De ecologie van bosvogelgemeenschappen

P.F.M. Opdam

Inleiding

Uit ornithologisch oogpunt zijn bossen zeer soortenrijke biotopen. Het aantal vogelsoorten en
-individuen dat in oude loofbossen of gemengde bossen als broedvogel kan voorkomen, wordt
door geen andere biotoop geévenaard. Dat wil echter niet zeggen dat al deze vogelsoorten als
typische bosvogels beschouwd mogen worden. Een groot aantal soorten, waaronder talrijke
als Koolmees, Merel, Heggemus en Winterkoning, komt ook in struwelen voor of in open ter-
rein met wat bomen en struiken, bijvoorbeeld in cultuurlandschap.

Bossen zijn er in vele soorten en maten. Een viuchtig bezoek aan verschillende typen leert snel
dat ook de broedvogetbevolking verschilt. Sommige soorten zien wij in heel bepaalde bosty-
pen, andere komen in meer dan één type voor maar in verschillende dichtheden. Dit artikel

gaat over de achtergronden van de variatie in de broedvogelbevolking van een bos.

Wij kunnen de volgende vragen formuleren:

— wat bepaalt het voorkomen van een soort
als broedvogel?

— hebben soorten onderling relaties, zodat
we van een vogelgemeenschap kunnen
spreken?

— welke eigenschappen kunnen wij aan
broedvogelgemeenschappen onderschei-

- den?

— welke eigenschappen van een gebied be-
palen in hoofdzaak hoe een broedvogel-
gemeenschap is opgebouwd?

Wat bepaalt het voorkomen van een soort als
broedvogel?

Vogels kiezen bij voorkeur die terreintypen,
waaraan ze het best zijn aangepast. Hoe dat
precies in zijn werk gaat, is maar zeer ten dele
bekend. Twee aspecten treden hierbij vooral
op de voorgrond, namelijk de aanwezigheid
van geschikte nestplaatsen en van voldoende
voedsel in verschillende stadia van het broed-

seizoen. Deze factoren bepalen niet alleen
het voorkomen van een soort, maar ook het
aantal individuen of paren op een bepaald op-
perviak (de dichtheid).

Een bekend voorbeeld van een beperkende
rolvan nestgelegenheid ishetaantal
boomholen voor holenbroeders. In productie-
bossen waar bomen niet de gelegenheid krij-
gen oud genoeg te worden, leidt het ophan-
gen van nestkasten tot een toename van het
aantal holenbroeders. Dit experiment toont
aan dat nestgelegenheid hier een beperken-
de factor was voor deze groep vogelsoorten.
Dit kan ook gelden voor de hoeveelheid bo-
dembegroeiing bij soorten die een nest ma-
ken in de kruidlaag. )
Derolvan voedsel alsbeperkende factor
is heel goed voor te stelien, maar moeilijk
aantoonbaar. Experimenteel werd aange-
toond dat het bijvoeren van mezen in het win-
terhalfjaar een positief effect kan hebben op

De Heggemus kan niet als een

den, doch komt ook in bijvoorbeeld cultuuriandschap voor.
Foto: Henk Harmsen.
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tievelijk Kuifmees, in g g groep

het aantal broedvogels in het er op volgende
broedseizoen (onder andere Van Balen 1980,
Kallander 1981, Jansson et al 1981). De om-
vang van de sterfte door voedselgebrek in de
winter bepaalde hier dus het aantal broedpa-
ren. Aanwijzingen dat voedsel een rol speelde
bij de regulatie van de populatiedichtheden
(zowel in de winter als in het broedseizoen)
werden bij diverse andere soorten aangetrof-
fen, onder andere bij Houtduif, Zwarte Mees
en Schots Sneeuwhoen (zie onder andere
Lack 1966 en Newton 1980 voor overzichten).
Een derde factor die mogelijk een rol speelt is
de aanwezigheid van schuilplaatsen, waarin
soorten zich tegen predatoren kunnen be-
schermen. Of deze factor aantalsbeperkend
kan zijn, is mij niet bekend. Over de rol van
parasieten en predatoren als aantalsbeper-
kende factor is bij vogels maar weinig be-
kend. Er zijn aanwijzingen dat deze factor het
effect van voedseltekort kan versterken. Door
voedselgebrek verzwakte vogels lopen een re-
latief hoog risico te sterven door een infectie
of door een predator. Voedsel blijft in die ge-
vallen echter toch een primaire rol spelen.
Overigens moeten wij er rekening mee hou-
den dat vogels gebieden met een verhoogd
predatierisico kunnen mijden.

Vooralsnog kan de aanwezigheid van voed-
selbronnen en van nestgelegenheid worden
gezien als de belangrijkste reden waarom vo-
gels hun habitat uitkiezen.

Relaties tussen soorten:
de vogelgemeenschap
Soorten met de zelfde habitatkeuze treffen
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loed van de igheld van Kool . FOSp

(naar Alatalo 1981).

wij bij elkaar aan in het zelfde bos. In principe
staan alle bestaansbronnen tot hun beschik-
king, maar het blijkt dat er een tot in details
doorgevoerde verdeling is; soorten verschil-
len sterk in de wijze waarop ze van de eigen-
schappen van een bos gebruikmaken. Er zijn
soorten die in holen broeden, andere die
hoog in de boom een nest maken, en weer an-
dere die in de struiken of op de grond neste-
len. De variatie in de manieren van voedsel-
zoeken is minstens even groot. Vogels onder-
scheiden zich door in verschillende lagen van
het bos te foerageren of verschillende delen
van een vegetatielaag (bladeren, takken,
stam) te benutten. Binnen zo’n laag kunnen
ze nog een selectie uit het voedselaanbod
maken, bijvoorbeeld doordat de ene soort
grote en de andere kleine insekten vangt. Dit
verschijnsel wordt aangeduid met het begrip
‘niche-differentiatie’: soorten die op de zelfde
plaats leven hebben de neiging te verschillen
in de wijze, waarop ze van de bestaansbron-
nen ter plaatse gebruikmaken. Het mecha-
nisme dat hier aan ten grondslag ligt, is con-
currentie. Alleen onder invloed van concur-
rentie (om nestplaats of om voedsel) tende-
ren de soorten naar een verschillende niche.
Concurrentie treedt niet voortdurend op,
maar is waarschijnlijk beperkt tot korte perio-
den In sommige jaren (bljvoorbeeld een
strenge winter). De laatste jaren zijn er fraaie
voorbeelden gepubliceerd van de wijze waar-
op soorten in een bos op elkaar reageren. Ala-

‘talo (1981) vond in Finland dat Matkoppen in

groepen met Koolmezen foerageerden aan de
uiteinden van takken van sparrenbomen.
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Vegetatiekundig gelijkwaardige bossen In verschillende de-
len van Nederland kunnen heel verschiliende vogelbevolkin-
gen herbergen, bijvoorbeeld omdat een santal soorten In de-
len van het land ontbreekt of schaars Is, zoals de Appelvink.
Foto: Jan van Laar.

Koolmezen prefereerden de lage takken dicht
bij de stam. Matkoppen, in gezelschap van
Kuifmezen, daarentegen verschoven hun foe-
rageerplekken naar het binnenste van de
boom, terwijl de Kuifmezen hoog en aan de
buitenkant van de kroon foerageerden (figuur
1).

Dit betekent dat de niche van de Matkop
wordt beinvioed door die van de Koolmees en
Kuifmees. Soortgelijke verschuivingen in het
terreingebruik van soorten zijn gevonden bij
vergelijking van de situatie op eilanden waar
een of enkele soorten ontbreken, met die op
het vasteland. Zo blijkt de Zwarte Mees op
Gotland een andere niche te bezetten dan op
het nabijgelegen vasteland. Deze mees foera-
geert op Gotiand namelijk ook op plaatsen,
waar op het vasteland de Matkop en de Kuif-
mees voedselzoeken (Alerstam et al 1974).
Bekend is ook het verschijnsel van soorten
die in situaties waar nauwverwante soorten
ontbreken, een opvallend hoge dichtheid be-
reiken, alsof ze gebruik maken van de open-
gevallen plaatsen (zie onder andere Connell
1975 en Diamond 1978 voor litteratuurover-
Zichten en Nilsson & Ebenmann 1981 voor
een recent Europees voorbeeld bij de Fitis).
Dhondt & Eyckerman (1980) toonden experi-
menteel aan dat Koolmezen de dichtheid van
Pimpelmezen kunnen beinvioeden. Natuurlijk
zijn er ook meer positieve relaties; men denke
aan de functie van de spechten als leveran-
ciers van nestholen voor holenbroeders, of
aan allerlei anti-predatorgedragingen waarbij
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soorten van elkaar gebruik maken of samen-
werken.

Mogen wij nu van 'vogelgemeenschap’ spre-
ken? in analogie met het begrip plantenge-
meenschap wil ik onder vogelgemeenschap
verstaan een ruimtelijk georganiseerde groep
van vogelindividuen van verschillende soor-
ten, die elkaar beinvioeden. De samenstelling
van de vogelgemeenschap verkeert in een ze-
ker evenwicht en hangt samen met een min
of meer homogene begroeiing.

Zoals wij hierboven zagen, hebben de soorten
in een vogelbevolking ieder hun eigen positie
binnen het biotoop dat ze bevolken. Wij heb-
ben besproken dat er aanwijzingen zijn dat de
wijze waarop soorten van dat biotoop gebruik
maken afhankelijk is van andere soorten. Dat
wij in een bepaald type begroeiing ook een
bepaalde soortensamenstelling mogen ver-
wachten, is een ervaringsfeit dat iedere veld-
waarnemer wel zal kennen. Dit wordt verder
uitgewerkt door Philippona, Kalkhoven &
Opdam (in dit nummer).

Mijn conclusie is dat het gebruik van het
woord vogelgemeenschappen op z'n plaats
is en dat het zinvol is de vogelbevolking van
een terrein als een functioneel geheel te be-
schouwen, dat past bij een bepaalde begroei-
Ing en bij de rest van de fauna die in die be-
groeiing leeft.

Wij gaan nu eerst na welke eigenschappen
wij aan een vogelgemeenschap kunnen be-
studeren, en daarna bekijken wij door welke
factoren deze worden beinvloed. .
Eigenschappen van vogelgemeenschappen
Zoals wij van een vogelsoort een aantal ken-
merken kunnen beschrijven, zo kunnen wij
ook van een vogelgemeenschap eigenschap-
pen aanwijzen die karakteristiek kunnen zijn
voor een bepaald type.
Soortenrijkdo m. Onder deze vorm
wordt verstaan het aantal vogelsoorten (hier:
broedvogelsoorten) binnen een bepaald ge-
bied (symbool S.).

Diversiteit. Dit begrip omvat de verschei-
denheid aan soorten waarin zowel het aantal
soorten als de aantalsverhouding tussen de
soorten gecombineerd worden. Diversiteit is
hoog bij veel soorten die in min of meer
gelijke aantallen voorkomen.

Diversiteit is laag bij weinig soorten, waarvan
er één in aantal sterk domineert en de meeste
schaars zijn. Een veel gebruikte maat is 'H’,
de Index van Shannon-Weaver. Diversiteits-
maten zijn in bosvogelgemeenschappen sterk
gecorreleerd met soortenrijkdom (figuur 2),
een maat die eenvoudiger te berekenen en te
interpreteren is en daarom de voorkeur ver-
dient (Opdam & Van Bladeren 1981, Janse &
Kessler 1981, Dekker et al 1982).
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Soortensamenstelling en rela-
tleve dichtheden. Dezetwee ken-
merken worden meestal tegelijk bekeken. In
plaats van alle soorten tot één getal te redu-
ceren (S) kunnen wij ook kijken welke soorten
voorkomen. Per soort wordt dit voorkomen
gekarakteriseerd door de dichtheid (aantal
paren per 10 ha) en het geheel wordt in tabel-
vorm gerangschikt. Men behoudt aldus veel
meer informatie. In tabelien kan men verschil-
lende vogelopnamen met elkaar vergelijken
en op grond van soortensamenstelling en
dichtheden kan men de vogelopnamen rang-
schikken tot typen (tabel 1).

hikt

stelling; de soorten zijn gerang 9

in voorkomen. Er ontstaan aldus drie typen met drie daar-
voor karakteristieke soortengrospen. De typen k over.
een met dle In tabel 2 (schaarse soorien weggelaten; deels
getingeerd).

Welke factoren bepalen de samenstelling van
de vogelgemeenschap?

Nu wij een aantal kenmerken van de vogelge-
meenschap hebben omschreven, kunnen wij
ons aan de hand hiervan afvragen welke ver-
schillen er tussen vogelgemeenschappen be-
staan en waardoor deze worden bepaald.
Hiertoe leent zich het volgende voorbeeid (ta-
bel 2), afkomstig uit het Amerongen-project
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AVIFAUNATYPE

Aantal opnamen

Goudhaantje
Kuifmees
Bosuil
Vlaamse Gaai
Iwarte Mees
Winterkoning
Vink
Roodborst
Merel
Koolmees

Grote Bonte Specht

Matkop

Gekraagde Roodstaart

Boomkruiper
Grote Lijster
Boompieper
Nachtzwaluw
Fitis
Heggemus
Zwartkop
Zanglijster
Tjiftjaf
Zwarte Specht
Goudvink
Houtduif
Tortelduif
Staartmees
Groene Specht
Koekoek
Glanskop
Pimpelmees
Spreeuw
Fluiter

Grauwe Vliegenvanger

Appelvink
Vuurgoudhaantje
Tuinfluiter
Boomklever
Holenduif

Kauw

Kleine Bonte Specht
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O  presentie <303 —

® presentie 30-40% dichtheid<2p/10ha
presentie>40% — dichtheid<2p/10ha

dichtheid 2,1- 4,0/10ha
dichtheid §,1- 8,0/10ha
dichtheid 8,1-16,0/10ha

Tabel 2. Voort en dichtheidski van vogeisoorten
in vijf avif ypen in d b in het ond kg

bied Amerongen, (naar Opdam, Kalkhoven & Philippona, in
voorbereiding). Elke kolom geeft het gemiddelde voor een
aantal percelen. De presentie is het aantal percelen waarin
een soort voorkomt als percentage van het aantal percelen

per type.

van de RIN (Opdam, Kalkhoven & Philippona
in voorbereiding; Dekker et al 1982). De broed-
vogelgegevens van 26 bospercelen werden
verwerkt tot een typologische tabel (als tabel
1). Aldus ontstonden vijf typen van ieder 4-6
opnamen. in tabel 2 is voor elk type opgege-
ven de presentie en de gemiddelde talrijkheid
van de voorkomende soorten. Het gaat hier
om dennenbossen van 20-100 jaar, met een
wisselende hoeveelheid loofbomen. Van
links naar rechts neemt het aantal soorten in
de typen toe, terwijl ook het aantal broedpa-
ren een toename vertoont. De tabel heeft een
driehoekige structuur: er komen steeds
nieuwe soorten bij, terwijl de reeds aanwezi-
ge soorten blijven. De verschillen tussen de
avifauna-typen zijn dus zowel te beschrijven
met behulp van het aantal soorten als met de
totale broedvogeldichtheid of de soorten-
samenstelling. leder type heeft voor deze
kenmerken karakteristieke waarden. Zo is het
bijvoorbeeld mogelijk bij benadering een lijst
van vogelsoorten voor een van de bostypen
uit deze reeks op te stellen, als wij alleen het
aantal voorkomende soorten weten.

In het volgende artikel (Philippona, Kalkhoven
& Opdam) zal dieper ingegaan worden op de
structuur van de vegetatie in de percelen die

h

lend: den en
d rijker.

ouder en afwi
t t wordt de vogel

Naarmate d
de hoaveslheld loofb
Amerongse Bos.
Foto: J.T.R. Kalkhoven, RIN.




bij de avifaunatypen behoren. Hier wil ik vol-
staan met te vermelden dat van links naar
rechts in de tabel de bossen ouder en afwis-
selender worden, waarbij de hoeveelheid loof-
bomen en -struiken toeneemt. Type | omvat
aldus monocuitures van 20-40 jaar, de typen il
t/m IV betreffen bossen van 50-80 jaar,
waarbij type IV de sterkst ontwikkelde struik-
laag heeft, terwijl type V gemengde percelen
omvat waarin loofbomen overheersen. Hoe-
wel deze typologie gebaseerd is op lokale vo-
gelgegevens, is er een opvallende overeen-
komst met gegevens van Janse & Kessler
(1981) van de Veluwe en van Dierschke (1973)
van de Lineburger Heide in West-Duitsland.
Uit dit voorbeeld biijkt dat de vegetatie een
belangrijke invioed heeft op de soortenrijk-
dom, de dichtheid en de soortensamenstel-
ling van broedvogelgemeenschappen. Voor
andere voorbeelden zie onder andere Opdam
& Van Bladeren 1981, Janse & Kessler 1981,
Dekker et al 1982. Er zijn echter nog een aan-
tal factoren die in dit verband een rol spelen:
— opperviakte van de vegetatie-eenheid,
— geografische posme,
— isolatie,
— aard van het omnngde Iandschap en vege-
tatie. .

Oppervlakte. Het aantal soorten broed-
vogels in een bos is afhankelijk van het op-
perviak van dat stukje bos. Figuur 3 laat voor
15 percelen dennenbos van de typen H, Ill en
IV het verband tussen soortenrijkdom en op-

: o I
Ten opzichte van vegetatiekundig gelijkwaardige bossen in
andere delen van het land, is de Boomklever één van die
soorten die In Drenthe en Noord-Brabant schaars voorkomt
of soms zelfs ontbreekt.

Foto: Henk Harmsen.

perviakte zien, volgens een logaritmische
schaal. Andere voorbeelden van deze relatie
geven Van Dorp (1982) en Opdam & Retel
Helmrich (1982). De verklaring van dit verband
is drieledig:

Log S i
1,5 — @
1,0 -
[ J
hel1ing=0,16

0,5 - r=0,32
Flguur 3. Verband tussen het
aantal vogelsoorten S en de
opperviakte O voor 15 percelen
dennenbos. De assen hebben
”r't': Io%-—lschaal, w;:rdl?or:ol | i 1
worden a.quot’)::la..c ol B 0,5 1,0 1,5 Log O




— grotere opperviakten herbergen grotere
aantallen van een soort, zodat de uitsterf-
kans kleiner is;

— grotere opperviakten voldoen vaker aan
de minimumeisen van soorten met grotere
territoria;

— grotere opperviakten zijn als regel hetero-
gener dan kleine, zodat meer soorten er
een plaatsvinden.

Wanneer wij de soortenrijkdom van bosper-

celen met elkaar willen vergelijken, moeten

wij deze dus corrigeren voor opperviaktever-
schillen.

Geografische positie.Vegetatiekun-

dig gelijkwaardige bossen in verschillende

delen van Nederland kunnen heel verschitlen-
de vogelbevolkingen herbergen, bijvoorbeeld
omdat een aantal soorten in delen van Neder-
land ontbreekt of schaars is. Dit geldt bijvoor-
beeld voor soorten als Appelvink, Boomkle-
ver, Glanskop en Bosuil in Drenthe en Noord-

Brabant. De geografische positie van een

bosperceel heeft daarom consequenties voor

de soortensamenstelling van de vogelge-
meenschap.

Ilsolatie. Op kleinere schaal zien wij een

ander aspect van geografische positie: de

mate van geisoleerde ligging ten opzichte
van andere gebieden met een vergelijkbare
vogelbevolking. De soortenrijkdom van
kleine, verspreide bosjes kan afhangen van
hun positie ten opzichte van een groot bos-
complex. Van Dorp (1982) toonde bijvoor-
beeld aan dat de rijkdom aan bosvogels in
landgoedbossen in het rivierengebied groter
was naarmate het landgoed dichter bij de

Utrechtse Heuvelrug of de Veluwezoom lag.

Omdat de verspreidings- en vestigingsmoge-

lijkheden niet voor alle soorten even groot

zijn, heeft de mate waarin een bos geisoleerd

van andere bossen ligt voor verschillende
soorten ook verschillende consequenties.

De aard van het omringende
landsc ha pkan indirect de vogelbevolking
van een bosperceel beinvioeden. Een deel
van de vogelbevolking zoekt voedsel buiten
het bos; bijvoorbeeld soorten als duiven,
Spreeuwen, kraaien, Eksters en Grote Lijs-
ters. Het bos dient hun vooral tot broed-
plaats; sommige soorten kunnen koloniege-
wijs broeden. De afstand tot het voedselge-
bied en de oppervlakte hiervan spelen een rol
bij de dichtheid aan broedparen van deze
categorie soorten. Een voorbeeld geeft figuur
4, :
Een andere vorm van deze relatie ontstaat
wanneer vogelsoorten voorkomen in ver-
scheidene typen biotopen, maar een voorkeur
hebben voor één ervan. Wanneer percelen
van beide biotooptypen bij elkaar in de buurt
liggen, kan een soort eerst het voorkeursbio-
toop volledig vullen alvorens de overige te
gaan bezetten. De invloed van jaarlijkse aan-
talsfluctuaties komt dan vooral in de secun-
daire biotopen tot uiting; de dichtheid hangt
daar af van de aanwezigheid van het voor-
keurbiotoop. Onderzoek van Kluyver & Tin-
bergen (1953) aan de Koolmees, Glas (1969)
aan de Vink, Nilsson & Ebenmann (1981) aan
de Fitis en Lundberg et al (1981) aan de Bonte
Vliegenvanger geven hiervan voorbeelden.
Laatstgenoemden vonden dat Bonte Vliegen-
vangers in loofbossen, in vergelijking met die
in naaldbossen, groter waren en een week
eerder een territorium bezetten, terwijl ook
het broedsucces in loofbossen beter was.

in dit verband moet ik ook nog wijzen op de
invloed van aangrenzende vegetatietypen.
Wanneer deze typen sterk afwijken van dat
van het onderzochte perceel, ontstaan con-
tactgrenzen waarvan sommige soorten profi-
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Figuur 4. De dichtheid van de
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teren. Dit verschijnsel wordt wel aangeduid
met randeffecten of grenseffecten. Philippo-
na, Kalkhoven & Opdam (in dit nummer) be-
steden hier meer aandacht aan.

Conclusie

Uit het bovenstaande blijkt dat de samenstel-
ling van broedvogelgemeenschappen welis-
waar afhangt van de vegetatie, maar dat een
aantal andere omgevingsfactoren eveneens
een rol speelt. Dat is al duidelijk zonder de
directe invioed van de mens (recreatie, jacht,
verkeer, milieuverontreiniging) en factoren in
het overwinteringsgebied van een soort erbij
te betrekken. De broedvogelgemeenschap
past dan weliswaar bij de vegetatie en bij de
rest van de fauna, maar er is nogal wat varia-
tie mogelijk als gevolg van de andere facto-
ren. De stabiliteit van een vogelgemeenschap
geldt dus slechts binnen een zekere marge.
Bij het beschrijven van vogelgemeenschap-
pen zullen wij hiermee rekening moeten hou-
den. Wij kunnen bepaalde typen beschrijven
aan de hand van de eigenschappen die wij
hebben besproken. Zo'n type is dan een soort
gemiddelde, een ideaalbeeld dat in de prac-
tijk allerlei variaties laat zien. Wij moeten dan
ook een verschil maken tussen de abstracte

De Grote Lijster zoekt buiten het bos voedsei, terwiji het bos
vooral als broedplaats dlent.

Foto: Frits van Daalen. :
typebeschrijving en de concrete vogelge-
meenschap die wij in het veld tegenkomen.
De typologie is het hulpmiddel om orde te
scheppen in de variatie, die wij in de vogelbe-
volking om ons heen aantreffen. Het maakt
het ons gemakkelijker onderzoek te doen aan
de relaties tussen vogelgemeenschappen en
hun milieu en de resultaten daarvan te ge-
bruiken voor een natuurbeheer dat recht doet
aan de complexiteit van levensgemeenschap-
pen.

Naschrift:

Bij het Rijksinstituut voor Natuurbeheer is onderzoek gaande dat over een aantal jaren een
overzicht moet opleveren van de Nederlandse broedvogelgemeenschappen. Een landelijke ty-
pologie van de avifauna van de heide werd gepubliceerd door Opdam & Retel Helmrich (1982),
lokale typologie&n door onder andere Janse & Kessler (1981), Dekker et al (1982) en Van Dorp
(1982).

@ P.F.M. Opdam, Rijksinstituut voor Natuurbeheer, postbus 48, 3956 ZR Leersum.
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