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Oecologische indicatiewaarde van mossen in
Nanocyperion-gemeenschappen

H.J. During

Oecologisch gezien hebben de ge-
meenschappen van het Nanocype-
rion iets paradoxaals: als echte inslagge-
meenschappen (Tixen & Lohmeyer
1962; Westhoff et al. 1962) komen ze voor
in ‘schering’- gemeenschappen van veler-
lei aard en onder uiteenlopende oecolo-
gische condities; niettemin behoren ze al
geruime tijd tot de meest bedreigde vege-
tatietypen in Nederland (Westhoff & van
Leeuwen 1959).

Inslaggemeenschappen van het Nano-
cyperion worden gekenmerkt door een
aantal intrigerende ‘hogere’ planten - het
optreden van dwergen, zoals Cicendia fi-
liformis, Radiola linoides, Anagallis mini-
ma en Scirpus setaceus wees me al vroeg
op het relatieve belang van concurrentie
en hoge groeisnelheden; zo groeien ze op
onze Waddeneilanden bijvoorbeeld in
niteenlopende milieus en vermenigvuldi-
gen ze zich naast de talrijke (Nanocype-
rion-gemeenschappen zijn doorgaans
zeer soortenrijk) grotere ‘broertjes’.

Toch zijn het vooral deze voor het Na-
nocyperion kenmerkende fanerogamen
die zo sterk achteruitgegaan zijn. Van de
vele voor het Nanocyperion minstens
evenzeer kenmerkende mossen staat er
weliswaar een aantal op de ‘Rode Lijst’
(Siebel et al. 1992), maar de meeste ervan
zijn aanzienlijk minder sterk achteruitge-
gaan dan de hogere planten.

Ofschoon mossen in de Nederlandse ve-
getatickunde zeker niet vergeten zijn
geldt toch dat over hun oecologie nog
weinig is gepubliceerd. De publicatie van
een eerste lijst met indicatiewaarden van
Nederlandse mossen (Siebel 1993) maakt
mogelijk hierin verandering. Weliswaar
waarschuwde Ellenberg (1974) al dat in-
dicatiegetallen niet zonder meer als
kwantitatieve maatstaf gebruikt mogen
worden; zeker niet voor gebieden buiten
Midden-Europa, dit wil zeggen buiten het
gebied waarvoor het systeem ontworpen
is. Thompson et al. (1993) laten echter
zien dat Ellenbergs indicatiewaarden ook
in Groot-Brittanni€ goed voldoen. Het
blijft natuurlijk wat onzorgvuldig om de
oecologie van een gebied te baseren op de
indicatiewaarde van één of enkele voor-
komende soorten, wel lijkt het de moeite
waard om na te gaan in hoeverre op basis
van een spectrum van een groot aantal
soorten de oecologische condities van de
gemeenschappen waarin ze voorkomen
worden weergeven. In deze bijdrage
wordt getracht dit te doen voor de mos-
laag van Nanocyperion-gemeenschappen
uitgaande van 280 opnamen uit West-Eu-
ropa, met de nadruk op Nederland.

Materiaal

De opnamen werden gemaakt in de pe-
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riode 1966-1979, en binnen deze periode
vooral in de jaren 1971-1972 in het kader
van het doctoraalonderzoek naar de oe-
cologie van Nanocyperion-gemeenschap-
pen in de duinen van het atlantische
kustgebied (During 1973); belangrijke ge-
gevens stammen verder uit 1978 (Les
Landes) en 1979 (Terschelling). De opna-
men uit het Nederlandse Waddengebied
zijn eerder bewerkt door During (1980).
De opnamen betreffen voor het meren-
deel fytocoenosen van humeuze, zandige
substraten. Opnamen van Nanocyperion-
gemeenschappen van natte, slikkige bo-
dems (Eleocharitetum ovatae en verwante
gemeenschappen) met een goed gedocu-
menteerde moslaag bezit ik vrijwel niet;
hetzelfde geldt voor de tot het Centuncu-
lo-Anthoceretum en verwante gemeen-
schappen behorende, zeer mosrijke
vegetatietypen van greppels, akkerran-
den en dergelijke op 1oss- en leembo-
dems. De laatste zijn zo gevarieerd van
soortensamenstelling dat een aparte stu-
die hiernaar gerechtvaardigd lijkt.

De bedekkingen van de soorten, oor-
spronkelijk geschat met behulp van de
verfijnde Braun-Blanquetschaal van
Barkman et al. (1964), zijn voor de verde-
re bewerkingen getransformeerd volgens
Westhoff & Van der Maarel (1973).

De indicatiewaarden van vrijwel alle
mossoorten zijn ontleend aan Siebel
(1993); slechts twee soorten (Micromitri-
um tenerum en Trichostomum brachydon-
tium) kwamen niet in deze lijst voor. Voor
deze twee heb ik indicatiegetallen vastge-
steld, op grond van de indicatiewaarden
van oecologisch verwante soorten en €i-
gen veldervaring. In een aantal gevallen
was de identiteit van de taxa niet duidelijk
vast te stellen als gevolg van mogelijke
determinatieproblemen of door recent

gewijzigde taxonomische opvattingen; in
zulke gevallen werden soorten samenge-
nomen. Zo zijn Scorpidium cossonii en
Scorpidium vernicosum samengenomen
onder Scorpidium revolvens, Plagio-
mnum ellipticun en Plagiomnium affine
onder Plagiomnium affine; de taxa van het
Bryum bicolor-complex werden alle tot
Bryum bicolor gerekend.

In deze studie werden de volgende
indicatiegetallen gebruikt: voorkeur voor
een substraattype, vochtgetal, grondwa-
terindicatie, indicatiewaarde voor het
stralingsklimaat, zuurgraadgetal, stikstof-
getal en zouttolerantie. Voor de kwantita-
tieve bewerking werden de met een X’
aangeduide indicatiewaarden (voor die
factor indifferent) niet gebruikt. In het
geval van substraat voorkeur zijn deze
aanduidingen vervangen door waarde 1
(op allerlei bodems zonder duidelijke
voorkeur). In de andere gevallen is de
indifferente aanduiding vervangen door
de waarde die het dichtst ligt bij het ge-
middelde van de waarden van de overige
in het materiaal aanwezige soorten.

Milieugegevens

Bij de in 1971-1972 gemaakte opnamen
zijn ook enkele miliengegevens verza-
meld; zoals de pH van de bovenste bo-
demlaag (geschat met behulp van indica-
tiepapiertjes), de opbouw van het bodem-
profiel en globale indicaties van de grond-
waterstand en de zoutinvloed. Om de
bruikbaarheid van de indicatiegetallen te
toetsen werden ook deze gegevens in het
onderzoek betrokken.

De mate van zoutinvloed is geschat op
basis van een driedelige schaal: geen zout
invloed (0), enigszins zoutinvloed (1), vrij
sterke zoutinvloed (2). Vochtcondities
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zijn aangeven met een vierdelige schaal:
zeer droog (0); niet opvallend afwijkend
(1); opvallend vochtig (2); bodem nat,
maar in de loop van het seizoen wel enigs-
zins droger wordend (3); bodem perma-
nent nat (doorgaans bronmilieus) (4).

De categorieén met betrekking tot het
substraat zijn zo goed mogelijk aangepast
aan de volgorde van de indicatiewaarden:
bovenlaag van 1 cm of meer humus (1);
sterk humeus zand (2); leem of klei (3);
licht humeus zand (4); vrijwel humusloos,
doorgaans geel zand (5).

Voor een, zij het ruwe, indicatie van de
lichtcondities is tenslotte de bedekking
van de kruidlaag gebruikt, getransfor-
meerd volgens de negendelige schaal van
Westhoff & Van der Maarel (1973).

Om na te gaan in hoeverre de oecolo-
gische karakteristicken van de soorten
corresponderen met populatiebiologi-
sche gegevens zijn voor elke soort nog de
volgende kenmerken toegevoegd: de le-
vensstrategie volgens During (1992), de
sporengrootte in twee klassen (groter of
kleiner dan 25 m), de frequentie van spo-
renproduktie in drie klassen (vrijwel
nooit met sporenkapsels (1); af en toe met
kapsels (2), en kapsels frequent (3)), en
het al of niet voorkomen van i) tubers
(rhizoid-gemmen), ii) broedkorrels of -
knoppen aan bladeren of in bladoksels, en
iii) andere wijzen van vegetatieve uitbrei-
ding zoals afbrekende stengeltoppen.

Methoden

Canonical Correspondence Analysis
(CCA; Ter Braak 1987) is een krachtig
hulpmiddel gebleken om in een complex
bestand met vegetatie- en milicugegevens
te onderzoeken hoe de variatie in de ve-
getatie samenhangt met omgevingsfacto-

ren, en welke milieufactoren met de voor-
naamste assen van variatie in de vegetatie
corresponderen. Zoals al eerder geble-
ken is (Kooijman 1993) kan men deze
methode ook goed toepassen op een ge-
transponeerde bestand van vegetatiege-
gevens (waarin de posities van soorten en
opnamen omgewisseld zijn) in combina-
tie met een reeks van indicatiewaarden
van die soorten, om zo na te gaan in hoe-
verre uit de posities van de soorten langs
de ordinatie-assen en de voornaamste
richting van de milieu-indicatoren een
consistent beeld te verkrijgen is over de
onderliggende milicuvariatie.

Het is minder eenvoudig om met be-
hulp van CCA de correspondentie van
milieu-indicatiewaarden en in het veld
bepaalde milieugegevens te analyseren,
omdat de posities van opnamen en soor-
ten mede bepaald worden door die indi-
catiewaarden en milieugegevens. Wel is
het goed mogelijk om achteraf de corre-
latie te bepalen tussen deze gegevens en
de posities van de soorten in een eenvou-
dige correspondentic-analyse (CA) van
soorten en opnamen. Omdat een corres-
pondentie-analyse van een getranspo-
neerde matrix in principe hetzelfde resul-
taat oplevert als de analyse van de oor-
spronkelijke matrix (Greenacre 1984),
kan zo de correlatie van rilieugegevens
met de ordinatie-assen vergeleken wor-

. den met die van de indicatiewaarden van

“de soorten. Omdat als gevolg van het bre-
de traject van condities een gewone CA
van de dataset een geprononceerde versie
van het ‘hoefijzer’-effect te zien gaf, is hier
Detrended Correspondence Analysis
(DCA; Hill 1979) gebruikt. Weliswaar
leidt deze procedure ertoe dat de posities
van opnamen en soorten in de ordinatie
bij transponeren van de matrix niet geheel
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Figuur 1: CCA-ordinatiediagram van de moslaag van Westeuropese Nanocyperion-opnamen,
met oecologische indicatiewaarden van de soorten als ‘milieuvariabelen’. Boven: het viak van
de assen 1 en 2; onder: het viak van de assen 3 en 4.

Afkortingen indicatoren: B: grondwaterindicatie; L: indicatiewaarde voor het stralingskli-
maat; N: stikstofgetal; pHi : zuurgraadgetal; Si : substraattypevoorkeur; Vi : vochigetal; Zi :
zoulgetal.

Levensstrategieén: AS: annual shuttle species; Ce : colonists s.s.; Cyp : pioneers; E: ephemeral
colonists; F: fugitives; LS: long-lived shuttle species; Pc: compelitive perennials; Ps : stress-
tolerant perennials; SS: short-lived shuttle species.

Verspreidingsindicaties: a: ongeslachtelijke voortplanting anders dan via gemmen of tubers;
& gemmeny sf: frequentie van sporofyt-vorming; si: sporengrootte (groter of kleiner dan 25 m);

L tubers.

gelijk blijven, maar dit effect bleek bij
inspectie van de twee ordinaties slechts
zeer gering te zijn.

Resultaten

De eerste vier assen van de CCA-ordina-
tie ‘verklaren’ 78% van de variatie, het-
geen aangeeft dat soorten die gelijke
milieuomstandigheden geacht worden te
indiceren inderdaad vaak samen voorko-
men. De grootste variatie in het milieu die
door de Nanocyperion-mossen geindi-
ceerd wordt, wat betreft de pH van de
bovenste bodemlaag; deze factor bepaalt
voor een groot deel de eerste as van de
ordinatie (Figuur 1).

De tweede as wordt geheel bepaald
door de factor water; het vochtgetal en de
grondwaterindicatie leveren vrijwel iden-
ticke informatie op (dat de pijlen tegen-
gesteld gericht zijn is het gevolg van de
tegengesteld lopende schaalrichting voor
deze twee indicatoren).

In het vlak van de eerste twee ordina-
tie-assen is verder enige invloed te be-
speuren van stikstof en zout; voor beide
geldt dat de beschikbaarheid positief ge-
correleerd blijkt met de pH, hetgeen ook
wel te verwachten is. De derde as van de

CCA wordt echter juist grotendeels be-
paald door stikstof en zout, waarbij deze
twee factoren sterk negatief met elkaar
gecorreleerd blijken. De vierde as ten-
slotte correspondeert vooral met de fac-
tor licht.

Bekijken we de posities van de Nano-
cyperion-soorten in de ordinatie, dan
blijkt dat het voorkomen van de soorten
van het Centaurio-Saginetum (Bryum al-
govicum, Bryum marratii, Bryum warne-
um) vooral correspondeert met indicaties
van hoge pH-waarden, een laag stikstof-
getal, en relatief grote zout-tolerantie.
Hetzelfde geldt voor Pottia heimii, min of
meer karakteristiek voor het Saginetum
maritimae, en voor Schoenetum-soorten
als Aneura pinguis, Pellia endiviifolia en
Preissia quadrata; het Centaurio-Sagine-
fum komt dan ook vaak voor als inslag in
een schering van het Schoenetum.

Een aantal Cicendietum-soorten, zo-
als Fossombronia foveolata, Bryum tenui-
setum,Jungermannia gracillima, Scapania
irrigua en Pohlia bulbifera hebben juist
hun optimum bij lage pH’s en komen
vooral voor met indicatoren van veel licht
en een laag stikstofgetal. Een hoger stik-
stofgetal wordt vooral geindiceerd door
soorten uit de sfeer van het Polygono-Co-
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Figuur 2: DCA-ordinatiediagram van dat deel van de Nanocyperion-opnamen waarvoor
milieugegevens beschikbaar waren. Oecologische indicatorwaarden (doorgetrokken pijlen) en
milieugegevens (onderbroken pijlen) zijn als passieve variabelen in de analyse meegenomen.
Afkortingen van indicatoren, levensstrategieén en verspreidingsindicaties als bij fig. 1; afkor-
tingen milieugegevens: CV: bedekking kruidlaag; pH: zuurgraad; S: substraattype; V: geschatte

bodemvochtigheid; Z: geschatte zoutinvioed.

ronopion, zoals Barbula unguiculata, Bry-
um bicolor, Bryum argenteum, Didymo-
don fallax, Ditrichum cylindricum, Funa-
ria hygrometrica en Leptobryum pyriforme,
maar ook door enkele Nanocyperion-
mossen: Bryum rubens, Pseudephemerum
nitidum en Riccia beyrichiana. De meeste
Nanocyperion-mossen komen echter
vooral in het centrale gebied van de ordi-
natie voor, en vormen zo een ‘bindend
element’ tussen de vegetatietypen van dit
verbond.

Er blijkt ook een verband te bestaan tus-
sen de levensstrategie van de soorten en
hun oecologische indicatie; zo indiceren
long-lived shuttle species (L) vooral voch-
tige, zure omstandigheden, terwijl pio-
neers (Cp) en in mindere mate stress- to-
lerant perennials (Ps) vooral droge, zure
bodems aanduiden. Opvallend is verder
het verschil tussen annual shuttle species
(A), die vooral op zure bodems voorko-
men en short-lived shuttle species (S), die
juist een hoge pH van de bodem indice-
ren.

Ten aanzien van de voortplantings- en
verbreidingsmethoden tenslotte moeten
we constateren dat deze niet of nauwelijks
met de gekozen milieu-indicatoren ge-
correleerd zijn. Klaarblijkelijk komen in
alle onderzochte gemeenschappen zowel
zelden als vaak sporulerende soorten
voor. Vermeldenswaard is alleen dat mos-
sen met tubers gemiddeld wat drogere,
niet te zure bodems indiceren, terwijl

gemmendragende mossen icts meer op
zure bodems gevonden kunnen worden.

Indicatiewaarden en veldgegevens over
het milieu

Uit het voorgaande blijkt dat soorten
waaraan overeenkomstige indicatiewaar-
den zijn toegekend, inderdaad ook rela-
tief vaak samen voorkomen. De volgende
vraag is, of deze milieu-indicaties ook
werkelijk corresponderen met veldgege-
vens. Hoewel er slechts ruwe schattingen
van milieugegevens beschikbaar waren,
en dan nog slechts voor een deel van het
bestand, leek het toch de moeite waard
om de correspondentie tussen indicatie-
waarden van soorten en veldgegevens be-
horend bij opnamen in een DCA ordina-
tie van deze opnamen na te gaan.

In deze analyse wordt de ligging van
de assen niet, zoals in de CCA, mede
bepaald door de milieufactoren of -indi-
catoren, maar uitsluitend door de vegeta-
tiegegevens. De eerste twee assen blijken
ook hier zeer sterk gecorreleerd te zijn
met pH en beschikbaarheid van water
(Fig. 2). Voor deze twee factoren geldt
verder dat de overeenkomst tussen indi-
catiewaarden en veldgegevens zeer groot
is. In het vlak van de eerste twee assen van
de ordinatie valt tevens een groot deel van
de variatie in zouttolerantie en geschatte
zoutinvloed in het veld, maar de corres-
pondentie tussen deze beide is duidelijk
minder goed. Wat betreft de factor licht is
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de situatie nog verwarrender; in het vlak
van de eerste twee assen is de lichtindica-
tiewaarde positief gecorreleerd met de
bedekking van de kruidlaag! De verwach-
te negatieve correlatie komt wel tot uiting
in het vlak van de assen 3 en 4.

De correlatie tussen de substraatindi-
catiewaarden van de mossoorten en de
eerste vier assen van de DCA-ordinatie is
zeer gering; de bodemtypen uit het veld,
die zo goed mogelijk overeenkomstig aan
de bodemindicatiewaarden geschaald
zijn om een vergelijking mogelijk te ma-
ken, vertonen echter een duidelijke cor-
relatie met vooral de assen 1 en 3.

De posities van de levensstrategieén
en diasporentypen tenslotte komen gro-
tendeels overeen met die in de CCA-or-
dinatie.

Discussie

Nanocyperion-gemeenschappen komen
voor in een breed scala van milieutypen,
zij het vrijwel steeds in korte, min of meer
open vegetatie (Diemont et al. 1940; Du-
ring 1973, 1980). De bodem varieert van
zand tot pure leem of klei, is soms stenig
en kan bedekt zijn met een stevig humus-
pakket. De pH kan variéren van minder
dan 4 tot 7,5 en ook het bodemvochtge-
halte kan sterk uiteenlopen. Diverse ty-
pen kunnen enig zout verdragen.

Uit de ordinaties blijkt dat de variatie
in vegetatiesamenstelling vooral samen-
hangt met variatie in pH en bodemvoch-
tigheid. Daarnaast spelen zoutinvloed en
stikstofgehalte van de bodem een diffe-
rentiérende rol. De door Siebel (1993)
opgestelde indicatiewaarden voor pH en
waterstatus blijken zeer goed te corre-
sponderen met veldgegevens betreffende
deze factoren. De matige correlatie tus-

sen de zouttolerantie van de soorten en de
mate van zoutinvloed op de standplaatsen
is deels het gevolg van het feit dat alle hier
voorkomende zouttolerante soorten ook,
en doorgaans veel vaker, op niet door
zout beinvloede plekken kunnen voorko-
men; deels speelt wellicht ook mee dat de
indicatiewaarden voor sommige soorten
nog aanpassing behoeven. Zo komen vol-
gens mijn ervaring Drepanocladus adun-
cus en Tortella flavovirens, beide als ‘niet
zout-tolerant’ aangemerkt in de lijst, wel
degelijk af en toe op enigszins zouthou-
dende plekken voor.

Het feit, dat de inslaggemeenschap-
pen van het Nanocyperion vrijwel altijd in
korte, vrij open vegetatie voorkomen ver-
klaart wellicht, waarom de factor licht zo
weinig invloed heeft op de samenstelling
van de vegetatie. Of de hogere beschik-
baarheid van stikstof die door de ‘sto-
ringssoorten’ van het Polygono-Corono-
pion geindiceerd wordt ook werkelijk in
het veld terug te vinden is kan ik helaas
door gebrek aan veldgegevens niet con-
troleren.

De substraat-indicatiewaarde blijken
enerzijds slecht gecorreleerd met de va-
riatie in de vegetatie zoals die tot uitdruk-
king komt in de ordinaties; anderzijds is
er ook een slechte correlatie tussen sub-
straatindicatiewaarde en de veldgegevens
over de bodem. Een en ander duidt op
een aantal problemen.

Ten eerste lijkt het mij, dat het ‘inscha-
len’ van bodemtypen in één dimensie niet
goed mogelijkis. Ik betwijfel bijvoorbeeld
of humusarme klei- of leembodems (cate-
gorie 4 van Siebel) dichter staat bij cate-
gorie 3 (sterk humeuze, vaak zandige bo-
dem) dan categorie 5 (humusarme zan-
dig-lemige of fijnzandige bodem) dat
doet. In feite zouden de bodemtypen af-
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zonderlijk als nominale ‘dummy’ variabe-
len gebruikt moeten worden.

In een nadere analyse, waarvan de re-
sultaten hier verder niet gepresenteerd
worden, heb ik dat ook gedaan; dit lever-
de echter niet veel meer inzicht op. De
belangrijkste bijdrage was, dat nu bleek
dat as 3 van de DCA ordinatie in feite de
opnamen (en soorten) van lemig-kleiige
bodems scheidt van die van zandige en
humeuze bodems. Dit komt echter niet
tot uitdrukking in de posities van de sub-
straattype-indicaties.

Het zal duidelijk zijn dat de beperkte
variatie in substraattypen in de hier ge-
analyseerde gegevens hierbij een rol
speelt; bij een analyse van de mosflora van
een gevariecerd gebied, met daarin ook
epilithische en epifytische mossen, zal het
substraattype zeker een sterker verkla-
rende factor vormen. De gepresenteerde
gegevens suggereren echter wel dat de
verschillen tussen zand en humus als sub-
straat voor veel van deze mossen niet erg
groot zijn.

De gevonden relaties tussen de le-
vensstrategicén van de mossoorten en de
ordinatie-assen en milieuvariabelen ko-
men grotendeels overeen met die, gepre-
senteerd voor een deel van het hier geana-
lyseerde bestand in During (1980). Ook
het hier besproken, uitgebreide bestand
is echter nog veel te beperkt om breder
geldige uitspraken te kunnen doen over
de relaties tussen strategietypen en mi-
lieufactoren. Zo is de suggestie dat annu-
al shuttle species vooral op zure bodems
voorkomen niet algemeen geldig; er ko-
men juist veel soorten met deze levens-
strategie voor op matig droge, open kalk
en op kalkrijke colluviale bodems, deels
ook in Nanocyperion-gemeenschappen
(men denke aan het Centunculo-Anthoce-

retum), maar zulke vegetaties ontbreken
in dit bestand.

Vermoedelijk (althans voor terrestri-
sche vegetaties) meer algemeen geldig is
de tendentie dat pioniers vooral op droge,
zure, stikstofarme bodems voorkomen,
en dat long-lived shuttle species vooral te
vinden zijn op zure, vochtige plaatsen.
Het zou de moeite waard zijn te onder-
zoeken of tubermossen (ephemeral colo-
nists) over het algemeen op wat drogere
plaatsen staan, zoals de ordinaties sugge-
reren.

Tenslotte is natuurlijk een in dit ver-
band bijzonder relevante milieuvariabele
niet in de analyse betrokken: de mate en
frequentie van verstoring van vegetatie-
structuur en bodem. Dit is echter geen
verklaring voor het ontbreken van enige
correlatie tussen sporengrootte en -fre-
quentie en de ordinatie-assen. Dat klaar-
blijkelijk over het hele traject van gevon-
den condities zowel soorten met grote als
met kleine sporen, en zowel zelden als
frequent sporulerende soorten in steeds
dezelfde proporties kunnen voorkomen is
voor mij een grote verrassing.

De ordinaties laten duidelijk zien hoe de
soortensamenstelling van de moslaag van
Nanocyperion-gemeenschappen op de
variatie in milieufactoren reageert. De
belangrijkste factor, de pH van de boven-
ste bodemlaag, scheidt de mossen van het
Centaurio-Saginetum van die van de ove-
rige associaties; de sterk met de tweede as
gecorreleerde bodemvochtigheid lijkt
vooral onder de ‘begeleiders’ selecterend
te werken. Dit correspondeert goed met
het pendelkarakter van deze gemeen-
schappen (Van Leeuwen 1965; During
1973; voor een fraai voorbeeld van het
pendelen van zo’n inslag langs een
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droog/nat-gradiént zie Vanden Berghen
1964). De centrale positie van de meeste
Nanocyperion-soorten geeft aan, dat on-
danks het scala aan milicuomstandighe-
den en begeleiders de vegetatietypen van
het Nanocyperion een grote mate van
overeenkomst vertonen.

Indicator value of bryophytes in Nanocy-
perion communities

Recently, a list of ecological indicator va-
lues of Dutch bryophytes has become
available (Siebel 1993). By applying Ca-
nonical Correspondence Analysis to a
transposed table of the bryophyte compo-
nents of relevés of Nanocyperion flaves-
centis stands from Western Europe, using
the indicator values as ‘environmental’ va-
riables, an attempt was made to assess the
range of environmental conditions of the-
se ‘warp-and-woof’ communities. Addi-
tionally, the correspondence between the
conditions indicated by these values and
coarse field estimations of some factors
was analyzed by plotting both in the space
defined by the first four axes of an ordina-
tion (Detrended Correspondence Analy-
sis) of a subset of species and relevés for
which field estimates were available.
The first axis of the CCA ordination,
explaining 34.7% of the variance, is
strongly determined by the indicator va-
lues for pH, and mainly reflects variation
in the bryophytes characteristic for the
Nanocyperion (the ‘warp’ component).
The second axis, explaining 18.7%, is
mainly determined by indicator values for
water availability and mainly reflects va-
riation in associated species (the ‘woof’
component). The correspondence be-
tween conditions indicated by the indica-
tor values and the parameters actually

estimated in the field is in both cases very
high.

The third axis (13.4%) is mainly deter-
mined by the indicator values for salt in-
fluence and nitrogen availability. In the
plane of the first two axes these two fac-
tors seemed to be positively correlated,
due to their strong positive correlation
with pH, but along axis 3, when this cor-
relation has been removed, indications of
salt and nitrogen appear to be negatively
correlated. The correspondence of salt
indications and estimated salt influence in
the field is rather worse than in the case
of pH and water; for nitrogen no field
data were available. The fourth axis
(11.3%) is mainly determined by indica-
tor values for light. At least in the plane of
axes 3 and 4, light indication is negatively
correlated with cover of the herb layer, as
might be expected.

Nearly all relevés were from sandy or
humus-rich sandy soils. Sand and humus
substrates might have rather similar pro-
perties for these bryophytes, which may
explain that the indicator scores for soil
type and actual soil descriptions from the
field did not correspond well. Additional-
ly, the scale does not seem to be one-di-
mensional, so that it might be better to
treat soil categories as nominal rather
than as ordinal variables.

Finally, the positions of life strategies,
modes of asexual propagation, spore size,
and frequency of sporophyte production
in the ordinations were analyzed by treat-
ing these as passive variables and plotting
their centroids in the graphs. While the
reproductive characteristics showed sur-
prisingly little correlation with the CCA
and DCA ordination axes, the positions
of the life strategies produced more inter-
pretable patterns. In particular the prefe-
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rence of pioneers and stress-tolerant pe-
rennials for acid, dry soils and the separa-
tion of annual and short-lived shuttle spe-
cies along the first (pH) axis is notable.
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13 Brachythecium albicans 67 Pleurozium schreberi

14 Brachythecium rutabulum 68  Pohlia annotina

15 Bryoerythrophyllum recurvirostre 69  Pohlia bulbifera

16 Bryum algovicum 70 Pohlia nutans
17 Bruym alpinum 71 Pohlia wahlenbergii

18  Bryum amblyodon 72 Polytrichum commune

19 Bryum argenteum 13 PolyFrichum juniperinum

20 Bryum bicolor-complex 74 Pottia davalliana

21 Bryum caespiticium 75 Pottia heimii

22 Bryum capillare 76 Pottia starckeana

23 Bryum intermedium 77 Pseudephemerum nitidum

24 Bryum klinggraeffii 78  Pseudoscleropodium purum
25 Bryum knowltonii 79 Rhizomnium pseudopunctatum
26  Bryum marratii 80  Rhynchostegium murale

27 Bryum pallens 81  Rhytidiadelphus squarrosus
28 Bry‘um pseudotriquetrun] 82 Scorpidium revolvens

29 Bryum radiculosum 83 Sphagnum denticulatum

30 Bryum rubens 84  Sphagnum fimbriatum

31  Bryum ruderale 85  Sphagnum papillosum

32 Bryum tenuisetum 8  Tortella flavovirens

33 Bryum warneum 87  Trichostomum brachydontium
34 Calliergonella cuspidata 88  Aneura pinguis

35 Campylium polygamum 89 Blasia pusilla

36 Campylium stellatum 90 Calypogeia fissa

37  Campylopus brevipilus 91  Cephalozia bicuspidata

38  Campylopus flexuosus 92 Cephaloziella divaricata
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115
116
117
118
119
120

Cephaloziella elachista
Cephaloziella hampeana
Cephaloziella rubella
Chiloscyphus polyanthos
Cladopodiella francisci
Fossombronia foveolata
Fossombronia incurva

Fossombronia wondraczekii

Gymnocolea inflata
Haplomitrium hookeri
Jungermannia gracillima
Lophocolea bidentata
Lophocolea heterophylla
Lophozia badensis
Lophozia bicrenata
Lophozia capitata
Lophozia excisa
Marchantia polymorpha
Nardia scalaris

Pellia endiviifolia

Pellia epiphylla

Pellia neesiana

Preissia quadrata
Riccardia chamaedryfolia
Riccardia incurvata
Riccia beyrichiana

Riccia cavernosa
Scapania irrigua
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