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I INLEIDING

Sinds 1972 worden tijdens de € Jjaarscursus plantenoecologie

op Schiermonnikoog van het lab. voor plantenoecologie te Haren
jaarliks van een in de strandvlakte gelegen PQ de aanwezige
goorten gekarteerd onder leiding van Dr.S.ter Borg.

Het PQ is gelegen op de overgang van een laag gelegen gedeelte
met enkele halofyten als kenmerkende soorten naar een duintje met
boven een vegetatie met o.a. Ammophila arenaria en Sedum acre. Op
de duilnvoet is een vegetatie aanwezig die gekenmerkt wordt door
het optreden van o.a. Centaurium littorale en Sagina nodosa.

De directe aanleiding om te starten met dit jaarlijkse karteren
van een gedeelte van de strandvlakte was het in 1972 massaal
optreden van kiemplanten van Centaurium littorale (fig.9g).

Het is gebleken dat de mate van voorkomen van een aantal in dit
PQ voorkomende soorten gedurende de 8 onderzochte jaren (1972-1979)
aan grote fluctuaties onderhevig is. In deze scriptie is getracht
met behulp van literatuurgegevens het gedrag van een aantal van
deze soorten te verklaren.

Het in het PQ aanwezige Centaurio-Saginetum wordt gerekend tot
de inslagvegetaties (During 1973). Karakteristiek voor deze vege-
taties is dat ze voorkomen op gradienten, in dit geval zowel een
zout-zoet als een nat-droog gradient. Al naar gelang de invloed
van de betreffende milieucomponenten groter of kleiner is in de
verschillende jaren zal de plaats van vooral de éénjarige soorten
op deze gradient wisselen in de loop der jaren. In deze scriptie
zal aan dlt verschijnsel enige aandacht worden besteed op basis van
gegevens over het ”pendelkarakter” van enige in de gradient voor-
komende soorten. Ook zal enige aandacht worden besteed aan de in
de onderzochte periode mogelijk opgetreden successie alsmede aan de
diverse strategieen die bij de soorten aanwezig zijn om zich in het
dynamische milieu van de strandvlakte te kunnen handhaven.



I1.I DE STRANDVLAKTE OP SCHIERMONNIKOOG

"Tot voorbij het midden van deze eeuw stond gedurende de winter-
periode soms een groot deel van de oostelijkke kant van het eiland
S chiermonnikoog onder water, overstroomd door hoge vloeden vanuit
de Noordzee zowel als vanuit de Waddenzee."(Rozema 1976)

In het kader van de kustverdediging is er in 1958-1959 cen
stulfdijk aangelegd op het Oosterstrand van paal 7 tot paal 14.
Deze stuifdijk is gedeeltelijk ook ontstaan ten gevolge van inwaaien
van zand vanaf het Oosterstrand en vanaf het gebied ten zuiden van
de dik. Dit laatste had tot gevolg dat dit gebied ten zuiden van de
stuifdijk, de strandvlaekte genoemd, iets lager kwam te liggen dan
Oosterstrand en Oosterkwelder. :

De aanleg van de stuifdijk heeft niet tot gevolg gehad dat er
geen zout water meer in de strandvlakte kon komen. Bij hoge vloeden
kan er nog water vanuit de Waddenzee binnendringen terwijl de stuif-
dijk zelf vanaf paal 10.200 enkele gaten vertoont waardoor vooral
in de winter bij stormen en hoge vloeden de strandvlakte vol kan
lopen (Rozema 1976,1978). Door de lage ligging van de strandvlakte
kan dit water lang blijven staan, daarbij door regenval verzoetend.

De strandvlakte zelf is een vlakte met hier en daar tot drie
me ter hoge duintjes. Op deze duintjes, die reeds voor de afslui-
ting aanwezig waren (Rozema 1976). handhaaft zich o
Ammophila arenaria. De vlakte ig, vooral aan de.ocostkant, slechts
speaarzaam begroeid met onder andere Glaux maritima, Agrostis
gtolonifera en Juncus gerardii. Aan de westkant, die het meest
verzoet is, wordt een vegetatie aangetroffen waarin onder andere
enkele orchideeensoorten opvallen.

Het onderzochte PQ ligt aan en op de voet van een duintje ter
hoogte van paal 8 aan de zuidrand van de strandvlakte.

IT.IT HET ONDERZOCHTE PQ

Het onderzochte PQ heeft een grootte van 20x11 meter en is
gelegen op de overgang van het lage deel van de strandvliakte naar
een duintopje.

Pig.3 geeft een overzicht van de plaats van de belangrijkste
vegetatietypen in het PQ (zie §IV.T).

Pig.4a geeft een hoogtekaartje van het PQ. Er blijkt een maximaal
hoogteverschil van 2meter te zijn in het PQ. Het diepste punt is

elegen in een veldje Scirpus maritimus. In de periode 1973-1978
blijkt het PQ gemiddeld ca. 10 centimeter te zijn opgehoogd (fig.4b).

Fig.5a geeft een beeld van de EGV (Elektrisch Geleidings Ver-

- mogen) -in het PQ in 1978. Het EGV is een maat voor de hoeveelheid

ionen in de bodem en op zilte gronden geeft het een goede
relatieve maat voor de hoeveelheid mout in de grond. De voor het
EGV gevonden waarden zijn in de onderzochte Jaren sterk verschillend
(fig.5b). In 1977 en 1979 werden in het laag gelegen deel van het
PQ waarden tot 1000-1500 jamho gemeten terwijl . in 1976 waarden van
10.000 wumho of nog meer werden bereikt. De op de duinvoet gemeten
waarden verschillen in de onderzochte Jaren nauwelijks.



II.IIT SYNTAXONOMIE

In het onderzochte 'PQ zijn een aantal duidelijk herkenbare
vegetatietypen te onderscheiden. Deze worden in het onderstaande
kXort besproken.

Tortulo~Phleetum en Elymo-Ammophiletum
Het hoogst gelegen deel van het PQ wordt gekenmerkt door het
optreden van o.a. Ammophila arenaria, Elymus arenaria, Sedum acre,
Chamaenerion angustifolium en Aira praecox. Syntaxonomisch gezien
kan gesproken worden van het fragmentarisch asanwezig zijn van ‘
zowel het Tortulo-Phleetum arenarii als het Elymo-Ammophiletum.

Junco-Caricetum extensae :

In tegenstelling tot de situatie op de "hoge kwelder" is in
het laag gelegen deel van het PQ geen gesloten vegetatiedek
aanwezig maar wordt het beeld bepaald door grote clonen van
Juncus gerardii en Agrostis stolonifera. Tussen deze vaak
cirkelvormige clonen is een zeer ijle vegetatie aanwezig. Het
optredende vegetatietype is het Junco-Caricetum extensae. Kenmer-
kend voor deze plantengemeenschap zijn naast socorten uit het
Armerion maritimae o.a. Carex extensae, Odontites litoralis,
O.verna, Centaurium pulchellum en Triglochin palustris (Westhoff
en den Held 1969, Westhoff et.a1.1970). In het onderzochte PQ
worden Carex extensa en Triglochin palustris slechts in geringe
santallen aangetroffen terwijl Odontites litoralis.ontbreekt.
Sweers-Meyering(1964) stelt dat Odontites litoralis in het
algemeen iets zoeter en vochtiger wordt aangetroffen dan O.verna
en tevens eerder bloeit (juni-juli). De soort is al sinds een
aantal jaren niet meer op Schiermonnikoog aangetroffen (Mv.ter
Borg, mond.med.). _ ) ~

Het Junco-Caricetum extensae wordt o.a. aangetroffen op
"zandige, oppervlakkig enigszins slibhoudende, gedeeltelijk van de

zee geisoleerde en daardoor nog maar af en toe overstroomde strand-

vlakten" (Wegthoff en den Held 1969).

Opvallend is het in het PQ vrijwel ontbreken van Armeria
maritima in het Junco-Caricetum extensae. De soort wordt wel
regelmatig op de duinvoet aangetroffen. Volgens Westhoff et.al.
(1970) prefereert de soort een "zandig, weinig slibhoudend, goed
doorlucht milieu" en verdraagt ze '"geen zware, vochtige en slecht
doorluchte bodem". Vooral de twee laatstgenoemde factoren werken
in het laag gelegen deel van het PQ vermoedelijk in het nadeel van

Armeria maritima.

Centaurio-Saginetum

De vegetatie op de duinvoet van het onderzochte PQ wordt ge-
kenmerkt door het optreden van Centaurium littorale, Parnassia
palustris, Sagina nodosa en Linum catharticum terwijl ook Armeria
maritima, Trifolium fragiferum, T.repens, Juncus articulatusg, J.
alpino-articulatus ssp.atricapillus, Carex flacca, Hippophae
rhamnoides en Plantago coronopus voornamelijk of uitsluitend hier
voorkomen. Ook soorten uit de vorige genoemde vegetatietypen
komen hier regelmatig voor.

Syntaxonomisch gezien is hier sprake van het Centaurio-Sagine-
tum moniliformis Diemont, Siss. en Westhoff 1940. Kenmerkende
soorten voor dit vegetatietype zijn Centaurium littorale en Sagina
nodosa (Diemont et.al. 1940, Fre sen 1967,1967a,1970). During
(1973) stelt over de synoecologie van deze gemeenschap: "op min
of meer open plekken aan de voet van duintjes in primaire duin-
valleien, op achterduinse strandvlakten, op de hoge kwelder, in
secundaire duinvalleien in de buitenste duinen van het kalkarme
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diingebied (zelden) en in het kalkrijke duingebied; steeds op de
grens van hygro- resp. halo- en xXeroserie, op plaatsen waar het
grondwater in het voorjaar op ca. 50 cm. diepte zit, zodat het
capillair opstijgende water net het maaiveld kan bereiken. Zelden
0of nooit overstroomd. Zie ook Freijsen (1967)."

Het Centaurio-Saginetum wordt meestal gerekend tout het
Nenocyperion (Diemont et.al.1940, Westhoff en den Held 1969,
During 1973). Deze opvatting wordt niet gedeeld door Westhoff
et.al.(1961) en Freijsen (1967). Zij stellen o.a. dat in het
Centaurio-Saginetum te weinig kentaxa van het Nenocyperion worden
aengetroffen. During (1973) vindt echter "de verwantschap tussen
Centaurio-Saginetum en Nanocyperion zowel structuur-oecologisch
als floristisch voldoende om de plaats van het Centaurio-Saginetum
in dit verbond te rechtvaardigen." Wel is het volgens hem mogelijk h
Centaurio-Saginetum als een apart onderverbond te beschouwen.

During(1980) spreekt bij het Centaurio-Saginetum niet meer over
een zelfstandige associatie maar gebruikt de term synusia. Barkman
(1970) definieert een synusia als "een onderdeel van een micro-
coenose (of zo deze niet onderscheiden kunnen worden, van een
fytocoenose) gevormd-door planten die tot dezelfde vegetatielaag
behoren en die niet essentieel verschillen in periodiciteit en

wijze van milieuexploitatie.

De discussie over status en synsystematische plaats van het

Centaurio-Saginetum is typerend voor dit vegetatietype en vinden
we ook terug bij het zeer verwante Saginetum maritimae (Westhoff
et.21.1961, During 1980). Oorzaak van deze verwarring is het qua
tijd en plaats instabiele karakter van de gemeenschap alsmede het
gegeven dat juist ovk het voorkomen van zowel halofiele als xero-
fiele soorten kenmerkend is. Op deze eigenschappen van het
Centaurio-Saginetum wordt in §V.I en §V.II terug gekomen.
Opvallend is het ontbreken van Centaurium pulchellum en Juncus
bufonius op de duinvoet. Deze beide kentaxa van het Nanocyperion
worden wel in het laag gelegen deel van het PQ aangetroffen. Het
gedrag van deze soorten wijst wel op de verbondenheid van het
Centaurio-Saginetum met het Junco-Caricetum extensae. Dit is ook
opgemerkt door Braun-Blanquet en de Leeuw (1936) getuige het
volgende citaat: "In Kontakt mit dem Junceto-Caricetum extensae
finden sich da und dort, aber etwas erhoht, auf dem durchfeuchteten
kalkreichen Sand junge Fragmente einer Nanocyperion-Gesellschaft
mit Juncus bufonius (dom. ), Sagina nodosg var.moniliformis,
Erythraea pulchella, Brythraea litoralis, Odontites spec."

IT.IV WEERGEGEVENS

Er worden door het Instituut voor Aardwetenschappen van de
V.U. te Amsterdam sinds vele jaren weergegevens verzameld Op het
"*Groene Glop" te Schiermonnikoog. Enkele hier verzamelde tempera-
tuur- en neerslaggegevens zijn weergegeven in de figuren 6a,6b en 7.

Fig.6a geeft voor de periode 1972-1979 de neerslag per maand
m-.b.v. een glijdend gemiddelde. Hierbij wordt voor elke maand niet
de werkelijke neerslag in grafiek gezet maar het gemiddelde van de
rieerslag in de voorgaande, de actuele en de eerstvolgende maand.
Door deze wijze van uitzetten wordt ecen overzichtelijker beeld

verkregen. ,
Fig.6b geeft voor de periode 1972-1979 de nuttige neerslag voor
de neerslag minus de verdam-

elk kwartaal. De nuttige neerslag is



ping. Als waarde voor de verdamping is de Penman-verdamping
genomen. De Penman-verdamping is de verdamping berekend voor een
vrij wateroppervlak. Er blikt dat in de onderzochte periode 1976
de droogste zomer had (de grootste neerslagtekorten) terwijl de
zomers van 1972 en 1979 de natste waren.

Fig.7 geeft de gemiddelde maandtemperaturen in de periode
1972-1979. De hoogste gemiddelde maandtemperatuur is genoteerd
in de zomer van 1975 terwijl de winter van 1978-1979 de koudste was
in de onderzochte periode.

IT.v METHODEN

Er zijn elk jaar om de meter in de lengte van het proefvlak
12 lijnen gespannen. Van elke lijn is per meter genoteerd welke
soorten er binnen een handbreedte aan weerszijde van de lijn
voorkwamen. Zo ontstonden 12x20 hokjes waar een soort al dan niet
wvoor kon komen. Van elke soort i8 de presentie en de fenologie
genoteerd en globaal de mate van voorkomen in elk hokje @ =veel,
+= normaal, » = weinig). Van elke in het PQ voorkomende soort kan
van elk jaar een verspreidingskaartje gegeven worden. Deze kaartjes
zijn in dit verslag echter niet in extenso opgenomen.

Niet alle scorten en alle lijnen zin elk jaar gekarteerd. Van
1972 en 1974zijn opgaven van respectievelijk 8 en 11 lijnen. Ook een
aantal soorten is niet altijd vermeld. Dit geldt voor een aantal
grassen (Agrostis stolonifera, Festuca rubra en Puccinellisa spec.),
voor Juncus gerardii en voor enkele slechts incidenteel voorkomende
en/of voor de cursisten moeilijk herkenbare socorten. Vooral uit de
jaren 1975 en 1978 ontbreken veel gegevens. Aan soorten waar veel
gegevens van ontbreken is in dit verslag geen aandacht besteed.

De nomenclatuur is volgens Heukels en v.Ooststroom (1975).

Een aantal soorten bleek tijdens de cursussen moeilijkheden te
geven bij de determinatie:

—Ammophila arenaria en Ammocalamagrostis baltica zijn niet (goed)
onderscheiden en daarom in dit verslag verenigd. '

—-Festuca "rubra'": van deze moeilijke taxonomische groep wordt op de
duinvoet een ander taxon (F.arenaria) aangetroffen dan in het laag
gelegen deel van het PQ (F.rubra ssp.litoralis).

~Cerastium diverse species: in 1979 zin C.semidecandrum en

" C.holosteoides aangetroffen. De opgaven van de andere jaren gaven
aanleiding alle vermeldde Cerastium-soorten samen te nemen.

-Spergularia media en S.marina zijn niet (goed) onderscheiden en
dagrom in dit verslag verenigd. De meest voorkomende sgsoort is
S.media,

-Triglochin maritima en T.palustris: in 1979 werd naast T.maritima
ook T.palustris aangetroffen. Dersoorten zijn niet goed uit elkaar
gehouden. Van de andere Jjaren is alleen T.maritima vermeld. De
beide soorten zijn in dit verslag verenigd. _

-Salicornia europaea: voor 1973 werden S.brachystachya en S.stricta
var.procumbens opgegeven. Deze beide soorten kwamen toen circa
even veel en door elkaar voor. In de andere Jjaren is de soort
vermeld als S.europaea.

De 2° Jaars cursus plantenoecologie is altijd in augustus
gegeven. Dit heeft tot gevolg dat twee vermoedelijk wel in het PQ
aanwezige soorten nooit zijn waargenomen: Sagina maritima en
Cerastium diffusum (mond.med.H.Schat).



ITT RESULTATEN

De verzamelde gegevens zijn op een aantal manieren weergegeven:
1 fig.2
In fig.2 is het voorkomen van een aantal soorten in 1979 in 1lijn 4
van het proefvlak weergegeven. De dikte van de balkjes geeft de
mate van voorkomen aan.
2 fig.8
Het totaal aantal soorten per hokje in 1979. Voor de toelichting
bij de 2 1lijnen in fig.8, zie onder 4.
3 fig.9a t/m 9k
Hier is weergegeven het aantal bezette hokjes in het PQ in de
periode 1972-1979 van een groot aantal soorten. Een aantal
cijffers is verkregen door extrapolatie of vergelijking met andere
Jjaren,
4 fig.10a t/m 104 en 11a t/m 11e
Getracht is hier het pendelen van enkele soorten langs de
gradient (zie §V.III) in de loop der jaren weer te geven. Als
referentiebasis is de 1lijn gekozen die twee meter verwijderd is
“van de basis van de duinvoet. Als basis van de duinvoet is
genomen de verbindingslijn tussen de punten waar in elke lijn het
soortenaantal per hokje stijgt van maximasl 7 tot minimasal 8
(van gemiddeld 4.9 naar gemiddeld 10.7 soorten per hokje). Deze
twee genoemde lijnen zijn aangegeven in fig.S8. .
De fig.11a t/m 11d geven voor elk jaar het aantal malen dat een
soort op een bepaald aantal meters boven of onder de referentie-
lin is aangetroffen. De onderzochte soorten zijn Odontites verna
ssp.serotina, Linum catharticum, Sagina nodosa en Centaurium
littorale. In de fig.10a t/m 104 zijn de gegevens van deze soorten
gecomprimeerd door alleen het aantal malen boven of onder de
lin uit te zetten. Fig.l1e (Potentilla anserina) heeft als refe-
rentielijn de basis van de duinvoet maar is verder identiek aan
de fig.11a t/m 11d.

Er zijn enkele kanttekeningen bij de figuren te plaatsen:

a 1ijn 11 is buiten beschouwing gelaten.
b bi) Odontites verna werd het aantal bezette hokjes tot twee

meter onder de referentielijn geteld. Bij de andere soorten
werden ook de (enkele) bezette hokjes in het laag gelegen
deel aansluitend op de duinvoet meegeteld (alleen bij Linum
catharticum waren enkele van deze hokjes bezet.).
5 tabel 1
Tabel 1 geeft een overzicht van de in de periode 1972-1979 in het
PQ waargenomen plantensoorten. In het bovenstaande is al gewezen
Op de onvolledigheid van deze gegevens. De mate van voorkomen
van veel soorten in de loop der jaren is weergegeven in de fig.
9a t/m 9k. Van de hier niet opgenomen soorten zijn Sfwel de
gegevens over het voorkomen zeer onvolledig Sfwel de betreffende
soorten komen slechts weinig voor.

De nomenclatuur is volgens Heukels en v.Ooststroom (1975).
Tabel 1 geeft van elke soort de levensvorm volgens Raunkiaer
(naar gegevens van de Langhe et.21.1978). Tevens zijn in tabel 1
de kentaxa aangegeven van de*hier belangrijkste syntaxonomische
eenheden (volgens Westhoff en den Held 1969).

Met behulp van de figuren en tabel 1 zijn de soorten in een
aantal groepen te plaatsen:
groep 1: Salicornia europaea, Atriplex hastata, Spergularia
. media en S.marina, Suaeda maritima en Halimione portulacoides.
Deze soorten worden aangetroffen in het laag gelegen deel van



et PQ. Ze kwamen in 1976 maximaal voor en waren in 1979 gllen
= heel afwezig.,
wge p 2: Scirpus maritimus, Potentilla anserina en Juncus mariti-
g‘mu s breiden zich in het laag gelegen deel van het PQ allen
= e staag uit.
o e P 35 de hemicryptofyten Glaux maritima, Limonium vulgare en
gﬂPl antago maritima, Deze soorten zijn in het laag gelegen deel
v = 1 het PQ erg constant in hun voorkomen.
mroe P 4:”Oc_ionfcites verna ssp.serotina en Centaurium pulchellum.
De 2¢ eenjarige soorten komen beide veelvuldig voor in het laag
o< degen dez_al van het PQ. Centaurium pulchellum was echter in
T9 76 afw_ez:Lg terwijl. Odontites in dit jaar veel minder talrijk
we = dan in de overige jaren. Odontites komt ook op de duinvoet
v OF en is hier vrij constant in haar voorkomen,
groe P 5: Centaurium littorale, Parnassisg balustris, Sagina nodosa,
I i z2um catharticum, Armerig maritima, Hippophae rhamnoides en
azrzcieren., Deze soorten komen allen uitsluitend Op de duinvoet
vo ©T» Sagina nodosa breidt zich hier gestaag uit, Linum was

Vo o xal bij de éénjarige Linum is de hoogte van voorkomen op de
du L rwvoet niet constant. In 1979 kwam de soort hoger voor, zowel
ab = ©luut als gemiddeld, dan in ge andere jaren.

groe P 6: Chamaenerion angustifolium, Annnophila/Anunocalamagrostis
enn ~—edum acre. Degze op het droge duin voorkomende soorten
pre di-den zich hier gestaag uit,



IV AUTOECOLOGISCHE GEGEVENS VAN ENKELE SOORTEN
IV.I INLEIDING

Het onderzochte PQ is gelegen op de gradienten zout-zoet en
nmt-droog. De plaats en mate van voorkomen van de in het PQ
aanwezige soorten zal voor een groot deel door deze milieufac-
toren bepaald worden. Het is gebleken dat een aantal soorten in
de loop der jaren grote fluctuaties vertoont in de mate van
voorkomen. Dit doet zich vooral voor bij de aanwezlige hapaxanthen.

Eén van de mogelijke verklaringen is dat in de diverse jaren ten
gevolge van verschillen in regenval grote verschillen in zout-
concentratie in de bodem aanwezig zijn. Zo was in het laag gelegen
deel van het PQ in het droge 1976 de zoutconcentratie ca. 10 maal
z0 hoog als in het natte 1976. Verschillen in zoutconcentratie
kunnen onder andere van grote invloed zijn op de kieming van de
soorten. De kieming is één van de kritieke perioden in de levens-
cyclus van een plant en remming van de kieming door hoge zout-
concentraties kan van beslissende invloed zijn voor het al dan niet
voorkomen van een soort (Waisel 1972). Remming van de kieming bij
hoge zoutconcentraties kan het gevolg zijn van een toxische werking
van het zout. Het kan echter ook een osmotisch effect zijn. In dat
geval kiemen niet-gekiemde zaden wel weer als ze van een zmoute
oplossing worden overgeplaatst in een oplossing zonder zout. Dit
laatste blijkt bij de onderzochte soorten steeds het geval (Waisel
1972, Rozema 1978 etc.).

In het onderstaande is voor een aantal soorten getracht, mede
met behulp van literatuurgegevens, de fluctuaties in voorkomen in
de verschillende jaren te verklaren. Daarbij spelen opgaven over
de zouttolerantie bij de kieming een belangrijke rol. De zouttole-
ranties bij de kieming van een aantal soorten zijn in grafieken
weergegeven (fig.II). De literatuuropgaven van de diverse auteurs
zin echter onderling moeilijk vergelijkbaar. Hier zijn een aantal
oorzaken voor aan te wijzen:

a verschillende voorgeschiedenis van het zaad
b verschillende proefopzetten
¢ verschillend aantal dagen dat men de zaden heeft laten kiemen

Alle besproken soorten zijn halofyten. Er zijn diverse definities
van het begrip halofyt (zie o.a. Chapman 1960, Rozema 1978). Deze
definities trachten voor het merendeel een concretere inhoud. te
geven aan de formulering: halofyten zijn soorten die in staat zin
zoute milieu's te bewonen (Rozema 1978). Preysen (1967) definieert
een halofyt als een soort "occurring in an environment characteri-
zed by a salt level which is abnormally high during some period
in the life-cycle of the plant, so that most species, namely the
glycophytes, cannot grow in this environment."

Er zijn grote verschillen in de hoeveelheid zout die de diverse
halofyten kunnen verdragen. Soorten die altijd worden aangetroffen
bij lage zoutconcentraties in de bodem kunnen aangeduid worden als
oligohalofyten. Een voorbeeld is Centaurium littorale (Preysen 1967).

De zouttolerantie is niet in alle stadia van de levenscyclus
even groot. Vooral tijdens de kieming is de zouttolerantie vaak
lager dan bij volwassen planten. Het merendeel van de halofyten
vertoont optimale kieming onder zoete omstandigheden. Het kiemings-
tijdstip is voor veel soorten dan ook gebonden san een periode met
minimale zoutconcentraties in de bodem (Chapman 1976).

Het elk jaar in het PQ aanwezig =zin van hapaxanthen is sterk
afhankelijk van produktie ter plaatseen aanvoer van zaad en/of de
aanwezigheid van een zaadbank. Aanvoer van zasd kan .op diverse
manieren gebeuren. Onderzoek hiernaar is o.a. verricht in de
Wieringermeerpolder (Feekes 1936) en de Kroonpolders op Vlieland
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¢ de Tries 1961). Het onderzoek op Vlieland toonde dat aanvoer
3 oor vogels kwalitatief zeer belangrijk kan zijn. Kwantitatief is
. et belang echter moeilijk te schatten. De rol van de wind 1ijkt
= owe: kwalitattief (de Vries 1961) als kwantitatief (Feekes 1936)
- =n belang. Een belangrijke rol speelde in de Wieringermeerpolder
A = atnvoer van zaden door het zeewater. Ook na lange tijd onder
= <eweter bewaard te zijn behoudt het zaad van veel halophyten
h =ar kiemkracht (Feekes 1936). In de strandvlakte zal door de
c ombinatie van inundatie en wind, die het water opstuwt, van
v e el soorten het zaag goed verspreid kunnen worden. Interessant
i r3 dit verband is dat mogelijk gesteld kan worden dat kruiden uit
E;Egenlnilieu's in het algemeen de kleinste zaden bezitten, vergele-
Ik =n net kruiden uit meer gesloten, al of niet beschaduwde
m-i lieu's (Levin and Kerster 1974).

Neast de aanvoer van zaad is voor &énmasl gevestigde popula-
+ 4 es vooral de produktie van zaad ter plaatse van belang. De
z = adproduktie van o.a. Salicornia europaea 1s meestal voldoende
orrz goede vestiging het volgende Jaar mogelijk te maken (Joenje
1< 78)., Het is onbekend in hoeverre in deze milieu's zaadbanken
ge vornde worden. Ook voor b.v. Linum catharticum is dit onbekend.
Vamn therofyten in het droge duin is bekend dat er meestal geen
z = adbank aanwezig is (Harper 1978).

Onderzoek aan Odontites verna liet zien dat van 11 Jjaar
be graven zaad nog 26% kiemde (Salzmann 1954, in Chancellor 1973).

Uit het bovenstaande 1lijkt de conclusie getrokken te kunnen
wo x'den dat aanvoer en produktie van zaad ter plaatse van
heapeaxanthen samen voldoende is om een volgend jear goede vesti-

i ry1g mogelijk te maken. De fluctuaties in mate en plaats van
voorkomen van de hapaxanthen lij)ken dus niet verklaard te kunnen
wo x'den door een tekort aan zaad.

Hemicryptofyten zijn voor hun voortbestaan veel minder
afrankelijk van zaadproduktie dan hapaxanthen. Van veel overjarige
hal ofyten worden zaailingen slechts zelden waargenomen (Rozema
1978). Ultbreiding gaat hier vaak vegetatief.

IV.IT AUTOECOLOGISCHE GEGEVENS van Salicornia
europaea, Spergularia media en S.marina, Glaux
maritima, Potentilla anserina, Odontites verna
ssp.serotina, Centaurium pulchellum, C.littorale,
Linum catharticum, Sagina nodosa var.moniliformis
en Parnassia palustris.

Salicornia europaes,

Fig.IIb geeft een beeld van de kieming van Si:europaea bij
verschillende zoutconcentraties. S.europaea isvan de onderzochte
halofyten de enige met een echte zouttolerantie bij de kieming
en dit verklaart volgens Chapman (1976) waarom deze éénjarige
soort zo'n succesvolle kolonist is, niet alleen in de lage kwelder
maar 00Kk in zoutpannen.

Binet (1968) geeft een overzicht van dormancy en van zout-
tolerantie bij de kieming van halofyten. Hier bIijkt dat naarmate
de temperatuur lager is, de zouttolerantie van S.stricta hoger
is (fig.I). Langdurige inundatie, vooral tildens de kieming, zou
zeer Schadelik zijn voor de soort (Sachert 1965).
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fig.I uit Binet (1968)

De groei van S.europaea is optimaal bij een zoutconcentratie
van 1.5-2.5% terwijl groei onder zoete omstandigheden zelfs niet
mogelijk is (Chapman 1960). Dit laatste gegeven verklaart mogelijk
het ontbreken van de soort in het PQ in 1979 (fig.9b). Door
uitspoeling van zout ten gevolge van de natte zomer is het in
1979 mogelijk zo zoet geweest dat groei voor S.europaea niet
mogelijk was. De droge zomer ven 1976 had een zeer hoge zout-
concentratie van de bodem tot gevolg. Het massaal optreden van
de soort in 1976 is vermoedelijk te danken aan deze voor
S.europaea gunstige situatie. De zoutconcentrastie in de bodem
was in 1976 ca.10 maal zo hoog als in 1979. S.europaea is in de
onderzochte Jjaren alleen in het laag gelegen deel van het PQ
aangetroffen (EGV minimaal ca. 1000 amho).

opergularia media en S.maring

Spergularia media en S.marina komen in het PQ beide voor. De
soorten zijn echter in de onderzochte Jjaren niet altijd goed
onderscheiden en zijn daarom in fig.9b verenigd. Beide soorten
zin halofyten die alleen in het laag gelegen deel van het PQ
voorkomen. S.media is een overblijvende soort terwijl S.marina
éénjarig is (Sterk 1968).

Enkele gegevens over de zouttolerantie bij de kieming van
beide soorten zijn verenigd in de figuren IIa en IIc. De kieming
lijkt bij] S.marina optimaal te zijn bij een lage zoutconcentratie
(Ungar 1962). Bij S.media verloopt de kieming optimaal in zoet
water (Chapman 1960, Sterk 1968, Ungar en Binet 1975). Lagere
temperaturen verhogen de zouttolerantie van S.media bij de
kieming (Chapman 1976).

De zaden van S.media vertonen een duidelijke dormancy (Ungar
en Binet 1975). Licht en een periode van stratificatie werken
sterk positief op de kieming (Sterk 1968, Ungar en Binet 1975).
In een vochtige zomer en een vochtig najaar blijken de dan
gevormde zaden van S.media ook direct te kunnen kiemen om nog
datzelfde jaar te bloeien (Sterk 1968).

In het PQ komen S.media en S.marina met wisselende gantallen
voor. Evenals Salicornia europaea waren de soorten in 1976 veel
aanwezlig en in 1979 geheel afwezig. Hier geldt vermodelik dezelf-
de verklaring als bij Salicornia europaea. Ook deze soorten
kunnen mogeliljk niet groeien onder zoete omstandigheden.
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Glaux maritima

Glaux maritima is een overjarige soort die in het PQ in de
onderzochte jaren zeer constant is in de mate van voorkomen
(£ig.9d). Dit komt overeen met de ervaringen van Rozema (1978,
Rozena et.al.1978). Deze vond bij onderzoek aan Glaux in de strand-
vlakte in de jaren 1974,1975 en 1976 nauwelijks zaailingen.
Handhaving van het aantal individuen gebeurt door vorming van
"hibernating buds". De vorming en groel van deze overwinterings-
knoppen bleek nauwelijks afhankelijk te zin van de zoutconcentratie
van de bodem. Wel bleek de groei te stagneren bij inundatie.
Glaux komt in het PQ ook op de duinvoet voor en is ook hier zeer
constant in haar voorkomen.

Potentilla anserina

P.anserina is een hemicryptofyt (de Langhe et.al.1978). De
soort is in staat lange uitlopers te vormen die op de knopen
wortelen. Over de oecologie van de soort is door Westhoff et.al.
(1970) gesteld: "De gemeenschappelijke oecologische faktor van
alle plekken waar deze soort wordt gevonden is de hoge graad van
instabiliteit van het milieu, die bestaat uit sterke wisselingen
in watergehalte, chloorgehalte, voedselrijkdom, enz."

In het PQ is de soort sinds 1972 sterk in aantal en bedekking
toegenomen (fig.9c). Volstrekt dominerend is. de soort in een
strook vlak onder de duinvoet. De genoemde hoge graad van insta-
biliteit wordt hier veroorzaakt door de plotselinge overgang van
het hellende duin naar het vlakke gedeelte. Hiermee gepaard gaat
een sterke toename van de zoutconcentratie, een geheel andere
horizontale waterbeweging en een plotselinge ophoping van humus
(zie §V.I en fig.III).

De soort likt in het PQ ongevoelig voor hoge of lage zout-
concentraties daar de uitbreiding zeer constant verloopt. Deze
uitbreiding treedt waarschijnlijk vooral op langs vegetatieve weg.

Odontites verna ssp.serotina

O.verna is een éénjarige halfparasiet die in het PQ zowel in
het laag gelegen deel als op de duinvoet voorkomt (fig.9a,9e,9n).
Fig.9%e laat zien dat de mate van voorkomen op de duinvoet relatief
constant is ten opzichte van het voorkomen in het lage deel. Hier
was de soort in 1976 beduidend minder talrijk dan in de andere Jjaren.
Vermoedelijk is dit te danken aan het toen hoge zoutgehalte van de
bodem. De droogte in 1976 is waarschijnlijk niet direct verantwoor-
delijk voor deze achteruitgang daar de soort niet tevens afnam op
de duinvoet. Ook is bekend dat de soort wel vaker buiten het
bereik van het grondwater wordt aangetroffen (v.d.Kroft 1966).

In 1979 kwam de soort minder voor dan in 1977 of 1978. De
oorzaak was vermoedelijk niet het te geringe zoutgehalte van de
bodem in 1979 daar O.verna ook op de dulnvoet wordt aangetroffen
waar de zoutconcentratie nog lager is. Mogelijk was de bodem in
1979 te nat voor O.verna. Een vergelijkbare situatie deed zich in
1979 ook voor bij Centaurium pulchellum. Van deze soort is bekend
dat ze in 1979 pas zeer laat kiemde.

Het zaad van O.verna kiemt in april na eerst een dormancy-
periode doorgemaakt te hebben (v.d.Kroft 1966, Chancellor 1973).
Voor het doorbreken van de dormancy is vooral de lengte van een
koudeperiode van belang (Chancellor 1973). Van het zaad van
O.verna bleek na 11 jaar begraven te zijn geweest nog 26% te
kiemen (Salzmann 1954, in Chancellor 1973).

Schat (mond.med.) constateerde bij onderzoek op de strandvlakte
dat O.verna op de duinvoet in de zomer bloeit terwijl de soort dit
in de lage delen pas in het najaar doet. Alle O.verna kiemt wel
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+ egelik. Dit komt overeen met de waarnemingen van Pedersen (1963)
Adie snkele ondersoorten van O.verna onderscheidde. Sweers-Meyering
( 196}) zag hier echter weinig aanleiding toe.

Centaurium pulchellum
C .pulchellum is een zomerannuel (Bruinenberg en Wieringa 1977,
Bottma 1961) die vooral op open standplaatsen wordt aangetroffen.
Bottma (1961) stelt dat C.pulchellum in het veld lagere en
~ochiiger standplaatsen prefereert dan C.littorale. De soort
word: meestal aangetroffen op plaatsen met een hoger zoutgehalte
dan {.littorale (de Vries 1961, Bruinenberg en Wieringa 1977).

In het PQ wordt C.pulchellum (vrijwel) niet aangetroffen op de
duinroet doch alleen in het laag gelegen deel. Hier is het voor-
komen van de soort aan grote schommelingen onderhevig (fig.9a).
In het droge 1976 was de soort afwezig. De strandvlakte was toen
waarschijnlik te zout en/of te droog om een goede groei mogelijk te
meaken. Het is onbekend of de soort in 1976 wel gekiemd is.

Brvenals Odontites verna was ook C.pulchellum in 1979 minder
talrik dan in 1977 of 1978. Mogelijk was ook voor C.pulchellum
de bodem in 1979 te nat. Hier sluit bij aan dat de soort in 1979
pas zeer laat (in juni) kiemde op de strandvlakte (H.Schat, mond.
med.). In september werd slechts ca. 60% van de planten in
bloei aangetroffen tegen normaal bijna 100%.

Centaurium littorale

C.littorale is een biannuel die in de zomer van het tweede
jaar bloeit. Het dan gevormde zaad overwintert meestal om in het
voorjaar te kiemen. Het eerste Jjaar wordt er alleen een rozet
gevormd (Freijsen 1967). Kieming van C.littorale wordt ook in het
nea jaar waargenomen (Londo 1971).

De kieming is sterk temperatuursafhankelijk. Bij kasexperimenten
worden de hoogste kiemingspercentages gevonden bij hoge temperaturen.
In het veld wordt het tijdstip van kieming bepaald door de tempe-
ratuur. Dit heeft tot gevolg dat kieming vaak tegelijkertijd en
massaal optreedt. De-datum waarop dit plaats vindt kan van jaar
tot Jaar verschillen (Freijsen 1967). Westhoff (1963) vond dat na
de strehge winter van 1962/1963 C.littorale op Goeree ontbrak op
plaatsen waar de soort de vorige jaren wel veel had gestaan. Dit
wijst er op dat ook de rozetten temperatuur(vorst-)gevoelig zijn.

De invloed van het zoutgehalte in de bodem op het kiemgedrag
van C.littorale is onderzocht door Bottema (1961) en Freijsen (1967).
De soort kiemt optimaal in zoet water (fig.IId). De groei van
C.littorale ondervindt geen nadelige effecten tot een zoutcon-
centratie van ca. 5% (Freijsen 1971). C.littorale is in haar
voorkomen gebonden aan gronden met een lage zoutconcentratie. De
soort wordt in Nederland dan ook uitsluitend langs de kust aange-
troffen (Freijsen 1967).

Deze zouttolerantie is mogelijk een verklaring voor het in 1972
in het laag gelegen deel van het PQ massaal aanwezig zijn van
rozetten van C.littorale (fig.9g). De zeer natte zomer van 1972
(fig.6) heeft er toe geleid dat de zoutconcentraties in dit deel
van het PQ in 1972 veel lager waren dan in de andere jaren ten
gevolge van uitspoeling van zout. Dit maakte het C.littorale
mogelijk hier te kiemen terwijl dit in andere Jjaren door de hoge
zoutconcentraties niet mogelijk was. Ook de zomer van 1979 was zeer
nat. Er zin echter in 1979 geen rozetten aangetroffen in het
lage deel van het PQ. FEen mogelijke oorzaak is misschien een in
1979 te lange inundatie van de strandvlakte (vgl. Centaurium
pulchellum).
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Slechts enkele van de in 1972 in het lage deel van het PQ
aangetroffen rozetten kwamen in 1973 tot bloei. De grote sterfte
van de rozetten is mogelijk een gevolg van een te hoge zoutconcen-
tratie in de bodem gedurende de winter. Rozetten van C.littorale
werden alleen in 1972 in het lage deel van het PQ aangetroffen.
Veel wordt de soort gevonden in een smalle strook op de duinvoet.,
Het voorkomen van C.littorale is gebonden aan plaatsen waar het
kapillair opstijgende grondwater nog het bodemoppervlak kan
bereiken daar onder andere de kieming van de soort een zekere
vochtigheid van de bodem vereist (zie ook Freijsen 1967 blz.92,93).

De figuren 10c en 11b geven de verschuivingen in de hoogte van
voorkomen van bloeiende C.littorale op de duinvoet weer. De plaats
van voorkomen van C.littorale op de duilnvoet wordt bepaald door
de plaats van vestiging van de-kiemplanten en de plaats van sterfte
van de rozetten. Beide factoren worden bepaald door het vochtge-
halte van de bodem.

Linum catharticum

De Langhe et.al. (1978) noemen Linum een therofyt. Br komen
echter van de soort zowel één- als tweejarige vormen voor (Zijl-
stra 1974)., Alle vormen kiemen eind april. Evenals Briza media en
de ook in het PQ voorkomende Carex flacca wordt Linum een goede
indicator genoemd van "bijzondere omstandigheden" (Westhoff et.al.
1970). Op grond van een aantal onderzochte vegetaties in het
binnenland spreekt Zijlstra (1974) het vermoeden uit dat in een
vegetatietype met éénjarige Linum meer storingsindikatoren en
minder gradientsoorten voorkomen dan in een type met tweejarige
Linum.

De soort komt in het PQ alleen op de duinvoet voor. In 1976 is
de soort niet aangetroffen terwijl ze in 1979 bijzonder talrijk was.
(fig.91i). In het natte 1979 kwam de soort ook hoger op het duin
voor dan in de andere Jjaren. De plaats en mate van voorkomen van
Linum op de duinvoet 1lijkt volledig bepaald te worden door de
vochtigheid van de bodem. Het uitsluitend zeer laag op de duinvoet
voorkomen van Linum in 1974 is te wijten aan het zeer droge voor-
jaar van 1974 waardoor kieming en/of vestiging op de hogere
delen niet mogelijk was. In het nog drogere 1976 bleek vestiging
op de dulnvoet nergens mogelik.

Sagina nodosa var.moniliformis

S.nodosa is een hemicryptofyt (de Langhe et.al.1978). During
(1973) stelt dat S.nodosa zich in Nanocyperion-vegetaties vaak als
één- of tweejarige soort gedraagt. Dit is bij onderzoek in de
Lauwersmeer echter niet geconstateerd (Bruinenberg en Wieringa
1977). Laatstgenoemde auteurs vermelden dat de in de bladoksels
gelegen broedtakjes in het najaar van de ouderplant los komen en
dan zelfstandig verder leven. Het gevolg van deze situatie is
dat de populaties minder afhankelijk zijn van zaadproduktie. De
soort prefereert een zwak zilte, open standplaats (Bruinenberg
en Wieringa 1977).

S.nodosa breidt zich in het PQ op de duinvoet gestaag uit
(fig.9f,10d,11a). De plaats en mate van voorkomen lijkt, in
tegenstelling tot Linum catharticum en Centaurium littorale, tot
op zekere hoogte niet beinvloed te worden door de vochtigheid van
de bodem.
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Parnasgsia palustris
Parnassia is een hemicryptofyt die in het PQ in een smalle
g —trook op de duinvoet voorkomt.
Zout heeft een sterk remmendecwerking op de kieming (Rozema

1 <375, Narshall 1977, zie fig.IIe). Opvallend is dat de soort vooral

k i emt bij hogere temperaturen (25 C) terwijl kieming bij 12°C slechts
z e= er weinig optreedt (Rozema 1975). Het merendeel van de zaden
k -1 emt in het voorjaar (Andreas 1968).

De vindplaatsen van de sgoort in het PQ sluiten goed aan bij de
o pomerking van Westhoff (1951) dat Parnassia vooral groeit op
p X aatsen waar water afvloeit en het grondwater dus zowel
ho rizontaal als verticaal in beweging is. Dit grondwater kan zoet
t ot zwak brak zin (Westhoff 1951).

Parnassia wordt op veel plaatsen in de strandvlakte in
srmalle linten op of om de duintjes aangetroffen. Deze linten zijn
he t gevolg van het zowel hoger als lager steeds afsterven van de
plfanten vermoedelijk tengevolge van respectievelijk droogte en te
ve el zout. Het is echter opvallend dat in het natte 1979 in het
P& geen jonge planten hoger'op het duin zijn aangetroffen.

IV.IIT SAMENVATTING AUTOECOLOGISCHE GEGEVENS

De fluctuaties in de mate van voorkomen van een aantal soorten
in het onderzochte PQ kunnen verschillende oorzaken hebben.

De &roel van Salicornia europaea en vermoedelijk ook Spergularia
media en S.marina is gebaat bij een zoutconcentratie in de bodem
vani ca. 1.5-2.5%. Hierdoor ontbreken deze soorten in het natte
(err zoete) 1979 terwijl zij maximaal voorkomen in het droge (en
zoute) 1976,

Voor de therofyten Odontites verna en Centaurium pulchellum
was= 1976 juist te zout en/of te droog om in het lage deel van het
PQ een goede kieming en/of groei mogelijk te maken. In 1979
daarentegen was de bodem juist zo nat dat de kieming van
C.pulchellum sterk geremd en vertraagd is.

Fnkele hemicryptofyten (Potentilla anserina, Juncus maritimus)
nemen in het laag gelegen deel van het PQ geleidelijk in aantal
toe . Deze soorten lijken ongevoelig voor wisselingen in vocht- en
zoutgehalte van de bodem.

Op de duinvoet wordt de plaats van voorkomen van Centaurium
littorale en vooral Linum catharticum bepaald door het vochtge-
halte van de bodem. In het natte 1979 kwam Linum zowel gemiddeld
alg absoluut ca. 2 meter hoger voor dan in de andere Jaren. In
het droge 1976 ontbrak Linum geheel. Sagina nodosa breidt zich op
de duinvoet voortdurend uit en 1lijkt niet beinvloced te worden door
de vochtigheidsgraad van de bodem.

Parnassia palustris komt, vergezeld van nog enkele andere hemi-
cryptofyten, op de duinvoet voor ini.een zeer smalle zone en in
glechts kleine aantallen. '

De plaats en mate van voorkomen van de in het PQ aanwezige
soorten 1ijkt niet beinvloed te worden door een gebrek aan zaad.
Het staatje op blz.16 geeft een beeld van het voorkomen van enkele
van de in het PQ voorkomende soorten.



Salicornia europaea
Spergularis med/mar.
Suaela maritima
Atriplex hastata

Pl antago maritima
Limornium vulgare
Artenisia maritima
He.linione portulac.
Scirpus maritimus
Glaux maritima

Centaurium pulchellum

Odontites verna

lage deel

duinvoet
Juncus maritimus
Potentilla anserina
Sagina nodosa
Parnassia palustris
Centaurium littorale
Armeria maritima
Hi ppophae rhamnoides
Linum catharticum
Ammophila/Ammocalam.
Chamaenerion ang.
Sonchus arvensis
Sedum acre

plaats van
voorkomen

lage duin-

deel voet

4
++
+

++

++

+ +

+4

duin

++

-+

mate van voorkomen 16

maximaal in 76, niet in 79
" w 16, niet in 79

niet in 79

niet in 79

iets toenemend

iets toenemend

toenemend
constant
niet in 76

weinig in 76
congtant
toenemend
toenemend
toenemend

niet in 76

vrij constant
iets toenemend
iets toenembnd
niet in 76, maximaal in 79
iets toenemend
constant
afnemend
toenemend
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V.I LIMES DIVERGENS OF LIMES CONVERGENS

In de fig.10 en 11 is gebleken dat de bovengrens van het
voorkomen van enkele hapaxanthen in het Centaurio-Saginetum aan
fluctuaties onderhevig is. Deze fluctuaties zijn te danken aan de
van seizoen tot seizoen en van Jaar tot Jjaar wisselende standen
van het grondwater (Preijsen 1967). Freijsen clasgssificeert, verwij-
zend naar v.Leeuwen (1965,1966), deze jonge duinhellingen als een
"limes convergens" 31tuat1e terwul During (1973), verwijzend naar
dezelfde publicaties, spreekt van een "instabiele limes divergens".
Dit laatste is zonder twijfel een Jjulstere interpretatie van de
artikelen van v.Leeuwen (zie v.Leeuwen 1966 blz.38). Een "insta-
biele limes divergens" is volgens v.Leeuwen (1965) een "divergente
grens waarin een zekere mate van instabiliteit heerst in samenhang
met het feit dat één van beide componenten langs de gradient kan
opschuiven." Kenmerkende soorten voor dit type grens noemt
v.Leeuwen (1965) o.a. de ook in het PQ voorkomende Carex flacca,
Parnassia palustris en Linum catharticum. Gradient-pendelsoorten
(v.Leeuwen 1965) zijn dan de soorten die elk jaar op een andere
plaats in deze gradient aangetroffen kunnen worden. De preciese
plaats is, in het geval van dit PQ, afhankelijk van de grondwater-
stand in elk jaar. v.Leeuwen (1965) hanteert naast het begrip
gradlent pendelsoorten ook de begrippen pendelmilieusoorten en
pendelsoorten. Deze hebben echter een geheel andere betekenis en
passen meer in de limes-convergens sfeer. During (1973) spreekt
met betrekking tot het Centaurio-Saginetum van pendelsuccessie.

De onder- en bovengrens van het Centaurio-Saginetum zijn in het
PQ geheel verschillend van aard. De bovengrens is geleidelijk en
fluctueert in ruimte en tijJd ten gevolge van wisselingen in de
grondwaterstand van jaar tot jaar (vgl. de fig.10 en 11)

During (1973) spreekt hier van een ""instabiliteit", een regelma-
tigterugkerende verandering, gesuperponeerd Op een gradient”.

De ondergrens daarentegen is scherp en constant van plaats (vgl.
de fig. 10 en 11 alsmede fig.8). Deze grens wordt bepaald door

de plotselinge overgang van het hellende duin naar het vlakke
gedeelte. Hiermee gepaard gaat een sterke toename van de zout-
concentratie, een geheel andere horizontale waterbeweglng en een
plotselinge ophoping van humus (Rozema 1978, zie fig.III). Deze
ondergrens is in het PQ gemarkeerd door het dominant optreden van
Potentilla anserina. Opvallend is dat deze soort, ondanks haar
bovengrondse uitlopers, geen kans ziet het duin "op te kruipen"
(fig.11e). De soort breidt zich in het grensgebied zelf nog
steeds uit en andere soorten zijn hier in de loop der Jjaren ver-
drongen. Slechts Glaux maritima, Agrostis stolonifera en Juncus
gerardii weten zich hier (nog) te handhaven, Deze scherpe zoet-
zout grens gekarskteriseerd door Potentilla anserina is een
kenmerkend voorbeeld van een limes convergens. v.Leeuwen (1965)
noemt Potentilla anserina als voorbeeld van een pendelmilieu-
soort.

In het PQ bevindt =zich tussen de twee uitersten (Junco-
Caricetum extensae en Tortulo-Phleetum arenarii) een gradient die
in twee zeer duidelijk te onderscheiden delen is te splitsen.

Het ene deel kan aangeduid worden met limes convergens, het
andere met instablele limes divergens.
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V.II HARMONIKA- EN PENDELSUCCESSIE

During (1973) stelt dat Nanocyperionvegetaties altijd gebonden
7 3311 aan situaties waarbij twee gradienten of storingen betrokken
z ijr1i. Als voorbeeld geeft During het Centaurio-Saginetum. Hier is
s pxake van zowel een zout-zoet als een nat-droog gradient. De
c omponent nat-droog is extra geaccentueerd door het Op en neer
gaande grondwater dat bovendien van jaar tot jaar in hoogte
ve rschilt (de in §V.I al aangeduide "regelmatig terugkerende
v e xrandering, gesuperponeerd op een gradient"),

Ook Beeftink (1968) noemt als belangrijkste milieufactoren van
g aginion-gemeenschappen de wisselende vochtigheid en zoutconcen- .
+t ratie van de bodem. Het belang van de wisselende vochtigheid wvan
de Dbodem kan het beste verduidelijkt worden met een citaat van
puring (1973): "een belangrijk aspekt van deze inslaggemeenschappen
is , dat de soorten zich elk jaar opnieuw vestigen in dat deel van
de &radient, waar de momentane omstandigheden gunstig zijn voor de
ki eming. Zo is voor het Centaurio-Saginetum aangetoond, dat de
gerneensohap zich elk jaar vestigt in de zone, waar het grondwater
tijdens de kiemingsperiode (die primair van de temperatuur afhan-
ke 1ijk is) op een zodanige diepte zit, dat het capillair opstijgende
water nog juist de bodemoppervlakte bereikt (Freijsen 1967). Daar
nu de grondwaterstand niet alleen seizoensfluctuaties vertoont,
maaX 00k van jesar tot jaar kan wisselen, groeit de gemeenschap
dus telkens in een ander deel van de gradient, d.w.z. op een
andere hoogte binnen de gradient; de gemeenschap "pendelt" heen
ernn weer met de jaarfluctuaties van het grondwater."

During (1973) spreekt in dit verband over pendelsuccessie. Dit
ig dan het "regelmatig heen-en-weer-gaand veranderen" van plaats
lang#s een gradient "van een min of meer vaste "hoeveelheid"" van
eern aantal soorten.

Preijsen (1967) beschrijft het fluctueren van de bovengrens van
de tweejarige Centaurium littorale. Opvallend is hier ecohter dat
het aantal therofyten in de vegetatie slechts gering is (vgl.
tabel 1 en 2, Freijsen 1967). Dit is in overeenstemming met de
gitwuatie in het onderzochte PQ. Van de hier regelmatig in het
Centaurio-Saginetum voorkomende soorten zijn slechts Linum cathar-
ticum, Odontites verna en Centaurium littorale hapaxanthen. Dit
znijn echter wel tevens, samen met Sagina nodosa, Festuca rubra en
Agrostis stolonifera, de hier meest voorkomende soorter. De
hemicryptofyten komen over het algemeen slechts voor in geer
smalle zone's. Enkele voorbeelden van deze "lintvormende" soorten
in het PQ zijn Parnassiag palustris, Juncus articulatus en J.alpino-
articulatus ssp.atricapillus. Deze linten zijn vermoedelijk het
gevolg van het op de duinvoet zowel hoger als lager steeds
afsterven van (jonge) planten of ulitlopers. Het is onbekend hoe
het kiemingsgedrag van deze soorten in het PQ is. Het vermogen
tot '"'pendelen" is bij deze hemicryptofyten zeer gering, ook door
hun Jlangere levenscyclus. De kwetsbaarheid van de hemicryptofyten
in dit milieu blijkt ook uit het gedrag van Parnassia palustris in
het PQ. Deze socort was in 1976 ten gevolge van de droogte geheel
verdwenen en het aantal individuen is sindsdien slechts langzaam
weer toegenomen. :

Bij deze soorten zou men in dit verband kunnen spreken van
harmonikasuccessie. Harmonikasuccessie 1is dan de "wisseline
van hoeveelheid op een min of meer vaste plaats" (During 1973).
De begrippen pendel- en harmonikasuccessie zijn verwarrend daar
ze een verband suggereren met successie in de gebruikelijke zin
des woords. Dit is echter niet het geval.

Het Centaurio-Saginetum wordt gekenmerkt door het lintvormige
patroon van overblijvende soorten en daarnaast door kortlevende
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so > rten die, afhankelilk van de vochtigheid van de bodem in een
be ¥> aald jaar, meer of minder ver boven of onder dit lint voorkomen.
Oc k< het voorkomen van zowel halofiele als xerofiele soorten is
kax—~akteristiek. During (1980) spreekt met betrekking tot het
Ce r1 tauwrio-Saginetum over synusiae. De soorten van een synusia
mo g €n onder andere "niet essentieel verschillen in periodiciteit™"
(Reax rkiman 1970). Dit is echter in het Centaurio-Saginetum
du-i delik wel het geval.

V.ITI SUCCESSIE

Sinds het ontstaan van de strandvlakte in 1959 heeft de
veg e tatie zich hier ongestoord kunnen ontwikkelen. Vele delen
zijm echter nog steeds slechts spaarzaam begroeid. Toch neemt de
Vegxataiiebedekking in de strandvlakte voortdurend toe en Rozema
(1976) voorspelt dan ook dat de strandvlakte in 1990 volledig
zal 23n dichtgegroeid. g

Deze tendens van dichtgroeien 1lijkt zich ook in het laag
gel egen deel van het PQ voor te doen. Het zijn vooral een aantal
hemd cryptofyten die geleidelijk in aantal toenemen: vooral Scirpus
mgr-i timis, Potentilla anserina en Juncus maritimus alsmede in
mindere mate Glaux maritima, Plantago maritima en Limonium vulgare
(fié;-9o en 9d). De van Jaar tot jaar optredende verschillen in
de wvegetatie worden grotendeels veroodorzaakt door aantalsfluctua-
ties Van de therofyten. Deze soorten, o.a. Salicornia europaea,
Odonntites verna en Centaurium pulchellum, lijken zeer gevoelig te
zijn VOOr de in de bodem aanwezige zoutconcentraties.

De enige soort die zich recent heeft weten te vestigen in dit
deel van het PQ is Juncus maritimus. Deze soort wijst Op een verder
gaande ontzilting (Westhoff et.a1.1970). Ook de zich in het PQ
sterX uitbreidende Potentilla anserina is karakteristiek voor deze
contactzone's tussen zout en zoet (Westhoff et.al.1970). Deze
soort 1s vooral vlek voor de basis van de duinvoet volstrekt
domdinant.

Aan de westrand van de strandvlakte heeft zich een vegetatie
ontwikkeld waar o.a. Parnassia palustris, Juncus alpino-articulatus
ssp.atricapillus, Salix repens, Carex flacca en enkele
orchideeensoorten opvallen (het Parnassio-Juncetum atricapilli).
De strandvlakte is hier ontzilt, mede ten gevolge van afvloeien
van z0et water uit de Kobbeduinen (Rozema 1976). Tevens is er
vermoedelik al meer "bodemvorming" (humus b.v.) opgetreden.

Vermoedelijk is het Parnassio-Juncetum atricapilli het
vegetatietype dat zich ook in het laag gelegen deel van het PQ
zal gaan ontwikkelen. Het is niet te voorspellen hoe lang dit nog
zal duren. Fig.4b laat zien dat de bodem in het PQ in 5 Jjaar tijd
gemiddeld ca. 10-12 cm. is opgehoogd. Het is daarom te verwachten
dat overstromingen met zout water in de toekomst steeds minder
vaak ©OP zullen treden.

Van de bovengenoemde soorten zijn Parnassia palustris, Carex
flacca en Juncus alpino-articulatus nu asn te treffen in een
smalle strook op de basis van de duinvoet in het PQ. In 1979
werd OP enkele meters verwijderd van het PQ op de duinvoet ook
Herminium monorchis aangetroffen. Deze hemicryptofyten zullen
uiteindelijk waarschijnlijk ook in het laag gelegen deel van het
PQ aangetroffen kunnen worden. De bovengrens van deze soorten in
het PQ wordt bepaald door het vochtgehalte van de bodem. De
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kwetsbaarheid van b.v. Parnassia palustris op de duinvoet
plijkt uit het verdwijnen van de soort uit het PQ in de droge
zomer van 1976 (fig.9T). Illustratief is ook het voorkomen van
Hi ppophae rhamnoides: van deze soort worden in het PQ regelmatig
ki emplanten of juveniele exemplaren aangetroffen maar verder dan
dit stadium is de soort tot nu toe niet gekomen. Dit is echter
mo gelijk mede te danken aan een plaag van de rups van de bastaard-
satinvlinder in 1978 (H.Schat, mond.med.).

Het nu op de duinvoet aanwezige Centaurio-Saginetum zal zich
vermoedelijk lang kunnen handhaven dankzij de "regelmatig
terugkerende verandering, gesuperponeerd op een gradient" ($v.I).
Hapaxanthen zijn hier door hun vermogen tot pendelen zeer in het
voordeel ten opzichte van hemicryptofyten die dit vermogen minder
hebben. Kwantitatief gezien maken de hapaxanthen dan ook een
belangrijk deel uit van de gemeenschap. Het verdwijnen van het
Centaurio-Saginetum zal op korte termijn vermoedelijk alleen
tot stand komen bij (niet te verwachten) grote veranderingen in de
waterhuishouding van het gebied. Op de lange termijn zal mogelijk
het dichtgroeien met Hippophae rhamnoides of Salix repens de
oorzaak zijn van het verdwijnen van de gemeenschap.

Op korte termijn kunnen zich bij verdere ontzilting van de
strandvlakte nog wel enkele andere soorten vestigen op de duin-
voet. Dit geldt o.a. voor Radiola linoides. Deze ontwikkeling is
dan analoog aan die in de valleien ten westen van de strandviakte
op Schiermonnikoog (o.a. de Reddingswegvallei), waar nog slechts
zeer zelden of helemaal geen zout water meer komt. Hier is Radiola
linoides regelmatig aan te treffen langs de paden maar vooral op
de in de valleien aanwezige kale bultjes.
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VI CONCLUSIES

1 De dinhet lage deel van het PQ aanwezige hapaxanthen vertonen
gr © te fluctuaties in de mate van voorkomen. Dit hangt samen met
de van jaar tot jaar sterk wisselende vocht- en zoutcondities
vaxri d¢ bodem. Een natte zomer heeft uitspoeling van zout ten
ge~volge terwijl droogte gecorreleerd is met een hoge zoutconcen-
treatie in de bodem.

Enkele soorten komen in het lage deel van het PQ vooral voor in
dro ge zomers (o.a. Salicornia europaea en Spergularia media/
max-ine). In eenmtte zomer is voor deze soorten vermoedelijk- de
zowa tcncentratie in de bodem te laag om een goede groei mogelijk
te maken. De therofyten Odontites verna en Centaurium pulchellum
wox~den in droge zomers in het lage deel van het PQ Juist weinig
of miet aangetroffen.,

2 De vegetatie op de duinvoet, die tot het Centaurio-Saginetum
ger-ekend kan worden, bestaat voornamelijk uit hemicryptofyten. Er
zijrn slechts enkele hapaxanthen aanwezig. Een aantal van de
hemicryptofyten (o.a. Parnassia palustris) komt voor in een smal
lint. let betrekking tot het voorkomen van deze soorten kan
ges proken worden van harmonica-successie. De bovengrens van het
voo rkomen van hapaxanthen op de duinvoet vertoont van jaar tot
jaax fluctuaties. Deze kunnen in verband gebracht worden met
wisselende vochtcondities van de bodem. Met betrekking tot het
gedrag van deze soorten (vooral Linum catharticum) kan gesproken
worden van pendelsuccessie.

3 Er wordt in het PQ zowel een "limes convergens" als een
"instabiele limes divergens" situatie aangetroffen.

4 Het aandeel van de hemicryptofyten op de duinvoet zal waarschijn-
lijk weinig toenemen. Veel van de soorten, o.a. Parnassia palustris
en Juncus alpino-articulatus ssp.atricapillus, zullen zich
uitedlndelijk in het lage deel van het PQ kunnen vestigen.

5 Er =zim in het PQ in de onderzochte periode weinig veranderingen
in de vegetatie opgetreden die op successie wijzen. Juncus
mgritinus is de enige soort die zich recent heeft weten te
vestigen. Samen met de sterk toegenomen Potentilla anserina wijst
deze soort mogelik op ontzilting. Ook enkele andere hemicrypto-
fyten, vooral Limonium vulgare en Plantago maritima, nemen in
het 1lage deel van het PQ geleidelijk iets in santal toe. Op de
duinvoet neemt vooral Sagina nodosa sterk toe. Deze soort lijkt
hier niet beinvloed te worden door de vochtigheidsgraad van de
bodem.
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bijzonder de kontaktgordels tussen zout en zoet milieu
—Jaarb. 1961 Genootsch.Goeree-Overflakkee:46-92
Westhoff,V. en A.J.den Held 1969 -Plantengemeenschappen in
Nederland -Zutphen
Westhoff,V., P.A.Bakker, C.G.v.Leeuwen en E.E.v.d.Voo 1970
-Wilde Planten deel 1 -Uitg.Ver.tot Behoud van Natuurmon.
in Nederland 's Graveland
Zijlstra,G. 1974 -Variabiliteit bij Linum catharticum L. in
Nederland -Contactblad voor oecologen 10(1):10-14
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Overzicht figuren

Overzichtskaart Schiermonnikoog
de vegetatie in 1lijn 4 van het PQ
vegetatiekaart van het PQ

hoogtekaart van het PQ
verschil in absolute hoogte tussen 1973 en 1978 in het PQ

~ EGY in het PQ(1978)

BEGV in enkele jaren in het PQ

neerslag in de periode 1972-1979

nuttige neerslag in de periode 1972-1979

gemiddelde maandtemperatuur in de periode 1972-1979

-
& aantal soorten per hokje in 1979

9

10

11

de mate van voorkomen van enkele soorten in de periode
1972-1979

a Odontites verna en Centaurium pulchellum

b Salicornia europaea, Spergularia media en S.marina,
Suaeda maritima, Atriplex hastata
Potentilla anserina, Scirpus maritimus, Juncus maritimus
Plantago maritima, Limonium vulgare, Artemisia maritima,
Halimione portulacoides, Glaux maritima
Odontites verna
Sagina nodosa, Parnasgia palustris
Centaurium littorale N
Odontites verna, Armeria maritima, Hippophae rhamnoides
Linum catharticum
Sonchus arvensis, Chamaenerion angustifolium
Ammophila/Ammocalamagrostis, Sedum acre
verschuivingen in de hoogte van voorkomen op de duinvoet in
de periode 1972-1979, gecomprimeerd

a Odontites verna

b Linum catharticum

¢ Centaurium littorale

d Sagina nodosa
als 10, uitgebreid

a Sagina nodossg

b Centaurium littorale

e Odontites vernsa

d Linum catharticum

e Potentilla anserina

joI N ¢

WL S0 - @

tabel 1: overzicht van de in het PQ voorkomende soorten

fig.I Binet 1968: kieming Salicornia stricta

II diverse auteurs: kieming van een aantal halophyten
IIT TRozema 1978: vegetatie en enkele abiotische faktoren op
2 duinvoeten in de strandvlakte

24
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Tabel 1 overzicht van de in de periode 1972-1979
in het PQ waargenomen plantensoorten

72 73 74 75 76 77 718 79 4 B C

Glaux meritima + + + + 4+ 4+ + + o0 H 24AD
Plantagt maritima + + + + 4+ + + + o0 H 24
Limoriiun vulgare + + + + 4+ + + 4+ o0 H 24A
Poteratiila anserina + + + + + + + 4+ o0 H 16AD
Armeria maritima + + + + + + + + o0 H 24ADb
Scirpus maritimus + + + 4+ + 4+ 4+ + o G,H
Odontites verna ssp.serot. + + + + + 4+ 4+ + o T
Centaurium littorale f1. t + 4+ 4+ 4+ 4+ + + o T,H 10Aa3
Sonchus arvensis + + + + 4+ + 4+ + o0 H 15Ab
Sedum acre + + + + + + + 4+ o0 C
Ammohils/Ammocalamagrostis + + + + + + 4+ 4 o G,H 15Ab
Plant ago coronopus + 4+ + + o+ o+ o+ H
Sagina nodosa + + + 4+ 4+ + + o0 H 10Aa3
Chamaenerion angustifolium + + + + + + + o0 H
Cerastiun div. species oo+ o+ o+ o+ o+
Hippophae rhamnoides S+t ot o+t o N.
Juncus gerardii + 4+ o+ + G 24ADb
Agrostis stolonifera + 4+ + H :
Puccimnellia spec. + + H
ostuecarubra 4 ... .. .+ H §
artemisia maritima + + o+ o+ o+ - o C,H 24ADb?2
Salicornia div.species + + 4+ 4+ 4+ 4+ '+ -, 0T
Atriplex hastata + + + 4+ 4+ 4+ - o T
Spergularia marina/media + + + 4+ + 4+ - 0
Suaeda maritima + + 4 - o
Chenopodium rubrum + + o+ - T
Halimione portulacoides + + o+ - o C 24Aa
Triglochin maritima/palustr. + + o+ + H
Carex extensa + + o+ 4+ H 24AD3
Juncus maritimus + + + o C
Centaurium pulchellum + + + + - + 4+ 4+ o0 10Aa
Juncus bufonius 4 4 +. T  10A=a
Carex distans Ty yTTTTTTTTUUL Y H = 24Ab |
Juncus alp.artic. ssp.atr. + o+ + o+ 4+ G 27Baf !

" articulatus o+ + H
Carex flacca + + o+ 4 H
Taraxacum sect. vulgaria + + + + H
Parnassia palustris + + + + - 4+ 4+ + o0H

num catharticum + + 4+ + - + 4+ 4+ o7
Lentaurium littorale roz. + o+ o+ + + + o T,H 10Aa3
Leontodon nudicaulis + o+ + o+ o+ 4+ H
Trifolium fragiferum + o+ + o+ + H 16AD

" repens + o+ 4+ + o+ o+ C,H
Senecio jacobea + o+ + + H
Cirsium arvense + o+ + o+ + G
" vulgare + + H

Elymus arenarius + + o+ + G,H 15ADb
Arenaria serpyllifolia ' T R

de volgende soorten zin elk 1 jaar waargenomen:
1973 Trifolium pratense
1977 Brigeron canadensis, Sagina procumbens, Erophila verns
1979 Carex serotina, Poa pratensis, Calamagrostis epigejos,
Alra praecox, Holcus lanatus, Lotus corniculatus.

A in fig.9%a t/m 9k aanwezige soorten

B levensvormen naar Raunkiaer: H= hemicryptofyt, G= geofyt,
T= therofyt, C= chamaefyt, Hel= helofyt, N= nanophanerofyt

C kentaxa van de belangrijkste aanwezige plantengemeenschappen
(naar Westhoff en den Held 1969, zie daar voor toelichting).
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