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Vegetatiestrategieén - een hypothese getoetst

N.A.C. Smits
J.H.J. Schaminée

Ge'l'nspireerd door Grimes ideeén over
plantenstrategieén publiceerde Stortel-
der (1992) een hypothetisch model voor
vegetatiestrategieén (zie ook Schaminée et
al. 1995; Schaminée & Stortelder 1996).
Hij onderscheidde daarin drie hoofdtypen,
die de hoekpunten vormen van een gelijk-
zijdige driehoek (Figuur 1). Dit model kan
bijdragen tot een beter begrip vanr het func-
tioneren van plantengemeenschappen en
inzicht geven in de relatie tussen plantenge-
meenschappen en natuurbeheer. Bovendien
biedt het de mogelijkheid om het functione-
ren van plantengemeenschappen in ver-
schillende delen van de wereld te vergelij-
ken, zelfs als deze gemeenschappen geen
soorten gemeenschappelijk hebben.

Om het model te toetsen is een aantal
kenmerken van een representatieve reeks
van plantengemeenschappen van Neder-
land geanalyseerd en gekwantificeerd. De
kenmerken hebben betrekking op eigen-
schappen van de plantengemeenschap zelf
(o.a. aantal soorten, vegetatichoogte, ont-
wikkelingstijd), aangevuld met eigen-
schappen van de afzonderlijke plantensoor-
ten (0.a. levensvormen, morfologische aan-
passingen). Nadat 45 kenmerken en 131
associaties in een matrix waren geplaatst,
konden groepen van kenmerken worden
onderscheiden met behulp van classificatie-
technieken. Differentiérende kenmerken
zijn gebruikt om de drie uitersten in strate-
gietypen te definiéren. Door het bepalen
van de verwantschap hiermee kon elk van
de associaties worden getoetst. Nadat de
resultaten hiervan gestandaardiseerd wa-

ren, is voor elke gemeenschap een positie in
de driehoek berekend. Vervolgens werd aan
de hand van de positie in de drichoek een
strategietype aan elk van de plantenge-
meenschappen toegekend. In het totaal zijn
tien typen onderscheiden: de drie uitersten
(omvormen, uitwijken en trotseren) alsme-
de zeven intermediaire typen.

De driehoek van Stortelder

De strategietypen voor plantensoorten wer-
den door Grime (1979; ook Grime et al.
1988) beschreven op basis van verschillen
in intensiteit van de factoren stress (het
fenomeen dat fotosynthese beperkt) en ver-
storing. Deze ‘plant strategies’ zijn te inter-
preteren als groepen van overeenkomstige
kenmerken, die bij veel soorten voorkomen
en tot overeenkomsten in ecologie leiden.
Zoals in eerdere studies werd geponeerd,
kan de term strategie, in de zin van aanpas-
singen aan milieu-eisen, ook worden ge-
bruikt voor plantengemeenschappen. In
deze betekenis bieden de verschillende stra-
tegietypen inzicht in de eigenschappen van
plantengemeenschappen en daarmee in het
functioneren ervan. De relatie tussen vege-
tatie en standplaats is immers meer dan de
som van de kenmerken van de afzonderlijke
soorten (Schaminée et al. 1995a). In het op
basis hiervan door Stortelder ontwikkelde
hypothetische model over vegetatiestrate-
gieén (Stortelder 1992; Schaminée et al.
1995; Schaminée & Stortelder 1996) zijn,
zoals gezegd, drie hoofdtypen in strategie
onderscheiden: uitwijken, omvormen en
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Figuur |: Vegetatiestrategieén naar Stortelder (1992).

trotseren, gebaseerd op het concept dat
plantengemeenschappen functioneren op
grond van hun sociale structuur (Figuur 1).
De drie hoofdtypen kunnen als volgt wor-
den beschreven.

o Uitwijken

Sommige plaatsen kunnen alleen geduren-
de korte perioden door plantengemeen-
schappen worden gebruikt. Dit is bijvoor-
beeld het geval op plaatsen waar het sub-
straat verstoord wordt. Na een korte periode
van groei wordt de vegetatie gedeeltelijk of
geheel verwoest en alle soorten moeten
‘vluchten’ door middel van zaadproductie
of reductie in de vorm van ondergrondse
meerjarige biomassa (bijv. bollen, stolo-
nen). Het uitwijken kan in de tijd of in de

ruimte plaatsvinden. Het laatste is mogelijk
omdat de meeste soorten grote hoeveelhe-
den zaden produceren die gemakkelijk ver-
spreid worden.

e Trotseren

De aanwezigheid van zowel veel stress als
veel dynamiek resulteert in plantengemeen-
schappen die onder extreme omgevingsfac-
toren kunnen groeien. Dit is in Nederland
bijvoorbeeld het geval in de Waddenzee
waar het hoge zoutgehalte van het water en
de grote dynamiek van het getij resulteren
in extreme omgevingsfactoren, waarbij
slechts een aantal plantengemeenschappen
overleven. In andere delen van de wereld
zijn plantengemeenschappen van halfwoes-
tijnen en bergkammen goede voorbeelden
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Figuur 2. De drichoek met de drie belangrijke factoren stress, dynamiek en facilitatie.

van trotseerders.
e  Omvormen

De vegetatie kan de omgevingsfactoren be-
invloeden en daarmee veranderen: omvor-
men. Wanneer stress en dynamiek niet
dominant zijn, resulteert dit in meer com-
plexe structuren waarin de overleving van
meer soorten is verzekerd. De biomassa
neemt ook toe, wat weer resulteert in een
afname van omgevingsfluctuaties. Tro-
pisch regenwoud en hoogveen zijn de beste
voorbeelden van dit type.

Theorieén over het functioneren van indivi-
duele plantensoorten wijzen over het alge-
meen op de centrale rol van concurrentie
(Grime 1979; Tilman 1982, 1988 ¢.a.). Vol-

gens Grace (in Grace & Tilman 1990)
voorspelt Grimes theorie dat de soort met
de hoogste maximale groeisnelheid van de
vegetatieve delen (maximale capaciteit
voor het verkrijgen van hulpstoffen) de bes-
te concurrentiepositie heeft, terwijl Tilmans
theorie voorspelt dat de soort die de gering-
ste aanspraak doet op hulpbronnen de beste
concurrentiepositie zal hebben. Het func-
tioneren van plantengemeenschappen heeft
een andere dimensie en kan begrepen wor-
den op basis van de factoren tijd (t) en
organisatiegraad (o). De omvormstrategie
wordt gekenmerkt door zowel tijd (+) als
organisatie (+), de trotseerstrategie wel
door tijd (+) maar niet door organisatie (-),
de uitwijkstrategie noch door tijd (-), noch
door organisatie (-); het koppel geen tijd (-),
maar wel organisatie (+) komt niet voor.
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01Aa01: Wolffio-Lemnetum gibbae
01Aa02: Lemno-Spirodeletum polyrhizae
02Aa01: Ruppietum maritimae

03Aa01: Zosteretum noltii

03Aa02: Zosteretum marinae

04Ba01: Nitellopsidetum obtusae
04Ba02: Charetum hispidae

04BbO1: Charetum vulgaris

05Aa02: Ranunculetum baudotii

05Aa03: Najadetum marinae

05Ba02: Potametum lucentis

05Ba03: Myriophyllo-Nupharetum
05Ba04: Potameto-Nymphoidetum
05BbO1: Stratiotetum

05Bc02: Groenlandietum

05Bc03: Ranunculetum circinati

05Ca01: Callitricho-Hottonictum
00Aa01: [socto-Lobelictum

06AbO1: Echinodoro-Potametum graminei
06ADb02: Spartinetum minimi

06Ac03: Eleocharitetum multicaulis
06Ac04: Samolo-Littorelletum

06AdO1: Littorello-Eleocharitetum acicularis
07Aa01: Philonotido fontanac-Montietum

07Aa02: Pellio epiphyllae-Chrysosplenictum opposit.

08Aa01: Eleocharito palustris-Hippuridetum
08Aa03: Apictum nodiflori

08AbO1: Rorippo-Oenanthetum aquaticae
08ADb02: Sagittario-Sparganictum

08Ba02: Cicuto-Caricetum pseudocyperi
08BbO1: Scirpetum lacustris

08Bb04: Typho-Phragmitetum

08Bc01: Caricetum ripariae

08Bc02: Caricetum gracilis

08Bd01: Cladictum marisci

08Bd02: Caricetum paniculatae

09Aa02: Pallavicinio-Sphagnetum

09Aa03: Carici curtac-Agrostietum caninae
09Ba01: Scorpidio-Caricetum diandrac
09Ba02: Campylio-Caricetum dioicae
09Ba04: Junco baltici-Schoenetum nigricantis
10Aa02: Sphagno-Rhynchosporetum
10Aa03: Caricetum limosae

10AbO1: Eriophoro-Caricetum lasiocarpac
11Aa02: Ericetum tetralicis

11Ba01: Erico-Sphagnetum magellani
11Ba02: Sphagno palustris-Ericetum
12Aa03: Bryo-Saginetum procumbentis
12Ba01: Ranunculo-Alopecuretum geniculati

12Ba03: Trifolio fragiferi-Agrostictum stolon..

13Aa01: Cerastictum pumili

13Aa02: Saxifrago tridactylitis-Poetum compr.

14Aa01: Spergulo-Corynephoretum
14Aa02: Violo-Corynephoretum

16Ba0l:
16BbO1:
16BcO1:
17Aa01:
18Aa02:
19Aa01:
19Aa02:
20Aa01:
20Ab02:
20Ab04:
21AbO1:
21Ab02:
22Aa01:
22Ab01:
23Ab01:
25Aa01:
25Aa03:
26Aa02:
26AbO1:
20Ac01:
26Ac03:
26Ac05:
27Aa01:
27A202:
28Aa0l:
28Aa04:
29Aa02:
29Aa03:
29Aa04:
30Aa0l:
30ADbOL:
30Ba0l:
30Ba02:
30BbO1:
30Bb02:
31Aa01:
31AbOL:
31ADb02:
31Ba0l:
31Ca02:
31Ca03:
32Aa01:
32Ba02:
33Aa04:
33Aa05:
34Aa01:
35Aa02:
36Aa02:
37AbOL:
37Ac02:
37Ac05:
38Aa02:
38Aa03:
39Aa01:

Fritillario-Alopecurctum pratensis
Arrhenatheretum elatioris
Lolio-Cynosuretum
Rubo-Origanietum
Hieracio-Holcetum mollis

Galio hercynici-Festucetum ovinae
Gentiano pneumonanthes-Nardetum
Genisto angelicac-Callunctum
Polypodio-Empetretum
Pyrolo-Salicetum

Asplenictum ruto-murario-trichomanis
Filici-Saginetum

Atriplicetum littoralis
Salsolo-Cakiletum maritimae
Elymo-Ammophiletum
Salicornictum dolichostachyae
Suaedetum maritimae
Plantagini-Limonictum
Puccinelietum distantis

Juncetum gerardi

Junco-Caricetum extensac
Artemisietum maritimae

Sagino maritimae-Cochlearietum danicac
Centaurio-Saginetum

Cicendictum filiformis
Digitario-Illecebretum

Rumicetum maritimi
Chenopodietum rubri

Eleocharito acicularis-Limoselletum
Kickxictum spuriae
Veronico-Lamietum hybridi
Sclerantho annui-Arnoseridetum
Papaverctum argemoncs

Spergulo arvensis-Chrysanthemetum
Echinochloo-Sectarictum
Brorno-Corispermetum
Urtico-Malvetum neglectae
Hordeetum murini
Echio-Verbascetum

Bromo inermis-Erynchictum campestris
Tanaceto-Artemisictum
Valeriano-Filipenduletum
Soncho-Epilobietum hirsuti
Alliario-Chaerophylletum temuli
Urtico-Acgopodictum

Senecioni sylvatici-Epilobietum angustifolii
Rubetum silvatici

Salicetum cinercae
Pruno-Crataegetum
Hippophao-Ligustretum
Orchio-Cornetum

[rido-Salicetum albac

Cardamino amarae-Salicctum albae
Thelypterido-Alnetum
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14Ba01:
14BbO1:
14Bc02:

Ornithopodo-Corynephoretum
Festuco-Thymetum serpylli
Medicagini-Avenetum pubescentis
14Ca01: Phleo-Tortuletum ruraliformis
14Ca02: Sileno-Tortuletum ruraliformis
14Cb01: Taraxaco-Galietum veri

14Cb02: Anthyllido-Silenetum

15Aa01: Gentiano-Koelerietum

16Aa01: Cirsio dissecti-Molinietum
16Ab04: Ranunculo-Senccionetum aquatici
16Ab06: Angelico-Cirsictum oleracei

39Aa02: Carici elongatae-Alnetum
40Aa01: Erico-Betuletum pubescentis
41Aa0l: Dicrano-Juniperetum
41Aa02: Cladonio-Pinetum sylvestris
42Aa01: Betulo-Quercetum roboris
42Aa02: Fago-Quercetum

43Aa02: Violo odoratae-Ulmetum

43 Aa04: Carici remotae-Fraxinetum
43Aa05: Pruno-Fraxinetum

43AbO01: Stellario-Carpinetum

Tabel I: Lijst van geselecteerde plantengemeenschappen.

Tijd (nodig voor de ontwikkeling) en orga-
nisatiegraad (als maat voor complexiteit)
zijn te relateren aan de omgevingsfactoren
stress, dynamiek (processen die leiden tot
de gedeeltelijke of gehele verwoesting van
plantaardige biomassa; Grime 1979) en fa-
cilitatie. Onder het laatste worden de condi-
ties in het milieu verstaan die een optimale
ontwikkeling van de plantengemeenschap
bevorderen. In Figuur 2 worden deze rela-
ties gevisualiseerd. De uitwijkstrategie
wordt gekenmerkt door een minimale hoe-
veelheid stress, de trotseerstrategie door
zeer geringe facilitatie en de omvormstrate-
gie door het nagenoeg ontbreken van dyna-
miek. Daar tegenover staat dat zowel de
trotseer- als de uitwijkstrategie gelieérd zijn
aan een hoge mate van dynamiek (zij het
verschillend van aard; continu werkzaam
dan wel incidenteel), dat de trotseer- en
omvormstrategie samengaan met een hoge
mate van stress (met name mechanische
krachten dan wel stress om voedsel en
licht), en dat in gemeenschappen met een
omvorm- of uitwijkstrategie aan het produ-
ceren van biomassa (die al dan niet op ge-
zette tijden wordt weggenomen) weinig
belemmeringen wordt opgelegd.

Werkwijze

Om het strategiemodel van Stortelder te
kunnen toetsen is een matrix vervaardigd

waarin plantengemeenschappen zijn gere-
lateerd aan strategiekenmerken. Hiertoe
werd een reeks van 131 plantengemeen-
schappen geselecteerd die representatief is
voor de variatie in de Nederlandse vegetatie
en waarvan genoeg informatie bekend is
(Tabel I). Omdat de kenmerken zijn be-
schreven in verschillende soorten schalen,
zijn de nominale en de ordinale schaal in de
interval schaal getransformeerd, ten einde
de vergelijking tussen de verschillende ken-
merken mogelijk te maken.

Een aantal kenmerken van soorten is gese-
lecteerd uit het Botanisch basisregister
(Van Duuren 1993); soms zijn de gegevens
aangevuld met data uit de Flora van Italié
(Pignatti 1982). Levensvormen zijn aange-
duid volgens het systeem van Raunkiaer
(1934) en groeivormen volgens Barkman
(1988, 1990). De scores voor deze kenmer-
ken zijn gebaseerd op hun presentiepercen-
tage in de desbetreffende associatie (op
basis van de synoptische tabellen in ‘De
Vegetatie van Nederland’, afgeleid van een
geautomatiseerd gegevensbestand met
meer dan 300.000 opnamen van het IBN-
DLO), gedeeld door de som van de presen-
tiepercentages van alle soorten in de
synoptische tabel. Voor elk kenmerk is ook
het percentage ‘onbekend’ berekend. Dit
percentage is later gewogen verdeeld (stan-
daardisatie van de data). Uit ‘De Vegetatie
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e Gemiddelde bedekking van mossen (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Percentage rosulate hemicryptofyten (bron: Flora d’Italia)

e Percentage houtige chamaefyten (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Percentage altijdgroene planten (bron: Botanisch basisregister)

e Kwaliteit van de organische laag (bron: De Vegetatie van Nederland))

e Percentage struiken (bron: Barkman in Botanisch basisregister)

e Gemiddeld percentage bedekking in de associatie (bron: De Vegetatie van Nederland)

e  Ontwikkelingstijd (bron: De Vegetatie van Nederland, aangevuld door Schaminée en Stortelder)
e Levensduur (bron: De Vegetatie van Nederland, aangevuld door Schaminée en Stortelder)
e Percentage fanerofyten (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Aantal families aanwezig in de synoptische tabellen (bron: De Vegetatie van Nederland)
e Aantal lagen (1, 2, 3,4) (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Gemiddelde hoogte van de associatie (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Maximale aantal soorten in de associatie (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Gemiddeld aantal soorten in de associatie (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Geen morfologische aanpassingen (bron: Botanisch basisregister)

e Percentage lianen: lianen (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Percentage therofyten (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Percentage planten die zelfbestuiving kunnen uitvoeren (bron: Botanisch basisregister)
e Percentage kruidachtige planten (bron: Barkman in Botanisch basisregister)

e Percentage bienne hemicryptofyten (bron: Flora d’[talia)

e Percentage monocotylen (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Percentage morfologische aanpassingen (bron: Botanisch basisregister)

e Percentage hemicryptofyten (bron: Raunkiaér in Botanisch basisregister)

e Percentage grassen (bron: Barkman in Botanisch basisregister)

e Percentage kruidachtige chamaefyten (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Percentage planten met Ellenberg-waarde N = 8 (Stikstofrijk (8s)) (bron: Botanisch basisregister)
e Standaard deviatie van de bedekking (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Percentage planten met Ellenberg-waarde N = 9 (Stikstofrijk (9s)) (bron: Botanisch basisregister)
e Maximaal aantal soorten/gemiddeld aantal soorten (bron: De Vegetatie van Nederland)
e Percentage geofyten (bron: Raunkiaer in Botanisch basisregister)

e Percentage bolgeofyten (bron: Flora d’Italia)

e Percentage rhizoomgeofyten (bron: Flora d’Italia)

e Percentage reptante hemicryptofyten (bron: Flora d’Italia)

e Percentage caespitose hemicryptofyten (bron: Flora d’Italia)

e Percentage scapose hemicryptofyten (bron: Flora d’[talia)

e Percentage scandente hemicryptofyten (bron: Flora d’Italia)

e Gemiddeld aantal mossoorten (bron: De Vegetatie van Nederland)

e Maximale aantal mossoorten (bron: De Vegetatie van Nederland)

o Percentage klimmende planten (bron: Barkman in Botanisch basisregister)

e Percentage bladlozen (bron: Barkman in Botanisch basisregister)

Tabel II: De 45 kenmerken (in de volgorde van de matrix).
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Tabel [11: De matrix.
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van Nederland’ (Schaminée et al. 1995-
1998) zijn kenmerken verzameld zoals de
levensduur van de associatie, het aantal la-
gen in de vegetatie en de kwaliteit van de
organische laag in de bodem. Helaas waren
niet genoeg gegevens beschikbaar over be-
langrijke kenmerken zoals levensduur van
het zaad, zaadproductie, metabolisme en
vorm van het wortelstelsel. De selectie van
de 45 kenmerken die in de classificatie zijn
gebruikt, is te vinden in Tabel II.

De verzamelde gegevens zijn in een matrix
geplaatst. Kenmerken waarvan gemiddeld
genomen (over alle associaties) meer dan
50 % onbekend was, zijn buiten beschou-
wing gelaten. Associaties met gemiddeld
voor elk kenmerk meer dan 30 % onbekend,
zijn geselecteerd en de percentages ‘onbe-
kend’ worden weergegeven in de matrix om
een maat voor de onbetrouwbaarheid te ge-
ven (zie Tabel I1I). Daarna is het percentage
‘onbekend’ gewogen verdeeld over de
overblijvende kenmerken zodat de ver-
schillende kenmerken beter kunnen worden
vergeleken (standaardisatie van de data).
Soms zijn kenmerken gecombineerd indien
juist de combinatie differentiérend is.

De uiteindelijke matrix (Tabel IIT) bevat
131 associaties en 45 kenmerken. Deze
kenmerken van plantengemeenschappen
zijn gebruikt om te bepalen met welk stra-
tegietype de gemeenschap de meeste gelij-
kenis vertoont. De kenmerken hebben
vooral betrekking op morfologische en fy-
siologische aanpassingen, vegetatiestruc-
tuur en textuur, levenswijze en levensvorm.
Voor elk kenmerk worden 5 klassen (1, 3,
5,7, 9) onderscheiden om onderlinge ver-
gelijkbaarheid van de kenmerken in classi-
ficatie mogelijk te maken. Dit is gedaan
door oplopende sortering van de gegevens
van één kenmerk; op grond van de vorm van
de grafiek zijn de klassegrenzen bepaald.
Zo zijn bijvoorbeeld de gemiddelde vegeta-
tiehoogte van de associatie (in 5 klassen) en

het percentage monocotylen (in 5 klassen)
onderling vergelijkbaar gemaakt. Daarna
zijn de resultaten ook omgekeerd (10-x)
toegevoegd, zodat TWINSPAN (Hill 1979)
ook negatief differentiérende kenmerken
kan berekenen. Op de resultaten van de
eerste TWINSPAN-classificatie (klasse-in-
deling 1, 3, 5, 7,9, met 3 splitsingsniveaus)
is MEGATAB (Hennekens 19906) toege-
past voor het aanbrengen van verdere ver-
fijningen.

De sterkst differentiérende kenmerken
definiéren de afzonderlijke strategietypen.
Van de drie uitersten in strategietype zijn
zogenaamde ‘mallen’ vervaardigd (Figuur
3), waaraan elk van de associaties kon wor-
den getoetst. Per mal zijn aan elk different-
iérend kenmerk scores toegekend (zie
Tabel 1V).

Daarna is elk van de associaties vergeleken
met de uitersten, en op basis van de verhou-
ding van deze (gestandaardiseerde) scores
is de positie in de drichoek bepaald.

Toetsing van het model

Met behulp van classificatie-technieken
zijn groepen van kenmerken opgespoord
die bij verschillende strategietypen beho-
ren. De vergelijking van de associaties met
de drie uitersten resulteerde in de matrix
met scores, zoals die voor een aantal asso-
ciaties in Tabel V is gepresenteerd. Op basis
van de verhouding van deze scores is de
uiteindelijke positie van de associaties in de
driehoek bepaald (Figuur 4). Op grond van
de positie in de drichoek kan aan elke asso-
ciatie een bepaald strategietype worden toe-
gekend. In het totaal zijn 10 groepen
onderscheiden: de uitersten uitwijken, om-
vorm- en en trotseren, maar ook intermedi-
aire typen als ‘uitwijkende trotseerders’ en
‘omvormende uitwijkers’.
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Figuur 3: De mallen.
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score klasse 1~ klasse 3 klasse 5 klasse 7 klasse 9
sterk positief differentiérend 0 0 3 7 9
positief differentiérend 0 0 2 4 5
zwak positief differentiérend 0 0 0 1 3
sterk negatief differentiérend 9 7/ 3 0 0
negatief differentiérend 5 4 2 0 0
zwak negatief differentiérend 3 | 0 0 0

Tabel 1V: Toegekende scores per type kenmerk.

De analyse van de reeks van 131 plantenge-
meenschappen op basis van hun kenmerken
liet zien dat (1) elk van de voorgestelde
vegetatiestrategieén door een aantal onder-
scheidende eigenschappen kan worden ge-
definieerd (Tabel III), en (2) de verdeling
van de plantengemeenschappen in de drie-
hoek niet gegroepeerd, maar goed gespreid
is. Derhalve kan geconcludeerd worden dat
het toetsen van de hypothese van Stortelder
succesvol is geweest. Het model geeft in-
zicht in het functioneren van plantenge-
meenschappen, daar het een grote variatie
en een goede verspreiding over de driehoek
toont. Tevens kunnen relaties met de ver-
schillende vormen van natuurbeheer kun-
nen worden gelegd, zoals hieronder in het
kort wordt aangegeven.

Enkele van de best differentiérende ken-
merken van de winwvijkstrategie zijn: thero-
fyten, zelfbestuiving, kruidachtigen en
korte levensduur. Een goed voorbeeld van
de uitwijkstrategie is het Papaveretum ar-
gemones: elk jaar wordt het substraat ver-
stoord door ploegen wat resulteert in een
totale verwoesting van de vegetatie. Alle
soorten moeten dan ‘vluchten’ door zaad-
productie of door reductie in de vorm van
ondergrondse biomassa. De uitwijkstrate-
gie is nomadisch: de plantengemeenschap-
pen verdwijnen wanneer de omstandig-
heden ongunstig worden.

De trotseerstrategiec impliceert een
groot aandeel van monocotylen, morfologi-
sche aanpassingen en wordt voorts geken-
merkt door de afwezigheid van rosulate he-

micryptofyten. Een van de beste voorbeel-
den in Nederland zijn de Zeegras-gemeen-
schappen (Zosteretum marinae en Zostere-
tum noltii). Het hoge zoutpercentage van
het water en de grote dynamiek van het getij
resulteren in extreme omgevingsfactoren
waaronder slechts enkele plantengemeen-
schappen kunnen overleven. Bovendien
kunnen de meeste plantengemeenschappen
van zoetwater toegekend worden aan de
trotseerstrategie. Dit strookt met het gege-
ven dat in een waterrijk land als Nederland
slechts 6 % van de flora bestaat uit water-
planten (Segal 1965).

De best differentiérende kenmerken van
de omvormstrategie zijn: veel lagen, veel
struiken en een lange ontwikkelingstijd.
Het Sphagno palustris-Ericetum (Moeras-
heide) is een voorbeeld van dit strategiety-
pe; deze associatie vormt in West-Neder-
land een laat stadium in de verlanding, en
wordt tot de klasse der Oxycocco-Sphagne-
tea gerekend. In het verleden bepaalden
hoogveengemeenschappen eeuwenlang het
landschapsbeeld in Nederland. Het Erico-
Sphagnetum magellanici is hier een voor-
beeld van, maar door gebrek aan informatie
over de veenmossen heeft deze associatie
een hoog percentage ‘onbekend’. Als een
gevolg van grootschalige turfwinning, in
combinatie met branden en ontwateren, zijn
nog slechts verspreid voorkomende, veelal
gedegradeerde hoogveenresten aanwezig.
Rietlanden (7yvpho-Phragmitetum) zijn
een voorbeeld van de intermediaire strate-
gie. Zij zijn athankelijk van een consequent
beheer door de mens om een langdurige
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Kolom a b cldlel £ 1.8 h 1 1 k 1

Naam SYNTAXON [ O | U | T |O/67|U/71|T/75|0+U |verh.O - U |O+T [verh. O - T

Wolllio-Lemnetum gibbae 01Aa0l 01 15:f 787} 013 | 021 | 104 | 0.35 | 0:39: o 1061 |17 0.1 0.89
Zosleretum marinac 03Aa02 4 110]78(0.06]0.14 1.04{0.20]| 0.30 | 0.70 [1.10| 0.05 | 0.95
Potameto-Nymphoidetum 05Ba04 9 113(7710.13]0.18(1.0310.32| 0.42 0.58 |1.16] 0.12 0.88
Stratiotetum 05BbO1 134 13)] 76 0.19 | 0.18 | 1.01 | 0.38 | 0:51 049 | 1.21] 0.16 0.84
Cicuto-Caricetum pscudocyperi 08AbLO2 2 (13]70]0.03]0.1810.93 {021 0.14 | 080 [0.90| 0.03 | 0.97
Typho-Phragmitetum 08Bb0O4 12]13(500.18 | 0.180.67 | 0.36 | 0.49 0.51 [0.85]| 0.21 0.79
Erico-Sphagnetum magellanici 11Ba0l 3713 |44]10.55]10.04 {0.590.59| 0.93 0.07 | 1.14] 0.48 0.52
Sphagno palustris-Ericetum 11Ba02 416 |3210.61[0.08]043]1070( 0.88 | 0.12 | 1.04| 0.59 | 0.41
Gentiano-Koelerietum 15Aa01 27(32110(0.40(0.45(0.13 [0.85| 0.47 053 | 054 | 075 0.25
Cirsio dissecti-Molinictum “ 16Aa0l 28119]24]0.4210.27]10.32]0.09| 0.0l 0.39 |0.74| 0.57 0.43
Angelico-Cirsictum oleracei 16AbOG 22029(18]0.33]0.41[0.24]0.74| 045 | 0.55 |0.57| 0.58 0.42
Arrhenatheretum clatioris 16BbO1 30(37{1210.4510.52[0.16{0.97 | 0.40 0.54 10.61| 0.74 0.20
Loho-Cynosurctum 16Bc¢01 20130021]0.39[0.42]0.28 [0.81 | 0.48 0.52 |0.607| 0.58 0.42
Galio hereynici-Festucetum ovinac 19Aa01 27113129(040(0.18 [0.39]0.59 | 0.69 0.31 10.79] 0.51 0.49
Salicornietum dolichostachyac 25Aa01 4 [35]5010.00]0.49[0.67 [0.55] 0.11 0.89 {(0.73] 0.08 | 0.92
Sagino maritimace-Cochlearictum danicae 27Aa01 11133131]0.16|0.46[0.41 {0.63| 020 | 0.74 |0.58| 0.28 [ 0.72
Chenopodietum rubri 29Aa03 12153(1910.18]0.75(0.25{0.93] 0.19 | 0.81 [0.43] 0.4l 0.59
Veronico-Lamictum hybridi 30AbO1 16|57 (24]0.240.80(0.32[1.04]| 023 | 0.77 |0.56| 043 | 0.57
Sclerantho annui-Arnoseridetum 30Ba0l 17(59]2410.25|0.83(0.32(1.08] 0.23 0.77 10.57| 0.44 0.56
Bromo-Corispermetum 31Aa01 6 [4812410.09]0.68]10.32]10.77| 0.12 0.88 |0.41] 0.22 0.78
Urtico-Acgopodictum 33Aa05 29(34120(0.4310.48]0.27|091| 047 | 0.53 [0.70| 0.62 | 0.38
Rubetum silvatici 30Aa01 41115129]10.0110.210.3910.82| 0.74 0.26 [ 1.00] 0.0l 0.39
Carici clongatac-Alnetum 39Aa02 40(19120(0.6910.27]0.27]0.95| 0.72 028 1095 0.72 0.28
Erico-Betuletum pubescentis 40Aa02 4717 (24]10.70(0.10|0.32{0.80 | 0.88 [ 0.12 | 1.02| 0.09 | 0.31
Cladonio-Pinctum sylvestris 41Aa02 51118]16]0.76|0.25(021|1.01 | 0.75 | 0.25 {0.97| 0.78 | 0.22
Pruno-Fraxinetum 42Aa02 55(19]1410.8210.27({0.19(1.09| 0.75 0.25 | 1.01] 0.8l 0.19
IFago-Quercetum 43Aa05 54 (3314081040 (0.19|1.27| 0.63 0.37 {099 0.81 0.19
Stellario-Carpinetum 43A001 561331141084 (0.46(0.19|1.30| 0.04 0.36 [ 1.02] 0.82 0.18

Tabel V: Scores voor de uitersten.In kolom ¢, d en e is de score voor elk strategietype
berekend en op basis van de verhouding tussen deze gestandaardiseerde scores (f. g en h)
wordt de uiteindelijke positie in de driehock bepaald (j en'l).

periode te kunnen overleven: elk jaar wordt de andere hoeken. Echte uitwijk-gemeen-
het riet gemaaid. Ook andere half-natuur- schappen worden in Nederland meestal be-
lijke gemeenschappen dragen in belangrij- paald door de mens. Zoals gezegd speelt
ke mate bij aan de biodiversiteit in Neder- natuurbeheer een belangrijke rol in het mid-
land. Als het beheer wordt gestopt, zullen den van de drichoek, waardoor intermedi-
deze gemeenschappen in korte tijd verande- aire situaties voortbestaan. Natuurbehoud
ren in struweel en zich vervolgens naar bos (in strikte zin) speelt een belangrijke rol in
ontwikkelen. de omvorm- en trotseerhoek van de drie-
hoek. Voor het trotseertype is een adequaat
De hoeken van de drichoek komen ook beheer van de omgeving een voorwaarde;
overeen met verschillende vormen van voor het omvormtype is (veel) tijd de be-
menselijke invloed. De intensiteit van land- langrijkste factor.
gebruik neemt af van de uitwijkhoek naar Het strategie-model is getoetst voor Neder-
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Figuur 4: De drichoek met de berekende posities voor een aantal associaties (zie ook tabel 1)

land, waar minder extreme milieutypes
voorkomen dan in veel andere landen. De
uitwijkstrategie is in het geruderaliseerde
Nederlandse landschap goed vertegen-
woordigd. Trotseren is minder goed verte-
genwoordigd: er zijn weinig extreme
milieus voor de trotseerstrategie. Voor de
omvormstrategie geldt dat zij bijna geheel
verdwenen is, doordat hun milieu verstoord
Is.
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Vegetation strategies - testing a model of
life strategies in plant communities -

A hypothetical model of vegetation strate-
gies in plant communities - similar to Gri-
me’s idea of plant strategies - was proposed
by Stortelder (in Schaminée & Stortelder
1996). He distinguished three main types,
which were arranged at the corners of an
equilateral triangle. This model aims at a
better understanding of the functioning of
plant communities. Moreover, it may pro-
vide insight into the relationship between
plant communities and nature management
and make it possible to compare the func-
tioning of communities (in different parts
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of the world) that have no species in com-
mon. To test this model we have analysed
and quantified a number of characters of a
representative set of plant communities of
the Netherlands, partly related to the com-
posing plant species (e.g. life forms,
morphological adaptations), partly to the
communities themselves (e.g. number of
species, height, development time). A ma-
trix was constructed with 45 characters and
131 associations. Clusters of properties
could be identified by using classification
techniques. The most distinguishing char-
acters were selected to make paradigms for
each of the main strategy types, and the
individual associations have been compa-
red with these paradigms. The resulting
scores were standardised, and then used to
determine the final position in the triangle.
Dependent on the position in the triangle,
each plant community can be assigned to a
certain strategy type. Altogether 10 types
have been distinguished: endure, escape,
and transform, as well as seven intermedia-
te types.
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