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Heggenmussen broeden vooral in het open duin, zoals in lage duin-
doornstruwelen. Hier fluctueren de aantallen en zijn gestegen van 71
naar 91 territoria. In struweel is de populatie verdubbeld (van 22 naar
45 territoria) en in bos zijn de aantallen het laagst en is de soort waar-
schijnlijk stabiel met 14 territoria in 1982 en 10 in 2020, Castricum aan
Zee, 1 juni 2021 (foto: Johannes Klinkenberg). Dunnocks breed mainly
in open dunes for example in Sea Buckthorn shrubs. Numbers fluctuate
but have increased from 71 to 91 territories in these shrubs. The popu-
lation in shrubland has doubled from 22 to 45 territories. Numbers in
forest are lowest and more or less stable with 14 territories in 1982 and
10 in 2020.

Insectenetende vogels gaan achteruit, waarbij afne-
mende insectenaantallen een rol wordt toegedicht.
Hier doen we verslag van de aantals- en biomassa-
ontwikkeling van insectenetende vogelsoorten in
een natuurgebied, namelijk het droge deel van het
Noordhollands Duinreservaat. We vergelijken de
trends met de ontwikkelingen bij de zaadetende
vogels. Gaan insecteneters ook in dit glooiende
duingebied achteruit?
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In grote lijnen is de aantalsontwikkeling van elke vogel-
soort in Nederland uitstekend bekend (Teixeira 1979, Sovon
2018), en we hebben ook ideeén waarom vogelsoorten toe-
of afnemen. Voedselbeschikbaarheid speelt vaak een rol
(Martin 1987), ofschoon de directe effecten hiervan vaak
lastig te toetsen zijn (Newton 1998). Voor insectenetende
vogelsoorten is bijvoorbeeld aangetoond dat fluctuaties in
voedselbeschikbaarheid gedurende het broedseizoen direct
kunnen leiden tot een lager of hoger broedsucces (Zanette
et al. 2000, Nagy & Holmes 2005, Seress et al. 2020). Ook
in de wintergebieden speelt voedselbeschikbaarheid een
grote rol voor insecteneters: zo leiden droge winters in de
Sahel tot lagere aantallen Grasmussen Sylvia communis
(Berthold 1974, Witstanley ef al. 1974) en Rietzangers Acro-
cephalus schoenobaenus (Peach et al. 1991) in de Europese
broedgebieden. Vermoedelijk zijn deze relaties alleen aan
het licht gekomen omdat ze zo helder zijn: pas wanneer
prooien massaal het loodje leggen zien we effecten op de
dichtheden predatoren.
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Figuur 1. Oppervlakte per vegetatiestructuurtype voor de geanaly-
seerde BMP-plots op basis van vegetatiekarteringen in de periode 1982-
85 en 2006-09. Area per vegetation type of the plots used in our analyses,
based on vegetation mappings performed in 1982-85 and 2006-09.

De afgelopen jaren gaan insecten sterk achteruit, zowel
in Nederland en Duitsland (Groenendijk & Ellis 2011, Hall-
mann ef al. 2017, 2020, van Strien ef al. 2019) als elders (San-
chez-Bayo & Wyckhuys 2021, Wagner et al. 2021), door een
veelvoud aan redenen (‘death by a thousand cuts’; Wagner
et al. 2021). In hoeverre de afname van insecten vervolgens
leidt tot afname van insectenetende vogelsoorten is voorals-
nog niet duidelijk: in Europa gaan insecteneters inderdaad
achteruit, wat voornamelijk verklaard wordt door achter-
uitgang van populaties in agrarisch gebieden (Bowler et
al. 2019). Aantalstrends in grootschalige studies zijn optel-
sommen van positieve en negatieve aantalsontwikkelingen
in allerlei landschapsvormen en -gebruiken, en omvatten
dus zowel natuurgebieden als intensief benutte agrarisch
gebieden, bijvoorbeeld. Trends op grote ruimtelijke schaal
moeten uit elkaar getrokken worden voor een beter begrip
van aantalsontwikkelingen in relatie tot het onderliggende
landschap. Gaan insecteneters vooral in intensief benutte
landschappen achteruit of ook in natuurgebieden?

Om een begin te maken met beantwoording van deze
vraag, leggen we in deze bijdrage een klein deel van de
wereld onder de loep, namelijk de droge duinen van
natuurgebied het Noordhollands Duinreservaat. Om de
trends van insecteneters te kunnen duiden, contrasteren
we deze met de trends van de aantallen zaadetende vogels.
Op basis van broedvogeltellingen binnen het Broedvogel
Monitoring Project van Sovon vanaf 1982 verkennen we de
aantals- en biomassaontwikkeling van beide groepen in dit
deel van de Noord-Hollandse duinen.

METHODE

Gebied

Binnen het Noordhollands Duinreservaat (hierna NHD)
hebben we ons gericht op droge duinen (dus exclusief infil-
tratieplassen) van het kalkrijke deel tussen Wijk aan Zee en
Bergen NH (oppervlakte 4611 ha). Dit is een afwisselend
landschap met, van strand naar binnenduin, de met Helm
Ammophila arenaria begroeide zeereep, het afwisselende
middenduin bestaande uit open zand, pioniervegetatie
rond stuifkuilen, kort begroeide duingraslanden met mos-
sen, korstmossen en plantensoorten als Duinviooltje Viola
curtisii en Dauwbraam Rubus caesius, afgewisseld met hoge
grasvegetatie (Duinriet Calamagrostis epigejos, Helmgras
Ammophila arenaria) en struweel (0.a. Duindoorn Hippop-
hae rhamnoides, Kruipwilg Salix repens). Het binnenduin,
ten slotte, bevat een mengeling van loof- en naaldbos. Door
de kleinschalige afwisseling liggen open duin, struweel en
bos vaak dicht bij elkaar of door elkaar heen (mozaiekland-
schap).

Tellingen en TRIM-analyse

De inventarisaties in het NHD (1982-2020) volgen de aan-
pak van het Broedvogel Monitoring Project (BMP-alle
soorten) van Sovon: een jaarlijkse territoriumkartering in
vast begrensde telgebieden van alle vogels met territorium-
indicerend gedrag (zang, transport van nestmateriaal of
voedsel, bijvoorbeeld; Hustings et al. 1985, Vergeer et al.
2016). Uiteindelijk wordt het aantal territoria bepaald,
aanvankelijk handmatig, tegenwoordig met behulp van
het autoclusteringsprogramma van Sovon (van Dijk et al.
2013). Tellingen uit 31 BMP-plots zijn gebruikt en de tel-
lingen per plot zijn door de jaren heen vaak door dezelfde
tellers uitgevoerd. In bijlage 1 wordt de kaart met plots en
de plotnamen gegeven.

Voor de analyse van de BMP-tijdreeksen met het statis-
tiekprogramma R (R Core Team 2023) werd het package
‘rtrim’ (Bogaart et al. 2020) gebruikt. Het is gebaseerd op
het door het CBS ontwikkelde programma TRIM (TRends
& Indices for Monitoring data; Pannekoek & van Strien
2005). TRIM werd specifiek geschreven voor de analyse
van telgegevens behaald door monitoring van populaties
van planten en dieren. Trends en jaarlijkse indexen worden
berekend door Poisson regressies en algoritmes die ontbre-
kende gegevens interpoleren (geen monitoring in bepaalde
plots in bepaalde jaren) en corrigeren voor overdispersie
(de variantie van de gegevens is groter dan verwacht voor
een Poisson verdeling) en autocorrelatie (telgegevens van
opeenvolgende jaren zijn niet onathankelijk van elkaar).

Ecologische classificatie broedvogels van het droge duin
De 31 plots zijn in 1982 a priori verdeeld over ‘open duin,
‘struweel’ en ‘bos. Vanwege de landschappelijke heteroge-




niteit en vegetatiesuccessie van het gebied zullen plots zel-
den helemaal uit één van de drie vegetatietypen bestaan:
open duin zal vaak wat struweel bevatten, waardoor er dus
bijvoorbeeld Goudvinken in een open duinplot kunnen
voorkomen. Door successie, afname van Konijnen Orycto-
lagus cuniculus en beheer is de vegetatie binnen plots aan
veranderingen onderhevig en met name de oppervlakte
struweel binnen struweelplots is sterk toegenomen (bijlage
2). Er zijn 14 open duinplots, 5 struweelplots en 12 bosplots.
In figuur 1 wordt de gesommeerde oppervlakte van de
vegetatiestructuurtypen gegeven zoals die gemeten zijn in
1982-85 en 2006-09 (de volgende vegetatiekarteringsronde
is gestart in 2024).

Om vogelsoorten in te delen naar insecteneters en zaad-
eters hebben we ervoor gekozen om naar de samenstelling
van het dieet dat aan de jonge vogels wordt gevoerd te kij-
ken. Indeling in een van beide categorieén is gebaseerd op
de Birdfacts database van de British Trust for Ornithology
(BTO;  bto.org/understanding-birds/welcome-birdfacts).
Mezen en Vinken zijn daarin insecteneters, hoewel ze in
de winter vooral zaadeters zullen zijn. We delen lijsters ook
bij insecteneters in, hoewel ze ook andere ongewervelden
zullen eten (zoals wormen). In tabel 1 staan de 57 soorten
en hun karakteristieken (46 insecteneters en 11 zaadeters).

Naast een indeling op basis van het voedsel voor de jon-
gen hebben we de soorten ook in drie verschillende groot-

Tabel 1. De 57 geanalyseerde soorten met hun dieetindeling (insecteneters gevolgd door zaadeters), gewicht van volwassen mannen en trekge-
drag (1=standvogel, 2=korte-afstandstrekker, 3=lange-afstandstrekker). Analyzed species classified according to diet (insectivores followed by gra-
nivores), body mass of adult males and migratory behaviour (1=resident, 2=short-distance migrant, 3=long-distance migrant). ‘insect’=insectivore,

zaad’=granivore.

soort - species dieet gewicht trekgedrag soort - species dieet gewicht trekgedrag
diet man (g) migratory diet man(g) migratory
body mass  behaviour body mass  behaviour
male (g) male (g)
Blauwborst Luscinia svecica insect 20 3 Roodborsttapuit Saxicola rubicola insect 15 2
Boomklever Sitta europea insect 24 1 Spotvogel Hippolais icterina insect 13 3
Boomkruiper Certhia brachydactyla insect 10 1 Spreeuw Sturnus vulgaris insect 78 2
Boomleeuwerik Lullala arborea insect 30 2 Sprinkhaanzanger Locustella naevia insect 14 3
Boompieper Anthus trivialis insect 24 3 Staartmees Aegithalos caudatus insect 9 1
Boomvalk Falco subbuteo insect 180 3 Tapuit Oenanthe oenanthe insect 24 3
Braamsluiper Curruca curruca insect 12 3 Tijiftjaf Phylloscopus collybita insect 9 3
Fitis Phylloscopus trochilus insect 10 3 Tuinfluiter Sylvia borin insect 19 3
Fluiter Phylloscopus sibilatrix insect 10 3 Veldleeuwerik Alauda arvensis insect 42 2
Gekraagde Roodstaart Ph. phoenicurus — insect 15 3 Vink Fringilla coelebs insect 24 2
Glanskop Poecile palustris insect 12 1 Wielewaal Oriolus oriolus insect 68 3
Goudhaan Regulus regulus insect 6 1 Winterkoning Troglodytes troglodytes insect 10 1
Grasmus Curruca communis insect 16 3 Witte Kwikstaart Motacilla alba insect 21 2
Graspieper Anthus pratensis insect 19 2 Wulp Numenius arquata insect 770 2
Grauwe Vliegenvanger Muscicapa striata  insect 17 3 Zanglijster Turdus philomelos insect 83 2
Groene Specht Picus viridis insect 190 1 Zwarte Mees Periparus ater insect 9 1
Grote Bonte Specht Dendrocopos major  insect 85 1 Zwartkop Sylvia atricapilla insect 21 3
Grote Lijster Turdus viscivorus insect 130 2 Appelvink Coccothraustes coccothraustes | zaad 58 2
Heggenmus Prunella modularis insect 21 1 Goudvink Pyrrhula pyrrhula zaad 21 1
Kleine Bonte Specht Dryobates minor insect 21 1 Groenling Chloris chloris zaad 28 2
Koekoek Cuculus canorus insect 130 3 Holenduif Columba oenas zaad 300 2
Koolmees Parus major insect 18 1 Houtduif Columba palumbus zaad 450 2
Kuifmees Lophophanes cristatus insect 12 1 Kneu Linaria cannabina zaad 19 2
Merel Turdus merula insect 100 1 Kruisbek Loxia curvirostra zaad 43 2
Nachtegaal Luscinia megarhynchos insect 21 3 Putter Carduelis carduelis zaad 17 2
Paapje Saxicola rubetra insect 17 3 Ringmus Passer montanus zaad 24 1
Patrijs Perdix perdix insect 390 1 Turkse Tortel Streptopelia decaocto zaad 200 1
Pimpelmees Cyanistes caeruleus insect 1 1 Zomertortel Streptopelia turtus zaad 140 3
Roodborst Erithacus rubecula insect 18 2
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teklassen verdeeld: <60 gram (kleine zangvogels tot en met
Appelvink; 35 insecteneters, 7 zaadeters), 60-300 g (Wie-
lewaal tot en met Turkse Tortel; 9 insecteneters en 2 zaad-
eters) en >300 gram (‘grote vogels™ Patrijs, Wulp, Holen-
duif en Houtduif; 2 insecteneters, 2 zaadeters, tabel 1).

Tenslotte hebben we onderzocht of korte- en lange-
afstandstrekkers een andere aantalstrend laten zien dan
standvogels, omdat populaties van trekkende soorten vaak
sterker afnemen dan van standvogels (Morrison et al. 2013,
Vickery et al. 2022). Hiertoe hebben we de trends voor
trekvogels en standvogels ook apart berekend (trekgedrag:
tabel 1).

Aantal territoria, biomassa van de vogelsoorten en
vergelijking Nederlandse trends

Naast het aantal territoria is onderzocht hoeveel biomassa
aan vogels in de BMP-plots aanwezig is, omdat de aantals-
ontwikkeling en de biomassa-ontwikkeling niet altijd syn-
chroon lopen: een sterke toename van bijvoorbeeld Kneuen
en een afname van Patrijzen leidt wel tot een totale aantals-
toename, maar toch een afname van de biomassa vogels,
omdat Patrijzen zwaarder zijn dan Kneuen. Aantallen en
biomassa lopen wel synchroon bij de analyse per gewichts-
klasse; hier hebben we alleen de biomassa-ontwikkeling

gegeven (Pearson’s correlatie-coéfficiént tussen aantallen
en biomassa voor insecteneters <60 g, 60-300 g en >300 g is
respectievelijk r = 0.998, r = 0.999, r = 0.996, en voor zaad-
eters in de drie klassen respectievelijk r = 0.995, r = 0.997,
r = 1.0, alle P < 0.001). Bij het bepalen van de biomassa
is gewerkt met het gewicht van het mannetje (BTO Bird-
Facts). De keuze om met biomassa te werken komt voort
uit de aanname dat een bepaalde biomassa aan prooien een
bepaalde biomassa aan predatoren in stand kan houden.
Het gewicht van de volwassen mannetjes staat model voor
de biomassa.

In de discussie wordt kort ingegaan op een vergelijking
met de landelijke trends (tellingen twee jaar later gestart
dan in NHD, dus in 1984). Hoewel deze geen rol spelen in
de resultaten, beschrijven we toch hoe we de vergelijking
tussen de aantallen in het NHD en heel Nederland heb-
ben gemaakt. Om de landelijke aantallen in 1984 en 2020
te berekenen hebben we de soortgegevens op de website
van Sovon gebruikt (stats.sovon.nl/stats/soort/). Per soort
worden op de site de aantallen territoria tussen 2018-20
gegeven met de minimum en maximum aantallen, en de
trendcijfers als een index met 1984 = 100. Als jaar hebben
we het middelste jaar gekozen, 2019, en als aantal broedpa-
ren voor 2019 hebben we het gemiddelde aantal berekend
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Open duin met sporen van konijnen en duindoornstruwelen, Vogelduin , Castricum, 6 juli 2008. Open dunes with tracks of rabbits and Sea Buck-

thorn shrubs.
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Figuur 2. Alle soorten. De trends voor het aantal territoria (links, 1982 = 1524 respectievelijk 223) en het sommeerde gewicht (rechts, 1982 = 60.03
resp. 54.71 kg) van alle insecten- en zaadeters. Trends for number of territories (left) and summed body mass (right) of all insectivores and granivores.
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Figuur 3. Trekvogels. De trends voor het aantal territoria (links, 1982 = 518 respectievelijk 9o) en het gesommeerde gewicht (rechts, 1982 = 28.03
resp. 13.62 kg) van alleen de trekvogels onder de insecten- en zaadeters. Trends for number of territories (left) and summed body mass (right) of only
migratory insectivores and granivores.
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Figuur 4. Standvogels. De trends voor het aantal territoria (links, 1982 = 541 resp. 13) en het gesommeerde gewicht (rechts, 1982 = 19.38 resp. 0.65 kg)
van alleen de standvogels onder de insecten- en zaadeters. Trends for number of territories (left) and summed body mass (right) of only non-migratory
insectivores and granivores.
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Figuur 5. Insecteneters: trends voor het aantal territoria (links) en gesommeerd gewicht (rechts) in plots van open duin, struweel en bos. Insectivo-
res: trends in the number of territories (left) and summed body mass (right) for plots in open dune, shrubland and forest.
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Figuur 6. Zaadeters: trends voor het aantal territoria (links) en gesommeerd gewicht (rechts) in plots van open duin, struweel en bos. Granivores:
trends number of territories (left) and summed body mass (right) for plots in open dune, shrubland and forest.
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Figuur 7. De trends voor het gesommeerde gewicht van insecteneters (links) en zaadeters (rechts) voor de drie grootteklassen. Trends for the
number of territories (left) and summed body mass (right) of insectivores and granivores.




van de door Sovon gepresenteerde minimum en maximum
aantallen. Als voorbeeld: in 2018-20 werden van de Gras-
pieper 62 000-90 000 territoria geteld, gemiddeld dus 76
000 en dat aantal hebben we aan 2019 toegewezen. Het
trendgetal voor Graspieper in 2019 was afgerond 82 en in
1984 100, dus het geschatte aantal territoria in 1984 is dan
76 000 X 100 / 82 = 92 683, en in 2020 (indexcijfer 87) zijn
dit er 92 683 x 87 / 100 = 80 634. De totale biomassa is, net
als voor het NHD, berekend door het aantal territoria te
vermenigvuldigen met het gewicht van een mannetje van
de betreffende soort (de 80 634 zingende mannetjes in 2020
wegen per stuk 19 g en gezamenlijk 1532 kg).

Om de duidelijkheid van de (NHD) grafieken te verho-
gen zijn de aantallen en gesommeerde gewichten omgere-
kend naar trendgetallen, waarbij 1982 het referentiejaar is
(trendgetal = 100).

RESULTATEN

Totale trends en trends bij trek- en standvogels

De totale aantallen territoria in het NHD van insecteneters
zijn in de periode 1982-2020 met 72% toegenomen (figuur 2
links), maar hun biomassa is, over de gehele 38 jaar gezien,
slechts 12% groter geworden (figuur 2 rechts). Het totale
aantal territoria van zaadeters nam na een dip weer wat toe
tot ongeveer 85% van de aantallen van 1982 (figuur 2 links),
maar hun biomassa nam met 62% af (figuur 2 rechts).

Insectenetende trekvogels laten een iets andere trend
zien: de aantallen territoria zijn met 83% toegenomen
(figuur 3 links), maar hun totale biomassa is hetzelfde
gebleven (figuur 3 rechts). De aantallen standvogels onder
de insecteneters zijn met 52% toegenomen (figuur 4 links)
en hun biomassa met 39% (figuur 4 rechts).

Zowel de aantallen als het gewicht van trekkende zaad-
eters is nagenoeg hetzelfde als voor alle zaadeters samen
(figuur 3 links en rechts), voor de standvogels onder de
zaadeters is het beeld wispelturig, omdat er slechts drie
niet-trekkende zaadeters in onze dataset voorkomen
(figuur 4 links en rechts); desondanks lijken deze drie soor-
ten niet structureel toe of af te nemen.

Ontwikkeling per habitat
De aantallen insecteneters zijn toegenomen vanaf de jaren
negentig en momenteel in alle drie de vegetatietypen gro-
ter dan in 1982, met name in struweelplots waar de aantal-
len verdrievoudigd zijn (figuur 5 links). De gesommeerde
gewichten zijn in struweel- en bosplots toegenomen, maar
afgenomen in het open duin vanaf 1991 en nadien stabiel op
laag niveau (figuur 5 rechts).

De aantallen zaadeters van het open duin schommelen,
met flinke pieken in 2015 en 2018 (groot aantal Kneuen),
maar het totaal aantal territoria in 2020 is nauwelijks

anders dan in 1982 (figuur 6 links). In struweelplots vari-
eren de aantallen ook, met vanaf 2008 een toename, maar
zaadeters in bosplots zijn vanaf 1992 stabiel op een 40-60%
lager niveau dan begin jaren tachtig. De afname van 1991 op
1992 komt door een afhame van Houtduiven van 71 naar 44
territoria. De gesommeerde gewichten zijn in alle vegetatie-
typen afgenomen, met name in het open duin (-55%) en het
bos (-70%; figuur 6 rechts).

Totale ontwikkelingen per grootteklasse

Insecteneters tot 300 g zijn sterk toegenomen, maar soor-
ten van meer dan 300 g zijn nagenoeg verdwenen uit het
NHD (figuur 7 links). Van zaadeters zijn alleen de soor-
ten lichter dan 60 g toegenomen, de zwaardere soorten
zijn ongeveer in dezelfde mate afgenomen (meer dan 50%;
figuur 7 rechts).

DISCUSSIE

Meer insecteneters

De totale aantallen territoria van insectenetende vogels in
het NHD zijn van 1982 op 2020 met horten en stoten toe-
genomen met 72% en de biomassa met 12%. Deze toename
contrasteert sterk met zaadetende vogelsoorten in hetzelfde
gebied, waarvan de aantallen territoria in 2020 15% lager
zijn dan in 1982 en de biomassa 62% lager.

In Nederland zijn dezelfde insectenetende vogelsoorten
van 1984 op 2020 toegenomen met 18%, maar hun massa
is afgenomen met 14%; insecteneters in het NHD laten dus
een positievere aantalsontwikkeling zien dan de landelijke
trend. Vermoedelijk is de landschappelijke diversiteit bin-
nen Nederland hier debet aan, want de landelijke trend is
berekend over meer of minder door de mens belaste terrei-
nen. Hetis opvallend is dat insecteneters zo zijn toegenomen
in het NHD, vanwege de 75% afname van vliegende insecten
in natuurgebieden in Duitsland en Nederland (Hallmann et
al. 2017, 2020), inclusief belangrijke prooi-insecten zoals
vlinders (rupsen; Groenendijk & Ellis 2011, van Strien et al.
2019). Hoe is deze tegenstelling te verklaren?

Een mogelijkheid is dat insectenaantallen wel degelijk
zijn afgenomen, maar nog niet limiterend zijn voor insec-
teneters: we weten niet welk deel van de aanwezige insec-
tenbiomassa wordt opgegeten in de duinen en op welk
moment. Mogelijk worden insecten pas bij veel sterkere
afname limiterend voor de aantallen broedvogels. Aan de
andere kant weten we dat populaties geleedpotigen ook
niet onbeperkt groot zijn. Zo kunnen insecteneters insec-
tenpopulaties doen afnemen in bossen (Holmes ef al. 1979,
Marquis & Whelan 1994, Sanz 2001) en een hoger insec-
tenaanbod leidt bijvoorbeeld soms tot een groter aandeel
tweede legsels (Perrins 1965, Von Bromssen & Jansson
1980, Nagy & Holmes 2005).
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Merels komen vooral in bosplots voor, waar het de soort voor de wind gaat (34 naar 72 territoria 1982-2020). Ook in struweelplots (4 naar 19 ter-
ritoria) en open duinplots (13 naar 30) neemt de soort toe, waarbij het opvalt, net als bij de Kneu, dat de soort algemener is in open duinplots dan
in struweelplots., Noord Hollands Duinreservaat, 9 april 2021. Black Birds are mainly found in forest plots where they thrive and increased from 34
territories in 1982 to 72 territories in 2020. Numbers also increased in shrubland plots (4 to 19 territories) and open dune plots (13 to 30 territories).
Striking is that the species is more common in open dunes as compared to shrublands, like Linnets.

Een andere mogelijkheid is dat het totale gewicht aan
insecten niet is afgenomen in het NHD, hoewel dat mis-
schien niet voor de hand ligt gezien de mate waarin insec-
ten elders achteruitgaan. De afgelopen veertig jaar is het
open duinlandschap in Nederland deels verruigd en mono-
toner geworden door toename van hoge grassen en struweel
(Veer & Kooijman 1997), wat gevolgen heeft gehad voor
insectenabundantie. Verruiging van kort grasland leidt
veelal tot een hogere biomassa aan geleedpotigen (Dennis et
al. 1998, Morris 2000, van Qosten ef al. 2014, Prather & Kas-
pari 2019), wanneer de vegetatie niet te eenvormig wordt
(Morris 2000, Prather & Kaspari 2019). In hoeverre de aan-
tallen insecteneters in verruigde omstandigheden verande-
ren hangt deels af van hun dieet en van de bereikbaarheid
van prooien: bereikbaarheid van prooien is belangrijker dan
het aantal prooien zelf (Atkinson ef al. 2005, Vandenberghe
et al. 2009). Daarnaast komen sommige vogelsoorten in
hogere dichtheden voor dan andere soorten, waardoor
ogenschijnlijk negatieve biotoopveranderingen (vergrassing
van open duin) toch kunnen leiden tot grotere aantallen en
een hoger gesommeerd gewicht aan broedvogels. Zo komen

Graspiepers in meer vergraste situaties voor dan Tapuiten
en bereiken hogere dichtheden (van Oosten 2016). Gedeel-
telijke vergrassing zal leiden tot afname van Tapuiten, maar
door toename van piepers toch leiden tot een groter aan-
tal insectenetende vogels en een grotere vogelbiomassa.
Kortom, aanneembaar is dat vegetatieveranderingen in het
open duin hebben geleid tot veranderingen in het insecten-
aanbod, maar het is onduidelijk of de biomassa van insecten
is afgenomen. Misschien is een gedeeltelijke verruiging en
verstruweling wel positief geweest?

Ten slotte spelen ook andere factoren een rol bij de ont-
wikkeling van populaties, zoals bijvoorbeeld de mate van
(nest)predatie (Skutch 1949, Martin et al. 2000), omstan-
digheden op de trek (Newton 2008) en in het wintergebied
(Moreau 1972, Zwarts et al. 2009, 2023) en het (begrazings)
beheer. Het belang van deze factoren, inclusief voedselaan-
bod, op het populatieverloop verschilt vast tussen soorten
en samen staan zij aan de basis van soms lastig te verklaren
populatie-ontwikkelingen in de duinen.
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De zaadetende Kneu is sterk toegenomen in het open duin: van 52 territoria in 1982 naar 104 in 2018, met daarna een sterke terugval naar 68 in
2020. In struweel en bos is de stand nauwelijks veranderd: respectievelijk rond de 15 en de 3 territoria . De toename speelt zich dus in het open duin
af, voer voor verder onderzoek! Wijk aan Zee, Een Zee van Staal, 5 juli 2025. Linnets are granivorous birds that strongly increased in open dunes,
from 52 territories in 1982 to 104 in 2018, followed by a sharp decline in 2020 (68 territories). In shrublands and forest, numbers hardly changed
over time (around 15 and 3 territories respectively). Increase was therefore mainly due to the increase in the open dunes, why this is so remains to
be investigated.

Aantallen en massa van insecteneters per habitat
De positieve aantalsontwikkeling van insecteneters heeft zich
niet alleen in het open duin voorgedaan, maar ook in bos
en met name in de struweelplots. Hoewel de totale opper-
vlakte struweel over alle BMP-plots is toegenomen in de
loop der jaren (figuur 1), is de oppervlakte struweel binnen
struweelplots veel sterker toegenomen, met ongeveer 50%
(bijlage 2). Dus de toename van de aantallen vogels in stru-
weelplots (struweelsoorten) kan in ieder geval voor een deel
worden verklaard door een toename van struweel in deze
struweelplots. Daarnaast zijn struwelen ouder geworden en
bieden daarmee mogelijk onderdak aan meer vogels (en ook
aan meer insecten?). Bossen zijn complexer geworden door
toenemende leeftijd, waardoor er meer broedgelegenheid zal
zijn, ook voor holtebroeders zoals Gekraagde Roodstaarten.
De ontwikkelingen van aantallen en het gesommeerde
gewicht gaan niet altijd gelijk op. In struweel en bos vol-
gen de kilos grofweg de aantallen territoria, maar in het
open duin is hier geen sprake van: hier is de gesommeerde
massa afgenomen, maar het aantal territoria toegenomen.

De geleidelijke verdwijning van de zware Wulpen en Patrij-
zen speelt hier een rol: zonder beide soorten mee te nemen
neemt de biomassa in het open duin toe met 78% (en aan-
tal territoria +78%), maar met beide soorten in de analyse
neemt de biomassa af met 23% (en aantal territoria +69%).
Alleen de aantallen territoria komen zo net in een wat
ander daglicht te staan!

Lichte (<60 g: kleinere zangvogels) en middelzware (60-
300 g: lijsters, spechten, Koekoek) insecteneters zijn beide
toegenomen in aantal, maar het gesommeerde gewicht is
alleen van de lichtste klasse toegenomen: net als bij Patrijs en
Waulp is ook het gewicht van de middelste klasse afgenomen.
De biomassa in het duin wordt, al met al, meer gedomineerd
door kleinere soorten dan decennia geleden het geval was.

Trekvogels en standvogels

Hoewel populaties van trekkende soorten vaak sterker
afnemen dan van standvogels (Morrison et al. 2013, Vickery
et al. 2022), is daar in het NHD niet duidelijk sprake van:
de aantallen trekkers onder de insecteneters zijn met 83%
toegenomen en de standvogels met 52%. Echter, de gesom-

Elco Vossers
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Struweel is niet alleen toegenomen in veel plots in de duinen, het is ook ouder geworden en biedt daarmee mogelijk onderdak aan meer vogels. Een
soort die van een ruimer aanbod aan struwelen in de duinen geprofiteerd heeft, is de Goudvink, Noord-Hollands Duinreservaat, 11 juni 2025. Not
only has scrub increased in many breeding bird plots in the dunes, it has also grown older and may thus provide shelter for more birds. One species that
has benefited from a wider range of scrubland in the dunes is the Eurasian Bullfinch.

meerde biomassa van trekkende insecteneters is onveran-
derd, maar die van standvogels is met 39% toegenomen.
Ongetwijfeld speelt bij de contrasterende ontwikkeling tus-
sen aantal en gewicht onder de trekkers de sterke afname
van de zware Wulpen (770 g) een rol: van 23 broedparen
in 1982 naar 1 in 2020. Ook bjj trekkende zaadeters zien we
deze niet-parallelle ontwikkeling: -15% in aantal en -63% in
gewicht, wat grotendeels verklaard wordt door de duiven-
afname (zie ook volgende paragraaf; net als bij de gecom-
bineerde analyse van trek- en standvogels). Dus, hoewel
biomassa (deels) wordt gestuurd door de toe- of afname
van enkele zware soorten, hebben we geen aanwijzing dat
trekvogels het slechter doen dan standvogels in het NHD.

Houtduiven in de knel?

Als contrast met de mogelijk te verwachten afname van
insecteneters hebben we ervoor gekozen om ook de aan-
talstrend van zaadeters te bepalen. Het aantal territoria van
zaadeters ontwikkelde zich wisselend en de tegenwoordige
aantallen zijn min of meer dezelfde als in 1982. Echter, de
gesommeerde biomassa van zaadeters is momenteel meer

dan 60% lager dan aan het begin van de tellingen. In open
duin en struweel zijn de aantallen min of meer hetzelfde
als in 1982, maar in bosplots zijn de aantallen ongeveer
gehalveerd. De gewichten zijn afgenomen in het open duin
en het bos, en momenteel grofweg hetzelfde als in 1982 in
struweelplots. Hierbij zij aangetekend dat het aantal soor-
ten zaadeters, 11 in totaal, nogal kleiner is dan de 47 soorten
insecteneters (tabel 1) en dat 4 van de 11 soorten betrek-
king hebben op duiven, waardoor de biomassatrends gro-
tendeels worden gestuurd door de duiven, zeker omdat de
groep 60-300 g alleen uit de twee tortels bestaat en de groep
>300 g alleen uit Holen- en Houtduif.

Alle vier de duivensoorten komen voor in plots van open
duin en in bos, in struweel komen alleen Zomertortel en
Houtduif voor. Het verdwijnen van duiven verklaart in
grote lijnen de gewichtsafnames in open duin (Holendui-
ven weg uit de afnemende aantallen konijnenholen) en
bos (Houtduiven sterk afgenomen, zie onder). De gesom-
meerde biomassa van zaadeters in struweel daalde aanvan-
kelijk, wat deels werd veroorzaakt door de afname van de
relatief zware Zomertortels. Vervolgens nam de massa toe
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om tegenwoordig grofweg dezelfde massa te bereiken die er
rond 1985 was. De huidige biomassa is dus alleen een resul-
tante van de toename in aantal territoria, waarbij kleine
soorten als Kneu de plaats hebben ingenomen van de
zwaardere Zomertortels. In bos is zowel het aantal territo-
ria als de totale biomassa van zaadeters sterk afgenomen. In
feite staat de grote biomassa-afname gelijk aan de afname
van Houtduiven, omdat dat zware vogels zijn (bos: van 77
naar 19 territoria, -75%, alle plots 108 naar 33, -69%). Ook in
de Amsterdamse Waterleidingduinen NH zijn Houtduiven
sterk afgenomen (van der Spek ef al. 2018), dus de vraag is
wat er met Houtduiven in de duinen aan de hand is. Onbe-
kend is waar deze Houtduiven voedsel zoeken: in of buiten
het duin? Zou er te weinig voedsel zijn in het duin of wordt
er met name gefoerageerd in het agrarisch gebied waar
mogelijk minder zaad valt te halen dan in de jaren tachtig
(zoals op de Veluwe, Bijlsma 2012)?

CONCLUSIE

De aantallen insecteneters zijn sinds 1982 sterk toegeno-
men in het NHD, in weerwil van de in natuurgebieden
algemene sterke insectenachteruitgang. Ook het gewicht
aan insecteneters is toegenomen in struweel en bos, maar
afgenomen in het open duinlandschap. Een onverwachte
vaststelling is de sterke achteruitgang van Houtduiven, ana-
loog aan afname elders: we hebben geen idee waarom deze
soort zo sterk is afgenomen in het NHD -een interessante
richting voor toekomstig onderzoek!
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Increase of insectivorous birds in Dutch coastal dunes since 1982

Strong insect declines may lead to a decline in
insectivorous birds. Such declines have indeed been
reported at large spatial scales, but interpretation
of the underlying causes remains challenging due
to the diversity of the landscapes involved. Here, we
analysed trends in the abundance of insectivorous
birds occurring in a nature reserve in the Dutch coastal
dunes (Noordhollands Duinreservaat), between 1982-
2020 using 31 monitoring plots. For comparison we also
analysed trends in granivorous birds in the same reserve.
Over the 38-year monitoring period, the total number of
insectivores increased by 72% and their summed body
masses by 12% (Fig. 2). Nation-wide species numbers

increased by 18%, but their body mass decreased by 14%.
Granivores declined by 16% in numbers and by 63% in
total body mass over the same time period (Fig. 2). Trends
varied by habitat: numbers of insectivores tripled in
shrubland (Fig. 3; body mass +113%), increased by 70% in
open dunes (body mass -27%) and increased by 40% in
forests (body mass +58%). Trends were not the same for
birds with different body masses. We conclude that total
numbers of insectivorous birds in our study area strongly
increased since 1982 in spite of widely reported insect
declines, but their summed body masses did not always
follow in parallel.




Bijlage 1. Ligging van de plots in het NHD, de vegetatie (groen = open duin, oranje = struweel, bruin = bos) en de plotnamen. Location of the 31

monitored plots in NHD, the vegetation (green = open dune, orange = shrubland, brown = forest) and their names.

Bijlage 2. Veranderingen in vegetatiebedekking binnen open duinplots, struweelplots en bosplots. Changes in vegetation cover within plots cate-
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