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Alle soortnamen zijn in overeenstemming gebracht met het Botanisch Basisregister
(Anonymus 1992). Indeterminaten werden voor de bewerking uit de data verwijderd,
behalve Taraxacum sp. en Callitriche sp. Cryptogamen werden eveneens uit de data
verwijderd, omdat deze in 1989 en 1992 niet betrouwbaar zijn onderscheiden. Van
de volgende soorten werden de ondersoorten, die in sommige jaren zijn onderschei-
den, samengevoegd: Carex oederi, Cerastium fontanum, Festuca ovina, F. rubra,
Juncus bulbosus, Lotus corniculatus, Plantago maritima, Scirpus maritimus. Stellaria
media en S. pallida, die niet in alle jaren goed zijn onderscheiden, werden samen-
gevoegd tot S. media. Galium palustre spp. palustre en spp. elongatum werden wel
als aparte ondersoorten onderscheiden.

Type
De typen werden afgeleid uit een met TWINSPAN gemaakte vegetatietabel met alle
opnamen (d.w.z. alle pq-jaar combinaties). Hierbij werden de abundanties in klassen
ingedeeld met de volgende grenzen: 0-1-2-3-8-18-38-68-100% (de 'cut levels'). Op
grond van de eerste twee TWINSPAN-divisies werden vier vegetatietypen onder-
scheiden, en elk pq werd aan één van de vier typen toegekend. Pq's die in de loop
van de tijd van type veranderden werden toegekend aan het type waartoe zij in de
meeste jaren behoorden.

Hoogte van het maaiveld (MV)
In grote lijnen zijn voor 1986 de metingen gebruikt van RWS (G. de Jong). Voor 1988
zijn de metingen gebruikt van de NAM (J. Pluimert). In 1992 zijn de metingen
gebruikt van de NAM (H. Bekkema). 1989 is geïnterpoleerd tussen 1988 en 1992.
1995 is berekend uit de in 1992 en 1995 gemeten 'rand buis' van de pq's. 1998 is
berekend uit de in 1995 en 1998 gemeten gemiddelde daling van de bovenkant paal
('BKP') van de N- en Z-paal van de pq's. Helaas was niet altijd het maaiveld zelf
gemeten.

Grondwaterstand (GVG)
De grondwaterstanden in april van de opnamejaren zijn in de analyse gebruikt. Elk
pq is toegekend aan de naastbijgelegen groep van peilbuizen (Tabel 1).

Appendix 5 Statistische verwerking van de gegevens
m.b.t. duinvegetatie

Materiaal en methoden

Statistische technieken
De volgende technieken werden gebruikt: classificatie, univariate multipele regressie,
multivariate multipele regressie ('ordinatie'), analyse van indicatiegetallen en natuur-
behoudswaarde. Details worden gegeven bij de beschrijving van de variabelen. De
volgende programmatuur werd gebruikt:

dataopslag: TURBOVEG (Hennekens 1995)
classificatie: TWINSPAN (Hill 1979)
ordinatie: CANOCO versie 4 (Ter Braak & Smilauer 1989)
regressie: MS Excel versie 97
analyse van indicatiegetallen en natuurbehoudswaarde: zelfgeschreven program
matuur; voor indicatiegetallen op grond van Ellenberg et al. (1991), voor natuurbe-
houdswaarde op grond van Hertog en Rijken (1992).

Verdere details omtrent gebruikte methoden en programmatuur worden gegeven bij
de beschrijving van de variabelen.

Beschrijving van de variabelen

Soorten, abundanties (Y)
Van alle soorten werd de abundantie op het oog geschat. De hierbij gebruikte
schalen waren in 1989 en 1992 afwijkend van die in andere jaren (Eysink et al.
1995: tabel 5.6). Alle gegevens (ook de oudere) werden ingevoerd in TURBOVEG en
voor de bewerking werden de abundantie-codes geconverteerd naar procentuele
bedekking volgens de in TURBOVEG geïmplementeerde tabellen. De vereiste nor-
maliteit werd bereikt door een log(Y+1) transformatie. Van pq IV-05 zijn alleen opna-
men beschikbaar uit 1986 en 1998; voor de tussenliggende jaren zijn de abundan-
ties geïnterpoleerd als het gemiddelde van deze twee jaren. Voor pq IV-06 zijn alleen
opnamen beschikbaar uit 1986, 1995 en 1998; hier zijn de abundanties in 1989 en
1992 geïnterpoleerd als het gemiddelde van 1986 en 1995.
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Tabel 1 Peilbuizen gebruikt bij het berekenen van de grondwaterstand van de pq's. 86 = in
1986, 89 = in 1989, > 1992 = vanaf 1992. De volgende peilbuizen zijn niet gebruikt: raai I buis
IAa en IAb; raai IV buis 9Aa en 9B; raai VII buis 20A en 21A. In de tabel zijn de raainummers
met Arabische cijfers aangeduid.

Zo'n groep bestaat meestal uit een 'a'- en een 'b'-buis. De 'a'-buizen zijn geplaatst in
de loop van 1986 en hebben een ondiep filter. Omdat bleek dat deze buizen soms
droogvallen, zijn in 1989 de 'b'-buizen (met een dieper filter) bijgeplaatst. De grond-
waterstanden in de pq's zijn berekend uit de waterstanden in de buizen en de 
gemeten of geïnterpoleerde NAP-hoogtes van de buizen en de pq's, uitgaande van
een horizontaal freatisch vlak. In de jaren dat de 'a'-buizen zijn gebruikt (voor de
meeste pq's is dit 1986 en 1989) zijn de waterstanden gecorrigeerd naar verwachte
waarden in de 'b'-buizen, op grond van de standen in april van de opnamejaren
1992-1998. Het gemiddelde verschil ('b'-'a') varieert tussen -2 en +9 cm (in een klein
aantal gevallen was het nodig een pq in de eerste jaren toe te kennen aan een
verder weg gelegen groep buizen en dan kan het verschil groter zijn). Omdat er
geen waarnemingen zijn voor april 1986 zijn in dat jaar de waarnemingen voor okto-
ber gebruikt, gecorrigeerd naar april met behulp van het verschil april-oktober voor
de 'a'-buizen over de periode 1989-1991. De vereiste normaliteit werd bereikt door
een log(GVG-min(GVG)+1) transformatie (opm.: bij GVG betekent een positief getal:
waterstand onder maaiveld, een negatief getal: boven maaiveld).

Bereikbaarheid voor zeewater (open)
Met behulp van hoogtekaarten is nagegaan welke pq's voor zeewater bereikbaar
zijn; deze gegevens zijn gecontroleerd aan de hand van eigen waarnemingen na
een hoge vloed in 1998 en metingen van Cl-gehalte en EGV na een hoge vloed in
1990 (Wiertz, 1990). Voor de pq's die voor zeewater bereikbaar zijn is open = 1;
anders open = 0.

Overvloedingsfrequentie (F)
De hoogwaterstanden, zoals die door RWS gemeten zijn in de haven van Nes, 
werden aangeleverd als overvloedingsfrequentie per NAP-hoogte in intervallen van
10 cm. Deze frequenties zijn voor elk opnamejaar j gesommeerd over de jaren j-1
en j-2. Dit is gedaan omdat uit oriënterende berekeningen bleek dat het effect van
overvloeding met een vrij grote tijdsvertraging in de vegetatie tot uiting komt (dit is
wellicht een gevolg van het feit dat het jaar 1990, waarin de hoogste waterstanden
optraden, geen opnamejaar is). Vervolgens is de overvloedingsfrequentie per pq per
opnamejaar berekend uit de maaiveldhoogte per opnamejaar. Hierbij is geïnterpo-
leerd tussen de 10 cm intervallen. De vereiste normaliteit werd bereikt door een
log(F+1) transformatie.

Raai Pq 86 89 >92
1 01 1Aa 1Aa 1Ab
1 02 1Aa 1Aa 1Ab
1 03 1Aa 1Aa 1Ab
1 04 1Aa 1Aa 1Ab
1 05 1Aa 6Aa 6Ab
1 06 1Aa 6Aa 6Ab
1 07 1Aa 6Aa 6Ab
1 08 IVAa IVAa IVAb
1 09 IVAa IVAa IVAb
1 10 IVAa IVAa IVAb
1 11 IVAa IVAa IVAb
1 12 IVAa IVAa IVAb
1 13 IVAa IVAa IVAb
1 14 IVAa IVAa IVAb
1 15 Ia Ia Ib
1 16 Ia Ia Ib
1 17 Ia Ia Ib
1 18 Ia Ia Ib
1 19 Ia Ia Ib
1 20 Ia Ia Ib
1 21 22Aa 22Aa 22Ab
1 22 22Aa 22Aa 22Ab
3 25 L550a L550a L550b
3 26 L550a L550a L550b
4 05 5Aa 5Aa 5Ab
4 06 5Aa 5Aa 5Ab
4 07 7Aa 7Aa 7Ab
4 08 7Aa 7Aa 7Ab
4 09 19Aa 17Aa 17Ab
4 10 19Aa 17Aa 17Ab
4 11 19Aa 17Aa 17Ab
4 12 19Aa 17Aa 17Ab
4 13 19Aa 17Aa 17Ab
4 14 19Aa 17Aa 17Ab
4 15 19Aa 17Aa 17Ab
4 16 19Aa 17Aa 17Ab
4 17 19Aa 17Aa 17Ab
4 18 19Aa 17Aa 17Ab
4 19 19Aa 19Aa 19Ab

Raai Pq 86 89 >92
4 20 19Aa 19Aa 19Ab
4 21 21Aa 21Aa 21Ab
6 06 - 7Aa 7Ab
6 07 - 7Aa 7Ab
6 08 - 7Aa 7Ab
6 09 - 10Aa 10Ab
6 10 - 10Aa 10Ab
6 11 - 10Aa 10Ab
6 12 - 10Aa 10Ab
6 13 - 14Aa 14Ab
6 14 - 14Aa 14Ab
6 15 - 14Aa 14Ab
7 07 8Aa 8Ba 8Ba
7 08 8Aa 8Ba 8Ba
7 09 8Aa 8Ba 8Ba
7 10 11Aa 11Aa 11Ab
7 11 11Aa 11Aa 11Ab
7 12 11Aa 11Aa 11Ab
7 13 11Aa 11Aa 11Ab
7 14 11Aa 11Aa 11Ab
7 15 17Aa 17Aa 17Ab
7 16 17Aa 17Aa 17Ab
7 17 17Aa 17Aa 17Ab
7 18 17Aa 21Ba 21Ba
7 19 17Aa 21Ba 21Ba
7 20 17Aa 21Ba 21Ba
7 21 17Aa 21Ba 21Ba
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Overvloedingsfrequentie op 2 m + NAP (F200)
Om het effect van de jaarlijkse variatie in zeespiegelregime in de analyse te verdis-
conteren, is voor elk opnamejaar de overvloedingsfrequentie berekend op een stan-
daardhoogte van NAP + 2 m. Deze werd op analoge wijze berekend als log(Fj-1+Fj-
2+1).

Neerslagoverschot (P)
Voor de neerslag zijn de KNMI-gegevens uit Nes gebruikt, voor de verdamping de
KNMI-gegevens uit Lauwersoog of een ander representatief station. Waarden per
decade zijn gesommeerd tot maandwaarden, en vervolgens is het neerslagover-
schot per opnamejaar j berekend als 
*(neerslag[meij-1...aprilj]) - *(verdamping[meij-1...aprilj]).

Bodemchemie (Ntot, Ptot, Na, K, Ca, Cl, pH)
In 1995 zijn tegelijk met het opnemen van de pq's bodemmonsters genomen en
geanalyseerd door het IBN laboratorium. Van de pq's IV.05 en IV.06 zijn geen 
monsters genomen en hiervoor zijn data geschat als het gemiddelde over resp. type
2 en type 3. De bodemmonsters zijn met een guts gestoken tot een diepte van 25
cm -MV. Het betrof telkens 20 steken rondom het betreffende pq. Losse humus is
verwijderd. Analyse vond plaats op de  volgende wijze:

� stikstof-totaal (Ntot) als mg N/100 g stoofdroge grond; destructie met 
H2SO4-salicylzuur, seleenmengsel vlgs. Wieninger; detectie kleuring vlgs.
Berthelot;

� fosfaat-totaal (Ptot) als mg P/100 g stoofdroge grond; destructie met 
H2SO4-salicylzuur, seleenmengsel vlgs. Wieninger; detectie kleuring vlgs.
Berthelot;

� natrium-totaal (Na) als % Na in stoofdroge grond; destructie 1 g in 10 ml 
Fleischmann-zuur; detectie vlamfotometrisch, ELEX 6361;

� kalium-totaal (K) als mg K/100 g stoofdroge grond; destructie 1 g in 10 ml 
Fleischmann-zuur; detectie vlamfotometrisch, ELEX 6361;

� calcium-totaal (Ca) als mg Ca/kg stoofdroge grond; destructie 1 g in 10 ml 
Fleischmann-zuur; detectie vlamfotometrisch, ELEX 6361;

� wateroplosbare chloriden (Cl) als mg Cl/100 g stoofdroge grond; extractie 20 g 
� pH-H2O (pH) als -log H+; extractie 10 g grond in 25 ml uitgekookt ged.

water; detectie pH-meter;
� droge stof als % droge stof; destructie 5 uur in stoof bij 105 oC; detectie 

gravimetrisch.
Analyseresultaten van de bodemmonsters zijn gegeven in Tabel 8.

Natuurbehoudswaarde (NBW)
De natuurbehoudswaarde is per opname geschat volgens de methode 'Gelderland'
(Hertog & Rijken 1992). Deze methode is redelijk breed geaccepteerd. Zij gaat uit
van een natuurbehoudswaarde per soort (de IAWN-waarde), die gebaseerd is op
zeldzaamheid, mate van achteruitgang sinds 1950 en internationale bedreiging. De
waarde van de opname wordt berekend als een abundantie-gewogen gemiddelde
over de aanwezige soorten, met een correctie voor het aantal soorten. Op de oor-
spronkelijke methode zijn hier twee kleine modificaties toegepast:

1. voor de soortaantal-correctie is het gemiddeld aantal soorten per opname 
gesteld op 15 (dit is het gemiddelde over een zeer groot aantal voor 
Nederland representatief geachte opnamen); en 

2. de abundantie-weging is veranderd in:
10log{10 - 90/49 + (90/49) * min(%abundantie , 50)}
d.w.z. de weegfactor is 1 bij een abundantie van 1% en 2 bij een abundantie 
van >50%, en neemt logaritmisch toe bij abundanties tussen 1 en 50%. De 
vereiste normaliteit werd bereikt door een 
*(NBW+50) transformatie (in navolging van Wamelink et al. 1997).

Sample score (SS)
De sample score is een geaggregeerde maat voor de respons van de vegetatie op
de omgevingsvariabelen. De SS is afgeleid met behulp van 'reciprocal averaging'.
Hierbij worden langs iteratieve weg gewichten aan opnamen en soorten toegekend,
zodanig dat het gewicht van elke opname het abundantie-gewogen gemiddelde is
van de er in voorkomende soorten, en het gewicht van elke soort het gewogen
gemiddelde over de opnamen waarin hij voorkomt. Voor de residuen (gefit - gevon-
den) kan dit proces steeds worden herhaald. Op deze wijzen ontstaan even zo veel
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'assen' als er soorten zijn. In de praktijk blijkt dat de eerste twee of drie assen de
variatie in de vegetatie meestal voldoende karakteriseren. De relatie met omge-
vingsvariabelen kan op twee wijzen worden weergegeven:

� door regressie van de uiteindelijke SS op de omgevingsvariabelen ('indirecte 
gradiëntanalyse' = [detrended] correspondence analysis, DCA); op deze 
wijze wordt de onderlinge relatie tussen de soorten en tussen de opnamen 
optimaal weergegeven;

� door bij elke iteratie een regressie te doen van SS op omgevingsvariabelen, 
en de gevonden waarden te vervangen door de gefitte waarden ('directe 
gradiëntanalyse' = canonical correspondence analysis, CCA); op deze wijze 
wordt de relatie van de soorten en de opnamen met de omgevingsvariabe-
len optimaal weergegeven.

Wanneer de relatie tussen de soorten en de omgevingsvariabelen sterk is, is het
verschil tussen deze twee methoden betrekkelijk gering.

De resultaten van DCA en CCA kunnen worden weergegeven in 'biplots' (soorten +
opnamen) of 'triplots' (soorten + opnamen + omgevingsvariabelen). De interpretatie
hiervan is globaal als volgt: soorten en opnamen worden weergegeven als punten.
Hoe dichter een soort bij een opname staat, hoe sterker die soort in die opname is
vertegenwoordigd. Omgevingsvariabelen worden weergegeven als pijlen; hierbij
vertegenwoordigt de oorsprong het gemiddelde en het uiteinde het gemiddelde + de
standaarddeviatie (het uiteinde gespiegeld t.o.v. de oorsprong vertegenwoordigt het
gemiddelde - de standaarddeviatie). De loodrechte projectie van een opname op
een pijl geeft de verwachtingswaarde voor de betreffende omgevingsvariabele in de
betreffende opname. De projectie van een soort geeft de verwachtingswaarde voor
het optimum van die soort t.o.v. de betreffende omgevingsvariabele.

DCA en CCA gaan uit van een unimodale respons van soorten t.o.v. omgevings-
variabelen. Deze unimodaliteit is gecontroleerd aan de hand van de 'gradiëntlengte',
dit is de totale lengte van de gradiënt over alle soorten, uitgedrukt in eenheden van
standaarddeviatie per soort. In de huidige data bleek deze gradiëntlengte ongeveer
4 te zijn, voldoende om een unimodale respons tot uiting te laten komen. Bij een
kortere gradiëntlengte kan beter uitgegaan worden van een lineaire respons, dit leidt
tot PCA-gerelateerde analyse technieken, die in wezen multidimensionale gene-

ralisaties zijn van lineaire regressie (cf. Jongman et al. 1995). Dit is hier gedaan voor
het maken van een diagram dat de veranderingen in de tijd op soortniveau weer-
geeft. Hiervoor is RDA (='canonische' PCA) gebruikt met dummy variabelen voor de
jaren (0 of 1) als verklarende variabelen. Dit is te beschouwen als een multivariate
generalisatie van ANOVA, met de jaren als 'behandelingen'.

Omdat CCA een vorm van regressieanalyse is, kan het relatieve belang van de
omgevingsvariabelen worden afgeleid in een proces van voorwaartse selectie.
Hierbij wordt in een regressiemodel telkens die variabele toegevoegd die de groot-
ste toename van het percentage verklaarde variantie bewerkstelligt (opm.: men dient
zich bij deze methode wel te realiseren dat na selectie van een extra variabele,
eerder geselecteerde variabelen hun significantie kunnen verliezen zonder dat dit
wordt opgemerkt). Bij de hier uitgevoerde voorwaartse selectie is de significantie van
het effect van elke variabele getoetst d.m.v. een permutatietoets. De betekenis hier-
van is echter slechts indicatief, omdat deze vorm van 'unrestricted' permutatie eigen-
lijk alleen mag worden toegepast bij volledig onafhankelijk waarnemingen. In de
huidige data bestaat er een sterke afhankelijkheid tussen de waarnemingen per pq
in de opeenvolgende jaren. Voor een gedetailleerde analyse van de significantie le-
vert permutatie tussen pq's de significantie van de tijds-onafhankelijke variabelen,
en permutatie binnen pq's de significantie van de tijds-afhankelijke variabelen. Deze
technisch nogal ingewikkelde analyse is hier niet toegepast.
Bepaling van het effect van bodemdaling
De vraag die in deze studie dient te worden beantwoord is in hoeverre de opgetre-
den veranderingen in de vegetatie kunnen worden toegeschreven aan bodemdaling.
Een probleem hierbij is dat bodemdaling alleen indirect van invloed is op de vege-
tatie. De meest waarschijnlijke weg waarlangs het effect van bodemdaling tot stand
komt is via verandering in grondwaterstand en verandering in overvloedingsfrequen-
tie. Hierom werd eerst getracht aan te tonen dat deze beide variabelen een belan-
grijke invloed op de vegetatie hebben. Echter, zowel grondwaterstand als overvloed-
ingsfrequentie worden ook in sterke mate door het weer bepaald. Het is dus nodig
de invloed van maaiveldhoogte (verschillend per pq/jaar combinatie) te scheiden van
de invloed van het weer (gelijk voor alle pq's maar verschillend per jaar). Het schei-
den van deze invloeden heeft in drie stappen plaatsgevonden:
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Bij de benadering hoeven a, b en c dus niet afzonderlijk te worden geschat; alleen
de d's worden direct geschat. (5) kan via CCA worden afgeleid, waarna het effect
van bodemdaling kan worden geschat door vervangen van MVjaar door MV1986.

Resultaten

Abiotische veranderingen
Afgezien van de bodemdaling (zie Figuren 2.5 en 2.6 in hoofdtekst) zijn voor de ve-
getatie de veranderingen in neerslagoverschot en overvloedingsfrequentie van be-
lang. Deze zijn weergegeven in resp. Figuur 1a, 1b en Figuur 2a. Opvallend zijn
vooral de maxima in overvloedingsfrequentie in 1990 en 1993, en de maxima in
neerslagoverschot in 1988 en 1994. Figuur 2b geeft de overvloedingsfrequentie in
de opnamejaren zoals berekend in Materiaal en methoden (Overvloedingsfrequentie
op 2 m + NAP).
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Figuur 1a Neerslagoverschot
(=neerslag - verdamping) per jaar.

Figuur 1b Neerslagoverschot
(=neerslag - verdamping) voor de
opnamejaren.

1. Eerst is aangetoond dat de effecten van grondwaterstand (GVG) en 
overvloedingsfrequentie (F) in deze data consistent zijn in ruimte en tijd. Dit 
betekent dat wanneer tussen jaar j en jaar j+∆j op een pq een verandering in 
GVG of F optreedt van X naar X+∆X, dit leidt tot een verandering in de vege-
tatie naar die van een pq dat op jaar j een waarde X+∆X had. Dit betekent dat 
de effecten van GVG en F in deze data op 'generieke' wijze, d.w.z. door 
regressie van alle pq/jaar combinaties op GVG en F, kunnen worden vast
gesteld. Of in andere woorden: de verwachte verandering in de tijd kan wor-
den bepaald op grond van de ruimtelijke variatie op één tijdstip.

2. Vervolgens is aangetoond dat GVG en F in hoge mate worden bepaald door 
maaiveldhoogte (MV), en resp. neerslagoverschot (P) en standaardover-
vloedingsfrequentie (F200).

3. Tenslotte kan het effect van GVG en F op de vegetatie worden uitgeschreven als 
een effect van MV, P en F200. Dit kan door 'opeenstapeling' van regressie-
vergelijkingen, maar de regressievergelijkingen kunnen ook direct worden gecom
bineerd wanneer DCA wordt vervangen door CCA (=directe gradiëntanalyse):
SS = f(in de tijd onveranderlijke covariabelen) + f(GVG) + f(F) + error (1)

Voor de in de tijd veranderlijke variabelen geldt:
SS = a1GVG + a2F + … (2)
GVG = b1MV + b2P (3)
F = (c1MV + c2F200).open (4)
Combineer (2), (3) en (4) tot:
SS = (d1+d2.open)MV + d3P + d4F200.open + … (5)
waarin:
d1 = a-1b1
d2 = a2c1
d3 = a1b2
d4 = a2c2
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Typologie 
Tabel 2 geeft een volledige TWINSPAN-tabel over alle pq's en alle jaren. De tabel is
opgenomen aan het einde van dit stuk. Toelichting hierop in de hoofdtekst en in het
bijschrift. De TWINSPAN-tabel is gebruikt om de vier vegetatietypen te onderschei-
den die in de verdere analyse zijn gebruikt. De typen zijn als volgt te karakteriseren:
type 1 = zilte duinvalleien; type 2 = natte duinvalleien; type 3 = droge duinen; type 4
= vochtige duinheide. De typen per pq/jaar combinatie worden gegeven in Tabel 2
en 3. Slechts negen pq's veranderden in de loop van de tijd van type en vijf hiervan
keerden na enige tijd weer terug tot het type waartoe zij oorspronkelijk behoorden.
Waarschijnlijk zijn dit pq's die op de grens tussen twee typen liggen. Hieruit blijkt
reeds dat de pq's in de loop van de tijd slechts weinig zijn veranderd. Veranderingen
vonden met name plaats in transect I met de minste bodemdaling.
Tabel 3 Typen per pq/jaar combinatie. In de laatste kolom is het type weergegeven
dat in de verdere analyse is gebruikt. In de tabel zijn de raainummers met Arabische
cijfers aangeduid.
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Figuur 2a. Overvloedingsfrequentie als LOG10(aantal overvloedingen): per jaar op
150, 200 en 250 cm +NAP.
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Figuur 2b Overvloedingsfrequentie als LOG10(aantal overvloedingen): gesommeerd
over de twee jaar voorafgaand aan elk opnamejaar op 200 cm +NAP (F200).
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Tabel 3. Typen per pq/jaar combinatie. In de laatste kolom is het type weergegeven dat in 
de verdere analyse is gebruikt. In de tabel zijn de raainummers met Arabische cijfers 
aangeduid.

Ellenberg-analyse
Voor alle opnamen is de gemiddelde indicatiewaarde volgende Ellenberg et al.
(1991) bepaald voor de factoren licht, zuurgraad, vocht, voedselrijkdom en zout.
Figuur 3 geeft de gemiddelden hiervan per jaar en per type. Ook hier blijkt dat de

H 841

Raai Pq 1986 1989 1992 1995 1998 'gemiddeld'
type

1 1 2 2 2 2 2 2
1 2 3 3 3 3 3 3
1 3 4 4 4 4 4 4
1 4 3 3 3 3 3 3
1 5 3 3 4 4 3 3
1 6 4 4 4 4 4 4
1 7 3 3 3 3 3 3
1 8 2 2 2 2 2 2
1 9 2 2 2 2 2 2
1 10 2 2 2 2 2 2
1 11 2 2 2 2 2 2
1 12 4 4 4 4 4 4
1 13 4 4 4 4 4 4
1 14 4 4 4 4 4 4
1 15 4 4 4 4 4 4
1 16 2 2 1 1 1 1
1 17 1 1 1 1 2 1
1 18 2 1 1 1 2 1
1 19 2 1 1 2 2 2
1 20 2 1 1 2 2 2
1 21 1 1 1 1 1 1
1 22 2 2 2 2 2 2
3 25 2 2 2 2 2 2
3 26 2 2 2 2 2 2
4 5 2 2 2 2 2 2
4 6 3 3 3 3 3 3
4 7 2 2 2 2 2 2
4 8 3 3 3 3 3 3
4 9 2 2 2 2 2 2
4 10 2 2 2 2 2 2
4 11 2 2 2 2 2 2
4 12 2 2 2 2 2 2
4 13 2 2 2 2 2 2
4 14 2 2 2 2 2 2
4 15 2 2 2 2 2 2
4 16 2 2 2 2 2 2
4 17 2 2 2 2 2 2
4 18 3 3 3 3 3 3
4 19 2 2 2 2 2 2
4 20 2 2 2 2 2 2
4 21 2 2 2 2 2 2

Raai Pq 1986 1989 1992 1995 1998 'gemiddeld'
type

6 6 - 3 3 3 3 3
6 7 - 3 3 3 3 3
6 8 - 3 3 3 3 3
6 9 - 3 3 3 3 3
6 10 - 2 2 2 2 2
6 11 - 2 2 2 2 2
6 12 - 2 2 2 2 2
6 13 - 2 2 2 2 2
6 14 - 2 2 1 2 2
6 15 - 3 3 2 2 3
7 7 2 2 1 1 1 1
7 8 1 1 1 1 1 1
7 9 1 1 1 1 1 1
7 10 1 1 1 1 1 1
7 11 1 1 1 1 1 1
7 12 1 1 1 1 1 1
7 13 1 1 1 1 1 1
7 14 1 1 1 1 1 1
7 15 1 1 1 1 1 1
7 16 1 1 1 1 1 1
7 17 1 1 1 1 1 1
7 18 1 1 1 1 1 1
7 19 1 1 1 1 1 1
7 20 1 1 1 1 1 1
7 21 1 1 1 1 1 1

veranderingen klein zijn, en dat trends meestal ontbreken. Bij de lichtindicatie valt de
dalende trend in type 1 op; dit zou kunnen wijzen op successie waarbij de kwel-
dervegetatie gaandeweg dichter wordt. Bij de vocht-indicatie is voor de natte typen
het extreem natte jaar 1995 duidelijk te herkennen. De zuur- en stikstofindicaties
hebben geen consistente trends. Bij de zout-indicatie komen in type 1 (kwelder-
achtig) de hoge vloeden in de eerste helft van de jaren '90 duidelijk tot uiting.

Figuur 3 Verloop in (ongewogen) gemiddelde Ellenbergwaarde per type, voor de vijf
opnamejaren. a: licht, b: vocht, c: voedselrijkdom, d: zout (de eenheden voor zout zijn de
oorspronkelijke eenheden *3 zodat een vergelijkbare 9-delige schaal ontstaat).
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RDA-analyse van temporele veranderingen
Figuur 4 geeft een RDA-biplot van soorten en de vijf opnamejaren, weergegeven als
gemiddelde sample scores per opnamejaar (na correctie voor het niet-aanwezig zijn
van de pq's van transect VI in 1986). Deze figuur geeft een globaal beeld van de
veranderingen in de tijd; de weergegeven soorten zijn de soorten die de sterkste
veranderingen in de loop van de tijd hadden. De assen verklaren resp. 0,6 en 0,5%
van alle variantie; ook hieruit blijkt dat de veranderingen in de tijd gering geweest
zijn. De meest opvallende verandering is de sterke presentie van water- en moeras-
planten in 1995, en een vrij sterke presentie van zoutplanten in 1992.

Figuur 4a: (onder)soorten. Verklaring van de soortnamen: Atrip.por = Atriplex portulacoides;
Card.p-d = Cardamine pratensis ssp. dentata; Cent.lit = Centaurium litorale; Cerat.sub =
Ceratophyllum submersum; Chen.rub = Chenopodium rubrum; Coch.dan = Cochlearia dani-
ca; Dryop.car = Dryopteris carthusiana; Epil.cil = Epilobium ciliatum; Epil.obs = Epilobium
obscuratum; Epil.pal = Epilobium palustre; Epil.tet = Epilobium tetragonum; Hydroc.vul =
Hydrocotyle vulgaris; Juncus bul = Juncus bulbosus; Lemna min = Lemna minor; Plant.mar
= Plantago maritima; Potam.nat = Potamogeton natans; Potent.ans = Potentilla anserina;
Ranunc.bau = Ranunculus baudotii; Ranunc.sce = Ranunc sceleratus; Rorip.pal = Rorippa
palustris; Sagin.mar = Sagina maritima; Salic.eur = Salicornia europaea; Veron.cat =
Veronica catenata.
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Figuur 3c

Figuur 3d

Figuur 4 RDA-biplot met de jaren als behandeling (dummy variabe-
len per jaar + dummy covariabele voor transect IV), en een selectie
uit de soorten met >2% verklaarde variantie. Aantal opnamen: 320,
aantal soorten: 209
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Effect van de abiotische variabelen

Voorwaartse selectie 
Tabel 4 geeft de correlatiematrix van alle omgevingsvariabelen die in de analyse zijn
gebruikt. Er bestaat een sterke correlatie tussen alle ionenconcentraties onderling,
tussen de bodemvruchtbaarheids-indicatoren Ntot en Ptot, en tussen de zeewater-
indicatoren pH, Na en Cl. Tabel 5 geeft het relatieve belang van de omgevingsvari-
abelen, zoals bepaald met voorwaartse selectie in CCA op alle opnamen. Het effect
van alle geteste variabelen is hoog-significant, maar deze significantie kan over-
schat zijn (zie Materiaal en methoden [Sample score]). Het totale percentage ver-
klaarde variantie bedraagt 17,5%. Hoewel dit een vrij normaal percentage is voor dit
type ecologische data, dient men zich wel te realiseren dat een zeer groot deel van
de variantie in de vegetatie niet door de gemeten variabelen wordt verklaard. Dit kan

voor een deel 'ruis' zijn, maar ook voor een deel variatie die samenhangt met niet-
gemeten omgevingsvariabelen, zoals beheer. Van de geteste omgevingsvariabelen
is de overvloedings-frequentie het belangrijkst, gevolgd door de grondwaterstand.
Van de chemische variabelen is pH het belangrijkst. Waarschijnlijk is in deze data
pH vooral een indicator voor de invloed van zeewater (vgl. Tabel 4 en Figuur 5c).

Tabel 4 Correlatiematrix van alle gebruikte omgevingsvariabelen. Voor verklaring van de
namen van de variabelen zie Figuur 5c.

Tabel 5 Voorwaartse selectie van variabelen in CCA. Extra fit = toename in percentage verk-
laarde variantie bij toevoegen van een variabele, totale fit = percentage verklaarde variantie
voor een model met deze en alle voorgaande variabelen (verschillen in de som van beide
zijn het gevolg van afrondfouten). Voor verklaring van de namen van de variabelen zie
Figuur 5c. Alle effecten zijn significant (P<.001 na 999 permutaties). Aantal opnamen = 320,
aantal soorten = 209.

H 841

GVG F*open Ntot Ptot Na K Ca Cl
F*open -0.01
 Ntot -0.11 -0.14
 Ptot -0.14 0.01 0.94
 Na -0.06 0.53 0.56 0.64
 K -0.08 0.46 0.57 0.69 0.92
 Ca -0.14 0.00 0.55 0.59 0.28 0.26
 Cl -0.05 0.56 0.41 0.48 0.97 0.85 0.24
 pH -0.12 0.71 -0.34 -0.18 0.20 0.15 0.22 0.25

Variabele extra fit totale fit
F*open 4.82% 4.82%
GVG 3.15% 7.97%
pH 2.80% 10.77%
Ntot 1.40% 12.17%
Ptot 1.75% 13.92%
K 1.05% 14.97%
Ca 0.96% 15.93%
Na 0.88% 16.81%
Cl 0.70% 17.51%

Figuur 4b Positie van de jaren (let op het verschil in schaal met Figuur 4a!).
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DCA-triplot
Figuur 5 geeft de triplot voor de soorten (5a), opnamen (met hun gemiddelde per
type per jaar) (5b) en omgevingsvariabelen (5c). De samenhang tussen de drie kan
worden bepaald door ze (in gelijke schaling!) over elkaar te projecteren (voor de
interpretatie zie Materiaal en methoden [Sample score]). De plots zijn zo geschaald
dat de onderlinge relatie tussen de opnamen optimaal wordt weergegeven, en 
daardoor die tussen de soorten minder goed. De genormaliseerde eigenwaarden
(vergelijkbaar met het percentage verklaarde variantie per as) bedragen 5,2%, 3,8%
en 2,5% voor de eerste (horizontale), tweede (verticale) en derde (niet weerge-
geven) as. De figuur weerspiegelt dus (5,2+3,8)/17,5 = ruim 50% van alle verklaarde
variantie. Hoewel de effecten van waterstand en overvloeding min of meer onaf-
hankelijk zijn (hun pijlen staan vrijwel loodrecht op elkaar) zijn zij wel ongeveer even
belangrijk (zie ook Tabel 5). Als gevolg daarvan worden zowel de eerste als de
tweede as in belangrijke mate door deze beide variabelen bepaald.

Figuur 5a DCA analyse van alle opnamen. Percentages verklaarde variantie: 5,2, 3,8 en
2,5% voor resp. de eerste, tweede en derde as; totaal percentage verklaarde variantie:
17,5%; de figuur weespiegelt ongeveer 50% van alle verklaarde variantie. Aantal opnamen:
320, aantal soorten: 209.

In bovenstaande figuur is weergegeven een selectie van (onder)soorten met de grootste
verklaarde variantie. Verklaring van de soortnamen: Agrost.can = Agrostis canina;
Ammoph.are = Ammophila arenaria; Anthox.odor = Anthoxanthum odoratum; Apium inund =
Apium inundatum; Calam.epig = Calamagrosis epigeios; Carex are = Carex arenaria; Carex
dist = Carex distans; Carex nigr = Carex nigra; Chamer.ang = Chamerion angustifolium;
Cirsium arv = Cirsium arvense; Cirsium pal = Cirsium palustre; Eleoch.pal.p = Eleochalis
palustris var. palustris; Eleoch.pal.u = Eleochalis palustris var. uniglumis; Erioph.ang =
Eriophorum angustifolium; Festuc.ovi = Festuca ovina; Galium mol = Galium mollugo;
Galium pal.p = Galium palustre var. palustre; Glaux mar = Glaux maritima; Holcus lan =
Holcus lanatus; Hydroc.vulg = Hydrocotyle vulgaris; Juncus alp-art = Juncus alpino-articula-
tus; Juncus art = Juncus articulatus; Juncus ger = Juncus gerardii; Luzul.camp = Luzula
campestris; Mentha.aq = Mentha aquatica; Molin.caer = Molinia caerulea; Nardus str =
Nardus stricta; Odont.verna = Odontites verna; Phragm.austr = Phragmites australis;
Plant.mar = Plantago maritima; Poa prat = Poa pratensis; Polyg.amph = Polygonum amphibi-
um; Potent.ans = Potentilla anserina; Potent.erec = Potentilla erecta; Ranunc.fla =
Ranunculus flammula; Salix repens = Salix repens; Scirp.mar = Scirpus maritimus; Trifol.fra
= Trifolium fragiferum; Veron.scut = Veronica scututellata.
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De samenhang tussen de typen en de omgevingsvariabelen zoals die blijkt uit de
triplot bevestigt de conclusie uit de Ellenberg-analyse (type 1: zout [hoge F], type 2
nat [lage GVG], type 4 vochtig en type 3 droog [hoge GVG, d.w.z. diepe water-
stand!]). Figuur 5b laat zien dat de veranderingen per type in de loop van de tijd
klein zijn ten opzichte van de verschillen tussen de typen onderling. Deze veran-
deringen worden later in detail geanalyseerd.

Figuur 5c Omgevingsvariabelen. Ntot = totaal stikstofgehalte in de bodem; Ptot = totaal fos-
forgehalte in de bodem; Ca = calciumgehalte in de bodem; K = kaliumgehalte in de bodem;
Na = natriumgehalte in de bodem; Cl = chloridegehalte in de bodem; pH = pH van de
bodem; F = overvloedingsfrequentie (gesommeerd over de twee jaren voorafgaand aan elk
opnamejaar, gelogaritmiseerd; GVG = grondwaterstand (in cm onder maaiveld, gelogarit-
miseerd).

Relatie tussen abiotische factoren, soorten en NBW
In Figuur 6 is de NBW in het ordinatiediagram uit Figuur 5 geprojecteerd. Dit dia-
gram is verkregen door regressie van de NBW per opname op de sample scores
per opname op de eerste twee assen (tweedegraads polynoom):

NBW = a0 + a1SS1 + a2SS12 + a3SS2 + a4SS22 + a5SS1SS2 (6)

H 841
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Figuur 5b Sample scores van alle opnamen, met de gemiddelden per type per jaar
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Figuur 6 Verwachtingswaarde voor NBW in het ordinatiediagram uit Figuur 5

Weergegeven zijn de gefitte waarden van deze regressievergelijking. Door dit dia-
gram over de diagrammen van Figuur 5 te projecteren blijkt de verwachtingswaarde
van de NBW per opname (Figuur 5b), de bijdrage van elke soort hieraan (Figuur
5a), en het verwachte effect van veranderingen in omgevingsvariabelen (Figuur 5c).
De verwachte verandering in NBW bij toename van een omgevingsvariabele kan
worden afgelezen door Figuur 6 in de richting van de pijl van die variabele in Figuur
5c te doorlopen. Hierbij moet wel worden aangetekend dat het geldigheidsgebied
wordt bepaald door het gebied waar zich opnamen bevinden (Figuur 5b).

Het diagram laat zien dat veranderingen in GVG tot slechts kleine veranderingen in
NBW leiden; alleen zeer hoge of zeer lage GVG leiden (bij gemiddelde waarde van
de andere factoren) tot een iets lagere NBW. Dit is duidelijk anders voor F, hier lei-
den hogere waarden tot een sterke stijging van de NBW (het diagram wekt de in-
druk dat ook zeer lage waarden van F tot een hoge NBW leiden maar deze conclu-
sie is niet gerechtvaardigd omdat het kwadrant linksboven grotendeels buiten het

geldigheidsgebied ligt). De oorzaak hiervan is dat kwelderachtige vegetatie door het
voorkomen van veel betrekkelijk zeldzame soorten als Odontites verna, Centaurium
pulchellum, Triglochin maritima, Scirpus rufus etc. in het algemeen hoog wordt ge-
waardeerd. Door de gemiddelde sample scores per type/jaar combinatie (Figuur 5b)
in het NBW diagram te projecteren blijkt overigens reeds dat de veranderingen in
NBW in de loop van de tijd klein zijn geweest.

Consistentie van respons op GVG en F in ruimte en tijd
Op grond van de gegevens uit 1998 zijn de coëfficiënten a en b bepaald van de
regressievergelijkingen

SSn = a0 + a1.GVG (7)
en
SSn = b0 + b1.F (8)

(n=1 of 2)

Het jaar 1998 is als 'trainingsset' gebruikt in plaats van 1986 omdat in 1986 de pq's
van transect VI niet zijn opgenomen. Omdat uit een oriënterende analyse bleek dat
de respons van de vegetatie op GVG verschilt per type (d.w.z. het model GVG +
GVG•type een significant betere fit geeft dan het model GVG alleen), is deze ana-
lyse voor de vier typen afzonderlijk uitgevoerd. De analyse voor F is alleen uitge-
voerd voor de pq's die toegankelijk zijn voor zeewater (de 'open' pq's). De verwachte
gemiddelde SS per jaar is berekend op grond van zowel GVG als F (tweemaal
enkelvoudige regressie, dus voor beide factoren afzonderlijk), en vergeleken met de
gevonden gemiddelden. Figuur 7 geeft enkele voorbeelden van de resultaten.
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Figuur 7 Gevonden  waarde en waarde verwacht op grond van de data uit 1998 voor SS1
en SS2, op grond van grondwaterstand en overvloedingsfrequentie. a - d, SS1 op grond van
GVG voor resp. type 1 - 4; e - f, SS1 en SS2 op grond van F voor de 'open' pq's.
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Uit de figuren blijkt dat op grond van de relatie tussen SS en GVG resp. F in de
ruimte in 1998, het verloop in de tijd vrij goed voorspeld kan worden. Alleen het
effect van GVG in type 4 wordt niet goed voorspeld (namelijk als een stijging, terwijl
er in feite geen verandering was). Verder wordt op grond van F voor as 1 een maxi-
mum voorspeld in 1992, terwijl dit maximum pas optrad in 1995. Dit hangt waar-
schijnlijk samen met het feit dat de effecten van GVG en F elk afzonderlijk zijn be-
paald, terwijl de scores op zowel de eerste als de tweede as in feite door beide wor-
den bepaald (Figuur 5c). Geconcludeerd kan worden dat er een redelijke consisten-
tie is in de effecten van GVG en F in ruimte en tijd.

GVG en F als functie van MV en P resp. F200
Tabellen 6 en 7 geven het resultaat van een multipele regressie van GVG resp. F op
MV en P resp. F200. Beide relaties zijn significant, hoewel de voorspelling van F
veel beter is dan die van GVG (68 tegen 20% verklaarde variantie). Dit hangt
wellicht deels samen met onnauwkeurigheden in de bepaling van GVG (veel inter-
polaties en correcties).

Tabel 6 Coëfficiënten en significantie van de regressie van grondwaterstand (GVG) op
maaiveldhoogte (MV) en neerslagoverschot (P). Percentage verklaarde variantie: 20%. N =
320. Significantie: *** = P<0.001, ~=P=ca. 0.06.

Tabel 7 Coëfficiënten en significantie van de regressie van overvloedingsfrequentie (F) op
overvloedingsfrequentie op NAP+2.00 m (F200) en maaiveldhoogte (MV). Percentage verk-
laarde variantie: 68%. N=165. Significantie: *** = P<0.001.
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Coëfficiënt T sign
intercept 1.7099 28.64 ***
P -0.0002 -1.84 ~
MV 0.0018 8.67 ***

Coëfficiënt T sign
intercept 2.788 13.21 ***
F200 0.492 3.72 ***
MV -0.011 -18.47 ***
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Effect van bodemdaling
Figuren 8 en 9 geven het effect van bodemdaling voor vier klassen van bodemdaling
(<10 cm, 10-15 cm, 15-20 cm, en >20 cm, in 1998), bepaald volgens de methode
beschreven in Materiaal en methoden (Bepaling van het effect van bodemdaling).
Dit effect is in twee maten uitgedrukt: (1) de SS op de eerste twee assen en (2) de
NBW. Voor elk van deze twee maten zijn drie lijnen weergegeven: de waarde zoals
berekend uit de data ('data'), de gefitte waarde met de actuele maaiveldhoogte
('geschat') en de gefitte waarde met de maaiveldhoogte in 1986 ('geschat - BD'). Het
verschil tussen 'data' en 'geschat' geeft aan in hoeverre de werkelijke gevonden
waarden goed door het model worden voorspeld. In het algemeen is deze voorspel-
ling tamelijk goed, behalve voor SS1 in de bodemdalingsklasse < 10 cm in de jaren
vóór 1995. In de klassen met een hogere bodemdaling is de voorspelling beter. Het
verschil tussen 'geschat' en 'geschat - BD' geeft het volgens het model verwachte
effect van bodemdaling weer. In de bodemdalingsklassen > 10 cm ligt na 1992 de
schatting zonder bodemdaling altijd verder van de gevonden waarden dan de schat-
ting met bodemdaling. Geconcludeerd kan hieruit worden dat er voor de bodemda-
lingsklassen > 10 cm en na 1992 wel een waarneembaar effect van bodemdaling op
de vegetatie is. Het verloop van 'geschat - BD' geeft het effect van weersinvloeden
in de loop van de waarnemingsperiode. Voor de bodemdalingsklassen > 15 cm ligt
het effect van bodemdaling in dezelfde orde van grootte als dat van weersinvloeden.

Figuur 8 Gevonden  waarde en waarde verwacht op grond van het regressiemodel uit
vergelijking (5) voor SS1 en SS2, met en zonder bodemdaling, in vier klassen van bodem-
daling in 1998 (a: SS1, bodemdaling in 1998 < 10 cm; b: SS1, 10 cm < bodemdaling in 1998
< 15 cm; c: SS1, 15 cm < bodemdaling in 1998 < 20 cm; d: SS1, bd in 1998 > 20 cm; e:
SS1, bodemdaling in 1998 < 10 cm; f: SS1, 10 cm < bodemdaling in 1998 < 15 cm; g: SS1,
15 cm < bodemdaling in 1998 < 20 cm; h: SS1, bd in 1998 > 20 cm).
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Figuur 9 laat zien dat het effect van bodemdaling uitgedrukt in NBW nihil is. In de
figuur is alleen de bodemdalingsklasse > 20 cm weergegeven, omdat voor de
andere klassen het effect nog kleiner is. Volgens het model leidt bodemdaling tot
een zeer geringe toename van de NBW. Oorzaak hiervan is waarschijnlijk het feit
dat het model bij bodemdaling een toename van kwelderachtige vegetatie voorspelt,
die hoog wordt gewaardeerd.

Figuur 9 Gevonden  waarde en waarde verwacht op grond van het regressiemodel uit
vergelijking (5) voor SS1 en SS2, en het verband tussen deze en NBW (Figuur 6), met en
zonder bodemdaling, in vier klassen van bodemdaling in 1998.
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