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Trends van overwinterende vleermuizen in kleine 
kunstmatige winterverblijfplaatsen in  

Noord-Limburg en hun populatiedynamica 
verklaard�door klimatologische omstandigheden

Joris J.F. Verhees1, Jan C. Buys, Paul H. van Hoof, Henk W.G. Heijligers 
& Willem F. de Boer1

1 Wildlife Ecology and Conservation Group, Wageningen University, Droevendaalsesteeg 3a,  
6708 PB Wageningen, Nederland, e-mail: jjf.verhees@hotmail.com

Samenvatting: Het gebruik van winterverblijfplaatsen door vleermuizen hangt af van verschillende biologische 
en fysiologische factoren, microklimatologische omstandigheden en soortspeci�eke vereisten. Om succesvol te 
overwinteren is het e�ciºnt gebruik van opgeslagen vetreserves cruciaal. Klimaatverandering kan het micro
klimaat van winterverblijfplaatsen aantasten, stimuleert het ontwaken van vleermuizen in winterslaap en ver-
oorzaakt verschuivingen in het gebruik van typen winterverblijfplaatsen. Om vleermuizen e�ciºnter te kunnen 
beschermen is het noodzakelijk om deze e�ecten beter te begrijpen. In de periode 1986�2020 hebben we jaar-
lijks overwinterende vleermuizen gemonitord in 18 kleine (gemiddeld 70 m3), kunstmatige winterverblijfplaat-
sen in Noord-Limburg, hebben we trends berekend, en vervolgens populatiedynamieken geanalyseerd. In deze 
winterverblijfplaatsen namen watervleermuizen (Myotis daubentonii) en franjestaarten (M. nattereri) signi�cant 
toe met een gemiddelde groei van respectievelijk 5,8% en 11,8% per jaar. De trend van gewone grootoorvleer-
muizen (Plecotus auritus) bleef stabiel gedurende de gehele studieperiode. Populatie-dynamische schommelingen 
van deze soorten konden het beste worden verklaard door klimatologische factoren in termen van de strengheid 
van winters. Bij franjestaarten en gewone grootoorvleermuizen vertoonden de jaarlijkse populatiegroei een posi-
tieve correlatie met het aantal ijsdagen (maximum dagtemperatuur van 0 °C) per winter, maar bij watervleermui-
zen was dat niet het geval. Voor alle drie de soorten geldt dat temperatuurschommelingen tijdens de winters niet 
signi�cant van invloed was op de populatiedynamiek. Onze resultaten tonen aan dat de populatietoename van 
overwinterende franjestaarten en gewone grootoorvleermuizen hoger is tijdens strengere winters. Tijdens relatief 
zachte winters waren franjestaarten, maar met name gewone grootoorvleermuizen, juist minder talrijk aanwezig 
in de gemonitorde winterverblijfplaatsen. Aangezien toekomstige winters naar verwachting warmer zullen wor-
den door klimaatverandering, selecteren deze soorten waarschijnlijk andere typen verblijfplaatsen ten behoeve 
van de overwintering, zoals boomholtes. De beschikbaarheid van verschillende typen winterverblijfplaatsen die 
tezamen een grote diversiteit aan microklimatologische omstandigheden bieden gedurende de winter zou dan ook 
kunnen bijdragen aan een betere bescherming van deze vleermuissoorten. 

Trefwoorden: Chiroptera, hibernacula, klimaatverandering, populatiedynamica, populatiegroei, thermoregulatie, 
torpor, TRIM, winterslaap.

' 2022 Zoogdiervereniging. Lutra articles also on the 
internet: http://www.zoogdiervereniging.nl
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Introductie

Vleermuissoorten verschillen in hun strate-
gie om de winter, een periode van lage tem-
peraturen en geringe voedselbeschikbaarheid, 
te overbruggen. Voor vleermuizen in de gema-
tigde zone is het een gebruikelijke strategie om 
in lethargie te gaan, een toestand die geken-
merkt wordt door een verlaagde lichaamstem-
peratuur en een verminderde stofwisseling 
(Geiser et al. 2004). In de gematigde zone in 
Europa komen voornamelijk insectenetende 
vleermuizen voor en gaan alle soorten in win-
terslaap; in deze periode overleven ze enkel op 
opgeslagen vetreserves, omdat hun voornaam-
ste voedselbron grotendeels niet beschikbaar 
is. Om deze vetreserves e�ciºnt te gebrui-
ken, overwinteren vleermuizen in de gema-
tigde zone op locaties die minder zijn bloot-
gesteld aan barre winterse omstandigheden, 
zoals in boomholten, bunkers, forten, grotten 
en kelders (Dietz & Kiefer 2016). Het selecteren 
van geschikte overwinteringsplaatsen en het 
gebruik ervan verschilt tussen vleermuissoor-
ten (Altringham 2011) en is a�ankelijk van 
verschillende factoren zoals seizoen (Ransome 
1990), microklimatologische omstandigheden 
(de Boer et al. 2013) en de omgevingstempe-
ratuur (De Bruyn et al. 2021). Het houden van 
een winterslaap is geen onafgebroken proces; 
het ontwaken van bijvoorbeeld de grote hoef-
ijzerneus (Rhinolophus ferrumequinum) is 
gesynchroniseerd met de schemering (Park et 
al. 2000) en is a�ankelijk van de omgevings-
temperatuur (Ransome 1971). Bovendien is het 
ontwaken a�ankelijk van de lichaamsconditie 
van een vleermuis (Boyles et al. 2007) en kan 
ontwaken worden opgewekt ten behoeve van 
fysiologische processen zoals drinken, urine-
ren en voor de voortplanting, maar het kan 
ook spontaan gebeuren (Altringham 2011). 
Vleermuizen die ontwaken gedurende de win-
terslaapperiode verhuizen vaak naar andere 
delen van een verblijf of -minder vaak- tussen 
winterverblijfplaatsen (Daan 1973). Het ont-
waken uit een diepe winterslaap en de daar-
opvolgende verplaatsingen zijn kostbaar voor 

een vleermuis: het vraagt namelijk veel ener-
gie (Currie et al. 2015). Dit geldt in het bijzon-
der wanneer het ontwaken wordt veroorzaakt 
door verstoring, zoals menselijke activiteiten 
(Speakman et al. 1991). 

Onder de huidige voorspelde klimaatveran-
dering zullen de winters naar verwachting mil-
der worden met hogere temperaturen en min-
der vorstdagen (IPCC 2021). Vleermuissoorten 
die een voorkeur hebben om bij lage tempe-
raturen te overwinteren, zoals de mopsvleer-
muis (Barbastella barbastellus) en de gewone 
grootoorvleermuis (Plecotus auritus), zullen 
naar verwachting sterk afnemen in hun ver-
spreidingsgebied (Rebelo et al. 2010). Bij mops-
vleermuizen hebben recentelijk warmere win-
ters reeds geleid tot een verschuiving in het 
gebruik van winterverblijfplaatsen, aangezien 
deze soort tegenwoordig koudere (Gottfried 
et al. 2020) en stabielere verblijven selecteert 
(De Bruyn et al. 2021). Ondanks deze adapta-
tie wordt verwacht dat veranderende winterse 
omstandigheden als gevolg van klimaatver-
andering invloed hebben op de geschiktheid 
van overwinteringsgebieden voor vleermuizen 
(Humphries et al. 2002) en daarbij de microk-
limatologische omstandigheden in winter-
verblijfplaatsen kan aantasten (Rebelo et al. 
2010). Aangezien in de gematigde zone het 
houden van een winterslaap door vleermui-
zen nauw samenhangt met de voortplantings-
cyclus (Racey & Entwistle 2000), zal klimaat-
verandering naar verwachting invloed hebben 
op het reproductiesucces (Jones et al. 2009) en 
de overlevingskansen gedurende de overwin-
tering (Pryde et al. 2005). Omdat temperatuur 
een van de belangrijkste drijfveren is voor de 
energiebehoe�e van heterotherme vleermuizen 
in de winter (Humphries et al. 2002), kunnen 
ook toenemende temperatuurschommelin-
gen een passieve opwarming vergemakkelij-
ken en daardoor resulteren in een energetisch 
kostbare ontwaking gedurende de winterslaap 
(Geiser et al. 2004). De invloed van klimaat-
verandering op de patronen en perioden van 
winterslaap bij vleermuizen is echter complex 
(Sherwin et al. 2012) en hierover bestaat thans 
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nog veel onduidelijkheid. Het beter begrijpen 
van de e�ecten van klimaatverandering op de 
populatiegroottes van vleermuissoorten en het 
gebruik van zowel verblijf- als soortspeci�eke 
overwinteringsvereisten is daarom dringend 
nodig (Staswki et al. 2014).

Wij verwachten dat de jaarlijkse populatie-
groei van vleermuizen die in kleine kunstma-
tige verblijfplaatsen overwinteren a�ankelijk 
is van winterse klimatologische omstandighe-
den. Hierbij de�niºren we populatiegroei als de 
jaarlijkse verandering in het totale aantal over-
winterende vleermuizen in deze verblijfplaat-
sen en gaan er vanuit dat deze veranderingen 
enkel het gevolg zijn van winterse klimatologi-
sche omstandigheden. Demogra�sche schom-
melingen, zoals veranderingen in geboorte- of 
ster�ecijfers, konden niet worden gekwanti�-
ceerd, omdat we geen informatie hadden over 
het aantal vleermuizen buiten de winterver-
blijfplaatsen. Wij veronderstellen dat de popu-
latiegroei van overwinterende vleermuizen 
toeneemt tijdens strenge winters, zoals bij-
voorbeeld is vastgesteld bij de kleine hoe�jzer-
neus (R. hipposideros) in ØØn groot winterver-
blijf (MartínkovÆ et al. 2020). Koudeminnende 
vleermuissoorten die overwinteren in meer 
aan het buitenklimaat blootgestelde verblijf-
plaatsen, zoals de mopsvleermuis (Gottfried 
et al. 2020) en de gewone grootoorvleermuis 
(Altringham 2011), zullen naar verwachting 
uitwijken naar winterverblijfplaatsen met een 
stabieler binnenklimaat tijdens strenge winters 
(Swi� 1998, De Bruyn et al. 2021). Daarente-
gen zijn winterverblijfplaatsen door mildere 
winters meer onderhevig aan opwarming, en 
aangezien het houden van een winterslaap bij 
hogere temperaturen meer energie kost (Boyles 
et al. 2007, Geiser et al. 2014), wordt verwacht 
dat dit de populatiegroei negatief beïnvloedt. 
Bovendien wordt verondersteld dat de popu-
latiegroei afneemt tijdens winters die onderhe-
vig zijn aan grotere temperatuurschommelin-
gen, omdat dit activiteit tijdens de winterslaap 
verhoogt door een verhoogde frequentie van 
ontwaken (BerkovÆ & Zukal 2010). We ver-
wachten dat vleermuizen, na ontwaken ver-

oorzaakt door temperatuurschommelingen, 
en a�ankelijk van omgevingstemperatuur en 
seizoen, zich verplaatsen naar andere typen 
winterverblijfplaatsen om hiervoor te com-
penseren (Ransome 1971), en dat dit leidt tot 
een negatieve populatiegroei. Aangezien de 
gewone grootoorvleermuis, in vergelijking 
met twee andere gemonitorde soorten uit het 
geslacht Myotis, meer koudeminnend is (Swi� 
1998), bediscussiºren we dat de onderzochte 
winterverblijfplaatsen in de nabije toekomst 
minder geschikt raken en dat andere beschik-
bare typen winterverblijfplaatsen belangrijker 
worden voor de gewone grootoorvleermuis. 
Om deze hypotheses te testen analyseerden 
we een 35-jarige database van vleermuizen die 
overwinteren in kleine kunstmatige winterver-
blijfplaatsen in Noord-Limburg, in de periode 
1986�2020. 

Materiaal en methode

Onderzoeksgebied

Monitoring in verblijfplaatsen van vleer-
muizen waarbij het aantal overwinterende 
individuen wordt geteld is een betrouw-
bare methode waarmee populatietrends van 
soorten en hun staat van instandhouding 
kunnen worden bepaald (van der Meij et al. 
2015). In Nederland hebben jaarlijkse inven-
tarisaties van winterverblijfplaatsen gere-
sulteerd in langlopende datasets (Weinreich 
& Oude Voshaar 1992, Dijkstra et al. 2006). 
Dit geldt in het bijzonder voor de monito-
ring van vleermuizen in de mergelgroeven 
in Zuid-Limburg, die reeds meer dan 80 jaar 
wordt uitgevoerd (Daan 1980, Akkermans et 
al. 2016, Weinreich & Verheggen 2022, in dit 
nummer). Naast deze mergelgroeven zijn er 
verspreid in de provincie Limburg nog onge-
veer 60 winterverblijfplaatsen bekend van een 
ander type (Verboom 2006). De monitoring 
van 18 van deze overwinteringslocaties, die 
alle in het noorden van de provincie Limburg 
liggen (�guur 1), wordt sinds 1986 jaarlijks 
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Figuur 1. Locaties van de 18 gemonitorde winterverblijfplaatsen in Noord-Limburg en het weerstation van het 
Koninklijk Nederlands Meteorologisch Instituut (KNMI) in Arcen (driehoek). De zwarte lijn gee� de provincie 
Limburg weer. Voor nummers van verblijfplaatsen: zie tabel 1. 

Lutra_65_1_Text NL 4.indd   130Lutra_65_1_Text NL 4.indd   130 11/10/2022   09:5711/10/2022   09:57



Verhees et al. / Lutra 65 (1): 127-142	 131

uitgevoerd (Buys 1991). Dit hee� geresulteerd 
in een grote dataset met jaarlijkse aantallen 
vleermuizen die in kleine winterverblijfplaat-
sen overwinteren. De 18 onderzochte over-
winteringslocaties bestaan voornamelijk uit 
relatief kleine, en uit ØØn ruimte bestaande 
kelders (n=15) met een gemiddelde volume 
van 70 (sd – 90) m3. Andere onderzochte 
typen overwinteringslocaties zijn ØØn voor-
malige bakoven, ØØn bunker, en ØØn waterre-
servoir (tabel 1). Het menselijk gebruik van de 
locaties verschilt; sommige vervullen enkel 
een functie voor vleermuizen terwijl andere 
verblijfplaatsen delen van het jaar in gebruik 
zijn voor recreatieve doeleinden (bijv. Verhees 

et al. 2019). De onderzochte winterverblijf-
plaatsen zijn omgeven door een landschap dat 
voornamelijk bestaat uit landbouwgronden, 
versnipperde bossen en verspreid gelegen dor-
pen (Schmitz 2010).

Data verzameling

Alle winterverblijfplaatsen zijn nagenoeg jaar-
lijks onderzocht vanaf 1986, of later vanaf het 
jaar waarin een verblijfplaats beschikbaar werd 
voor vleermuizen (tabel 1). De inventarisaties 
vonden jaarlijks plaats tussen 25 december 
en 13 februari. Vanaf 1992 is de monitoring 

Tabel 1. Karakteristieken van de winterverblijfplaatsen (type verblijf, volume en aantal ruimten), het jaar dat de 
verblijfplaats voor het eerst toegankelijk is voor vleermuizen, het startjaar van de monitoring en het aantal jaren 
dat de monitoring hee� plaatsgevonden. Nummers van verblijfplaatsen corresponderen met deze in �guur 1. 

Nr. 
verblijf

Naam winterverblijfplaats Type 
verblijf

Volume 
(m3)

Aantal 
ruimten

Toegankelijk 
voor vleer

muizen sinds

Gemonitord 
sinds

Aantal jaren 
gemonitord

1 Wildkelder Bethaniº Kelder 30 1 <1986 1992 29
2 IJskelder Sint-Jansberg Kelder 20 1 <1986 1986 34
3 Waterkelder Sint-Jansberg Kelder 5 1 <1986 1991 30
4 Ruïne Bleijenbeek Kelder 125 4 <1986 1986 34
5 Kruitkelder kasteel Well Kelder 100 1 <1986 1988 33
6 Tunnel kasteel Well Kelder 20 1 <1986 1989 32
7 Waterreservoir 

Boshuizerbergen
Water

reservoir
5000 1 2017 2017 4

8 Keldertje De Hamert Kelder 10 1 <1986 1987 15
9 Vleermuiskelder 

Walbeckerheide
Kelder 20 1 2017 2017 4

10 Keldertje Oranjerie Arcen Kelder 300 1 <1986 1988 30
11 IJskelder Arcen Kelder 20 1 <1986 1987 34
12 Kasteel Huys ter Horst Kelder 250 5 <1986 1986 34
13 Vleermuiskelder A73 Horst Kelder 40 1 1996 1996 24
14 Bakoven Kaldenbroek Bakoven 15 1 <1986 1986 32
15 Vleermuiskelder A73 

Zaarderheiken
Kelder 40 1 1996 1996 25

16 Bunkertje Herungerberg III Bunker 20 1 <1986 1987 11
17 Kelder kasteel d�Erp Baarloa Kelder 20 1 <1986 1986 7

18 Kelder kasteel Keverborg 
Kesselb

Kelder 50 5 <1986 1986 8

aToegankelijk voor vleermuizen tot 2005.
bToegankelijk voor vleermuizen tot 1994.
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meer gestandaardiseerd uitgevoerd door jaar-
lijks alle locaties gedurende ØØn dag in januari 
te monitoren door dezelfde personen. Tijdens 
elke telling zijn winterverblijfplaatsen systema-
tisch doorzocht op de aanwezigheid van over-
winterende vleermuizen. Hierbij zijn de vleer-
muizen in winterslaap, van afstand en zonder 
deze te hanteren, gedetermineerd. Wanneer 
onvoldoende kenmerken werden waargeno-
men of wanneer de waarnemers het niet una-
niem eens werden, dan zijn de vleermuizen 
als �soort onbekend� genoteerd. Er werd geen 
onderscheid gemaakt tussen Brandts vleer-
muis (M. brandtii) en de baardvleermuis (M. 
mystacinus), omdat determinatie tot op soort-
niveau niet mogelijk is zonder hantering (Dietz 
& Kiefer 2016). De inventarisaties zijn uitge-
voerd in het kader van een landelijk monito-
ringsprogramma (NEM) (La Haye et al. 2020) 
en onder verstrekking van een jaarlijkse ver-
gunning door de Zoogdiervereniging.

Trendanalyse van overwinterende vleer-
muizen

Onze dataset bevat tellingen van overwinte-
rende vleermuizen op 18 locaties over een peri-
ode van 35 jaar (1986�2020). Veranderingen in 
aantallen overwinterende vleermuizen gedu-
rende deze periode zijn geanalyseerd met rtrim 
v2.1.1 (Bogaart et al. 2020). Dit pakket is een 
implementatie van de so�ware TRIM (Trends 
and Indices for Monitoring Data), oorspron-
kelijk ontwikkeld om temporele variatie in 
monitoringgegevens te analyseren (Pannekoek 
& van Strien 2005). Met behulp van logline-
aire Poisson-regressie schat rtrim de popula-
tietrends op basis van onvolledige telgegevens 
(slechts 11,2% van de gegevens, d.w.z. combina-
ties van locaties en jaren ontbraken). De ana-
lyses zijn uitgevoerd met �model 2�, ervan uit-
gaande dat populaties variºren tussen locaties 
maar overal een vergelijkbare groei vertonen 
(Bogaart et al. 2020). Modellen zijn toegepast 
met een stapsgewijze selectie van breekpunten 
en met een correctie voor zowel overdispersie 

als seriºle correlatie. De trend van de gewone 
grootoorvleermuis werd verbeterd door een 
binaire covariaat toe te voegen voor verblijf-
plaatsen die uit ØØn ruimte bestaan of voor 
relatief grote locaties (>50 m3) die uit meerdere 
afzonderlijke ruimtes bestaan. Door het ont-
breken van positieve tellingen in enkele loca-
tie/jaar combinaties, kon deze covariaat niet 
worden meegenomen om trends van franje
staarten en watervleermuizen te modelleren. 
Voor andere vleermuissoorten konden geen 
trends worden berekend vanwege de lage aan-
tallen. De berekende trends zijn ingedeeld in 
ØØn van de zes mogelijke categorieºn, a�anke-
lijk van het jaarlijkse veranderingspercentage. 
Een jaarlijkse signi�cante verandering van >5% 
staat voor een sterke toe- of afname; <5% voor 
een matige toe- of afname, en niet-signi�cante 
veranderingen van <5% worden beschouwd als 
stabiel (Bogaart et al. 2020). Alle andere geval-
len zijn geclassi�ceerd als een onzekere trend.

Klimatologische data

Temperatuurgegevens van 1990�2020 zijn 
verkregen van het Koninklijk Nederlands 
Meteorologisch Instituut (KNMI) in Arcen 
(WGS coördinaten 51.501, 6.191), gelegen 
op een gemiddelde afstand van 14,6 (sd – 
10,8) km tot de winterverblijfplaatsen. Het 
daggemiddelde en de minimum- en maxi-
mumtemperatuur zijn bepaald op basis van 
24-uursmetingen (KNMI 2021). Aangezien 
dit station operationeel is sinds 1990, waren er 
geen temperatuurgegevens beschikbaar gedu-
rende de eerste vier jaar van de studieperiode 
(1986�1989). Als maat voor de strengheid van 
winters zijn op basis van de temperatuurge-
gevens vier parameters berekend tussen 1 
november en de jaarlijkse teldatum, gemid-
deld na 76 (sd – 7,5) dagen. Deze parame-
ters zijn: 1. Gemiddelde wintertemperatuur. 
2. Gemiddelde minimum wintertemperatuur 
3. Aantal vorstdagen (dagen met een mini-
mumtemperatuur onder 0 °C). 4. Het aantal 
ijsdagen (dagen met een maximumtempera-
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tuur onder 0 °C). Als vijfde parameter werd 
de standaarddeviatie (sd) van de dagelijkse 
gemiddelde wintertemperatuur berekend als 
maat voor de temperatuurschommeling. 

Effecten op soortspecifieke populatiegroei

Om de populatiedynamiek te analyseren is de 
jaarlijkse populatiegroei per soort berekend op 
basis van de vergelijking: � = (Nt+1 - Nt) / Nt * 
100, waarbij �N� staat voor de populatiegrootte 
in jaar �t�. Vervolgens werd � opgenomen als 
responsvariabele in General Linear Models 
(GLM�s). Aangezien alle parameters voor de 
strengheid van winters onderling sterk corre-
leerde (Pearson�s r (29) >0,823; P<0,001), werd 
slechts ØØn van elk als verklarende variabele 
opgenomen, samen met de sd van de gemid-
delde wintertemperatuur. Een interactie tussen 
de parameter voor de strengheid van winters 
en de sd van de gemiddelde wintertempera-
tuur werd eveneens opgenomen. Vóór de ana-
lyse werden alle verklarende variabelen log+1 
getransformeerd. De modelselectie vond plaats 
op basis van Akaike�s Information Criterion 
(AIC), waarbij modellen signi�cant beter wer-
den geacht met een AIC-waarde van twee of 
meer eenheden lager. Alle analyses zijn uitge-
voerd in R v4.0.3 (R Core Team 2020).

Soortensamenstelling

Om verschuivingen in de soortensamenstel-
ling van overwinterende vleermuizen tussen 
verblijfplaatsen weer te geven gedurende de 
studieperiode zijn twee principale componen-
ten analyses (PCA) uitgevoerd. Op basis van 
het splitsen van de dataset in twee ongeveer 
gelijke periodes, werd het gemiddelde aan-
tal overwinterende vleermuizen per locatie 
en per soort van 1986�2004 gebruikt als res-
ponsvariabele voor de eerste PCA, terwijl de 
tweede PCA deze gegevens gebruikte voor de 
periode 2005�2020. In de berekening van het 
gemiddeld aantal overwinterende vleermui-

zen per verblijf werden alleen de jaren dat het 
toegankelijk was voor vleermuizen meegeno-
men. In het geval van ontbrekende gegevens 
werden de geïmputeerde waarden, berekend 
met rtrim, gebruikt voor dat jaar. Vóór de 
analyse werd een log+1 transformatie toege-
past op de responsvariabelen, werden de soor-
ten gecentreerd en gestandaardiseerd, en wer-
den de plots gestandaardiseerd naar norm. 
Beide PCA�s zijn uitgevoerd met Canoco5 
v5.12 (ter Braak & �milauer 2018). 

Resultaten

Algemene resultaten en trends

Gedurende de studieperiode van 35 jaar 
(1986�2020) werden in 17 van de 18 gemo-
nitorde verblijven (94,4%; bijlage tabel S11) 
overwinterende vleermuizen aangetro�en. 
In totaal werden 2372 vleermuiswaarnemin-
gen verricht, verdeeld over vijf soorten en ØØn 
verzamelsoort (Brandts/baardvleermuis). In 
afnemende volgorde van aantal waarnemin-
gen waren dit: franjestaart (n=920), gewone 
grootoorvleermuis (n=818), watervleermuis 
(n=561), Brandts/baardvleermuis (n=3), grijze 
grootoorvleermuis (P. austriacus; n=2) en 
laatvlieger (Eptesicus serotinus; n=1). Vijfen-
zestig keer werd een vleermuiswaarneming 
genoteerd als �soort onbekend�, en twee keer 
als Plecotus sp. (bijlage tabel S11). Het totale 
aantal overwinterende vleermuizen per jaar 
varieerde tussen 13�138 individuen, waarbij 
de grote spreiding veroorzaakt wordt door 
een relatief recente toename van watervleer-
muizen (�guur 2a) en franjestaarten (�guur 
2b). In de periode 1986�2020 vertoonde de 
algemene trend van de watervleermuis een 
signi�cante gematigde toename met een 
gemiddelde groei van 5,8% per jaar (tabel 2). 
Watervleermuizen werden waargenomen in 
de hel� van alle winterverblijfplaatsen, waar-

1	 https://w w w.zoogdiervereniging.nl/publica-
ties/2022/lutra-65-1-2022
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van 44,4% vanaf 2000 werd bezet (bijlage 
tabel S11). De trend van de franjestaart nam 
signi�cant sterk toe met gemiddeld 11,8% per 
jaar (tabel 2). Ook deze soort werd op de hel� 
van alle locaties aangetro�en (bijlage tabel 
S11). De gewone grootoorvleermuis werd in 
de meeste winterverblijfplaatsen waargeno-
men, in totaal in 17 van alle onderzochte loca-
ties (bijlage tabel S11). De trend van de gewone 
grootoorvleermuis werd als stabiel geclassi�-
ceerd, maar over de gehele studieperiode nam 
deze soort met gemiddeld 0,25% per jaar licht 
af (�guur 2c; tabel 2).

Klimatologische omstandigheden en 
soortspecifieke populatiegroei 

Bij watervleermuizen werd geen verband vast-
gesteld tussen de jaarlijkse populatiegroei en 
elk van de vier parameters voor de strengheid 
van winters, de sd van de gemiddelde win-
tertemperatuur, noch hun interactie (tabel 3). 
Het model met de laagste AIC betre� deze met 
het aantal vorstdagen, maar dit correleerde 
niet signi�cant met de populatiegroei (GLM, 
t=-1,423, P=0,166; �guur 3a). Bij franjestaarten 
werd een signi�cante en positieve correlatie 
vastgesteld tussen de jaarlijkse populatiegroei 
en het aantal ijsdagen (GLM, t=2,435, P<0,05; 
�guur 3b), maar niet wanneer de sd van de 
gemiddelde wintertemperatuur of hun interac-
tie werden meegerekend. De jaarlijkse popula-
tiegroei van de gewone grootoorvleermuis cor-
releerde signi�cant met alle vier de parameters 
voor de strengheid van de winter. Het model 

Tabel 2. Schatting van de vermenigvuldigingsfactor van de trendhellingsgraad en standaardfouten (– S.E.) van 
het aantal overwinterende watervleermuizen, franjestaarten en gewone grootoorvleermuizen in Noord-Limburg 
in de periode 1986�2020. De waarde van de trendhellingsgraad weergee� de gemiddelde jaarlijkse verandering, 
bijvoorbeeld een waarde van 0,997 impliceert een gemiddelde afname van 0,3% terwijl een waarde van 1,118 een 
gemiddelde toename betekent van 11,8%. Classi�caties van trends zijn gebaseerd op Bogaart et al. (2020).

Soort Vermenigvuldigingsfactor 
trendhellingsgraad

– S.E. Classi�catie trend AIC

Watervleermuis 1,058 0,016 Matige toename (P<0,001) -12,20
Franjestaart 1,118 0,018 Sterke toename (P<0,001) -133,84
Gewone grotoorvleermuis 0,997 0,009 Stabiel (P=0,782) 2,63
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Figuur 2. Trends van overwinterende watervleermui-
zen (a), franjestaarten (b) en gewone grootoorvleer-
muizen (c) in de periode 1986�2020. Verticale lijnen 
geven de – standaardfouten weer en het grijze vlak de 
95% betrouwbaarheidsintervallen. Let op de verschil-
len in y-assen. 

Lutra_65_1_Text NL 4.indd   134Lutra_65_1_Text NL 4.indd   134 11/10/2022   09:5711/10/2022   09:57



Verhees et al. / Lutra 65 (1): 127-142	 135

met de laagste AIC betre� deze met het aan-
tal ijsdagen en correleerde signi�cant en posi-
tief met de jaarlijkse populatiegroei (GLM, 
t=3.096, P<0.01; �guur 3c). Geen enkele para-
meter correleerde signi�cant met de jaarlijkse 
populatiegroei wanneer de sd van de gemid-
delde wintertemperatuur of hun interactie in 
deze modellen werden meegerekend. De jaar-
lijkse populatiegroei van vleermuizen die over-
winteren in de gemonitorde winterverblijf-
plaatsen wordt dus niet signi�cant beïnvloed 
door temperatuurschommelingen.

Verschuivingen in soortensamenstellin-
gen

De PCA van de soortensamenstelling in de 
eerste studieperiode (1986�2004) was ver-
gelijkbaar met die van 2005�2020 (�guur 4). 
Op ØØn na werden alle toegankelijke win-
terverblijfplaatsen gebruikt door de gewone 
grootoorvleermuis, en in zes verblijven was 
dit de enige aanwezige soort. Vandaar dat de 
gewone grootoorvleermuis het sterkst cor-
releert met de eerste as. In de eerste periode 
bedroeg de totale verklaarde variatie door 
de PCA 42,0%. De eerste PCA-as verklaarde 
81,0% van die variatie, de tweede as 17,8%. In 
de periode 2005�2020 werden meer verblijven 
gebruikt door zowel franjestaarten als water-
vleermuizen (�guur 4). In winterverblijfplaat-
sen waar deze soorten reeds aanwezig waren, 
namen hun aantallen toe en werden locaties 

relatief belangrijker voor deze soorten, terwijl 
de abundantie van de gewone grootoorvleer-
muis ongeveer gelijk bleef. De totale variatie 
in de PCA in de periode 2005�2020 bedroeg 
28,97%, waarbij de eerste as 81,9% van die 
variatie verklaarde en de tweede as 17,4%.

Conclusie en discussie

Algemeen

Om langetermijntrends en de populatiedyna-
mica van vleermuizen te analyseren, onder-
zochten we 18 kunstmatige winterverblijf-
plaatsen in Noord-Limburg door het jaarlijks 
tellen van individuele overwinterende vleer-
muizen in de periode 1986-2020. Hoewel deze 
methode veel wordt toegepast om overwin-
terende vleermuizen te monitoren (Haysom 
et al. 2013), is dit ook onderhevig aan verte-
kening omdat onderschattingen vaak voor-
komen (Kugelscha�er 2009). We verwachten 
echter dat afwijkingen van het daadwerkelijke 
aantal overwinterende vleermuizen tijdens 
ons onderzoek klein of zelfs verwaarloosbaar 
zijn. Hoewel trends van overwinterende vleer-
muizen kunnen afwijken van die in de zomer 
(La Haye et al. 2020), gaan we er vanuit dat 
onze schattingen representatief zijn voor de 
regionale populatietrends van de franjestaart, 
gewone grootoorvleermuis en watervleermuis 
in Noord-Limburg.

In de onderzochte winterverblijfplaatsen 

Tabel 3. De�nitieve parameters, coº�ciºnten plus standaardfouten (– S.E) en daarbij behorende t-, P- en 
AIC-waarden van de soortspeci�eke modellen met jaarlijkse populatiegroei in relatie tot klimatologische omstan-
digheden. *: P<0,05; **: P<0,01.

Soort Parameters model Coº�ciºnten – S.E. t-waarde P-waarde AIC
Watervleermuis Intercept 107,19 62,47 1,716 0,079 350,18

Aantal vorstdagen (log+1 getransformeerd) -28,39 19,95 -1,423 0,166
Franjestaart Intercept -27,47 24,26 -1,133 0,267 350,13

Aantal ijsdagen (log+1 getransformeerd) 26,0 10,68 2,435 0,021*
Gewone groot
oorvleermuis

Intercept -29.907 13.864 -2,516 0,039* 315,45

Aantal ijsdagen (log+1 getransformeerd) 18.894 6.102 3,096 0,004**
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