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W einig eco log ische onderzoeken hebben in N ederland  zoveel 
s to f doen opw aaien ais he t recente lijk  a fgeronde EVA ll-onder- 
zoek, waarin de  effecten van grootscha lige  sche lpd ierv isserij op  
het ecosysteem  van de W addenzee zijn onderzocht. Een van de  
conclusies u it EVA II is da t de sam enste lling van het sed im ent 
en ais gevo lg  daarvan de bodem fauna zijn veranderd, m ede  
door de schelpdiervisserij. In een van de 17 deelrapporten wor­
den op basis van lang jarige  m onitoringreeksen trends geana ly­
seerd  in de  aantallen van w atervogels die voor hun voedselvoor­
z ien ing  zijn aangewezen op schelpdieren, wormen en andere  
bodem dieren. Eider, Scholekster en K anoet hebben in de d is ­
cussies over de sche lpd ierv isserij een prom inente ro l gespeeld, 
m aar hoe is he t de  andere w advogels vergaan in een 
W addenzee waarin g roo tscha lig  op  kokkels w erd gev is t en 
w aaruit de m osselbanken zijn verdwenen? D at hang t nauw  sa­
men m et hun voedselkeuze, zo  b lijk t u it deze b ijdrage.

De Waddenzee geniet algemene erkenning ais 
één van de belangrijkste wetlands ter wereld en 
vormt voor veel vogelsoorten een cruciale scha­
kel in het netwerk van wadgebieden op de 
Oost-Atlantische trekroute, een gebied dat zich 
uitstrekt van Noordoost-Canada en Centraal- 
Siberië tot aan het uiterste zuiden van Afrika. De 
internationale Waddenzee trekt jaarlijks zo'n 10- 
12 miljoen watervogels (Meltofte et al. 1994). In 
Nederland is de Waddenzee aangewezen ais 
Speciale Beschermingszone onder de Euro­
pese Vogel richtlij n en ais Wetland van interna­
tionaal belang onder de Ramsar Conventie voor 
zo ’n 25 overwinterende en doortrekkende wa- 
tervogelsoorten (van Roomen et al. 2000). Een 
groot deel van deze soorten is voor zijn voedsel 
afhankelijk van de bodemfauna van wadplaten 
en aangrenzende geulen: schelpdieren, wor­
men en allerlei geleedpotigen (Zwarts 1996a, 
van de Kam et al. 1999, Leopold et al. 2004a). 
Kennis over de aantalsontwikkelingen van deze 
vogelsoorten is van belang voor hun bescher­
ming en geeft inzicht in de ecologische toe­
stand van hun foerageergebieden en de daar 
aanwezige voedselbestanden.

Al sinds de jaren zestig van de vorige eeuw 
worden tellingen van de aantallen watervogels 
in het W addengebied uitgevoerd. Vanaf halver­
wege jaren zeventig gebeurt dat zo regelmatig

dat ze voor monitoring kunnen worden gebruikt. 
Een aantal deelgebieden wordt maandelijks ge­
teld en daarnaast worden drie tot vijf maal per 
jaar integrale tellingen uitgevoerd van het gehe­
le Nederlandse Waddengebied. Monitoring van 
pleisterende watervogels in de Waddenzee is 
geen eenvoudige klus door de enorme opper­
vlakte en moeilijke bereikbaarheid van sommige 
delen van het gebied. Daarnaast zijn de grote 
en vaak mobiele vogelconcentratles lastig te tel­
len. Omdat de betrokken soorten sterk verschil­
lende seizoenspatronen hebben, zijn tellingen 
nodig uit alle maanden van het jaar. De gege­
vens uit de Nederlandse Waddenzee vertonen 
ten opzichte van zo’n opzet relatief veel ontbre­
kende tellingen. Ze zijn in het verleden op ver­
schillende manieren bewerkt om aantalsveran- 
deringen te beschrijven (Smit & Zegers 1994, 
Rappoldt & Kersten 1996, Smit et al. 2000, de 
Boer et al. 2001, Turnhout & van Winden 2000). 
Tegenwoordig zijn diverse statistische metho­
den en programma’s beschikbaar om ontbre­
kende tellingen bij te schatten (ter Braak et al. 
1994, Underhill & Prys-Jones 1994, van Strien & 
Pannekoek 1999). Gebruikmakend van deze 
technieken en alle beschikbare tellingen, pre­
senteren we in deze bijdrage een overzicht van 
de lange termijn aantalsontwikkelingen en sei­
zoenspatronen van watervogelsoorten die voor
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Figuur 1. Overzichtskaart van de Nederlandse W addenzee en de indeling In telgebleden. Map o f the Dutch W adden Sea 
and division into counting units.

hun voedsel van bodemfauna afhankelijk zijn. 
Hierbij gaan we niet ultgebreld In op de ontwik­
kelingen per soort, maar wel gaan we op zoek 
naar de overeenkomsten en verschillen In trends 
tussen soorten In relatie tot hun voedselkeuze.

Materiaal en methode

Studiegebied en beschikbare tellingen Wad- 
vogels foerageren tijdens laag water op de 
wadplaten, maar ze worden geteld ais ze zich 
concentreren op hoogwatervluchtplaatsen. Alle 
rond en In de Waddenzee liggende gebieden 
die bij hoogwater droog blijven en waar zich 
hoogwatervluchtplaatsen kunnen bevinden, be­
horen tot het studiegebied en zijn Ingedeeld In 
telgebleden (figuur 1). De eerste tellingen van 
de Nederlandse Waddenzee vonden plaats In 
de jaren zestig van de vorige eeuw (Rooth 1966, 
Spaans 1967). Vanaf de jaren zeventig werden 
met toenemende regelmaat gebledsdekkende 
tellingen uitgevoerd (Boere & Zegers 1975, 
1977, Zegers 1985, Zegers & Kwint 1992). 
Sinds 1994/95 wordt de Nederlandse Wadden­
zee vier tot vijf keer per jaar geteld (Koffljberg et 
al. 1999, de Boer et al. 2001, Kleefstra et al. 
2002, van Roomen et al. 2003). Naast deze Inte­
grale tellingen worden afzonderlijke deelgebie­
den al jarenlang frequenter geteld, meestal 
maandelijks, zoals de Dollard, Balgzand en 
Rottum (steekproeftelllngen). Een derde groep 
van tellingen betreft een serie gebledstelllngen 
die In aanvulling op de Integrale tellingen en

steekproeftelllngen werden uitgevoerd. Het 
gaat hierbij om Texel (20 extra tellingen), Friese 
kust (28), Ameland (35), Schiermonnikoog (58) 
en de Groninger kust (39). In de afgelopen jaren 
zijn al deze tellingen zoveel mogelijk op het 
kleinste gebledsnlveau opgeslagen In een data­
base. Figuur 2 geeft een overzicht van de be­
schikbare telgegevens per seizoen (juli t/m 
juni). Een laatste gegevensbron wordt gevormd 
door de jaarlijkse mldwlnter-telllngen van zee- 
eenden die per vliegtuig worden uitgevoerd In 
januari of begin februari (Swennen 1976, 1991, 
Camphuysen 1996, Berrevoets & Arts 2003).

Selectie van soorten en telreeksen Voor de 
analyses zijn 18 soorten geselecteerd die jaar­
lijks met meer dan 2000 exemplaren In het Wad­
dengebied pleisteren, voornamelijk op wadpla­
ten of In geulen foerageren en voor hun voedsel 
afhankelijk zijn van In en op de bodem levende 
ongewervelden (tabel 1). In principe zijn alle be­
schikbare tellingen vanaf het seizoen 1975/76 
gebruikt voor de analyses. Ais uit één maand 
voor hetzelfde gebied meerdere tellingen be­
schikbaar waren, Is de telling geselecteerd die 
het dichtst bij de teldatum van de andere gebie­
den lag (meestal rond het midden van de 
maand). Voor de meeste soorten zijn de aantal­
len vogels op de noordzeestranden van de 
waddeneilanden meegenomen In de totalen. 
Het gaat hierbij ook om hoogwatervluchtplaat­
sen van vogels die In de Waddenzee foerage­
ren. Dit geldt echter niet voor Elder, Drleteen-
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Tabel 1. Overzicht van de geselecteerde watervogelsoorten met achtereenvolgens: Nederlandse naam, w etenschap­
pelijke naam, gebruikte afkorting, voedselkeuze (S: schelpdieren, W: wormen, A: overige ongewervelden, C: com bina­
tie), procentuele jaarlijkse verandering In 1975/76-2001/02, Idem voor de afzonderlijke deelperloden 1975/76-1990/91 
en 1991/92- 2001/02 (niet significante trends tussen haakjes, significant Indien P<0.05, slgnlflcantlenlveau van de trend­
breuk, aantal vrijhe idsgraden van de spline en percentage bijgeschatte aantallen.
Overview o f selected species. The following information is presented: Dutch name, scientific name, abbreviation used 
in figures, food (S: shellfish, W: worms, A : other invertebrates, C: combination), percentage yearly change in numbers 
in 1975/76-2001/02, and in the periods 1975/76-1990/91 and 1991/92- 2001/02 (nons ign ifican t trends (P>0.05) in p a ­
rentheses, s ignificance level o f the trend change, degrees o f freedom o f the spline function and percentage o f numbers 
imputed.

Soort Wetenschappelijke naam Afk. Voedsel Trend Trend Trend Trend­ df % imp.
totaal 75/76-90/91 91/92-01/02 breuk

Species Scientific name Abbr. Food Trend Trend Trend Trend d f % imp.
whole period 75/76-90/91 91/92-01/02 change

Bergeend Tadorna tadorna BE A (0,44) (-0,29) (1,53) ns 0 56
Eider Somateria mollissima El S -2,42 (0,28) -4,80* ns 1 0
Scholekster Haematopus ostralegus SCH S -0,85 1,66 -4,98 <0,001 3 59
Kluut Recurvirostra avosetta KL W (0,37) 2,53 -2,89 <0,001 2 54
Bontbekplevier Charadrius hiaticula BB W 2,01 (-2,42) 7,94 <0,05 2 49
Zilverplevier Pluvialis squatarola ZP W 3,37 3,75 2,91 ns 1 52
Kanoet Calidris canutus Ka S 2,5 5,77 (-1,68) <0,05 3 57
Drieteenstrandloper Calidris alba DT W 2,98 -2,47 9,94 <0,001 2 59
Bonte Strandloper Calidris alpina Bo W 1,28 (-0,99) 4,61 <0,01 3 52
Rosse Grutto Limosa lapponica RG W 1,48 -1,73 5,45 <0,001 2 50
Wulp Numenius arquata Wu C 2,12 1,97 2,33 ns 1 60
Zwarte Ruiter Tringa erythropus ZR A (1,04) 4,14 (-3,03) <0,05 2 40
Tureluur Tringa totanus Tu C (-0,76) -2,98 (2,51) <0,1 0 57
Groenpootruiter Tringa nebularia GP A 1,61 (-2,87) 8,05 <0,05 2 58
Steenloper Arenaria interpres SL A -2,22 (-1,14) (-3,69) ns 1 63
Kokmeeuw Larus rid ibundus KM A 2,49 3,61 (1,1) ns 1 62
Stormmeeuw Larus canus SM C 4,08 4,91* (3,12) ns 1 59
Zilvermeeuw Larus argentatus ZM S (-0,39) (1H1) -3,56* ns 2 61

*p<0.10

strandloper en meeuwen; de aantallen van deze 
soorten op de noordzeestranden zijn bulten be­
schouwing gelaten.

Bijschattingen en indexen Voor het maken 
van schattingen voor ontbrekende tellingen Is 
gebruik gemaakt van U-lndex (Bell 1995, zie 
voor achtergronden Underhill & Prys-Jones 
1994). Het bijschatten gebeurt op grond van de 
ontwikkelingen In de wel getelde gebieden,

Figuur 2. Overzicht van de beschikbaarheid van te lgege­
vens In de Nederlandse W addenzee In 1975/76-2001/02. 
Gegeven Is het percentage getelde gebieden per sei­
zoen (leder gebied In Iedere maand geteld Is 100%). Data 
availability for the Dutch W adden Sea in 1975/76- 
2001/02. Given is the percentage o f sites/months counted  
p e r season.

waarbij ervan wordt uitgegaan dat het aantal 
van een soort afhankelijk Is van het telgebled, 
de maand en het jaar. Ultbljters In getelde aan­
tallen en schattingen met weinig onderliggende 
teldata zijn niet gebruikt voor de bijschattingen 
en analyses (zie van Roomen et al. 2003 voor 
details). Voor de zandplaten Blauwe Balg en 
Hengst worden ontbrekende tellingen pas vanaf 
respectievelijk 1997/98 en 1998/99 bijgeschat. 
Deze gebieden hebben recent aan hoogte ge­
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De Drieteenstrandloper is een van de wormen-etende steltlopers die het momenteel voor de w ind gaat (Harvey van 
Dlek). Sanclerling is one o f the worm-eating waders which has been observed in larger numbers recently.

wonnen waardoor ze tegenwoordig bij vloed 
geregeld droog blijven. Aangenomen wordt dat 
deze wadplaten voorheen nooit gebruikt zijn ais 
hoogwatervluchtplaats. Na het bijschatten van 
de ontbrekende tellingen zijn de getelde en bij­
geschatte aantallen gesommeerd per maand 
over het gehele studiegebied. De maandelijkse 
schattingen zijn vervolgens per seizoen gesom­
meerd over de maanden juli tot en met juni. 
Tenslotte zijn deze seizoenssommen geïn­
dexeerd ten opzichte van de gemiddelde sei- 
zoenssom, die op 100 is gesteld. Bij de Eider 
heeft geen bljschattlng plaatsgevonden en wordt 
ook geen gebruik gemaakt van seizoenssom­
men, maar alleen van de gebiedsdekkende mid- 
wintertellingen vanuit het vliegtuig. De gepresen­
teerde seizoenspatronen zijn tot stand gekomen 
door de getelde pius geschatte aantallen in 
1997/98 - 2001/02 te middelen per maand.

Trendanalyse Omdat de getelde aantallen vo­
gels niet normaal zijn verdeeld zijn de seizoens­
sommen geanalyseerd met een log-lineair 
model (gecorrigeerd voor overdispersie, Mc- 
Cullagh & Neider 1989). De trend in de tijd is

gemodelleerd met een zogenaamde spllne- 
functie (Hastie & Tibshirani 1990). Hiermee kan 
het vaak grillige aantalsverloop beter worden 
beschreven dan met een lineaire trend. De flexi­
biliteit van een spline wordt bepaald door het 
aantal vrijheidsgraden. De best passende lijn is 
bepaald door per soort het aantal vrijheidsgra­
den stapsgewijs te verlagen (van 3 naar 0), tot­
dat de bijbehorende verslechtering in de fit sig­
nificant was bij 5%, zoals aangegeven door een 
deviance toets. Daarnaast zijn lineaire trends 
berekend voor de hele onderzoeksperiode en 
voor twee afzonderlijke deelperioden 1975/76- 
1990/91 en 1991/92-2001/02. Deze perioden 
zijn zo gekozen dat ze situaties omvatten re­
spectievelijk met en grotendeels zonder wilde 
mosselbanken op de wadplaten (Beukema & 
Cadée 1996, Dankers et al. 2003). Per soort is 
onderzocht of de trends in de twee deelperio­
den van elkaar verschillen, dus of de heilings- 
hoek (richtingscoëfficient) vóór het seizoen 
1990/91 anders was dan erna. De gebruikte de­
viance toets, met afwezigheid van een trend­
breuk ais nulhypothese, is ook onderscheidend 
voor trendbreuken in jaren in de buurt van
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1990/91. Significantie impliceert dus niet dat de 
trendbreuk zich precies in 1990/91 heeft voor­
gedaan.

Voedselkeuze De verschillende vogelsoorten 
zijn op grond van hun dieet Ingedeeld In vier ca­
tegorieën: soorten die hoofdzakelijk (>50%) le­
ven van tweekleppige schelpdieren (S), soorten 
die hoofdzakelijk (>50%) leven van wormen 
(W), soorten die hoofdzakelijk (>50%) leven van 
andere organismen in en op de bodem (A; gar­
nalen, grondels, vlokreeften, wadslakjes) en 
soorten die leven van een combinatie van bo­
vengenoemde prooisoorten (C; tabel 1). Deze 
indeling is gebaseerd op een uitgebreide studie 
naar de voedselkeuze van de betrokken soorten 
In het W addengebied en vergelijkbare gebie­
den (Leopold et al. 2004a). Indeling heeft zo­
veel mogelijk plaatsgevonden op basis van ge- 
w ichtspercentages van de prooidieren.

Betrouwbaarheid van de resultaten

Telfouten Bij het tellen van watervogels in ge­
tijdengebeden is het vaak noodzakelijk om in 
relatief korte tijd vele duizenden vogels te tellen. 
Uit onderzoek is gebleken dat de hierbij ge­
maakte telfout voor afzonderlijke groepen vo­
gels aan de grond gemiddeld zo’n 37% 
bedraagt en voor vliegende groepen 17% (Rap- 
poldt et al. 1985). Voor een afzonderlijk wad­
deneiland ligt de toevallige fout voor een alge­
mene soort rond de 15%, voor het hele 
Nederlandse W addengebied ais geheel op on­
geveer 5% (Rappoldt et al. 1985). We verwach­
ten dan ook niet dat telfouten een grote invloed 
hebben op de hier gepresenteerde resultaten, 
temeer omdat we hier vooral naar trends kijken 
en niet zozeer naar de absolute aantallen. 
Alleen de Kanoet is vaak in maar enkele grote 
concentraties aanwezig en bij deze soort kun­
nen telfouten van grotere invloed zijn geweest. 
Dit zal mogelijk de variatie tussen de jaarin­
dexen hebben vergroot, maar zal niet of nauwe­
lijks van invloed zijn op de gevonden trend.

Bljschattlngen Afhankelijk van de soort be­
staat 40 tot 63% van de seizoenssommen uit bij- 
schattingen (gemiddeld 56%, SD=6%, zie tabel 
1; in 1994/95-2001/02 was dit 43%). Welke aan­
wijzingen zijn er nu dat de berekende indexen 
en trends toch een reële benadering geven van 
de werkelijkheid?

(1) In een studie naar een optimalisering van

de monitoring van watervogels in de Neder­
landse Waddenzee zijn de resultaten van moni- 
toringscenario’s met een verschillende telinten- 
siteit vergeleken met de resultaten van een 
referentie die was gebaseerd op integrale tellin­
gen in alle maanden van het jaar (van Roomen 
et al. 2002). Hiervoor is gebruik gemaakt van 
datasets bestaande uit nagenoeg volledige 
maandelijkse tellingen uit Nedersaksen (Duits­
land) en de Zoute Delta. Eén van de doorgere­
kende scenario’s komt overeen met de data 
waarop de indexen in dit artikel zijn gebaseerd: 
drie integrale tellingen per seizoen, waarvan één 
steeds in januari en twee in een wisselende 
maand (zowel in voor- ais najaar), daarnaast ge­
bruik makend van maandelijkse steekproeftellin- 
gen. Dit scenario leverde voor 80% van de on­
derzochte soorten een sterke correlatie op met 
de indexen op basis van de volledige dataset 
(Pearson correlatie-coëfficiënt > 0.7).

(2) In een studie naar de wijze van berekening 
en betrouwbaarheid van Indexen In het watervo- 
gelmeetnet werden ook allerlei simulaties uitge­
voerd op basis van een volledige dataset met 
maandelijkse tellingen waarin een variabele 
hoeveelheid ‘gaten werd geschoten’ (Soldaat et 
al. 2004). Jaarindexen en vooral trends konden 
nog met voldoende nauwkeurigheid worden be­
paald bij datasets waarin 60% van de tellingen 
ontbrak. In dit soort gevallen werd bij 87% van 
de soorten de trend goed ingeschat.

(3) Een andere benadering is om de beschre­
ven resultaten te vergelijken met de resultaten 
van alleen de integrale tellingen. In de integrale 
tellingen is het aandeel bijschatting immers ge­
ringer, gemiddeld 20% per soort (SD=6%). 
Hiervoor zijn de indexen op basis van alle tellin­
gen gecorreleerd met de indexen op basis van 
alleen de januari-tellingen. Dit is alleen zinvol 
voor soorten waarbij verwacht mag worden dat 
de januari-aantallen een goede indicatie vor­
men voor de talrijkheid over het gehele seizoen. 
Voor Bergeend, Scholekster en Wulp bedroe­
gen de correlatie-coëfficiënten respectievelijk 
0.62 (PcO.001), 0.66 (PcO.001) en 0.80
(PcO.001). Met andere woorden, de trends op 
basis van de seizoensindexen komen goed 
overeen met de trends op basis van alleen de 
integrale januari-tellingen.

Gegeven de bovenstaande resultaten zullen 
de hier gepresenteerde trends een voldoende 
goede benadering van de werkelijkheid weer­
geven. Dat geldt in mindere mate ook voor de 
afzonderlijke indexen. Waarschijnlijk zijn de in-
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Figuur 3. Indexen en trend (splines) van benthivore watervogels In de Nederlandse W addenzee In 1975/76-2001/02. 
ind ices and  trends (splines) o f benthivorous water b irds in the Dutch W adden Sea in 1975/76-2001/02.
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Figuur 3 Vervolg Continued

dexen van soorten die een groot deel van het 
seizoen aanwezig zijn In relatief constante en 
grote aantallen (bijvoorbeeld Scholekster) be­
trouwbaarder dan de indexen van soorten die In 
korte tijd massaal doortrekken (bijvoorbeeld 
Bontbekplevier). Het grote voordeel van de hier 
gevolgde werkwijze Is dat alle beschikbare tel­
lingen zijn gebruikt, waardoor de zeggings­
kracht van de resultaten voor de Nederlandse 
Waddenzee ais geheel en voor het voorkomen
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gedurende het gehele seizoen is vergroot. 
Bovendien konden nu voor alle soorten op de­
zelfde wijze trends worden berekend.

Trends en seizoenspatronen per soort

In figuur 3 worden per soort de Indexen en de 
trend over de periode 1975/76-2001/02 weerge­
geven, in figuur 4 het selzoenspatroon In 
1997/98 - 2001/02. In tabel 1 worden de trends
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samengevat. Bij de meeste soorten is voor de 
bespreking van de seizoenspatronen gebruik 
gemaakt van Meltofte et al. (1994), voor het on­
derscheid in ondersoorten van Engelmoer & 
Roselaar (1998).

Bergeend  In het seizoenspatroon valt met 
name de plek In junl-jull op, die samenhangt 
met ter plaatse ruiende vogels en de doortrek 
naar de belangrijkste ruiplaatsen in de Duitse 
Waddenzee (Swennen & Mulder 1995, Nehls et 
al. 1992). In oktober en november zijn de groot­
ste aantallen aanwezig, wanneer het merendeel 
van de vogels is teruggekeerd van de ruiplaat­
sen. De aantallen Bergeenden in de Neder­
landse Waddenzee fluctueerden in de afgelo­
pen decennia rond een stabiel niveau; voor 
geen van de (deel)perioden is er een aantals- 
verandering aantoonbaar.

Eider De aantallen overwinterende Eiders in 
de Waddenzee namen over de hele periode be­
zien significant af. In 1975/76 -1990/91 namen 
de aantallen licht toe, maar deze toename was 
niet significant. Wanneer ook de meer inciden­
teel uitgevoerde tellingen in de jaren zestig mee 
worden beschouwd, blijkt een duidelijke toena­
me tot en met eind jaren tachtig (Camphuysen 
et al. 2001, Ens & Kats 2004). Na 1990/91 teken­
de zich een afname af maar ook deze was niet 
significant. Uit vliegtuig- en boottellingen is ge­
bleken dat een gedeelte van de verdwenen 
Eiders eind jaren negentig Is uitgeweken naar 
de Noordzee, waar ze In plaats van Mosselen 
Mytilus edulis en Kokkels Cardium edule op 
Halfgeknotte Strandschelpen Spisula subtrun­
cata foerageren. Deze alternatieve voedselbron 
is echter van lagere kwaliteit en werd bovendien 
ook bevist. Door voedselschaarste in de Wad­
denzee vond in 1999/2000 en 2000/01 omvang­
rijke sterfte onder Eiders plaats (Camphuysen et 
al. 2001, Ens & Kats 2004).

Scholekster De Scholekster is de op één na 
talrijkste steltloper in de Waddenzee en is van 
augustus tot en met februari in grote aantallen 
aanwezig. De overwinteraars arriveren al vroeg 
en in milde winters vindt er weinig door- of weg­
trek plaats. De hoogste indexwaarden zijn eind 
jaren tachtig vastgesteld en er Is een opvallen­
de trendbreuk tussen de toename tot en met 
1990/91 en de dalende trend daarna. Over de 
hele periode bezien namen de aantallen licht af. 
Dit patroon wordt ook bij de aantallen broeden­

de Scholeksters waargenomen, zowel op kwel­
ders ais in het binnenland (Dijksen & Koks 2003, 
Hulscher & Verhuist 2003).

Kluut De aantallen Kluten zijn het hoogst in het 
najaar. Vanaf november trekken de meeste vo­
gels naar het zuiden weg om vanaf maart weer 
in de broedgebieden terug te keren. Een klein 
aantal overwintert hier, vooral in de westelijke 
Waddenzee. De aantallen Kluten namen voor 
1990/91 significant toe en daarna af. Over de 
hele periode bezien was er geen significante 
aantalsverandering. De meeste Kluten worden 
langs de vastelandkust aangetroffen. Hier be­
vinden zich de belangrijkste broedgebieden en 
zijn de meer slikkige wadbiotopen aanwezig, 
waarvan Kluten door hun specifieke foerageer- 
techniek afhankelijk zijn (Dijksen & Koks 2003).

Bontbekplevier De aantallen Bontbekplevie- 
ren in de Waddenzee pieken in augustus en in 
mindere mate In september en mei. De grootste 
aantallen hebben betrekking op noordelijke 
broedvogels, die overwinteren In Afrika (C.h. 
tundrae & C.h. psammodroma). Een kleiner 
piekje in maart wordt veroorzaakt door de 
broedvogels van het Noordzeegebied zelf {C.h. 
hiaticula). De trend van de Bontbekplevier was 
over de hele periode bezien positief. Tot 
1990/91 leken de aantallen echter licht af te ne­
men, al was dit niet significant. Na 1990/91 volg­
de een zeer sterke toename.

Zilverplevier De grootste aantallen Zilverple- 
vieren worden vastgesteld tijdens de trek in au­
gustus en vooral in mei. In tegenstelling tot bij 
de Bontbekplevier zijn er echter ook flinke aan­
tallen overwinteraars. De overwinterende popu­
latie neemt al geruime tijd in omvang toe, zowel 
in de Nederlandse Waddenzee (Kleefstra et al. 
2002) ais ook elders in NW-Europa (Pollitt et al. 
2003, Berrevoets et al. 2003). Deze toename 
betreft de hele jaarpresentie, dus inclusief het 
voorkomen in voor- en najaar en zowel voor 
1990/01 ais daarna.

Kanoet De Kanoet behoort tot de lastigst te 
tellen soorten in het Waddengebied. Kanoeten 
zijn erg mobiel en overtijen geconcentreerd in 
grote aantallen op slechts enkele moeilijk te be­
reiken hoogwatervluchtplaatsen. Ais tellingen 
incompleet zijn en niet synchroon worden uitge­
voerd, wat vooral in het verleden wel eens het 
geval was, kan dit snel leiden tot onbetrouwba-
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re resultaten. Desondanks zal de trend In grote 
lijnen reëel zijn. De door ons geconstateerde 
aantalstoename tot begin jaren negentig werd 
ook In Groot-Brlttannlë opgemerkt (Boyd & 
Plersma 2001). De afname daarna (na 1994/95, 
vanaf 1991/92 niet significant) Is gedocumen­
teerd door tellingen die volledig en synchroon 
werden uitgevoerd. De In mei getelde Kanoeten 
zullen grotendeels behoren tot de op Talmyr, 
Siberië, broedende vogels die In West-Afrika 
overwinteren {C.c. canutus). Deze ondersoort 
maakt tijdens de voorjaarstrek echter vooral ge­
bruik van het Duitse en Deense wad, waardoor 
de aantallen In mei laag blijven. Tijdens het na­
jaar trekt deze ondersoort vanaf juli weer door, 
met een plek In augustus die samenvalt met de 
terugkeer van broedvogels uit Groenland en 
Noordoost-Canada (C.c. islandica) die In de 
Waddenzee overwinteren.

Drieteenstrandioper In Nederland zijn Drle- 
teenstrandlopers vooral bekend van de Noord­
zeestranden. In mei en augustus komen echter 
ook grote aantallen In de Waddenzee voor. Het 
gaat dan om doortrekkers uit en naar West- 
Afrika. Ook bulten de twee plekmaanden Is 
deze soort op de meer zandige wadplaten aan­
wezig, zij het In kleinere aantallen. Deze soort Is 
over de hele periode bezien In aantal toegeno­
men. De trend was vóór 1990/91 echter signifi­
cant afnemend; daarna volgde een zeer sterke 
toename.

de verschillende ondersoorten Is C.a. alpina uit 
Noord-Scandlnavlë en West-Rusland verreweg 
het talrijkst. Tot halverwege jaren tachtig leek er 
afname op te treden maar deze was niet signifi­
cant. Daarna volgde een sterke toename, waar­
door ook over de hele periode bezien de aantal­
len Bonte Strandlopers In de Waddenzee zijn 
toegenomen.

Rosse Grutto In juli, augustus en mei pleiste­
ren de Waddenzee hoofdzakelijk doortrekkende 
Rosse Grutto’s die In Talmyr broeden en In 
West-Afrika overwinteren (/_./. taymyrensis). In 
de overige maanden gaat het om broedvogels 
uit Noord-Europa, waarvan een deel naar Groot- 
Brlttannlë doorvllegt en een (toenemend) deel 
hier overwintert (/_./. lapponica). Rosse Grutto’s 
zijn tot en met 1990/91 In aantal afgenomen, ter­
wijl ze daarna flink zijn toegenomen. Ook over 
de hele periode gerekend zijn Rosse Grutto’s 
tegenwoordig talrijker dan In de jaren zeventig.

Wulp De Nederlandse Waddenzee wordt al 
snel na het broedselzoen bevolkt door Wulpen 
uit Scandinavië en door eigen broedvogels. Ze 
maken hier de rul door en een groot gedeelte 
blijft vervolgens overwinteren. Een ander deel 
trekt verder naar zuidelijker wadgebleden of 
overwintert op binnendijkse graslanden. Wul­
pen zijn over de hele periode bezien In aantal 
toegenomen, zonder duidelijke verschillen voor 
en na 1990/91.

Bonte Strandloper In de Nederlandse Wad­
denzee Is de Bonte Strandloper de talrijkste wa­
tervogel. In tegenstelling tot In het Deltagebied 
(Berrevoets et al. 2003) zijn Bonte Strandlopers 
hier meer doortrekkers dan overwinteraars. Van

Zwarte Ruiter De Zwarte Ruiter Is van de on­
derzochte soorten het schaarst en het voorko­
men Is geconcentreerd In een aantal sllkrljke 
gebieden (vooral Balgzand en Dollard). Zwarte 
Ruiters pieken jaarlijks tijdens de herfsttrek In
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Zowel wormen ais schelpdieren staan op het ultgebrelde menu van de Steenloper (Harvey van Dlek). Both worms and 
shell-fish form p a rt o f the Turnsstone's menu.

juli, augustus en september. De plek tijdens de 
voorjaarstrek In mei Is minder uitgesproken. De 
vogels aanwezig In juni zijn mogelijk al uit de 
broedgebieden teruggekeerde vrouwtjes (HII- 
dén 1979). De aantallen zijn tot 1990/91 toege­
nomen, daarna gestabiliseerd of mogelijk licht 
afgenomen (niet significant).

Tureluur De In Nederland broedende Ture­
luurs zijn grotendeels verantwoordelijk voor de 
jullplek ( T.t. brittanica). Al snel trekken ook de 
broedvogels uit Scandinavië door {T.t totanus). 
Deze populaties overwinteren In het M iddel­
landse Zeegebied en West-Afrika. In het winter­
halfjaar komen In de Waddenzee voornamelijk 
Tureluurs voor die In IJsland broeden {T.t. ro­
busta). De aantallen namen tot 1990/91 signifi­
cant af en schommelen sindsdien zonder dui­
delijke ontwikkeling. Ook over de hele periode 
bezien Is geen aantalsveranderlng aantoon­
baar.

Groenpootruiter Vooral tijdens de najaarstrek 
zijn Groenpootrulters relatief talrijk. Net zoals bij 
de Zwarte Ruiter trekt de gehele populatie door

naar Afrika. Sinds 1990/91 laten de beschikbare 
tellingen een sterke toename zien, na een aan­
vankelijke lichte afname die echter niet signifi­
cant was. Over de hele onderzoeksperiode ge­
rekend zijn de aantallen licht toegenomen.

Steenloper Broedvogels uit Scandinavië en 
Rusland komen eind juli, begin augustus aan en 
trekken waarschijnlijk grotendeels door naar 
Afrikaanse overwlnterlngsgebleden. De terug­
trek van deze vogels In mei Is veel minder op­
vallend. Steenlopers uit Groenland en Canada, 
die In dezelfde tijd aankomen, blijven waar­
schijnlijk grotendeels In NW-Europa overwinte­
ren, onder meer In de Waddenzee. De aantallen 
Steenlopers zijn over de hele studleperlode be­
zien afgenomen, een trend die voor de afzon­
derlijke deelperloden niet significant Is.

Kokmeeuw  Het aantal Kokmeeuwen In het 
W addengebied plekt In het najaar, wanneer 
grote aantallen juvenlelen aanwezig zijn. In de 
winter zijn de aantallen laag, wel Is er een be­
scheiden voorjaarsplekje. De stand Is sinds hal­
verwege jaren zeventig gestaag toegenomen.
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Na 1990/91 ¡s er sprake van stabilisatie. De 
broedpopulatie in het W addengebied is sinds 
de jaren zeventig min of meer stabiel gebleven, 
terwijl die in de rest van het land sterk afneemt 
(van Dijk & Majoor 2002).

Stormmeeuw  De grootste aantallen Storm- 
meeuwen zijn aanwezig in juli, augustus en sep­
tember. Over de hele periode gerekend namen 
de aantallen significant toe. Deze toename is 
ook significant in de periode tot 1990/91, daar­
na zijn er maar weinig gegevens doordat tellin­
gen uit de nazomermaanden grotendeels ont­
breken. Na een aanvankelijke toename in de 
jaren zeventig en tachtig neemt de broedpopu­
latie op het Nederlandse vasteland weer aan­
zienlijk af. Op de Waddeneilanden nemen de 
broedaantallen nog wel iets toe, maar niet zo 
sterk dat ze de afname elders compenseren 
(Keiji & Arts 1998, Dijksen & Koks 2003).

Zilvermeeuw  Het seizoenspatroon van de 
Zilvermeeuw vertoont aanzienlijke fluctuaties, 
met een piek in augustus en september. Het 
gaat dan voornamelijk om Nederlandse broed­
vogels die in de Waddenzee de vleugel rui door­
maken. Ais broedvogel neemt de Zilvermeeuw 
in het W addengebied sinds halverwege jaren 
tachtig in aantal af. Voedselschaarste en con­
currentie met Kleine Mantelmeeuwen Larus fus­
cus, met ais gevolg onderlinge predatie van ei­
eren en kuikens, spelen hierbij een belangrijke 
rol (Spaans 1998). Deze afname vanaf midden 
jaren tachtig is ook bij de niet-broedvogels 
zichtbaar.

Trends in relatie tot voedselkeuze

Over de hele onderzoeksperiode bezien zijn 
drie van de 18 onderzochte vogelsoorten in 
aantal afgenomen, tien soorten toegenomen en 
bij vijf soorten fluctueerden de aantallen zonder 
duidelijke trend. Achter deze trends gaan ech­
ter opvallend contrastrijke ontwikkelingen in de 
deelperioden schuil. Voor tien van de 18 soor­
ten was er een trendbreuk in de aantalsontwik- 
keling rond 1990/91 (tabel 1). Vooral de soorten 
die van wormen of van schelpdieren leven 
(N = 10, tabel 1) vertonen trendbreuken (70%). 
Voor de soorten die van andere bodemdieren of 
van combinaties van voedselbronnen leven, is 
dit minder vaak het geval (38%, N=8). 
Bovendien vertonen wormeneters en schelpdie­
reneters tegengestelde trendrichtingen. Dit ver­

schil is significant voor de periode na 1990/91 
(%2-toets, P<0.01): alle vier schelpdiereneters 
namen recent in aantal af, terwijl vijf van de zes 
wormeneters toenamen. De Kluut is de enige 
wormeneter die in de jaren negentig in aantal af­
nam. Deze soort wijkt met zijn voorkeur voor 
zeer slikkige habitats nogal af van de andere 
soorten. De afname hangt mogelijk samen met 
specifieke lokale factoren: door het stopzetten 
van de lozingen van organisch afval in de 
Dollard nam de voedselbeschikbaarheid daar 
af en daarmee het aantal Kluten (Prop et al. 
1999). Omgekeerd, maar minder sterk, namen 
de aantallen schelpdiereneters in de jaren voor 
1990/91 toe, terwijl de aantallen wormeneters in 
die periode over het algemeen juist afnamen. 
De tegengestelde ontwikkelingen bij schelpdie­
ren- en wormeneters worden geïllustreerd in fi­
guur 5. Hoe groter het aandeel schelpdieren in 
het dieet, hoe sterker de aantalsafname in 
1991/92-2001/02. Het verband in de periode 
vóór 1990/91 is tegengesteld maar niet signifi­
cant. Samenvattend: van de wadvogels die 
afhankelijk zijn van bodemfauna in de Wad­
denzee, vertonen wormeneters en schelp­
diereneters de meest uitgesproken trends en 
bovendien zijn deze trends tegengesteld tussen 
deze twee voedselgroepen. Na 1990/91 namen 
alle schelpdiereneters in aantal af terwijl de 
meeste wormeneters toenamen.

Discussie

Deze studie heeft contrasterende trends tussen 
wadvogelsoorten in afhankelijkheid van hun 
voedselkeuze aan het licht gebracht. Vanaf het 
begin van de jaren negentig nemen in het 
Nederlandse W addengebied schelpdiereneters 
in aantal af en wormeneters in aantal toe. Een 
eerste stap op zoek naar mogelijke oorzaken 
van dit verschil in trends is vast te stellen of het 
hier gaat om specifieke ontwikkelingen voor de 
Nederlandse Waddenzee, of dat er in andere 
gebieden parallelle ontwikkelingen plaatsvin­
den. Hoewel we in het kader van deze studie 
hiervan geen uitgebreide analyse hebben ge­
maakt, zijn er geen aanwijzingen voor een ver­
gelijkbaar patroon in wadgebieden elders 
(Deltagebied, Duitse Waddenzee en Britse 
estuaria, Berrevoets et al. 2003, Günther 2003, 
Pollitt et al. 2003).

Met name de schelpdiereneters in het 
Nederlandse W addengebied zijn recent onder­
werp geweest van verschillende onderzoeken.
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Figuur 5. Trends van bodemfauna eten­
de watervogels In de Nederlandse 
W addenzee in relatie tot hun voedsel­
keuze. Gegeven is de procentuele jaar­
lijkse aantalsverandering (inclusief niet 
significante trends) voor soorten waar­
van het dieet voor minimaal 50% uit wor­
men en/of schelpdieren (tweekleppigen) 
bestaat, voor 1975/76-1990/91 (boven) 
en 1991/92-2001/02 (onder). Voor deze 
soorten is de voedselkeuze op de x-as 
weergegeven ais percentage van het 
dieet dat uit schelpdieren bestaat. Zie 
tabel 1 voor afkortingen van de soorten. 
De regressie is niet significant voor 
1975/76-1990/91 (R2 =0.15, P=0.11), 
maar wel voor 1991/92-2001/02 (R2 
=0.56, P<0.002). De fit na 1990/91 wordt 
aanmerkelijk beter bij w eglating van de 
Kluut (R2 =0.80%, P<0.001 ). De w eerge­
geven regressielijn na 1990/91 is exclu­
sief de Kluut.
Trends o f benthivorous waterbirds in the 
Dutch W adden Sea in relation to food  
choice. Given is the percentage annual- 
change in numbers for the periods  
1975/76-1990/91 (upper pane!) and  
1991/92-2001/02 (lower paneI) in re la­
tion to the percentage shellfish in the 
species ' diet. See table 1 for abbrevia­
tions. The regression is s ignificant for the 
period  1991/92-2001/2002 (F f =0.56, 
P<0.002), bu t not for the pe riod  1975/76- 
1990/91 (F f =0.15, P =0 .11).

De achteruitgang van de Scholekster hangt 
vooral samen met het verdwijnen van de wilde 
mosselbanken aan het begin van de jaren ne­
gentig ais gevolg van overbevissing, verm inder­
de broedval en mogelijk storm (Ens et al. 2004). 
In de periode daarna waren Scholeksters veel 
afhankelijker van kokkels en vond een verdere 
afname plaats door concurrentie met de kokkel- 
visserij (Rappoldt et al. 2003, Verhuist et al. 
2004). Ook de achteruitgang van Eiders in de 
Waddenzee heeft te maken met voedsel­
schaarste. De mosselstand in de geulen is de 
laatste jaren verslechterd. Een belangrijk deel 
van deze voedselbron ligt op de kweekpercelen 
van mosselvissers. Kokkels (Waddenzee) en 
Halfgeknotte Strandschelpen (Noordzee) vor­
men bij voedselschaarste alternatieven, die 
echter gedeeld moesten worden met de schelp­
diervisserij en bovendien een te lage energeti­
sche opbrengst hebben (Camphuysen et al. 
2001, Ens & Kats 2004). Bij de achteruitgang 
van de Kanoet speelt vooral het omwoelen van

de voedselgronden door de kokkelvisserij een 
grote rol, waardoor er veranderingen in sedi­
ment en voedselbestanden optreden (Piersma 
& Koolhaas 1997, Piersma et al. 2001, Zwarts et 
al. 2003 ). Van de meeuwensoorten zijn 
Zilvermeeuwen het meest aangewezen op 
schelpdieren (Leopold et al. 2004a) en juist 
deze soort is na het verdwijnen van de wilde 
mosselbanken in aantal afgenomen. Ook de 
broedpopulatie van de Zilvermeeuw is achteruit 
gegaan (Spaans 1998). Naast de toegenomen 
concurrentie met Kleine Mantelmeeuwen achter 
vissersschepen en het verdwijnen van open 
vuilnisbelten zou ook het verminderde schelp- 
dieraanbod in de Waddenzee hierbij een rol 
kunnen hebben gespeeld.

De oorzaken achter de recente vooruitgang 
van de meeste wormeneters zijn minder duide­
lijk. Verschillende auteurs hebben er in algeme­
ne zin op gewezen dat verstoring van de bo­
dem, zoals bij kokkelvisserij gebeurt, tot een 
toename van wormen zou kunnen leiden (Reise
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1982, Dayton et al. 1995). In twee recente stu­
dies werden de effecten van kokkelvisserij op 
de bodemfauna, waaronder wormen, in de 
Waddenzee onderzocht. Door Leopold et al. 
(2004b) werd in het algemeen geen toename 
van wormen gevonden op beviste locaties In 
vergelijking met onbeviste. Bij toenemende vls- 
serlj-lnspannlng namen echter wel de aantallen 
Zeedulzendpoten Nereis diversicolor toe, en 
deze soort Is voor veel wormenetende vogels 
waarschijnlijk het belangrijkste prooidier (Leo­
pold et al. 2004a). Kraan et al. (2004) vonden 
ook bij andere soorten wormen een toename op 
beviste locaties ten opzichte van onbeviste lo­
caties. De Interpretatie van deze resultaten 
wordt bemoeilijkt doordat er geen recente ge­
gevens zijn over de exacte prooldlerkeuze van 
de betrokken wormeneters In dezelfde tijdspe­
riode en In dezelfde gebieden.

De verschuivingen In voedselbestanden zou­
den kunnen worden veroorzaakt door concur­
rentie tussen schelpdieren en wormen, waarbij 
er bij afnemende schelpdlerbestanden (effect

schelpdiervisserij) meer ruimte Is voor wormen 
(Leopold et al. 2004a). Een alternatieve hypo­
these Is dat de verschuivingen worden veroor­
zaakt door veranderingen In het sediment, sa­
menhangend met het verdwijnen van de 
stabiliserende werking van de mosselbanken en 
de omwoelende werking van de kokkelvisserij 
(Piersma & Koolhaas 1997, Piersma et al. 2001).

De discussie over de oorzaak van de gevon­
den patronen Is gecompliceerd omdat tegelij­
kertijd ook andere grootschalige processen een 
rol zullen spelen. In Groot-Brlttannlë blijken de 
steltloperpopulatles het recentelijk aan de oost­
kust significant beter te doen dan aan de west­
kust. Dit wordt In verband gebracht met klimaat­
verandering (Austin et al. 2000), die van Invloed 
kan zijn op zowel de overwlnterlngsomstandlg- 
heden ais de voedselomstandlgheden. Ais kli­
maatverandering daar zo ’n grote rol speelt, 
mag verwacht worden dat deze ook elders In 
Noordwest-Europa van Invloed Is. Daarnaast 
worden de aantallen doortrekkende en overwin­
terende watervogels bepaald door ontwlkkelln-

3 5



gen in de broedgebieden en overwinteringsge- 
bieden verder zuidwaarts, die vaak door allerlei 
andere processen worden gestuurd (bijvoor­
beeld door landbouwintensivering, jacht, etce­
tera). We pretenderen hier dan ook niet een uit­
puttende analyse van alle oorzaken van de 
aantalsontwikkelingen te presenteren. Feit blijft 
wel dat, ondanks alle onzekerheden, de schelp­
diervisserij een grote invloed heeft gehad op de 
geconstateerde trends. Dit is zeker het geval bij 
een aantal schelpdiereneters; of het ook de re­
cente toename van de wormeneters mede ver­
klaart is nog speculatief.

Dankwoord

De watervogeltellingen in het Waddengebied 
worden tegenwoordig uitgevoerd in het kader 
van het Meetnet Watervogels. Dit is een samen­
werkingsverband tussen het Rijksinstituut voor 
Integraal Zoetwaterbeheer en Afvalwaterbe­
handeling (RIZA), Rijksinstituut voor Kust en 
Zee (RIKZ), Vogelbescherming Nederland, Ex­
pertisecentrum Landbouw, Natuur en Voedsel­
kwaliteit (EC-LNV), Centraal Bureau voor de 
Statistiek (CBS) en Sovon Vogelonderzoek 
Nederland. Het Meetnet Watervogels maakt 
deel uit van het Netwerk Ecologische Monito­
ring. De In deze bijdrage gepresenteerde analy­
ses zijn uitgevoerd In het kader van het 
Evaluatieonderzoek Schelpdiervisserij tweede 
fase (EVA II; zie http://www.eva2.nl voor alle 
deelrapporten). De telgegevens zijn groten­
deels verzameld door vrijwilligers die vaak sa­
men met de locale beheerders al jarenlang in 
weer en wind actief zijn. Vooral door hun inzet 
zijn we nu in staat om voor een periode van 
meer dan 25 jaar de aantalsontwikkelingen te 
beschrijven. In die 25 jaar zijn meer dan 500 
waarnemers actief betrokken geweest bij de 
wadvogeltellingen. Een gedetailleerd overzicht 
van alle trajectcoördinatoren en medewerkers in 
2001/02 is terug te vinden in van Roomen et al. 
2003. Bruno Ens, Jeroen Reneerkens, Hans 
Schekkerman en Ingrid Tulp gaven waardevol 
commentaar op eerdere versies van dit verhaal. 
Daarvoor onze dank.
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Trends in benthivorous waterbirds in 
the Dutch Wadden Sea 1975-2002: 
large differences between shellfish- 
eaters and worm-eaters

In this paper trends In the numerical presence 
of 18 benthivorous waterbird species In the 
Dutch Wadden Sea (Figure 1) In the period 
1975-2002 are analysed, using all available 
counts (Figure 2) and U-lndex to Impute miss­
ing counts. Three species have decreased In 
numbers, ten species have Increased, and 
five species have fluctuated around a stable 
mean (Table 1, Figure 3). However, for ten 
species the trend In the period 1975/76- 
1990/91 differed significantly from that during 
1991/92-2001/02. This concerns especially 
species that mainly feed on either worms or 
shellfish. Furthermore, worm-eating species 
and shellfIsh-eatlng species show opposite 
trends, a difference that Is significant for the 
period 1991/92-2001/02. All four species 
which depend on bivalves have decreased

(Common Elder, Eurasian Oystercatcher, Red 
Knot and European Herring Guii), whereas five 
out of six worm-eating species have In­
creased. The larger the contribution of shell­
fish In the diet, the larger the population de­
crease In 1991/92-2001/02. Other studies 
have shown that the recent decrease In 
Common Elder and Eurasian Oystercatcher 
numbers are at least partly caused by deterio­
rating feeding opportunities. Intertidal mussel 
beds have largely disappeared In the early 
nineties (due to overfishing, poor spatfall and 
possibly winter storms) and cockles were 
heavily exploited by commercial mechanised 
fisheries. For Red Knot especially the distur­
bance of the sediment by mechanised cockle 
fisheries Is Important with a range of effects on the 
quality and quantity of their food. The recent, 
broad Increase of numbers of worm-eating 
species may be linked to a shift In the ecosystem 
(reduced shellfish stocks, Increased worm 
stocks) but the mechanisms underlying this 
change remain to be Identified fully.
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