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V E R A N T W O O R D I N G 

In de periode 1965-1972 zijn de rijke lichenen en mossenvegetaties in de 

gestabiliseerde duinen van Terschelling bestudeerd. Zijdelings zijn bij 

dit onderzoek vergelijkbare duingebieden van Ameland, Texel en Vlieland 

betrokken. Deze waddeneilanden zijn evenals Terschelling ontstaan uit 

strandwallen die van oorsprong uit kalkarm duinzand bestonden. 

Naar de mate waarin de duinen door een vegetatiedek vastgelegd zijn, 

kan men de volgende indeling maken. 

In de zeereep is het duinzand nog te veel in beweging en krijgen 

cryptogamen nauwelijks een kans zich te vestigen. Deze eerste duinenrijen 

worden in de Engelse literatuur 'yellow dunes' genoemd (Tansley 1939, 

Chapman 1964) . De hier te verwachten natuurlijke vegetaties worden 

gerekend tot de Ammophiletea. Meer landinwaarts is het duinzand in 

mindere mate onderhevig aan de invloed van de elementen en wordt het 

geleidelijk meer door planten vastgelegd. In duingebieden, die primair 

een laag Ca-gehalte hebben, krijgen nu zandzegge (Carex arenaria) en 

duinzwenkgras (Festuca rubra ssp. arenaria) hun optimum. Door toedoen van 

wieren en prothalli van lichenen treedt verkitting van het zand op. 

Ingewaaide fragmenten van lichenen uit aangrenzende vegetaties verankeren 

zich aan organische resten. Bij voortgaande stabilisering van het 

duinzand kunnen zich nu buntgras (Corynephorus canescens) en andere 

hogere en lagere planten vestigen. De toename van lichenen, die een 

grijsgroene bedekking van het zand veroorzaakt, is aanleiding om te 

spreken van 'grey dunes' (Tansley 1939, Chapman 1964). De grassen, met 

name Ammophila en Corynephorus, bepalen mede dit aspect. C. canescens is 

grijsgroen met rode tinten als de bloeiaren zich gaan ontwikkelen. 

Deze soort bepaalt het patroon in de 'grey dunes' en is in 

synsystematisch opzicht een van de differentiërende taxa van het Violo-

Corynephoretum Westhoff (1943) 1947. 

In de Duitse literatuur (o.a. Böcher 1941) spreekt men van 

'Flechtenheiden', lichenenrijke gras- en dwergstruikvegetaties die o.a. 

in Denemarken in de kustduinen ruim vertegenwoordigd zijn. 

Successie van duingrasland- naar duinheidevegetaties vindt vooral 

plaats op west-, noordwest- en noordhellingen in niet te droge of natte 

valleien (zie Schema 1). De duinen krijgen hierdoor een donker aspect, 

vandaar de betiteling 'black dunes' (Chapman 1964). Verstoringen van 



biotische en abiotische aard leiden tot andere vegetatietypen (zie Schema 

1). 

Het hoofddoel van het onderzoek was een analyse te maken van de rijke 

cryptogamenvegetaties in de door Corynephorus gedomineerde 'grey dunes' 

en de overgangen daarvan naar de 'black dunes'. 

Mijn onderzoek stond aanvankelijk als studentenonderwerp in het kader van 

het Nederlandse heideonderzoek van De Smidt (1966, 1975 en 1977), dat 

uitgevoerd werd vanuit de afd. Vegetatiekunde en Plantenoecologie van het 

Instituut voor Systematische Plantkunde van de R.U. Utrecht (zie Oostra 

1968). Vervolgens was ik van 1968 tot herfst 1972 als wetenschappelijk 

medewerker aan bovengenoemde Instituut verbonden, aanvankelijk bij prof. 

dr. J.Lanjouw, later bij prof. dr. A.L.Stoffers. 

Binnen het raamwerk van mijn onderzoek hebben een aantal studenten 

meegewerkt voor hun hoofd- of bijvak Vegetatiekunde en Plantenoecologie. 

Deze vorm van integratie van onderwijs en onderzoek heeft zich in de loop 

van de jaren zestig ontwikkeld (zie Van Donselaar 1969). Het onderzoek 

kreeg door deze deelonderzoeken meer diepgang. 

Over het minimumareaal van het Violo-Corynephoretum werkten drie 

studenten: 

Mw. C.Gijsbers (1971). Minimumareaalbepalingen in het Violo-Cory

nephoretum op Terschelling; 

Mw. H.J.Brouwer-van der Loo (1971). Een kwalitatieve en kwantitatieve 

analyse van de cryptogamenvegetaties op diverse hellingen van duinen op 

Terschelling; 

Mw. W.S.Maarsingh (1971). Soort-oppervlakte relaties in een model van het 

soortenarme Violo-Corynephoretum Westhoff (1943) 1947; deze laatste 

maakte een theoretische studie o.l.v. ir. J.J.Bezem, docent Statistische 

Bewerking van Waarnemingsuitkomsten van Biologische Experimenten aan de 

R.U. Utrecht. 

Twee studenten maakten in voor mij belangrijke duingebieden vegetatie-

en bodemanalyses volgens mijn werkwijze en hun tabellen hebben mijn 

hoeveelheid vergelijkbaar materiaal vergroot. Het waren: 

H.J.M.Sipman (1969). Verslag over een onderzoek naar de vegetatie op de 

noordhelling van enkele duinen op Terschelling. 

Mw. H.Baretta-Bekker (1971). Onderzoek naar mos- en licheenvegetaties op 

noordhellingen in het Arjensduin op Terschelling. Eerstgenoemde student 

heeft in 1968 een aantal permanente kwadraten uitgezet en die met 
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tussenpozen van twee tot drie jaar tot 1979 opgenomen en opnieuw 

gekarteerd. 

De volgende student hield zich bezig met plantenoecologische 

deelaspecten van mijn onderzoek. Bovendien verrichtte hij vergelijkbaar 

onderzoek in de duinen van Skallingen, hetgeen in plantengeografisch 

opzicht interessant materiaal verschafte: 

D.A.J.Vogelpoel (1975). Enkele aspecten van de autoecologie van Dicranum 

scoparium Hedw., Musci, in het bijzonder in de kalkarme duinvegetaties 

van Terschelling; 

D.A.J.Vogelpoel (1975). Een vegetatiekundige verkenning van de duinheiden 

en duingraslanden van het schiereiland Skallingen, Denemarken. 

Voor een deel kon mijn onderzoek ten dienste komen aan het RIN te 

Leersum. De volgende rapporten kwamen hieruit voort: 

Mw. T. van der Staak en Mw. J.Lenten (1969). De vegetatie van het 

Staatsnatuurreservaat 'De Koegelwieck' op Terschelling; 

Mw. L.Ploeger en Mw. S. van Vliet (1972). Vegetatieanalyse en 

vegetatiekartering van de droge duingraslanden op Ameland en 

Terschelling. 

De gesprekken met de collega's aan het Instituut voor Systematische 

Plantkunde te Utrecht waren steeds weer een impuls voor het onderzoek. 

Van de aanwezigheid op Terschelling van de medewerkers van het 

Internationale Biologische Programma, waaronder mijn man, ging een 

stimulerende werking uit. De veelzijdige kennis van Sam Segal was ieder 

jaar dat hij voor de cursus Vegetatiekunde van de Universiteit van 

Amsterdam op Terschelling verbleef, een welkome informatiebron. Ook de 

medewerkers van het RIN hebben graag hun kennis met mij gedeeld of mij 

praktisch bijgestaan (George Visser, Biologisch Station, Terschelling). 

Dat het vegetatiekundig deel van het onderzoek tot een afronding is 

gekomen in de vorm van dit rapport, heb ik mede te danken aan de 

inspirerende belangstelling van Ger Londo (RIN). Han van Dobben en de re

dacteur Thom van Rossum (beide RIN) ben ik erkentelijk voor hun kritische 

opmerkingen over het manuscript. Lakshmi Kamisetti was mij behulpzaam bij 

het typen van de tabellen. 
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H A B I T A T 

1 HERKOMST VAN HET DUINZAND 

'Grey dunes' kunnen optimaal tot ontwikkeling komen in duingebieden met 

van oorsprong kalkarm duinzand. In Nederland zijn deze gelegen ten 

noorden van Bergen in het fytogeografische Waddendistrict; ten zuiden van 

Bergen spreekt men van Duindistrict (Van Soest 1929). De zanden in het 

Waddendistrict gelden als kalkarm, die in het Duindistrict als kalkrijk, 

hetgeen te maken heeft met hun herkomst. Aan de Nederlandse kust zijn 

hoofdzakelijk Vroeg- en Middenpleistocene zanden opnieuw gedeponeerd. 

Ten noorden van Bergen zijn dit zanden uit het Saalien, met Maas- en 

Rijnzand van de S-associatie en waarschijnlijk een toevoeging van zand 

van oostelijke oorsprong en wat Rijnzand van de AS-associatie (Eisma 

1968). Voor een overzicht van de chemische en fysische eigenschappen van 

strand en duinzand langs de Nederlandse kust verwijs ik naar Klijn 

(1981). 

Behalve het verschil in oorsprong tussen de noordelijke en zuidelijke 

zanden is er ten noorden van Bergen ook nog sprake van een versterkt 

uitlogingseffect omdat de aanwezige ionen er relatief sneller uitspoelen. 

Dan speelt nog een rol dat de noordelijke zanden pas sinds de 

middeleeuwen strand geworden zijn, en de zuidelijke zanden al sinds het 

Atlanticum. Bovendien is de voortgaande erosie van de kust in het noorden 

er debet aan dat er op het strand geen recente afzetting van 

schelpfragmenten meer plaatsvindt (Eisma 1968). 

Al deze factoren samen veroorzaken de verschillen in 

bodemsamenstelling en dit wordt zichtbaar in de plantengroei. Bij uitstek 

geldt dit voor strandvlakte en primaire duinen. Na verloop van tijd kan 

men toch een overeenkomst in vegetatiedek bij de gestabiliseerde duinen 

van beide districten waarnemen. In het noorden treft men al spoedig een 

buntgrasduin (Violo-Corynephoretum) aan, bij voortgeschreden uitloging 

kan men dit echter ook in het Duindistrict waarnemen (b.v. op Voorne). 

Er zijn echter toch geringe verschillen in patroon en soortensamenstel

ling, met name bij de cryptogamen. 
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2 ONTSTAAN VAN DE WESTFRIESE EILANDEN, MET NAME VAN TERSCHELLING 

Na het deponeren van de zanden langs de kust komt de vorming van 

strandwallen aan de orde. Deze werd pas mogelijk nadat de aanzienlijke 

zeespiegelrijzing, als gevolg van de afsmelting van het WUrmglaciale 

landijs, begon af te nemen. Toen ging namelijk de ophoging van de 

zeebodem door de brandingsgolven aan de kust sneller verlopen dan de 

zeespiegelrijzing (Visser 1975). De landinwaartsgelegen lage duinen in 

Noord- en Zuid-Holland zijn zo ontstaan in het Atlanticum en Subboreaal; 

de huidige kustduinen zijn jonger dan de Romeinse tijd. Ten gevolge van 

doorbraken van de zee is echter in noordelijk Nederland de situatie sterk 

gewijzigd. Eilanden met restanten van strandwallen en duinen erop zijn 

gescheiden van het eigenlijke vasteland door een uitgebreid gebied van 

water en bij eb gedeeltelijk droogvallend zand en slikplaten: de 

Waddenzee (Visscher 1975). 

Het eiland Terschelling bestaat uit twee van west naar oost lopende 

strandwallen waarop enige kleine dorpen liggen. Ten noordwesten van deze 

strandwallen strekt zich een uitgebreid duingebied uit: hier bevindt zich 

mijn onderzoekgebied. Uit de volgende paragraaf zal blijken, dat de 

structuur van dit duingebied uit historische tijden stamt. Ten zuiden van 

de strandwallen ligt een deels al sinds de middeleeuwen ingepolderd 

kleigebied, waar veeteelt wordt beoefend. Op het zuidoostelijk deel van 

het eiland treft men een onbedijkt kwelderlandschap aan, de Boschplaat. 

De daar gesitueerde Tweede Duintjes, die van recente oorsprong zijn en 

daardoor wat kalkrijker, zijn zijdelings bij het onderzoek betrokken. 

3 INVLOED VAN DE MENS 

3.1 Eroderende factoren 

Van oudsher heeft de zee er aanslagen gepleegd op het duingebied van 

Terschelling (mariene erosie). Maar groter was de erosie als gevolg van 

de menselijke bewoning. Knop (1946) neemt aan dat dit al in de 6e eeuw 

het geval was, anderen noemen bodemvondsten die wijzen naar de 9e eeuw 

(zie voorwoord van S.J. van der Molen in de facsimilé uitgave van Knop 

1969). Door toedoen van de mens werd het vegetatiedek beschadigd, kreeg 

de wind weer vat op het duinzand en werd de structuur van de duinen 

gewijzigd. Men spreekt dan van eologische omzetting (Van Dieren 1934). 
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De mens richtte vooral schade aan door het verzamelen van brandstof. 

Tot het midden van vorige eeuw toe was brands tofvoorziening het grootste 

probleem voor de lokale bevolking. Behalve van mest werd er gebruik 

gemaakt van het plantendek van de duinen. Verzameld werden helm, 

zandzegge, duindoorn, kruipwilg, gagel en heidesoorten. Toch waren er 

reeds van oudsher reglementen om deze plunderingen binnen de perken te 

houden. Archiefstukken uit de 13e eeuw spreken over deze vorm van 

diefstal en de bijbehorende straffen (Knop 1946). 

Nog twee gebruiken van de bewoners veroorzaakten erosie in de duinen. 

Gedurende een gedeelte van het jaar mocht het vee vrij in de duinen 

grazen en vertrapte uiteraard veel van het plantendek. Ook de 

konijnenvangst, met name het uitgraven van holen, liet duidelijke sporen 

achter. 

3.2 Helmbeplantingen 

Ter bescherming van de akkers hebben ook vroeger helmbeplantingen 

plaatsgevonden, maar deze bleven beperkt tot die delen van de duinen die 

aan de akkers grensden. In de 17e eeuw was de toestand van de duinen 

kennelijk zeer slecht. In de 18e eeuw kwam daarin een duidelijke 

verbetering doordat de bevolking er economisch op vooruitging. Dit kwam 

o.a. door de walvisvaart. Men kon zich nu de import van brandstof 

veroorloven. In het begin van de 19e eeuw trad er echter weer een 

verslechtering op. Er waren dijkbreuken, waardoor het vee langdurig in de 

duinen graasde. Door velerlei oorzaken was er onder de bevolking armoede, 

waardoor men weer genoodzaakt was te sprokkelen. In 1846 wendde de 

gemeente Terschelling zich tot de koning met het verzoek in te grijpen, 

omdat de kosten van de noodzakelijke beplantingen niet te dragen waren. 

Bij koninklijk besluit werd toen vastgesteld dat het Rijk de buitenduinen 

en het strand zou onderhouden en de gemeente de binnenduinen. Deze 

regeling heeft echter typische gevolgen gehad. Omdat er zeer omvangrijke 

beplantingen nodig waren, waren de jaarlijkse geldsommen niet toereikend 

en kwam men in 1885 tot strandplaat 10. Daardoor kwam de bodem in het 

westen bijna een halve eeuw eerder tot rust dan in het oosten. Nog in 

1870 deelt Holkema mee dat oostwaarts vanaf Lies nog kale duinen en 

strandvlakten te vinden waren en Van Eeden (1885) beschrijft dit 

landschap beeldend. Maar in 1894 heeft men bereikt dat de beplanting van 

de duinen niets meer te wensen overlaat. 
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3.3 Duinontwatering 

Het middenduingebied van het eiland is thans aanmerkelijk droger dan in 

vorige eeuwen. De vastlegging en begroeiing van het duingebied boven het 

grondwaterpeil zijn hier mede debet aan (Westhoff 1947a,b). Ook de door 

Staatsbosbeheer aangelegde bossen (6% van het droge duingebied) nemen 

daarbij een deel voor hun rekening. De duinwaterwinning heeft vooral in 

het westelijke deel van het eiland grote invloed op het grondwaterpeil 

gehad; ook in het oostelijke deel werd die invloed merkbaar. Daar is 

echter paal en perk aan gesteld want sinds 1980 krijgt een groot deel van 

het eiland drinkwater vanuit Bergum (Friesland). Aangezien mijn onderzoek 

vooral de droge gedeelten van de duinen betreft (binnen de xeroserie) kan 

hier volstaan worden met het noemen van deze ontwateringsfactoren. 

3.4 Resultante van het ingrijpen van de mens 

West-Terschelling was havenplaats, oostelijk Terschelling meer 

boerengebied. De middenduinen in het westelijk deel van Terschelling 

werden daardoor veel minder intensief beweid dan die in het oostelijk 

deel. Volgens Van Dieren (1934) komt dit verschil in gebruiksintensiteit 

duidelijk tot uiting in bodemvorm en plantendek. In het begin van de 

jaren tachtig waren de verschillen in plantendek steeds kleiner geworden 

maar die in duinvorm zijn blijven bestaan. Volgens Van Dieren (1934) 

kunnen in de Terschellingse duinen vier gebieden onderscheiden worden, 

waar de mens het plantendek en de bodemvorm grondig beïnvloed heeft. 

Deze indeling voldoet ook nu nog. 

Het gebied van de duinvorming en de voorste duinenrij. Door het 

aanplanten van helm en het plaatsen van takken- en rietmatten poogt 

Rijkswaterstaat de duinvorming plaatselijk te bevorderen en voorkomt zo 

de parabolisering van de voorste duinenrij. Na 1960 is men overgegaan tot 

machinale grondverplaatsing om duinafslag tegen te gaan. Een zeer flauw 

glooiende helling is zo bij strandpaal 18 aangebracht. 

Het voorduin. Dit is het gebied dat aan de akkers (thans hoofdzakelijk 

weiland) grenst. Hier voerde de gemeente Terschelling tot de jaren dertig 

helmbeplantingen uit. Sindsdien gebeurt dit door Staatsbosbeheer. 

De westelijke middenduinen. Deze zijn in de loop der eeuwen extensief 

gebruikt en sinds 1846 met helm beplant« De stuifkuilen die door de 
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recreatie zijn ontstaan, worden door Staatsbosbeheer met helm beplant. 

Sinds 1970 bestaat het beheer uit het afdekken met hout en het aanbrengen 

van prikkeldraadversperringen. 

De oostelijke middenduinen. Deze zijn in vorige eeuwen intensief begraasd 

en ook op andere wijze benut door de boerenbevolking. Sinds 1885 zijn ze 

door helmbeplantingen kunstmatig vastgelegd en waar nodig, worden open 

plekken door Staatsbosbeheer opnieuw beplant. 

3.5 Onderzoekgebied 

Het onderzoek vond plaats in het gehele gebied van de middenduinen. 

Om bepaalde overgangsvegetaties van jongere naar oudere duinen bij het 

onderzoek te betrekken zijn opnamen gemaakt in de Tweede Duintjes op de 

Boschplaat en bij het Groene Strand te West-Terschelling. Een aantal 

opnamen is gemaakt in het middenduingebied op Ameland. 

4 KLIMAAT 

Een belangrijke ecologische factor voor het optreden van cryptogamenrijke 

vegetaties in de duinen van het Waddendistrict is het klimaat. 

Het macroklimaat van Terschelling is gekenmerkt door zomers en winters 

die resp. koeler en zachter zijn dan in het midden en oosten van 

Nederland (Barkman 1958). Vergeleken met het algemene Nederlandse klimaat 

kan dat van het Waddengebied bijna 'eu-atlantisch' genoemd worden. 

Volgens Westhoff (1947a,b) geldt dit met name voor de temperatuur, de 

vochtigheid en de windkracht, maar in mindere mate voor de zonneschijn, 

verdampingswaarden en het voorkomen van mist. 

De dagelijkse temperatuurschommelingen en die van de jaargetijden zijn 

geringer dan die in het binnenland. Dit heeft te maken met de nabijheid 

van de zee. De warmste maand is augustus i.p.v. juli in het binnenland en 

ook lente en herfst vallen later. Het aantal vorstdagen is geringer dan 

in het binnenland. Voor verdere gegevens verwijs ik naar Ketner (1972) 

die in het kader van het Internationale Biologische Programma in de 

periode 1966-1972 op Terschelling ecologische gegevens verzamelde voor 

zijn biomassa-onderzoek in kweldervegetaties. 

Er is een sterke verdamping door meer uren zon (vooral in het 

groeiseizoen) en door meer wind: de gemiddelde windsnelheid is bijna 
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tweemaal zo groot als in het binnenland. Vooral in de droge middenduinen 

is deze verdampingsfactor van groot ecologisch belang omdat het 

poriënvolume van het duinzand klein is en de licheen- en mosvegetaties in 

samenhang daarmee sterk kunnen uitdrogen. 

In de lente overheerst wind uit het noordoosten, in de zomer uit het 

noordwesten, in de herfst en winter uit het zuidwesten. De windsnelheid 

is gemiddeld tweemaal zo hoog als in het binnenland (5,5-7,0 m/sec). 

Wat de neerslag betreft, valt het maximum in oktober terwijl dat in 

het binnenland in augustus is. In het voorjaar valt er 15% minder regen; 

de gemiddelde neerslag over een jaar ligt waarschijnlijk voor 

Terschelling wat lager dan voor het binnenland. 

Hoewel er over het hele jaar gerekend wat minder mist is dan in het 

binnenland, is er in het droge voorjaar (zie boven) en in de winter 

duidelijk meer mist dan in het binnenland. De relatieve vochtigheid per 

24 uur is van februari tot juli hoger dan in het binnenland, in de andere 

maanden lager. 

Hier zijn slechts factoren genoemd die mij van belang lijken voor 

cryptogamenvegetaties. De gegevens zijn ontleend aan Braak (1950), Mörzer 

Bruyns en Westhoff (1951) en Westhoff et al. (1970). 

Er is ook microklimatologisch onderzoek verricht binnen de 

onderscheiden vegetatietypen, maar de rapportage daarvan valt buiten het 

bestek van dit rapport-

5 FLORA EN VEGETATIE, MET DE NADRUK OP DE CRYPTOGAMEN 

5.1 Historische informatie 

Reeds in de vorige eeuw hebben botanici gepubliceerd over de flora en 

vegetatie van Terschelling; de belangrijkste van hen was Holkema (1870). 

Een overzicht van alle op het eiland voorkomende plantengezelschappen 

(associaties) binnen de droge (xero-), natte (hygro-, hydro-) en zoute 

(halo-)serie heeft Westhoff (1947a,b) gepubliceerd. Dijkema en Wolff 

(1983) geven een overzicht van flora en vegetatie van het Nederlandse, 

Duitse en Deense waddengebied. During et al. (1983) schreven hierin het 

onderdeel over de mossen, Brand en Ketner-Oostra (1983) namen het 

onderdeel lichenen voor hun rekening. Voor verdere literatuurgegevens 

verwijs ik naar deze publikaties. 

Voor het onderzoekgebied in de van oorsprong kalkarme middenduinen van 
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Terschelling is reeds het proefschrift van Van Dieren (1934) genoemd. 

Door middel van uitgebreide helmbeplantingen in de periode van 1846-1885 

is het duingebied vastgelegd. Van Dieren heeft niet alleen het proces van 

duinvorming vanaf strandvlakte tot binnenduinrand bestudeerd maar ook de 

verjonging van het vegetatiedek, na erosie, door biotische en abiotische 

factoren. Behalve de geomorfologische processen is ook de rol van de 

planten afzonderlijk binnen deze processen bekeken (aut-ecologische 

benadering) en die van de gezelschappen (synecologische benadering). 

Ook de opeenvolging van gezelschappen (successie) is behandeld. Van de 

cryptogamen noemt Van Dieren de lichenen als groep binnen de vegetatie 

van het vastgelegde middenduin. Daar heeft zich binnen het patroon van de 

aangeplante helm (Ammophila arenaria) een semi-natuurlijk grasland 

ontwikkeld, gekenmerkt door buntgras (Corynephorus canescens). Van Dieren 

spreekt hier van Corynephoretum x Lichenetum als plantengezelschap dat 

optreedt als er geen sprake meer is van zandtoevoer en het duinzand 

gestabiliseerd is. Hij noemt geen licheensoorten en spreekt nauwelijks 

over mossen; dit kan een aanwijzing zijn dat de cryptogamen minder op de 

voorgrond traden dan dertig tot veertig jaar later. 

5.2 Het Violo-Corynephoretum 

In het manuscript van zijn proefschrift gaat Westhoff (1947a) zeer 

uitvoerig in op de associatie waartoe hij genoemde graslanden rekent en 

spreekt hij van buntgrasduin of Violo-Corynephoretum dunense Westhoff 

(1943) 1947. Van de ongepubliceerde tabel (Tabel 5 met als opschrift de 

tijdelijk door hem gebruikte naam Corynephoretum canescentis dunense) 

wordt hier met toestemming van de auteur het gedeelte dat Terschelling 

betreft weergegeven als Appendix 1. 

Beknopte informatie is te vinden in de handelseditie, een uittreksel van 

het proefschrift (Westhoff 1947b). Hij beschouwde het Violo-

Corynephoretum dunense als een geografische vicariant van het 

Corynephoretum canescentis TUxen (1928) 1937. Westhoff en Den Held (1969) 

hebben het binnenlandse Ornithopodo-Corynephoretum Passarge 1960 

beschouwd als vicariant van de genoemde kustvorm. De associatie Violo-

Corynephoretum in de breedste zin heeft een Westeuropese verspreiding. 

Een recente opvatting over het Violo-Corynephoretum dunense staat in 

Westhoff en Den Held (1969). Voor deze auteurs is kentaxon van het 

Violo-Corynephoretum Westhoff (1943) 1947 Viola canina var. dunensis W. 

Beek. Differentiërende taxa ten opzichte van andere associaties van het 
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Galio-Koelerion zijn: Corynephorus canescens, Teesdalia nudicaulis en de 

volgende lichenen: Evernia prunastri, Hypogymnla physodes, Pseudevernia 

furfuracea, Platismatia glauca, Cladonla portentosa, Cl. arbuscula, Cl. 

mitis, Cl. gracilis, Cl. glauca, Coelocaulon aculeatum en Diploschistes 

muscorum. 

Subassociaties zijn: a. typicum Westhoff 1947 en b- koelerietosum 

Boerboom 1960. 

Westhoff (1947a) gaat uitvoerig, mede door literatuurstudie, in op de 

vraag of de cryptogamenrijke vegetaties binnen het buntgrasduin 

aanleiding geven tot de vorming van aparte associaties, die pionier- of 

terminale stadia vertegenwoordigen. Volgens hem kunnen deze in het 

Waddendistrict niet onderscheiden worden, zelfs voor een subassociatie 

Cladonietosum bestaat geen motief. De lichenen zijn van de eerste tot de 

laatste fase van de associatie aanwezig en voor de fanerogamen geldt 

hetzelfde. Sommige soorten kunnen echter wel facies-vormend zijn. In de 

binnenlandse lichenenvegetaties op de stuifzanden kunnen de hogere 

planten echter gaan ontbreken (Stoutjesdijk 1959; Cleef & Kers 1968). 

Een belangrijke factor voor het aanwezig blijven van de hogere planten in 

de lichenenvegetaties aan de kust noemt Westhoff de sterke invloed van de 

wind en het daarmee samenhangende reliëf en microklimaat. 

5.3 Vestiging van lichenen op het kale zand 

In het kustgebied is het duidelijk zichtbaar dat lichenen zich altijd 

vestigen binnen een patroon van hogere planten, i.e. Carex arenaria, 

Festuca rubra, Corynephorus canescens etc. Daardoor is er reeds sprake 

van een toenemende stabilisatie van het zand. Op kale plekken op 

microschaal zal kolonisatie door lichenen plaatsvinden als er een 

minimale hoeveelheid planteresten aanwezig is om als substraat te dienen. 

Soms is de herkomst van het materiaal identificeerbaar, b-v. resten van 

grassen of lichenen, maar ook kunnen bepaalde soorten genoegen nemen met 

zeer sterk afgebroken humus (Brown & Brown 1968). Dit zou afkomstig 

kunnen zijn van primair thallus van lichenen of afbraakprodukten van 

wieren, mossen of hogere planten. De duidelijk gelijktijdige kolonisatie 

van bepaalde gebieden door zowel mossen als lichenen zou een indicatie 

kunnen zijn dat een minimale stabiliteit en een minimaal humusgehalte 

voor beide plantengroepen noodzakelijk zijn. Welke van deze twee factoren 

op de eerste plaats komt, is nog niet duidelijk. Wèl zijn duidelijk 

gecorreleerd enerzijds afnemend zandtransport, toenemende stabiliteit van 
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het substraat en toename van het humusgehalte van de grond met anderzijds 

toenemend lichenendek en soortendiversiteit (Brown & Brown 1968). Behalve 

op het kale zand vestigen de lichenen zich ook op oude stronken van 

(geplante) Ammophila arenaria. Deze jarenoude Ammophila-pollen met enorme 

wortelstelsels, die het afsterven van de bovengrondse delen vertragen, 

herbergen vaak Cladonia- en Hypogymnia- soorten. Vanuit deze steunpunten 

kan uitbreiding over kale plekken plaatsvinden. 

5.4 Terrestrisch voorkomen van epifytische lichenen 

Epifytische lichenen, en ook wel mossen, kunnen onder bepaalde 

omstandigheden terrestrisch gaan groeien. Men kan dit in boomloze 

gebieden boven de alpiene boomgrens en in arctische streken waarnemen, 

maar ook in maritieme gebieden (Barkman 1958). Op Terschelling, en ook op 

andere Nederlandse, Duitse en Deense waddeneilanden, doet dit 

verschijnsel zich voor binnen het Violo-Corynephoretum (hierna aan te 

duiden met de afkorting VC). Zie voor een overzicht Brand & Ketner-Oostra 

1983. 

Op Terschelling zijn reeds door Westhoff (1947a,b) een aantal 

licheensoorten op de grond waargenomen die daar in de binnenlandse 

stuifduinen niet voorkomen, b.v. Ramalina farinacea, R. fastigiata, Usnea 

hirta, U. subfloridana, Parmelia sulcata, Hypogymnia tubulosa, Evernia 

prunastri, Pseudevernia furfuracea en Platismatia glauca. De meest 

algemene folieuze soort, Hypogymnia physodes, groeit ook in het 

binnenland wel terrestrisch. Westhoff (1947a,b) onderscheidt twee 

varianten van het VC dunense op noordhellingen met als gemeenschappelijke 

soorten Hypogymnia physodes, Polypodium vulgare, Dicranum scoparium, 

Lecidea granulosa en L. uliginosa. Variant A komt voor op nog niet geheel 

ontkalkt zand met weinig humus, met de soorten Cephaloziella divaricata 

en C. hampeana, Bryum cirrhiferum en Tortula subulata. Variant B komt 

voor op ontkalkt zand met humus, met de soorten Platismatia glauca, 

Empetrum nigrum, Cladonia portentosa en Veronica officinalis. In Westhoff 

en Den Held (1969) worden deze varianten niet meer vermeld. Westhoff 

(1947a,b) vindt de habitats van deze twee varianten in zekere zin lijken 

op de stammen van levende bomen met veel langsstromend regenwater en 

weinig directe straling. Dat zou dan een verklaring kunnen zijn voor het 

op de grond voorkomen van een aantal gewoonlijk epifytische lichenen 

binnen het V C Wat soortensamenstelling betreft is er een duidelijke 

overeenkomst met een epifytische lichenengemeenschap, het 
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Cladonio-Usneetum tuberculatae Barkm. 1958. Barkman (1958) beschrijft 

deze associatie van de noordwestzijde van bomen met zure schors (eiken, 

berken) in streken met zeer geringe luchtverontreiniging. In deze 

associatie komen Cladonia-soorten (o.a. de differentiërende taxa Cl. 

glauca f. muricelloides, Cl. chlorophaea, Cl. bacillaris, Cl. 

coniocraea) samen voor met Usnea spp., Hypogymnia spp., Pseudevernia 

furfuracea en Platismatia glauca, waarbij de Usnea spp. kentaxa zijn. Tot 

de differentiërende taxa horen ook nog de mossen Dicranum scoparium en 

Hypnum cupressiforme var. filiforme. Deze epifytenassociatie is zeer 

gevoelig voor luchtverontreiniging en stelt de hoogste eisen aan de 

luchtvochtigheid. 

5.5 Het Waddendistrict in relatie tot de epifytenwoestijnen van Nederland 

De groep epifytische lichenen als totaliteit is de laatste eeuw in 

Nederland en geheel West-Europa achteruitgegaan. Om de grote steden 

spreekt men van epifytenwoestijnen (zie voor een overzicht Barkman 1958, 

p. 121 e.V.). In 1970 ging de Werkgroep Herkartering Epifyten Nederland 

(WHEN) van start, samengesteld uit vrijwilligers (vnl. uit de Nederlandse 

Jeugdbond voor Natuurstudie) onder leiding van Barkman en De Wit. Zo kwam 

op grond van veldgegevens voor de periode van 1970-1973 een overzicht tot 

stand van de epifytische lichenen in Nederland en van hun relatie met de 

luchtverontreiniging. Uit de verzamelkaart van de epifytische 

lichenenvegetaties in Nederland (appendix 30 en 31 in De Wit 1976) blijkt 

dat deze lichenen steeds schaarser worden. In beperkte mate is er sprake 

van op de waddeneilanden (De Wit 1976, p. 90-91). Het specifieke milieu 

in de duinen van Terschelling is echter nog steeds aanwezig, zodat 

baardmos (Usnea sp.) daar op de grond kan voorkomen, terwijl deze soort 

voor de rest van Nederland, ook als epifyt, zeer zeldzaam is geworden. 

De als epifyt in Nederland zeer zeldzame Bryoria fuscescens (voorheen 

gerangschikt onder Alectoria jubata s.1.) is een soort die voor Nederland 

voor het eerst terrestrisch werd aangetroffen en wel op Terschelling in 

de loop van dit onderzoek (Ketner-Oostra 1972). Het voorkomen van deze 

epifyten op de grond is ook op Ameland (Brand & Sipman 1972) en Vlieland 

(Brand 1975) waargenomen. Later zijn dergelijke vondsten ook gedaan in 

Zeeland (Koutstaal 6e Sipman 1977) en in het Lauwerszeegebied (Aptroot & 

Kloen 1985). 

Het Cladonio-Usneetum tuberculatae is een epifytische 

lichenengemeenschap die voor Nederland als geheel steeds zeldzamer wordt. 
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In het Waddendistrict is dit in mindere mate het geval- In deze studie 

van de 'grey dunes' op Terschelling wordt onder andere ingegaan op de 

terrestrische habitats van deze zeldzame associatie, waarvan enkele taxa 

alleen nog in het Waddendistrict voorkomen. 

5.6 Onderzoek naar vergelijkbare 'grey dunes' in West-Europa 

In 1.1 is gesteld, dat 'grey dunes' zich optimaal kunnen ontwikkelen in 

gebieden met van oorsprong kalkarm duinzand. Voor een overzicht van de 

Westeuropese duingebieden met kalkarm duinzand verwijs ik naar Figuur 11 

uit Adriani & Van der Maarel (1968). Ook het terrestrisch voorkomen van 

normaliter epifytische lichenen binnen de 'grey dunes' te midden van 

hogere en andere lagere planten is niet tot Nederland beperkt. Uit de 

literatuur blijkt dat dit verschijnsel zich ook voordoet op de Oostfriese 

en Noordfriese waddeneilanden (gelegen ten noorden en westen van 

Duitsland en ten westen van Denemarken), het Deense eiland Laes^ in het 

Kattegat, en in enkele kalkarme duingebieden aan de zuid- en oostkust van 

Engeland. 

Duitsland en Denemarken 

De publikaties van Sandstede (1892-1903) geven een uitvoerige 

licheneninventarisatie van de Oostfriese en Noordfriese waddeneilanden 

omstreeks de eeuwwisseling, met later aanvullingen tot 1922. Meer 

toegankelijk is echter het werk van zijn leerling Erichsen die 

aansluitend onderzoek deed in genoemde gebieden in de periode 1932-1944 

en van wie posthuum een lichenenflora van Noordwest-Duitsland is 

verschenen (Erichsen 1957). Een recent literatuuroverzicht van de 

lichenenflora in het Nederlandse, Duitse en Deense waddengebied tot en 

met het Deense schiereiland Skallingen, aangevuld met recent veldwerk 

waar leemtes waren, is verschenen in Brand & Ketner-Oostra 1983. In de 

daarin aanwezige tabellen kan men van elk eiland opzoeken welke lichenen 

er voorkomen, op welk substraat en door wie ze zijn beschreven. 

Twee belangrijke vegetatiekundige en ecologische studies in de 'grey 

dunes' zijn van Böcher (1941, 1952) over lichenenheiden en successie in 

de duinen van het eiland Laesö» Het gaat hier om deels aan de 

Terschellingse vrijwel identieke vegetaties, die in zijn publikatie van 

1941 worden geanalyseerd. Van een aantal zones, lopend van de zeereep tot 

de duinheiden, wordt de vegetatie in relatie gebracht met de topografie 

en de zuurgraad van de bodem. Er worden lichenen-sociaties (Soziationen 
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in de zin van Du Rietz en Nordhagen) onderscheiden en ecologische 

indicaties gegeven. In de tweede publikatie wordt door middel van 

permanente kwadraten dieper ingegaan op mogelijke successie van 

lichenenvegetaties naar dwergstruikheide. De duinheide bestaat daar 

evenals op Terschelling uit kraaiheide (Empetrum nigrum) en struikheide 

(Calluna vulgaris). 

Engeland 

In de Engelse onderzoekingen in de reeds van oorsprong kalkarme duinen 

resp. aan de oostkust door Richards (1929) en aan de zuidkust door Alvin 

(1960) gaat het vooral om een inventarisatie van de jongste duinen tot 

aan de met heide bedekte delen. Met steekproeven volgens de 'at random' 

methode wordt de verdeling van de belangrijkste licheensoorten over de 

duintypes bepaald. De mogelijke successie binnen dit systeem van jonge en 

oude duinrijen wordt geïnterpreteerd, waarbij floristische vergelijkingen 

worden gemaakt met het onderzoek op Laes<4 van Böcher (1952). Er is ook 

een lichenenflora verschenen van Blakeney Point, een van oorsprong 

kalkarm duingebied aan de oostkust van Engeland, door Brown en Brown 

(1968), aangevuld met vegetatiekundig onderzoek (Brown & Brown 1969). 

De studie van Prince (1974a) aan een lichenensynusium is een voorbeeld 

van plantenecologisch onderzoek uit de school van het heideonderzoek van 

Gimingham; zie voor andere voorbeelden Gimingham (1972). 

M E T H O D I E K 

1 INLEIDING 

Volgens James et al. (1977) worden terrestriche lichenenvegetaties het 

meest doeltreffend beschreven samen met de vaatplanten waarmee ze 

voorkomen. Naar mijn mening worden inderdaad de bijzondere milieutypen, 

waarin zeldzame en minder zeldzame lichenen (al of niet normaliter 

epifytisch) voorkomen, het beste beschreven in het kader van de 

buntgrasduin-associatie (VC) en dwergstruikassociaties (o.a. 

Polypodio-Empetretum). 

De verbinding tussen wetenschappelijk onderzoek en de praktische 

toepassing ervan is daardoor minder specialistisch en kan uitmonden in 

een algemeen bekende terminologie. Hierbij wordt gedacht aan adviezen 



-22-

voor recreatie in de duinen (natuurbeheer) en het veilig stellen van 

zeldzame biotopen (natuurbehoud). 

2 METHODISCH ONDERZOEK BETREFFENDE DE TE VOLGEN VEGETATIEANALYSE 

2.1 Objectieve methode 

Bij deze methode worden geen homogene opnamen gekozen, maar wordt de 

keuze gebaseerd op toevalsberekeningen. Deze methode sluit aan bij de 

Engels-Amerikaanse school (Tansley 1939). Voor duinvegetaties is deze 

methode door Alvin (1960) gebruikt, terwijl Watson (1960) als een van de 

eersten deze toepaste op mosvegetaties. Voor verdere ontwikkelingen, zie 

Bates 1982. In het kader van mijn onderzoek zijn door Brouwer-van der Loo 

(1971) op het oostelijk deel van Terschelling van een duin bij het 

voormalig Biologisch Station, ter hoogte van paal 18, van een duin bij 

paal 17 als ook van een duin bij Midsland (omgeving Waterplak) hellingen 

met deze methode geanalyseerd. De opzet was categoriaal d.w.z. op iedere 

helling (noord, oost, zuid, west) zijn drie vakken uitgezet van 8 bij 

20 m op bepaalde afstand van de top. Binnen deze vakken zijn opnamen 

ingemeten, na trekkingen uit random-tabellen: per vak twee grote en vijf 

kleine opnamen. Later zijn ook de tussenliggende exposities (NO, ZO, NW 

en ZW) op dezelfde wijze onderzocht. Er zijn steeds opnamen van 0.20 bij 

0.20 m en opnamen van 2 bij 2 m gemaakt. Met de ordinantietechniek zijn 

de resultaten bewerkt. Ik verwijs hiervoor naar het rapport van 

Brouwer-van der Loo (1971) die tot de volgende conclusies kwam: 

- Uit de vegetatietabel van de grote opnamen zijn wel enkele typen af te 

leiden maar de grenzen daartussen zijn vaag. Dit is inherent aan de 

gevolgde methode. Er is geen duidelijke correlatie tussen vegetatie en 

expositie. Geen van de vegetatie-eenheden is beperkt tot èên expositie. 

- Uit vergelijking van de kleine met de grote opnamen blijkt dat niet 

alle aanwezige cryptogamen in de kleine opnamen vertegenwoordigd zijn. 

Er zouden veel meer kleine opnamen per vak gemaakt moeten worden. 

Ook op andere plaatsen (Frenkel & Harrison 1974) is reeds bewezen dat met 

deze methode van vegetatie-analyse ongeveer dezelfde typologie wordt 

gevonden als met de methode volgens Braun-Blanquet (1928, 1964). 

De numerieke methode is echter veel tijdrovender. Mede om die reden is 

gekozen voor de subjectieve methode. 
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2.2 Subjectieve methode 

Deze methode is die volgens Braun-Blanquet (1928, 1964) en wordt in de 

Engelse literatuur ook wel de intuïtieve methode genoemd. Voor het 

onderscheiden van vegetatie-eenheden (Engels-Amerikaanse school: noda) 

worden de opnamen door de onderzoeker 'op het oog' gekozen binnen 

homogene proefvlakken. Dat er homogeniteit bestaat en vegetatie-eenheden 

onderscheiden kunnen worden, is een van de grondbeginselen van de 

Frans-Zwitserse school, waarvan Braun-Blanquet een van de grondleggers 

is. Er volgt nu een kritische analyse bij de toepassing van deze methode. 

2.2.1 Homogeniteit 

Dahl en Hadac (1949) hebben homogeniteit als volgt gedefinieerd: 'A plant 

species is said to be homogeneously distributed in a certain area, if the 

possibility to catch an individual of that plant species within the 

test-area of given size is the same in all parts of the area. A plant 

community is said to be homogeneous if the individuals of the plant 

species, which we use for the characterization of the community are 

homogeneously distributed'• De homogeniteit van de kruidlaag van de 

vegetatie wordt bepaald door het verdelingspatroon van Corynephorus 

canescens, Carex arenaria en enkele andere trouwe soorten uit het VC 

(frequentieklasse V; hierna afgekort als fk) en deze is bepalend voor de 

keuze van het concrete proefvlak. Binnen de mozaïekstructuur van de 

overgangsvegetaties van het VC naar dwergstruikheiden is eveneens gezocht 

naar homogene proefvlakken die hier dus mede bepaald werden door de 

verdeling van de dwergstruiken. 

Een hoge mate van homogeniteit vertonen die vegetaties waar de 

deelnemende soorten 'at random' verdeeld zijn. Voor het Violo-

Corynephoretum is er geen ideale 'at random' verdeling te verwachten 

vanwege het feit dat Corynephorus canescens over-dispers is door 

clustering en Carex arenaria onder-dispers door patroonvorming 

(Greig-Smith 1964). Onder patroon wordt hier verstaan: elke afwijking van 

de homogene verdeling, zoals hierboven gedefinieerd is. Door te kiezen 
2 

voor het formaat van 'graslandopnamen' (4 m ) is dit ondervangen. 

2.2.2 Macro- en micropatroon 

Gekozen is voor de analyse van het macropatroon van de vegetatie en niet 

voor de analyse van de micropatronen binnen het VC, namelijk die van de 

cryptogamen. Binnen het VC op Terschelling zijn in de mos- en licheenlaag 
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mozaïeken waarneembaar. Gijsbers (1969) heeft in het kader van haar 

studie een onderzoek ingesteld naar de vraag of hier sprake is van 

homogeniteitsniveaus, i.e. microgezelschappen. Binnen de 

buntgrasassociatie in Drenthe, Spergulo-Corynephoretum (R.Tx. 1928) 

Libbert 1932 em. Passarge I960, is dit door Barkman (1968) nagegaan. 

Dit op grond van de stelling van Braun-Blanquet (1964), dat onder een 

volledig eenduidige bovenlaag afwijkende onderlagen schuil kunnen gaan 

(i.e. microgezelschappen). Het resultaat van het onderzoek van Gijsbers 

(1969) komt op het volgende neer. De zgn. Blackmann-kromme die het 

verband aangeeft tussen oppervlaktevergroting en soortentoename, heeft 

ongeveer dezelfde vorm als Barkman (1968) in het Spergulo-Corynephoretum 

in Drenthe vond. In de praktijk is deze methode misschien wel toepasbaar, 

maar de grafiek levert in mathematisch opzicht geen bruikbare grootheden 

op. 

2.2.3 Homogeniteitsniveau 

De optima in de Blackmann-kromme wordt geacht homogeniteitsniveaus te 

zijn. Dit zijn deelverzamelingen uit een plantengezelschap. Men is het er 

niet over eens wat voor soort deelverzameling bedoeld wordt. Er zijn twee 

mogelijkheden: 

- Het zijn planten die dezelfde groeivorm (grootte-orde en morfologie) 

hebben en soms valt dit samen met het behoren tot hetzelfde fylum 

(b.v. mossen). 

- Het zijn planten die een eigen patroon en minimumareaal hebben binnen 

het gezelschap. Barkman (1968) gaat uit van deze laatste definitie. 

2.2.4 Relatie soort-oppervlakte en minimumareaal 

Er zijn twee definities van minimumareaal die gebaseerd zijn op de 

relatie tussen aantal soorten en oppervlakten: 

- Volgens Meijer-Drees (zie Segal 1969) is het kwalitatieve minimumareaal 

die oppervlakte, waarin 'bijna alle' tot het 'gezelschap' behorende 

soorten aanwezig zijn. Deze definitie veronderstelt vastomlijnde 

plantengezelschappen (Frans-Zwitserse School). 

- Men passeert het minimumareaal van een standplaats, als men bij 

vergroting van het steekproefoppervlak slechts een 'geringe' toename 

van het soortenaantal krijgt (Cain 1938, Barkman 1968). 

Uitgaande van de eerste definitie bepalen veel auteurs (Van der Maarel 

1966, Gijsbers, 1969) het minimumareaal visueel aan de hand van de 
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Blackmann-kromme. Het minimumareaal beslaat dat oppervlak waarbij een 

buigpunt ('break') in deze kromme optreedt. Zij die de tweede definitie 

aanhangen (Barkman 1968) realiseren zich niet dat men slechts van 

soortentoename per oppervlaktetoename (of verdubbeling) kan spreken, 

blijkens de grafieken. Zij verstaan onder 'gering' het aantal 0, 

waargenomen in een steekproef met èèn kwadraat per oppervlaktegrootte, 

waarbij de grotere de kleinere geheel omsluiten. Het aldus op de 

steekproef gedefinieerde minimumareaal hangt dus sterk van het aantal 

waarnemingen af. De ene standplaats is soortenrijk, de andere soortenarm. 

In een soortenrijke standplaats is de toename van het soortenaantal met 1 

natuurlijk minder belangrijk dan in een soortenarme standplaats. 

Gaat men over tot de bepaling van de meest aannemelijke schattingen en 

betrouwbaarheidsintervallen voor de relatieve soortentoename per 

oppervlaktetoename en per oppervlakteverdubbeling, dan geschiedt dit met 

behulp van t-verdelingen (variantie-analyse). Een volledig mathematische 

uitwerking van het bovenstaande kan men vinden in Maarsingh (1971). 

2.2.5 Modelstudie aan een kunstmatig Corynephoretum, over soort-

oppervlakterelatie 

Om alle voorgaande begrippen, zoals 'gezelschap' volgens de Frans-

Zwitserse School, homogeniteitsniveau met een eigen minimumareaal en het 

begrip minimumareaal zelf, uit te testen, is door Maarsingh (1971) een 

waarschijnlijkheidstheoretisch model gepostuleerd. 

Uitgangspunt hiervoor was het veldonderzoek van Gijsbers (1969) in het 

soortenarme Corynephoretum op Terschelling met 26 soorten. Maarsingh 

heeft de computer opdracht gegeven soort-oppervlakterelaties te bepalen 

aan een verzameling 'soorten', waarvan de waarschijnlijkheidsverdeling 

(de gezamenlijke) bekend was. De verdeling van de dichtheidsparameters 

van de 26 soorten is aan de veldgegevens ontleend, terwijl voor de 

verdeling der individuen over het oppervlak een aantal bekende 

verdelingen gekozen zijn. 

Voor twee modellen, waarin de individuen voorgesteld zijn door 

dimensieloze punten, is de soort-oppervlakterelatie bepaald. Op grond 

hiervan is de best mogelijke definitie van minimumareaal gegeven. 

De krommen hebben grote overeenkomst met de Blackmann-krommen van 'echte' 

gezelschappen. Op grond van het bovenstaande kunnen de volgende 

conclusies worden getrokken. 

- Het minimumareaal van de cryptogamen binnen het model wijkt amper af 
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van dat van de overige soorten. 

- Het effect van clustering en van de verdeling der dichtheidsparameters 

is onderzocht. Het vastgeroeste idee dat clustering de grote 

boosdoener is die minimumareaal-bepalingen doet mislukken, is voor de 

modellen onjuist bevonden. 

- Het effect van de zeldzame soorten op de soort-oppervlakte-relatie is 

vele malen groter. 

- Uit dit onderzoek is duidelijk geworden dat soort-oppervlakterelatie 

en minimumareaal niet als structuurkenmerk gehanteerd mogen worden ten 

gevolge van allerlei noodzakelijke keuzen en patronen op verschillende 

schaal. 

3 KEUZE VOOR HET OPNAMEFORMAAT VAN 4 M2 

Op grond van de minimumareaalbepalingen binnen het VC op Terschelling 

(Gijsbers 1969) en de voorgaande overwegingen betreffende zeldzame 
2 

soorten is gekozen voor een opnameformaat van 4 m . Dit sluit enerzijds 

aan bij een graslandopnameformaat (UNESCO 1955), anderzijds wat minder 

goed bij de empirische waarden, die Mliller-Dombois en Ellenberg (1974) 
2 

geven voor het minimumareaal van lichenengezelschappen (0,1-1 m ) en 
2 

mosgezelschappen (1-4 m )• De vorm van de opname is niet van belang 

(Robbins 1953). 
2 

De tabellen bestaan uit opnamen van 4 m , maar ter completering van 
2 

bepaalde typen zijn in de appendices enkele opnamen van 1 m toegevoegd 

uit het werk van Sipman (1969). 

4 BESCHRIJVING VAN DE VEGETATIE 

De opnamen zijn gemaakt volgens de grondbeginselen van de Frans-

Zwitserse School (Braun-Blanquet 1928, 1964). Gekozen is voor 
2 

proefvlakken van 4 m (zie vorige paragraaf). 

Aan het vegetatiedek zijn vier lagen onderscheiden: een struiklaag, 

een dwergstruiklaag, een kruidlaag en een cryptogamenlaag. De laatste is 

vaak gescheiden in een aparte mos- en licheenlaag. Voor elke laag is de 

hoogte aangegeven en het % bedekking geschat ten opzichte van het totale 

proefvlak. Aangegeven werd bovendien het % kaal zand van het proefvlak 

(100% minus totale bedekking), daar de lagen elkaar soms gedeeltelijk 
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overlappen. Het % kaal zand is een belangrijk criterium geweest bij het 

rangschikken van de opnamen. 

Voor elke soort binnen een laag werd de bedekking en sociabiliteit 

geschat volgens de schaal van Barkman, Doing en Segal, een schaal die 

afgeleid is van die van Braun-Blanquet (1928); zie Barkman et al. 1964. 

De opnamen uit 1967 en uit Oostra (1968) zijn gemaakt volgens de 

schatting van de uitwendige bedekking van de planten: d.w.z. er zijn 

denkbeeldige contouren om de planten getrokken. De opnamen uit de periode 

1968-1972 zijn zo gemaakt, dat de reële bedekking is geschat. De opnamen 

uit 1967 zijn omgerekend naar reële bedekking. Dit was eenvoudig omdat 

het slechts ging om een beperkt aantal hogere planten en de mos- en 

licheenlaag bij uitwendige en reële bedekking nauwelijks verschilt; zie 

Barkman et al. 1964 en Den Held & Den Held 1973. 

Voor de hogere planten en mossen is het symbool x wel gebruikt, maar 

niet voor de lichenen. De gedachte hierachter is dat voor lichenen niet 

is aan te geven wat èèn individu is: in elk geval niet 1 podetium, waar 

andere soorten alleen grondthallus tegenoverstellen. Creveld (1981) heeft 

bij crusteuze lichenen wel thalli geteld en een grens getrokken tussen x 

en 1 bij 10 thalli. In mijn onderzoek ging het echter om meer groeivormen 

van thallus. 

Vanuit dezelfde gedachte: 'wat is èèn individu?' is voor lichenen 

nooit het sociabiliteitscijfer 1 gebruikt. 
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Symbolen gebruikt voor abundantie en bedekking (Niet gebruikt: -) 

Hogere planten en mossen Lichenen, wieren en het 

levermos Cephaloziella sp. 

mbool 

xr 

xp 

xa 

xb 

lp 

la 

lb 

2m 

2a 

2b 

3a 

3b 

4a 

4b 

5a 

5b 

Aantal individuen 

1-2 

< 20 

< 20 

< 20 

20-100 

20-100 

20-100 

< 100 (niet voor 

mossen) 

onbeperkt 

% Bedekking 

<5 

<1 

1-2 

2-5 

<1 

1-2 

2-5 

<5 

5-12,5 

12,5-25 

25-37,5 

37,5-50 

50-62,5 

62,5-75 

75-87,5 

87,5-100 

Symbolen gebruikt voor sociabiliteit 

Hogere planten en mossen Lichenen, wieren en het 

levermos Cephaloziella sp. 

Symbool Aantal planten of spruiten 

1 

2 

3 

4 

5 

1-4 

4-34 (kleine pollen) 

grote pollen 

grote groepen / tapijten 

tapijten over de hele opname 

niet gebruikt 

0,01% van het oppervlak 
2 

(i.e. 4 cm ) 

tot 0,25% van het oppervl 

(i.e. 100 cm2) 

tot 25% van het oppervlak 

tapijten 
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Wanneer de pollen en tapijten 'open' zijn en plaats bieden aan andere 

soorten of kale plekken zand tonen, wordt het symbool (b.v. 4) 

onderstreept. 

Symbolen gebruikt voor fenologische toestand 

De gangbare symbolen zijn gebruikt: k = kiemplant; j = jonge plant; v = 

vegetatief; kn = knopdragend; fl = bloeiend; fr = vruchtdragend; sp = met 

sporen. Dit laatste symbool is voor de lichenen niet consequent gebruikt, 

omdat het veel tijd vergde apotheci'ën definitief wel of niet waar te 

nemen. + = afgestorven. Voor de grassen is het symbool o = oud, zonder 

nieuwe spruiten en n = nieuw, met jonge spruiten, ingevoerd. 

Voor de vitaliteit van de mossen, met name voor Dicranum scoparium, is 

de door Barkman, Doing en Segal voorgestelde vitaliteitsschaal gebruikt; 

zie Barkman et al. (1964). 

Symbool Omschrijving 

1 sterk gereduceerd, ziekelijk of zeer verzwakt 

2 nog levenskrachtig, maar met duidelijk gereduceerde 

vitaliteit 

3 normaal 

4 zeer weelderig en vitaal 

5 NOTATIE OVERIGE VELDGEGEVENS 

De volgende gegevens werden in het veld bij het maken van de opnamen 

genoteerd en later aan iedere tabel in de vorm van een aparte lijst van 

standplaatsgegevens toegevoegd. 

- veldcode: deze geeft de oospronkelijke nummering van de opname weer; 

- datum; 

- coördinaten; gebruikt is het kaartblad Terschelling, samengesteld uit 

de delen 5A, IC, ID en IG van de stafkaart 1: 25.000, uitgegeven door 

de Topografische Dienst te Delft; 

- locatie t.o.v. het dichtstbijzijnde dorp; korte schets van de omgeving 

en omringende vegetatie; 

- expositie; 



-30-

- inclinatie; deze beide laatste grootheden zijn gemeten met een kompas 

voorzien van een hellingshoekmeter; 

- bodemkundige gegevens: % dood organisch materiaal (ruwe humus en dode 

stronken); bij sommige opnamen is een profielschets van de bodem 

gemaakt; meestal was er geen A-horizont aanwezig, maar een mengvorm met 

het moedermateriaal, de C-horizont, weergegeven als A/C. Er is gebruik 

gemaakt van bodemkundige gegevens uit de rapporten van Oostra (1968) en 

Sipman (1969); in de appendices zijn de gebruikte methodieken in 

het kort vermeld. 

6 DETERMINATIE VAN DE SOORTEN EN DE GEBRUIKTE NOMENCLATUUR 

De hogere planten zijn gedetermineerd m.b.v. Heukels en Van Ooststroom 

(1956) en de nomenclatuur is aangepast aan Heukels en Van der Meijden 

(1983). De mossen zijn gedetermineerd met de tabel van Margadant (1959) 

en de naamgeving is aangepast aan Margadant en During (1982). De lichenen 

zijn gedetermineerd volgens Hennipman (1959, 1969) en Sipman en Hennipman 

(1978). Bovendien is gebruik gemaakt van Duncan (1970) en voor het 

Cladonis furcata-complex van Laundon (1958). De namen zijn getoetst en 

aangepast aan de meest recente lijst, namelijk die van Hawksworth et al. 

(1980). 

7 CRITERIA VOOR HET ONDERSCHEIDEN VAN VEGETATIE-EENHEDEN 

Bij het opstellen van de tabellen om vegetatie-eenheden te onderscheiden 

is als criterium het constant voorkomen van de soorten gehanteerd door 

frequentie- en dominantie-analyse en niet het principe van 

differentiërende soorten. 

De onderzochte vegetaties, die alle min of meer verwant zijn met het 

VC, zijn ook visueel reeds duidelijk een continuüm. Bij sommige tabellen 

was het mogelijk de afname van het percentage kaal zand als criterium te 

hanteren. 
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8 INDELING VAN DE LICHENEN NAAR HUN FYSIOGNOMIE 

In de volgende hoofdstukken worden de lichenen beschreven binnen een 

aantal vegetatietypen. Voor de overzichtelijkheid worden de lichenen 

groepsgewijs besproken, afhankelijk van hun uiterlijk. Dit wordt vooral 

duidelijk vanaf vegetatietype 2.2. 

Kenmerkend voor type 1 VC initiale fase en subtype 2.1 VC 

lichenenrijke fase met open vegetaties zijn: 

a. licheensoorten zonder grondthallus waarvan het thallus struikvormig 

(fruticoos) is en 

b. korstvormige licheensoorten met (crusteus thallus). 

Vanaf subtype 2.2 VC lichenenrijke fase met halfgesloten vegetaties 

treedt het genus Cladonia op de voorgrond: 

c het grondthallus is aspectbepalend (b.v. bij Cladonia foliacea); 

d- de podetiën zijn aspectbepalend en aanwezig als liggende (prostrate) 

vertakte (furcate) (zonne)vormen (b.v- bij Cl. furcata); 

e. de podetiën zijn toegespitst (subulaat) (b.v. bij Cl. glauca); 

f. de podetiën zijn bekerdragend (scyfeus) (b.v. bij Cl. chlorophaea). 

Voor type 2.3 VC lichenenrijke fase met gesloten vegetaties zijn 

kenmerkend: 

g. de podetiën zijn struikvormig en vormen kussens. 

h. de groep licheensoorten met bladvormig (folieus) thallus, die zowel 

epifytisch als terrestrisch voorkomt (b.v. van het genus Hypogymnia), 

is in type 2 vertegenwoordigd, maar treedt in de volgende typen 

(3-7) meer op de voorgrond. 

Op grond van de frequentieklasse die voor de lichenen in de diverse 

tabellen is bepaald, worden de belangrijkste lichenen voor ieder type 

besproken in de volgorde op grond van bovenstaande indeling. 
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9 COLLECTIE LICHENEN VAN TERSCHELLING EN DIE VAN AMELAND, TEXEL EN 

VLIELAND, PERIODE 1966-1972 

In 1972 is een collectie lichenen van Terschelling met een bijbehorende 

collectielijst overgebracht naar het herbarium van lagere planten, 

behorende bij het Instituut voor Systematische Plantkunde van de 

Rijksuniversiteit te Utrecht. Gemiddeld zijn er van ieder in dit 

onderzoek genoemd taxon vijf exemplaren in het herbarium, ieder van een 

verschillende standplaats. Van Ameland, Texel en Vlieland zijn ook 

lichenen bewaard, maar in een geringer aantal exemplaren. Datzelfde geldt 

voor alle in dit rapport genoemde mossen. 
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R E S U L T A T E N E N D I S C U S S I E 

Type 1. Violo-Corynephoratum initiale fase 

Tabel 1 geeft de initiale fase weer met zeven opnamen. Het bodemoppervlak 

is voor 90-95% kaal, de kruidlaag bedekt 3-10%, de licheenlaag samen met 

de groen- en blauwwieren 0-6%. De hoogte van de kruidlaag is gering, met 

uitzondering van Ammophila arenaria; die van de licheenlaag eveneens. 

Er is weinig dood organisch materiaal aanwezig en er vindt een zeer 

geleidelijke ontwikkeling van het A/C profiel plaats. Er is sprake van 

zandtoevoer, maar niet in die mate als Van Dieren (1934) beschrijft in 

tabel 30 van zijn proefschrift. Daarin wordt het Festuca rubra 

hoofdcomplex weergegeven waar Festuca rubra zijn optimale groei in de 

strooizone heeft. Bij afbraak van een duin kan in de strooizone het 

Festucetum rubrae redivivum optreden, gekenmerkt door het verdwijnen van 

alle mossen en lichenen. Er is dan een relatief hoog frequentiepercentage 

van F. rubra en een relatief laag van Ammophila. In het afbraakgebied van 

zo'n duin kan dan het Ammophiletum arenariae redivivum voorkomen waarbij 

de mossen en lichenen eveneens verdwijnen. Het frequentiepercentage van 

Ammophila is daar echter hoog en dat van F. rubra laag. Deze 

verschijnselen doen zich voor bij verjonging van de duinen door eolische 

omzetting (Van Dieren 1934). Er is dan nog sprake van 'yellow dunes'. 

Bij de initiale fase van het VC is de stabiliteit in het milieu reeds 

groter. Daarvan getuigt de hoge frequentieklasse van Corynephorus 

canescens (V), Viola canina (IV) en Carex arenaria (III). Dit is de 

beginfase van de 'grey dunes'. 

Böcher (1941) onderscheidt als eerste pionierstadium van de 

licheenheiden op LaesjJ de Corynephorus-Coenocaulon-sociatie. De door mij 

onderscheiden initiale fase van het VC valt hierbinnen. De vegetatietabel 

van Westhoff (1947a) van het Corynephoretum canescentis dunense, zie 

Appendix 1, geeft geen vergelijkbare opnamen. 

De soorten 

Hogere planten 

Uit Tabel 1 blijkt dat Festuca rubra niet bloeit of fructificeert, 

terwijl deze dat omstreeks de tijd waarin de opnamen gemaakt werden wel 
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in andere vegetaties deed. Er is niet onderzocht om welke ssp. van F. 

rubra het gaat, maar volgens de huidige opvatting betreft het 

hoofdzakelijk ssp. arenaria (Heukels & Van der Meijden 1983). In de 

initiale fase zijn de omstandigheden voor Co. canascens optimaal: deze is 

in knop, bloeit of fructificeert. 

Lichenen 

Soorten zonder grondthallus; thallus struikvormlg (Methodiek 8a) en 

Cladonia-soort met liggend vertakte podetiën (zonnevorm) (Methodiek 8d) 

Zodra zich lichenen op het zand kunnen handhaven, blijkt Coelocaulon 

aculeatum (Schreber) Link (voorheen Cornicularia aculeata) het grootste 

aandeel te leveren (fk IV). Cladonia furcata (Huds.) Schrader volgt met 

fk III. De podetiën van Cl. furcata en de thallusvorm van C. aculeatum 

zijn sterk vertakt en van haakjes voorzien, waardoor verankering half in 

het zand of aan planteresten mogelijk is. Bij extreme droogte zijn ze 

sterk ingedroogd en bros. Donkere pigmenten in de buitenste schors 

beschermen de voor de assimilatie noodzakelijke wiercellen. Bij deze 

soorten is de fragmentatie van het thallus een wijze van vegetatieve 

vermeerdering. Uit afgebroken thallusfragmenten kunnen onder gunstige 

omstandigheden weer nieuwe thalli ontstaan. 

Een eveneens donker gepigmenteerd licheen, uiterlijk aan baardmos 

herinnerend (d.i. filamenteus), is in het eerste jaar van dit onderzoek 

(1966) binnen dit vegetatietype ontdekt. Na determinatie door Hawksworth 

bleek het Bryoria fuscescens (Gyelnik) Brodo & D. Hawksw. te zijn (zie 

Ketner-Oostra 1972). 

Het thallus is bruinachtig tot zwart van kleur, glad en enigszins 

glanzend. Vaak zijn groenachtige soralia zichtbaar. De filamentvormige 

thallusdelen zijn vaak verward met planteresten of met zand overstoven. 

Dan kunnen ze zich wel tot 10 cm onder het duinzand bevinden. De 

gelijkenis van het thallus met dood wortelmateriaal van b.v. Empetrum is 

echter zeer groot. Het genus Bryoria (tot 1980 onderdeel van het genus 

Alectoria) en het genus Coelocaulon (tot 1980 onderdeel van het genus 

Cornicularia) hebben beide een thallus bestaande uit drie concentrische 

lagen. Aan de buitenkant bevindt zich het stereoom, een steunweefsel 

bestaande uit hyfen. Naar binnen toe volgt dan de laag met de fycobiont 

(wier) en centraal bevindt zich een door hyfen gevormd merg (soms ook 

afwezig). De buitenste laag van het stereoom is gepigmenteerd en 

beschermt de fycobiont tegen extreme lichtintensiteit (Hawksworth 1969). 



-35-

Het genus Bryoria was in Nederland nog niet terrestrisch aangetroffen, 

maar wel epifytisch. De soort Alectoria jubata (L.) Ach-, waarvan Br. 

fuscescens later is afgesplitst, kwam in de vorige eeuw in Nederland nog 

tamelijk algemeen voor, maar is sinds 1920 nog maar vier maal 

aangetroffen; daarvan eenmaal omgeving Den Haag, eenmaal omgeving Naarden 

en tweemaal in Drenthe (Barkman 1958). 

Br. fuscescens blijkt ook in vegetaties met meer soorten lichenen voor 

te komen, namelijk in VC lichenenrijke fase 2.1 en 2.2. Bovendien hecht 

de soort zich aan mostapijten binnen het Violo-Corynephoretum: zie 

subtype 3.2.1. 

Uit literatuuronderzoek (Brand & Ketner-Oostra 1983) is naar voren 

gekomen dat Sandstede omstreeks 1900 A. jubata vermeldt van Langeooge, 

een Oostfries waddeneiland. Hij beschrijft de soort terrestrisch van kaal 

duinzand, op mossen en verspreid liggende, dorre takjes. Op enkele andere 

Oost- en Noordfriese waddeneilanden kwam de soort op dood hout voor en 

alleen op R(6m«5 klein en steriel op heide. Recente opgaven van Br. 

fuscescens (Brand 6e Ketner-Oostra 1983) voor de Noord- en Oost-friese 

waddeneilanden zijn thans alleen van epifytische habitats op Rfim̂  en 

Fan<5. Voor de Westfriese waddeneilanden trof H. During de soort een jaar 

na mijn vondst aan op Ameland (Brand & Sipman 1972). Op Vlieland is de 

soort daarna terrestrisch en epifytisch aangetroffen (Brand 1975) . 

Vermeldenswaard is een vondst in de Lauwersmeerpolder (Brand, in litt.): 

'Br. fuscescens groeit terrestrisch op een goed ontwaterd eilandje in een 

voormalige kreek, op een schelpenbank tussen zand en schelpen, soms ook 

vastgehecht aan de dode stengels van b.v. Epilobium hirsutum. De soort 

komt samen voor met o.a. Hypogymnea physodes, H. tubulosa, Parmelia 

sulcata, P. caperata, Usnea cf. subfloridana), Pseudevernia furfuracea, 

Evernia prunastri, Ramalina farinacea, R. fastigiata en Physcia tenella'. 

In een recent overzichtsartikel betreffende de lichenen in het 

Lauwersmeergebied van Aptroot en Kloen (1985) ontbreekt Br. fuscenscens 

echter. 

Aanvankelijk werd verband gelegd tussen het regelmatig waarnemen van 

vogels op de topjes in het kortgolvige duingebied, waar Bryoria 

fuscescens aangetroffen was. Bovendien lagen er door Empetrum-bessen 

gekleurde uitwerpselen van de wulp Numenius arquata; bij later gemaakte 

vegetatie-opnamen was dit echter niet het geval. Een belangrijke 

ecologische factor voor het optreden van deze soort zou de geringe 

afstand tot zee kunnen zijn. 


