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Wat is een exoot'? 
Rob Hengeveld & Fred van den Brink 

Dit themanummer is gewijd aan 
'exoten', dat wil zeggen aan inva-
sieve, uitheemse soorten die niet 
in Nederland en Vlaanderen thuis­
horen. De vraag is hoe om te gaan 
met deze nieuwe soorten. Ze kun­
nen soms aanzienlijke problemen 
geven, niet alleen als onkruid of 
als plaag, maar ook doordat ze 
inheemse gemeenschappen kunnen 
verstoren. Dit maakt het belangrijk 
om speciale aandacht aan exoten te 
geven. 

Criteria van ruimte en tijd 
Een belangrijke vraag is hoe we 'exoten 
kunnen herkennen tussen alle inheemse 
soorten. Het uit Noord-Amerika afkom­
stige Zuiderzeekrabbetje {Rhitropanopeus 
harrissii), bijvoorbeeld, is lange tijd niet 
als zodanig herkend maar als een Neder­
landse endeem beschouwd. Exoten zou­
den soorten kunnen zijn die, bijvoorbeeld 
in Nederland, van oorsprong niet thuis­
horen. Maar waar moeten ze dan wel van­
daan komen, willen we ze als zodanig 
kunnen herkennen? En hoelang moeten 
ze hier dan al voorkomen? Elders in 
Europa voorkomende soorten zullen hier 
veelal niet als exoot worden beschouwd, 
uitgezonderd misschien die uit het 
Middellandsezee-gebied. Vaak wordt de 
Turkse tortel {Streptopelia decaoctó) als een 
natuurlijke — en dus onschadelijke -
immigrant maar niet als een exoot 
beschouwd, hoewel hij zich vanuit de 
subtropen van India heeft uitgebreid (o.a. 
Hengeveld, 1988, 1989, dit nummer). 
Echter, de ingevoerde Nijlgans {Alopochen 
aegyptiacus) staat doorgaans als een agres­
sieve exoot te boek. De Turkse tortel 
hoeft niet bestreden te worden, maar de 
van dichterbij afkomstige Nijlgans mis­
schien wel (Lensink, dit nummer). Is nu 
het actieve menselijk handelen het crite­
rium, maar wat zou dat oecologisch voor 
verschil kunnen maken? 

Vaak wordt, in plaats van het van 
oorsprong voorkomen in een andere bio-
geografische regio, het oorspronkelijk 
voorkomen op een ander continent als 

criterium gebruikt. Dat is scherper dan 
louter de afstand binnen een continent. 
Een introductie van het ene continent 
naar het andere leidt toch vaak tot ram­
pen, zoals bij het Konijn {Oryctolagus 
cuniculus) vanuit Europa naar Australië en 
bij de Muskusrat {Ondatra zibethicus) uit 
Canada in Eurazië (Barends, dit num­
mer). Hoe is het indertijd in Amerika 
gegaan toen dieren zich vanuit Noord-
Amerika naar Zuid-Amerika uitbreidden 
na de sluiting van de Middenamerikaanse 
landbrug? Inderdaad ging dat gepaard 
met een uitstervingsgolf van inheemse 
diersoorten op beide continenten, wat als 
aanwijzing is beschouwd voor de plaag 
die ze als exoten zouden moeten hebben 
veroorzaakt. Maar ook het klimaat veran­
derde onder andere door dezelfde sluiting, 
wat ernstige twijfel geeft aangaande de 
gebruikelijke exoten verklaring (Vrba, 
1994). Gaat het in deze gevallen nu om 
de geografie of om de oecologie? 

Het tijdscriterium geeft al evenmin 
een duidelijk houvast. Want hoever moe­
ten we teruggaan in de tijd om een soort 
nu als 'nieuw toegevoegd' te kunnen 
beschouwen? Rhododendron ponticum, die 
nu een ernstige plaag vormt in vele 
natuurgebieden op de Britse eilanden, 
was er inheems gedurende het vorige 
interglaciaal (Usher, 1986). Nu echter is 
hij ingevoerd en gedraagt hij zich agressief 
en wordt als exoot beschouwd. Maar vele 
akkeronkruiden en stinzenplanten (Baas, 
dit nummer) zijn eveneens ingevoerd, ter­
wijl niemand ze meer wil missen en ze 
zelfs op de Rode Lijst geplaatst zijn. 
Doordat ze lang geleden zijn ingevoerd en 
we het dus niet goed meer weten? Zijn 
alle soorten exoten? Zelf kijken we mis­
schien wat scheef naar een Paardekastanje 
{Aesculus hippocastanuni) (Maes, dit num­
mer), maar niet naar een Konijn, terwijl 
beide bij ons door de Romeinen zijn inge­
voerd. Konijnen horen erbij, maar de kas­
tanje niet. V V̂  

Autoecologische criteria 
Exoten zouden zich ook onderscheiden 
door hun uitzonderlijk hoge reproductie­
vermogen, hetzij door de productie van 

een groot aantal zaden of eieren, hetzij 
door een gemakkelijke vegetatieve voort­
planting. Ook zouden ze snelle groeiers 
zijn en kort levend. Dit soort van auto-
ecologische eigenschappen tesamen 
maken ze tot reproductie- of r-strategen 
(MacArthur & Wilson, 1967). Daar­
tegenover staan langzame voortplanters 
en groeiers, de k-strategen. Deze soorten 
zijn genoemd naar de karakterisering van 
de draagkracht (carrying capacity) van 
een omgeving of gemeenschap, k, waar 
zij zich naar zouden richten. De r-strate­
gen, daarentegen, bereiken dit niveau in 
de regel niet; voor die tijd is de soort 
lokaal al lang weer uitgestorven en heeft 
zich inmiddels weer elders gevestigd. 
Rhododendron ponticum met zijn miljoe­
nen zaden per plant per jaar en dit over 
vele jaren is, qua reproductievermogen, 
dus zo'n typische r-strateeg, maar niet een 
oud-wordende struik. 

Ook de zich gemakkelijk vegetatief 
voortplantende Brede waterpest (Elodea 
canadensis) hoort hiertoe. Maar waardoor 
gaan de inheemse Lisdoddesoorten 
(Typha spec), toch ook meerjarige plan­
ten met elk jaar vele zaden, daarentegen 
achteruit? Op zich is het hebben van een 
r-strategie geen garantie voor het succes 
van een soort. Bovendien blijken soorten 
vaak zowel componenten van r-strategen 
te bezitten als van k-strategen. Opvallend 
is dat diverse succesrijke exoten in de 
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De uit Canada geïntroduceerde 
Muskusrat {Ondatrs zibethicus) 
heeft zich eerst vanuit de omge­
ving van Praag en later vanuit 
de Belgische Ardennen over 
Europa uitgebreid. Deze uitbrei­
ding ging gestaag in alle richtin­
gen, waarbij hij in ca 1960 
Nederland bereikte. De Belgi­
sche dieren drongen hier al rond 
1940 binnen. De soort gedraagt 
zich als lastige plaag, doordat 
hij wegen en dijken kan onder­
mijnen. 

Rijn, waaronder de Kaspische slijkgarnaal 
{Corophium curvispinuni), de Aziatische 
korfmossels {Corbicula spec.) en de 
Snoekbaars {Stizostedion luciopercdj, een 
hoge reproductie bezitten (r-strategie) als­
ook een beperkte vorm van broedzorg 
(k-kenmerk). 

Recent statistisch onderzoek aan in 
Zuid-Afrika geïntroduceerde soorten van 
het geslacht Pinus, de Den, toont dat de 
vruchtbaarheid (aantal zaden per seizoen) 
en de leeftijd van de bomen samen de 
voornaamste bepalers zijn van de invasivi-
teit van de individuele soorten van dit 
geslacht (Rejmanek, 1995). Maar we 
weten ook dat de arealen van dezelfde 
soorten in het oorspronkelijke versprei­
dingsgebied stabiel zijn en niet groter 
worden. En waardoor is Rhododendron 
ponticum in Groot-Brittannië eveneens 
een ramp door zijn enorme reproductie, 
terwijl kwekers op het nabije vasteland 
van Europa de grootste moeite hebben 
hem te laten ontkiemen? Geldt de oeco-
logische regel in het ene gebied wel en 
niet in het andere? Of wordt er in het ene 
gebied beter aan de specifieke oecologi-
sche eisen van een soort voldaan dan in 
het andere? En hoe werkt dat dan? 

Demografische criteria 
Exoten zouden hetzij gesloten gemeen­
schappen kunnen binnendringen, hetzij 
juist alleen in open gemeenschappen kun­

nen voorkomen. Volgens voorstanders van 
het eerste idee zouden weinig soorten de 
onderlinge - en daarmee naar buiten 
gerichte - concurrentie van gemeen­
schapsgenoten aankunnen; slechts weinige 
doorbreken het cordon (Pimm, 1991). 
Wanneer dat gebeurt, is het evenwicht 
tussen soorten totaal verstoord. De 
indringer gaat dan afwisselend door fasen 
van grote en kleine aantallen totdat er een 
nieuw, gezamenlijk evenwicht is bereikt 
en de nieuwkomer in een nieuw patroon 
is ingepast. De Brede waterpest wordt ook 
in dit verband veelvuldig genoemd: van 
een ware pest ontwikkelde de soort zich 
tot een 'normale' waterplant (Elton, 
1958). We dienen hierbij echter te beden­
ken dat, bijvoorbeeld de in tropisch zoet­
water levende Waterhyacint {Eichhornia 
crassipes) zijn oorspronkelijke, hoge plaag-
dichtheid blijft behouden. 

Recent is hier dan ook de 10:10 regel 
tegenover gezet (bijv. Williamson, 1996). 
Volgens deze regel handhaaft zich slechts 
10% van de geïntroduceerde soorten en 
van deze 10% ontwikkelt zich weer 
slechts 10% (dus 1% van het oorspronke­
lijke aantal) tot een plaag. Maar er zijn 
ook andere percentages gegeven die sugge­
reren dat geïntroduceerde soorten zich de 
laatste eeuwen steeds gemakkelijker vesti­
gen (Kowarik, 1995). Dit zou komen 
doordat exoten zich met name in door de 
mens gevormde landschappen en omstan­

digheden vestigen (Fox & Fox, 1986) en 
niet of nauwelijks in natuurlijke gemeen­
schappen voorkomen. De vele Europese 
vogelsoorten die in Nieuw-Zeeland zijn 
ingevoerd komen daar alleen in het cul­
tuurlandschap voor, niet in het oorspron­
kelijke bos of in andere, hoger gelegen 
berggemeenschappen. 

Soms wordt gedacht dat dit zou kun­
nen komen, doordat de geïntroduceerde 
- exotische — soorten een bepaalde selectie 
vormen uit door de mens over de eeuwen 
heen gevormde gemeenschappen. Deze 
soorten blijven hun oorspronkelijke voor­
keur trouw en willen niet in de nieuw 
aangeboden, natuurlijke gemeenschappen 
binnendringen. De mens transporteert 
dus niet slechts soorten afzonderlijk, maar 
ongemerkt hele "cultuur"-gemeenschap-
pen (Crosby, 1986; Mack, 1986). 

Het mag dan misschien om oecolo-
gische factoren en processen gaan, maar 
over de aard en werking daarvan bestaat 
nog allerminst duidelijkheid en overeen­
stemming. En bovendien kan de aard en 
werking hiervan per soort of soortsgroep 
verschillen. 

Ervaring en voorspelling van 
gevolgen van invasies 
De regels met betrekking tot de invasivi-
teit en de gevolgen daarvan, die voor 
bepaalde soorten en soortsgroepen soms 
blijken te gelden, worden in feite bepaald 
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door zeer veel gevallen van introductie 
met elkaar te vergelijken. Doordat hierop 
uitzonderingen mogelijk zijn, gebeurt het 
vergelijken tegenwoordig steeds meer 
statistisch, zodat de invloed van twee of 
meer bepalende eigenschappen tegelijker­
tijd kan worden bepaald (Rejmanek, 
1995). Hierdoor kan men de relevante 
factoren of processen afzonderlijk bepa­
len, hoewel men geen inzicht verkrijgt in 
hun onderlinge verband en werking. Met 
modelbouw probeert men nu juist de 
gevolgen van hun onderlinge verband te 
onderzoeken. In dat geval spreekt men 
niet meer van extrapolatie, maar van 
voorspelling. Uit hun onderlinge verband 
wordt ook het onderlinge gewicht van de 
factoren en processen duidelijk: niet alle 
zijn even belangrijk. 

Een factor die in alle regels ontbreekt 
is, bijvoorbeeld de grootte van de sterfte 
onder de individuen van de geïntrodu­
ceerde exoot. Dit verklaart waardoor soor­
ten met een klein aantal zaden of eieren 
agressievere onkruiden of plagen kunnen 
zijn dan die met een groot aantal: een 
geringere sterfte compenseert dan deze 
lage reproductie. Ook wisseUngen in 
agressiviteit, of plaatselijke verschillen 
hierin, kunnen zo begrijpelijk worden. 
Soorten met veel nakomelingen maar met 
een hoge sterfte redden het daarentegen 
vaak toch niet. Maar dat was niet uit de 
geografie, de morfologie, de gemeen­
schapsregels, of uit de algemene oecologie 
als afzonderlijke factoren te zien. De sta­
tistische ervaringsregels geven slechts een 
deel van de benodigde informatie; model­
bouw hierop gestoeld completeert het 
beeld. We hebben beide typen onderzoek 
in onderlinge samenhang nodig (Henge-
veld, 1996). 

De noodzaak en effectiviteit van 
maatregelen vloeit voort uit de resultaten 
van modelbouw. Immers, we kunnen 
hieruit niet alleen het onderlinge belang 
van de relevante factoren en processen 
vaststellen, maar we kunnen deze gewich­
ten nu ook gericht veranderen en zo de 
uitbreiding van de exoot of zijn voort­
bestaan zelf bepalen. 

Wanneer we bijvoorbeeld weten, dat 
de Chinese wolhandkrab {Eriocheir sinen-
sis) (Van den Brink & Van der Velde, dit 
nummer) als volwassen dier op onze rivie­
ren en binnenwateren schade veroorzaakt, 
maar zich in zee vermenigvuldigt, en ook 
dat de sterfte daar het grootst en het 
meest variabel is, dan zal de effectiviteit 
van de bestrijding in het zoete water klein 

zijn. Modeluitkomsten zouden moeten 
aangeven of bestrijding van dieren gevan­
gen op weg naar zee het meeste effect zou 
kunnen opleveren of ook dan zelfs niet. 
Ook zullen we kunnen bepalen of bestrij­
ding eigenlijk wel nodig is, zoals in het 
geval van de Nijlgans (Lensink, dit num­
mer) of juist niet, zoals bij de stinzenplan-
ten (Baas, dit nummer). Voor andere 
soorten kan bestrijding urgent zijn, zoals 
bij de Muskusrat (Barends, dit nummer) 
en zelfs al in een heel vroeg stadium na 
introductie gedaan moeten worden, zoals 
in het geval van de Rosse stekelstaarteend 
{Oxyura jamaicensis) (Lensink, dit num-

Economische en oecologische 
noodzaak voor maatregelen 
Het is dus moeilijk om eenduidig te defi­
niëren wat een exoot is en ook om te 
meten - en vooral te voorspellen - hoe 
zijn gedrag in het nieuwe gebied zal zijn. 
En dit laatste met name in een omgeving 
die zelf niet constant is, maar vaak sterk 
varieert. Bovendien weten we nog onvol­
doende over het belang van de onderlinge 
verhoudingen tussen soorten in een 
gemeenschap; wordt een gemeenschap 
altijd instabiel door toevoeging van een 

soort - de exoot? Of was de gemeenschap 
al instabiel, zodat de exoot gemakkelijk 
kon binnendringen? Wat gebeurt er bij 
het omgekeerde, wanneer een inheemse 
soort lokaal uitsterft of er zelfs alleen maar 
sterk achteruit gaat? Raakt de gemeen­
schap dan eveneens uit balans en hoe vaak 
komt dat precies voor? Zijn gemeen­
schappen buiten de areaalgrens van een 
bepaalde soort permanent uit balans, of 
neemt een andere soort het daar over? 
Met welke precisie gebeurt dat dan? 
Hoewel het antwoord op deze vragen in 
de regel nog open blijft, kunnen we toch 
ook weer niet het risico lopen dat het in 
een aantal gevallen fout kan gaan. De 
Driehoeksmossel (Dreissena polymorphd) 
is hiervan een voorbeeld. De soort hoort 
thuis in Noord-Amerika; de gevolgen van 
zijn introductie uit Europa zijn rampzalig, 
in economische zin voor de visserij in de 
Grote Meren en in oecologische zin voor 
vele inheemse zoetwatersoorten, ondanks 
het vele geld dat aan onderzoek en bestrij­
ding is besteed (Nalepa & Schloesser, 
1993). 

Met een steeds sterker groeiend aan­
tal - gewilde en ongewilde - introducties 
en met een groeiend landoppervlak met 
uniforme leefomstandigheden die aan 
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hun behoeften voldoen worden de bestrij-
dingskosten hand over hand groter. De 
Verenigde Staten alleen al besteden jaar­
lijks ca $20 miljard aan bestrijding van 
exoten ten bate van de landbouw. Daar 
komen vervolgens de verhezen door ver­
minderde gewasopbrengst nog eens 
bovenop. Daarnaast zijn er verliezen in 
natuurgebieden aan unieke soorten en 
gemeenschappen, waarvan we de grootte 
niet kennen of die we moeilijk of niet in 
geld kunnen uitdrukken. Hoeveel kost 
bijvoorbeeld het soortenverlies in de 
Oostafrikaanse meren door het uitzetten 
van de Nijlbaars {Lates niloticus)'! Wat 
kost het verlies aan wetenschappelijk 
inzicht in het evolutieproces aldaar 
(Goldschmidt, 1994)? Hoe groot is het 
verhes voor de lokale vissers, of voor de 
omringende oerwouden die nu tot brand­
stofvoor de verwerking van de vis dienen? 
Zullen de huidige opbrengsten dezelfde 
blijven of geleidelijk aan afnemen, zodat 
het verlies zonder 'compenserende op­
brengsten' dan uiteindelijk totaal zal zijn? 

Als we gaan bestrijden, moeten we 
dat dan blijven doen met chemicaliën of 
door een tamelijk lukrake invoering van 
weer andere exoten? Onzes inziens moe­
ten we meer nadruk gaan leggen op dat 

soort van statistisch onderzoek en model­
bouw waarmee we inzicht krijgen in de 
zwakten en sterkten van het dynamische 
proces dat tot het succes van sommige 
exoten leidt. Alleen inzicht leidt tot effi­
ciëntie en effectiviteit bij het nemen van 
maatregelen. 

Maar natuurlijk is het krijgen van 
inzicht in dit soort processen om bestrij­
dingsmaatregelen efficiënt en effectief te 
maken niet het enige. Sommige soorten 
zijn nauwelijks of niet te bestrijden. De 
uitbreiding van bijvoorbeeld de "Killer 
bee" {Apis mellifera scutellatd) verliep in 
een enorm tempo over zeer grote afstan­
den in veelal ontoegankelijke gebieden 
- oerwouden en savannen — in Zuid-
Amerika. Door zijn snelle verplaatsing is 
hij ook in de zuidelijke delen van Noord-
Amerika onmogelijk te volgen, en dus 
niet effectief te bestrijden. De verliezen 
alleen al door deze ene soort zijn groot, 
variërend van directe effecten van vermin­
derde honingopbrengst via indirecte effec­
ten van verminderde gewasopbrengst tot 
— getuige zijn naam — gevaren voor de 
bevolking (Winston, 1992). 

Het enige middel tegen nadelige 
oecologische en economische gevolgen 
van exoten is en blijft een strenge regel­
geving omtrent voorkoming van uitwisse­
ling van soorten over grote afstanden. 
Onder een steeds groter wordende econo­
mische druk begint dit inzicht inderdaad 
te groeien en wat vruchten af te werpen. 
Maar hierop en op vergroting van inzicht 
in de processen zal snel de grootste 
nadruk gelegd moeten worden. 

Summary 
What is an exotic species? 

In this paper, we review various definitions of exotic 

species. As these prove either insufficiënt or inappro-

priate for practical measures to be taken, we suggest 

that a combined approach joining statistical analysis 

with model building is the only way for countering the 

ever increasing flood of new invaders approaching 

every part of the world. This approach should be taken 

up soon, given the fact that great losses, both ecologie 

and economie, have not only been effectuated yet, but 

even greater ones are to be expected in the near future. 

^ ^ 

Ook de Amerikaanse rivierkreeft 

{OKonecXes limosus] is in de Neder­

landse wateren binnen gedrongen. 
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