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baar, trouw-ontrouw en zo maar door.
Nader bekeken blijkt zo'n tweetal echter
te zijn opgebouwd uit een relatieve va
riabele en de absolute nul-waarde van
die variabele. Volgens deze zienswijze
staat 'donker' voor nul hoeveelheden
'licht', 'constantie' voor 'nul
veranderlijkheid' , 'afhankelijk' voor
'nul-onafhankelijk', enz.

Een dergelijke ordening is van het
grootste belang wil men twee of meer
van dergelijke duo's op de juiste manier
aan elkaar koppelen. Hierbij geldt in het
algemeen de regel dat een absolute op
een absolute moet worden betrokken en
een variabele op een variabele. Overeen
komstig dit beginsel horen bijvoorbeeld
'constantie', 'trouw' en 'temporele ze
kerheid' als drie absoluten bij elkaar,
evenals hun respectievelijke variabelen
'veranderlijkheid', 'ontrouw' en 'tem
porele onzekerheid'. Gaat het evenwel
om Ruimte-Tijd betrekkingen, dan lig
gen deze verbanden, zoals de derde
grondrelatie al aangeeft, net andersom:
'ruimtelijke gescheidenheid' en dito
'verscheidenheid' (allebei variabelen) c

'"sluiten direct aan op 'constantie' (een ~

temporele absolute), evenals 'ruimtelij- ~

ke zekerheid' (een absolute) op 'tempo- ~

rele onzekerheid' (een variabele). ei

Het hierboven gestelde kan ons Voorne
ook behoeden voor een onzuiver taalge-
bruik door o.a. niet, zoals meestal ge-
beurt, te spreken van de 'mate van ze-
kerheid', de 'mate van onvervangbaar-
heid' of de 'graad van trouw', maar van
de 'mate van onzekerheid', enz.

Die 'graad van trouw', tenslotte,
brengt mij op de volgende anecdote die
Westhoff wist te vertellen naar aanlei
ding van dit soort kwesties. Toen aan
een Italiaanse graaf eens de vraag werd
gesteld hoe trouw hij aan zijn vrouw
was, kon de arme man hierop slechts
antwoorden met: "Heel vaak!" .

E. van der Maarel

De geobotanie, die de studie van plan
ten en plantengemeenschappen in hun
relatie tot de biosfeer (Westhoff, 1970)
maakt verscheidene interessante ontwik
kelingen door, die we voor deze bijzon
dere gelegenheid als volgt samenvatten:
- Methodische ontwikkelingen, vooral
het gebruik van computers en van sta
tistische methoden en modellen,
- Thematische ontwikkelingen, met
name wat betreft diversiteit, struktuur
en dynamiek,
- Theoretische ontwikkelingen, vooral
ten aanzien van co-existentie van plante
soorten, aanpassings-'strategieën' en het
niche-begrip.

•

Dr. Chr. G. van Leeuwen
Coc Ruyslaan 34
3584 GD Utrecht. Ontwikkelingen

in de

geobotanie

Het is uiteraard ondoenlijk al deze
ontwikkelingen te behandelen. Laat ons
een keuze maken in overeenstemming
met het karakter van dit nummer en op
grond van wat Westhoff (1979 a) zelf
schreef in zijn overzichtsartikel 'Planten
sociologie in Nederland : geschiedenis,
huidige stand, toekomst', en wel in een
hoofdstuk ovet toekomstige ontwikke
lingen: 'Wellicht het meest belangrijke
nut van de vegetatiekunde is de toepas
sing in het natuurbeheer.' In dit ver
band worden dan 11 ontwikkelingen
aangegeven. Daarvan acht ik vooral de
volgende van betekenis, ook gezien het
natuurbeheersperspektief dat we zullen

J
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Fig. 1. Verwantsehapsdendrogram van opnamen van Spartina vegetatie uit West- en
Zuid-Europa. Iedere numeriek gevormde cluster is geïnterpreteerd volgens het syntaxono
misehe systeem. Uit Kortekaas et al. (1976), Vegetatio 61, 1985

hanteren. Ik mag daarbij voor deze bij
zondere gelegenheid wel vooral voor
beelden en publikaties aanhalen waarbij
leerlingen van Westhoff zijn betrokken!
- Vegetatieclassificatie , inclusief vege-

tatiekartering en data-processing,
- Vegetatiedynamiek, in het bijzonder

patroon-en-proces studies,
- Vegetatiediversiteit, met aangflJ

pingspunten in interactie-, co-eXlS
tentie- en aanpassingsonderzoek.

De leidraad daarbij zal Westhoff's
(1978 b) these over de 'wisselwerking
tussen wetenschap en natuurbehoud'
zijn, die volgens hem (en ook volgens
mij) karakteristiek is voor de ontwikke
ling van beide.

Nog een enkel woord over de term
geobotanie. In verscheidene midden- en
oosteuropese landen werd en wordt de
term gebruikt voor instituten waar vege
tatiekunde, autoecologie en geografie
van planten in samenhang worden beoe
fend. Het was dan ook terecht dat West
hoff zijn nieuwe afdeling aan de Nij
meegse universiteit geobotanie noemde.
Na zijn vertrek uit Nijmegen is deze
naam verdwenen en daarmee ook de tra
ditie van veelzijdig botanisch-oecolo
gisch onderzoek. Deze niet onverdeeld
gunstige ontwikkeling, die leidt tot ver
regaande specialisatie binnen de oecolo
gie, kunnen we ook elders bespeuren.

Vegetatieclassificatie
De beschrijving van plantengemeen
schappen volgens Braun-Blanquet, ge
baseerd op het onderscheiden van karak
teristieke soortencombinaties met een

scherpe milieu-indicatie, heeft in Neder
land een hoge vlucht genomen en een
doorwrocht systeem van associaties en
hogere eenheden (verbonden, orden,
klassen) opgeleverd (Westhoff & Den
Held, 1975). Meer en meer worden com
putermethoden ingeschakeld voor de or
dening van tabellen, zoals het in Nijme
gen ontwikkelde programma TABORD
(Van der Maarel et al, 1978). Dergelijke
programma's berekenen de verwant
schap tussen vegetatieopnamen en vor
men 'clusters' van verwante opnamen,
die vervolgens op grond van de verwant
schapsbetrekkingen tussen de clusters in
een tabel worden geordend. De verkre
gen clusters worden als vegetatietypen
geïnterpreteerd en in het systeem der
plantengemeenschappen onderge
bracht. Tevens worden correlaties met
milieufaktoren opgespoord. Nieuwe
ontwikkelingen zoals het eveneens Nij
meegse programma FLEXCLUS (Van
Tongeren, 1986) voeren onder meer de
berekeningen veel sneller uit en kunnen
ook meer soorten en opnamen aan. Zeer
omvangrijke series opnamen, bij voor
beeld meer dan 1000, kan men beter
eerst op grond van eenvoudige criteria
onderverdelen. bij voorbeeld naar regio
of hoofdtype. Een voorbeeld van zo'n
bewerking, waarmee tevens een voor
beeld wordt gegeven van een voorselek
tie , is weergegeven in fig. 1. Clusters van
opnamen met dominantie van een Spar
tina soort zijn in een hiërarchisch ver
wantschapsschema vergeleken met het
bestaande systeem van plantengemeen
schappen. Dit leidde onder meer tot het
onderscheiden van een nieuwe subasso-

clatte met Aster tripolium binnen het
Spartinetum townsendii. Verscheidene
vegetatiekundige monografieën op nu
merieke grondslag zijn onder Westhoff's
leiding tot stand gekomen (Van Gils,
1978, Gremmen, 1981, Sykora, 1983)
en in het hoofdstuk over de Braun
Blanquet methode in het handboek voor
vegetatiekunde (Westhoff & Van der
Maarel, 1978) is aan de numerieke as
pekten ruime aandacht besteed. Als aar
dige bijkomstigheid mag hier worden
vermeld dat verscheidene buitenlandse
gasten op Westhoff' s afdeling eveneens
op dit gebied hebben gewerkt (bijvoor
beeld Mucina, 1982).

Het is nu zaak de vegetatieklassifi
katie van Nederland, maar ook van an
dere Europese landen met intensief
plantensociologisch onderzoek, te on
derbouwen en te verfijnen met objectie
ve klassifikatiemethoden op basis van
een databank. De recente, nog niet ge
publiceerde, 'national vegetation classi
fication' van Groot Brittannië met een
databank van tienduizenden opnamen
kan daarbij een voorbeeld zijn (zie Van
der Maarel, 1982 voor een overzicht van
databank systemen en programma's).
Ook bij verschillende diensten in Neder
land, zoals de PPD van Zuid-Holland is
al de nodige ervaring opgedaan met het
opslaan en bewerken van grote datasets.

Twee aspekten verdienen extra
aandacht bij de volgende editie van de
plantengemeenschappen van Neder
land. Het eerste aspekt is het betrekken
van struktuurkenmerken in de vegetatie
typering. Dit is al twintig jaar geleden
door Westhoff (1%7 a) ingezet, maar
nog onvoldoende uitgewerkt. In navol
ging van Barkman (1979) dienen we
daarbij een onderscheid te maken tussen
textuur en struktuur. Textuur is kortge
zegd het geheel van morfologische (maar
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ringen en milieu-effekt studies. Deze
betekenis neemt verder toe naarmate
meer en meer gedetailleerde milieugege
vens in deze studies worden betrokken,
zodat de onderscheiden vegetatietypen
nauwkeurig kunnen worden gecorre
leerd met en geijkt aan bepaalde milieu
constellaties. Dan kunnen ook voorspel
lingen worden gedaan omtrent de gevol
gen voor de vegetatie van ingrepen in
het milieu, bijvoorbeeld wijziging in de
grondwaterstand. Als een enkel voor
beeld zij genoemd de studie naar de re
latie grondwater-vegetatie in westelijk
Brabant waar de Nijmegenaren Grem
men en Reijnen bij waren betrokken (zie
Reijnen & Wiertz, 1984).

Vegetatiedynamiek
Het door Westhoff herhaaldelijk be
klemtoonde en door hem al vroeg inge
zette onderzoek aan permanente kwa
draten waar de vegetatie van jaar tot jaar
wordt gevolgd, kan worden beschouwd
als de meest basale vorm van vegetatie
dynamisch onderzoek. (Zie de bijdrage
van Londo voor voorbeelden en litera
tuurverwijzigingen en in het bijzonder
Westhoff' s inaugurale rede 'Verande-
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wikkeling wordt ingegeven door de ver
regaande verarming van flora en vegeta
tie. De in ons land zo intensieve natuur
bescherming en het wetenschappelijk
gefundeerde natuurbeheer hebben niet
kunnen verhinderen dat vele 'fijnere'
milieu-indikatoren onder de planten
zijn achteruitgegaan of zelfs geheel zijn
verdwenen. De vegetatie waar zij deel
van uitmaakten is daardoor sterk veran
derd en niet meer zo gemakkelijk met
behulp van karakeristieke soorten en
soortencombinaties te typeren. Dit heeft
de Tsjechen Kopecky en Hejny ertoe ge
bracht nieuwe basiseenheden naast de
associatie te onderscheiden, die voor zo
ver mogelijk bij een hogere eenheid in
het systeem der plantengemeenschap
pen worden ondergebracht, maar die
kensoorten op het associatieniveau mis
sen. De dissertaties van Strijbosch (1976)
en Sykora (1983) geven voorbeelden van
deze ontwikkeling die juist in Nederland
navolging heeft gekregen.

De praktische betekenis van een
objektieve en gedetailleerde vegetatie
classificatie is evident en blijkt ook uit de
grote aandacht die eraan wordt besteed
in provinciale en regionale milieukarte-

Fig. 2. Successie van kweldervegetatie op de Boschplaat, Terschelling, afgeleid van een
numerieke klassifikatie van opnamen van 38 permanente kwadraten tussen 1953 en 1980.
Duidelijk blijkt dat de successie in de verschillende zones op een eigen wijze verloopt en
dat de zones niet of nauwelijks in elkaar overgaan. Op de lage kwelder verschuift de vege
tatie van Salicornietum (A-1) naar een gemeenschap van Limonium vulgare em Halimione
portulacoides (C-1); op de middelhoge kwelder van Puccinellietum maritimae (A-5) naar
Artemisietum (C-2); op de hoge kwelde van Puccinellietum met Halimione pedunculata
(A-2b) naar gemeenschappen met Triglochin maritima (G-3) en Juncus maritimus (G-4);
en op de zeer hoge kwelder van Saginetum maritimae (E) naar vegetaties met Elytrigia
pungens (H-2, 3). (Vegetatio 61 (1-3) 1985).

ook biochemische) kenmerken van de
planten die een bepaald vegetatietype
vormen. Textuurkenmerken worden
doorgaans indirekt bepaald, dat wil zeg
gen afgeleid van de soortensamenstel
ling die men eerst vaststelt. Daarbij wor
den de soorten verdeeld over de verschil
lende categorieën die voor elk kenmerk
worden onderscheiden (bijvoorbeeld
bladgrootte) en wordt vervolgens een
spektrum uitgerekend. Het meest be
kende spektrum is wel het levensvor
menspektrum .

Onder struktuur verstaan we de
rangschikking van planten en hun orga
nen in ruimte en tijd. Gelaagdheid is
een typisch struktuurkenmerk. Struk
tuurkenmerken worden eveneens meest
al via de soorteninventarisatie bepaald.
De betekens van klassifikatiesystemen
op basis van textuur en struktuur, ofwel
combinaties van beide (het levensvorm
systeem is in feite zo'n kombinatie!) is
dat zij kunnen wijzen op andere belang
rijke milieufaktoren dan degene die via
de floristische analyse worden ingescha
keld, en voorts dat zij geldigheid heb
ben tot over de grenzen van de planten
geografische regio waarin men zich be
vindt.

Het in Nijmegen opgezette struk
tuuronderzoek, zowel indirekt als di
rekt, dat wil zeggen via metingen in het
veld, speelt zich nu verder af in Utrecht
(Werger, 1980, Fliervoet, 1984). De stu
die van Werger & Sprangers (1982)
waarin een floristische met een struktu
rele classificatie wordt vergeleken kan als
verder uitgangspunt voor een meer geïn
tegreerde vegetatietypering dienen.

Interessante ontwikkelingen die
eveneens bij deze integratie kunnen
worden betrokken zijn afkomstig van
twee andere gasten van de oude afdeling
Geobotanie. E. Feoli (zie Feoli & Scimo
ne, 1984) heeft aangegeven hoe vegeta
tiekenmerken in een hiërarchische sa
menhang kunnen worden betrokken
waarbij op ieder niveau kan worden ge
classificeerd. Een voor de hand liggende
serie: levensvorm » groeivorm » soort
wordt verder uitgewerkt, onder meer op
het punt van diversiteit (zie onder). G.
Bouxin (zie Bouxin & Le Boulengé,
1983) is op het idee gekomen patronen
van horizontale uitbreiding te meten
aan kensoorten respectievelijk begelei
dende soorten van een plantengemeen
schap en vond dat ken- en differentië
rende soorten vaak duidelijke patronen
vertoonden, dat wil zeggen dat hun in
dividuen en uitlopers groepen vormen,
terwijl de begeleidende soorten vaak 'lu
kraak' door de vegetatie verspreid zijn.
Naast het struktuuronderzoek komt een
tweede aspekt naar voren wat betreft een
moderne vegetatietypering. Deze ont-
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Fig. 3. Veranderingen in het oppervlakteaandeel van de vegetatieformaties in de duinen
van Oostvoorne tussen 1934 en 1980. a) Natte buitenduinen; b) Droge buitenduinen; c)
Binnel)duinen. B. Stuifduinvegetatie; C. Pioniervegetatie van de achterduinse strandvlak
ten; D. D.uingrasland; E. Laag duingrasland; F. Duinmoeras; G. Riet- en Biezenvegetatie;
H.. Kruipwilgdwergstruweel; J. Duindoorn-kruipwilgstruweel; K. Duindoornstruweel; L.
WilgenbGs; M. HOOg struweel; N. Elzenbos; P. Berkenbos; R. Eikenbos; T. Aanplant.
(Vegetatio 58 (3) 1985

ring en duur', 1969 a). Vooral als zulk
onderzoek zich over langere tijd uitge
strekt en er een net van permanente
kwadraten bij betrokken is, dat de lokale
ruimtelijke variatie goed vertegenwoor
digt, kunnen de resultaten verbluffend
zijn en ontwikkelingslijnen te zien geven
die niet of slechts vaag werden vermoed.
Het zal duidelijk zijn dat de voorstan
ders van het gebruik van numerieke me
thoden dergelijke omvangrijke ruimte
tijd series van waarnemingen eveneens
met classificatie en ordinatie te lijf willen
gaan en Westhoff heeft die ontwikkeling
gaarne gesteund, zoals blijkt uit een stu
die van Roozen & Westhoff (1985) waar
in de vegetatieontwikkeling op een deel
van de Boschplaat wordt verhelderd met
numerieke methoden (fig. 2). Er blijkt
onder meer uit dat successie niet altijd
een opschuiving in de zonering bete
kent, zoals veelal wordt aangenomen.

De toepassing van computerme
thoden bij de bewerking van successiege
gevens en de scheiding van ruimtelijke
patronen en temporele processen neemt
hand over hand toe en vertegenwoordi
gers van uiteenlopende scholen in de ve
getatiekunde, en daaronder die van de
Braun-Blanquet benadering, hebben el
kaar gevonden in opzet en uitwerking
van dergelijk onderzoek. (Men zie bij
voorbeeld de twee bundels over successie
die inJunk's serie Advances in Vegetati
on Science zijn verschenen: Van der
Maarel, 1980a, en Poissonet et al, 1981).

Een recent geraffineerd voorbeeld
betreft primaire successie in relatie tot de
isostatische stijging van de kust van de
len van de Botnische Golf, bestudeerd
door de oecologen W. Cramer en H.
Hytteborn uit Uppsala. Met behulp van
een nieuwe analysemethode van C. ter
Braak konden floristische verschuivingen
in de oevervegetatie worden ontleed in
een fluktuatiecomponent en een succes
siecomponent, waarbij het tempo van de
successie gelijk was aan het tempo van de
niveaustijging! (Zowel deze nieuwe me
thode als de toepassing ervan worden be
schreven in een binnenkort te verschij
nen bundel over theorie en modellen in
de vegetatiekunde, Prentice & Van der
Maarel, 1987.)

In beide voorbeelden wordt de ve
getatiedynamiek betrokken op de ruim
telijke variatie. Hier hebben we ten voe
ten uit wat we sinds de klassieke publi
katie van A. S. Watt 'patroon en proces'
noemen. Het bestuderen en begrijpen
van vegetatie en milieu in termen van
patroon en proces hebben we vooral te
danken aan Chr. G. van Leeuwen (ik
noem hier slechts zijn fundamentele ar
tikel uit 1966). Een van de ijverigste en
meest welbespraakte stimulatoren van
deze relatie-theoretische benadering is
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leeftijd

Fig. 4. Leeftijdsopbouw van Meidoorn en Wegedoorn in de Meidoornstruwelen van de
middenduinen bij Oostvoorne. De oudste Meidoorns hier zijn omstreeks 50 jaar, de top
ligt bij 20-30 jaar; de oudste Wegedoorns zijn 35-40 jaar, de top ligt bij 15-20 jaar. De gerin
ge vertegenwoordiging van de periode 1970-1980 wordt geweten aan de droge zomers in
het begin van de jaren zeventig. (Vegetatio 61, 1985)

48

Wegedoorn

Meidoorn

struweelsuccessie optreedt en in bepaal
de gemengde struwelen waar de soorten
gemengd voorkomen de Wegedoorn
langzaamaan de dominantie van Mei
doorn overneemt.

Naarmate het konkrete onderzoek
aan permanente kwadraten zich over
langere perioden uitstrekt worden de re
sultaten uiteraard steeds belangrijker. Er
is echter een beperking in de vorm van
het wel graag willen maar niet op korte
termijn kunnen voorspellen van toekom
stige vegetatieontwikkelingen. Gelukkig
schiet hier een wederom nieuwe tak van
oecologisch onderzoek te hulp, de mo
delbouw. Voor ons zijn thans vooral
twee typen van dynamische modellen in
teressant. Het eerste type voorspelt de
toekomstige ontwikkeling van de vegeta
tie op een bepaalde plaats en is door
gaans gebaseerd op een zogenaamde
transitiematrix. Op grond van onder
zoek aan permanente kwadraten of ver
gelijking van karteringen wordt de waar
schijnlijkheid aangegeven voor elk aan
getroffen vegetatietype om over te gaan
in een ander (of zich zelf te blijven).
Zo'n matrix berust op een bewerking zo
als weergegeven in Fig. 2. Door de trans
itiewaarschijnlijkheden te extrapoleren
kan men voorspellen hoe de vegetatiesa
menstelling in de toekomst zal verlopen.
Er zitten nogal wat haken en ogen aan
deze benadering. Zo zijn de overgangs
waarschijnlijkheden niet konstant in de
tijd en ook kunnen geheel nieuwe typen
ontstaan, die uiteraard niet in de transi
tiematrix voorkomen.

Een tweede type van modellen
voorspelt de ontwikkeling van afzonder-
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ningen en Utrecht wordt zulk onderzoek
bedreven. Vooral het Utrechtse onder
zoek, bijvoorbeeld aan kortlevende soor
ten van het Limburgse kalkgrasland
(Schenkeveld & Verkaar, 1984) sluit
goed aan bij het klassieke geobotanische
onderzoek. Maar daarover meer in de
volgende paragraaf!

Onderzoek aan lang levende soor
ten is uiteraard veel moeilijker omdat
men niet zo gemakkelijk afzonderlijke
individuen gedurende tientallen of zelfs
honderden jaren kan volgen! Toch zijn
het juist deze soorten die ons in het ka
der van successieonderzoek het meest in
teresseren. Nu kunnen we aan bomen en
struiken, althans in de gematigde stre
ken leeftijdsonderzoek doen, vooral
door het tellen van jaarringen. Leids en
Nijmeegs onderzoek heeft juist in de
duinen waar we al veel weten over de
successie, tot aardige resultaten geleid.
Om weer één voorbeeld te noemen: de
Nijmegenaren De Cock en De Wildt
hebben de leeftijd bepaald van 1500 bo
men en struiken behorende tot 12 soor
ten aangetroffen in twee transsekten in
de duinen van Oostvoornde. fig. 4 (uit
Van der Maarel et al, 1985) laat zien hoe
de leeftijdsopbouw van twee verwante
hoge struiken. Eenstijlige meidoorn en
Wegedoorn (Rhamnus catharticus) ver
schilt in de hoge struwelen waarvan zij
deel uitmaken. De uit de herkartering
van de duinen voor Oostvoorne al naar
voren gekomen opvolging van Mei
doornstruweel door Wegedoornstruweel
in bepaalde terreingedeelten kan nu
worden bevestigd door de geconstateer
de 'trend' dat Wegedoorn later in de

vanaf het begin Westhoff geweest! In dit
verband is het aardig om te vermelden
dat Van Leeuwen vanaf het begin bij het
hier aangehaalde onderzoek op de
Boschplaat betrokken was! Eén klassieke
patroon- en proces-studie die onder lei
ding van Westhoff tot stand is gekomen,
wil ik hier met name noemen, en wel de
dissertatie van Londo (1971).

Een variant op de analyse van per
manente kwadraten is de systematische
vergelijking van vegetatiekarteringen .
Een voorbeeld uit eigen kring betreft de
duinen van Oostvoorne. Deze werden in
1959 gedetailleerd in kaart gebracht
(Van der Maarel & Westhoff, 1964). In
1980 is deze kartering herhaald door de
Nijmeegse studenten Boot, Van Dorp en
Rijntjes. Bovendien zijn luchtfoto's uit
de jaren 1934, 1943 en 1972 zo nauw
keurig mogelijk vegetatiekundig ver
tolkt, door gebruik te maken van de bij
de karteringen opgedane ervaringen.
Een twintigtal zogenaamde formaties,
overkoepelende struktuurtypen, werden
onderscheiden, veelal op basis van de
dominantie van struiken als Duindoorn
(Hippophae rhamnoides) en Eenstijlige
meidoorn (Crataegus'monogyna) en bo
men als Ruwe berk (Betu!a pendu!a) en
Zomereik (Quercus Zobur). Fig. 3 geeft
een van de resultaten weer en wel het
verloop van de formaties over vijftig jaar
(uit Van Dorp et al., 1985, zie ook Boot
&" Van Dorp, 1985). We zien hoe de for
maties komer en gaan, hoe de pionier
formaties een voor een een top bereiken
en daarna weer afnemen, en hoe thans
de hoge struwelen en straks de bossen in
het duinlandschap domineren. Bij een
ongestoorde ontwikkeling is de toekomst
van dit duinlandschap wel duidelijk: een
boslandschap. Of het beheer en de be
zoekers dat op prijs stellen is een andere
zaak. In de publikatie van Boot en Van
Dorp en ook in een binnenkort verschij
nend artikel in het blad van de Stichting
Het Zuid-Hollands Landschap (Van der
Maarel, 1986) wordt nader ingegaan op
het spanningsveld waar het duinbeheer
mee wordt gekonfronteerd: enerzijds
'niets doen', hetgeen leidt tot on
gestoorde successie en meer natuurlijk
heid, maar stellig tevens tot minder vari
atie, en anderzijds 'alles regelen', het
geen de natuurlijkheid doet afnemen
maar de variatie bevordert!

Een volgende stap in het vegeta
tiedynamisch onderzoek is de studie van
afzonderlijke. populaties. Deze tak van
onderzoek is vooral, ook in Nederland,
tot bloei gekomen waar het kortlevende
soorten betreft. In de Nijmeegse disser
taties van Blom (1979) en Van Groenen
dael (1985) zijn resultaten te vinden van
zulk onderzoek. Ook aan de universitei
ten van Amst.erdam (VU), Leiden, Gro-
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lijke plantesoorten en daarmee vooral de
zogenaamde inwendige dynamiek van
een plantengemeenschap, op grond van
de groeikarakteristiek van elke soort, in
klusief kiemings- en vestigingsvoorwaar
den, en de interakties met andere soor
ten. Een voorbeeld van een dergelijke
benadering ontleen ik aan een studie
van het oerwoud Fiby bij Uppsala door
Prentice en de Nijmengenaar R. Lee
mans. In een groot deel van dit bos is
een regeneratiesuccessie gaande nadat in
... 1795 een orkaan in dit bos had huis
gehouden. De twee belangrijkste boom
soorten zijn Grove den (Pinus syivestris)
en Spar (Picea) en het model voorspelt
hoe de beide soorten zich ontwikkelen in
relatie tot de vestigingsmogelijkheden in
de open plekken (' gaps') in het bos en
de beschaduwing. (Deze studie zal ver
schijnen in de al genoemde bundel over
theorie en modellen in de vegetatiekun
de.)

Een voorbeeld van een' tussenrno
deI' is dat van Van Tongeren & Prentice
(1986), waarmee de ontwikkeling van
drie heidesoorten, Calluna, Erica en Em
petrurn in een Drentse hei na een brand
wordt gestimuleerd. Hier zijn de soorten
tegelijk vegetatietypen, of althans on
derdelen van een vegetatiemozaïek.
Voor verdere voorbeelden en meer fun
damentele beschouwingen over succes
siemodellen wordt naar genoemde bun
del verwezen.

Al met al mogen we verwachten
dat vegetatiedynamisch onderzoek zowel
met behulp van numerieke bewerkings-

methoden als van simulatiemodellen
een centrale plaats in het toekomstig
geobotanisch onderzoek zal innemen.

Vegetatiediversiteit
Onder deze niet geheel bevredigende
maar wel pakkende noemer wil ik enige
ontwikkelingen belichten die met diver
siteit, dat wil zeggen, variatie binnen de
plantengemeenschap samenhangen en
die met aanpassingen te maken hebben,
aanpassingen van soorten aan bepaalde
waarden van milieufaktoren (vooral ex
treme waarden), aan fluktuaties van mi
lieufaktoren en aan andere soorten. Dit
hele veld van onderzoek wordt bestreken
door het veel geciteerde boek van Grime
(1979). Daarin staat het begrip strategie
centraal. Strategie is eigenlijk niets an
ders dan een wijze van aanpassen aan het
milieu, een thema dat Westhoff al sinds
zijn dissertatieonderzoek heeft bezigge
houden en waarvoor hij het nu al ruim
100 jaar oude begrip epharmonie prefe
reert (zie Van der Maarel, 1980b). West
hoff' s eigen betekenis in het onderzoek
van de relatie soort-omgeving (zowel de
abiotische als de biotische) ligt vooral in
het nauwkeurig aangeven van de plan
tensociologische positie (ook wel ge
noemd amplitude) van een bepaalde
plantesoort door het spektrum van plan
tengemeenschappen waarin de soort
voorkomt aan te geven. Daarmee kan in
direkt maar op een hoog integratieni
veau, het milieu van een soort worden
gekarakteriseerd. De meeste oudere stu
dies van soorten, zoals Scheuchzena en

Carex buxbaumii worden aangehaald in
Westhoff (1979). Een voorbeeld uit de
Nijmeegse tijd is de studie van de Engel
se alant, Inuia bn'tannica (Kneepkens &
Verhoeven, 1975).

Hoewel in zulke studies meestal
ook direkte milieumetingen werden op
genomen bleef het resultaat toch tame
lijk globaal, zoals we nu kunnen konsta
teren op basis van enkele boeiende nieu
we ontwikkelingen! Deze hebben eigen
lijk alle te maken met kleinschalige pa
tronen en processen waarbij de populatie
van een soort betrokken is. Was het klas
sieke onderzoek gericht op de habitat,
de nieuwe benaderingen richten zich op
de niche van een soort (Van Dobben,
1974, Grubb, 1977).

Een eerste ontwikkeling geldt de
studie van micropatronen van bepaalde
milieufaktoren en hun betekenis voor de
kieming van soorten. Dit geldt vooral
kortlevende soorten van duinen en kwel
ders en het is vooral de 'groep van W.
Ernst aan de V.U. in Amsterdam, die
ons inzicht in hoe soorten op microver
schillen reageren, heeft vergroot. Veel
daarvan is samengevat in enkele artike
len in de bundel 'Ecology of coastal ve
getation' (Beeftink et al., 1985). Een
Nijmeegse bijdrage is het onderzoek aan
enkele eenjarigen van het Tortulo
Phleetum uit de duinen door Janssen
(1974).

Een tweede ontwikkeling geldt de
interaktie tussen soorten, of eigenlijk de
mechanismen die er toe leiden dat soor
ten direkte interaktie kunnen vermij
den! Konkurrentie om water, bepaalde
nutriënten en licht leidt tot het over
heersen van slechts weinige soorten,
maar kan worden voorkómen door bij
voorbeeld op verschillende diepten te
wortelen, in verschillende perioden van
het groeiseizoen een optimale ontwikke
ling te bereiken, of door op verschillen
de tijdstippen te kiemen. Het Wage
ningse proefschrift van de Nijmegenaar
Braakhekke (1980) geeft een uitstekend
overzicht van de verschillende mogelijk
heden. Tilman (1982) heeft de konkur
rentietheorie verder ontwikkeld en gepo
neerd dat soorten zich eveneens kunnen
differentiëren door zich te specialiseren
op verschillende ratio's tussen belangrij
ke nutriënten, aangenomen dat zulke
ratio's ook werkelijk variëren in het mi
kromilieupatroon.

Een derde ontwikkeling is de stu
die van milieudynamiek op zeer korte
termijn. Er treden voortdurend kleine
katastrofes op, zoals lokale uitdroging,
vraat, tred, waardoor individuen dood
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gaan en er een plaatsje (een' regeneratie
niche' volgens Grubb) vrijkomt. Daar
kan een zaad of uitloper van dezelfde
soort, of van een andere soort het op
nieuw proberen. Als dit maar vaak ge
noeg gebeurt geraken soorten die op el
kaars lip groeien nooit in een even
wichtstoestand waarbij konkurrentie kan
gaan optreden. Onderzoek naar het op
treden van 'gaps' en de manier waarop
die worden gekoloniseerd wordt 'vooral
in kalkgraslanden uitgevoerd, in Neder
land vooral vanuit Utrecht (zie bijvoor
beeld Van Tooren et al., 1984).

De wijze waarop plantesoorten
mikropatronen en mikroprocessen in het
milieu uitbuiten is bepalend voor de di
versiteit van een plantengemeenschap.
Zowel het aantal soorten op een bepaal
de oppervlakte als de verdeling van de
biomassa over de soorten zijn aspekten
van diversiteit die door deze processen
worden beïnvloed. Kortgeleden is een
gezamenlijk projekt van onderzoekers
uit Utrecht en Uppsala (en ook uit de
Verenigde Staten, o.l.v. R. K. Peet) van
start gegaan, waarbij de verschillende
theorieën ter verklaring van diversiteit
worden getoetst in uiteenlopende typen
grasland, Onder meer worden be
mestingsproeven op identieke wijze uit
gevoerd en soortstellingen gedaan op
uiteenlopende oppervlakken,

Het zal duidelijk zijn dat zulk toe
gespitst onderzoek van de vegetatiedi
versiteit niet alleen van theoretisch be
lang is, maar ook van direkt praktisch
nut. De resultaten kunnen namelijk on
middellijk worden toegepast in het be
heer van de betrokken vegetatietypen,
hetgeen zowel aktueel is voor het
Utrechtse objekt, het kalkgrasland van
Zuid-Limburg, als voor het Uppsala
objekt, het grasland op de Alvar, het
kalkplateau van het eiland Öland.

Slot
Het hier gepresenteerde overzicht van
nieuwe ontwikkelingen in de geobotanie
is in zoverre eenzijdig dat voornamelijk
onderzoek en gedachtegangen naar vo
ren zijn gekomen die rechtstreeks uit de
geobotanie volgens Westhoff en zijn
leerlingen stammen. Dit geldt in het bij
zonder de literatuuropgave (verwerkt in
de algemene literatuurlijst). Aan de an
dere kant kon deze bijdrage daardoor
een hommage worden aan Victor West
hoff, Nederlands grootmeester in de ge
obotanie!

Dr. E, van der Maarel
Insrirure of Ecological Borany
University of Uppsala
Box 559
S-75122 Uppsala 1
Zweden

De Spin

Zij is een sexe-kannibaal,
al is het ook op micro-schaal,
die 't manvolk totterdood belaagt
wanneer de paring is geslaagd.

Ze vreet haar vn:end van kop tot poten,
nadat de wellust is genoten.
Doch is de stumper omgebracht,
dan keert hz/ weer in 't nageslacht.

Victor Westhoff

De bodemkenner

Voor Max Felix

Zz/n liefde richt zicht tot de opperhuid
van Moeder Aarde, die zz/ heeft verworven
door het gewroet van wezens, aangeduid
- summier - als biosfeer, veelal gestorven.

Hij boort in haar, hz/ onderzoekt een kluit,
en als hz/ haar veelvuldig heeft gekorven,
vindt hz/ tenslotte, als een magere buit,
't causaal proces waardoor zz/ is bedorven.

Grondwatertrappen heeft hij in zz/n macht;
hij weet hoe al haar horizonten heten,
ervaart haar zavel als fluwelig zacht.

Hz/ schnjft een boek, en nog een, en verwacht
dat zz/n verhaal wel snel zal zz/n vergeten;
zoveel is immers eerder al bedacht.

Victor Westhoff




