontane ontwikkeling)

Gem. Salix caprea (Sca; n = 10) 102 109 9,2 18 Salicetum capreae
(83-122) (76-150) (3,4-23,2) (10-32)

Gem. Salix cinerea var. Hippophae 79 102 4,8 15 Salicetum cinereae

rhamnoides (Sci; n = 4) (60-114) (75-123) (1,6-8,6) (14-18) salicetosum repentis

Gem. Hippophae rhamnoides en 79 80 2,1 27 Pyrolo-Hippophaetum

Salix repens (PH; n = 2) (68-90) (1,8-2,5) (25-28)

Gem. Hippophae rhamnoides en 35 65 2,2 114 Sambuco-Hippophaetum

Sambucus nigra (SaH2; n = 1)

Niet beschreven in de regionale 23 63 2,6 65 Junco-Caricetum extensae

classificatie (n=9) (18-31) (60-67) (2,1-3,2) (24-134)

Niet beschreven in de regionale 7 42 2,5 317 Juncetum gerardii

classificatie (n = 6) (-5-17) (30-55) (1,8-3,0) (102-824)

den afgeleid dat accessibiliteit geen belangrijke beperkende factor
is in vroege fasen van de struweelvorming. De vegetatieontwikke-
ling in het onbegraasde gebied van Slikken van Flakkee-Noord was
zodanig dat krap tien jaar na de afsluiting (1980) een smalle strook
hoog gelegen slik langs de voormalige schorrand werd gekarteerd
als dicht struweel. Elders had het gebied echter overal nog een
open grazig karakter. Dat veranderde snel. In 1987 was een veel
bredere zone begroeid met struweel.*® Nadien breidde het struik-
gewas zich uit en verdichtte. In 2001, 30 jaar na het droogvallen,
was bijna de helft van het noordelijk deel van de Slikken van Flak-
kee begroeid met struweel en bos (circa 190 hectare).*®

Herbivorie heeft een belangrijke rol gespeeld in de differenti-
atie tussen de struweel- en graslandgemeenschappen, zoals die
ook figuur 25 tot uiting komt. Grazend vee, maar ook konijnen
en hazen, belemmerden in de eerste jaren na het droogvallen de
vestiging van houtige gewassen op Slikken van Flakkee-Zuid.*3
Mogelijk speelde bij de trage vestiging van houtige gewassen in
het begraasde gebied een rol dat juist hier de hogere delen van het
voormalige slik zijn ingezaaid om verstuiving tegen te gaan. Be-
halve directe concurrentie tussen houtige gewassen en ingezaaide
grassen, kunnen daarbij ook de grotere aantrekkelijkheid van de
ingezaaide gronden voor vee en de daaruit voorvloeiende hogere
begrazingsdichtheden van betekenis zijn geweest. Medio jaren
zeventig vestigden Hippophae rhamnoides en Salix repens zich ook

181 Van Schaik et al. (1989).
182 Bekkers (2001).

183 De Jong & De Kogel (1978).

in het ingezaaide gebied. Salix cinerea en Salix caprea, belangrijke
struweelvormers in het onbegraasde gebied, bleven echter weinig
algemeen.*®+ Pas in de tweede helft van de jaren negentig kwam de
struweelontwikkeling ook in het begraasde gebied van Slikken van
Flakkee-Zuid duidelijk op gang. Aanvankelijk ging het vooral om
lage open kruipwilgstruwelen. In tweede instantie vestigden zich
hierin op diverse plaatsen duindoorns. Deze groeiden later door
naar gesloten struwelen van 2-4 meter hoog, zoals die ook in het
noordelijk deel voorkwamen. Het beheer van het begraasde zuide-
lijk deel van de Slikken van Flakkee was gericht op het handhaven
van een open kustlandschap. De beheerder besloot daarom met
ingang van 1999 de dwergstruwelen van kruipwilg en duindoorn

in dit gebied iedere 2-3 jaar in de nazomer te maaien. Vooral duin-
doornstruiken van een aantal jaren oud verdragen dit beheer niet.
Deze soort is daarom in de gemaaide gedeelten als (co)dominante
struik verdwenen.

Dynamiek van de dominante soorten

De dominantieverhoudingen in de struik- en boomlaag van de
struwelen en jonge bossen op de Slikken van Flakkee zijn in de af-
gelopen decennia ingrijpend gewijzigd. De figuren 26 en 27 geven
hiervan een beeld. In figuur 26 is de aanwezigheid van de vier be-
langrijkste soorten in de struik- en boomlaag weergegeven. Daarbij
is van iedere soort de aanwezigheid gescoord vanaf het moment
dat de eerste van deze vier soorten zich vestigde. In de meeste ge-
vallen was er vanaf dat moment sprake van een continue ontwikke-

184 De Jong & De Kogel (1978).
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Figuur 25. DCA-analyse van de vegetatieopnamen in een aantal permanente kwadraten op de Slikken van Flakkee (situatie 2005).

De relatie tussen de soortensamenstelling en de milieuvariabelen is getoetst met de Monte Carlo Permutatietest (9999 permutaties). De volgorde van de variabelen in onder-
staande tabel is conform de uitkomst van de forward selection in CCA. Significantieniveaus: ***: p < 0,001, **: p = 0,001-0,01.
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ling van de houtige gewassen. In de begraasde situaties is in een
aantal gevallen de struweelontwikkeling wel onderbroken na een
eerste vestiging van Hippophae rhamnoides. Indien gedurende ten
minste twee jaar geen houtige gewassen meer zijn waargenomen
is ervan uitgegaan dat de ontwikkeling was afgebroken en is her-
vestiging van een van de vier soorten beschouwd als een nieuwe
struweelontwikkeling. Uit figuur 26a blijkt, dat in de onbegraasde
proefvlakken alle vier de soorten vanaf het begin van de struweel-
ontwikkeling aanwezig waren en dat zij zich dus min of meer tege-
lijkertijd vestigden. Wel zijn de soorten niet overal in gelijke mate
aanwezig. Dit hangt samen met verschillen in standplaatsvoorkeur
tussen de soorten. Zo komt Salix caprea alleen voor op de hogere
delen van de voormalige slikken en heeft deze soort dus een lagere
presentie. In de tweede helft van de waarnemingsperiode loopt het
aandeel van Salix repens en Hippophae rhamnoides sterk terug. Na
20-25 jaar struweelontwikkeling zijn beide soorten in veel proef-
vlakken zelfs verdwenen. De dominante aanwezigheid van beide
soorten in de eerste fase van de struweelontwikkeling blijkt ook
het figuur 26b. Hippophae rhamnoides is, samen met Salix repens,
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in de onbegraasde situaties de dominante pionier die in de begin-
jaren van de struweelontwikkeling sterk in bedekking toeneemt.
Dit heeft te maken met het vermogen van deze soorten om zich
vegetatief uit te breiden. Salix cinerea en Salix caprea groeien in

de beginjaren gelijk met de beide eerste soorten op, maar breiden
zich niet vegetatief uit en komen in deze fase dus meestal niet tot
dominantie. Als het struweel 2-5 meter hoog is, bereiken Hippop-
hae en Salix repens op de Slikken van Flakkee hun maximale hoog-
te. Salix cinerea en Salix caprea kunnen echter nog doorgroeien

en zetten de beide pioniers letterlijk in de schaduw. Deze sterven
daarna vrij snel af. In figuur 27a en b worden deze ontwikkelingen
geillustreerd voor het hogere en middendeel van de voormalige
slikken, waar respectievelijk Salix caprea en Salix cinerea voorlopig
de eindfase van de struweel- en bosontwikkeling domineren.

Deze wijzigingen in de dominantieverhoudingen hebben in-
grijpende gevolgen voor de bodem en de vegetatiestructuur. In de
Hippophae-fase is de struiklaag vanaf de bodem dicht gevuld en
kan een kruidlaag zich maar zeer plaatselijk ontwikkelen. Boven-
dien is de bodem aanvankelijk nog relatief humus- en nutriéntarm.



Figuur 26. Aanwezigheid van vier struweelsoorten in de proefvliakken op de Slikken van Flakkee.

De y-as geeft het aantal proefvlakken aan, waarin een soort aanwezig was. De x-as geeft het aantal jaren aan sinds het op gang komen van de struweelontwikkeling.
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Figuur 27. Ontwikkeling van enkele houtige gewassen in drie proefvlakken met een verschillende hoogteligging op de Slikken van Flak-
kee-Noord 1975-2007.

Tussen haakjes is de hoogteligging ten opzichte van NAP aangegeven. De waarden op de y-as zijn de ordinale abundantiescores.
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Naarmate de Hippophae-struiken ouder worden neemt de stikstof-
rijkdom van de bodem toe, dankzij het vermogen van deze planten
om stikstof uit de lucht vast te leggen. In latere fasen, waarin Salix
cinerea en Salix caprea domineren, is er sprake van een gelaagd-
heid waarbij zich een duidelijke kruidlaag en een lage struiklaag
kunnen ontwikkelen. Pas in deze fase vestigen zich andere houtige
gewassen, waaronder Prunetalia-soorten als Crataegus monogyna,
Ligustrum vulgare en Rhamnus cathartica. De planten van deze
soorten blijven echter klein en ontwikkelen zich tot op heden niet
boven de kruidlaag.

Op plaatsen waar zich in de beginfase van de struweelont-
wikkeling geen Salix cinerea of Salix caprea heeft gevestigd, weet
vooral Hippophae zich langer te handhaven. Het gaat hier meestal
om relatief kleine oppervlakten, die uiteindelijk toch overscha-
duwd worden door de opgroeiende wilgen in de omgeving. Een an-
dere situatie doet zich voor op de smalle aanspoelselruggen dicht
langs oever van het Grevelingenmeer, waar zich het Sambuco-Hip-
pophaetum ontwikkelt. Proefvlak 34, dat zich op een lage rug dicht
bij het zoute Grevelingenwater bevindt, laat zien dat Salix repens
en Salix cinerea zich hier in de beginjaren wel gevestigd hebben
(figuur 27¢). Deze soorten zijn na een of twee jaar echter weer af-
gestorven en alleen Hippophae rhamnoides heeft zich hier kunnen
handhaven. Bodemmetingen wijzen uit dat in 2005 het zoutgehalte
in de bodem hier vier tot zes keer hoger was dan in de hoger gele-
gen proefvlakken van het Pyrolo-Hippophaetum en het Salicetum
cinereae (tabel 12). Waarschijnlijk zijn de Salix-soorten gevoeliger
voor zout en kunnen zij zich op de laagst gelegen struweelstand-
plaatsen dicht bij het zoute water niet handhaven.* Het gevolg is
dat Hippophae hier in de latere fasen van de struweelontwikkeling
minder concurrentie ondervindt en langer kan doorgroeien. Het
ontbreken van wilgen op de laaggelegen en zwak brakke struweel-
standplaatsen leidt ertoe dat zich hier geen Pyrolo-Hippophaetum
of Salicetum cinereae kan ontwikkelen, maar dat een Sambuco-
Hippophaetum ontstaat. Daarbij speelt een rol dat de langere duur
van de Hippophae-fase, dankzij een grotere N-fixatie, bijdraagt
aan een grotere nutriéntenrijkdom van de bodem. Vergelijking van
de drie grafiekjes van figuur 27 leert dat de struweelontwikkeling
het snelst verloopt op de relatief hooggelegen, mineraalrijkere
standplaatsen, terwijl het Hippophae-struweel zich het langst weet
te handhaven op de meest extreme standplaats aan de lage, zilte
en natte zijde van de Slikken van Flakkee. De duindoornontwikke-
ling is hier relatief laat begonnen, maar in 2008 nog lang niet ten
einde.®®® Waarschijnlijk zal Hippophae hier nog minstens enkele
decennia stand kunnen houden. Uit het voorgaande kunnen we
concluderen dat Hippophae rhamnoides zich als pionier in de con-
currentie met andere houtige gewassen het langst weet te hand-
haven in relatief extreme situaties. Dit gegeven is relevant voor het
interpreteren van het gedrag van deze soort elders, bijvoorbeeld in
de droge duinen.

In de begraasde proefvlakken spelen houtige gewassen een
veel minder prominente rol (figuur 26¢). Salix caprea ontbreekt er
geheel. Verder is er een duidelijk verschil tussen Hippophae rham-

185 Zie ook Reynaud (1975). Langs de Scandinavische kusten verdraagt Hippophae rham-
noides ssp. rhamnoides tijdelijke overspoeling met brak en zout water met een saliniteit
van 3,5-30 pro mille.

186 Figuur 27¢ suggereert een afname van de bedekking van Hippophae rhamnoides in
2005 ten opzichte van 2003. Hiervan is waarschijnlijk geen sprake. Het proefvlak is in
2004 niet opgenomen. Vanaf 2005 is het opnemen hervat door een andere onderzoeker
met een meer verfijnde opnameschaal. Waarschijnlijk is de feitelijke bedekking minder
veranderd dan de cijfers suggereren. De ontwikkeling in de richting van een Sambuco-
Hippophaetum is onmiskenbaar getuige het ontbreken van wilgen en de vestiging van
Sambucus nigra en Rubus ulmifolius en de prominente aanwezigheid van Urtica dioica.

noides enerzijds en Salix repens en Salix cinerea anderzijds. In het
geval van Hippophae is er sprake van meerdere herhaalde vesti-
gingen, waarvan er vele mislukken. De beide Salix-soorten kunnen
zich na vestiging vaak wel geruime tijd handhaven. In figuur 26¢
komt dit tot uiting in het relatief hoge aantal scores van Hippophae
in de eerste twee struweeljaren. Waarschijnlijk is deze soort in de
vestigingsfase gevoeliger voor herbivorie dan Salix repens en Salix
cinerea. Ook de meer frequente en meer langdurige aanwezigheid
van Salix repens in begraasde plots wijst op een hogere tolerantie
voor begrazing. In de begraasde situaties op de Slikken van Flak-
kee vormen dwergstruwelen van Salix repens geruime tijd het do-
minante struweeltype. Hippophae rhamnoides en Salix cinerea ko-
men wel voor, maar hun presentie en abundantie is veel lager dan
in onbegraasde situaties. Omdat Salix repens minder hoog wordt,
komt deze soort bij spontane ontwikkeling van het duindoorn-wilg-
struweel op enig moment in een ongunstige positie ten opzichte
van Hippophae rhamnoides als gevolg van concurrentie om licht.*®
In deze concurrentie wordt Salix repens waarschijnlijk bevoordeeld
door begrazing. Allereerst omdat Hippophae in de vestigingsfase
minder bestand lijkt tegen vraat en op de tweede plaats omdat de
vegetatie langer laag en open blijft.

Hompelvoet

De Hompelvoet is een eiland in de Grevelingen, dat is ontstaan

na de afsluiting van het Brouwershavense Gat. In vergelijking met
de Slikken van Flakkee heeft dit gebied een relatief hoge ligging
en bestaat de bodem uit grover zand.**® Het oostelijk deel loopt
vrij flauw af en lijkt nog het meest op de Slikken van Flakkee. Het
centrale gedeelte, waar de struwelen vooral tot ontwikkeling zijn
gekomen, ligt grotendeels hoger dan 1 meter +NAP. De hoogste
grondwaterstanden liggen hier circa 50 centimeter beneden maai-
veld. Wel kan in natte perioden in de winter ook op het centrale
deel van de Hompelvoet lokaal regenwater stagneren. ’s Zomers
zakt het grondwater hier 1-1,5 meter beneden het maaiveld weg. De
Hompelvoet wordt vanaf het begin van de jaren zeventig begraasd,
maar aanvankelijk in relatief lage dichtheden. In het gebied waar
zich de grootste struweelontwikkeling heeft voorgedaan lagen de
begrazingsdichtheden in de jaren zeventig van de vorige eeuw een
factor 5-10 lager dan op de Slikken van Flakkee.*® Vanaf het mid-
den van de jaren tachtig zijn deze min of meer vergelijkbaar (0,1
GVE/ha op jaarbasis). Op dit eiland komen, in tegenstelling tot

de Slikken van Flakkee, geen konijnen, hazen of reeén voor. Deze
dieren hebben hier altijd ontbroken.»°

Vegetatieontwikkeling
Anders dan op de Slikken van Flakkee wordt de primaire struweel-
ontwikkeling op de Hompelvoet gedomineerd door Hippophae

187 De maximale hoogte van Hippophae rhamnoides op vochtige bodems in de Grevelingen
ligt in de orde van 3-5 meter, waarbij de plant een brede parasolvormige groeiwijze
heeft. Van Salix repens zijn struiken waargenomen van maximaal 2-3 meter hoog. Het
gaat hier echter steeds om lange ijle groeiwijzen, die door takken van Hippophae en
Salix cinerea overeind gehouden worden. Massieve aaneengesloten kruipwilgstruwelen
worden meestal niet hoger dan 1-1,5 meter.

188 Slager & Visser (1990): De zandbodem van het middengebied van de Hompelvoet heeft
een U-cijfer van 50-65. Op de Slikken van Flakkee ligt dit in de orde van 80o-100.

189 Gegevens Staatsbosbeheer. Van 1973 tot 1983 werd het hogere deel van de Hompelvoet
(ca. 110 ha) jaarrond begraasd met 5-7 fjordenpaarden (0,02-0,03 GVE/ha). Op 215
hectare van de Slikken van Flakkee graasden aanvankelijk van 15 mei tot 15 oktober 100
stuks rundvee (1973-1974; 0,28 GVE/ha). Vanwege de marginale graasomstandigheden
zijn deze aantallen later teruggebracht naar 50 (1975: 0,13 GVE/ha) respectievelijk 30-35
stuks (ca. 0,1 GVE/ha). Voor de Slikken van Flakkee zie ook de Jong & de Kogel (1978).

190 Erzijn een beperkt aantal meldingen van reeén, die kans hebben gezien de Hompelvoet
te bereiken. Dit heeft echter nooit geleid tot een permanente populatie.
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rhamnoides. De Salix-soorten hebben in de struweelontwikkeling
op het centrale deel van de Hompelvoet tot nu toe nauwelijks

een rol gespeeld. Zij komen wel voor op de lagere randen aan de
west- en zuidwestzijde van het gebied. De oorzaak voor het ont-
breken van wilgen in de struweelontwikkeling van grote delen van
de Hompelvoet moet waarschijnlijk gezocht worden in het relatief
droge, grofzandige karakter van het centrale deel van dit eiland.
De milieu-omstandigheden waren hier waarschijnlijk te droog voor
kieming van Salix repens en Salix cinerea. Dat Hippophae zich in
het begraasde gebied van de Hompelvoet veel beter kon ontwikke-
len dan op de Slikken van Flakkee-Zuid moet waarschijnlijk worden
toegeschreven aan de lagere begrazingsdichtheden hier en het
ontbreken van hazen, konijnen en reeén.

Langjarige reeksen van vegetatieopnamen, die een beeld
geven van de struweelontwikkeling van de Hompelvoet, ontbreken
helaas. Onderstaande citaten uit de jaarverslagen van de vogel-
wachters®* illustreren de ontwikkelingen echter treffend:

1983: ‘De meest in het oog springende ontwikkeling is nog steeds
die van de Duindoorn. In snel tempo worden nieuwe gebie-
den gekoloniseerd, op andere plaatsen rijgen de horsten
zich aaneen tot dichte struwelen en op de nog over gebleven
plekken verschijnen talloze zaailingen. Dit, nu al jarenlang
hetzelfde, beeld, blijkt uit te lopen op één nagenoeg geslo-
ten duindoornstruweel. De beweiding met paarden heeft op
deze ontwikkelingen vrijwel geen invloed........Door aftake-
ling van oude struiken zien we in het midden van de horsten
hier en daar Vlieren komen, waarvoor de nu met stikstof
verrijkte bodem, door duindoorns geschikt is gemaakt’

1986: ‘Sinds enkele jaren gaat het niet zozeer om uitbreiding als
wel verdichting van (het) struweel. Was er eerst sprake van
een open parklandschap, dan wordt het nu toch meer en
meer één aaneengesloten struweel met maar weinig open
plekken ertussen en steeds minder paadjes er doorheen.
Beweiding met paarden of jongvee blijkt de ontwikkeling van
deze duindoornstruwelen nauwelijks te beinvloeden, laat
staan te stoppen of terug te dringen. Hoewel de paarden de
afgelopen winter voor het eerst veel uitlopers aan de randen
van de duindoornhorsten uit de grond hadden getrokken om
de wortels ervan te eten, bleek dit van weinig invloed op de
verdere uitbreiding van deze horsten’

1996: ‘Vooral door toename van Koebraam en Vlier wordt het stru-
weel steeds gevarieerder, maar ook de toename en uitgroei
van wilgen, Ruwe berk, Egelantier, Hondsroos en plaatselijk
Ratelpopulier en Grauwe abeel en de (nog wel zeer schaarse)
toename van Wilde liguster, Wilde lijsterbes, Eenstijlige
meidoorn, Sporkehout en Wegedoorn, dragen daar toe bij.’

2005: ‘Het duindoorn-vlierstruweel is langzamerhand veranderd in
een duindoorn-vlier-bosbramenstruweel. Het overgrote deel
van de bosbramen bestaat uit Koebraam (Rubus ulmifolius).
Veel vlieren vertonen verschijnselen van verminderde vitali-
teit. Hun aandeel in de vegetatie neemt tegenwoordig eerder
af dan toe. Duindoorn vertoont een sterk wisselend beeld
van vitaliteit, maar ook het aandeel Duindoorn loopt lang-
zaam terug.......De aantasting van Duindoorn door rupsen

191 De Kraker (1982-2008).
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was bijzonder groot. Op vrijwel de hele Hompelvoet werd het
struweel kaalgevreten. Plaatselijk kan dat de degeneratie
van Duindoorn versnellen, maar over het algemeen heeft
deze soort een opmerkelijke veerkracht.’

De struweelontwikkeling op de Hompelvoet voltrekt zich dus via
andere lijnen dan op de Slikken van Flakkee. In beide gebieden is de
struweelontwikkeling omstreeks 1980 op gang gekomen en komen
het Sambuco-Hippophaetum en het Pyrolo-Hippophaetum naast
elkaar voor. De oppervlakteverhoudingen zijn echter verschillend

en er zijn ook verschillen in standplaats. Op de Hompelvoet is het
Sambuco-Hippophaetum het dominante struweeltype, waar het de
hogere standplaatsen in centrale middengebied bezet. Op de Slikken
van Flakkee overheerst het Pyrolo-Hippophaetum. Het Sambuco-Hip-
pophaetum is hier teruggedrongen tot de laagste zilte struweelzone
langs het Grevelingenmeer. Zowel op de hoge, droge standplaatsen
van de Hompelvoet als in de lage, zilte situaties van de Slikken van
Flakkee is Hippophae na 25 jaar nog steeds aanwezig in het Sambu-
co-Hippophaetum. In het Pyrolo-Hippophaetum verloopt de succes-
sie sneller en is deze soort na circa 10-15 jaar vaak al uitgespeeld.

Discussie en conclusies
Hippophae rhamnoides en Salix repens zijn bij uitstek in staat
om in korte tijd grote oppervlakten voedsel- en humusarme zand-
bodems te koloniseren en deze te bedekken met een gesloten
struikgewas van enkele meters hoog. Zij zijn hiertoe niet alleen in
staat in relatief vochtige omstandigheden, zoals in de Grevelingen,
maar ook in de droge duinen. Het kolonisatievermogen van beide
soorten kan niet los gezien worden van hun bodembiologie. Daar-
bij doen zich wel verschillen tussen beide soorten voor, die van
belang zijn voor het begrijpen van hun ecologisch gedrag.
Hippophae rhamnoides heeft het vermogen om met behulp
van actinomyceten van het geslacht Frankia vrije stikstof uit de
atmosfeer vast te leggen. In de interne nutriéntenbalans spelen
daarnaast vaso-arbusculaire mycorrhiza een belangrijke rol.»? Zij
bevorderen de fosfaatopname en stimuleren de groei en de N-
fixatie. De combinatie van N-fixatie en mycorrhiza maakt het voor
de soort mogelijk als eerste struik uitgesproken nutriént- en hu-
musarme standplaatsen te koloniseren. Zij is echter zeer gevoelig
voor wortelherbivorie door nematoden. Waarschijnlijk vermindert
hierdoor de P-opname, waardoor de N/P-balans in de plant ver-
stoord raakt. Hierbij is sprake van een zichzelf versterkend proces:
door de vraat aan de wortels neemt de fosfaatopname af en het
stikstofaandeel in de plant toe. Die wordt daardoor aantrekkelijker
voor herbivoren, hetgeen leidt tot een hogere graasdruk, waardoor
de fosfaatopname verder wordt geremd.*3 Deze bodembiologische
samenhang verklaart de korte levensduur van Hippophae. Hoewel
in Scandinavié leeftijden tot 8o jaar zijn waargenomen, worden
individuele Hippophae-struiken in de Nederlandse duinen meestal
niet ouder dan enkele decennia.* Vitale duindoornstruiken zijn af-
hankelijk van de continue productie van jonge wortels. Als er geen
jonge wortels ontstaan, degeneren de struiken.s In de landschaps-
ecologische literatuur wordt deze degeneratie vaak aan ontkalking
en verzuring van de bodem toegeschreven. Hoewel Hippophae
rhamnoides meestal verdwijnt bij een bodem-pH lager dan 7, is

192 Zoon (1995).

193 Idem.

194 Oremus (1982); Zoon (1995).
195 Oremus (1982).



wortelherbivorie waarschijnlijk toch de primaire oorzaak voor de
degeneratie van de duindoornstruiken. Hierbij speelt een rol dat de
wortels met Frankia-knolletjes hun hoogste dichtheid bereiken op
50-60 centimeter diepte. Ontkalking op deze diepte is een kwestie
van ten minste vele decennia, terwijl de wortelherbivorie in onder-
zochte situaties binnen een decennium sterk bleek toe te nemen.¢
Salix repens heeft een geheel andere bodembiologie. Het is
een van de weinige plantensoorten die zowel ectomycorrhiza als
arbusculaire mycorrhiza kan vormen.*” Anders dan Hippophae
rhamnoides beschikt deze soort echter niet over het vermogen
tot N-fixatie. Dat betekent dat zij op voedselarme zandbodems in
haar nutriéntenvoorziening uitsluitend door mycorrhiza wordt on-
dersteund. Waarschijnlijk draagt de grote variatie aan mycorrhiza-
typen die bij Salix repens wordt aangetroffen wel bij aan de brede
ecologische amplitude van deze soort.”® Waar kiemende en op-
pervlakkig wortelende exemplaren van Hippophae rhamnoides op
humeuze bodems dus al snel in een achterstandpositie verkeren
vanwege de aanwezigheid van nematoden, bieden deze bodems
voor Salix repens juist de kans op mycorrhizavorming met autotrofe
schimmels. Een tweede belangrijk verschil tussen beide soorten
is dat de ecologische amplitude van Hippophae rhamnoides in de
vestigingsfase waarschijnlijk breder is dan die van Salix repens.
De struweelontwikkeling in de Grevelingen levert sterke aanwij-
zingen dat Hippophae zich zowel in droge als in zwak brakke
milieus gemakkelijker vestigt dan Salix repens. lets dergelijks is
waarschijnlijk ook in de droge duinen aan de orde. In de literatuur
wordt het voorkomen van Salix repens in droge duingraslanden en
op noordhellingen doorgaans toegeschreven aan ontwikkeling van
deze soort vanuit valleien onder invloed van instuivend zand. In
oudere Belgische literatuur wordt echter ook gemeld dat Salix re-
pens in droge pioniervegetaties en duingraslanden kan kiemen.
Het is niet onwaarschijnlijk dat vestiging van deze soort niet - zoals
meestal verondersteld - uitsluitend afhankelijk is van grondwater,
maar ook kan plaatsvinden bij vochtige microklimaatomstandighe-
den. Kieming op bijvoorbeeld noordhellingen zou dan tot de mo-
gelijkheden kunnen behoren. De amplitude van jonge duindoorns
is in de xeroserie echter ongetwijfeld breder dan die van jonge
kruipwilgplanten. In het centrale deel van de Hompelvoet wisten
zaailingen van Hippophae rhamnoides zich op grote schaal in open
droge schraallandvegetaties te vestigen, waar Salix repens dat aan-
vankelijk niet deed.>*>° Een derde belangrijk punt is de onderlinge
verhouding bij concurrentie om licht. De snelle achteruitgang van
beide soorten bij beschaduwing op de Slikken van Flakkee bewijst
dat beide soorten zeer gevoelig zijn voor lichtconcurrentie. Omdat
Hippophae doorgaans hoger groeit dan Salix repens wint de eerste
het meestal in rechtstreekse onderlinge concurrentie. In begraasde
situaties, zoals op het zuidelijk deel van de Slikken van Flakkee,
verkeert Salix repens echter lang in het voordeel. Daarbij kunnen
zowel het lichtklimaat als een grotere gevoeligheid van jonge
Hippophae-planten voor vraat een rol spelen. Salix repens blijkt

196 Stuyfzand (1993): 257-262. Onder duindoornstruwelen blijkt ontkalking relatief snel te
verlopen. Ook dan moet bij kalkgehalten in de orde van 2-5% CaCO5 rekening worden
gehouden met ontkalkingsnelheden van niet meer dan enkele decimeters tot maximaal
40-50 centimeter per eeuw.

197 Van der Heijden (2000).
198 Van der Heijden & Vosatka (1999).
199 Boerboom (1960): 59.

200 Vanaf het einde van de jaren negentig van de vorige eeuw breidt Salix repens zich op
de Hompelvoet duidelijk uit in de schraallandvegetaties. Deze toename kan te maken
hebben met een verdere opbolling van de grondwaterstand, die samenhangt met een
vergroting van de zoetwaterlens. Het is echter ook denkbaar, dat humusontwikkeling of
andere bodemomstandigheden een rol spelen.

goed aangepast aan hoge lichtintensiteit. Salix-planten met my-
corrhiza bleken in experimentele omstandigheden bij verhoogde
lichtintensiteit beter te groeien dan planten zonder mycorrhiza.>*
Deze verschillen zijn waarschijnlijk vooral in de vestigingsfase van
belang. Zodra Hippophae zich werkelijk heeft gevestigd en tot een
overjarige struik is uitgegroeid, is de soort ook in begraasde situ-
aties in het voordeel vanwege zijn doornige habitus en later ook
vanwege zijn grotere hoogte. In de concurrentie met Salix repens is
Hippophae wellicht ook nog in het voordeel door zijn vermogen tot
N-fixatie en een daaruit voortvloeiende gunstiger nutriéntenvoor-
ziening. De grotere droogtegevoeligheid en de geringere concurren-
tiekracht verklaren het ontbreken van Salix repens in veel struwelen
in de xeroserie. Opvallend is daarom de nadrukkelijke aanwezig-
heid van deze soort in het Polypodio-Salicetum en in verruigende
duingraslanden. De vraag is waarom Salix repens hier niet door
Hippophae rhamnoides wordt weggeconcurreerd. Humusontwikke-
ling speelt hierbij waarschijnlijk een belangrijke rol. Salix repens is
een soort die zich vooral in situaties met lichte verstuiving langdu-
rig kan handhaven. Instuivend zand vermengt zich dan met dode
plantenresten, waardoor een sterke minerale humuslaag ontstaat
waarin mycorrhizaschimmels goed gedijen. Dankzij het vermogen
om met instuivend zand mee te groeien kan Salix repens zich in
dergelijke situaties langdurig handhaven. Hippophae rhamnoides
kan zich waarschijnlijk moeilijk in deze vegetaties vestigen, omdat
de jonge ondiep wortelende planten sneller zullen worden aange-
tast door in de humuslaag aanwezige nematoden. In dit verband is
ook de schaal waarop duindoorn- en kruipwilgstruwelen zich in het
landschap van de xeroserie voordoen interessant. Duindoornstru-
welen beslaan vaak grote aaneengesloten oppervlakten. Dit kan
verklaard worden uit de sterke neiging van Hippophae om zich ve-
getatief uit te breiden, hetgeen weer samenhangt met de voortdu-
rende noodzaak van de plant om maagdelijke, nog niet met wortel-
nematoden geinfecteerde zandbodems te koloniseren. Hippophae
rhamnoides ontwikkelt zich dus het best in grote aaneengesloten
gebieden met een minerale zandbodem en een grootschalige
zanddynamiek. De kruipwilgstruwelen van het Polypodio-Salicetum
betreffen veel kleinere mozaieken die worden afgewisseld met
duingrasland of andere open duinvegetaties.

9.5 Syntaxonomie van de duindoorn- en kruipwilg-
struwelen

Inleiding

Over de syntaxonomie van de duinstruwelen langs de West-Euro-
pese kust bestaat veel verwarring. Hoewel de eerste beschrijvingen
reeds in de jaren dertig van de vorige eeuw werden gepubliceerd,
zijn er nog steeds grote verschillen in opvatting tussen de Duitse en
Franse onderzoekers enerzijds en de Nederlandse vegetatiekundi-
gen anderzijds. Na het gereedkomen van deel 5 van ‘De Vegetatie
van Nederland’,>°> hebben E. Preising en H.E. Weber overzichten
gepubliceerd van de Duitse duindoorn- en kruipwilgstruwelen, zoals
die op de Oost- en Noord-Friese Eilanden voorkomen. Zij kiezen
daarin een principieel andere invalshoek dan hun Nederlandse
collega’s.>3 In de Nederlandse benadering worden de duindoorn-

201 Van der Heijden (2000).
202 Stortelder et al. (1999).
203 Weber (1999b); Preising & Weber (2003).
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struwelen ondergebracht in de struwelen van droge kalkrijke bo-
dems (Rhamno-Prunetea, Berberidion), terwijl Preising en Weber de
duindoorn- en kruipwilgstruwelen verheffen tot een aparte klasse
(Salicetea arenariae), waarbinnen zij vervolgens een orde (Saliceta-

lia arenariae) en twee vicariérende verbonden onderscheiden. Aller-

eerst is dat het Salicion arenariae, dat zijn optimum bereikt in het
(kalkarme) Waddengebied en dat ook verder noordwaarts nog langs
de kust van Jutland voorkomt. Het tweede verbond is het Ligustro-
Hippophaion, dat vooral voorkomt in de (kalkrijke) duinen van de
Nederlandse, Vlaamse en Noord-Franse kust. Preising en Weber
gaan slechts zijdelings in op de inhoudelijke aspecten van het
Ligustro-Hippophaion, omdat in hun studiegebied de uitgesproken
kalkrijke duindoornstruwelen nauwelijks ontwikkeld zijn. Zij gaan
voor deze vegetaties uit van de beschouwingen die in de jaren ze-
ventig en begin jaren tachtig van de vorige eeuw zijn gepubliceerd
door J.M. Géhu en enkele andere Franse auteurs. Dit is een be-
langrijke beperking voor het gebruik van de overigens uitstekende
overzichten van de Duitse auteurs in de Nederlandse context. Een
en ander is aanleiding om in de volgende paragrafen nader in te
gaan op de syntaxonomie van de duindoorn- en kruipwilgstruwelen.

De syntaxonomische positie van duindoorn- en kruipwilgstruwe-
len

In afwijking van de tot nu toe gebruikelijke Nederlandse benade-
ring moet de voorkeur worden gegeven aan een indeling waarbij de
duindoorn- en kruipwilgstruwelen op een hoog niveau in de syn-
taxonomische hiérarchie een eigen positie krijgen. Voor dit stand-
punt gelden drie argumenten, die hieronder worden besproken.

Floristisch-sociologische overwegingen

Verschillende auteurs hebben aangegeven dat in de meeste
duindoorn- en kruipwilgstruwelen geen of zeer weinig kensoorten
voorkomen van de klasse van de Rhamno-Prunetea en zeker niet
van het Berberidion.?°s De synoptische tabel in bijlage 2d laat zien
dat dit ook in de struwelen van Zuidwest-Nederland het geval is.
De duidelijke uitzondering hierop vormen de gemeenschappen
behorend tot het Hippophao-Ligustretum, waarin onder andere
Ligustrum vulgare, Rosa rubiginosa, Crataegus monogyna, Rham-
nus cathartica en Rosa canina veel voorkomen. In de literatuur is
gediscussieerd over de vraag of Ligustrum vulgare wel beschouwd
kan worden als een echte Berberidion-soort.>°¢ Deze vraag is
minder relevant, omdat het Hippophao-Ligustretum, zoals dat

ook in Zuidwest-Nederland voorkomt, onmiskenbaar een aantal
Berberidion-elementen bevat. Veel belangrijker is echter de vraag
welke de syntaxonomische positie is van Hippophae rhamnoides
ssp. rhamnoides is.>” Deze ondersoort bereikt zijn grootste abun-
dantie en vitaliteit in gemeenschappen waarin Berberidion-soorten
en goede klasse-kensoorten van de Rhamno-Prunetea nagenoeg
ontbreken. Deze vegetaties kunnen dan ook met geen mogelijkheid
tot de klasse van de Rhamno-Prunetea worden gerekend en Hip-
pophae rhamnoides ssp. rhamnoides kan dus geen kentaxon zijn
voor deze klasse of de daarin opgenomen syntaxa. De ‘oplossing’
van Haveman en anderen om de relatief soortenarme pionierstru-
welen met duindoorn te rekenen tot een rompgemeenschap van de

204 Delelis-Dusollier & Géhu (1974); Géhu & Wattez (1978); Géhu & Géhu (1983).
205 Delelis-Dusollier & Géhu (1974); Weber (1999b).
206 Zie onder andere Delelis-Dusollier & Géhu (1974) en Haveman et al. (1999b).

207 Erwordt hier gerefereerd aan deze ondersoort, om een duidelijk onderscheid te maken
ten opzichte van Hippophae rhamnoides ssp. fluviatilis, die in Midden-Europese stru-
welen mogelijk een andere positie inneemt.
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Rhamno-Prunetea moet dan ook worden verworpen.z°® Anderzijds
is het de vraag of de benadering van Preising en Weber om de duin-
doorn- (en kruipwilg)struwelen te verheffen tot een eigen klasse
voldoende onderbouwd kan worden. Daarvoor is het nodig dat een
dergelijke klasse (1) voldoende eigen kensoorten heeft en (2) gere-
lateerd kan worden aan specifieke milieuomstandigheden. Volgens
Weber worden de Salicetea arenariae gekenmerkt door drie ken-
soorten: Hippophae rhamnoides, Salix repens en Rubus caesius.>*®
De laatste soort heeft in de kalkrijke duinen van Zuidwest-Neder-
land echter een aanzienlijk bredere amplitude dan de kruipwilg-
duindoornstruwelen. Zij komt hier ook veel voor in verruigende
duingraslanden (bijlage 2c) én in oudere struweelgemeenschap-
pen die in de successie op de duindoorn- en kruipwilgstruwelen
volgen (bijvoorbeeld Rhamno-Crataegetum, Crataego-Betuletum en
Salicetum cinereae; zie bijlage 2d). Zij kan in kalkrijke duinen van
Zuidwest-Nederland dus zeker niet optreden als een ken- of diffe-
rentiérende soort voor de klasse van de Salicetea arenariae. Verge-
lijkbare opmerkingen kunnen worden gemaakt voor andere soorten
die affiniteit vertonen tot de duindoornstruwelen en die door de
Duitse en Franse auteurs als kensoort of als kenmerkend worden
genoemd (Solanum dulcamara, Calamagrostis epigejos en Eupa-
torium cannabinum). De conclusie is dus dat de Salicetea arenaria
als klasse floristisch zwak gefundeerd is en eigenlijk alleen Hip-
pophae rhamnoides en Salix repens als goede kensoorten heeft.
Anderzijds gaat deze smalle floristische basis samen met een
karakteristieke structuur die gekenmerkt wordt door een geringe
hoogte en een geheel of grotendeels gesloten struiklaag, waarin de
kensoorten meestal sterk domineren. Deze combinatie van geringe
soortenrijkdom en karakteristieke structuur leidt ertoe dat de duin-
doorn- en kruipwilgstruwelen als zodanig zeer herkenbaar zijn.

Oecologische overwegingen

Hippophae rhamnoides en Salix repens hebben een autecologie
die sterk verschilt van de andere bomen en struiken in het duin-
landschap. Deze verschillen verklaren waarom zij zich plantenso-
ciologisch anders gedragen dan bijvoorbeeld Rosa rubiginosa,
Ligustrum vulgare en Crataegus monogyna. Het zijn pionierplanten
die zich alleen kunnen handhaven in lage struwelen en verdwijnen
bij beschaduwing door opgaande bomen en struiken.

In de vegetatiesuccessie van het duinlandschap spelen Hip-
pophae rhamnoides en Salix repens een essentiéle rol bij de ont-
wikkeling van mos- en kruidenrijke pioniervegetaties en duingras-
landen naar hogere en gesloten struwelen en bossen. Juist in deze
overgangsfase bereiken zij hun grootste vitaliteit en abundantie. In
de relatief soortenarme, gesloten struwelen van het Polypodio-Sa-
licetum, het Sambuco-Hippophaetum en het Pyrolo-Hippophaetum
ondergaan de bodem en het microklimaat ingrijpende verandering.
Daardoor kunnen houtige gewassen van volgende successiestadia
zich hier vestigen (Rhamno-Crataegetum, Crataego-Betuletum,
Salicetum cinereae). Het is onjuist om de plantensociologische po-
sitie van de duindoorn- en kruipwilgstruwelen te beoordelen vanuit
een relatief gevorderd successiestadium (Hippophao-Ligustretum)
en zo de soortenarme dichte pionierstruwelen tot rompgemeen-
schap te verklaren. Dit is een miskenning van de bijzondere positie
van de duindoorn- en kruipwilgstruwelen die een eigen ecologi-
sche positie innemen in de duinsuccessie. Deze positie kan het
best vergeleken worden met die van Ammophila arenaria ten op-

208 Haveman etal. (1999b).
209 Weber (1999b).



zichte van de duingraslanden. Ook in helmvegetaties is sprake van
relatief soortenarme vegetaties, die qua structuur en dominante
ecologische processen een geheel eigen karakter hebben. De smal-
le floristische basis van het Elymo-Ammophiletum zal echter voor
geen enkele plantensocioloog aanleiding zijn om deze associatie
te beschouwen als een rompgemeenschap van het Koelerio-Cory-
nephoretea. lets vergelijkbaars is aan de orde bij de afbakening
van de Spartinetea ten opzichte van de Asteretea tripolii.*° In al
deze gevallen gaat het om pioniers die karakteristieke soorten-
arme gemeenschappen vormen en een dominante rol spelen in de
landschapsontwikkeling. Deze pioniergemeenschappen markeren
de overgang van het ene landschapstype naar het andere. Als

relict van deze pioniersituaties komen zij ook nog in andere ge-
meenschappen voor, maar spelen daar een ondergeschikte rol. De
plantensociologische positie van deze soorten moet beoordeeld
worden vanuit hun rol als pionier en niet vanuit de relictsituatie. Dit
aspectis in de discussie over de plantensociologische positie van
Hippophae rhamnoides en Salix repens tot nu toe onvoldoende
benadrukt.

Ecologische en geografische amplitudes

Een derde belangrijk argument om de duindoorn- en kruipwilgstru-
welen een eigen positie te geven ten opzichte van het Berberidion
en de Rhamno-Prunetea is het feit dat ecologische en geogra-
fische amplitudes van Hippophae rhamnoides en Salix repens
breder zijn dan die van de meeste soorten van deze eenheden.

De hierboven aangeduide associaties van de duindoorn- en kruip-
wilgstruwelen komen voor langs de gehele Noordwest-Europese
kust van Normandié tot het noorden van Jutland. Vooral in het
kalkarme Waddendistrict en verder noordelijk is de relatie met de
Rhamno-Prunetea en het Berberidion geheel afwezig. Maar ook in
ecologisch opzicht is de amplitude van de Hippophae-struwelen
duidelijk breder dan die van het Berberidion. Duindoornstruwelen
zijn niet beperkt tot droge kalkrijke bodems (xeroserie). Hippophae
rhamnoides en Salix repens spelen ook in de struweelsuccessie
van de hygro- en mesoserie een belangrijke rol. Hier ontwikkelen
duindoorn-wilgstruwelen (Pyrolo-Hippophaetum) zich tot vege-
taties, die gerekend moeten worden tot het wilgenbroekstruweel
(Salicetum cinereae). Soorten die wijzen op verwantschap met het
Berberidion zijn in het Pyrolo-Hippophaetum grotendeels afwezig.
Enkele soorten komen met een lage presentie in de kruidlaag voor,
maar dringen niet door tot in de struiklaag (Ligustrum vulgare, Cra-
taegus monogyna, Rhamnus cathartica). Ook in volgende succes-
siestadia (wilgenbroekstruweel) blijven zij tot de kruidlaag beperkt
(zie bijlage 2d).

Conclusie

Samenvattend kan geconcludeerd worden dat een zelfstandige
syntaxonomische positie van de duindoorn- en kruipwilgstruwe-
len in de klasse van de Salicetea arenariae Weber (1999) goed te
verdedigen is. De klasse wordt weliswaar door slechts twee ken-
soorten gekarakteriseerd, maar deze smalle floristische basis is
te verklaren vanuit haar karakter als pionierstruweel. Bovendien
zijn deze struweelgemeenschappen fysiognomisch zeer goed
afgebakend en hebben zij een geheel eigen ecologisch en bodem-
biologisch karakter. In historisch opzicht is de late herkenning
van de klasse te verklaren vanuit het feit dat de syntaxonomische
positie van de duindoorn- en kruipwilgstruwelen in Nederland

210 zie ook Schaminée et al. (1998): 73.

aanvankelijk vanuit het perspectief van de bossen en later vanuit
dat van de soortenrijke struwelen is beoordeeld. De brede associ-
atie van Meltzer (1941), waarin Hippophao-Ligustretum, Rhamno-
Crataegetum, en Crataego-Betuletum waren verenigd, is in dit
opzicht veelzeggend. Deze associatie werd aanvankelijk tot de
klasse van de Quercetalia pubescentis (Querco-Fagetea, klasse der
eiken-beukenbossen) gerekend. Tiixen (1952) was de eerste die de
droge struwelen van de bossen afsplitste, waarna zij enkele jaren
laten in een aparte klasse zijn ondergebracht.> De afsplitsing

van de pionierstruwelen van kruipwilg en duindoorn van de meer
opgaande struwelen - zoals dat in de jaren negentig van de vorige
eeuw gebeurde - is in dit perspectief een logische stap. Zij vindt
haar ecologische onderbouwing in de bodembiologische onder-
zoeksresultaten die vanaf het midden van de jaren tachtig van de
vorige eeuw bheschikbaar zijn gekomen.?2

De onderverdeling van de klasse der Salicetea arenariae
H.E. Weber onderscheidt binnen de Salicetalia arenariae (kl. Salice-
tea arenariae) twee vicariérende verbonden: het Salicion arenariae
en het Ligustro-Hippophaion.?3 Het Salicion arenariae omvat de
duindoorn- en kruipwilgstruwelen van het Waddendistrict en de
noordelijker gelegen Duitse en Deense duingebieden. Het bestaat
uit vier associaties (Hippophao-Salicetum, Roso pimpinellifoliae-
Salicetum arenariae, Polypodio-Salicetum arenariae en het Pyrolo-
Hippophaetum) en heeft Rosa pimpinellifolia als enige kensoort.
Het Ligustro-Hippophaion is door Weber overgenomen van J.M.
Géhu en omvat de meer zuidelijke duindoorn- en kruipwilgstru-
welen vanaf het Nederlandse duindistrict tot aan Normandié. Het
zou gekenmerkt worden door warmteminnende soorten, waarvan
Ligustrum vulgare met name door Weber wordt genoemd. De Franse
auteurs geven voor dit verbond drie associaties op (Sambuco-Hip-
pophaetum, Pyrolo-Hippophaetum en Hippophao-Ligustretum).>
De kruipwilg- en duindoornstruwelen worden zo vanaf de beide
uiteinden van hun Noordwest-Europees areaal beschreven, zonder
de soortensamenstelling van de struwelen over het gehele areaal in
hun beschouwing te betrekken. Het opnamemateriaal van Zuidwest-
Nederland neemt duidelijk een tussenpositie in en biedt een goede
gelegenheid deze syntaxonomische beschouwingen aan te vullen.
Allereerst moet worden vastgesteld, dat het Pyrolo-Hippo-
phaetum door beide auteurs wordt genoemd en beschreven, zonder
dat zij naar elkaars beschrijving verwijzen. Bestudering van de tabel-
len in beide publicaties leert dat het hier zonder meer om dezelfde
associatie gaat. Hierbij moet worden opgemerkt, dat de tabel 2 van
Géhu & Géhu-Franck (l.c.) een heterogene indruk maakt; verschil-
lende opnamen behoren waarschijnlijk tot de xeroserie.?s In het
Pyrolo-Hippophaetum van de Franse auteurs is Ligustrum vulgare
met een opvallend hoge presentie aanwezig is. Dit vindt voor een
deel waarschijnlijk zijn oorzaak in het heterogene karakter van de
tabel. Echter ook in de opnamen die duidelijk tot de hygroserie (en
dus het Pyrolo-Hippophaetum) behoren, komt Ligustrum vulgare
voor met een presentie van 50%. Dit onderscheid ten opzichte van

211 Zie Weber (1999a).

212 Oremus (1982); Zoon (1995); Van der Heijden (2000).
213 Weber (1999b).

214 Géhu & Géhu-Franck (1983).

215 Inopname 1, 2, 4 en 5 ontbreken vochtindicatoren, terwijl diverse soorten van droge
omstandigheden aanwezig zijn. Met name opname 1 en 2 vertonen veel overeenkomst
met het Polypodio-Salicetum. Het is juist in deze opnamen, dat Ligustrum vulgare een
hogere bedekking bereikt. Verwarrend is ook de naamgeving van de gemeenschap in
de kop van deze tabel (Pyrolo-Salicetum), die niet correspondeert met de tekst van de
publicatie.
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het noordelijke Pyrolo-Hippophaetum wordt echter onvoldoende
ondersteund door presentieverschillen van andere soorten om beide
gemeenschappen als verschillende associaties te zien, laat staan in
een verschillend verbond te plaatsen. Bovendien doet dit verschil
zich niet alleen ten opzichte van het Waddendistrict voor. Ook in het
Pyrolo-Hippophaetum van Zuidwest-Nederland is Ligustrum vulgare
veel minder aanwezig dan in de Franse duindoorn-wilgstruwelen. Dit
is interessant omdat Ligustrum vulgare in Zuidwest-Nederland in de
xeroserie algemeen voorkomt. Wellicht is er langs de West-Europese
kust sprake van een verschuiving in de ecologische amplitude van
deze soort. In het kalkarme Waddengebied ontbreekt zij groten-
deels; in de kalkrijke delen van Zuidwest-Nederland is zij algemeen
in de xeroserie en komt zij in de hygroserie weinig voor; langs de
Franse noordwestkust neemt haar aandeel in de hygroserie mogelijk
toe. Nader onderzoek is op dit punt gewenst.

Een tweede opvallend feit bij de bestudering van de Duitse
en Franse vegetatietabellen is de grote overeenkomst tussen het
Sambuco-Hippophaetum en het Hippophao-Salicetum. Beide ge-
meenschappen moeten als identiek worden beschouwd, waarbij de
eerste naam uit een oogpunt van syntaxonomische nomenclatuur-
regels prioriteit geniet.

Het voorgaande betekent dat de twee vicariérende verbonden
ten minste twee associaties gemeenschappelijk hebben (Sambuco-
Hippophaetum en het Pyrolo-Hippophaetum). Verder is het zo, dat
het Polypodio-Salicetum zich niet beperkt tot de kalkarme duinen
van de Waddenzee. Deze associatie komt ook voor in de kalkrijke
duinen van Nederland en mogelijk ook langs de Franse kust.?*®
Alleen het Hippophao-Ligustretum en het Roso pimpinellifoliae-
Salicetum lijken elkaar geografisch grotendeels uit te sluiten. De
verschillen in kensoorten op verbondsniveau zijn echter gering.

In feite gaat het om slechts twee soorten (Rosa pimpinellifolia en
Ligustrum vulgare). Het ligt daarom niet voor de hand om de kruip-
wilg- en duindoornstruwelen op verbondsniveau te onderscheiden
in dwergstruwelen van kalkrijke en van meer kalkarme bodem.
Daarbij speelt ook een rol dat, gezien het pionierkarakter van deze
struwelen, gedeelten van het Hippophao-Ligustretum reeds min of
meer een overgang vormen naar het Berberidion. De keuze van Géhu
& Géhu-Franck (l.c.) om het Hippophao-Ligustretum tot typeassoci-
atie van het Ligustro-Hippophaion aan te wijzen is dan ook minder
voor de hand liggend. Als de opdeling van de Salicetalia arenariae in
twee verbonden wordt verworpen, verdient de naam Salicion aren-
ariae om nomenclatorische redenen prioriteit. De indeling van de
klasse van de Salicetea arenariae komt er dan als volgt uit te zien:

Klasse: Salicetea arenariae Weber 1999
Orde: Salicetalia arenariae Preising & Weber 1997

Verbond: Salicion arenariae Tiixen ex Passarge in Passarge &

Scamoni 1963
Associaties:
Sambuco-Hippophaetum rhamnoides Boerboom 1960 ex
Delelis-Dusollier & Géhu 1974
Pyrolo-Hippophaetum Géhu & Géhu-Franck 1983
Polypodio-Salicetum arenariae Boerboom 1960
Hippophao-Ligustretum Meltzer 1941 em. Haveman,
Schaminée et Weeda 1999
Roso pimpinellifoliae-Salicetum arenariae Passarge in
Passarge & Scamoni 1963

216 Voor het Polypodio-Salicetum zie allereerst Boerboom (1960). In de regionale clas-
sificatie voor de duinen van Zuidwest-Nederland behoort gemeenschap PS tot deze
associatie.
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Opgemerkt moet worden dat een definitieve revisie van de syntaxo-
nomie van de West-Europese kruipwilg- en duindoornstruwelen
alleen kan plaatsvinden op basis van een integrale beoordeling
van een grotere hoeveelheid opnamemateriaal, afkomstig uit een
groter gebied. Het verdient aanbeveling daarbij behalve opnamen
van de Franse, Vlaamse, Nederlandse en Duitse kust ook materiaal
te betrekken van de Britse Eilanden. Een nadrukkelijk punt van
aandacht moet daarbij zijn of de verschillende typen duindoorn-
struwelen (duindoorn-vlierstruweel, duindoorn-wilgstruweel, duin-
doorn-ligusterstruweel) wel op associatieniveau moeten worden
onderscheiden. De floristische verschillen tussen de huidige asso-
ciaties zijn gering. Bovendien zijn zij terug te voeren op slechts een
of enkele ecologische factoren en doen zich daarbij ook verschillen
in successiestadia voor. Uitgaande van een ruim associatieconcept
moet wellicht de voorkeur worden gegeven aan één associatie,

die op subassociatieniveau wordt onderverdeeld. In dit verband
kan worden verwezen naar de recente opvattingen over de wilgen-
broekstruwelen (Salicetum cinereae), die in ‘De Vegetatie van Ne-
derland’ een vergelijkbare opschaling hebben gekregen.?

10 Plantenpopulaties en hun ruimtelijke

netwerk

10.1 Inleiding

Tot ver in de tweede helft van de vorige eeuw waren de meeste
ecologen en natuurbeheerders het er over eens dat vrijwel alle vari-
atie in natuurlijke en halfnatuurlijke begroeiingen moest worden
toegeschreven aan verschillen in milieucondities. Dit werd onder
woorden gebracht met het adagium ‘alles is overal, maar het milieu
selecteert’.>® Door de biogeografische eilandtheorie van Mc Arthur
en Wilson en de metapopulatietheorie is men hier anders over gaan
te denken en kregen de ruimtelijke structuur en het functioneren van
populatienetwerken meer aandacht. De eilandtheorie gaat er van uit
dat de biologische soortenrijkdom van een eiland zich stabiliseert
op een niveau dat afhankelijk is van de grootte van dat eiland en van
de afstand tot het vaste land.? Volgens deze theorie sterven daarbij
voortdurend soorten uit en vestigen zich ook weer soorten. Kleinere
eilanden en eilanden die verder van het vaste land af liggen herber-
gen minder soorten dan grotere en minder geisoleerd gelegen eilan-
den. Deze theorie is oorspronkelijk geformuleerd voor geografische
eilanden, maar vanaf het einde van de jaren zeventig van de vorige
eeuw wordt zij ook steeds meer toegepast op ‘ecologische eilan-
den’. Hiermee wordt gedoeld op bossen, waterpartijen, voedselarme
ecosystemen en vergelijkbare habitats, die verspreid voorkomen in
een omgeving met sterk afwijkende milieuomstandigheden. Aange-
nomen werd dat ook daar sprake is van een dynamisch evenwicht

217 Schaminée et al. (1999), 116-119.

218 Het eerste deel van deze uitspraak (‘alles is overal’) is geformuleerd door Martinus
Beyerinck (1851-1931, chemicus en microbioloog). Hij deed deze uitspraak toen voor
micro-organismen. Lourens G.M. Baas Becking (1895-1963, chemicus en bioloog) heeft
haar aangevuld met de bijzin ‘maar het milieu selecteert’. Baas Becking formuleerde
dit adagium vanuit een natuurvisie waarin natuurlijk selectie, dynamiek en toeval een
belangrijke plaats innamen. Qua gedachtegoed sloot hij dus meer aan bij de invals-
hoek van de ruimtelijke netwerken die in dit hoofdstuk wordt behandeld dan bij de
deterministische denkwereld die habitatkwaliteit centraal stelt (de Jong, 2002, 77-78 en
156-170).

219 MacArthur & Wilson (1967); in Nederland is de eilandtheorie voor het eerst voor een
breed publiek gepresenteerd door Brussaard & Van der Weijden (1980). Zie ook Brus-
saard (1984).



waarbij soorten voortdurend uitsterven en zich opnieuw moeten
vestigen.?2° Hiervoor is de metapopulatietheorie ontwikkeld.?** Deze
gaat ervan uit dat het vermogen van soorten om zich op nieuwe
plaatsen te vestigen beperkt is, zeker op een groter schaalniveau.
Soorten kunnen dan op bepaalde plaatsen ontbreken; niet omdat
de milieuomstandigheden daar ongeschikt zijn, maar omdat zij de
afstand vanuit bevolkte plekken in de buurt niet kunnen overbrug-
gen of omdat hun voortplantingsbiologie hen niet in staat stelt zich
permanent te vestigen. Sommige soorten (bijvoorbeeld windver-
spreiders) kunnen gemakkelijk grote afstanden overbruggen, terwijl
andere soorten met meer beperkingen te maken hebben. Dit is
bijvoorbeeld het geval bij plantensoorten die voor de verspreiding
van hun zaden afhankelijk zijn van kruipende insecten zoals mieren.
De uitwisseling tussen populaties wordt ook sterk beinvlioed door
de mens. Daarbij moet allereerst worden gedacht aan de inrichting
van het landschap. Het maakt voor het functioneren van popula-
ties zeer veel uit of natuurgebieden met elkaar verbonden zijn of
dat zij volstrekt geisoleerd zijn in een omgeving met totaal andere
milieuomstandigheden. Daarbij gaat het niet alleen om de land-
schapstructuur met landschappelijke beplantingen of moeraszones
als verbinding. Leefgebieden kunnen ook met elkaar verbonden zijn
doordat vee of agrarische activiteiten zaden van de ene plek naar de
andere brengen. Het rondtrekken met kuddes koeien en schapen,
transhumance en verplaatsen van vee heeft eeuwenlang waarschijn-
lijk geleid tot transport van zaden over afstanden van vele tientallen
tot zelfs honderden kilometers.>*

In de loop van de jaren tachtig en negentig van de vorige eeuw
kregen de populatiegenetische aspecten van het metapopulatiecon-
cept steeds meer aandacht.??3 Daarbij is vooral de vraag naar de ge-
netische differentiatie van (deel)populaties en de levensvatbaarheid
van kleinere populaties van belang. Naarmate deelpopulaties meer
en vaker individuen, zaden of pollen uitwisselen, zullen zij genetisch
meer verwant zijn en zal de metapopulatie homogener zijn. Vaak
wordt aangenomen dat, naarmate deelpopulaties meer geisoleerd
zijn, de kans op genetische differentiatie toeneemt. Kleine geiso-
leerde populaties lopen het risico te worden blootgesteld aan inteelt
en genetic drift, waardoor het aantal homozygoten toeneemt en de
genetische variatie in de populatie minder wordt. Dit kan leiden tot
verminderde fitness (‘inbreeding depression’) en tot een afnemend
aanpassingsvermogen bij veranderende milieuomstandigheden. Het
risico op uitsterven neemt dan toe. Voor diverse plantensoorten is
aangetoond, dat er een verband bestaat tussen populatiegrootte,
genetische variatie en afnemende populatievitaliteit®?4, maar er
is geen algemeen geldende regel die stelt dat kleinere populaties
altijd een lagere genetische diversiteit en een geringere vitaliteit
hebben.?* Zo heeft bijvoorbeeld Silene nutans in de periferie van
zijn areaal langs de Frans-Belgische grens een aantal kleine, sterk
gedifferentieerde populaties.® In veel gevallen gaat het daarbij om
niet meer dan 100 individuen. De inwendige genetische variatie van
deze populaties is echter vergelijkbaar met die in het centrum van
het areaal van Silene nutans in Midden- en Oost-Frankrijk. Het gaat

220 Brussaard (1984).

221 Hanski & Gilpin (1997); Hanski (1998). In Nederland is de metapopulatietheorie voor
het eerst uitgebreid beschreven door Opdam (1987).

222 Poschlod & Wallis de Vries (2002).

223 Voor een overzicht zie Hendriks et al. (1998), de reviewartikelen van Booy et al. (2000)
en Ouborg et al. (2006) en de daar aangehaalde literatuur.

224 Hendriks et al. (1998) en Vergeer et al. (2003) en daar aangehaalde literatuur.

225 Booy et al. (2000).
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226 Van Rossum et al. (2003).

hier waarschijnlijk om oude populaties met een lange geschiedenis
van beginnende soortvorming en aanpassing aan de specifieke en
extreme standplaatsen. In dergelijke gevallen van sterke differenti-
atie en specialisatie zijn risico’s verbonden aan het verbinden van
ruimtelijk gescheiden populaties. Introductie van nieuwe genen kan
hier juist leiden tot het onderdrukken van populatiekenmerken die
van belang zijn voor het overleven op een specifieke standplaats.
Afnemende vitaliteit is dan een mogelijk gevolg (‘outbreeding
depression’).?” Bij het beoordelen van de positie van geisoleerde
populaties moet daarom eigenlijk steeds de populatiegeschiedenis
onderzocht worden. Kansen op inteelt en te kleine genetische vari-
atie zijn het grootst in kleine populaties van soorten die vroeger een
veel bredere, aaneengesloten verspreiding hadden en waarvan het
areaal sindsdien sterk is gefragmenteerd. Van kleine populaties, aan
de rand van hun verspreidingsgebied, die een lange ontwikkelings-
geschiedenis hebben doorgemaakt, kan eerder verwacht worden dat
zij zich aangepast hebben aan de plaatselijke milieuomstandighe-
den. Genetische isolatie en differentiatie ten opzichte van naburige
populaties kan hier juist onderdeel zijn van een structuur die bij-
draagt aan het voortbestaan van het populatienetwerk.

10.2 Vraagstelling

Het kustgebied van Zuidwest-Nederland wordt gekenmerkt door
een sterke versnippering. Daarbij moet onderscheid worden ge-
maakt tussen de natuurlijke fragmentatie die een gevolg is van de
geologische ontwikkeling van de zeegaten in de afgelopen 2000
jaar en de versnippering als gevolg van het grondgebruik en de
beinvloeding van het abiotisch milieu door de mens. De natuurlijke
isolatie kan in haar lange ontwikkelingsgeschiedenis versprei-
dingspatronen hebben doen ontstaan waarbij plantensoorten op
bepaalde plaatsen ontbreken of populaties genetisch gedifferenti-
eerd zijn geraakt. Lokale populaties kunnen daarbij eigenschappen
hebben ontwikkeld die hen in staat stellen op die plek te overle-
ven. In stand houden van de isolatie kan dan de voorkeur hebben
boven het verbinden met andere populaties. Dit vanwege mogelijk
verlies van specifieke ter plaatse ontwikkelde eigenschappen. Bij
recente fragmentatie als gevolg van menselijk handelen is de vraag
of dit leidt of geleid heeft tot verlies aan genetische variabiliteit
met mogelijk ook afnemende fitness en een risico op uitsterven
van deelpopulaties. Voor de duinkust van Zuidwest-Nederland is
ook de vraag wat het effect is van de recent afgeronde Deltawer-
ken. Deze hebben ervoor gezorgd dat de ruimtelijke structuur van
de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden sterk is veranderd. Eilan-
den zijn met elkaar verbonden, maar tegelijkertijd zijn getijstro-
mingen en processen van erosie en sedimentatie onderbroken.
Daarnaast is er ook een groot areaal aan kalkrijke zandige habitats
beschikbaar gekomen. De vraag is wat dit betekent voor de popu-
latienetwerken van plantensoorten in het kustgebied. Nieuwe land-
verbindingen maken het voor soorten misschien gemakkelijker om
bepaalde plekken te bereiken. Anderzijds kan de verandering van
stromingen dispersiepatronen hebben doorbroken. En ten slotte
kunnen nieuwe eilanden zich hebben ontwikkeld tot nieuwe kern-
gebieden in een dynamisch netwerk.

In dit hoofdstuk worden bovenstaande vragen op twee
niveaus behandeld: op soortniveau en op populatieniveau. Op
soortniveau wordt nagegaan of er aanwijzingen zijn dat soorten

227 Ouborg et al. (2006); Groenendael et al. (1998).
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belangrijke beperkingen ondervinden in hun voortplanting of hun
dispersie, waardoor zij op potentieel geschikte standplaatsen
ontbreken (paragraaf 10.3). Voor het beantwoorden van deze vraag
wordt gebruik gemaakt van de vegetatieclassificatie en de daar-
aan ten grondslag liggende vegetatieopnamen die in de vorige
hoofdstukken zijn besproken. Daarbij wordt aangenomen dat
milieucondities binnen één plantengemeenschap min of meer
vergelijkbaar zijn. Als een soort binnen één gemeenschap grote
presentieverschillen vertoont tussen duingebieden, dan spelen
waarschijnlijk andere factoren dan milieuomstandigheden een rol
in de ruimtelijke verspreiding. Zeker als zij in een gebied in meer-
dere plantengemeenschappen ontbreekt terwijl zij hierin elders wel
voorkomt geeft dit een sterke aanwijzing dat zich bottlenecks in de
dispersie of de voortplantingsbiologie van deze soort voordoen. Op
populatieniveau worden voor twee schraallandplanten (Briza me-
dia en Anacamptis morio) de genetische variabiliteit en differenti-
atie van verschillende populaties in het gefragmenteerde kustland-
schap van Zuidwest-Nederland onderzocht (paragraaf 10.4). De
twee geselecteerde soorten komen in dezelfde habitats voor, maar
hebben een verschillende voortplantings- en dispersiestrategie. De
populatiestructuur van beide soorten is ruimtelijk gelaagd. Popula-
ties komen niet alleen gescheiden op verschillende eilanden voor,
maar binnen één eiland zijn de individuen ook nog verspreid over
verschillende natuurgebieden en binnen één gebied vaak ook nog
over verschillende deelpopulaties. De vraag is of en in hoeverre
deze (deel)populaties dan genetisch zijn gedifferentieerd en of
kleinere populaties worden geconfronteerd met afnemende geneti-
sche variabiliteit.

10.3 Verspreidingspatronen van enkele afzonderlijke
soorten

In dit hoofdstuk bespreken we op het niveau van afzonderlijke
soorten een aantal voorbeelden van verspreidingspatronen die
mogelijk samenhangen met beperkingen in het functioneren van
populatienetwerken. Deze patronen doen zich voor op verschil-
lende tijd- en ruimteschalen. Sommige patronen spelen zich af op
het schaalniveau van Zuidwest-Nederland als geheel en hangen sa-
men met de meer dan 1000 jaar oude geschiedenis van het huidige
duinlandschap. In andere gevallen gaat het om verschillen die pas
recent zijn ontstaan en zich voordoen op het niveau van deelgebie-
den. Het gaat niet altijd om de aan- of afwezigheid van soorten. In
sommige gevallen komen soorten in bepaalde gebieden wel voor,
maar bereiken zij daar een veel lagere abundantie dan in andere
gebieden, terwijl de milieuomstandigheden vergelijkbaar zijn.

Duingraslandplanten met een zwaartepunt in de duinen aan de
Haringvlietmonding

Thymus pulegioides

In de kalkrijke duinen van Nederland en Vlaanderen komt Thymus
pulegioides vrij algemeen voor. Ook in de duingebieden van Voor-
ne en Goeree is deze soort op verschillende plaatsen een gewone
verschijning. In de duinen van Schouwen en Walcheren ontbreekt
ze en is ze ook nooit waargenomen. Vooral het ontbreken in de dui-
nen van Walcheren en Schouwen in de gemeenschappen behorend
tot het Festuco-Galietum is een opmerkelijk verschil met Goeree en
Voorne (zie tabel 13).
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Helictotrichon pubescens

In Nederland is Helictotrichon pubescens vrij algemeen in Zuid-
Limburg, het rivierengebied en de duinen. In dit laatste gebied
heeft deze soort zich onder invloed van een toenemende vergras-
sing uitgebreid. Ook in de Vlaamse duinen is ze vrij algemeen. In
de duinen van Zuidwest-Nederland heeft ze echter een opmerkelijk
onregelmatige verspreiding. Op Goeree komt zij algemeen voor.
Ook op Voorne is zij niet zeldzaam, vooral in het binnenduinge-
bied. Op Schouwen komt Helictotrichon ten noorden van Renesse
met een vrij grote populatie voor. Van elders is zij niet bekend. Op
Walcheren is zij in 2003 voor het eerst gevonden op de golfbaan
van Domburg. Elders in het duingebied ontbreekt ze. Helictotrichon
pubescens is een soort met een brede plantensociologische am-
plitude, die op kalkhoudende bodems in verschillende grasland-
gemeenschappen kan voorkomen. Op Goeree en Voorne is dit het
geval (tabel 13). Opvallend is wel de lage presentie van deze soort
in de gemeenschap met Taraxacum laevigatum en Galium verum
(TaG) op Voorne, terwijl zij op grond van de landelijke referentie-
tabellen in bijna de helft van de opnamen verwacht zou mogen
worden. Het meest opmerkelijk is echter het nagenoeg ontbreken
van deze soort op Walcheren en Schouwen in verschillende duin-
graslandgemeenschappen waarin zij op Voorne en Goeree wel
aanwezig is.

Koeleria macrantha

Zowel in de Nederlandse als in de Vlaamse duinen komt Koeleria
macrantha algemeen voor.?2® In grote delen van de duinen van
Zuidwest-Nederland is de soort echter opvallend zeldzaam. Alleen
in de binnen- en buitenduinen van Goeree is zij vrij algemeen. Op
Voorne komt zij slechts op enkele plaatsen voor, vooral in de oud-
ste delen van de duinen.?>» Ook op Schouwen is zij slechts op en-
kele plaatsen in het duin aanwezig en zij heeft hier nergens popu-
laties van enige omvang ontwikkeld. Van Walcheren was de soort
tot voor kort niet bekend. In 2003 is hier voor het eerst een kleine
populatie gevonden op de golfbaan van Domburg. Waarschijnlijk
gaat het om een recente vestiging.>° Koeleria macrantha heeft een
brede plantensociologische amplitude. Zij staat te boek als een
kensoort van de Cladonio-Koelerietalia, maar kan in de duinen ook
in kalkarmere of oppervlakkig ontkalkte duingraslanden voorko-
men. In Zuidwest-Nederland zijn er grote verschillen in presentie
tussen verschillende regio’s (tabel 13) De soort is opvallend onder-
vertegenwoordigd in de kalkrijke pioniervegetaties en duingras-
landen van Voorne. In de kalkarmere graslandgemeenschappen
doen zich opmerkelijke presentieverschillen voor tussen Goeree
enerzijds en Voorne, Schouwen en Walcheren anderzijds.

Silene nutans
In Nederland en Vlaanderen is Silene nutans beperkt tot kalkrijke
kustduinen, Zuid-Limburg en het riviergebied. In de duinen van

228 Over de taxonomische afbakening en naamgeving van de in de duinen voorkomende
Koeleria-soort(en) bestaat verschil van mening (zie onder andere van der Meijden,
2005; Weeda et al. 1996: 111-112; Lambinon et al., 1998; Van Landuyt et al. 2006:
513-514). In Nederland wordt het Fakkelgras uit de duinen onder naam Koeleria
macrantha (Ledeb.) Schultes samengenomen met de vormen die voorkomen in het
rivierengebied en Zuid-Limburg. In Vlaanderen wordt het Duinfakkelgras gerekend tot
een Zuidwest-Europese soort (Koeleria albescens DC), die wordt onderscheiden van
de meer landinwaarts voorkomende Koeleria macrantha. Hier wordt de Nederlandse
benadering gevolgd en wordt vooralsnog aangenomen dat de Koeleria-planten langs de
Nederlandse kust tot één soort behoren.

229 Zie ook Vreeken (2007) en Bakker & Groot (1996).

230 Van Haperen (eigen waarneming): de vindplaats is in de periode 1976-2003 meerdere
malen bezocht en Koeleria macrantha en Helictotrichon pubescens zijn daar voér 2003
nooit aangetroffen.



Tabel 13. Presentieverschillen van enkele duingraslandplanten in Zuidwest-Nederland.

Weergegeven is de presentie (%) per gemeenschap en per duingebied. Tussen haakjes het aantal gebruikte opnamen. Als een vegetatietype in een gebied niet aanwezig was, is
dit aangegeven met nvt (niet van toepassing). Typen en gebieden waarin soorten sterk zijn vertegenwoordigd, zijn vet gedrukt. Het opvallend ontbreken van soorten is aangege-
ven met een grijze kleur. De tweede kolom (referentie) geeft de presentie van de soort weer in de referentietabellen van ‘De Vegetatie van Nederland’ (Weeda et al., 1996).

2 Walcheren Schouwen Goeree Voorne
o
[
naam regionale gemeenschap -.g <1970 >1970 <1970 1970 <1970 >1970 <1970 >1970 syntaxonomische positie
Thymus pulegioides
gem. Syntrichia ruralis & Hypochaeris radicata 3% -(15) -(10) -(1) nvt 4(22) -(12) 22(36) +(2) Sileno-Tortuletum
corynephoretosum
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata  17% -(4) -(5) -(5) -(13) 26(30) 20(97) 91(12) 30(80) Festuco-Galietum typicum
(var. Polytr. juniperinum & var. Rhytidiadelphus
squarrosus)
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata 6% -(16) -(12) -(2) -(2) 37(24) 14(21) 14(7) 20(5) Festuco-Galietum
(typische variant & variant Polygala vulgaris) trifolietosum
gem. Phleum arenarium & Syntrichia ruralis - -2 -9 -3 -@s nvt -(28) nvt 6 (16) Phleo-Tortuletum
gem. Hypnum cupressiforme & Myosotis 14% nvt  nvt  nvt -(2) nvt -(7) nvt 9(64) RG Hypnum cupressiforme
ramosissima [Cladonio-Koelerietalia]
gem. Taraxacum laevigatum & Galium verum 58% nvt -(6) nvt -(6) nvt +(2) -(2) 43(110) Taraxaco-Galietum
Helictotrichon pubescens
gem. Syntrichia ruralis & Hypochaeris radicata 3% -(15) -(10) -(1) nvt 40(22) 66(12) 8(36) +(2) Sileno-Tortuletum
corynephoretosum
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata  14% -(4) -(15) -(5) 8(13) 3(30) 23(97) 41(12) 43(80) Festuco-Galietum typicum
(var. Polytr. juniperinum & var. Rhytidiadelphus
squarrosus)
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata  10% -(16) -(12) -(2) +(10) 45(24) 66(21) 14(7) 60(5) Festuco-Galietum
(typische variant & variant Polygala vulgaris) trifolietosum
gem. Phleum arenarium & Syntrichia ruralis - -2 -9 -BB) -(4) -(14) -(28 -(10) 12(16) Phleo-Tortuletum
gem. Hypnum cupressiforme & Myosotis 12% nvt  nvt  nvt -(2) nvt 28(7) nvt 9(64) RG Hypnum cupressiforme
ramosissima [Cladonio-Koelerietalia]
gem. Taraxacum laevigatum & Galium verum 47% nvt  -(6) nvt  -(6) nvt +(2) -2 7(@10) Taraxaco-Galietum
Koeleria macrantha
gem. Corynephorus canescens & Aira praecox - -4) -(19 -(1) -(4) 10(10) 21(14) nvt -(2) Violo-Corynephoretum
gem. Carex arenaria & Dicranum scoparium -1) -2 -() -(81) 40(15) 30(13) nvt -(3) RG Dicranum scoparium
[Koelerio-Corynephoretea]
gem. Syntrichia ruralis & Hypochaeris radicata 77% -(5) -(10) -(1) nvt 72(2) 78(12) 8(36) +(2) Sileno-Tortuletum
corynephoretosum
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata ~ 47% -(4) -(15) -(5) -(13) 70(30) 62(97) -(12) - (80) Festuco-Galietum typicum
(var. Polytr. juniperinum & var. Rhytidiadelphus
squarrosus)
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata  21% -(16) 16(12) -(2) +(2) 58(24) 57(21) -(7) -(5)  Festuco-Galietum
(typische variant & variant Polygala vulgaris) trifolietosum
gem. Phleum arenarium & Syntrichia ruralis - -2 -9 -(B) -(4) 28(14) 42(28) -(10) 12(16) Phleo-Tortuletum
gem. Hypnum cupressiforme & Myosotis 59% nvt vt nvt -(2) nvt 57 (7) nvt 3(64) RG Hypnum cupressiforme
ramosissima [Cladonio-Koelerietalia]
gem. Taraxacum laevigatum & Galium verum 55% nvt  -(6) nvt -(6) nvt -2 -(2) 7(110) Taraxaco-Galietum
Silene nutans
gem. Syntrichia ruralis & Hypochaeris radicata 6% -(15) -(10) -(1) nvt 18(22) 8(12) -(3B6) -(2) Sileno-Tortuletum
corynephoretosum
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata 1% -4 -5 -(6) -(3) 33B0) 5097 -(12) -(80) Festuco-Galietum typicum
(var. Polytr. juniperinum & var. Rhytidiadelphus
squarrosus)
gem. Cerastium arvense & Hypochaeris radicata 2% -(16) -(12) -2 +() 33(24) 14(21) - -(5)  Festuco-Galietum
(typische variant & variant Polygala vulgaris) trifolietosum
gem. Phleum arenarium & Syntrichia ruralis - -2 -9 -B) -4 -04) -(28 ? 6 (16) Phleo-Tortuletum
gem. Hypnum cupressiforme & Myosotis 5% nvt nvt  nvt -(2) nvt -(7) nvt - (64) RG Hypnum cupressiforme
ramosissima [Cladonio-Koelerietalia]
gem. Taraxacum laevigatum & Galium verum 18% nvt -(6) nvt -(6) nvt -(2) -(2) 7(110) Taraxaco-Galietum
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Figuur 28. Verspreiding van enkele duingraslandplanten met een zwaartepunt in de duinen rondom de Haringvlietmonding.

In rastereenheden van 0,25 km?2 zijn de vondsten weergegeven, die in het kader van dit onderzoek zijn gedaan.

Thymus pulegioides Helictotrichon pubescens
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Zuidwest-Nederland komt deze soort in de binnenduinen van Goe-
ree lokaal vrij algemeen voor. Zij is hier grotendeels beperkt tot de
noordwestzijde van de Middel- en Oostduinen. Wel zijn er enkele
kleine populaties in de buitenduinen. Op Voorne komt een vrij
omvangrijke populatie voor ten noorden van het Quackjeswater.
Elders is de soort hier schaars. Op Schouwen bevinden zich enkele
kleine populaties in het smalle duin tussen Renesse en Scharen-
dijke. Elders op Schouwen en op Walcheren ontbreekt de soort.
Silene nutans staat voor het kustgebied van de Noordzee te boek
als een kalkminnende plant van humeuze bodems. In ‘De Vegetatie
van Nederland’ wordt zij beschouwd als een kensoort van de kalk-
rijke droge duingraslanden (Polygalo-Koelerion).”>* Op Goeree komt
Silene nutans echter ook voor in oppervlakkig ontkalkte graslan-
den van het Festuco-Galietum. In vergelijkbare vegetatietypen op
Walcheren en Voorne ontbreekt deze soort. Opmerkelijk is, dat de
presentie van Silene nutans ook in het kalkrijke Taraxaco-Galietum
op Voorne geringer is dan in het Festuco-Galietum op Goeree.

Discussie

De hierboven besproken soorten hebben hun hoofdverspreiding
op Goeree en ten dele ook op Voorne. Zij ontbreken grotendeels op
andere eilanden, juist ook in gemeenschappen waarin zij op Goe-
ree en Voorne wel aanwezig zijn. De verspreiding van deze soorten
kan verklaard worden vanuit de ontwikkelingsgeschiedenis van de
afzonderlijke populaties en de daarbij werkzame dispersiemecha-

231 Weeda etal. (1996).
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nismen. Waarschijnlijk vormen de in de Middeleeuwen ontstane
kalkrijke binnenduinen van Goeree en Voorne het oudste kernge-
bied van deze soorten in Zuidwest-Nederland. Van hieruit hebben
zij zich verspreid naar de jongere buitenduinen in deze gebieden.
Het huidige verschil in voorkomen van Koeleria macrantha en Si-
lene nutans tussen Voorne en Goeree hangt waarschijnlijk samen
met de zeer verschillende ontwikkeling van de binnenduinland-
schappen van Goeree en Voorne sinds het midden van de achttien-
de eeuw (zie hoofdstuk 15). Op Walcheren en Schouwen hebben
de hier besproken soorten nooit grote populaties gehad. Enkele
soorten hebben wel kans gezien zich hier lokaal te vestigen, maar
deze lokale populaties zijn tot op heden nooit uitgegroeid tot een
samenhangend netwerk van waaruit alle potentiéle standplaatsen
konden worden bevolkt.

Hierboven zijn vier voorbeelden besproken van soorten die
een zwaartepunt hebben in de binnenduingebieden van de Rijn/
Maasmonding. Diverse andere soorten hebben een vergelijkbaar
verspreidingspatroon, zoals Potentilla tabernaemontani, Carex
caryophyllea, Knautia arvensis, Pimpinella saxifraga, Campanula
rotundifolia en Sedum sexangulare.?3*> Deze soorten zijn niet be-
perkt tot de droge duingraslanden, maar komen ook voor in de
overgang naar de vochtige schraallanden. Een aantal van hen komt
of kwam ook voor op de zandige dijken, die het binnenduingebied
aan de landzijde begrenzen.

232 Zie Mennema et al. (1985) en van der Meijden et al. (1989).



Zoom- en struweelplanten van kalkrijke bodem

Het Polygonato-Lithospermetum en het Rhamno-Crataegetum zijn
twee kalkminnende associaties, die hun grootste verspreiding
hebben in de Hollandse duinen en die op Goeree de zuidgrens van
hun areaal bereiken (hoofdstuk 9). Enkele karakteristieke soorten
van deze gemeenschappen komen nog wel in de duingebieden van
Schouwen en Walcheren voor, maar vertonen daar een divergerend
plantensociologisch gedrag, omdat de genoemde gemeenschap-
pen hier uiteenvallen en de karakteristieke soorten verschillende
standplaatsen gaan innemen. Zij hebben in deze gebieden ook een
beperkte ruimtelijke verspreiding. Hieronder worden vijf soorten
besproken waaraan deze fenomenen duidelijk waarneembaar zijn.

Rhamnus cathartica

In Nederland komt Rhamnus cathartica vooral voor in het Zuid-
Limburg, het rivierengebied en de kalkrijke duinen. Over langere
tijd bezien is deze soort langs de Nederlandse en Vlaamse kust
duidelijk bezig met een opmars. Van de Vlaamse duinen zijn van
Rhamnus geen meldingen bekend die dateren van vd6r 1970. Thans
komt zij hier op verschillende plaatsen voor. Uit de Nederlandse
duinstreek was Rhamnus cathartica v66r 1850 alleen bekend uit de
omgeving van Den Haag en Wassenaar. Van Voorne wordt zij voor
het eerst gemeld in 1874.%34 Waarschijnlijk ging het hier toen nog
om een geisoleerde vindplaats. Onderzoek naar de leeftijdsopbouw
van houtige gewassen in de duinen van Voorne laat zien dat de
oudste struiken van deze soort zich hier omstreeks 1930-1940 heb-
ben gevestigd. Het merendeel van de omstreeks 1980 aanwezige
struiken was toen niet ouder dan 30 jaar.? lets dergelijks geldt
waarschijnlijk ook voor de Springertduinen op Goeree.?¢ Nu is
Rhamnus cathartica in de duinen van Voorne en Goeree een alge-
mene soort. Op Schouwen komt zij verspreid voor in duindoornstru-
welen van de Meeuwenduinen en Verklikkerduinen. Het gaat hier
steeds om relatief jonge exemplaren van maximaal enkele tiental-
len jaren oud. Op Walcheren is de soort uitgesproken zeldzaam.

Zij komt op slechts enkele plaatsen voor en dan meestal nog in de
vorm van kleine struikjes, in of dicht bij de zeereep. Tegelijkertijd
doen zich in de duingebieden van Zuidwest-Nederland opmerke-
lijke verschillen voor in de standplaats van Rhamnus cathartica.

Op Voorne en Goeree bereikt de soort haar optimum in de (oudere)
meidoornstruwelen van het Rhamno-Crataegetum. Daarnaast vindt
men jonge exemplaren ook in verschillende typen duindoornstruwe-
len. Op Schouwen en Walcheren komt de soort uitsluitend voor in
duindoornstruwelen. Zij ontbreekt in de oudere meidoornstruwelen.
De bovenste bodemlagen van deze struwelen zijn waarschijnlijk te
kalkarm voor de vestiging van Rhamnus (hoofdstuk 9).

Polygonatum odoratum

Polygonatum odoratum is een plant met een continentale versprei-
ding, die langs de Noordzeekust grotendeels tot de Hollandse
duinen beperkt is. In dit gebied lijkt de soort zich uit te breiden. Zo
zijn er sinds 1950 diverse nieuwe vondsten gedaan in het gebied

233 Van Landuyt et al. (2006); Van Rompaeij & Delvosalle (1979).

234 Weeda et al. (2005): 105-106. In voetnoot 94 wordt een vermelding aangehaald van Van
Eeden (1874, 374), waarbij verwezen wordt naar ‘De Eendenkooi’, waar sprake zou zijn
van spontaan voorkomen. Het gaat hier om een locatie in het binnenduingebied van de
Heveringen, waar toen duingrasland werd ontgonnen tot cultuurland (voor meer details
zie hoofdstuk 15).

235 Van der Maarel et al. (1985b).

236 Weevers (1940) bespreekt uitvoerig de verschillende typen duindoornstruwelen in dit
gebied, maar maakt geen melding van het voorkomen van Rhamnus. Weevers (1921)
noemt Rhamnus zelfs niet als soort voor de duinen van Goeree.

ten noorden van Castricum.?” Qok in zuidelijke richting is er sprake
van uitbreiding. De soort is in 1980 gevonden bij Cadzand en in
1992 ook in de duinen van de Vlaamse Westhoek, waar zij tot dan
toe ontbrak.?3® Ook de hierna te bespreken vestigingen op Schou-
wen en Walcheren zijn waarschijnlijk onderdeel van deze expansie.
In de duinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden komt
Polygonatum odoratum alleen algemeen voor in de duinen van
Voorne. Op Goeree komt de soort nu algemeen voor in de Sprin-
gertduinen. Zij heeft zich hier waarschijnlijk pas in de loop van de
twintigste eeuw gevestigd en in ieder geval sinds die tijd uitge-
breid.>¢ Buiten dit complex zijn er van Goeree slechts enkele ge-
isoleerde vindplaatsen bekend. Op Schouwen komt deze soort op
een vijftal plekken voor. In ten minste vier van de vijf gevallen gaat
het om geisoleerde vindplaatsen van een of enkele clusters van
planten, die elk op zich waarschijnlijk door vegetatieve voortplan-
ting afstammen van één ouder. De soort ziet kennelijk geen kans
zich na vestiging hier verder in het duinlandschap te verspreiden.
lets dergelijks is ook het geval op Walcheren. Polygonatum odora-
tum is hier eind jaren zeventig van de vorige eeuw gevonden nabij
Vrouwenpolder. Deze vindplaats is thans overgroeid met een dicht
struweel van Rubus ulmifolius en de soort is hier waarschijnlijk ver-
dwenen. Op Voorne en Goeree komt ze voor in een breed spectrum
van grasland-, zoom- en struweelvegetaties (Taraxaco-Galietum,
Polygonato-Lithospermetum en Rhamno-Crataegetum). Deze ve-
getatietypen ontbreken grotendeels op Walcheren, Schouwen en
op Goeree ook buiten de Springertduinen. Polygonatum odoratum
ziet echter wel kans in deze gebieden afwijkende standplaatsen

te koloniseren. In de meeste gevallen gaat het daarbij om pionier-
vegetaties behorende tot het Phleo-Tortuletum of de RG Hypnum
cupressiforme [Koelerio-Corynephoreteal.

Lithospermum officinale

In Nederland komt Lithospermum officinale thans vrijwel uitslui-
tend voorin de duinen en op dijkhellingen in het zuidwestelijk zee-
kleigebied. In de duinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilan-
den is de soort algemeen op Voorne en in de Springertduinen op
Goeree. In de duinen van Schouwen en Walcheren komt zij alleen
lokaal voor. Op Voorne en Goeree bereikt ze haar optimum in de
zoom- en struweelvegetaties van het Polygonato-Lithospermetum
en het Rhamno-Crataegetum. Deze gemeenschappen ontbreken
op Walcheren en Schouwen. Op Schouwen komt de soort voor in
het licht dynamische duingedeelte van het Zeepe in een overgang
van kalkrijke pioniervegetaties (Phleo-Tortuletum, RG Hypnum
cupressiforme) naar duindoornstruwelen. Op Walcheren is de soort
grotendeels beperkt tot sterk door de mens beinvloede, jaarlijks
gemaaide bermvegetaties langs een met puin verharde duinweg.

Inula conyzae

In Nederland komt /nula conyzae voor in Zuid-Limburg, op dijk-
hellingen in het zuidwestelijk zeekleigebied en in de duinen. In
Vlaamse duinen komt de soort alleen voor in het gebied ten westen
van de lJzermonding. In Zuidwest-Nederland is zij algemeen in de
duinen van Voorne en lokaal op Goeree (vooral Springertduinen).

237 Mennema et al. (1985); Weeda (2001).
238 Mennema et al. (1985); Van Landuyt et al. (2006).

239 Weevers (1921) noemt Polygonatum odoratum van twee plaatsen op Goeree, maar
niet van de Springertduinen: hok P2-68-23 (duinreep ter hoogte van de huidige Kwade
Hoek) en Q2-17-22 (Westduinen). Op beide locaties komt de soort nu waarschijnlijk niet
meer voor. Weevers (1940), 317 zegt dat de soort slechts op ‘zeer enkele plaatsen in de
duinen’ te vinden is en noemt daarbij een locatie in de Springertduinen (Q2-16-42). Juist
in dit gebied komt de soort nu het meest voor.
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Figuur 29. Verspreiding van enkele zoom- en struweelplanten van kalkrijke bodem.

In rastereenheden van 0,25 km?2 zijn de vondsten weergegeven, die in het kader van dit onderzoek zijn gedaan. De vindplaatsen in de Grevelingen zijn niet weergegeven.
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Op Schouwen komt ze lokaal voor in het Zeepe. Op Walcheren
ontbreekt zij. Op Voorne en in de Springertduinen van Goeree komt
de soort voor in zoom- en struweelvegetaties van het Polygonato-
Lithospermetum en het Rhamno-Crataegetum. De vindplaatsen
buiten de Springertduinen op Goeree betreffen veelal sterk door de
mens beinvloede standplaatsen, zoals gemaaide bermen van duin-
paden en -wegen. In het Zeepe op Schouwen komt zij vooral voor
in open duingraslanden met een gebufferde toplaag en lage open
kruipwilgstruwelen (Polypodio-Salicetum).

Viola hirta

In Nederland komt Viola hirta vooral voor in Zuid-Limburg, het oos-
telijk rivierengebied en de duinen. In het duingebied is deze soort
beperkt tot het kalkrijke deel van de Hollandse duinen. In Vlaan-
deren komt zij alleen voor in de Westduinen bij de Franse grens. In
de duinen van Zuidwest-Nederland is de soort alleen algemeen op
Voorne. Van Goeree is zij bekend van een enkele plaats in de binnen-
duinen. Zij ontbreekt echter in de Springertduinen en andere delen
van het reliéfrijke buitenduin. De soort komt op Voorne voor in een
breed spectrum van grasland-, zoom- en struweelvegetaties van het
Taraxacum-Galietum, Polygonato-Lithospermetum en het Rhamno-
Crataegetum. Vegetaties van dit type komen gedeeltelijk ook buiten
Voorne voor (vooral op Goeree), maar Viola hirta ontbreekt daar.

Discussie

De zoom- en struweelvegetaties van het Polygonato-Lithosperme-
tum en Rhamno-Crataegetum bereiken in de duinen van Voorne
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en Goeree de zuidgrens van hun verspreidingsgebied. In meer
zuidelijke gebieden wordt hun plaats ingenomen door struweel-
gemeenschappen die kenmerkend zijn van bodems met lagere
kalkgehalten (hoofdstuk 9). De Springertduinen op Goeree vormen
de meest zuidelijke voorpost van de uitgesproken kalkminnende
gemeenschappen. Viola hirta ontbreekt echter in dit gebied. Alles
wijst erop dat de hier besproken gemeenschappen en soorten de
Springertduinen pas in de loop van de twintigste eeuw hebben
gekoloniseerd. Het ontbreken van Viola hirta moet daarom waar-
schijnlijk worden toegeschreven aan de trage myrmecochore dis-
persie van deze soort.? Zij kwam in het begin van de vorige eeuw
waarschijnlijk al wel op Goeree voor, maar was hier toen zeldzaam.
Met haar geringe dispersiecapaciteit heeft deze soort de potentieel
geschikte standplaatsen in de Springertduinen tot op heden waar-
schijnlijk nog niet kunnen bereiken.

De overige soorten van deze groep zijn in staat gebleken om
op zijn minst lokaal ook de duinen van Schouwen en Walcheren te
koloniseren. Voor deze soorten zijn brede zeearmen of andere bar-
rieres dus geen belemmering om nieuwe gebieden te bereiken. Deze
kolonisatie heeft echter niet geleid tot het ontstaan van grote popula-
tienetwerken op deze eilanden. Rhamnus cathartica en Polygonatum
odoratum hebben zich op Schouwen gevestigd in jonge successie-
stadia, zoals de braamrijke vorm van het duindoorn-ligusterstruweel
(Hippophao-Ligustretum rubetosum vigorosi, zie hoofdstuk 9). Deze
komt tot ontwikkeling op standplaatsen met een geringe kalkrijkdom

240 Bouman et al. (2000); Pfeiffer (1998).



Tabel 14. Presentieverschillen van enkele soorten van ruigte-, struweel- en zoomvegetaties van kalkarme bodem.

Weergegeven is de presentie (%) per gemeenschap en per duingebied. Tussen haakjes het aantal gebruikte opnamen. Als een gemeenschap in een gebied niet aanwezig was, is
dit aangegeven met nvt (niet van toepassing). Gemeenschappen en gebieden waarin een soort sterk is vertegenwoordigd, zijn vet gedrukt. Het opvallend ontbreken van soorten

is aangegeven met een kleur.

naam regionale gemeenschappen Walcheren Schouwen Goeree Voorne  syntaxonomische positie

Teucrium scorodonia

gem. Carex arenaria & Dicranum scoparium 27 (23) -(82) -(28) -3) RG Dicranum scoparium [Koelerio-Corynephoretea]
gem. Hippophae rhamnoides & Ligustrum 40 (9) -(18) -(7) -2 Hippophao-Ligustretum rubetosum vigorosi
vulgare (var. Rubus vigorosus)

gem. Crataegus monogyna (inopsvariant) 50 (12) -(12) nvt nvt RG Crataegus monogyna [Rhamno-Prunetea]
gem. Lonicera periclymenum & Rubus vigorosus 55 (29) -(11) -3) nvt RG Rubus vigorosus [Lonicero-Rubion]
Rubus elegantispinosus

gem. Hippophae rhamnoides & Ligustrum 33(9) -(18) -(7) -(2) Hippophao-Ligustretum rubetosum vigorosi
vulgare (var. Rubus vigorosus)

gem. Crataegus monogyna (inopsvariant) 25(12) -(12) nvt nvt RG Crataegus monogyna [Rhamno-Prunetea]
gem. Lonicera periclymenum & Rubus vigorosus 34 (29) -(11) -3) nvt RG Rubus vigorosus [Lonicero-Rubion]
Rubus ulmifolius

gem. Hippophae rhamnoides & Sambucus nigra 17 (23) - (26) -(17) -(35)  Sambuco-Hippophaetum

gem. Hippophae rhamnoides & Ligustrum vul- 55(9) -(18) 71(7) -(2) Hippophao-Ligustretum rubetosum vigorosi
gare (var. Rubus vigorosus)

gem. Lonicera periclymenum & Rubus vigorosus 13 (29) -(11) -3) nvt RG Rubus vigorosus [Lonicero-Rubion]

en een snelle ontkalking van de bovenste bodemlagen. In de vegeta-
tiesuccessie worden Rhamnus en andere kalkminnende soorten hier
dus snel geconfronteerd met abiotische beperkingen. Dit verklaart
waarom deze soorten zich op deze eilanden niet verder uitbreiden en
zich niet kunnen vestigen in oudere successiestadia. Bij Polygona-
tum odoratum spelen mogelijk ook factoren uit de bloembiologie een
rol. Polygonatum odoratum is zelfincompatibel en geisoleerde klo-
nen zijn dus waarschijnlijk niet in staat tot generatieve reproductie.?
Ontwikkeling van grotere populaties is bij deze soort waarschijnlijk
alleen mogelijk als meerdere vestigingen min of meer tegelijkertijd
en dicht bij elkaar plaatsvinden.

Inula conyzae en Lithospermum officinale komen in de dui-
nen van Walcheren, Schouwen en Goeree (buiten de Springertdui-
nen) verspreid op enkele plaatsen voor. Zij zijn daarbij voor een
deel afhankelijk van sterk door de mens beinvloede standplaatsen,
zoals gemaaide bermen. De meest natuurlijke standplaatsen zijn
die in het Zeepe op Schouwen, waar verstuiving van zand zorgt
voor overgangen tussen goed gebufferde pioniervegetaties, duin-
graslanden en open struwelen. Zonder deze dynamiek zouden
deze soorten hier niet kunnen overleven.

Ruigte, zoom- en struweelplanten van kalkarme bodem

Teucrium scorodonia

Het centrum van het areaal van Teucrium scorodonia ligt in West-
Europa. De soort is zowel in Nederland als Vlaanderen algemeen
en komt hier vooral voor op de hoger gelegen kalkarme gronden.
In de Hollandse duinen is zij vrij algemeen, maar in Vlaanderen
komt zij op slechts enkele plaatsen in de duinen voor. In Zuidwest-
Nederland is Teucrium scorodonia algemeen in de duinen van
Walcheren. Deze situatie bestond al vd6r 1950. Zij is hier aanwezig

241 Guitian etal. (2004). Op ten minste één plaats op Schouwen is vruchtzetting waargeno-
men. Op deze plaats zijn op enkele tientallen meters van elkaar verschillende planten
aanwezig. Mogelijk gaat het hier niet om een kloon, maar om twee of meer genetische
verschillende planten.

in een breed spectrum van vegetaties op kalkarme bodem. Behalve
in de voor deze studie onderzochte grasland-, zoom- en struweel-
vegetaties (zie tabel 14) is zij hier ook vrij algemeen in lichte bos-
sen op kalkarme bodem. Op Goeree is de soort nooit gevonden.
Op Schouwen en Voorne is zij pas nd 1950 voor het eerst aange-
troffen.?+2 Van Schouwen zijn op dit moment slechts een beperkt
aantal vindplaatsen bekend, waar steeds slechts een of enkele
individuen voorkomen. Ook op Voorne gaat het om kleine popula-
ties. Zowel op Voorne als op Schouwen bevinden deze jonge vind-
plaatsen zich in of nabij bosaanplantingen uit de twintigste eeuw.

Rubus elegantispinosus

Rubus elegantispinosus is een braamsoort die haar hoofdversprei-
ding heeft in West-Duitsland en het oostelijk deel van Nederland
en Belgi€.?# De soort komt ook voor in Groot-Brittannié en is daar
‘evidently of horticultural origin and naturalized in woods and esta-
blished on railway banks and by road sides, especially in suburban
areas’.>*+ Qok in Nederland zijn er aanwijzingen dat de soort door
menselijk handelen (verplaatsing met pootgoed) is verspreid naar
plekken waar zij oorspronkelijk niet voorkwam. In de duinen

van Zuidwest-Nederland komt ze alleen op Walcheren voor. Zij is
hierin de noordelijke duinen een algemene verschijning, in zowel
pioniervegetaties op noordhellingen als in oudere struwelen. Ook
op de buitenplaatsen in de binnenduinrand komt zij plaatselijk
algemeen voor langs paden en op open plekken in het bos. In het
polderland ontbreekt zij. In de literatuur wordt deze soort geplaatst
in de braamstruwelen van voedselrijke, zwakzure en neutrale, vaak
kalkhoudende leemgronden.¢ De standplaatsen in de duinen van
Walcheren wijken hiervan af door hun uitgesproken zandige karak-

242 Van der Meijden (1989): 158.

243 Weber (1995, 1985).

244 Edees & Newton (1988).

245 Haveman etal. (1999a): 137.

246 Haveman etal. (1999a): 136-137; Weber (1995); Haveman & Van Haperen (2008).
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ter. Ook zijn veel standplaatsen van Rubus elegantispinosus in de
duinen van Walcheren onder invloed van humusontwikkeling en
ontkalking oppervlakkig sterk verzuurd (zie hoofdstuk 9).

Rubus ulmifolius

Rubus ulmifolius is een braamsoort met een westelijk mediter-
raan-atlantische verspreiding, die in Nederland de noordoostgrens
van haar areaal bereikt.?#” In ons land komt zij alleen voor in
Zuid-Limburg en in de duinen en het zeekleigebied van Zuidwest-
Nederland.>#® In de duinen heeft zij hier een opmerkelijk onregel-
matige verspreiding. In de duinen van Walcheren en Goeree is

zij algemeen, maar zij ontbreekt vrijwel geheel in de duinen van
Voorne. Ook in de duinen van Schouwen is zij weinig aanwezig.
Verspreid komen een aantal kleine struwelen van deze soort voor,
maar zij is hier nergens zo prominent aanwezig als op Walcheren
en Goeree. In de afgesloten zeearmen van het Veerse Meer en

de Grevelingen heeft Rubus ulmifolius zich op een groot aantal
plaatsen weten te vestigen en zij speelt hier nu een belangrijke rol
in de struweelontwikkeling. Deze onregelmatige verspreiding kan
niet goed vanuit abiotische milieufactoren verklaard worden. In de
duinen van Walcheren komt Rubus ulmifolius in een breed spec-
trum van gemeenschappen voor. We vinden haar daar zowel in op-
pervlakkig ontkalkte pioniergemeenschappen op noordhellingen
als in oudere duindoorn- en meidoornstruwelen. Hoewel zij in de
literatuur genoemd wordt als een min of meer basofiele soort,?
komt zij in de duinen van Zuidwest-Nederland juist ook op minder
kalkrijke of oppervlakkig ontkalkte standplaatsen voor. Vanuit
deze optiek is het grotendeels ontbreken van Rubus ulmifolius in
de kalkarmere en oppervlakkig ontkalkte struweel- en zoomvege-
taties op Schouwen opmerkelijk (zie tabel 14).

Discussie

De hierboven gepresenteerde voorbeelden laten zien hoe ook
soorten van kalkarme bodems in verschillende duingebieden in
dezelfde vegetatietypen een totaal verschillende presentie te zien
kunnen geven. Vooral het verschil tussen Walcheren en Schouwen
is in dit opzicht opvallend, omdat juist deze eilanden vrij grote
overeenkomst vertonen waar het gaat om de struweelgemeen-
schappen van ontkalkte bodems (hoofdstuk 9, tabel 11). De opval-
lende presentieverschillen in tabel 14 kunnen niet worden toege-
schreven aan verschillen in milieuomstandigheden tussen beide
eilanden en de vraag is welke andere factoren hier een rol spelen.
Waarschijnlijk heeft de mens een belangrijk aandeel gehad in de
verspreiding van ten minste enkele van de hier besproken soor-
ten. Daarbij moeten we denken aan de bewuste of onbewuste
introductie van levende planten, plantendelen (bijvoorbeeld wor-
tels) of zaden met pootgoed. Het meest aannemelijk is dit voor
Rubus elegantispinosus. Zowel in Engeland als in Nederland zijn
er aanwijzingen dat de mens een rol heeft gespeeld bij de actuele
verspreiding van deze soort. Waarschijnlijk is dit ook op Wal-
cheren het geval. Deze soort komt hierin de binnenduinrand op
diverse buitenplaatsen voor en zij kan hier zeer goed aangevoerd
zijn met bosplantsoen. Ook een aanvoer met plantmateriaal in de
fase van de duinbebossing (1925-1940, zie paragraaf 15.3) is mo-
gelijk. Vanuit dergelijke locaties kan de soort zich vervolgens over
het duingebied verspreid hebben. Gezien het huidige voorkomen

247 Weber (1995): 368-370.
248 Van de Beek (1979).
249 Edees & Newton (1988): 122; Weber (1985): 219.
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moet deze introductie al geruime tijd geleden hebben plaats-
gevonden, bijvoorbeeld in de eerste decennia van de twintigste
eeuw, maar mogelijk nog eerder. Een dergelijke vroege introductie
verklaart niet alleen de huidige brede verspreiding van de soort in
het duingebied, maar ook het voorkomen op oppervlakkig sterk
verzuurde bodems. Elders in Nederland en Europa heeft Rubus
elegantispinosus een duidelijke voorkeur voor neutrale of zwak-
zure standplaatsen. Bij een vroege kolonisatie van het Walcherse
duinlandschap kon de soort zich vestigen op standplaatsen die
als gevolg van de dynamische duingesteldheid toen waarschijnlijk
minder verzuurd waren dan tegenwoordig. In dit verband zou het
interessant zijn om na te gaan of erin het huidige duinlandschap
van Walcheren nog nieuwe vestigingen van deze soort plaatsvin-
den.

0ok het voorkomen van Teucrium scorodonia op Schou-
wen en Voorne hangt waarschijnlijk samen met introductie door
de mens. Het feit dat deze soort pas nd 1950 voor het eerst op
deze eilanden is gevonden en daar thans nog steeds beperkt is
tot enkele locaties in of nabij aangeplante bossen wijst in deze
richting, maar feitelijke bewijzen hiervoor ontbreken. Het is goed
mogelijk dat een dergelijke introductie - veel langer geleden - ook
op Walcheren plaats vond. Vanaf de Middeleeuwen zijn hier hon-
derden hectaren bos aangeplant, waarvoor het plantmateriaal
is betrokken uit verschillende delen van Vlaanderen, Brabant en
Holland (zie paragraaf 13.2 en 15.3). Het is zeer wel mogelijk dat
via een van deze wegen Teucrium scorodonia oorspronkelijk in de
(binnen)duinen van Walcheren is ingevoerd, maar ook hiervoor
ontbreken feitelijke bewijzen. Introductie door de mens kan de
aanwezigheid van deze soorten op voornoemde eilanden ver-
klaren, maar biedt niet direct een verklaring voor de opvallende
presentieverschillen van deze soorten tussen vooral Schouwen en
Walcheren (tabel 14).

Voor een goed begrip van deze verschillen moeten we een
onderscheid maken tussen de soorten die hun hoofdverspreiding
hebben in een kalkarme omgeving (Teucrium scorodonia) en
soorten die vooral voorkomen in een meer gebufferde omgeving
(Rubus elegantispinosus en Rubus ulmifolius). Teucrium scoro-
donia komt al geruime tijd algemeen voor in de kalkarme bin-
nenduinrand van Walcheren. Het is dus niet verrassend dat deze
soort dit duingebied snel wist te koloniseren toen het open duin-
landschap begon te veranderen en zich hierin het midden van de
twintigste eeuw meer geschikte standplaatsen ontwikkelden voor
zoom- en struweelvegetaties van kalkarme bodem. Op Schouwen
en Voorne was de uitgangssituatie anders. De soort heeft zich hier
waarschijnlijk pas in de vorige eeuw gevestigd. Er was dus nog
geen sprake van grote populaties toen zich zomen en struwelen
begonnen te ontwikkelen. Dit verschil in uitgangssituatie heeft
waarschijnlijk consequenties voor de dispersie en kolonisatie van
deze soort. Hierbij speelt mogelijk ook de bloembiologie van Teu-
crium scorodonia een rol. Deze soort is waarschijnlijk verminderd
fertiel bij zelfbestuiving.?° In dergelijke situaties kunnen meerdere
introducties dicht bij elkaar nodig zijn om tot succesvolle vestiging
van een populatie te komen. De situatie van Teucrium scorodonia
op Schouwen zou daarmee vergelijkbaar zijn met die van Polygo-
natum odoratum.

Bij de ruimtelijke verspreiding van Rubus ulmifolius is waar-
schijnlijk de beschikbaarheid van nutriénten van belang. Deze
soort bereikt haar grootste vitaliteit in relatief voedselrijke omstan-

250 Hutchinson (1968) vermeldt een zaadzetting van slechts 40% bij experimentele zelfbe-
stuiving tegen 100% bij kruisbestuiving in natuurlijk omstandigheden.



digheden op bijvoorbeeld kleibodems of leem- en lutumhoudende
strandvlakten. Het voorkomen op de nutriéntrijke standplaatsen
van het Sambuco-Hippophaetum op de drooggevallen gronden

in de Grevelingen sluit hierbij aan. Op goed gebufferde kalkrijke
zandige bodems heeft zij waarschijnlijk een tekort aan nutriénten,
omdat fosfaat hier wordt geimmobiliseerd. Zodra de ontkalking
inzet lost calciumfosfaat op en kan fosfaat beschikbaar komen,
waardoor de omstandigheden voor deze soort gunstiger worden.?*
Dit mechanisme verklaart de aanwezigheid van deze braamsoort
op oppervlakkig ontkalkende standplaatsen en het ontbreken in
kalkrijke duinen. De relatieve zeldzaamheid van Rubus ulmifolius
op Schouwen moet echter een andere oorzaak hebben, omdat in
dit gebied struwelen van ontkalkende bodem algemeen voorko-
men (zie tabel 11). Deze situatie is vergelijkbaar met Walcheren,
waar Rubus ulmifolius wel veel voorkomt. Waarschijnlijk spelen
hierbij verschillen in landschapsopbouw en populatieontwikke-
ling tussen beide eilanden een rol. In de duinen van Oranjezon op
Walcheren kwamen de eerste struwelen met Rubus ulmifolius tot
ontwikkeling in de grote voormalige strandvlakten die in de loop
van de negentiende eeuw van de zee zijn afgesneden en die in de
twintigste eeuw sterk zijn verdroogd door waterwinning. Vooral in
de tweede helft van de twintigste eeuw zijn deze valleien geheel
dichtgegroeid met braamstruwelen. Vanuit deze grote populaties
zijn vervolgens de drogere duinen gekoloniseerd. Op Schouwen
kwamen dergelijke grote valleien echter niet voor of hadden een
ander karakter. Rubus ulmifolius heeft hier in de vorige eeuw dus
geen grote populaties kunnen vestigen. Deze soort is hier daar-
door veel minder aanwezig in de ‘regionale zaadregen’, waardoor
kolonisatie van ontkalkende struweelstandplaatsen hier niet of
nauwelijks plaatsvindt.

Mesotrofe grasland- en moerasplanten op Schouwen en Goeree
De binnenduinen van Schouwen en Goeree worden gekenmerkt
door soortenrijke schraallandgemeenschappen van zwakzure
bodem. Plantensociologisch behoren de schraallandvegetaties
van beide binnenduingebieden tot dezelfde reeks (hoofdstuk 7).
Op soortniveau doen zich echter wel verschillen voor, waarbij een
aantal grasland- en moerasplanten op Goeree ontbreken (tabel
15). Waarschijnlijk moeten aan deze lijst nog enkele soorten wor-
den toegevoegd (bijvoorbeeld Stellaria palustris en Calamagrostis
canescens). Voor deze soorten ontbreken echter de kwantitatieve
gegevens om deze veronderstelling te onderbouwen.

Discussie

De soorten die in de duinen van Goeree ontbreken of onderverte-
genwoordigd zijn, hebben alle affiniteit met het Junco-Molinion en
Calthion. Het gaat hier om natte, voedselarme of matig voedsel-
rijke graslanden, die zich het best ontwikkelen bij een hooiland-
beheer. De meeste soorten hebben een brede ecologische ampli-
tude en stellen geen zeer specifieke standplaatseisen. Dit maakt
aannemelijk dat deze soorten in de schraallanden op Goeree niet
ontbreken vanwege de afwezigheid van de vereiste abiotische
condities. Waarschijnlijk spelen verschillen in het grondgebruik
een rol. De Oost-, West- en Middelduinen op Goeree zijn vanaf

de Middeleeuwen aanvankelijk gebruikt als konijnenwaranden

en later tot in het midden van de vorige eeuw intensief begraasd
door rundvee. Hooilandbeheer kwam in deze natuurgebieden niet
of nauwelijks voor. De binnenduingraslanden van Schouwen zijn

251 Kooijman et al. (2005).

in een cultuurlandschap ontstaan, waar hooiland waarschijnlijk
veel meer voorkwam (zie verder hoofdstuk 13 en 15). Dit verschil in
grondgebruik is van belang voor de verklaring van de presentiever-
schillen in tabel 15. Als gevolg van het intensieve begrazing door
konijnen en later runderen hebben soorten die afhankelijk zijn van
een hooilandbeheer of ruigte waarschijnlijk geen kans gezien op
Goeree in Oost-, West- en Middelduinen een goed populatienet-
werk op te bouwen of in stand te houden.

Duinvalleiplanten met een schijnbaar brede ecologische ampli-
tude

Schoenus nigricans

Schoenus nigricans is een soort van kalkmoerassen en vochtige
duinvalleien en heeft haar hoofdverspreiding in West- en Zuid-
Europa. Hoewel zij in Nederland en Vlaanderen altijd zeldzaam

is geweest, kwam zij hier langs de kust oorspronkelijk op een
groot aantal plaatsen voor. Onder invloed van verdroging van de
duinen is zij in de tweede helft van de vorige eeuw sterk achter-
uitgegaan.>s* Gebleken is dat grote oude pollen van deze soort
decennialang kunnen overleven, zonder dat zich jonge planten
ontwikkelen. Als in dergelijke situaties oude duinvalleien geplagd
worden, kan verjonging optreden. Schoenus nigricans heeft echter
veel minder dan andere soorten geprofiteerd van het herstel van
duinvallei-milieus dat in de laatste twee decennia heeft plaats-
gehad. In Zuidwest-Nederland kwam Schoenus oorspronkelijk in
de duingebieden van alle eilanden voor, maar op Walcheren en
Schouwen was de soort waarschijnlijk al v6ér 1950 verdwenen.23
Ook op Voorne en Goeree is zij sterk afgenomen. Op Voorne res-
teert een beperkt aantal kleine populaties. Deze populaties be-
staan hoofdzakelijk uit grote oude pollen. Ook op Goeree komen
dergelijke oude populaties voor, maar hier heeft de soort zich in
het laatste decennium van de vorige eeuw opnieuw gevestigd en
uitgebreid in de toen geplagde Meinderswaalvallei. In het begin
van de jaren negentig van de vorige eeuw heeft Schoenus zich
ook gevestigd op de in 1971 drooggevallen Stampersplaat (Greve-
lingen). Zij komt hier voor op twee dicht bijeen gelegen plaatsen,
waar de nieuw gevestigde pollen zaden produceren die ook weer
kiemen. Er heeft zich tot op heden echter geen uitbreiding voorge-
daan naar andere plekken of naar andere eilanden in dit gebied,
hoewel hier wel standplaatsen aanwezig zijn die geschikt lijken.

Carex trinervis

Carex trinervis is een soort met een klein langgerekt areaal in het
kustgebied van West-Europa, dat loopt van Portugal tot het noor-
den van Denemarken.®* In Nederland en Vlaanderen is de soort
in het kustgebied niet zeldzaam. In het binnenland ontbreekt zij
vrijwel geheel. Opmerkelijk daarbij zijn enkele historische vond-
sten op stuifzanden, onder andere in Drenthe.>> Carex trinervis
vormt bastaarden met zijn nauwe verwant Carex nigra, die weer
kunnen terugkruisen met de ouders. Hierdoor ontstaan bastaard-
zwermen (Carex x timmiana), waarvan Carex trinervis soms lastig

252 Van Landuyt et al. (2006); Mennema et al. (1985).

253 Mennema et al. (1985); Roelofs & Van Tol (1975): bijlage 4 -I, opname 112. De laatste
auteurs maken melding van het voorkomen van Schoenus nigricans in een van de
oostelijke valleien van het duingebied Oranjezon. Deze valleien werden tot in de jaren
twintig van de vorige eeuw nog gedomineerd door kruipwilgstruweel. Schoenus kan hier
als relict nog lang hebben standgehouden. Ondanks intensief zoeken is zij hier recent
echter niet teruggevonden.

254 Dupont (1962); Foley (2005).
255 Barkman (1963); Ten Klooster (1972).
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Tabel 15. Presentieverschillen van enkele vochtminnende grasland- en ruigteplanten in plantengemeenschappen op Schouwen en

Goeree.

Weergegeven is de presentie (%) per gemeenschap en per duingebied. Tussen haakjes het aantal gebruikte opnamen.

regionale gemeenschap Schouwen Goeree  syntaxonomische positie

Molinia caerulea

gem. Littorella uniflora & Samolus valerandi 17% (17) -(6) Samolo-Littorelletum

gem. Centunculus minimus & Carex oederi 64% (51) -(11) Cicendietum filiformis

gem. Eleocharis palustris & Mentha aquatica 10% (38) -(23) RG Eleocharis palustris [Phragmtetea/Parvocaricetea]
gem. Epipactis palustris & Mentha aquatica 11% (17) -(18) Junco-Schoenetum nigricantis

gem. Juncus conglomeratus & Carex panicea 73% (49) -(14) RG Carex panicea en Succisa pratensis [Junco-Molinion]
gem. Danthonia decumbens & Prunella vulgaris 19% (16) -(42) Botrychio-Polygaletum parnassietosum

gem. Danthonia decumbens & Luzula campestris 50% (4) - (40) Botrychio-Polygaletum hypnetosum

gem. Danthonia decumbens & Carex trinervis 10% (59) -(14) RG Danthonia decumbens & Carex trinervis [Nardetea]
Succisa pratensis

gem. Juncus conglomeratus & Carex panicea 39% (49) -(14) RG Carex panicea en Succisa pratensis [Junco-Molinion]
gem. Danthonia decumbens & Prunella vulgaris 47% (15) - (56) Botrychio-Polygaletum parnassietosum

gem. Danthonia decumbens & Luzula campestris 13% (16) -(42) Botrychio-Polygaletum hypnetosum

gem. Danthonia decumbens & Carex trinervis 5% (59) -(14) RG Danthonia decumbens & Carex trinervis [Nardetea]
Silene flos-cuculi

gem. Centunculus minimus & Carex oederi 2% (51) -(11) Cicendietum filiformis

Gem. Carex disticha & Phragmites australis 4% (24) -(13) RG Juncus subnodulosus [Phragmitetalia]

gem. Epipactis palustris & Mentha aquatica 6% (17) -(18) Junco-Schoenetum nigricantis

gem. Rhinanthus angustifolius & Anacamptis morio 52% (23) -(6) Rhinantho-Orchietum morionis

gem. Juncus conglomeratus & Carex panicea 27% (49) -(14) RG Carex panicea en Succisa pratensis [Junco-Molinion]
gem. Danthonia decumbens & Prunella vulgaris 6% (16) -(42) Botrychio-Polygaletum parnassietosum

gem. Danthonia decumbens & Luzula campestris 8% (13) - (40) Botrychio-Polygaletum hypnetosum

Lythrum salicaria

gem. Littorella uniflora & Samolus valerandi 17% (17) -(6) Samolo-Littorelletum

gem. Centunculus minimus & Carex oederi 27% (51) -(11) Cicendietum filiformis

gem. Eleocharis palustris & Mentha aquatica 28% (38) -(23) RG Eleocharis palustris [Phragmtetea/Parvocaricetea]
Gem. Carex disticha & Phragmites australis 20% (24) -(13) RG Juncus subnodulosus [Phragmitetalia]

gem. Epipactis palustris & Mentha aquatica 29% (17) -(18) Junco-Schoenetum nigricantis

gem. Juncus conglomeratus & Carex panicea 24% (49) -(14) RG Carex panicea en Succisa pratensis [J.-Molinion]
gem. Danthonia decumbens & Prunella vulgaris 7% (15) - (56 Botrychio-Polygaletum parnassietosum

Lysimachia vulgaris

gem. Littorella uniflora & Samolus valerandi 11% (17) -(6) Samolo-Littorelletum

gem. Centunculus minimus & Carex oederi 9% (51) -(11) Cicendietum filiformis

gem. Eleocharis palustris & Mentha aquatica 13% (38) -(23) RG Eleocharis palustris [Phragmtetea/Parvocaricetea]
gem. Carex disticha & Phragmites australis 25% (24) -(13) RG Juncus subnodulosus [Phragmitetalia]

gem. Epipactis palustris & Mentha aquatica 29% (17) -(18) Junco-Schoenetum nigricantis

gem. Rhinanthus angustifolius & Anacamptis morio 4% (23) -(6) Rhinantho-Orchietum morionis

gem. Juncus conglomeratus & Carex panicea 12% (49) -(14) RG Carex panicea en Succisa pratensis [Junco-Molinion]

te onderscheiden is.>¢ In de duinen van Zuidwest-Nederland is
Carex trinervis niet zeldzaam; zij komt in alle duingebieden op
zijn minst lokaal voor. In natte omstandigheden is zij vaak samen
aanwezig met Carex x timmiana en in drogere omstandigheden

256 Zie 0.a. Westhoff & Van Oosten (1991): 122; Schiffe (1997) en Foley (2005). In afwijking
van de vermeldingen in sommige Nederlandse flora’s worden zowel Carex trinervis als
Carexx timmiana gekenmerkt door huidmondjes op de boven- én onderzijde van het
blad. Na enige oefening is Carex trinervis echter goed te herkennen. De soort onder-
scheidt zich van de bastaard door een enigszins sikkelvormige habitus en lichte grijze
bladeren, terwijl Carex x timmiana meestal een rechte groeiwijze heeft en iets donkerder
getinte bladeren. Carex trinervis heeft spoelvormige aartjes die in de vruchttijd geheel
gevuld zijn met rijpe vruchten. Bij Carexx timmiana zijn de aartjes in de vruchttijd vaak
geheel of gedeeltelijk loos. Met een sterke loep (20-maal vergroting) zijn bij C. trinervis
op de onderzijde van het blad regelmatige gesloten rijen van witte puntjes (huidmond-
jes) zichtbaar. Bij Carex x timmiana zitten in deze rijtjes altijd onderbrekingen, met
name op de onderste bladhelft. Soms ontbreken de huidmondjes grotendeels. Er zijn
dan slechts enkele onderbroken rijen stipjes te zien. De bladbasis is dan vaak iets geel
aangelopen. Carex nigra is meer grasgroen en heeft geen huidmondjes op de onder-
zijde van het blad.
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meestal alleen. De andere ouder van de bastaard, Carex nigra,
komt lokaal voor in vochtige omstandigheden.?” Op de drooggeval-
len gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer ontbreken tot op
heden beide soorten en hun bastaard. Carex trinervis wordt alge-
meen beschouwd als een soort die haar optimum bereikt in natte
of vochtige kalkrijke duinvalleien.?s® Als volwassen plant heeft de
soort echter een aanzienlijk bredere ecologische amplitude. In
Zuidwest-Nederland is zij ook algemeen in verschillende typen
vochtig schraalland. In hogere, relatief droge en soms zelfs uitge-
sproken zure schraallandzones bereikt zij hier zelfs de hoogste pre-

257 De bastaard Carex x timmiana is in staat vruchten te produceren, zij het minder dan de
C. trinervis en C. nigra. Het is daarom aannemelijk, dat zij zich generatief voortplant.
Lokaal komen populaties voor op plaatsen, waar Carex nigra ontbreekt en waarvan het
niet aannemelijk is dat de kruising ter plekke heeft plaatsgevonden.

258 zie bijvoorbeeld Westhoff & Den Held (1969), Westhoff et al. (1995b).



sentie (hoofdstuk 7, bijlage 2b). lets dergelijks is ook waargenomen
in Vlaanderen en Noord-Frankrijk.»* Het voorkomen op stuifzanden
in Noord-Nederland (zie boven) sluit hierbij aan. Gezien deze
brede amplitude is het opmerkelijk dat Carex trinervis ontbreekt op
de drooggevallen gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer,
omdat juist hier de overgang van vochtige mesoserie naar drogere
graslanden goed ontwikkeld is (hoofdstuk 7).

Discussie

Schoenus nigricans en Carex trinervis zijn twee weinig algemene
soorten, die veel overeenkomsten vertonen in hun ecologisch
gedrag. Beide soorten staan te boek als karakteristieke duinval-
leiplanten, maar blijken als volwassen plant ook in drogere om-
standigheden voor te komen. In het geval van Schoenus nigricans
is uit onderzoek bekend dat deze soort hoge eisen stelt aan de
kiemingsomstandigheden.?® Als zij zich eenmaal gevestigd heeft
kan de soort zich vele decennia handhaven, ook als de milieuom-
standigheden zich wijzigen. Het aantal potentiéle plaatsen waar de
soort zich door kieming kan vestigen is echter veel kleiner dan men
uit het voorkomen van de volwassen planten zou afleiden. Mogelijk
is iets dergelijks ook bij Carex trinervis aan de orde. Vestiging van
deze soort op nieuwe locaties is vooral waargenomen in pioniersi-
tuaties, zoals duinvalleien. Het is zeer wel denkbaar dat de soort
zich van hier met haar lange wortelstelsel vegetatief verspreidt
naar drogere standplaatsen. Merkwaardigerwijs is de levenscyclus
van deze plantengeografisch interessante soort nog nauwelijks
onderzocht. Er zal eerst meer onderzoek moeten worden verricht
alvorens het voorkomen in relatief droge en zure schraallandhabi-
tats kan worden verklaard.

Bij de onregelmatige verspreiding van Schoenus nigricans
speelt, - naast de kiemingsbiologie - waarschijnlijk ook de factor
dispersie een belangrijke rol. Deze dispersie vindt vooral plaats
door wind en water. De aan oude planten vastzittende zaden en
mogelijk ook delen van aartjes kunnen bij overspoeling door water
worden losgerukt en vervolgens over kortere of langere afstand
worden verplaatst.2¢* Op strandvlakten, die incidenteel nog door de
zee overstroomd worden, kan hierbij sprake zijn van een transport
over afstanden van vele tientallen tot honderden meters. In ge-
isoleerd gelegen duinplassen zal het doorgaans gaan om kleinere
afstanden. Als Schoenus algemeen voorkomt, kunnen zaden zo ge-
makkelijk naar geschikte standplaatsen worden getransporteerd.
In de duinvalleihabitats van de Grevelingen en op geisoleerde
gelegen plaatsen, waar duinvalleimilieus door plaggen zijn her-
steld, doen dergelijke verspreidingsmogelijkheden zich alleen voor
als er oudere Schoenus-planten in de directe omgeving aanwezig
zijn. Is dat niet het geval, dan is de soort voor zijn verspreiding over
grotere afstand aangewezen op vogels of mensen. Het zal hierbij
meestal gaan om slechts een of enkele zaden per gebeurtenis en
kritische factoren in de kiemingsbiologie kunnen dan de vestiging
van de soort al snel beperken. De fixatie van het duingebied en
de realisatie van de Deltawerken heeft natuurlijke overstromingen
van duinvalleien en strandvlakten sterk verminderd. Hierdoor
wordt de dispersie van Schoenus nigricans thans met veel meer
beperkingen geconfronteerd dan vijftig jaar geleden. Het ontbreken
van Schoenus op veel potentieel geschikte plaatsen in Zuidwest-
Nederland kan dan ook verklaard worden uit een interactie tussen

259 Van Landuyt et al. (2006); Foucault et al. (1978).
260 Ernst & Van der Ham (1988); Ernst (1995); Martinez-Sanchez et al. (2006).

261 Bouman etal. (2000); Sparling (1968). De laatste auteur vermeldt dat zaden van Schoe-
nus in water zinken, tenzij er kroonkafjes aan het zaad zitten.

de kiemingsbiologie van de soort en de onderbroken dispersie.

Wellicht spelen onderbroken dispersiemechanismen in com-
binatie met kiemingsfactoren ook een rol bij het ontbreken van
Carex trinervis in de afgesloten Deltawateren. Hierover zijn pas met
meer zekerheid uitspraken te doen als onderzoek is gedaan naar
de populatie- en voortplantingsbiologie van deze soort.

10.4 De populatienetwerken van Briza media en
Anacamptis morio

Anton M.M. van Haperen, Annelies Z. Pustjens,
Hans Peter Koelewijn & Janny L. Peters 262

Inleiding
De volgende paragrafen gaan over de vraag wat de invloed is van de
fragmentatie van het duin- en kustlandschap van Zuidwest-Neder-
land op het populatienetwerk van Briza media en Anacamptis mo-
rio, twee zeldzame plantensoorten van de vochtige schraallanden.
Deze soorten hebben een vergelijkbare standplaats en komen vaak
samen voor, maar zij verschillen sterk in leefwijze en voortplanting-
strategie. Briza media is een kruisbestuivende grassoort met relatief
grote, stevig in kafjes verpakte zaden die voor hun verspreiding over
grotere afstand waarschijnlijk van mensen of dieren afhankelijk zijn.
Anacamptis morio is een orchideeénsoort die zichzelf kan bestuiven.
Zij heeft stoffijn zaad en is als windverspreider in staat om op eigen
kracht verder weg gelegen nieuwe gebieden te koloniseren. Beide
soorten zijn in de afgelopen halve eeuw - zowel landelijk als regio-
naal - sterk afgenomen. In Zuidwest-Nederland komen zij nu vooral
voor in de gebufferde binnenduingraslanden van Schouwen en
Goeree. Anacamptis morio groeit ook op de drooggevallen gronden
in en rond de afgesloten Deltawateren. Beide soorten hebben op de
Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden te maken met fragmentatie op
verschillende schaalniveaus. Allereerst is er de geografische opde-
ling van het kustgebied in verschillende eilanden die van elkaar
worden gescheiden door (voormalige) zeegaten van meerdere kilo-
meters breed. Daarnaast is er een fragmentatie op gebiedsniveau.
De natuurgebieden, waarin beide soorten voorkomen, worden van
elkaar gescheiden door andere vormen van ruimtegebruik. Voor-
beelden zijn de Westduinen en de Middelduinen op Goeree en de
Vroongronden en de Zoute Haard op Schouwen. Deze gebieden
bevinden zich op een afstand van meerdere honderden meters tot
enkele kilometers van elkaar en zijn van elkaar gescheiden door
landbouwgrond en woon- en recreatiebebouwing. Een derde niveau
van fragmentatie doet zich voor in de landschapsstructuur van de
afzonderlijke natuurgebieden zelf. De deelpopulaties van beide
soorten zijn in deze natuurgebieden sterk gebonden aan gebufferde
standplaatsen. Deze komen vaak versnipperd voor. Zij bevinden
zich meestal in smalle zones langs valleien en in lage gedeelten van
oude graslandpercelen (hoofdstuk 7). Deze zones en plekken wor-
den van elkaar gescheiden door nattere of drogere delen met een
lagere zuurgraad, waar beide soorten niet kunnen groeien.

De vraag is hoe de populatienetwerken van Briza media en
Anacamptis morio in dit gefragmenteerde kustlandschap functio-
neren. Vormen zij voor beide soorten een samenhangend netwerk

262 De genetische en statistische analyses, die aan dit hoofdstuk ten grondslag liggen,
zijn verricht door A.Z. Pustjens (Stichting Bargerveen/Institute for Wetland & Water
Research, RU Nijmegen) onder leiding van Dr. J.L. Peters (Institute for Wetland & Water
Research, RU Nijmegen) en Dr. H.P. Koelewijn (Alterra/Wageningen Universiteit).
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of zijn de deelpopulaties veel meer gescheiden? Neemt in kleinere

populaties de genetische variabiliteit af en komt hier inteelt voor,

waardoor we misschien moeten vrezen voor de instandhouding van
een deel van de populaties? Om in deze problematiek een beter
inzicht te krijgen wordt in dit hoofdstuk een antwoord gezocht op
volgende specifieke vragen:

e Watis de huidige en historische verspreiding van beide soorten
en hoe hebben de populaties zich in de afgelopen eeuw ontwik-
keld?

e Watis de genetische verwantschap tussen (deel)populaties op
de verschillende schaalniveaus en wat zegt dit over de structuur
van het populatienetwerk?

e Watis de genetische variabiliteit van de verschillende (deel-)
populaties en zijn er aanwijzingen voor inteelt of ‘genetic drift’,
vooral op het laagste fragmentatieniveau?

e Watis de (mogelijke) invloed van de mens op het functioneren
van de populatienetwerken? Is deze veranderd en kan de po-
pulatiegenetische structuur van beide soorten wellicht zodanig
worden versterkt, dat het behoud van de (deel)populaties beter
gegarandeerd is?

Materiaal en methoden

Monstername en monsterlocaties

In het voorjaar en de zomer van 2005 en 2006 is van de belang-

rijkste populaties van Briza media en Anacamptis morio in het

studiegebied levend materiaal verzameld voor een DNA-analyse.

In iedere populatie is van circa 25 verschillende planten een kleine

hoeveelheid jong blad (circa 1 cm2) verzameld. Dit materiaal is

steeds onmiddellijk gekoeld met behulp van koelelementen (circa
4°C) en aan het einde van de dag diepgevroren (-20° Q). Later is
het op droogijs (-80 ° C) naar het laboratorium vervoerd en daar
opgeslagen tot het moment van DNA-extractie. Figuur 30 en tabel
16a en b geven een overzicht van de bemonsterde populaties.

Deze kunnen naar verschillende ruimtelijk schaalniveaus worden

gegroepeerd:

¢ eilandniveau (bijvoorbeeld Walcheren, Schouwen, Goeree,
Voorne)

e gebiedniveau per eiland (bijvoorbeeld Goeree: Middelduinen,
Westduinen, Vuurtorenvallei, Preekhilpolder)

e binnen één gebied naar locaties die ruimtelijk van elkaar ge-
scheiden zijn door een zone waar de soort ontbreekt (bijvoor-
beeld Schouwen: Vroongronden-1 en Vroongronden-2)

Bij de analyse van Briza media bleek dat in enkele monsters ge-

netisch identieke individuen voorkwamen. Waarschijnlijk gaat het

hier om verschillende planten die door vegetatieve vermeerdering
uit één moederplant zijn ontstaan. Van deze klonale individuen is
steeds slechts één plant in de analyses betrokken. Dit leidde in het
geval van populatie VH tot monsters met een beperkt aantal indivi-
duen. Daarom zijn hier de individuen van twee deelpopulaties, die
circa 250 meter van elkaar verwijderd lagen, bij elkaar gevoegd en
als één populatie behandeld.

DNA-analyse

De genetische variatie binnen en tussen monsterplekken is geana-
lyseerd met behulp van de zogenaamde AFLP-techniek.?¢3 Deze
techniek is niet soortspecifiek en wordt daarom vaak gebruikt om
een eerste indruk te krijgen van de genetische variatie in verschil-

263 Vos etal. (1995).
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lende populaties van een soort. Het nadeel van de techniek is dat

alleen de aan- of afwezigheid van een merker (bandje op de gel,

zie hierna) kan worden gescoord. De AFLP-techniek is gebaseerd
op dominante merkers, waardoor heterozygote individuen niet
detecteerbaar zijn. Wel kunnen, op basis van een geringe hoeveel-
heid DNA, nauw verwante individuen van een soort of een popula-
tie worden vergeleken. De analyse omvat de volgende stappen:

e Na te zijn geéxtraheerd wordt het DNA met de restrictie-enzy-
men EcoRl en Msel in stukken geknipt, waarna aan de uiteinden
van ieder segment specifieke adaptermoleculen worden gekop-
peld.z64

e Vervolgens worden de opgeknipte segmenten met hun adapter-
moleculen een aantal malen vermenigvuldigd op basis van een
zogenaamde PCR (Polymerase Chain Reaction).

e In de daarop volgende stap worden de fragmenten nogmaals
vermenigvuldigd, waarbij een van de adapterspecifieke primers
gelabeld is. In beide soorten is daarbij gebruik gemaakt van drie
primercombinaties.?®

e De aldus gelabelde segmenten worden met behulp van electro-
forese over een gel geleid, waarbij zij worden gescheiden en er
op de gel bandjes ontstaan, die representatief zijn voor in het
DNA aanwezige erfelijk materiaal.

e Door het aantal en de positie van de bandjes te vergelijken kan
een beeld worden verkregen van de mate van verwantschap van
de onderzochte individuen en de genetische variabiliteit binnen
de populatie.

Data-analyse

Alleen bandjes die in alle gevallen duidelijk herkenbaar waren zijn

geteld. Verder is de analyse beperkt tot bandjes met een frequentie

<1-(3/N), zoals aanbevolen door Lynch en Milligan.>¢® Individuen
die met een of meer primercombinaties slechte resultaten gaven,
zijn niet in de berekeningen betrokken. Dat geldt ook voor indivi-
duen die voor alle beoordeelde loci identiek bleken aan een eerder
geteld individu. Om de genetische variatie en differentiatie van de
populaties en deelpopulaties te beschrijven is gebruik gemaakt
van het programma GENALEX6.267

Omdat de AFLP-techniek is gebaseerd op dominante mer-
kers, waardoor minder specifieke informatie wordt verkregen, moe-
ten voor het schatten van populatiegenetische parameters aanna-
mes worden gemaakt. Om de genetische variatie te karakteriseren
zijn de volgende parameters berekend:2¢®

e Het percentage bandjes dat variatie vertoont (polymorfe band-
jes) in een (deel)populatie als maat voor de genetische variatie
(% P). Het percentage is steeds berekend in verhouding tot het
totale aantal polymorfe bandjes in alle populaties samen.

e Gemiddelde heterozygotie (He). Dit is een standaardmaat voor
het vergelijken van genetische diversiteit in populaties. Bij
dominante merkers kan alleen een schatting worden verkregen
onder de aanname dat de populaties in Hardy-Weinberg even-

264 Voor Briza media is gebruik gemaakt van de volgende adapters EcoRI+A en Msel+AA,
voor Anacamptis morio van EcoRI+A en Msel+CA.

265 De volgende primercombinaties zijn gebruikt: EcoRI+ACC en Msel+ resp. AATC, AATA en
AATG (Briza media); EcoRI+ACC en Msel+ resp. CACC, CACT en CAGA (Anacamptis morio).

266 Lynch & Milligan (1994).
267 Peakal & Smouse (2006).

268 Naast AFLP zijn er nog enkele andere op dominante merkers gebaseerde analyse-
technieken (RAPD, ISSR). Nybom (2004) bespreekt deze en vergelijkt de daaraan
gerelateerde populatiegenetische parameters. Uit haar review blijkt dat de parameters
van deze verschillende technieken veel overeenkomst vertonen en dat de verkregen
resultaten daarom onderling vergeleken mogen worden.



Figuur 30. Ligging van de monsterlocaties voor het populatiegenetisch onderzoek.
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wicht zijn. Gebaseerd op deze aanname kan een schatting wor- staat is tot zelfbestuiving.?% Briza heeft een tijdelijke zaadbank,
den verkregen van de allelfrequenties. De H varieert van o (alle waarbij de kieming in de herfst plaatsvindt en kiemkrachtige zaden
merkers zijn homozygoot) tot 1 (alle merkers zijn heterozygoot). in de winter of het voorjaar afwezig zijn.?”° De zaden van Briza zit-
e Populatiedifferentiatiecoéfficient (®py). Deze coéfficiént geeft ten stevig verpakt in de kroonkafjes, waarvan het bovenste veel
een schatting van de hoeveelheid genetische variatie die ver- groter zijn dan de onderste.?* Vaak wordt aangenomen dat de soort
oorzaakt wordt door populatieverschillen en is berekend door door de wind wordt verspreid. De zaden blijven echter langdurig
middel van een AMOVA (Analyse van MOleculaire VAriantie). aan de plant zitten.?> Experimenten hebben bovendien aange-
e Verdeling van de genetische variantie over eilandniveau, ge- toond, dat de verspreidingsafstanden bij windverspreiding, zelfs
biedsniveau en niveau van afzonderlijke deelpopulaties. Deze bij windkracht zeven, beperkt blijven tot maximaal enkele hon-
is geschat via een hiérarchische AMOVA. derden meters.?2 Waarschijnlijk speelt verspreiding door dieren
e (Correlatie tussen de genetische differentiatie en de geografi- dan ook een belangrijke rol. Het gaat daarbij zowel om endo- als
sche afstand, berekend met behulp van de zogenaamde Man- epizoochore verspreiding.?* Ook kan verspreiding plaatsvinden
teltest (onderdeel van het programma GENALEX6). door maaiapparatuur en door hooiwinning. In het agrarische cul-
tuurlandschap van het Zweedse Oland kan Briza begraasde jonge
Briza media graslanden, die voorheen als bos of akker werden gebruikt, binnen

enkele decennia koloniseren.?” Dit in tegenstelling tot de situatie
Karakteristiek
Briza media is een meerjarige grassoort met geringe concurren-
tiekracht, die uitsluitend voorkomt in schrale graslandvegetaties
met een open zode. Deze soort heeft een brede ecologische
amplitude en komt voor in zowel droge kalkgraslanden als in een

269 Dixon (2002); Prentice et al. (2005).
270 Thompson & Grime (1979).
271 Bouman etal. (2000).

272 Dixon (2002): In een experimentele situatie, waarbij 53 bloeiwijzen van juli tot oktober
werden gevolgd, zat eind oktober nog 75% van de zaden aan de plant. Van de afgeval-

vochtige zwakgebufferde omgeving. Zij ontbreekt in uitgesproken len zaden was 15% neergekomen tussen 0,5 en 1 meter van de plant. Slechts 3% van de
. . . . . rijpe zaden werden verzameld op een afstand van meer dan een meter van de moeder-
zure milieus. Briza verdraagt intensieve begrazing. De soort vormt plant.

kleine pollen met korte uitlopers, waaruit nieuwe planten kunnen
ontstaan. Ze kan zich zowel vegetatief als generatief voortplanten.
In de literatuur wordt er van uitgegaan, dat ze niet of nauwelijks in

273 Hensen & Miiller (1997).
274 Tackenberg (2001); Fischer et al. (1996).

275 Prentice et al. (2005).
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Tabel 16a. Overzicht van de bemonsterde populaties van Briza media.

In de eerste kolom is tussen haakjes weergegeven:
(1) de codes waarmee de bemonsterde populaties in de tekst en de tabellen zijn aangeduid en
(2) het jaar van bemonstering en het aantal in de genetische analyse betrokken individuen.

populatie
Walcheren

Fort Den Haak
(WF)

(2006, n =22)
Schouwen

Vroongronden
(SV-1 en SV-2)
(2005, n =20 resp. 18)

Goeree
Vuurtorenvallei

(GV-1 en GV-2)

(2005, n =23 resp. 24)

oorsprong

Oude populatie op en langs het grondlichaam van een
16¢e-eeuws fort. De soort komt hier al vele decennia voor;
mogelijk langer.

Oude populatie in grasland dat voorheen agrarisch gebruikt
is. Begraasd als natuurgebied sinds circa 1965-70. De soort
komt hier al vele tientallen jaren voor; mogelijk langer.

Oud grasland dat in ieder geval vanaf ca. 1800 wordt
begraasd met rundvee; vanaf ca. 1900 door rondtrekkende
kudden verbonden met Westduinen (zie hoofdstuk D.4.3).

ontwikkeling in de laatste decennia

Populatie beslaat nu een oppervlakte van maximaal ca.
100-200 m2. Sinds midden 20¢ eeuw waarschijnlijk sterk
afgenomen en geisoleerd geraakt.

Verdroging en verzuring van hoge delen sinds circa 1950.

De soort is daardoor mogelijk afgenomen. Op diverse
plaatsen echter nog steeds over honderden tot duizenden m2
aanwezig.

Sinds midden van de vorige eeuw is dit gebied aanzienlijk
kleiner geworden t.g.v. duinverzwaringen. Er is echter nog
steeds een grote populatie aanwezig (duizenden individuen).

Westduinen
(GW-1 en GW-2)
(2005, n =23)

Oud binnenduingebied, dat nooit in cultuur is geweest. De
soort komt hier waarschijnlijk al honderden jaren voor met
grote populatie (zie figuur 31).

Mogelijk verdroging van hogere delen sinds het midden van
de vorige eeuw. De soort is daardoor wellicht afgenomen. Nog
steeds grote populatie aanwezig.

Middelduinen

Als Westduinen.

Als in de Westduinen; Vanaf 1934 waterwingebied. Geen

(GM-1 en GM-2)
(2005, n =24 resp. 22)

Voorne
Heveringen Grasland in oud binnenduingebied, dat nooit in cultuur is
(VH) geweest. De soort komt hier mogelijk al honderden jaren voor.

(2006, n =18 resp. 7,
samengevoegd tot een

begrazing in periode 1972-1982. De soort is daardoor
mogelijk afgenomen. Nog steeds grote populatie aanwezig.

Populatie is waarschijnlijk achteruitgegaan door veranderend
grondgebruik sinds 18¢ eeuw. Bemonsterde populaties zijn
kleine geisoleerde restanten (maximaal enkele tientallen tot
honderden m?).

monster)

Stekelhoek Geisoleerd gelegen populatie in kleine oudere vallei die Populatie is mogelijk onderdeel geweest van groter netwerk,
(vS) gemaaid wordt. Populatie waarschijnlijk al vele decennia dat thans niet meer bestaat. De soort ontbreekt in de

(2006, n =22) bestaand, mogelijk ouder. omgeving. Populatie beslaat 500-1000 m2.

Panpad Geisoleerd gelegen populatie in kleine oudere vallei die Populatie is mogelijk onderdeel geweest van groter netwerk,
(VP) gemaaid wordt. Populatie waarschijnlijk al vele decennia dat thans niet meer bestaat. De soort ontbreekt in de

(2006, n =22) bestaand, mogelijk ouder. omgeving. Populatie beslaat 500-1000 m2.

in Zuidwest-Nederland, waar de soort bijna een halve eeuw na de
afsluiting nog steeds ontbreekt in de kalkrijke schraallanden op de
drooggevallen gronden in de Grevelingen en het Veerse Meer.

Populatiegeschiedenis in een breder verband

V66r 1950 kwam Briza media in grote delen van Zuidwest-Nederland
vrij algemeen voor.?¢ De soort kon toen op veel plaatsen worden
gevonden, niet alleen in de binnenduinen en de binnenduinrand,

maar ook in het polderland. Vooral de intensief begraasde polderdij-

ken waren een belangrijke groeiplaats. Daarnaast kwam zij mogelijk
ook in bloemrijke hooilanden voor. In de tweede helft van de vorige
eeuw ging Briza media in Zuidwest-Nederland sterk achteruit. In het
polderland is zij nu vrijwel verdwenen. De in deze studie besproken

populaties van de binnenduingraslanden op Voorne, Goeree, Schou-

wen en Walcheren zijn de laatste restanten van een voorheen uitge-
strekt populatienetwerk. Briza heeft zich tot nu toe niet gevestigd in
de soortenrijke graslanden die zich in de Grevelingen en het Veerse
Meer op de kalkrijke drooggevallen gronden hebben ontwikkeld. Dit
is opmerkelijk, omdat diverse andere soorten met een grotendeels
vergelijkbare standplaats (Carex flacca, Linum catharticum, Ana-
camptis morio, Polygala vulgaris) hier wel voorkomen.

276 Van der Meijden et al. (1989)
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Voorkomen en populatieontwikkeling in het studiegebied

Briza media komt in alle onderzochte duingebieden voor, maar
heeft daarbij wel een duidelijk optimum in de begraasde binnen-
duingebieden van Schouwen en Goeree. De soort groeit hier op

de zwakgebufferde hellingen van binnenduinvalleien en in laag-
gelegen oude cultuurgraslanden (hoofdstuk 7). Deze binnenduin-
gebieden zijn vele tientallen tot enkele honderden hectares groot
en worden begraasd met runderen of paarden. De Briza-populaties
zijn hier mozaiekachtig verspreid, maar beperken zich wel tot de
gedeelten waar de zwakgebufferde binnenduingradiénten goed
ontwikkeld zijn (zie figuur 31). Over de populatiegeschiedenis van
Briza in deze gebieden is weinig bekend, maar aangenomen mag
worden dat de soort hier al vele decennia en mogelijk zelfs eeuwen
voorkomt.

Op Voorne is Briza in het binnenduingebied aanmerkelijk
zeldzamer. De soort komt nog voor met enkele kleine populaties in
het duingraslandengebied van de Heveringen nabij het voormalige
biologisch station Weevers’ Duin (locatie VH). Voor het overige
zijn geen recente waarnemingen van de soort bekend uit het bin-
nenduin. In de reliéfrijke duinen komt zij verspreid voor in en rond
een aantal valleicomplexen. Het merendeel van deze populaties



Tabel 16b. Overzicht van de bemonsterde populaties van Anacamptis morio en hun ontwikkeling.

In de eerste kolom is tussen haakjes weergegeven:

(1) de codes waarmee de bemonsterde populaties in de tekst en de tabellen zijn aangeduid en
(2) het jaar van bemonstering en het aantal in de genetische analyse betrokken individuen.

populatie
Schouwen

oorsprong

Zouten Haard
(SH-1 en SH-2)

Oude populatie;
in 1955 reeds “veel” exemplaren aanwezig.

ontwikkeling in de laatste decennia

Sterk toename vanaf ca. 1960;
1963: 150; 1970: enkele duizenden;

(2005,n=124) 1976-79: 5-10.000; 2005: 10-20.000
(Bron: Natuurw. Archief Staatshbosbeheer).
Dijkwater Recente vestiging (ca. 1970, locatie SD-1); Sterke toename vanaf ca. 1980;

(SD-1 en SD-2)
(2005, n=20 resp. 24)

Goeree
Preekhilpolder

na 1998 uitbreiding ten oosten van de Dijkwaterkreek (SD-2).

Mogelijk oude populatie, maar niet vermeld door Weevers

1977-1979: 40-80; 1990: ca 4200;
2005: 20.000-40.000.
(Bron: Natuurw. Archief Staatsbosbeheer).

Stabiel sinds 1980 10-20;

(GP) (1921); in 1973 honderden exemplaren aanwezig. 2005: ca. 25.
(2005, n =23) (Bron: K. Tanis).
Vuurtorenvallei Mogelijk oude populatie, maar niet vermeld door Weevers Toename sinds 1980;

(GV-1 en GV-2) (1921). ca. 1980: 160-250; 2000: 660;
(2005, n=23) 2004: 1066; 2005: 1715.
(Bron: K. Tanis).
Westduinen Mogelijk oude populatie, maar niet vermeld door Weevers 2005: ca. 375 in 3 deelpopulaties.
(GW-1 en GW-2) (1921). (Bron: D. Kerkhof).
(2005, n =23)
Middelduinen Waarschijnlijk oude populatie; aanwezig in 1920, maar Bijna verdwenen omstreeks 1980, sindsdien licht herstel;
(GMm) populatiegrootte onbekend (Weevers, 1921). 2005: 50 (bron: M. Annema).
(2005, n =23)

Grevelingen
Hompelvoet

(GrH-1 en GrH-2)
(2005, n = 19 resp. 20)

in 1993).

bevindt zich in of nabij valleien die jaarlijks worden gemaaid.>”” De
(deel)populaties in valleien en valleigedeelten worden van elkaar
gescheiden door habitats die geen geschikte groeiplaats voor de
soort vormen. Ook van deze populaties is de voorgeschiedenis niet
bekend. Sommige valleicomplexen zijn pas betrekkelijk recent ont-
staan (Schapenwei bijvoorbeeld in de eerste helft van de twintigste
eeuw). De hier aanwezige populaties zijn dus enkele decennia tot
maximaal een eeuw oud. In het geval van de bemonsterde valleien
in de omgeving van het Panpad en Stekelhoek (locaties VP en VS)
moet echter rekening worden gehouden met een ouderdom van
een eeuw of meer. In de duinen van Walcheren is Briza media een
zeer zeldzame plant geworden. In de afgelopen decennia zijn di-
verse kleine populaties verdwenen.?® De soort is thans alleen nog
maar bekend uit een smalle gradiéntzone van enkele honderden
vierkante meters in het voormalige Fort den Haak (locatie WF). Ook
deze populatie heeft waarschijnlijk al een hoge ouderdom.

Genetische differentiatie en variatie

Met de drie gebruikte primercombinaties konden 199 loci worden
onderscheiden, waarvan er 103 polymorf waren en duidelijk her-
kenbare resultaten op de gel gaven. De genetische variatie binnen
de verschillende deelpopulaties is relatief groot. Over alle popu-

277 In de omgeving van het Panpad is in 2006 een duinherstelproject uitgevoerd. In dat
kader zijn struwelen gerooid, duingedeelten geplagd en is gestart met de integrale
begrazing van een groter duingedeelte. Dit onderzoek heeft betrekking op de situatie
vOor de uitvoering van deze maatregelen.

278 Waarneming Anton van Haperen.

Nieuwe vestiging (eerste waarneming van enkele exemplaren

Sterke groei vanaf 2000:

1993: 3; 1998: 13; 2003: 100; 2004: 516;

2006: 1300; 2007: 3500; 2008: 4200; 2009: 5500 (Bron: K.
de Kraker).

laties gemeten is het gemiddelde percentage polymorfe loci (%P)
76%. De gemiddelde heterozygotie bedraagt 0,24 (zie figuur 32).
De He-waarden zijn het laagst op Voorne en Walcheren (gemiddeld
0,22-0,23) en het hoogst op Goeree (0,25). De AMOVA-analyse
wijst uit dat 87% van de totale genetische variatie zich voordoet
tussen individuen binnen populaties, 7% betreft verschillen tussen
(sub)populaties van één eiland en 6% verschillen tussen eilanden
(in alle gevallen p = 0,001, bij 999 permutaties).

De genetische differentiatie tussen de verschillende onder-
zochte Briza-populaties is matig (®prbedraagt gemiddeld 0,13;
tabel 17). Op het niveau van subpopulaties binnen één gebied
(Vroongronden, Westduinen, Middelduinen, Vuurtorenvallei) blijkt
de differentiatie in alle gevallen zeer gering (®pr < 0,05). Tussen
de verschillende gebieden op één eiland is de differentiatie op
Voorne groter dan op Goeree (®Ppr 0,11 resp. 0,07). De gemiddelde
differentiatie tussen eilanden is matig, waarbij de populaties van
Schouwen en Goeree onderling meer overeenkomst vertonen dan
met de populaties van Voorne en Walcheren. Volgens de Manteltest
bestaat er een significant verband tussen de genetische differenti-
atie van de populaties en hun geografische afstand (r=0,561; p =
0,004; zie ook figuur 33).

Anacamptis morio
Karakteristiek

Anacamptis morio is een orchideeénsoort met een brede ecologi-
sche amplitude op de gradiént van nat naar droog en van zwakzuur

91



Figuur 31. De populatiestructuur van Anacamptis morio en Briza media in de Westduinen van Goeree in 2005.

De populatie van Anacamptis morio omvatte drie clusters van ten minste enkele tientallen planten (groen omcirkeld) en daarnaast nog een aantal verspreid voorkomende indi-
viduele planten en kleinere clusters. De totale populatie betrof circa 375 bloeiende planten. De populatie van Briza media was waarschijnlijk vele duizenden individuen groot
(mogelijk zelfs meer dan 10.000 planten), die geaggregeerd voorkwamen in ruimtelijk min of meer gescheiden valleitjes. Het afgebeelde raster bestaat uit vakjes van 100 x 100
meter. De lettercodes geven de ligging van de bemonsterde deelpopulaties is weer. (gegevens Dick Kerkhof, Stichting Zuid-Hollands Landschap).
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naar basisch. Net als veel andere orchideeén is de plant afhanke-
lijk van de aanwezigheid van mycorrhizaschimmels in de bodem.
Eerste vestiging vindt plaats door de ontwikkeling van een traag
groeiend protocorm, waaruit later een volwassen plant ontstaat.
Planten doen er ten minste enkele jaren over om zich vanuit zaad
te ontwikkelen en tot bloei en vruchtzetting te komen.?° Anacamp-
tis morio bloeit van eind april tot begin mei met een bloeistengel
die een hoogte bereikt van 10-30 centimeter en die 5-15 bloemen
draagt. De bovengrondse delen sterven vrij snel na de zaadvor-
ming af, waarna de plant ondergronds de droge zomermaanden
overleeft in de vorm van een knol. Deze wordt ieder jaar vernieuwd.
Van tijd tot tijd produceren planten meer dan een knol per jaar,
waardoor kleine clusters van 2-5 dicht bijeen groeiende planten
kunnen ontstaan. Nieuwe bladeren verschijnen in de herfst en
blijven de hele winter als een kleine groene rozet zichtbaar. De bla-
deren van de rozet en ook de bloeiende plant worden gegeten door
herbivoren (konijnen, hazen, koeien, paarden). Frequente vraat in
het winterhalfjaar leidt tot kleinere rozetten en in het voorjaar ook
tot kortere bloeistengels met minder bloemen.

Hoewel Anacamptis morio zich op beperkte schaal vege-
tatief kan voortplanten is generatieve voortplanting voor deze
soort verreweg het belangrijkste. Zij produceert per plant meestal
een beperkt aantal zaaddozen die ieder vele honderden stoffijne

279 De Kraker (2007): 45. In 2002 werden twee Anacamptis-planten vanuit Frankrijk verplant
naar een tuin Drenthe, waar de soort tot dan niet voorkwam. Zij handhaafden zich in
2003 en 2004. In 2005 verschenen 21 planten, waarvan de meeste erg klein waren en
slechts enkele bloemen hadden (waarneming E.J.M. Arnolds).

92

1 - -
!"'_ - = K T
.q}—{"‘ | fa = -+t P
) . i g B i
|| !,. 3 7 "'f' ‘4 [ ,._:v«l.l-
. ‘.!. . = ,.- ;‘;'L.__
. | - " ‘| F . ‘ i
| i .-‘;..?"l"_'.. A5k
o = W

i = = r |

] Pt e P T e e o = vy | =

zaden bevatten die door de wind verspreid worden. Anacamptis

is zelfcompatibel, maar de stuifmeelklompjes moeten wel op de
stempel worden gedeponeerd. Daarom is de plant in natuurlijke
situaties afhankelijk van insecten voor een goede vruchtontwikke-
ling. Hommelkoninginnen zijn de belangrijkste bestuivers.?®° De
soort produceert geen nectar en is ook op andere manieren niet
aantrekkelijk voor bestuivende insecten. De bezoeken van insec-
ten aan de bloeiwijzen zijn daarom kort, waarbij meestal niet meer
dan een of twee bloemen worden bezocht.?® De vruchtzetting van
de soort wordt beperkt door de aanwezigheid van bestuivers.?:
De nectarloze bloeiwijze wordt wel beschouwd als een aanpas-
sing om zelfbestuiving en bevruchting met stuifmeel van dezelfde
plant (buurbloembestuiving of geitonogamie) te beperken. De
onderzoeksresultaten spreken elkaar op dit punt echter tegen.2®3
Hommels blijven langer op bloeistengels waarvan de bloemen
kunstmatig zijn voorzien van nectar, maar dit leidt niet tot een
afwijkende vruchtzetting. In een experimentele situatie was er bij
kunstmatige zelfbestuiving wel sprake van een inbreeding depres-

280 Nilsson (1984); Smithson (2002).

o

281 Nilsson (1984); Johnson & Nilsson (1999); Smithson (2002).

ey

282 Smithson (2006). In het kader van dit onderzoek werden in 2005 en 2006 op diverse
plaatsen het percentage bloemen geteld dat succesvol vrucht zette. Dit varieerde op de
meeste plaatsen tussen de 5 en 20%. Slechts op twee plaatsen werd een vruchtzetting
van 30-40% waargenomen. In beide gevallen ging het om een kleine populatie van vrij
ver uiteen staande bloeiende planten.

283 Johnson & Nilson (1999); Johnson et al. (2004); Smithson (2002); Smithson (2006).
Voor een overzicht van de bestuivingsbiologie van nectarloze orchideeén zie ook
Jacquemyn et al. (2003)



Figuur 32. Genetische variatie in de onderzochte populaties van Briza media en Anacamptis morio.

Weergegeven is het percentage polymorfe loci (boven) en de gemiddelde heterozygotie (onder). De gemiddelde waarde van alle onderzochte populaties is met een stippellijn
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sie, die zich uitte in geringere zaadmassa, minder levenskrachtig
zaad en geringere protocormproductie. In het veld bleek deze laat-
ste afhankelijk van de plaats in de populatie. Mogelijk waren hier
de aanwezigheid van mycorrhizaschimmels of andere bodemfac-
toren van invlioed op mogelijkheden van een protocorm om zich te
vestigen en te ontwikkelen.28

Populatiegeschiedenis in een breder verband

V66r 1950 kwam Anacamptis morio in Zuidwest-Nederland vrij alge-

meen voor.2® De soort had haar hoofdverspreiding waarschijnlijk
in natte hooilanden in het polderland, maar kwam daarnaast ook
in de binnenduinen op diverse plaatsen voor.2®¢ Onder invloed van
de oorlogsinundaties, de stormvloedramp van 1953 en de daarop-
volgende her- en ruilverkavelingen zijn bloemrijke orchideeénrijke
hooilanden al sinds de jaren zestig van de vorige eeuw vrijwel uit
het Zeeuwse polderland verdwenen. Anacamptis morio kwam toen
alleen nog maar voor in kleine aantallen op een beperkt aantal

284 Smithson (2006).
285 Mennema etal. (1985).

286 Zie bijvoorbeeld Weevers (1921), die de soort vermeld voor zes kwartierhokken in de
binnenduinen van Goeree.

plaatsen in de binnenduinrand. Sindsdien heeft de soort zich op
een aantal plaatsen opvallend hersteld. Dankzij een gericht beheer
nam zij op enkele plaatsen, na een aanvankelijke teruggang, weer
duidelijk toe (bijvoorbeeld Zouten Haard, Schouwen). Daarnaast
heeft zij op een aantal plaatsen op voormalig mariene bodems
nieuwe populaties gevestigd, die in de afgelopen decennia sterk
zijn uitgebreid. Zij heeft zich in de afgelopen decennia ook op
meerdere plaatsen tijdelijk met een of enkele individuen geves-
tigd, zonder dat deze kolonisaties leidden tot de ontwikkeling van
een grotere populatie die langdurig kon standhouden.2®”

Voorkomen en populatieontwikkeling in het studiegebied

In het studiegebied komt Anacamptis morio tegenwoordig met
goed ontwikkelde populaties voor in de binnenduinen van Goeree
en Schouwen en op de Hompelvoet in de Grevelingen (tabel 16b).
De populaties Schouwen-Dijkwater (SD) en Grevelingen-Hompel-
voet (GrH) zijn recente nieuwe vestigingen. In Dijkwater heeft de

287 In het gebied van Midden- en Noord-Zeeland zijn de volgende vindplaatsen bekend:
Buitenplaats Zeeduin, Oostkapelle (eind jaren zeventig vorige eeuw, één exemplaar),
Inlaag Ouwerkerk, Duiveland (1986, zes exemplaren; med. M. van Loo), Schotsman,
Veerse Meer (op twee locaties: circa 2000, één exemplaar en 2003-heden, één pol van
twee exemplaren; waarneming A. van Haperen),
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Tabel 17. Populatiedifferentiatiecoéfficient (®pr) voor de populaties van Briza media.

De grijstinten geven de mate van differentiatie weer (naar Hartl & Clark, 2007).

®pr ¢ 0,05 : geen differentiatie

®pr = 0,05-0,10: geringe differentiatie
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Schouwen
Vroongronden-1

Schouwen
Vroongronden-2

soort zich omstreeks 1970 voor het eerst gevestigd. Deze populatie
heeft zich vooral vanaf circa 1980 sterk ontwikkeld. Locatie SD-1 ligt
in het oude centrum van deze populatie. Nadat in 1998 ook aan de
oostzijde van de Dijkwaterkreek een hooilandbeheer is ingesteld,
heeft zich hier een nieuwe deelpopulatie ontwikkeld (monsterlo-
catie SD-2). Ook in het geval van de Hompelvoet gaat het om een
recente vestiging (figuur 34). Hier werden voor het eerst in 1993 op
twee verschillende locaties drie planten waargenomen. Vervolgens
verscheen de soort ook elders op het eiland. Tot circa 2000 bleef
het aantal beperkt tot niet meer dan 20 exemplaren. De soort kon
zich ook niet op alle gevestigde plaatsen handhaven. Mogelijk was
daarbij het begrazingsbeheer van invloed. Alle vindplaatsen waar
de soort in 2000 nog aanwezig was, bevonden zich in een meest
extensief begraasde deelgebied. Vanaf 2000 is er sprake van een
sterke toename, die zich concentreert op twee plaatsen, beide in
het meest extensief begraasde gedeelte. Deze twee deelpopulaties
zijn in 2005 in het kader van deze studie bemonsterd voor de DNA-
analyse. Zij zijn waarschijnlijk uit een beperkt aantal individuen
ontstaan, omdat de planten in de beginjaren van de populatiegroei
gegroepeerd waren rond een beperkt aantal oudere planten.

Genetische differentiatie en variatie
Met de drie primercombinaties konden 165 loci worden onder-
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scheiden, waarvan er 110 polymorf waren en duidelijk herkenbare
resultaten gaven op de gel. De genetische variatie binnen de on-
derzochte populaties is gemiddeld genomen lager dan bij Briza
media (figuur 32). Voor alle populaties samen is het gemiddelde
percentage polymorfe loci 55%. De gemiddelde heterozygotie (He)
bedraagt 0,14. Opvallend is dat de bemonsterde populaties in dit
opzicht onderling sterk verschillen. Met name de recent ontstane
populaties (GrH-1, GrH-2 en SD-2) hebben een lage waarde voor
He en %P. Vooral de deelpopulaties op de Hompelvoet vallen in
dit verband op. Zij hebben een He-waarde van respectievelijk 0,08
en 0,10 tegen een gemiddelde voor Schouwen en Goeree van 0,15.
Ook het percentage polymorfe bandjes is hier veel lager (23% en
30%) dan op Schouwen en Goeree (gemiddeld 60%). De AMOVA-
test (999 permutaties) wijst uit dat 78% van de genetische variatie
zich voordoet tussen individuen binnen populaties, 19% tussen
(deel)populaties van één eiland en slechts 3% tussen eilanden.

(p = 0,001 in alle gevallen).

De genetische differentiatie tussen de onderzochte popula-
ties van Anacamptis morio is hoog (tabel 18), met een gemiddelde
®prvan 0,22. De grote populaties op Schouwen (SH-1, SH-2 en SD-1)
zijn genetisch weinig gedifferentieerd (gemiddelde ®pr = 0,05).

De differentiatie van de populaties op Goeree is veel sterker (gemid-
delde ®pr=0,20). Het meest opvallend is echter de differentiatie



Figuur 33. Verband tussen de genetische differentiatie en de geografische afstand van de verschillende populaties van

Briza media (onder) en Anacamptis morio (boven).

0,2

0,1

0,6 T Anacamptis morio
dg (]
s 7 o
S
b )
g 04T 8 °
= [
2 .: ® @
g 0,3 +
[} [}
=
o
2
=
ot
>
o
o
o

y=-0,0068x + 0,2747
R2=0,1109

| | | |

0 5 10 15 20 25 30

0,6 T

Briza media

0,4 T

populatiedifferentiatiecoé&fficient

T T T 1

35 40 45 50

10 20 30
geografische afstand (km)

van de populaties op de Hompelvoet. Zij verschillen samen sterk
van alle andere populaties (Opr= 0,34), maar verschillen nog sterker
van elkaar (®pr= 0,54). De Manteltest gaf een negatieve correlatie
tussen de genetische differentiatie en de geografische afstand; de
grootste verschillen blijken zich voor te doen tussen dicht bijeen
gelegen populaties (r=-0,333, p = 0,049; zie figuur 33).

Discussie en conclusies

Op grond van de historische verspreidingsgegevens van Briza me-
dia en Anacamptis morio mag worden aangenomen dat de huidige
populaties van beide soorten in de (binnen)duingebieden van
Zuidwest-Nederland vroeger deel uitmaakten van een groter en
dichter populatienetwerk dat zich ook uitstrekte over delen van het
polderland. Dit netwerk is sinds het midden van de vorige eeuw
sterk in omvang gereduceerd en ook gefragmenteerd. De vraag

is of deze fragmentatie gepaard is gegaan met een afnemende
genetische variatie en een toenemende genetische differentiatie
van de deelpopulaties. Indien hiervan sprake is, zou dit aanleiding
kunnen zijn voor een geringere levensvatbaarheid van de nu nog
overgebleven populaties van beide soorten.

Verschillen in voortplantings- en dispersiestrategie

De analyses laten voor Briza media en Anacamptis morio verschil-
lende patronen zien in de genetische variatie en de populatiediffe-
rentiatie. Deze verschillen staan niet op zich. Zij hebben te maken

y=0,0022x + 0,0791
R2=0,3151
il |
T 1
40 50

met verschillen in het voortplantingssysteem en de dispersiestra-
tegie van beide soorten. Zij komen ook tot uiting in de mate waarin
en de wijze waarop beide soorten kans zien nieuwe gebieden te
koloniseren.

Briza media wordt beschouwd als een kruisbestuiver.2%® De
resultaten van de DNA-analyses wijzen ook in deze richting. De
gemiddelde heterozygotie van de onderzochte populaties (He =
0,24) ligt binnen de reikwijdte die is vastgesteld voor kruisbestui-
vende soorten.?® Briza media is voor zijn generatieve voortplanting
waarschijnlijk afhankelijk van de aanwezigheid van meerdere indi-
viduen. Genetische variabiliteit is daarbij belangrijk voor een le-
vensvatbare populatie. Het vermogen tot vegetatieve voortplanting
geeft de soort de mogelijkheid om genotypen langdurig voor een
deelpopulatie te behouden. Dit kan in belangrijke mate bijdragen
aan het behoud van lokaal aanwezige genetische variatie. Voor
zover bekend zijn nooit waarnemingen gedaan aan de ouderdom
van individuele Briza-planten en hun vegetatieve nakomelingen.
Het is echter aannemelijk dat klonen van deze soort een leeftijd

288 Dixon (2002); Prentice et al. (2006).

289 In een review-artikel betrok Nybom (2004) 38 soorten met kruisbestuiving. De gemid-
delde waarde voor H lag daarbij iets hoger dan die voor Briza in deze studie (0,27
versus 0,24). De voor Briza gevonden waarde bevindt zich nog steeds in de range voor
soorten met kruisbestuiving. De gegevens van Nybom hadden betrekking op studies
die gebruik maakten van de RAPD-techniek. Haar review laat echter ook zien dat deze
vergeleken mogen worden met de waarden verkregen met behulp van AFLP.
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Tabel 18. Populatiedifferentiatiecoéfficient (®py) voor de populaties van Anacamptis morio.

De grijstinten geven de mate van differentiatie weer (naar Hartl & Clark, 2007).

®pr ¢ 0,05 : geen differentiatie

®pr = 0,05-0,10: geringe differentiatie

Schouwen
Dijkwater-1

Schouwen
Dijkwater-2
Schouwen
Zouten Haard-1

Schouwen
Zouten Haard-2

van meerdere decennia kunnen bereiken.>° Dit is waarschijnlijk
belangrijk voor het behoud van genetische variatie in de onder-
zochte populaties. Daarnaast is ook de dispersie van belang.
Planten van B. media groeien in de schraallandvegetaties van
Zuidwest-Nederland dicht bijeen in een mozaiekachtige structuur,
waarbij deelpopulaties binnen één gebied op tientallen tot honder-
den meters van elkaar kunnen liggen (voor een voorbeeld zie figuur
31). In deze gebieden kunnen diasporen door de wind worden
verplaatst en bij integrale begrazing kan ook epi- of endozodchoor
transport aan de orde zijn.?* Dispersie over grotere afstanden zon-
der zoochoor transport vormt echter een probleem. Experimenten
hebben aannemelijk gemaakt dat diasporen van Briza media bij
harde wind tot circa 400 meter verplaatst kunnen worden.?? Dat
betekent dat windverspreiding niet of nauwelijks kan bijdragen aan
dispersie van het ene natuurgebied naar het andere of over brede
zeegaten heen van het ene eiland naar het andere. Menselijk han-
delen speelde hierbij vroeger waarschijnlijk een belangrijke rol. Het

290 Ozinga et al. (2007): Uit analyse van een groot aantal Nederlandse permanente kwadra-
ten bleek dat Briza media zich in meer dan 75% van deze kwadraten langer dan 16 jaar
had kunnen handhaven.

291 Tackenberg (2001); Fischer et al. (1996).
292 Hensen & Miiller (1997).
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is echter de vraag of deze dispersiefactor thans nog functioneert
(zie hieronder).

In de onderzochte populaties van Anacamptis morio spelen
zelfbestuiving en geitonogamie waarschijnlijk een belangrijke
rol. De gemiddelde He-waarde van de Anacamptis-populaties van
Goeree en Schouwen (0,17) ligt binnen het bereik van H-waarden
van soorten met een gemengd voortplantingssysteem. De extreem
lage waarden van de Hompelvoetpopulaties (0,08 en 0,010) wijzen
op zelfbestuiving.?3 Deze variatie tussen populaties lijkt samen
te hangen met hun leeftijd. Juist de jonge, meest recent ontstane
populaties, vertonen de minste variatie en hier is zelfbestuiving het
duidelijkst aan de orde. Anacamptis morio is een windverspreider
die - in tegenstelling tot Briza media - in staat is om grote afstan-
den te overbruggen. Dat komt tot uiting in de vestiging van nieuwe
Anacamptis-planten op afstanden van meerdere kilometers van be-
staande populaties. In de meeste gevallen gaat het daarbij om de
vestiging van een of enkele planten. Anacamptis zal dan voor zijn
verdere voortplanting meestal aangewezen zijn op zelfbestuiving.

293 Nybom (2004) geeft in haar review voor 8 studies van soorten met een gemengd voort-
plantingssysteem een gemiddelde H-waarde van 0,18 en voor 10 studies van soorten
met volledige zelfbestuiving een waarde van 0,12. Het gaat hier om waarden verkregen
met RAPD-techniek, maar deze mogen vergeleken worden met AFLP-waarden.



Figuur 34. Aantalsontwikkeling en verspreiding van Anacamptis morio op de Hompelvoet (Grevelingen).
(gegevens: Kees de Kraker)

A. Populatieontwikkeling 1993-2009.
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B. Voorkomen 1993-2000.
Ter plekke van de groene stippen was de plant in 2000 nog aanwezig. Bij de rode kruisjes niet meer.

C. Voorkomen in 2007.
Rastereenheden van 100 x 100 meter; lichtroze 1-100 ; donkerroze: 100-1000 en rood: 1000 exemplaren per hectare.

De stippellijnen bakenen gebieden af met een verschillend beheersregime:

A: Relatief extensieve begrazing met paarden (jaarrond) en runderen (juli-november).

B: Relatief intensieve begrazing met runderen in de maanden mei-juli. In de rest van het jaar wordt dit deel begraasd met runderen (juli-november) en paarden (juli-maart).
C. Hooilandbeheer en geen begrazing in maart-juli. Daarna extensieve begrazing door runderen (juli-november) en paarden (juli-maart).
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Dit sluit aan bij de hierboven gepresenteerde analyseresultaten,
die laten zien dat in jonge vestigingen sprake is van een geringe
heterozygotie. Het is echter de vraag of Anacamptis morio altijd en
overal tot reproductie door zelfbestuiving in staat is. In de litera-
tuur zijn er verschillende aanwijzingen dat de soort bij zelfbestui-
ving te maken kan krijgen met inbreeding depressie.??4 Recent is er
op gewezen dat de gevoeligheid voor inteelt tussen populaties van
dezelfde soort kan variéren.??> Mogelijk doet iets dergelijks zich
voor in de populaties van Anacamptis morio in Zuidwest-Nederland
(voor details zie hierna). Als dit zo is, dan moet er rekening gehou-
den worden met een veranderende selectiedruk tussen en binnen
populaties. Handhaving van het erfelijke vermogen om zich voort
te planten met behulp van zelfbestuiving - zelfs als dit leidt tot een
iets verminderde reproductie - kan Anacamptis helpen om nieuwe
plekken te koloniseren. Daarom moet er rekening mee worden
gehouden dat in jonge geisoleerde populaties sprake kan zijn van
een geringere gevoeligheid voor inteelt. In oudere populaties met
een grotere genetische variabiliteit levert inteelt weinig voordelen
op en zal er dus eerder sprake zijn van een selectiedruk ten gun-
ste van kruisbestuiving. Waarnemingen in een populatienetwerk
in Noordoost-Belgié van een andere nectarloze orchideeénsoort,
Orchis purpurea, sluiten hierbij aan. Dit netwerk bestaat uit kleine,
oude populaties die weinig gedifferentieerd zijn en gemiddeld

een hogere genetische variatie hebben dan de hier onderzochte
Anacamptis-populaties.>¢ De leeftijd van deze populaties is hon-
derd jaar of ouder en recente nieuwe kolonisaties ontbreken. Het
verschil in ouderdom van een deel van de populaties kan de po-
pulatiegenetische verschillen tussen beide netwerken verklaren.
Interessant zijn in dit verband ook de waarnemingen van L.A. Nils-
son bij Skogsby op het Zweedse eiland Oland.»” Anacamptis morio
komt hier voor met een (meta)populatie die vele miljoenen indivi-
duen omvat. Geringe embryovorming bij kruisbestuiving en diverse
bloemkenmerken indiceren een geringe genetische variabiliteit en
een hoog aandeel van homozygoten in deze grote populatie. De
auteur veronderstelt dat dit te maken heeft met een snelle uitbrei-
ding van een kleine beginpopulatie in een zeer geschikt habitat.
Het duidelijk waarneembare effect van inteelt zou daarbij de popu-
latieontwikkeling niet hebben belemmerd.

Verminderde genetische variatie als gevolg van fragmentatie

De genetische variatie binnen de verschillende populaties van
Briza media is groot en ligt in alle populaties op een min of meer
vergelijkbaar niveau. Er zijn geen aanwijzingen voor een afgeno-
men variatie als gevolg van fragmentatie. Goede schattingen van
de omvang van de verschillende populaties ontbreken, maar op
grond van de groeiwijze van de soort en de oppervlakte die de po-
pulaties innemen is het waarschijnlijk dat deze ten minste enkele
honderden en in aantal gevallen meerdere duizenden individuen
omvatten. Daarnaast speelt ook de lange generatietijd van de ge-
notypen als gevolg van vegetatieve voortplanting een belangrijke
rol (zie boven). Beide factoren samen verklaren waarom ook ge-
isoleerde populaties van Briza media tot nu in staat zijn gebleken
hun genetische variatie op een hoog niveau te handhaven. Voor

294 Nilsson (1984); Smithson (2006).
295 Ouborg et al. (2006).

296 Jacquemyn et al. (2006): In negen kleine populaties (12-302 planten), die circa 0,25-7
kilometer van elkaar verwijderd lagen, bedroeg de gemiddelde H 0,21 (range 0,15-0,27).
De differentiatie tussen de populaties (Fs7) bedroeg 0,09. Deze mag worden vergeleken
met de in ZW-Nederland gevonden ®pr (Nybom, 2004).

297 Nilsson (1984).
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kleine populaties van soorten met vegetatieve voortplanting is er
een risico op vertragingseffecten bij uitsterven. Dit voortplantings-
mechanisme maakt het voor een soort mogelijk nog enige tijd te
overleven in geisoleerde populaties. Op langere termijn kan de
soort echter gedoemd zijn op deze plekken uit te sterven (‘extinc-
tion debt’).>® In de onderzochte populaties van Briza media op
Goeree en Schouwen lijken deze risico’s niet aan de orde. Het gaat
hier steeds om grote populaties van vele honderden individuen of
meer, die deel uitmaken van een groter samenhangend netwerk
binnen een natuurgebied. De situatie op Voorne en Walcheren is
anders. Weliswaar gaat het ook hier om forse populaties (honder-
den individuen), maar zij maken niet of nauwelijks onderdeel uit
van een samenhangend netwerk. Er zijn geen aanwijzingen dat hier
op dit moment sprake is van afnemende genetische variabiliteit.
Het is echter onzeker hoe deze factor zich op langere termijn zal
ontwikkelen als de bestaande isolatie tussen populaties zal blijven
voortbestaan.

De onderzochte populaties van Anacamptis morio zijn ge-
netisch duidelijk minder gevarieerd dan die van Briza media. Dit
hangt samen met verschillen in het voortplantingssysteem van
beide soorten (zie vorige paragraaf). Ook in het geval van Ana-
camptis morio zijn er geen aanwijzingen dat de populaties van
deze soort in Zuidwest-Nederland te maken hebben met een af-
nemende genetische variabiliteit onder invloed van versnippering
van het areaal. Voor zover er bij deze soort sprake is van populaties
met een geringe genetische variatie gaat het hier waarschijnlijk
om een wezenlijk kenmerk in de dispersie- en kolonisatiestrategie
en is deze niet het gevolg van genetische erosie onder invloed van
populatiefragmentatie.

Zowel voor Briza media en als voor Anacamptis morio zijn
er dus geen aanwijzingen voor afnemende genetische variatie als
gevolg van areaalfragmentatie in de binnenduinen van Zuidwest-
Nederland. Een kanttekening daarbij is wel dat een hoge geneti-
sche variatie die wordt gemeten met neutrale merkers, zoals AFLP,
niet hoeft te corresponderen met variatie in de functionele genen
die de overlevingskansen van een populatie bepalen.>? Voor een
definitief oordeel over de levensvatbaarheid van de verschillende
populaties moet vergelijkend onderzoek worden gedaan naar rele-
vante populatieparameters.

Populatienetwerk van Briza media

De geringe genetische differentiatie van de onderzochte populaties
van Briza media wijzen erop dat deze populaties deel uitmaken of
uitgemaakt hebben van een groter samenhangend netwerk. Het
lage differentiatiecoéfficiént op gebiedsniveau (in alle gebieden
waar meerdere populaties zijn onderzocht is ®pr < 0,05) maakt
aannemelijk dat de uitwisseling van genetisch materiaal tussen
deelpopulaties in deze gebieden nog steeds plaatsvindt. Ook tus-
sen gebieden en tussen eilanden - vooral Goeree en Schouwen - is
sprake van een geringe differentiatie. Dit wijst erop dat ook de
populaties van deze gebieden met elkaar verbonden zijn of zijn
geweest. Natuurlijke dispersie door de wind is onvoldoende om
afstanden groter dan enkele honderden meters te overbruggen en
waarschijnlijk speelt zodchoor transport en menselijk handelen
daarom een belangrijke rol bij het verbinden van populaties over
grotere afstand. Tot het midden van de twintigste eeuw maakten
de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden deel uit van één agrarisch

298 Ozinga et al. (2007).
299 Ouborg et al. (2006).



systeem, waarbij dieren en dierlijke producten werden uitgewis-
seld (hoofdstuk 14 en 15). De Briza-populaties van de huidige bin-
nenduingebieden waren toen verbonden met die in het polderland
en dankzij de agrarische kontakten konden ook diasporen van het
ene eiland naar het andere worden gebracht. Deze dispersieme-
chanismen werken nu waarschijnlijk niet meer. Veel natuurgebie-
den worden begraasd met dieren die daar permanent verblijven.
Voor zover er sprake is van het inscharen van dieren van elders,
komen deze waarschijnlijk niet meer in contact met andere Briza-
populaties. Het zodchoor transport van diasporen is daardoor
onderbroken. Uitwisseling van diasporen tussen bestaande po-
pulaties vindt niet of nauwelijks meer plaats en onbezette, maar
potentieel geschikte standplaatsen worden niet meer gekoloni-
seerd. Bij dit laatste is ook van belang dat Briza afhankelijk is van
kruisbestuiving. De soort kan daarom op nieuwe locaties pas een
vitale populatie ontwikkelen als er sprake is van een aanvoervan
een groter aantal diasporen.

De geringe genetische differentiatie tussen de Briza-po-
pulaties van verschillende natuurgebieden en van verschillende
eilanden is waarschijnlijk dus vooral het resultaat van een gene
flow die tot het midden van de vorige eeuw plaatsvond. Dat deze
nu nog steeds in het genetisch materiaal tot uiting komt kan wor-
den verklaard door de grote populatieomvang en het voorkomen
van vegetatieve voortplanting in deze populaties (zie boven). De
relatief geisoleerde positie van de Briza-populaties op Voorne moet
waarschijnlijk verklaard worden vanuit de afwijkende ontwikke-
lingsgeschiedenis en het afwijkende beheer van dit gebied. Anders
dan op Goeree en Schouwen is op Voorne de traditie van begrazing
in de binnenduinen in de negentiende en twintigste eeuw veel
minder sterk ontwikkeld (zie hoofdstuk 15). De plaatsen waar Briza
hier thans voorkomt zijn kleine geisoleerde valleitjes, die als ei-
landjes liggen in een overigens onbegraasd duinlandschap. Het is
daarom goed mogelijk dat deze populaties minder sterk verbonden
waren met het areaal van deze soort op Schouwen en Goeree en
dat ook de onderlinge verbinding tussen de populaties op Voorne
minder sterk was.

Kritische factoren in de kolonisatiestrategie van Anacamptis morio
De populaties van Anacamptis morio zijn genetisch sterk gedif-
ferentieerd. Deze differentiatie is het grootste tussen de jonge
populaties (GrH-1 en 2 en SD-2). Voor oudere en grotere populaties
(SH, SD-1, GV) is de differentiatiecoéfficiént veel kleiner. Bij de
kolonisatie van nieuwe plekken spelen individuen die het vermo-
gen hebben tot reproductie door zelfbestuiving waarschijnlijk een

belangrijke rol. Daar ontwikkelen zich dan kleine, sterk gediffe-
rentieerde populaties met een hoge frequentie van zelfbestuiving
en buurbloembestuiving. Er zijn echter aanwijzingen dat niet alle
planten zelfbestuiving effectief kunnen toepassen. Op de Schots-
man (Veerse Meer) hebben zich in de afgelopen 10 jaar ten minste
twee keer solitaire planten gevestigd, zonder dat dit leidde tot een
waarneembare populatie-uitbreiding op basis van generatieve
voortplanting. In één geval bloeide de plant van 2003 tot 2008
jaarlijks. De populatieontwikkeling op de Hompelvoet in de peri-
ode 1993-2000 wijst in eenzelfde richting. In deze periode waren
er ten minste 21 vestigingen, maar op meer dan de helft van deze
locaties is de soort in dezelfde periode ook weer verdwenen (figuur
34). Pas meer dan zeven jaar na de eerste vestiging begon de groei
naar een grotere populatie. Dat gebeurde geconcentreerd op twee
plekken en niet verspreid over het eiland, zoals men zou verwach-
ten als alle exemplaren in gelijke mate zouden bijdragen aan de
populatieontwikkeling. Een vertraagde populatieontwikkeling valt
ook te reconstrueren uit de oudere gegevens over het voorkomen
van de plant in Dijkwater. Omstreeks 1970 vond hier de eerste
vestiging plaats, maar het duurde tot circa 1980 vé6r de populatie
sterk ging groeien (tabel 16b).

Het overbruggen van grote afstanden en de kolonisatie van
nieuwe plekken is voor de windverspreider Anacamptis morio geen
probleem. De soort heeft veel meer moeite om na een eerste ves-
tiging door te groeien naar een grotere populatie. Daarbij spelen
waarschijnlijk ook nog andere factoren een rol dan de hierboven
aangeduide afhankelijkheid van zelfbestuiving. Zo is het jonge
protocorm voor zijn ontwikkeling afhankelijk van de aanwezigheid
van mycorrhizaschimmels. Het is niet zeker of deze altijd voldoen-
de aanwezig zijn.>*° Bij Orchis purpurea bleek de aanwezigheid
van mycorrhiza echter niet beperkend. De beschikbaarheid van
voldoende zaden was waarschijnlijk wel een kritische factor.>** Bij
Anacamptis morio is herbivorie door natuurlijke grazers (konijnen,
hazen) en beheersdieren (runderen, paarden) van grote invloed
op het aantal planten dat in bloei komt en vrucht kan zetten. Deze
orchidee is in het vroege voorjaar in schraallanden een van de
weinige soorten met groene bovengrondse delen en is dan voor
herbivoren zeer aantrekkelijk. Het aantal en de soort grazers en de
wijze waarop begrazing plaatsvindt is direct van invloed op de hoe-
veelheid geproduceerd zaad. Deze is echter ook afhankelijk van
het vermogen tot zelfbestuiving en de gevoeligheid voor inteelt.

In beginnende en zich ontwikkelende populaties is een interactie
tussen deze factoren dan ook zeer goed denkbaar.

300 Smithson (2006).
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C Duinzand in soorten en maten

11 Fysisch-chemische en geologische

verschillen in het duinzand

11.1 Vraagstelling

In de vorige hoofdstukken is geconstateerd dat een belangrijk
deel van de variatie in de plantengroei van de duinen in Zuidwest-
Nederland samenhangt met verschillen in milieuomstandigheden.
Het kalkgehalte van het duinzand speelt daarbij een belangrijke
rol. Dat zich in het duinen van Zuidwest-Nederland aanzienlijke
verschillen voordoen in het kalkgehalte is al lang bekend, maar
deze verschillen zijn tot op heden nooit goed beschreven en ver-
klaard.>? Daarom gaat dit hoofdstuk nader in op de geologie en de
chemie van het duinzand.

Een geologische gradiént als oorzaak voor verschillen in duin-
zand?

In het kustgebied van Zuidwest-Nederland vertonen de afzettingen
uit het Laat-Pleistoceen duidelijk verschillen (zie ook hoofdstuk 3).
Ter hoogte van Walcheren en Schouwen sedimenteerden in deze
periode mariene afzettingen van de Eem Formatie. Later ontston-
den hieruit de eolische afzettingen van de Formatie van Boxtel.
Ter hoogte van Voorne en Goeree werd in diezelfde periode een
dik pakket fluviatiele sedimenten afgezet, dat gerekend wordt

tot de Formatie van Kreftenheye (zie tabel 19). Deze hadden hun
oorsprong in de bovenloop van de Rijn en de Maas. De vraag is

nu of deze geologische verschillen een verklaring kunnen bieden
voor mogelijke fysisch-chemische verschillen in het duinzand van
Zuidwest-Nederland.

De Eem Formatie is weliswaar van mariene oorsprong, maar
het materiaal voor deze formatie bestaat uit sedimenten die in
eerdere fasen van het Pleistoceen door voorlopers van de Rijn en de
Maas werden aangevoerd. In die zin hebben de Eem Formatie en de
Formatie van Kreftenheye dus een gemeenschappelijke oorsprong.
Gedurende het Pleistoceen speelden zich echter belangrijke geolo-
gische ontwikkelingen af in het bovenstroomse gebied van de Rijn.
Zo sneed de Rijn in deze periode een aantal nieuwe brongebieden
aan. Daarnaast was er in het Laat-Pleistoceen in het gebied van de
Eifel sprake van een aanzienlijke vulkanische activiteit.>* Dit bete-
kent dat zich toch belangrijke mineralogische verschillen kunnen
voordoen tussen de Eem Formatie en de Formatie van Kreftenheye.

De twee Pleistocene afzettingen in het kustgebied van
Zuidwest-Nederland verschillen weliswaar sterk, maar zijn al
meer dan 10.000 jaar oud. Sinds die tijd zijn zij op veel plaatsen
geérodeerd of bedekt met of vervangen door sedimentpakketten
van meer recente datum. In het polderland behoren deze tot de
Formatie van Naaldwijk en in het zeegebied neemt de Banjaard
Formatie een belangrijke plaats in. De vraag is dus of de oude
Pleistocene afzettingen nog van invloed kunnen zijn op het relatief
jonge duinzand dat grotendeels pas in de laatste duizend jaar is
afgezet. Onderzoek heeft aannemelijk gemaakt dat het sediment
dat gedurende het Holoceen is afgezet in de bekkens achter de

302 Weevers (1921); Van der Kloot (1937a); Bennema (1949); Van der Maarel (1972); De-
puijdt (1972).

303 Zonneveld (1977): 200-233; Berendsen & Stouthamer (2001): 7-13.
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strandwallen, voor circa 90% bestaat uit Pleistoceen materiaal van
de Noordzeebodem en de zogenaamde Zeeuws-Vlaamse zandkop
(‘headland’, zie ook paragraaf 3.1).3° Materiaal van de Eem Forma-
tie, de Formatie van Boxtel en de Formatie van Kreftenheye vormen
dus een belangrijke grondstof voor de Holocene Formatie van
Naaldwijk en de Banjaard Formatie. Ook als het huidige duinzand
afkomstig is van recente Holocene afzettingen, dan is het dus nog
steeds mogelijk dat het ruimtelijke sedimentatiepatroon van eer-
dere Pleistocene mariene en fluviatiele afzettingen in dit duinzand
tot expressie komt.

In dit verband zijn ook de sedimentatie- en transportproces-
sen in het kustgebied van belang. Gedurende een groot deel van
het Holoceen deed zich langs de Vlaamse en Nederlandse kust een
noordwaarts gericht sedimenttransport voor.3°s Materiaal uit de
Rijn/Maasmonding werd in zuidelijke richting alleen over kortere
afstand getransporteerd. Daarom kan evenwijdig aan de kust van
Zuidwest-Nederland een gradiént worden verondersteld in het
Pleistocene materiaal. Aan de zuidzijde overheerst dan materiaal
met verwantschap aan de Eem Formatie en de Formatie van Boxtel,
terwijl aan de noordzijde materiaal van de Formatie van Kreften-
heye domineert. Naast de stromingen die min of meer evenwijdig
aan de kustlijn verliepen, speelden in Zuidwest-Nederland gedu-
rende de laatste twee millennia ook getijstromen een belangrijke
rol. Deze hebben in de zeegaten een sterk oost-west gerichte com-
ponent en leiden daar tot buitendelta’s met eenzelfde oriéntatie
(paragraaf 3.2). Zij worden gevoed met Pleistoceen en Holoceen
materiaal dat afkomstig is uit de verschillende zeearmen. Juist de
platen in de buitendelta’s zijn belangrijke leveranciers van zand
voor de duinontwikkeling. De hypothese is nu dat de fysisch-
chemische verschillen in het duinzand van Zuidwest-Nederland te
herleiden zijn tot een gradiént in de Pleistocene ondergrond van
het kustgebied en de sedimentatie- en erosieprocessen in de on-
derscheiden zeearmen en hun buitendelta’s.

Verschillen in kalkgehalten

Kalk in duinzand is een veelvormig en lastig te onderzoeken ver-
schijnsel. In navolging van D. Eisma wordt er in de landschaps-
ecologische literatuur meestal van uitgegaan dat kalk in duinzand
geheel van zodgene oorsprong is en afkomstig is van schelpresten
van recente of fossiele zeedieren.>*® De kalk kan echter ook een
andere herkomst hebben. Zo kunnen in duinzand kalkkorrels aan-
wezig zijn die afkomstig zijn van geérodeerde kalksteen. Ook kun-
nen zich rondom bodemdeeltjes kalkkorstjes hebben afgezet.>*

Bij het onderzoeken en interpreteren van kalkgehalten in duinzand
moet verder rekening worden gehouden met veranderingen die in
de tijd optreden. Door neerslag en de afbraak van organische stof
komen in de bodem H+*-ionen vrij, waarna carbonaten in oplossing
gaan. De snelheid van ontkalking is vooral afhankelijk van het
initiéle kalkgehalte, de porositeit van de bodem en van de aard van
de begroeiing. Vooral onder duindoornstruwelen blijkt het ontkal-
kingsproces relatief snel te verlopen.3°® Stuyfzand becijferde voor
gebieden met een kalkgehalte van 2 en 5% CaCO een gemiddelde
ontkalkingsnelheid van circa 23 en g centimeter per eeuw. Naarma-
te een primair kalkrijk of kalkhoudend duingebied ouder is, wordt
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Tabel 19. Kenmerken van enkele belangrijke geologische formaties die aanwezig zijn in het kustgebied van Zuidwest-Nederland.

Bronnen: Verbraeck (1990); Ebbing & Laban (1996) en Laban & Rijsdijk (2002). De ouderdom van de afzettingsperiode is weergegeven in zogenaamde 4C-jaren Before Present

(Before Present = 1950; zie Groenendijk & Leloux, 2002).

Eem Formatie Formatie van Boxtel

Formatie van Kreftenheye I-V

afzettingsperiode Laat-Saalien - Weichselien

Formatie van Kreftenheye VI

Laat-Weichselien -Preboreaal

Banjaard Formatie

Eemien Midden en Laat- Laat-Holoceen,

150.000-12.000 BP 12.000-9.000 BP 130.000-120.000 BP  Weichselien 3000 BP-heden
25.000-10.000 BP
soort afzetting fluviatiel fluviatiel marien en estuarien wind marien

herkomst brongebied Rijn/Maas brongebied Rijn/Maas

herwerkt Oud- en herwerkt Pleistoceen herwerkt Pleistoceen

Midden-Pleistoceen

type materiaal (zeer) grof zand fijn - matig grof zand fijn - grof zand fijn zand fijn zand; soms iets
(300-500 pum) (<300 pm) lutumhoudend

grind fijn en grof grind (tot 40%) minder en vooral fijn grind veel grind aanwezig  geen grind geen grind

schelpen en kalk  lokaal schelpresten, »1 % CaCO3 Lokaal schelpresten,  schelp- en kalkloos schelprijk

kalkhoudend?

ook ouder materiaal

mineralen 3-5 % augiet 25-35 % augiet;

vulkanische puimsteen

geringe hoeveelheid  geringe hoeveelheid aanwezigheid augiet

augiet augiet onbekend

de ontkalkte bovenlaag dikker. De grens van ontkalkte naar kalk-
rijke omstandigheden doet zich voor als een overgangszone van
5-50 centimeter. Deze heeft het karakter van een ‘ontkalkingsfront’,
dat zich langzaam maar zeker naar beneden verplaatst. Als een
geheel of gedeeltelijk ontkalkt duinmassief verstuift en secundair
een nieuw duin vormt, zal het primaire kalkgehalte van dit massief
lager zijn dan dat van vergelijkbare massieven die uit jonger mate-
riaal zijn opgebouwd. Dit doet zich waarschijnlijk voor in gebieden
die zijn opgebouwd uit verwaaid of verspoeld strandwalzand. Het
omgekeerde, secundaire afzetting van kalk in duinbodems, is

ook mogelijk. In duinvalleien met toestromend grondwater dat is
oververzadigd met Ca*+- en HCO5-ionen kan secundaire afzetting
van CaCO5 optreden. Dit kan lokaal leiden tot een aanmerkelijke
verhoging van de kalkgehalten. In hoofdstuk 6 is gebleken dat ook
in de duinvalleien van Zuidwest-Nederland rekening moet worden
gehouden met dergelijke secundaire kalkafzettingen.3*? Voor een
goed beeld van het initiéle verschillen in kalkgehalte is het dus van
belang om enerzijds rekening te houden met de mate van ontkal-
king en anderzijds om plaatsen met secundaire kalkafzetting als
vochtige valleien te mijden.

Onderzoeksvragen

Op grond van het voorgaande zijn de volgende onderzoeksvragen

geformuleerd:

e Doen zich in het kustgebied van Zuidwest-Nederland verschillen
in het duinzand voor en kunnen deze worden gerelateerd aan
de Laat-Pleistocene afzettingen in dit gebied?

e Hoe variéren de primaire kalkgehalten van het duinzand? Zijn
eventuele verschillen te correleren met andere chemische of
fysische variabelen en met mogelijke verschillen in geologische
identiteit?

e Hoe moeten deze verschillen worden geinterpreteerd in relatie
tot het ontstaan van de duingebieden afzonderlijk en van het
kustgebied van Zuidwest-Nederland als geheel?

309 Sival et al. (1998) toonden aan, dat in de toplaag van de Meinderswaalvallei in de Mid-
delduinen op Goeree sprake is van een secundaire afzetting van 1,3% CaCO5 per jaar.
Vergelijkbare processen doen zich lokaal ook voor op Voorne en Schouwen.

11.2 Onderzoeksmethoden duinzand

Bemonstering

Verspreid langs de kust van Walcheren tot aan Voorne zijn 46 duin-
zandmonsters verzameld en geanalyseerd (zie figuur 36). Daarbij is
de variatie in ouderdom en geomorfologie van de grotere duinge-
bieden in Zuidwest-Nederland zoveel mogelijk in de bemonstering
betrokken. Bij grotere duinbreedtes en bij duinzones van verschil-
lende ouderdom zijn meerdere monsters verzameld, loodrecht

op de kust. De monsters zijn steeds genomen op hoger gelegen
plaatsen boven de hoogste stand van het grondwater. De monster-
diepte was steeds 1 tot 2 meter beneden maaiveld. Waar mogelijk
is geprobeerd om het duinzand beneden het ontkalkingsfront te
verzamelen (zie figuur 35). Op een aantal plaatsen, vooral in de
binnenduinen en op Walcheren, was het zand tot op grotere diepte
kalkarm. In deze situaties is kalkarm zand verzameld, waarbij er
op gelet werd dat niet in een ontkalkingsfront werd verzameld. Het
zand is na het verzamelen aan de lucht gedroogd en bewaard in
plastic zakjes. Tijdens het drogen is het zand in de zakjes enkele
malen gekneed om verkitting tijdens het drogen tegen te gaan.
Aan het eind van dit proces bestonden de monsters dan ook uit los
duinzand waarin geen verkitte of geklonterde deeltje meer konden
worden gevoeld of met de loep worden waargenomen. Grind of
grotere schelpresten (> 2000 um) waren niet in het bemonsterde
duinzand aanwezig.

Om het duinzand chemisch te kunnen relateren aan geo-
logische formaties zijn uit de collectie van TNO-NITG referentie-
monsters genomen. Het betreft referentiemonsters van de Eem
Formatie, Formatie van Kreftenheye en de Banjaard Formatie.3** De
Banjaard Formatie is een Laat-Holocene afzetting die in het kust-
gebied van Zuidwest-Nederland veel voorkomt. Deze formatie is in
de analyse betrokken om ook een beeld te krijgen van de verwant-
schap van het duinzand met de Holocene kustafzettingen. Tabel
19 geeft een overzicht van de eigenschappen van verschillende
formaties.

310 Het betreft de volgende boringen en boorlocaties. Formatie van Kreftenheye: boring
01RF379, afkomstig uit het kustgebied voor Voorne, UMT 559338/5755927; Ban-
jaard Formatie: boring S5-224, afkomstig uit het kustgebied voor Schouwen, UMT
543990/5724683 en Eem Formatie: boring 02RF127; afkomstig uit het kustgebied voor
Walcheren, UMT 511636/5714789.
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Figuur 35. Bemonstering van het duinzand in alleen oppervlakkig en in grotendeels ontkalkte duinlandschappen. Het ontkalkingsfront is

vermeden.

s maaiveld
ontkalkingsfront
— — laagste grondwaterstand

A. Alleen oppervlakkig ontkalkt: bemonstering beneden het
ontkalkingsfront.

meter
~

Voorbewerking en analyses

De verzamelde duinzandmonsters zijn in het laboratorium van TNO
Bouw en Ondergrond (Utrecht) voorbewerkt en geanalyseerd. Tabel
20 geeft een overzicht van de verschillende analysemethoden en
de bijbehorende voorbehandelingen.

Chemische samenstelling van de zandige fractie
De monsters zijn geanalyseerd op hun chemische samenstelling
met behulp van de rontgenfluorescentietechniek (XRF-analyse).
Daarbij is onderscheid gemaakt tussen een aantal hoofdverbin-
dingen (bijvoorbeeld SiO,, Fe,05, Al,05) en sporenelementen
(bijvoorbeeld Pb, Zn, Ni, Cr), waarvan de gehalten zijn uitgedrukt
in procenten respectievelijk in ppm’s. Om het effect van klei- en
leemdeeltjes zoveel mogelijk uit te sluiten is de analyse uitgevoerd
op de fractie groter dan 63 pm. In het duinzand van Voorne en een
deelvan de binnenduinen van Goeree was deze fractie in kleine
hoeveelheid aanwezig (0,5-1%, zie hierna). Ondanks het kneden
van het duinzand tijdens het droogproces (zie vorige paragraaf)
kan niet worden uitgesloten dat fijne deeltjes in het zand onderling
of met zandkorrels verkit waren. In zeer geringe mate zijn daarom
wellicht toch deeltjes kleiner dan 63 um in de analyse betrokken.
Na in het laboratorium nogmaals te zijn gedroogd en ver-
volgens gezeefd, zijn de monsters gemalen. Daarna zijn zij onder
toevoeging van een hechtmiddel onder hoge druk tot een parel
geperst. De feitelijke analyse vond plaats met rontgenstraling die
elektronen uit de binnenste schil van het atoom vrijmaakt. Bij
het terugvallen van een elektron uit één van de buitenste schillen
naar de opengevallen plaats wordt secundaire straling opgewekt
met een voor het atoom specifieke energie. Deze energie wordt
gedetecteerd en is een maat voor de concentratie van het betref-
fende atoom. De duinzandmonsters zijn in twee verschillende
jaren (2004 en 2005) verzameld en geanalyseerd, waarbij gebruik
gemaakt is van verschillende apparaten. Dit leverde voor enkele
variabelen (Si0,, TiO,, MgO0, Cu) verschillen op, die alleen ver-
klaard konden worden vanuit verschillen in de analysemethode.
Voor de hoofdelementen SiO,, TiO, en MgO werd dit waarschijnlijk
veroorzaakt door een iets fijnere maling en hogere perskracht in
het nieuwe apparaat. Daarom zijn vijf monsters uit de eerste serie
met het nieuwe apparaat opnieuw geanalyseerd en zijn de analy-
seresultaten van de eerste reeks gecorrigeerd voor de verschillen.s
Deze correctie bleek geen waarneembaar effect te hebben op de

311 Met dank aan Dr. B. van Os (TNO Bouw en Ondergrond) voor zijn hulp bij de interpreta-
tie en de correctie van de analyseresultaten.
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resultaten van de bewerkingen. De clusteranalyse leverde voor de
gecorrigeerde monsters voor en na de correctie dezelfde indeling

op. De afwijkende Cu-gehalten werden waarschijnlijk veroorzaakt

door contaminatie tijdens het analyseproces. De analyses voor dit
element zijn daarom verder buiten beschouwing gelaten.

Bij de analyse werden in een aantal monsters de detectieli-
mieten voor enkele verbindingen en sporenelementen overschre-
den. Bij twee elementen ging het om een groot aantal monsters. De
waarnemingen voor deze elementen zijn verder voor alle monsters
buiten beschouwing gelaten. Bij vier elementen ging het om een
beperkt aantal monsters. Hier is in de clusteranalyse een waarde
aangenomen van o,5 x de laagst waargenomen waarde.’

Kalkgehalten

De kalkgehalten in de duinzandmonsters zijn bepaald door ther-
mogravitatieve analyse (TGA-techniek) in het laboratorium van
TNO-NITG in Utrecht. Daarbij zijn de monsters inclusief de fractie <
63 pum geanalyseerd (tabel 20). Kalk bestaat voor het grootste deel
uit calciumcarbonaat (CaC0O5), maar bevat daarnaast ook een ge-
ringe hoeveelheid andere verbindingen en elementen. Een daarvan
is strontium (Sr) dat de plaats van Ca-atomen in de kalkstructuur
kan innemen. De Sr-gehalten kunnen per type kalkafzetting varié-
ren. Door de Ca/Sr-verhouding in (clusters van) zandmonsters te
vergelijken kan een beeld worden verkregen van mogelijke geoche-
mische verschillen in de kalk van het duinzand. Bij het vergelijken
van de Sr- en CaCO5-gehalten moet er rekening mee worden gehou-
den dat deze bepaald zijn met verschillende analysetechnieken

en dat in de XRF de fractie < 63 pm niet is meegenomen (zie tabel
20). Daarom worden ook de Sr-gehalten met de CaO-gehalten uit
de XRF vergeleken (beide exclusief fractie < 63 um). Omdat het in
duinzand gedetecteerde CaO een andere oorsprong kan hebben
dan calciumcarbonaat (bijvoorbeeld CaAl-silicaten) worden bij

de presentatie van de resultaten ook de CaO-gehaltenxrp en de
CaCO;-gehalten(rgp) onderling vergeleken.

De aard van de kalk in het duinzand is ook nog op een an-
dere manier onderzocht. Duinzand bestaat uit onderdelen die
enigszins verschillen in dichtheid. Kwarts is daarbij iets lichter
(circa 2,65 gr/cm3) dan kalksteen (circa 2,7 gr/cm3). Door Hans
de Kruyk (Leerdam) is van dit verschil gebruik gemaakt om het

312 De buiten beschouwing gelaten elementen zijn (tussen haakjes het aantal malen buiten
detectie en de laagste waarneming): Sn (20 maal; 0,078 ppm) en Ni (19 maal; 0,202
ppm). De wel meegenomen elementen met slechts enkele waarnemingen buiten detec-
tie zijn: MgO (4 maal; 0,00036%); Zn (1 maal; 0,0053 ppm); Th (2 maal; 0,024 ppm) en
U (2 maal; 0,12 ppm).



Figuur 36. Geografische ligging van de geanalyseerde duinzandmonsters.
Van ieder monster is de clusterindeling en het kalkgehalte weergegeven.
QO : hoofdgroep 1 [ ]:¢1,5% CaCOy

[ : hoofdgroep 2 [:1,5-3,5% CaCO,
Y :hoofdgroep 3 Il : 3:5-6% CaCO,
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Tabel 20. Analysemethoden en voorbehandeling duinzand.
variabele geanalyseerde fractie analysemethode voorbehandeling
chemische fractie » 63 pm rontgenfluorescentie- drogen en zeven, vervolgens gemalen
samenstelling  (incl. schelpgruis) techniek (XRF) en met hars tot een tablet geperst
kalkgehalte gehele sediment thermogravitatieve drogen en malen
analyse (TGA)

korrelgrootte-  gehele sediment multiple particle sizer voorbehandeling met H,0, en HCL
verdeling (ontkalkt) (MPS)
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Figuur 37. Dendrogram van de geochemische clusterindeling van de duinzandmonsters.

De dissimilariteiten zijn berekend op basis van euclidische afstand. Gebruikte clustertechniek: ‘Error Sum of Squares’.

Voor de basisgegevens van de afzonderlijke monsters zie bijlage 3.
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duinzand te scheiden in een lichte kwarts-fractie en een zwaardere
fractie. Daartoe is duinzand gemengd met een uitgebalanceerd
mengsel van monobroomnaphthaline (sg 1,49) en tetrabroomme-
thaan (sg 2,96). De zware fractie (zware mineralen, kalksteenkor-
rels en schelpgruis) zakt hierin naar beneden, terwijl de lichtere
kwartskorrels blijven drijven. De aldus gescheiden zware fracties
zijn voor een aantal monsters visueel vergeleken. Ook zijn slijp-
plaatjes gemaakt en kalkresten gefotografeerd.3s In een deel van
de zandmonsters bleek kalk niet alleen aanwezig in de vorm van
schelpresten, maar ook als kleine korrels secundaire kalksteen, als
calcietkristallen en als kalkkorstjes rondom korrels van een andere
samenstelling. Om het aandeel van deze fracties in het duinzand
na te gaan, is van een aantal kalkhoudende monsters een kleine
hoeveelheid duinzand onder het binoculair bekeken. Daarbij zijn
per monster 250-500 korrels (niet de schelpresten) afzonderlijk of

313 Voor een uitgebreider verslag zie De Kruyk (2008).
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in kleine groepjes met een bevochtigde naald in een druppel zout-
zuur gedeponeerd, waarbij is geregistreerd of de korrels geheel of
gedeeltelijk oplosten. Het aandeel opgeloste korrels in verhouding
tot het totale aantal bekeken korrels is beschouwd als een maat
voor de hoeveelheid in het duinzand aanwezige kalksteen en cal-
ciet.

In aanvulling op de hierboven besproken monsters van het
diepere duinzand, waarvan de kalkgehalten met de TGA-techiek
zijn bepaald, zijn ook de kalkgehalten beschouwd van de bodem-
monsters die voor het vegetatieonderzoek zijn verzameld op 30 tot
40 centimeter diepte. Om de aanwezigheid van mariene sedimen-
ten en secundaire kalkafzetting onder invloed van grondwater uit
te sluiten zijn daarbij slechts monsters van de zogenaamde xerose-
rie gebruikt. Het gaat in totaal om 92 bepalingen, die zijn verricht
met de methode van Van Wesemael.3*

314 Van Wesemael (1955).



Tabel 21. Chemische samenstelling van het duinzand in de verschillende deelgroepen.

Weergegeven is de gemiddelde waarde en de spreiding. De gemiddelden waarvan de spreiding in de hoofdgroepen 1 en 3 elkaar uitsluiten zijn vetgedrukt.

deelgroep 1a 1b deelgroep 1c hoofdgroep 2 deelgroep 3a deelgroep 3b
n=11 n=1 n=9 n=4 n=8 n=8

gem. (spreiding) gem. (spreiding) gem. (spreiding) gem. (spreiding) gem. (spreiding)
Hoofdverbindingen (procenten)
Sio, 98,1 (95,6 - 100) 97,3 | 96,5 (94,3 - 98,5) 95,3 (93,5 - 96,4) 92,5 (89,6 - 94,3) 92,3 (90,5 - 93,8)
Al;03 1,19 (0,87 - 1,46) 0,74 1,89 (1,62 - 2,41) 1,87 (1,42-2,12) 2,42 (2,07-2,73) 2,74 (2,51 - 3,06)
TiO; 0,06 (0,04 - 0,080) 0,05 0,07 (0,04 -0,09) 0,15 0,14-0,17) 0,08 (0,05 -0,09) 0,13 (0,10-0,16)
Fe,03 0,13 (0,05-0,19) 0,20 0,14 (0,07 -0,23) 0,33 0,27 -0,38) 0,32 (0,19 - 0,46) 0,40 (0,29 - 0,48)
MnO 0,005 (0,002 -0,010) | 0,005 | 0,004 (0,002 -0,009) | 0,013 (0,010-0,014) | 0,009 (0,006 -0,012) | 0,011 (0,009 -0,015)
Ca0 0,33 0,07 -0,98 1,12 0,84 0,07 -1,71) 1,12 0,25 - 1,90) 2,16 (1,18-3,11) 1,98 0,91 - 3,08)
MgOo 0,002 (<0,0004-0,011) | 0,007 | 0,006 (0,001-0,013) | 0,011 (0,007 -0,020) | 0,029 (0,017 -0,047) | 0,039 (0,024 - 0,060)
Na,0 0,30 (0,20-0,37) 0,15 0,50 (0,42 -0,65) 0,50 (0,38-0,57) 0,67 (0,54 -0,76) 0,74 0,71-0,78)
K20 0,50 (0,35-0,62) 0,33 0,82 0,71 -0,96) 0,73 (0,54 -0,81) 0,98 0,86 - 1,10) 1,06 (0,95-1,18)
P,05 0,019 (0,010-0,025) | 0,048 | 0,022 (0,016-0,027) | 0,025 (0,021-0,027) | 0,025 (0,015-0,029) | 0,027 (0,017 -0,036)
Sporenelementen (ppm)
Pb 4,16 (2,92 - 4,89) 5,68 5,47 (4,01 - 6,35) 5,77 (3,50 - 7,15) 9,65 (5,77-18,72) 7,40 (4,95-10,23)
Zn 1,10  (<0,005 - 2,29) 4,23 1,43  (<0,005 - 3,70) 3,84 (2,82 - 4,90) 8,18 (3,17 - 20,29) 6,37 (3,19 - 12,94)
Cr 12,6 (7,9 - 22,6) 10,0 10,9 (6,9 - 14,4) 27,8 (23,4 -32,0) 12,9 (10,6 - 16,6) 19,4 (14,4 - 26,0)
\' 7,2 (5,7 - 8,6) 8,3 7,5 (52-9,9) 11,4 (10,1-12,9) 8,2 (2,6-10,9) 10,1 (4,0-13,1)
Sr 29,7 (22,5 - 50,4) 49,7 49,6 (31,6 - 68,7) 55,8 (40,0 - 74,3) 82,3 (69,7 - 100,7) 82,5 (62,3-100,9)
Ba 119,1  (93,2-142,0) 82,7 | 171,3 (151,9-193,9) | 152,0 (116,3-170,9) | 192,7 (172,4-220,0) | 199,0 (181,3-219,3)
Rb 16,62 (11,41-20,07) | 11,64 | 26,04 (22,95-30,10) | 23,65 (17,91-26,41) | 31,40 (27,75-34,93) | 33,73 (30,91 - 37,24)
Ga 2,26 (1,76 - 2,54) 2,11 2,76 (2,33-3,42) 2,67 (2,09 - 3,02) 3,28 (2,71-3,74) 3,49 (3,04 - 3,76)
Zr 77,0 (35,9 - 156,1) 34,4 66,8 (30,1-112,1) | 264,5 (246,6-2851) | 53,8 (38,2-81,1) 119,8 (72,2-181,3)
Nb 2,34 (1,77 - 3,02) 2,03 2,32 (1,29 - 2,90) 4,29 (3,76 - 4,69) 2,51 (2,11-2,99) 3,36 (2,74 - 4,54)
Y 5,49 (4,43 - 6,90) 5,71 5,49 (4,40 - 6,60) 8,44 (7,55-8,92) 6,24 (5,43 - 7,30) 7,80 (7,01-8,74)
Sc 1,50 (1,10 - 2,50) 1,60 1,61 (0,50 - 3,10) 2,10 (1,10 - 3,60) 2,60 (1,90 - 3,50) 2,09 (1,00 - 3,20)
La 6,52 (4,81-9,41) 5,34 6,46 (3,35-9,17) 9,55 (7,67 - 10,84) 6,88 (4,36 - 8,88) 9,03 (7,05-11,25)
Nd 6,57 (3,90 - 10,00) 6,10 5,74 (2,30- 8,20) 13,58 (12,40-15,10) | 4,15 (1,90 - 7,80) 8,03 (5,90 - 10,80)
Th 1,63 (<0,02 - 3,51) 1,60 1,30 (<0,02 - 3,81) 2,73 (1,49 - 4,76) 2,38 (0,02 - 3,84) 3,13 0,76 - 5,12)
u 0,60 (¢<0,12-1,22) | <0,12 | 0,98 (0,15-1,54) 1,34 (0,35-1,97) 0,97 (0,28-1,62) 1,36 0,71-1,76)

Korrelgrootteverdeling

De korrelgrootteverdeling is bepaald met behulp van een Multiple
Particle Sizer. Om het zand te ontdoen van kalkresten en organi-
sche stof zijn de monsters voorbehandeld met zoutzuur en water-
stofperoxide.

Bewerking van de analyseresultaten

De chemische verwantschap van de duinzandmonsters is met be-
hulp van het clusterprogramma DENDRO in een zogenaamd den-
drogram weergegeven.3* Als verwantschapsmaat is de euclidische
afstand gebruikt. Voor de clusteranalyse is gebruik gemaakt van

de ‘Error Sum of Squares’, omdat deze bij uitstek geschikt is voor
kwantitatieve reeksen, waarbij gezocht wordt naar clusters met een
minimale (statistische) variantie.>*

Bij het vergelijken en clusteren van de duinzandmonsters gaat

315 Schaffers (1991).
316 Schaffers (1991); Jongman et al. (1987).

het om relatief kleine verschillen in de chemische samenstelling.
Hierbij kunnen juist ook verbindingen en sporenelementen van
belang zijn die in geringe hoeveelheid in het duinzand aanwezig
zijn. De samenstelling van duinzand wordt sterk gedomineerd door
Si0, (> 90-95%). De overige verbindingen en sporenelementen
nemen maximaal slechts enkele procenten en soms slechts en-
kele tienden of honderden van procenten voor hun rekening. Om
de verschillen in SiO,-gehalten niet te sterk te laten domineren

en de verschillen van alle variabelen een gelijk gewicht te geven
bij de clustering, zijn de analyseresultaten onderworpen aan een
zogenaamde Z-standaardisatie. Hierbij worden de verschillen in
de gehalten uitgedrukt in een getal rondom 1 als functie van het
gemiddelde en de standaarddeviatie van de gemeten waarden per
element.>” De getransformeerde waarden zijn gebruikt als input
voor het programma DENDRO. Na uitvoering van de clusteranaly-

317 Jongman et al. (1987): 20-21. In formule uitgedrukt: Ys= (Yw - Ygem) /sd, waarin Ys = ge-
standaardiseerde waarde, Yw = gemeten waarde, Ygem = gemiddelde van alle gemeten
waarden, sd = standaarddeviatie van de reeks gemeten waarden.
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Tabel 22. Korrelgrootteverdeling van de geanalyseerde duinzandmonsters.

Per regio en per zandgroep is het aandeel van de fijnste en de grofste fractie weergegeven. Tevens is aangegeven bij welke korrelgrootte de monsters gemiddeld 10%, 50%
(mediaan) en 90% van hun drooggewicht bereiken (D10, D50 respectievelijk Dgo). Het quotiént D6o/D1o0 is een maat voor de spreiding van het duinzand. Bij een waarde kleiner
dan 1,8 is er sprake van een zeer kleine spreiding. Bij een waarde groter dan 3 is de spreiding zeer groot.

fractie (%) fractie (%) Dé6o/D1o
<150 pm » 350 pm
gem sd gem sd gem sd gem sd gem sd gem

groep  regio n
la Walcheren 10 0,2 0,4 33,6 9,2 229,6 13,7 317,5 20,6 438,9 36,7 1,50
Schouwen 1 0,9 nvt 19,4 nvt 203,7 nvt 284,7 nvt 390,7 nvt 1,49
1b Walcheren 1 0,0 nvt 71,8 nvt 299,2 nvt 411,7 nvt 576,8 nvt 1.47
1c Schouwen 8 3,9 1,1 17,9 7,5 181.3 23,1 268,4 26,1 391,7 33,5 1,60
Goeree 6 3,0 3,7 16,8 59 184.4 10.6 269,2 16,9 380,8 23,1 1,57
2 Schouwen 2 4,2 1,3 14,8 0,4 189,0 19,1 265,2 17,0 363,4 10,8 1,50
Goeree 2 2,1 1,6 7,6 1,8 171,1 9,0 245,8 11,0 341,8 10,2 1,54
3a Goeree 2 9,4 85 8,1 3,9 157,7 25,5 229,3 36,5 335,9 31,1 1,57
Voorne 5 7,9 56 3,9 2,7 159,3 17,1 226,9 21,5 315,7 22,6 1,53
3b Goeree 5 17,3 2,2 1,7 0,2 136,9 3,0 197,0 5,21 287,6 6,0 1,55
Voorne 3 11,8 4,6 4,2 4,0 147,8 9,3 215,2 18,45 311,7 31,6 1,57

ses zijn de zandmonsters definitief ingedeeld en zijn per cluster
de gemiddelden en de spreiding berekend van de gehalten aan

hoofdverbindingen en sporenelementen. Dit is ook gedaan voor de
korrelgrootteverdeling en de kalkgehalten. Deze variabelen hebben

echter geen rol gespeeld bij de clusterindeling.

11.3 Resultaten

De chemische samenstelling van het duinzand

De duinzandmonsters vertonen een aanzienlijke variatie in chemi-

sche samenstelling. Daarbij is er een duidelijke samenhang met

de korrelgrootteverdeling, het kalkgehalte en met de geografische

herkomst. Ook blijken zich diverse correlaties voor te doen tus-
sen de verschillende variabelen. Geochemisch bezien kunnen
drie hoofdgroepen worden onderscheiden, die vervolgens uiteen

vallen in een aantal deelgroepen (figuur 37). Hoofdgroep 1 betreft

duinzand met een hoog gehalte aan SiO, dat vooral voorkomt
op Walcheren, Schouwen en lokaal ook in de buitenduinen van
Goeree (figuur 36 en tabel 21). Het referentiemonster van de Eem
Formatie valt ook binnen dit cluster. Hoofdgroep 2 betreft vier

monsters van Schouwen en Goeree, die een tussenpositie innemen
tussen de beide andere hoofdgroepen (zie hierna). Hoofdgroep 3

omvat duinzandmonsters die afkomstig zijn van Voorne en Goe-

ree. De referentiemonsters van de Formatie van Kreftenheye en de
Banjaard Formatie vallen binnen dit cluster. Het wordt gekenmerkt

door lagere SiO,-gehalten dan hoofdgroep 1 en laat tegelijkertijd
hogere gehalten zien voor een aantal andere hoofdverbindingen
en sporenelementen. Niet alleen verschillen veel gemiddelde ge-

halten van hoofdgroepen 1 en 3, ook de spreiding van een aantal

variabelen verschilt (zie tabel 21). Ook indien het kwantitatief
sterk overheersende SiO, buiten beschouwing wordt gelaten en
de overige hoofdverbindingen samen op 100% worden gesteld,
is er sprake van duidelijke verschillen. In hoofdgroep 1 hebben
Al,03, K;,0 en P,0; dan een relatief hoog aandeel, terwijl CaO en

MgO in hoofdgroep 3 sterker vertegenwoordigd zijn. De chemische
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verschillen tussen de hoofdgroepen corresponderen met verschil-
len in korrelgrootteverdeling en kalkgehalte van het duinzand (zie
hierna). De hoofdgroepen 1 en 3 kunnen worden onderverdeeld in
deelgroepen, die twee extremen laten zien (deelgroepen 1a en 3b)
met daartussen een overgangsgroep, waarbinnen de deelgroepen
minder verschillen (m.n. deelgroepen 1c, 2 en 3a). Deze onderver-
deling in deelgroepen wordt hieronder verder besproken.

Deelgroep 1a: deze groep wordt gevormd door duinzand van
Walcheren en één monster uit een jong duingedeelte van
Schouwen. Alle monsters worden gekenmerkt door een hoog
Si0,-gehalte. Voor een groot aantal hoofdverbindingen en spo-
renelementen sluiten de spreiding van deze deelgroep en die
van de deelgroepen 3a en 3b elkaar uit (zie tabel 21).
Deelgroep 1b: Het gaat hier om slechts één monster, afkomstig
uit de zeereep ten westen van Domburg. Dit monster neemt
ten opzichte van de overige zandmonsters een geisoleerde
positie in en vertoont in de clusteranalyse de grootste verwant-
schap met het referentiemonster van de Eem Formatie. Deze
geisoleerde positie en de relatief sterke verwantschap met de
Eem Formatie hebben mogelijk te maken met de ligging van

de monsterlocatie in de directe nabijheid van een strand waar
in het afgelopen decennium herhaaldelijk suppleties hebben
plaatsgevonden met zand dat uit het voorliggende kustgebied
is opgezogen en op het strand is opgespoten. Juist in deze om-
geving is de Eem Formatie aanwezig. Het gesuppleerde zand is
mogelijk in de zeereep ingestoven. Het monster zou daarmee
minder representatief kunnen zijn voor het zand van het histo-
risch gegroeide duinlandschap van Walcheren.

Deelgroep 1c: Betreft duinzand van Schouwen en Goeree, dat
van deelgroep 1a afwijkt door hogere gehalten van een aantal
hoofdverbindingen (Al,03, Na,0, K,0) en sporenelementen (Pb,
Sr, Ba, Rb en Ga). Eris echter veel overlap in de spreiding van
de gehalten van beide deelgroepen. Ook met de hoofdgroepen
2 en 3is overlap (zie tabel 21).

Hoofdgroep 2: Deze groep bestaat uit vier monsters, die af-



Figuur 38. Korrelgrootteverdeling van het onderzochte duinzand.

leder monster is met een aparte lijn weergegeven. Gemiddelden van eilanden of clusters per eiland zijn met een dikkere lijn getekend.
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komstig zijn van vier zeer verschillende locaties op Goeree en
Schouwen met een verschillende ouderdom. Ten opzichte van
de hoofdgroepen 1 en 3 wordt deze groep gekenmerkt door in-
termediaire SiO,-gehalten. Zij valt vooral op door hoge gehalten
van een aantal sporenelementen met een hoog atoomgewicht
(Zr, Cr, Nb, Y en Nd).

e Deelgroep 3a: Deze deelgroep bestaat geheel uit duinzandmon-
sters van Goeree en Voorne en omvat ook het referentiemonster
uit de Banjaard Formatie. Zij wordt gekenmerkt door lage SiO,-
gehalten en een relatief hoge gehalten van andere verbindingen
en elementen. Zij onderscheidt zich van groep 3b door lagere
gemiddelden van een aantal hoofdverbindingen (Al,05, TiO,,
Fe,03, Na,0) en sporenelementen (Cr, Zr, Nb, Y, La, Nd). Wel
is vrijwel steeds sprake van een overlap in de spreiding. Deze
deelgroep onderscheidt zich minder duidelijk van de beide
andere hoofdgroepen dan deelgroep 3b (tabel 21).

e Deelgroep 3b: Deze groep omvat acht duinzandmonsters die af-
komstig zijn uit de duinen van Voorne en van de noordwestzijde
van de binnenduinen van Goeree (Westduinen, Middelduinen).
Het referentiemonster van de Formatie van Kreftenheye valt bin-

nen deze deelgroep. Samen met deelgroep 3a heeft deze groep
de laagste SiO,-gehalten en de hoogste gehalten aan andere
verbindingen en elementen. Zij onderscheidt zich sterk van de
deelgroepen 1a, 1b en 1c (zie tabel 21).

Korrelgrootteverdeling

Ook de korrelgrootteverdeling van de geanalyseerde monsters

is zeer gevarieerd (tabel 22 en figuur 38). Monster 15a heeft een
verdeling die duidelijk afwijkt van de overige monsters. Het is
afkomstig van de primaire duintjes op het strand bij Oostvoorne
en is ingedeeld in deelgroep 3a (figuur 38b). De grove fractie

heeft in dit monster een hoog aandeel en het is ook uitgesproken
schelprijk. Bijna 50% van dit monster bestaat uit zandkorrels groter
dan 350 pm, terwijl het duinzand van Voorne voor het overige juist
gekenmerkt wordt door een fijne samenstelling. Waarschijnlijk
hangt de afwijkende samenstelling van dit strandzand samen met
werken die in de tweede helft van de vorige eeuw zijn uitgevoerd
in het gebied van de Brielse Dam en de Maasvlakte, waarbij grote
hoeveelheden zand vanuit grotere diepte zijn opgespoten. Zo komt
bijvoorbeeld ook langs de oever van het Oostvoornse Meer aan de
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Tabel 23. Kalkgehalten (% CaCO5) in de geanalyseerde duinzandmonsters.

Weergegeven zijn de totale spreiding per regio en de gemiddelden per duinzandcluster. Deze cijfers zijn berekend over alle analyses (a) en over de monsters die duidelijk

kalkhoudend zijn (b).

Walcheren Schouwen Goeree Voorne
a. alle analyses
Totale spreiding 0,07 - 2,02 0,11-3,67 0,11-5,32 3,70-5,89
Cluster 1a 0,51 (n=10) 1,23 (n=1)
Cluster 1b 1,84 (n=1)
Cluster 1c 1,37 (n=8) 2,07 (n=6)
Cluster 2a 1,94 (n=2) 1,78 (n=2)
Cluster 3a 2,95 (n=2) 4,64 (n=5)
Cluster 3b 3,29 (n=5) 5,53 (n=3)
b. alleen duidelijk kalkhoudende monsters (» 1 % CaCOs)
Totale spreiding 1,84-2,02 1,06-3,67 1,57 - 5,32 3,70 -5,89
Cluster 1a 2,02 (n=1) 1,23 (n=1)
Cluster 1b 1,84 (n=1)
Cluster 1c 2,25 (n=5) 2,45 (n=5)
Cluster 2a 1,95 (n=2) 3,45 (n=1)
Cluster 3a 2,95 (n=2) 4,64 (n=5)
Cluster 3b 3,29 (n=5) 5,53 (n=3)

zijde van de Maasvlakte plaatselijk zeer grof zand voor, dat afwijkt

van het duinzand van Voorne.>® Het zand van monster 15a is daar-

om niet representatief voor de rest van het duingebied van Voorne
en wordt bij de bespreking van de korrelgrootteverdeling verder
buiten beschouwing gelaten.

e Hoofdgroep 1: Het duinzand van Walcheren (inclusief primaire
duintjes op het strand van Noord-Beveland) is duidelijk het grof-
ste van alle onderzochte duingebieden. In slechts drie van de
tien monsters is materiaal aangetroffen, dat kleiner was dan 150
um. Daarbij ging het steeds om een aandeel van minder dan
1%. Materiaal kleiner dan 63 pm kwam hier niet voor. Anderzijds
is gemiddeld ruim 30% van dit duinzand grover dan 350 um. Het
zand uit de zeereep van Domburg (deelgroep 1b) bestaat zelfs
voor meer dan 70% uit zulk grof zand. Het is niet uitgesloten dat
dit monster is beinvlioed door recente strandsuppleties (zie vo-
rige paragraaf). Het duinzand van Schouwen en Goeree is duide-
lijk fijner. Het zand van deelgroep 1c (afkomstig van Schouwen
en Goeree) is significant fijner dan de Walcherse monsters van
deelgroep 1a (t-toets: p < 0,001 voor dso en fractie » 350 pm).
Ook binnen deelgroep 1a is het enige monster van Schouwen
duidelijk fijner dan de overige monsters, die verder allemaal van
Walcheren afkomstig zijn. De monsters afkomstig van Goeree
en Schouwen vertonen geen verschil. In de monsters behorend
tot deelgroep 1c van zowel Goeree als Schouwen komt soms een
kleine fractie voor < 63 um (max. 0,4%).

e Hoofdgroep 2: De korrelgrootteverdeling van deze monsters
komt overeen met die van deelgroep 1c. De monsters van zowel
Goeree als Schouwen verschillen niet significant van elkaar. De
monsters van Goeree in deze deelgroep zijn grover dan die in
groep 3, maar de verschillen zijn slechts zwak significant
(t-toets 0,01 > p » 0,05 voor fractie < 150 um en d50).

e Hoofdgroep 3: Het duinzand van dit cluster is duidelijk het

318 Het feit dat monster 15a in deelgroep 3b is ingedeeld, wijst op verwantschap met de
Formatie van Kreftenheye. De diepere lagen van deze formatie worden gekenmerkt door
de aanwezigheid van relatief grof zand en grind (Verbraeck, 1990; zie ook tabel 19). De
grove samenstelling van monster 15a kan daarom beschouwd worden als een aanwij-
zing voor een herkomst uit de diepere ondergrond.
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fijnste van de drie onderscheiden hoofdgroepen. Deelgroep 3b
heeft de fijnste samenstelling. Het zand van deze deelgroep
heeft gemiddeld voor 10-20% een korrelgrootte kleiner dan 150
um. Anderzijds omvat de fractie grover dan 350 pm slechts en-
kele procenten. De fijne zandsamenstelling vinden we ook terug
in deelgroep 3a, maar gemiddeld genomen is de korrelgrootte
hier iets grover. In alle monsters van de deelgroepen 3a en 3b is
materiaal aanwezig met een korrelgrootte kleiner dan 63 pm. Dit
aandeel varieert van 0,01 tot 1,08%.

Kalkgehalten
Ook de kalkgehalten van de geanalyseerde monsters verschillen
aanzienlijk. Tabel 23 geeft een overzicht van de spreiding per regio
en de gemiddelden per cluster. Om de invloed van oude geheel
ontkalkte duingedeelten uit te sluiten en een beeld te krijgen van
de gehalten van kalkhoudende duinmassieven zijn in deze tabel
ook de gegevens opgenomen van alleen die duingedeelten waar de
bodem duidelijk kalkhoudend was (> 1% CaCO5). In figuur 39 zijn
de kalkgehalten weergegeven van de bodemmonsters die voor de
vegetatieanalyses zijn verzameld. De verschillende gegevens wor-
den hieronder per eiland apart besproken.
e Walcheren: Het merendeel van het duinzand van Walcheren
is uitgesproken kalkarm. In de noordelijke duinen tussen
Domburg en Vrouwenpolder werden op 1-2 meter diepte geen
kalkgehalten gemeten » 0,7% CaCOj, zelfs niet dicht bij de
zeereep. Hogere gehalten waren wel aanwezig in de duinen aan
de zuidwestzijde bij Dishoek/Valkenisse, tussen Westkapelle
en Domburg en in de primaire duintjes op het strand van Noord-
Beveland (1,8-2,0% CaCO5). De bodemmonsters die voor de ve-
getatieanalyses zijn verzameld, bevestigen dit beeld. Bijna 90%
van deze monsters bevatte minder dan 1% CaCOj. Kalkgehalten
» 3% werden ook hier niet vastgesteld op Walcheren (figuur 39).
e Schouwen: Ook op Schouwen zijn de kalkgehalten laag. Op
1-2 meter diepte werden de hoogste gehalten gemeten direct
achter de zeereep aan de buitenzijde van de Boswachterij
Westerschouwen (3,7% CaCOs) en in de Verklikkerduinen en de



Figuur 39. Kalkgehalten in bodemmonsters van 30-40 centimeter diepte uit de xeroserie van verschillende duingebieden in Zuidwest-

Nederland.
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voorliggende primaire duintjes (2,4-2,3%). Overal elders was het
kalkgehalte < 2,0% (totaal 11 monsters). Daarbij deden zich geen
significante verschillen voor tussen de onderscheiden (deel)
groepen. Bijna 80% van de bodemmonsters die zijn verzameld
voor de vegetatieanalyses bevatte < 1% CaCO5. Op een totaal van
23 analyses werden ook hier geen kalkgehalten vastgesteld » 3%.

e Goeree: Van alle bestudeerde duingebieden is de spreiding
van de kalkgehalten in de duinen van Goeree het grootst. Op
1-2 meter diepte zijn aan de zuidoostzijde van de West- en Mid-
delduinen (binnenduingebied) kalkgehalten gemeten van o,1-
0,2% (deelgroepen 1c en 2). De kalkgehalten in het zand van de
buitenduinen aan de west- en zuidwestzijde van Goeree varie-
ren tussen 1,7 en 3,5%, waarbij zich tussen de verschillende
deelgroepen (1c, 2a, 3a) geen duidelijk verschillen voordoen.
De hoogste waarden in de duinen van Goeree zijn gemeten aan
de noordwestzijde van de Westduinen (5,3% CaCOs). Het betreft
hier monsters, die geochemisch in deelgroep 3b vallen. Elders
in het binnenduingebied, aan de noordwestzijde van de Mid-
delduinen, zijn in drie monsters van dezelfde deelgroep kalk-
gehalten gemeten die variéren van 1,6-2,3% CaCO5. Secundaire
ontkalking speelt hier geen rol, omdat het zand steeds op een
diepte van circa 1,5 meter en duidelijk beneden het ontkalkings-
front is verzameld. Kennelijk zorgen andere factoren voor een
aanzienlijke variatie van de kalkgehalten in de binnenduinen
van Goeree. De analyses van de ondiepe monsters bevestigen
het beeld van de relatief grote variatie in het kalkgehalte dit
duingebied (zie figuur 39). De hoogst gemeten gehalten in deze
reeks bedragen respectievelijk 3,0 en 3,1% CaCO;.

e Voorne: De kalkgehalten in het duinzand van Voorne zijn de
hoogste van Zuidwest-Nederland. De op 1-2 meter diepte geme-
ten gehalten variéren van 3,7-5,9% CaCOj;. Kalkarm duinzand,
is op een diepte van 1-1,5 meter op Voorne niet aangetroffen en
komt daar waarschijnlijk ook niet voor. Op een diepte van 30-40
centimeter varieerden de kalkgehalten van 2,3-6,1% CaCO5. Ruim
70% van de ondiepe monsters bevatte meer dan 3,5% kalk.

Het in het duinzand aanwezige calciumcarbonaat is niet alleen
afkomstig van recente of fossiele schelpresten. Dit blijkt onder

4-5% 5-6% 6-7%

andere uit de aanwezigheid van calcietkristallen, van andere mi-
crofossielen dan schelpresten en vooral van kalksteenkorrels (zie
figuur 40). Daarbij viel de aanwezigheid op van grijs gekleurde
korrels, waarvan na oplossen vaak enkele zeer fijne donkere parti-
keltjes overblijven. Deze korrels zijn ook aangetroffen in rivierzand
dat is verzameld langs de Waal bij Herwijnen en langs de Maas
bij Roermond.3* Zij zijn te herkennen aan het bij het oplossen
vrijkomen van een lichte H,S-geur. Deze geur is kenmerkend voor
veel fossiele organogene kalksteen in de Eifel en de Ardennen.3°
Het gaat hier om kalksteen waarin microkristallijne kleideeltjes
zijn vermengd. Uit uitgevoerde korreltellingen blijkt, dat vooral in
monsters uit hoofdgroep 3 een relatief hoog percentage kalksteen-
korrels aanwezig is (zie figuur 40). Monsters van de hoofdgroepen
1 en 2 hebben een maximaal CaCO5-gehalte van 3,7%, waarbij ten
hoogste 3-3,5% van de zandkorrels blijkt te bestaan uit kalksteen.
Duinzandmonsters van hoofdgroep 3 hebben meestal hogere Ca-
CO5-gehalten en bestaan voor 5 tot bijna 15% uit kalksteenkorrels.
Dit maakt aannemelijk dat de kalksteenkorrels een belangrijke rol
spelen bij de hogere kalkgehalten van de duingebieden rond de
Haringvlietmonding. Uit de korreltellingen bleek ook dat in diverse
monsters zandkorrels (0-8%) met een kalkkorstje voorkwamen.
Dit korstje varieerde in dikte. Het bleek niet mogelijk om hierin
verschillen te vinden tussen de verschillende clusters en/of duin-
gebieden.
Vergelijking van de resultaten van de TGA- en XRF-analyses maakt
verder aannemelijk dat zich tussen het duinzand van de hoofd-
groepen 1 en 3 verschillen voordoen in de aard en de geoche-
mische samenstelling van de kalk. De kalkgehalten volgens de
TGA-analyse blijken sterk gecorreleerd met de resultaten van de
Ca0-bepaling in de XRF-metingen (figuur 41a). Daarbij doen zich
kleine verschillen voor in de hellingshoek van de regressielijnen
van beide hoofdgroepen. Deze verschillen bleken statistisch sig-
nificant (p < 0,016). Hierbij speelt een rol dat in de XRF-analyses
de fractie < 63 um ontbreekt en deze fractie wel betrokken is in de
TGA-analyse. Het in deze fractie aanwezige calciumcarbonaat ont-
319 Mededeling Hans de Kruyk; met dank aan Hans de Kruyk en Phlip Bossenbroek voor het
verzamelen van dit Rijn- en Maaszand.

320 Hans de Kruyk (mondelinge mededeling).
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Figuur 4o0. Aanwezigheid van kalksteenkorrels in duinzandmonsters.

Het percentage korrels per steekproef dat geheel oplost in HCl is uitgezet tegen het CaC0O5-gehalte van het monster. De geochemische hoofdgroepen en het duingebied van

herkomst zijn met kleuren en symbolen apart weergegeven.
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breekt dus in de CaO-bepaling van de XRF. Deze fractie is in cluster
3 groter en anders verdeeld dan in cluster 1 (zie vorige paragraaf)
en dat kan het geringe verschil in de hellingshoek van de twee re-
gressielijnen verklaren. Beide regressielijnen gaan dicht langs het
nulpunt van de x- en y-as. Hieruit blijkt dat het carbonaatgebonden
calcium verreweg de belangrijkste bron is voor de Ca0. Daarom
kan het Caoxgr-gehalte gebruikt worden als maat voor het kalkge-
halte. Figuur 41b laat de relatie zien tussen CaO- en Sr-gehalten

in verschillende monsters. De hellingshoek van de regressielijnen
door de hoofdgroepen 1 en 3 is significant verschillend. Hetzelfde
geldt voor de regressielijnen door de deelgroepen 1a en 1c. Tussen
de deelgroepen 3a en 3b doet zich geen significant verschil voor.
De monsters van hoofdgroep 2 hebben een verspreide ligging en
sluiten aan bij de monsters van de (deel)groepen 1c en 3 die in
dezelfde omgeving zijn verzameld.

11.4 Discussie

Algemeen

De fysisch-chemische samenstelling van het zand in de duin-
gebieden van Zuidwest-Nederland is duidelijk gedifferentieerd.
Geochemische verschillen gaan daarbij opvallend vaak samen met
verschillen in korrelgrootte en kalkgehalte. Walcheren heeft relatief
grof, kalkarm duinzand, waarin SiO, sterk overheerst. Het duin-
zand van Voorne en van delen van Goeree is niet alleen duidelijk
fijner, maar ook chemisch gevarieerder en kalkrijker. De monsters
van Schouwen en het resterende gedeelte van Goeree nemen in
dit opzicht een tussenpositie in. Er zijn slechts enkele geologische
referentiemonsters geanalyseerd en daarom kan geen beeld wor-
den verkregen van de variatie in de chemische samenstelling van
de verschillende geologische afzettingen. De conclusies over de
verwantschap van de duinzandclusters met geologische formaties
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[ Voorne

moeten daarom met het nodige voorbehoud worden gepresen-
teerd. Er lijkt sprake van een verband tussen de samenstelling van
het duinzand en de aanwezigheid van de mariene Eem Formatie
en de fluviatiele Formatie van Kreftenheye in de Pleistocene on-
dergrond. Het duinzand van Walcheren en Schouwen vertoont de
meeste verwantschap met de Eem Formatie en het fijne duinzand
van Voorne en delen van Goeree met de Formatie van Kreftenheye.
Toch verklaren de geologische verschillen in de ondergrond waar-
schijnlijk slechts een deel van de verschillen in het huidige duin-
zand. De duidelijkste aanwijzing hiervoor is dat hoofdgroep 3 niet
alleen verwantschap vertoont met het referentiemonster van de
Formatie van Kreftenheye (deelgroep 3b), maar ook met het refe-
rentiemonster van de Banjaard Formatie (deelgroep 3a). Dit refe-
rentiemonster is afkomstig uit de monding van de Oosterschelde,
waar de Pleistocene ondergrond gedomineerd wordt door de Eem
Formatie en de daaruit ontstane dekzanden van de Formatie van
Boxtel. Zoals al eerder is aangegeven zijn de Holocene afzettin-
gen - zoals de Banjaard Formatie - geheel of grotendeels ontstaan
uit oudere Pleistocene afzettingen. Men zou daarom verwachten
dat deze formatie een plaats zou hebben in het duinzandcluster
met affiniteit tot de Eem Formatie (hoofdgroep 1) in plaats van in
het cluster met affiniteit tot de Formatie van Kreftenheye. In de
volgende paragrafen wordt nader ingegaan op de verschillende
factoren die een rol spelen bij de fysisch-chemische variatie in het
duinzand.

Verschillen in korrelgrootte

De verschillen in korrelgrootte van het duinzand in Zuidwest-Neder-
land staan niet op zichzelf. Zij sluiten aan bij vergelijkbare verschil-
len in de geulen en platen van het voorliggende kustgebied, zoals
die in ieder geval vo6r de realisatie van de Deltawerken bestonden.
Ook onder water wordt het zand van zuid naar noord geleidelijk
fijner. In de monding van de Oosterschelde heeft het zand een me-



Figuur 41. Relatie tussen enkele aan kalk gerelateerde variabelen in de duinzandclusters.

a. CaC03-gehalten en Ca0-gehalten in respectievelijk de TGA- en XRF-analyses.

Het verschilin hellingshoek tussen de regressielijnen van de hoofdgroepen 1 en 3 is significant (p = 0,016)
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b. De relatie tussen de CaO- en Sr-gehalten in de verschillende duinzandclusters.
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verschil doet zich niet voor tussen de deelgroepen 3a en 3b.

120 ~
@ hoofdgroep 3
100 @ deelgroep 1c
@ deelgroep la
[ hoofdgroep 2

80

ppm Sr (XRF)
(o)
o

40

1

y=29,03x+ 20,19

20 A

y=21,11x+31.83

y=16,34x+ 48,53

O T T
0 1 2
% CaO (XRF)

diane korrelgrootte van 200-250 pm en lokaal zelfs meer dan 250
pum. Terwijl in de monding van het Haringvliet zand overheerst met
een mediane korrelgrootte tussen 150-200 pum. Er zijn hier zelfs
gedeelten waar deze waarde 100-150 um bedraagt.’* In de tweede
helft van het Holoceen was de aanvoer van sediment door de Rijn
en de Maas relatief gering. Daarom wordt deze gradiént vooral
toegeschreven aan een netto transport van fijnere deeltjes vanuit
de monding van de Wester- en Qosterschelde naar het Brouwers-

321 Terwindt (1973); Van den Berg (1984).

havense Gat en de Haringvlietmonding.3?> Daarnaast draagt moge-
lijk ook het estuariene sedimentatiemilieu nog bij aan de relatief
fijne samenstelling van het sediment in de Haringvlietmonding
(zie paragraaf 3.2). Een belangrijk deel van het duinzand is oor-
spronkelijk afkomstig uit de buitendelta’s in het mondingsgebied
van de zeegaten. Verschillen in de korrelgrootteverdeling van het
duinzand kunnen dus (mede) worden toegeschreven aan transport
door zeestromingen en het overheersen van erosie in de monding

322 Idem.
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van de Wester- en Oosterschelde en sedimentatie in de monding
van het Haringvliet en Brouwershavense Gat.3> Op de opmerkelijke
verschillen in korrelgrootte van de duinen van Walcheren en Schou-
wen wordt hieronder nader ingegaan.

Verschillen in chemische samenstelling

Naast de verschillen in de Pleistocene ondergrond bieden ook

de verschillen in korrelgrootteverdeling een verklaring voor de
geochemische variatie in het duinzand. Fijnere deeltjes hebben
pervolume- en gewichtseenheid een groter oppervliak waaraan
mineralen en kalk zich kunnen hechten dan grovere. Daarnaast
zijn er ook verschillen in chemische adsorptiecapaciteit. Deze is
het meest evident voor kleideeltjes, maar ook leem heeft een tot
tien keer hogere adsorptiecapaciteit dan zand.32* Omdat in de hier
besproken analyse alleen de fractie groter dan 63 pm is betrokken,
zal de grotere chemische adsorptiecapaciteit van de kleinere deel-
tjes niet of nauwelijks in de resultaten hebben doorgewerkt. Toch
is het zeer aannemelijk dat de verschillen in korrelgrootteverdeling
een belangrijke aanvullende verklaring vormen voor een deel van
de chemische variatie in de geanalyseerde monsters. Chemische
verbindingen en mogelijk ook zeer fijne bodemdeeltjes kunnen
zich als een dun korstje op zandkorrels afzetten. Veel kleine korrels
geven dan een groter hechtingsoppervlak dan een geringer aantal
grote korrels, waardoor het gehalte aan bijvoorbeeld metaaloxiden
of sporenelementen in een fijner sediment groter kan worden. Dit
gegeven heeft waarschijnlijk bijgedragen aan de chemische ver-
schillen tussen de deelgroepen 1a (Walcheren) en 1c (Schouwen en
Goeree), die duidelijk verwantschap vertonen met de Eem Formatie
en die ruimtelijk geheel of grotendeels gescheiden zijn van het
verspreidingsgebied van de Formatie van Kreftenheye.

Hoofdgroep 3 komt uitsluitend voor in de duinen van Goeree
en Voorne. De beide deelgroepen van dit cluster vertonen slechts
geringe verschillen in mediane korrelgrootte. Opvallend is dat deel-
groep 3a ook het referentiemonster uit de Banjaard Formatie omvat
en dat de Formatie van Kreftenheye in deelgroep 3b geplaatst
wordt. Het chemisch meer gevarieerde karakter van het duinzand
van deze hoofdgroep kan samenhangen met zowel een hoger aan-
deel aan fijne bodemdeeltjes als met de aanwezigheid van mine-
raalrijkere elementen uit de Formatie van Kreftenheye. Bij dit laatste
kan de aanwezigheid van vulkanische elementen in dit sediment
een rol spelen. Vooralsnog moeten beide factoren samen verant-
woordelijk worden gehouden voor het geochemische verschil tus-
sen de hoofdgroepen 1 en 3. Daarbij is het niet uitgesloten dat het
aandeel van beide componenten van plek tot plek kan verschillen.
Hoofdgroep 2 komt qua korrelgrootte overeen met het duinzand
van deelgroep 1c op Schouwen en Goeree en sluit hier ook geo-
grafisch goed op aan. Zij onderscheidt zich door hoge gehalten
van een aantal zware elementen, die in enkele gevallen ook veel
hoger zijn dan in hoofdgroep 3. Het afwijkende karakter van deze
monsters, die ruimtelijk verspreid voorkomen en in aantal beperkt
zijn, kan het resultaat zijn van selectie door de wind en de zwaar-
tekracht op duinhellingen. Daarbij kunnen bepaalde zandlagen
lokaal een hoger gehalte aan zware mineralen hebben verkregen,
die vervolgens bij toeval zijn bemonsterd.

323 Erwordt hier nadrukkelijk gerefereerd aan de situatie, zoals die bestond vo6r de
uitvoering van de Deltawerken (Terwindt, 1973). Nadien kunnen omstandigheden zich
gewijzigd hebben. Deze ontwikkelingen zijn echter nog te recent om al in de korrelgroot-
teverdelingen van de duingebieden zichtbaar te zijn. Zie hiervoor ook paragraaf 2.4.

324 De Bakker (1976) geeft voor kleideeltjes (<2 pm) een adsorptiecapaciteit van 10-100 meq
kationen per 100 gram bodem, voor de zandfractie (>50 pm) < 0,001 en voor de fractie
tussen 0,2 en 0,50 pm 0,01-0,001 meq/100 gram.
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Verschillen in kalkrijkdom
Tabel 23 en figuur 39 laten zien dat zich tussen de duingebieden
aanzienlijke verschillen voordoen in kalkgehalte. Deze zijn echter
minder gemakkelijk te duiden dan de verschillen in korrelgrootte
en geochemische samenstelling, omdat ook ontkalking en kalk-
neerslag een rol kunnen spelen. De hierboven gepresenteerde
gegevens zijn allemaal verzameld buiten bereik van het grondwater
en dus mag worden aangenomen dat kalkneerslag hierin geen rol
speelt. Ontkalking en verstuiving van gedeeltelijk ontkalkte profie-
len zijn echter wel van belang, met name op Schouwen, Walcheren
en Goeree. In deze gebieden, en dan vooral in de binnenduinen,
komen op een diepte van 1-2 meter op diverse plaatsen afzettingen
voor met kalkgehalten < 0,2% CaCO5. Dergelijke gehalten wijzen op
geheel ontkalkt duinzand.3» Op Voorne ontbreken dergelijke afzet-
tingen, wat een belangrijke aanwijzing is voor een afwijkende ont-
wikkelingsgeschiedenis van dit duingebied (zie ook hoofdstuk 13).
Vooral op Walcheren en Schouwen - maar plaatselijk ook op Goe-
ree - zijn kalkgehalten aangetroffen variérend van o,5 tot circa 2%
CaCO;. Deze zijn duidelijk lager dan de primaire kalkgehalten die
hieronder voor de onderscheiden duinzandclusters zullen worden
besproken. Deze intermediaire kalkgehalten zijn niet afkomstig uit
een ontkalkingsfront, omdat bij het verzamelen van de zandmon-
sters dit overgangstraject steeds is vermeden. Zij zijn waarschijnlijk
het resultaat van landschapsvormende processen, waarbij geheel
of gedeeltelijk ontkalkt duinzand vermengd is geraakt met kalkrij-
ker materiaal (zie ook hierna in de eilandgewijze bespreking).
Nadere beschouwing van de kalkhoudende duinafzettingen
van de diverse eilanden laat zien dat er globaal twee groepen van
kalkgehalten te onderscheiden zijn. De duinzandmonsters van
hoofdgroep 1, die verwantschap hebben met de Eem Formatie
en afkomstig zijn uit de duinen rondom de monding van de Oos-
terschelde en het Brouwershavense Gat, vertonen kalkgehalten
van maximaal 3-3,7% CaCO5. De monsters die afkomstig zijn uit
het mondingsgebied van het Haringvliet (hoofdgroep 3, Voorne
en delen van Goeree) en verwantschap hebben met de Formatie
van Kreftenheye en de Banjaard Formatie, bereiken waarden van
3,5-6% CaCO5. Deze monsters hebben een groter aandeel aan
kalksteenkorrels met waarschijnlijk een fluviatiele herkomst.
Dit aandeel kalksteen draagt waarschijnlijk bij aan de hogere
kalkgehalten van hoofdgroep 3 op Voorne en Goeree. Volgens de
geologische literatuur is in de bovenste lagen van de Formatie van
Kreftenheye, afhankelijk van de grofheid, 1-2% kalk aanwezig.32¢
Dit betekent dat nog een aanvullende kalkbron nodig is om de
kalkgehalten in de orde van 5% te brengen. Waarschijnlijk speelt
schelpgruis hierbij een belangrijke rol, maar nader onderzoek zal
moeten uitwijzen of dit ook inderdaad zo is. Een aanwijzing voor
verschillen in geochemische aard en oorsprong van de kalk in het
duinzand van de hoofdgroepen 1 en 3 is de afwijkende CaO/Sr-
ratio in beide clusters (figuur 41). Deze verschillen zijn het grootst
tussen de groepen 1a en 3, terwijl deelgroep 1c een overgangsposi-
tie inneemt. Dit sluit aan bij de conclusies in voorgaande paragra-
fen. Bij het gebruik van de CaO/Sr-ratio als bewijs voor een verschil
in de geologische herkomst van de kalk in het duinzand moet een
kritische kanttekening worden geplaatst. Bij een werkelijk geoche-
misch verschil mag een divergerend verloop van de regressielijnen
worden verwacht, waarbij de verschillen toenemen bij oplopende
Ca0- en Sr-gehalten. Dit is nu niet het geval. Uit de figuren 42a en

325 Stuyfzand (1993).
326 Verbraeck (1990).



b kan worden berekend dat de regressielijnen van de clusters 1a
en 3 elkaar zouden snijden bij kalkgehalten in de orde van 4-4,5%
CaCO3. Waarschijnlijk spelen bij de in figuur 41b weergegeven
relatie dus ook nog andere factoren een rol. Daarbij moet vooral
worden gedacht aan de verschillen in korrelgrootte tussen de beide
clusters. Nader onderzoek is ook hier gewenst. Niettemin bevatten
de analyses belangrijke aanwijzingen voor wezenlijke verschillen
in de geochemische identiteit van de kalk in het duinzand van

de Haringvlietmonding enerzijds en die van de monding van de
Oosterschelde en het Brouwershavense Gat anderzijds. Deze zijn
waarschijnlijk deels te herleiden tot verschillen in de geologische
identiteit van het duinzand.

In de literatuur worden voor het duingebied van Voorne kalk-
gehalten vermeld die aanzienlijk hoger zijn dan de in deze studie
gemeten waarden.3?”” Dergelijke hoge gehalten hebben waarschijn-
lijk betrekking op afzettingen in lage valleigedeelten waar lutum
in de bodem aanwezig is of waar secundair kalk is afgezet. In het
kader van deze studie zijn in dergelijke habitats ook hogere kalkge-
halten aangetroffen dan in de xeroserie.>?® Het initiéle kalkgehalte
van het duinzand van Voorne is waarschijnlijk niet hoger dan circa
6% CaCOs.

Zand uit de Formatie van Kreftenheye als grondstof voor duinvor-
ming?

Een belangrijke vraag die overblijft, is hoe elementen uit de Forma-
tie van Kreftenheye in het duinzand zijn terechtgekomen en hoe
deze vaak grove afzettingen (zie tabel 19) een doorslaggevende
bijdrage hebben kunnen leveren aan duinzand, dat zich juist ken-
merkt door een fijne samenstelling. Het materiaal van de Formatie
van Kreftenheye kan in principe op twee manieren in het duinzand
terecht zijn gekomen. De eerste mogelijkheid is dat het gaat om
materiaal dat in het Midden-Holoceen, tijdens de vorming van de
strandwallen, uit het fluviatiele sediment is opgewoeld en verwerkt
in deze strandwallen. In deze fase was golfwerking een belangrijke
vormende kracht en daarom mag worden aangenomen dat het
strandwalzand voor de kust van het huidige Noordelijk Deltagebied
een relatief grove samenstelling had. Het duinzand verwant aan de
Formatie van Kreftenheye heeft juist een fijne samenstelling. Dit
maakt een dergelijke herkomst niet waarschijnlijk.32 Bovendien
zou men bij een herkomst van het huidige duinzand uit (verspoel-
de) strandwallen een duidelijke ontkalking, en dus lagere kalkge-
halten, verwachten. Een tweede mogelijkheid is, dat het materiaal
afkomstig is uit de hoogste lagen van meer landinwaarts gelegen
afzettingen van de Formatie van Kreftenheye. Juist hierin zijn fijne
zandige, kalkrijke sedimenten aanwezig.>*° In dat geval zouden
deze sedimenten na de Romeinse Tijd - en waarschijnlijk in de Mid-
deleeuwen - naar het kustgebied zijn gebracht. Daarbij moet niet
zozeer worden gedacht aan transport over grotere afstand, maar
eerder aan een regionale herverdeling tijdens het ontstaan van

het Helinium en het Haringvliet, waarbij de bovenste lagen van de

327 zie bijvoorbeeld Van der Maarel & Westhoff (1964), die een kalkgehalte van 5-15%
noemen.

328 Indevalleien aan de noordwestzijde van Voorne bedraagt het hoogst gemeten gehalte
op 30-40 cm. diepte 7,9% CaCOs. In de organische toplaag met secundaire kalkafzetting
is het maximum 15.9% tegen 5,7% op 30-40 cm diepte (hoofdstuk 6).

329 Zie ook voetnoot 318 en figuur 38b. Het zand van de primaire duintjes op het strand van
Oostvoorne heeft een grove samenstelling en wijkt sterk af van de rest van het duinzand
van Voorne. Het gaat hier om zand dat waarschijnlijk behoort tot de Formatie van
Kreftenheye en vanuit de diepere ondergrond voor de Maasvlakte en/of de Brielse dam
is opgespoten.

330 Verbraeck (1990). In deze paragraaf wordt de indeling van de Formatie van Kreftenheye
aangehouden, zoals die door deze auteur is gepresenteerd.

Formatie van Kreftenheye zijn aangesneden en juist het fijne zand
van de Formatie van Kreftenheye VI stroomafwaarts is getranspor-
teerd. Hierbij moet worden aangetekend dat, evenwijdig aan het
Haringvliet, die bovenzijde van de Formatie van Kreftenheye gelei-
delijk oploopt van 15-20 meter -NAP in het westen naar 12-15 meter
-NAP in het oosten en circa 8-10 meter -NAP in de Biesbosch.>

Het is aannemelijk dat de grote doorbraken van deze rivieren in de
post-Romeinse Tijd en de Middeleeuwen de bovenste lagen van

de Formatie van Kreftenheye hebben losgewoeld en naar het mon-
dingsgebied van het Helinium en later het Haringvliet hebben ge-
transporteerd, waar het door getijstromingen is herverdeeld en als
grondstof heeft gediend voor de vorming van duinen op Voorne en
noordelijk Goeree. De overheersend noordwaarts gerichte stroming
in het kustgebied van Zuidwest-Nederland heeft daarbij verhinderd
dat dit zand zich over meer zuidelijke gedeelten van het kustgebied
verspreidde. Het is niet uitgesloten dat een deel van dit materiaal
in noordelijke richting is getransporteerd langs de Hollandse kust
en daar bijvoorbeeld heeft bijgedragen aan de vorming van de
Jonge Duinen.

Walcheren

Het duinzand van Walcheren wordt gekenmerkt door een relatief
grove, mineraalarme samenstelling en een opvallend laag kalk-
gehalte. Tussen Domburg en Vrouwenpolder is geen kalkgehalte »
0,7% gemeten (n=8, waarvan ten minste 3 dicht bij de zeereep). In
de geochemisch sterk verwante zandpakketten aan de zuidwest-
kust van Walcheren en in de primaire duintjes op het strand van
Noord-Beveland bedroegen de gehalten respectievelijk 1,84 en
2,02%. Dit ligt in dezelfde orde van grootte als de gehalten van de
kalkhoudende monsters op Schouwen. Gehalten van 2-3% CaCOjy
kunnen daarom als representatief worden gezien voor het primaire
kalkgehalte van kalkrijke duinen in het mondingsgebied van de
Wester- en Oosterschelde. Dit maakt aannemelijk dat een groot
deel van het noordelijke duingebied van Walcheren is opgebouwd
uit secundair ontkalkt zand. Omdat het hier gaat om duinen die
voor een deel pas vanaf de achttiende eeuw zijn gevormd moet
deze ontkalking elders hebben plaatsgehad. Waarschijnlijk heeft
een groot deel van het duinzand van noordelijk Walcheren oor-
spronkelijk deel uitgemaakt van de strandwallen en Oude Duinen
voor de kust en is het daar reeds deels ontkalkt. Een belangrijke
aanwijzing hiervoor is dat ook de duinen tussen Domburg en
Oostkapelle over het hele profiel bestaan uit grotendeels ontkalkt
duinzand.3? Herkomst uit een strandwal, waar golfwerking een
belangrijke rol heeft gespeeld bij het ontstaan, en de latere erosie
bieden een goede verklaring voor het relatief grove karakter van
het duinzand van Walcheren.

In grote lijnen komt de kustontwikkeling van noordelijk
Walcheren er op neer dat de strandwallen en de duinen aan de
noordwestzijde zijn afgeslagen en dat de duinen verder oostelijk
zijn aangegroeid. Daarbij is het hergebruik van ontkalkt zand deels
via grootschalige verstuivingen verlopen (zie ook paragraaf 3.3).
Daarnaast spelen ook de stromingen in het zuidwestelijk deel van
de Oosterscheldemonding een rol. De gelijktijdige erosie langs de
noordwestkust en de uitbouw van het meer oostelijk gelegen duin-

331 Hageman (1964); Verbraeck (1990).

332 In 1994 zijn in opdracht van Staatsbosbeheer voor het plaatsen van hydrologische
peilbuizen in het duingebied tussen Domburg en Oostkapelle een aantal boringen
verricht tot onder de klei- en veenlagen op NAP-niveau. In negen boorbeschrijvingen
zijn aantekeningen gemaakt over de aanwezigheid van kalk (bruisen met zoutzuur). In
slechts één boring was sprake van (zwak) bruisen van het duinzand dat op de klei- en
veenlagen was afgezet.
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gebied van Oranjezon hangt samen met een (noord)oostwaarts
gericht zandtransport onder invloed van de inkomende vloed-
stroom in de Oosterscheldemonding. In de negentiende en twin-
tigste eeuw bevonden de vloedgeulen zich dicht onder de kust van
Walcheren en lagen de ebgeulen uit de Oosterschelde verder weg
(zie figuur 42). Waarschijnlijk was dit ook in vroegere eeuwen het
geval en leidde dit tot een zandtransport evenwijdig aan de kust in
noordoostelijke richting. Behalve aan zand dat weggeslagen werd
van de duinen tussen West- en Oostkapelle moet hierbij vooral ook
gedacht worden aan zand uit het stelsel van ondiepten dat zich
bevindt voor de noordwestkust van Walcheren (Kueerens en Dom-
burger Rassen). Deze stelsels werden al in 1573 op de kaart van
Christiaan Sgrooten aangeduid en zijn - voor zover bekend - nooit
door grote geulen doorsneden geweest. Zij bevinden zich precies
op de plaats waar de pre-Romeinse strandwallen hebben gelegen
en zeer waarschijnlijk hebben deze strandwallen een belangrijke
bijdrage hebben geleverd aan het sediment van deze ondiepten.
Sinds de Middeleeuwen is het getijvolume van de Oosterschelde
sterk toegenomen en daardoor ook de kracht van de getijstromen
in het mondingsgebied. Dit verklaart de toegenomen erosie langs
de noordwestkust. Het betekent ook dat het transporterend vermo-
gen van de getijdengeulen is toegenomen. Het hierboven veronder-
stelde noordoostelijk gerichte zandtransport langs de noordkust
van Walcheren is ook in waterhuishoudkundige studies aanneme-
lijk gemaakt.’® Sedimenttransporten vanuit de Oosterschelde naar
de buitendelta hebben zich waarschijnlijk vooral in zeewaartse

en noordelijke richting voorgedaan. Ook dit wordt bevestigd door
hydromorfologische studies.?

Schouwen

De duinen van Schouwen worden gekenmerkt door de aanwezig-
heid van zowel oude als jonge elementen. Het is opvallend dat
monsters uit geheel verschillende ontwikkelingsfasen geochemisch
en qua korrelgrootteverdeling toch een duidelijke overeenkomst
vertonen. Monsters van het binnenduingebied dat in de Vroege
Middeleeuwen is ontstaan zijn bij de clusteranalyse in dezelfde
deelgroep ingedeeld als de monsters uit jongere overstuivingsfasen
(Zeepe- en Meeuwenduinen) en uit recent ontstane primaire duin-
tjes op het Verklikkerstrand. Dit wijst op een gemeenschappelijke
herkomst van het zand. De oorsprong van de middeleeuwse en

de zeventiende- en achttiende-eeuwse overstuivingsfasen aan de
monding van de Oosterschelde doet daarbij een relatie met het
mondingsgebied van deze zeearm vermoeden. Het duinzand van
Schouwen heeft in vergelijking met dat van Walcheren een fijner ka-
rakter en is rijker aan hoofdverbindingen en sporenelementen. De
oorzaak hiervan is waarschijnlijk gelegen in een verschillende posi-
tie van beide duingebieden ten opzichte van de eb- en vloedgeulen
in het mondingsgebied van de Oosterschelde. Zoals hierboven is
beargumenteerd, overheerst langs de kust van noordelijk Walche-
ren een west-oost gericht zandtransport, waarbij de ligging ten
opzichte van de inkomende vloedstromen in het mondingsgebied
van belang is. Bij de kustontwikkeling aan de zuidwestzijde van de

333 Zie figuur 42 en Wilderom et al. (1984): 55-58. Deze auteurs beschrijven het voorkomen
van noordoost gerichte zandgolven langs de kust van noordelijk Walcheren. Nadat in
de negentiende en twintigste eeuw de Roompot zich belangrijk verdiepte heeft een
dergelijke zandgolf zijn eindpunt gevonden in de wand van deze geul en daarmee de
ondergrond gevormd voor het strand van Breezand aan de noordzijde van Walcheren.

334 Zie ook Terwindt (1973) en Van den Berg (1984). De laatste nam over de periode
1959-1980 in de monding van de Oosterschelde een zeewaartse uitbouw van vooral
de ebgeulen in de buitendelta waar. Hij veronderstelt een licht transport in noordelijke
richting. Het zuidwestelijk deel van de buitendelta voor de kust van Walcheren was
relatief stabiel en bleek ook geen sediment uit de Westerschelde te ontvangen.
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duinen van Schouwen zijn juist de ebstromen uit de Oosterschelde
van overwegende betekenis (zie ook figuur 42).3% Langs de duin-
kust van Schouwen leidt dit tot een noordwestelijk gericht zand-
transport. Duidelijk bewijs hiervoor zijn de zandgolven, die zich in
de loop van de negentiende en twintigste eeuw aan de buitenzijde
van de Verklikkerduinen voordeden en die hebben bijgedragen aan
de uitbouw van dit massief.33¢ Verschillen in transportrichting en de
daarmee samenhangende herkomst van het zand verklaren dan ook
de verschillen in de korrelgrootteverdeling tussen de duinen van
Walcheren en Schouwen. De zeewaartse delen van de buitendelta
zijn sterker onderhevig aan golfwerking en hebben een meer dy-
namische sedimentatieomgeving dan de landinwaartse delen van
de estuaria, waardoor de laatste een groter aandeel fijnere deel-
tjies hebben.3” Met het verschil in herkomst hangt ook samen dat
op Schouwen minder strandwalzand is hergebruikt en dat nieuw
aangevoerd kalkrijk of kalkhoudend zand uit de Oosterschelde een
groter aandeel inneemt in de duinmassieven. Dit geldt vooral voor
de grote stuifduincomplexen. Allereerst natuurlijk voor de relatief
recent gevormde Verklikkerduinen en het duinmassief van de Meeu-
wenduinen en de Boswachterij, maar ook in het middeleeuwse
massief noordelijk van Burgh en Haamstede is waarschijnlijk kalk-
rijk materiaal verwerkt. Zo werd in het hoge massief direct westelijk
van Haamstede, op een diepte van circa 2 meter een kalkgehalte
van 1,1% CaCO5 gevonden. Afzettingen met een vergelijkbare ont-
staanswijze en ouderdom in de duinen van Domburg-Oostkapelle
op Walcheren laten kalkgehalten van 0,07-0,18% CaCOj; zien. Dit is
een belangrijke aanwijzing dat in de twaalfde- en dertiende-eeuwse
verstuivingsfase op Schouwen niet alleen ontkalkt strandwalzand
is hergebruikt, maar dat er waarschijnlijk ook sprake is geweest van
aanvoer van nieuw kalkhoudend duinzand.

Recent onderzoek heeft duidelijk gemaakt dat de ondergrond
van het westelijk deel van de duinen van Schouwen bestaat uit
restanten van oude strandwallen.?s® Op grond hiervan wordt het
vlakke binnenduinlandschap wel tot de zogenaamde Oude Duinen
gerekend. Voor het oostelijk deel van de binnenduinen is dit ech-
ter niet juist. In dit gebied (zie figuur 4 voor globale begrenzing)
komen op grote schaal klei- en veenlagen voor en ontbreken ook
archeologische vondsten uit de prehistorie en de Romeinse Tijd.°
Het oostelijk deel van het vlakke binnenduinlandschap heeft
daarom waarschijnlijk een andere ontstaansgeschiedenis dan
de ondergrond van het meer westelijk gelegen gebied. Het al dan
niet ontkalkte zand is hier afgezet op vaak relatief dikke pakketten
klei en veen, waarvan de bovenzijde zich bevindt rondom NAP.3+
Gezien deze hoogteligging dateert de eerste duinvorming hier
waarschijnlijk uit de post-Romeinse periode, toen de strandwallen
al sterk aan erosie onderhevig waren. Dit deel van het binnenduin-
landschap is waarschijnlijk het restant van een oude strandvlakte
die zich ontwikkelde achter de meer westelijk gelegen strandwal-
len 3«

335 Beekman (2007): 112-131.

336 Beekman (2007): 132 en 228-229.

337 Vanden Berg (1984).

338 Van derValk et al. (1997); Beekman (2007): 25-29.
339 ldem, zie ook tabel 1 bij van der Valk et al. (2007).

340 Een boring in het Gadrabos (Amersfoortcoordinaten: 40.05/414.85) geeft het volgende
beeld (in meters t.0.v. NAP): 4.90 m. maaiveld, 4.90-4.10 kalkarm zand; 4.10 - -0,10
kalkhoudend zand (matig bruisend); -0,10 - -1,25 stugge, iets kalkhoudende klei; -1,25
--1,35 veen en iets kalkhoudende klei; vanaf -1,35 iets kalkhoudend zand. Er is hier dus
sprake van een kalkhoudende zandafzetting van ca. 4 meter dik op een dikke kleilaag.

341 Zie ook Vos & Van Heeringen (1997), die een vergelijkbaar ontstaan voor het binnen-
duinlandschap van noordelijk Walcheren aannemen.



Figuur 42. Ontwikkeling van de stroomgeulen in de monding van de Oosterschelde .

Slikken, platen en ondiepten boven 5 meter -NAP zijn donkerder gekleurd. De stippellijnen geven de dieptelijnen van 8 meter -NAP weer. Met pijlen is de veronderstelde domi-
nante stroming weergegeven. Langs de noordwestkust van Walcheren overheersen zowel in 1825 als in 1960 (oostwaarts gerichte) vloedgeulen. De ebgeulen liggen hier verder
van de kust af. Langs de zuidwestkust van Schouwen overheersen juist de (westelijk gerichte) ebgeulen. In 1960 dringen echter vloedgeulen vanuit het noorden in de ondiepten
voor de Schouwse kust door. (naar Van den Berg, 1984).
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Figuur 43. Ontwikkeling van de stroomgeulen in het zeegat tussen Schouwen en Goeree.

In de negentiende en twintigste eeuw trok de vloedstroom door de zuidelijke helft van dit zeegat naar binnen (Brouwershavense Gat). De geul langs Goeree (Springersdiep)
had het karakter van een ebgeul of een indifferente geul. Het platengebied (Springertplaat) en de ondiepten zuidwestelijk van Goeree zijn nooit door diepe geulen doorsneden
geweest. Het Haringvliet had hier nauwelijks invloed (naar Haring, 1963)
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Figuur 44. Ontwikkeling van de stroomgeulen in de Haringvlietmonding.

In de negentiende eeuw had de zuidelijke geul in de Haringvlietmonding het karakter van een vloedgeul (oostzijde) en een indifferente geul (westzijde). De geulen langs de zuid-
kust van Voorne waren vooral ebgeulen. Vanaf de tweede helft van deze eeuw bouwde de noordkust van Goeree zich sterk uit met de Kwade Hoek. De geulen schoven daardoor in
noordoostelijke richting op, waardoor de zuidwestkust van Voorne sterk erodeerde (zie ook figuur 7). De vloedstroom nam toen hier iets in belang toe. (naar Van Driel, 1959).
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Goeree
Van alle onderzochte duingebieden vertoont het duinzand van
Goeree duidelijk de grootste variatie. Van de zes onderscheiden
duinzandclusters zijn er vier op Goeree aanwezig. Dit duingebied
vertoont geochemisch enerzijds overeenkomst met de duinen van
Schouwen en sluit anderzijds aan bij de duinen van Voorne. De
oorzaak hiervoor is waarschijnlijk dat de duinen van Goeree afwis-
selend vanuit het zuiden en vanuit het noorden zijn opgebouwd.
De meest landinwaarts gelegen - en waarschijnlijk dus de
oudste - delen van de binnenduinen vertonen belangrijke overeen-
komsten met de duinen van Schouwen. Betreffende het ontstaan
zijn er minstens twee belangrijke verschillen. Allereerst ontbreken
in de ondergrond van Goeree restanten van strandwallen.3+* Een
tweede belangrijk verschil is dat grootschalige verstuivingen, die
de middeleeuwse geschiedenis van de duinen op Walcheren en
Schouwen kenmerken, hier nooit hebben plaatsgevonden. Waar-
schijnlijk was het strandwallenlandschap in de Middeleeuwen al
zo ver geérodeerd en versnipperd dat grootschalige loopduinen en
paraboolduincomplexen zich hier niet meer konden ontwikkelen.
De binnenduinen van Goeree zijn in twee fasen ontstaan. Aan de
zuidoostzijde van zowel de West- als Middelduinen bevinden zich
relatief kalkarme gedeelten, die geochemisch gezien aansluiten
bij de binnenduinen van Schouwen. Zij zijn waarschijnlijk al in de
Vroege Middeleeuwen ontstaan op een vergelijkbare manier als de
binnenduinen op Schouwen. Aan de noordwestelijke zijde van de
binnenduinen bevindt zich duinzand dat qua geochemie en kor-
relgrootte meer overeenkomt met het duinzand van Voorne (hoofd-
groep 3). In de tweede helft van de Middeleeuwen werd vanuit het
Haringvliet sediment aangevoerd dat leidde tot de opslibbing van
polders aan de buitenzijde van de huidige binnenduinen. Deze
polders zijn bedijkt in de jaren 1357-1492 (hoofdstuk 3). Vooraf-
gaand aan de opslibbing van deze polders is waarschijnlijk tegen
de vroegmiddeleeuwse kern van Goeree kalkrijk duinzand afgezet.
Hieruit hebben zich duintjes ontwikkeld die met het achterliggende
kalkarme duinlandschap zijn vergroeid en dit voor een deel moge-
lijk ook nog hebben overstoven. Een dergelijke ontwikkeling blijkt
ook uit de geologische kaart, waarop zowel voor de Westduinen als
voor de Middelduinen aan de noordzijde een zone is aangegeven
die bestaat uit jonge duin- en strandzanden, die aan de buitenzijde
wordt begrensd door de jongste afzettingen van de Formatie van
Naaldwijk. Oudere afzettingen, daterend uit de Vroege Middeleeu-
wen, ontbreken hierin de ondergrond.>> Deze sedimentatie tussen
de vroegmiddeleeuwse kern en de in de veertiende en vijftiende
eeuw bedijkte polders maakt aannemelijk dat er een relatie moet
worden gelegd tussen het ontstaan van de Haringvlietmonding en
de afzetting van deze aan de Formatie van Kreftenheye verwante

342 Hageman (1964).

343 Hageman (1964), zie met name ook schematisch profiel op de hoofdkaart.
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kalkrijke zanden. Het gaat hier om zand dat afkomstig is uit het
gebied zeewaarts van de huidige Biesbosch. De oudste polder
aan de zeezijde (polder Het Oude Nieuwland) is immers al in 1357
bedijkt, ruim 60 jaar voordat de Sint Elisabethsvloeden (1421-1424)
de Grote Waard overstroomden en de Biesbosch deden ontstaan.
In de buitenduinen, die na de Middeleeuwen zijn ontstaan,
is aan de zuidwestzijde (Springertduinen) duidelijk sprake van
geochemische verwantschap met de duinen van Schouwen. Dit
duinzand is waarschijnlijk aangevoerd van de voorliggende Sprin-
gertplaat. Het is aannemelijk dat dit sediment afkomstig is uit het
Brouwershavense Gat en het platengebied voor de kust van Schou-
wen.

Voorne

De afwezigheid van diepere ontkalking is een duidelijk aanwij-
zing voor de eigen ontwikkelingsgeschiedenis van de duinen van
Voorne. In vergelijking met de andere duingebieden van Zuidwest-
Nederland zijn deze duinen relatief jong. De oudste gedeelten zijn
waarschijnlijk omstreeks 1100 ontstaan als jonge primaire duintjes
op opgeslibde zandplaten. Er is geen directe relatie aanwijsbaar
met de geérodeerde strandwallen voor de kust. Anders dan op
Goeree en Schouwen lijkt op Voorne ook geen sprake te zijn van
strandvlakten of lage duingebieden die na de Romeinse Tijd of in
de Vroege Middeleeuwen zijn ontstaan. Voor zover er op Voorne
sprake is van archeologische resten uit die perioden zijn deze
aangetroffen op veen of op de jongste afzettingen van de Formatie
van Naaldwijk (zie ook paragraaf 13.3). Het relatief laat op gang
komen van de duinontwikkeling op Voorne is waarschijnlijk een
gevolg van de geringe beschikbaarheid van zandig sediment ter
hoogte van de huidige kustzone. Dit is te verklaren vanuit het es-
tuariene sedimentatieklimaat in het Helinium met een zeewaarts
gericht nettotransport, waarbij de zandvoorraad (de strandwallen)
zich aan de zeezijde van het estuarium bevond. Voor zover erin
de post-Romeinse en vroegmiddeleeuwse periode sedimentatie
op het veen plaatsvond, werd hier vooral klei afgezet. Zandbanken
kwamen in deze fase waarschijnlijk alleen aan de zeezijde voor.
Pas toen de eroderende zee de huidige kustlijn had bereikt en in
het achterliggende land diepere kreken ging uitslijten kwam er
voldoende zand beschikbaar voor lokale duinvorming. De duin-
ontwikkeling op Voorne liep waarschijnlijk min of meer gelijk met
de ontwikkeling van de buitendelta’s in de monding van de Maas
en het Haringvliet. De duinvorming is op Voorne aan de noordzijde
langs de Maasmonding begonnen en heeft zich vervolgens in
zuidwestelijk richting uitgebreid. De sluiting van de duinenrij en de
zeewaartse uitbouw daarvan vond pas in de loop van de zestiende
en zeventiende eeuw plaats.



D Historische ontwikkeling en
gebruik door de mens

12 Inleiding op het historisch onderzoek

12.1 Algemeen

De volgende hoofdstukken behandelen de historische ontwikke-
ling van de duinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden
en de rol die de mens daarin heeft gespeeld. In de literatuur is
herhaaldelijk benadrukt dat menselijke activiteit het duinecosys-
teem wezenlijk kan beinvloeden. Zo stelt de Vlaamse historisch
geografe Beatrijs Augustyn dat in de loop van de twaalfde en der-
tiende eeuw de menselijke invloed op de Vlaamse duinen sterk is
toegenomen door stads- en havenuitbreiding en beweiding met
runderen. Regelgeving door de graven van Vlaanderen zorgde
er aanvankelijk voor dat dit gebruik slechts beperkte ecologisch
gevolgen had. In de tweede helft van de dertiende eeuw zou deze
situatie echter veranderd zijn. Onder invloed van een toenemende
behoefte aan geld begonnen de graven de duinen maximaal uit
te nutten. Een verslechterende economie en burgeroorlogen leid-
den volgens Augustyn tot een overexploitatie waardoor de duinen
grootschalig gingen verstuiven. Dit zou op zijn beurt weer hebben
geleid tot overstromingen en kusterosie.?# Ook in de ecologische
literatuur wordt er meestal van uitgegaan dat de mens in het verle-
den een destructieve invloed op de duinen heeft gehad.># Jan Klijn
spreekt in zijn proefschrift zelfs over ‘overexploitatie en regelrechte
plundering’. Het duin zou lang het karakter hebben gehad van een
‘wildernis’, waar naar believen gebruik van kon worden gemaakt.
Konijnen, die ten behoeve van de jacht werden getolereerd en
gecultiveerd, worden genoemd als een belangrijke oorzaak van
verstuiving. Ook houtroof en ongereguleerde beweiding met vee
zouden onderdeel zijn van een dergelijke overexploitatie. In de
achttiende eeuw zou tijdelijk een verbetering zijn opgetreden,
maar in en na de Franse tijd trad weer een terugval op, met overex-
ploitatie en verstuiving als gevolg.34

In Zuidwest-Nederland is begrazing van de duinen en bin-
nenduinen een eeuwenoud fenomeen. Het ligt dus voor de hand
om het menselijk gebruik en vooral begrazing als gebruiksvorm in
deze duinen nader te analyseren. Interessant is daarbij dat de flora
en de vegetatie van deze duinen - behalve door duinvalleivege-
taties en duinstruwelen - vooral ook worden gekenmerkt door het
voorkomen van soortenrijke duingraslanden (hoofdstuk 4). Kenne-
lijk was het gebruik en de vegetatieontwikkeling van de duingebie-
den van Zuidwest-Nederland zodanig dat zich hier in de afgelopen
eeuwen een aanzienlijke oppervlakte soortenrijk duingrasland
heeft kunnen ontwikkelen. Recente ervaringen bij het beheervan
de drooggevallen gronden in de Grevelingen hebben geleerd dat
dergelijke graslanden niet vanzelf ontstaan. Zij ontwikkelen zich
hier alleen bij een intensief graas- en maaibeheer, waarbij de
beheerder voortdurend de vinger aan de pols moet houden. Blijft
aanvullend maaibeheer achterwege en beperkt het beheer zich tot
relatief extensieve begrazing, dan ontstaan uitgestrekte soorten-

344 Augustyn (1992, 1995).
345 Westhoff (1985, 1989); Bakker et al. (19790); Klijn (1981).
346 Klijn (1981): 59-60.

arme ruigten of struwelen waarin kritische graslandplanten ont-
breken (paragraaf 9.4). De vraag is dan ook hoe onze voorouders
de duinen en binnenduinen van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse
Eilanden hebben gebruikt, zodat hier deze soortenrijke duingras-
landen konden ontstaan zonder dat zij dichtgroeiden met ruigte of
struweel. Deze vraag wordt nog interessanter als we haar plaatsen
in de context van de historische beelden waarin overexploitatie en
verstuiving overheersen.

12.2 Vraagstelling en aanpak van de analyse

In dit onderdeel over de historische ontwikkeling staan twee vra-

gen centraal:

e Wat was de rol van de mens bij de ontwikkeling van het duin-
landschap? Hoe maakte hij gebruik van het duinlandschap en
welke rol speelde bijvoorbeeld duinbegrazing en houtoogst
daarbij?

e Wat zijn overeenkomsten en verschillen in het gebruik van de
duinen op de verschillende eilanden? Is hier sprake van paral-
lelle, convergerende of divergerende ontwikkelingen? Kunnen
eventuele verschillen in gebruik verantwoordelijk worden ge-
houden voor actuele verschillen in botanische diversiteit?

In de meeste recente landschapsecologische studies wordt uitge-

gaan van een ecosysteemmodel waarin de verschillende abiotische

en biotische factoren zich hiérarchisch ten opzichte van elkaar
verhouden (figuur 45). Deze hiérarchie heeft te maken met het feit
dat ecologische processen zich op verschillende tijd- en ruimte-
schalen afspelen. In het kustlandschap zijn het bijvoorbeeld de
stromingen in de zeegaten, die de vorm en de aangroei of afslag
van het duingebied bepalen. Zo is ook het door de wind gevormde
reliéf van een duingebied sturend voor de grondwaterhydrologie
en daarmee voor de plantengroei. De mens heeft in dit model geen
eigen plaats. Meestal komt hij slechts indirect in beeld: er wordt
rekening mee gehouden dat hij op verschillende schaalniveaus de
natuurlijke processen kan beinvloeden, maar deze invloeden vor-
men niet de kern van het model. Deze perifere positie van de mens
maakt het hiérarchische ecosysteemmodel minder geschikt als
vertrekpunt voor ecologisch historisch onderzoek.

Menselijke activiteiten worden - behalve door natuurlijke
processen - vooral aangestuurd door sociaal-culturele en economi-
sche factoren. Te denken valt aan:

e de geestelijke stromingen en de technologische mogelijkheden,

e de economische ontwikkelingen,

¢ het politiek-bestuurlijke krachtenveld.

Min of meer analoog aan het hiérarchische ecosysteemmodel kan

ook in deze sociaal-culturele en economische factoren een hiérar-

chie in ruimte en tijd worden verondersteld. Sommige ontwikkelin-
gen spelen zich af op langere termijn en doen hun invloed in een
groot gebied gelden, andere spelen vooral lokaal en op een kortere
tijdas een rol. Voor de ecologische geschiedschrijving is vooral

de vraag interessant naar de interactie tussen de belangrijke na-

tuurlijke processen enerzijds en sociaal-culturele en economische

processen anderzijds. Daarbij gaat de interesse vooral uit naar
ontwikkelingen op langere termijn en op een grotere ruimtelijke
schaal, omdat het aannemelijk is dat deze domineren over meer
kleinschalige processen en patronen. Door na te gaan of de proces-
sen in beide systemen min of meer synchroon verlopen en elkaar
versterken of juist tegenwerken, krijgen we een beter inzicht in de
betekenis van sociaal-culturele en economische processen voor
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Figuur 45. Ecologisch rangordemodel voor het duinlandschap.

De abiotische en biotische invloeden zijn met een grijze kleur weergegeven. De beinvloeding door de mens is geel afgebeeld.
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het landschapsecologische systeem en omgekeerd (bijvoorbeeld:
leidt verandering van duingebruik tot meer verstuiving?). Ander-
zijds kunnen we door vergelijking in de ruimte nagaan of verschil-
len in gebruik aansluiten bij verschillen in landschapsecologisch
functioneren (bijvoorbeeld: zijn duingebieden met beter ontwik-
kelde duingraslanden meer en langer begraasd?). Deze vragen naar
synchronie in ruimte en tijd, tussen landschapsecologische proces-
sen aan de ene kant en sociaal-culturele en economische proces-
sen aan de andere, zijn vooral goed te beantwoorden als we be-
schikken over reeksen van vergelijkbare gegevens over langere tijd.
Dergelijke tijdreeksen maken het ook gemakkelijker de interactie
van de twee systemen op verschillende schaalniveaus te bezien.
Voor een selectie van nader te onderzoeken historische vari-

abelen is aansluiting gezocht bij studies van het collectieve grond-
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gebruik in West-Europa.?# In een daar ontwikkeld model voor het

grondgebruik worden drie belangrijke complexen van variabelen

onderscheiden: hulpbronnen, gebruikers en regelgeving. Op basis

hiervan kunnen voor deze studie drie deelvragen worden geformu-

leerd:

e Waarvoor werden de duinen gebruikt, hoeveel en welke produc-
ten werden geoogst?

e Wie waren gebruikers en hoe vond benutting van de hulpbron-
nen plaats?

e Hoe was het gebruik van de hulpbronnen geregeld en wie was
bevoegd gezag?

Voor deze variabelen zijn in de literatuur en in historische bronnen

347 De Moor (2004); De Moor et al. (2002).



tijdreeksen gezocht die het mogelijk maken om de ontwikkeling
van één duingebied door te tijd te volgen en die tegelijk ook ge-
bruikt kunnen worden voor een vergelijking tussen verschillende
gebieden. Daarbij is gebruik gemaakt van twee typen tijdreeksen.
Allereerst de ruimtelijke ontwikkeling van duinen door de tijd heen,
waarbij gezocht wordt naar elementen van continuiteit en verande-
ring. Tijdreeksen van dit type zijn vooral gebaseerd op historische
literatuur en op oudere en meer recente kaarten. Het tweede type
betreft reeksen van financiéle of economische aard. Deze zijn ont-
leend aan historische bronnen, zoals de rekeningen van duinbe-
heerders en -eigenaren. Door pachtopbrengsten of aantallen stuks
ingeschaard vee over langere tijd te vergelijken met bijvoorbeeld
de prijsontwikkeling van graan of verpachte landbouwgrond of met
de gemiddelde vleesprijs krijgen we inzicht in veranderingen in de
relatieve betekenis van een gebruiksvorm.

12.3 Bestuurlijk-juridische verhoudingen en bronnen-
materiaal

De kustduinen bevinden zich zowel letterlijk als figuurlijk aan de
periferie van de Zeeuwse en Zuid-Hollandse Eilanden. Zij liggen
niet alleen op de grens van het water en het land, maar speelden
in de laatste duizend jaar ook een betrekkelijk marginale rol in

het grondgebruik van de inwoners van deze eilanden. Dat was
echter niet altijd zo. Toen na de post-Romeinse overstromingsfase
Zuidwest-Nederland in de zesde en zevende eeuw weer bewoond
raakte, vestigden de nieuwe bewoners zich eerst in de duinstrook
langs de kust. Hier ontwikkelden zich nederzettingen en domeinen,
die gedurende enkele eeuwen de sociaaleconomische en bestuur-
lijke centra vormden van het slikken-, schorren- en veengebied, dat
Zuidwest-Nederland toen nog was. Pas vanaf de negende, tiende
en elfde eeuw raakte ook het achterliggende schorrenlandschap
meer bewoond en verplaatsten de bestuurlijke zwaartepunten

zich geleidelijk naar opkomende nieuwe centra zoals Middelburg
en Zierikzee. Informatie over deze periode is aanwezig in weinig
toegankelijke en moeilijk te interpreteren bronnen, zoals in het
Latijn geschreven oorkonden en levensbeschrijvingen van heiligen.
Gelukkig zijn juist voor Zuidwest-Nederland diverse studies van
mediévisten gepubliceerd die deze bronnen interpreteren en in een
breder kader plaatsen.34® Hun interpretaties en conclusies zijn in
de volgende hoofdstukken leidend bij de vergelijking van de mid-
deleeuwse ontwikkeling van de duinlandschappen. Resultaten van
archeologisch onderzoek maken het mogelijk de beelden verder in
te kleuren. Voor de Late Middeleeuwen konden, in samenwerking
met de Universiteit van Amsterdam, de veranderingen in het grond-
gebruik van de binnenduinrand van Walcheren in beeld gebracht
worden door een paleo-ecologische analyse van een middeleeuws
veenpakket (paragraaf 13.2).

Op de meeste plaatsen in de duinen is van het oude mid-
deleeuwse landschap echter weinig of niets meer te zien. Op veel
plaatsen is het er simpelweg nooit geweest en op andere plaatsen
is het in de Middeleeuwen of later overstoven met zand. Deze
duingedeelten leenden zich - zeker voor de negentiende-eeuwse
‘ontginning van woeste gronden’ - niet of nauwelijks voor traditi-
onele vormen van grondgebruik zoals akkerbouw of veeteelt. Zij
kwamen daardoor beschikbaar voor een aantal functies en activi-
teiten waarvoor in het cultuurland geen plaats was of waarvoor het

348 Dekker (1971, 1995); Henderikx (1987, 1993, 1995, 1996); Palmboom (1995, 1996).

minder geschikt was (houtteelt, jacht, konijnenvangst, begrazing
en in de twintigste eeuw ook drinkwaterwinning en behoud van
natuurwaarden). Mede vanwege deze gebruiksmogelijkheden
waren de duinen voor lokale en bovenregionale machthebbers
interessant, ofwel als pion in het spel om aanzien en macht, of-
wel als inkomstenbron. Als in de loop van de Middeleeuwen de
invloed van het grafelijke gezag toeneemt, brengen de graven van
Holland en Zeeland de niet in cultuur gebrachte duinen dan ook
als zogenaamde wildernis onder hun invloed,* waarna zij deze

in gebruik geven aan verschillende gebruikers. Deels gaat het
daarbij om leen aan lagere edelen, deels ook om het toestaan van
gebruik of om verpachtingen. Veel van deze ingebruikgevingen zijn
uit archiefbronnen nog redelijk goed te reconstrueren, uiteraard
voor zover de oorspronkelijke documenten in archieven bewaard
zijn gebleven. Globaal bezien is deze situatie tot het einde van de
achttiende eeuw blijven bestaan. Wel deden zich herhaaldelijk
bestuurlijke veranderingen voor. Zo werden na het ontstaan van de
Republiek der Verenigde Nederlanden (1581) de bevoegdheden van
de graaf overgenomen door de Staten van Holland en van Zeeland.
Ook veranderde de positie van de heren van Voorne en de markies
van Veere. Er bleef echter steeds sprake van een centraal gezag dat
lokaal werd vertegenwoordigd door een rentmeester. Die regelde
de verpachting, zag toe op de uitvoering daarvan en legde jaarlijks
verantwoording af aan het centrale gezag. De rekeningen van de
diverse rentmeesters en de daaraan gerelateerde bronnen (pacht-
condities, correspondentie, beheersverslagen, bestekken van voor-
genomen grotere werken en dergelijke) bleven voor verschillende
duingebieden over langere tijd bewaard en zijn de belangrijkste
historische informatiebron voor deze studie (bijlage 4).

In de Franse tijd (1795-1814) werd de gezagsstructuur in be-
langrijke mate gecentraliseerd. De Staten van Holland en Zeeland
hielden als dragers van het gewestelijk gezag op te bestaan en
hun bevoegdheid ging over naar het Koninkrijk der Nederlanden.
Voor de grafelijke domeinen betekende dit dat zij voortaan deel
uitmaakten van een landelijke organisatie. Vanuit het gezichtspunt
van de hierboven geschetste benadering veranderde er echter wei-
nig. Er was nog steeds sprake van een centraal gezag met regionale
of lokale vertegenwoordigers die de verpachtingen regelden en die
verantwoording verschuldigd waren aan de centrale overheid. Wat
de bronnen betreft is er echter een probleem. De organisatiestruc-
tuur van het nationale domeingezag veranderde in de eerste helft
van de negentiende eeuw enkele malen ingrijpend. Tegelijkertijd
deden zich juist in deze periode ook veel veranderingen in het
domeinbezit voor. In de Franse tijd en de decennia daarna werden
een groot aantal domeinobjecten verkocht. Bij deze verkopen en
de voorbereidingen daarvoor speelde het door koning Willem |
opgerichte Amortisatiesyndicaat een belangrijke rol.>® Daarnaast
was er sprake van het Kroondomein en het Staatsdomein. Helaas
zijn de archieven van deze domeindiensten slechts gedeeltelijk
bewaard gebleven en dan nog deels ongeordend. Dat betekent
dat de rentmeesterrekeningen van de zeventiende en achttiende
eeuw niet tot in de negentiende eeuw kunnen worden vervolgd.
Voor de gebieden die in de negentiende eeuw eigendom bleven
van het domeingezag kan het gebruik echter wel worden gevolgd in
de eigendomsregisters (leggers), maar deze geven minder inzicht
in de details van kosten en opbrengsten. Het lot van de verkochte

349 Rentenaar (1977).

350 Voor de ontwikkeling van het domeingezag in de negentiende eeuw en het Amorti-
satiesyndicaat in het bijzonder zie Riemens (1935) en Van Zanden & Van Riel (2000):
109-148.
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Figuur 46a. Relatieve waarde van de gulden van 1550 tot 1950, uitgedrukt in fictieve guldens anno 2006.

(bron: Database International Institute Social History, Amsterdam; http:/www.iisg.nl/hpw/)
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Figuur 46b. Ontwikkeling van de graanprijs te Dordrecht (blauw) en de pachtopbrengsten van landbouwgrond in Zeeland (rood) in de
periode 1600-1900.

Bij de graanprijs geeft de lichtblauwe lijn de gemiddelde prijs per jaar weer. De donkerblauwe lijn is het jaarlijks voortschrijdend 21-jarengemiddelde. De grijzen lijnen geven de
zesdegraads polynomen weer, die door deze tijdreeksen kunnen worden getrokken. (bron: Priester (1998), bijlagen H1 en H8)
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domeinobjecten moet meestal uit andere bronnen worden gere- 12.4 Economische context
construeerd dan rekeningen, bijvoorbeeld uit historische kaarten
of streekbeschrijvingen. De Westduinen op Goeree zijn in dit op- In de volgende historische hoofdstukken spelen economische
zicht een uitzondering; zij werden in 1842 op een publieke veiling ontwikkelingen een belangrijke rol. Om de lokale en regionale
gekocht door de polder Het West Nieuwland, die vervolgens gedu- gebeurtenissen in een breder kader te kunnen plaatsen, wordt hier
rende meer dan 120 jaar nauwkeurig vastlegde hoeveel en welke kort ingegaan op de economische ontwikkelingen in een ruimer

graasdieren er werden ingeschaard. Dit maakt het mogelijk voor dit ~ verband. Ook wordt stilgestaan bij de positie van de duinen in de

gebied enkele tijdreeksen te reconstrueren, die tezamen meer dan relatie stad-platteland. Omdat de graanprijs een goede indicator

3,5 eeuw beslaan! is voor langjarige golfbewegingen in de West-Europese economie
krijgt de ontwikkeling hiervan speciale aandacht. De pachtprijs
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voor landbouwgrond blijkt zich vanaf het begin van de zeventiende
eeuw tot het midden van de negentiende eeuw in hoge mate paral-
lel te ontwikkelen aan de graanprijs (figuur 46b). Zij is daarmee
een interessante referentie bij het interpreteren van de ontwikke-
ling van de pachtopbrengsten van verschillende duinterreinen.
Daarnaast zal ook de gemiddelde vleesprijs in Nederland als refe-
rentie worden gebruikt.

Langjarige economische golfbeweging

De Hollandse steden waren vanaf de veertiende eeuw voor hun
graanvoorziening afhankelijk van import. Aanvankelijk waren er
meerdere importcentra en was het graan uit verschillende nabij
of verder weg gelegen landbouwgebieden afkomstig. In de eerste
helft van de zestiende eeuw ontwikkelde Amsterdam zich echter
steeds meer tot het centrum van de Hollandse graanhandel en
werd het Oostzeegebied een steeds belangrijker productiege-
bied. Vanaf het midden van de zestiende eeuw ging Amsterdam
ook graan uitvoeren naar landen als Spanje, Portugal, Frankrijk
en Engeland. Rond 1600 had de stad zich zo ontwikkeld tot het
centrum van de Europese graanhandel, waarmee een belangrijke
basis werd gelegd voor de grote welvaart van Holland in de Gouden
Eeuw.>s

In het zuidwestelijk zeekleigebied was tarwe het belang-
rijkste landbouwproduct. Dit graangewas leverde een belangrijke
bijdrage aan de regionale voedselvoorziening en werd verhandeld
op de graanmarkten van Middelburg, Goes, Dordrecht en Delft. De
hier gevormde prijs was direct afhankelijk van de prijsontwikkeling
op de internationale markt. De regionale Zeeuwse economie was
zo vanaf de Late Middeleeuwen rechtstreeks verbonden met eco-
nomische ontwikkelingen op Europese schaal.>s? Deze laatste werd
gekenmerkt door een langjarige golfbeweging - de zogenaamde
‘seculaire trend’ - die tot het einde van de achttiende eeuw een
duidelijke samenhang vertoonde met de bevolkingsontwikkeling in
West-Europa.s3 Voor de zestiende tot de achttiende eeuw komt zij
overeen met de polynoom in figuur 46b.

De seculaire trend begon in de Middeleeuwen met een pe-
riode van expansie vanaf 1100 tot circa 1350. De bevolking van
West-Europa nam snel toe, er was sprake van grootschalige ontgin-
ningen en de interregionale handel kwam op gang (Hanzesteden).
Vanaf 1350 tot circa 1500 ging vrijwel heel Europa gebukt onder een
economische en demografische terugval. Er kwamen grote epide-
mieén voor (‘Zwarte Dood’) en op veel plaatsen werden nederzet-
tingen verlaten (‘lost villages’, ‘Wiistungen’). In Holland nam de
bevolking echter alleen in de tweede helft van de veertiende eeuw
af. In de vijftiende eeuw deed zich juist een sterke bevolkingsgroei
voor. De stedelijke en rurale nijverheid kregen daardoor een impuls
en zorgden voor economische ontwikkeling. Holland behoorde in
het begin van de zestiende eeuw dan ook tot de meest geiirbani-
seerde regio’s van Europa; circa 45% van de bevolking woonde hier
toen in de steden.* Vanaf circa 1500 kwam ook elders in Europa
de bevolkingsgroei weer op gang. Dit leidde tot een expansie in de
seculaire trend, die voortduurde tot het midden van de zeventien-
de eeuw. In de literatuur wordt deze periode ook wel aangeduid als

351 Van Tielhof (1995).

352 Priester (1998): 68-89. Zie Van Tielhof (1995): 60-63 voor de positie van tarwe uit het
zuidwestelijk zeekleigebied op de zestiende-eeuwse Hollandse graanmarkt, met name
in Delft.

353 Bieleman (2008): 25-32; tenzij anders vermeld zijn de volgende alinea’s op deze publi-
catie gebaseerd.

354 Van Bavel & Van Zanden (2004).

‘de lange zestiende eeuw’. Vooral tussen 1580 en 1650 vond in het
kustgebied van Holland en Zeeland een uitzonderlijke groei plaats
(Gouden Eeuw). In de seculaire trend brak omstreeks 1650 een
periode van neergang aan, die voortduurde tot 1750 (figuur 46b).
In deze periode daalden de graanprijzen voortdurend. Alleen rond
1700 werd deze daling tweemaal kort onderbroken als gevolg van
schaarsten, die samenhingen met de Negenjarige Oorlog (1688-
1697) en een misoogst (1709).3%

Omstreeks 1750 deed zich een belangrijke omslag voor, die
een nieuwe periode in de economische geschiedenis inluidde. Er
zette een tijdperk in met een onafgebroken bevolkingsgroei die
tot in onze tijd voortduurt. Tegelijkertijd begon de graanprijs een
golfbeweging te vertonen met kortere conjunctuurperioden. Deze
scheiding in de ontwikkeling van de graanprijs en de bevolkings-
ontwikkeling had te maken met veranderingen in de landbouw.
Vernieuwingen werden ingevoerd en tegelijkertijd trad er een ver-
ruiming op van de graanmarkt.>>¢ In de graanprijsontwikkeling is dit
terug te zien als dalingen die samenhingen met aanvoer van graan
uit het gebied rond de Zwarte Zee (jaren twintig negentiende eeuw)
en uit Noord-Amerika (laatste decennia negentiende eeuw). Door
deze veranderingen ontstond er ruimte voor nieuwe initiatieven in
de landbouw, die aansloten bij behoeften in de zich ontwikkelende
stedelijke samenlevingen. De vraag naar en het aanbod van meer
luxe landbouwproducten zoals vlees, zuivel, fruit en groente nam
toe. Hierdoor ontwikkelden zich nieuwe takken van agrarische
productie, die aanleiding gaven tot een verdere specialisatie, zoals
fruitteelt en in de eerste decennia van de twintigste eeuw bijvoor-
beeld ook pluimveehouderij.

De veranderende omstandigheden in de landbouw had-
den belangrijke gevolgen voor de pachtprijs van landbouwgrond.
Eeuwenlang liep deze in Zeeland min of meer parallel met de
graanprijs. Daarbij ontwikkelde de pachtprijs zich natuurlijk gelijk-
matiger omdat deze tot stand kwam over een meerjarige periode,
terwijl de graanprijs van jaar tot jaar varieerde, afhankelijk van
weersomstandigheden en politieke rampspoed. Vanaf circa 1860
vertoonden de prijzen van verpachte landbouwgrond en graan een
schaarbeweging; de graanprijs daalde maar de pachtprijs voor
landbouwgrond nam verder toe (figuur 46b). Behalve door demo-
grafische ontwikkelingen werd deze vooral ook bepaald door de
modernisering van de landbouw. De schaarbeweging markeert het
ontstaan van een nieuw landbouwbedrijf in het zeekleigebied van
Zuidwest-Nederland.37

Duinen in de periferie van stad en platteland

In de inleiding van zijn onlangs herziene boek over de geschiede-
nis van de Nederlandse landbouw3s® plaatst historicus Jan Biele-
man geologische en bodemkundige landschapskenmerken als
verklarende factoren tegenover het ruimtelijk-economische model
dat is ontwikkeld door de negentiende-eeuwse Duitse landbouw-
econoom Johann Heinrich von Thiinen (1783-1850). Dit model gaat
ervan uit dat de klassieke landbouwkundige productie op een be-
paalde plaats sterk wordt bepaald door de ligging ten opzichte van
de afzetmarkt en de daarmee samenhangende transportkosten.

355 Priester (1998): 79-85.

356 Bieleman (2008): 30. Er doen zich verschillende nieuwe ontwikkelingen voor, onder an-
dere betrekking hebbend op de voedselmarkt (introductie aardappel), de teelttechnie-
ken (introductie van klaver en knollen als voedergewas en groenbemester, rijenteelt) en
ook op de technologie (efficiéntere ploegtypen en later ook het gebruik van kunstmest).

357 Priester (1998): 85-89 en 633-639.
358 Bieleman (2008): 33-41.
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Volgens het model zullen zich in een fysisch-geografisch homogeen
gebied dicht bij de stad vooral zuivelproductie en fruitteelt ontwik-
kelen. Op grotere afstand van de stedelijke omgeving differentieert
de landbouw zich in een aantal concentrisch gelegen gebieden,
waarin achtereenvolgens houtteelt (brandstof met hoge transport-
kosten!), akkerbouw en ten slotte extensieve veehouderij over-
heersen. Dit model is natuurlijk sterk gedateerd, omdat het nog
geen rekening hield met de grote technologische veranderingen
die in de tweede helft van de negentiende eeuw in de landbouw
zouden plaatshebben (zie vorige paragraaf). Voor ecologische
geschiedschrijving biedt het echter een aantal interessante aan-
knopingspunten, onder andere omdat het een ruimtelijke beinvloe-
dingsgradiént als uitgangspunt heeft. Een dergelijke gradiént staat
ook centraal in veel landschapsecologische studies. Het model van
Von Thiinen kan helpen bij het verduidelijken van de positie van
de duinen in de relatie stad - platteland. Duinen bevinden zich in
de buitenste beinvloedingscirkel. Vanuit de stad bezien liggen zij
in de periferie en zij zijn ook voor de landbouw weinig interessant.
Dat heeft overigens meer te maken met abiotische productieom-
standigheden dan met de geografische afstand tot de stad, die
soms dichtbij kan liggen. Deze letterlijk en figuurlijk perifere ligging
van de duinen maakt ze tot een soort niemandsland, waar ruimte
is voor initiatieven en voor activiteiten die elders minder snel van
de 