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VOORWOORD

NcB Naturalis is trots op dit tiende deel in de serie Nederlandse Fauna. Het is een bijzonder deel, want anders dan de se-
rienaam doet vermoeden, gaat het dit keer niet alleen over dieren, maar over biodiversiteit in de volle breedte. En dit past
bij ons nieuwe instituut, waar met de recente fusie collecties en expertise over planten en dieren samenkomen. De unicke
taxonomische expertise van NCB Naturalis toont zich onder meer in de stambomen die bij de groepen gepresenteerd
worden. Dit deel is ook bijzonder omdat ruim 100 deskundigen een bijdrage hebben geleverd, afkomstig van onder meer
de Particuliere Gegevensbeherende Organisaties. We vinden dan ook dat we als collectief een passende bijdrage leveren aan
het biodiversiteitsjaar 2010. Nederland is met recht een kennisland en met dit boek lopen we op het gebied van biodiver-
siteitsonderzoek voorop in Europa en de wereld. En daar mogen we best trots op zijn.

Bert Geerken
Directeur NcB Naturalis

Wie door dit boek bladert wordt getroffen door de prachtige en wonderlijke variatie van de Nederlandse soorten. Van
bacterién tot waaiervleugeligen en van kiezelwieren tot lancetvisjes, je komt ogen te kort. De stichting European Inverte-
brate Survey-Nederland (e1s-Nederland) is verheugd dat juist ook de minder bekende groepen in de schijnwerpers komen
te staan. Meer dan de helft van de ruim 47.000 Nederlandse soorten bestaat uit ongewervelde dieren, het werkterrein van
£1s-Nederland. Het is dan ook niet verwonderlijk dat de deskundigen van e1s-Nederland een substantiéle bijdrage hebben
geleverd. In dit boek wordt de stand van de kennis van de Nederlandse biodiversiteit gegeven, maar wat ook opvalt is
hoeveel we nog niet weten. We hopen dan ook dat dit boek het onderzoek aan onbekende groepen zoals mijten, cicaden
en wormen zal stimuleren.

Geert de Snoo
Voorzitter bestuur stichting e1s-Nederland

De achteruitgang van de biodiversiteit in ons land is schrikbarend en gaat nog steeds door. Dit fraaie boek demonstreert
dat er ondanks deze kaalslag gelukkig nog veel over is om ons maximaal voor in te zetten. Wereldwijd groeit het besef dat
biodiversiteit van levensbelang is voor de mensheid. Daarom zal het begrip biodiversiteit, naast klimaatverandering en
duurzaamheid een belangrijke rol spelen in het natuur- en milieubeleid van de komende decennia. We zullen tot nieuwe
concepten voor inrichting en beheer van landbouw en natuur in ons land moeten komen. De landbouw zal daarbij een
overgang door moeten maken naar duurzaamheid. Klimaatverandering noopt ons tot ingrijpende wijzigingen in de water-
huishouding, waarbij onder meer klimaatbuffers een rol spelen. Tevens zal de economische betekenis van biodiversiteit
veel meer aandacht moeten krijgen. Dit boek stelt niet al deze aspecten aan de orde, maar maake wel op indrukwekkende
wijze duidelijk waarom biodiversiteit zo belangrijk is. Daarom is het zo goed dat het er is!

Teo Wams
Directeur Natuurbeheer Vereniging Natuurmonumenten
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HOOFDSTUK 1 INLEIDING

Het begrip biodiversiteit speelt tegenwoordig een zeer
prominente rol in de natuurbescherming. In vele beleids-
stukken en beheerprogramma’s komt het terug. In een be-
langrijke beleidsdoelstelling wordt dit concreet vertaald als:
“In 2020 zijn voor alle in 1982 in Nederland van nature voor-
komende soorten en populaties de condities voor instandhou-
ding dunrzaam aanwezig (MINISTERIE VAN LNV 2000). Dit roept
natuurlijk meteen de vraag op: hoeveel en welke soorten
komen er eigenlijk in ons land voor? Tot voor kort kon daar
slechts naar gegist worden. In dit boek geven Nederlandse
specialisten het antwoord op deze vraag.

De voor u liggende uitgave is gedeeltelijk gebaseerd op het
boek Biodiversiteit in Nederland (fig. 1) (VAN NIEUKERKEN & VAN
LooN 1995). Indertijd gaf deze publicatie het meest volledige
beeld van de in Nederland voorkomende soorten. De infor-
matie was gebaseerd op door specialisten ingevulde enqué-
tes. De genoemde soortenaantallen waren afkomstig van
gepubliceerde naamlijsten en overzichtswerken, maar vaak
ook van schattingen van de deskundigen.

Voor dit boek konden we — anders dan 15 jaar geleden —
gebruik maken van het Nederlands Soortenregister (www.
nederlandsesoorten.nl) (fig. 2). In deze online databank
wordt een actueel overzicht van de in Nederland aangetrof-
fen soorten gegeven aan de hand van lijsten die gedurende
vele jaren door de specialisten samengesteld zijn. De lijsten
worden nationaal en internationaal gebruike als standaard
op het gebied van naamgeving en voorkomen van de Neder-
landse soorten. In de komende jaren zal de website samen
met de Particuliere Gegevensbeherende Organisaties worden
uitgebouwd tot een encyclopedie van de Nederlandse bio-
diversiteit. Zo zal ook de informatie uit dit boek worden
toegevoegd.

Het maken van een dergelijk overzicht is onmogelijk zonder
taxonomische expertise. Soms wordt er gemopperd als er
weer een naam van een bekende soort verandert of als de
omgrenzing van een familie wijzigt. Het is echter belangrijk
zich te realiseren dat deze kleine ongemakken in het niet
vallen bij de voordelen van de taxonomische wetenschap.
Het is essentieel om te weten wat een soort precies is en hoe
groepen aan elkaar verwant zijn om te komen tot een logi-
sche indeling van de overweldigende hoeveelheid organis-
men op aarde. Voor het eerst toont dit boek ook de evolu-
tionaire relaties van de hele Nederlandse biodiversiteit door
een complete stamboom van alle groepen, die de nieuwste
inzichten van de wetenschap volgt. Taxonomie is de basis
van onze kennis over biodiversiteit en dus essentieel voor
een adequate natuurbescherming, maar ook noodzakelijk
wanneer er een nieuwe plaag in onze landbouwgewassen
opduikt of er een potentieel invasieve exoot gevonden
wordt.

De redactie wil alle personen bedanken die een bijdrage
hebben geleverd aan dit boek. Allereerst natuurlijk de
hoofdstukauteurs en specialisten en organisaties die de
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groepsbesprekingen hebben verzorgd. Twee van de auteurs,
Bert Higler en Wim Vervoort, zijn kort geleden overleden
en hebben helaas hun bijdrage niet meer in druk kunnen
zien. Edo Knegtering (Ministerie van LNV) en Lodewijk van
Duuren (Centraal Bureau voor de Statistiek) dachten mee
over de opzet, als vertegenwoordigers van de begeleidings-
commissie. Diverse personen hebben een bijdrage geleverd
aan de groepsbesprekingen en/of hoofdstukken: Arnoud
van den Berg (vogels), Arthur van Dulmen (algen en plan-
ten, Grontmij | Team Ecologie), Charles Fransen (mariene
fauna, NcB Naturalis), Hans Kruijer (NaN/NcB Naturalis),

JINZE NOORDIJK
ROY M.J.C. KLEUKERS
ERIK J. VAN NIEUKERKEN

ANDRE J. VAN LOON

Figuur 1
Het vorige biodiversiteitsboek
(VAN NIEUKERKEN & VAN LOON 1995).
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Figuur 2

Het Nederlands Soortenregister
(www.nederlandsesoorten.nl)
bevat de volledige soortenlijsten.
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Koen Lock (basale geleedpotigen, onderzoek, Universiteit
van Gent), André van Loon (vogels), Menno Reemer (hoofd-
stuk 7), Marco Roos (eencelligen en planten, NHN/NCB Na-
turalis), Menno Schilthuizen (hoofdstuk 3, NcB Naturalis),
David Tempelman (zoetwaterfauna, Grontmij | Team Eco-
logie) en Dirk Zoetebier (vogels, sovon). Diverse collega’s
van de auteurs van hoofdstuk 10 (Beleid) becommentarieer-
den tekstdelen of leverden informatie: Dick Bal, Joop van
Bodegraven, Monique Brobbel, Robert-Jan Croonen, Jasper
Dalhuisen, Mark Hoevenaars, Henk de Jong, Peter Paul
Mertens, Machtelt Meijer, Marten Meijers, Miranda Meijs-
ter, Erik Mulleneers, Bas Roels, Pieter Roos, Frank Roozen,
Wilbert van Vliet, Rogier Vogelij en Willem van Winger-
den. Vincent Kalkman (e1s-Nederland) bereidde de diversi-
teitskaarten voor. Hij kon daarbij gebruik maken van de
databestanden van de pGo’s en Waarneming.nl. Tientallen
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fotografen stelden belangeloos hun materiaal beschikbaar
waardoor we de Nederlandse biodiversiteit prachtig in
beeld konden brengen. Een speciaal woord van dank aan
enkele van hen die bijzondere bijdragen hebben geleverd:
Wim van Egmond, Tim Faasen, Marco Faasse, Theodoor
Heijerman en Albert de Wilde. Een complete lijst van au-
teurs, fotografen en organisaties vindt u in bijlage 1 en 2.
Jan Krikken heeft in zijn vorige functie, adjunct-directeur
onderzoek & collectie bij NcB Naturalis, dit project steeds
gestimuleerd. Fred Mooij (NcB Naturalis) hield de plan-
ning van het boek nauwgezet in de gaten. Niko Korenhof
(~ncB Naturalis) heeft zich bijzonder ingezet om er een ver-
zorgde uitgave van te maken en Maria Schilder hielp mee
met de laatste vormgevingsklussen. Guido Keijl was be-
hulpzaam bij het samenstellen van de index. Steve Dono-
van (NcB Naturalis) corrigeerde de summary.



HOOFDSTUK 2 DE NATUURLIJKE HISTORIE VAN
BIODIVERSITEIT

Met de populaire term ‘biodiversiteit’ wordt verwezen naar
de enorme vormenrijkdom die het leven kenmerkt, van
genen en eiwitmoleculen tot soorten van organismen en
ecosystemen. De huidige biodiversiteit is het resultaat van
een zeer onregelmatig, principieel onvoorspelbaar evolutio-
nair proces, gekarakteriseerd door tal van extreem asymme-
trisch verlopende ontwikkelingen. Het toeval speelt bij de
evolutie een belangrijkere rol dan regels en wetmatigheden.
Naast het ontstaan van nieuwe vormen, is ook het verdwij-
nen — uitsterven door geleidelijke verandering of strike, dat
wil zeggen zonder veranderde nakomelingen — steeds een
wezenlijke factor geweest. Het echte uitsterven kan min of
meer incidenteel of catastrofaal gebeuren. Dit alles kan en
mag evenwel geen argument zijn om het huidige massale uit-
sterven onder menselijke invloed als een ‘natuurlijk gebeu-
ren’ te bagatelliseren. Een regeneratie van de biodiversiteit,
volgend op een dramatische verarming, is ongetwijfeld ook
dit keer mogelijk, maar zal naar menselijke maatstaven heel
lang duren; te lang om op te wachten.

Nu de term biodiversiteit in brede kring gebruikt wordt,
zeker niet uitsluitend door biologen, is het noodzakelijk
zich af te vragen en te definiéren wat er gewoonlijk mee
bedoeld wordt. Op deze vraag is echter geen eenvoudig,
voor alle gebruikers bevredigend, antwoord mogelijk. Bij
biodiversiteit gaat het in elk geval om een heel complexe
zaak. De bioloog zal, als nauwst betrokken wetenschapper,
bij voorgestelde definities al gauw op vakinhoudelijke pro-
blemen gaan wijzen en meer of minder sterk subjectief ge-
kleurde nuanceringen willen aanbrengen. Een meer prag-
matisch ingestelde politicus daarentegen, die de term in het
kader van het eigen partijprogramma wil benutten, heeft
behoefte aan een ‘hapklare brok’ die kiezers overtuigt en
waarbij wetenschappelijk ‘gezeur’ uiteraard geen rol mag
spelen. De term dreigt zodoende aan het eigen succes ten
onder te gaan. Dat is jammer, want zeker buiten het weten-
schappelijk terrein is het woord goed bruikbaar.

Wie het over biodiversiteit heeft, bedoelt daarmee @e vor-
menrijkdom die zich in de levende natuur in de loop der
evolutie heeft ontwikkeld’. Deze omschrijving heeft de vaag-
heid die de term ‘leven’ kenmerkt in zich. Daarop wordt
hier niet nader ingegaan. Het tweede sleutelwoord, vormen-
rijkdom, in feite ‘vorm, zorgt voor de grootste verschillen
in opvatting. Vorm kan betrekking hebben op concrete vor-
men, zoals onderdelen van de achterpoot van een sprink-
haan die bij uiteenlopende sprinkhaansoorten verschillend
gevormd zijn, of de vorm van radulae bij slakken, of de
diverse vormen van meeldraden bij een groep van bloem-
planten, etc. Men kan ook, abstracter, de vorm (structuur)
van een eiwitmolecuul of een gen in gedachten hebben.
‘Vormen’ kan ook verwijzen naar de uiteenlopende gedra-
gingen van soorten of de organisatievorm van een levens-
gemeenschap en dus de structuur van een ecosysteem be-
treffen. Steeds gaat het om variabele aspecten van de levende
natuur. Bij de term biodiversiteit wordt echter gewoonlijk

(maar dus lang niet altijd) in de eerste plaats gedacht aan
de meer of minder grote aantallen soorten van organismen
die ergens voorkomen. Een ‘grote biodiversiteit’ betekent
in dat geval eenvoudig ‘veel soorter’, elk met hun eigen
karakteristieke, meer of minder sterk variérende kenmer-
ken. We zullen ons vooral met dit laatste aspect van de
biodiversiteit bezig houden, de soortenrijkdom, zonder
ons daarbij zorgen te maken over de vraag wat we nu pre-
cies onder een soort dienen te verstaan. Taxonomen zullen
in het algemeen deze benadering kiezen, dit in tegenstel-
ling tot ecologen en genetici, die respectievelijk een hoger
organisatieniveau dan wel een meer basaal genenniveau
zullen prefereren.

VROEG-EVOLUTIONAIRE ONTWIKKELING
De huidige biodiversiteit is het resultaat van een zeer lange
evolutionaire geschiedenis, waarin naast een zekere mate
van wetmatigheid vooral ook het toeval een grote rol heeft
gespeeld ®aur 1991). De geschiedenis van het leven is een
verhaal van vallen en opstaan, van massaal uitsterven ge-
volgd door snelle veranderingen en opbloei van nieuwe
levensvormen. Daarnaast zijn er perioden met betrekkelijke
rust en stabiliteit geweest. Dat alles kent geen duidelijk pa-
troon. Er is geen regelmatige opeenvolging van evolutio-
naire fasen. Bovendien, wat voor één bepaalde groep van
organismen geldt, hoeft niet voor alle levensvormen, voor
het leven als geheel, op te gaan. Kortom, de ontwikkeling
van het leven voor te stellen met de metafoor van een zich
regelmatig vertakkende, evenwichtige boomkruin, is uiterst
misleidend. Reductionisme is hier uit den boze. Het zoeken
naar de allesverklarende toverformule, in de fysica wellicht
realistisch, lijke bij evolutiebiologische verschijnselen bij
voorbaat tot mislukken gedoemd. Er zijn uiteraard ook bin-
nen de biologie vele regels en wetmatigheden te herkennen,
maar daarnaast ook vele unieke gebeurtenissen, die soms
zeer belangrijke consequenties hebben gehad voor de uit-
eenlopende aspecten van de biodiversiteit op aarde. Op de
biologische evolutie is de term contingentie van toepassing:
enerzijds, terugkijkend, is het verloop ervan als een logisch
samenhangend geheel te beschrijven, terwijl het proces an-
derzijds, een in hoge mate onvoorspelbaar karakeer heeft,
zeker op wat langere termijn bezien.

Er is al minstens 3,5 miljard jaar lang naast chemodiversiteit
ook biodiversiteit op aarde. Opmerkelijk snel nadat de fysi-
sche omstandigheden het in theorie toelieten, ontwikkelde
zich eencellig leven op aarde. Deze prokaryoten (bacterién)
waren alleen op aarde gedurende tweederde van de geschie-
denis van het leven en tot op de dag van vandaag zijn ze in
enorme aantallen aanwezig. Ze vormen echter verreweg het
slechtst bekende gedeelte van de biodiversiteit. Hoe groot
de soortenrijkdom bij deze zeer kleine organismen is, valt
vooralsnog niet te zeggen. Overigens is vooral bij deze groep
organismen het begrip soort niet eenvoudig te hanteren.
Pas zo'n 1,6-2,1 miljard jaar geleden &noLL 1992) evolueerde
er op basis van symbiose tussen in origine onafhankelijke
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Figuur 1

Reconstructie van het mariene
milieu tijdens de Cambrische
explosie, met enkele soorten uit
de Burgess Shale. (P) Prkaia is
de vroegste vertegenwoordiger
van de Chordata. (A) Anomalo-
caris, waarvan de classificatie
nog steeds een probleem is;
mogelijk moet voor dit geslacht
een nieuw fylum worden
ingevoerd. (H) Hallucigenia
bleek tot het weinig bekende
fylum Onychophora te behoren.
(W) Ook de indeling van
Wiwasxia is problematisch.
Mogelijk gaat het hierbij om
een aparte klasse van weekdieren
zonder schelp.
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Figuur 2

De beroemde opgravingslocatie
Burgess Shale in de Canadese
Rocky Mountains.
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prokaryoten (arGuLIs 1981) een aanzienlijk complexere, maar
nog steeds kleine levensvorm: de eencellige eukaryoten.
Hoewel we inmiddels weten dat eencellige organismen soms
kolonies vormen, die doen denken aan meercellig leven,
kan worden gesteld dat het opnieuw heel lang duurde voor-
dat er iets wezenlijk anders ontstond. Pas in afzettingen die
iets meer dan een miljard jaar oud zijn, vinden we overblijf-
selen van de eerste duidelijk meercellige eukaryoten, maar
het gaat daarbij om slechts een handjevol soorten.

DE EDIACARA-FAUNA EN DE
CAMBRISCHE EXPLOSIE
Grote hoeveelheden fossielen zijn pas voor de zogenaamde
Ediacara-fauna (0,60-0,54 miljard jaar geleden) gevonden.
Inmiddels wordt vrij algemeen aangenomen dat het bij deze
organismen, die tot tientallen genera en honderden soorten
worden gerekend, niet om planten, fungi, of “Vendobionta’
(een verondersteld apart fylum) gaat, maar toch ‘gewoon’
om dieren. De opvatting dat de diverse vormen allemaal tot
één fylum (of stam) gerekend moeten worden is inmiddels
verlaten, terwijl men tegenwoordig bovendien aanneemt
dat lang niet alle Ediacara-soorten zijn uitgestorven zonder
nakomelingen. Toch wordt er nog steeds een groot verschil
erkend tussen de diversiteit van deze fauna en wat na een
kennelijk massale golf van uitsterven volgt, in het begin van
het Cambrium, 542 miljoen jaar geleden. De zogenaamde
Cambrische explosie (fig. 1) — de explosieve ontwikkeling
van meercellig leven in tal van bouwplantypen, veel meer
dan tijdens de Ediacara-periode — heeft iets van zijn gran-
deur verloren, maar het is nog steeds een opmerkelijk en
raadselachtig fenomeen. Het is niet waarschijnlijk dat de
explosie een ‘lange lont” heeft gehad, die niet door fossielen
gedocumenteerd words, terwijl ook de moleculaire bena-
dering op basis van het ‘moleculaire klokmodel’, door het
gebruik van uiterst stabiele stukken pNa disputabel is en
eveneens uitgaat van onbekende fossielen. Geruime tijd
kenden we deze in diverse opzichten unieke, Cambrische
versnelling in de evolutie voornamelijk door fossielen uit de

zogenaamde ‘Burgess Shale’ in Canada (fig. 2) BowRING ET AL.
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1993, GOULD 1991), maar inmiddels is het aantal vindplaatsen
uitgebreid en heeft bijvoorbeeld ook Chengjiang in China
een grote bekendheid gekregen Hou et AL 2004). Een herinter-
pretatie van de desbetreffende fossielen leidde tot het in-
zicht dat er destijds in het vroege Cambrium in een onwaar-
schijnlijk korte periode van vijf 4 tien miljoen jaar niet
alleen vrijwel alle huidige fyla (een groep dieren met een-
zelfde basaal bouwplantype, dus een zeer hoge fylogeneti-
sche rangorde) maar ook nog tal van additionele, later weer
verdwenen fyla ontstonden; een opvatting die vervolgens
weer werd genuanceerd (BRIGGS & FORTEY 2005).

VOORTGANG NAAR RECENTE SOORTEN
Na het Cambrium zien we een afname in bouwplantypen,
zonder een compensatie door weer nieuwe vormen van een
gelijke, hoge rangorde. Men zou de evolutionaire geschie-
denis na het Cambrium dan ook kunnen aanduiden als een
ontwikkeling met steeds meer variaties op steeds minder
thema’s. Miljoenen keren kop, borststuk, achterlijf en zes
pootjes (fig. 3). Bij de talloze soorten insecten zien we steeds
maar weer variaties op dat ene thema. Op een lager hiérar-
chisch niveau zien we een vergelijkbare morfologische ver-
arming. Zo hebben de gewervelde dieren tegenwoordig
allemaal vijf vingers en/of vijf tenen aan de extremiteiten, 6f
een gereduceerd aantal waarbij het getal vijf alleen nog maar
in de embryonale ontwikkeling te zien is. Dat was heel
vroeger anders, toen waren er ook andere bouwplantypen,
waarvan evenwel alleen het bouwplan op basis van het getal
vijf is overgebleven. Er werd al gerefereerd aan de miljoenen
aantallen soorten insecten, die systematisch een onderdeel
van het fylum Arthropoda (geleedpotigen) vormen. Som-
mige auteurs denken daarbij aan tientallen miljoenen Erwin
1982, WILSON 1992). Zoals gezegd, hoeveel soorten prokaryoten
er op aarde bestaan is totaal onbekend, maar dat het er veel
zijn lijke wel zeker, zelfs als niet elke soort een aantal soort-
specifieke bacteriéle ziekten zou hebben. Bij deze enorme
aantallen steken de ons het best bekende, gewervelde dieren,
zoals vissen, reptielen, vogels en zoogdieren, met in totaal
slechts enkele tienduizenden soorten, pover af. Maar het kan
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nog extremer. Het fylum Priapulida, wormachtige zeebeest-
jes, is enerzijds uiterst succesvol gebleken, gelet op het al
bijna 0,6 miljard jaar lang vrijwel ongewijzigd gebleven
bouwplan (fig. 4). Anderzijds, afgemeten aan soortenaantal-
len, is het een zielig groepje, met wereldwijd nog geen 20
bekende soorten. In het fylum Placozoa wordt zelfs maar één
soort geplaatst. Wie dus een systematisch verantwoorde
boom van het leven wil tekenen, met hoofdtakken voor de
fyla in de kruin, zal de dikte van die takken sterk verschillend
moeten maken als die dikte de desbetreffende aantallen soor-
ten enigszins zou moeten aanduiden. Er zijn fyla met miljoe-
nen soorten, maar er zijn er ook met én of een handjevol.
Ook op dit punt is de evolutie uiterst asymmetrisch.

Een ander opmerkelijk verschijnsel dat aan het licht komt
wanneer de biodiversiteit in uiteenlopende geologische
tijdperken wordt vergeleken, betreft de soortenaantallen
binnen diverse groepen van organismen. Die aantallen
kunnen in de loop van de tijd zeer sterk wisselen. Er kan
bijvoorbeeld een echte bloeiperiode geweest zijn. Zo leefden
er ooit talrijke soorten inktvissen met stevige schelpen.
Momenteel zijn er van die groep alleen nog maar een
handjevol Nautilus-soorten over. De al eerder genoemde

Priapulida kennen we daarentegen uit geen enkel tijdperk
in grote aantallen soorten. Ook wat betreft de aantallen
soorten van bepaalde bouwplantypen gedurende de geolo-
gische geschiedenis is er dus geen sprake van een duidelijke
regel. Wie nog steeds een evolutionaire boom wil tekenen
en daarin soortenaantallen wil visualiseren, moet de takken
niet alleen zeer sterk in dikte laten verschillen, maar boven-
dien een voor echte bomen hoogst onnatuurlijke vorm
geven: na een zeer dik gedeelte kunnen ze soms nog ver
doorlopen als heel dun takje.

Er werd al op gewezen dat de Priapulida vrijwel niet in
bouwplan zijn veranderd sinds hun ontstaan. Men bedenke
daarbij dat gedurende dezelfde periode een sterk op een
lancetvisje lijkend beestje, Pikaia, de aanzet was tot een
evolutie die later onder andere Homo sapiens zou voortbren-
gen. Uiteenlopende evolutielijnen vervolgend, kan men dus
sterk verschillende evolutiesnelheden, tot vrijwel stilstaand,
aantreffen. Behalve de genoemde verschillen tussen evolu-
tielijnen, kunnen er ook binnen eenzelfde lijn perioden met
snelle veranderingen worden waargenomen, afgewisseld
door relatief langdurige stabiliteit. Dit soort waarnemingen
is uiteraard steeds indirect; het gaat daarbij om vondsten
van fossielen, die onderling met elkaar in verband worden
gebracht. Daarom zijn er soms uiteenlopende interpretaties
mogelijk. Nadat aanvankelijk de gemoederen binnen de
wereld der paleontologen enigszins verhit waren geraakt
met betrekking tot de vraag naar het waarheidsgehalte van
enerzijds een beeld van kortstondige verandering en lang-
durige stabiliteit en anderzijds een model met langzame,
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Figuur 3

Het in de huidige wereld

miljoenen keren gerealiseerde

bouwplan van de insecten

bestaat uit kop, borststuk met

zes pootjes, en achterlijf.

Het wordt hier geillustreerd met

vertegenwoordigers van de vier

grootste insectenordes:

a. een vlieg (Diptera)

b. een vliesvleugelige
(Hymenoptera)

c. een kever (Coleoptera)

d. een vlinder (Lepidoptera)
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Figuur 4

Het fylum Priapulida is
gedurende zo'n 0,6 miljard jaar
niet of nauwelijks van het
aanvankelijke bouwplan gaan
verschillen; er lijken vrijwel geen
evolutionaire veranderingen te
zijn opgetreden.

> >

Figuur 5

Huisjes van slakken uit het
bijzonder soortenrijke genus
Achatinella (afgebeeld zijn
vormen van A. fulgens uit de
collectie van NcB Naturalis)
waren vroeger zeer algemeen op
het eiland Oahu (Hawaii), maar
deze dieren zijn gedurende de
laatste eeuw grotendeels uit-
gestorven.
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.

geleidelijke veranderingen, zijn velen er inmiddels van over-

tuigd dat het bij deze contrasterende evolutiemodellen in
feite om extremen gaat. Deze extremen kunnen inderdaad
voorkomen, naast meer intermediaire situaties (vON vaUPEL
KLEIN 1994). Ook hier past geen reductionistisch wereldbeeld
en is er geen simpele regel op te stellen.

DE HUIDIGE UITSTERVINGSGOLF
De evolutie van de biodiversiteit blijkt een uiterst hetero-
geen beeld op te leveren, in meer dan één opzicht. Het is
een vallen en opstaan, met extreme asymmetrieén. Meer of
minder omvangrijke golven van uitsterven, op basis van
endo- en/of exogene invloeden hebben zich in de loop van
de geologische geschiedenis op aarde herhaaldelijk voorge-
daan. Het massale uitsterven op basis van de gevolgen van
de botsing met een meteoriet, aan het einde van het Krijt,
65 miljoen jaar geleden, spreekt daarbij zeer tot de verbeel-
ding. Het zou bijzonder triest en misplaatst zijn, wanneer
ons inzicht met betrekking tot het verloop van de evolutie
— in letterlijke zin de natuurlijke historie van de biodiversi-
teit dus — werd misbruike om het huidige catastrofale uit-
sterven onder menselijke invloed te bagatelliseren. Het is
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beslist een feit dat er al vijf keer in de evolutionaire geschie-
denis sprake is geweest van een massaal uitsterven (fig. 6).
Daarmee is het leven op aarde nooit helemaal verdwenen.
Die constatering mag evenwel niet tot de conclusie leiden
dat het door de mens veroorzaakte uitsterven van soorten in
feite onbelangrijk is, dat het om een natuurlijk verschijnsel
gaat en dat het leven zich wel weer zal herstellen. Men dient
egocentrisch, in positieve zin hier, te beseffen dat de her-
stelfase naar menselijke maatstaven heel lang, veel te lang,
zou gaan duren, zo het er al van komt. Al die tijd zou het
leven voor de mens in een biologisch sterk verarmde en
daardoor (o.a.) slecht gebufferde wereld, wel eens weinig
aangenaam kunnen zijn, waarbij men hoogstens het ‘wat
niet weet, dat niet deert’ kan aanvoeren. De paleontoloog
en de evolutiebioloog denken in vele duizenden, zo niet
miljoenen jaren, naar analogie van het evolutionaire verle-
den, waarbij een miljoentje meer of minder er ook niet zo
veel toe doet. Dat zijn heel wat op betere tijden wachtende
menselijke generaties te veel.

Soms wordt gesteld dat het met de huidige achteruitgang
in biodiversiteit, het uitsterven onder menselijke invloed,
nog wel meevalt. Dat is een gevaarlijke vergissing. Men zou
nog kunnen stellen dat er van de ruim 4000 soorten re-
cente zoogdieren, of de ruim 9000 soorten vogels de laatste
jaren geen grote aantallen meer uitsterven. Dan kijken we
evenwel uitsluitend naar de meest populaire gewervelden,
die bij beschouwingen over biodiversiteit en natuurbe-
scherming altijd veel aandacht krijgen en relatief ‘goed af’
zijn. Eén bedreigde vogelsoort kan de gemoederen sterker
in beweging zetten dan honderd uitgestorven soorten vis-
sen, om van slakkensoorten maar helemaal te zwijgen. Het
uitsterven van enkele honderden soorten vissen (Cichli-
dae) uit het Victoriameer GoLpscHmIDT 1994) en het vrijwel




Laat-Ordovicium

snelheid van uitsterven
(families per miljoen jaar)

geruisloos voor altijd verdwijnen van zo’n 600 soorten en-
demische landslakken van Hawaii, gedurende respectieve-
lijk de laatste tien en 100 jaar, maken dit duidelijk (fig. 5)
(GITTENBERGER 1989).

De natuurhistorische musea in de wereld hebben grote aan-
tallen feitelijk recente, maar inmiddels uitgestorven, dier-
soorten in hun collecties. Laat daar geen twijfel over bestaan.
Ongetwijfeld zijn tal van relatief onopvallende diersoorten
onder invloed van de mens uitgestorven zonder dat ze er-
gens in een natuurhistorische collectie terecht kwamen. Dit
aantal groeit nog steeds, want er zijn veel te veel soorten op

Laat-Devoon

Paleozoicum
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Perm-Trias

Laat-Trias

tijdperk

aarde om door het relatief kleine en nog slinkende aantal
systematici in de wereld allemaal binnen afzienbare termijn
beschreven te worden. Dat betekent dat ons beeld van de
biodiversiteit fragmentarisch is en altijd zal blijven. We
kunnen slechts hopen dat de huidige meer algemeen maat-
schappelijke bewustwording van de problematiek zal resul-
teren in een beter gecodrdineerde aanpak van het systema-
tische en biogeografische onderzoek, met als resultaat een
completere momentopname van het product van miljarden
jaren evolutie, de actuele biodiversiteit, en bovenal een be-
tere bescherming daarvan.
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Mesozoicum

Krijt-Tertiair

Tertiair
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Figuur 6

De vijf meest opvallende,
massale golven van uitsterven,
zoals die door de paleontologen
op basis van vondsten van fos-
sielen worden gereconstrueerd.
Het moet nog blijken hoe heftig
de huidige door de mens veroor-
zaakte uitstervingsgolf zal zijn.
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HOOFDSTUK 3 BIODIVERSITEIT ONDERZOEKEN

De natuur om ons heen is constant aan veranderingen on-
derhevig. Door menselijk handelen nemen soorten toe of
af, verschijnen of verdwijnen. Moeten we ons zorgen ma-
ken over het functioneren van de natuur wanneer soorten
verdwijnen? Deze vraag heeft de laatste decennia geleid
tot veel onderzoek naar het ontstaan en het behoud van
biodiversiteit en de betekenis die biodiversiteit heeft voor
het functioneren van levensgemeenschappen. In dit hoofd-
stuk wordt een overzicht gegeven van de resultaten die uit
zulk onderzocek zijn gekomen.

Je hoeft maar een willekeurig natuurhistorisch tijdschrift
open te slaan om te lezen over de achteruitgang en het lo-
kaal verdwijnen van soorten door negatieve invloeden van
de mens op zijn omgeving. Het gaat al jaren slecht met de
bijen en dagvlinders, de akker- en weidevogels hebben het
moeilijk en de diversiteit van planten die gebonden zijn aan
voedselarme milieus holt achteruit (PLANBUREAU VOOR DE LEEF-
OMGEVING 2009). In een dichtbevolkt land als Nederland vormt
de kwaliteit van de natuur een probleem. Habitatvernieti-
ging en -versnippering, verdroging, vermesting en verzuring
zijn bedreigingen voor planten en dieren in veel levensge-
meenschappen. De druk op populaties en levensgemeen-
schappen door deze bedreigingen wordt nog eens verhoogd
door veranderingen in het klimaat. Met andere groepen
gaat het juist wel beter in Nederland. Libellen en eencellige
algen doen het steeds beter door een verbetering van de
waterkwaliteit (KALKMAN ET AL 2002, . Simons pers. med.) en
de diversiteit van sprinkhanen en warmteminnende planten
neemt toe door opwarming van ons klimaat (KLEUKERS 2002,
TAMIS ET AL 2005). Deze voorbeelden geven aan dat de samen-
stelling van levensgemeenschappen niet constant is, maar
voortdurend aan veranderingen onderhevig is. Er wordt dan
ook veel onderzoek gedaan naar het in kaart brengen van
het voorkomen van soorten en de veranderingen daarin.
Met deze kennis zouden we beter in staat moeten zijn om
onze biodiversiteit te beschermen.

Met het ondertekenen van ‘Het verdrag inzake biologische
diversiteit’ in 1992, beter bekend als het Biodiversiteitsver-
drag van Rio de Janeiro, heeft Nederland zich verplicht de
biodiversiteit in eigen land te beschermen en ook de be-
scherming van de biodiversiteit in ontwikkelingslanden te
ondersteunen (UNITED NATIONS 1992 — zie hoofdstuk 10). Sinds
de ondertekening van dat verdrag is het denken over biodi-
versiteit, soortbescherming en natuurbeheer veranderd. Zo
is er een toenemende belangstelling voor natuur en natuur-
behoud, hetgeen zich vertaalt in onderzoek naar hoe we de
biodiversiteit in Nederland het beste kunnen behouden en
waar mogelijk versterken.

VEEL NIEUW ONDERZOEK
Door de achteruitgang in diversiteit en de toegenomen be-
langstelling hiervoor is in de afgelopen decennia het onder-
zoek naar biodiversiteit exponentieel toegenomen. Drie
soorten vragen liggen aan de basis van dit onderzoek. De
eerste vraag is: hoe meten we biodiversiteit (MAGURRAN 2004,
PURVIS & HECTOR 2000)? Dt lijkt een makkelijk te beantwoorden

vraag, maar dat valt tegen. Soortenrijkdom kan worden uit-
gedruke als het aantal soorten per gebied, maar deze defini-
tie houdt geen rekening met het feit dat sommige soorten
algemener zijn dan andere soorten (fig. 1, zie ook uitleg op
p- 25). Of neem het volgende hypothetische voorbeeld van
een gebied met twee soorten. De ene soort is kruipende
boterbloem Ranunculus repens, de andere soort is scherpe
boterbloem Ranunculus acris (zelfde genus), dan wel bos-
anemoon Anemone nemorosa (zelfde familie), grote klaproos
Papaver rhoeas (zelfde orde), gevlekte rietorchis Dactylo-
rhiza majalis praetermissa (zelfde klasse), lidrus Equisetum
palustre (zelfde fylum), haas Lepus europacus of bunzing
Mustela putorius (ander rijk). De planten zijn concurrenten
van elkaar, de haas eet planten (herbivoor) en de bunzing
eet hazen maar geen planten (carnivoor). Zijn deze soort-
combinaties met een gelijk aantal soorten maar met een
toename in fylogenetische afstand en verschil in voedsel-
keuze even divers?

De tweede vraag is: hoe komt biodiversiteit tot stand en
welke factoren bepalen de diversiteit van een gebied ®osen-
ZwEIG 19952 De evolutie heeft de diversiteit van het leven ver-
oorzaakt (zie hoofdstuk 2). Door selectie en aanpassing aan
milieuvariatie gaan soorten onderling van elkaar verschillen
en neemt het aantal soorten op aarde toe. Maar de vraag
welke factoren bepalend zijn voor bijvoorbeeld de samen-
stelling van de fauna op de kwelder van Schiermonnikoog
is niet makkelijk te beantwoorden. Allereerst moet een
soort het eiland weten te bereiken. Een vlieg of mug heeft
hier een duidelijk voordeel boven een kwelderspringer of
een pissebed die niet kan vliegen en op een andere manier
op het ciland moet zien te komen. Eenmaal aangekomen
moet een soort tegen overstromingen en sterke fluctuaties
in het zoutgehalte bestand zijn. Kwelderspringers zijn hier
uitstekend aan aangepast, maar de meeste vliegen en mug-
gen veel minder. Heeft de soort het eiland bereikt en heeft
het de juiste fysiologische aanpassingen om te kunnen
overleven dan moet een soort om zich te kunnen handha-
ven ook nog concurreren met de reeds aanwezige soorten.
Dit vraagt weer andere eigenschappen. De factoren die
deze drie processen beinvloeden werken op verschillende

Monster A Monster B
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Figuur 1

Illustratie van de verschillende
metingen van diversiteit.

1. De relatie tussen het soorten-
aantal en de gelijkvormigheid in
de verdeling van de individuen
over de soorten. Monster A
heeft drie soorten en monster B
heeft twee soorten. In monster
B zijn de soorten veel meer gelijk
in aanwezigheid. De diversiteit
van monster B is dan ook groter
dan die van monster A.

2. De relatie tussen het soorten-
aantal en de mate van verschil
tussen soorten. Monsters C en
D zijn gelijkvormig in soorten-
aantal (vier) en de verdeling van
de individuen over de soorten
(de kleuren). In monster C zijn
de soorten aan elkaar verwant
(zelfde vorm), in monster D zijn
ze niet aan elkaar verwant (ver-
schillende vormen). Monster D
heeft dan ook een hogere func-
tionele diversiteit. Voor verdere
uitleg zie tekst.
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ruimte- en tijdschalen en moeten geintegreerd worden om
te kunnen begrijpen hoe de samenstelling van de fauna op
een kwelder tot stand komt en verandert in de tijd.

En de derde vraag is: hoe beinvloedt biodiversiteit het func-
tioneren en de stabiliteit van levensgemeenschappen in het
algemeen en de leefomgeving van de mens in het bijzonder?
Deze vraag komt voort uit de zorg die men heeft over de
achteruitgang in diversiteit en de mogelijke consequenties
die dit heeft voor de natuur om ons heen. Soms zijn er ver-
schillende soorten die dezelfde functie in een ecosysteem
hebben. Zo kent Nederland 52 soorten miljoenpoten die
allemaal dood bladmateriaal eten en dus dezelfde functie in
het ecosysteem hebben: die van afvaleter of detritivoor
(BERG ET AL. 2008). Deze soorten zouden dus functioneel
inwisselbaar kunnen zijn. Met andere woorden, de snelheid
van de strooiselafbraak neemt wellicht niet af als we in een
bepaald gebied een paar soorten miljoenpoten minder heb-
ben. Recent onderzoek laat zien dat enige nuancering op
zijn plaats is en dat de relatie tussen diversiteit en functie
veel gecompliceerder is dan men op het eerste gezicht zou
denken.

Het onderzoek dat op deze drie vragen een antwoord pro-
beert te geven staat in dit hoofdstuk centraal. Biodiversiteit
in brede zin wordt gedefinieerd als de verscheidenheid in
genen in populaties en soorten, verscheidenheid van planten
en dieren in levensgemeenschappen en verscheidenheid van
ecosystemen in landschappen en biomen (biogeografische
regio’s), zowel op het land als in het water @awksworTH 1995).
In dit hoofdstuk beperken we ons in eerste instantie tot
soortenrijkdom. Maar de resultaten van veel onderzoek
hebben ook betrekking op genetische diversiteit of de diver-
siteit van ecosystemen. In de volgende paragrafen gaan we
wat dieper in op de drie bovengenoemde vragen en laten we
zien wie er in Nederland onderzoek doen aan biodiversiteit.

HET METEN VAN SOORTENRIJKDOM

Om te kunnen bestuderen hoe bijvoorbeeld de biodiversi-
teit is verdeeld over het landschap of hoe snel deze veran-
dert of afneemt, moeten we een eenheid van biodiversiteit
hebben. In dit hoofdstuk is de soort de basale eenheid die
we meten. Er zijn op dit moment wereldwijd ongeveer twee
miljoen soorten beschreven, maar dat is maar een fractie
van het aantal soorten dat op aarde voorkomt (zie onder).
Zeer veel soorten wachten nog op een beschrijving. Het
beschrijven van soorten is tijdrovend, maar nieuwe tech-
nieken maken het mogelijk een inhaalslag te maken.

Als soorten zijn beschreven en herkend kunnen worden kan
men gebieden gaan inventariseren. Doel van een inventari-
satie is om een beeld te krijgen welke soorten waar voorko-
men. Het resultaat van inventarisaties is vaak een lijst met
soorten per gebied of ecosysteem. Meestal beperkt een in-
ventarisatie zich tot een of enkele groepen van organismen,
vaak planten of vogels. Maar steeds vaker worden terreinen
op zo veel mogelijk plant- en diergroepen onderzocht, de
zogenaamde ATBI-benadering (Alle Taxa Biodiversiteit In-
ventarisaties — zie kader 1). Hoe meer groepen van organis-
men bij een inventarisatie worden betrokken, hoe hoger het
aantal inventarisatiemethoden dat nodig is om tot een vol-
ledige beschrijving van de lokale biodiversiteit te komen.

Is eenmaal duidelijk welke soorten in een gebied voorko-
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men dan zijn mogelijke patronen in lokale of globale diver-
siteit te beschrijven. Een probleem hierbij is dat het concept
biodiversiteit vele gezichten kent. Soorten zijn ongelijk in
aantal, in functie, in hun eigenschappen en in hun evolutio-
naire geschiedenis. Dit zijn allemaal aspecten waar men re-
kening mee dient te houden bij het beschrijven van de soor-
tenrijkdom. Maar soortenlijsten zijn ook te gebruiken om
veranderingen in de biodiversiteit, bijvoorbeeld onder in-
vloed van het klimaat of beheersingrepen, te monitoren.

‘Wat is een soort?

We hebben al vele malen het woord ‘soort’ gebruikt. De
soort is de basale eenheid in veel studies die levende wezens
beschrijven, indelen, of hun relaties onderzoeken. Voor het
kernbegrip soort zijn uiteenlopende definities in omloop.
Het is dan ook helemaal niet zo makkelijk om een algeme-
ne omschrijving van een soort te geven. Er zijn altijd weer
organismen te vinden die zich aan de definitie onttrekken.
Een belangrijk kenmerk van individuen die tot dezelfde
soort behoren is dat ze zich onderling kunnen voortplanten
(kruisen), waarbij het ene individu het andere individu be-
vrucht en waarbij de nakomelingen vruchtbaar zijn. Indivi-
duen die tot twee verschillende soorten behoren kunnen
soms wel kruisen, maar krijgen dan meestal geen of geen
vruchtbare nakomelingen (het biologische soortbegrip).
Veel soorten houden zich hier echter niet aan en hebben
geen geslachtelijke voortplanting, maar bijvoorbeeld knop-
vorming, deling, of hebben zelfbevruchting. Bij veel soor-
ten leggen de vrouwtjes onbevruchte eieren of produceren
de vrouwelijke bloemen onbevruchte zaden waar toch een
nakomeling uit komt (parthenogenese). Mannetjes of man-
nelijke delen van een bloem komen er niet aan te pas en zijn
zelfs vaak afwezig. Omdat er geen recombinatie van genen
optreeds, lijken alle nakomelingen als twee druppels water
op hun moeder (‘*kloner’). Wanneer zijn er dan toch vol-
doende verschillen ontstaan door mutaties om over twee
soorten te spreken?

Een tweede kenmerk van soorten is dat individuen van
dezelfde soort meer eigenschappen met elkaar gemeen
hebben dan met individuen van een andere soort. De in-
dividuen van een soort zijn, tenminste in hetzelfde levens-
stadium, min of meer gelijk in hun voorkeur voor voedsel,
temperatuur en vochtigheid van hun leefomgeving en in
de predatoren en parasieten die van ze leven (het ecologi-
sche soortbegrip). Deze eigenschappen zorgen ervoor dat de
individuen van een soort een gemeenschappelijke niche be-
zetten. Een niche is de verzameling van omgevingsfactoren
waarbij deze individuen voorkomen. Met andere woorden
de woonruimte van de soort.

Het herkennen en beschrijven van soorten
Als de soort de basale eenheid is die we meten in biodiver-
siteitstudies, zullen we de soorten moeten kunnen herken-
nen. Dat is makkelijker gezegd dan gedaan. In Nederland
luke dat goed met hogere planten en gewervelde dieren,
hoewel daar ook al traditionele struikelblokken bij zijn zo-
als de grassen en cypergrassen, het herkennen van sommige
zangvogels als ze niet zingen of bepaalde vissoorten waarvan
je de wervels moet tellen. Van de ruim 42.000 in Nederland
waargenomen soorten meercellige organismen, bestaat de



grote meerderheid uit kleine ongewervelde dieren: insecten,
wormen, kreeftachtigen, bij de planten vele lastig te herken-
nen mossen, wieren en daarnaast duizenden schimmels.
Die zijn veel moeilijker op naam te brengen. Om al die or-
ganismen te determineren heeft men tal van boeken en ar-
tikelen nodig. Veel soorten zullen alleen herkenbaar zijn
voor echte specialisten. Het herkennen en classificeren van
alle soorten van de wereld is een van de grootste, volgens
sommigen vrijwel onmogelijke, opgaven van de biologie.
Dit is natuurlijk in tropische gebieden een veel lastiger pro-
bleem dan in Nederland. Wie ooit heeft meegewerkt aan
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een ATBI (zie kader 1) weet dat ook in gematigde streken het
grootste probleem is om elke groep organismen te bemon-
steren en op naam te brengen. Taxonomen zijn de specialis-
ten die de organismen beschrijven en indelen, en zorgen
voor de noodzakelijke determinatieliteratuur. Het geschatte
aantal soorten dat nu beschreven is bedraagt al zo'n
1.900.000 (CHAPMAN 2009, INTERNATIONAL INSTITUTE FOR SPECIES EX-
PLORATION 2010, zie 0ok de getallen in dit boek). Het werke-
lijke aantal soorten ligt volgens recente berekeningen ergens
tussen de vier en acht miljoen HAMILTON ET AL. 2010, NOVOTNY ET
AL.2002). De veel hogere schattingen van tientallen miljoenen

ATBI - ALLE TAXA BIODIVERSITEIT INVENTARISATIES

Menig land wordt geinventariseerd op de aan-
wezigheid van planten, gewervelde dieren en een
flink aantal insectengroepen. Voor veel landen
zijn naamlijsten voor een scala aan organismen
beschikbaar. Samen bieden deze naamlijsten een
goed inzicht van de soortenrijkdom van een
land, of kan aan de hand van een combinatie van
lijsten uit omringende landen een schatting van
de diversiteit worden gemaakt. De biodiversiteit
van Nederland is ten opzichte van andere landen
zeer goed onderzocht.

De verspreiding van veel soorten in Nederland is,
vaak op een zeer fijne schaal, in kaart gebracht.
Van veel soorten weten we waar ze voorkomen, of
kunnen we op basis van onze kennis voorspellen
waar we ze kunnen verwachten. Het inventarise-
ren van de soortenrijkdom van een gebied op zo
veel mogelijk groepen organismen is daarentegen
nog relatief weinig uitgevoerd. Deze zogenaamde
Alle Taxa Biodiversiteit Inventarisaties (aATBI) heb-
ben tot doel zo veel mogelijk soorten te vinden in
een bepaald gebied en zo uitspraken te doen over
de diversiteit ervan. Veel van deze aTBr’s worden
uitgevoerd in natuurgebieden, bijvoorbeeld in
The Great Smokey Mountains National Park (vs)
(www.dlia.org/atbi) of de Alpi Marittime/Mercan-
tour Natural Parks in Zuid-Europa (http://atbi.
eu/mercantour-marittime).

In Nederland is het aantal ATBI’s op een hand te
tellen. Maar ze zijn daarom niet minder interes-
sant. Sinds 1995 wordt de Kaaistoep, een natuur-
gebied dat wordt beheerd door de Tilburgse Wa-
terleiding-Maatschappij bij Tilburg, door de plaat-
selijke xNNv-afdeling geinventariseerd op zo veel
mogelijk groepen (http://wwwz2.knnv.nl/tilburg).
Het is een halfnatuurlijk beekdallandschap en
heide-boslandschap en is waarschijnlijk het best
onderzochte stukje Nederland op het voorkomen
van planten en dieren. Aan het begin van het bio-
diversiteitjaar 2010 stond de teller op 6850 soor-
ten paddenstoelen, planten, insecten en overige
dieren. Ongeveer 75% van de soorten zijn dieren,
de overige 25% bestaan uit planten, mossen,
korstmossen, algen en paddenstoelen. Van de on-

geveer 5000 soorten dieren nemen de insecten
het grootste aantal soorten voor hun rekening,
ongeveer 90%. Van de ongeveer 4500 insecten
behoort drickwart tot de kevers, vliegen en mug-
gen, vliesvleugeligen en vlinders. Er zijn ongeveer
250 soorten spinnen waargenomen. Tijdens het
onderzoek zijn 50 nieuwe soorten voor Nederland
verzameld, vooral planten, paddenstoelen, kevers,
vliegen, en wespen en mieren. Bovendien had de
Kaaistoep een aantal primeurs voor de wereld
zoals de bochelvlieg Diplonevra zuijleni. De ver-
deling van de soorten wordt wel beinvloed door
de beschikbare taxonomische kennis om de soor-
ten op naam te brengen. Wat deze ATBI aantoont
is dat bij gericht en langdurig inventariseren, met
veel specialisten, veel nieuwe soorten zijn te ont-
dekken. De teller van de Nederlandse biodiversi-
teit telt dus door, niet af.

Een tweede voorbeeld is de inventarisatie van
het Naturalis-terrein te Leiden in 2008. Deze
ATBI is interessant omdat het hier 7 ha stedelijk
gebied betreft. Het terrein bestaat uit gebouwen

omgeven door parkeerterreinen, wegen en fiets-
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paden, bermen, tuinen en sloten. Op voorhand
zou men hier niet zo veel soorten verwachten.
Groot was echter de verbazing van de vele vrij-
willigers die het terrein hebben geinventariseerd
dat in een relatief korte tijd 1573 meercellige
soorten zijn waargenomen (SMIT ET AL. 2009, SMIT &
REEMER 2009; voor de complete soortenlijst zie ook
http://science.naturalis.nl/atbi). Van schimmels
en paddenstoelen (79 soorten), tot planten (296)
en ongewervelde en gewervelde dieren (1194
soorten). Bovendien werden 13 soorten waarge-
nomen die voorheen niet voor Nederland be-
kend waren, en zelfs een nieuwe soort voor de
wetenschap, een nog te beschrijven schildwesp
van het genus Rhysipolis. Dat zo veel soorten op
een klein stukje stedelijk gebied voorkomen
geeft aan dat het stedelijk milieu niet per defini-
tie een soortenarme steenwoestijn hoeft te zijn.
Deze ATBI is gestopt in 2008 en daarmee nog
niet compleet: het betrof nog geen kalenderjaar.
Uit zulke inventarisaties blijkt dat we ook de
Nederlandse biodiversiteit maar erg beperkt
kennen.

Kaaistoep
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(0.a. ERWIN 1982, MAY 1988) worden nu als onwaarschijnlijk ge-
zien. Momenteel worden er jaarlijks zo'n 18.000 nieuwe
soorten beschreven (INTERNATIONAL INSTITUTE FOR SPECIES EXPLORA-
TI0N 2010). En zeker niet alleen in de tropen, ook in Europa
worden jaarlijks nog zo'n 700 soorten land- en zoetwater-
dieren beschreven (FoNTAINE ET AL 2010). Als we in dit tempo
doorgaan, komen we er met een paar honderd jaar wellicht
nog niet. Er wordt dan ook wel gesproken van de biodiver-
siteitcrisis: soorten sterven sneller uit dan we ze kunnen
benoemen. Het probleem is echter nog ernstiger. Van veel
beschreven soorten bestaan helemaal geen goede recente be-
schrijvingen en afbeeldingen, laat staan determinatiesleutels.
Dus ook die soorten kunnen we niet herkennen, tenzij we
de originele exemplaren in de collecties opzoeken. Maar een
taxonoom doet meer dan soorten beschrijven. Het belang-
rijkste deel van zijn werk is het bepalen van de verwant-
schappen tussen soorten en daarmee het bouwen aan de
boom van het leven (zie ook hoofdstuk 4). Daarbij worden
steeds meer moderne gereedschappen zoals moleculair on-
derzoek gebruikt. Helaas zit het de taxonomen niet mee.
Hun onderzoek wordt nogal eens — ten onrechte — als stof-
fig gezien, de publicaties kunnen door hun omvang vaak
niet terecht in hoog scorende tijdschriften en het aantal (be-
taalde) taxonomen neemt sterk af. Taxonomen zoeken al
enige tijd oplossingen om op een handige manier door de
rijstebrijberg van onbeschreven soorten te komen. Oplos-
singen worden zowel gezocht in webtechnologie, als in mo-
leculaire methoden, met name DpNA-barcoding. Dit zijn
veelbelovende ontwikkelingen waar ecologen en biodiversi-
teitonderzoekers voor hun onderzoek in belangrijke mate
van afhankelijk zijn.

Webtechnologie

Een omvangrijk probleem voor taxonomen bij het benoe-
men van nieuwe soorten is dat ze rekening moeten houden
met een enorme hoeveelheid oude literatuur. Voor de regels
van naamgeving geldt het principe van prioriteit, met an-
dere woorden, de oudste naam telt, en wel vanaf Linnaeus
(1753 voor planten en 1758 voor dieren). In de meeste taxo-
nomische revisies worden al die oude publicaties weer opge-
rakeld, en bij veel groepen gebeurt dat telkens weer. Er is
dus een enorme redundantie in publicaties, deels ook ver-
oorzaakt door de eisen die aan soortbeschrijvingen in publi-
caties worden gesteld. Als er nu per organismengroep één
website zou zijn die al die kennis samenvat, hoeft niet al die
ballast telkens weer herhaald te worden. Specialisten kun-
nen zich dan beperken tot die ene webpublicatie en deze
telkens weer verbeteren (de zogenaamde ‘web-revision’).
Dit idee werd als eerste fanatiek gepromoot door de Engelse
ecoloog Charles Godfray (Goprray 2002). Mede als reactie op
zijn ideeén volgde een scala aan webprojecten (kader 2). Een
deel van deze projecten is bedoelt om taxonomen meer te
laten samenwerken. Deze webpagina’s bieden methoden aan
waarmee zij gezamenlijk aan taxonomische soortpagina’s
(in de zogenaamde ‘scratchpads’ van de Encyclopedia Of
Life; www.eol.org) kunnen schrijven. Veel specialisten zijn
al begonnen taxonomische webpagina’s maken die Godfrays
ideaal dichterbij brengen. Andere interessante ontwikkelin-
gen zijn webpagina’s met als doel biodiversiteitgegevens
overal in de wereld toegankelijk te maken.
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Voor de gebruiker die dieren of planten wil determineren
komen er ook steeds meer webpagina’s beschikbaar (kader
2). Het internet biedt goede mogelijkheden om moderne
determinatiemethoden te gebruiken. Deze zijn veel gebruiks-
vriendelijker dan de vaak lastige traditionele dichotome
sleutels, waar de gebruiker een keuze moet maken tussen
twee alternatieve beschrijvingen. De gebruiker kan nu sim-
pelweg kiezen welke kenmerken hij wil gebruiken. Hoewel
er heel wat software beschikbaar is om deze sleutels te ma-
ken (DALLWITZ 2009, WALTER & WINTERTON 2007), wordt er op het
web nog maar beperkt gebruik van gemaakt. Interactieve
sleutels worden wel op cd-rom of dvd-rom aangeboden (o.a.
de Heukels Flora: van peEr MEIDEN 2007). De nieuwe generatie
palmtops, intelligente telefoons en webtechnologie zouden
in combinatie met interactieve sleutels fantastische hulp-
middelen voor het veld kunnen opleveren. Softwareontwik-
keling vindt al plaats (www.phylodiversity.net/palmkey), en
inmiddels komen er producten op de markt voor iPhone,
iPad e.d., waaronder een versie van de Heukels’ Flora (van
DER MEIDEN 2010) en een gids voor vogels van Noord-Europa
BIRDGUIDES 2010). Veldwerk zal er over tien jaar heel anders
uitzien.

Morfospecies en DNA-barcoding

Bovengenoemde webinitiatieven maken veel informatie
toegankelijker en leiden wellicht tot een afname van redun-
dante publicaties, maar lossen nog niet het probleem op
van het herkennen en beschrijven van de rijstebrijberg on-
beschreven soorten. Met name de ecoloog en de taxonoom
die de diversiteit in de tropen willen beschrijven komen
grote aantallen soorten tegen die ze met geen mogelijkheid
op naam kunnen brengen of allemaal als nieuw beschrijven.
Om toch te kunnen rekenen met het soortenaantal gebruike
men het concept ‘morfospecies’, ook wel RTU (‘recognizable
taxonomic unit’) genoemd. De gevangen organismen wor-
den bekeken, niet op naam gebracht, maar gesorteerd aan
de hand van de zichtbare kenmerken. Naderhand worden
ze in groepen samengebracht van op elkaar lijkende indivi-
duen die wellicht één soort representeren: de morfospecies.
Ook hiervoor moet iemand over een tamelijk goede kennis
van een groep beschikken, anders worden de relevante ken-
merken niet gezien. Bij de ene groep gaat dat makkelijker
dan bij de andere, waar men bijvoorbeeld eerst preparaten
van genitalién moet maken om soorten te herkennen (zoals
bij veel insecten). Hoewel een surrogaat, helpt het wel om
de grote diversiteit die bijvoorbeeld is gevonden bij het zo-
genaamde foggen’ van tropische bossen (ErwiN 1983, sTORK 1991)
in te delen. Bij foggen’ wordt een hele boom in een mist
van insecticide gezet en alle gedode of verdoofde exempla-
ren worden onder de boom opgevangen. Hieruit is een
schatting te maken van de lokale diversiteit, maar deze resul-
taten worden ook weer gebruikt om schattingen te maken
hoeveel soorten er in de tropen en zelfs op de hele wereld
potentieel voorkomen (ErwiN 1982, sTORK 1993). Het is duidelijk
dat de kwaliteit en kennis van degene die de monsters sor-
teert van grote invloed is op het resultaat, en juist daarom is
er ook kritiek op het concept «reLL 2009. Bovendien is deze
methode zeer milieuonvriendelijk.

Een mooie nieuwe methode is de bNa-barcode. Deze barco-
de is geen streepjescode uit de supermarkt, maar de analogie



WEBTECHNOLOGIE
Webtechnologie wordt steeds belangrijker voor
zowel taxonomen als ook voor ecologen en na-
tuurhistorisch geinteresseerde amateurs. Het aan-
tal websites met belangrijke informatie over soor-
tenlijsten en soortdeterminaties neemt explosief
toe. Hieronder geven we een aantal belangrijke
ontwikkelingen weer, in min of meer chronologi-
sche volgorde.

Uit de in de tekst beschreven ideeén
van Godfray volgde het proefproject
CATE waar een online-behandeling
van de Dpijlstaartvlinders (www.
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online-tijdschrift ZooKeys, maken het mogelijk
informatie van een scratchpad onmiddellijk te
publiceren in een tijdschrift, dan wel om in het
tijdschrift gepubliceerde beschrijvingen direct te
publiceren op de webpagina van genoemde Ency-
clopedia. De nieuwe soortnamen (van dieren)
worden dan meteen toegevoegd aan de databank
van de zodlogische nomenclatuurcommissie Zoo-

Sphingidae e
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apalan Puplions sas ) 4 184

cate-sphingidae.org) en de arons-
kelkfamilie (www.cate-araceae.org)
werden gemaakt (GODFRAY ET AL. 2007).
Bij een groot project dat de Euro-
pese taxonomische instituten meer
moest laten samenwerken (EDIT:
‘towards an European Distributed
Institute of Taxonomy’, www.
e-taxonomy.net) werd een nieuw
stuk gereedschap voor taxonomen
ontwikkeld: de zogenaamde ‘scratch-

pads’ (sMITH ET AL 2009). Dit is een
soort webpagina met bijbehorende
taxonomische werktuigen. Taxono-
men kunnen deze webpagina ge-
bruiken om in samenwerking hun
favoriete dier- of plantengroep te
beschrijven, en alle mogelijke il-
lustraties te plaatsen. Op http://
scratchpads.eu kan men vele voor- i
beelden zien, zoals die van de vlie- o
genpagina (http://diptera.myspecies. 1 ==
info), of een familie van vliegen, de =
Milichiidae (http://milichiidae.info),
kwekers van kakkerlakken (http:// =53
blattodea-culture-group.org), eetba-

Carery

re champignons van het geslacht
Agaricus, (http://agaricus.myspecies. —
info) of zoiets als “The Global Plants

Initiative’ (http://gpi.myspecies.info). Hiermee
blijke dat dit initiatief aanslaat. Veel specialisten
weten deze scratchpads te vinden, en van onderop
taxonomische webpagina’s te maken die Godfrays
ideaal dichterbij brengen. Nadeel van dit initiatief
is dat inhoudelijke sturing ontbreekt en de
scratchpads niet met elkaar in verbinding staan.
Om dit op te vangen bedacht de bekende mieren-
specialist en schrijver Ed Wilson al eerder het
project ‘Encyclopedia of Life” (wiLson 2003), met de
bedoeling om van elke soort op aarde een pagina
te maken (www.col.org). Deze projecten hoeven
elkaar niet te bijten. Momenteel wordt al samen-
gewerkt om resultaten uit scratchpads naar de
‘Encyclopedia of Life’ om te zetten. Andere inte-
ressante ontwikkelingen, geinitieerd door het
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bank (www.zoobank.org). Deze commissie han-
delt namens alle dierkundigen en neemt besluiten
over voorstellen tot verandering van naamgeving,
voor zover die tegen de regels ingaat en voor zover
aan hen is voorgelegd. Daarnaast worden de data-
bestanden met verspreidingsgegevens toegevoegd
aan de wereldomvattende databestanden van de
Global Biodiversity Information Facility (GBIF)
(www.gbif.org) (ZIE O.A. BLAGODEROV ET AL. 2010, PENEV
ET AL. 2009, PENEV ET AL. 2010). GBIF is een internationale
organisatiec met als doel biodiversiteitgegevens
overal in de wereld toegankelijk te maken (NL-BIF
is de Nederlandse afdeling). Voor Nederland is
nog van belang dat het Nederlands Soortenregis-
ter (www.nederlandsesoorten.nl) de Nederlandse
partner is van de Encyclopedia of Life. Deze web-

KADER 2

site bevat de naamlijst van alle soorten planten en
dieren die tot nu toe in ons land zijn gevonden.
Steeds meer naamlijsten staan online, maar men
moet wel opletten dat er naast de officiéle door
taxonomen gemaakte lijsten ook tal van privé-
websites zijn met soms mindere betrouwbare,
vaak overgetypte en niet bijgehouden lijsten. Be-
langrijke en betrouwbare naamlijsten voor de
Europese land- en zoetwaterdieren
zijn te vinden op de website van
Fauna Europaea (www.faunaeur.
org). Hier zijn ook verspreidings-
kaartjes van de soorten te vinden.
Voor Europese (en andere) zeeorga-
nismen is de website van MARBEF
(www.marbef.org/data/erms.php)
te raadplegen. Algaebase is een web-
site voor alle algen en wieren (www.
algaebase.org) en Index Fungorum
(www.indexfungorum.org/names/
names.asp) en Mycobank (www.
mycobank.org) voor de schimmels.
Voor de hogere planten is er de nog
niet complete Euro+Med PlantBase
(ww2.bgbm.org/EuroPlusMed/
results.asp) en de wereldwijde Inter-
national Plant Names Index (www.
ipni.org). Veel wereldnaamlijsten
worden gezamenlijk ontsloten via de
‘Catalogue of Life’ van het Species-
2000-project (Www.sp2000.0rg). De
Europese lijsten worden binnenkort
samengebracht onder het PEsI pro-
ject (www.eu-nomen.eu/pesi).
Ook de omvangrijke berg van
oude literatuur wordt momenteel
via het web toegankelijk gemaakt
in de Biodiversity Heritage Library
(BHL)  (www.biodiversitylibrary.
org). In dit project wordt alle oude
taxonomische literatuur gescand,
en daar is men momenteel al heel ver mee. Op
25 augustus 2010 was de stand 42.984 titels, in
totaal 31.218.165 bladzijden, inclusief Neder-
landse tijdschriften als Tijdschrift voor Entomo-
logie, Het Nederlandsch Kruidkundig Archief
en al heel wat oude Nederlandse boeken, zoals
een oude editie van de Flora van Heukels of de
bekende Coleoptera Neerlandica van Everts
(1898-1922). Momenteel is men ook in Neder-
land bezig met vergelijkbare projecten, en
heeft ncB Naturalis al zijn zoélogische en
geologische tijdschriften al online gezet (www.
repository.naturalis.nl). De taxonoom hoeft
steeds minder vaak zelf naar de bibliotheek om
fotokopietjes te maken van artikelen en boek-

hoofdstukken.
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VASTSTELLEN VAN BIODIVERSITEIT (VANGSTMETHODEN)
Organismen verschillen sterk in afmeting en in levensstrategieén (o.a. op basis
Van GIBB & OSETO 2006, SOUTHWOOD & HENDERSEN 2000). Voor veel organismen zijn speci-
fieke inventarisatiemethoden en -technieken ontwikkeld. Algen, wieren, mossen
en vaatplanten verschillen in het milieu waarin ze voorkomen (land of water) en
in afmeting (microscopisch tot macroscopisch). Deze factoren zijn mede bepalend
voor de keuze van de techniek die nodig is om hun diversiteit vast te stellen.

Mariene milieu

Vastzittend of bodembewonend
- Transecttelling hard substraat (wieren, algen, zeeanemonen)
+ Steekboormonster (wormen, schelpdieren, kreeftachtigen)
« pvc-platen of drijvende vlotjes (vestiging vastzittende dieren)

Vrijbewegend
- Handvangsten (omdraaien stenen e.d.: pissebedden, krabben, schelpdieren)
- Kornet (garnalen, krabben, vissen)
- Transecttellingen (aangespoelde dieren en wieren, vogels)
* Permanente kwadraten (wieren, poliepen en anemonen)
- Planktonnet (algen, zosplankton)
« Fuiken (kreeften, vissen)
* Verrekijker en/of telescoop (zeevogels)

Terrestrisch milieu

Vastzittend (schimmels, mossen, korstmossen, vaatplanten)
- Handverzamelen (eventueel per oppervlakte-eenheid)
* Permanente kwadraten (proefvlak op vaste positie)

Vliegende dieren
- Transecttelling (dagvlinders, libellen, sprinkhanen, vogels)
* Malaiseval (vliegen, muggen, wespen)
* Gele bakken met water en zeep (kevers, vliegen, wespen)
» Raamval (mieren, wantsen, schorskevers)
- Vlindernet/sleepnet (alle groepen; diverse uitvoeringen)
- Autonet (muggen, kevers)
* Pyramideval (vliegen, kevers)
« Lichtval (nachevlinders, kokkerjuffers, muggen)
» Manitobaval (dazen)
* Feromoonval (nachtvlinders, specifieke soorten)
- Kooldioxideval (muggen, sluipvliegen)
- Batdetector en/of geluidsopname (vleermuizen, zingende sprinkhanen en krekels,
zingende vogels)
* Nestkasttelling (broedvogels)
« Territoriumkartering (broedvogels)
- Radar (trekvogels)
- Mistnetten (trekvogels)

Lopende en kruipende dieren
+ Handvangsten (omdraaien stenen en dood hout: pissebedden, miljoenpoten,
kevers, slakken, wormen, amfibieén, reptielen)

Handvangsten (o.a. slakken, pissebedden, insecten) Verrekijker en telescoop (vogels)
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Dieren verschillen daarnaast in hun bewegelijkheid (vastzittend tot lopend of
vliegend) en afmeting, hetgeen van belang is voor de juiste keuze van de inven-
tarisatiemethode. Bij een ATBI is een indrukwekkend arsenaal aan methoden en
technieken nodig om de lokale biodiversiteit in kaart te brengen. Hieronder
staan enkele methoden om soorten te inventariseren, met tussen haakjes erachter
enkele voorbeeldgroepen.

» Potval/buisval (al dan niet met lokmiddelen of op speciale plaatsen: kevers,
mieren, pissebedden, duizendpoten, miljoenpoten, spinnen)

- Tullgren/McFayden/Berlese-bodemextractie (mijten, springstaarten)

+ Oostenbrink-bodemextractie (aaltjes, potwormen, beerdiertjes, vliegen- en
muggenlarven)

- Flotatie (kleine bodembewoners)

* Bodemschudmonster (amoeben, trilhaardiertjes, zweephaardiertjes)

« Kleefval (schorsbewoners)

» Cryptozoa-plaat (grotere bodemfauna, reptielen, loopkevers, pissebedden,
miljoenpoten)

* Zuigbuizen

» Klopscherm (boombewonende insecten en spinachtigen)

- Kooldioxideval (teken)

« Elektrische bodemextractie (wormen)

* Inloopval (muizen)

* Vogelbraakballen (schedels muizen, schilden grote kevers)

- Sporen (knaag, keutels, nesten, pootafdrukken, wissels)

+ Afzocken voedselplanten (bladmineerders, galvormers, rupsen)

- ‘fogging’ met insecticide (boomkruinfauna)

« Afzocken en zeven van dode grotere dieren (aaskevers, vliegen)

« Afzoeken en zeven van mest (mestkevers, andere kevers, vliegen)

Aquatisch milieu
Vastzittend
- Handvangst (kokerjuffers, muggenlarven, poliepen, aangroeisel)
» Aangroeiselglaasjes of pvc-platen (algen, poliepen)
« Hark (waterplanten, kranswieren)
- Afzoeken waterplanten (plantenetende insecten, poliepen, sponzen, mosdiertjes,
weekdieren, wormen, eencelligen)
- Afzoeken stenen (weekdieren, bloedzuigers, platwormen, mosdiertjes, sponzen,
poliepen, larven steenvliegen, haften, muggen)

Vrijbewegend
« Planktonnet (algen, zoplankton)
* Handnet (kevers, wantsen, muggenlarven, kreeftachtigen, kokerjuffers, vissen,
amfibieén)
» Kleine zeven (kevers, wantsen, vooral uit oevervegetatie)
« Fuiken (vissen, amfibieén, rivierkreeften, wolhandkrabben, grote waterkevers)
* Zegen en kruisnet (vissen)
» Hengelregistratie (vissen)
« Elektrisch net (vissen)
- Towval (ongewervelden)
- Birdge-Ekman-dreg (ongewervelden)

Malaiseval (insecten)

Vegetatiecopname
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Visnet (

Cryptozoa-plaat (0.a. amfibieén en reptielen, .
Bodemextractor Insectenstofzuiger loopkevers, pissebedden) Buisval met wijn (0.a. mieren, kevers)




DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

is opvallend: een bepaald stukje DNA wordt gebruikt om alle
organismen te proberen te herkennen (SAVOLAINEN ET AL. 2005),
en misschien ooit ook te bepalen met een lezer die je in de
hand kunt houden. Inmiddels is wel duidelijk dat zo'n uni-
verseel stukje DNA niet bestaat, maar bij de meeste dieren
lukt het wel met een stuk van ongeveer 650 basen van het
mitochondriaal gen Cytochroom-Oxidase 1 (kortweg cor
of COXI) (HEBERT ET AL. 2003, HOGG & HEBERT 2004, JANZEN ET AL. 2005,
RATNASINGHAM & HEBERT 2007). Bij planten moet altijd een com-
binatie van ten minste twee genen van de chloroplast ge-
bruikt worden (rbcL en matK) (CHASE ET AL. 2005, FORD ET AL.
2009). Bij schimmels en eencelligen weer andere genen, bij-
voorbeeld ribosomale genen (18S, 28S) of de ertussen lig-
gende ‘internal transcribed spacer’ (1Ts) (seteerT 2009). Er zijn
nogal wat toepassingen te bedenken, maar twee doelen zijn
nu voor ons van belang; ten eerste determinatie van beken-
de soorten en ten tweede herkennen van nieuwe soorten. De
databank groeit en is voor bijvoorbeeld vlinders al flink van
omvang (augustus 2010: 48.676 soorten). Met een snelle
DNA-bepaling van bijvoorbeeld een pootje kan men de
meeste soorten grotere vlinders uit Noord-Amerika en Eu-
ropa al met hulp van de databank determineren (pEwaARD
ET AL 2009). Hiermee is het dus ook mogelijk om rupsen,
eieren of poppen te determineren. Men moet zich wel blijven
realiseren dat ook DNA binnen een soort varieert en er dus
geen absolute barcode is die bij alle individuen honderd
procent identiek is! Zeker als de geografische afstand tussen
populaties toeneemt zal het verschil in DNA-barcode groter
worden.

Daarnaast geeft de bNa-barcode de mogelijkheid om in een
groot monster ongedetermineerde organismen, zonder ze
op naam te brengen, toch een schatting te maken van het
aantal soorten. Hoewel een absoluut verschil tussen soorten
niet bestaat, zijn er wel wat vuistregels en kan men bijvoor-
beeld samen met het morfospeciesconcept een betere schat-
ting krijgen van het aantal aanwezige soorten. Met het
groeien van de barcodedatabases zal de determinatie gelei-
delijk betrouwbaarder worden en kan men bijvoorbeeld in
de toekomst eerder bepaalde sequenties opnieuw proberen
te determineren. Met name in analyses van tropische fauna’s,
maar ook bij Europese en Noord-Amerikaanse fauna’s wor-
den vaak nieuwe cryptische soorten ontdeke (HEBERT ET AL. 2004,
JANZEN ET AL. 2009, MONAGHAN ET AL. 2005). Dit zijn soorten die sterk
lijken op reeds beschreven soorten, maar die op basis van
morfologische kenmerken nog niet waren herkend.

De pNa-barcodemethode is niet geheel zonder kritiek.
Naast de enigszins ongefundeerde angst dat het pNa de
traditionele taxonomie zou beconcurreren of zelfs laten ver-
dwijnen (WHEELER 2005), zijn er terechte kritieken op de aard
van het voor de dieren gekozen mitochondriaal gen of de
gebruikte statistische analyses (DASMAHAPATRA ET AL. 2009, RUBINOFF
ET AL. 2006, SONG ET AL. 2008, STEINKE ET AL. 2005). Feitelijk heeft DNA-
barcoding de taxonomie veel meer opgeleverd in extra fi-
nanciéle ondersteuning dan menig ander initiatief. De DNA-
barcode heeft ook geleid tot een hoge mate van organisatie
van onderzockers die zich er mee bezig houden. Zo is er een
wereldorganisatie (cBoL) met instituten als leden (www.
barcodeoflife.org/what-is-cbol), een Europese afdeling
(ecBoL: http://www.ecbol.org/) en specialistische groepen
voor bepaalde diergroepen, zoals alle vissen of alle vlinders
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(www.fishbol.org, www.lepbarcoding.org). Zeker is echter
dat barcoding voor de komende generaties biologen en al-
lerlei gebruikers die soorten moeten herkennen onmisbaar
zal worden. Het wachten is op het zakformaatapparaatje dat
iedereen als een mobiele telefoon of Gps in het veld kan
meenemen om soorten te determineren.

Het beschrijven van lokale soortenrijkdom

Veel van onze natuurgebieden zijn in kwaliteit achteruitgaan.
Verdroging, verzuring, vermesting en versnippering eisen
hun tol en veel zeldzame en gevoelige soorten zijn in aantal
verminderd of zelfs verdwenen. Maar hoe is de kwaliteit van
natuurgebieden te meten? En als men deze achteruitgang in
biodiversiteit wil stoppen of met beheermaatregelen wil
herstellen, hoe weet men dan dat ingrijpen in het landschap
ook resultaat heeft? Daarvoor moet je het gebied gaan inven-
tariseren en monitoren. Een inventarisatie is het vaststellen
van het aantal soorten in een lokaal omschreven gebied en
het maken van een soortenlijst, soms aangevuld met het
aantal individuen van een soort. Is eenmaal vastgesteld hoe-
veel en welke soorten in een natuurgebied voorkomen dan
is de kwaliteit van de plaatselijke natuur te beoordelen. Dit
kan helpen bij het nemen van beslissingen over het al dan
niet aankopen van natuur, bijvoorbeeld ten behoeve van het
realiseren van de Ecologische Hoofdstructuur (ens). Het
kan ook gebruikt worden bij het vaststellen van de status
van een natuurgebied. Waardevolle gebieden, met een aan-
tal zeldzame soorten en habitattypen, krijgen bijvoorbeeld
een door de Europese Unie toegekende Natura 2000-kwa-
lificatie, die een betere bescherming zou moeten bieden.
Komen er bedreigde soorten voor dan is het wellicht moge-
lijk om via specifick beheer deze soorten extra te ondersteu-
nen. Door middel van monitoren, de inventarisatie van een
gebied over langere tijd, zijn voor- of achteruitgang van na-
tuurwaarden te signaleren. Een nadere bestudering van de
veranderingen in de samenstelling van de levensgemeen-
schap is nodig om vast te stellen welke factoren ten grond-
slag liggen aan de waargenomen verandering en wat daar-
aan te doen is.

Hoe een inventarisatie eruit ziet is sterk athankelijk van het
doel en de organismen die men wil inventariseren. Voor het
maken van een soortenlijstje van planten of paddenstoelen
zijn enkele bezoeken in de juiste tijd van het jaar meestel
wel voldoende. Maar om een indruk te krijgen van de aan-
wezige zweefvliegen of kortschildkevers moet het terrein
meermalen worden bezocht om een goed beeld te krijgen.
Sommige diergroepen, zoals de meeste bodeminsecten,
onttrekken zich bovendien aan het zicht. Deze groepen zijn
soms met veel moeite te vangen, met zeer specialistische en
inventieve methoden (kader 3). En dan zijn die soorten in
het veld dikwijls ook niet op naam te brengen en moet thuis
de binoculair of microscoop eraan te pas komen. Inventari-
seren kan dus zeer tijdrovend zijn en de vraag die zich dan
snel opdringt is ‘wanneer is het genoeg’? Het is haast on-
doenlijk om alle soorten zweefvliegen te vangen, vooral de
zeldzame soorten. Gelukkig is te schatten, als althans het
gebied voldoende is bezocht, en bij voorkeur op een stan-
daardwijze is bemonsterd, hoeveel soorten er maximaal
voorkomen. Dit is uit te rekenen met een zogenaamde ver-

zadigingscurve, waarin voor elk nieuw bezoek (x-as) het



aantal nieuw gevonden soorten (y-as) cumulatief wordt uit-
zet. Bij een toename van het aantal bezoeken wordt het aan-
tal nieuw gevangen soorten steeds kleiner en zal de curve
afvlakken. Met een wiskundige formule is aan de hand van
de punten in de grafick te schatten hoeveel soorten er maxi-
maal leven in het inventarisatiegebied en hoeveel bezoeken
je potentieel zou moeten afleggen om al die soorten te van-
gen (zie voor meer informatie Magurran 2004).

Voor het beoordelen van effecten van beheermaatregelen
moet het gebied over langere tijd worden gevolgd en met
een vaste methode geinventariseerd om veranderingen in de
soortensamenstelling te kunnen meten. Bij planten gebeurt
dit vaak met permanente kwadraten (pg’s), vakken van een
bepaalde afmeting die op een vaste plek in het veld liggen
en eens in de zoveel tijd bezocht worden. Bij libellen, vlin-
ders, broedvogels en amfibieén lopen de onderzoekers een
aantal keer per jaar een vast traject, vaak gedurende vele ja-
ren, en noteren de waargenomen soorten. Hoe langer dit
wordt volgehouden, hoe waardevoller de gegevens worden.
Voor een goed beeld van de natuurwaarden van een gebied
en om beter in staat te zijn om het succes van een beheer-
maatregel te beoordelen zouden zo veel mogelijk groepen in
een inventarisatie- of monitoringsproject moeten worden

betrokken.

Het vergelijken van soortenrijkdom
Zoals we in de inleiding en in figuur 1 al aangaven is het nog
niet zo makkelijk om de soortenrijkdom in een getal te van-
gen. Een voor de hand liggende maat is het tellen van het
aantal aanwezige soorten. Op eenvoudige wijze zijn natuur-
gebieden dan op basis van het aantal gevonden soorten met
elkaar te vergelijken. Deze meest simpele biodiversiteits-
maat gaat echter voorbij aan het feit dat niet alle soorten in
gelijk aantal aanwezig zijn. Er zijn zeer algemene en zeld-
zame soorten. Figuur 1.1 illustreert de relatie tussen het
soortenaantal en de gelijkvormigheid in de verdeling van de
individuen over de soorten. De monsters A en B zijn af-
komstig uit twee verschillende natuurreservaten. Beide
monsters hebben evenveel individuen. Op het eerste ge-
zicht lijke monster A diverser dan monster B, want monster
A heeft drie soorten en monster B heeft twee soorten. Maar
de kans is groter dat je met het willekeurig verzamelen van
twee individuen uit elk monster twee verschillende soorten
hebt gevangen in monster B dan in monster A. In monster
B zijn de soorten veel meer gelijk in aanwezigheid. Een
gebied met 100 soorten is niet bijster divers als 99,9%
van de individuen die je tegenkomt tot één soort behoort.
Om deze reden is een grote verscheidenheid aan diversiteits-
indexen ontwikkeld (MAGURRAN 2004). Een diversiteitstindex is
een maat voor de variatie in soortenrijkdom. Elke index
heeft zijn eigen sterke en zwakke punten. Bij veel van de
indexen heeft de frequentie waarin soorten voorkomen een
grote invloed op de berekende soortenrijkdom. Een gebied
met tien soorten, waarbij elke soort ongeveer even talrijk is,
is volgens sommige indexen soortenrijker dan een gebied
met 100 soorten waarin de grote meerderheid van alle indi-
viduen tot dezelfde soort behoren. Met andere woorden:
een gelijkmatige verdeling van de individuen over de soor-
ten geeft een hoge biodiversiteit. In het natuurbeheer ligt de
nadruk vaak op de aanwezigheid van zeldzame soorten. In
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onderzoek naar de voor- of achteruitgang van natuurwaar-
den wordt dan vaak een index gekozen die juist wel gevoelig
is voor aanwezigheid van veel en zeldzame soorten.

Voor belangrijke processen in de natuur, bijvoorbeeld be-
stuiving of bladafbraak, maaket het aantal soorten vaak niet
zo veel uit. Hier ligt de nadruk meer op hoe verschillend
de eigenschappen van de soorten zijn. Figuur 1.2 geeft een
voorbeeld van de relatie tussen het soortenaantal en de mate
van verschil tussen soorten. De monsters C en D zijn af-
komstig uit twee verschillende natuurreservaten. Op het
eerste gezicht zijn monsters C en D gelijk in het aantal soor-
ten en gelijk in de verdeling van de individuen over de soor-
ten. Maar in monster C zijn de soorten aan elkaar verwant
(bv. vier grassoorten) en in monster D zijn ze niet aan elkaar
verwant (bv. twee grassoorten, een kruid en een struik). In
monster D zijn de soorten meer verschillend in uiterlijk,
zoals vorm, afmeting, chemische samenstelling van het blad,
bloeiwijze, worteldiepte, overwinterstrategie, enzovoorts.
Deze eigenschappen zijn belangrijk voor het functioneren
van planten in relatie tot hun groei, overleving en voort-
planting. Monster D heeft dan ook een hoge functionele
diversiteit. Ecologen willen weten of soortenrijkdom een
rol van betekenis speelt in het functioneren van de natuur.
Zij selecteren meestal een index waarin naast het aantal
soorten vooral het verschil tussen soorten tot uitdrukking
komt. Deze indexen zijn ook gevoelig voor de frequentie
waarin soorten voorkomen maar zijn ongevoelig voor aan-
wezigheid van zeldzame soorten. Onderzoekers gebruiken
vaak verschillende indexen bij het beschrijven van een le-
vensgemeenschap om gebruik te maken van de sterke pun-
ten van elke index.

Patronen in soortenrijkdom

Reeds lang zijn biologen geinteresseerd in waargenomen pa-
tronen in het voorkomen van planten en dieren. Zowel op
lokaal niveau, bijvoorbeeld een kalkgrasland, als op globaal
niveau, bijvoorbeeld alle kalkgraslanden in Noordwest- en
Midden-Europa, is veel onderzoek uitgevoerd naar het in
kaart brengen van patronen in soortenrijkdom. Doel van dit
onderzoek is om te begrijpen wat de sleutelfactoren zijn die
de verspreiding van groepen planten en dieren bepalen. Dit
onderzoek wordt gedaan vanuit twee invalshoeken, de habi-
tat en het organisme. In het onderzoek waarin de nadruk
meer op de habitat ligt bestuderen we hoe diversiteit in een
habitat verandert over het landschap. In dit type onderzoek
ligt het accent op het aantal soorten en het patroon zelf. Het
is meer beschrijvend. Ligt de nadruk op het organisme dan
richt het onderzoek zich meer op de veranderingen in soor-
tensamenstelling en op patronen in de eigenschappen van de
soorten. Hier staat de soort centraal en mogelijke mechanis-
tische verklaringen voor de gevonden patronen. Het moge
duidelijk zijn dat beide benaderingen nodig zijn om patro-
nen in diversiteit te begrijpen en dat de scheidslijn tussen
beide typen onderzoek niet altijd even duidelijk is. Hieron-
der bespreken we beide typen onderzock.

Vanuit de habitat
Tijdens een excursie naar het Robbenoordbos bij Den Oever,
in de kop van Noord-Holland, zijn op een windstille, war-
me dag zo'n tien soorten libellen en juffers waar te nemen.
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Figuur 2

Vogels uit het Amsterdamse Bos:

(a) ransuil Aséo otus, (b) boom-
kruiper Certhia brachydactyla en
(¢) vink Fringilla coelebs.

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

De wateren van dit bos zijn rijk aan voedingsstoffen en lig-

gen een deel van de dag in de schaduw. De libellengemeen-
schap bestaat dan ook voornamelijk uit soorten die minder
kritisch zijn in hun biotoopkeuze, zoals bijvoorbeeld gewone
oeverlibel Orthetrum cancellatum en lantaarnge Ischnura
elegans. In zijn meest simpele vorm is de soortenrijkdom het
aantal soorten dat in een bepaald biotoop in een omschre-
ven gebied leeft. Dit noemen we ook wel alfa(ar)-diversiteit.
Met andere woorden, de diversiteit van een lokale levens-
gemeenschap, vaak gemeten op een bepaald tijdstip, in dit
geval van enkele voedselrijke slootjes met een zandbodem
omgeven door bos. Dit is de meeste gebruikte maat voor
soortenrijkdom.

Libellen zijn goede vliegers en het is niet uitgesloten dat
sommige individuen ook langs slootkanten zijn te vinden
die niet in de schaduw liggen, aan de rand van het bos en de
daar omheen gelegen polders. Hier is de waterkwaliteit en
het microklimaat anders en zijn naast enkele algemene
soorten ook wat meer kritische soorten te vinden, bijvoor-
beeld de watersnuffel Enallagma cyathigerum. De typische
eigenschappen van meer open gelegen wateren maake dit
biotoop geschikt voor een aantal andere soorten. Zij zou-
den makkelijk naar het Robbenoordbos kunnen vliegen,
maar de omstandigheden zijn daar voor hen ongeschikt.
Wat dus opvalt is dat bij een grotere actieradius, wanneer
verschillende biotopen die met elkaar in verbinding staan
worden bezocht, de diversiteit aan juffers en libellen toe-
neemt. Dit noemen we beta(f3)-diversiteit, of de verande-
ring in diversiteit met een verandering in biotopen. Het is
de diversiteit in een ecosysteem, in dit voorbeeld het bos
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met het daaromheen liggende land. In en rondom het
Robbenoordbos komen zo'n 20 soorten libellen en juffers
VOOT (BOUWMAN ET AL. 2008) en door het grotere oppervlak en de
verscheidenheid aan biotopen is de -diversiteit dus hoger
dan de o-diversiteit. Naarmate er meer verschillende bio-
topen in een ecosysteem aanwezig zijn of de biotopen meer
van elkaar verschillen neemt de 8-diversiteit ten opzichte
van de o-diversiteit sneller toe.

Ongeveer 20 km ten westen van het Robbenoordbos liggen
de duinen. Hier is het water vooral voedselarm en licht
zuur, duidelijk anders van samenstelling dan in het bos.
Deze biotopen liggen niet alleen meer geisoleerd van de
wateren in en rond het Robbenoordbos, maar hier leven
ook de echte specialisten, zoals gevlekte witsnuitlibel Lexcor-
rhinia pectoralis en zwarte heidelibel Sympetrum danae. Zij
zijn veel kritischer in hun biotoopkeuze. Hydrologisch en
ecologisch gezien vormen de duinen met het daarachter ge-
legen land op zand een eenheid. Het aantal libellensoorten
in de kop van Noord-Holland ligt rond de 30 ouwman et
AL.2008), hoger dan het aantal rond het bos. Met een vergro-
ting van de schaal van het ecosysteem naar de schaal van het
landschap neemt de diversiteit dus verder toe. Dit noemt
men de gammal(y)-diversiteit of de diversiteit in het land-
schap. Bij een verdere schaalvergroting, heel Nederland, zal
het aantal soorten libellen en juffers verder toenemen. In
het oosten van het land leven veel soorten die in hun voor-
komen zijn beperkt tot de hogere zandgronden, bijvoor-
beeld de rombouten Gomphus. In Nederland komen 53
soorten libellen en juffers voor, veel meer dan in het Rob-
benoordbos of de kop van Noord-Holland vallen waar te
nemen (NEDERLANDSE VERENIGING VOOR LIBELLENSTUDIE 2002).

Het libellenvoorbeeld laat zien dat soortenrijkdom sterk
athankelijk is van de ruimtelijke schaal waarop men kijkt.
Van een lokale naar een globale schaal neemt het aantal
soorten toe. Dit principe gaat op voor het merendeel van
de planten- en diergroepen. De bekende Britse ecoloog
Whittaker (1972) was een van de eersten die een onder-
scheid maakte tussen de verschillende ruimtelijke schalen
van diversiteit. Hij gaf aan dat het belangrijk is om een
onderscheid te maken tussen de diversiteit binnen een bio-
toop, de diversiteit binnen een ecosysteem waartoe diverse
biotopen behoren en de diversiteit aan ecosystemen in het
landschap. De reden is dat de verklaring voor de waargeno-
men diversiteit athankelijk is van de schaal waarop je kijkt.
Op de kleinste schaaleenheid, de schaal van je monster is
diversiteit vooral afhankelijk van lokale milieuomstandig-
heden en de aanpassing van de aanwezige soorten aan dat
milieu. Op een gemiddelde ruimtelijke schaal is vooral de
aanwezigheid van verschillende biotopen bepalend voor de
soortenrijkdom en de mate van verschil in milieuomstandig-
heden tussen biotopen. En op de schaal van het landschap
spelen naast de genoemde factoren ook geologische proces-
sen en de verbinding tussen biotopen en ecosystemen en
het gemak waarmee soorten via dispersie tussen ecosystemen
kunnen bewegen een grote rol ETTEMA & WARDLE 2002). Recent
onderzock laat zien dat voor het vinden van een verklaring
voor veranderingen in de samenstelling van een lokale le-
vensgemeenschap over de tijd alle drie de schalen van be-
lang zijn (ETTEMA & WARDLE 2002, HOLYOAK ET AL. 2005). Dit komt
doordat levensgemeenschappen in een versnipperd land-



schap met elkaar in verbinding staan. Lokale verschuivin-
gen in de samenstelling van een levensgemeenschap zijn dus
niet alleen te verklaren door veranderingen in de milieu-
omstandigheden, bijvoorbeeld in temperatuur of vochtig-
heid, in voedselaanbod of aanwezige concurrenten en preda-
toren. De mate waarin, en de wijze waarop biotopen met
elkaar in verbinding staan en het verschil in dispersiever-
mogen van de aanwezige soorten zijn mede bepalend voor
lokale veranderingen in de samenstelling van de levens-
gemeenschap. Een voorbeeld: twee soorten waterkevers
concurreren om een schaarse hulpbron in een duinpoelgje.
Waterkever A kan deze hulpbron beter benutten dan water-
kever B, en zal op den duur soort B uit het poelgje verdrin-
gen. Maar als waterkever B een groot dispersievermogen
heeft dan komt er een constante stroom vrouwtjes naar het
poeltje om eieren af te zetten. Hierdoor wordt lokaal uit-
sterven van soort B in het poeltje voorkomen, ondanks het
feit dat de concurrentiekracht van waterkever B eigenlijk te
laag is voor overleving. Zonder deze grotere ruimtelijke
schaal erbij te betrekken is niet te begrijpen waarom soort B
nog steeds voorkomt in het duinpoelgje. Dit netwerk van
met elkaar verbonden levensgemeenschappen kan dus zor-
gen voor stabiele populaties van soorten in een biotoop
@ERG 2010). Het belang van deze hiérarchie van ruimtelijke
schalen en de integratie van deze schalen in onderzoek naar
biodiversiteit geldt niet alleen voor het land, maar net zo
goed voor het zoete en zoute water. Alleen zijn in het geval
van het mariene milieu de schaaleenheden een stuk groter.

Vanuit het taxon
Wanneer men op een gemiddelde zomerse dag het Amster-
damse Bos bezoekt en een aantal uren kijkt en luistert naar
vogels dan valt een aantal zaken op. De eerste waarneming
is dat er waarschijnlijk heel veel merels Zirdus merula, vin-
ken Fringilla coelebs, en koolmezen Parus major worden
gezien of gehoord. Maar een veel groter aantal soorten is
men waarschijnlijk maar een enkele keer tegengekomen,
bijvoorbeeld sperwer Accipiter nisus, tuinfluiter Sylvia borin
of boomkruiper Certhia brachydactyla. En sommige vogels
die in het bos tot broeden komen, bijvoorbeeld zomertortel
Streptopelia turtur en ransuil Asio otus, zijn wellicht gemist.
Met andere woorden; algemeenheid is een uitzondering,
zeldzaamheid is de regel. De tweede waarneming is dat
meeste soorten die in het Amsterdamse Bos leven in Neder-
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land algemeen tot zeer algemeen zijn (fig. 2). Merels, kool-
mezen en tuinfluiters komen bijna overal voor. Een derde
waarneming is dat de meest voorkomende vogels klein van
stuk zijn. De studie van de vogelbevolking van het Amster-
damse Bos leert dat de vogelbevolking bestaat uit een rela-
tief gering aantal, over het algemeen kleine soorten, die
meestal in lage aantallen in het bos aanwezig zijn, maar
wijd verspreid in Nederland voorkomen. Deze observatie
gaat niet alleen op voor de vogels van het Amsterdamse Bos
maar geldt ook voor andere biotopen en andere soortgroe-
pen, in andere landen en continenten. Het is een algemeen
waar te nemen patroon in de biodiversiteit (GASTON & BLACK-
BURN 2000). De verklaring voor dit patroon is niet zo mak-
kelijk te geven. Dit komt deels omdat het onderzoek zich
voornamelijk heeft gericht op de invloed van lokale om-
standigheden, zoals het voedselaanbod en nestgelegenheid
en de invloed van concurrentie en predatie op schomme-
lingen in populaticomvang van vogels. Deze studies blij-
ken niet in staat te zijn een sluitende verklaring te geven
voor patronen in soortenrijkdom, aantallen individuen en
lichaamsgrootte in een gebied. Factoren en processen die
de rijkdom van vogels op de schaal van landen en jaren
beinvloeden moeten in het onderzoek worden betrokken
en niet van één locatie maar van meer locaties, over een
aantal jaren (Goss-CUSTARD 1993). Om een voorbeeld te geven,
de populatiegrootte van de boomklever Sizza europaea in
het Amsterdamse Bos wordt ook beinvloed door de popu-
latiecomvang van deze soort in de duinen en op de Utrecht-
se Heuvelrug. Deze populaties staan onderling in verbin-
ding en maken deel uit van een grotere ‘metapopulatie’.
Studies op een grotere biogeografische schaal zijn dus nood-
zakelijk om de vogelsamenstelling van het Amsterdamse
Bos te begrijpen.

‘Wat bepaalt regionale soortenrijkdom?
De onderzoeksgebieden macro-ecologie en biogeografie
houden zich bezig met het verklaren van patronen in bio-
diversiteit van taxa die optreden op de schaal van landen en
continenten. Typische vragen in dit vakgebied zijn bijvoor-
beeld: (i) waarom zijn sommige taxa zo soortenrijk, (ii)
waarom zijn er zo veel zeldzame soorten, (iii) waarom zijn
er veel meer kleine soorten, (iv) waarom kennen sommige
soorten geen grotere verspreiding en (v) waarom komen er
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Figuur 3

Verandering in de soorten-
rijkdom van mieren in de Neo-
tropische en Nearctische regio’s
en Europa (gebaseerd op
KUSNEZOV 1957) en zoogdieren in
Noord- en Zuid-Amerika «aur-
MAN & WILLIG 1998). Zowel op het
zuidelijk als noordelijk halfrond
neemt het aantal soorten mieren
en zoogdieren af van de tropen
naar de polen.



Figuur 4

De opbouw van een nieuwe
levensgemeenschap is niet
willekeurig, maar lijkt aan regels
gebonden. Welke soorten een
plek bereiken wordt mede
bepaald door drie zogenaamde
‘omgevingsfilters’. De drie filters
werken op basis van het feit dat
soorten verschillen in eigen-
schappen, zoals in dispersie-
vermogen (D, filter 1), fysiologi-
sche aanpassingen (F, filter 2) en
concurrentievermogen (C, filter
3). Soorten komen alleen in een
levensgemeenschap voor als zij
de drie filters weten te passeren.
De eerste twee filters laten soor-
ten door met gelijkwaardige
eigenschappen (goed dispersie-
vermogen, juiste fysiologische
aanpassing). Om het derde filter
te passeren moeten soorten
verschillen in eigenschappen.
Merk op dat na elk filter minder
soorten overblijven en dat een
flink deel van de regionaal
voorkomende soorten eruit
wordt gefilterd.
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Een van de oudste en meest onderzochte patronen in dit
vakgebied is de afname in soortenrijkdom van de tropen
naar de polen, de zogenaamde breedtegraad-diversiteits-
gradiént (wiLLiG ET AL 2003, fig. 3). Het was Alexander von
Humboldt die na zijn reizen naar Zuid-Amerika als een van
de eersten dit patroon onder woorden bracht, aan het begin
van de negentiende eeuw. Later werd ook door Darwin en
Wallace deze gradiént in diversiteit opgemerket. De afname
van soortenrijkdom van de tropen naar de polen geldt over-
al op aarde (op het noordelijk en zuidelijk halfrond) en is
vastgesteld voor verschillende soortenrijke groepen planten
en dieren (onder andere mossen, vaatplanten, koralen, slak-
ken, insecten, reptielen, vissen, vogels, zoogdieren) en tijd-
schalen (zowel recent als in het geologische verleden). De
breedtegraad-diversiteitsgradiént is wel omschreven als het
‘krachtige stempel van het leven op aarde’ wewin 1989). Een
diversiteitsgradiént die hier veel op lijkt is de afname van
soortenrijkdom met de toename van de hoogte langs een
berg, de hoogtelijn-soortenrijkdomgradiént Gaston & BLack-
BURN 2000, RAHBEK 1995).

Hoe dit patroon tot stand komt is echter nog steeds onder-
werp van een levendige discussie en controverse. Er zijn
meer dan 30 hypothesen naar voren gebracht die deze soor-
tenrijkdomgradiént zouden kunnen verklaren. Voor een zes-
tal hypothesen is relatief veel bewijs gevonden (wiLLiG ET AL.
2003. De ‘geometrische beperkinghypothese’ gaat niet uit
van een biologische verklaring, maar suggereert dat de gra-
diént toevallig tot stand komt. De verspreiding van land-
en zoetwaterorganismen wordt beperkt door oceanen en
bergketens. De ligging en het aantal van dergelijke geologi-
sche barrieres bepaalt het voorkomen van soorten en daar-
mee het bestaan van de gradiént. De andere hypothesen
gaan wel uit van een biologische verklaring. Zo veronder-
stelt de ‘geografisch oppervlaktehypothese’ dat er meer
soorten in de tropen leven omdat hier het oppervlak groter
is. Van de tropen naar de polen wordt de omtrek van de
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aarde kleiner en het oppervlakte dus geringer. Er is veel be-
wijs voor de stelling dat grote gebieden meer soorten kun-
nen bevatten, bijvoorbeeld door een toename in de variatie
aan verschillende type leefgebieden (MaCARTHUR & WILSON 1967).
De ‘productiviteithypothese’ stelt dat de jaarlijkse instraling
van zonne-energie bepalend is voor de energiebeschikbaar-
heid van plant en dier. De lage energiebeschikbaarheid rond
de polen zorgt voor een kort groeiseizoen, minder plantbio-
massa en dus minder voedsel voor herbivoren, wat weer
gevolgen heeft voor het aantal carnivoren. Hun populatie-
omvang wordt zo klein dat soorten verdwijnen. De produc-
tiviteit is in de tropen het hoogst en dus ook de soortenrijk-
dom. De ‘energichypothese’ gaat ook uit van een verschil
in instraling van zonne-energie, maar legt de nadruk op
temperatuurverschillen die daar het gevolg van zijn. De
temperatuur rond de polen ligt verder weg van de optimale
temperatuur die organismen voor hun ontwikkeling nodig
hebben dan in de tropen. De extreme koude op de polen
vraagt bovendien om speciale en kostbare aanpassingen om
te kunnen overleven. Koude speelt ook een rol in de histo-
rische verklaring, waar de nadruk ligt op de naweeén van de
negatieve gevolgen van landijs dat grote delen van de aarde
in de laatste ijstijd heeft bedekt. Nadelige effecten waren
geringer naar de tropen toe en zijn nog steeds zichtbaar.
Volgens de ‘evolutionaire snelheidshypothese’ zijn er meer
soorten in de tropen omdat door de hoge temperatuur
soortvorming daar sneller verloopt dan in koude streken.
De korte generatietijden, hogere mutatiesnelheid en toene-
mende selectiedruk in de tropen dragen bij aan een snelle
soortvorming. De laatste hypothese, de ‘Rapoport-reddings-
hypothese’, stelt dat de grootte van het verspreidingsgebied
van een soort toeneemt naar de polen. De lage soortenrijk-
dom met toenemende breedtegraad wordt verklaard door
de hoge mate van tolerantie die soorten hebben voor het
sterk wisselende klimaat rond de polen. Dit brengt met
zich mee dat een soort op veel meer locaties kan overleven,



resulterend in een groter leefgebied. Tropische soorten zijn
minder tolerant en hebben kleinere arealen.

Al sinds de jaren 1960 wordt er veel onderzoek verricht aan
de breedtegraad-diversiteitsgradiént. Toch is er nog steeds
geen antwoord op de vraag welke hypothese dit patroon het
beste verklaard. Ten eerste heeft dit te maken met de idee dat
wanneer er een duidelijk en algemeen patroon in de natuur
is te herkennen, zoals de breedtegraad-diversiteitsgradiént,
er ook een algemene verklaring voor te vinden moet zijn
(MACARTHUR & CONNELL 1966), die opgaat voor alle taxa, van alg
tot zoogdier. Maar recent onderzoek aan ondergronds le-
vende organismen leert dat een aantal taxa zich niet houdt
aan de diversiteitsgradiént. Zo hebben bodembacterién,
nematoden, mijten en springstaarten hun piek in soorten-
rijkdom in het gematigde gebied en niet in de tropen (e
DEYN & VAN DER PUTTEN 2005). Dit afwijkende patroon hangt
waarschijnlijk samen met de dikte van de strooisellaag, de
habitat en het voedsel van deze organismen, die het grootst
is in onze omgeving. In de tropen breekt strooisel heel snel
af. Bovendien is de kwaliteit van het strooisel, oftewel het
gemak waarmee afgestorven bladmateriaal kan worden gege-
ten en verteerd, gemiddeld hoger rond onze breedtegraad.
Dit komt doordat bladverliezende bomen bij ons minder
investeren in afweer. Andere tot nu toe bekende uitzonde-
ringen lijken soorten met een parasitaire levenswijze, (zee)
wieren en sommige zoetwaterorganismen (WILLIG ET AL. 2003).
Ten tweede kunnen sommige hypothesen wel de diversi-
teitsgradiént op het noordelijk halfrond verklaren, maar niet
op het zuidelijk halfrond. Bovendien is het testen van de
verschillende hypothesen lastig omdat de uitspraken niet
kwantitatief maar kwalitatief zijn en zijn mechanistische ver-
klaringen die achter een hypothese schuilgaan aan elkaar
gerelateerd of soms zelfs identiek zijn. En het is nu eenmaal
moeilijk om een experiment uit te voeren over ruimtelijke
schalen die landen en zelfs continenten overstijgen.

Wat bepaalt lokale soortenrijkdom?
De meeste onderzoekers, floristen, faunisten en terreinbe-
heerders zijn met name geinteresseerd in de diversiteit van
een specifiek terrein of natuurgebied. Wat bepaalt nu de
diversiteit in deze gebieden? Het aantal soorten in een le-
vensgemeenschap en de soortensamenstelling worden be-
paald door veel factoren, elk met hun eigen ruimeelijke
schaal. Dit is het beste uit te leggen aan de hand van een
voorbeeld. Bij het tot stand komen van een levensgemeen-
schap, bijvoorbeeld in recent drooggelegd land, komen
soorten vanuit de omgeving naar de nieuwe beschikbare
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locatie. De nieuwe levensgemeenschap is echter geen wille-
keurige afspiegeling van de soorten die in de omgeving
voorkomen. De opbouw van de levensgemeenschap lijkt
aan regels te zijn gebonden. Nederland kent ongeveer 380
soorten loopkevers (ruriN 2000. In de Oostvaardersplassen
komen niet alle loopkeversoorten van Nederland voor maar
een deelverzameling; de soorten van moerassen. Typische
bossoorten of loopkevers die aan de duinen zijn gebonden
komen er niet voor. Hoe komt zo'n deelverzameling tot
stand? Kunnen we voorspellen hoe de levensgemeenschap
er uitziet op basis van het toepassen van regels waaraan de
opbouw moet voldoen? Bij de opbouw van een levensge-
meenschap gaan de soorten uit de regionale soortenverza-
meling, de loopkevers van Nederland, als het ware door een
set ‘omgevingsfilters’ die bepalen welke soorten door kun-
nen naar de Oostvaardersplassen. Onderzoekers onder-
scheiden een drietal filters, te weten het dispersiefilter, het
fysiologische filter en het concurrentiefilter (0ziNGaET AL. 2005,
WEIHER & KEDDY 1999, fig. 4). Aan de hand van het voorbeeld
van loopkevers in Flevoland zullen we de werking van de
filters illustreren.

In oktober 1967 werd een groot deel van het IJsselmeer
afgesloten door een dijk, en daarna drooggepompt. Bij het
droogvallen is uitgebreid onderzoek verricht naar het ko-
loniseren van deze IJsselmeerpolders door loopkevers (fig.
5). In 1968 werden op een aantal plaatsen potvallen (voor
het vangen van lopende loopkevers) en raamvallen (voor
vliegende loopkevers) neergezet om de kolonisatie te vol-
gen. Na een jaar vangen werden 54 soorten geteld raeck
1971), ongeveer 15% van het totaal aantal soorten loopke-
vers dat Nederland rijk is. Om de IJsselmeerpolders vanuit
het omringende land te kunnen koloniseren moet een
soort voldoende dispersievermogen bezitten om de polder

te kunnen bereiken. Een nadere analyse van de gevangen
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Figuur §

Vanaf 1968 werden de droog-
gelegde IJsselmeerpolders enkele
jaren onderzocht op loopkevers:
(a) Poecilus cupreus, (b) potval,
(c) raamval.
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loopkevers liet een interessant fenomeen zien. Driekwart

Figuur 6 van de met een potval gevangen loopkevers bleken lang-

Diversiteit-functierelaties.
Weergegeven zijn vier van de
meer dan 5o veronderstelde rela-
ties tussen veranderingen in het
aantal soorten (diversiteit; x-as)
en de gevolgen voor een eco-
systeemproces (functie; y-as).
Van linksboven naar rechtsonder
de ‘nulhypothese’ of ‘geen-effect-
hypothese’, de ‘alle-soorten-doen-
ertoe-hypothese’, de ‘verzadiging-
hypothese’, en de ‘onvoorspel-
baarheidhypothese’. Voor uitleg
zie tekst.

vleugelig te zijn. De overige gevangen loopkevers waren
soorten met vleugeldimorfie, waarbij zowel langvleugelige
als kortvleugelige individuen in een populatie kunnen voor-
komen. Wat bleek? Gemiddeld meer dan 50% van de gevan-
gen individuen van de dimorfe soorten was langvleugelig,
terwijl dit maar 5% was in oude Drentse heidevelden (rurin
2000). Bovendien werden 31 van de 54 soorten in de raamval-
len gevangen, waaronder veel soorten met vleugeldimorfie;
die kunnen dus echt vliegen. Soorten waarvan bekend is, of
verwacht wordt, dat ze niet kunnen vliegen zijn in de eerste
jaren van het onderzoek niet aangetroffen maEck 1971). Het
aandeel vliegende loopkeversoorten in 1968 was veel hoger
dan op basis van het aandeel in de totale Nederlandse loop-
keverfauna (63%) verwacht kan worden. Het dispersiefilter
laat dus in eerste instantie alleen die soorten door die een
goed verbreidingsvermogen bezitten.

Als een loopkever de IJsselmeerpolders kan bereiken dan
houdt dit nog niet in dat de soort er kan overleven. De
drooggevallen delen van Zuidelijk Flevoland waren in het
begin zeer nat en schaars begroeid met riet Phragmites aus-
tralis, blaartrekkende boterbloem Ranunculus sceleratus en
moerasandijvie Téphroseris palustris. Overstroming kwam op
sommige delen geregeld voor, met name in de winter. Alleen
loopkevers die fysiologisch bestand zijn tegen een hoge bo-
demvochtigheid kunnen onder dergelijke omstandigheden
overleven. Van de gevonden loopkevers die leven in heiden
(zeven soorten), bossen (zes soorten), of landbouwgronden
(11 soorten) werden meestal maar één of een paar individuen
gevangen. Zij kregen geen vaste voet aan de grond, waar-
schijnlijk omdat het te nat was. De overige loopkevers waren
soorten van oevers en natte gebieden. Zij kwamen meestal in
hoge dichtheden voor. Deze groep van soorten is naast het
dispersiefilter ook het fysiologisch filter gepasseerd.
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Is de polder eenmaal bereikt en kan de soort er overleven
dan moet de soort ook nog concurreren met de al aanwezi-
ge loopkeversoorten. Dit vraagt om andere eigenschappen
dan een goed dispersievermogen of de juiste fysiologische
eigenschappen. Nieuw binnengekomen kevers moet afwij-
ken om concurrentie met andere soorten te vermijden. In
eerste instantie kwamen de vliegende soorten binnen. Zij
vonden een overschot aan voedsel en afwezigheid van be-
langrijke predatoren als mollen, spitsmuizen en grotere on-
gevleugelde loopkeversoorten. Veel van deze vliegende
soorten overwinteren als volwassen kever en zijn weinig
specifiek in hun habitatkeuze (eurytoop) (rurin 2000. Het
bezitten van een goed dispersievermogen gaat echter vaak
gepaard met een slecht concurrentievermogen. Een plant of
dier kan zijn energie maar één keer uitgeven en moet een
keuze maken tussen 6f een goed vliegvermogen 6f een goed
concurrentievermogen (KNEITEL & CHASE 2004). Zwakke concur-
renten vliegen weg naar een plek zonder of met minder
concurrenten, slechte vliegers moeten concurreren met de
aanwezige soorten. Met de jaren begon de vegetatie in de
IJsselmeerpolders te veranderen en er treedt successie op.
De bodem werd droger en het aantal habitats nam toe. Veel
van de loopkevers uit heiden, bossen en agrarische gebieden
die in 1968 wel binnenkwamen maar zich niet konden ves-
tigen zijn nu zeer algemeen (TURIN 2000. Daarnaast zijn van-
uit het oude land, via aangelegde wegen en dijken, een
groot aantal lopende loopkeversoorten de polders binnen-
gekomen. Hieronder bevinden zich ook de eerste echte bos-
soorten en andere specialisten. Zij moeten het hebben van
hun concurrentiekracht. Volgens het laatste overzicht ko-
men er nu 133 soorten loopkevers in Flevoland voor (vuiL-
WIK & FELIX 2010). Het algemene belang van de drie filters bij
de opbouw van levensgemeenschappen, en de rol die eigen-
schappen van soorten spelen, met name tolerantie en dis-
persie, wordt momenteel verder onderzocht. Het lijkt erop
dat ook bij planten dezelfde omgevingsfilters een goede ver-
klaring geven voor gevonden verschillen in soortensamen-
stelling van vegetaties (OZINGA ET AL. 2005).

‘WAT IS HET BELANG VAN SOORTENRIJKDOM?
De afgelopen decennia is veel ecologisch onderzoek verricht
naar het belang van biodiversiteit voor de instandhouding
van de natuur. In dit onderzoek staan twee integratieniveaus
centraal, dat van de levensgemeenschap en dat van het eco-
systeem. Op het niveau van de levensgemeenschap wordt
vooral de vraag gesteld hoe veranderingen in biodiversiteit
enerzijds sturend kunnen zijn voor de productiviteit of bio-
massaopbrengst van de levensgemeenschap en anderzijds de
stabiliteit van de levensgemeenschap bepalen. Stabiliteit
wordt hier gedefinieerd als fluctuaties in populatiedicht-
heden, de weerstand die populaties kunnen bieden tegen
verstoringen uit de omgeving en het herstel van de levens-
gemeenschap na een verstoring. Stabiliteit beinvloedt het
voortbestaan van populaties en levensgemeenschappen en is
dus medebepalend voor de diversiteit en productiviteit. Op
het niveau van het ecosysteem wordt vooral de vraag gesteld
hoe veranderingen in biodiversiteit belangrijke processen
zoals bestuiving van planten, de afbraak van organische stof
en nutriéntkringlopen beinvloeden.

In de literatuur zijn meer dan so hypothesen te vinden die



de relatie tussen diversiteit en een functie — bijvoorbeeld
bestuiving, productie of stabiliteit — beschrijven woreau et
AL.2002). Deze veelheid van hypothesen is in een aantal grote
groepen onder te verdelen (fig. 6). De eerste hypothese, ook
wel nulhypothese genoemd, veronderstelt dat van een ver-
band tussen soortenaantal en het functioneren van het eco-
systeem geen sprake is. Veranderingen in biodiversiteit heb-
ben geen gevolgen voor het ecosysteem. De tweede groep
hypothesen veronderstelt dat elke soort van belang is en dat
iedere soort een omschreven functie vervult. Achteruitgang
in biodiversiteit heeft dus altijd negatieve consequenties
voor de natuur, en die consequenties zijn min of meer voor-
spelbaar. Volgens de derde groep hypothesen oefenen soor-
ten wel een invloed op het systeem uit, maar die invloed
neemt af naarmate er meer soorten aanwezig zijn. Er treedt
als het ware een soort verzadiging op. In een ecosysteem
met een hoge diversiteit zal een geringe verandering in het
aantal soorten niet merkbaar zijn. Maar neemt de diversiteit
af dan komt er een moment dat verlies van soorten wel ge-
volgen heeft voor het functioneren van het ecosysteem. De
gevolgen voor de natuur zullen groter zijn naarmate er min-
der soorten overblijven. Volgens de vierde en laatste catego-
rie van hypothesen kun je niet voorspellen wat er gebeurt
bij een verandering in het soortenaantal. De consequenties
van soortverlies zijn namelijk athankelijk van de lokale om-
standigheden. Soms wordt verlies gevolgd door een vermin-
dering van ecosysteemfuncties, maar soms ook door een toe-
name in het functioneren. Er treedt dus wel een verandering
op in de natuur, maar je kunt de gevolgen van veranderin-
gen in biodiversiteit niet voorspellen. In het vervolg van het
hoofdstuk zullen we laten zien dat het niet zo makkelijk is
om vast te stellen welke van deze vier categorieén van hypo-

thesen de werkelijkheid het beste benadert.

Populaties en levensgemeenschap

Een levensgemeenschap is een verzameling planten en dieren
die bij elkaar voorkomen en een relatie met elkaar hebben,
bijvoorbeeld als prooi-predator, gastheer-parasiet, plant-
mycorrhizaschimmel, of die elkaar beconcurreren om hulp-
bronnen. Binnen een levensgemeenschap zijn twee vormen
van diversiteit te onderscheiden: diversiteit binnen een tro-
fieniveau of groep, bijvoorbeeld het aantal plantensoorten
in de vegetatie, en diversiteit over trofieniveaus of groepen,
bijvoorbeeld het aantal soorten planten en hun bestuivers
en herbivoren. Het aantal trofieniveaus is uit te breiden met
bijvoorbeeld de predatoren van de bestuivers aan de boven-
kant van het voedselweb en met mycorrhizaschimmels op
plantenwortels aan de onderkant van het web. Een vraag
die veel wordt gesteld is hoe belangrijk de soortenrijkdom
nu is voor het functioneren van de levensgemeenschap. Een
tweede veelgestelde vraag is hoe de stabiliteit van de levens-
gemeenschap, het voortbestaan onder stress, athangt van
diversiteit. Hieronder zullen we beide vragen behandelen.

De relatie tussen diversiteit en biomassaproductie
Veel onderzoek is uitgevoerd aan biodiversiteitrelaties bin-
nen een trofieniveau, met name naar het verband tussen het
aantal plantensoorten en de totale biomassaproductie door
de vegetatie. Deze diversiteit-productierelatie is over het al-
gemeen positief (fig. 6). Hoe meer soorten er aanwezig zijn
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hoe hoger de opbrengst. Darwin (1859) was een van de eer-
sten die opmerkte dat soortenrijke plantengemeenschappen
productiever lijken dan soortenarme vegetaties. Het heeft
echter een lange tijd geduurd voordat het belang van diver-
siteit voor biomassaproductie experimenteel werd getoetst.
Een klassick en veel geciteerd veldexperiment naar de diver-
siteit-productierelatie is het experiment van Tilman et al.
(1996) in het Cedar Creek natuurreservaat. In dit experi-
ment zijn kleine proefveldjes ingezaaid met een toenemend
aantal soorten Noord-Amerikaanse prairieplanten (fig. 7).
Met een toename van de soortenrijkdom in de proefveldjes
nam de plantbiomassa toe. Andere, nog grootschaligere
experimenten komen tot eenzelfde conclusie: soortenrijke
graslanden in Europa zijn productiever (HECTOR ET AL. 1999).
Een overzicht van de vele experimenten waarin de rijkdom
aan plantensoorten werd gemanipuleerd laat zien dat de
gemiddelde opbrengst van een plant wanneer deze alleen
opgroeit 1,7 keer lager ligt dan de opbrengst van soorten-
rijke mengsels (cARDINALE ET AL 2007). De hoge productie in
plantenmenggsels wordt verklaard door enerzijds de comple-
mentariteit van planten in het gebruik van de beschikbare
voedingsstoffen en anderzijds door facilitatie tussen planten-
soorten. Complementariteit houdt in dat elke nieuwe plan-
tensoort in de vegetatie het overgebleven deel van de nog
beschikbare voedingsstoffen weet te benutten. In soorten-
rijke vegetaties gebruiken de aanwezige planten gezamen-
lijk dus een groter deel van de beschikbare voedingsstoffen,
met een hogere totale biomassaproductie tot gevolg. Facili-
tatie houdt in dat in aanwezigheid van plant A plant B beter
gaat groeien en/of omgekeerd, in vergelijking tot de groei
van beide planten als ze alleen opgroeien. In het experiment
van Hector et al. (1999) blijkt bijvoorbeeld dat als rode
Klaver Trifolium pratense, een stikstofbinder, samen met
een ander kruid voorkomt de totale plantbiomassa in het
plantenmengsel stijgt en hoger is dan wanneer rode klaver
en het andere kruid afzonderlijk opgroeien.

De resultaten uit deze plantenstudies worden veel gebruike
als argument in discussies over het behoud van biodiversi-
teit. Biodiversiteit is goed, alle soorten zijn van belang en
verlies aan soorten moet dus worden voorkomen. Op deze
conclusie valt echter nogal wat af te dingen. Er zijn kritische
kanttekeningen te plaatsen bij de opzet van sommige diver-
siteitexperimenten. Zo kan de aanwezigheid van ‘verborgen
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Figuur 7

Het Cedar Creek proefveld-
complex in Minnesota (vs).

Het experiment is in 1994 opge-
zet om te bestuderen hoe het
aantal plantensoorten ecologische
processen beinvloedt. Experi-
menteel wordt in veldjes van
9x9 m het aantal plantensoorten
gemanipuleerd, van 1 tot 16
soorten. Elk jaar wordt in elk
veldje de samenstelling van de
vegetatie gecontroleerd en de
opbrengst in biomassa per
plantensoort vastgesteld.
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behandelingen’ in de proefopzet mede de uitkomst van di-
versiteitexperimenten beinvloeden Huston 1997). Een van deze
verborgen behandelingen is bijvoorbeeld een gelijktijdige
toename van de voedselbeschikbaarheid (bijvoorbeeld door
bemesting) met een toename van het aantal soorten. Wat
bepaalt dan de biomassaopbrengst, het aantal soorten of de
voedselrijkdom? Een tweede voorbeeld is de verhoogde kans
om voor soortenrijke combinaties een soort te selecteren
met een hoge biomassa, het zogenaamde selectie-effect. Wat
bepaalt dan de productie, het aantal soorten of de aanwezig-
heid van deze specifieke soort? Een derde voorbeeld is dat in
het overgrote deel van de gepubliceerde biodiversiteitexpe-
rimenten de levensgemeenschap uit een kunstmatige samen-
stelling van planten bestaat die onder natuurlijke omstandig-
heden soms niet naast elkaar zouden groeien, een korte
geschiedenis delen, of in andere dan de ingezaaide ver-
houdingen voorkomen. De keuze van de soorten, het aantal
soorten en hun locatie in het experiment worden bepaald
door de onderzoceker. Dit is meestal een willekeurig proces.
De soortensamenstelling van natuurlijke gemeenschappen
daarentegen wordt gestuurd door de drie filters (dispersie,
fysiologie en concurrentie) die bepaalde soorten selecteren
boven anderen. Dit is een onwillekeurig proces. Hun geza-
menlijke voorkomen is de uitkomst van allerlei processen
die over een lange tijdschaal hebben geresulteerd in de hui-
dige samenstelling.

Functionele diversiteit

Wat opvalt in recente biodiversiteitstudies is dat er een be-
langrijke rol is weggelegd voor zogenaamde functionele
diversiteit. De nadruk ligt hier op de aanwezigheid van
planten met bepaalde kenmerken en functies en minder op
het aantal soorten in de levensgemeenschap HooPER ET AL. 2005).
Levensvormen van planten, zoals grassen, kruiden, struiken
of stikstofbinders, verschillen in bijvoorbeeld hoogte, opna-
me van stikstof en fosfor, de chemische samenstelling van
het blad en gevoeligheid voor klimaatverandering, verande-
ring in voedselaanbod en begrazing door herbivoren. De
diversiteit aan aanwezige levensvormen en de interacties
tussen levensvormen overschaduwen het effect van soorten-
rijkdom. De combinatie van een stikstofbinder, bijvoor-
beeld een klaver, en een gras doet het beter dan twee stik-
stofbinders of twee grassen. Met andere woorden, de getals-
matige diversiteit is gelijk, de samenstelling verschilt, even-
als het effect op de biomassaproductie. Maar ook binnen
een levensvorm is de identiteit van de plant van belang.
Rode klaver Trifolium pratense en witte klaver 17 repens zijn
beide in staat om stikstof uit de lucht vast te leggen in hun
wortelknolletjes. Door deze eigenschap, afwezig bij de an-
dere plantlevensvormen, verrijken zij de bodem met stikstof
en verhogen zo de productie. Echter, witte klaver is veel
minder gevoelig voor vraat door de aanwezigheid van
blauwzuurverbindingen in het blad, een eigenschap die
afwezig is bij rode klaver. Voor het stikstofgehalte van de
bodem maake het dus uit welke klaversoort aanwezig is als
de vegetatie onder een hoge begrazingsdruk staat.

Planten spelen een grote rol in het onderzoek naar het be-
lang van soortenrijkdom en soortensamenstelling voor het
functioneren van de levensgemeenschap. Hetzelfde gaat
ook op voor ecosysteemprocessen. Dit neemt niet weg dat

32

de gevonden verbanden tussen soortenrijkdom en -samen-
stelling en eigenschappen van de levensgemeenschap ook
opgaan voor dieren en de functies die zij in de levensgemeen-
schap vervullen.

De relatie tussen diversiteit en stabiliteit van de
levensgemeenschap
De Engelse en gezaghebbende ecoloog Elton was een van de
eersten die een verband tussen het aantal soorten in een le-
vensgemeenschap (complexiteit) en de constantheid in de
samenstelling van die gemeenschap (stabiliteit) veronder-
stelde, de zogenaamde diversiteit-stabiliteitrelatie. Hij schreef
een zeer invloedrijk boek over de kwalijke gevolgen van in-
vasies van niet-inheemse soorten voor het ecosysteem. Elton
(1958) geeft in dit boek zes hoofdredenen aan, gebaseerd op
veldwaarnemingen, waarom complexere systemen stabieler
zijn dan simpele systemen (tabel 1). Zijn ‘complexiteit-be-
vordert-stabiliteitstelling’ heeft de afgelopen 50 jaar tot veel
controverse geleid, die vooral voortkwam uit het gebruik
van verschillende definities van stabiliteit door verschillen-
de onderzoekers (kader 4). Wat deze definities met elkaar
gemeen hebben is dat een hoge diversiteit een soort ‘verze-
kering’ biedt tegen instabiliteit van levensgemeenschappen
in variabele milieus. Dit verband is neergelegd in de verze-
keringshypothese. Deze verzekeringshypothese is getoetst
met het hierboven genoemde onderzoek van Tilman en col-
lega’s (1996). In hun proefveldjes schommelt de biomassa
van graslandvegetaties minder in de tijd (is stabieler) als de
plantenrijkdom hoger is, maar de stabiliteit van de popula-
tie van de afzonderlijke plantensoorten neemt juist af (riL-
MAN ET AL 2009. Dit lijke tegenstrijdig, maar is makkelijk te
verklaren. Als het aantal plantensoorten toeneemt wordt
het aandeel aanwezige voedingsstoffen voor elke soort
kleiner en neemt bovendien de concurrentie om licht toe.

Tabel 1

Observaties die ten grondslag liggen aan de stelling dat
complexe of soortenrijke levensgemeenschappen stabie-
ler zijn dan eenvoudige of soortenarme levensgemeen-
schappen (eLToN 1958).

1. In een simpel, soortenarm modelsysteem fluctueert
het aantal individuen in een populatie veel sterker
dan in een meer complex, soortenrijk modelsysteem.

2. Hoe meer energiestromen beschikbaar zijn om ener-
gie naar een consument te leiden, des te lager zijn de
consequenties voor de levensgemeenschap als er een
energiestroom wegyvalt.

3. Monoculturen in de landbouw zijn veel gevoeliger
voor de uitbraak van plagen dan gemengde culturen.

4. Er breken minder plagen uit in levensgemeenschap-
pen in de tropen (hoge soortenrijkdom) dan in levens-
gemeenschappen met een gematigd klimaat (gemid-
delde soortenrijkdom).

5. Populatiecycli tussen soorten treden voornamelijk op
in soortenarme levensgemeenschappen, zoals de cycli
tussen poolhaas en poolvos in het arctische gebied.

6. Invasie van nieuwe soorten op oceanische eilanden is
het makkelijkst op eilanden die soortenarm zijn.



DE DIVERSITEIT-STABILITEITRELATIE

Er zijn vier definities van stabiliteit, die geba-
seerd zijn op verschillende achterliggende princi-
pes (Pimm 1986). Het onzorgvuldige en door
elkaar gebruiken van deze definities heeft in het
verleden sterk bijgedragen aan de onduidelijke
discussie over het belang van soortenrijkdom voor
de overleving van populaties en levensgemeen-
schappen. In de hieronder gegeven definities van
stabiliteit is de stabiele levensgemeenschap met
een ononderbroken en de minder stabiele levens-
gemeenschap met een gestippelde lijn weergege-
ven. Als voorbeeld nemen we het voorkomen
van algen in zoetwater, maar de definities heb-
ben een universele geldigheid voor alle type levens-
gemeenschappen.

A — Variabiliteit De populaticomvang van al-
gensoorten is niet constant. Hun aantal kan
sterk fluctueren in de tijd, door voortplanting en
sterfte. Soorten die sterk fluctueren komen af en
toe met een gering aantal individuen voor (ko-
men in de buurt van het nulpunt van de y-as), en
dat maakt deze soort kwetsbaar voor uitsterven.
Er hoeft maar iets te gebeuren en ze zijn er niet
meer. Een geringe fluctuatie in het aantal indivi-
duen daarentegen (een lage variabiliteit) draagt
bij aan de overlevingskans van die algensoort. Er
zijn genoeg individuen aanwezig om negatieve
effecten van toevallige gebeurtenissen op te van-

gen. In een soortenrijke levensgemeenschap zijn

HOOFDSTUK 3 BIODIVERSITEIT ONDERZOEKEN

er altijd wel een of meer algensoorten aanwezig
met een relatief grote populaticomvang en een
geringe populatiefluctuatie. Bovendien hebben
niet alle algensoorten op hetzelfde moment hun
populatiepick; hoe meer algensoorten hoe gelijk-
matiger de populatiepicken over een jaar zijn ver-
deeld. Door dit mechanisme van uitmiddelen zijn
deze levensgemeenschappen meer gelijkmatig in
de totale dichtheid aan algen (stabieler) — evenals
de chlorofylconcentratie en dus de zuurstofpro-
ductie in het water — dan levensgemeenschappen
met een lager aantal algensoorten, met sterke
fluctuaties in algen, en water met fluctuerende
chlorofyl- en zuurstofgehalten.

B — Weerstand Milieuveranderingen oefenen
continu druk uit op algen in het zoete water.
Niet alle algensoorten kunnen even goed over-
weg met bijvoorbeeld een toename in het fos-
faatgehalte. Sommige soorten verdwijnen al bij
een geringe toename van fosfaat in het water. De
populaties van deze gevoelige soorten zijn min-
der stabiel. In zoet water met veel algensoorten
zijn er altijd wel een of meer soorten die aan een
relatief hoge fosfaatbelasting weerstand kunnen
bieden. Dit zijn niet altijd per definitie de meest
algemene algen. Deze ongevoelige soorten vul-
len de opengevallen plaatsen op van de algen die
reeds bij een geringe fosfaatbelasting al zijn uit-
gestorven. Door dit compensatiemechanisme is

populatieomvang

KADER 4

de totale dichtheid aan algen in deze soortenrijke
levensgemeenschappen bij een hoog fosfaatge-
halte (rode pijl) gelijk aan de dichtheid bij een
lage belasting (roze pijl), en is er evenveel chloro-
fyl en zuurstof aanwezig in het water. Deze levens-
gemeenschappen zijn dus stabieler in vergelijking
tot de situatie waarbij een lage fosfaatconcentratie
al leidt tot een afname van het aantal algen, chlo-
rofyl en zuurstof. Dit proces is onafhankelijk van
de tijdsduur waarin deze milieudruk wordt uit-
geoefend, maar alleen afhankelijk van de mate
van druk.

C — Persistentie Deze definitie lijkt op de defini-
tie van weerstand, alleen is de mate van fosfaat-
belasting constant en is de tijdsduur waarin een
milieudruk invloed uitoefent op de levensge-
meenschap wel van belang. Sommige algen ver-
dwijnen al vrij snel uit de levensgemeenschap bij
een bepaalde concentratie fosfaat in het water.
Water dat rijk is aan soorten zal altijd wel een of
meer algen bevatten die het lang onder een con-
stante fosfaatbelasting uithouden. Deze soorten
kunnen de opengevallen plaatsen van minder
persistente soorten overnemen. Het gevolg is weer
dat door het compensatiemechanisme persistente
levensgemeenschappen met een hoge diversiteit
een gelijke dichtheid aan algen hebben, en het
water een gelijke concentratie chlorofyl en zuur-
stof als toen ze nog maar kort werden blootge-
steld. De minder persistente levensgemeenschap
is al bij korte blootstellingsduur aan een gelijke
hoeveelheid fosfaat in het water in totaal aantal
algen afgenomen.

D — Herstel Als de algengemeenschap door in-
voer van water met een hoog fosfaatgehalte (de
pijl) uit balans raakt (de dichtheid aan algen
neemt af) dan kan na het inlaten van schoon
water herstel optreden. Het totaal aantal algen
groeit weer aan tot het oude niveau. Sommige
algen groeien snel en reproduceren daarom eer-
der dan traag groeiende soorten. Weer andere
soorten produceren meer cellen per reproductie-
gebeurtenis. Dit is het verzekeringsprincipe. In
soortenrijke algengemeenschappen komen altijd
wel een of meer soorten voor die snel reproduce-
ren of die proportioneel veel bijdrage aan het
herstel in de algendichtheid. Deze levensge-
meenschappen keren sneller terug naar hun
oude evenwichtssituatie en zijn dus stabieler dan
soortenarme levensgemeenschappen die daar
veel langer over doen of die zelfs helemaal niet
meer terugkeren in hun oude toestand, maar in
een nieuw, alternatief evenwicht terechtkomen,
met een lagere totale dichtheid aan algen dan in
de oude situatie.
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Het aantal individuele planten per soort neemt als gevolg
daarvan af. Kleine populaties fluctueren veel meer in de
tijd, en hebben een grotere kans om lokaal uit te sterven.
Dat dit geen effect heeft op de totale biomassa van de vege-
tatie zit hem in het feit dat de aantalsschommelingen van
alle aanwezige plantensoorten worden gemiddeld moax er
AL. 1998, TILMAN ET AL. 2006). Hoe hoger het aantal soorten, hoe
stabieler de gemiddelde biomassa, als de soorten tenminste
van elkaar verschillen in het moment waarop ze hun hoog-
ste dichtheid bereiken. Maar de werkelijkheid is toch altijd
weer complexer. In niet-ingezaaide proefveldjes, waarin za-
den vanuit de omgeving tot een soortenrijkere vegetatie
hebben geleid dan in ingezaaide veldjes, waren de schom-
melingen in vegetatiebiomassa het grootst, dus juist een
negatief verband tussen diversiteit en stabiliteit BEzEMmER &
VAN DER PUTTEN 2007). Dit experiment toont aan dat de om-
standigheden waaronder een experiment wordt uitgevoerd
bepalend kunnen zijn voor de uitkomst. Dit maakt het
moeilijk om met algemeen geldige principes te komen.

In een eerder experiment liet Tilman (1996) ook zien dat
soortenrijke vegetaties beter weerstand kunnen bieden aan
ernstige droogte; de vegetatiebiomassa nam minder af. Her-
stel na de droogte bleek echter niet gerelateerd te zijn aan de
diversiteit van de vegetatie. In Zwitsers onderzoek vond
men echter dat soortenarme vegetaties, na het uitsluiten
van regenval, veel beter weerstand bieden aan droogte en
ook sneller herstellen na een periode van droogte (PFISTERER &
scHMID 2002). Dit is het tegenovergestelde van wat men ver-
wacht onder de verzekeringshypothese. De verklaring is de
afwezigheid van droogtegevoelige soorten in veldjes met
een laag aantal plantensoorten. Met andere woorden, met
een toename in het aantal soorten neemt de kans toe dat er
planten in de vegetatie voorkomen die gevoelig zijn voor
droogte. Dit maakt soortenrijke vegetaties gevoeliger voor
perioden van droogte.

Uit het resultaat van het Zwitserse onderzoek zou men
kunnen concluderen dat er best een aantal plantensoorten
kan worden gemist zonder dat dit ten koste gaat van de
weerstand van de levensgemeenschap. Het is echter goed
om zich te realiseren dat deze experimenten zijn uitgevoerd
bij één enkele verstoring, namelijk droogte. Onder natuur-
lijke omstandigheden treden meer verstoringen, al dan niet
tegelijkertijd, op. Sommige planten kunnen droogte goed
verdragen, bijvoorbeeld door het vasthouden van water in
het blad, maar kunnen zich slecht wapenen tegen vraat. An-
dere planten zijn gevoelig voor droogte, maar kunnen vraat
door een sprinkhaan of andere bladeters beperken door het
aanmaken van specificke stoffen die het blad minder eet-
baar maken. Bij droogte zijn de droogtetolerante planten in
het voordeel. Zij bepalen dan de weerstand en het herstel
van de vegetatie. Maar als de droogtegevoelige planten na
een droogte zijn verdwenen dan is de vegetatie niet alleen
soortenarmer maar ook minder goed bestand tegen insec-
tenvraat, dus minder stabiel geworden. Levensgemeen-
schappen zouden dus, uit voorzorg, uit een groot aantal
soorten moeten bestaan om de verschillende typen van ver-
storingen het hoofd te kunnen bieden. Dit noemt men ook
wel het voorzorgsprincipe.

‘Wat zijn de laatste inzichten in het diversiteit-stabiliteit-
debat? De controverse is nog lang niet over. Allereerst tonen
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biodiversiteitexperimenten aan dat de verschillende vormen
van stabiliteit (kader 4) niet noodzakelijkerwijs eenduidig
reageren op veranderingen in soortenrijkdom. Daarnaast
blijke dat diversiteit over het algemeen stabiliteit verhoogt,
maar dat het aantal soorten niet de drijvende kracht is. De
oorzaak lijkt te liggen in een toename in soortenrijke levens-
gemeenschappen om op verschillende manieren op veran-
deringen in de omgeving te reageren. Dat komt door de
vele zwakke interacties tussen soorten in soortenrijke syste-
men, zoals in een plant-bestuivernetwerk. Dit netwerk be-
schrijft de onderlinge relaties tussen planten en hun bestui-
vers. De meeste soorten hebben met maar een beperkt aan-
tal andere soorten een relatie en een gering aantal soorten
is met veel andere soorten in het netwerk verbonden as-
COMPTE & JORDANO 2007). Om een voorbeeld te geven, een paar-
denbloem Zaraxacum officinale in een grasland wordt door
een scala aan insecten bestoven, wat resulteert in veel, maar
zwakke relaties tussen plant en bestuiver. Valt een zweef-
vlieg weg dan nemen de overgebleven bestuivers de rol over.
Er is nauwelijks een invloed op het bestuivingssucces waar-
neembaar; het aantal paardenbloemen zal niet sterk fluc-
tueren. Echter, als het aantal bestuivers verder afneemt, ne-
men de overgebleven interacties tussen soorten in sterkte
toe. Dit verhoogt de kans op instabiliteit in de levensge-
meenschap als in de tockomst meer bestuivers lokaal uit-
sterven (BASCOMPTE & STOUFFER 2009). Ook blijkt dat het verlies
van een generalist, de paardenbloem die veel bestuivers van
nectar voorziet (meer interacties aangaat), negatiever uit-
pakt voor de stabiliteit van de levensgemeenschap dan het
verlies van een specialist, bijvoorbeeld een rolklaver Lotus
corniculatus die vooral door bijen en hommels wordt be-
zocht (DUNNE ET AL 2002). Hetzelfde zou gelden voor generalis-
tische bestuivers die verschillende plantensoorten bezoekt.
Hun verlies zal het voortbestaan van de levensgemeenschap
meer onder druk zetten dan het verlies van een specialisti-
sche bestuiver. Soorten die met veel andere soorten in de
levensgemeenschap zijn verbonden zijn dus belangrijk voor
het behoud van biodiversiteit. Bij het beschermen van soor-
ten in natuurgebieden zou met deze informatie rekening
moeten worden gehouden.

Levensgemeenschap uit balans: alternatief evenwicht
Bij een voortschrijdend verlies van soorten, ook die met
zwakke interacties, breekt een moment aan waarop de le-
vensgemeenschap plotseling, van het ene op het andere mo-
ment, verandert. Het systeem raakt uit balans, herstelt niet
meer naar de oude situatie maar er stelt zich een nieuw
evenwicht in. Je zou veronderstellen dat dit alleen gebeurt
onder invloed van een plotseling optredende, flinke milieu-
druk, zoals een lozing van gifstoffen, een extreem warme
zomer, of een sterke toename van de versnippering van leef-
gebieden. Echter, een voortdurende maar geringe achteruit-
gang in het aantal soorten, kan het ecosysteem op den duur
zo uithollen dat een ogenschijnlijk kleine verstoring cata-
strofale gevolgen heeft. Een mooi voorbeeld is de verschui-
ving van helder naar troebel water in meren en plassen door
eutrofiéring (SCHEFFER & CARPENTER 2003). Helder water is rijk
aan algen, planten, ongewervelden en vissen. Door fosfaat-
verrijking van het oppervlaktewater neemt de groei van wa-
terplanten en algen sterk toe. De samenstelling van de algen



verschuift naar soorten die algenbloei vertonen in de zomer.
Dit maake het water minder geschikt voor ander leven,
door giftigheid en oneetbaarheid van de algen. Door algen-
bloei dringt het licht minder diep door in het water, het
aantal waterplanten neemt sterk af, met zuurstofloosheid en
vissterfte tot gevolg (CARPENTERET AL. 1999). Dit nieuwe stadium
is stabiel. Terugdringen van het fosfaatgehalte na eutrofié-
ring, bijvoorbeeld door het inlaten van fosfaatarm water,
leidt niet direct tot herstel. Door wind en bodemwoelende
vissen zoals brasem Abramis brama en karper Cyprinus car-
pio komt aan het sediment gebonden fosfaat weer in het
water terecht. Dit maakt het moeilijk om uit het ongewens-
te, maar stabiele alternatieve stadium te komen. Flinke en
soms kostbare ingrepen, zoals het inlaten van fosfaatarm
water, baggeren van fosfaatrijk slib en wegvangen van bra-
sem zijn nodig om weer helder water te krijgen. Bovendien
is succes niet verzekerd. Dergelijke herstelwerkzaamheden
na een ineenstorting van het systeem lijken niet altijd
vruchten af te werpen (SCHEFFER & CARPENTER 2003), hoewel de
gevolgen soms wel spectaculair zijn (SCHEFFER & CUPPEN 2005).
Een vergelijkbare situatie is te vinden in de duinen. Door
overmatige stikstofdepositie zijn de duinen sterk aan het
vergrassen en zijn duindoornstruwelen uitgebreid. Konij-
nen Orycrolagus cuniculus kunnen door begrazing het woe-
kerende gras weg eten. Maar het konijn is door allerlei ziek-
ten sterk in aantal afgenomen. In het door gras overgroeide
duin is weinig ruimte voor andere planten, met een sterke
achteruitgang in plantendiversiteit tot gevolg. Het is nog
maar de vraag of bij herstel na deze ziekten de konijnen in
staat zijn de oude situatie te herstellen. Concluderend, zo-
wel in het verband tussen diversiteit en functie als tussen
diversiteit en stabiliteit spelen eigenschappen van soorten
een grote rol. De aanwezigheid van specifieke soorten met
bepaalde kenmerken en hun relaties met andere soorten
lijke een groter effect op het functioneren en de stabiliteit
van levensgemeenschappen uit te oefenen dan puur het
aantal aanwezige soorten. Het gewicht van soortspecificiteit
in deze relaties maakt het doen van voorspellingen over de
gevolgen van een milieuverstoring op het functioneren en
de stabiliteit van een levensgemeenschap bijna onmogelijk.
Het maakt nogal uit welke soort (en dus eigenschap) ver-
dwijnt. De consequentie van het verlies van deze soort is
ook nog eens afhankelijk van de omstandigheden (interac-
tie met andere soorten en aanwezigheid van andere stress-
factoren) (p1AZ ET AL 2003). Bovendien is het moeilijk te voor-
spellen welke soort zal verdwijnen (niet willekeurig, ook
athankelijk van de omstandigheden). Alleen als van alle
soorten in de levensgemeenschap hun eigenschappen en
gevoeligheid voor stress zouden worden gemeten, en de ver-
banden tussen de soorten in kaart zouden worden gebracht,
zou men theoretisch in staat moeten zijn dergelijke voor-
spellingen te doen. Maar dit is een onuitvoerbare taak. Dat
we toch in staat zijn een voorzichtige verwachting van de
invloed van milieustress op een groep planten en dieren en
hun functioneren te formuleren laten we zien aan de hand

van onderzoek aan het bodemecosysteem.

Ecosysteemprocessen
Een belangrijk ecosysteemproces waar veel organismen bij
zijn betrokken is de afbraak van afgestorven plantendelen,
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zowel op het land als in het water. Vroeg of laat gaan alle
organismen dood en komen als organisch materiaal in het
afvalvoedselweb terecht. In het decompositieproces worden
de organisch gebonden elementen in afgestorven blad en
dode dieren door de organismen uit het voedselweb omge-
zet naar anorganische verbindingen. Decompositie speelt
zich grotendeels in de bodem af. Dit afbraakproces wordt
verzorgd door een grote verscheidenheid aan schimmels,
bacterién, nematoden, amoeben, raderdieren, beerdiertjes,
potwormen, springstaarten, mijten, vliegenlarven, pissebed-
den, miljoenpoten, regenwormen en aaskevers. Het rijke
bodemleven en het belang van decompositie voor de be-
schikbaarheid van elementen voor plant en dier maake het
afbraakproces zeer geschikt voor het bestuderen van het
verband tussen soortenrijkdom en ecosysteemprocessen.
De afgelopen decennia is dan ook veel onderzoek uitge-
voerd naar de rol van soortenrijkdom in het proces van
bladafbraak, met vaak opvallende resultaten.

De relatie tussen diversiteit en functioneren van het
ecosysteem
Onderzoek in de bodem laat keer op keer zien dat bodems
met veel soorten schimmels of bladafbrekende ongewervel-
den, zoals pissebedden en miljoenpoten, net zo goed func-
tioneren als een bodem met maar enkele soorten (ikoLA ET
AL.2002). Zo wordt de snelheid van humusafbraak verhoogd
bij een toename van geen naar zes soorten schimmels, maar
een verdere toename van het aantal schimmels tot 43 soor-
ten heeft geen enkele toegevoegde waarde (SETALA & MCLEAN
2004). In de meeste onderzoeken resulteert een kleine verho-
ging van het aantal soorten alleen in een positief effect op
het ecosysteem bij een heel lage diversiteit van maar enkele
soorten. Een verdere stijging van de diversiteit naar meer
natuurlijke waarden is nauwelijks van invloed op het eco-
systeemproces. Het effect van diversiteitverhoging ‘verza-
digt’ al zeer snel nadat een aantal soorten aanwezig is (fig.
6), veel sneller dan bij proeven met planten is waargeno-
men. Vergelijkbare resultaten zijn ook gevonden onder na-
tuurlijke omstandigheden. Zo is op een so-tal eilandjes in
de Oostzee, in het noorden van Zweden, de invloed van
planten op het afbraakproces bestudeerd (wARDLE ET AL. 1997).
De diversiteit en samenstelling van de vegetatie op de ei-
landjes bleck sterk te verschillen en was gerelateerd aan de
afmeting van het eiland. Een groot eiland wordt vaker door
de bliksem getroffen dan een klein eiland, en heeft vaker
last van bosbranden. Bosbrand resulteert niet alleen in een
lagere plantendiversiteit op grote eilanden dan op kleine
cilanden, maar heeft ook een effect op de soortensamenstel-
ling van de vegetatie. Grote eilanden worden gedomineerd
door planten uit het begin van de successie, met name grove
den Pinus sylvestris en blauwe bosbes Vaccinium myrtillus.
Op kleine eilanden, die minder vaak door brand worden
verstoord, komen vooral laatsuccessie-soorten voor, zoals
fijnspar Picea abies en kraaiheide Empetrum nigrum. In te-
genstelling tot vroegsuccessie-planten, zijn de bladeren van
laatsuccessie-planten relatief rijk aan plantenstoffen. Deze
stoffen remmen de groei van schimmels en bacterién, waar-
door de afbraak van dood plantenmateriaal sterk wordt ge-
remd. Kleine eilanden hebben een hoge plantendiversiteit
maar een lagere decompositiesnelheid dan grote eilanden
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Figuur 8

Bodemdieren — hier een regen-
worm, een pissebed en een
miljoenpoot — zijn verantwoor-
delijk voor bladafbraak en

bodemrespiratie.

met een lage diversiteit. De relatie tussen diversiteit en het

functioneren van het ecosysteem is dus negatief. Een hoge
soortenrijkdom hoeft dus niet altijd voordelig te zijn.

‘Wat het onderzoek op de Zweedse eilanden ook laat zien is
dat de eigenschappen van soorten, in dit geval de vorming
van groeiremmende stoffen in het blad, de uitkomst van
diversiteitexperimenten sterk beinvloeden. Soortspecifieke
eigenschappen kunnen de invloed van soortenrijkdom te-
nietdoen of zelfs omvormen naar een negatief verband. Dit
suggereert dat het aantal soorten wellicht minder belangrijk
is dan welke soorten aanwezig zijn, hoe die soorten er uit-
zien en hoe zij elkaar beinvloeden. Dit blijkt ook uit onder-
zoek naar het belang van bladafbrekende bodemdieren. Een
geringe toename van geen naar drie soorten pissebedden,
miljoenpoten en/of regenwormen deed de snelheid van twee
bodemprocessen, namelijk bladafbraak en bodemrespiratie,
toenemen (HEEMSBERGEN ET AL. 2004, fig. 8). Maar deze proces-
sen verliepen even snel bij een verdere toename in diversi-
teit naar vier en acht soorten. Er deed zich bovendien een
interessant verschijnsel voor. In combinaties van een regen-
worm met een miljoenpoot of een pissebed brak het blad
veel sneller af dan verwacht, omdat de soorten elkaar in hun
activiteit beinvloeden. Pissebedden en miljoenpoten frag-
menteren het blad tot kleine stukjes. Een regenworm kan
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dat niet, maar heeft wel een voorkeur voor deze kleinere
bladfragmenten. In aanwezigheid van een pissebed of een
miljoenpoot, at een regenworm veel meer van het blad en
was de totale bladafbraak groter dan wanneer regenwormen
alleen voorkwamen. De bladknabbelaars faciliteren de eet-
activiteit van de regenworm. Pissebedden en miljoenpoten
tezamen gaf juist een veel lagere afbraaksnelheid dan beide
apart. De soorten zaten elkaar in de weg. Het optreden van
facilitatie en inhibitie wordt bepaald door de functionele
verschillen tussen de aanwezige soorten, niet hun aantal.
Hoe sterker de soorten van elkaar verschillen in hun func-
tie, hoe groter hun gezamenlijke effect, door facilitatie, op
een ecosysteemproces. Een tweede opvallend resultaat was
dat in aanwezigheid van de regenworm Lumbricus rubellus
bladafbraak groter was dan verwacht. Nadere bestudering
van zijn rol in de bodem gaf aan dat deze worm van alle
soorten de grootste invloed had op bodemprocessen. Deze
regenworm vervulde een sleutelrol in het decompositie-
proces.

Wat leren we uit deze experimenten over de mogelijke ge-
volgen van soortenverlies voor het functioneren van de bo-
dem? Kun je soorten kwijtraken uit een bodem met een
hoge diversiteit zonder dat de bodem aan functionaliteit
inboet? Ja en nee. De voorspelling is dat als een soort ver-
dwijnt met eigenschappen die ook aanwezig zijn in de over-
gebleven soorten in de levensgemeenschap, dit verlies een
bodemproces niet beinvloedt, omdat het gemiddelde func-
tionele verschil van de soorten in de gemeenschap gelijk
blijft. Verlies je met een soort ook functionele eigenschap-
pen uit de levensgemeenschap dan is een negatief effect op
een proces te verwachten. Een sleutelsoort mag echter nooit
verdwijnen. Dit verlies zal altijd gepaard gaan met een ver-
mindering van de bodemfunctionaliteit. Niet het aantal
soorten dat verdwijnt lijkt van belang, maar welke soorten
verdwijnen. Daar moet wel aan worden toegevoegd dat een
soort voor een specifick bodemproces wellicht niet belang-
rijk is, maar dat wel voor een ander proces wel kan zijn.
Voor de multifunctionaliteit van de bodem moet je dus
meer soorten behouden dan voor een enkel bodemproces.
In de toeckomst zal moeten worden uitgezocht of deze voor-
spellingen ook uitkomen.

WIE ONDERZOEKEN BIODIVERSITEIT?

Er wordt heel veel onderzoek verricht aan biodiversiteit in
Nederland. Het is ondoenlijk om een overzicht te geven wie
er precies onderzoek doen aan welk aspect van biodiversi-
teit. Wel is een aantal grote lijnen te schetsen. Hieronder
bespreken we een aantal onderzoekthema’s en de belang-
rijkste onderzoeksinstellingen die zich met deze thema’s
bezig houden. Het moge duidelijk zijn dat deze onder-
zoeksthema’s niet strikt zijn gescheiden, er is veel overlap.

Natuurhistorische musea en herbaria zijn de instituten die
de belangrijke collecties van planten, dieren en gesteenten
beheren en daar onderzoek aan doen. Hoewel Nederland
een vrij groot aantal kleinere natuurhistorische musea kent,
is er maar één instituut over waar veel capaciteit is voor
onderzoek: het Nederlands Centrum voor Biodiversiteit
Naturalis (kortweg ncB Naturalis). Dit instituut is ontstaan
in 2010 uit een bundeling van de vroegere musea in Leiden
(Nationaal Natuurhistorisch Museum Naturalis), Amster-



dam (Zoslogisch Museum van de Universiteit van Amster-
dam) en de herbaria in Leiden, Wageningen en Utrecht
(samen het Nationaal Herbarium vormend). De ruim so
onderzoekers zijn taxonomen en evolutiebiologen die wer-
ken aan de taxonomie en evolutie van veel groepen dieren
en planten, inclusief fossielen. De taxonomen doen basaal
taxonomisch onderzoek zoals het beschrijven van nieuwe
soorten en het maken van determinatiesleutels. Daarnaast
bestuderen zij ook de onderlinge verwantschappen (fyloge-
nie) tussen soorten en processen als soortvorming en macro-
evolutie. Hoewel de inrichting van het nieuwe instituut nog
niet klaar is, lijke het erop dat de volgende thema’s de ko-
mende jaren leidend voor het onderzoek zullen zijn: (i)
morfologie, evolutie en ontwikkelingsgenetica, (ii) fyloge-
nomica en DNA-barcoding, (iii) biogeografie, en (iv) kli-
maatverandering.

Naast het ncB Naturalis, doet het Centraal Bureau voor de
Schimmelcultures (Utrecht), een instituut van de Konink-
lijke Nederlandse Akademie van Wetenschappen (kNaw),
taxonomisch onderzoek aan schimmels.

Zelfs in een dichtbevolkt gebied als Nederland weten we na
ruim anderhalve eeuw van onderzoek van veel groepen van
organismen nog steeds niet welke soorten er voorkomen,
waar we ze kunnen vinden en hoe algemeen of zeldzaam ze
zijn. Met name voor kleine en meer verborgen organismen is
onze kennis ontoereikend. Gemiddeld hebben we voor elke
vogelsoort wel een paar goede vogelaars, maar moeten hele
orden van insecten en ander ongewervelden het soms maar
met een of enkele onderzoekers doen (KOOMEN ET AL. 1995).

Het in kaart brengen van onze biodiversiteit en het be-
schrijven van lokale soortenrijkdom wordt vooral door vrij-
willigers gedaan. Dit is het terrein van de pGo’s, de Particu-
liere Gegevensbeherende Organisaties, die tezamen de VOFF
(Stichting Veldonderzoek Flora en Fauna) vormen (kader s).
In de bij de voFF aangesloten stichtingen en verenigingen
houden ruim 20.000 ‘amateurs’ zich in hun vrije tijd bezig
met het inventariseren, fotograferen en in kaart brengen
van plant- en diergroepen. Zij struinen in het weekend
vooral de mooiere gebieden van Nederland af op zoek naar
leuke soorten of ze nemen deel aan gestructureerde onder-
zoeksprogramma’s, zoals de Punt Transect Telling (pTT)
van SOVON. Via websites als Telmee.nl en Waarneming.nl
komen hun waarnemingen van mossen, paddenstoelen,
planten en dieren bij elkaar. Deze waarnemingen worden
gecontroleerd (‘gevalideerd’) door specialisten, die zijn in-
gewerkt in een groep van soorten. Zo ontstaat er een schat
aan betrouwbare informatie die wordt ingezet voor het
maken van regionale en lokale soortenlijsten en van rode
lijsten van bedreigde soorten. Het Nederlands Soortenregis-
ter, een soort burgerlijke stand van de flora en fauna van
Nederland (www.nederlandsesoorten.nl), is de centrale di-
gitale plaats waar dit soort informatie bij elkaar komt. Op
deze website staan alle schimmels, algen, planten en dieren
waarvan we weten dat ze in ons land voorkomen. Naast
naaminformatie en een foto voor veel soorten bevat de web-
site veel informatie over talrijkheid, verspreiding en andere
zaken.

Behalve dat de Po’s vaststellen welke soorten ons land rijk
is doen ze ook veel onderzoek naar veranderingen in soorten-
rijkdom, bijvoorbeeld via het Netwerk Ecologische Moni-
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toring (NEM). Bij het monitoren van met name planten,
vogels, vlinders en libellen wordt door PGO’s nauw samen-
gewerkt met een aantal grote terreinbeheerders, zoals
Staatsbosbeheer, Natuurmonumenten en de provinciale
Landschappen. Deze laatste zijn grotendeels verantwoorde-
lijk voor de instandhouding van onze biodiversiteit (zie
hoofdstuk 11). Planten en mossen worden vaak geteld in
permanente kwadraten, hokken met een bekend oppervlak
en ligging. Amfibieén en libellen worden geteld tijdens het
regelmatig lopen van vaste routes langs poeltjes en andere
wateren, en vlinders worden geteld langs routes door wei-
den, heiden en langs bosranden. Door dit jaarlijks uit te
voeren, vaak weer door vrijwilligers, worden trends zicht-
baar in voor- en achteruitgang van populaties van soorten.
Soorten die sterk in aantal achteruitgaan komen op een
rode lijst. In het beheer wordt geprobeerd iets voor deze
soorten te doen. Gericht onderzoek naar de eisen die een
soort stelt aan zijn leefmilieu is daarbij van groot belang om
op een gefundeerde manier met een beschermingsplan te
komen. De pGO’s en de terreinbeheerder trekken vaak sa-
men op in het maken van beschermingsplannen, bijvoor-
beeld voor karakeeristicke insectensoorten, zoals grote
vuurvlinder Lycaena dispar en groene glazenmaker Aeshna
viridis, of voor wilde bijen. De balans van de kwaliteit van
onze natuur wordt jaarlijks opgemaakt in het Natuurcom-
pendium. Het Centraal Bureau voor de Statistiek (cBs) be-
werkt en analyseert veel gegevens. Het Natuurcompendium
is een ijkpunt voor de kwaliteit van het milieu en de natuur
in Nederland.

Pas als we een goed inzicht hebben in hoe soorten zich ver-
spreiden, hun gevoeligheden voor milieustress en andere
relevante eigenschappen kunnen we proberen te voorspel-
len hoe ingrijpen in de leefomgeving zal uitpakken voor de
natuur. Dit vraagt meer om toegepast onderzoek, naar on-
der meer de effecten van begrazing, overbevissing, maaien,
grondwaterstandverhoging, plaggen, waterzuivering, omvor-
ming van landbouwgronden naar nieuwe natuur en soort-
specifieke beschermingsplannen. Dit is vooral het domein
van overheidsinstituten, zoals Rijkswaterstaat, de Water-
schappen, de Plantenziektenkundige Dienst, het rRvm,
aan universiteiten gelieerde kennisinstituten, zoals Alterra,
Imares, N10Z, en van adviesbureaus. Hier doen professio-
nele ecologen, vaak met een adviserende taak, onderzoek
naar hoe ingrepen in het landschap, al dan niet noodzake-
lijk, het beste uitgevoerd kunnen worden om schade aan
het milieu te beperken of het milieu te versterken. Advies-
bureaus doen daarnaast ook veel milieueffectrapportages
(MER) en natuurtoetsen. Voordat ergens gebouwd of ver-
bouwd kan worden is het zaak om de kwaliteit van de plaat-
selijke natuur te kennen. Zitten er geen bedreigde en kwets-
bare soorten? Is de natuurwaarde niet zo hoog dat men naar
alternatieven moet uitzien? De kennis die de pGo’s en de
hiergenoemde onderzoeksinstituten bijeenbrengen ligt vaak
ten grondslag aan deze MER’s. Momenteel wordt er door de
pGO’s samen met de Gegevensautoriteit Natuur (GaN,
www.gegevensautoriteitnatuur.nl) gewerkt aan het maken
van één grote database van alle gegevens van Nederlandse
organismen, de Nationale Databank Flora en Fauna (NDFF).
De website Telmee.nl is het portaal voor de medewerkers
van de NDFF (www.telmee.nl). Het natuurloket is het portaal
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STICHTING VELDONDERZOEK FLORA EN FAUNA

De Stichting VeldOnderzoek Flora en Fauna (vorF) is een
samenwerkingsverband van tien Particuliere Gegevensbe-
herende Organisaties (pG0’s). De ruim 20.000 vrijwilligers
van de PGO’s verzamelen verspreidingsgegevens van de in
Nederland voorkomende paddenstoelen, planten en dieren.
De landelijke databanken van de PGo’s komen samen in
de NDFF (Nationale Databank Flora en Fauna). De NDFF
wordt georganiseerd door de Gegevens authoriteit en de
PGO’s en bevat vrijwel alle digitaal beschikbare natuurge-
gevens in Nederland. Verspreidinggegevens, taxonomische
en ecologische kennis en de expertise van de PGo’s worden
ingezet ten behoeve van onderzoek en natuurbescherming.

Stichting ANEMOON (www.anemoon.org)
ANEMOON is de afkorting van Analyse,
Educatie en Marien Oecologisch Onder-
zoek. Het is de organisatie voor vrijwilli-
» gersonderzoek in het mariene milieu. Zijj
registreert trends, seizoens- en versprei-

dingspatronen van zeeorganismen die le-
ven in de getijdezone, de nabije kustzone
(monitoring van aangespoelde organismen) en onder water
(monitoring door biologisch onderlegde sportduikers).
Waargenomen veranderingen worden bekend gemaakt aan
de overheid en milieuorganisaties Naast louter mariene pro-
jecten ondersteunt de stichting twee grote projecten, waar-
bij ook land- en zoetwaterweekdieren betrokken zijn: het
Atlasproject Nederlandse Mollusken (anm) en het Hab-
Slak-project waarbij onderzoek naar de verspreiding en eco-
logie van de weekdieren van de Europese Habitat Richtlijn

centraal staat. 630 leden/waarnemers.

Bryologische en Lichenologische Werkgroep
(www.blwg.nl)
De Bryologische en Lichenologische
Werkgroep (BLwG) is in 1946 opge-
~ richt als werkgroep van de xNNV, de
BLWG vereniging voor veldbiologie. De
BLwG vormt het bindend element
voor alle mensen in Nederland met interesse voor mossen
en korstmossen, van beginnende amateurs tot vakmensen.
De vereniging stelt zich ten doel om de kennis van de
Nederlandse mossen en korstmossen te vergroten. Ook zet
de werkgroep zich in om de belangstelling voor mossen en

voor instanties en bedrijven die gegevens willen gebruiken
(www.natuurloket.nl). EcoGrip (www.ecogrid.nl) is een
derde manier om toegang te krijgen, meer gericht op we-
tenschappelijk gebruik van de gegevens. Men kan zich voor-
stellen dat het bijeenbrengen van zo veel verschillende ver-
spreidingsgegevens interessante onderzoeksmogelijkheden
naar allerlei combinaties opent.

Onderzoek naar hoe veranderingen in het aantal soorten,
bijvoorbeeld door klimaatsverandering, doorwerkt in de
stabiliteit en het functioneren van levensgemeenschappen
en ecosystemen wordt vooral uitgevoerd aan universiteiten
en onderzoeksinstituten, zoals die van de Koninklijke Ne-
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korstmossen in natuurbeheer en natuurbescherming aan te
wakkeren. De werkgroep voert ook onderzoek uit en geeft
advies. Ze geeft de tijdschriften Buxbaumiella en Lindber-
gia uit. Ruim 420 leden.

Stichting European Invertebrate Survey — Nederland
(www.naturalis.nl/eis)

e1s-Nederland zet zich in voor een
toename van de kennis over en be-

S tere bescherming van insecten en

stichting

EIS curopean invertebrate survey
nederland

andere ongewervelden. EIs bestaat
uit een vijftigtal werkgroepen, ieder
gericht op een bepaalde groep ongewervelden. Bij sommige
werkgroepen wordt samengewerkt met andere organisaties,
zoals libellen (Nederlandse Vereniging voor Libellenstudie
en Vlinderstichting), mollusken (Stichting Anemoon),
nachtvlinders, inclusief kleine vlinders (Werkgroep Vlin-
derfaunistick van E1s en Vlinderstichting) en loopkevers
(Loopkeverstichting). E1s werkt nauw samen met NCB Na-
turalis op het gebied van publicaties (Nederlandse Fauna,
Nederlandse Faunistische Mededelingen, Entomologische
Tabellen) en websites (Nederlands Soortenregister, Orthop-
tera of Europe). 1323 leden/waarnemers.

Stichting Floristisch Onderzoek Nederland
(www.floron.nl)
Stichting FLORON is een vrijwilligers-
organisatie die zich inzet voor de in-
Floron ventarisatie en bescherming van de
Nederlandse wilde flora. FLORON or-
ganiseert excursies, codrdineert landelijke telprojecten voor
planten, geeft lezingen, geeft voorlichting en advies, voert
onderzocek uit en beschermt plantensoorten en hun leefge-
bieden. De stichting voert verspreidingsonderzoek uit naar
bedreigde en invasieve soorten. Regelmatig worden ver-
spreidingskaarten gepubliceerd. In samenwerking met het
NcB Naturalis (voormalig Nationaal Herbarium) wordt het
tijdschrift Gorteria uitgegeven. 1380 leden/waarnemers.

Nederlandse Mycologische Vereniging
(www.mycologen.nl)
In de Nederlandse Mycologische Vereniging (Nxmv) vinden
beginners of gevorderden, als ‘amateur’ of professioneel, die
zich met schimmels bezig houden een onderkomen. De

derlandse Akademie van Wetenschappen (knaw). In dit
onderzoek ligt de nadruk vooral op meer fundamentele en
abstracte vragen zoals hoe levensgemeenschappen worden
opgebouwd en hoe deze zich handhaven in een omgeving
die continu aan veranderingen onderhevig is. Of de vraag
hoe soorten elkaar in een levensgemeenschap beinvloeden
en wat het belang is van hun soortspecifieke eigenschappen,
zoals lichaamsgrootte, dieet, tolerantie voor milieustress,
manier van voortplanten en verbreidingsvermogen voor het
begrijpen van hun interacties. Of op een wat hoger ruimte-
lijk niveau, de vraag hoe de diversiteit van levensgemeen-
schappen belangrijke processen als primaire productie of



NMvV is opgericht met als doel de be-
vordering van de kennis van de my-
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organiseert en/of codrdineert onder andere landelijke bijeen-
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y [ cologie te verbreden en onder de

aandacht te brengen. De vereniging

komsten, excursies, werkweken en cursussen. Een landelijk
paddenstoelenmeetnet en de werkgroep paddenstoelenkarte-
ring vallen onder de verantwoording van de vereniging. De
Nmv geeft het tijdschrift Coolia uit. 934 leden/waarnemers.

Reptielen Amfibieén Vissen Onderzoek Nederland
(www.ravon.nl)
—— @~ Stichting ravON zet zich in voor de
RAV O N bescherming van reptielen, amfi-
= bieén en vissen. RAVON geeft voor-
lichting, adviseert, voert onderzoek
uit, verzamelt verspreidingsgegevens en heeft twee lande-
lijke meetnetten en doet aan het monitoren van rijkswate-
ren op aanwezigheid van vissen. Regelmatig worden deter-
minatie- en inventarisatiecursussen gegeven en worden in-
ventarisaties georganiseerd. RAVON geeft het tijdschrift
RAVON en de nieuwsbrief Schubben en Slijm uit. 1755 le-
den/waarnemers.

SOVON Vogelonderzoek Nederland (www.sovon.nl)

De vereniging sovoN Vogelonder-
zoek Nederland is een verzameling
vogeltellers en onderzoekers. sovon
organiseert landelijke vogeltellingen
en voert onderzoek uit ten behoeve

van natuurbeheer, beleid en weten-

SOVON

Vogelonderzoek Nederland

schap. Naast de monitoring van de
vogelstand voert sovoN ook verkla-
rend onderzoek uit dat de gesignaleerde voor- of achteruit-
gang van vogels kan verklaren, vaak in samenwerking met
andere instituten en instellingen. In totaal werken er een
60-tal beroepskrachten. sovon geeft sovon Nieuws uit en
samen met de Nederlandse Ornithologische Unie het tijd-
schrift Limosa. 7167 leden/waarnemers.

Stichting Tinea (www.kleinevlinders.nl)
De Stichting Tinea heeft tot doel het bevorderen van ken-
nis met name over aantallen en verspreiding van de in Ne-
derland gevonden soorten kleine vlinders. Daarbij werken

strooiselafbraak stuurt. Dit is het werkterrein van de fun-
damentele ecologen. De nadruk die de laatste jaren ligt op
de relatie tussen soortenrijkdom, of veranderingen daarin,
en ecosysteemprocessen die voor de mens van belang zijn,
veronderstelt dat we genoeg weten over hoe diversiteit tot
stand komt en wordt gehandhaafd. Niets is echter minder
waar. Er wordt relatief weinig onderzoek uitgevoerd naar
het ontstaan van biodiversiteit. Wat bepaalt het aantal
soorten in een gebied? Waarom zijn het deze soorten en
niet juist andere soorten? Het is goed hierbij te bedenken
dat ondanks het feit dat deze vragen en dit type onderzoek
wellicht wat abstract overkomen, de kennis die hiermee
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vrijwilligers met interesse in deze in-
sectengroep samen, van beginnende
amateurs tot vakmensen. Tinea be-
heert een databank met verspreiding-
gegevens en op de website staan tabel-

len waarmee de Nederlandse soorten

kleine vlinders zijn te determineren.
150 leden/waarnemers.

De Vlinderstichting (www.vlinderstichting.nl)

Vlinderstichting

Nederland en Europa. De stichting geeft cursussen, doet

De Vlinderstichting is een natuur-
beschermingsorganisatie die zich
sterk maakt voor het behoud en
herstel van vlinders en libellen in

opdrachten en organiseert de jaarlijkse nachtvlinder-
nacht. Onderzoek aan nachtvlinders en de presentatie in
Vlindernet (www.vlindernet.nl) wordt gedaan in samen-
werking met Werkgroep Vlinderfaunistick van e1s-Ne-
derland. De Vlinderstichting geeft het tijdschrift Vlin-
ders uit. 5761 leden/waarnemers.

Zoogdiervereniging (www.zoogdiervereniging.nl)

De Zoogdiervereniging zet zich in
voor de studie en de bescherming
van alle in het wild levende zoogdie-
ren en hun leefgebieden. De vele
vrijwilligers verzamelen kennis over
de biologie en aantalsontwikkeling en over oorzaken van
achter- of vooruitgang van een soort. Die kennis is nodig
voor effectieve bescherming, waarbij de vereniging sa-
menwerkt met andere organisaties, beheerders en (lokale)
overheden. De vereniging organiseert cursussen, sympo-
sia, lezingen, inventarisaties en monitoring, beheert een
zoogdierendatabank en geeft de tijdschriften Lutra en
Zoogdier uit. 3002 leden/waarnemers.

Dit is slechts een zeer korte en verre van volledige schets
van de vele activiteiten die de PGO’s jaarlijks organiseren.
Het is zeer de moeite waard om eens een kijkje te nemen
op hun websites en kennis te nemen van al hun activitei-
ten. Bovendien is daar te lezen hoe men zelf kan bijdra-
gen aan het onderzoek aan een van de vele groepen van
organismen.

vergaard wordt vaak van essentieel belang is voor het op-
lossen van de meer toegepaste vragen die we hierboven be-
handelden.

Nederland heeft een internationaal verdrag ondertekend
waarin staat dat in 2010 ons verlies aan biodiversiteit moet
zijn gestopt. Maar het biodiversiteitsverlies gaat door.
Mede daarom spraken wereldleiders tijdens een topconfe-
rentie over duurzame ontwikkeling in Johannesburg (2002)
af dat in 2010 een belangrijke reductie in de snelheid van
achteruitgang van biodiversiteit moest worden bereike.
Om dit te kunnen doen is het noodzakelijk exact te weten
welke soorten in Nederland voorkomen, wat hun status is,
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welke rol zij vervullen in de natuur, welke soorten worden
bedreigd en wat daar tegen is te doen. De levendige discussie
over het belang van biodiversiteit voor het functioneren van
levensgemeenschappen en ecosystemen doet vermoeden dat
we een goed beeld hebben van wat de soortenrijkdom van
lokale gebieden bepaalt en handhaaft. In de praktijk valt dat
nogal tegen. Het is interessant om te zien dat in het onder-
zoek naar de rol van soortenrijkdom in de stabiliteit en het
functioneren van het ecosysteem steeds meer de nadruk komt
te liggen op de identiteit van de soort, met andere woorden de
eigenschappen van de soort. Duidelijk is dat veel processen in
de natuur maar deels athankelijk zijn van de soortenrijkdom.
De aanwezigheid van specifieke soorten, ook wel sleutelsoor-
ten genoemd blijkt vaak de rol van diversiteit per se te over-
stijgen. Daarnaast is het voor het slagen van beschermings-
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plannen noodzakelijk dat we de ecologie en biologie van
zeldzame soorten die bedreigd worden goed kennen. Soorten-
kennis wordt dus steeds belangrijker in het diversiteitonder-
zoek. Echter, deze kennis is aan universiteiten in een hoog
tempo aan het verdwijnen of is reeds verdwenen. De natuur-
historische musea hebben weliswaar deze kennis, maar met de
beperkte middelen slechts voor een beperkte groep soorten.
Dit maakt met name de rol van pGo’s steeds belangrijker.
Hier zit veel specialistische soortenkennis bij de vaak zeer des-
kundige vrijwilligers die de pGO’s rijk zijn (die ten dele overi-
gens ook weer aan natuurhistorische musea of universiteiten
verbonden zijn). Samenwerking tussen natuurhistorische
musea, universitaire onderzoekers en PGo’s biedt dan ook veel
kansen voor de toekomst. Gelukkig weten professionele on-
derzoekers en de PGO’s elkaar steeds beter te vinden.



HOOFDSTUK 4 EVOLUTIE EN CLASSIFICATIE - DE BOOM VAN
HET LEVEN SCHUDT ZIJN TAKKEN

De organismen die met elkaar de Nederlandse biodiversiteit
vormen hebben allemaal evolutionaire relaties met elkaar
die in het volgende hoofdstuk weergegeven worden door
stambomen. Classificaties volgen de evolutionaire verwant-
schappen die nog steeds het onderwerp van wetenschappe-
lijke studies zijn en daarom vaak veranderen. De laatste
decennia gaan die veranderingen snel en zijn soms veel-
omvattend, maar de grote lijnen lijken met name door
pNA-onderzoek nu grotendeels bekend. De recente ver-
anderingen in ‘de boom van het leven’ zijn soms lastig te
volgen en begrijpen. In dit hoofdstuk proberen we de
achtergronden daarvan nader te belichten en illustreren we
de verwantschap van alle groepen door middel van een vol-
ledige stamboom.

EENHEID IN VERSCHEIDENHEID
Het bijzondere van de biodiversiteit is niet alleen de enor-
me variatie en aantallen verschillende levensvormen, maar
vooral ook dat al die levensvormen door de evolutie samen-
hangen en afstammen van slechts één oerorganisme (de
‘Laatste Gemeenschappelijke Voorouder’). Dit weten of
vermoeden we al sinds de publicaties van Charles Darwin,
maar de ontdekking van de structuur van het pNA in de
twintigste eeuw, en vooral de grote éénvormigheid van de
genetische code bij alle levensvormen, is een onmiskenbare
en zeer sterke aanwijzing dat inderdaad alle leven met elkaar
verwant is. Sinds Charles Darwin zien de evolutionisten en
systematici de verwantschappen van het leven als een grote
boom, een stamboom des levens, of ‘the Tree of Life’. Voor
Darwin was het al duidelijk dat deze boom de echte ‘genea-
logische verhoudingen’ zou moeten weergeven (DARWIN 1859),
tegenwoordig zouden we fylogenetische verwantschappen
zeggen. Een volgende logische stap is dat de classificatie van
het leven de organismen rangschikt volgens die boom.
Ernst Heinrich Philipp August Haeckel (1834-1919) was de
eerste die een complete fylogenie ook letterlijk als een boom
weergaf, zoals in de bekendste van zijn acht stambomen
met een driedeling tussen dieren, planten en protisten (fig. 1,

uit HAECKEL 1866).

GROTE VERANDERINGEN
Het zal bijna niemand ontgaan zijn dat er de laatste 20 jaar
heel veel gebeurd is met die boom van het leven, en dus de
classificatie daarvan. Takken worden afgebroken en elders
weer aangeplake en door elkaar geschud alsof het niets is.
Vele wetenschappelijke publicaties geven nieuw inzicht in
de verwantschap en evolutie van grote groepen organismen.
In Nederland zijn die grote veranderingen onder andere
bijzonder duidelijk geworden in de laatste editic van de
Heukels’ Flora (vaN DER MEIDEN 2005), waar voor het eerst de
nieuwste fylogenetische classificatie integraal in een flora en
vooral ook in de determinatiesleutels voor families en ge-
nera is verwerkt. Families als de bremraapachtigen (Oro-
banchaceae), weegbreeachtigen (Plantaginaceae) en helm-
kruidachtigen (Scrophulariaceae) hebben een totale andere

samenstelling gekregen, en moeten op een andere manier
gedetermineerd worden. Dit soort grootschalige verande-
ringen vindt momenteel plaats op alle niveaus in bijna alle
groepen, zowel bij eencelligen, planten en schimmels als
bij dieren. Vertrouwde classificaties uit de bekende hand-
boeken, maar ook de schoolboeken, kloppen op vele punten
niet meer. Bekende groepen als protozoén, algen, tweezaad-
lobbigen, amoeben of reptielen, om er maar een paar te
noemen, bestaan feitelijk niet meer of hebben een andere
betekenis gekregen. De grote vlucht die het moleculaire on-
derzoek heeft genomen is natuurlijk een belangrijke motor
hiervan. Niet minder belangrijk is de enorme vergroting
van computergeheugen en rekensnelheid, waardoor data-
sets die tien jaar geleden niet te bewerken waren nu met
computeralgoritmes geanalyseerd kunnen worden, mede
mogelijk gemaake door een fundamentele vernieuwing van
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De eerste stamboom van het
leven, zoals gepubliceerd door
Ernst Haeckel (1866).

T if
Antmealia
B “'E’l"lll_?!ll
.\l!i_ru.Ll:l! T-IHT"IJ.‘.I. .

Bkl I l -
dermuta "-.\-' s I\J

| i

i\ Iy
| -.{q;d:
.'1 || oy } 'i

o -
it | iewhes
Mbb' =
f# fa
pa S il & Taslriis
Pri- e \ vatu:
s 14,
o L W [ i |
Aanbrplndum vrgetalile \l Aneplralum® | [kt |.| Arebrphrelun I_.- animale I
1 Provtisia
- \ /
lambar % Anjles
L Bl : g o A K A - e
I, Feld: PX ¥ S 1; Monophylatischer
B, Peld: rt iq A Stammd [ PNadix Mueris bununbaum-} O:é-m fmen
el mvcgpliche. Fladle oler Ehpmes L —

R

41

".'-- del ol SR



DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

de biologische systematiek in de laatste decennia.

Wij zijn van mening dat ook de Nederlandse biodiversiteit
alleen goed bestudeerd kan worden als die geplaatst wordt
in de juiste evolutionaire context. We proberen daarom in
hoofdstuk 5 de besproken groepen in die context te plaatsen
en waar nodig dit toe te lichten. Dit is niet altijd makkelijk:
niet alle ontwikkelingen lijken meteen voldoende robuust
te zijn, niet alle specialisten van de soortgroepen volgen ook
onmiddellijk dergelijke ontwikkelingen, en voor de redactie
is het niet altijd makkelijk de namen van de Nederlandse
taxa in de juiste evolutionaire context te plaatsen. De klas-
sicke scheiding van de naamgeving in botanisch en zoslo-
gisch onderzoek, elk met eigen regels, maake dit ook lastig.
In dit hoofdstuk proberen we de achtergronden van de
grote veranderingen uit te leggen en de huidige kennis in
een paar stambomen samen te vatten. Omdat het onder-
zoek niet stilstaat, is dit niet het laatste woord. Voortschrij-
dend inzicht zal hypotheses van fylogenetische verwant-
schappen voortdurend toetsen en eventueel bijstellen, met
als gevolg dat classificaties zullen blijven veranderen, en in
een volgend boek over onze biodiversiteit zullen ze er zeker
weer anders uitzien. Wel verwachten we dat het onderzoek
langzamerhand naar een in de kern stabielere classificatie
zal leiden, maar een echt laatste woord zal er nooit zijn.

WAAROM VERANDEREN CLASSIFICATIES?
Wetenschapsfilosofische redenen
Het verdwijnen van groepen heeft niet altijd alleen nieuwe
inzichten in de kenmerken als oorzaak. In feite begonnen
de belangrijke veranderingen al vanaf de jaren 1970, voor-
dat het moleculaire onderzoek een grote vlucht nam. In die
periode was er een ware revolutie in het biologisch-systema-
tisch onderzoek, die ontstond met name na de Engelse edi-
tie van het baanbrekende boek van Willy Hennig @ennig
19664), een Duitse entomoloog, die voor het eerst heel expli-
ciet maakte hoe stambomen gemaakt moesten worden.
Voor die periode werden vaak groepen met primitieve ken-
merken tegenover groepen met moderne (afgeleide) ken-
merken gezet. Hennig betoogde echter dat alleen het geza-
menlijk bezit van een afgeleid kenmerk een aanwijzing is
voor verwantschap. Soorten die dat kenmerk bezitten, heb-
ben immers allemaal dezelfde evolutionaire gebeurtenis
doorgemaakt, aangenomen dat het kenmerk in al die soor-
ten homoloog is (d.w.z. op dezelfde manier gevormd). Een
simpel voorbeeld: voorheen werden de insecten verdeeld in
een groep zonder vleugels (de Apterygota) en een groep met
vleugels (de Pterygota). De insectenvleugel is een ingewik-
keld en uniek orgaan en het bezit ervan is een prachtige
aanwijzing voor verwantschap. Zo’n kenmerk heet een apo-
morfie of afgeleid kenmerk. De zogenaamde primitieve
insecten zonder vleugels vormen echter geen evolutionaire
eenheid, voordat de vleugel ontstond was er al heel wat evo-
lutie geweest, en slechts één orde van de vijf zonder vleugels
is de zogenaamde zustergroep van de gevleugelde insecten
(nl. de zilvervisjes, Zygentoma). In dit geval heet de ken-
merkstoestand ‘afwezigheid vleugels’ een plesiomorfie, of
oorspronkelijk kenmerk. Natuurlijk is één kenmerk niet
voldoende: er zijn immers insecten zonder vleugels, waar-
van we weten dat ze toch tot de Pterygota behoren, omdat
ze op grond van andere kenmerken nauwer verwant zijn
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aan andere gevleugelde insecten. Dit is bijvoorbeeld het ge-
val met de vleugelloze vlooien (Siphonaptera), die verwant
zijn aan de meestal gevleugelde schorpioenvliegen (Meco-
ptera). Hier is dus sprake van secundair verdwijnen van
vleugels. Het voordeel van Hennigs methode is dat het de
algemene wetenschappelijke methode van testbare hypo-
theses volgt, de methode volgens Karl Popper (de hypothe-
tisch-deductieve methode). Eerdere taxonomen werkten
vaak vanuit hun gezag en intuitief, en hun indelingen wa-
ren dus niet controleerbaar. Hoewel de wetenschappelijke
methode van Hennig in de fylogenetische systematiek in de
jaren 1970 en 1980 snel school maakte en al leidde tot de
veranderingen van classificaties, kon men aanvankelijk niet
met grote hoeveelheden kenmerken en soorten (taxa) wer-
ken omdat de methodieken allemaal met de hand moesten
worden uitgevoerd.

De stambomen die Hennig en zijn navolgers maakten be-
staan in principe uit dichotome vertakkingen: telkens split-
sen de takken in twee. Elke tak of clade heeft weer een zus-
tergroep. In het voorbeeld hierboven zijn de zilvervisjes of
Zygentoma de zustergroep van de Pterygota.

In de fylogenetische systematick dient elk taxon (d.w.z. een
formeel benoemde groep) in de classificatie tegelijk een tak
(clade) van de stamboom te zijn. De daaruit ontstane groe-
pen zijn monofyletisch, hetgeen betekent dat ze afstammen
van één voorouder en ook alle nakomelingen van die ene
voorouder omvatten. Groepen of ‘taxa’ die hier niet aan vol-
doen, en dus niet gelijk zijn aan een clade worden respectie-
velijk parafyletische of polyfyletische groepen genoemd.
Zulke groepen mogen in een fylogenetische classificatie dus
niet voorkomen. Een parafyletische groep stamt wel van
één voorouder af, maar omvat niet alle nakomelingen. Een
veel genoemd voorbeeld zijn de reptielen of ‘Reptilia’ zoals
vroeger meestal gedefinieerd: deze groep omvat niet een
deel van de nakomelingen van hun voorouder, namelijk de
vogels (Aves). Om de groep monofyletisch te maken moeten
de vogels alsnog worden ondergebracht onder Reptilia. Een
polyfyletische groep omvat nakomelingen van verschillende
voorouders en is dus eigenlijk een samenraapsel, geken-
merkt door een (ogenschijnlijk gelijkend of homoloog)
kenmerk dat kennelijk vaker ontwikkeld is of juist heel vaak
secundair verdwenen. Voorbeelden zijn groepen als ‘algen’
(vertegenwoordigers komen voor in drie van de supergroe-
pen), flagellaten (eencelligen met één of meer flagellen,
zweepstaarten), wormen of het oude fylum ‘Aschelminthes’
(ronde wormen).

Methodologische redenen
Moleculair onderzoek speelde aanvankelijk maar een be-
scheiden rol in oplossingen van classificaties: als moleculai-
re kenmerken gebruikt werden, dan was dat op laag taxono-
misch niveau, bijvoorbeeld tussen soorten, en gebruikte men
bijvoorbeeld allozymen. Een belangrijker revolutie in de
jaren 1980 was wellicht de ontwikkeling van de personal
computer: het werd nu mogelijk computeralgoritmes te
ontwikkelen die de methodologie van de fylogenetische sys-
tematiek toepasten, toen inmiddels door de meeste onder-
zoekers cladistick genoemd. Bekende programma’s die in de
jaren 1980 voor computers werden ontwikkeld waren Hen-
nig86, Phylip en Paup, en door toenemende snelheid en
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capaciteit van de chips, konden onderzoekers steeds grotere
datasets onderzoeken, dus meer soorten met meer kenmer-
ken (zie handboeken als FOREY ET AL. 1993, KITCHING ET AL. 1998,
WILEY ET AL. 1991).

Een volgende revolutie werd mogelijk gemaakt doordat in
1983 door de Amerikaanse biochemicus Kary Banks Mullis
de pcr (Polymerase Chain Reaction, polymerase-ketting-
reactie) werd uitgevonden. Hiermee werd het mogelijk om
stukjes DNA in principe onbeperkt te vermenigvuldigen,
waardoor het makkelijker werd om van kleine hoeveelheden
DNa de sequenties (volgorde van de baseparen, zie onder) te
bepalen. Spoedig werd ook ontdekt dat de ribosomale ge-
nen, die coderen voor het RNa dat aan de ribosomen (een
celorganel) bindt tijdens de eiwitsynthese, tijdens de evolu-
tie weinig veranderd zijn en bij alle organismen aanwezig en
vergelijkbaar. Met name de zogenaamde ‘korte subunit’
(ssv), oftewel het 18S-gen (16S bij bacterién) bleek perfect
te zijn om heel oude verwantschappen te ontdekken (de S
in de naam van ribosomale genen staat voor Svedberg-een-
heid, de eenheid voor de sedimentatiesnelheid van molecu-
len; hoe groter het getal, hoe meer massa). In de jaren 1990
nam het aantal stambomen gebaseerd op dit gen exponen-
tieel toe en leidde tot grote veranderingen van inzichten in
evolutionaire verwantschap van vooral de organismen die
weinig goede morfologische kenmerken hebben, zoals een-
celligen, schimmels, wormen etc. Bij planten werden juist
genen gebruikt van de chloroplast, in het bijzonder het
tbcL gen (‘ribulose 1-5 bifosfaat carboxylase Large subunit-
ger’). Juist door de algoritmes die ontwikkeld waren voor
de cladistiek was het mogelijk geworden de datasets van het
DNA te analyseren: hierbij wordt elke aparte base als een
kenmerk beschouwd, een kenmerk dat dus vier toestanden
kent, namelijk én voor elke base: A (adenine), T (thymine),
C (cytosine) of G (guanine) (of A, U (uracil), C en G bijj
RNA). De oorspronkelijke cladistische methodes gingen uit
van het parsimonieprincipe: zoek de stamboom die het zui-
nigst is, dat wil zeggen die met het kleinste aantal evolutio-
naire veranderingen te maken is. Bij toename van de groot-
te van de datasets wordt de parsimoniemethode vaak onuit-
voerbaar. Nieuwe (meer statistisch georiénteerde) methodes
zoals ‘maximum likelyhood’ en ‘Bayesian analyse’ gaan uit
van een bepaald evolutionair model (te bepalen aan de hand
van de data), en komen met grote datasets sneller tot resul-
taten (HALL 2008).

In de jaren 1990 en 2000 werden ook de beperkingen van
onderzoek met slechts één gen steeds duidelijker, bij de
meeste stambomen bleven bepaalde groepen maar moeilijk
te plaatsen. Dit werd ten dele veroorzaakt door een artefact
dat te maken had met de analysemethode en de sterke ver-
schillen die deze genen bij bepaalde organismen hebben. In
deze methodiek bestaat de neiging dat zulke sterk afwij-
kende sequenties, zonder dat ze zelf erg verwant zijn, toch
naast elkaar uitkomen in de stamboom: dit noemt met de
‘long branch attraction’ (aantrekking van lange takken,
d.w.z. takken waarop een groot aantal evolutionaire veran-
deringen wordt geprojecteerd). Om dit op te lossen, en mo-
gelijk gemaakt door de almaar toenemende mogelijkheden
van de computer, werden vooral na 2000 steeds meer an-
dere genen, vooral uit de kern (nucleaire genen) onder-
zocht. Deze bleken in veel gevallen eerdere vondsten met

het 185-gen te bevestigen of te verfijnen, vooral ook omdat
het aantal bestudeerde taxa ook steeds toeneemt. ‘Long
branch attraction’ kon ook met enkele andere genen niet
altijd direct opgelost worden. In de nieuwste onderzoeken
worden vaak enorme aantallen genen gebruikt die gevon-
den zijn met de zogenaamde ‘EsT libraries’, de zogenaamde
‘expressed sequence tags’. Deze ‘libraries’ zijn geen echte
bibliotheken, ze bestaan eerder uit een berg onbekende se-
quenties van EST’s in de vorm van cbNa (complement-DNA),
verkregen uit transcriptie van het ‘messenger RNA’ (mRNA).
De aanwezigheid van een EST in een weefsel geeft aan dat
het betreffende gen daar actief is. Deze ‘libraries’ worden
vaak bepaald om vast te stellen welke genen een bepaalde
functie hebben, omdat ze in een specifiek weefsel actief
waren. Omdat de verkregen sequenties vervolgens via Gen-
bank beschikbaar zijn, kunnen ze hergebruikt worden voor
fylogenetisch onderzoek. Hoewel geen enkele ‘EsT library’
dezelfde genen bevat, ze worden immers vaak in verschil-
lende weefsels bepaald, is er vaak voldoende overlap om toch
gigantische datasets te krijgen. De volgende stap, steeds
makkelijker gemaakt met nieuwe generaties van sequentie-
machines, is om hele genomen te bepalen, en ongetwijfeld
gaan die de komende decennia onze kennis over de evolutie
nog meer verfijnen en verbeteren. In de laatste jaren wordt
steeds meer de term ‘phylogenomics’ gebruikt voor fylo-
genetische analyses met heel veel genen. De laatste ‘phylo-
genomics-studies’ laten zien dat een aantal opmerkelijke
vondsten met de losse genen toch niet ondersteund kon wor-
den, en werden traditionele opvattingen weer ondersteund.
Voorbeelden hiervan zijn de monofyletische sponzen, die
enkele jaren geleden als parafyletisch verklaard werden
(PHILIPPE ET AL. 2009), el de verwantschap van de waaiervleuge-
ligen aan de kevers, nadat ze jarenlang bij de vliegen waren
geplaatst (WIEGMANN ET AL. 2009).

Behalve al die ontwikkelingen in het bNa-onderzoek, heeft
ook het morfologisch onderzoek een enorme ontwikkeling
doorgemaakt door sterke verbetering van microscopen, met
ontwikkeling van onder meer de confocale microscopie en
een veel betere elektronenmicroscopie. Met deze methoden
werd daarom regelmatig ondersteuning gevonden van nieu-
we inzichten vanuit het bNA-onderzoek, maar soms spreken
die resultaten de moleculaire juist weer tegen. Meer en meer
worden moleculaire en morfologische kenmerken gecombi-
neerd om zo betrouwbare en betekenisvolle hypotheses van
de stamboom te krijgen.

‘WELKE CLASSIFICATIE?
In een boek als dit zou het mooi zijn als we simpel kunnen
verwijzen naar één ander boek of artikel waarin de ‘geldige’
classificatie staat. Zo eenvoudig is het echter niet, het moge
duidelijk zijn dat de ontwikkelingen snel gaan en elke pu-
blicatie is al verouderd als ze uitkomt. Er zijn bovendien
maar bijzonder weinig boeken die zich strak aan de regels
van de fylogenetische systematiek houden en parafyletische
groepen vermijden. Eén boek geeft zo'n classificatie voor al
het leven (LECOINTRE & LE GUYADER 2006), maar omdat het al weer
een beetje verouderd is, en bovendien geen bronnen geeft
voor de gevolgde keuzes, hebben we dat slechts in beperkee
gevallen gevolgd. De website van het “Tree of Life project’
(Tolweb: http://tolweb.org/tree/phylogeny.html) is vaak

43



DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

redelijk up-to-date, hoewel ook die athankelijk is van de
welwillendheid van onderzoekers om het bij te werken, met
als gevolg dat sommige groepen soms sterk achterlopen.
Enkele andere goede bronnen zijn de boeken van Cracraft
& Donoghue (2004) en Hedges & Kumar (2009). Voor
enkele grote groepen zijn er recent nieuwe classificaties ge-
publiceerd die we als basis gebruiken maar aanpassen aan
de hand van gegevens bij Tolweb en nieuwe overtuigende
publicaties. Deze classificaties zijn voor ‘protisten’ Adl et al.
(2 0),opr Fungi Hibbett et al. (2007), voor varenachtigen
Smith et al. (2006) en voor angiospermen APG 111 (2009; zie
voor updates en details www.mobot.org/mobot/research/
apweb). Voor de dieren is zo'n samenvatting in voorberei-
ding bij het tijdschrift Zootaxa (te publiceren eind 2010).
De lezer moet zich dus voortdurend realiseren dat er niet
zoiets is als de ‘ware’ classificatie of de ‘ware’ stamboom,
maar dat wel geprobeerd wordt die uiteindelijk te bereiken.
Hier geven we een keuze uit de classificaties en stambomen,
die gebaseerd is op de huidige beschikbare literatuur (tot

voorjaar-zomer 20I0) en onze interpretatie daarvan.

DARWIN BOTST MET LINNAEUS:
VAN STAMBOOM NAAR CLASSIFICATIE
De ideale classificatie volgt de bijbehorende stamboom,
zoals Darwin (1859: p. 420) al schreef: ‘all true classification
is genealogical’. Idealiter worden dan beide takken telkens
op hetzelfde niveau geclassificeerd, bijvoorbeeld voor een
familie of genus. Hennig (1966) stelde dit ook zo voor, maar
bij het ontstaan van uitgebreide stambomen bleek dat al
snel onhaalbaar. De classificatie die we sinds Linnaeus ge-
bruiken kent een aantal vaste rangen, met name soort (spe-
cies), genus, familie, orde, klasse, fylum (bij planten meest-
al divisie) en rijk. Door de vele splitsingen van de stambo-
men, en de eis dat elke tak een naam krijgt, ontstond er een
behoefte aan tussenrangen in de Linnaeaanse naamgeving,
zoals superfamilie, infraorde, suborde, superorde ... telkens
meer. Omdat in de natuur de meeste stambomen sterk
asymmetrisch zijn, er takt telkens één klein takje van de
grote groep af, leidt dat al gauw tot inflatie van rangen. Eén
zo'n klein takje moet dan net als zijn zustergroep ook ge-
classificeerd worden in orde, familie, genus, soort, zelfs als
het maar om één soort gaat. Voorbeeld: de zustergroep van
het ‘dierenrijk’ (Animalia) met circa één miljoen soorten is
het fylum Choanoflagellata met circa 120 soorten. Zouden
de Choanoflagellata dan ook als rijk geclassificeerd moeten
worden? Maar wat dan te doen met de zustergroep van de
Animalia + Choanoflagellata, namelijk de Filasteria met
maar twee soorten? Het is duidelijk dat dit zou leiden tot
een inflatie van rangen en groepsnamen. De eisen van de
Linnaeaanse naamgeving botsen hier met de nieuwe Dar-
winistische of fylogenetische inzichten. De strikte hiérar-
chische classificatie is natuurlijk ook niet ontwikkeld met
evolutionaire gedachten, Linnaeus wilde Gods schepping
ordenen in groepen met gelijke kenmerken. Er zijn tal van
oplossingen bediscussieerd door taxonomen en andere bio-
logen, variérend van een systeem compleet zonder rangen
(de zogenaamde ‘phylocode’) tot allerlei tussenvormen. Er
is op zich niets tegen het gebruik van traditionele rangen als
orde en familie, zolang men zich realiseert dat de keuze of
iets een familie is en waar de grens gelegd wordt in feite
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volledig arbitrair en subjectief is. Zolang men het principe
van monofyletische groepen maar handhaaft, zijn de gren-
zen van groepen vrij willekeurig te leggen. Meestal wordt
gestreefd naar eenheden die ook herkenbaar zijn door be-
paalde morfologische overeenkomsten, en wordt gestreefd
naar enige consensus tussen onderzoekers. Helaas leiden
verschillen van inzicht soms tot zinloze (en vaak zeer hefti-
ge!) discussies over rangen, die biologisch geen enkele bete-
kenis hebben. Een praktisch voorbeeld hoe je daarmee om
kunt gaan vormt de vlinderfamilie Noctuidae of uilen.
Deze al lang bekende familie bleek bij onderzoek met bNa-
methoden in de jaren 1990 niet monofyletisch, omdat de
ook al lang bekende families Arctiidae (beervlinders) en Ly-
mantriidae (donsvlinders) in de stamboom ergens midden
in de Noctuidae terechtkomen. Nadat deze verwantschap
in tal van studies was bevestigd, werd aanvankelijk gekozen
voor het opsplitsen van de familie in diverse kleinere een-
heden, waardoor de Arctiidae en Lymantriidae als families
gehandhaafd konden worden (FIBIGER & LAFONTAINE 2005, MIT-
CHELL ET AL. 2006). Al snel bleek dat in deze grote groep zoveel
tropische eenheden moeilijk plaatsbaar waren dat een enor-
me groei van het aantal families nodig was. Tijdens een in-
ternationaal congres werd daarom al heel snel besloten om
dan toch maar te kiezen voor één grote familie Noctuidae
(LAFONTAINE & FIBIGER 2006). Consequentie daarvan was dat de
families Arctiidae en Lymantriidae hun familiestatus verlo-
ren en voortaan onderfamilie zijn. Dit voorbeeld leert ons
dat er geen biologische betekenis gegeven kan worden aan
de formele benoeming in de rang van familie, alleen de
praktische overwegingen hebben geleid tot deze keuze, de
onderliggende stambomen waren hetzelfde. De andere les
is dat we nu een groep hebben, Noctuidae, die wel biologi-
sche betekenis heeft omdat alle soorten die ontstaan zijn uit
één voorouder bij elkaar staan. We kunnen nu de Arctiidae
en de Lymantriidae niet meer tegenover de Noctuidae zet-
ten als we naar het veranderen van kenmerken in de evolu-
tie kijken, maar we zullen deze vlinders moeten vergelijken
met hun zustergroep, een deel van de Noctuidae, en de
Noctuidae met hun zustergroep, in dit geval de Notodon-
tidae of tandspinners.

Een tweedimensionale stamboom heeft als eigenschap dat
elke tak kan draaien. Dat betekent dat de classificatie altijd
op twee manieren kan worden afgelezen. Met andere woor-
den: de volgorde van de groepen in een lineaire classificatie
is minder relevant dan soms wel eens gedacht wordt. Vaak
wordt er bijvoorbeeld naar toegewerkt dat de als ‘hoog ont-
wikkeld’ beschouwde groepen aan het eind komen te staan
(bv. de zoogdieren). Men kan echter evengoed eerst de
zoogdieren plaatsen en daarna de reptielachtigen, zoals in

dit boek gedaan is.

GROTE GROEPEN, RIJKEN, DOMEINEN EN

ENDOSYMBIOSE
Vroeger was het eenvoudig: je had het plantenrijk en het
dierenrijk, elk duidelijk gekarakteriseerd en met zijn eigen
groep onderzockers (botanie en zodlogie; dit is nog steeds
terug te vinden in de structuur van instituten: paddenstoe-
len en algen worden traditioneel bij de botanie onderge-
bracht) en eigen nomenclatuurregels. Natuutlijk waren de
schimmels eigenzinnige planten, maar planten bleven ze
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toch wel, want ze stonden stil in de bodem. Lastig waren
sommige eencelligen die erg op elkaar leken en veelal be-
weeglijk waren, maar waarvan de ene bladgroen (chlorofyl)
had en dus plant was, terwijl de andere dat niet had en dan
bij de dieren werd geplaatst. Bacterién hadden een stevige
celwand en waren dus planten. Het bleef echter wringen.
Haeckel (1866) introduceerde al met vooruitziende blik een
indeling in drie rijken: planten, dieren en ‘protisten’ (fig. 1).
Weinigen volgden hem totdat Copeland (1938) in de jaren
1930 een vierrijkensysteem introduceerde, later gevolgd
door een iets ander vierrijkensysteem van Whittaker (1957,
1959), later omgezet naar het vijfrijkensysteem (Whittaker
1969) (fig. 2). De vertrouwde indeling in dieren en planten
werd niettemin nog steeds het meest gebruikt. Met name
door Lynn Margulis (MARGULIS & CHAPMAN 2009, MARGULIS &
scHwarTz 1982) deed het vijfrijkensysteem van Whittaker in-
trede in de moderne handboeken. Ondanks de populariteit
van de vijfrijkenclassificatie, voldeed deze niet aan de eisen
van een fylogenetische classificatie. Het systeem was opge-
zet onder een andere wetenschapsfilosofische benadering,
want Whittaker (1969) schreef zelf al: ‘de drie hogere rijken
zijn polyfyletisch’.

Carl Woese bewandelde in de jaren 1970 een geheel andere
weg, mogelijk geworden door de ontdekking van de struc-
tuur van het pNa door Watson & Crick. Hij gebruikte het
ribosomale RNA en ontdekte dat de bacterién in feite uit
twee totaal verschillende groepen bestaan, die onderling net
zo sterk verschillen als elk van hen van de eukaryoten (woEse
& FOX 1977, WOESE ET AL. 1990). Hij noemde deze meest basale
splitsingen van de stamboom domeinen, namelijk de Bacte-
ria (of Eubacteria), de Archaea (het tweede prokaryote do-
mein) en de Eukarya (fig. 3). Ook werd duidelijk dat het
geen simpele splitsingsmomenten zijn geweest, maar dat in
het bijzonder in die vroege evolutie horizontale uitwisseling
van genen, mogelijk ook opname van hele cellen, veelvuldig
heeft plaats gevonden. Dit idee dat de eukaryote cel in feite
is ontstaan door symbiose van verschillende prokaryoten is
vooral uitgewerkt door Lynn Margulis (Lynn Sagan) sacan
1967). De eerste bacterién die ontstonden leefden in een zuur-
stofloze omgeving en ontrokken hun energie aan chemische

PLANTAE

FUNGI
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Basidiomycetes

Ascomycetes

{ Phycomycetes

Schfzpmyce!es 3

bronnen. In de loop van de tijd ontstonden organismen die
de energie van de zon konden gebruiken om voedsel aan te
maken (cyanobacterién d.m.v. fotosynthese) en als bijpro-
duct nam het zuurstofgehalte van de atmosfeer sterk toe.
Dit versnelde de evolutie van organismen die bestand wa-
ren tegen het reactieve zuurstof en bracht de evolutie op
gang van bacterién die het zuurstof gebruikten om in hun
energiebehoefte te voorzien. Verondersteld wordt dat be-
paalde heterotrofe anaérobe bacterién een bacteriesoort
opnamen om energieopname uit zuurstof mogelijk te ma-
ken (nl. een a-proteobacterie), zodat ze konden leven in een
zuurstofrijke omgeving. Dit was de eerste endosymbiose,
waarbij de a-proteobacterie het mitochondrion werd (sa-
men met de kern het kenmerk van een eukaryote cel). He-
terotrofe organismen moeten andere organismen (levend of
dood) opeten om aan hun organische voeding te komen, in
tegenstelling tot de cyanobacterién die genoeg hebben aan
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Figuur 2

Het vierrijkensysteem van
Whittaker (1959), later uit-
gebreid naar het vijfrijken-
systeem door de Monera
(prokaryoten) af te scheiden

van de Protista.

<

Figuur 3

De drie domeinen Bacteria,
Archaea en Eucaryota van
Carl Woese (WOESE & FOX 1977,

WOESE ET AL. 1990).
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water, kooldioxide en zonlicht. De volgende endosymbiose
lag dan ook voor de hand: een eencellige die een cyanobac-
terie opnam, die werd tot de chloroplast en daarbij de basis
leggend voor het ontstaan van alle planten en andere foto-
synthetiserende eukaryoten (‘algen’). Deze endosymbioses
worden primaire endosymbioses genoemd. Er bestaan
echter ook secundaire endosymbioses, waarbij een eencellig
organisme een heel eencellig roodwier (Rhodophyta) of
groenwier (Chlorophyta) opneemt, en zelfs tertiaire endo-
symbioses waarbij zo'n organisme weer opgenomen wordt
(KEELING 2010). De rood- en groenwieren ontstonden uit de
primaire endosymbiose met een cyanobacterie, de bruin-
wieren (Phaeophyceae), oogwieren (Euglenophyceae) en
andere groepen binnen de Chromalveolata ontstonden uit
secundaire endosymbiose. Dit kan men zien aan het aantal
membranen dat de chloroplast omhult: het eerste mem-
braan is de oude celwand van de cyanobacterie, de tweede
van de opnemende gastheercel, een derde membraan is de
celwand van de eukaryote alg. Bij tertiaire endosymbiose
is er dus sprake van een eencellige die het type alg met se-
cundaire endosymbiose opneemt, er zijn dan dus vier om-
hullende membranen. dit laatste komt voor bij sommige
pantserwieren (Dinoflagellata). Naast die extra membranen
zijn er meestal ook resten te vinden van de kern (en het
DNA) van de opgenomen eukaryote alg. Een eukaryote cel
heeft dus altijd meer dan één genoom: het pNA van de
kern, dat van het mitochondrion, van de plastide en dus
eventueel van de opgenomen eukaryote alg. De verwant-
schap van het mitochondriaal bNa met dat van de a-proteo-
bacteria en van het chloroplast-DNA met dat van de cyano-
bacterién zijn verdere aanwijzingen die de theorie van de
endosymbiose ondersteunen. Op dit niveau heeft de fyloge-
nie van het leven meer het karakter van een netwerk en
wordt soms gesproken van een “Web of Life’ of ‘Ring of
Life’ in plaats van een “Tree of Life’.

RIJKEN VERDWIJNEN,
SUPERGROEPEN VERSCHIJNEN
We zagen al dat de vijf rijken niet voldeden aan de cladis-
tische of fylogenetische school, we moeten dus naar een
andere manier zoeken om die grote groepen te classifice-
ren. Lipscomb (1985) deed een eerste poging tot een cla-
distische analyse van de eukaryoten, geheel nog op morfo-
logische kenmerken, en toonde overtuigend aan dat twee-
of vijfrijkenclassificaties geen correcte fylogenetische
weergave zijn. Met morfologische kenmerken lukte het
echter niet een bevredigende classificatie te vinden voor de
vele eencellige groepen, die vaak maar zo weinig bruikbare
morfologische kenmerken hebben. De opkomst van de
moleculaire methodiek maakte het mogelijk op een ande-
re manier naar de verwantschappen tussen de grote groe-
pen te kijken. De resultaten waren in het begin vaak ver-
warrend, maar soms ook weer heel duidelijk. Zeker is dat
de diversiteit binnen de protisten veel groter is dan ooit op
grond van morfologische kenmerken voor mogelijk werd
gehouden. Dat de protisten zoals verwacht een parafyle-
tisch complex vormen van principieel verschillende groe-
pen organismen eencelligen is definitief duidelijk gewor-
den. Meercelligheid is verschillende malen ontstaan, in elk
geval een keer bij de planten (groenwieren), bruinwieren,
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schimmels en dieren. Er zijn dus eencelligen die het meest
verwant zijn aan de planten, andere die meer bij de schim-
mels staan en een groep die het meest verwant is aan de
dieren. Veel verrassender was nog het resultaat van deze
moleculaire analyses dat groepen eencelligen die ogen-
schijnlijk niks met elkaar te maken hadden, moleculair
nauw verwant bleken te zijn. Langzamerhand ontstonden
nieuwe grote groepen, vaak aangeduid als supergroepen,
zoals bijvoorbeeld de groep Stramenopila, die groepen ver-
enigt die vroeger respectievelijk als algen, schimmels en
eencellige dieren werden gezien. Veelgebruikte kenmerken
bij eencelligen als de amoeboide vorm of de aanwezigheid
van flagellen bleken geen directe aanwijzing voor verwant-
schap, wel het aantal, de vorm en de plaats van de flagel-
len. Hier volgen we de recentere inzichten die een systeem
van vier supergroepen binnen de eukaryoten postuleren
(BURKI ET AL. 2007, BURKI ET AL. 2008, HAMPL ET AL. 2009, KEELING ET AL.
2005, LANE & ARCHIBALD 2008, ROGOZIN ET AL. 2009, SIMPSON ET AL. 2006):
Plantae (Archaeplastida), Chromalveolata, Excavata en
Unikonta. Sommige auteurs splitsen echter de Unikonta
in de supergroepen Amoebozoa en Opisthokonta, en hou-
den de Rhizaria apart van de Chromalveolata. De defini-
tieve samenstelling van deze vier supergroepen staat dus
nog niet vast, er zijn groepen die bijvoorbeeld heen en
weer verhuizen tussen de planten en Chromalveolata, en
er is nog een aantal protisten waarvan de plek nog niet
bepaald is, omdat niemand ze moleculair heeft kunnen
onderzoeken. Figuur 4 geeft een van de gepubliceerde bo-
men van de supergroepen volgens Keeling et al. (2005).
Ons systeem wijkt daar weer wat van af, zie figuur 5 voor
een samenvatting van al onze stambomen, die in meer de-
tail (tot lagere taxa) in hoofdstuk s worden gegeven.

Planten

Al voordat het moleculaire onderzock populair werd was
het oude plantenrijk uitgekleed: schimmels waren naar een
apart rijk verhuisd en de bruinwieren en enkele andere
bruingekleurde eencellige wieren toegekend aan de Chro-
mista die vaak in het rijk Protista werden opgenomen. De
monofylie van alle groene planten was allang duidelijk, en
de notie dat de landplanten hun voorouders onder de
groenwieren hadden was op grond van de overeenkomst in
het chlorophyl en de chloroplasten ook algemeen aanvaard.
De verwantschappen tussen verschillende groepen algen
was echter lang onduidelijk. Het interessante van de resul-
taten van het moleculair fylogenetisch onderzoek is dat
roodwieren, groenwieren en landplanten (plus de Glauco-
phyta) een monofyletische groep vormen (BHATTACHARYA &
MEDLIN 1998, BURKI ET AL. 2008, KEELING 2010, KEELING ET AL. 2005). We
kunnen nu vaststellen dat deze supergroep ontstaan is na de
eenmalige primaire endosymbiose met een cyanobacterie.
Ook de morfologie van de plastiden met twee membranen,
beter bekend geworden door elektronenmicroscopisch on-
derzoek, is een extra aanwijzing voor de monofylie van deze
groepen. Plantensystematici wezen vroeger al op de gelijke-
nis van de kleurstoffen van rood- en blauwwieren (nu be-
kend als cyanobacterién), hetgeen zoals we nu weten een
primitief of plesiomorf kenmerk betrof, dus geen reden om
ze bij elkaar te classificeren.

Welke groep groenwieren de zustergroep is van de land-
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planten, is een vraag waar eerst veel microscopisch onder-
zoek aan gedaan is. Nu gesteund door moleculaire gege-
vens, maar al langer bekend is dat die bij een groep van de
kranswieren en hun verwanten (Charophyta) gezocht
moet worden. Deze hebben detailkenmerken met elkaar
gemeen zoals hierna beschreven bij de Streptophyta. De
groenwieren in de traditionele zin en ook de soms herken-
de kranswierachtigen zijn daarmee parafyletisch geworden.
De discussie gaat nu nog verder of de Coleochactales of de
echte kranswieren (Charales) de zustergroep van de land-
planten zijn. De discussie lijkt in het voordeel van de laat-
ste beslecht te worden (BHATTACHARYA & MEDLIN 1998, LEWIS & MC-
courr 2004. De kranswieren zijn ingewikkeld gebouwde
planten, die in de sterk vertakte vorm ook al erg op land-
planten lijken.

Zaadplanten
Traditioneel werd gedacht dat de gymnospermen (de coni-
feren, cycaspalmen en veel fossiele groepen) parafyletisch
zijn, waarbij de kleine en afwijkende groep Gnetaceae de
nauwste verwant van de bloemplanten zou zijn (CRANE 1985).
De resultaten van moleculaire onderzoek Bowe ET AL. 2000,
CHAW ET AL. 2000, DONOGHUE & DOYLE 2000) Wijzen er echter op dat
de recent levende gymnospermen monofyletisch zijn (voor
de fossiele plus recente gaat dat zeker niet op!). Hoewel het
moderne evo-devo-onderzoek naar bloem- en sporofylonto-
genie veel nieuwe inzichten heeft opgeleverd cronk 2009), is
het antwoord op de oorsprong van bloemen nog niet gevon-
den. Darwin’s Abominable mystery’ bestaat dus nog steeds
(FRIEDMAN 2009). Het grote morfologisch gat tussen de voort-
plantingsorganen van de angiospermen en gymnospermen
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Figuur 4
De vijf supergroepen volgens
Keeling et al. (2005).
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is nog steeds niet gedicht: het blijft lastig vast te stellen
welke onderdelen van de bloem homoloog zijn aan de on-
derdelen van de kegelvormige bloeiwijzen van de gymno-
spermen. Ook is de fylogenetische positie van veel fossiele
groepen nog onzeker. Momenteel is er een groot aantal hy-
pothesen die de oorsprong van bloemen (deels) tracht te
verklaren (SPECHT & BARTLETT 2009), maar er zijn onvoldoende
aanknopingspunten voor toetsing.

De Angiospermen vormen ongetwijfeld de best bekende en
ook meest diverse groep planten. We leven er tussen en eten
ze elke dag. Dat de evolutie van deze groep zo lang zo ondui-
delijk was ligt dus niet voor de hand. Toch kon na een paar
grote moleculaire analyses het hele systeem van deze groep
op de schop. Enerzijds kwam dat wellicht omdat cladistische
analyses van de hele groep pas laat op gang kwamen: be-
kende en veel gebruikte classificaties van auteurs als Cron-
quist (1981) en Tahkhtajan (1997) waren in principe niet
cladistisch. Deze classificaties hebben vele decennia de inde-
ling van flora’s bepaald. Daarnaast zijn plantenkenmerken
vaak veel veranderlijker dan kenmerken bij dieren en moei-
lijker te coderen voor een analyse. In elk geval kwam het
moleculaire onderzoek juist bij de bloemplanten al vroeg op
gang en was men in staat met grote groepen onderzoekers
samen te werken. Men had bovendien het geluk dat de ge-
nen van de chloroplasten, zoals rbcL, die relatief eenvoudig
te bepalen zijn, een zeer hoog fylogenetisch signaal hebben.
Dit resulteerde in enkele grote moleculaire studies (crase er
AL. 1993, SOLTIS ET AL. 1999, 2000, 2004), waarop grotendeels dezelfde
botanici meteen een nieuwe classificatie baseerden die ook al
weer twee maal werd gemoderniseerd (ApG 1998, APG 11 2003, APG IIT

2009, JUDD ET AL 1999, SOLTIS ET AL. 2005).
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Zoals in de inleiding van dit hoofdstuk al werd geme-
moreerd heeft deze nieuwe classificatie verstrekkende ge-
volgen: hele families werden omgebouwd, relaties tussen
families bleken totaal anders dan meestal gedacht en wat
vroeger primitief leek bleek soms behoorlijk geavanceerd
en omgekeerd. Zo zijn windbestuivers zoals eiken en ber-
ken niet bepaald primitief, maar eerder bomen waarbij de
bloemen gereduceerd zijn en aangepast aan deze vorm
van bestuiving (een reden te meer om terughoudend te
zijn met de term ‘primitief’). Het belang van zo'n classifi-
catie die gebaseerd is op een benadering van de echte evo-
lutie kan niet genoeg benadrukt worden: hiermee kan
men de evolutie van kenmerken bestuderen, zoals bloemen,
maar ook chemische kenmerken. Men kan het zoeken
naar medicijnen en andere interessante stoffen vereenvou-
digen door op de verwantschappen te letten, en ecologen
en evolutiebiologen kunnen makkelijker begrijpen waar-
om bepaalde insecten gespecialiseerd zijn op bepaalde
planten. Biologisch is de nieuwe classificatie soms ineens
beter te begrijpen: zo zijn alle halfparasieten uit de voor-
malige helmkruidachtigen (Scrophulariaceae) overge-
bracht naar de bremraapachtigen (Orobanchaceae), die
nu bijna alle (half)parasieten omvat. Ook zijn heel wat
kleinere families en ordes in de nieuwe classificatie ver-
dwenen, waardoor die in feite overzichtelijker is gewor-
den. Voor de Angiospermen zijn ook diverse informele
namen die aan clades werden gegeven ingeburgerd en
vaak beter bekend dan de meer formele namen die daar-
voor in de plaats zijn gekomen. Namen als ‘monocots’,
‘eudicots’, ‘rosids’ of ‘asterids’ kom je nu veel in de litera-
tuur tegen.
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Bilateria
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Chromalveolata
De supergroep Chromalveolata zoals in dit boek gebruike,
is alleen nog maar herkend met moleculaire kenmerken. De
subgroepen worden soms zelf ook als supergroep aange-
duid: Hacrobia, Stramenopila, Alveolata en Rhizaria. In
sommige studies vormen ze de ene supergroep die we hier
erkennen, maar soms groeperen onderdelen ervan weer met

de planten (BURKI ET AL. 2007, 2008, HACKETT ET AL. 2007, HAMPL ET AL.
2009). De laatste drie groepen worden soms samengenomen
als de sar-groep. Veel Chromalveolata kunnen fotosynthese
uitvoeren, maar in vrijwel alle gevallen hebben deze chloro-
plasten die afkomstig zijn uit een secundaire endosymbiose
van een roodwier (en bij één groep een groenwier). Heel
veel subgroepen zoals de trilhaardiertjes (Ciliophora in de
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Alveolata) en waterschimmels (Oomycota in de Strameno-
pila) hebben geen chloroplasten, hoewel bijvoorbeeld de
Apicomplexa (in de Alveolata) die geen chloroplast heb-
ben, wel een structuur tonen die een restant van de chloro-
plast lijke te zijn (het apicale complex). De ontdekking van
een verwant met fotosynthese, Chromera (MOORE ET AL. 2008),
versterkt het vermoeden dat de Apicomplexa oorspronke-
lijk wel een chloroplast hadden, maar die secundair verlo-
ren hebben. De discussie wanneer de secundaire endosym-
biose heeft plaatsgevonden vormt momenteel een belang-
rijk onderwerp in het onderzoek «eeLING 2010). De pantser-
wieren (Dinoflagellata in Alveolata) laten helemaal een
complex patroon zien: daar is zelfs sprake van een aantal
tertiaire endosymbioses, waarbij de oorspronkelijke endo-
symbiotische roodwier is vervangen door een secundair
endosymbiotische chromalveolate cel, ten minste driemaal
onafhankelijk, uit (drie) verschillende chromalveolate
groepen (KEELING 2010). Heel veel van de diversiteit van deze
groep bestuit uit nog verborgen en onbekende eencelligen,
die vaak alleen met ‘environmental sampling’ gevonden
worden, zoals veel Cercozoa (met ‘environmental sam-
pling’ wordt de methode bedoeld waarbij uit monsters bo-
dem of water alle aanwezige organismen met behulp van
DNa-analyse worden gedetermineerd). Onderzoek aan dit
complex zal de komende jaren nog erg veel nieuwe inzich-
ten kunnen opleveren. Ook in Nederland zijn de meeste
van deze eencellige vormen — op de bruinwieren, kiezel-
wieren, zonnediertjes en foraminiferen na — nog vrijwel

niet onderzocht.

Excavata

Een opmerkelijk resultaat van het recente moleculaire on-
derzock heeft betrekking op het onderscheiden van deze
groep, waarin een aantal eencelligen zonder mitochondria
is geplaatst. Traditioneel werden deze taxa door het ontbre-
ken van mitochondria als basale afsplitsingen van de Euka-
rya gezien. Nu zijn ze dus opgenomen in deze groep, en
blijkt bovendien dat deze taxa toch restanten van mito-
chondriaal pNa vertonen. Ze lijken de mitochondria dus
grotendeels verloren te hebben. Dit heeft duidelijke conse-
quenties voor ons inzicht in de evolutie van de eukaryote
cel, met name over de relatieve timing van de vorming van
de kern ten opzichte van de endosymbiose met het mito-
chondrion. Fotosynthese komt alleen voor bij de oogwie-
ren en is hier ontstaan door secundaire endosymbiose met
een groenwier. De Excavata en hun onderlinge verwant-
schap zijn nog maar matig bekend HAMPL ET AL. 2009, SIMPSON
2003, SIMPSON & ROGER 2004, SIMPSON ET AL. 2006) en ook hier draagt
‘environmental sampling’ bij aan de ontdekking van een
grotendeels onbekende diversiteit. Daarnaast kunnen veel
soorten ontdekt worden als parasieten van bijvoorbeeld
ongewervelde dieren. In Nederland is deze groep nagenoeg
niet bestudeerd.

Unikonta en Opisthokonta
In de nieuwe supergroepenindeling behoren zowel het
oude dierenrijk als het schimmelrijk nu tot één supergroep,
de Opisthokonta (cellen met flagel aan de achterzijde) of
de Unikonta (cellen met één flagel). De Unikonta omvat-
ten tevens de Amoebozoa, een groep van amoeboide een-
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celligen, waarvan de positie nog niet altijd geheel duidelijk
is. Wij volgen de nieuwere inzichten dat de Unikonta in-
derdaad een monofyletische groep vormen BURKI ET AL. 2007,
HAMPL ET AL. 2009, KEELING ET AL. 2005, STEENKAMP ET AL. 2006), Waarvan
de Opisthokonta een deel zijn.

Zoals ook al boven gemeld, is een belangrijk nieuw inzicht
dat de eigenschap ‘amoeboide cellen’ fylogenetisch niet in-
formatief is. Dergelijke cellen komen voor bij in ieder geval
de Rhizaria (veelal met een exoskelet), groepen Excavata en
de Amoebozoa, groepen die, hoewel er nog veel onduide-
lijk is, naar de huidige inzichten niet direct verwant zijn
(PAWLOWSKI & BURKI 2009). De Unikonta zijn de enige super-
groep waarbij fotosynthese ontbreekt, alle soorten zijn
primair heterotroof (ze moeten organisch materiaal als
voedsel opnemen). Alleen de korstmossen (een groep van
schimmels) hebben daar wat opgevonden door met een alg
samen te leven.

Binnen de Unikonta is meercelligheid onafhankelijk ont-
staan vanuit amoeboide voorouders bij de schimmels en de
dieren, en een schijnbare meercelligheid (eigenlijk alleen
meerkernigheid) bij de slijmzwammen. Het onderzoek
naar het ontstaan van de meercelligheid is een van de inte-
ressante richtingen van onderzoek, en recent is gebleken
dat sommige van de eencellige verwanten van dieren en
schimmels ten dele al over de genen beschikken die bij die-
ren van belang zijn bij communicatie tussen de cellen ruiz-
TRILLO 2007, 2008, SHALCHIAN TABRIZI ET AL. 2008, STEENKAMP ET AL. 2006).

Fungi

De taxonomische positie van de fungi heeft een opvallende
verandering ondergaan de afgelopen eeuw. Ze werden eerst
gezien als planten, om vervolgens te worden erkend als
apart rijk, en zijn nu gestaafd door moleculaire gegevens
— bijna — de zustergroep van de dieren. Enkele groepen die
mycologen weliswaar bestuderen blijken helemaal geen
Fungi, maar zijn nu ondergebracht bij de Stramenopila (zo-
als de waterschimmels Oomycota) of de Amoebozoa (de
slijmzwammen Eumycetozoa). Omdat veel schimmels
praktisch geen morfologische kenmerken hebben als ze
geen vruchtlichamen vormen, waren ze altijd heel moeilijk
te classificeren en determineren. Juist voor mycologen was
het pNa-onderzoek dan ook een zeer welkome aanvulling
op het traditionele onderzoek, en mycologen hebben het al
lang geleden opgepake. Toch is pas recent een volledige fy-
logenie van de Fungi op grond van een studie aan zes genen
gepubliceerd games T AL. 2006). Traditioneel werd gedacht dat
een primitieve groep van Fungi, de Chytridiomycota, geka-
rakteriseerd kon worden door de aanwezigheid van een sta-
dium met flagel. Omdat dit echter een primitief kenmerk
is, is het geen grond voor verwantschap. Het was dan ook
geen verrassing dat deze groep niet monofyletisch blijkt te
zijn, evenals de Zygomycota. De flagel blijkt minstens vier-
maal in de evolutie van de Fungi verloren te zijn gegaan. De
parasitaire Microsporidia, vroeger gerekend tot de eencelli-
ge dieren (samen met de Apicomplexa!) blijken heel basaal
van de overige schimmels af te takken, samen met het even-
eens parasitaire genus Rose/la. Een van de andere opvallende
resultaten van deze indeling is de erkenning van een nieuw
fylum, de Glomeromycota, waarin de endomycorrhiza’s
worden geclassificeerd als een monofyletische groep.
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Dieren

Traditioneel werd het dierenrijk opgedeeld aan de hand van
de symmetrie van de organismen (radiaal of bilateraal) en
de ontwikkeling van de embryonale stadia, met name de
blastula: waar de uiteindelijke mond wordt gevormd be-
paalt of het dier tot de Protostomia of Deuterostomia be-
hoort. Deze indeling is in grote lijnen bevestigd door di-
verse moleculaire studies, al zwalkten de resultaten soms
wat heen en weer tussen wel of niet monofylie van de spon-
zen (Porifera) en wel of niet monofylie van de holtedieren
(Coelenterata) (o.a. PHILIPPE ET AL. 2009). Enkele groepen zijn
na deze analyses verhuisd van de Deuterostomia naar de
Protostomia, zoals de pijlwormen (Chaetognatha).

Doordat fyla lastig te vergelijken zijn door vaak totale an-
dere bouwplannen, was de gedetailleerde verwantschap bin-
nen die hoofdgroepen vroeger niet altijd duidelijk en ont-
stonden diverse theorieén. Een belangrijke theorie, die bijna
overal werd onderwezen, was die van de metamerisatie: het
ontstaan van segmenten. Vanuit de gelede wormen (Anne-
lida) zouden dan de geleedpotigen (Arthropoda) ontstaan
zijn en waarschijnlijk ook de weekdieren (Mollusca), waar
de segmentering later weer verdwenen was. Een van de meest
verrassende vondsten, die telkens weer bevestigd wordy, is

de splitsing van de Protostomia in de Lophotrochozoa en de
Ecdysozoa (BOURLAT ET AL. 2008, HALANYCH 2004, MALLATT ET AL. 2009,
PAPS ET AL. 2009, PHILIPPE ET AL. 2005, ZRZAVY ET AL. 1998). Hierbij werden
de gelede wormen, nu in Lophotrochozoa, gescheiden van
de geleedpotigen in de Ecdysozoa. De segmentering blijkt
daarmee op convergentie te berusten, maar ook de nieuwe
groeperingen blijken gemeenschappelijke morfologische
kenmerken te hebben. Zo zijn de Ecdysozoa gekenmerkt
door het bezit van chitine in de huid, dat vervellingen nood-
zakelijk maakt (ecdysis = vervelling). Andere interessante
inzichten zijn dat platwormen geen monofyletische eenheid
vormen; pas nadat het kleine fylum Acoelomorpha is afge-
scheiden worden ze monofyletisch BAGUNA & RIUTORT 2004).
Ook hebben ze niet meer de traditioneel basale plaats van
heel primitieve Bilateria. Diverse parasitaire groepen blijken
door pna-onderzoek sterk gespecialiseerde vormen van
andere vrijlevende groepen te zijn. Zo zijn de stekelsnuit-
wormen (Acanthocephala) in feite parasitaire raderdieren
(nu Syndermata) (SORENSEN & GIRIBET 2006, WITEK ET AL. 2008), €0l
zijn lintwormen en andere parasitaire platwormen slechts
een subgroep van de vrijlevende platwormen.

Wellicht een van de meest verrassende ontdekkingen in het
dierenrijk is het feit dat de insecten geen zustergroep zijn
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Figuur 6

De stamboom van de zoogdieren
(Mammalia): (a) een vergelijking
tussen de bekende boom ge-
baseerd op morfologie en

(b) de boom gebaseerd op
nieuw moleculair onderzoek.
Overgenomen uit Springer et al.
(2004). De verschillende kleuren
geven de hoofdgroepen in stam-
boom b aan, en laten zien
hoeveel groepen verplaatst zijn
ten opzichte van boom a.
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Nederlandse namen van de ordes: Afrosoricida - tenreks en goudmollen; Carnivora - roofdieren; Cetartiodactyla - evenhoevigen en walvissen; Chiroptera -

vleermuizen; Dermoptera - huidvliegers; Eulipotyphla - insecteneters; Hyracoidea - klipdassen; Lagomorpha - haasachtigen; Macroscelidea - olifantspitsmuizen;

Marsupialia - buideldieren; Monotremata - cloacadieren; Perissodactyla - onevenhoevigen; Pholidota - schubdieren; Primates - primaten; Proboscidea - slurf-

dieren; Rodentia - knaagdieren; Scandentia - toepaja’s; Sirenia - zeekoeien; Tubulidentata - aardvark; Xenarthra - luiaarden, miereneters en gordeldieren.
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van de eveneens op het land levende duizendpootachtigen,
maar van een groep kreeftachtigen (GIRIBET ET AL. 2005, KOENE-
MANN ET AL. 2010, REGIER ET AL. 2010). Daarmee worden de kreeft-
achtigen in een klap parafyletisch en zijn insecten dus in
feite een groep van landbewonende kreeftachtigen. Het
betekent ook dat de aanpassingen aan het landleven bij
duizendpootachtigen en insecten, die vaak als argument
golden voor verwantschap, onafhankelijk ontstaan zijn.
Binnen de gewervelde dieren (Vertebrata) was de fylogenie
op grond van het skelet al redelijk goed uitgewerkt, hoewel
ook hier de moleculaire resultaten vaak tot nieuwe of aan-
vullende inzichten leiden. Lastig daarbij is het om de kennis
van de vele fossielen te integreren met de moleculaire data.
Nieuwe analysemethoden maken dat echter steeds beter
mogelijk. Het moleculaire onderzoek heeft geleid tot belang-
rijke veranderingen in de classificaties van de zoogdieren en
vogels, waarvan het voorbeeld van de zoogdieren hieronder
wordt uitgewerkt. Interessant is het fenomeen dat deze
nieuwe indelingen tamelijk makkelijk worden geaccepteerd,
terwijl de notie dat de vogels bij de reptielen horen, iets dat
al dentallen jaren duidelijk is, maar moeilijk geaccepteerd
wordt in nieuwe classificaties en handboeken.

Zoogdieren (Mammalia)
Als mens zijn we vooral geinteresseerd in de evolutie van
onze eigen groep, de zoogdieren. Je zou denken dat zo'n
bekende groep, met de vele fossielen, en met zoveel ken-
merken, fylogenetisch ook voor het moleculaire tijdperk
behootlijk geanalyseerd was. Groot was de verrassing toen
bleek dat juist de boom van de zoogdieren door het mole-
culair onderzoek behoorlijk ondersteboven werd gehaald.
Aanvankelijk was er veel verwarring en was het aantal mo-
leculaire kenmerken klein cvovacek 1992), maar bij later onder-
zoek aan veel meer genen, waar de Nijmeegse onderzoekers
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Wilfried de Jong en Ole Madsen een belangrijk aandeel in
hadden (MADSEN ET AL. 2001, MURPHY ET AL. 20014, 2001B, SPRINGER ET AL.
1997, 2004), bleken oude vertrouwde groeperingen van ordes
niet aangetoond te kunnen worden, terwijl geheel onver-
wachte combinaties ontstonden, zoals weergegeven in fi-
guur 6. Blijkbaar was de morfologische methode hier niet
zo goed. Toch is bij nadere analyses gebleken dat de morfo-
logische kenmerken wel degelijk van belang zijn, ze verster-
ken de stambomen die verkregen zijn met de moleculaire
methoden (EE & camENs 2009). Voorbeeld van de onverwachte
combinaties vormen de Afrotheria, een ogenschijnlijk sa-
menraapsel van in Afrika ontstane groepen: aardvark, oli-
fantspitsmuizen, tenrekachtigen, klipdassen, olifanten en
zeekoeien. De oude insecteneters zijn nu opgedeeld over ten
minste vier ordes, en de walvissen vormen geen eigen orde
meer maar zijn onderdeel geworden van de evenhoevige
hoefdieren en zustergroep van de nijlpaarden. De hele orde
wordt dan Cetartiodactyla genoemd, een samentrekking
van Cetacea (walvisachtigen) en Artiodactyla (evenhoevi-
gen). Als men walvissen per se als orde zou willen handha-
ven, zullen de evenhoevigen moeten worden opgesplitst in
ten minste drie orden: de kameelachtigen (Tylopoda), zwij-
nen (Suina), herkauwers (Ruminantia) en nijlpaarden (fa-
milie Hippopotamidae, nog geen ordenaam).

CONCLUDEREND

Classificaties blijven veranderen, onderzoekers blijven zoe-
ken naar nieuwe kenmerken en nieuwe methoden om ze te
bestuderen. Nieuwe sequentietechnologieén zullen de ko-
mende jaren nog meer data opleveren en de inzichten ver-
fijnen, en sommige overhoop gooien. De natuur zal ons
blijven verbazen, maar zeker ook boeien. Voor de eerste keer
in Nederland laten we in dit boek zien hoe de Nederlandse
biodiversiteit evolutionair samenhangt.



HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN
DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Het bijeenbrengen van kennis over de hele Nederlandse
biodiversiteit is alleen mogelijk met de hulp van een groot
aantal specialisten. In totaal hebben ongeveer 100 experts
een enquéte over ‘hun’ soortgroep ingevuld of zelf een tekst
geschreven. De namen van de experts staan vermeld bij de
groepsteksten. De enquéte was gebaseerd op de vragenlijst
die ontwikkeld was voor de voorloper van dit boek: Biodi-
versiteit in Nederland (zie KOOMEN ET AL. 1995). Voor sommige
groepen was geen specialist beschikbaar. In die gevallen
heeft de redactie de teksten samengesteld uit de literatuur.
De beschikbare informatie over de Nederlandse biodiversi-
teit is sterk versnipperd over talloze publicaties. Binnen het
Nederlands Soortenregister (www.nederlandsesoorten.nl) is
deze informatie grotendeels al bijeengebracht en gestandaar-
diseerd en voor dit boek is hier dan ook ruim gebruik van
gemaake. De website werd ontwikkeld door NcB Naturalis
en E1s-Nederland, in samenwerking met specialisten uit de
pGO’s en andere instituten. Het Ministerie van LNV onder-
steunt dit initiatief. De informatie die voor dit boek verza-
meld is zal ook weer via het Soortenregister digitaal toegan-
kelijk gemaakt worden. In het hierna volgende hoofdstuk
wordt een samenvatting gegeven van de groepsteksten.
Daarbij is een tabel opgenomen met de soortenaantallen
van alle hoofdgroepen.

DE NEDERLANDSE SOORTEN
Voor het bepalen van de soortenaantallen hebben we enkele
uitgangspunten gehanteerd. Deze sluiten aan bij het Neder-
lands Soortenregister.

Geografie

We gaan uit van het Nederlands grondgebied. Voor de
soorten van land en zoet water vormt de Nederlandse
grens een duidelijke afbakening. Voor de mariene soorten
ligt het wat ingewikkelder. Het Nederlands deel van het
Continentaal Plat is de officiéle landsgrens, maar voor ver-
scheidene groepen is (zeer) weinig bekend over de soorten
die in de diepere gedeeltes van de Noordzee voorkomen,
laat staan of ze daar ook daadwerkelijk voortplanten of
alleen maar langs zwemmen of drijven. Voor verscheidene
groepen kon om deze reden alleen betrouwbare informatie
vergaard worden over het voorkomen binnen de twaalf-
mijlszone.

Periode
Alle soorten die levend in Nederland zijn aangetroffen sinds
1758 doen mee. Dit is het jaar van de publicatie van de tien-
de editie van Systema Naturae van Carl Linnaeus, het start-
punt van de biologische nomenclatuur en daarmee van de
serieuze natuurstudie in ons land. Door dit uitgangspunt

vallen fossiele en subfossiele soorten af.

Tuinen en dierentuinen
Er worden alleen soorten opgenomen die zich op eigen
kracht handhaven in Nederland. Daarmee worden soorten

uitgesloten die onder directe supervisie van de mens staan,
denk aan huisdieren, dierentuindieren, kamer-, tuin- en kas-
planten. Dit lijkt een duidelijk criterium, maar er ontstaat
toch een grijs gebied. Zo nemen we insecten die specifiek
gebonden zijn aan tuinplanten in het algemeen wel op,
maar parasieten van dierentuindieren niet.

Status voorkomen

De soorten die voldoen aan bovenstaande criteria zijn opge-
nomen in de tellingen. Van alle soorten is de status van het
voorkomen bepaald, om onderscheid te kunnen maken tus-
sen bijvoorbeeld de merel Turdus merula die al eeuwenlang
in ons land voorkomt en boktorren die af en toe geimpor-
teerd worden en zich niet vestigen. Hiertoe werden de soor-
ten op twee criteria beoordeeld.

1. De duur van voorkomen in ons land
Indien een soort zich minstens tien jaar achter elkaar heeft
voortgeplant, dan wordt deze Gevestigd genoemd. De
overige soorten zijn Niet-gevestigd. Ook soorten die in
het verleden meer dan tien jaar in ons land voorkwamen,
maar inmiddels weer verdwenen zijn, vallen in de catego-
rie gevestigd. De inschatting of een soort gevestigd is, is
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gebaseerd op waarnemingen of het oordeel van de expert.
Omdat de niet-gevestigde soorten hier komen als toevallige
dwaalgasten of door incidentele import, wordt aan deze
groep relatief weinig aandacht besteed. In enkele gevallen
vormen de niet-gevestigde soorten echter een belangrijk
deel van onze biodiversiteit, bijvoorbeeld de wintergasten
onder de vogels en zeedieren die een significant gedeelte
van hun leven in het Nederlands deel van de Noordzee
doorbrengen, maar zich elders voortplanten. Deze soorten
worden wel uitgebreid behandeld in de verschillende groeps-
teksten.

In het Nederlands Soortenregister werden gevestigde soor-
ten overigens ook wel ‘inheems’ genoemd, maar hier zijn we
van afgestapt omdat deze term teveel verwarring opriep.

2. De wijze van binnenkomst in ons land
Op eigen kracht (Oorspronkelijk) of door de mens binnen-
gebracht (Exoot). Onder de gevestigde soorten vallen dus
ook exoten, namelijk diegene die zich minstens tien jaar
achter elkaar hebben voortgeplant.

Veronderstelde soorten
In sommige gevallen is wél aangetoond dat er verscheidene
soorten in Nederland voorkomen, maar zijn deze nog niet
op naam gebracht omdat bijvoorbeeld niemand serieus on-
derzoek doet aan de betreffende groep. Soms gaat het om
soorten die wel op naam gebracht zijn, maar nog niet ge-
meld zijn in een publicatie. Dit noemen we veronderstelde
soorten en deze worden wel genoemd in de overzichtstabel
in het volgende hoofdstuk.

Verwachte soorten

Soorten die nog niet zijn aangetoond in ons land, maar
waarvan de specialist verwacht dat deze in ons land (kun-
nen) voorkomen of in de nabije toekomst hier terecht zou
kunnen komen. Dit oordeel is vaak gebaseerd op literatuur
uit onze buurlanden Belgié, Duitsland en het Verenigd
Koninkrijk. De verwachte soorten worden niet opgeteld bij
het overzicht van onze biodiversiteit.

OPBOUW GROEPSBESPREKING

Voor elke groep heeft de tekst een vaste opbouw. Indien er bjj
bepaalde informatie geen bronnen genoemd worden, dan is
de informatie afkomstig van de auteur van de groepstekst.
De teksten zijn in het algemeen gericht op de Nederlandse
situatie, als dat niet het geval is dan wordt dat expliciet ge-
noemd. Als de teksten namelijk ook rekening zouden moe-
ten houden met de situatie in bijvoorbeeld de tropen, dan
zou dat een wezenlijke uitbreiding van de beschrijvingen
betekenen. Hier kunnen de vertegenwoordigers van de ver-
schillende groepen namelijk nogal afwijkend zijn in uiterlijk,
gedrag en voorkomen, denk aan bloedzuigende vlinders,
20 cm lange miljoenpoten, terrestrische bloedzuigers, etc.

De bespreking begint met een balkje met een samenvat-
ting van de taxonomische indeling. Dan volgen de weten-
schappelijke en Nederlandse groepsnaam en daaronder de

Animalia - Arthropoda (fylum) » Pancrustacea (subfylum) - Copepoda (subklasse)

COPEPODA - ROEIPOOTKREEFTJES

‘WIM VERVOORT
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auteur(s) van de bespreking. Rechts staat het aantal geves-
tigde soorten in Nederland, met tussen haakjes het aantal
exoten, en het totaal aantal beschreven soorten in de wereld.
De tekst begint met een beschrijving van het uiterlijk en
eventueel een verdere taxonomische indeling van de groep.
In sommige gevallen wordt een stamboom getoond. Een
nadere toelichting over de stambomen is te vinden in
hoofdstuk 4. Het uiterlijk wordt geillustreerd met kleuren-
foto’s of soms met tekeningen.

Ciliophora

?

eecccccccce

Ellobiopsidae

Dinozoa

Chromera

Colpodellidae

Apicomplexa

De algemene levenscyclus wordt besproken onder Cyclus
en het voedsel van de vertegenwoordigers van deze groep,
de schadelijkheid en het nut voor mensen onder Ecologie.
Onder Diversiteit worden de soortenaantallen voor Neder-
land en de wereld toegelicht. De wereldaantallen zijn vaak
afgeleid uit literatuuroverzichten; de recente publicatie
van Chapman (2009) was hierbij een zeer bruikbare bron.
In enkele gevallen is de Nederlandse specialist tevens de
wereldspecialist die ook voor dit getal een schatting maake.
Ook het aantal verwachte soorten voor de wereld (dus het
aantal soorten dat nog niet beschreven is) is vaak afkomstig

NEDERLAND 280 gevestigd (waarvan enkele exoten), nog 25 verwacht
WERELD ca. 11.500 beschreven



uit literatuurbronnen of soms een schatting door de auteurs
zelf. Endemische soorten of soorten die op grond van Ne-
derlandse exemplaren beschreven zijn krijgen soms speciale
aandacht. Onder Voorkomen worden vervolgens patronen
in soortenrijkdom en talrijkheid voor Nederland bespro-
ken. Indien er iets over bekend is, worden de gebieden met
de hoogste soortenrijkdom genoemd en worden situaties
aangehaald waarin vertegenwoordigers van de groep zeer tal-
rijk kunnen voorkomen. Ook veranderingen in de soorten-
samenstelling worden geillustreerd aan de hand van ver-
dwenen soorten en soorten die nieuw zijn voor Nederland
(vaak sinds 1980). Onder Determinatie worden de belang-
rijkste determinatiewerken weergegeven.

Voor enkele groepen is er een waarnemingendatabase be-
schikbaar van een werkgroep of expert. In die gevallen wordt
het aantal waargenomen soorten per sxskm-hok getoond in
een diversiteitskaartje. Voor sommige goed onderzochte
groepen, zoals broedvogels en dagvlinders geven de kaarten
daadwerkelijk een goede indruk van de soortenrijkdom.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT
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eerder aan waar gebieden liggen die goed onderzocht zijn. Bij
soortgroepen die in het Netwerk Ecologische Monitoring
(NEM) zijn opgenomen wordt een samenvattend trenddia-
gram getoond. Hierin wordt een gemiddelde trend voor de
soortgroep aangegeven.
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BIOTA - LEVEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

Levende organismen worden gekenmerkt door cellulaire
organisatie. De basale kenmerken van al het leven zijn de
mogelijkheid om kopieén te maken van het eigen pNa en
zich zo voort te planten, en daarnaast om de informatie uit
het DNA te vertalen via RNA naar eiwitten en enzymen. Met
deze definitie worden virussen uitgesloten: die zijn niet in
staat zelf hun DNA of RNA te kopiéren, maar hebben daar
hun gastheercellen voor nodig. Ook is het vrijwel zeker
dat virussen niet monofyletisch zijn: ze zijn vermoedelijk
verschillende keren ontstaan uit ‘ontsnapte’ stukken pNa
of RNA van levende organismen. Over het ontstaan van het
leven heerst nog veel onzekerheid. Een bruikbare theorie
is dat er een evolutie was vanuit een RNA-organisme, via
RNA plus eiwitten, naar DNA en RNA plus eiwitten. De
‘Laatste Gemeenschappelijke Voorouder’ (Lgv in stam-
boom) van de groepen bacterién was vrijwel zeker al een
prokaryotisch cellulair organisme met bNA, RNA en eiwit-
ten (BECERRA ET AL. 2007).

De drie hoofdgroepen van het leven, ook wel domeinen ge-

noemd, zijn de echte bacterién (Eubacteria), archaebacterién

NEDERLAND ca. 47.800 gevestigd (waarvan ca. 1100 exoten)
WERELD ca. 1.950.970 beschreven

(Archaea) en eukaryoten (Euka-

rya). De onderlinge relaties zijn

e Archaea
\

\

moeilijk te bepalen, maar vaak

wordt aangenomen dat de archae- LGV

bacterién zustergroep van de eu- Z
karyoten zijn. Volgens recent on-

derzoek aan grote aantallen genen

zit het nog wat ingewikkelder en bestaat het genoom van
eukaryoten uit ten minste twee sets conservatieve eiwitcode-
rende genen, namelijk een set die meer verwant is aan genen
van archaebacterién (genen die informatieprocessen regelen)
en een set die meer verwant is aan genen van echte bacterién
(genen die operationele processen regelen). De laatste zijn
mogelijk afkomstig van endosymbiose (vUTINET AL. 2008). Daar-
naast hebben eukaryoten mitochondrién (celorganellen die
de respiratie verzorgen en ATp als energiedrager leveren) met
een eigen set DNA. Het DNA hiervan is verwant aan dat van de
a-proteobacteria en daarom vrijwel zeker afkomstig uit een
endosymbiotische relatie tussen de voorouder zonder mito-
chondrién en een o-proteobacterium.
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Bacterién onbepaald
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EUBACTERIA & ARCHAEA - BACTERIEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

Microscopisch kleine eencellige organismen, soms kolonie-
vormend, zonder celkern of organellen. Bacterién vormen
morfologisch de eenvoudigste levensvormen en worden vaak
prokaryoten genoemd omdat ze geen kern of andere celorga-
nellen bezitten. Hoewel ze in organisatie op elkaar lijken, zijn
de Eubacteria en Archaea wezenlijk verschillende organis-
men. Het belangrijkste verschil wordt gevormd door de
bouw van het celmembraan: bij Eubacteria en alle eukaryo-
ten bestaat dit uit vetten (lipiden) die door middel van zoge-
naamde esterverbindingen aan een alcohol gebonden zijn.
De membraan vormt een dubbele laag. Bij de Archaea zijn de
(andersoortige) vetten gebonden aan de alcoholen door een
zogenaamde etherverbinding, een totaal andere chemische
verbinding. De membraan vormt meestal een stevige enkele
laag. Ook de vorm van de ribosomen (de eiwitfabrickjes van
de cel) is wezenlijk anders in beide groepen. De pas in de ja-
ren 1970 afgescheiden Archaea omvatten vooral groepen met
extreme levenswijze, meestal anaéroob levend. Ze werden
ontdekt in de hete zwavelbronnen van Yellowstone National
Park (vs), in de zeer hete hydrothermale bronnen in de diep-

Eubacteria i~ Cyanobacteria

CYANOBACTERIA - CYANOBACTERIEN

JAN SIMONS

Prokaryotische organismen met een eenvoudige morfologie
en kleine cellen (<10 pm). Er komen twee thallustypen voor:
coccaal (de orde Chroococcales) en trichaal (Oscillatoriales,
Nostocales, Stigonematales). De pigmentcomplexen bevin-
den zich op los in de cel liggende membranen. De soorten
leven in zoet, brak en zout water.

Cyclus

Cyanobacterién vertonen ongeslachtelijke voortplanting
door middel van eencellige sporen of korte draadstukjes
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NEDERLAND ten minste 1000 Eubacteria en 100 Archaea gevestigd,
nog duizenden verondersteld
WERELD ca. 10.000 Eubacteria en 400 Archaea beschreven

zee, en ook in de magen van herkauwers. Inmiddels weten we
dat ze ook op gewonere plaatsen leven. De Eubacteria heb-
ben een zeer uiteenlopende levenswijze, meestal minder ex-
treem, maar bijna overal.

Het ecologische en economische belang van bacterién is gro-
ter is dan van enige andere groep organismen, en de aantallen
individuen en soorten nemen astronomische waarden aan.
Door middel van bNa-onderzoek met de nieuwste technolo-
gie is het tegenwoordig wel mogelijk geworden monsters van
de omgeving (bijv. grond) op bacteriediversiteit te onderzoe-
ken en dat is onder andere gedaan voor bacterién in landbo-
dems en in zeewater, maar ook voor de bacteriegemeen-
schappen van de meest uiteenlopende andere milieus, zoals
de menselijke darm, olievaten, hete bronnen, diepzeebo-
dems, etc. Uit zulke studies bleek dat het aantal verschillende
typen in een klein beetje grond al gigantisch kan zijn (bv.
5000 ‘soorten’ in een gram bosgrond, of 5000 andere soorten
in een gram zeebodem) (zie schirHuizen 2010: hoofdstuk 3.3.
en referenties daarin). Bacterién leven echt overal.

Het aantal soorten is zowel voor Nederland als wereldwijd
moeilijk te schatten, met name omdat het soortsbegrip voor
bacterién lastig is, omdat ze geen geslachtelijke voortplanting
kennen en omdat ze een zeer snelle evolutie en laterale ge-
nenuitwisseling tussen ‘soorten’ kennen. Alleen bacterién die
op een medium gekweekt kunnen worden en die morfolo-
gisch beschreven kunnen worden hebben een officiéle naam
gekregen. Volgens schattingen gaat dat maar om circa 1% van
de diversiteit. De hier gegeven aantallen zijn relatief laag; er
worden verwachtingen uitgesproken dat er wel een miljoen
of zelfs miljoenen bacteriesoorten zijn (cHAPMAN 2009. Het
hierboven genoemde getal van ten minste 1000 in Nederland
gevestigde soorten betreft een zeer ruwe schatting van bacte-
rién die een naam hebben, daarnaast kunnen we dus nog
duizenden soorten veronderstellen. Omdat er geen goede
Nederlandse overzichten bestaan, zullen we in dit boek ver-
der geen aandacht aan deze groep besteden. We maken hier-
onder een uitzondering voor de cyanobacterién (vroeger
blauwwieren of blauwalgen genoemd), waarvan de kolonies
soms macroscopisch herkenbaar zijn, en die vaak door
algologen worden bestudeerd.

NEDERLAND ca. 200 (waarvan I exoot), nog 100 verondersteld
WERELD Ca. 2000

(hormogonia). Geslachtelijke voortplanting is niet be-
kend. De celdeling gebeurt door middel van een simpele
vorm van wandinsnoering en tweedeling. De celwanden
worden aan de buitenkant meestal omgeven door slijme-
rige of gelatineuze omhullingen. Een aantal soorten vormt
nog andere, gespecialiseerde cellen, namelijk akineten als
rustsporen om een ongunstige periode (droogte, koude) te
doorstaan. Beweging die mogelijk is bij veel filamenteuze
Oscillatoriales geschiedt niet door flagellen, maar door ge-
spiraliseerde rijen van porién in de celwanden waardoor



slijmsubstantie naar buiten afgescheiden kan worden. Het
drijfvermogen en op en neer bewegen in het water van veel
planktonische soorten wordt geregeld door gasvacuolen in
de cel die, athankelijk van de lichtintensiteit, worden op-
gebouwd of afgebroken.

Ecologie

Cyanobacterién hebben het vermogen tot zuurstof produ-
cerende fotosynthese. Hiervoor gebruiken ze verschillende
pigmenten: chlorofyl-a en de accessoire rode en blauwe
phycobilinen. Door variabele verhoudingen tussen deze
groene, rode en blauwe pigmenten is de kleur van de algen
meestal niet zuiver blauw, maar blauwgroen of zelfs rood
en allerlei gradaties daartussen (violet, roze, gelig of olijf-
kleurig). Veel soorten hebben het vermogen tot stikstof-
fixatie: omzetting van het gasvormige stikstof in het voor
het metabolisme bruikbare ammonium (NH}). Dit gebeurt
in speciale cellen, de heterocysten. In deze heterocysten is
het milieu zuurstofloos, hetgeen vereist is voor activiteit van
het enzym nitrogenase. Heterocysten komen voor bij de
Nostocales en Stigonematales. Soorten zonder heterocysten
kunnen ook stikstof fixeren, maar alleen onder zuurstof-
arme condities. Van het vermogen van cyanobacterién tot
stikstoffixatie maken andere organismen graag gebruik.
Bijvoorbeeld de kroosvaren Azolla, waar in een bladlob
draadjes (met heterocysten) van Anabaena huizen. Ook
sommige korstmossen zoals leermossen Peltigera herbergen
cyanobacterién. In eutrofe plassen en meren kunnen, voor-
al in de zomer en najaar, cyanobacterién tot bloei komen.
Bepaalde massaal voorkomende soorten, zoals Microcystis
aeruginosa en Cylindrospermapsis raciborskii, scheiden dan zo-
veel toxische stoffen uit dat een zwemverbod moet worden
ingesteld. Blauwgroene dichte drijflagen van Microcystis-
soorten kunnen bovendien zuurstofarmoede en vissterfte
in het water veroorzaken.

Diversiteit

Wereldwijd zijn circa 2000 soorten beschreven. Recent zijn
in Nederland 95 planktonische en niet-filamenteuze soor-
ten beschreven (oosTeN 2006, waarvan 15 soorten nieuw voor
de wetenschap zijn. Een vervolgdeel over de planktonische
filamenteuze cyanobacterién is in voorbereiding (A.M.T.
Joosten pers. med.) en dit zal zeker een even groot aantal
soorten opleveren. Daar komen dan nog de niet-planktoni-
sche soorten bij, en als we het soortenaantal daarvan op 100
veronderstellen, komen we in totaal op circa 300 in Neder-
land voorkomende soorten. Een soort die als een recente
exoot uit warmere klimaatgebieden beschouwd kan wor-
den, is de planktonische filamenteuze soort Cylindrosper-
mopsis raciborskii (A.M.T. Joosten pers. med.).

Voorkomen
Aquatisch en overwegend planktonisch komen cyanobacte-
rién voor in velerlei habitats. Ze zijn algemeen in alkaliene
voedselrijke wateren van zee, meren, plassen en sloten, maar
ook in zure en voedselarme veenmilieus. Aérofytisch (aan

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

de lucht blootgesteld) en bentisch komen ze voor op voch-
tige bodems of stenen van oevers. Op vochtige bodems van
bijvoorbeeld duinvalleien ziet men vaak blauwzwarte bol-
vormige Nostoc-kolonies. Op wad- en kwelderbodems zijn
vaak donkerblauwe matjes van draadvormige soorten te
vinden. Bolvormige Nostoc-kolonies van ruim een decime-
ter grootte komen ook voor op onderwaterbodems, bij-
voorbeeld in het Naardermeer (NH). Onder zeer eutrofe
omstandigheden kan een water het hele jaar door over-
heerst worden door cyanobacterién. Gelukkig is dit, met de
verbeterende waterkwaliteit, op veel minder plaatsen het
geval dan een aantal jaren geleden.

Determinatie

KOMAREK & ANAGNOSTIDES 1999, 2005. Fotoatlas: HINDAK 2008. COCC&[C

Chroococcales: j0osTEN 2006.
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EUKARYA - EUKARYOTEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

Plantae - p. 60

Chromalveolata - p. 78

. Excavata - p. 96

Unikonta - p. 98

Het grootste deel van de biodiversiteit wordt gevormd door
eukaryoten: alle planten, dieren, fungi en de meeste eencel-
ligen behoren daartoe. Eukaryoten zijn ontstaan als eencelli-
ge organismen, meercelligheid is een aantal malen onafhan-
kelijk ontstaan uit eencellige organismen (namelijk bij plan-
ten, bruinwieren, fungi, dieren). De eukaryotische cel heeft
niet alleen een kern (nucleus) (‘Eu-karya betekent ‘met een
echte kern’), met het pNa tijdens de delingen georganiseerd
in chromosomen, de cel heeft via endosymbiose ook organel-
len verkregen die voor de energichuishouding zorgen: de mi-
tochondrién (zie onder ‘Biota - Leven’). De chloroplast van
de planten (het celorganel waarin zich de fotosynthesepig-
menten bevinden) is vrijwel zeker ontstaan uit een vrijleven-
de eencellige cyanobacterie die door endosymbiose is opge-
nomen in een heterotrofe eukaryote eencellige en daar nu de
fotosynthese verzorgt. Ook de chloroplast heeft eigen pNa,
dat verwant blijkt aan dat van de cyanobacterién. Een plan-
tencel heeft dus drie genomen: dat van de kern, van de chlo-
roplast en van de mitochondrién. Dat pNa kan apart bestu-
deerd worden en in de notatie van pDNA-onderzocek ziet men
dan ook vaak de afkortingen mtpNa en ctbNa voor respectie-
velijk mitochondriaal DNa en chloroplast-DNa.

Eencellige eukaryoten en bepaalde eencellige stadia van
meercellige organismen (bv. spermatozoiden bij dieren,
zodsporen bij algen) bezitten vaak een of twee flagellen
(zweepstaarten) aan één kant van de cel waarmee ze zich
kunnen voortbewegen. Vorm en aantal van de flagellen zijn
belangrijke kenmerken voor de indeling. Andere eencelli-

Eukarya (domein) ;- Plantae (supergroep)

PLANTAE - PLANTEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

T ¢
) g

L !
Rhodophyta Groene planten - Viridiplantae

Roodwieren -

Een- en meercellige organismen die door twee membranen
omhulde chloroplasten bezitten, met chlorofyl-a, voor de
fotosynthese. Deze groep wordt ook aangeduid als Archae-
plastida. Behalve de Glaucophyta kennen alle planten een
levenscyclus met een afwisseling tussen de haploide game-

tofyt en de de diploide sporofyt; de lengte van deze stadia
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NEDERLAND ca. 46.700 gevestigd (waarvan ca. 1100 exoten)
WERELD ca. 1.940.570 beschreven

gen, of stadia daarvan, bezitten schijnvoetjes (pseudopodién
of actinopidién), uitstulpingen van het celplasma; zulke een-
celligen worden vaak amoeboid genoemd, tegenover flagel-
laat voor vormen met flagellen. Flagellate en amoeboide
stadia kunnen elkaar binnen én eencellige soort soms af-
wisselen, en binnen één taxonomische groep kun je vaak
zowel ‘amoeben’ als flagellaten aantreffen. De aan- of afwe-
zigheid van flagellen of pseudopodién zegt dus weinig over
verwantschap, in tegenstelling tot de vorm. Eukaryoten
kennen veel vormen van geslachtelijke voortplanting, met
afwisselend haploide (één set chromosomen per cel) en
diploide (twee sets chromosomen per cel) stadia.

De Eukarya bestaan uit vier supergroepen: planten (Plantae),
Chromalveolata, Excavata en Unikonta (KEELING 2005). Recent
onderzock geeft aanwijzingen dat de Plantae en Chromal-
veolata wellicht een monofyletische megagroep ‘Bikonta’
vormen (in principe met twee flagellen), al dan niet samen
met de Excavarta die ook meestal twee flagellen bezitten @urk
2008, HAMPL 2009). Deeze groep staat dan tegenover de Unikonta
met slechts één flagel per cel in flagellate cellen (o.a. dieren
en fungi). Een andere studie geeft echter een mogelijke
splitsing tussen de planten en alle overige groepen samen
(ROGOZIN 2009).

De vroegere protozoén of eencellige dieren (ook wel pro-
tisten genoemd) vindt men in de huidige indeling van het
leven niet meer terug: ze vormen geen natuurlijke groep,
maar vertegenwoordigen in feite een ontwikkelingsstap in
de evolutie van de groepen van eencellig naar meercellig en
dan bovendien alleen die vormen die geen fotosynthese
kennen (heterotrofe organismen). Hoewel enkele vroeger
herkende groepen protozoén nog steeds herkend worden als
monofyletische groepen (bv. de ciliaten of sporendiertjes),
zijn met name groepen als amoeben, flagellaten en zonne-
diertjes geheel uit elkaar gevallen en komen vertegenwoor-
digers van die oude groepen voor in drie van de vier super-
groepen. De vier supergroepen worden hierna verder be-
handeld met hun belangrijkste deelgroepen.

NEDERLAND 3894 gevestigd (waarvan ca. 265 exoten)
WERELD ca. 310.900 beschreven

—_— Glaucophyta

e Rhodophyta

e Viridiplantae - p. 62

kan onderling per groep sterk verschillen. Deze groep om-
vat de eencellige Glaucophyta, de roodwieren (Rhodo-
phyta) en groene planten (Viridiplantae). De verwant-
schappen zoals hier gegeven volgen diverse recente DNA-
studies (BURKI 2008, KEELING 2005, PALMER 2004).

In de voorouder van de Plantae is door een proces van



primaire endosymbiose de chloroplast ontstaan, dat wil
zeggen door een eenmalige opname van een cyanobacte-
riecel door een fagotrofe (voeding door opname van orga-

Plantae (supergroep)

GLAUCOPHYTA

JAN SIMONS

Glaucophyta (fylum)

Eukaryotische algen bestaande uit één cel of uit kolonies
van twee tot vier cellen. De grootte van een cel bedraagt
20-30 pm. Er komen in principe twee flagellen per cel voor,
maar deze zijn sterk gereduceerd en niet meer uitwendig
zichtbaar of ze zijn omgevormd tot stijve borstels (setae).
Glaucophyta leven in zoet water.

Cyclus
Ongeslachtelijke voortplanting door middel van cellen van
dezelfde vorm als de moedercel (autosporen) die in groepjes
van 2-16 binnen de moedercel gevormd worden.

Ecologie
De cellen hebben meerdere stervormig gerangschikte blauw-
groene ‘cyanellen’ die gebruikt worden voor de fotosynthese.
Deze cyanellen zijn chloroplasten die rechtstreeks te her-
leiden zijn van coccale cyanobacterién en nog helemaal
daarop lijken (evolutionaire endosymbiose). Ook de pigmen-
tatie is gelijk aan die van cyanobacterién, namelijk chloro-

fyl-a en phycobilinen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn slechts drie soorten bekend, elk in een
ander genus: Glaucocystis nostochinearum, Gloeochaete wit-
trockiana en Cyanophora paradoxa LINNE VON BERG & MELKONIAN

Plantae (supergroep) - Rhodophyta (fylum)

RHODOPHYTA - ROODWIEREN

HERRE STEGENGA

Planten met een grote variatie in uiterlijk: van eencellig tot
struik- of bladvormig. De grootste exemplaren kunnen tot
2 m in doorsnede zijn. Bij de overgrote meerderheid van
de soorten blijven de cellen na deling verbonden met een
stippelverbinding. De indeling van de roodwieren heeft de
laatste jaren een grondige verandering ondergaan. Werden
in het verleden binnen de ‘hogere roodwieren’ (klasse Flo-
rideophycidae) zes ordes erkend, tegenwoordig zijn er al
meer dan 25. Ongeveer de helft van de soorten komt uit de
vormenrijke orde Ceramiales (zie SAUNDERS & HOMMERSAND
2004 voor een overzicht en indeling). Roodwieren komen in
zoet, zout en brak water voor. Vrijwel alle zoetwaterrood-
wieren komen uit ordes die ook in het zoute water voor-
komen.

Cyclus
De levenscyclus is bij de meerderheid van de soorten tame-
lijk ingewikkeld en omvat een gametofyt (haploid) en spo-
rofyt (diploid) én een diploide carposporofyt die ontwikkelt
uit de bevruchte eicel en vast blijft zitten op de gametofyt.
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nische deeltjes) eukaryote cel. Alle chloroplasttypen van
alle algengroepen worden hieruit afgeleid «eeLING 2010).

NEDERLAND 2 gevestigd
WERELD 3 beschreven

20039). De eerste twee zijn ook bekend uit Nederland (A.].
Dop pers. med.).

Voorkomen
Glaucocystis nostochinearum en Gloeochaete wittrockiana
komen incidenteel voor in kleine binnenwateren in Neder-
land. Ze leven bentisch op waterplanten en draadalgen, in
zacht- en hardwaterhabitats.

Determinatie

LINNE VON BERG & MELKONIAN 2003.

NEDERLAND ca. 105 gevestigd (waarvan ca. 15 exoten)
WERELD ca. 6600 beschreven

Deze carposporofyt produceert diploide sporen waaruit dan
weer een sporofyt kan groeien. In vrijwel alle roodwieren is
er een vorm van odgamie, die zich kenmerkt doordat de
cicel op de ouderplant blijft zitten en een uitsteeksel (tri-
chogyn) vormt dat de passief beweeglijke mannelijke cel
(spermatium) opvangt. Geflagelleerde cellen komen bij de
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roodwieren niet voor. De voortplanting van de sporofyt is
vaak door middel van tetrasporen, die onder reductiedeling
gevormd worden. Ongeslachtelijke vermeerdering komt in
diverse groepen roodwieren voor. Bij het onderscheiden
van soorten is het een grote uitdaging de verschillende ge-
neraties van één levenscyclus bij elkaar te ordenen.

Ecologie

Vrijwel alle soorten zijn foto-autotroof. De pigmentatie
bestaat uit chlorofyl-a en rode en blauwe phycobilinen.
Opvallend is dat veel zoetwaterroodwieren een groene of
blauw-groene kleur hebben (bv. sommige Batrachospermum-
soorten), terwijl de mariene soorten bijna altijd een variatie
van rood zijn. Mineralen en sporenelementen worden uit
het water opgenomen. Een klein deel van de roodwieren
ontbeert chlorofyl en leeft daarom parasitair op andere
roodwieren, meestal een verwante soort. In Nederland is
dat alleen Choreocolax polysiphoniae, die een enkele keer op
Polysiphonia lanosa voorkomt; de laatste is weer een ver-
plichte epifyt op het bruinwier Ascophyllum nodosum. De
consumptie van (rood)wieren is in Nederland niet populair,
hoewel van tijd tot tijd pogingen worden ondernomen om
die status te verbeteren. Heel anders is de situatie in Oost-
Azig, waar veel roodwieren geregeld op het menu staan.
Bepaalde mariene roodwieren leveren stoffen als agar en
medicinale stoffen als carrageen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 6600 soorten beschreven Guiry
& GUIRY 2010, OTT 2009). Naar verwachting zijn er nog honder-
den onbeschreven soorten. In Nederland zijn ongeveer 105
soorten bekend, waaronder 15 exoten. Soorten die zich hier
vestigen met als oorsprong andere West-Europese landen
worden hier niet als exoten beschouwd.

Voorkomen
Wereldwijd leven de meeste roodwieren in zee (6000) en
een minderheid in het zoete water (600) (OTT 2009). Ze komen
langs alle kusten voor, tot een diepte van ongeveer 200 m,
maar in gematigde gebieden aanmerkelijk minder diep.
De meeste soorten leven op rotsachtige ondergrond, slechts
enkele kunnen op een zandige ondergrond gedijen. De di-

Plantae (supergroep) - Viridiplantae

VIRIDIPLANTAE - GROENE PLANTEN

JAN SIMONS, ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

Groenwieren - Chlorophyta

Streptophyta
Een grote groep van eukaryotische, een- of meercellige algen

en landplanten, ook wel Chlorobionta genoemd. Per cel nul,
twee, vier of vele flagellen. In elke levenscyclus komt op enig
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versiteit in Zeeland is groter dan in de Waddenzee, al ligt
dat deels aan de geringere aandacht die aan het laatste ge-
bied geschonken is. Door een recente inventarisatie in de
Waddenzee konden verschillende nieuwe soorten gemeld
worden, waaronder een nog ongedetermineerde soort GITTEN-
BERGER ET AL. 2009). Een minderheid van de soorten leeft in het
zoete water; slechts een tiental soorten is voor Nederland
vermeld (SIMONS ET AL. 1999), waarvan één recent beschreven
van het Naardermeer: Erythrocladia setifera.

De rijkdom van de Nederlandse zeewierflora is beperkt in
vergelijking tot die van de ons omringende landen. Bretagne
(Frankrijk) en Zuidwest-Engeland hebben minstens drie-
tot viermaal zoveel roodwieren. Behalve het ontbreken van
voldoende rotsachtig milieu is de ruime temperatuurvaria-
tie van het water (0-22°C) aan de Nederlandse kust hier-
voor waarschijnlijk verantwoordelijk. Deze temperatuur-
variatie geeft mogelijk ook aan waarom onze kust juist een
‘hotspot’ voor de introductie van Oost-Aziatische exoten is
geworden; deze regio heeft een vergelijkbare grote variatie
in temperaturen. De laatste decennia konden ongeveer 25
soorten aan onze flora toegevoegd worden. Hieronder be-
vinden zich diverse op de voorgrond tredende exoten: Agar-
dhiella subulata, Chondria coerulescens, Dasya ‘baillowviana,
Heterosiphonia japonica, Gracilaria vermiculophylla, Grate-
loupia turuturu en Polysiphonia senticulosa zijn talrijk te
noemen, vooral in de Oosterschelde. Op enkele uitzonde-
ringen na zijn al deze exoten afkomstig van het Verre Oos-
ten, en zijn hier waarschijnlijk gearriveerd met de import
van schelpdieren. De kort geleden gevestigde ‘Caulacanthus
ustulatus’blijke niet dezelfde te zijn als de soort die in Zuid-
Europa voorkomt, maar identick aan een Zuid-Amerikaan-
se soort en zal nog een nicuwe naam moeten krijgen. Hier-
naast zijn er ook verscheidene zuidelijke soorten die door de
stijging van de gemiddelde temperatuur ons land konden
bereiken (sTEGENGA 1994). Als de gemiddelde (winter)tempera-
tuur blijft stijgen kunnen er nog meer verwacht worden. Bij
een stijging van bijvoorbeeld 3°C kan het water geschikt
worden voor nog eens 60 soOrten (STEGENGA 1994).

Determinatie
DIXON & IRVINE 1977, IRVINE 1983, MAGGS & HOMMERSAND 1993, IRVINE &

CHAMBERLAIN 1994, BRODIE & IRVINE 2003, HARDY & GUIRY 2003.

NEDERLAND ca. 3785 gevestigd (waarvan 250 exoten)
WERELD ca. 304.300 beschreven

CthfOphyta (— Chlorophyceae

= Ulvophyceae

eecccccccce

Prasinophyceae

ec00ccccccccccccce

Streptophyta — p. 65

moment een stadium voor van flagellate cellen, met uitzon-
dering van de bloemplanten. De flagellen zijn apicaal (aan

de celtop) of subapicaal ingeplant en hebben dezelfde lengte



en structuur. De fotosynthesepigmenten zijn chlorofyl-a en
-b en enkele carotenoiden. De reservestof is zetmeel. Als
thallusorganisatie komen alle vijf hoofdtypen die binnen
algen of wieren onderscheiden worden voor: flagellaat (een-
cellig of kolonies), coccaal (a-flagellaat, eencellig of kolo-
nies), trichaal (draadvormig, onvertakt of vertakt), paren-
chymatisch (cellen in een tweedimensionaal weefsel), sifo-
naal (cellichaam meerkernig en niet in cellen opgedeeld) en
daarnaast de ingewikkeldere organisatie van mossen en vaat-
planten. De oude groenwieren (Chlorophyta) zijn geen mo-
nofyletische groep, omdat de landplanten het nauwst ver-
want zijn aan één van de deelgroepen ervan. Er worden vier
klassen van groenwieren onderscheiden, voornamelijk op
grond van details van de flagelverankering in de cel en het
type cel- en kerndeling: Chlorophyceae, Ulvophyceae en de
niet monofyletische ‘Prasinophyceae’ en ‘Charophyceae’.

Plantae (supergroep) - Viridiplantae - Chlorophyta (fylum)

CHLOROPHYTA - GROENWIEREN

JAN SIMONS

De algen van de klassen Chlorophyceae en Ulvophyceae
zijn micro- of macroscopisch en planktonisch of bentisch.
Geflagelleerde cellen hebben twee of vier flagellen, en deze
zijn apicaal ingeplant. Bij de Oedogoniales van de Chloro-
phyceae hebben de zodsporen vele flagellen die een eindje
onder de top in een krans staan ingeplant. De morfologi-
sche verschillen tussen Chlorophyceae en Ulvophyceae zijn
voornamelijk van cytologische aard en betreffen details van
het flagelapparaat en cel- en kerndeling. De soorten van de
Chlorophyceae leven voornamelijk in zoet water, en de
klasse omvat negen in Nederland vertegenwoordigde ordes:
Volvocales, Tetrasporales, Prasiolales, Chlorellales (Chloro-
coccales), Chlorosarcinales, Trebouxiales, Sphaeropleales,
Chacetophorales en Oedogoniales. Vertegenwoordigers van de
eerstgenoemde zes ordes zijn meestal ééncellig of kolonie-
vormend en coccaal of flagellaat, planktonisch of bodem-
bewonend en microscopisch klein. Een uitzondering op het
laatste is de macroscopische coccale alg Hydrodictyon reticu-
latum (waternetje) die massaal in drijvend flab kan voor-
komen. Er zijn systemen waarbij de Trebouxiales opgevat
worden als aparte klasse: de Trebouxiophyceae. De soorten
van de laatstgenoemde drie ordes zijn meestal van draadvor-
mige of parenchymatische organisatie. De Ulvophyceae zijn
in Nederland vertegenwoordigd met de vier ordes Ulotri-
chales, Ulvales, Cladophorales en Caulerpales waarvan de
meeste soorten marien zijn en van het trichale en sifonale

thallustype.

Cyclus
Bij de Chlorophyceae komt het levenscyclustype haplo-
biontisch-haplont bij de planktonische microalgen het
meeste voor. Dit houdt in dat er één vegetatieve haploide
fase is en dat alleen de zygote (cel ontstaan uit de fusie van
twee gameten) diploid is. Uit de bevruchte eicel (zygote)
worden vaak bruin gekleurde en gestructureerde en dik-
wandige (zygo)sporen gevormd, waaruit na reductiedeling
weer een nieuw haploid individu groeit. Groeidelingen
(snelle ongeslachtelijke vermenigvuldiging) vinden plaats
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Op grond van de fylogenetische verwantschappen (Lewis &
MCCOURT 2004, zie stamboom) kunnen de Chlorophyceae en
Ulvophyceae worden samengenomen als het fylum Chloro-
phyta sensu stricto, de Charophyceae vormen samen met de
landplanten (Embryophyta) de Streptophyta. In andere
systemen worden meer klassen onderscheiden, maar hier is
gekozen voor het systeem van klassen en ordes zoals gepre-
senteerd in het recente handboek van Lee (2008). De Prasi-
nophyceae vormen slechts een klein, heterogeen en waar-
schijnlijk polyfyletisch groepje eencellige flagellaten. Hiervan
zijn wereldwijd circa 138 soorten beschreven (Gumry & Guiry
2010. Op basis van John et al. (2002) is het aantal soorten
dat voor Nederland wordt verwacht ruim 40. Ze worden
hier niet verder besproken. De groenwieren (Chlorophyta)
in de huidige omgrenzing worden eerst besproken, gevolgd
door een bespreking van de Streptophyta.

NEDERLAND ca. 970 gevestigd
WERELD ca. 4060 beschreven

in de haploide fase en kunnen tot algenbloei leiden. Bij de
draadvormige vertegenwoordigers van de Chlorophyceae is
het type diplobiontisch-isomorf gebruikelijk. Dit houdt in
dat er twee zelfstandig levende fasen zijn van gelijk uiterlijk,
en dat één daarvan haploid is (de gametofyt) en de andere
diploid (de sporofyt). Ongeslachtelijke voortplanting is al-
gemeen en geschiedt meestal door geflagelleerde zodsporen.
Bij de Ulvophyceae komen zowel de diplobiontische cyclus
voor (bij de Ulotrichales en Cladophorales) als de haplo-
biontische-diplontcyclus (als de haplobiontische haplont,
alleen is hier de ene vegetatieve fase diploid), deze laatste
vooral bij de macroscopische zeewieren van de Caulerpales,
zoals Bryapsis en Codium.
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Ecologie

Alle soorten zijn foto-autotroof; voor de fotosynthese wordt
gebruik gemaakt van de pigmenten chlorofyl-a, -b en vier
carotenoiden. De zoetwatersoorten van de Chlorophyceae
en Ulvophyceae spelen, samen met soorten van de Charo-
phyceae een grote rol in het ecologisch waterbeheer. Ze zijn
sterk indicatief voor de voedselrijkdom (trofietoestand) van
het water. Chlorophyceae en Ulvophyceae vormen zo, samen
met andere algen of wieren, belangrijke indicatoren voor de
kwaliteit en voedingstofgehaltes van de zoete wateren.

Diversiteit

Wereldwijd zijn er 3091 beschreven soorten Chlorophyceae
en 969 Ulvophyceae (Guiry & Guiry 2010. Met name het plank-
ton van de Volvocales en Chlorococcales is zeer soortenrijk,
met in totaal 1265 bekende soorten GuUIRY & GuIRY 2010). In
Nederland is het aantal soorten van de Chlorophyceae
grotendeels niet goed gedocumenteerd, maar de schatting is
dat er minstens 900 soorten voorkomen (A.M.T. Joosten
pers. med.). Hieronder bevinden zich circa 200 bentische
groenwiersoorten (SIMONS ET AL. 1999). Met name voor de vele
planktonische soorten bestaan helaas geen dekkende Neder-
landse determinatiewerken. En dit terwijl de planktonalgen
veel gebruikt worden in de biologische waterbeoordeling
(Kaderrichtlijn Water). Ook met de internationale flora’s
zijn veel vormen, met name de kleine soorten (<5 mm),
moeilijk of niet op naam te brengen. De grote soortenrijk-
dom die hier aanwezig is, en die nog toeneemt met de
verbeterende waterkwaliteit, is voor een groot deel een ver-
borgen biodiversiteit (A.M.T. Joosten pers. med.). Van de
overwegend mariene Ulvophyceae zijn in Nederland 65-70
soorten bekend (H. Stegenga pers. med.).
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Voorkomen

Zoals al opgemerkt komen in meren en plassen heel veel
planktonische soorten voor van de Chlorococcales en Vol-
vocales. Deze planktongemeenschap is optimaal aanwezig
in voorjaar en zomer. Op oever- en waterplanten van bin-
nenwateren zijn de bentische soorten van de ordes Chaeto-
phorales en Oedogoniales rijk vertegenwoordigd met bij-
voorbeeld soorten uit de genera Aphanochaete, Chaetophora,
Bulbochaete, Oedogonium, Stigeoclonium en Ulothrix. Deze
algen vormen, tezamen met niet-plantaardige micro-orga-
nismen, de zogenaamde periphytongemeenschap: het aan-
groeisel op water- en oeverplanten en op houten of stenen
beschoeiingen (smons Er AL 1999). Tot het soortenrijke en
epifytische draadalgen-geslacht Oedogonium behoren ook
soorten die na sterke groei losraken van het substraat en dan
deel uitmaken van drijvend algenflab dat in het late voor-
jaar en zomer massaal kan voorkomen op voedselrijke plaat-
sen in kleine wateren als sloten en poelen. Oedogonium is
ook een belangrijke component van de zogenaamde algen-
baarden: lange algenslierten vooral op de bloem- en blad-
stengels van waterlelie Nymphaea en gele plomp Nuphar
lutea. Een belangrijke zoet- en brakwatersoort is Cladophora
glomerata die zeer algemeen voorkomt op aan golfslag bloot-
gestelde oevers van meren, plassen, rivieren en kanalen.
Op dergelijke plaatsen komen ook Ulothrix-soorten voor,
vooral in de koudere seizoenen.

Naast de aquatische soorten komen vrij veel eencellige of
kolonievormende coccale soorten (met name van de
Chlorophyceae) voor in en op vochtige bodems en op
boomschors. Voorbeelden zijn Trebouxia- en Coccomyxa-
soorten die in korstmossen leven en vrijlevende soorten als
Apatococcus lobatus, de belangrijkste soort van de bekende



groene aangroei op organische en anorganische substraten.
De laatste jaren is op loofbomen steeds meer een oranje
aangroei te zien van de carotenoidenrijke draadalg Trente-
pohlia aurea (Ulvophyceae). Dit is mogelijk een exoot af-
komstig uit (sub)tropische gebieden.

De zeewieren van de Ulvophyceae zijn algemeen langs de
kust, met name in het zuidwesten van Nederland zoals in de
Oosterschelde en het Grevelingenmeer. Het betreffen vaak
draadvormige soorten van genera als Chaetomorpha,
Ulothrix, Urospora en Cladophora. Ook zijn er parenchyma-

Plantae (supergroep) - Viridiplantae 1 Streptophyta

STREPTOPHYTA

JAN SIMONS & ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Streptophyta omvatten de landplanten en
hun naaste verwanten: enkele groepen groenwie-
ren, die er op het eerste gezicht nogal verschillend
uitzien. Het onderscheid met de andere drie
groenwierklassen zit deels in het type cel- en kern-
deling en de tussenwandvorming. Daarnaast zijn
de flagellen anders: ze zijn subapicaal in plaats van
apicaal ingeplant en de wortel is asymmetrisch in plaats van
symmetrisch, en op de plaats vanwaar de twee flagellen in
de cel ontspringen bevindt zich een zogenaamde ‘multi-
layered structure’ (mrs). Het unilaterale flagelapparaat en
de mLs komen ook voor bij geflagelleerde voortplantings-
cellen (antherozoiden of spermatozoiden) van mossen,
varenachtigen en enkele naaktzadige zaadplanten (bv. Ginkgo
en Cycas). Bovendien zijn er sterke overeenkomsten in het
patroon van kern- en celdeling. Naast de landplanten (Em-
bryophyta) horen hier de volgende groepen van groenwie-
ren bij: de eencellige (coccale kolonies) bodemalg Chloroky-
bus atmophyticus (wereldwijd één soort, niet van Nederland
bekend, Chlorokybales), en draadvormige en parenchyma-
tische soorten in vier ordes: Klebsormidiales (wereldwijd 48
soorten, acht soorten in Nederland), Zygnematales, Coleo-
chaetales en Charales. De Coleochaetales (wereldwijd 18
soorten, vijf soorten in Nederland) zijn zeer bekend van-
wege de vele biochemische en morfologische ‘landplant-
adaptaties’ die bij deze groep ontdekt zijn Graram 1993). Lang

Plantae (supergroep) - Viridiplantae » Streptophyta i Zygnematales (orde)
ZYGNEMATALES
JAN SIMONS

De Zygnematales omvatten de families Zygnemataceae,
Mesotaeniaceae en Desmidiaceae. De Zygnemataceae zijn
onvertakte draadalgen met als bekendste genera Spirogyra
(spiraalwier), Zygnema en Mougeotia. Tot de Mesotaenia-
ceae en Desmidiaceae behoren de eencellige coccale desmi-
diaceeén of sieralgen. De Mesotaeniaceae zijn de zoge-
naamde saccoderme desmidiaceeén (cel niet gesegmen-
teerd en celwand zonder porién), en de Desmidiaceae de
placoderme desmidiaceeén (cel met twee duidelijke helf-
ten van ongelijke ouderdom, gescheiden door een cel-
insnoering, en celwand met porién en allerlei grote en
kleine uitsteeksels). Deze placoderme desmidiaceeén zijn

Zygnematales
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tische algen (Ulva en Enteromorpha) en sifonale algen als
vederwier Bryopsis en viltwier Codium. Al deze soorten zijn
op vast substraat gehecht of komen ‘los’ voor en kunnen
forse afmetingen bereiken (bv. zeesla Ulva).

Determinatie
Planktonische soorten: ETTL 1983, ETTL & GARTNER 1988. Ben-
tische zoetwatersoorten: SIMONS ET AL. 1999. Bentische en
planktonische soorten: jouN ET AL 2002. Mariene soorten:

BRODIE ET AL. (2007).

NEDERLAND 2817 gevestigd (waarvan 250 exoten)
WERELD ca. 300.125 beschreven

Kranswieren - Charales

werd deze groep gezien als de zustergroep van de landplan-
ten, maar recente onderzoeken ondersteunen meer en meer
de hypothese dat de echte kranswieren de zustergroep van
de landplanten (Embryophyta) zijn @ewis & MCCOURT 2004,
BHATTACHARYA ET AL. 1998). De Zygnematales en Charales wor-
den hierna apart besproken.

NEDERLAND 576 gevestigd
WERELD ca. 1830 beschreven

daardoor rijk gestructureerd en zeer fraai van vorm, van-
daar de Nederlandse naam sieralgen. Zygnematales leven
in zoet water.

Cyclus
Het overheersende type levenscyclus is haplobiontisch-
haplont. De meeste soorten vertonen geslachtelijke voort-
planting waarbij vrouwelijke gameten niet beweeglijk zijn
en de mannelijke gameten wel (o6gamie). Het geslachtelijk
proces dat specifiek is voor de Zygnematales is conjugatie:
de inhoud van de ene partnercel rondt zich af tot een amoe-
boid beweeglijke gameet die door een verbindingsbuis
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(conjugatiekanaal) naar de eveneens tot gameet afgeronde
inhoud van de andere partnercel kruipt en daarmee fu-
seert. Bij de draadalgen van de Zygnemataceae wordt zo'n
conjugatiebuis gevormd en bij de Desmidiaceae ontstaat
er een rechtstreeks contact tussen de twee partnercellen na
mediaan openbreken van de celwand. Uit de bevruchte
eicel (zygote) worden vaak (zygo)sporen gevormd. Deze
sporen zijn resistent tegen koude en droge omstandig-
heden. Ongeslachtelijke voortplanting komt bij de Zygne-
mataceae weinig voor.

Ecologie
Alle soorten zijn foto-autotroof; de fotosynthese gebeurt
met verschillende pigmenten: chlorofyl-a en -b en vier
carotenoiden. Opvallend veel soorten zijn eutrofiérings-
gevoelig en komen dus vooral in matig tot licht eutrofe
wateren voor. Vooral sieralgen (families Desmidiaceae en
Mesotaeniaceae) zijn zeer gevoelige milieu-indicatoren.
Op basis van gegevens betreffende oecologie (trofie, zuur-

66

graad, levensvorm) en voorkomen (zeldzaamheid, diversi-
teit) van de soorten van een bepaalde standplaats, kan de
natuurwaarde van die plaats bepaald worden (coEsEL & MEEs-

TERS 2007).

Diversiteit

Wereldwijd zijn er ongeveer 1830 beschreven soorten Guiry
& GUIRY 2010). In Nederland zijn 5§76 soorten vastgesteld.
Daaronder bevinden zich onder andere 76 soorten draad-
algen binnen de familie Zygnemataceae (SIMONS 1990) en 500
sieralgen of desmidiaceeén (COESEL & MEESTERS 2007). Onder de
sieralgen zijn ook vele variéteiten bekend die bij nader onder-
zoek best aparte soorten kunnen zijn. Dankzij een actieve
desmidiaceeénwerkgroep (zie www.desmids.nl) worden nog
steeds nieuwe sieralgsoorten en variéteiten voor Nederland
en soms ook voor de wetenschap ontdekt (P.FE.M. Coesel
pers. med.).

Voorkomen
De draadalgen van de familie Zygnemataceae (Spiragyra,
Zygnema, Mougeotia) komen in veletlei biotopen voor:
vennen (vooral Zygnema en Mougeotia), duinpoelen, sloten,
plassen en meren. Onder zomerse en matig voedselrijke
omstandigheden kunnen ze ‘flabwolken’ vormen waarin
meestal meerdere soorten (tot 20 of meer) tezamen voor-
komen. ‘Hot spots’ voor desmidiaceeén zijn veenpoelen en
vennen met mesotroof en kalkarm/zwakzuur water, maar
daarnaast komen ook tientallen soorten voor in kalkrijke/
alkalische mesotrofe wateren als duinpoelen en plassen. De
meeste soorten leven bentisch of aérofytisch op en tussen
waterplanten en mossen (vooral veenmos Sphagnum) en ze
kunnen vaak ‘scharrelen’ door uitstoting van een gelatineu-
ze substantie uit de celporién. Slechts enkele soorten leven
planktonisch in groot open water. Door verbeterende na-
tuurkwaliteit, met name van vennen en natte heideterreinen
waar natuurherstel is uitgevoerd, worden nog steeds nieuwe
soorten en variéteiten voor Nederland gevonden (van wesTEN

& COESEL 2010).

Determinatie
Sieralgen: COESEL & MEESTERS 2007.
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Plantae (supergroep) i Viridiplantae i Streptophyta i Charales (orde)

CHARALES - KRANSWIEREN

JAN SIMONS

Macroscopische sterk vertakte groenwieren. Alle kranswieren
behoren tot de familie Characeae. Kranswieren leven in zoet
water, soms ook in brak water.

Cyclus
Het overheersende type levenscyclus is haplobiontisch-
haplont. De meeste soorten vertonen geslachtelijke voort-
planting waarbij vrouwelijke gameten niet beweeglijk zijn
en de mannelijke gameten wel (o8gamie).

Ecologie

Alle soorten zijn foto-autotroof; de fotosynthese gebeurt
met verschillende pigmenten: chlorofyl-a en -b en vier caro-
tenoiden. Opvallend veel soorten zijn eutrofiéringsgevoelig
en komen dus vooral in matig tot licht eutrofe wateren
voor, vaak op plaatsen die beinvloed worden door schoon
kwelwater. Kranswieren zijn belangrijke indicatoren voor
helder en mesotroof water en scoren hoog bij de bepaling
van de ecologische kwaliteit van een water. Een eenmaal
gevestigde kranswiervegetatie bevordert en stabiliseert meso-
trofe en heldere watercondities, doordat een dichte vegetatie
de opwerveling van bodemdeeltjes tegengaat en er in de
grote biomassa veel nutriénten zijn opgeslagen die dan niet
de groei van planktonalgen kunnen bevorderen van pen BerG
1999). De op de kranswieren vastgehecht levende macrofauna
wordt begraasd door vissen en duikende watervogels, waar-
door kranswiervegetaties de aquatische biodiversiteit bevor-
deren. Bepaalde watervogels zoals meerkoet Fulica atra en
duikeenden Aythya eten ook kranswieren en de krooneend
Netta rufina zelfs bij voorkeur.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er 371 beschreven soorten (GUIRY & GUIRY 2010).
In Nederland zijn 24 soorten kranswieren vastgesteld var
ET AL 2006). Het voorkomen van kranswieren in Nederland
wordt door het Landelijk Informatiecentrum Krans-
wieren (zie www.kranswieren.nl) nauwkeurig bijgehou-
den en vastgelegd in een databestand.

Voorkomen
Kranswieren (Characeae) leven bij voorkeur in heldere,
mesotrofe en kalkrijke/alkalische wateren van sloten, (duin)
poelen, plassen en meren. Slechts enkele soorten komen in
kalkarm/zwakzuur water van bijvoorbeeld vennen voor.
Enkele kranswiersoorten komen in (zwak) brak water voor,
zoals Chara connivens, C. baltica en C. canescens. Bepaalde
kranswiersoorten kunnen omvangrijke vegetaties vormen
(kranswierweides) en dit komt vanaf medio jaren 1990 vrij
veel voor in onder meer het Veluwemeer, Markermeer, Dui-
nigermeer, Naardermeer en vennen en duinpoelen waar
natuurherstel is uitgevoerd. Bijzonder rijk aan soorten zijn
de Vechtplassen, het Naardermeer, de Botshol en de Vinke-
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NEDERLAND 24 gevestigd
WERELD 371 beschreven

veense Noordplas met 8-12 soorten per plas (J. Simons pers.
obs.). Het totaal aantal kranswieren in Nederland, 24 soor-
ten, is hoog voor een klein land als men bedenke dat het
totaal aantal Europese soorten 52 bedraagt «rausk 1997). Vele
van onze soorten zijn ook internationaal zeldzaam. Vanwege
de verbeterende waterkwaliteit zien we ook hier een positie-
ve invloed op het voorkomen. Zo is er een recente nieuw-
komer (Chara braunii) en zeldzame soorten worden minder
zeldzaam, zoals Nitella hyalina en N. translucens.

Determinatie

KRAUSE 1997, VAN RAAM ET AL. 1998, BRUINSMA ET AL. 2001.
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Chara connivens

Aantal waargenomen soorten
kranswieren (onderdeel van

de Charales) per 5x5 km

tot en met 2009. Kwadratisch
geschaald; grootste stip:

13-15 soorten. Bron: Landelijk
Informatiecentrum voor Krans-
wieren (LIK).
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Phaeoceros carolinianus

> >

Gesteelde haarmuts
Orthotrichum anomalum
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Plantae (supergroep) - Viridiplantae » Streptophyta ;- Embryophyta

EMBRYOPHYTA - LANDPLANTEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

NEDERLAND 2204 gevestigd (waarvan 250 exoten)
WERELD ca. 297.850 beschreven

Marchantiophyta

Anthocerotophyta

Vaatplanten - Tracheophyta

Bryophyta

In principe op het land levende plan-

ten met meestal een differentiatie in

stengels en bladeren en meestal wor-

tels. Behalve bij de levermossen heb-

ben landplanten huidmondjes voor

de ademhaling. Deze groep is dominant op het land aanwe-
zig en vormt een belangrijk deel van ons landschap.

Alle landplanten hebben in principe een afwisseling van
een haploid stadium (gametofyt) en een diploid stadium
(sporofyt). De geslachtsorganen van de gametofyt worden
archegonium (vrouwelijk) en antheridium (mannelijk) ge-
noemd. Uit de bevruchting onstaat de sporofyt, die in het
begin afhankelijk is van de gametofyt. De sporofyt maakt
door middel van reductiedeling (meiose) sporen aan waar-
uit de gametofyt groeit. Er is groot verschil in de levens-
duur van de gametofyt en sporofyt. Bij de eerste drie mos-
achtige fyla is de haploide gametofyt het dominante vege-
tatieve stadium, met de sporofyt daar op groeiend (‘sporen-
kapsel’), terwijl bij de vaatplanten de diploide sporofyt het
dominante stadium is; de gametofyt is hierbij sterk geredu-
ceerd, bij de varens nog een apart levend prothallium, bij
zaadplanten alleen nog aanwezig in de zaadknop (ovulum)

Tracheophyta _E

Lycopsida

Pteropsida

Spermatopsida — p. 70

en het pollen. Chase & Reveal (2009) geven een nieuwe
fylogenetische classificatie van alle landplanten, die alleen
van de hier gehanteerde afwijkt door de lagere rangen van
alle groepen en daarbij aangepaste namen. Zij hanteren de
naam Equisetopsida voor de Embryophyta, en classificeren
die dus in de rang van klasse; wij volgen dat hier niet. De
hier gepresenteerde stamboom wordt in de meeste studies
ondersteund; de mossen vormen geen monofyletische
groep (DUFF & NICKRENT 1999, SOLTIS ET AL. 1999).

Tot de landplanten behoren de levermossen (Marchantio-
phyta), hauwmossen (Anthocerotophyta), bladmossen
(Bryophyta) en de vaatplanten (Tracheophyta). De vaat-
planten worden weer onderverdeeld in de klassen wolfs-
klauwen en biesvarens (Lycopsida), varenachtigen (Ptero-
psida) en zaadplanten (Spermatopsida). De drie mosfyla,
die geen natuurlijke groep vormen, worden eerst behan-
deld, daarna de vaatplanten.

Plantae (supergroep) - Viridiplantae » Streptophyta - Embryophyta - Marchantiophyta, Anthocerotophyta & Bryophyta (fyla)

MARCHANTIOPHYTA, ANTHOCEROTOPHYTA & BRYOPHYTA - MOSSEN

HENK N. STEBEL, H.J. (HEINJO) DURING & LAURENS B. SPARRIUS

Sporenvormende en relatief kleine planten zonder vaat-
stelsel. Tot de mossen worden drie fyla gerekend: lever-
mossen (Marchantiophyta), hauwmossen (Anthoceroto-

phyta) en bladmossen (Bryophyta). Het grootste deel van

NEDERLAND 623 gevestigd (waarvan 3 exoten)
WERELD ca. 16.235 beschreven

de mossoorten groeit op de grond, een klein aantal leeft
op bomen (epifyt) of op steen (epiliet), en enkele soorten
komen in zoet water voor (BLWG 2007).
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Cyclus

Mossen hebben een zogenaamde diplohaplonte levens-
cyclus: uit de haploide (één set chromosomen per cel) spo-
ren groeien via een meestal draadvormig protonema ha-
ploide groene mosplanten, waarop zich vrouwelijke (ar-
chegonia) en/of mannelijke organen (antheridia) kunnen
ontwikkelen. Na bevruchting ontstaat uit de zygote het
diploide (twee sets chromosomen per cel) sporenkapsel,
dat tot en met de sporenrijping grotendeels door de groe-
ne moederplant van voedingsstoffen wordt voorzien. On-
geslachtelijke voortplanting door fragmentatie komt bij
vrijwel alle soorten voor; hiervoor worden vaak speciaal
gevormde vegetatieve diasporen gemaakt (broedkorrels en
tubers). Sommige mossen leven minder dan één jaar. Deze
planten leven dan één groeiseizoen en produceren vele
sporen. De meeste soorten kunnen echter verscheidene
jaren oud worden. Planten van kussentjesmos kunnen
tientallen jaren oud zijn. Extreme voorbeelden zijn etage-
mos Hylocomium splendens dat 80 jaar en fraai haarmos
Polytrichum formosum dat 100 jaar kan worden. De oudst
bekende nog levende mosplant, een kalktufvormende mos-
soort Hymenostylium recurvirostrum in Duitsland, is 1860
jaar oud.

Ecologie
Mossen zijn foto-autotroof. Ze hebben geen echte wortels
en kunnen water en voedingsstoffen — mineralen en stik-
stof — direct via stengels en bladen opnemen. Verschillen-
de mossen zijn nuttig voor de mens. Slibmos Physcomi-

trella patens is het eerste mos waarvan het genoom geheel
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ontrafeld is; genetisch gemodificeerde mutanten ervan
worden nu op commerciéle schaal gekweekt als bron van
medicijnen en andere werkzame stoffen. Veenmossen Sphag-
num zijn veenvormers en hebben hierdoor in eeuwen een
belangrijk energiebron opgebouwd (turf). Veenmossen,
kussentjesmos en klauwtjesmos worden gebruike als de-
coratiemateriaal. In Nederland komen twee mossoorten
voor waarvoor op grond van Europese regelgeving (de
Habitatrichtlijn) speciale beschermingszones ingesteld
dienen te worden: geel schorpioenmos Hamatocaulis ver-
nicosus en tonghaarmuts Orthotrichum rogeri (SPARRIUS ET AL.

2004, JANSSEN & SCHAMINEE 2008).

Diversiteit

Er zijn in de wereld ruim 16.200 mossoorten beschreven,
terwijl er in totaal zo'n 23.000 soorten verwacht worden
(cHaPMAN 2009). In Nederland zijn 623 soorten bekend (steseL
ET AL 2008): 126 levermossen (Marchantiophyta), vier hauw-
mossen (Anthocerotophyta) en 493 bladmossen (Bryo-
phyta). Hieronder bevinden zich drie ingeburgerde exo-
ten: grijs kronkelsteeltje Campylopus introflexus, geelsteel-
tje Orthodontium lineare en gaaf kantmos Lophocolea semi-
teres (SIEBEL ET AL. 2008). Eén soort is beschreven aan de hand
van Nederlandse exemplaren: vloedvedermos Fissidens
gymnandyus.

Voorkomen
De duinen, het laagveengebied en de hogere zandgronden
zijn het rijkst aan mossoorten ®Lwa 2007). Er zijn meldingen
van 125 soorten per 1000 m? en op I m? kan het aantal

<4<

Gewoon dikkopmos
Brachythecium rutabulum

v
Kronkelsteeltje

Campylopus spec.

<4<

Kussentjesmos
Leucobryum glaucum

vy

Parapluutjesmos
Marchantia polymorpha en
halvemaantjesmos
Lunularia cruciata
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Aantal waargenomen soorten
mossen per 5x5 km tot en met
2009. Kwadratisch geschaald;
grootste stip: 220-277 soorten.
Bron: BIwa.

v

Waterveenmos

Sphagnum cuspidatum

44

Gerand haarmos
Polytrichum longisetum
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Plantac (supergroep) - Viridiplantae

TRACHEOPHYTA - VAATPLANTEN

BAUDEWIJN ODE, RUUD BERINGEN & H. (LENI) DUISTERMAAT

Vaatplanten zijn planten met transport-
vaten voor vloeistoffen. Het xyleem

Gymnospermae

soorten tot 50 oplopen (DIAZ BARRADAS ET AL. 1992, HYLANDER &
DYNEsIUS 2006). Van de ingeburgerde exoot Campylopus intro-
flexus kan de biomassa oplopen tot 2 kg (drooggewicht)
per m2. De mosflora van Nederland is dynamisch. Door
biotoopvernietiging, vermesting en verdroging zijn er zeer
waarschijnlijk 37 soorten verdwenen uit Nederland (sizeL
ET AL. 2000, 2005). Sinds 1980 zijn er echter ook 52 mossoorten
verschenen. Het gevarieerder worden van bossen en kli-
maatveranderingen zijn hier onder andere verantwoorde-
lijk voor. Daarnaast wordt deze groep recent beter bestu-
deerd, waardoor extra soorten zijn ontdekt die waarschijn-
lijk al langer in Nederland voorkwamen (siEBEL & BILSMA
2007. De epifytische soorten zijn door afname van de zure
regen spectaculair toegenomen en er komen nu per km?
tien keer zoveel soorten op bomen voor als rond 1980 (spar-
RIUS ET AL. 2006).

Determinatie

SIEBEL & DURING 2006, VAN DORT ET AL. 2010.

Streptophyta i Embryophyta i Tracheophyta (fylum)

NEDERLAND 1581 gevestigd (waarvan 247 exoten)
WERELD ca. 281.600 beschreven

[Cycadales]

dient voor het transport van water met
mineralen van de wortels naar de blade-
ren en groeitoppen en het floéem voert
water met de door de bladeren gemaak-
te bouwstoffen naar de boven- en onder-

Spermatopsida

grondse groeiende delen van de plant.

Meestal is er een wortelstelsel in de bo-

[Ginkgoales]

Coniferales

[Gnetales]

dem en zijn de groene plantendelen bo-

ven de grond of in het water. De soorten

kunnen in grootte variéren van enkele millimeters tot en-
kele tientallen meters. Vaatplanten kunnen onderverdeeld
worden in wolfsklauwen en biesvarens (Lycopsida), varen-
achtigen (Pteropsida) en zaadplanten (Spermatopsida) (zie
tabel en de stamboom hiervoor onder Embryophyta). De
zaadplanten vormen de grootste groep en kunnen worden
onderverdeeld in naaktzadigen (Gymnospermae) en bedekt-
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Angiospermae — p. 76

zadigen (Angiospermae). We volgen de nieuwste classifica-
tie en fylogenie (stamboom) van de varenachtigen (rver ET
AL. 2004, SMITH ET AL. 2006) en Angiospermae (apG 1i1 2009), met als
enig verschil dat Smith et al. (2006) de Pteropsida in drie
klassen onderverdelen, hier gegeven als subcategorie. Deze
classificatie wijkt maar op een paar punten af van die in de
laatste Heukels’ flora (vaN DER MEIDEN 2005). Zie ook Chase &
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Avondkoekoeksbloem - Silene latifolia Kamvaren - Dryopteris cristata Blauwe knoop - Succisa pratensis

D '

Parnassia - Parnassia palustris
- T

Grote lisdodde - Tjpha latifolia Slanke sleutelbloem - Primula elatior Maarts viooltje - Viola odorata
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Gewone brunl - Prunella vulgaris

Lange ereprijs - Veronica longifolia Wilgenroosje - Chamerion angustifolium Muskuskaasjeskruid - Malva moschata

Rode Klaver - Trifolium pratense

Witte waterlelie - Nymphaea alba

Klein warkruid - Cuscuta epithymum

Wilde reseda - Reseda lutea

Pilvaren - Pilularia globulifera

Witte waterranonkel - Ranunculus ololeucos Zeewolfsmelk - Euphorbia paralias Zomprus - Juncus articulatus
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Reveal (2009) voor een iets in rangen afwijkende classifica-
tie. Vaatplanten komen in het terrestrische en aquatische
milieu algemeen voor en zijn minder talrijk in het mariene
milieu. In Nederland worden ze in het mariene milieu eigen-
lijk alleen vertegenwoordigd door de in ondiepe kustwateren
levende zeegrassen Zostera.

Cyclus

Er zijn twee hoofdgroepen te onderscheiden: sporenplanten
en zaadplanten. Tot de sporenplanten horen de wolfsklau-
wen, biesvarens en varenachtigen (inclusief paardenstaar-
ten), en zij verspreiden zich door middel van sporen. Deze
sporen zijn uiterst klein en worden door de wind mee-
gevoerd. De sporen worden langs ongeslachtelijke weg ge-
produceerd door de volwassen plant. De geslachtelijke
voortplanting vindt plaats in een uit de spore gegroeid voor-
stadium (prothallium, de gametofyt). De flagellate geslachts-
cellen uit dit prothallium verplaatsen zich in water (vaak
een natte bodem). Na bevruchting van de onbeweeglijke
eicel in het prothallium groeit daaruit weer een nieuwe
plant. Zaadplanten verspreiden zich door middel van za-
den. De geslachtelijke voortplanting vindt niet plaats in een
apart vrijlevend stadium maar in de zaadknoppen aan de
plant zelf. Zaadplanten kunnen zowel een- als tweehuizig
zijn. Bij eenhuizige planten komen op één plant zowel
mannelijke als vrouwelijke (of tweeslachtige) voortplan-
tingsorganen (bloemen) voor. Bij twechuizige planten zit-
ten er op één plant of mannelijke of vrouwelijke voortplan-
tingsorganen. Het door de mannelijke voortplantingsorga-
nen geproduceerde stuifmeel wordt meestal getransporteerd
door wind of water, maar bij veel soorten vinden stuifmeel-
transport en bestuiving plaats door tussenkomst van dieren.
Meestal zijn dit insecten, maar ook bestuiving door vogels
(met name op het zuidelijk halfrond) en vleermuizen (met
name in de tropen) komt voor. Veel langlevende planten
hebben ook strategieén om zich ongeslachtelijk (vegetatief)
uit te breiden of te verspreiden. Vegetatieve uitbreiding
vindt onder andere plaats door kruipende stengeldelen.
Bovengronds kruipende stengels worden wel afleggers (sto-
lonen) genoemd; ondergrondse stengels worden aangeduid
met wortelstokken (rhizomen). Vegetatieve verspreiding
vindt bij sommige soorten plaats door middel van broed-
knoppen of stengelfragmenten die zich los kunnen maken
van de ‘moederplant’ en op nieuwe groeiplaatsen weer
‘wortel kunnen schieten’. Er zijn grote verschillen in levens-
duur binnen de vaatplanten. Veel eenjarige soorten leven
niet veel langer dan enkele maanden. Sommige bomen (bv.
zomereik Quercus robur) worden echter honderden jaren
oud. Bijzonder is dat zaad van sommige (veelal eenjarige)
soorten in de bodem zeer lang kiemkrachtig kan blijven.
Bij sommige van deze zogenaamde zaadbankvormers blij-
ven de zaden tot enige tientallen jaren, of soms nog langer,
kiemkrachtig.

Ecologie
De meeste vaatplanten hebben bladgroenkorrels waardoor
ze met behulp van zonlicht van kooldioxide en water
bouwstoffen kunnen maken (fotosynthese). Het voedsel
— naast kooldioxide (uit de lucht) en water ook mineralen
en sporenelementen — wordt in het algemeen via de wor-
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tels uit de bodem opgenomen, maar bij water- en oever-
planten ook of overwegend uit het oppervlaktewater (ook
via de bladeren). Enkele soorten vullen hun nutriénten-
behoefte aan doordat ze met behulp van bepaalde structu-
ren kleine ongewervelden kunnen vangen en verteren,
zoals zonnedauw Drosera, blaasjeskruid Utricularia en vet-
blad Pinguicula vulgaris. Vrijwel alle landplanten kennen
een samenlevingsvorm met bodemschimmels (ecto- en
endomycorrhizaschimmels), die heel specifiek is ontwik-
keld bij met name orchideeén en langlevende soorten, zo-
als bomen en soorten uit de heifamilie (Ericaceae). Hier-
door kan de plant zijn ‘wortelstelsel” vergroten en meer
voedingsstoffen uit de bodem halen. De bodemschimmels
ontvangen bouwstoffen van de plant. Sommige planten
zijn parasieten en onttrekken water, voedingsstoffen en
bouwstoffen aan andere planten. Parasieten bezitten zelf
geen bladgroen en zijn geheel afhankelijk van hun gast-
heer; voorbeelden zijn onder andere bremrapen Oroban-
che. Halfparasieten beschikken wel over bladgroen en
kunnen hun eigen bouwstoffen maken. Voorbeelden zijn
ogentroost Euphrasia, ratelaar Rhinanthus en maretak Vis-
cum album. Er zijn vele planten vervelend voor de mens.
Voorbeelden zijn soorten die pollenallergie veroorzaken,
giftig zijn voor de mens of landbouwhuisdieren, of woeke-
ren op plekken waar dat niet gewenst is, zoals op akkers of
in waterafvoerende sloten. Op dit moment zijn slechts
voor één soort beperkende maatregelen in de vorm van
wetgeving getroffen. Bij het besluit aanwijzing van
dier- en plantensoorten Flora- en faunawet van 28 no-
vember 2000 is in art. 14 vastgesteld dat het verboden
is grote waternavel Hydrocotyle ranunculoides uit te
planten, in bezit te hebben of te verhandelen.
Vanzelfsprekend zijn planten (niet alleen vaatplanten,
maar planten in brede zin) essentieel voor al het leven op
aarde omdat zij aan de basis staan van de voedselketen
(primaire producenten). Ook leveren ze allerlei produc-
ten, zoals voedsel (bv. graan, groenten, kruiden, vruchten,
knollen, honing) en bouwmaterialen (bv. hout en riet).
Plantenbegroeiing in bredere zin levert ook allerlei nuttige
diensten: er wordt voortdurend zuurstof aangemaakt en
kooldioxde opgenomen, fijnstof uit de lucht wordt weg-
gevangen en de wortels zorgen ervoor dat bodemerosie
wordt ingeperkt. Planten in de natuur, het stedelijke ge-
bied en de tuin bepalen in hoge mate het karakter van een
plek. Met name bomen hebben een grote invloed op het
microklimaat en kunnen in steden voor verkoeling zorgen.
Planten en combinaties van plantensoorten (vegetatie-
typen) spelen een zeer belangrijke rol in het natuurbeleid
en -beheer, mede vanwege hun functie als leefmilieu voor
andere organismen. In Nederland komen drie vaatplanten
voor waarvoor op grond van Europese regelgeving (de
Habitatrichtlijn) speciale beschermingszones ingesteld
dienen te worden: kruipend moerasscherm Apium repens,
groenknolorchis Liparis loeselii en drijvende waterweeg-
bree Luronium natans. Een vierde Habitatrichtlijnsoort,
de zomerschroeforchis Spiranthes aestivalis, is inmiddels
verdwenen uit ons land. Recent is er op een paar plaatsen
klaverbladvaren Marsilea quadrifolia waargenomen. Mocht
deze soort zich blijvend vestigen dan is Nederland een
Habitatrichtlijnsoort rijker.
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Tabel
Overzicht van de Nederlandse vaatplanten; de classificatie volgt Smith et al. (2006) en ArG 111 (2009).
Klasse Subcategorie Orde Familie Nederlandse Aantal
familienaam soorten
Lycopsida Lycopodiales Lycopodiaceae Wolfsklauwfamilie 5
Isoetales Isoetaceae Biesvarenfamilie 2
Pteropsida Psilotidae Ophioglossales  Ophioglossaceae Addertongfamilie 3
Equisetidae Equisetales Equisetaceae Paardenstaartenfamilie 10
Polypodiidae Osmundales Osmundaceae Koningsvarenfamilie I
Salviniales Salviniaceae Vlotvarenfamilie 3
Marsileaceae Pilvarenfamilie I
Polypodiales Dennstaedtiaceae Adelaarsvarenfamilie I
Polypodiaceae Eikvarenfamilie 3
Dryopteridaceae Niervarenfamilie 13
Blechnaceae Dubbellooffamilie 1
Onocleaceae Bolletjesvarenfamilie I
Aspleniaceae Streepvarenfamilie 6
Thelypteridaceae Moerasvarenfamilie 3
Woodsiaceae Wijfjesvarenfamilie 4
Spermatopsida  Gymnospermae  Coniferales Pinaceae Dennenfamilie 2
Cupressaceae Cipresfamilie I
Taxaceae Taxusfamilie I
Angiospermae Nymphaeales Cabombaceae Cabombafamilie 1
Nymphaeaceae Waterleliefamilie 2
Piperales Aristolochiaceae Pijpbloemfamilie I
Acorales Acoraceae Kalmoesfamilie I
Alismatales Araceae Aronskelkfamilie 10
Butomaceae Zwanenbloemfamilie I
Hydrocharitaceae Waterkaardefamilie 7
Alismataceae Waterweegbreefamilie 6
Scheuchzeriaceae Scheuchzeriafamilie 1
Juncaginaceae Zoutgrasfamilie 2
Ruppiaceae Ruppiafamilie 2
Potamogetonaceae Fonteinkruidfamilie 25
Zosteraceae Zeegrasfamilie 2
Dioscoreales Nartheciaceae Beenbreekfamilie 1
Liliales Melanthiaceae Eenbesfamilie I
Liliaceae Leliefamilie 8
Colchicaceae Herfsttijloosfamilie I
Asparagales Orchidaceae Orchideeénfamilie 38
Iridaceae Lissenfamilie 3
Asparagaceae Aspergefamilie 17
Amaryllidaceae Narcisfamilie 16
(incl. Alliaceae)
Poales Typhaceae Lisdoddefamilie 7
(incl. Sparganiaceae)
Juncaceae Russenfamilie 29
Cyperaceae Cypergrassenfamilie 94
Poaceae Grassenfamilie 139
Commelinales ~ Pontederiaceae Pontederiafamilie I
Ceratophyllales  Ceratophyllaceae Hoornbladfamilie 2
Ranunculales Berberidaceae Berberisfamilie 3
Ranunculaceae Ranonkelfamilie 40
Papaveraceae Papaverfamilie 14
Saxifragales Grossulariaceae Ribesfamilie 4
Crassulaceae Vetplantenfamilie 9
Saxifragaceae Steenbreekfamilie 5
Haloragaceae Vederkruidfamilie 3
Vitales Vitaceae Wijnstokfamilie I
Celastrales Celastraceae Kardinaalsmutsfamilie 2
(incl. Parnassiaceae)
Oxalidales Oxalidaceae Klaverzuringfamilie 2
Malpighiales Salicaceae Wilgenfamilie 17
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Klasse Subcategorie Orde Familie Nederlandse Aantal
familienaam soorten
Violaceae Viooltjesfamilie 16
Euphorbiaceae Wolfsmelkfamilie 14
Hypericaceae Hertshooifamilie 10
Linaceae Vlasfamilie 2
Elatinaceae Glaskroosfamilie 3
Cucurbitales Cucurbitaceae Komkommerfamilie I
Fabales Fabaceae Vlinderbloemenfamilie 63
Polygalaceae Vleugeltjesbloemfamilie 3
Fagales Fagaceae Napjesdragersfamilie 6
Mpyricaceae Gagelfamilie I
Betulaceae Berkenfamilie 6
Juglandaceae Okkernootfamilie I
Rosales Rosaceae Rozenfamilie 67
Eleagnaceae Duindoornfamilie I
Rhamnaceae Wegedoornfamilie 2
Ulmaceae Iepenfamilie 4
Cannabaceae Hennepfamilie I
Moraceae Moerbeifamilie I
Urticaceae Brandnetelfamilie 4
Geraniales Geraniaceae Qoievaarsbekfamilie 13
Mpyrtales Lythraceae Kattenstaartfamilie 4
Onagraceae Teunisbloemfamilie 20
Brassicales Resedaceae Resedafamilie 2
Brassicaceae Kruisbloemenfamilie 75
Malvales Malvaceae Kaasjeskruidfamilie 10
Cistaceae Zonneroosjesfamilie 2
Thymelaceae Peperboompjesfamilie I
Sapindales Sapindaceae Zeepboomfamilie 5
Santalales Santalaceae Sandelhoutfamilie 2
Caryophyllales  Droseraceae Zonnedauwfamilie 4
Plumbaginaceae Strandkruidfamilie 3
Polygonaceae Duizendknoopfamilie 28
Caryophyllaceae Anjerfamilie 62
Amaranthaceae Amarantenfamilie 39
Portulacaceae Posteleinfamilie 5
Phytolaccaceae Karmozijnbesfamilie 2
Cornales Cornaceae Kornoeljefamilie 3
Ericales Balsaminaceae Balsemienfamilie 4
Primulaceae Sleutelbloemfamilie 14
Ericaceae Heifamilie 20
Boraginales Boraginaceae Ruwbladigenfamilie 22
Gentianales Rubiaceae Sterbladigenfamilie 17
Gentianaceae Gentiaanfamilie 13
Apocynaceae Maagdenpalmfamilie
Lamiales Oleaceae Olijffamilie 3
Scrophulariaceae Helmkruidfamilie I
Verbenaceae [Jzerhardfamilie I
Lamiaceae Lipbloemenfamilie 6o
Phrygmaceae Maskerbloemfamilie I
Orobanchaceae Bremraapfamilie 22
Plantaginaceae Weegbreefamilie 50
Lentibulariaceae Blaasjeskruidfamilie
Solanales Solanaceae Nachtschadefamilie 9
Convolvulaceae Windefamilie 10
Agquifoliales Agquifoliaceae Hulstfamilie I
Asterales Campanulaceae Klokjesfamilie 16
Menyanthaceae Watergentiaanfamilie 2
Asteraceae Composietenfamilie 152
Dipsacales Adoxaceae Muskuskruidfamilie 6
Caprifoliaceae Kamperfoeliefamilie 15
Apiales Araliaceae Klimopfamilie 3
Apiaceae Schermbloemenfamilie 54
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Stamboom van de bedekt-
zadigen (Angiospermae)
volgens APG 111 (2009).
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Diversiteit

In totaal zijn er zo'n 281.600 soorten beschreven in de we-
reld (1000 wolfsklauwen, 11.000 varenachtigen en 269.600
zaadplanten), terwijl er naar verwachting nog zo’n 80.000
soorten ontdekt kunnen worden (crapman 2009). In Neder-
land komen 1581 gevestigde vaatplantsoorten voor: zeven
wolfsklauwen, so varenachtigen en 1524 zaadplanten.
Hiervan zijn er 247 exoot (VAN DER MEIJDEN 2005). Daarnaast
komen er in de groene ruimte minstens 527 niet-gevestig-
de soorten voor. Hierbij moet de aantekening geplaatst
worden dat het onmogelijk is om een volledige lijst van
alle geintroduceerde (tuin)planten te krijgen. Het gaat om
enkele duizenden soorten, dus het aantal niet-gevestigde
soorten is zeker te laag. Het is onmogelijk om te voorspel-
len welke tuinplanten als potentieel verwilderend zijn aan
te merken en dus kunnen schattingen voor nog te ver-
wachten soorten niet gemaakt worden. Binnen Nederland
komen geen echte endemen voor. Van een beperkt aantal
soorten ligt wel een aanzienlijk deel (>10%) van het Euro-
pese areaal binnen onze landsgrenzen. Het betreft hier
onder andere heidemelkviooltje Viola persicifolia var. lac-
taeoides, spindotterbloem Caltha palustris araneosa, drie-
nervige zegge Carex trinervis en zinkviooltje Viola lutea ca-
laminaria (aNSEN ET AL. 2007). Diverse ondersoorten, variétei-
ten en microsoorten zijn van Nederlands materiaal beschre-
ven, zoals de spindotterbloem Cualtha palusiris araneosa.
Daarnaast zijn door Linnaeus planten beschreven op basis
van Nederlands materiaal; het gaat hier waarschijnlijk om
tientallen soorten, waarvan de type-exemplaren zijn opge-
slagen in buitenlandse herbaria.

Voorkomen
Standplaatsen met niet te voedselrijke en niet te zure bo-
dems zijn over het algemeen het soortenrijkst. Soortenrijke
gebieden zijn onder andere de duinen, Zuid-Limburg en
het rivierengebied (gegevens rroron). Niet alleen binnen
natuurgebieden maar ook binnen de restanten van het oude
kleinschalige agrarische cultuurlandschap, met zijn vele half-
natuurlijke vegetaties (bv. blauwgraslanden en kalkgras-
landen), kunnen hoge aantallen soorten worden gescoord.
Ook binnen het stedelijk gebied, waar relatief veel soorten
inburgeren, worden tegenwoordig hoge soortenaantallen
gehaald. Per km? ligt het maximaal aantal gevonden soorten
in Nederland ruim boven de 500 (gegevens rLoron). Derge-
lijke aantallen worden in het algemeen gevonden in gebie-
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den met een grote variatie aan biotopen en bodemeigen-
schappen. In sommige biotopen worden hoge aantallen per
m? vegetatie gevonden. In de Zuid-Limburgse kalkgras-
landen en in sommige schrale duingraslanden kunnen wel
40 soorten op één vierkante meter gevonden worden. Vanaf
1900 zijn door biotoopvernietiging, verzuring, vermesting
en verdroging ongeveer 42 soorten verdwenen (TAMIS ET AL.
20094), vanaf 1758 zijn dat er weinig méér. Er zijn in de laatste
decennia diverse eerder als verdwenen gekwalificeerde
SOOrten (VAN DER MEIDEN & GILLIS 1995) tcruggevonden. Er zijn
daarnaast 43 soorten aangemerke als soorten die in de laatste
25 jaar van de twintigste eeuw zijn ingeburgerd (ramis ET AL.
2009); sinds deze publicatie is er zeker nog een tiental nieuwe
soorten ingeburgerd geraakt (tamis ET AL 20004, B. Odé pers.
obs.). Klimaatverandering, een toename van het oppervlakte
stedelijk gebied en introducties door mensen zijn hier de
oorzaken van. Daarnaast heeft een toename in inventarisatie-
activiteiten geleid tot de ontdekking van enkele ‘nieuwe’
soorten voor Nederland.

Determinatie

LAMBINON & DE LANGHE 1998, VAN DER MEIJDEN 2005, EGGELTE 2007, BLAMEY

ET AL. 2010.
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Eukarya (domein) - Chromalveolata (supergroep)

CHROMALVEOLATA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

NEDERLAND ca. 3000 gevestigd (waarvan ruim 25 exoten),
nog ca. 1100 verondersteld
WERELD ca. 37.835 beschreven

Hacrobia

Actinosphaerium eichhorni
(Centroheliozoa)

Stramenopila Alveolata
Hacrobia - p. 78
— Stramenopila - p. 81

[

Alveolata - p. 89

Rhizaria - p. 93

Deze supergroep omvat vooral veel eencellige vormen,
zowel autotrofe (met fotosynthese) als heterotrofe (‘proto-
z0€n’), maar ook meercellige wieren zoals de bruinwieren.
Er zijn geen morfologische kenmerken die deze groep als

Chromalveolata (supergroep) - Hacrobia

HACROBIA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Haptophyta
Katablepharida
— Cryptophyta

Telonemia

Centroheliozoa

Een grote groep van eencellige organismen: flagellaten,
amoeboiden en eencellige algen. Er zijn zowel soorten met
een autotrofe als met een heterotrofe levenswijze. De samen-
hang van de groepen Haptophyta, Katablepharidae, Crypto-
phyta (of Cryptomonadida), Telonemia en Centroheliozoa
is pas recent onderkend op grond van DNA-analyses (KEELING
2009, OKAMOTO ET AL. 2009, SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2006. De naam
Hacrobia voor deze groep dateert van 2009 (OKAMOTO ET AL.
2009. De Haptophyta en Cryptophyta worden hieronder
apart besproken, de andere groepen zijn veel minder be-
kend en volgen hier kort.

KATABLEPHARIDA
Een kleine groep (wereldwijd 13 beschreven soorten) hete-
rotrofe flagellaten, die verwant zijn aan de Cryptophyta.
Ze leven in zowel zee als zoet water. Er zijn geen soorten
uit Nederland gemeld, maar op grond van de verspreiding
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Rhiziaria

geheel karakteriseren, de verwantschappen zijn geheel geba-
seerd op onderzoek aan de ribosomale en nucleaire genen
(BURKI ET AL. 2007, 2008, HACKETT ET AL. 2007). Niet uit alle studies
komt naar voren dat de Rhizaria ook in deze groep thuis-
horen, en in sommige studies zijn de Hacrobia zustergroep
van de planten (BURKI ET AL. 2008, HAMPL ET AL. 2009). In alle groe-
pen, behalve de Rhizaria, komen chloroplasten voor die zijn
verkregen door secundaire endosymbiose, namelijk door de
opname van een eencellig roodwier (KEELING 2009). In som-
mige gevallen is die chloroplast sterk gereduceerd of alleen
nog te vinden als resten van het genoom. Vier grote groepen
worden onderscheiden: Hacrobia, Stramenopila, Alveolata
en Rhizaria.

NEDERLAND ca. 185 gevestigd, nog ca. 20 verondersteld
WERELD ca. 800 beschreven

zijn verschillende soorten voor Nederland te verwachten

(OKAMOTO 2009).

TELONEMIA
Wereldwijd twee beschreven soorten. Heterotrofe flagellaten.
Pas kort geleden is gebleken dat het genus Zelonema een
aparte groep binnen de Hacrobia vormt. Deze soorten wer-
den daarom in een eigen fylum geplaatst (sHALCHIAN-TABRIZI ET
AL.2006). Uit analyses van ‘environmental sampling’ blijkt dat
de groep in een groot aantal soorten (gerepresenteerd door
verschillende DNA-sequenties) over de hele wereld voorkomt
in zee en in zoet water, en onder andere is waargenomen bij
Helgoland (Duitsland), in Denemarken en in het Kanaal
(SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2007). Het voorkomen in Nederland, of

in elk geval de aangrenzende Noordzee, is dus te verwachten.




CENTROHELIOZOA - ZONNEDIERTJES
Wereldwijd 76 beschreven soorten. Eencelligen met in-
trekbare axopodia: filamenteuze pseudopodién die ge-
steund worden door ‘microtubuli’, gerangschikt in zes- of
driehoeken. Zonnediertjes leven in zoet water. Deze groep
omvat drie families van de vroegere ‘Heliozoa’ of zonne-
diertjes: Acanthocystidae, Heterophryidae en Raphidio-

Chromalveolata (supergroep) » Hacrobia

Haptophyta (fylum)

HAPTOPHYTA (PRYMNESIOPHYTA)

REINOUD PT. KOEMAN & JAN SIMONS

Eencellige en soms kolonievormende flagellaten. De twee
gladde flagellen zijn apicaal ingeplant. Tussen de twee fla-
gellen bevindt zich een derde flagelachtige draad (hapto-
nema) die korter of langer is dan de flagellen. De celwand
is meestal bezet met organische schubjes in én tot drie
lagen. Bij de orde van de Coccolithophoridae zijn deze
schubjes verkalkt en voorzien van veletlei structuren. De
chloroplasten bevatten pigmenten die erg lijken op die
van de Heterokontophyta, maar de structuur van de cellen
is verschillend, zodat de groep als apart fylum wordt be-
schouwd (aNDERsEN 2004. De Haptophyta worden in het al-
gemeen onderverdeeld in twee klassen: de Pavlovophyceae
en de Prymnesiophyceae. Het overgrote deel van de soor-
ten is marien, enkele soorten leven in brak of zoet water.

Cyclus
Voor zover bekend hebben de soorten een diplobiontische
cyclus, waarbij een zelfstandige diploide geflagelleerde fase
(sporofyt) afwisselt met een haploide fase (gametofyt) die
vaak bentisch is en draadvormig of coccaal. Er zijn ook
soorten waarbij beide fasen geflagelleerd zijn.

Ecologie
Heel veel soorten zijn mixotroof, dat wil zeggen dat ze
autotroof en heterotroof-fagotroof (voeding door opna-
me van organische deeltjes) zijn. De pigmentatie voor de
fotosynthese bestaat uit chlorofyl-a, -c1, -c2 en fucoxan-
thine dat de bruin(gele) kleur geeft. Met het haptonema
worden organische deeltjes opgevangen en vervolgens
naar een voedingsvacuole achter in de cel geleid. De be-
langrijkste reservestof is chrysolaminarine. Haptophyta
kunnen soms een giftige algenbloei veroorzaken door de
uitstoot van toxische stoffen. Prymnesium parvum, die in
zwak brakke plassen (bv. de Botshol, ut) voorkomt, kan
bij massaal voorkomen vissterfte veroorzaken. Het mas-
saal voorkomen van Phaeocystis-soorten aan de kust — en
met name P globosa, onder bepaalde nutriéntencondities
in windrijke omstandigheden in het voorjaar — kan tot
onaangename schuimvorming op het strand leiden. Dit
wordtveroorzaaktdoordat de kolonies met polysaccharide-
matrix uiteengeslagen worden en ‘opgeklopt’ tot schui-
mige massa’s. Deze negatieve zaken vallen in het niet bij
het nut van Haptophyta. Deze algen vormen een aanzien-
lijk bestanddeel van het nanoplankton (celgrootte 2-20
pm) in de zeeén en oceanen en spelen dus een zeer grote
rol als basis van mariene voedselketens. Ook zijn ze van
groot belang voor de wereldwijde stoffencyclus van met
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phryidae. Andere voormalige zonnediertjes behoren nu tot
de Cercozoa en verschillende andere groepen (vikoLagev et
AL 2009). Er zijn 35 soorten Centroheliozoa uit Nederland
gemeld (PAGE & SIEMENSMA 1991, SIEMENSMA 1981). Acanthocystis
dresscheri, Pterocystis pteracantha, P anapoda, P raineri en
Raphidiophrys capitata zijn beschreven aan de hand van
Nederlands materiaal.

NEDERLAND ca. 150 gevestigd, nog 20 verwacht
WERELD ca. 500 beschreven

name koolzuur en kalk en zijn dus betrokken bij groot-
schalige klimaatprocessen en geologische formaties. Dit is
vooral het geval bij de soortenrijke orde der coccolieten
(Coccolithophoridae) die kalk(CaCOj)-schaaltjes vor-
men en enorme witte bloeien kunnen vormen (bv. Emili-
ana huxleyi) en op sommige plekken verantwoordelijk
zijn (en waren) voor een groot gedeelte van de zee-
bodemvorming. De afzettingen uit het Krijt (zoals de
krijtrotsen bij Dover) bestaan voor een groot deel uit de
skeletten van coccolieten. Soorten als Paviova lutheri en
Lochrysis-soorten worden gebruike als efficiénte voedsel-
bron in de aquacultuur.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 500 beschreven soorten (speer
1995). In Nederland komen ongeveer 150 soorten voor,
maar hiervan is slechts een beperkt deel op naam gebracht
(KOEMAN ET AL. 2009). Naast de al waargenomen nog te deter-
mineren soorten, gaat een voorzichtige schatting uit van
nog 20 onontdekte soorten voor Nederland.

Voorkomen
Het overgrote deel van de soorten is marien. In de Noord-
zee komen de meeste soorten wat verder uit de kust voor
dan bijvoorbeeld kiezelwieren. In het Nederlandse deel
wordt even ten noorden van de Waddeneilanden de hoog-
ste diversiteit aangetroffen. Voor de Zeeuwse kust is de di-
versiteit veel lager. Wel dicht bij de kust komt de geflagel-
leerde en kolonievormende soort Phacocystis globosa voor.
Deze soort (of in elk geval de schuimvorming) lijkt de laat-
ste jaren minder voor te komen, mogelijk door verminde-
ring van de nutriéntenbelasting van het kustwater doordat
de grote rivieren Rijn en Maas voor een verminderende
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Cryptomonas
te midden van kiezelwieren

Heterokontophyta
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aanvoer van nutriénten zorgen. Over de zoetwatersoorten
is vrijwel niets bekend; er zijn ongeveer vijf soorten te ver-
wachten OHN ET AL. 2002).

Chromalveolata (supergroep) » Hacrobia i Cryptophyta (fylum)

CRYPTOPHYTA

JAN SIMONS

Een kleine groep van eencellige flagellaten (7-80 pm). Er
zijn twee ongeveer even lange flagellen, elk of één met zij-
haartjes, apicaal of lateraal ingeplant aan de basis van een
depressie (gullet). Op de flagellen, en soms ook op de cel-
membraan, bevinden zich organische schubjes. Vlak onder
de celmembraan bevinden zich de zogenaamde ejectisomen:
microharpoentjes die uitgeschoten worden bij irritatie van de
cel. Er is een nieuwe taxonomie in ontwikkeling die gebruik
maakt van DNa-sequenties en ultrastructuurkenmerken.
Cryptophyta leven zowel in zoete als in zoute wateren.

Cyclus
Er is alleen ongeslachtelijke voortplanting bekend door

simpele deling van een cel.

Chromalveolata (supergroep) - Stramenopila

STRAMENOPILA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN, JAN SIMONS, ARTHUR DE COCK & HERRE STEGENGA

De Stramenopila (of Straminipila, Stramenopiles) omvat-
ten zowel eencellige als meercellige organismen, waarbij
zelfs reuzenvormen voorkomen, zoals het bruinwier ‘giant
kelp’ (Macrocystis) van de Pacifische kusten, dat tientallen
meters lang kan worden. De Stramenopila hebben twee
flagellen die ongelijk van lengte en structuur zijn (hetero-
kont): er is een langere en, min of meer loodrecht daarop,
een kortere. Meestal heeft de langere flagel aan twee zijden
ingeplante gelede haren, bij de waterschimmels is dat de
kortere flagel. De inplanting van de flagellen is subapicaal
tot lateraal. De ultrastructuur en vorm van de flagellen is
het beste morfologische kenmerk dat de groep karakeeri-
seert, naast DNA-overeenkomsten. Zie voor de classificatie
en stamboom de publicatie van Bailey (2010). De Stra-
menopila bestaan uit een grote monofyletische groep bruin-
gekleurde wieren, de Heterokontophyta (0.a. bruinwieren
en kiezelwieren) en een aantal eencellige groepen zonder

8o

Determinatie
GREEN & LEADBEATER 1994, TOMAS 1997, CROS & FORTUNO 2002, HOPPEN-
RATH ET AL. 2009, KRABERG ET AL 2010.

NEDERLAND ca. 20 verondersteld
WERELD ca. 200 beschreven

Ecologie
Cryptophyten zijn mixotroof; ze zijn dus zowel heterotroof
en ‘eten’ bacterién op, als foto-autotroof waarbij de fotosyn-
these gebeurt met verschillende pigmenten: chlorofyl-a en
-c2 en rode en blauwe fycobilinen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er 200 soorten beschreven Gury & Guiry
2010. In Nederland is het aantal soorten onbekend maar
wordt verondersteld op ongeveer 20 (op basis van JOHNET AL

2002).

Voorkomen
De meeste soorten leven in zoete binnenwateren, zowel in
voedselarme als voedselrijke situaties. Er zijn slechts enkele
mariene soorten. Bepaalde (niet-Nederlandse) soorten kun-
nen onder zeer extreme omstandigheden leven, zoals in
Antarctische zoetwatermeren en bergmeren en bij lage licht-
intensiteiten (Lee 2008). Er is zeer weinig bekend over Neder-
landse Cryptophyta. Dit komt onder andere omdat de
soorten lastig te determineren zijn. Met een lichtmicro-
scoop zijn de soorten moeilijk te onderscheiden en boven-
dien schieten levende exemplaren in een preparaat snel

door het beeld.

Determinatie

JOHN ET AL. 2002, LINNE VON BERG & MELKONIAN 2003.

NEDERLAND ca. 2000 gevestigd (waarvan enkele exoten),
nog ca. 1050 verondersteld
WERELD ruim 19.350 beschreven

bladgroen of andere pigmenten (heterotrofe organismen).
Deze kleine groepen werden vroeger ten dele ondergebracht
bij de Protozoa (Opalinata, Bicosoecida en Actinophryida)
of bij de schimmels (Labyrinthulomycota, Hyphochytrio-
mycota en Qomycota). De Oomycota en Heterokonto-
phyta worden hierna apart behandeld, terwijl de andere
groepen hier kort worden besproken.

OPALINATA
Wereldwijd circa 200 beschreven soorten. Endocommen-
sale flagellaten waarbij de cel bedeke is met een rij korte
flagellen. Deze flagellen lijken op cilia, waardoor deze or-
ganismen eerst werden aangezien voor ciliaten (Ciliopho-
ra). Ze missen echter de kenmerkende dubbele celkern
(nucleus) en de structuur van de flagellen is wezenlijk an-
ders dan van cilia. Opalinata leven vooral in kikkers en
padden maar ook in sommige vissen en reptielen. Op
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Opalinata

Bicosoecida

Labyrinthulomycota

Hyphochytriomycota

Oomycota

Actinophryida

Eustigmatophyceae

Synurophyceae

Heterokontophyta

1

Chrysophyceae

Raphidophyceae

Tribophyceae

Phaeothamniophyceae

Phaeophyceae

Pinguiophyceae

grond van het voorkomen van de gastheren zijn in Neder-
land ten minste circa tien soorten te veronderstellen. Een
andere naam voor het fylum is Slopalinida. Voor meer in-
formatie wordt verwezen naar Delvinquer & Patterson
(2000).

BICOSOECIDA

Wereldwijd 72 beschreven soorten. Heterotrofe heterokon-
te flagellaten die in zee en zoet water leven. Deze flagellaten
bezitten meestal een lorica (soort huisje) en zijn vastgehecht
aan het substraat met een van de flagellen. Circa tien soor-
ten van het genus Bicosoeca zijn uit zoete wateren in Neder-
land gemeld oresscHEr 1976). De twee mariene genera Cafete-
ria en Pseudobodo zijn kosmopoliet en in Nederland te ver-
wachten.

LABYRINTHULOMYCOTA - SLIJIMNETTEN
Wereldwijd 56 beschreven soorten. In zee levende hetero-
trofe eencelligen die zosporen produceren. Het zijn sapro-
fyten of parasieten op vaatplanten, algen en schimmels.
Labyrinthula zosterae is de beruchte parasiet van zeegras
Zostera die verantwoordelijk was voor het afsterven van de
zeegrasvelden in de Waddenzee in de jaren 1930.

Dictyochophyceae

Pelagophyceae

Bacillariophyceae

HYPHOCHYTRIOMYCOTA -

BOLLETJESSLIJMSCHIMMELS
Wereldwijd 24 beschreven soorten. Deze kleine groep van

Bolidophyceae

organismen, ook wel aangeduid als Hyphochytriomycota,
is verwant aan de waterschimmels (Oomycota). De vege-
tatieve voortplanting vindt plaats door middel van zos-
sporen met één naar voren gerichte flagel met twee rijen
haartjes; de tweede flagel is afwezig. Het thallus is meestal
simpel en Chytridium-achtig, compleet met rhizoiden;
soms wordt een soort mycelium gevormd. Bolletjesslijm-
schimmels zijn parasitair op schimmels, zoetwater- en zee-
wieren of saprofytisch op planten- en insectenresten. Vroeger
werden de bolletjesslijmschimmels tot de basale schimmels
gerekend. De in Nederland voorkomende soorten zijn niet

goed bekend.

ACTINOPHRYIDA
Wereldwijd vier beschreven soorten. Eencelligen die vroe-
ger tot de zonnediertjes (‘Heliozoa') gerekend werden. Het
zijn vrijlevende predatoren in zoet en brak water. Van de
vier beschreven soorten zijn er uit Nederland drie gemeld in
de genera Actinophrys en Actinosphaerium @eaGE & SIEMENSMA

1991, SIEMENSMA 1981).
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Chromalveolata (supergroep) » Stramenopila - Oomycota (fylum)

OOMYCOTA - WATERSCHIMMELS

ARTHUR DE COCK

De Oomycota is een groep van saprofytisch en parasitair
levende organismen waarvan de meeste een netwerk van
kleurloze hyfen vormen zoals schimmels. Ze werden daar-
om vroeger (en om praktische redenen nu vaak nog) tot de
schimmels gerekend. Fylogenetisch zijn ze echter helemaal
niet aan de echte schimmels verwant. Ze onderscheiden
zich van schimmels in hun vegetatieve en geslachtelijke
voorplanting. De waterschimmels onderscheiden zich ver-
der van de echte schimmels door hun celwandsamenstel-
ling (cellulose en glucanen) en het feit dat het thallus di-
ploid is en coenocytisch (geen dwarswanden in de hyfen).
Een systematick van de Oomycota die gebaseerd is op mo-
leculair onderzoek is op dit moment nog niet voorhanden.
Wel is duidelijk dat er twee grote groepen zijn: de Sapro-
legniomycetidae en de Peronosporomycetidae. Daarnaast
is er nog een groep van waterschimmels die meestal geen
uitgebreid mycelium vormen, maar een beperkt thallus
dat bestaat uit een of enkele (coenocytische) segmenten:
de orde van de Lagenidiales. Sommige soorten van deze
orde sporuleren zoals Pythium en worden daarom veron-
dersteld verwant te zijn aan dit genus. Waterschimmels
leven in zoet water, zee en op land.

Cyclus
De vegetatieve voortplanting geschiedt door middel van
zodsporen die twee flagellen bezitten conform de synapo-
morfie van de Stramenopila: een lange, gladde, naar achter
gerichte flagel die zorgt voor de voortbeweging en een
korte naar voren gerichte flagel die voorzien is van twee
rijen haartjes en die dient als roer. De zodsporen kunnen
actief naar een substraat of waard toezwemmen (chemo-
taxis). De geslachtelijke voortplanting vindt plaats door
odgamie: een vorm van gametangiogamie waarbij het
vrouwelijke gametangium (o8gonium) een of meer 08s-

feren (‘eieren’) bevat die door kernen uit het mannelijk
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NEDERLAND ca. 130 gevestigd (waarvan 7 exoten)
WERELD ca. 1000 beschreven

gametangium (antheridium) worden bevrucht. De be-
vruchte odsferen ontwikkelen een dikke wand en vormen
ruststadia (o8sporen).

Ecologie

De Saprolegniomycetidae omvat voornamelijk saprofyten
en parasieten die in water leven. Bekende voorbeelden zijn
Saprolegnia-soorten zoals S. ferax, die vissen kunnen aantas-
ten en Aphanomyces astaci, de veroorzaker van de kreeften-
pest. Andere Aphanomyces-soorten zijn veroorzakers van
plantenziekten (A. euteiches op erwt en A. cochlioides op
suikerbiet).

De Peronosporomycetidae omvat de meer terrestrische
waterschimmels waaronder vele economisch zeer belang-
rijke plantpathogenen. De bekendste is wel Phytophthora
infestans, de veroorzaker van de aardappelzickte, die in 1845
in Europa geintroduceerd werd. Het gevolg was vooral in
Ierland dramatisch: 90% van de oogst mislukte waardoor
ruim een miljoen mensen stierven en miljoenen anderen
noodgedwongen emigreerden. Nog altijd is deze ziekte-
verwekker niet onder controle. Maar er zijn vele andere
Phytophthora-soorten die enorme schade veroorzaken als
plantpathogenen, schade die jaarlijks wereldwijd in de mil-
jarden loopt. In Nederland komt een aantal Phytophthora-
soorten voor dat waarschijnlijk meegekomen is met geim-
porteerde planten en die vanwege hun (sub)tropische her-
komst alleen in kassen kunnen overleven. Andere genera
in de Peronosporomycetidae die vele plantpathogenen
omvatten zijn Pythium en Peronospora. De laatste behoort
tot de valse meeldauw, een groep obligate parasieten die
zodanig aan het terrestrische leven zijn aangepast dat som-
mige genera geen zodsporen meer vormen. Lagenidiales
zijn meestal parasieten van lagere dieren en planten.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ongeveer 1000 soorten beschreven rk Er
AL.2008). In Nederland zijn momenteel ongeveer 130 geves-
tigde soorten bekend, waarvan zeven exoten (A. de Cock

pers. obs.).

Voorkomen
Waterschimmels leven op de waardplant of gastheer zowel
in zoet, brak en zout water als terrestrisch, maar ook vrij-
levend. Er zijn verder te weinig gegevens beschikbaar over
patronen in geografische soortenrijkdom of voor- of achter-
uitgang.

Determinatie
VAN DER PLAATS-NITERINK 1981, DICK 1990, 2001, STAMPS ET AL. 1990, JOHN-

SON ET AL. 2002, GALLEGHLY & HONG 2008.



Chromalveolata (supergroep) » Stramenopila - Heterokontophyta (fylum)

HETEROKONTOPHYTA

JAN SIMONS & HERRE STEGENGA

Een- of meercellige bruingekleurde wieren. De
chloroplasten van de Heterokontophyta lijken te
zijn ontstaan uit roodwieren (secundaire endo-
symbiose), in plaats van uit een prokaryotische
cyanobacterie (primaire endosymbiose) zoals wel
het geval is bij de Plantae. De pigmenten zijn

chlorofyl-a, -c1 en -c2 (en soms ook -c3 en -¢), en & Synurophyceae -
van de accessoire pigmenten is het carotenoid » o0
fucoxanthine het belangrijkst. Dit fucoxanthine b oe :
maskeert het groene chlorofyl waardoor de hetero- * b
konte algen meestal een bruine of geelbruine kleur | &

hebben. De belangrijkste reservestof is het olie- ) Pl ‘

achtige chrysolaminarine. In totaal worden mo-
menteel 12 klassen onderscheiden (ANDERSEN 2004, LEE
2008), die alle in Nederland vertegenwoordigd zijn.
Zes van deze 12 klassen (de Eustigmatophyceae met wereld-
wijd 35 beschreven soorten, Raphidophyceae met 23 be-
schreven soorten, Pinguiophyceae met zes beschreven soor-
ten, Dictyochophyceae met 44 beschreven soorten, Pelago-
phyceae met tien beschreven soorten, Bolidophyceae met
twee beschreven soorten) omvatten soortenarme groepjes
eencellige flagellaten, en omdat de Nederlandse situatie

Goudwieren - Chrysophyceae

Phaeothamniophyceae

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

NEDERLAND ca. 1850 gevestigd (waarvan enkele exoten),
nog ca. 1040 verondersteld
WERELD ca. 18.000 beschreven

Kiezelwieren - Bacillariophyceae

hiervan niet goed bekend is, worden deze hier niet verder
behandeld. De zes klassen waarvoor de Nederlandse si-
tuatie wel bekend is worden wel nader besproken: goud-
wieren (Chrysophyceae & Synurophyceae), geelgroene
algen (Tribophyceae), Phacothamniophyceae, bruinwieren
(Phaeophyceae) en de diatomeeén of kiezelwieren (Bacil-
lariophyceae).

eae (klassen)

Chromalveolata (supergroep) i Stramenopila i Heterokontophyta (fylum) hr

& Sy 1
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CHRYSOPHYCEAE & SYNUROPHYCEAE - GOUDWIEREN

JAN SIMONS

Deze ‘microalgen’ zijn eencellige of kolonievormende fla-
gellaten en leven planktonisch. Er zijn kolonievormende
soorten (bv. Dinobryon) waarbij de cellen in een stevig om-
hulsel (lorica) leven. Er zijn ook bentische soorten, waarbij
de flagellen ontbreken of omgevormd zijn tot borstels (set-
ae). Veel soorten, vooral binnen de Synurophyceae, hebben
uitsteeksels en/of kiezelplaatjes op de buitenkant van de cel-
membraan. Chrysophyceae en Synurophyceae zijn nauw
verwant en werden voorheen ook in één klasse geplaatst: de
Chrysophyceae. De belangrijkste verschillen tussen deze
twee klassen betreffen de inplanting van de twee flagellen:
loodrecht op elkaar bij de Chrysophyceae en evenwijdig aan
elkaar bij de Synurophyceae. Bij de Synurophyceae bevin-
den zich op de celwand ook altijd kiezelplaatjes. Er zijn ook
systemen waarbij deze twee klassen in één fylum zitten: de
Chrysophyta. Goudwieren zijn met name in zoet water te
vinden, minder soorten zijn bekend uit het mariene en

brakke milieu.

Cyclus
De levenscyclus is haplont, dat wil zeggen dat de ene vege-
tatieve fase haploid is. Van veel soorten zijn cysten (stato-
sporen) bekend, een ruststadium dat zeer lang kiemkracht
kan behouden. Cysten hebben een bolvormige structuur
met een kiezelwand en één porie met stop en vaak met
wratjes of andersoortige uitsteeksels. Deze cysten kunnen

NEDERLAND 18 gevestigd, nog ca. 100 verondersteld
WERELD ca. 660 beschreven

bij geslachtelijke voortplanting gevormd worden uit de
zygote (fusiecel van de gameten, dan veelal zygospore ge-
noemd) of ongeslachtelijk binnen een vegetatieve cel.

Ecologie
De goudwieren zijn foto-autotroof, fagotroof of mixotroof
(zowel auto- als heterotroof). De foto-autotrofe soorten ge-
bruiken voor de fotosynthese chlorofyl-a, -c of -¢ en ver-
scheidene carotenoiden, zoals fucoxanthine, als accessoire
pigmenten. Fucoxanthine zorgt voor een goudgele of -bruine
kleur. Fagotrofie is een vorm van heterotrofie, waarbij hele

dierlijke of plantaardige micro-organismen opgenomen en
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Bruinwieren - Phacophyceae
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Vaucheria compacta
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verteerd kunnen worden. Bij Dinobryon kan de opgenomen
‘prooi’ zelfs aanzienlijk groter zijn dan de opnemende cel.

Diversiteit
Wereldwijd zijn circa 660 soorten beschreven (Guiry & Guiry
2010), terwijl er waarschijnlijk meer dan 1000 soorten zijn (wac-
GONER 1995). Het aantal Nederlandse soorten is niet goed gedo-
cumenteerd, met name betreffende de planktonische soorten.
De bentische soorten zijn wel goed gedocumenteerd. Zo zijn
acht bentische soorten van de Chrysophyceae gepresenteerd
in het boek van Simons et al. (1999, gebaseerd op por 1980), en
daarnaast worden nog tien zeldzame en semibentische soor-
ten van veenpoeltjes genoemd die ontdekt zijn door Ellis-
Adam (1983). Op basis van John et al. (2000) worden hiernaast
nog circa 100 planktonische soorten voor Nederland veron-

dersteld (85 Chrysophyceae en 15 Synurophyceae).

Voorkomen
Veel soorten zijn koudebestendig en zijn vooral in de win-
ter en het vroege voorjaar aanwezig. De meeste soorten
zijn eutrofiéringsgevoelig en leven bij voorkeur in (matig)
voedselarme wateren, waardoor ze belangrijke indicatoren
zijn voor de waterkwaliteit. In Nederland zijn goudwieren
te vinden in allerlei grote en kleine binnenwateren, in
kalkrijke maar vooral ook in kalkarme watertypen. De
bentische soorten leven epifytisch op water- of moeras-
planten. Slechts enkele soorten komen marien of in brak
water voor, maar dit zijn er hooguit een tiental (J. Simons

pers. obs.).

Determinatie
STARMACH 1985, JOHN ET AL 2002. Bentische soorten: SIMONs ET AL.

1999.

Chromalveolata (supergroep) » Stramenopila - Heterokontophyta (fylum) - Tribophyceae (klasse)

TRIBOPHYCEAE - GEELGROENE ALGEN

JAN SIMONS

Geelgroene algen (voorheen Xanthophyceae) vertonen een
breed scala aan vormen: coccale eencelligen of kolonievor-
mers en eencellige of kolonievormende flagellaten. Ook
zijn er al of niet vertakt draadvormige soorten en er is ook
een groep soorten (Vaucheria) die een sifonale organisatie
hebben met brede coenocytische (meerkernige) filamenten.
Geelgroene algen leven in zoet, brak en zout water. Er zijn
ook soorten die in of op vochtige bodems leven.

Cyclus

De levenscyclus is haplont, waarbij de vegetatieve delende
fase haploid is. Bij veelcellige soorten komt ongeslachtelijke
voortplanting voor door fragmentatie in groepjes cellen. Ge-
slachtelijke voortplanting is vrij zeldzaam, een uitzondering
vormen de nopjeswieren Vaucheria die geslachtelijk gevorm-
de zygosporen hebben. Met kiezel geimpregneerde ruststadia
(cysten) die zeer lang kiemkrachtig zijn komen ook voor.

Ecologie
Alle soorten zijn foto-autotroof. De fotosynthesepigmenten
zijn chlorofyl-a, -¢, fucoxanthine en andere carotenoiden.
Omdat het groene chlorofyl niet helemaal gemaskeerd wordt
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NEDERLAND 48 gevestigd, nog ca. 140 verondersteld
WERELD ca. 430 beschreven

door het bruine fucoxanthine, hebben de meeste soorten
een geelgroene kleur. Vaucheria-soorten zien er zelfs donker
fluweelgroen uit.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 430 beschreven soorten Guiry &
GUIRY 2010). In Simons et al. (1999) worden 24 bentische zoet-
watersoorten genoemd, waaronder vier draadalgen van het
genus Tribonema, de naamgever van de klasse. Verder zijn
voor Nederland 33 Vaucheria-soorten genoemd simons 1977),
waarvan er 24 alleen in brak of marien milieu leven. Hiermee
komt het totaal op 48 gevestigde microsoorten. Daarnaast
zijn er zonder twijfel nog meer bodembewonende soorten
(naar schatting 40), maar daarover is voor Nederland niets
gedocumenteerd. In de Britse flora van John et al. (2002)
worden 120 merendeels planktonische soorten genoemd, en
dit aantal zal in Nederland niet heel anders zijn. Na aftrek
van de 24 brak-mariene Vaucheria-soorten en bijtelling van
circa 40 bodembewonende soorten, kunnen we het totaal in
Nederland veronderstelde aantal soorten op ruim 140 stellen.

Voorkomen

De meeste soorten leven in zoet water, enkele in brak water
of zijn marien, zoals Vaucheria-soorten. Naast de aquatische
soorten zijn er ook vele die aan de lucht blootgesteld leven
(agrofytisch) in of op vochtige bodems. Vaucheria-soorten
komen voor op vochtige en niet-zilte bodems en in het kust-
gebied op brakke bodems van kwelders, waar ze donker flu-
weelgroene matjes kunnen vormen (simons 1975). Op vochtige
klei- of slibbodems, met name in uiterwaarden op stikstof-
rijke plaatsen, komen kolonies voor van een eencellige bol-
vormige soort: Botrydium granulatum. Recent is de mariene
soort Vaucheria longicaulis ontdekt (STEGENGA ET AL. 2006/2007).
Evenals de goudwieren komen geelgroene algen vooral in
de koudere seizoenen voor.

Determinatie

ETTL 1978, RIETH 1980.
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PHAEOTHAMNIOPHYCEAE

JAN SIMONS

Dit is een kleine groep van heterokonte algen die vroeger
bij de goudwieren (Chrysophyceae) ondergebracht was,
maar tegenwoordig als aparte klasse wordt beschouwd. Er
is een nauwe verwantschap met de geelgroene algen (Tri-
bophyceae) en bruinwieren (Phaeophyceae), maar de pig-
mentatie verschilt hiervan. Verder hebben deze algen de
normale morfologische en biochemische heterokonte ei-
genschappen. De thallusorganisatie varieert van eencellig
of kolonievormend, coccaal tot vertakt of onvertakt draad-
vormig. Kolonies kunnen verslijmen waardoor de cellen
een onregelmatig en los verband vormen (‘palmelloid’ sta-
dium). Binnen de Phaeothamniophyceae wordt één orde
onderscheiden, Phaeothamniales, met 13 genera (Granam &
wiLcox 2000). Phacothamniophyceae komen in zoet water

VOor.

Cyclus
Er is alleen ongeslachtelijke voortplanting bekend, waarbij
zodsporen of autosporen (niet-geflagelleerd en van dezelfde
vorm als de moedercel) gevormd worden binnen de moeder-
cel. Deze sporen komen vrij door verslijming en oplossing
van de celwand van de moedercel.

Ecologie
Alle soorten zijn foto-autotroof en een specifiek biochemisch
kenmerk is het gezamenlijk voorkomen van de pigmenten
fucoxanthine en het daarmee verwante heteroxanthine.

Diversiteit

Wereldwijd zijn slechts 27 soorten bekend (Guiry & Guiry 2010,
waarvan er zes in Nederland voorkomen: Phaeobotrys solita-
ria, Phaeoschizochlamys mucosa, Sphaeridiothrix compressa,
Phaeothamnion borzianum, Tetrachrysis minor en T. den-
droides por 1980). Waarschijnlijk komen nog drie soorten (uit
de genera Stichogloea en Tetrasporopsis) voor in Nederland
(JOHN ET AL 2002). Zetrachrysis is door Dop (1980) als nieuw
genus beschreven op basis van Nederlands materiaal.

Chromalveolata (supergroep)

PHAEOPHYCEAE - BRUINWIEREN

HERRE STEGENGA

Stramenopila - Heterokontophyta (fylum)

Meercellige planten, van eenvoudig draadvormig tot blad-
vormig en gedifferenticerd in een ‘wortel’ (rhizoid), ‘steel’
(cauloid) en ‘bladeren’ (fylloid). De planten kunnen formi-
dabele afmetingen bereiken, de ‘kelps’ aan de Noord-Ame-
rikaanse westkust tot 40 m lang; in Nederland worden de
geintroduceerde soorten wakame Undaria pinnatifida en
Japans bessenwier Sargassum muticum tot respectievelijk
meer dan 2 m en § m lang. Bruinwieren worden wereldwijd
onderverdeeld in 18 ordes, de grootste zijn de Ectocarpales
en de Fucales, elk met meer dan 500 soorten. De planten
zijn voornamelijk marien en komen langs alle kusten in de
getijdezone en daar beneden voor. Een klein aantal genera
komt in het zoete water voor.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Phaeothamniophyceae (klasse)

NEDERLAND 6 gevestigd, nog 3 verwacht
WERELD 27 beschreven
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Voorkomen

Phacothamniophyceae leven in zwak tot matig voedselrijk
zoet water in allerlei, meestal kleine en ondiepe, binnen-
wateren zoals plassen, vennen, poelen, greppels en sloten.
Ze komen meestal bentisch voor op draadalgen of water-
planten, of zijn losjes vastgehecht (semibentisch) tussen
waterplanten. De opbouw van de kolonies verschilt per
soort. Phaeobotrys solitaria is eencellig of meercellig met on-
regelmatige kolonies. Phacoschizochlamys mucosa is eencellig
of heeft kolonies van twee tot vier cellen in een gelatineuze
omhulling. Sphaeridiothrix compressa komt voor als kolonie
van een onvertakte celrij in een stevige omhulling en vastge-
hecht met de basale cel. Phaeothamnion borzianum komt
voor als kolonie van langwerpige cellen die aan de top ver-
take zijn. Tetrachrysis minoren T. dendroides komen voor als
gelatineuze kolonies van celrijen — van vier cellen in een rij
— in een zigzagverband.

Determinatie
SIMONS ET AL. 1999 (hierin staan de Phacothamniophyceae nog bij de Chryso-

phyceae), JOHN ET AL. 2002.

Phaeophyceae (klasse)

NEDERLAND ca. 80 gevestigd (waarvan 7 exoten)
WERELD 1785 beschreven

Cyclus
Voor veel soorten geldt een cyclus met gescheiden gameto-
fyt en sporofyt (diplobiontische levenscyclus); deze kan
twee ongeveer gelijke fases hebben (isomorfe generatiewis-
seling: bv. Dictyota), of twee verschillende generaties, waar-
van er één dominant (veel sterker uitgegroeid) is (hetero-
morfe generatiewisseling). Dit kan op twee manieren: een
macroscopische sporofyt en microscopisch kleine (maar
wel meercellige) gametofyt (bv. de Laminariales) 6f een cy-
clus waarbij de gametofyt overheerst (bv. Petalonia). De
soortenrijke orde Fucales is echter diplont; de (diploide)
plant produceert hier direct (onder reductiedeling) game-
ten die na bevruchting weer de diploide fase opleveren. De
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voortplanting geschiedt in principe door (pluriloculaire)
gametangia die de gameten vormen en uniloculaire sporan-
gia die (onder reductiedeling) sporen vormen. In een aantal
families van de Ectocarpales kunnen op de sporofyt ook
pluriloculaire sporangia gevormd worden die diploide spo-
ren geven, die weer tot een sporofytische generatie uitgroei-
en. De geslachtelijke voortplanting varieert van isogaam
(met twee gelijkwaardige — zwemmende — gameten) tot 06-
gaam (met een immobiele vrouwelijke gameet en een mo-
biele mannelijke gameet). De zwemmende gameten hebben
twee flagellen van verschillende lengte, waarvan één gewim-
perde.

Ecologie
Voor de fotosynthese wordt gebruik gemaakt van chlorofyl-
aen -c en fucoxanthine als accessoir pigment. Mineralen en
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sporenelementen worden uit het water opgenomen. Hoe-

wel sommige soorten bruinwieren eetbaar zijn wordt hier
in Nederland nog weinig gebruik van gemaakt. Vooral de
in Nederland geintroduceerde wakame Undaria pinnati-
fida wordt in het Verre Oosten in grote hoeveelheden ge-
kweekt voor de consumptie. Verder leveren bruinwieren
(met name soorten uit de ordes Laminariales en Fucales)
‘alginaten’. Deze worden gebruikt in voedsel, zoals diepge-
vroren desserts, saladedressings, zuivelproducten, bakkerij-
producten, etc. Ook hebben alginaten een variatie aan
industriéle toepassingen, speciaal in papierfabricage, het
klaren van bier en in farmaceutica waar ze gebruikt worden
voor beschermende coating en als oplosmiddelen @oro-

WITZKA & HALLEGRAEF 2007).

Diversiteit
Momenteel zijn er wereldwijd 1785 beschreven soorten
(GUIRY & GUIRY 2010), maar er zijn er zeker nog tientallen tot
mogelijk zelfs honderden soorten te beschrijven (zie bv.
KRAFT 2009). In Nederland zijn ongeveer 80 soorten vastge-
steld, waarvan zeven exoten (H. Stegenga pers. obs.).

Voorkomen
Bruinwieren komen op alle kusten voor, met name in de
getijdezone en iets dieper. Vooral het genus Sargassum is
zeer soortenrijk, met de grootste diversiteit in de tropen en
(warm)gematigde gebieden. Grote ‘kelps’ (orde Laminaria-
les — meer dan 30 genera) worden vooral in (koud)ge-
matigde gebieden op het noordelijk en zuidelijk halfrond
aangetroffen, met de grootste diversiteit in de noordelijke
Stille Oceaan. De rijkdom van de Nederlandse kust is min-
der dan die van de ons omringende landen. Frequent voor-
komende soorten zijn verder het eveneens geintroduceerde
Japans bessenwier Sargassum muticum (op laagwaterniveau
en daar beneden, ook zeer talrijk in het getijdeloze Gre-
velingenmeer) en de vijf niet-exotische Fucaceae (zee-eik



Fucus, knotswier Ascophyllum nodosum, groefwier Pelvetia
canaliculata) die in de getijdezone aspectbepalend zijn.
Voor het zoete water worden slechts twee soorten genoemd
(SIMONS ET AL. 1999). Het aantal bekende bruinwieren is in Ne-
derland in enkele decennia flink toegenomen, mede door
de vestiging van acht exoten. Er bestaat een kans dat bij een
temperatuurstijging het aantal soorten verder zal toenemen;
bij een stijging van 3°C van de gemiddelde (winter)tempe-
ratuur werden in 1994 14 soorten verwacht (STEGENGA 1994).
Vier daarvan zijn na deze prognose al gearriveerd. Suiker-
wier Saccharina latissima (vroeger Laminaria saccharina)

Chromalveolata (supergroep) » Stramenopila 1 Heterokontophyta (fylum)

BACILLARIOPHYCEAE - KIEZELWIEREN

HERMAN VAN DAM

Kiezelwieren — ook kiezelalgen, kristalwieren of diatomeeén
genoemd — zijn eencellige, microscopisch kleine wieren.
De meeste soorten zijn 10-30 pm lang, maar sommige zijn
minder dan 5 pm of meer dan 1 mm lang. De inhoud van
de cel is meestal bruin(geel) van kleur, wat vooral in voor-
en najaar goed zichtbaar is. Het meest opvallende kenmerk
is de bouw van de celwand, die verkiezeld is. Dit kiezel-
wandje wordt in de cel gevormd en komt uiteindelijk bui-
ten de plasmamembraan te liggen, als een extern skelet van
kiezelzuur. Het skeletje bestaat uit twee delen (schaaltjes)
die als doos en deksel op elkaar passen en waartussen één
of enkele gordels aanwezig zijn. Een externe coating van
organisch materiaal houdt de afzonderlijke delen bij elkaar.
De aanmaak en het onderhoud van een dergelijke celwand
kost minder energie dan voor celwanden van organisch
materiaal. De schaaltjes kunnen allerlei vormen hebben en
op heel verschillende wijze versierd zijn met patronen van
lijnen en stippels. Er zijn twee basisvormen van schaaltjes,
waardoor er twee klassicke hoofdgroepen onderscheiden
worden: de centrische kiezelwieren (‘Centrales’) met een
ronde (radiaire) basisvorm en de pennate kiezelwieren
(‘Pennales’) met een langwerpige (bipolaire) basisvorm.
Veel pennate kiezelwieren hebben op beide schaaltjes in de
lengterichting een lange sleuf (raphe). Hierdoor kan gelati-
neus materiaal (bestaand uit polysacchariden) uitgestoten
worden zodat de vaak bentische pennate kiezelwieren zich
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komt nog maar met enkele exemplaren voor rond de mond
van de Oosterschelde — waarschijnlijk is de hoge zomertem-
peratuur beperkend voor deze soort. Tevens bestaat de mo-
gelijkheid dat de ‘gewone’ Fucales — die nu nog het aspect
op een groot deel van de dijken bepalen — achteruit zullen
gaan door temperatuurstijging. Een vermoedelijk verdwenen
soort is hauwwier Halidrys siliquosa die jarenlang op één
plek bij Strijenham (zE) werd gevonden.

Determinatie

NEWTON 1931, FLETCHER 1987, COPPEJANS 1998.

Bacillariophyceae (klasse)

NEDERLAND ca. 1700 gevestigd (waarvan een paar exoten),
nog ca. 800 verondersteld
WERELD ca. 15.000 beschreven

over het substraat kunnen verplaatsen met een soort rups-
bandsysteem. Veel soorten worden steeds als losse cellen
aangetroffen, maar andere zijn georganiseerd in kolonies,
die (taxon-specifiek) draad-, lint-, zigzag-, waaier-, ster- of
boomvormig kunnen zijn. Zulke kolonies worden bijeen-
gehouden door gelei (polysacchariden), dat door de cellen
wordt uitgescheiden. Kiezelwieren komen algemeen voor
in zout, brak en zoet water en daarnaast zijn er verschei-
dene terrestrische soorten (VAN DAM & MERTENS 2010, VAN DEN

HOEK ET AL. 1995).

Cyclus
Kiezelwieren kennen een diplonte levenscyclus en vermenig-
vuldigen zich in hoofdzaak door vegetatieve celdeling.
Hierbij deelt de cel in twee dochtercellen. In de meeste
gevallen worden de twee schaaltjes van de moedercel het
‘dekseltje’ van de dochtercellen en maake elk dochtercel zelf
een nieuw ‘doosje’. Hierdoor blijft de ene dochtercel even
groot als de moedercel, maar is de andere wat kleiner. Het
gevolg hiervan is dat er in de populatie meer en meer klei-
nere cellen komen. Dit gaat echter niet onbeperkt door; er
is een minimale grootte die soorten kunnen hebben. Cellen
die deze kritische grens bereiken delen niet langer en
stappen over op geslachtelijke voortplanting. Bij de pen-
nate kiezelwieren ontstaan uit de diploide cellen door
meijose haploide gameten van gelijke vorm, die samen

87

<4<

Actinoptychus senarius

v
Bacillaria paxillifer



A

Aangroeisel van kiezelwieren
op onder de waterspiegel
gelegen delen van rietstengels.

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

een zygote produceren, die overgaat in een auxospore.
Bij de centrale kiezelwieren ontstaan uit de vegetatieve
cellen haploide eicellen of haploide spermatozoiden.
Door versmelting van een eicel en een spermatozoide
ontstaat een zygote, waaruit de auxospore voortkomt.
De auxospore is een ruststadium, waauit na verloop van
tijd door mitose gewone kiezelwiercellen ontstaan. Veel
soorten kunnen zich verschillende keren per dag delen.
Daardoor is hun groeisnelheid hoog en kan de soorten-
samenstelling zich snel aanpassen aan veranderende milieu-
omstandigheden (vAN DEN HOEK ET AL. 1995, WERNER 1977).

Ecologie

De meeste kiezelwieren zijn autotroof en gebruiken voor de
fotosynthese de chloroplasten chlorofyl-a en -c en fucoxan-
thine als accessoir pigment. Mineralen en voedingsstoffen,
waarvan stikstof-, fosfor- en siliciumverbindingen het be-
langrijkst zijn, worden uit het water opgenomen. Veel soor-
ten zijn niet strikt autotroof, maar geheel of gedeeltelijk
heterotroof, waarbij organisch materiaal wordt afgebroken
en als bouwstof worden gebruikt. Deze soorten komen bij
voorkeur voor in sterk organisch belaste wateren, zoals riool-
waterzuiveringen of door kroos Lemna gedomineerde sloten
(CHOLNOKY 1968). Enkele planktonische soorten kunnen de
filters van drinkwaterproductiebedrijven verstoppen en kun-
nen ook voor reuk- en smaakoverlast zorgen (vAN DER WERFF
1951). Gevaarlijker zijn sommige soorten uit geéutroficerde
kustwateren die neurotoxinen afscheiden. Er zijn daardoor
al dodelijke slachtoffers gevallen onder garnalen, krabben,
schelpdieren, vissen, vogels en mensen (VILLAC ET AL. 1993).

Tegenover de enkele schadelijke effecten staan zeer veel nut-
tige eigenschappen. Kiezelwieren verzorgen bijna de helft
van de primaire productie van de wereldzeeén en staan zo
aan de basis van de voedselketen (vAN DEN HOEK ET AL. 1995). Res-
tanten van de celinhoud zijn belangrijke componenten van
aardolie, waarvan de meeste economieén voor een groot deel
afhankelijk zijn ®AMACHANDRA ET AL 2009). De kiezelrestanten
van afgestorven kiezelwieren hebben zich op sommige plaat-
sen in zee, maar ook in zoet water, tijdens duizenden jaren
opgehoopt tot tientallen meters dikke pakketten. Als deze
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lagen door geologische processen boven water zijn gekomen
is daaruit door ontwatering en compactie diatomeeénaarde,
diatomiet of kiezelgoer ontstaan, zoals bij Renkum (GE).
Klassiek is het gebruik van kiezelgoer als thermische isola-
tor, filtermateriaal in de voedingsindustrie en zwembaden,
polijstmiddel (onder andere tandpasta en sommige verf-
soorten), vulstof voor dynamiet en kattenbakken, insecten-
verdelgingsmiddel en substraat voor de hydrocultuur van
planten (www.wikipedia.org). Bij kweek van kiezelwieren
in afvalwater zijn per hectare drogestofopbrengsten bereikt
die tienmaal hoger zijn dan voor snijmais en driemaal hoger
dan voor aardappelen en suikerbieten. De olie uit de kiezel-
wieren kan worden gebruikt als biobrandstof, maar ook in
voedingsmiddelen (omega-3-vetzuren) (RAMACHANDRA ET AL. 2009).
Een andere recente ontwikkeling is het gebruik in nano-
technologie: er zijn ontwikkelingen op het gebied van het
gebruik in optische systemen, computerchips, zonnecellen,
analytische chemie en farmacologie (GORDON ET AL. 2009).
Omdat de ecologie van veel kiezelwieren relatief goed be-
kend is worden ze veel gebruikt als indicatoren, zowel in de
geologie, palacoecologie en waterkwaliteitsonderzoek (van
DAM ET AL. 1994, SMOL & STOERMER 2010). Met kiezelwieren in sedi-
menten en uit herbariumcollecties zijn reconstructies ge-
maakt van de geschiedenis van waterverzuring en eutrofié-
ring (VAN DAM ET AL. 1988, KIRILOVA ET AL. 2010). Veel van de milieu-
reconstructies van holocene en laat-pleistocene afzettingen
die gebruike zijn voor het maken van de geologische kaart
van Nederland, zijn gebaseerd op kiezelwierenonderzoek
(vOs & DE WOLF 1993). In de archeologie worden kiezelwieren in
het papier van antieke boeken en meegebakken diatomeeén
in potscherven gebruikt voor het bepalen van de herkomst
van het materiaal gansma 1977). In forensisch onderzoek geven
kiezelwieren soms aanwijzingen over verdrinking als doods-
oorzaak en over de plaats en de wijze waarop delicten zich
hebben afgespeeld @uRLIMANN ET AL 2007). De bijzondere bouw
en vormenrijkdom zijn een bron van inspiratie voor kunste-
naars en architecten (BACH & BURKHARDT 1984, HAECKEL 1899-1904).

Diversiteit

Wereldwijd zijn er naar schatting 10.000-20.000 beschre-
ven soorten, maar wellicht zijn er in totaal zo'n 80.000-
200.000 soorten (CHAPMAN 2009). De laatste decennia wordt
steeds duidelijker dat morfologisch (vrijwel) identieke soor-
ten toch genetische verschillen vertonen. Als daarmee reke-
ning wordt gehouden kunnen de aantallen soorten nog wel
een factor vijf tot tien hoger zijn (MANN & DROOP 1996, VANORME-
LINGEN ET AL. 2008). Uit Nederland zijn nu ongeveer 1700 soor-
ten en 350 variéteiten bekend, waaronder enkele exoten (H.
van Dam & F.A.C. Kouwets pers. obs.). Er worden echter
voortdurend nieuwe taxa aangetroffen en volgens conserva-
tieve schattingen komen hier waarschijnlijk ongeveer 2.500
soorten en 500 variéteiten voor (H. van Dam & F.A.C.
Kouwets pers. obs.). Ongeveer vijf taxa zijn beschreven aan
de hand van Nederlands materiaal, waaronder 7halassiosira
levanderi en Navicula vandamiivar. mertensiae.

Voorkomen
Temperatuur en licht hebben grote invloed op de soorten-
samenstelling en de hoeveelheden kiezelwieren. Zoutge-
halte, zuurgraad/alkaliniteit en nutriénten (fosfor, silicium,



stikstof) hebben ongeveer in afnemende volgorde van be-
langrijkheid ook een grote invloed. Vooral in het zoute
water komen veel planktonische soorten voor. In het zoete
water is het aantal planktonsoorten minder, maar ze kun-
nen wel massaal aanwezig zijn (planktonbloei). Na het uit-
putten van het kiezelzuur, dat nodig is voor de opbouw van
de celwand, stort de bloei vaak in en komen er bijvoorbeeld
groenwieren of cyanobacterién voor in de plaats (van Dam &
MERTENS 2010, SOININEN 2007). Langs de kust komen de soorten
bentisch voor op allerlei substraten; bijvoorbeeld op stenen,
maar ook op macroscopische algen en zandkorrels. Op wad-
platen vormen de kiezelwieren vaak een bruin gekleurde
dunne film. Via de raphe kunnen ze op en neer bewegen,
met snelheden tot 25 pm/s. Hierdoor kunnen ze steeds de
juiste combinatie van hoeveelheid beschikbaar licht en
vochtgehalte opzoeken. De polysacchariden stabiliseren
het wad, doordat ze de zand- en kleideeltjes bij elkaar hou-
den «rompkamP ET AL 2006). In het zoete en brakke water is
het benthos veel soortenrijker dan het plankton. Een aantal
soorten leeft op of in de bovenste laag van de modder-
bodem. Veel soorten leven ook aangehecht op bladeren en
stengels van waterplanten, bijvoorbeeld riet Phragmites aus-
tralis, dat vaak bruin ziet van de kiezelwieren. Een kale
stengel wordt in het voorjaar eerst gekoloniseerd door plat
aangehechte soorten. In een paar weken tot maanden ont-
wikkelt zich een steeds complexere en soortenrijkere struc-
tuur. In de loop van de zomer wordt deze vaak weer teniet-
gedaan door vraat van macrofauna, waaraan slechts enkele
zeer vast aangehechte soorten weten te ontsnappen. Een
aantal kiezelwiersoorten is niet aan water gebonden; ze
leven in moerassen (bijvoorbeeld in veenmoskussens), in
natte of droge bodems en zelfs op muren (vAN DEN HOEK ET AL.
1995). In Nederland komen enkele exoten voor, waarvan som-
mige met ballastwater of schelpdieren uit de Stille Oceaan

Chromalveolata (supergroep) » Alveolata

ALVEOLATA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Alveolata omvatten autotrofe en heterotrofe eencelligen,
met een grote variatie aan vorm en levenswijze. De fyla
Ciliophora, Dinozoa en Apicomplexa hebben vooral ken-
merken van het ribosomale gen 18S gemeen (0.a. MOORE ET
AL 2008), en verder de zogenaamde submembraneuze blaas-
jes, alveoli (vandaar de groepsnaam), die waarschijnlijk wor-

Ciliophora

eecccccccce

Ellobiopsidae

Dinozoa

Chromera

Colpodellidae

Apicomplexa
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hier gekomen zijn, zoals Biddulphia sinensis een eeuw geleden
en Coscinodiscus wailesii 30 jaar geleden (CADEE & HEGEMAN
1991). De schijnbare vooruitgang van de meeste soorten is
een direct gevolg van betere inventarisatie. Een aantal soor-
ten uit (matig) voedselarme wateren is de afgelopen eeuw
door verzuring en vermesting sterk achteruitgegaan, maar
het is nog niet zeker of hierdoor ook soorten uit ons land

zijn verdwenen (VAN DAM & MERTENS 2008).

Determinatie
HENDEY 1964, KRAMMER & LANGE-BERTALOT 1986-1991, LANGE-BERTALOT
1993, HASLE & SYVERTSEN 1997, WITKOWSKI ET AL. 2000, KRABERG ET AL. 2010.
VAN DAM & MERTENS 2010 geven een volledigere lijst van nood-
zakelijke determinatieliteratuur.

NEDERLAND ca. 670 gevestigd, 33 verondersteld, nog vele verwacht
WERELD ca. 12.130 beschreven

den gebruikt voor de
opslag van calcium. Tot
voor kort werden de
Dinoflagellata nog tot
de planten gerekend en
beide andere fyla tot de
dierlijke Protozoa.

Tot de Alveolata be-
hoort nog een aantal
kleine groepen waar-
van niets bekend is over
het voorkomen in Ne-
derland: Ellobiopsidae
(wereldwijd 17 beschre-

Dinozoa

ven soorten, parasieten

en symbionten van kreeftachtigen), Chromera (één beschre-
ven soort) en Colpodellidae (wereldwijd zeven beschreven
soorten). We behandelen hieronder de Ciliophora, Dino-
zoa en Apicomplexa apart.
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Chromalveolata (supergroep) » Alveolata - Ciliophora (fylum)

CILIOPHORA - TRILHAARDIERTJES (CILIATEN)

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Trilhaardiertjes (of wimperdiertjes) zijn eencellige organis-
men van 30-300 pm, bedekt met cilia (talrijke kleine haar-
tjes), waarmee ze zich kunnen voortbewegen. Er zijn twee
kernen: een macro- en een micronucleus, hiermee onder-
scheiden de ciliaten zich van alle andere eencelligen. De
diploide micronucleus bevat de chromosomen en dient
voor de voortplanting, de polyploide macronucleus is ver-
antwoordelijk voor alle andere celfuncties. Omdat deze
organismen zich bewegen en geen fotosynthese kennen
werden ze vroeger als dieren beschouwd. Moleculair onder-
zoek heeft aangetoond dat ze tot de Alveolata behoren en
verwant zijn aan organismen die vroeger tot de planten
werden gerekend. Deze groep is beter bekend en omschre-
ven dan de meeste andere groepen voormalige protozoén.
Trilhaardiertjes leven in zee, in zoet water en op vochtige
plekken op het land, evenals parasitair.

Cyclus
De voortplanting kan zowel geslachtelijk zijn door uitwisse-
ling via een conjugatiebrug van een haploide kern ontstaan
na reductiedeling, als ongeslachtelijk door deling en knop-
vorming. Er zijn geen echte gameten, iedere cel kan een
gameet zijn.

Ecologie
Trilhaardiertjes zijn heterotrofe, fagotrofe organismen die
bacterién, algen of detritus opnemen. Sommige soorten
zijn vastzittend (bv. de orde Suctoria), terwijl er ook veel
parasitaire soorten zijn, de meeste op vissen, zoals de ver-
oorzaker van het bjj alle aquariumhouders bekende ‘witte
stip’ Ichthyophthirius multifiliis, maar ook als commensalen

Chromalveolata (supergroep) - Alveolata - Dinozoa (fylum)

DINOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Dinozoa omvatten de pantserwieren (Dinoflagellata,
hierna apart behandeld) en de Perkinsozoa (of Perkinsida).
De wereldwijd zeven beschreven soorten Perkinsozoa zijn
parasieten van ongewervelden en eencellige algen. Hoewel
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NEDERLAND ca. 400 gevestigd, nog vele verwacht
WERELD ca. 5000 beschreven

in de darm van ringwormen (Annelida), of levend op de
cuticula van kreeftachtigen. Zelden parasiteren ze ook
zoogdieren en de mens (sLUITERET AL. 1921). Heel bekend is het
pantoffeldiertje Paramecium dat veel gebruikt is voor aller-
lei onderzoek, variérend van hun genetica tot zelfs het ge-

drag.

Diversiteit

Schattingen van het wereldtotaal lopen uiteen van 3500
tot 10.000 beschreven soorten, wij houden het op een
schatting van 5000 (CORLss 2000, ADL ET AL. 2005). Uit Neder-
land zijn ongeveer 400 soorten bekend (BAKKER & PHAFF 1976,
DRESSCHER 1976, ELGERSHUIZEN ET AL. 1979, FRANSZ 1981). Omdat veel
trilhaardiertjes kosmopoliet zijn, zijn nog vele extra soor-
ten bij ons te verwachten.

Voorkomen
Trilhaardiertjes komen in allerlei wateren voor, zowel
planktonisch als bentisch. De meeste trilhaardiertjes zijn
vrijlevende organismen in zoet water en zeewater, vaak
interstitieel levend tussen zandkorrels. Er zijn te weinig
Nederlandse studies om zinnige uitspraken over verschil in
diversiteit te doen.

Determinatie
CORLISS 1979, FOISSNER 1993, LYNN & SMALL 2000. Mariene soorten:
JORGENSEN 1927, JORGENSEN & KAHL 1932, KAHL 1933, 1934A, 1934B, MARS-
HALL 1969, BAKKER & PHAFF 1976, CAREY 1992. ZO€twatersoorten: KAHL
1930, 1931, 1932, 1935, OPPENHEIM & VORSTMAN 1976, CURDS 1982, CURDS ET

AL. 1983, MATTHES ET AL. 1988, PATTERSON & HEDLEY 1992. Parasitaire

soorten: KAHL 1934A.

NEDERLAND ca. 250 gevestigd, nog ca. 35 verondersteld
WERELD ca. 2100 beschreven

nog niet uit Nederland bekend, zijn ze hier wel te veronder-
stellen. Perkinsus parasiteert mariene mollusken (o0.a. oesters
Ostrea edulis) PERKINS ET AL. 2000), Rastrimonas parasiteert een-
cellige Cryptophyta in zoet water en Parvilucifera parasi-



teert pantserwieren. Parvilucifera is bekend uit een groot
deel van Europa (FIGUEROA ET AL. 2008) en hier te verwachten,
Rastrimonas is beschreven uit Frankrijk en komt wellicht

Chromalveolata (supergroep) i Alveolata

DINOFLAGELLATA - PANTSERWIEREN

REINOUD P.T. KOEMAN & JAN SIMONS

Dinozoa (fylum)

Eencellige of kolonievormende (waarbij de cellen tot dra-
den zijn gerangschikt) wieren die meestal twee flagellen be-
zitten. Ongeveer de helft van het aantal soorten heeft een
met celluloseplaten verstevigde celwand, vandaar de naam
pantserwieren. Een andere Nederlandse naam is dinoflagel-
laten. De cellen van veel gepantserde soorten hebben een
mediane groeve (cingulum) en loodrecht daarop een kor-
tere en bredere longitudinale groeve (sulcus). In het cingu-
lum bevindt zich een golvende en brede transversale flagel
en in de sulcus loopt een kortere ‘gewone’ flagel die ventraal
een stukje uit de cel steekt. Dit maakt een snelle en rote-
rende beweging mogelijk. De cellen kunnen verschillende
lange uitsteeksels hebben (bv. Ceratium-soorten). De cel-
inhoud van autotrofe soorten is meestal geelbruin gekleurd,
maar enkele soorten hebben afwijkende kleuren (bv. blauw-
groen), veroorzaakt door anders gekleurde endosymbionti-
sche algen. De pantserwieren worden onderverdeeld in drie
klassen: Dinophyceae, Noctiluciphyceae en Syndiniophy-
ceae. Het evolutionaire ontstaan van pantserwieren is inge-
wikkeld. Er zijn soorten waarbij zelfs sprake is van tertiaire
endosymbiose: de opname van een heterokonte cel (die al
ontstaan is door secundaire symbiose) door een autotrofe
eukaryote cel, daarbij de plaats innemend van de oorspron-
kelijke secundaire endosymbiont. Pantserwieren komen in
zout, brak en zoet water voor.

Cyclus
Voor zover onderzocht, is het levenscyclustype haplobion-
tisch-haplont, wat betekent dat deze algen alleen een haplo-
ide vegetatieve fase kennen. Bij geslachtelijke voortplanting
kunnen vegetatieve cellen kleinere gameten produceren die
dezelfde vorm hebben als de oudercel. De zygote kan zich
omvormen tot een dikwandige rustcel (cyste of hypno-
zygote). Zulke cysten kunnen ook rechtstreeks uit vegeta-

tieve cellen gevormd worden.
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ook in Nederland voor. Perkinsozoa werden eerst tot de
Apicomplexa of Sporozoa gerekend, maar blijken nauwer
verwant aan de Dinoflagellata.

Dinoflagellata (subfylum)

NEDERLAND ca. 250 gevestigd, nog ca. 30 verondersteld
WERELD ca. 2100 beschreven

Ecologie
Ongeveer de helft van de soorten is foto-autotroof waarbij
gebruikt wordt gemaakt van een pigmentatie bestaande
uit chlorofyl-a, -c2 en naast fucoxanthine enkele speciale
carotenoiden (bv. peridinine). De andere helft is mixotroof,
dat wil zeggen dat ze tegelijkertijd autotroof en heterotroof-
fagotroof (organische deeltjes zoals bacterién en andere
organismen opnemend) zijn. Verscheidene soorten zijn
ook volledig heterotroof en dan door het ontbreken van
pigmenten kleurloos. In het mariene milieu komen enkele
kleurloze soorten voor die parasitair leven op kiezelwieren
of zoéplankton (bv. raderdieren), maar ook op vissen. Er
zijn mariene mixotrofe soorten die andere organismen,
zoals kiezelwieren, kunnen vangen, opnemen en verteren.
Zij doen dit op twee verschillende manieren: door het
uitsteken van een lange slijmerige tentakel waarlangs de
‘prooi’ door een celopening naar binnen geleid wordt of
door het insluiten van de prooi met een cytoplasma-
uitstulping (pallium). In het laatste geval is eerst contact
gemaakt met de prooi door het uitsturen van een lang en
dun filament, een soort vangdraad. In zomerse omstandig-
heden en bij bepaalde nutriéntencondities kunnen bepaalde
soorten rode bloei veroorzaken, waarbij toxische stoffen
worden uitgescheiden die vooral bij schelpdieren of bjj
vissen spier- en zenuwverlammingen kunnen veroorzaken.
Toxische soorten uit de Noordzee zijn onder andere
Alexandrium tamarense, A. minutum, Dinophysis acuminata
en Azadinium spinosum. De fotosynthetiserende soorten
vormen op de kiezelwieren (Bacillariophyceae) na de groot-
ste groep van primaire producenten in zee. Ze vormen dus
een onmisbare schakel in aquatische voedselketens. Er zijn
mariene soorten die lichtflitsen uitzenden (biolumines-
centie) door de werking van een luciferine-luciferase-
systeem bij irritatie van de cel. Zo wordt het lichten van de
zee — wat als een sprookjesachtig verschijnsel ervaren kan
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worden — veelal veroorzaakt door het ’s zomers massaal
voorkomen van de kleurloze zeevonk Noctiluca scintillans.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 2100 beschreven soorten (wac-
GONER & SPEER 1998). In Nederland zijn ongeveer 250 soorten
bekend, hiervan zijn er ongeveer 50 nog niet (voldoende)
beschreven (xoeman Er AL 2000, R.P.T. Koeman pers. obs.).
Het gaat hierbij om 195 mariene soorten uit het kustge-
bied (KoEMAN ET AL. 2009) en circa 55 zoetwatersoorten (R.P.T.
Koeman pers. obs., mede gebaseerd op JOHN ET AL. 2002).
Daarnaast worden ongeveer 30 soorten (nog) niet herkend

(JOHN ET AL. 2002).

Voorkomen
Pantserwieren komen met name in de relatief ondiepe
kuststreken voor en minder in de diepe open zee. Vlak
langs de kust wordt de diversiteit vooral bepaald door kiezel-

Chromalveolata (supergroep)

APICOMPLEXA (SPOROZOA) - SPORENDIERT]JES

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Alveolata - Apicomplexa (fylum)

Eencellige parasieten met eenvoudige bouw, maar inge-
wikkelde levenscycli. De naam Apicomplexa is afgeleid
van het apicale complex aan het celuiteinde, een ingewik-
keld complex van celorganellen. Alle soorten zijn parasie-
ten; gastheren zijn zowel gewervelden als ongewervelden
en sommige hebben gastheerwisseling met ingewikkelde
levenscycli (bv. tussen mug en zoogdier: Plasmodium). De
naam coccidién wordt voor veel sporendiertjes gebruike.
Sporendiertjes leven in hun gastheren in zee, zoet water en

op land.
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wieren, maar iets verder uit de kust zijn de pantserwieren
talrijker (samen met de Haptophyta). Sommige soorten
kunnen over grote afstanden in de waterkolom op en neer
bewegen; ze bevinden zich overdag meestal op grotere
dieptes dan ’s nachts. Dit is een fototaxische respons ge-
stuurd door de lichtintensiteit die waargenomen wordt
met een rode oogvlek of stigma. Ondanks intensieve
monitoringsprojecten, waarbij regelmatig monsters geana-
lyseerd worden van het Nederlandse kustgebied en Noord-
zee tot 235 km ten noordwesten van Terschelling, zijn er
geen duidelijke patronen in diversiteit aan te wijzen. Wel
zijn er enkele zuidelijke soorten als Coolia monotis en Peri-
dinium quinguecorne die in Zuidwest-Nederland toenemen,
mogelijk als gevolg van klimaatverandering.

Determinatie
Mariene soorten: TOMAS 1997, HOPPENRATH ET AL. 2009, KRABERG 2010.

Zoetwatersoorten: ETTLET AL. 1990, JOHN ET AL. 2002.

NEDERLAND ruim 20 gevestigd, honderden verwacht
WERELD ca. 5000 beschreven

Cyclus

Sporendiertjes hebben een haplodiplonte levenscyclus.
Zowel de haploide als de diploide fase kan zich ongeslach-
telijk vermeerderen door snelle deling (schizogonie),
waarbij de kern zich door mitose in veel kernen splitst,
zonder dat de cel groeit. Deze veelkernige cel deelt zich
vervolgens op in veel infectueuze cellen, de sporen (waar-
voor verschillende termen bestaan), waarmee de soort
zich kan verspreiden. Geslachtelijke voortplanting treedt
op door versmelting van een mannelijke en vrouwelijke
gametocyt. De levenscyclus kent een afwisseling van ver-
schillende stadia, vaak met gastheerwisseling tussen een
gewerveld en een ongewerveld dier. De cyclus van de
malariaparasiet Plasmodium is een van de bekendste voor-
beelden: de mens wordt geinfecteerd door haploide spo-
rozoieten die de mug Anopheles injecteert. De sporozoie-
ten verdwijnen in de lever, waar ze zich door schizogonie
vermenigvuldigen. De hier uit komende sporozoieten be-
smetten rode bloedcellen, waar weer schizogonie op-
treedt: de hier uit komende ‘sporen’ heten merozoieten,
die wederom bloedcellen besmetten, waarna de cyclus
weer voortduurt. Dit gebeurt in erupties om de circa 48
uur, die overeenkomen met koortsaanvallen. Na enkele
cycli differentiéren merozoieten in mannelijke en vrouwe-
lijke gametocyten, die weer door een vrouwelijke mug
worden opgezogen. In het spijsverteringstelsel van de
mug versmelten de gametocyten tot de zygote, die daarna
transformeert in een odcyst, een dikwandig resistent sta-
dium. Deze leidt via meiose en schizogonie weer tot de
vele sporozoieten die via het speeksel van de mug de mens
(of een ander zoogdier) infecteert.

Ecologie
De groep is economisch van zeer groot belang, met name
vanwege de verschillende soorten malariaparasieten Plas-
modium, maar ook Toxoplasma (toxoplasmose) en Babesia



(babesiosis, een veeziekte overgebracht door teken, nu ook
bij de mens). Coccidiose, veroorzaakt door Eimeria-soor-
ten, is een lastige ziekte die bij veel zoogdieren en vogels
voorkomt (o.a. kippen, duiven, konijnen, runderen) en
darmklachten en sufheid veroorzaakt.

Diversiteit
Er zijn naar schatting circa 5000 soorten beschreven @er-
KINS ET AL. 2000, CHAPMAN 2009), et worden wel schattingen ge-
daan dat er meer dan een miljoen soorten zouden zijn
(CHAPMAN 2009). Van de 5000 beschreven soorten behoren
1000 alleen al tot het genus Eimeria. In Nederland is de
situatie niet goed bekend, op de mens en huisdieren wor-
den ten minste 20 soorten gemeld (SLUITER ET AL. 1921), al zul-
len het er verspreid in de literatuur wel meer zijn. Op

Chromalveolata (supergroep) - Rhizaria

RHIZARIA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Rhizaria worden pas kort herkend als monofyletische
groep (KEELING ET AL. 2005, PAWLOWSKI & BURKI 2009), eerst als aparte
‘supergroep’, en pas door recent onderzoek als deel van de
Chromalveolata, of de sar-groep (= Stramenopila+Alveo-
lata+Rhizaria) ®urki T AL 2007). De groep Rhizaria is geheel
gebaseerd op moleculaire kenmerken, en niet met morfolo-
gische kenmerken te karakteriseren. De groep omvat zeer
diverse heterotrofe eencelligen (ook enkele autotrofe), vrij-

Radiolaria
— —— Cercozoa
Haplosporidia
Foraminifera
Chromalveolatal (supergroep)» Rhizaria ' Radiolarial(Gy1im)

RADIOLARIA - RADIOLARIEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Radiolaria vormen een belangrijke groep van mariene
planktonische eencelligen, gekenmerkt door het stevige
skelet, van kiezel bij de Polycystinea (de ‘klassieke’ radiola-
rién) of van strontiumsulfaat bij de Acantharia. De skelet-
ten zijn zeer fijn gebouwd, hebben allerlei bizarre en fraaie
vormen en hebben daarmee kunstenaars en architecten
(0.a. Antoni Gaudi) geinspireerd. De bekende negentien-
de-ecuwse bioloog Ernst Haeckel (de ‘Duitse Darwin’)
schreef naast de klassicke monografie over de radiolarién
ook een boek Kunstformen aus der Natur. Het protoplasma
heeft naaldvormige uitstulpingen, de axopodia. Vroeger
werden ook de Phaeodaria tot de radiolarién gerekend,
maar die blijken nu tot de Cercozoa te horen. Er zijn ook
soorten zonder skelet. Sommige soorten zijn koloniaal.
Radiolarién leven in zee.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

grond van de gastheren zijn nog honderden soorten in
Nederland te verwachten.

Voorkomen

Sporendiertjes komen overal voor waar de gastheren leven.
Door het toenemende reizen naar de tropen neemt de
mens steeds vaker tropische soorten mee, maar die hebben
nog niet tot blijvende vestiging geleidt. Door ziektebestrij-
ding en door achteruitgang van sommige gastheren zullen
er zeker soorten uit Nederland verdwenen zijn. Zo kwam
de malariaparasiet Plasmodium vivax rond 1920 nog alge-
meen in Nederland voor, maar is inmiddels uitgeroeid.

Determinatie

REICHENOW 1932, PERKINS ET AL 2000.

NEDERLAND ten minste 165 gevestigd
WERELD ca. 5500 beschreven

levende groepen met
een skelet zoals de Ra-
diolaria en Foramini-
fera, een groep met
amoeboide en flagella-
te vormen (Cercozoa)
en de parasitaire Ha-
plosporidia. Daarnaast
worden nog enkele klei-
nere, moeilijk plaatsba-
re groepen onderschei-
den die hier buiten be- y
schouwing worden ge- :.a“;.
laten. De naam Rhiza- 1eplosporidia
ria moet niet verward worden met de oude ‘Rhizopoda’, een
polyfyletisch samenraapsel van amoeboide groepen en de
foraminiferen.

NEDERLAND ten minste § gevestigd, nog vele verwacht
WERELD ca. 1000 beschreven

Cercozoa

Foraminifera

v
Heliodiscus
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Cyclus

De voortplanting van radiolarién is onvoldoende bekend. Bij
de Polycistinea worden biflagellate zwermers losgelaten,
waarvan niet duidelijk is of het gameten zijn of ongeslachte-
lijke sporen. De vegetatieve vorm van de Acantharia wordt
trofont genoemd, de gamont is de vorm die zich geslachtelijk
voortplant. Binnen de gamont worden duizenden biflagella-
te isogameten gevormd, die binnen enkele minuten losgela-
ten worden. Gamonten vormen soms cysten.

Ecologie
Radiolarién eten een grote variatie aan voedsel, zoals bacte-
rién, algen, andere eencelligen en zosplankton. Er zijn zowel
omnivore als algivore soorten. Verschillende soorten leven in
symbiose met endosymbiontische algen (zodxanthellen), die
voor fotosynthese zorgen. De Polycystinea zijn ook van groot
belang in de paleontologie doordat de skeletten goed fossili-

Chromalveolata (supergroep) - Rhizaria - Cercozoa (fylum)

CERCOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Cercozoa vormen een morfologisch zeer diverse groep,
die pas recent is herkend als monofyletisch, en omvatten
zowel flagellate als amoeboide protozoén. Ook de mariene
planktonische Phaeodaria, tot voor kort beschouwd als
radiolarién met een organisch skelet, en de meer schimmel-
achtige Plasmodiophoraceae behoren hier. De naam Cer-
cozoa is afgeleid van de cercomonaden, een groep van
amoeboflagellaten. Veel soorten werden vroeger gerekend
tot respectievelijk de Zoomastigina (dierlijke flagellaten)
en Sarcodina (amoeben). Cercozoa zijn terrestrisch, of
leven in zoet water of zee.

Cyclus
Geslachtelijke voortplanting is alleen bij Chlorarachniaceae

bekend. Cystevorming komt bij veel Cercozoa voor.
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seren en ze vaak talrijk voorkomen. Skeletten van Acantharia
lossen daarentegen na de dood op in het zeewater.

Diversiteit
Hoewel er bijna 10.000 soorten zijn beschreven, geven mo-
derne schattingen aan dat er wellicht maar 1000 goede soor-
ten Zijn (ANDERSON ET AL. 2000, FEBVRE ET AL. 2000). Uit Nederland
zijn ten minste vijf soorten gemeld (DRESSCHER 1976, ELGERSHUL-

ZEN ET AL. 1979, FRANSZ 1981).

Voorkomen
Acantharia leven vooral in de bovenste 100 m van de ocea-
nen, vaak wat verder uit de kust. Polycystinea komen op alle
diepten van de zee voor.

Determinatie
ANDERSON 1983, ANDERSON ET AL. 2000, FEBVRE ET AL. 2000.

NEDERLAND ten minste 58 gevestigd
WERELD ca. 500 beschreven

Ecologie

Cercozoa omvatten vooral heterotrofe eencelligen, die zeer
talrijk in de bodem kunnen zijn, en ook voorkomen in zee
en zoet water. Daarnaast zijn er de autotrofe Chlorarach-
niaceae die ontstaan zijn door een groenwier als ‘slaaf” op
te nemen. Er zijn ook parasieten van planten (galvormers),
ongewervelden en andere eencelligen. De vrijlevende soorten
eten algen, andere protozoén en bacterién. Plasmodiophora
brassicae (Plasmodiophoraceae) veroorzaakt de ziekte knol-
voet bij kolen.

Diversiteit

Wereldwijd zijn er 500 beschreven soorten. Uit een vergelij-
king van de moderne classificaties (ADL ET AL 2005, BAss & CAVA-
LIER-SMITH 2009) met onder andere de lijst van presscHer (1976),
kennen we ten minste 58 soorten in Nederland. Enkele
voorbeelden: Dimorpha met zes soorten die voorheen bij de
zonnediertjes (Heliozoa) hoorden (siemensma 19s1), de amoe-
boide Vampyrellidae met drie soorten die algen leegzuigen
(SIEMENSM 1987), en de meer schimmelachtige Plasmodiopho-
raceae met onder andere Plasmodiophora brassicae. Hedrio-
cystis minor en Frenzelina minima zijn beschreven aan de
hand van Nederlands materiaal.

Voorkomen
Cercozoa leven in zee, zoet water en de bodem. Ze leven
doorgaans niet planktonisch, maar bewegen zich ‘glijdend’
voort over het substraat.

Determinatie
HOOGENRAAD & DE GROOT 1940, VAN ESSEN 1968, RAINER 1968, PAGE 1976, 1988,
SIEMENSMA 1981, 1987, PAGE & SIEMENSMA 1991, PATTERSON & HEDLEY 1992,

MEISTERFELD 2000B, PATTERSON ET AL. 2000B, TAKAHASHI & ANDERSON 2000.



Chromalveolata (supergroep) » Rhizaria » Haplosporidia (fylum)

HAPLOSPORIDIA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Parasitaire eencelligen, die leven in zee en zoet water (één
soort) en ongewervelden parasiteren, met name mollusken
en kreeftachtigen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er 36 soorten beschreven (pErkiNs 2000). Ha-
plosporidium armoricanum is beschreven van in Nederland
geimporteerde oesters, onder de naam Minchinia armori-
cana (HINE AT AL 2007). Qok Bonamia ostreae is een in Neder-
land voorkomende parasiet van oesters.

Voorkomen
De twee in Nederland voorkomende soorten zijn waar-
schijnlijk vanuit Frankrijk met oesters geintroduceerde
exoten en economisch belangrijk vanwege schade aan de
oesterteelt (O. Haenen pers. med.).

Chromalveolata (supergroep) i~ Rhizaria -~ Foraminifera (fylum)

FORAMINIFERA - FORAMINIFEREN

WILLEM RENEMA

Foraminiferen vormen een soortenrijke groep van voor het
merendeel bentische mariene eencelligen. Met name in
diep mariene habitats maken ze een belangrijk deel uit van
het sediment. De meeste foraminiferen maken een skelet
van kalk, organisch materiaal of zandkorrels. Dit skeletje
bestaat uit één of meer kamers die worden verbonden met
een opening, die in de laatste kamer ook dient om te eten.
Nagenoeg alle vertegenwoordigers komen alleen in zout tot
brak water voor.

Cyclus
Foraminiferen ondergaan een levenscyclus waarin geslach-
telijke en ongeslachtelijke voortplanting elkaar afwisselen.
Deze generaties zijn te herkennen aan de eerste kamer van
het skeletje, dat groot is bij de ongeslachtelijke generatie en
klein bij de geslachtelijke generatie. Echter, recent onder-
zoek toont aan dat er een veelheid aan variatie op dit basis-
principe is.

Ecologie
Alle Nederlandse foraminiferen zijn heterotroof en voeden
zich met zowel dode als levende bacterién en kiezelwieren,
en soms halen ze hun bouwstoffen zelfs direct uit opgelost
organisch materiaal. Verscheidene (sub)tropische soorten
hebben een fotosynthetiserende eencellige als endosym-
biong; dit kan zowel een groenwier (Chlorophyta), rood-
wier (Rhodophyta), goudwier (Chrysophyceae), kiezelwier
(Bacillariophyceae) of pantserwier (Dinoflagellata) zijn.
Enkele (sub)tropische soorten zijn kleptoparasitair en ze be-
houden de chloroplasten van opgenomen algen. Vanwege
de skeletjes en hun algemene voorkomen hebben foramini-
feren altijd in de belangstelling van paleontologen gestaan,
die ze gebruiken voor zowel omgevingsreconstructies als
stratigrafie. Ook voor de oceaanchemie zijn ze van belang,
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NEDERLAND 2 gevestigd (waarvan 2 exoten)
WERELD 36 beschreven

Determinatie
PERKINS 2000.

NEDERLAND ca. 100 gevestigd
WERELD ca. 4000 beschreven

geschat wordt dat 2,5% van de kalkproductie in de oceaan
op rekening van de foraminiferen komt ANGER 2007).

Diversiteit
Er is nog veel onduidelijk over het aantal soorten foraminife-
ren, zowel wereldwijd als in Nederland. Tot voor kort werden
soorten vooral aan de hand van vorm herkend, en bestond er
veel onduidelijkheid over de grenzen van inter- en intraspeci-
ficke variatie. Met de opkomst van moleculaire technicken is
hier enige verduidelijking in gekomen. Zo zijn in een genus
dat op grond van morfologie als variabel werd beschouwd,
minstens 30 genotypen herkend. De meeste van deze geno-
typen konden achteraf ook morfologisch herkend worden
(HAYWARD ET AL. 2004). Murray (2007) schatte dat er wereldwijd
zo'n 4000 soorten zijn. Studies met een vrij conservatief
soortsbegrip in enkele kleine rifgebieden in Australi¢ en Pa-
poea-Nieuw Guinea komen tot schattingen van 400-700 per
gebied, en waarschijnlijk dus veel hogere totalen, eerder in
de buurt van de 10.000 (sEN GUPTA 1999). In Nederland komen

ongeveer 100 SOOrten voor (HOFKER 1922, 1977).

95

<

Bonamia ostreae

<

Foraminifeer



\ 4
Trichonympha (Parabasalia),

symbiont in de darmen van
termieten

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Voorkomen
Verreweg de meeste soorten hebben een voorkeur voor
vol mariene omstandigheden, maar enkele soorten ko-
men zelfs voor in getijdepoelen hoog op kwelders. In het
getijdegebied komen s5-10 soorten voor, maar rond de
Doggersbank en het Friese Front kunnen tot 35 soorten
op één plek waargenomen worden. De twee belangrijkste
ecologische groepen zijn planktonische foraminiferen die

Eukarya (domein) 1~ Excavata (supergroep)

EXCAVATA

ERIK. J. VAN NIEUKERKEN

De supergroep Excavata (of Excavobionta) werd pas in
2002 formeel opgericht (cavALIER-sMITH 2002), in tegenstelling
tot de meeste nieuwe groepen juist meer op morfologie ge-
baseerd dan op grond van moleculaire analyses. Moleculaire
studies hebben wel samenhang binnen de subgroepen van
de Excavata aangetoond. Een belangrijk morfologisch ken-
merk is de voedingsgroeve waar de flagel ontspringt; deze
vormt een soort uitholling (invaginatie), hetgeen ‘excavate’
genoemd kan worden. Deze groeve is bij veel soorten weer
secundair verdwenen. Voor 2002 werden zulke flagellaten al
excavate flagellaten genoemd. De groep omvat uitsluitend
eencellige flagellate en amoeboide vormen, zowel autotrofe
met fotosynthese als heterotrofe. Autotrofie komt alleen
voor bij de Euglenophyceae, en is ontstaan door secundaire
endosymbiose met een eencellig groenwier.

Er zijn groepen Excavata die geen mitochondrién bezitten
en daarom aanvankelijk als zeer primitieve Eukaryota wer-
den beschouwd. Inmiddels lijkt het waarschijnlijker dat deze
endoparasitaire vormen de mitochondrién secundair heb-
ben verloren. Fylogenie en indeling worden bediscussieerd
door Hampl et al. (2009), Simpson (2003), Simpson &
Roger (2004) en Simpson et al. (2006).

De Excavata omvat de fyla Euglenozoa, Heterolobosea,
Jakobida, Parabasalia, Fornicata en Preaxostyla. De Eugle-

nozoa worden onderverdeeld in de groepen Kinetoplastida,
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in de waterkolom voorkomen en bentische foraminiferen
die op of in de zeebodem leven. Alle gedocumenteerde
Nederlandse soorten hebben een bentische levenswijze.
Planktonische foraminiferen zijn zeer zeldzaam in de
Noordzee.

Determinatie

MURRAY 1971, 1979, LEE 2000.

NEDERLAND 52 gevestigd, nog ca. 145 verondersteld
WERELD 2160 beschreven

[Malawimonas)

Euglenozoa

Heterolobosea

[Jakobida]

Parabasalia

Fornicata

|

[Preaxostyla]

Diplonemida en Euglenophyceae. Behalve de Eugleno-
phyceae (hieronder apart behandeld) en een aantal beken-
de parasieten, is deze groep in Nederland nauwelijks on-
derzocht. Het niet in Nederland voorkomende genus Ma-
lawimonas (wereldwijd twee soorten beschreven) lijke de
zustergroep van de overige Excavata te zijn (HAMPL ET AL

2009).

EUGLENOZOA

Voor de Euglenophyceae, zie hieronder. De Kinetoplastida
(wereldwijd 350 beschreven soorten) omvat veel obligate
parasieten, onder andere Trypanosoma, waaronder de para-
siet die slaapzickte veroorzaakt (niet in Nederland), maar
ook veel soorten die andere gewervelden parasiteren, Leish-
mania die onder andere de tropische ziekte leishmaniasis
veroorzaken, maar ook plantparasitaire soorten en vrijle-
vende soorten (Bodonidae), waarvan in Nederland circa 20
soorten worden verondersteld. De Diplonemida (wereld-
wijd tien soorten) zijn nog niet uit Nederland bekend.

HETEROLOBOSEA
Wereldwijd 80 beschreven soorten. Deze groep omvat voor-
al amoeben die ook een tijdelijk flagellaat stadium hebben,
maar ook slijmzwamachtige amoeboiden met een vrucht-
lichaam (Acrasida). De circa 20 Nederlandse amoeboide
soorten werden behandeld door Siemensma (1987) in de

families Vahlkampfiidae en Gruberellidae.

JAKOBIDA
Wereldwijd 10 beschreven soorten. Deze groep is nog niet

uit Nederland bekend.



PARABASALIA
Wereldwijd 466 beschreven soorten. Dit is een groep van
anaérobe parasitaire flagellaten die geen mitochondrién
hebben. Hierbij hoort onder andere de parasiet 77ichomo-
nas vaginalis, veroorzaker van de geslachtsziekte trichomo-
niase (het ‘geel’), die ook in Nederland voorkomt.

FORNICATA
Wereldwijd 146 beschreven soorten. Dit is een pas recent
herkende clade smmpsoN 2003 van heterotrofe flagellaten.
Fornicata hebben geen mitochondrién. De groep omvat
onder meer de Diplomonadida, Retortamonadida en
Giardia lamblia, een darmparasiet van de mens en huis-

Excavata (supergroep) i~ Eugl (fylum) - Euglenophyceae (klasse)

EUGLENOPHYCEAE - OOGWIEREN

JAN SIMONS

De oogwieren zijn microscopisch klein (cellengte 10-400
um), eencellig en geflagelleerd. Vaak zijn er twee flagellen
die staan ingeplant in een invaginatie aan de top van de cel
en waarvan de één langer is dan de andere. De celvorm is
ovaal tot spoel- of lancetvormig. Een stevige celwand ont-
breekt en in plaats daarvan is er een membraan (pellicula)
waarin vaak een gespiraliseerde lijnvormige structuur is te
zien. Deze pellicula is vaak dun en flexibel (bv. bij Euglena-
soorten) en daardoor is de celvorm plastisch. Bij andere
genera (bv. Trachelomonas) is de pellicula omgeven door een
stevige matrix (lorica) die geimpregneerd is met ijzer en
mangaan en daardoor bruinrood van kleur is. Boven in de
cel zit een rode oogvlek (stigma) tegen de chloroplast aan,
waarmee de cel zich op het licht oriénteert. Oogwieren le-
ven in zoet water, enkele soorten in zee.

Cyclus
Er is alleen ongeslachtelijke voortplanting bekend door
tweedeling van de cel.

Ecologie

De meeste soorten zijn foto-autotroof en de fotosynthese
gebeurt met de pigmenten chlorofyl-a en -b en enkele caro-
tenoiden en xanthophyllen. Daarnaast zijn er enkele hete-
rotrofe soorten, die dus organische substanties opnemen.
Oogwieren slaan het extra aan organische bouwstoffen op
in een speciale vorm van zetmeel: paramylum. Dit is te zien
als staafvormige deeltjes in de cel.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 1000 soorten beschreven Guiry
&GUIRy 2010). In Nederland zijn ten minste 25 soorten bekend
(REDEKE 1948) en op basis van de Britse zoetwateralgenflora
(OHN ET AL 2002 worden nog ongeveer 125 soorten veronder-

steld.

Voorkomen
De meeste soorten komen planktonisch voor in zoet water
van kleine binnenwateren die zuur of alkalisch en aéroob
of anaéroob zijn, in het laatste geval op standplaatsen met
veel organisch materiaal. Onder zeer voedselrijke en zuur-

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

dieren. Er zijn ten minste zes soorten uit Nederland be-

kend.

PREAXOSTYLA
Wereldwijd 96 beschreven soorten. Deze groep omvat vooral
de anaérobe Oxymonada die als commensaal of symbiont
met name in insecten (o0.a. termieten) leven. Het voorkomen
in Nederland is te verwachten maar nog niet aangetoond.

Determinatie
SLUITER ET AL. 1921, REICHENOW 1934, ADAM ET AL. 1971, LEVINE 1972, KREIER 1977-
1978, BAKER 1982, SIEMENSMA 1987, PATTERSON & HEDLEY 1992, BRUGEROLLE & LEE

20004, 20008, 2000C, 2000D, PATTERSON ET AL. 2000A, VICKERMANN 20004, 2000B.

NEDERLAND minstens 25 gevestigd, nog ca. 125 verondersteld
WERELD ca. 1000 beschreven

stofarme condities kunnen bepaalde soorten gaan over-
heersen en het wateroppervlak met een gekleurd vlies be-
dekken. Dit vlies is groen in het geval van Euglena viridis,
rood bij Euglena sanguinea en bruin bij Trachelomonas-
soorten. Een uitzondering op de planktonische levens-
wijze zijn de Colacium-soorten, die vastgehecht leven op
zodplankton, zoals bijvoorbeeld op watervlooien (Bran-

chiopoda).

Determinatie

JOHN ET AL. 2002, WOTOWSKI & HINDAK 2005, CTUGULEA & TRIEMER 2010.

97

v
Euglena spirogyra




Amoebozoa

Slijmzwammen - Eumycetozoa

Arcellinida

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Eukarya (domein) 1~ Unikonta (supergroep)

UNIKONTA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Dit is verreweg de
soortenrijkste  super-
groep van de eukaryo-
ten en omvat naast
enkele groepen van
amoebeachtige eencel-
Opisthokonta ligen (0.a. Amoebo-
zo0a), de Opisthokonta, die onder andere de schimmels
(Fungi) en de meercellige dieren (Animalia of Metazoa)
omvatten. De Unikonta worden met name door DNA-
kenmerken gekarakeeriseerd, maar Unikonta genoemd
omdat de meeste in het flagellate stadium — indien aanwe-
zig — slechts één flagel (zweepstaart) hebben. Bij dieren is

Unikonta (supergroep) - Amoebozoa (fylum)

AMOEBOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & MARCO ROOS

Eencelligen zonder celwand (behalve bij sporen), met brede
schijnvoetjes of pseudopodién. De voeding gebeurt door
middel van fagotrofie: de cel stulpt zich om de prooi, die ver-
volgens wordt verteerd. Soms vormen de eencelligen een plas-
modium (zie bij slijmzwammen). Vroeger werden alle eencel-
ligen met pseudopodién ondergebracht bij de Sarcodina,
maar die groep blijkt nu geheel polyfyletisch te zijn. Veel
amoeben zijn recent overgebracht naar andere supergroepen,
vooral de Heterolobosea (Excavata) en Cercozoa (Rhizaria),
andere Sarcodina met axopodién (smalle schijnvoetjes), zoals
radiolarién en sommige zonnediertjes behoren nu ook tot de
Rhizaria en Stramenopila eawLowski & BURKI 2009). Behalve
amoeben behoren toch ook enkele flagellate eencelligen tot
de Amoebozoa MINGE ET AL 2009). De classificatie en fylogenie
van de Amoebozoa is nog volop in beweging. Hier wordt een

Unikonta (supergroep) - Amoebozoa (fylum) - Eumycetozoa (klasse)

EUMYCETOZOA - SLIMZWAMMEN

BIANCA VAN DEN HEUVEL & MARCO ROOS

De Eumycetozoa vormen een groep van merkwaardige or-
ganismen waarvan de taxonomische positie altijd onder-
werp van wetenschappelijk dispuut is geweest. Ze werden
in het verleden veelal ingedeeld bij de Fungi op basis van
morfologische kenmerken. Toen er DNA-gegevens beschik-
baar kwamen, bleek al snel dat slijmzwammen en Fungi
geen directe gemeenschappelijke voorouder hebben. Het
grootste verschil tussen slijmzwammen en Fungi is de cel-
wand: celwanden van Fungi bestaan uit chitine, slijmzwam-
men kennen gedurende het overgrote deel van hun levens-
cyclus geen celwand, en wanneer een celwand wordt ge-
vormd (met name bij de sporen) bestaat die niet uit chitine.
Tegenwoordig worden slijmzwammen als onderdeel van het
grote parafyletische geheel van protisten gezien. Sommige
auteurs beschouwen ze daarbinnen als een apart eukaryoot
rijk, maar de huidige consensus is een plaats binnen een van
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NEDERLAND ca. 38.490 gevestigd (waarvan ca. 805 exoten)
WERELD ca. 1.589.655 beschreven

dat de spermatozoide, die overigens secundair weer meer
flagellen kunnen hebben. De Unikonta bestaan uit de
hoofdgroepen Amoebozoa en Opisthokonta.

Eumycetozoa
Conosea
Amoebozoa Archamoebae
Lobosea

Opisthokonta - p. 101

NEDERLAND ruim 410 gevestigd
WERELD ca. 2370 beschreven

voorlopige eenvoudige indeling gevolgd (ApLET AL 2005, MINGE ET
AL, 2009, PAWLOWSKI & BURKI 2009, SHADWICK ET AL. 2009).

De Amoebozoa worden verdeeld in de echte amoeben
(Lobosea), de Archamoebae, en de slijmzwammen (Eumy-
cetozoa). De laatste twee lijken het nauwst verwant te zijn,
en vormen samen de Conosea (zie stamboom). De Arch-
amoebae zijn amoeben zonder mitochondrién. De meeste
soorten leven in de darm van zoogdieren (Mammalia), veel
bij de mens, zoals de onschadelijke Enzmmoeba coli. De
schadelijke E. histolityca veroorzaakt amoebendysenterie.
Andere soorten zijn vrijlevend. Wereldwijd zijn er circa 30
soorten beschreven (www.biolib.cz). In Nederland komen
ongeveer zes soorten voor in de genera Entamoeba en Endo-
limax. De echte amoeben en slijmzwammen worden hier-
onder apart besproken.

NEDERLAND ruim 255 gevestigd, nog 14 verwacht
WERELD 1035 beschreven

de grote eukaryote clades, namelijk de Amoebozoa. Dit
wordt mede gebaseerd op een aantal morfo-biologische
kenmerken, zoals de fagotrofe voedingswijze, amoeboide
voortbeweging en afwezigheid van een stevige celwand (be-
halve bij de sporen).

Slijmzwammen bezitten een vegetatief stadium in de vorm
van een plasmodium. Deze plasmodia kunnen op verschil-
lende wijze ontstaan: door aggregatie van individuele amoe-
boide cellen, door versmelting van amoeboide cellen of
flagellaten of door deling van celkernen zonder deling van
cytoplasma.

Slijmzwammen zijn binnen de Amoebozoa gekarakteri-
seerd door gesteelde sporendragende vruchtlichamen. Tot
de slijmzwammen behoren drie groepen: Dictyostela,
Myxomycota (of Myxogastria) en Protostelia (ten minste
één soort in Nederland, wereldwijd met 45 beschreven soor-



ten, ca. 150 geschat; ADL ET AL. 2007, STEPHENSON 2010). De eerste
twee kennen veelsporige vruchtlichamen en zijn ieder mo-
nofyletisch. Deze twee worden daarom hieronder ook ver-
der beschreven. De status van de derde groep wordt recent
ondergraven (FIORE-DONNO ET AL. 2010, SHADWICK ET AL. 2009); de
vertegenwoordigers worden alle gekenmerkt door eensporige
vruchtlichamen, wat wordt gezien als een evolutionair
tussenstadium naar meersporigheid. Ook wordt momen-
teel betwijfeld of de eerste twee samen en ook al deze drie
groepen tezamen een monofyletische groep vormen binnen
de Amoebozoa. Enkele groepen die vroeger tot de slijm-
zwammen werden gerekend blijken te behoren tot de Rhi-
zaria - Cercozoa (nl. de Plamodiophoraceae) en de Excavata
— Heterolobosea (nl. de Acrasida, een groep lijkend op de

cellulaire slijmzwammen).

DICTYOSTELA - CELLULAIRE SLJMZWAMMEN
Cellulaire slijmzwammen worden gekenmerke door een ag-
gregatieplasmodium of pseudoplasmodium gevormd uit
haploide, amoeboide cellen; deze slijmzwammen zijn dan
ook nauw verwant aan de echte amoeben. De celwand van
de sporen is gevormd uit cellulose. Er zijn geen flagellate
stadia gekend. Cellulaire slijmzwammen zijn terrestrisch.

Cyclus
De levenscyclus van cellulaire slijmzwammen is haplontisch
met een zygotische meiose. Uit de sporen kiemen haploide
amoeben die na een voedingsperiode met snelle vegetatieve
vermenigvuldiging elkaar aantrekken en op die manier een
aggregatieplasmodium vormen. In dit plasmodium zullen
op een gegeven moment twee amoeben versmelten tot een
zygote, waaromheen een macrocyst gevormd worden. Hier-
bij trekt de zygote andere amoeben aan. De amoeben rond
de zygote vormen een beschermende wand van cellulose.
Binnen deze wand vindt meiose plaats. Daarop vindt een
aantal mitosen plaats waarbij talrijke haploide sporen ge-
vormd worden. De mitose is ‘normaal’, dus met centriolen
en een kernwand die desintegreert. Ongeslachtelijke voort-
planting gebeurt door encystering van individuele amoeben
tot microcysten tijdens ongunstige periodes. Ook groepen
van amoeben kunnen encysteren tot een sorocarp en zo
overleven.

Ecologie
Cellulaire slijmzwammen voeden zich met bacterién door
fagocytose, waarbij de celwand de bacterién dus omsluiten
en opnemen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er 89 soorten beschreven (sTEPHENSON 2010).
Uit Nederland zijn vertegenwoordigers van deze groep nog
niet gemeld, maar er worden ongeveer 14 soorten verwacht

(SWANSON ET AL. 1999).

Voorkomen
Dictyostela komen algemeen voor in bodems en strooisel in
bossen, vooral in de tropen.

Determinatie

STEPHENSON 2010.
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MYXOMYCOTA (MYXOGASTRIA) -
ECHTE SLIJMZWAMMEN

Echte slijmzwammen bezitten een diploid, meerkernig fusie-
plasmodium. De celwand van de sporen bevat cellulose en
galactosamine. De reservestof in de sporen is glycogeen. De
flagellate stadia zijn gekenmerkt door twee zweepflagellen
waarbij één flagel vaak sterk gereduceerd of soms zelfs af-
wezig is. De plasmodia van de Myxomycota bezitten geen
celwand maar zijn omgeven door een dunne slijmschede.
Het plasmodium is vaak een waaiervormig met protoplas-
matische buizen gevormd uit licht verdikt protoplasma. De
plasmodia zijn ook vaak felgekleurd; de pigmenten zijn
echter totaal verschillend van de pigmenten in de Fungi. De
systematiek van de Myxomycota is gebaseerd op de com-
plexiteit van de vruchtlichamen. De volgende orden bezitten
vaak bleek gekleurde vruchtlichamen: Liceales zonder capil-
liium en columella (Lycogala, Cribraria); Echinosteliales
met columella; Trichiales zonder columella, met capillitium
(Trichia). De volgende orden hebben vruchtlichamen die
vaak feller gekleurd of opvallend gevormd zijn: Physarales
met zwarte tot violet of roze sporen, peridium bevat vaak
kalk (Didymium, Fuligo, Badhamia); Stemonitales met vaak
grote vruchtlichamen die aan het substraat vastzitten met
een hypothallus (Stemonites, Comatrichia, Lamproderma).
Echte slijmzwammen zijn terrestrisch.

Cyclus
De Myxomycota zijn diplo-haplonten met een hetero-
morfe generatiewissel. De haploide fase wordt gekenmerkt
door vrijlevende amoeben of flagellaten; de diploide fase
wordt gekenmerkt door een fusieplasmodium. Uit de spo-
ren kiemen haploide flagellaten of amoeben die een tijd-
lang vrij leven; flagellaten kunnen overgaan in amoeben
en omgekeerd (haploide fase). De individuele vrijlevende
amoeben of flagellaten afkomstig uit de sporen kunnen
encysteren tot microcysten. Afhankelijk van de ouderdom
van de cellen of onder invloed van welbepaalde milieuom-
standigheden versmelten twee amoeben/flagellaten tot een
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diploide amoebozygote. Door opeenvolgende kerndelin-
gen in de zygote ontstaat een plasmodium; verschillende
plasmodia kunnen met elkaar versmelten. Dit plasmodiale
stadium is de diploide fase. Het plasmodium of de indi-
viduele amoeben/flagellaten voeden zich fagotroof met
bacterién, gistcellen, schimmelsporen of detrituspartikels.
Het plasmodium kan ook rechtstreeks voedingsstoffen uit
het omringende medium opnemen via diffusie. Het plas-
modium groeit aan door assimilatie van opgenomen voed-
sel in het cytoplasma; er vinden dus geen celdelingen
plaats.

Onder bepaalde omstandigheden vormt het plasmodium
vruchtlichamen. In deze vruchtlichamen worden weer cel-
len gevormd waarvan bepaalde differentiéren tot sporen. In
de sporen ondergaan de diploide kernen een meiose (reduc-
tiedeling). De mitose is normaal, dus met centriolen en een
celwand die desintegreert; de chromosomen zijn uitzonder-
lijk klein. Drie van de vier haploide kernen verdwijnen zo-
dat uit elke spore één haploide flagellaat/amoebe kiemt. De
vruchtlichamen worden 6f door een deel van het plasmo-
dium gevormd (dit vruchtlichaam wordt dan het sporan-
gium genoemd), 6f door het gehele plasmodium.

Ecologie
Echte slijmzwammen zijn heterotrofe organismen die de-
tritus, bacterién, gisten en fungi(sporen) opnemen. Slijm-
zwammen kunnen zich langzaam voortbewegen en laten
vaak een slijmspoor achter.

Diversiteit

Wereldwijd zijn er circa 900 beschreven soorten apL2007). In
Nederland zijn 254 soorten gemeld van HOOEF 2006). Er zijn

Unikonta (supergroep) - Amoebozoa (fylum) 1 Lobosea (klasse)

verschillende soorten beschreven aan de hand van Neder-
landse exemplaren door N.E. Nannenga-Bremekamp.

Voorkomen
Er worden vier habitats met een verschillende soorten-
samenstelling onderscheiden. (i) Rottend hout, waar 30-
70% van alle soorten leeft, vooral in gematigde en boreale
klimaatzones. De meeste van deze soorten vormen grote,
macroscopische plasmodia. Ze hebben meestal een duide-
lijke seizoensvoorkeur in de vorming van sporen. (ii) De
bast van levende bomen en struiken, waar bijna alle soor-
ten slechts zeer kleine plasmodia vormen. (iii) De boven-
ste bodemlaag, waar ze leven op afgevallen blad en andere
afgevallen plantendelen. Ze vormen veelal grote plasmo-
dia, maar zijn moeilijk te vinden. Ook deze soorten hebben
meestal een duidelijk seizoensgebonden piek in sporen-
vorming. (iv) Op uitwerpselen van herbivore zoogdieren
en vogels; dit zijn gespecialiseerde organismen en er zijn
relatief weinig soorten. Daarnaast is er een aantal speci-
fieke habitats, zoals in mossen, waarschijnlijk gerelateerd
aan cyanobacterién, en hoog in de bergen op plantenres-
ten in de buurt van smeltwater (NovozHILOV ET AL. 2000). Al-
gemeen werd aangenomen dat de soorten wijde versprei-
dingen kennen en een aantal zelfs (bijna) kosmopolitisch
zijn. Recent is echter aangetoond dat de verspreiding van
echte slijmzwammen bepaald wordt door verschillen in
klimaat en vegetaties op wereldschaal en ecologische va-
riatie in bepaalde habitats op lokale schaal (steprENsoN ET

AL. 2008).

Determinatie

NANNENGA-BREMEKAMP 1979, 1983, ING 1999, STEPHENSON 2010.

LOBOSEA (LOBOSE AMOEBAE, GYMNAMOEBAE) - AMOEBEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De klasse Lobosea omvat de ‘echte’ amoeben, eencelligen
met lobvormige pseudopodién (ook lobopodia genoemd),
vaak naakt (‘Gymnamoebac’), maar veel soorten, zoals de
Arcellinida, ook met een huisje (testa) van organisch mate-
riaal, of soms ook voorzien van minerale deelgjes (kiezel,
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NEDERLAND ruim I50 gevestigd
WERELD ruim 1300 beschreven

kalk). De testa heeft één opening. Lobosea hebben geen
flagellaat stadium. De lengte van de soorten varieert van
enkele micrometers tot wel s mm. Er zijn één, twee of meer
celkernen. De indeling en verwantschappen van de amoe-

ben is nog sterk in beweging. Onder andere worden de




volgende groepen onderscheiden: Tubilinea (waaronder de
echte amoeben in Tubilinida en de Arcellinida), Flabellinea
en Variosea (PAWLOWSKI & BURKI 2009), maar het is onzeker of de
groep in zijn geheel monofyletisch is. Amoeben omvatten
zowel vrijlevende soorten in zee, zoet water, of in de bodem
op het land, als parasitaire vormen.

Cyclus
De voortplanting is doorgaans ongeslachtelijk door deling.
Onder ongunstige omstandigheden vormen veel soorten
cysten, die langdurige droogte kunnen doorstaan. Bij Arcel-
linida is aangetoond dat in de cysten meiose kan plaats-
vinden, waardoor wellicht toch geslachtelijke voortplanting
voorkomt (MEISTERFELD 2000A).

Ecologie
Amoeben leven van allerlei dood of levend organisch mate-
riaal dat door de cel door middel van fagocytose kan wor-
den opgenomen, zoals bacterién, fungi (waarvan de hyfen
geperforeerd worden), kleine algen en andere eencelligen.

Diversiteit

De omvang van deze groep is wat lastig vast te stellen omdat
veel soorten die vroeger onder de amoeben werden gerang-
schike, verhuisd zijn naar andere groepen zoals de Hetero-
lobosea (Excavata), Cercozoa (Chromalveolata) of de kleine
unikonte fyla hierna (0.a. PAwLOWsKI & BURKI 2009). Wereldwijd
zijn ten minste 1300 soorten beschreven (pL et AL 2007). In
Nederland zijn ten minste 150 soorten gemeld: Siemensma
(1987) meldt s4 vrijlevende soorten die hiertoe behoren,
Dresscher (1976) meldt circa 100 soorten Arcellinida. 77:-
chamoeba sinuosa is beschreven op grond van Nederlands
materiaal.

Unikonta (supergroep)

OPISTHOKONTA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Opisthokonta

Opisthokonta worden gekenmerkt doordat de ene flagel
aan de achterkant van de cel is ingeplant; bovendien heb-
ben ze de vorm van de mitochondrién gemeen. Er vindt
momenteel veel grootschalig moleculair onderzoek plaats
naar de verwantschapsrelaties tussen de schimmels en die-
ren, waarbij vooral de vraag is welke groepjes eencelligen als
zustergroep van de hoofdgroepen beschouwd kunnen wor-
den en de biologisch relevante vraag hoe dan de meercellig-
heid is ontstaan (MINGE ET AL. 2009, RUIZ-TRILLO 2007, 2008, SHALCHIAN-
TABRIZI ET AL. 2008, STEENKAMP ET AL. 2006). De Opisthokonta be-
staan uit de Holomycota met de Nucleariidae (Cristidiscoi-
dea) en de schimmels (Fungi), en de Holozoa met de Ich-
thyosporea, Filasterea, Choanoflagellata en de dieren (Ani-
malia). De eencellige groepen worden hier kort besproken,
waarna de schimmels (Fungi) en dieren (Animalia) volgen.

CRISTIDISCOIDEA (NUCLEARIIDAE)
Een kleine groep amoeben (wereldwijd acht beschreven
soorten) met draadvormige pseudopodién, die in zoet water
of in de bodem leven. Bij moleculair onderzoek blijken ze
de zustergroep van de Fungi te vormen (STEENKAMP ET AL. 2006).
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Voorkomen

Amoeben komen overal voor waar het vochtig is, van voch-
tig mos tot in de open oceaan, en er zijn ook heel wat para-
sieten bij dier en mens. Arcellinida leven uitsluitend in zoet
water en vooral veel in mos, zoals Sphagnum (in Nederland
onderzocht door HOOGENRAAD 1934). De testa blijft na de dood
intact, en daarmee kan de aanwezigheid van soorten vaak
later nog vastgesteld worden, ook fossiel. In de bodem kun-
nen wel 1 tot 100 miljoen Arcellinida per m? voorkomen en
jaarlijks een biomassa van 1 tot 200 gram produceren (Meis-
TERFELD 2000A).

Determinatie
HOOGENRAAD & DE GROOT 1940, HARNISCH 1968, VAN ESSEN 1968, RAINER
1968, GROSPIETSCH 1972, PAGE 1976, 1988, SIEMENSMA 1987, PAGE & SIEMENS-

MA 1991, MEISTERFELD 2000A.

NEDERLAND ruim 38.000 gevestigd (waarvan ca. 805 exoten)
WERELD ca. 1.570.000 beschreven

Holomycota |— Cristidiscoidea
L Fungi g p 102
N Ichthyosporea
Holozoa ——  [ilasterea
Choanoflagellata

Animalia - p. 11

In Nederland komen drie soorten uit het genus Nuclearia
VOOT (SIEMENSMA 1981, 1987). Voor determinatie zie ook Page &
Siemensma (1991).

ICHTHYOSPOREA
Een kleine groep (wereldwijd 24 beschreven soorten) van
eencellige parasieten van gewervelde dieren (Vertebrata),

geleedpotigen (Arthropoda) en weekdieren (Mollusca).
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Sommige soorten zijn echter vrijlevend, amoeboid, soms
met een flagel. De levenscyclus is nog grotendeels onbe-
kend. Deze groep is pas recent ontdekt als aparte clade, ver-
want aan dieren en schimmels. Hij wordt ook wel Mesomy-
cetozoa genoemd. De eerder bekende soorten werden be-
schouwd als schimmels, algen of protozoén expoza ET AL
2002. De ontdekking van deze groep en het volgende fylum
is van belang om het ontstaan van de dieren te verklaren
(RUIZ-TRILLO ET AL. 2008, SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2008). Enkele voor-
beelden van Ichthyosporea zijn: Amphibiocystidium ranae,
een parasiet van kikkers die mogelijk in ons land voorkomt;
Ichthyophonus hoferi, een wijdverspreide visparasiet (in zee
en zoet water); Pseudoperkinsus tapetis, een commensaal in
tweekleppigen; en Porospermium haeckeli in zoetwater-
kreeften. Rhinosporidium seeberi veroorzaakt rhinosporidio-
sis bij de mens. Dit is een ziekte die vooral endemisch is in
India en omstreken, maar ook in Nederland is waargeno-
men op mensen die daarvandaan kwamen.

FILASTEREA
Dit is een pas in 2008 opgericht fylum voor twee of drie
soorten eencelligen, Ministeria vibrans en Capsaspora owczar-
zaki, die gezamenlijk de zustergroep vormen van de choano-
flagellaten plus dieren (SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2008). Tussen
deze groepen bestaan grote overeenkomsten in een groot
aantal eiwitten die onder andere te maken hebben met cel-

Unikonta (supergroep)

FUNGI - SCHIMMELS

EEF ARNOLDS, THOM KUYPER, JOOST J.A. STALPERS & AAD J. TERMORSHUIZEN

Opisthokonta ;- Fungi

De echte schimmels behoren tot het rijk van de Fungi of
Eumycota. Vaak worden ook vertegenwoordigers van de
supergroep Chromalveolata (zie boven, o0.a. Oomycota) en
de hierboven behandelde Eumycetozoa tot het werkveld
van de mycologie gerekend.

De schimmels worden verdeeld in zes fyla, onderscheiden
op grond van de sporenvormende structuren (KIRK ET AL. 2008):

|— Rozella (Chytridiomycota)

l— Microsporidia

Euchytrida (Chytridiomycota)

Blastocladiales (Chytridiomycota)

Olpidium (Chytridiomycota)

Entomophthorales (Zygomycota)

Mucormycotina (Zygomycota)

e Glomeromycota
Ascomycota
Dilczg Basidiomycota
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aanhechting en communicatie tussen de cellen. Juist deze
eigenschappen hebben de ontwikkeling van meercellige
dieren mogelijk gemaakt (SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2008, RUIZ-TRIL-
LO ET AL. 2007, 2008). Ministeria vibrans is een vrijlevende soort
in zee, beschreven van Zuid-Engeland, en zou in de Noord-
zee voor kunnen komen. Capsaspora is een symbiont van
tropische zoetwatetlongslakken (Biomphalaria).

CHOANOFLAGELLATA - CHOANOFLAGELLATEN

De choanoflagellaten vormen een groep van eencelligen
met één flagel die wordt omgeven door een trechtervormige
kraag van tentakeltjes (microvilli). Er zijn zowel vastzitten-
de soorten als planktonische, soms met een lorica (‘huisje’)
van kiezel; sommige soorten vormen kolonies. Choanofla-
gellaten komen in zee en zoet water voor. Er is een opval-
lende gelijkenis tussen deze eencellige organismen en de
trilhaarcellen (choanocyten) van de sponzen (Porifera),
waardoor al lang gediscussieerd werd over de mogelijkheid
dat choanoflagellaten ‘voorouders' van sponzen zouden
zijn. Op grond van de moleculaire analyses kan nu gesteld
worden dat de choanoflagellaten de zustergroep van de
meercellige dieren zijn (SHALCHIAN-TABRIZI ET AL. 2008). Wereld-
wijd zijn ongeveer 120 soorten beschreven apLET AL 2007). In
Nederland zijn circa 16 soorten vastgesteld (DRESSCHER 1976).
Ze kunnen onder andere gedetermineerd worden met
Leadbeater & Thomsen (2000).

NEDERLAND ruim 10.300 gevestigd (waarvan ca. 150 exoten)
WERELD ca. 100.000 beschreven

Microsporidia, chytridiomyceten (Chytridiomycota), zygo-
myceten (Zygomycota), glomeromyceten (Glomeromyco-
ta), ascomyceten (Ascomycota) en basidiomyceten (Basio-
diomycota). Over de eerste vier groepen is in Nederland
relatief weinig bekend. De glomeromyceten vormen een
betrekkelijk soortenarme groep (ca. 160 beschreven soorten
wereldwijd), maar zijn ecologisch van groot belang omdat
deze schimmels endomycorrhiza vormen met het overgrote
deel van de landplanten. Ze zijn fossiel gevonden in de wor-
tels van de meest oorspronkelijke groep van vaatplanten, de
Rhyniophyta (ca. 400 miljoen BP; BONFANTE & GENRE 2008).
Het grootste fylum wordt gevormd door de ascomyceten of
zakjeszwammen (Ascomycota), waarbij de sporen worden
gevormd binnenin ‘zakjes’ (asci). Tot deze groep behoren
bekende paddenstoelen als bekerzwammen Peziza, moriel-
jes Morchella en truffels Tuber, maar ook tal van microsco-
pisch kleine plantenparasieten en bakkersgist Saccharomyces
cerevisiae. Een grote groep ascomyceten, namelijk de korst-
mossen (Lichenes), leeft obligaat of een groot deel van hun
levenscyclus in symbiose met algen of cyanobacterién.
Deze groep schimmels wordt hier bij de soortaantallen wel
meegenomen, maar verder in dit boek in een afzonderlijke
tekst behandeld.

De basidiomyceten of steeltjeszwammen (Basidiomycota)
zijn de tweede zeer omvangrijke groep binnen de schimmels.
Hier worden sporen gevormd op uitsteeksels (sterigmen)
aan de buitenzijde van meestal knotsvormige cellen. Slechts
een paar basidiomyceten zijn geassocieerd met algen en wor-



den ook als korstmossen beschouwd. De basidiomyceten
worden onderverdeeld in drie subfyla: Agaricomycotina,
Ustilagomycotina en Pucciniomycotina. Het merendeel van
de paddenstoelen hoort tot de eerste groep, waaronder plaat-
jeszwammen (Agaricales), boleten (Boletales) en buisjes-
zwammen (Polyporales). Tot de Ustilagomycotina behoren
de brandzwammen (Ustilaginales), tot de Pucciniomycotina
de roestzwammen (Pucciniales, tot voor kort Uredinales).
Beide groepen bevatten hoofdzakelijk plantenparasieten.
Daarnaast is van een grote groep schimmels — aangeduid
als deuteromyceten (Deuteromycota), Fungi Imperfecti of
conidiénschimmels — (nog) geen geslachtelijk stadium
bekend, hoewel ze fylogenetisch wel tot één van de boven
genoemde fyla behoren. Deze groep is dus geen taxonomi-
sche eenheid maar een kunstmatige groep. Voorbeelden van
deuteromyceten zijn penseelschimmels Penicillium en in-
sectenschimmels Paecilomyces.

Het systeem van de schimmels heeft door de moleculaire
revolutie ingrijpende veranderingen ondergaan en die ver-
anderingen gaan in hoog tempo door. Twee van de boven-
genoemde fyla (Chytridiomycota en Zygomycota) blijken
polyfyletisch te zijn in een recente analyse (AMES ET AL. 2006),
zoals ook te zien is in de stamboom hier die gebaseerd is op
dat artikel. Te verwachten is dat op grond van moleculaire
kenmerken de meeste deuteromyceten tot Ascomycota
kunnen worden herleid. Moleculair onderzoek heeft aange-
toond dat sommige traditionele groepen paddenstoelen
kunstmatige eenheden zijn, zoals de buikzwammen (‘gaste-
romyceten), plaatjesloze vlieszwammen (‘aphyllophorales’)
en trilzwammen (‘phragmobasidiomyceten’). In veel popu-
laire literatuur zijn deze categorieén echter nog steeds in
gebruik. Van bijna 100 soorten schimmels is het volledige
genoom inmiddels bekend.

Naast de hierboven gegeven formele taxonomische indeling
bestaat er een veel gebruikte informele indeling van schim-
mels in macrofungi (paddenstoelen) en microfungi (schim-
mels in strikte zin). Deze tweedeling is wel pragmatisch
maar niet consequent en valt niet samen met een taxonomi-
sche classificatie. De macrofungi omvatten in principe
schimmels met macroscopisch goed zichtbare vruchtlicha-
men, groter dan circa 1 mm. Binnen de basidiomyceten is
de scheiding tussen macro- en microfungi eenvoudig. Alle
plaatjeszwammen (Agaricales), plaatjesloze vlieszwammen
(‘aphyllophorales’), buikzwammen (‘gasteromyceten’) en tril-
zwammen (‘phragmobasidiomyceten’) horen tot de macro-
fungi, hoewel de vruchtichamen van sommige soorten
microscopisch klein zijn. Roestzwammen (Pucciniales) en
brandzwammen (Ustilaginales) hebben dikwijls duidelijk
waarneembare sporenvormende structuren, maar worden
gewoonlijk toch tot de microfungi gerekend. De micro-
fungi omvatten schimmels met vruchtlichamen die kleiner
zijn dan 1 mm en gewoonlijk alleen onder de microscoop
zichtbaar zijn, alsmede alle schimmels die geen vruchtlicha-
men vormen (deuteromyceten), hoewel sommige onge-
slachtelijke voortplantingsstructuren van deuteromyceten
meerdere centimeters groot en met het blote oog goed her-
kenbaar zijn, zoals insectenschimmels Paecilomyces. In de
ascomyceten is de scheiding arbitrair. Een wisselend deel
wordt tot macrofungi of microfungi gerekend en de schei-
ding loopt dwars door alle taxonomische groepen.
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Het onderscheid tussen micro- en macrofungi wordt vooral
gemaakt vanwege de consequenties die hun herkenbaarheid
heeft voor de methodologie van onderzoek (MUELLER ET AL.
2004. Onderzoek aan microfungi wordt meestal uitgevoerd
in gespecialiseerde laboratoria en is veelal gebaseerd op iso-
latie van de schimmels zelf of hun DNA uit allerlei substra-
ten (GAMS 1992, LEIJ ET AL. 1995). Macrofungi worden doorgaans
geidentificeerd aan de hand van in het veld verzamelde
vruchtlichamen. De vele vrijwilligers in Nederland leveren
vrijwel alleen bijdragen aan onderzoek van deze groep. In
Nederland worden echter wel steeds meer kleine ascomy-
ceten door amateurs bestudeerd en herkend. Daarmee wor-
den ze geleidelijk ingelijfd bij de macrofungi en verschuift
de grens tussen beide groepen. Alleen over macrofungi wor-
den in Nederland systematisch veldgegevens verzameld bin-
nen het karteringsproject van de Nederlandse Mycologische
Vereniging en het meetnet bospaddenstoelen als onderdeel
van het Netwerk Ecologische Monitoring. Daarom wordt
in dit hoofdstuk vooral deze groep belicht, hoewel ze wat
diversiteit en ecologische rol betreft zeker niet belangrijker
zijn dan microfungi.

Cyclus

De wijze van voortplanting varieert binnen de schimmels
sterk en is soms zeer gecompliceerd (ALEXOPOULOS ET AL. 1996).
Hier kunnen slechts de belangrijkste processen schematisch
worden besproken. Vruchtlichamen van ascomyceten en
basidiomyceten (paddenstoelen) produceren vaak enorme
aantallen sporen. Deze worden meestal met luchtstromin-
gen verspreid, maar soms spelen bij de verspreiding dieren
een belangrijke rol, bijvoorbeeld insecten bij stinkzwammen
(Phallales) en zoogdieren bij de ondergrondse vruchtlicha-
men van truffels (onder andere Tuber).

De levenscyclus van de basidiomyceten begint met een een-
kernige, haploide spore. Op een geschikt substraat groeit
deze spore gewoonlijk uit tot een schimmeldraad met een-
kernige cellen, het primaire mycelium, dat in het algemeen
een korte levensduur heeft. Een primair mycelium kan fu-
seren met een ander eenkernig mycelium en zo een twee-
kernig (maar nog niet diploid) mycelium vormen. De se-
cundaire mycelia zijn in principe langlevend en kunnen
jaarlijks opnieuw vruchtlichamen vormen. Ze kunnen zeer
omvangrijk worden, maar vallen doorgaans op den duur in
stukken uit elkaar. Een individuele schimmel kan onder de
grond een enorme biomassa hebben. Het grootste levende
organisme ter wereld zou een mycelium van een sombere
honingzwam Armillaria ostoyae (Agaricales) zijn in Noord-
Amerika met een oppervlakte van 8,9 km?, een geschat ge-
wicht van 605 ton en een leeftijd van 2200 jaar. Een bekend
fenomeen is de heksenkring die ontstaat als een mycelium
zich in een geschikt milieu ongestoord naar alle zijden kan
uitbreiden. In ongestoorde gebieden zijn heksenkringen be-
kend met een doorsnede van honderden meters en een ge-
schatte ouderdom tot 650 jaar (MICHAEL ET AL. 1985).

Veel schimmels kennen naast een geslachtelijke ook een on-
geslachtelijke voortplanting, waarbij het erfelijke materiaal
ongewijzigd wordt doorgegeven. Zo vormen zich klonen
met identiek genetisch materiaal. Ze kunnen zich versprei-
den door ongeslachtelijke sporen, bijvoorbeeld conidién.
Sommige soorten planten zich uitsluitend ongeslachtelijk
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voort: men gaat ervan uit dat de arbusculaire mycorrhiza-
schimmels (Glomeromycota) het al 460 miljoen jaar zonder
seks stellen. Er bestaan ook schimmels met zeer gecompli-
ceerde cycli, waarbij verschillende typen sporen worden
gevormd op verschillende gastheren. Deze ‘waardwisselen-
de’ fungi komen vooral voor bij de plantenparasitaire roest-
zwammen (Pucciniales).

Ecologie

Fungi hebben geen bladgroen, waardoor ze niet kunnen
fotosynthetiseren. Ze zijn voor hun koolstofvoorziening
dus altijd afhankelijk van andere organismen (DIGHTON 2003).
Op grond van de strategie om koolstof te verwerven kun-
nen drie functionele hoofdgroepen worden onderscheiden:
saprotrofie, mycorrhizavorming en parasitisme.

Saprotrofe schimmels leven van de afbraak van dood orga-
nisch materiaal. Deuteromyceten en ascomyceten benutten
overwegend eenvoudige organische verbindingen afkomstig

van de inhoud van plantencellen en dierlijk weefsel. Veel

Kostgangersboleet - Pseudoboletus parasiticus op

Kussenvormige jeneverbesroest -
;- 1107

basidiomyceten zijn gespecialiseerd in de enzymatische
afbraak van complexe polymeren, in het bijzonder lignine
(GAMAU ET AL. 2007, RAYNER & BODDY, 1988). Dit zijn de belangrijkste
bouwstenen van plantaardige celwanden, zoals aanwezig in
bijvoorbeeld hout, bladeren en mest van planteneters. Som-
mige schimmels zijn generalisten, andere zijn gespeciali-
seerd op de afbraak van specifieke substraten. Zo groeit de
sparrenkegelzwam Strobilurus esculentus uitsluitend op afge-
vallen kegels van de fijnspar Picea abies, de zeedenmycena
Mpycena seynii alleen op kegels van de zeeden Pinus pinaster.
Andere fungi, meest ascomyceten, zijn gespecialiseerd in de
afbraak van keratine, een belangrijk eiwit in haren, veren,
horens en dergelijke. De vogelveerzwam Onygena corvina is
de enige soort uit deze groep die tot de macrofungi wordt
gerekend. Van de 2624 macrofungi die geanalyseerd zijn in
het kader van de Rode Lijst (ArNOLDS & VEERKAMP 2008) leven er
1714 (65%) overwegend saprotroof. Daarvan groeien er 1006
(s8%) voornamelijk op strooisel en grond, 565 (33%) op
hout, 80 (5%) op kruidachtige planten en 63 (4%) op mest.

Scleroderma citrinum

r) sp um tr
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Mpycorrhizavormende schimmels leven in mutualistische
(tot wederzijds voordeel strekkende) symbiose met wortels
van levende planten. Zij ontvangen suikers van hun waard-
planten in ruil voor een efficiénte toevoer van water en nu-
triénten, in het bijzonder stikstof en fosfor (GrLANDA ET AL.
2007, SMITH & READ 2008). De taxonomische positie en morfologie
van mycorrhizaschimmels zijn divers, evenals de functies
voor planten. De twee belangrijkste typen zijn ectomycor-
thiza en arbusculaire mycorrhiza. Ectomycorrhiza’s worden
vrijwel alleen gevormd door macrofungi, vooral basidiomy-
ceten, waaronder bekende paddenstoelen als de vliegen-
zwam Amanita muscaria, eekhoorntjesbrood Boletus edulis
en hanenkam Cantharellus cibarius. Een kleine groep asco-
myceten vormt ook ectomycorrhiza, bijvoorbeeld de truf-
fels (onder andere Tisber). Van de 2624 geanalyseerde soor-
ten macrofungi in Nederland vormen er ten minste 726
(28%) ectomycorrhiza. Dit type komt vrijwel alleen voor bij
bomen en struiken, waarbij de wortels geheel door een

schimmelmantel worden omgeven. Arbusculaire mycorrhi-
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za’s worden gevormd door in de bodem levende glomero-
myceten. Over de taxonomie en diversiteit van deze schim-
mels is in Nederland veel minder bekend. Ten opzichte van
ectomycorrhiza lijkt het om weinig soorten te gaan, naar
schatting enkele tientallen. Het mycelium van deze fungi
vormt geen mantel, maar dringt slechts hier en daar de
wortels van de gastheer binnen en vormt in de cellen uit-
wisselingsstructuren (arbuskels), vaak ook opslagorganen
voor koolhydraten (vesikels). Deze vorm van symbiose
treedt op bij ongeveer 85% van de landplanten, vooral bij
kruiden alsmede bij sommige houtige planten. Naast deze
twee hoofdtypen zijn er specifieke mycorrhizatypen die
voorkomen bij orchideeén en heideachtige planten (van per
HEIDEN & SANDERS 2002).

Parasitaire schimmels onttrekken hun koolstof aan leven-
de organismen. De belangtrijkste parasieten horen tot de
microfungi. Biotrofe parasieten zijn volledig athankelijk
van levende waardplanten, zoals alle roestzwammen (Puc-
ciniales). Necrotrofe parasieten tasten vooral verzwakte

Inkeviszwam - Clathrus archeri

Kernzwamknopje - Polydesmia pruinosa
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planten aan en kunnen ook saprotroof leven, bijvoorbeeld
een buisjeszwam als de dennenmoorder Hezerobasidion
annosum en een plaatjeszwam als de echte honingzwam
Armillaria mellea. Veel microfungi en enkele macrofungi
zijn biotrofe parasieten op dieren, bijvoorbeeld de asco-
myceet rupsendoder Cordyceps militaris, of op andere
schimmels, bijvoorbeeld de kostgangersboleet Pseudobole-
tus parasiticus. Ook zijn er ziekteverwekkende schimmels
op mensen, bijvoorbeeld Candida albicans. Van de 2624
geanalyseerde macrofungi staan er 84 (4%) bekend als necro-
trofe en 29 (1%) als biotrofe parasieten.

De ecologische en economische betekenis van schimmels
kan niet worden overschat. Een deel van de soorten wordt
als schadelijk ervaren, namelijk indien mensen in het ge-
ding zijn dan wel voor mensen waardevolle organismen of
goederen. De vruchtlichamen van een klein aantal macro-
fungi, in Nederland een tiental soorten, zijn dodelijk gif-
tig, zoals de groene knolamaniet Amanita phalloides. Som-
mige microschimmels zijn pathogeen voor mensen (bv.
Aspergillus fumigatus en Coccidioides-soorten), andere zijn
opportunisten die alleen personen met een verzwake af-
weersysteem kunnen infecteren (Fusarium oxysporum, Rhizo-
pus stolonifer), weer andere produceren gevaarlijke toxines,
zoals Aspergillus flavus (aflatoxine) en Fusarium sporotri-
choides (trichothecenen). Houtafbrekende schimmels ver-
oorzaken schade aan houten constructies en gebruiksvoor-
werpen. Daarom moet hout in contact met de buitenlucht
worden verduurzaamd door verf of andere middelen. De
meest beruchte schimmel in gebruikshout is de echte huis-
zwam Serpula lacrymans die in staat is om in enkele jaren
vloeren en funderingen te ondermijnen. Parasitaire schim-
mels kunnen grote economische schade veroorzaken in de
land- en bosbouw (zapoks 2008). Een voorbeeld is de in Ne-
derland algemene gele roest, die veroorzaakt wordt door
Puccinia striiformis. Deze wereldwijd verspreide roestzwam
tast de bladen aan van granen met op de bovenzijde van het
blad lichtgele tot oranje sporenhoopjes. De ziekte kan al-
leen bestreden worden door gebruik van de modernste ras-
sen of de inzet van bestrijdingsmiddelen. Problematisch is
dat de roestschimmel resistentie van de granen snel weet te
doorbreken, zodat er steeds weer nieuwe rassen ontwik-
keld moeten worden.

De positieve aspecten van schimmels overheersen echter.
Ze zijn alomtegenwoordig en terrestrische ecosystemen
zijn vanaf het begin van de kolonisatie van het land zonder
deze organismen ondenkbaar. Zonder de afbraak van hout-
bestanddelen en andere complexe organische stoffen door
schimmels zouden stofkringlopen spoedig tot stilstand ko-
men (DIGHTON 2007). De wijde verbreiding van mycorrhiza
indiceert het belang van deze vorm van symbiose voor de
plantengroei. Algemeen wordt aangenomen dat de verove-
ring van het land door de voorlopers van de huidige planten
slechts mogelijk was dankzij de symbiose met arbusculaire
mycorrhizaschimmels. Parasitaire schimmels spelen een
belangrijke rol bij de regulering van populaties van planten
en in mindere mate dieren. Daarnaast zijn er specifieke
producten die uit schimmels worden geoogst. De bekend-
ste voorbeelden zijn eetbare paddenstoelen die zowel uit
natuurlijke ecosystemen als in cultuur kunnen worden ver-
kregen, zoals de gekweekte champignon Agaricus bisporus
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(gecultiveerd, maar ook gevestigd), oesterzwam Pleurotus
ostreatus (gecultiveerd, maar ook gevestigd) en hanenkam
Cantharellus cibarius (nog niet in cultuur). Enkele in-
heemse plaatjeszwammen (‘paddo’s’) bevatten psychoactieve
stoffen en worden als geestverruimend middel gebruike,
bijvoorbeeld het puntig kaalkopje Psilocybe semilanceata.
Zeer belangrijk is de productie van antibiotica, bijvoor-
beeld penicilline uit het deuteromycetengenus Penicilli-
um. Voor de bereiding van brood en alcoholische dranken
zijn gisten Saccharomyces essentieel.

Diversiteit

Wereldwijd zijn er bijna 100.000 soorten beschreven Hawks-
woRTH 2001). Schattingen van het werkelijke aantal soorten
kennen een grote onzekerheidsmarge. Vaak wordt het getal
genoemd van 1,5 miljoen soorten wereldwijd en de hoogste
schatting geeft aan dat er mogelijk tien miljoen soorten be-
staan (HawksworrH 2001). In Nederland zijn momenteel ruim
10.300 gevestigde soorten bekend, waarvan ruim 4000 ma-
crofungi, ruim 5350 microfungi en 950 soorten korstmos-
sen, maar dit aantal zal bij intensiever onderzoek nog sterk
stijgen, vooral bij de microfungi. Formeel zijn hiervan circa
1200 soorten macrofungi in Nederland nog niet-gevestigd
omdat ze pas de laatste tien jaar zijn geregistreerd. Aangeno-
men mag worden dat meer dan 95% van deze soorten reeds
langer aanwezig is, maar dat ze niet eerder zijn opgemerkt.
Daarom worden ze in deze bijdrage wel tot de gevestigde
soorten gerekend. Onder de gevestigde soorten bevinden
zich circa 150 exoten. Op grond van Nederlands materiaal
zijn tientallen micro- en macrofungi beschreven. De meeste
nieuwe soorten macrofungi zijn beschreven tussen 1970 en
2000 in de plaatjeszwammen (Agaricales), vooral in de ge-
nera satijnzwam Entoloma, vezelkop Inocybe, franjehoed
Psathyrella en inktzwam Coprinus. Een actueel overzicht
van deze soorten is niet voorhanden. Er is nooit speciale
aandacht besteed aan het behoud van typelocaties. Een deel
van de in Nederland beschreven soorten is (nog) niet elders
gevonden en dus potentieel endemisch.

Voorkomen

Schimmels zijn alomtegenwoordig in alle ecosystemen, maar
schaars in aquatische systemen; daar komen uitsluitend
microfungi voor. Over aquatische fungi is in Nederland
zeer weinig bekend. De kennis over de verspreiding en
diversiteit van terrestrische saprotrofe microfungi is frag-
mentarisch omdat deze berust op een beperkt aantal iso-
laten uit vooral landbouwgronden (pomsct ET AL 2007, GAMS
1992). Naar schatting 1000-2000 soorten microfungi zijn
plantenpathogenen, waarvan zo'n 100 soorten bodemge-
bonden zijn en de rest bovengrondse plantendelen aantast.
Slechts een klein aantal van deze pathogenen is landbouw-
kundig van groot belang.

We beperken ons verder tot de macrofungi, die alleen aan-
wezig zijn in terrestrische ecosystemen. De soortenrijkste
gebieden zijn te vinden in het rivierengebied, het Zuid-
Limburgse heuvelland en op de hogere zandgronden. Uit
sommige kilometerhokken in deze streken zijn meer dan
700 soorten bekend (aLINK 1999). Het soortenaantal wordt
echter niet zozeer bepaald door bodemomstandigheden als
wel door de aanwezigheid van oude, ongestoorde bossen.
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De diversiteit van macrofungi wordt gewoonlijk bepaald op
een oppervlakte van 1000 m? omdat individuele mycelia
vaak vele vierkante meters groot zijn. Op voedselarme
zandgronden worden in naaldbossen gemiddeld 72 soorten
macrofungi gevonden op een oppervlakte van 1000 m? en
in loofbossen 110 soorten (veerkamp 2005). Het rijkst aan soor-
ten zijn oude loofbossen op basenrijke leem met gemiddeld
154 soorten (maximaal 198) per 1000 m?. Gemiddeld groeit
ongeveer de helft van de soorten op houtige substraten.
Ook schrale graslanden kunnen met 50-65 soorten per 500
m?2 rijk zijn aan soorten macrofungi, voornamelijk sapro-
trofe soorten op strooisel, humus en op mest van grazers
rNoLDs 1981). Het aantal soorten macrofungi is gering op
voedselrijke, gestoorde bodems, bijvoorbeeld in akkers.
Voor- en achteruitgang van soorten is alleen gedocumen-
teerd voor macrofungi. Voor de meest recente Rode Lijst
zijn 2624 soorten in beschouwing genomen. Daarvan staan
er 1619 (62%) op de Rode Lijst, waaronder 171 soorten die
sinds 1988 niet meer in Nederland zijn waargenomen en als
verdwenen worden beschouwd (arNOLDS & VEERKAMP 2008). De
belangrijkste oorzaak voor de achteruitgang van padden-
stoelen is tegenwoordig vermesting, terwijl ook verzuring
en verdroging hun tol eisen. Daarnaast hebben veel soorten
baat bij specifieke beheersmaatregelen (eizer 200).

Voor de macrofungi is het aantal bekende soorten sinds de
standaardlijst uit 1995 (ARNOLDS ET AL. 1995) gestegen van 3488
tot 4745 medio 2008 (digitale standaardlijst Nederlandse
Mpycologische Vereniging, www.mycologen.nl). De veran-
deringen voor de belangrijkste taxonomische groepen zijn
in de tabel weergegeven. Hierbij zijn de kunstmatige groe-
pen binnen de basidiomyceten nog wel onderscheiden. De
toename van het aantal basidiomyceten met 13% wordt ver-
oorzaakt door diverse factoren: intensiever veldonderzoek,
opsplitsing van soorten op grond van taxonomische studies
en nieuwe vestigingen in Nederland. Waarschijnlijk is de
laatste factor het minst van belang. De grote toename van
het aantal phragmobasidiomyceten is vooral te danken aan
de sterk toegenomen aandacht van veldmycologen voor
kleine en onopvallende fungi. Dit verklaart ook de enorme
toename van het aantal geregistreerde ascomyceten, waarbij
tevens een verschuiving heeft plaatsgehad van de begrenzing
van macrofungi naar steeds minder opvallende soorten. Het
einde hiervan is nog niet in zicht. Uiteindelijk valt te ver-
wachten dat het aantal ascomyceten het aantal basidiomy-
ceten in Nederland zal overtreffen.

Recente vestigingen door areaaluitbreiding of aanvoer
vanuit andere streken zijn slechts voor weinig macrofungi
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goed gedocumenteerd, bijvoorbeeld voor de spectaculaire
inkeviszwam Clathrus archeri die bij toeval in 1914 vanuit
Australié in de Vogezen is ingevoerd, in 1973 ons land
heeft bereikt en thans volledig is gevestigd. Ook onder de
plantenpathogene microfungi zijn enkele bekende voor-
beelden. De veroorzaker van de iepenziekte (‘Dutch elm
disease’), Ophiostoma novo-ulmi, die in Europa tot een
massaal afsterven van iepen Ulmus heeft geleid, is een bas-
taard tussen de Aziatische soort O. himal-ulmi (ingevoerd
omstreeks 1915) en de in Europa en Noord-Amerika voor-
komende O. ulmi.

Determinatie
Macrofungi: BREITENBACH & KRANZLIN 1984-2005. Plaatjeszwam-
men in wijde zin: BAS ET AL. 1988-2005, KNUDSEN & VESTERHOLT 2008.
Microfungi: ELLIS & ELLIS 1997, 1998. Plaatjesloze vlieszwammen,
buikzwammen, trilzwammen: JULICH 1984, HANSEN & KNUDSEN
1997. Ascomyceten gerekend tot de macrofungi: HANSEN &

KNUDSEN 2000.

Tabel

<4<
Trenddiagram bospadden-

stoelen (macrofungi).
Jaarlijkse gemiddelde trend
van alle gemeten soorten in
het meetnet. Bron: Nederland-
se Mycologische Vereniging

& cBs.

<

Aantal waargenomen soorten
paddenstoelen per 5x5 km

tot en met 2009. Exponentieel
geschaald; grootste stip:
833-1663 soorten.

Bron: Nederlandse Mycolo-
gische Vereniging.

Veranderingen in bekende aantallen soorten van enkele groepen macrofungi in Nederland

tussen 1995 en 2008 (naar ARNOLDSET AL. 1995 en de interactieve soortenlijst van de Nederlandse

Mycologische Vereniging (www.mycologen.nl).

Taxonomische groep Aantal soorten  Aantal soorten Toename aantal
Standaardlijst met aanvullingen  soorten in %
1995 tot 2008
Macrofungi totaal 3488 4745 36
Basidiomycota 2709 3063 13
Agaricales 1985 2207 154
Aphyllophorales 547 638 16
Gasteromyceten 95 96 1
Phragmobasidiomyceten 82 122 49
Ascomycota 779 1682 116
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LICHENES - KORSTMOSSEN

LAURENS B. SPARRIUS & ANDRE APTROOT

Korstmossen of lichenen zijn een symbiose van twee orga-
nismen: een schimmel en een alg of cyanobacterie. De
schimmel betrekt een deel van zijn voedingsstoffen uit le-
vende algen. Een korstmos krijgt de naam van de schimmel,
die meestal een ascomyceet is. Binnen de korstmossen zijn
er veel minder algen- dan schimmelsoorten; veel soorten
delen dus dezelfde algensoort. De algensoorten behoren
tot verschillende groepen groenwieren, o.a. de Trebouxi-
ales in de Chlorophyceae en Trentepohliain de Ulvophy-
ceae. Een eenduidige afgrenzing tussen korstmossen en
andere schimmels is niet te maken, al is het maar omdat in
sommige genera zowel saprofytische schimmels als korst-
mossen voorkomen. Ook zijn er soorten waarvan sommige
exemplaren een deel van hun levenscyclus als korstmos le-
ven en een ander deel als saprofyt. Een bijzondere groep
schimmels, zowel ascomyceten als basidiomyceten, parasi-
teert op echte korstmossen. Deze soorten worden vaak be-
studeerd door lichenologen. Bijna alle soorten komen op
het land voor. Ongeveer een derde van de Nederlandse
soorten leeft als epifyt op bomen. De andere soorten leven
op de grond, hout of steen. Sommige soorten groeien rond

de vloedlijn op zeedijken of op stenen in beekjes.

NEDERLAND 947 gevestigd (waarvan 4 exoten)
WERELD ca. 17.500 beschreven

Cyclus
Binnen de korstmossen zijn er twee duidelijke vormen van
verspreiding: vegetatief en met schimmelsporen. Omdat een
korstmos uit twee organismen bestaat, zijn in de loop van de
evolutie steeds meer soorten ontstaan die zich hoofdzakelijk
verspreiden met fragmenten waarin schimmel en algen sa-
men aanwezig zijn. Dat gebeurt bij veel soorten met fijn poe-
der (soredién). De meeste lokale populaties van deze soorten
zijn dus klonaal ontstaan. Korstmossen die zich generatief
vermenigvuldigen, kunnen dat alleen met schimmelsporen
doen. Ze hebben in hun levenscyclus één moeilijk moment:
het punt dat een gekiemde schimmelspore een geschikte alg
moet vinden. Het voornaamste probleem is dat een van de
algemeenste algengenera in korstmossen (7rebouxia) niet
vrijlevend voorkomen. Een korstmos kan daarom gewoon-
lijk alleen ontstaan uit een schimmelspore als de alg afgepakt
wordt van een ander korstmos, bijvoorbeeld van een exem-
plaar in slechte conditie of de soredién van een andere soort.
Als dat geluke is, wordt de alg ingekapseld en voorzien van
zuigdraden (haustorién) die suikers uit het cytoplasma opne-
men. De alg blijft in leven en de cellen kunnen zich delen
terwijl het korstmos groeit. Er zijn korstmossoorten waarbij
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nog nooit een vruchtlichaam is gevonden en deze versprei-
den zich dus uitsluitend vegetatief. Een voorbeeld is gewone
poederkorst Lepraria incana, een soort die op bijna elke wat
oudere boom in West-Europa voorkomt. Enkele korstmos-
sen zijn snelle groeiers; dit zijn vaak grotere soorten en die
kunnen in Nederland tot zo'n 2 cm per jaar groeien waarbij
ze een levensduur van 20 tot 30 jaar hebben. Er zijn ook
kortlevende soorten die hun hele levenscyclus in één seizoen
volbrengen en die veel sporen produceren. De meeste korst-
mossen groeien echter zeer langzaam, met name de soorten
op steen. Landkaartmossen Rhizocarpon groeien bijvoor-
beeld een fractie van een mm per jaar en kunnen soms meer
dan 100 jaar oud worden.

Ecologie
Korstmossen nemen hun voedsel op via het gehele opper-
vlak. Er zijn geen speciale wortels of een vaatstelsel dat voor
transport van voedingsstoffen zorgt. De meeste korstmos-
sen leven van stoffen die in regenwater opgelost zitten en
daarbij is fosfaat meestal beperkend voor de groei. Op bo-
men wordt een deel van het voedsel gevormd door afbraak-
producten van de schors. Op steen komt voedsel vrij door
verwering van het steenoppervlak onder invloed van li-
cheenzuren. In tegenstelling tot wat mensen soms denken,
zijn korstmossen onschadelijk voor de bomen waarop ze
groeien. Wel kunnen korstmossen steenoppervlakken ont-
sieren, bijvoorbeeld kalkstenen ornamenten op gebouwen,
doordat ze zich gedeeltelijk in het steen hechten. Bij het
schoonmaken raakt het steenoppervlak daardoor bescha-
digd. Korstmossen worden gebruikt als milieu-indicator
voor zure regen en ammoniak. In Nederland worden door
een aantal provincies de effecten van ammoniak op natuur

met korstmossen gemeten.

Diversiteit

In totaal zijn 17.500 korstmossoorten beschreven, maar er
worden er nog wel 10.000 extra verwacht (LUCKING ET AL. 2009).
Voor Nederland zijn 947 gevestigde en vier niet-gevestigde
soorten bekend (apTROOT ET AL 2008). Deze groep is onder te
verdelen in Basidiomycota (Agaricomycotina) met drie
korstmossoorten en negen korstmosparasieten en Ascomy-
cota met 787 korstmossoorten en 148 korstmosparasieten.
Er zijn 11 korstmossoorten van Nederlandse exemplaren be-
schreven: Bacidia adastra, Bacidia brandii, Bacidia neosqua-
mulosa, Catillaria nigroisidiata, Cladonia monomorpha, Col-
lemopsidium chlorococcum, Fellhenara viridisorediata, Leca-
nora compallens, Lecanora barkmaniana, Lecanora sinunosa
en Protoparmelia hypotremella.
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Voorkomen

De duinen, hogere zandgronden en het Zuid-Limburgse
heuvelland zijn het rijkst aan korstmossoorten (VAN HERK ET AL.
2005). Korstmossen komen vooral op steen in een mozaiek-
patroon voor en omdat de soorten langzaam groeien is er
weinig concurrentie. Er kunnen tot wel 25 soorten per m?
groeien. Dit is bijvoorbeeld het geval op granietblokken
langs zeedijken en op hunebedden. Een individueel thallus
(korstmosplant) neemt meestal 5-10 cm? in beslag; per m?
kan het dan om enkele honderden exemplaren gaan. Door
klimaatverandering en vermesting zijn 122 korstmossoorten
verdwenen uit Nederland. De landelijke verspreiding van
een groot aantal op bomen groeiende soorten wordt voor een
belangrijk deel bepaald door patronen in stikstofdepositie.
Verder zijn warmteminnende soorten de afgelopen 20 jaar
steeds algemener geworden, met name in binnensteden. In
gebieden waar door zure regen tot in de jaren 1980 nauwe-
lijks korstmossen voorkwamen, zijn ze teruggekomen. Zo is
in de provincie Utrecht het aantal soorten op bomen bijna
verdubbeld over de periode 1981-2001 (vaN HERK 2001). Daar-
naast zijn 197 soorten nieuw in Nederland gevonden sinds
1980. Dit heeft alles te maken met toegenomen aandacht van

onderzoekers voor korstmossen (APTROOT & SPARRIUS 2008).

Determinatie

‘WIRTH 1995, DOBSON 2005, VAN HERK & APTROOT 2005, SMITH ET AL. 2009.
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Aantal waargenomen soorten
korstmossen per sx5 km

tot en met 2009. Kwadratisch
geschaald; grootste stip:
204-257 soorten.

Bron: Bryologische en
Lichenologische Werkgroep.
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Unikonta (supergroep) i Opisthokonta /- Animalia

ANIMALIA - DIEREN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Deze meercellige dieren, ook bekend onder de naam Meta-
z0a, zijn meercellige organismen zonder chloroplasten, die
leven van organisch voedsel. Ze zijn opgebouwd uit ten
minste twee cellagen: ectoderm en entoderm. De voortplan-
ting is in principe geslachtelijk. Uit de diploide cellen ont-
staan tijdens de meiose (reductiedeling) haploide gameten:
sperma- of eicellen. Samensmelting daarvan (bevruchting)
leidt tot de diploide zygote, die uitgroeit tot de zogenaamde
blastula, een bolletje cellen. Dit bolletje stulpt bij het verder
uitgroeien in tot een zakje, de gastrula. Hieruit groeit het
jonge dier. De basale fyla zijn de sponzen (Porifera), Placo-
zoa (één of twee soorten in de tropen), ribkwallen (Cteno-
phora), holtedieren (Cnidaria) en Myxozoa. Alle overige
dieren horen tot de Bilateria, de tweezijdig symmetrische
dieren. De stamboom schetst de verwantschappen zoals die
onder andere recent zijn bevestigd door fylogenetisch on-
derzoek met grote DNa-datasets (PHILIPPE ET AL. 2009). Deze
methode bevestigt traditionele opvattingen, nadat eerdere
moleculaire studies de monofylie van de sponzen en de
Coelenterata onderuit hadden gehaald. De positie van de
Myxozoa is nog onduidelijk; sommige auteurs beschouwen
ze als gereduceerde holtedieren (Cnidaria). De grote groep
Bilateria wordt verdeeld in twee grote groepen, de Protosto-
mia en Deuterostomia, gebaseerd op het lot van de embryo-

nale mond (de blastopore): bij Protostomia wordt daaruit

Holtedieren - Cnidaria

Kelkdiertjes - Entoprocta

"y —

Geleedpotigen - Arthropoda .

Beerdiertjes - Tardigrada
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NEDERLAND 27.758 gevestigd (waarvan ca. 655 exoten)
WERELD ca. 1.487.135 beschreven

Porifera

[Placozoal

— Ctenopho ra
Eumetazoa Coelenterata

Cnidaria — p. 114

tecececsccees  Myxozoa
e Acoclomorpha

? eesees Mesozoa

Bilateria

Protostomia — p. 119

== Deuterostomia - p. 280

later de echte mond gevormd, bij de Deuterostomia ont-
staat daaruit de anus en wordt een nieuwe mond gevormd.
Het fylum Acoelomorpha, recent afgescheiden van de Pla-
tyhelminthes, staat buiten deze twee hoofdgroepen (maar
binnen de Bilateria), en de positie van de sterk gereduceerde
Mesozoa is onduidelijk.

Platwormen - Plathyhelminthes

Y e

Nematoden - Nematoda

Chordadieren - Chordata

Steelhuidigen - Echinodermata

III
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Animalia - Porifera (fylum)

PORIFERA - SPONZEN

NICOLE J. DE VOOGD

Eenvoudig gebouwde dieren met weinig differentiatie van
de cellen en zonder organen. Sponzen bestaan uit een verza-
meling gespecialiseerde cellen die liggen in een gelatineuze
massa. De cellen zijn gerangschikt rond één of meer cen-
trale holten met in- en uitstroomopeningen. Trilhaarcellen
(choanocyten) zorgen voor watertransport. Deze massa cel-
len wordt ondersteund door een skelet van collageen-fibril-
len, sponsvezels en een inorganisch skelet bestaande uit
kleine deeltjes van kalk of kiezel (spicula). De lichaams-
bouw is zeer variabel — dunne korstjes, buisvormig, massief
of globulair — en het lichaam wordt altijd vastgezet aan een
hard substraat. Het fylum sponzen omvat drie recente klas-
sen: kalksponzen (Calcarea), glassponzen (Hexactinellida)
en hoornsponzen of kiezelsponzen (Demospongia). Alle
soorten zijn sessiele aquatische bodemdieren en komen in

zoet, brak en zout water voor.

Cyclus
Sponzen vertonen geslachtelijke voortplanting, waarbij
soms sprake is van gescheiden geslachten, maar meestal van
hermafrodieten. De individuen hebben in het laatste geval
gelijktijdig beide geslachten of ze zijn afwisselend manne-
lijk en vrouwelijk. De ei- en spermacellen kunnen uit alle
cellen ontstaan, maar spermacellen ontstaan meestal uit
kraagcellen en eicellen uit gespecialiseerde voortplantings-
cellen. Bij sommige soorten worden beide celtypen in de
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NEDERLAND 22 gevestigd (waarvan 7 exoten)
WERELD ca. 8370 beschreven

waterkolom uitgestoten, maar bij andere soorten alleen de
spermacellen die vervolgens de eicellen bereiken doordat ze
met de waterstroom door de instroomopeningen van de
spons worden opgenomen. De eieren ontwikkelen zich tot
larven, die meestal vrij in het water zweven, maar soms blijft
de larve enige tijd in de moederspons. Uiteindelijk vestigen
de larven zich op de bodem. Naast de geslachtelijke voort-
planting kunnen sponzen zich op drie manieren ongeslachte-
lijk vermeerderen. Ten eerste kan elke afzonderlijke cel uit-
groeien tot een nieuw individu (regeneratie). Daarnaast
vindt er aan de buitenkant van de spons knopvorming plaats,
waarbij de knoppen loslaten of afbreken en vervolgens uit-
groeien tot een nieuw individu. Ten derde kan er binnen in
de spons een gemmula ontwikkelen. Deze gemmulae zijn
zeer goed bestand tegen uitdroging en bevriezing en met
name zoetwatersoorten produceren ze om tijdelijke droog-
vallen van hun habitat en de winter te overleven. Sponzen
worden in Nederland hoogstens twee jaar oud, maar in ge-
bieden waar de watertemperatuur niet drastisch fluctueert,
zoals in koraalriffen en in de diepzee, kunnen ze honderden
jaren oud worden.

Ecologie

Sponzen komen aan hun voedsel door grote hoeveelheden
water door hun lichaam te transporteren en er voedseldeel-
tjes uit te filteren. Door miniscule openingen in de lichaams-
wand wordt water naar binnen gezogen, dat via de uit-
stroomopeningen (oscula) de spons weer verlaat. Bacterién,
virussen, opgelost organisch materiaal en zuurstof worden
door speciale cellen als voedsel opgenomen. De zoetwater-
spons Spongilla lacustris heeft algen in het lichaam die voe-
dingsstoffen produceren met behulp van zonlicht. Zout-
watersoorten kunnen dergelijke samenlevingsverbanden aan-
gaan met cyanobacterién, bacterién, macroalgen en soms
dinoflagellaten. Sponzen produceren een grote verscheiden-
heid aan secundaire metabolieten of biologisch actieve stof-
fen om zich onder andere te beschermen tegen predatoren
en ziekten. Veel van deze stoffen hebben potentie als farma-
ceutische producten of als biochemische hulpmiddelen met
een groot aantal praktische toepassingen. In de jaren 1950
was het eerste medicijn uit zee afkomstig uit een spons en
wordt nog steeds op de marke gebruike als antiviraal medi-
cijn en tegen een bepaalde vorm van leukemie. Sindsdien
zijn meer dan 4000 verschillende stoffen uit meer dan so0
soorten sponzen geisoleerd. Veel van deze stoffen worden
momenteel onderzocht voor hun potentie als medicijn. Van
de hoornige vezels van sommige sponzensoorten (uit de ge-
nera Hippospongia en Spongia die niet in Nederland voorko-
men) worden badsponzen gemaakt, deze sponzen hebben
geen skeletdelen van glas of kalk.

Diversiteit
Wereldwijd zijn bijna 8500 soorten beschreven, maar het
dubbele aantal, 18.000, wordt verwacht (HOOPER & VAN SOEST
2002; VAN SOEST ET AL. 2010). In Nederland komen 22 gevestigde

soorten voor, waarvan zZeven €xoten (VAN SOEST ET AL. 2007).



Voorkomen
De meeste sponzen worden aangetroffen in de kustwateren
en grote brakke inlandse wateren. Met name de Ooster-
schelde en de Waddenzee zijn rijk aan soorten. Eén soort,
Spongilla lacustris, is algemeen in zoet water. Sinds 1980
zijn er zes soorten nieuw voor Nederland gemeld (waarvan
vier niet-gevestigde soorten). Het betreft hier soorten die

Animalia - Ctenophora (fylum)

CTENOPHORA - RIBKWALLEN

ARJAN GITTENBERGER

Kleine doorzichtige, kwalachtige organismen, die voorzien
zijn van acht rijen plaatgjes (ribben), die bestaan uit samen-
gegroeide trilharen die voor de voortbeweging zorgen. Netel-
cellen ontbreken. Er is een darmholte met één opening, die
zowel de mond als de anus is. Ribkwallen komen voor in
het mariene (ook brakke) milieu en bevinden zich hun hele
leven in de waterkolom en hebben dus geen poliepstadium
zoals bijvoorbeeld veel kwallen (Scyphozoa) dat wel heb-

ben.

Cyclus
De meeste ribkwallen zijn tweeslachtig en planten zich uit-
sluitend geslachtelijk voort. De bevruchting vindt extern
plaats nadat alle geslachtscellen via de mondopening in het
water worden vrijgelaten @areis 1996). Hierbij ontstaan kleine
larven die meteen al sterk op volwassen dieren lijken.

Ecologie
Alle ribkwallen zijn predatoren, hoewel sommige soorten
naast het voornamelijk dierlijke voedsel ook nog kleine hoe-
veelheden algen eten @aress 1996). Bij één Nederlandse soort,
de zeedruif Pleurobrachia pileus, zijn twee lange tentakels
aanwezig met gespecialiseerde kleefcellen voor het vangen
van plankton dat daarna via trilharen naar de mond wordt
verplaatst. De overige soorten in Nederland gebruiken geen
tentakels om hun prooi te vangen. Zij gebruiken hun relatief
grote mondopening waarmee ze veel grotere organismen
kunnen vangen dan de zeedruif. Ook andere ribkwallen
behoren tot hun prooi. Zo jaagt het komkommerkwalletje
Beroe gracilis actief op zeedruiven. De in Nederland geintro-
duceerde Amerikaanse langlobribkwal Mnemiopsis leidyi kan
zich, in vergelijking met de andere Nederlandse ribkwallen,
veel sneller uitbreiden en daarbij relatief erg veel plankton,
waaronder visseneieren, opeten. Vooral in gebieden waar het
ecosysteem al onstabiel is, bijvoorbeeld door overbevissing,
kan deze soort zeer grote ecologische schade veroorzaken
waarbij totale visstanden instorten en daardoor zelfs dolfij-
nen en zeehonden in aantal dalen. Dit is al op verschillende
plekken waar de soort is geintroduceerd gebeurd, bijvoor-
beeld in de Zwarte Zee (BILIO & NIERMANN 2004, KIDEYS 2002). De
impact van deze exoot in Nederlandse wateren (raasse & Bavra
2000 is onbekend aangezien de ecologische schade die deze

soort veroorzaakt hier nog onvoldoende is onderzocht.

Diversiteit
In totaal zijn er wereldwijd ongeveer 200 soorten bekend,
waarvan er 166 zijn beschreven (cHapmaN 2009). In Nederland
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ons land hebben kunnen bereiken door een toename in de
gemiddelde wintertemperatuur en door mee te liften met
geimporteerd oesterbroed.

Determinatie
Zoetwatersoorten: EGGERS & EISELER 2007. Mariene soorten: vaN

SOEST ET AL. 2008.

NEDERLAND 3 gevestigd (waarvan 1 exoot)
WERELD 166 beschreven

komen drie gevestigde soorten voor. De zeedruif Pleurobra-
chia pileus en het komkommerkwalletje Beroe graciliskomen
hier van nature voor. De derde soort betreft een invasieve
exoot, de Amerikaanse langlobribkwal Mnemiopsis leidyi,
die afkomstig is van de Atlantische kust van het continent
Amerika. Deze soort is hier nog maar sinds 2006 bekend
(FAASSE & BAYHA 2006), maar wordt door zijn zeer brede versprei-
ding en talrijkheid al wel tot de gevestigde fauna gerekend.
Daarnaast zijn er drie niet-gevestigde soorten gemeld, waar-
van twee inheems voor Noordwest-Europa zijn en inciden-
teel langs onze kust voorkomen.

Voorkomen
Ribkwallen komen wereldwijd voor in zout tot brak water.
De meeste soorten drijven hierbij in grote groepen in open
zee mee met de stroming en hebben daardoor zeer grote
verspreidingsgebieden. In Nederland komen ribkwallen, af-
hankelijk van het seizoen, in alle kustwateren in zeer grote
dichtheden voor. In 2009 werd de geintroduceerde Ameri-
kaanse langlobribkwal Mnemiopsis leidyi langs de volledige
Nederlandse kust vanaf de jachthaven van Breskens in
Zeeuws-Vlaanderen tot en met de Eemshaven in Gronin-
gen, in hoge dichtheden van enkele tientallen tot honder-
den per m3 waargenomen (gegevens Stichting Anemoon).

Determinatie

GREVE 1975, HAYWARD & RYLAND 1995, FAASSE & BAYHA 2006.

113

Amerikaanse langlobribkwal

Mnemiopsis leidyi




Bloemdieren - Anthozoa

v

Zeeanjelier
Metridium senile

> >

Slibanemoon
Sagartia troglodytes

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Animalia - Cnidaria (fylum)

CNIDARIA - HOLTEDIEREN, NETELDIEREN

WIM VERVOORT & ARJAN GITTENBERGER

Holtedieren zijn te herkennen aan het bezit van netelcellen,
die gebruikt worden om voedsel te vangen en ter verdedi-
ging. De dieren zijn radiaal symmetrisch en hebben een
vastzittend poliepstadium (in alle groepen) en een vrijzwem-
mend meduse- of kwalstadium (niet bij de Anthozoa). Het
medusestadium is waarschijnlijk ontstaan bij de voorouder
van de Medusozoa (zie stamboom). Het poliepstadium kan
secundair verloren zijn, zoals bij de kwallen. Alle soorten

zijn carnivoor. Holtedieren worden verdeeld in vier klassen:

- "
i
| 1

Hydroidpoliepen - Hydrozoa Kwallen - Scyphozoa

Animalia - Cnidaria (fylum) - Anthozoa (klasse)

NEDERLAND 132 gevestigd (waarvan ruim 10 exoten)
WERELD ca. 8500 beschreven

bloemdieren (Anthozoa), hydroidpoliepen en staatkwallen
(Hydrozoa), zeewespen (Cubozoa; niet in Nederland, we-
reldwijd 36 beschreven soorten), en kwallen (Scyphozoa).
Deze worden, met uitzondering van de niet in Nederland
voorkomende Cubozoa, hieronder apart behandeld.

= Anthozoa

— Hydrozoa
Cub

Medusozoa [Cubosel

Scyphozoa

ANTHOZOA - BLOEMDIEREN (ZEEANEMONEN & KORALEN)

ARJAN GITTENBERGER

Solitaire of kolonievormende dieren die zich onderscheiden
van de meeste andere holtedieren (Cnidaria) door het feit dat
ze geen kwalstadium hebben @iarris 1996). Netelcellen zijn zo-
wel in het ento- als het ectoderm aanwezig. De darmholte
wordt door septen in compartimenten verdeeld. Een in- en/
of uitwendig skelet van kalk of chitineuze of hoornachtige
stoffen kan aanwezig zijn. Tot de bloemdieren behoren de
zeeanemonen en de koralen, inclusief zeeveren en dodemans-
duimen. Behalve één zachte koraalsoort, de dodemansduim
Aleyonium digitatum, zijn alle bloemdieren in Nederland zee-
anemonen (Actiniaria). Alle soorten leven in het mariene
milieu.

Cyclus

Veel zeeanemonen planten zich voornamelijk ongeslachtelijk
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NEDERLAND 13 gevestigd (waarvan 2 exoten)
WERELD Ca. 5000 besc%reven

voort door het afsnoeren van delen van hun lichaam. Zo
kan de in Nederland algemeen voorkomende zeeanjelier
Metridium senile delen van zijn voet afsnoeren, of zich
zelfs dwars doormidden splitsen, waarna uit de verschil-
lende delen zich weer volledige zeeanemonen vormen (bv.
KAPLAN 1983). Daarnaast is uitwendige bevruchting, waarbij
ei- en spermacellen aan het water worden afgegeven, alge-
meen. Verder bestaan er bij bloemdieren ook voortplan-
tingsmethoden waarbij spermacellen in wolkjes in het
water vrijkomen, op andere anemonen landen en daar in-
tern de eicellen bevruchten. De kleine zeeanemonen die
zich bij deze geslachtelijke voortplanting vormen komen
via de mondholte van het volwassen individu naar buiten.
Afhankelijk van de soort kunnen zeecanemonen eenslach-

tig en/of tweeslachtig (hermafrodiet) zijn.




Ecologie

Bloemdieren zijn voornamelijk predatoren die met hun ten-
takels vol gifpijltjes (netelcellen) zodplankton vangen waar-
onder bijvoorbeeld kleine visjes, kreeftachtigen en de larvale
stadia van andere mariene dieren. Hoewel zeeanemonen de
meeste tijd op één locatie vastzitten en dus sedentair zijn,
kunnen ze zich zeer goed verplaatsen, kruipend over het
oppervlak of zelfs zwemmend.

Diversiteit

In totaal komen wereldwijd ongeveer 5000 soorten voor
(CHAPMAN 2009). In Nederland zijn 13 gevestigde soorten vast-
gesteld, waaronder twee invasieve exoten: Diadumene lineata
en Diadumene cincta. Daarnaast zijn er negen niet-gevestigde
soorten die inheems zijn voor Noordwest-Europa, maar in
Nederland slechts incidenteel voorkomen en met name be-
kend zijn door aanspoelingen op het strand.

Animalia

Cnidaria (fylum)

HYDROZOA - HYDROIDPOLIEPEN & STAATKWALLEN

WIM VERVOORT t

Hydrozoa (klasse)

Hydrozoa zijn holtedieren met in principe een afwisselend
poliep- en medusestadium. De poliepen zijn vaak omgeven
door een chitineus uitwendig skelet, de medusen zijn vrij-
levend en solitair. Deze groep is onder te verdelen in hy-
droidpoliepen (Leptolida) en staatkwallen (Siphonophora).

Hydroidpoliepen vormen vaak vastzittende, vertakte kolo-
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Voorkomen

Zeeanemonen komen zowel op hard substraat als in het
zand voor. Sommige soorten hebben hierbij de voorkeur
voor het litoraal terwijl anderen zich liever in het sublitoraal
vestigen. Soorten als Cerianthus lloydii, Edwardsia-soorten
en Peachia-soorten leven ingegraven in zacht substraat. Op
hard substraat is de grootste soortdiversiteit aanwezig.
Aangezien in Nederland de grootste variatie aan hard sub-
straat zich onder water in het Deltagebied bevindyt, zijn daar
de hoogste dichtheden en diversiteit aan zeeanemonen te
vinden. In Nederland bestaan geen zoetwatersoorten, in
incidentele gevallen komen enkele soorten (vooral de slib-
anemoon Sagartia troglodytes) in binnendijkse, brakke tot
zilte wateren voor.

Determinatie

MANUEL 1988, CORNELIUS ET AL. 1990, ATES 1997.

NEDERLAND 114 gevestigd (waarvan ca. 10 exoten), nog ca. 25 verwacht
WERELD ca. 3250 beschreven

nies. De staatkwallen vormen drijvende kolonies van vaak
grote aantallen op een kwal gelijkende individuen. Netel-
cellen zijn alleen in het ectoderm aanwezig. De soorten leven
in zoet, brak en zout water.

Cyclus
Hydroidpoliepen hebben vaak twee levensfasen (generatie-
wisseling tussen poliep- en medusefase). De verschillen in
levenscycli zijn enorm en van een groot aantal soorten is
deze cyclus nog maar net bekend (dat wil zeggen, men weet
welke kwal bij welke poliep hoort), maar voor een aantal
soorten is dit nog een raadsel. Sommige soorten kunnen
enkele generaties per jaar hebben. Andere soorten verliezen
alleen hun hydranthen onder slechte omstandigheden (bij-
voorbeeld in de winter), maar de rest van de kolonie blijft
in leven en vormt onder gunstige omstandigheden nieuwe
hydranthen. In vergelijking met de drijvende staatkwallen
zijn de soms pelagische voorkomende poliepenkolonies van
Leuckartiara octona en Clytia gracilis merkwaardig. Enkele
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hydroidpoliepen zijn solitair, bijvoorbeeld de zoetwater-
poliepen Hydra. Ook het interstitiéle leven, dat wil zeggen
het leven in het sediment, van Halamohydra-soorten is af-
wijkend. De ontwikkelingsstadia van Narcomedusen leven
parasitair bij andere (hydro)medusen. Van deze groep be-
hoort maar één enkele soort (met enige twijfel) tot de Ne-
derlandse fauna.

Ecologie
Hydroidpoliepen zijn carnivoren die met behulp van netel-
cellen hun prooi vangen. De meduse van Gonionemus vertens
is door het gif in zijn netelcellen onprettig en in sommige
gevallen zelfs gevaarlijk voor de mens. Netelcellen van andere
(hydro)medusen zouden de huid van personen die daar ge-
voelig voor zijn kunnen irriteren. Veel soorten, en dan in het
bijzonder de medusen (kwalletjes), hebben stellig een esthe-
tische waarde. Hydra-soorten eten onder andere muggen-
larven en verminderen dus de overlast door deze insecten.
Craspedacusta sowerbyi is waarschijnlijk oorspronkelijk met
aquariumplanten uit China (in Engeland) ingevoerd en heeft
zich later met dergelijke planten ook in Nederland verspreid.
De poliepfase heeft zich via het waterleidingstelsel over het
gehele land verspreid; de meduse ontwikkelt zich alleen on-
der gunstige omstandigheden (hoge watertemperatuur en

voldoende licht).

Diversiteit
In totaal zijn naar schatting 3250 soorten beschreven, waar-
van 200 staatkwallen en 3050 hydroidpoliepen (scHucHerr
1998). In totaal zijn er circa 3500 te verwachten. In Nederland

Animalia - Cnidaria (fylum) - Scyphozoa (klasse)

SCYPHOZOA - KWALLEN

ARJAN GITTENBERGER

Holtedieren met een opvallend kwalstadium (meduse-
stadium) en meestal een klein en onopvallend poliepsta-
dium dat jonge kwalletjes afsnoert. Vaak is het poliep-
stadium sterk gereduceerd of zelfs afwezig. De volwassen
kwallen zijn meestal relatief groot en duidelijk zichtbaar.

Zo heeft de grootste kwal een diameter van wel 2 m en
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zijn 114 gevestigde en zeven niet-gevestigde soorten bekend
(MOL 1984, WOLFF 2005, VERVOORT & FAASSE 2009). Onder de gevestigde
soorten bevinden zich ongeveer 10 exoten. De niet-gevestig-
de soorten betreffen vooral op het strand aangespoelde die-
ren. Er kunnen nog zo'n 25 soorten verwacht worden in ons

land (CORNELIUS 19954, 1995B).

Voorkomen

In het zoete water en de brakke en zoute wateren van de
Noordzee en het getijdegebied zijn de meeste soorten hy-
droidpoliepen te vinden. Het is mogelijk dat de hydroid-
poliep Laomedea angulata uit Nederland verdwenen is in
verband met de achteruitgang van velden met groot zeegras
Zostera marina in het mariene milieu, waaraan deze soort
gebonden schijnt te zijn. Dit zeegras schijnt zich hier en
daar te herstellen en alleen hernieuwd onderzoek kan dui-
delijk maken of L. angulata werkelijk helemaal verdwenen
is of dat dit alleen maar verondersteld wordt. De ‘Kermin
Bero#’, beschreven door sLasser (1760-1778) en gevonden in
de Zeeuwse wateren, werd door marrianp (1851) geidentifi-
ceerd als Protiara tetranema, maar is nooit in Nederland
teruggevonden. Sinds 1980 zijn er zo'n 20 soorten nieuw
voor Nederland gemeld. Dit komt met name door een toe-
name van de belangstelling voor de mariene fauna, mede
veroorzaakt de ontwikkeling van het scuba-duiken en de
vestiging van exotische soorten (woLFF 2005).

Determinatie
VERVOORT 1946, RUSSELL 1953, 1970, KIRKPATRICK & PUGH 1984, OOSTERBAAN

1985, CORNELIUS ET AL. 1990, CORNELIUS 1995A & 1995B.

NEDERLAND § gevestigd
WERELD ca. 200 beschreven

tentakels tot 70 m (Harris 1976); deze komt echter niet in
Nederland voor. De netelcellen zijn zowel in ecto- als in
entoderm aanwezig. Alle Nederlandse soorten zijn te vin-
den in het mariene milieu.

Cyclus

Bij de meeste kwallen worden mannelijke en vrouwelijke
geslachtscellen in het water vrijgelaten, alwaar de bevruch-
ting plaatsvindt @arws 1996. De in Nederland meest alge-
mene soort, de gewone oorkwal Aurelia aurita, heeft een
andere cyclus, want deze soort heeft een poliepstadium en
kent inwendige bevruchting. De mannelijke kwallen laten
de spermacellen vanuit hun mondholte vrij in het water
waarna deze bij de vrouwelijke exemplaren weer via de mond-
opening naar binnen gaan waar de bevruchting intern
plaatsvindt. Binnen de mondtentakels van de vrouwelijke
kwallen ontstaan hierna de planulalarven die uiteindelijk
van de tentakels afvallen en met trilharen naar de bodem
zwemmen, waar ze deze trilharen verliezen en zich vestigen.
Daar vormt zich dan een poliepstadium. Van elke gevorm-
de poliep snoeren zich hierna meerdere genetisch identieke,
enkele millimeters grote kwalletjes af, die binnen enkele
weken uitgroeien tot volwassen individuen met een dia-
meter van ten minste 20 CM (HARRIS 1996).



Ecologie

Kwallen zijn voornamelijk predatoren die met hun tenta-
kels vol gifpijltjes (netelcellen) zodplankton vangen, waar-
onder bijvoorbeeld kleine visjes, kreeftachtigen en de lar-
vale stadia van andere zeedieren. Sommige soorten, zoals
bijvoorbeeld de in Nederland incidenteel voorkomende
Pelagia noctiluca, kunnen bij mensen bloedende wonden
en blaren veroorzaken.

Diversiteit
In totaal zijn er wereldwijd ongeveer 200 soorten kwallen
beschreven (cHapmaN 2009). In Nederland zijn vijf gevestigde
soorten vastgesteld. Daarnaast zijn er drie soorten uit Noord-

Animalia » Myxozoa (fylum)

MYXOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Meestal microscopische parasieten met een extreem geredu-
ceerd lichaam en twee stadia: myxospore en actinospore.
De myxospore is het parasitaire stadium in gewervelden en
is maar een paar honderdste van een millimeter groot, maar
wel meercellig. De polaire capsules lijken enigszins op netel-
cellen van holtedieren. Het andere stadium is plasmodiaal
en leeft in ongewervelden. De sporen van dit stadium
worden actinosporen genoemd. Vroeger werden de actino-
sporen vaak apart beschreven en nog is van veel soorten niet
bekend bij welke myxospore ze horen. Tot in de jaren 1990
werden Myxozoa beschouwd als Protozoa, maar moleculair
onderzoek aan de ribosomale genen heeft aangetoond dat
het meercellige dieren zijn. Onlangs werd ontdekt dat de
enigmatische worm Buddenbrockia plumatellae, een parasiet
van zoetwatermosdiertjes die uit Belgi is beschreven, ook
tot de Myxozoa behoort (MONTEIRO ET AL. 2002, JIMENEZ-GURI ET AL.
2007). Er is zelfs gesuggereerd dat Buddenbrockia tot de Bila-
teria behoort (de tweezijdig symmetrische dieren), maar de
huidige consensus is dat de groep nauw verwant is aan de
holtedieren (Cnidaria), of daar misschien zelfs toe behoort.
Er zijn twee klassen: de Myxosporea met de meerderheid
van soorten en de Malacosporea met Buddenbrockia en nog
twee soorten. Voor verdere informatie zie Lom & Dykova
(2006) en Fiala (2008). Myxozoa komen in zoet, brak en
zZout water voor.

Cyclus
De levenscyclus is vaak ingewikkeld met gastheerwisseling
tussen een gewerveld dier en een ongewervelde als defini-
tieve gastheer. De myxosporen die uit bijvoorbeeld de vis-
sen vrijkomen infecteren alleen de ongewervelde, hoewel
bij enkele soorten ook directe infectie van vis op vis moge-
lijk is. Buddenbrockia schijnt geen sporestadium te hebben,
maar van deze en veel andere soorten is de cyclus nog onbe-

kend.

Ecologie
Myxozoa zijn obligate parasieten van ringwormen (Anneli-
da) en mosdiertjes (Ectoprocta) (en vermoedelijk in zee ook
andere groepen), met een gewerveld dier als tussengastheer.
Dat betreft vooral vissen, zowel in zee als in zoet water,
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west-Europa, die incidenteel in Nederland voorkomen, maar
zich hier niet elk jaar voortplanten (niet-gevestigde soorten).

Voorkomen
Kwallen komen wereldwijd in zowel zoet als zout water al-
gemeen voor. De meeste soorten drijven in grote groepen in
open zee mee met de stroming en hebben zo relatief zeer
grote verspreidingsgebieden. Sommige soorten komen zelfs
rondom de hele wereld voor.

Determinatie
RUSSELL 1970, DEKKER & DEKKER 1981, CORNELIUS ET AL. 1990, HAYWARD &

RYLAND 1995.

NEDERLAND ca. I0 gevestigd, nog ca. 110 verondersteld
WERELD 2184 beschreven

maar Myxozoa zijn ook gemeld van amfibieén, vogels en
zoogdieren. In vissen en amfibieén leven ze vaak in gonaden
(SITJA-BOBADILLA 2009) en vormen potentieel dan een ernstige
bedreiging omdat ze leiden tot onvruchtbaarheid. Mjyxobo-
lus cerebralisis de veroorzaker van ‘whirling disease’ bij zalm-
achtigen; een ernstige ziekte die het kraakbeen aantast en
enorme economische schade in viskwekerijen kan veroorza-
ken. De andere gastheer van deze soort is de gewone zoet-
waterworm Tubifex tubifex. Andere parasieten zijn schade-
lijk bij paling Anguilla anguilla, haring Clupea harengus en
kabeljauwachtigen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn 2184 soorten beschreven wom & pykova 2006).
In Nederland komt een onbekend aantal soorten voor, maar
ten minste drie: Myxidium spec., Kudoa spec. (O. Haenen
pers. med.) en Myxobolus cerebralis ooTsma ET AL 1971), en
Dresscher (1976) meldt ten minste drie typen actinosporen,
die wellicht andere soorten betreffen. In Belgié¢ worden cir-
ca 120 soorten verwacht (PEETERS & VAN GOETHEM 2003), dus voor

Nederland kunnen we een vergelijkbaar aantal veronder-
stellen. Zeker ook Buddenbrockia zal in Nederland gevon-
den worden. Het is een kosmopolitische soort, ook bekend
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Myxozoa
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uit Belgié (typelocaliteit), Duitsland, Engeland en Frank-
rijk.

Voorkomen
Myxozoa komen voor in zoet water en zee, waar de gast-
heren leven. Myxidium spec. leeft op huid en kieuwen van

Animalia - Mesozoa (fylum)

MESOZOA - MIDDENDIERTJES

JAAP VAN DER LAND

Tot enkele millimeters grote, wormvormige organismen,
die uit slechts enkele tientallen, met trilharen bedekte cellen
bestaan. Orgaansystemen zijn geheel afwezig. Binnen de
Mesozoa worden vaak twee groepen onderscheiden: Rhom-
bozoa en Orthonectida awLowski ET AL 1996). Volgens veel
auteurs zijn deze niet direct verwant, maar recent molecu-
lair onderzoek bevestigt juist dat de groep wel monofyle-
tisch is ovNeLLI2007). Ook is niet duidelijk wat de plaats van
de Mesozoa in de stamboom is, maar uit recent moleculair
onderzoek blijke wel dat het vrijwel zeker (sterk gereduceer-
de) Bilateria zijn. Alle soorten zijn in zee te vinden (Grasst &

CAULLERY 1961).

Cyclus
Bij de Rhombozoa kunnen moedercellen ongeslachtelijk
uitgroeien tot nieuwe individuen maar er kunnen ook ei-

v

Acoelomorpha

Animalia - Acoelomorpha (fylum)

ACOELOMORPHA

GERARD VAN DER VELDE

Kleine (vaak kleiner dan 2 mm, maar soms tot 15 mm) wor-
men met een primitieve bouw zonder epitheelcellen voor
voedselopname. De Acoelomorpha bestaan uit twee klas-
sen: de Nemertodermatida en Acoela. Deze groep werd
aanvankelijk tot de platwormen (Platyhelminthes, Turbel-
laria) gerekend maar blijkt op grond van moleculair onder-
zoek daar niet mee verwant te zijn. Vrijwel alle soorten zijn
marien, een enkele soort leeft in zoet water.

Cyclus
Acoelomorpha reproduceren geslachtelijk ofschoon er ook
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wilde paling Anguilla anguilla en Kudoa spec. in visvlees
van zeevis. Verder is er weinig bekend van de Nederlandse
situatie.

Determinatie

KENT ET AL. 2000, LOM & DYKOVA 2006.

NEDERLAND IO VGrWaCht
WERELD 115 beschreven

eren en zaadcellen geproduceerd worden die door zelf-be-
vruchting een larve gaan vormen. Ook Orthonectida kun-
nen zich ongeslachtelijk voortplanten, maar jongen kunnen
zich ook in een geslachtelijke vorm ontwikkelen. De man-
netjes bevruchten dan de vrouwtjes. De ontwikkeling van
de embryo’s vindt in de vrouwtjes plaats en als ze volledig
ontwikkeld zijn barst het vrouwtje open, waarna de larven
in het water terechtkomen.

Ecologie
Deze wormpjes leven parasitair in het lichaam van allerlei
mariene ongewervelden, zoals inktvissen en zeesterren.

Diversiteit
Er zijn 115 soorten bekend (J. van der Land pers. obs.). Voor
Nederland worden ongeveer 10 soorten verwacht (NERESHEL
MER 1933), Maar er is er nog nooit een gevonden.

Determinatie

NERESHEIMER (1933).

NEDERLAND 6 gevestigd, nog tientallen verondersteld
WERELD ca. 210 beschreven

soorten zijn die zich voortplanten door verschillende vor-
men van deling van het lichaam gevolgd door regeneratie
van de ontbrekende delen (ongeslachtelijk). Ze hebben
geen duidelijke gonaden; de gameten worden direct in de
middelste weefsellaag (het mesenchym) gevormd. Ze zijn
tweeslachtig (hermafrodiet). Er zijn gewoonlijk geen vrou-
welijke eileiders of begeleidende structuren.

Ecologie

Acoelomorpha leven van algen, micro-organismen en de-
tritus die door de mond worden opgenomen en worden
geabsorbeerd en verteerd door individuele cellen (fagocy-
tose). Acoela hebben geen darm, maar Nemertodermatida
wel. Sommige soorten leven in symbiose met eencellige al-
gen die in hun epidermis voorkomen (endosymbionten) en
komen op het licht af, waar de algen door fotosynthese
bouwstoffen kunnen maken. De wormen voeden zich ver-
volgens met deze algen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ruim 200 soorten bekend, waarvan circa
200 Acoela (TYLER ET AL 2006-2009) en negen Nemertodermatida



(STERRER 1998). Hoewel Acoela vaak in hoge aantallen worden
gevonden in Nederland, worden ze zelden op naam ge-
bracht. Tot nu toe zijn slechts zes soorten gemeld uit ons
land (worrr & pankErs 1981, G. van der Velde pers. obs.).

Voorkomen
Acoela komen wereldwijd voor in vooral de ondiepe wate-
ren van de oceaan, van de tropen tot in de poolgebieden.
Nemertodermatida vinden we alleen in zee en zijn ook
wijdverspreid en onder meer bekend van de Noordzee, al-
waar ze in grof zand op de bodem worden aangetroffen. Ze

Animalia - Protostomia

PROTOSTOMIA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

= Chaetognatha

e Lophotrochozoa - p. 120

e Ecdysozoa - p. 152

Chacetognatha

De Protostomia zijn de dieren waar tijdens de embryonale
ontwikkeling uit de embryonale mond van het blastula-
stadium (de blastopore) ook de definitieve mond gevormd
wordt. Het zenuwstelsel ligt in principe ventraal in het li-
chaam. Deze groep omvat het grootste deel van de onge-

Animalia - Chaetognatha (fylum)

CHAETOGNATHA - PIJLWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Doorzichtige, langgerekte wormen, voorzien van twee paar
zijvinnen en een staartvin. Het lichaam is eenvoudig (‘em-
bryonaal’), met een herkenbare kop, romp en staartregio.
De dieren worden 1-9 cm lang. De mondopening is omge-
ven door sikkelvormige haren, waarmee prooien worden
gegrepen. Alle soorten leven in het mariene milieu.

Cyclus
Alle pijlwormen zijn hermafrodiet, de sperma- en ecicellen
rijpen na elkaar waardoor in principe zelfbevruchting niet
mogelijk is. Toch komt dit soms wel voor. De bevruchting
vindt intern plaats en de dieren paren door kop-staart te-
gen elkaar aan te liggen.

Ecologie
Pijlwormen eten allerlei kleine planktondieren. De sikkelvor-
mige stekels rondom de kop worden gebruikt om prooien te
pakken en vast te houden tijdens het eten. Pijlwormen schei-
den verteringssappen uit via de mond, waarna de prooien
worden opgenomen. Een simpele darm loopt door het hele
lichaam en zorgt voor de opname van voedingsstoffen.

Diversiteit
Wereldwijd zijn 180 soorten beschreven. In Nederland zijn
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worden ook als commensaal in onder andere zeekomkom-
mers aangetroffen. In Nederland zijn vertegenwoordigers
van de Acoela aangetroffen in zee, brak water en een enkele
soort in zoet water (Oligochoerus limnophilus). Ze leven
planktonisch (vrijzwemmend of laten zich met de stroom
meevoeren), interstitieel tussen zandkorrels op de bodem
en als commensaal op grotere ongewervelde dieren.

Determinatie
Families en genera: canNON 19s6. Alle soorten: BUSH 1981, STERRER
1998. Alleen Acoela: LUTHER 1960, DORJES 1968.

NEDERLAND 27.019 gevestigd (waarvan ca. 590 exoten)
WERELD ca. 1.395.750 beschreven

wervelde dieren, te verdelen in twee hoofdgroepen: de Lo-
photrochozoa en de Ecdysozoa. De positie van het fylum
Chaetognatha binnen de Protostomia is nog onduidelijk,
hoewel Paps et al. (2009) duidelijke aanwijzingen hebben
voor een positie binnen de Ecdysozoa.

NEDERLAND 2 gevestigd, nog 1-2 verwacht
WERELD ca. 180 beschreven

twee soorten vastgesteld: Parasagitta setosa en R elegans
(J. van der Land pers. obs.). Hiernaast worden nog een of
twee soorten verwacht, met name de bodembewonende
Spadella cephaloptera PrERROT-BULTS & CHIDGEY 1988).

Voorkomen

Veel pijlwormsoorten behoren tot het plankton en kunnen
daarbij enorme dichtheden behalen; buitenlands onderzoek
toonde aan dat per 1000 m3 tot negen soorten en 10.000
individuen gevonden kunnen worden (PIERROT-BULTS & NAIR
1991). In Nederland leeft Parasagitta setosa op of vlak boven
de zeebodem langs de hele Nederlandse kust (bv. van per
LAND ET AL. 2005). Parasagitta elegans komt juist in de diepere
delen van de Noordzee algemeen voor.

Determinatie

PIERROT-BULTS & CHIDGEY 1988.

v

Pijlworm

119



Platwormen - Plathyhelminthes

Buikharigen - Gastrotricha

C—=

Kelkdiertjes - Entoprocta

(317

Hoefijzerwormen - Phoronida

155%%)

111 ALk

Ringwormen - Annelida

Trilhaarwormen - Turbellaria

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Animalia - Protostomia - Lophotrochozoa

LOPHOTROCHOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

De Lophotrochozoa werden als nieuwe groep ontdekt door
het moleculair onderzock van de laatste 20 jaar en blijven
ook ondersteund in de nieuwste analyses (DUNN ET AL. 2008, M-
NELLI 2009, PAPS ET AL. 2009, PHILIPPE ET AL. 2005). De naam is samen-
getrokken uit ‘Lophophorata’, dieren met een lofofoor (een
krans van tentakels) (bv. Brachiopoda en Ectoprocta) en
Trochozoa, dieren met een larvaal trochophorastadium
(Annelida en Mollusca). De naam ‘Lophotrochozoa’ wordt
hier in ruime zin gebruike; sommige auteurs beperken die
groep tot de tak Phoronozoa tot en met Annelida viNeLLI

NEDERLAND 1828 gevestigd (waarvan 126 exoten)
WERELD ruim 165.080 beschreven

2009). De volgende fyla worden hieronder behandeld: plat-
wormen (Platyhelminthes), buikharigen (Gastrotricha),
kaakmondjes (Gnathostomulida), raderdieren en stekel-
snuitwormen (Syndermata), kransdiertjes (Cycliophora),
kelkdiertjes (Entoprocta), mosdiertjes (Ectoprocta), hoef-
ijzerwormen (Phoronida), snoerwormen (Nemertea),
ringwormen (Annelida) en weekdieren (Mollusca). De
onderlinge verwantschappen zijn nog minder duidelijk en
de getoonde stamboom is een compromis, grotendeels
naar Minelli (2009).

Platyzoa

Platyhelminthes

Gastrotricha

[Micrognathozoa]

Gnathostomulida

Gnathifera

11

Syndermata

Cycliophora

Spiralia

= Entoprocta
.
: Bryozoa?

Ectoprocta

Weekdieren - Mollusca

Animalia

PLATYHELMINTHES - PLATWORMEN

HERMAN J.W.M. CREMERS, GERARD VAN DER VELDE & JAAP VAN DER LAND

Plathyhelminthes (fylum)

Afgeplatte, ongesegmenteerde wormen zonder lichaamsholte
en anus. Uit met name moleculair onderzoek is gebleken dat
de Acoelomorpha niet meer gerekend kunnen worden tot de

Zuigwormen - Trematoda
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Lintwormen - Cestoda

Phoronida

Phoronozoa

[Brachiopodal

Nemertea

Annelida

Mollusca - p. 140

NEDERLAND 428 gevestigd (waarvan § exoten),

nog tientallen verondersteld
WERELD ca. 24.000 beschreven
echte platwormen (DAWKINS 2004, TYLER ET AL. 2006-2009). Platwor-
men worden in twee groepen verdeeld: de Catenulida en de
Rhabditophora, waartoe alle overige vrijlevende en parasi-

Monogenea



taire platwormen behoren. De parasitaire platwormen horen
tot de Neodermata, een subgroep van de Rhabdocoela, en
hebben alleen in een larvestadium nog trilharen. Hier behan-
delen we de vrijlevende platwormen (trilhaarwormen) apart,

Animalia - Plathyhelminthes (fylum) - “Turbellaria’ (klasse)

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

deze parafyletische groep wordt uit praktische overwegingen
nog vaak ‘“Turbellaria’ genoemd. De parasitaire groepen zuig-
wormen (Trematoda), lintwormen (Cestoda) en Monogenea
worden daarna apart behandeld.

CATENULIDA & RHABDITOPHORA (“TURBELLARIA’) - TRILHAARWORMEN

GERARD VAN DER VELDE & JAAP VAN DER LAND

Vrijlevende, meestal kleine — vaak minder dan 1 mm, soms
enkele centimeters, maar soms zelfs tientallen centimeters
— platwormen zonder lichaamsholte (acoelomaat), adem-
halings- en transportsystemen en anus. Ze bewegen zich over
zelf uitgescheiden mucus voort met behulp van trilharen
die de epidermis bedekken. Trilhaarwormen ontwikkelen
zich, in tegenstelling tot de parasitaire platwormen, zon-
der larvestadium. Een praktische indeling van de trilhaar-
wormen is de indeling in macro- en microturbellarién.
Onder de eerste groep worden de planarién of triclade
platwormen en de polyclade platwormen gerekend; de rest
zijn dan de microturbellarién. De meeste Nederlandse
soorten leven vrijlevend in de zee en in brak en zoet water.
Er zijn in ons land twee tot drie soorten op het land aan-
getroffen die leven in vochtige aarde.

Cyclus

Trilhaarwormen zijn gelijktijdig hermafrodiet dus de volwas-
sen individuen bezitten zowel mannelijke als vrouwelijk ge-
slachtsorganen. Alle soorten planten zich geslachtelijk voort
door middel van inwendige bevruchting. De eieren worden
vaak in cocons afgezet. De diertjes komen als juveniel uit het
ei en verlaten de cocon. Bij andere trilhaarwormen zoals uit
het genus Mesostomum komen zogenaamde rusteieren voor
en sommige soorten binnen deze groep zijn levendbarend.
Bij sommige groepen en soorten vindt er ook ongeslachtelijk
reproductie plaats door deling van het lichaam gevolgd door
regeneratie van de ontbrekende delen. Sommige trilhaarwor-
men staan bekend om hun regeneratievermogen.

Ecologie
De meeste trilhaarwormen zijn predator van allerlei kleine
ongewervelden. Andere soorten zijn aaseters of herbivoren
van met name de algenfilm, waarbij vooral kiezelwieren
gegeten worden. Verscheidene soorten leven in symbiose
met eencellige algen. Ook zijn er veel commensalen en
ectoparasieten op met name kreeftachtigen, bijvoorbeeld
alle soorten binnen de orde Temnocephalida. Commensa-
len leven op de gastheer, maar brengen die geen schade
toe, terwijl de ectoparasieten van het bloed van de gastheer
leven. Tussenvormen van deze twee samenlevingsvormen
komen ook voor. Het verteringskanaal van trilhaarwor-
men bestaat alleen maar uit een ruimte net achter de ge-
spierde mond (farynx), die meestal uitgestulpt kan wor-
den om voedsel te omsluiten en op te nemen. De voe-
dingsdeeltjes verspreiden zich in het vaak uitgebreide
darmstelsel en worden door middel van fagocytose door
de lichaamscellen opgenomen. De laatste fase van verte-
ring vindt plaats in de cellen. Onverteerbare voedseldelen

NEDERLAND 150 gevestigd (waarvan s exoten), nog ca. 350 verwacht
WERELD ca. 6600 beschreven

verlaten het lichaam door de mond, terwijl restproducten
na de vertering door zogenaamde protonephridia worden
uitgescheiden door de huid (epidermis). Trilhaarwormen
worden relatief vaak gebruike voor wetenschappelijk on-
derzoek naar fysiologie, regeneratievermogen en evolutie
(bv. jorFEET AL. 1998). Enkele van de mooi gekleurde polycla-
den worden verkocht om in zee-aquaria uit te zetten. De
grotere macroturbellarién worden bij biodiversiteitsstu-
dies en beoordeling van waterkwaliteit gebruikt, omdat ze
relatief makkelijk te herkennen zijn.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er circa 6600 soorten beschreven, waarvan
70'n 1400 in zoetwater, ongeveer 830 soorten op het land en
de meeste soorten in zee (TYLER ET AL. 2006-2009, SCHOCKAERT ET AL.
2009. In Nederland zijn 150 soorten vastgesteld, waaronder
vijf exoten (MOL 1984, WOLFF & DANKERS 1981, G. van der Velde &
J. van der Land pers. obs.). Zes van deze soorten behoren
tot de Catenulida, de overige tot de Rhabditophora. De
macroturbellarién zijn het best bekend met zes soorten Po-
lycladida (marien en brak water) en 18 soorten Tricladida
(VAN DER VELDE & DE VRIES 1985, BIJ DE VAATE & SWARTE 2001, FAASSE 20034,
2003B, FAASSE & ATES 2003, TULP 2004, SLUYS ET AL. 2005). Hiernaast wor-
den nog ongeveer 350 soorten verwacht (KARLING 1962, LUTHER

1960-1963, ILLIES 1978, DORJES 1968).

Voorkomen
Trilhaarwormen leven in Nederland met name in zee (ca.
100 soorten) en in zoet water (ca. 50 soorten). Enkele soor-
ten (twee of drie) leven onder vochtige omstandigheden op

het land. Twee soorten tricladen zijn exotisch, namelijk de
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van oorsprong Noord-Amerikaanse Dugesia tigrina (eN
HARTOG 19624) en de ponto-kaspische Dendrocoelum romano-

Animalia - Plathyhelminthes (fylum) | Trematoda (klasse)

TREMATODA - ZUIGWORMEN

HERMAN J.W.M CREMERS

Parasitaire platwormen zonder trilharen. Ze hebben vaak
een mondzuignap en een buikzuignap, waarmee ze zich
vasthechten in de organen van de gastheer. Ze hebben één
of meer tussengastheren, de eerste tussengastheer is altijd
een slak. Zuigwormen leven zowel in terrestrische, aquati-
sche en mariene gastheren.

Cyclus
Volwassen zuigwormen leven in bepaalde organen van de
eindgastheer (vrijwel altijd een vertebraat) en leggen daar
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danubiale B1 DEVAATE & swarTE 2001). Drie polyclade platwor-
men zijn ook exoten: Stylochus flevensis Horker 1930) en Jmo-
gine necopinata (SLUYs ET AL 2005), beide van onbekende, maar
mogelijk subtropische oorsprong, en de Noord-Ameri-
kaanse Euplana gracilis Fassk & ates 20039. De microturbella-
rién worden zelden bestudeerd ofschoon het aantal soorten
groot kan zijn en ze in zeer hoge dichtheden kunnen voor-
komen in alletlei biotopen zoals grondwater, tussen sedi-
mentdeeltjes, op waterplanten, zwemmend in het water,
etc. Er wordt te weinig onderzoek aan deze groep als geheel
gedaan om iets te zeggen over patronen in diversiteit en
abundantie, slechts voor een zeer beperkt aantal soorten
tricladen is iets bekend over de verspreiding (cuppeN & van
DER VELDE 1981, DEN HARTOG 19624, 1963A, VAN DER VELDE & CUPPEN 1981).
Het is aannemelijk dat er (lokaal) soorten verdwijnen door
vervuiling of vermesting van aquatische habitats en verdro-
ging (NEW 1995).

Determinatie
Algemeen: LUTHER 1955, 1960, 1961, 1962 & 1963, KARLING 1962 & 1974, CAN-
NON 1968. Microturbellaria (zoet water): Youn 2001. Tricladida
(vooral zoet water): DEN HARTOG 1962B, BALL & REYNOLDSON 1981, VAN
DER VELDE & DE VRIES 1985, REYNOLDSON & YOUNG 2000. Marien: sLuys
1994. Alleen Polycladida: PRUDHOE 1982 & 1985.

NEDERLAND 154 gevestigd
WERELD ca. 9000 beschreven

cieren die de gastheer in de regel met de uitwerpselen ver-
laten. In het ei ontwikkelt zich het zogenaamde miracidium.
Deze komt actief of passief in de slak terecht, waarin zich
vervolgens langs ongeslachtelijke weg verschillende larve-
stadia ontwikkelen: achtereenvolgens sporocysten, soms
ook nog dochtersporocysten, redién, eventueel dochter-
redién en ten slotte cercarién. De cercarién verlaten de slak
actief of passief door opeten van de slak door de volgende
gastheer en encysteren tot metacercarién, hetzij vrij op de
vegetatie, hetzij in een tweede tussengastheer. In de regel
zijn de metacercarién infectieus voor de eindgastheer, maar
soms zijn dit de cercarién zoals bij de Schistosomatidae.
Bij diverse zuigwormen zijn afwijkingen van bovenstaand
schema bekend; bijvoorbeeld minder larvestadia of het
volwassen worden in de tussengastheerslak zelf. Alle zuig-
wormen zijn hermafrodiet, met uitzondering van de
Schistosomatidae, waarbij wel vrouwelijke en mannelijke
individuen voorkomen. Een totale cyclus van ei tot vol-
wassen worm in een nieuwe gastheer duurt in de regel vele
maanden. De leeftijd van de zuigwormen wordt daarnaast
onder meer bepaald door de levensduur van de gastheer,
maar hierover is verder weinig bekend.

Ecologie
Volwassen zuigwormen leven als parasiet in vertebraten;
de larvale stadia leven in één of meer tussengastheren. Als
eerste tussengastheer fungeert altijd een slak, als tweede
tussengastheer kunnen bijvoorbeeld weekdieren, geleed-
potigen en vissen dienen. Zuigwormen zijn in de regel vrij
specifiek in de keuze van de eerste tussengastheer (slak) en



minder specifiek in hun keuze van de eindgastheer. Zo
heeft de voor herkauwers in ons land gevreesde leverbot
Fasciola hepatica bijna uitsluitend de zoetwaterslak Galba
truncatula als tussengastheer, terwijl de volwassen wormen
gevonden kunnen worden bij allerlei runderen, schapen,
herten, hazen, paarden en zelfs bij de mens. Volwassen
zuigwormen kunnen afhankelijk van de soort in diverse
organen van de gastheer gevonden worden, zoals maag-
darmkanaal, lever, longen, nieren of zelfs bloedvaten, waar
ze zich voeden met weefselcellen. De larvale stadia voeden
zich met de weefsels van de tussengastheerslak. Metacerca-
rién zijn ingekapseld en voeden zich verder niet. In ons
land komen voor de mens pathogene zuigwormen alleen
voor bij mensen die de infectie in de tropen hebben opge-
daan (bv. schistosomiasis of bilharziose). Een enkele keer
wordt hier een klinisch geval gediagnosticeerd van een in-
fectie bij de mens met de leverbot na het rauw eten van
met metacercarién besmet gewas zoals waterkers. Verder is
het een bekend fenomeen dat zwemmers in water waarin
zich veel cercarién bevinden van bepaalde zuigwormen
van watervogels een heftige jeuk kunnen ontwikkelen.
Verschillende bij huisdieren, met name landbouwdieren,
voorkomende soorten kunnen veel schade veroorzaken.
Het bekendste voorbeeld is de leverbot bij runderen en
schapen. In sommige jaren met regenrijke zomers kan er
grote economische schade optreden door ziekte, sterfte,
productieverlies en kosten van behandeling.

Diversiteit
In de wereld zijn naar schatting zo'n 9ooo zuigwormen
bekend (crapman 2009). In Nederland zijn 154 soorten vast-
gesteld (H.J.W.M. Cremers pers. obs.), waarbij parasieten
van dierentuindieren niet zijn meegeteld. Eén soort is aan
de hand van Nederlandse exemplaren beschreven: Phagi-
cola septentrionalis van de gewone zeechond Phoca vitulina.

Voorkomen
Het is moeilijk om geografische patronen in soortdiversi-
teit te noemen. Zeer waarschijnlijk is de Noordzee zeer
rijk aan soorten die in vissen leven en zijn kustgebieden
zeer rijk aan soorten die in vogels leven. Naar verwachting
zullen soorten bij huisdieren door een steeds betere be-
strijding met anthelmintica (medicijnen tegen wormen)
uitgedund worden of (tijdelijk) verdwijnen. Ook wijzigin-
gen in de manier van vechouderij hebben een grote in-
vloed op het voorkomen van zuigwormen, aangezien deze
allemaal slakken als (eerste) tussengastheer hebben. Terwijl

Animalia Cestoda (klasse)

Plathyhelminthes (fylum)

CESTODA - LINTWORMEN

HERMAN J.W.M. CREMERS

Deze parasitaire platwormen bestaan uit een kop (scolex),
vaak voorzien van zuignappen en haken, en een langgerekt
lichaam (strobila), dat bestaat uit een aantal segmenten (ge-
ledingen of proglottiden), die ieder een compleet geslachts-
apparaat bevatten en vaak zelfs per geleding een dubbel stel.
Lintwormen hebben geen darmkanaal. Ze kunnen afthan-
kelijk van de soort tot 10 m lang worden, hoewel er ook

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

een aantal soorten bij huisdieren nog slechts zelden gezien
wordg, zijn er de laatste decennia relatief veel soorten voor
de Nederlandse fauna bijgekomen door inventariserend
onderzoek bij veterinaire instituten. Een opvallende verschij-
ning is de voor de bever Castor fiber specifieke zuigworm,
Stichorchis subtriquetrus, die pas na de herintroductie van
de bever in Nederland voor het eerst in 1994 gedetermi-
neerd werd uit een in het wild levend dier.

Determinatie

SKRJABIN 1947-1978. Genusniveau: GIBSON ET AL. 2001-2008.

NEDERLAND 121 gevestigd, nog tientallen verondersteld
WERELD ca. 5000 beschreven

soorten zijn van slechts enkele millimeters. De klasse der
lintwormen is verdeeld in verschillende ordes. De belang-
rijkste zijn de Cyclophyllidea en de Pseudophyllidea. Alle
cestoden hebben één of meer tussengastheren en de eind-
gastheer is altijd een vertebraat. Door de verscheidenheid
aan gastheren zijn lintwormen dan ook zowel in het terres-
trische, aquatische als in het mariene milieu te vinden.
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Cyclus
Volwassen lintwormen leven in het darmkanaal van de
eindgastheer. In de laatste proglottiden bevinden zich de
rijpe eieren. Deze proglottiden laten los en verlaten via de
anus het lichaam. Bij de Cyclophyllidea worden de eieren,
waarin zich een zogenaamd hexacanth embryo bevindt, op-
genomen door een tussengastheer. Hierin ontwikkelt zich
een larve waarin de latere scolex al in aanleg aanwezig is en
die zich in de tussengastheer nestelt tot deze weer door een
eindgastheer wordt opgegeten. Hierin groeit de larve ver-
volgens weer uit tot een complete lintworm. Bij de Cyclo-
phyllidea, met uitzondering van de familie Taeniidae, fun-
geren ongewervelden (bijvoorbeeld slakken en insecten) als
tussengastheer; de larven worden cysticercoiden genoemd.
Bij Rodentilepis nana, die bij de muis maar ook bij de mens
bekend is, kan de hele cyclus voltooid worden in een en
dezelfde gastheer. Bij de familie der Taeniidae zijn zoogdie-
ren de tussengastheer en is de larve blaasvormig (blaasworm
of athankelijk van de soort cysticercus, coenurus of hydati-
de genoemd). Een bekend voorbeeld is de ongewapende
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(scolex zonder haken) lintworm van de mens Taenia sagi-
nata, waarvan de blaasworm (cysticercus bovis) in het spier-
weefsel voorkomt van runderen. Door het eten van onvol-
doende verhit rundvlees kan de mens (weer) besmet wor-
den. Bij de Pseudophyllidea komen meerdere larvestadia
voor in verschillende tussengastheren. Uit het ei komt een
trilhaarlarve, het coracidium, dat vervolgens via een zoge-
naamd procercoidstadium in bijvoorbeeld kreeftachtigen
en een plerocercoidstadium in bijvoorbeeld vissen ten slotte
terecht komt in de darmen van de eindgastheer, vaak vis-
etende zoogdieren en vogels. De levensduur van zowel lar-
vale als volwassen lintwormen wordt sterk bepaald door die
van de gastheer en kan vele jaren bedragen.

Ecologie

Volwassen lintwormen houden zich stevig vast aan de
darmwand van de gastheer met behulp van hun kop met
zuignappen en eventueel aanwezige haken. Ze voeden zich
met darminhoud van de gastheer via absorptie door hun
cuticula. Als parasieten zijn ze min of meer schadelijk te
noemen: hoewel een lintworminfectie vaak onopgemerkt
blijft kunnen er soms klinische symptomen optreden. Bij
de mens komen de gewapende en de ongewapende lint-
worm voor (tespectievelijk Zaenia solium en T. saginata
waarbij opgemerkt moet worden dat eerstgenoemde een
niet-gevestigde soort is). Van de lintworm Echinococcus gra-
nulosus van de hond is de blaasworm in diverse organen
zoals lever en longen te vinden bij slachtdieren en soms bij
de mens. De laatste jaren wordt de vossenlintworm Echino-
coccus multilocularis ook in Nederland waargenomen (vax
DER GIESSEN ET AL. 1999). De hydatiden van deze worm zijn te
vinden in diverse knaagdieren, maar kunnen ook bij de
mens voorkomen, vaak met fatale afloop.

Diversiteit

In totaal zijn naar schatting circa 5000 soorten bekend
(cHAPMAN 2009). In Nederland zijn 121 soorten vastgesteld
(H.JW.M. Cremers pers. obs.), waarbij soorten van exoten
en dierentuindieren niet zijn meegeteld. Er komen echter in
ons land met name bij vogels nog vele tientallen soorten
voor, die nog nooit verder dan familie- of genusniveau zijn
gedetermineerd. Nadere determinatie is vaak niet mogelijk
aangezien bij het verzamelen van de wormen uit de darmen
van de gastheer de kop achterblijft in de darmwand.

Voorkomen

Aangezien lintwormen een parasitaire levenswijze hebben
is er weinig te zeggen over het geografisch voorkomen in
ons land. Dit hangt uiteraard sterk samen met de leef-
gebieden van de gastheer. Zo wordt de reeds genoemde
Echinococcus multilocularis tot nu toe vooral gevonden bij
vossen in de grensstreken van Groningen en Limburg van
DER GIESSEN ET AL. 1999). De aantallen lintwormen die in één
gastheer gevonden kunnen worden variéren sterk en zijn
onder meer afhankelijk van zowel de lengte van de darm
als van de lintwormsoort.

Determinatie
JOYEUX & BAER 1936, SKRJABIN 1951-2003, DELYAMURE 1955. (Genusniveau:

SCHMIDT 1986, JONES & BRAY 1994, KHALIL ET AL 1994.



Animalia - Plathyhelminthes (fylum)

MONOGENEA

HERMAN J.W.M. CREMERS

Monogenea (klasse)

Monogenea zijn kleine platwormen die vooral parasiteren
op vissen, maar sommige op amfibieén of visparasieten.
De lengte van de wormpjes varieert als ze bewegen. Een li-
chaamsholte (coeloom of pseudocoeloom) is aanwezig.
Hun monddelen zijn slecht ontwikkeld, maar ze gebruiken
haakjes om zich aan de gastheer vast te zetten. Alle soorten
leven in zoet of zout water.

Cyclus

Deze wormen zijn hermafrodiet, maar de mannelijke ge-
slachtsdelen komen eerder tot ontwikkeling dan de vrouwe-
lijke. De meeste soorten zetten hun eieren af, maar enkele
soorten zijn levendbarend (de eieren komen dan dus in het
lichaam uit). Uit het ei komt een larve (oncomiracidium),
waarvan het lichaam bedeke is met trilhaartjes en die zich
kan verplaatsen naar een ander gastheerindividu. De hele
levenscyclus wordt voltooid op één gastheersoort.

Ecologie
Monogenea zijn ectoparasieten bij vissen, zowel zoet- als
zoutwatersoorten. Ze leven op de huid en de kieuwen van
hun slachrtoffer en hier voeden ze zich met epitheel, slijm en
soms bloed.

Diversiteit
De schattingen voor het totaal aantal soorten in de wereld
liggen tussen de 3000 en 4000 (cHAPMAN 2009). In Nederland
zijn slechts drie soorten bekend bij inheemse vissoorten,

Animalia - Gastrotricha (fylum)

GASTROTRICHA - BUIKHARIGEN

JAAP VAN DER LAND

Microscopisch kleine (0,06-3 mm), ongesegmenteerde,
afgeplatte wormpjes met een volledig darmkanaal. Een
lichaamsholte (coeloom) is afwezig. De mondopening is
omgeven door tastharen. Aan de achterzijde van die diertjes
bevinden zich twee klieren. Eén daarvan scheidt een soort
lijm uit, zodat het zich aan substraat kan vastzetten. De an-
dere scheidt juist een oplosmiddel uit, zodat het ook weer
los kan komen. Deze dieren leven op de bodem van zoet
water en de zee.

Cyclus
Zoetwatersoorten planten zich uitsluitend door middel
van parthenogenese voort. Mariene soorten zijn herma-
frodiet, maar niet gelijktijdig, hetgeen wil zeggen dat in
een individu 6f de mannelijke 6f de vrouwelijke geslachts-
organen functioneren. In dit geval worden spermatoforen
gebruike voor de bevruchting. Uit de eieren komen kleine
wormpjes en buikharigen kennen dus geen larvaal stadi-
um. Binnen twee dagen kunnen de jonge beesten al ge-
slachtsrijp zijn. Buikharigen hebben de kortste levensduur
van alle dieren: tussen de drie dagen en enkele tientallen

dagen.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

NEDERLAND 3 gevestigd, nog tientallen verwacht
WERELD Ca. 3000-4000 beschreven

onder andere bij de paling Anguilla anguilla BorGsTEEDE 1999).
Vrijwel zeker zijn er nog vele tientallen soorten op vissen
aan te treffen.

Voorkomen
Er wordt bijna geen onderzoek gedaan aan Monogenea, dus
het is moeilijk om iets te zeggen over patronen in diversi-
teit, talrijkheid en veranderingen.

Determinatie
Genusniveau: YAMAGUTI 1963A.

NEDERLAND 27 gevestigd, nog ca. 125 verwacht
WERELD ca. 510 beschreven

Ecologie
Het voedsel van buikharigen bestaat uit bacterién en kiezel-
wieren. Deze worden door de tastharen rondom de mond
naar binnen gewerkt.
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Diversiteit
In totaal zijn ongeveer 510 soorten beschreven (schwank &
BaRTSCH 1990). In Nederland zijn 27 soorten vastgesteld,
waarvan zeven in zoet water (MOL 1984) en 20 in zee leven

(BOADEN 1976, ZANEVELD 1938). Er kunnen op het Nederlandse

Animalia - Gnathostomulida (fylum)

GNATHOSTOMULIDA - KAAKMONDJES

JAAP VAN DER LAND

Tot één mm grote wormpjes zonder lichaamsholte en zonder
anus. De mondopening is voorzien van verharde plaatjes
met tanden en een paar kaken. Het hele lichaam is bedekt
met trilharen. Kaakmondjes worden onderverdeeld in twee
ordes: de Filospermoidea en de Bursovaginoidea  arnEs
ET AL 2001). Deze wormen zijn verwant met de raderdieren
(Syndermata) en de niet in Nederland voorkomende Micro-

gnathozoa. Alle soorten leven in zee.

Animalia - Syndermata (fylum)

grondgebied echter nog wel 125 soorten extra verwacht
worden (JOUK ET AL. 1992, SCHWANK & BARTSCH 1990).

Determinatie
Zoet water: VOIGT 1958, SCHWANK & BARTSCH 1990. Zout en brak

Wwater: REMANE 1928A, FORNERIS 1961, D’HONDT 1971, 1974.

NEDERLAND I gevestigd, nog 10 verwacht
WERELD ca. 100 beschreven

Cyclus
Kaakmondjes zijn hermafrodiet en twee individuen kunnen
elkaar dus bevruchten.

Ecologie
Deze wormen eten allerlei zeer kleine organismen, die ze
met hun gespecialiseerde spierkaak afschrapen van zand-
korrelgjes.

Diversiteit
In totaal zijn ongeveer 100 soorten bekend BoucHET 2006). In
Nederland is één soort vastgesteld: Gnathostomula paradoxa
(BOADEN 1976), maar er kunnen nog wel tien soorten verwacht
worden.

Voorkomen
Alle kaakmondjes leven in zuurstofloze modder op de zee-
bodem. Er kunnen ongeveer maximaal 25 individuen per
dm3 aangetroffen worden (8oADEN 1976).

Determinatie

STERRER 1982.

SYNDERMATA (ROTIFERA S.L.) - RADERDIEREN & STEKELSNUITWORMEN

HENDRIK SEGERS & HERMAN J.W.M. CREMERS

Dit nieuwe fylum is opgericht toen uit moleculair
onderzoek bleek dat de parasitaire Acanthocephala
nauwer verwant zijn met een deel van de raderdie-
ren, waarschijnlijk de Bdelloidea, en niet de zuster-
groep van alle raderdieren zijn (SORENSEN & GIRIBET
2006, WITEKET AL. 2008). Raderdierspecialisten prefereren
de naam Rotifera voor het hele fylum (o.a. secers
2002). Om praktische redenen behandelen we Roti-
fera en Acanthocephala hieronder als aparte groepen.

Animalia - Syndermata (fylum) - ‘Rotifera’ (subfylum)

‘ROTIFERA’ - RADERDIEREN

HENDRIK SEGERS

Vrijlevende of vastzittende, meestal microscopisch kleine
(0,04-3 mm), ongesegmenteerde wormen die gekenmerket
worden door de aanwezigheid van een ciliénkrans (corona
ciliata) en een gespecialiseerd kauwapparaat (mastax) met
daarin complexe tandstructuren (trophi). Een lichaams-
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Raderdieren - Rotifera

NEDERLAND 406 gevestigd (waarvan enkele exoten)
WERELD ca. 3180 beschreven

Stekelsnuitwormen - Acanthocephala

NEDERLAND 380 gevestigd (waarvan enkele exoten), nog 100 verwacht
WERELD ca. 2030 beschreven

holte (pseudocoeloom) is aanwezig. De huid is voorzien
van een skeletvormende laag die de dieren een gesegmen-
teerd uiterlijk geeft of verharde platen en stekels vormt
(lorica). Er zijn drie grote groepen: de mariene Seisonida,
en de hoofdzakelijk zoetwaterbewonende Bdelloidea en



Monogononta (zie voor een uitgebreide inleiding Wallace
et al. 2006). Raderdieren leven overal waar water aanwezig
is, zowel in zoet, brak als zout water.

Cyclus

De verschillende groepen raderdieren hebben zeer verschil-
lende levenscycli. De Seisonida planten zich enkel geslach-
telijk voort, terwijl de Bdelloidea de meest succesvolle zich
uitsluitend ongeslachtelijk voortplantende diergroep zijn.
De Monogononta hebben afwisselend ongeslachtelijke en
geslachtelijke cycli, waarbij de mannetjes sterk gereduceerd
en nauwelijks als raderdieren te herkennen zijn. Bdelloiden
zijn in staat tot anhydrobiose, een verschijnsel waarbij indi-
viduen bij uitdroging van het milieu in een staat van sterk
verminderd metabolisme overgaan. Hierbij stoten ze water
uit en vormen zich om tot een tonnetje. In deze toestand zijn
ze in staat langdurige perioden van ongunstige omstandig-
heden te overleven. Monogononta daarentegen produceren
vergelijkbare duurstadia alleen als resultaat van geslachte-
lijke voortplanting. Het betreft duureieren die bestaan uit
een dikke schaal met daarin een zich in een vroeg ontwik-
kelingsstadium bevindend embryo. De ontwikkeling van
het embryo gaat slechts verder wanneer het duurei zich
weer in voor de soort gunstige omstandigheden bevindt. Bjj
de drie groepen is sprake van een ‘directe’ ontwikkeling; een
echt larvestadium is afwezig. Alleen bij vastzittende soorten
is er een mobiele larve waarin wel alle organen reeds ont-
wikkeld zijn. Bij alle raderdieren is het aantal celkernen na
de embryonale ontwikkeling constant (eutelie) en zijn er
geen celdelingen meer. Regeneratie na beschadiging is dus
niet mogelijk. Afhankelijk van de soort bedraagt de levens-
duur van actieve exemplaren enkele dagen tot weken.

Ecologie

Raderdieren voeden zich voornamelijk met bacterién en al-
gen die ze ofwel uit het water filteren door middel van hun
ciliénkrans, ofwel van het substraat grazen. Een groot aantal
betreft echter predatoren die leven van eencelligen, andere
raderdieren of zelfs kleine watervlooien. Zelf vormen ze een
belangrijke prooigroep voor allerhande kreeftachtigen en
insectenlarven. Door hun grote aantal en snelle en efficiénte
(parthenogenetische) voortplanting vormen raderdieren
een belangrijke schakel in het voedselweb van zoetwater-
ecosystemen. Voor veel vislarven vormen ze een noodzake-
lijke voedselbron en als zodanig worden gekweekte rader-
dieren dan ook massaal in de aquacultuur gebruike. Ter
bescherming tegen predatie zijn veel raderdiersoorten in
staat stekels te ontwikkelen als reactie op de aanwezigheid
van predatoren in hun milieu; deze laatste geven stoffen af
(kairomonen) die parthenogenetische vrouwtjes aanzetten
tot het produceren van nakomelingen met stekels. In de
afwezigheid van predatoren worden dergelijke stekels niet
ontwikkeld. Dit is een vorm van fenotypische plasticiteit en
resulteert in een optimale allocatie van energie en bouw-
stoffen in verdediging of voortplanting.

Diversiteit
Wereldwijd zijn momenteel circa 2030 soorten raderdiertjes
bekend, waarvan drie Seisonida, 461 Bdelloidea en 1570 Mo-
nogononta (SEGERs 2007). Deze aantallen zijn zeer waarschijnlijk

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

grove onderschattingen gezien aanwijzingen dat crypti-
sche diversiteit binnen de groep bijzonder groot zou zijn
(bijvoorbeeld SUATONI ET AL. 2006, WALSH ET AL. 2009) €n aangezien
zelfs uit goed onderzochte gebieden nog nieuwe soorten
en zelfs families beschreven worden ©E sMET 2006, 2007). In
Nederland zijn ongeveer 380 soorten vastgesteld (oL 1984),
maar deze informatie is dringend aan revisie toe. Er wor-
den nog zeker 100 soorten verwacht. Recent werden nog
twee nieuwe Encentrum-soorten beschreven uit de Wester-
schelde (©E sMeT 2000. Door onze gebrekkige kennis over
raderdiertjes is het moeilijk te bepalen welke soorten er
eventueel een exoot zouden zijn. Slechts van Kelicottia bos-
toniensis is met zekerheid bekend dat het een van oor-
sprong Amerikaanse soort is awvay 1994. Te verwachten
exotische warmwatersoorten zijn Brachionus variabilis en
Lecane decipiens, terwijl Keratella tropica reeds geregis-
treerd werd in Nederland (azemar et AL. 2007).
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Voorkomen
Ook wat hun voorkomen betreft zijn de drie groepen rader-
dieren zeer verschillend. De Seisonida leven uitsluitend
vastgehecht op mariene kreeftachtigen van het genus Neba-
lia. Bdelloiden zijn een bijzonder succesvolle diergroep en
komen overal voor waar water voorhanden is. Ze zijn bij-
zonder algemeen in zogenaamde limnoterrestrische milieus,
dit zijn habitats die bestaan uit substraten (zoals mossen en
korstmossen) waarin de dieren overleven in de minuscule
hoeveelheden water die tijdelijk voorhanden zijn na regen.
Uiteraard speelt hun vermogen tot anhydrobiose een bepa-
lende rol in hun overleven in dergelijke onstabiele habitats.
In relatief grotere watervolumes zijn Monogononta alge-

Animalia - Syndermata (fylum)

ACANTHOCEPHALA - STEKELSNUITWORMEN

HERMAN J.W.M. CREMERS

Acanthocephala (subfylum)

Enkele milimeters tot enkele tientallen centimeters lange
wormen met een simpele lichaamsholte en een intrekbare
snuit (proboscis) waarop vele kromgebogen stekels of haakjes
staan. Er is geen darmkanaal en de wormen zijn van geschei-
den geslacht. De stekelsnuitwormen zijn het nauwst verwant
met een deel van de raderdieren. De volwassen wormen leven
als parasiet in vertebraten terwijl het larvale stadium in een
ongewervelde tussengastheer leeft. Stekelsnuitwormen leven
in het mariene, aquatische en terrestrische milieu.

Cyclus

De vrouwelijke wormen produceren na bevruchting door
de mannetjes eieren, die de gastheer met de ontlasting ver-
laten. Deze eieren worden vervolgens opgenomen door
een ongewervelde tussengastheer (een insect of kreeftach-
tige). Hier ontwikkelt de larve, die reeds in het ei aanwezig
is, zich verder tot een zogenaamde cystacanth. Dit larve-
stadium blijft vervolgens in de tussengastheer wachten
totdat deze door een eindgastheer wordt opgegeten, waar-
na de worm volwassen wordt.
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meen. Zij vormen daar één van de klassieke zodplankton-
groepen (naast roeipootkreeftjes Copepoda en watervlooien
Cladocera) die algemeen bestudeerd worden in ecologische
studies. Tot 150 verschillende soorten Monogononta kun-
nen in gematigde streken in eenzelfde meer aangetroffen
worden (DUMONT & SEGERs 1996). Veel soorten leven in open
water maar de meest diverse gemeenschappen worden
tussen waterplanten aangetroffen.

Determinatie
isonida: . 2005. idea: 1965. -
Seisonida: SORENSEN ET AL Bdelloidea: ponnER 1965. Mono
gononta: KOSTE 1978, SEGERS 1995, DE SMET 1996, DE SMET & POURRIOT

1997, NOGRADY & SEGERS 2002.

NEDERLAND 26 gevestigd, nog meerdere soorten verwacht
WERELD ca. 1150 beschreven

Ecologie

De volwassen wormen leven in het darmkanaal van gewer-
velde dieren. Met hun proboscis klampen ze zich stevig
vast aan de darmwand, die ze soms zelfs volledig kunnen
doorboren. Ze voeden zich met de darminhoud van de
gastheer. In Nederland worden vrijwel geen stekelsnuit-
wormen aangetroffen bij huisdieren of bij de mens. In het
verre verleden werd bij varkens nog wel eens Macracan-
thorhynchus hirudinaceus gevonden (BENNET & VAN OLIVIER
1826).

Diversiteit
In de wereld zijn ongeveer 1150 soorten beschreven (crarman
2009), maar er zijn veel meer soorten te verwachten. In Ne-
derland zijn 26 soorten vastgesteld (H.JW.M. Cremers
pers. obs.) en er zijn bij uitgebreid onderzoek en nadere

determinatie nog meer soorten te verwachten.




Voorkomen
Er is niet veel bekend over patronen in diversiteit en talrijk-
heid van stekelsnuitwormen. Er kunnen verschillende soor-
ten in één gastheer worden aangetroffen; bijvoorbeeld drie
soorten bij de grijze zeechond Halichoerus grypus cuickoL et AL.
2000. Soms vindt men zeer grote aantallen wormen in één

Animalia

Cycliophora (fylum)

CYCLIOPHORA - KRANSDIERTJES

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Kransdiertjes werden pas in 1995 ontdekte door Deense
biologen (FuNCH & KRISTENSEN 1995). Dee soort Symbion pandora
is ongeveer 350 pm lang en zit met een hechtschijf op de
monddelen van een kreeft. De mannetjes zijn maar 85 pm
en zetten zich vast op het volwassen vrouwtje. Waarschijn-
lijk leven alle kransdiertjes commensaal op kreeften in het
mariene milieu.

Cyclus

De levenscyclus is complex met een aantal vastzittende en
vrijlevende stadia met verschillende morfologie. Het sessiele
voedingsstadium is het grootst. Vrijzwemmende stadia du-
ren kort en eten niet. In het ‘pandoralarvestadium’ zit een
klein compleet voedingsstadium opgesloten, vandaar dat de
beschreven Europese soort genoemd is naar de ‘doos van
Pandora’. Er bestaat zowel geslachtelijke als ongeslachtelijke
voortplanting.

Ecologie
De bekende soorten zijn commensalen die leven op de
monddelen van kreeften. Naar alle waarschijnlijkheid eten
ze hier de kleine voedseldeeltjes die vrijkomen tijdens het
eten van de kreeften.

Diversiteit
In Europa is naast Symbion pandora een nog onbenoemde
soort gevonden. De uit Noord-Amerika beschreven soort
vormt waarschijnlijk een complex van vier soorten Baker &
GIRIBET 2007). Wereldwijd zijn er dus minstens zes soorten.
Tijdens de voorbereiding van dit boek werden in 2010
exemplaren van Symbion pandora gevonden op de mond-
delen van een Noorse kreeft, gevangen in 1936 ten westen
van Texel, uit de collectie van Naturalis. Hoewel de exacte

Animalia - Entoprocta (fylum)

ENTOPROCTA - KELKDIERTJES, KELKWORMEN

MARCO A. FAASSE

Kleine (<5 mm), aquatische, sessiele diertjes. Er zijn soli-
taire soorten en soorten die kolonies vormen door middel
van een stolon (kruipstengel) of een basale plaat. Het li-
chaam bestaat uit een steel en een urnvormig (kolonie-
vormende soorten) of kelkvormig (solitaire soorten) deel
met een tentakelkrans. Typerend zijn de periodiecke krom-
mingen van de steel, die mogelijk een aangroeiwerende
functie hebben. Zowel de mond als de anus bevinden zich
binnen de tentakelkrans. De lichaamsholte (pseudocoeloom)

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

gastheerindividu. Zo werden in eiders Somateria mollissimain
de Waddenzee soms meer dan 1000 (maximum 1933!) exem-
plaren gevonden van Profilicollis botulus cAMPHUYSEN ET AL. 2002).

Determinatie

PETROCHENKO 1956-1958. (Genusniveau: YAMAGUTI 1963B.

NEDERLAND I gevestigd, nog 1 verwacht
WERELD 2 beschreven, nog ca. 4 onbeschreven soorten bekend

vindplaats onbekend is, gaan we ervan uit dat dit het Ne-
derlandse deel van het Continentaal Plat betreft. Het voor-
komen van deze soort en de soort die op zeekreeft Homarus
gammarus leeft was te verwachten (0BSTET AL. 2005). Over deze
vondst zal nog worden gepubliceerd (FRANSEN ET AL. in
voorbereiding).

Voorkomen
Cycliophora zijn gevonden op gastheren in zee. Symbion
pandora leeft op de monddelen van de Noorse kreeft
Nephrops norvegicus. De nog onbekende Europese soort
leeft op de zeckreeft Homarus gammarus.

/

NEDERLAND 4 gevestigd (waarvan I exoot), nog 1o verwacht
WERELD ca. 150 beschreven

is gevuld met een gelatineuze massa. De Nederlandse soor-
ten komen alle in zout water voor.

Cyclus
Solitaire soorten vermeerderen zich ongeslachtelijk door
‘knopvorming’ aan de buitenzijde van het lichaam van
adulten en soms larven. Ongeslachtelijke voortplanting bij
kolonievormende soorten vindt plaats door vorming van
nieuwe individuen aan de stolon of basale plaat. Nieuwe
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stolons kunnen bij de familie Barentsiidae ook ontstaan aan
de gespierde segmenten van de steel. Bij dezelfde familie
kunnen toppen van stolons tot ruststadia (hibernacula)
worden, die later weer knoppen vormen. Een kelk kan de-
genereren en van de top van de steel afvallen, waarna uit de
top van de steel een nieuwe kelk kan ontstaan. Bij geslach-
telijke voortplanting worden eieren in het lichaam be-
vrucht, waar ze blijven tot de larven zich zwemmend of
kruipend kunnen verspreiden. Uit een larve kunnen door
knopvorming nieuwe larven ontstaan (solitaire soorten) of
er kan een vastzittend volwassen individu gevormd worden.

Ecologie
Entoprocta zijn suspensievoeders, die met de trilharen op de
tentakels een waterstroom naar de mondopening opwekken

Animalia - Ectoprocta (fylum)

ECTOPROCTA - MOSDIERT]JES

MARCO A. FAASSE

Vastzittende kolonievormende diertjes met een hoefijzervor-
mige (meeste zoetwatersoorten) of ronde tentakelkrans (lofo-
foor), meestal omgeven door een kalkachtig of chitineus uit-
wendig skelet. De anus bevindt zich buiten de tentakelkrans.
De individuen in een kolonie (zoiden) zijn onderling verbon-
den door middel van porién in het skelet. Kolonies kunnen tot
meer dan 10 cm groot worden. Enkele decennia geleden wer-
den de kelkdiertjes (Entoprocta) ook tot de mosdiertjes gere-
kend en interessant genoeg wijst recent moleculair onderzoek
weer op die verwantschap, die lang verworpen werd. Mosdier-
tjes leven zowel in zout en brak water (klassen Gymnolaemata
en Stenolaemata) als in zoet water (klasse Phylactolaemata).

Cyclus
Zee- en brakwatersoorten: Uit een mosdierlarve onstaat
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waar klein plankton wordt opgenomen. De kolonievormen-
de Entoprocta leven op een grote variatie aan substraten:
stenen, schelpen, wieren, Hydrozoa, Ectoprocta, enz. De
solitaire soorten zijn gewoonlijk geassocieerd met grotere
ongewervelde gastheren die waterstromen opwekken voor
adembhaling of voedselvergaring. Daar vinden ze veelal een
beschermde positie in leefbuizen of tussen lichaamsaan-
hangsels. De meeste soorten zijn zeer gastheerspecifiek. In
Noordwest-Europa zijn de meeste solitaire Entoprocta ge-
associeerd met borstelwormen (Polychaeta), maar ook on-
der andere sponzen (Porifera) en mosdiertjes (Ectoprocta)
zijn gastheren. Buiten Europa is de diversiteit aan gastheren
nog groter.

Diversiteit

Er zijn wereldwijd ongeveer 150 soorten beschreven aveLsen
1989), maar er zijn zeker 500 soorten te verwachten. Ze zijn
klein en onopvallend en steeds worden nieuwe soorten van
het solitaire epizoische type gevonden. In Nederland zijn
vier kolonievormende soorten gevestigd, waarvan één
exoot: Barentsia matsushimana (FAASSE 2006, JEBRAM 1968), maar
naar solitaire soorten (die meestal op specificke gastheren
leven) is niet serieus gezocht. Barentsia ramosa is een exoot
die enkele malen is waargenomen, maar wordt voorlopig als
niet-gevestigd beschouwd. Waarschijnlijk zijn er nog on-
geveer tien extra soorten te verwachten (NIELSEN 1989), waar-
onder één zoetwatersoort: Urnatella gracilis.

Voorkomen

Alle Nederlandse soorten zijn gevonden op harde substra-
ten in brakke binnenwateren en in kustwateren, in de lage
getijdenzone en onder de laagwaterlijn. Meestal zijn ze vast-
gehecht aan andere vastzittende ongewervelden als Hydro-
zoa en Ectoprocta. Barentsia matsushimana en B. ramosa
zijn pas na 1980 waargenomen; waarschijnlijk heeft dit te
maken met introductie door de mens.

Determinatie

NIELSEN 1989.

NEDERLAND 61 gevestigd (waarvan 8 exoten), nog ca. 20 verwacht
WERELD ca. 5000 beschreven

een enkele zoide, de zogenaamde (meestal afwijkend ge-
vormde) ancestrula, waaraan door knopvorming meer zoi-
den kunnen ontstaan. Op deze wijze kan een korstvormige
of opgerichte, eventueel vertakte kolonie gevormd worden.
Larven ontwikkelen zich bij de overgrote meerderheid van
soorten na bevruchting in het lichaam van de zoiden, soms
in een apart broedkamertje (ovicel) aan de top van de zoi-
den. De min of meer bolvormige larven voeden zich niet
en vertonen een vrijlevend stadium dat slechts enkele uren
duurt, waarna ze zich op een vaste ondergrond zetten en
binnen een dag een ancestrula vormen. Bij enkele genera
(onder andere Electra, Conopeum) vindt de bevruchting
buiten het lichaam plaats en ontstaat een zogenaamde cy-
phonauteslarve, die zich voedt met fytoplankton en enkele
weken als planktonorganisme leeft.



Zoetwatersoorten: Een larve zet zich na een kortdurend

vrijzwemmend bestaan vast en na het terugrollen van de
mantel is al een zoide ontstaan, die door knopvorming een
kolonie kan vormen. Larven ontstaan na bevruchting in
de zoiden. In zoiden kunnen eveneens, door knopvor-
ming, platte schijfjes met een hard omhulsel (statoblasten)
ontstaan, die soms in de zomer het zoidenlichaam verlaten,
maar doorgaans pas vrijkomen tijdens het uiteenvallen van
de zoiden in het najaar. Deze meestal drijvende statoblas-
ten gaan gewoonlijk in het voorjaar open en vormen dan
weer een kolonie.

Ecologie

Behalve de typische zoet- en zeewatersoorten is er een aan-
tal gespecialiseerde brakwatersoorten, alle behorend tot de
grotendeels mariene klasse Gymnolaemata. Mosdiertjes
zijn voor het overgrote deel gebonden aan harde onder-
gronden en komen op zuiver zand en slib haast niet voor.
Veel sedimentatie wordt eveneens slecht verdragen. Mos-
diertjes zijn suspensievoeders die door middel van de tril-
haren op de tentakels een waterstroom opwekken die naar
de mondopening leidt. Uit dit water voeden ze zich met
onder andere fytoplankton. Mosdiertjes worden met
name gegeten door zeenaaktslakken (Nudibranchia), die
veelal specifiek van een enkele voedselsoort leven. Ook
zee-egels eten mosdiertjes.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ongeveer 5000 soorten bekend, waarvan
een honderdtal in zoet water (MAssARD & GEIMER 2008). In Ne-
derland komen negen zoetwatersoorten (klasse Phylacto-
laemata en Paludicella articulata) voor en 52 zee- en brak-
watersoorten (klassen Gymnolaemata en Stenolaemata)
(DE BLAUWE 2009, LACOURT 1949). Dieze verschillende ecologische
groepen vallen bijna exact samen met de onderscheiden
taxonomische groepen. Onder deze 61 soorten bevinden
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zich acht exoten. Hiernaast worden nog zo'n 20 Noord-
zeesoorten en exoten verwacht. Arachnidium lacourts,
waarschijnlijk een exoot, is beschreven van Nederlandse
exemplaren.

Voorkomen

In Nederland zijn mosdiertjes voor zover bekend groten-
deels gebonden aan de kust. Mariene mosdiertjes komen
met name voor op stenige ondergronden, maar ook bo-
dems met losse schelpen kunnen veel soorten herbergen.
Stenen, oesters, mossels en wieren zijn hier de meest voor-
komende substraten. De hoogste diversiteit aan soorten
wordt gevonden in de zoute delen van het Deltagebied.
Het Nederlandse deel van de Noordzee is echter niet goed
onderzocht op mosdiertjes en is mogelijk nog veel rijker
aan soorten. Hier zijn nog heel wat nieuwe soorten voor de
Nederlandse fauna te verwachten op stenen en schelpen.
De in zoet water voorkomende soorten behoren vrijwel alle
tot de klasse Phylactolaemata — die een relatief laag aantal
soorten bevat — en groeien op stenen, hout en waterplan-
ten. De Nederlandse soorten die pas na 1980 gevonden zijn
betreffen grotendeels zeer cryptische soorten (Arachnidium
Jibrosum, Panolicella nutans) en exoten. Hoe de exotische
zoetwatersoort Pectinatella magnifica Nederland bereikte is
niet bekend. Zeven exotische mosdiertjes van zout en brak
water bereikten ons via schelpdierimporten en scheepvaart.
Nieuwe exotische soorten kunnen vooral verwacht worden
in de Oosterschelde door import met schelpdieren en aan-
voer met zeiljachten. De toename van het aantal autoch-
toon Noordwest-Europese soorten in Nederland is dus
zeer beperkt.

Determinatie
Zoetwatersoorten: WooD & OKAMURA 2005. Statoblasten: LACOURT
1982. Mariene soorten: HAYWARD 1985, HAYWARD & RYLAND 1985, 1998,

1999, DE BLAUWE 2009.
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Animalia - Phoronida (fylum)

PHORONIDA - HOEFIJZERWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Dunne wormvormige organismen, vaak met een dubbele,
hoefijzervormige tentakelkrans (lofofoor) @miG 1982. De
mondopening ligt binnen de tentakelkrans, het verteringska-
naal maake een lus in het lichaam en de anus ligt net buiten
de tentakelkrans. Deze tentakelkrans kan na beschadiging
door regeneratie hersteld of opnieuw gemaakt worden. De
bloedvaten en het zenuwsysteem zijn simpel. Hoefijzerwor-
men zijn zeer nauw verwant aan de schelpdragende brachio-
poden (Brachiopoda), die in Nederland alleen bekend zijn
van de fossiele schelpen die op de Zeeuwse stranden gevon-
den kunnen worden. Soms worden deze twee groepen in één
fylum, de Phoronozoa, geplaatst. Hoefijzerwormen maken
een chitineuze buis, waarin ze leven op of verticaal ingegra-
ven in de zeebodem of in hard substraat, waarbij de tentakel-
krans in het langsstromende water wordt gehouden.

Animalia - Nemertea (fylum)

NEMERTEA - SNOERWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Ongesegmenteerde roofwormen met een darm, anus en
bloedvaten (MccLINTOCK TURBEVILLE ET AL. 1992). Het kopgedeelte
heeft een uitstulpbare tentakel en hierop kan zich een tandje
bevinden, waarmee prooien aan de haak worden geslagen.
Wanneer het tandje afbreekt, kan het vervangen worden
door één van de reservetandjes die zich in zakjes in de mond-
holte vormen. Het lichaam is samentrekbaar. Het lichaam
van Lineus longissimus kan in uitgerekte toestand wel 30 m
zijn, maar de meest soorten zijn (veel) kleiner. De vroegere
indelingen van deze wormen bij de platwormen lijkt, gezien
de aanwezigheid van een lichaamsholte en bloedvaten, niet
correct; ze lijken nauwer verwant aan ringwormen en week-
dieren, hetgeen ook bevestigd wordt in moderne moleculaire
studies (MCCLINTOCK TURBEVILLE ET AL. 1992, MINELLI 2009). Buiten de
tropen leven alle soorten in zoet of zout water.
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NEDERLAND 2 gevestigd, nog 1 verwacht
WERELD ca. 10 beschreven

Cyclus

Hoefijzerwormen zijn hermafrodiet of de seksen zijn ge-
scheiden. Waarschijnlijk vindt de bevruchting van de eicel in
het lichaam plaats. Bij enkele soorten worden weinig eieren
geproduceerd die in het lichaam uitkomen. Bij andere soor-
ten worden juist zeer veel eieren geproduceerd die op het
moment van bevruchting worden vrijgelaten en dus als
plankton leven. Na enkele weken vindt de metamorfose naar
volwassen individu plaats.

Ecologie
De tentakelkrans word zo gehouden dat er veel water langs-
stroomt, waaruit micro-organismen en organisch afval ge-
haald kunnen worden. Hoefijzerwormen hebben een be-
langrijke ecologische rol op de zeebodem omdat ze in kalk-
gesteente en schelpen kunnen boren en zo leefgebiedjes voor
andere organismen maken.

Diversiteit
In totaal zijn er 10 soorten bekend &MiG 1979). In Nederland
zijn twee soorten vastgesteld: Phoronis hippocrepia (ApEMA
1993, FAASSE 1994, WOLFF & POST 1979) enl een andere soort die (nog)
niet op naam is gebracht (M.A. Faasse pers. obs.). Er kan
nog minstens één extra soort verwacht worden (miG 1979, HAY-
WARD & RYLAND 1990).

Voorkomen
Phoronis hippocrepia is een kosmopolitische soort. Uit Ne-
derland is deze soort alleen uit de zee bij Zeeland bekend
(Eass 1994). Dichtheden aan hoefijzerwormen op de zee-
bodem kunnen oplopen tot wel 20.000 individuen per m?
(EMIG 1979).

Determinatie

EMIG 1979.

NEDERLAND 20 gevestigd, nog 30 verwacht
WERELD ca. 1200 beschreven

Cyclus

De geslachten van de meeste soorten zijn gescheiden, maar
alle zoetwaterdieren zijn hermafrodiet. Het bevruchte ei
ontwikkelt zich tot een larve, voordat het metamorfoseert.
De bevruchting vindt vaak buiten het lichaam plaats, waar-
door de larve gedurende enkele weken vrij in het water
zweeft (plankton). Soms vindt de bevruchting in het li-
chaam plaats en bij enkele soorten vindt de ontwikkeling
van het ei ook in het lichaam plaats zodat de larve ‘geboren’
wordt.

Ecologie
Snoerwormen zijn in het algemeen roofdieren op kleine
ongewervelden, zoals kreeftachtigen en ringwormen of de
eieren van ongewervelden. Om hun prooi te vangen wordt



de tentakel naar buiten geschoten in of om de prooi. Uit de
tentakel komt soms gif vrij, zodat de prooi verdoofd wordt
(RUPPERT & BARNES 1994). Het slachtoffer wordt vervolgens in
zijn geheel opgeslokt. Enkele soorten, bijvoorbeeld Mala-
cobdella grossa, leven in de mantelholte van weekdieren en
eten daar de microben die de gastheer heeft opgenomen.
Carcinonemertes carcinophila leeft parasitair in de kieuwen
en op de eimassa van krabben.

Diversiteit
Er zijn ongeveer 1200 snoerwormen beschreven (cHarMaAN
2009). In Nederland zijn 20 soorten vastgesteld (FaassE 2003c,
MOL 1984), terwijl er nog circa 30 soorten verwacht worden
(FRIEDRICH 1936).

Voorkomen
In Nederland zijn er vier zoetwatersoorten en de andere
soorten leven in de zee. Hier zijn enkele microscopisch
kleine soorten en de Emplectonema-soorten vrij algemeen.
Er wordt relatief weinig onderzoek gedaan aan snoerwor-

Animalia

Annelida (fylum)

ANNELIDA - RINGWORMEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN & A. (TON) VAN HAAREN

Gesegmenteerde wormen met een lichaamsholte (coeloom).
Verwantschap binnen dit fylum is ondanks gedetailleerde
studies nog steeds vrij onduidelijk; diverse analyses spreken
elkaar op veel punten tegen ENNINGS & HALANICH 2005, ROUSSET ET
AL. 2007, STRUCK ET AL. 2007). Wel staat vast dat de vroeger als
aparte fyla beschouwde zandwormen
(Echiura) en pindawormen (Sipuncu-
la) onder de ringwormen vallen en dat
de Clitellata een monofyletische groep
zijn. Zowel de Polychaeta als de Oli-
gochaeta zijn vrijwel zeker parafyle-
tische groepen. Hier behandelen we

Pindawormen - Sipuncula

Animalia - Annelida (fylum)

POLYCHAETA - BORSTELWORMEN

Polychaeta (klasse)

Oligochaeten - Oligochaeta

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

men, zodat er vrijwel geen gegevens zijn over patronen in
voorkomen en dynamiek in de soortenaantallen.

Determinatie
FRIEDRICH 1936, STIASNY-WIJNHOFF 1938, SCHWANK & BARTSCH 1990, GIBSON
1994, 1995, HAYWARD & RYLAND 1995. YOOI naamgeving taxonomi-
sche groepen zie SUNDBERG 1991.

NEDERLAND 458 gevestigd (waarvan 24 exoten)
WERELD ruim 15.150 beschreven

de volgende groepen: borstelwormen (Polychaeta), Aphano-
neura, zandwormen (Echiura), pindawormen (Sipuncula) en
Clitellata waartoe de volgende groepen behoren: oligochae-
ten (Oligochaeta), bloedzuigers (Hirudinea) en branchiob-
delle wormen (Branchiobdellida).

Bloedzuigers - Hirudinea

NEDERLAND ca. 250 gevestigd (waarvan 11 exoten), nog ca. 50 verwacht

DAVID TEMPELMAN, GODFRIED W.N.M. VAN MOORSEL & MARIO DE KLUIJVER WERELD ca. 9000 beschreven

In- en uitwendig gesegmenteerde ringwormen, vaak met
tentakels op het kopgedeelte. De dieren bewegen zich
voort met behulp van borstels, die geplaatst zijn in beweeg-
lijke uitstulpingen (parapodia) langs de zijkant van het
lichaam. Deze parapodia hebben ook vaak een kieuw-
functie. De lengte van de wormen varieert tussen 1 mm bij
verschillende interstitieel levende soorten en 5o cm bij de
zager Alitta virens. Borstelwormen vormen de soorten- en
vormenrijkste klasse binnen de ringwormen. Ze komen

voor in het mariene en brakke milieu, een enkele soort ook
in zoet water.

Cyclus
Het merendeel van de borstelwormen kent gescheiden sek-
sen en vertoont geslachtelijke voortplanting. Sommige
soorten zijn hermafrodiet. Primitieve soorten hebben ge-
slachtsorganen in elk lichaamssegment, maar bij andere
soorten zijn deze organen meer geconcentreerd. De ei- en
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spermacellen worden in het algemeen in het water vrijgela-
ten, waardoor de bevruchting extern plaatsvindt. Enkele
soorten copuleren echter. Uit het bevruchte ei komt een
larve, die vaak planktonisch leeft. Door het aangroeien van
lichaamssegmenten wordt de larve uiteindelijk volwassen.
In een enkel geval komt er uit het ei gelijk al een organisme
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met kenmerken van het volwassen dier. Allerlei variaties in
levenscyclus komen voor. Zo kent de familie Syllidae het
fenomeen waarbij nieuwe individuen zich afsnoeren van
het ‘moederdier’; deze ‘nieuwgeborenen’ zijn dan al zowat
even groot als het ouderdier. Bij de zeeduizendpoten (fami-
lie Nereididae) komt soms een kortdurend planktonisch
stadium voor dat aan het wateroppervlak gaat zwermen.

Ecologie

Borstelwormen vertonen een grote variatie in dieet; zo zijn
er predatoren, aaseters, herbivoren, depositievoeders en fil-
teraars. Daarnaast zijn er commensalen en parasieten. Zo
leven zeerupsen commensaal in de kokers van de schelp-
kokerworm en leeft de heremietworm Neanthes fucata in de
schelp van heremietkreeften. Veel soorten hebben kaken en
een ruimte bij de mond (proboscis) die ze uit kunnen stul-
pen om hun voedsel te grijpen en het verteringskanaal in te
trekken. De exotische trompetkalkkokerworm Ficopomatus
enigmaticus kan een plaag vormen omdat ze grote kolonies
(‘rifjes’) kunnen vormen op schepen en allerlei structuren in
havens, bijvoorbeeld in het Noordzeekanaal o T AL. 1997,
VAN DER VELDE ET AL. 1993). De wadpier Arenicola marina, de
zager Alitta virens en zandzagers Nephtys worden vaak ge-
bruikt als aas door vissers. Sommige genusnamen zijn afge-
leid van mythologische godinnen, zoals Aphrodize, Nereis en
Nephtys.

Diversiteit

Wereldwijd zijn zo'n 9000 soorten beschreven ®oust &
PLEIEL 2001), maar er zijn zeker nog vele onbeschreven soor-
ten. In Nederland (inclusief het Nederlandse deel van het
Continentaal Plat) zijn ruim 250 soorten vastgesteld, waar-
van 11 exoten (MOL 1984, WOLFF 1968, 2005, €N rapporten in op-
dracht van Rijkswaterstaat). Er worden nog zo'n 5o soorten
verwacht. Indien we ons beperken tot de kustzone (twaalf-
mijlszone), dan ligt het aantal soorten rond de 125 en kun-
nen er nog ruim 25 extra soorten worden verwacht. De
soort Alkmaria romijni is beschreven aan de hand van Ne-
derlandse exemplaren.

Voorkomen
Veruit de meeste soorten leven in de zeebodem. Enkele
soorten leven interstitieel. Polychaeten komen ook veel in
de estuaria van de Schelde en de Waddenzee voor. Hier
leven circa 25-50 soorten, die deels van belang zijn voor foe-
ragerende steltlopers. Sommige van de estuariene soorten
zijn ook te vinden in binnendijkse brakke wateren, zoals
karrevelden, inlagen, brakke slootjes en kanalen. Eén van de
opvallendste soorten is de exotische groenworm Marenzel-
leria viridis, die plaatselijk met meer dan 10.000 exempla-
ren per m? kan voorkomen en een drooggewicht tot 40 g
per m? bereikt. Op harde substraten, zoals de dijken langs
de Oosterschelde, leeft een tiental soorten. Er bestaan ook
planktonische soorten en diepzeesoorten en enkele soorten
zijn bekend uit grotten, maar hiervan zijn geen Nederland-
se vertegenwoordigers bekend. Eén soort, de exotische Hy-
pania invalida, komt alleen in zoet water voor. Tot de tal-
rijkste wormen behoren soorten uit de geslachten Nephiys,
Magelona en Phyllodoce. De meeste soorten Polychaeta leven
buiten onze directe waarneming. Op wadden en slikken



vinden we echter de bekende wad- of zeepier Arenicola
marina, die als uitwerpsel de bekende ‘tandpastasliertjes’
maakt. Een andere bekende soort van het wad is de veel-
kleurige zeeduizendpoot Nereis diversicolor. De laatste
jaren valt op dat de noordelijke kustzone aanzienlijk soor-
tenrijker is dan de zuidelijke. Bovendien kunnen de aan-
tallen soorten en individuen sterk fluctueren. De recente
hoge aantallen wormen in de kustzone en Waddenzee in
vergelijking met bijvoorbeeld schelpdieren heeft onder-
zoekers wel verleid tot het gebruik van de term ‘verwor-
ming’. Een relatie met invloed van de mens, vooral door
visserij en zandwinning, ligt hierbij voor de hand. Er zijn
sinds circa 1980 verschillende nieuwkomers te melden.
Het gaat hierbij om zo'n tien soorten exoten die via bal-
lastwater of door vasthechting op de romp van schepen in
Nederland zijn gearriveerd (woLrr 2005). Sinds de jaren 1990
komt in rivieren, kanalen, de Biesbosch en zelfs in de Am-

Animalia

Annelida (fylum)

APHANONEURA

A. (TON) VAN HAAREN

Aphanoneura (klasse)

Tot ongeveer 1 cm lange wormen met een lichaam dat in
maximaal 17 segmenten is onderverdeeld. Vroeger werden
deze wormen onder Oligochaeta geschaard, maar hiervan
verschillen ze door het ontbreken van een clitellum en door
de zeer fijne beharing van de kop, waarmee ze over het sub-
straat kunnen glijden. Tegenwoordig worden ze in een
aparte klasse geplaatst rota 2010), hoewel niet iedereen het
daarmee eens is (bv. TiMM 2009). In Nederland behoren alle
Aphanoneura tot de orde Aeolosomatida en de familie Ae-
olosomatidae. De Nederlandse soorten leven in zoet en
licht brak water.

Cyclus
Aphanoneura zijn hermafrodiet en twee wormen kunnen el-
kaar dus bevruchten. De reproductie vindt echter vaker on-
geslachtelijk plaats door het afsnoeren van een deel van het
lichaam, waaruit een nieuw individu kan groeien.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

sterdamse grachten Hypania invalida voor, van oorsprong
afkomstig uit de Zwarte Zee. Deze soort heeft Nederland
bereikt door de aanleg van het Rijn-Main-Donaukanaal
(KLINK & BIJ DE VAATE 1996). De groenworm Marenzelleria viridis
is van Noord-Amerikaanse komaf (0.a. worFr 2005). Het
leeuwendeel van de nieuwe soorten sinds 1980 is echter het
gevolg van een toename in inventarisatie-inspanning
(vooral in het kader van opdrachten voor Rijkswaterstaat).
Over polychaeten die nieuw in ons land zijn verschenen
door klimaatverandering is nog niets gepubliceerd. Over
een eventuele achteruitgang van borstelwormen is weinig

bekend.

Determinatie
FAUCHALD 1977, WESTHEIDE 1990, HARTMANN-SCHRODER 1996, FIEGE ET AL.
2000, DE KLUIJVER ET AL. 2000, ROUSE & PLEIJEL 2001, GARWOOD 2007, BARNICH

& FIEGE 2009, WORSFOLD 2009.

NEDERLAND 9 gevestigd, nog 12 verwacht
WERELD ruim 30 beschreven

Ecologie

Aphanoneura zijn over het algemeen bentische dieren die

van levend of dood plantaardig materiaal leven. Maar ook
glijden ze over waterplanten en hun wortels, draadalgen,
mossen, bryozoénkolonies of door het zand. Ten minste één
niet-inlandse soort leeft commensaal op kreeften.
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Echiurus echiurus

Nephasoma minutum
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Diversiteit
In totaal zijn wereldwijd ruim 30 soorten beschreven (rivm
2009), maar er zijn zeker nog veel extra soorten te verwachten.
Voor Nederland zijn negen soorten gemeld: acht Aeolosoma-
soorten en Rheomorpha neisvestnovae (moL 1984, A. van Haaren
pers. obs.). Naar verwachtingen kunnen er nog zo'n 12 soor-
ten in ons land worden aangetroffen.

Voorkomen
Vrijwel alle Nederlandse Aphanoneura leven in zoet water,
zowel in stilstaande als stromende wateren. Aeolosoma hempri-
chi is bekend uit de voormalige Zuiderzee dus uit licht brak

Animalia - Annelida (fylum) » Echiura (klasse)

ECHIURA - ZANDWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Ongesegmenteerde wormen met een lichaamsholte (coe-
loom) en een ‘slurf’ die niet intrekbaar is. De wormen leven
in zee ingegraven in de bodem, in schelpen of in allerlei
holten.

Cyclus

De geslachtscellen van zandwormen worden meestal in het
zeewater vrijgelaten waar de bevruchting plaatsvindt. Uit
een ei komt een larve (trochophora).

Animalia - Annelida (fylum) » Sipuncula (klasse)
SIPUNCULA - PINDAWORMEN
JAAP VAN DER LAND
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water (zoutgehalte van 7%o) (UDE 1929). Sommige soorten leven
in het sediment (interstitieel). Verder is deze groep in Neder-
land te beperkt onderzocht om uitspraken te doen over patro-
nen in diversiteit en talrijkheid. Waarschijnlijk zijn Aphano-
neura uiterst algemeen in Nederland, maar ze worden niet bij
routinematig onderzoek (van bijvoorbeeld waterschappen)
betrokken. De dieren kunnen alleen levend goed bestudeerd
worden, ze zijn namelijk slecht te conserveren waardoor de
mogelijkheden om een collectie aan te leggen gering zijn.

Determinatie

TIMM 2009.

NEDERLAND I gevestigd, nog 1 verwacht
WERELD 176 beschreven

Ecologie
Zandwormen eten over het algemeen dood organisch mate-
riaal, maar ook wel kleine diertjes. De ‘slurf” met een mond
die boven de zeebodem of buiten de leetholte uitsteekt wordt
gebruike om zand en slib te verzamelen waaruit voedsel-
deeltjes gefilterd worden. Aan het andere uiteinde van het
lichaam is de anus.

Diversiteit
Er zijn wereldwijd 176 soorten bekend ®ouctET 2006). In
Nederland is één soort vastgesteld: Echiurus echiurus (woLrr
1973, en is er nog één extra te verwachten (STEPHEN & ED-

MONDS 1972).

Voorkomen
Echiurus echiurus komt langs de gehele Nederlandse kust
voor van de Qosterschelde tot de Waddenzee (van DER LAND
ET AL 2005). Hier zit het lichaam in een U-vorm in de zand-
bodem ingegraven. Verder is deze soort in arctische tot tro-
pische wateren aangetroffen.

Determinatie

STEPHEN & EDMONDS 1972.

NEDERLAND 8 gevestigd, nog 4 verwacht
WERELD 145 beschreven

Ongesegmenteerde wormen met een lichaamsholte (coe-
loom) en een lengte van 1-30 cm. Het lichaam bestaat uit
twee delen: een romp en een introvert. De introvert is een
slurfachtig lichaamsdeel met een mond en kan met kracht
naar binnen getrokken worden (cutLer 1994. De wormen le-
ven ingegraven in de zeebodem.

Cyclus
De meeste pindawormen, zo ook de Nederlandse soorten,
hebben mannetjes en vrouwtjes die hun geslachtscellen in
het zeewater loslaten voor de bevruchting. Na enkele lar-
vale stadia wordt het dier volwassen. Bij een enkele soort
komt facultatieve parthenogenese (Nephasoma minutum) of



ongeslachtelijke reproductie voor door het afsplitsen van
een deel van het lichaam.

Ecologie

Het grootste gedeelte van het lichaam is verscholen in sedi-
ment of in holten. De introvert en de tentakeltjes rondom
de mond worden gebruikt om in de directe omgeving al-
lerlei voedseldeeltjes (met name dood organisch materiaal)
van de naburige zeebodem te verzamelen. De darm is U-
vormig en mondt uit in een anus aan de basis van de intro-
vert; een aanpassing aan het leven in een holletje.

Diversiteit
Er zijn ongeveer 145 soorten beschreven (sTEPHEN & EDMONDS
1972). In de zuidelijke Noordzee zijn acht soorten vastgesteld

Animalia

Annelida (fylum)

OLIGOCHAETA - OLIGOCHAETEN

A. (TON) VAN HAAREN

Oligochaeta (klasse)

In- en uitwendig gesegmenteerde ringwormen zonder kop-
tentakels, maar met een klierrijk ‘zadel’ (clitellum). De
langs de zijkant van het lichaam aanwezige borstels zijn niet
op huiduitstulpingen geplaatst. De klasse Oligochaeta wordt
in vijf ordes onderverdeeld: potwormen (Enchytraeida),
roofwormen (Haplotaxida), bloedwormen (Lumbriculida),
regenwormen (Opisthopora) en slibwormen (Tubificida).
Oligochaeten zijn algemeen in het zoete water en het ter-
restrische milieu en enkele soorten zijn marien of leven in
grondwater.

Cyclus

Oligochaeten kunnen zich op meerdere manieren voort-
planten, zowel geslachtelijk als ongeslachtelijk. Alle soorten
zijn hermafrodiet, met mannelijke en vrouwelijke geslachts-
organen. Bij sommige soorten wordt ongeslachtelijke voort-
planting geprefereerd, met name wanneer omstandigheden
een snelle groei vereisen. Binnen ongeslachtelijke voorplan-
ting worden drie typen onderscheiden: archytomie, waarbij
een individu in een of meerdere stukken uiteenvalt en elk
deel tot een nieuw individu ontwikkelt; paratomie, waarbij
een individu aan de staart een nieuw individu ontwikkelt;
en parthenogenese, waarbij de eieren zonder bevruchting
ontwikkelen tot een nieuw individu. Onder bepaalde om-
standigheden kunnen soorten zelfs hun voortplantings-
strategie wijzigen, bijvoorbeeld onder invloed van veront-
reiniging. Bij geslachtelijke voortplanting en parthenoge-
nese worden cocons met een of meerdere eieren in aquati-
sche of terrestrische substraten afgezet. De cocons worden
iets onder het oppervlak van de (water)bodem gelegd om
predatie te voorkomen. Uit de cocons komen de jongen die
zonder enige ouderzorg verder groeien. Ze groeien over het
algemeen door het vormen van meerdere segmenten aan de
staartkant (zie ook Tivm 1987). Oligochaeten kunnen een of
enkele keren per jaar cocons afzetten, waarbij de meeste
soorten zich vanaf het vroege voorjaar tot het begin van de
zomer voortplanten. Van enkele soorten zijn vrijwel het ge-
hele jaar seksueel volwassen individuen te vinden. Oligo-
chaeten kunnen één tot 17 jaar oud worden.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

(VINKESTIJN 1982) €n kunnen nog vier soorten verwacht worden

(VAN DER LAND ET AL. 2005).

Voorkomen

De meeste soorten leven in ondiep zeewater in het sedi-
ment, holten of lege schelpen. Sipunculus nudus, Golfingia
elongata, G. vulgaris en Phascolion strombi zijn relatief alge-
meen in de kustwateren (VAN DER LAND ET AL. 2005). Deze laatste
soort leeft uitsluitend in lege slakkenhuizen en heeft daar-
door een spiraalvormig lichaam. Nephasoma minutum is
ook aangetroffen in het brakke water van de Ooster- en
Westerschelde (vAN DER LAND ET AL. 2005).

Determinatie

STEPHEN & EDMONDS 1972, GIBBS 2001.

NEDERLAND 158 gevestigd (waarvan 10 exoten), nog ca. 100 verwacht
WERELD 5000 beschreven

Ecologie
Oligochaeten eten over het algemeen dood organisch ma-
teriaal van of uit de (water)bodem. Sommige aquatische
soorten leven van fytoplankton. Slechts een enkele soort is
predator van zodplankton (Chaetogaster) of valt andere wor-

men aan (Haplotaxis). Enkele lintwormen (Cestoda) zijn
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Medicinale bloedzuiger

Hirudo medicinalis
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algemene visparasicten van karperachtigen en gebruiken
sommige soorten oligochaeten als intermediaire gastheer.
In het buitenland zijn ook parasieten bekend die oligochae-
ten als tussengastheer hebben (met name Tubifex tubifex) en
die de zogenaamde ‘whirling disease’ veroorzaken bij zalm-
achtigen. Er is een aantal (semi)aquatische oligochaeten dat
gebruike wordt in afvalwaterzuiveringsinstallaties voor het
reinigen van de filterbedden (enkele regenwormen en Aulo-
phorus furcatus). Pot- en regenwormen zorgen door hun
gegraaf in de bodem voor menging en beluchting van de
grond. Op deze wijze spelen ze een zeer belangrijke rol in
het vruchtbaar houden en maken van de bodem, waaronder
ook landbouwgronden.

Diversiteit
Er zijn in totaal ongeveer 5000 soorten beschreven arriner
AL 2009. In Nederland zijn 158 gevestigde soorten aange-
toond, waaronder tien exoten (A. van Haaren & J. Soors
pers. obs.). Er worden nog ongeveer 100 extra soorten ver-
wacht.

Voorkomen
Het rivierengebied is duidelijk de soortenrijkste regio van
Nederland. Een onderzoek in bijvoorbeeld de riviertak
Hollandse IJssel leverde in vijf jaar 31 soorten op (A. van

Animalia - Annelida (fylum) » Hirudinea (klasse)

HIRUDINEA - BLOEDZUIGERS

A. (TON) VAN HAAREN

Ringwormen met een (gereduceerde) lichaamsholte (coe-
loom), waarbij de (schijnbare) uitwendige segmentatie niet
overeenkomt met de inwendige. Borstels en tentakels zijn
afwezig. Zowel rond de mond als rond de anus is een zuig-
nap aanwezig. Bloedzuigers zijn predatoren of ectoparasie-
ten. In Nederland leven bloedzuigers voornamelijk in zoet
water en enkele soorten in zout water. Eén soort is een ecto-
parasiet van zoogdieren en is op deze wijze incidenteel ter-
restrisch.
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Haaren pers. obs.). In de Belgische Zeeschelde kunnen door
de hoge voedselrijkdom van het water tot vier miljoen oli-
gochaeten per m? worden aangetroffen (J. Soors pers. med.).
Oligochaeten behoren tot een zeer intensief onderzochte
groep dieren; gegevens over de verspreiding van deze wor-
men zijn echter alleen nog te vinden in rapporten. Het on-
derzock naar grondwatersoorten is nog nauwelijks verricht
en het is goed mogelijk dat het aantal soorten in Nederland
vele malen hoger is dan nu bekend is. Ditzelfde geldt ook
voor mariene soorten, die weinig aandacht krijgen. Door
een toename in onderzoeksactiviteiten konden de laatste
twee decennia wel aardig wat (zoetwater)soorten aan de
Nederlandse lijst worden toegevoegd die hier waarschijnlijk
al lang aanwezig waren (zie bijvoorbeeld vAN HAAREN 2002, vaN
HAAREN ET AL. 2005, SIMS & GERARD 1999). Daarnaast kunnen nieuwe
soorten Nederland bereiken via de import van land- en
waterplanten, afvoer van bovenstrooms Rijnwater vanuit
het Donaustroomgebied en mogelijk ook via import van
ballastwater.

Determinatie
Zoetwatersoorten: TIMM & VELDHUIJZEN VAN ZANTEN 2002, TIMM 2009.
Mariene soorten: BRINKHURST & JAMIESON 1971, BRINKHURST & BAKER
1979, BRINKHURST 1982, 1985, 1986. Regenwormen: VAN RHEE 1970, BOU-

CHE 1972, SIMS & GERARD 1999. Potwormen: SCHMELZ & COLLADO 2010.

NEDERLAND 31 gevestigd (waarvan 3 exoten), nog 2 verwacht
WERELD 650 beschreven

Cyclus

Bloedzuigers zijn tweeslachtig (hermafrodiet) en hebben
zowel een mannelijk als een vrouwelijk geslachtsorgaan. Ze
leggen net als alle andere ringwormen vlak na de copulatie
cocons op allerlei substraten met daarin één of enkele em-
bryo’s. Er zijn soorten die zich na het afzetten van de cocon
niet verder meer bekommeren over de verdere ontwikkeling
van de eieren. Van andere soorten is bekend dat ze aan broed-
zorg doen. Deze soorten hechten de cocon aan hun buikzijde
vast waarna de eieren zich ontwikkelen tot jonge bloedzui-
gers. Na het uitsluipen dragen ze de jongen onder hun buik
met zich mee en helpen hen ook aan voedsel. Soms worden
de cocons op nog levende slakken gelegd (bijvoorbeeld Vivi-
parus- en Lithoglyphus-soorten). Populaties bloedzuigers kun-
nen sterk uitgedund worden of geheel verdwijnen onder
grote predatiedruk van platwormen, die op cocons en jonge
bloedzuigers prederen. Bepaalde soorten leven enkele maan-
den tot twee jaar, de grotere soorten (uit de genera Haemopis
en Hirudo medicinalis) kunnen vele jaren leven.

Ecologie
De vers uitgeslopen jongen eten eerst de cocon leeg waarna
ze als predator verder leven. Veel soorten bloedzuigers heb-
ben een gespecialiseerd dieet bestaande uit een bepaalde
diergroep, zoals slakken (Glossiphoniidae), regenwormen
en landslakken (Haemopis) of borstelwormen, dansmuggen-
larven, kokerjuffers en zelfs erwtenmossels (Erpobdellidae).
Visbloedzuigers en de medicinale bloedzuiger Hirudo medi-
cinalis hebben een ander voedselpatroon: zij zuigen zich



vast aan een gastheer om zo hun bloed op te nemen. Vis-
bloedzuigers zijn parasitair op diverse vissoorten en zijn
vaak te vinden rondom de kieuwopeningen en de staart. De
medicinale bloedzuiger Hirudo medicinalis leeft op zoog-
dieren en amfibieén. Zo nu en dan zuigt deze soort zich aan
de mens vast. Deze bloedzuiger werd 2500 jaar geleden al
gebruike voor aderlatingen. Tegenwoordig wordt dit dier
gebruike in ziekenhuizen bij de verzorging van grote open
wonden; de aanwezigheid van bloedzuigers rondom de
wond zorgt voor een betere doorbloeding.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ongeveer 650 soorten beschreven Borpa &
sippALL2004). In Nederland zijn 31 gevestigde soorten bekend,
waaronder drie exoten (HAAREN ET AL. 2004, TEMPELMAN 2008). Qok
zijn er vijf niet-gevestigde soorten; het gaat hierbij om soor-
ten die af en toe in Nederland opduiken door introducties
door de mens of minder dan tien jaar in ons land zijn (ge-
weest). Er worden nog twee soorten in Nederland verwacht:
Dina pseudotrocheta en Haemopis elegans GROSSER 2004, GROSSER

& EISELER 2008).

Voorkomen
In Nederland zijn de kleigebieden en het laagveen- en ri-
vierengebied het rijkst aan soorten (HIGLER & VAN DER VELDE

Annclida (fylum)

3 Branchiobdellida (klasse)

Animalia

BRANCHIOBDELLIDA - BRANCHIOBDELLE WORMEN

A. (TON) VAN HAAREN

In- en uitwendig gesegmenteerde ringwormen zonder kop-
tentakels met een zuignap aan het einde van het lichaam. In
bouw zijn deze dieren enigszins vergelijkbaar met bloedzui-
gers, waar ze vroeger toe gerekend werden. Bij bloedzuigers
is er echter geen inwendige segmentering in het volwassen
stadium. Branchiobdelle wormen hebben geen borstels en
bestaan altijd uit 15 segmenten, onderverdeeld in een kop-
deel (vier segmenten), middenlijf (tien) en achterzuignap
(één). Het zadel (clitellum), met het merendeel van de
voortplantingsorganen, bevindt zich in segment 9-10. De
lengte bedraagt 3-10 mm. Branchiobdelle wormen leven in
het zoete water als ectosymbiont, en in Nederland strikt

commensaal, op zoetwaterkreeften.

Cyclus

Branchiobdelle wormen planten zich uitsluitend geslachte-
lijk voort. Alle soorten zijn hermafrodiet, met mannelijke
en vrouwelijke geslachtsorganen. Bij de paring bewegen
beide dieren zich kruisgewijs tegen elkaars buikzijde aan.
Het sperma van het ene dier wordt via een penis in de vrou-
welijke spermatheca ingebracht. Het bevruchte ei wordt
vervolgens door het clitellum middels een cocon op het
pantser van een kreeft afgezet. Bij de subfamilie Branchiob-
dellinae bevindt zich slechts één ei in de cocon, bij de niet-
inlandse Cambarincolinae twee eieren. De samenleving
met kreeften is essentieel: als de cocon afgezet wordt op het
lege exoskelet van de kreeft, dan sterven de embryo’s. In
normale gevallen komen de eieren na 1o-12 dagen uit bjj
20-22°C.
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1988, A. van Haaren pers. obs.). De dichtheden kunnen
flink oplopen; onder vuile omstandigheden kan één soort,
Helobdella stagnalis, in enorme aantallen voorkomen. Mo-
gelijk dat een enkele visbloedzuiger is verdwenen die op
een specificke en (vrijwel) uitgestorven vissoort voorkomt
(zoals steur Acipenser sturio en zalm Salmo salar), maar
omdat er geen oude geverifieerde waarnemingen van zijn,
is dat onbekend. De medicinale bloedzuiger Hirudo medi-
cinalis is erg zeldzaam geworden; er zijn nog slechts enkele
populaties bekend (FELIX & VAN DER VELDE 2000). De achteruit-
gang is te wijten aan de vernietiging van de biotoop (stil-
staande wateren op zandgronden) en het verzamelen van
de dieren uit de natuur. Sinds de publicatie van Dresscher
& Higler (1982) zijn er 15 soorten nieuw gemeld voor Ne-
derland (zie tabel) (VAN HAAREN ET AL. 2004, TEMPELMAN 2008). De
opening van het Rijn-Main-Donaukanaal is de oorzaak
geweest dat Caspiobdella fadejewi Nederland kon berei-
ken. De overige ‘nieuwe’ soorten waren waarschijnlijk al
lang in Nederland, maar worden door een toegenomen
inventarisatieactiviteit aangetoond (zie bijvoorbeeld cur-

PEN 1994, SOES 2004, SOES & CUPPEN 2004).

Determinatie

BIELECKI 1997, NESEMANN & NEUBERT 1999, GROSSER 2004.

NEDERLAND I gevestigd, nog ca. § verwacht
WERELD ca. 150 beschreven

Ecologie
Branchiobdelle wormen leven niet van de kreeft (of andere
Crustacea als garnalen en krabben) zelf, maar bevinden zich
op het exoskelet. Het voordeel voor de gastheer is dat de wor-
men hun lichaam goed schoon houden door allerlei aan-
groeisel (algen, protozoa), detritus, insectenlarven, roeipoot-
kreeften, etc. te verwijderen. De gastheer garandeert de wor-
men bescherming tegen predatoren, maar ook een constante

voedselbron. De wormen zijn aan te treffen op verschillende
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Tabel

Bloedzuigers die na 1982
nieuw voor Nederland zijn
gemeld.

Alboglossiphonia hyalina
Alboglossiphonia striata
Glossiphonia concolor
Glossiphonia nebulosa
Glossiphonia verrucata
Helobdella europaea
Caspiobdella fadejewi
Piscicola brylinskae
Piscicola borowieci
Piscicola margaritae
Piscicola pojmanskae
Dina punctata
Erpobdella monostriata
Erpobdella vilnensis

Barbronia weberi

Branchiobdelle worm




Stoottanden - Scaphopoda
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plekken van het exoskelet, maar meestal aan de onderzijde
van het achterlijf, rond de kieuwen, aan de zijkant van het
borststuk of op de scharen. De plaats waar ze zitten is niet
soortspecifiek; als er meerdere soorten op één en dezelfde
kreeft leven, vertonen ze wel enige differentiatie.

Diversiteit
Wereldwijd zijn in totaal ongeveer 148 soorten Branchiob-
dellida beschreven (GELDER 2006, NESEMANN 1997). In Nederland
zijn twee soorten gemeld oL 1984): Branchiobdella parasita
en B. astaci. Het voorkomen van ten minste de tweede soort
verdient nader onderzoek. Naar schatting kunnen nog on-
geveer vijf exotische soorten aan de lijst worden toegevoegd.

Voorkomen
Over het voorkomen van branchiobdelle wormen in Neder-
land is nog niets bekend. In Noord-Amerika zijn populaties
aangetroffen op één kreeft variérend van 1800 individuen
van één soort tot 100 individuen van acht soorten. De ver-
schillende soorten vertonen geen echte voorkeur voor een
bepaalde soort kreeft. De twee soorten die uit Nederland
gemeld zijn, leven op Astacidae (Astacus astacus en A. lepto-
dactylus). Beide kreeften zijn echter tegenwoordig vrijwel
uitgestorven respectievelijk vrij zeldzaam. Het is dan ook
goed voor te stellen dat daarmee ook de branchiobdelle
wormen in Nederland zijn uitgestorven. In een groot deel

Animalia - Mollusca (fylum)

MOLLUSCA - WEEKDIEREN

AlJ. (TON) DE WINTER, JEROEN GOUD & RYKEL H. DE BRUYNE

van Midden-Europa is er een duidelijke afname van de
kreeft Astacus astacus en wordt Branchiobdella astaci daar-
mee ook met uitsterven bedreigd (vesemann 1997). Uit het
buitenland zijn branchiobdelle wormen ook bekend van de
kreeftenfamilie Cambaridae (onder andere Procambarus
clarkii en Orconectes virilis). In Europa komen ongeveer ne-
gen soorten branchiobdelle wormen voor, waarvan de
meeste beperke zijn tot Centraal- en Zuid-Europa. Het me-
rendeel van de Europese kreeftensoorten komt echter niet
of nauwelijks in Nederland voor. Met de introductie van
nieuwe kreeftensoorten kunnen mogelijk ook branchiob-
delle wormen meekomen. Dit is onder meer het geval met
de Noord-Amerikaanse soort Xironogiton instabilis (die leeft
op Pacifastacus leniusculus) die is waargenomen in Oosten-
rijk en Zweden en Cambarincola mesochoreus (op Procamba-
rus clarkii) die in Italié is gesignaleerd. De kans is dus groter
dat er in Nederland Noord-Amerikaanse soorten zullen
worden ontdekt dan dat andere Europese soorten Neder-
land bereiken. Het onderzoek naar deze cryptische dier-
groep kan dus pas echt op gang komen door de exotische
kreeftensoorten eens nader te bestuderen.

Determinatie
Europese soorten: NESEMANN 1994, NESEMANN 1997, NESEMANN & NEU-
BERT 1999, TIMM 2009. Nearctische soorten: HOLT & OPELL 1993, GEL-
DER 1996, GELDER 2006; GELDER ET AL. 2002.

NEDERLAND 390 gevestigd (waarvan ruim 80 exoten)
WERELD ruim 115.230 beschreven

[Solenogastres]

Caudofoveata

Polyplacophora

[Monoplacophora]

Ongelede dieren, die
omgeven zijn door een
mantel die een uitwen-
Inktvissen - Cephalopoda dlgC SChClp van kalk
vormt (soms secundair gereduceerd tot inwendige, soms
rudimentaire schelp, of schelp zelfs verdwenen). De mond
is meestal (behalve bij tweekleppigen) voorzien van een
rasptong (radula) waarmee voedsel wordt verzameld en
verkleind. De radulakenmerken geven vaak aanwijzingen
over de voedselspecialisatie van een soort. Zenuwstelsel en
bloedvatsysteem zijn goed ontwikkeld. De onderlinge ver-

140

Bivalvia

p— Gastropoda

= Scaphopoda

= Cephalopoda

wantschappen van de duidelijk herkenbare klassen zijn
nog steeds niet goed duidelijk LINDBERG ET AL. 2004, WILSON ET
AL 2009, de stamboom hier geeft de mogelijke verwant-
schappen weer. Er zijn zeven klassen: de schildvoetigen
(Caudofoveata), wormslakken (Solenogastres), keverslak-
ken (Polyplacophora), Monoplacophora, tweekleppigen
(Bivalvia), slakken (Gastropoda), stoottanden (Scaphopoda)
en inktvissen (Cephalopoda). De wormslakken (wereldwijd
240 beschreven soorten) en Monoplacophora (wereldwijd
ca. 30 beschreven soorten) komen niet in Nederland voor,
de andere klassen worden hieronder apart behandeld.



Animalia Caudofoveata (klasse)

Mollusca (fylum)

CAUDOFOVEATA - SCHILDVOETIGEN

RYKEL H. DE BRUYNE

Schildvoetigen hebben een wormachtig uiterlijk, de meeste
met afmetingen van 1-30 mm. Ze hebben geen schelp, maar
in plaats daarvan schubben die bij de voortbeweging ge-
bruikt worden en kalkstekels (sclerites) die aan de achter-
zijde onder andere de geveerde kieuwen beschermen. Aan
de mondzijde zit een schild dat als primitieve voet wordt
gebruike. De klasse heeft drie families: Chaetodermatidae,
Limifossoridae en Prochaetodermatidae. Alle soorten leven
in zee.

Cyclus
Over de ontwikkeling is weinig bekend. De meeste schild-
voetigen hebben gescheiden geslachten. De ecieren en zaad-
cellen worden vrij in het water geloosd en de eieren worden
aldaar bevrucht, waarna een vrijzwemmend larvestadium
(veliger) volgt.

Ecologie

Schildvoetigen leven ingegraven in zacht sediment. Ze voe-
den zich in verticale stand, waarbij alleen de kop met rasp-
tong (radula) en monddelen boven de bodem uitsteken.
Het voedsel bestaat uit dood organisch materiaal, foramini-
feren en kiezelwieren (Bacillariophyceac). Voor de zuurstof-
opname wordt het andere einde met de kieuwen boven het
zand uitgestoken.

Diversiteit
Wereldwijd waren in 1997 circa 60 soorten bekend iLias
1997). De laatste jaren zijn echter diverse soorten nieuw be-
schreven, en inmiddels ligt dat aantal op circa 120. Uit de
Europese wateren zijn 33 soorten bekend (cLemaM 2010, GoFas
er AL 2000). In het Nederlandse kustgebied leefts slechts één
soort, Chaetoderma nitidulum.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

NEDERLAND I gevestigd
WERELD ca. 120 bCSChrCVC‘n

Voorkomen
Verreweg de meeste soorten leven in dieper water. Chaeto-
derma nitidulum, met gemiddeld 30-40 mm (tot maximaal
80 mm) én van de grotere soorten, komt waarschijnlijk
zowel binnen als buiten de twaalfmijlszone voor (gegevens

ANM & STICHTING ANEMOON) .

Determinatie

SALVINI-PLAWEN 1975, JONES & BAXTER 1987.
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Aantal waargenomen soorten

tweekleppigen en slakken van
zoet en brak water per 5x5 km
tot en met 2009. Kwadratisch
geschaald; grootste stip:

45-55 soorten.

Bron: Stichting ANEMOON &

E1s-Nederland.

Aantal waargenomen soorten
terrestrische slakken per sx5 km
tot en met 2009. Kwadratisch
geschaald; grootste stip:

53-65 soorten.

Bron: Stichting ANEMOON &
e1s-Nederland.

Chaetoderma nitidulum




>

Asgrauwe keverslak
Lepidochitona cinereus

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Animalia - Mollusca (fylum) - Polyplacophora (klasse)

POLYPLACOPHORA - KEVERSLAKKEN

RYKEL H. DE BRUYNE

Keverslakken zijn tweezijdig symmetrische, ovale week-
dieren die een beetje op een pissebed lijken. De schelp
bestaat uit acht schelpplaatjes die dakpansgewijs over el-
kaar liggen. Keverslakken komen voor sinds het Ordovi-
cium (ca. 500-440 miljoen jaar geleden) en vormen daar-
mee een van de oudste nu nog levende groepen weekdie-
ren. De schelpplaatjes worden omgeven door de zoom,
gordel of mantelrok (perinotum). De bewapening van het
perinotum is een belangrijk determinatieckenmerk: het
kan bestaan uit schubjes, stekeltjes of andere organen, die
vermoedelijk deels dienst doen als tastorganen. De afme-
tingen variéren (4-300 mm), maar de meeste soorten zijn
kleiner dan 20 mm. Alle soorten leven in het mariene mi-
lieu.

Cyclus
Keverslakken hebben gescheiden seksen en vertonen exter-
ne bevruchting. De spermacellen en eitjes worden aan het
water vrijgegeven. De eieren liggen niet vastgehecht aan de
bodem of in een snoer. In enkele gevallen vertonen de
vrouwtjes broedzorg, waarbij de eitjes onder het perinotum
worden bevrucht en zich ontwikkelen. Uit het ei komt een

vrijzwemmende larve (trochophora). Anders dan bij overige

Animalia - Mollusca (fylum) - Bivalvia (klasse)

BIVALVIA - TWEEKLEPPIGEN

RYKEL H. DE BRUYNE

Tweekleppigen zijn tweezijdig symmetrische, zijdelings
samengedrukte weekdieren zonder duidelijk te onder-
scheiden kop. De schelp die het lichaam omgeeft is ver-
deeld in twee helften of schelpkleppen die elkaars spiegel-
beeld zijn. Beide kleppen, hebben vaak in elkaar grijpende
slottanden en worden bijeen gehouden door sluitspieren
en een elastische slotband. Verreweg de meeste soorten
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NEDERLAND 2 gevestigd
WERELD ca. 920 beschreven

weekdieren is er geen overgangsvorm (veliger) tussen de tro-
chophoralarve en de adult. De meest algemene Europese
soort, de asgrauwe keverslak Lepidochitona cinereus, wordt
één 4 twee jaar oud en plant zich voort in de maanden juli-
oktober.

Ecologie
De meeste keverslakken zijn algeneters, maar ook bacterién
en ander materiaal, mogelijk ook mosdiertjes, worden van
de rotsen geschraapt met de rasptong (radula). Er zijn we-
reldwijd ook (enkele) aas- en vleesetende soorten. Vooral in
het begin van de schemering gaan de dieren op zoek naar
voedsel.

Diversiteit

Wereldwijd zijn ca. 920 soorten keverslakken bekend e
BRUYNE 2004, PONDER & LINDBERG 2008, SLIEKER 2000). In Nederland
zijn twee gevestigde soorten gemeld: de asgrauwe kever-
slak Lepidochitona cinereus en de gewone pissebedkever-
slak Leptochiton asellus (van BENTHEM JUTTING 19364). Daar-
naast zijn drie niet-gevestigde soorten geregistreerd; het
gaat hierbij om een soort die wel eens op het strand aan-
spoelt met wieren (witte pantserkeverslak Ischnochiton al-
bus) en twee incidenteel geimporteerde soorten (grote
borstelkeverslak Acanthochitona fascicularis en kleine bor-
stelkeverslak Acanthochitona crinita) (sTRACK 1982).

Voorkomen

De twee gevestigde soorten leven in zee op hard substraat.
Aan de buikzijde zit een voet met brede kruipzool, waarmee
de soorten zich stevig aan de (meestal harde) ondergrond
vasthechten. Bij het losmaken rollen ze zich als een pissebed
op. De asgrauwe keverslak Lepidochitona cinereus leeft voor-
al in de slikgebieden van Zeeland en het Waddengebied in
het getijdengebied en iets beneden de laagwaterlijn, onder
stenen. De gewone pissebedkeverslak Leptochiton asellus
leeft alleen (zeldzaam) sublitoraal op stenen en is mede daar-
door slechts zelden gemeld. De niet-gevestigde soorten
worden incidenteel aangevoerd met drijvende voorwerpen
of ingevoerd met oestermateriaal.

Determinatie

VAN BELLE 1983-1987, KAAS & VAN BELLE 1997, SLIEKER 2000.

NEDERLAND ca. 115 gevestigd (waarvan 18 exoten)
WERELD ca. 20.000 beschreven

hebben een grote en sterke voet, waarmee ze zich in de
bodem ingraven en in de woongang omhoog of omlaag
bewegen. De voet zwelt dan op en zet zich als anker in de
bodem vast. Weer andere soorten gebruiken de voet om te
kruipen. De afmetingen variéren van circa 1 mm tot meer
dan 1,2 m bij de tropische reuzendoopvontschelp Tiidacna
gigas. Tweekleppigen leven in het water. De meeste soorten



leven in zee, maar er zijn ook diverse brak- en zoetwater-
soorten. Slechts enkele soorten komen ook buiten het
water voor, waaronder enkele erwtenmossels Pisidium.

Cyclus
De meeste tweekleppigen zijn van gescheiden geslache,
maar ook hermafroditisme komt voor, evenals protandrisch
hermafroditische dieren die tijdens hun leven van geslacht
veranderen (onder andere bij oesters Ostrea edulis). De be-
vruchting en ontwikkeling van eieren en larven vindt ge-
woonlijk in het open water plaats, maar soms ook in de
mantelholte van het moederdier. Na het uitkomen van het
ei is er eerst een trochophoralarve gevolgd door een veliger-
larve. Vanuit de veligers ontwikkelen zich jonge tweeklep-
pigen. Deze zakken naar de bodem en graven of boren zich
in, of hechten zich vast. Vooral zoetwatersoorten hebben
soms ingewikkelde leefwijzen en/of voortplantingsmetho-
den. De larven van verscheidene soorten zijn voorzien van
haken, waarmee ze zich aan de huid, vinnen of buitenste
kieuwbladen van vissen kunnen vasthechten en zich zo over
grote afstanden laten verplaatsen. Sommige Unionidae lo-
zen hun glochidiénlarven alleen als een specifieke vissoort
langszwemt, bij onze gevestigde soorten onder andere de
bittervoorn Rhodeus amarus. De aan kieuwbladen vastge-
hechte larven worden de kieuwen ingezogen en brengen
daar een tijdelijk parasitair stadium door. Soorten van de
familie Sphaeriidae zijn tweeslachtig, eierlevendbarend
(ovovivipaar) en in staat tot zelfbevruchting. Tweekleppigen
verschillen sterk in leeftijd; van soorten die enkele maanden
leven, tot soorten die enkele honderden jaren worden. Er is
een ruim 400 jaar oude noordkromp Arctica islandica be-

kend.

Ecologie

In tegenstelling tot andere weekdieren hebben tweeklep-
pigen geen rasptong (radula) waarmee ze zich voeden,
maar zijn de meeste soorten volledig ingesteld op het filte-
ren van water (filter- of suspensievoeders). Het lichaam
wordt omgeven door twee mantellappen, die met spiertjes
nabij de onderzijde van de schelp zijn bevestigd. De man-
tellappen sluiten de mantelholte in, waarin plaatvormige
kieuwen liggen, die zowel voor ademhaling als voedsel-
opname dienen. Vaak komen in de mantelholte ook adem-
buizen of siphonen uit, twee al dan niet met elkaar ver-
groeide buizen, die bij diep ingegraven levende soorten
lang kunnen zijn. De ene buis zuigt water met zuurstof en
voedseldeeltjes aan, de andere scheidt water en afvalstoffen
uit. Het voedsel bestaat bij de meeste soorten uit fyto-
plankton en andere kleine voedseldeeltjes die, eenmaal
aangezogen, via de kieuwen uitgefilterd en naar de mond
gevoerd worden. Er zijn enkele carnivore groepen, zoals
het genus Poromya die onder andere wormen en kleine
kreeftachtigen eten. Andere soorten schrapen detritus van
de bodem, terwijl enkele gespecialiseerde soorten (bijvoor-
beeld zeeklitschelpjes Montacuta) als commensaal leven op
stekelhuidigen. Diverse soorten worden voor de menselijke
consumptie gekweekt (mossels Mytilus edulis, oesters Ostrea
edulis) of opgevist (o.a. kokkels Cerastoderma edule). Ook
voor veel dieren (onder meer vogels) vormen tweekleppi-
gen een belangrijke voedselbron.

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Diversiteit
Wereldwijd zijn ongeveer 20.000 soorten tweekleppigen
bekend s 1997. Uit Nederland zijn bijna 150 soorten
soorten bekend, waarvan naar schatting 115 gevestigde soor-
ten. Van de autochtone mariene soorten komen er circa 70
binnen de twaalfmijlszone voor (gegevens anm & STICHTING
ANEMOON). Van het verdere Nederlandse deel van het Conti-

nentaal Plat zijn nog 40-50 andere soorten bekend. Onder
alle gevestigde soorten (dus inclusief die uit zoet en brak
binnenwater) zijn een kleine 20 exoten bekend. Daarnaast
zijn er nog minimaal 30 mariene soorten die in aangren-
zende zeegebieden leven en incidenteel onze kust bereiken
met drijvende voorwerpen als wierbossen, hout, kurk en
plastic (niet-gevestigde soorten).

Voorkomen
Van de gevestigde soorten zijn er 30 zoet- en brakwatersoor-
ten (GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004) en de rest betreft mariene
tweekleppigen (O BRUYNE 2004. Hiervan leeft een aanzienlijk
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DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

deel in relatief ondiep water in het kustgebied. Binnendijks
kunnen met name de grotere plassengebieden, meren en
het rivierengebied met de uiterwaarden en Biesbosch soor-
tenrijk zijn, maar ook schonere boerensloten kunnen soms
een rijke tweekleppigenfauna herbergen. De meeste twee-
kleppigen leven permanent ingegraven in het substraat; de
Nederlandse soorten voornamelijk in zachte tot harde
modder-, slik- of zandbodems, maar ook in holten en sple-
ten of in zelfgemaakte gangen in hout, veen of steen. Ge-
regeld worden er nieuwe soorten voor Nederland gemeld.
Invoer met oestermateriaal komt regelmatig voor, terwijl
van meerdere soorten aanvoer via larven met ballastwater
in schepen vermoed wordt. Dit laatste geldt ook voor brak-
en zoetwatersoorten, waarbij bovendien ook invoer met
zoetwaterplanten voor aquaria en vijvers een rol kan spe-
len. Sommige soorten die tot de exoten worden gerekend,
zijn al zeer lang ingeburgerd: de strandgaper Mya arenaria
en de paalwormen Teredo navalis en Psiloteredo megotara
zelfs al honderden jaren (woLrr 2005). Andere tweekleppigen

Animalia »» Mollusca (fylum)

GASTROPODA - SLAKKEN

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

Gastropoda (klasse)

Weekdieren met één, vaak spiraalvormig gewonden schelp
en een gespierde kop-voet. Volwassen slakken varieren in
grootte van minder dan 1 mm tot bijna 1 m. De kop draagt
een of twee paar tentakels. Karakteristiek voor Gastropoda is
het verschijnsel van draaiing of torsie: vroeg in de ontwikke-
ling (veligerstadium) draaien mantelholte en uitscheidings-
organen over 180°, meestal tegen de klok in. Hierdoor komt
de mantelholte met uitscheidingsopeningen naar voren ge-
richt te liggen, waardoor veel inwendige organen inwendig
verdraaien. Slakken zijn zeer asymmetrische dieren, ook al
lijken sommige groepen, met name allerlei groepen ‘napslak-
ken’ uitwendig tweezijdig symmetrisch. Alle Gastropoda
hebben op enig moment een afsluitplaatje (operculum) al
verdwijnt dat bij veel groepen in de loop van hun larvale
ontwikkeling weer. Gastropoden werden traditioneel in drie
subklassen verdeeld: Prosobranchia, Opisthobranchia en

Animalia - Mollusca (fylum)

PATELLOGASTROPODA - SCHAALHORENS

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

Gastropoda (klasse) - Patellogastropoda (subklasse)

Patellogastropoda zijn een betrekkelijk soortenarme groep.
Alle nog levende soorten hebben een typisch napvormige
schelp, maar ze zijn vermoedelijk wel ontstaan uit voorou-
ders met een gewonden slakkenhuis. Er worden twee groe-
pen onderscheiden; tot de eerste worden de families Patel-
lidae en Nacellidae gerekend en tot de tweede groep de
Lotiidae, Acmaeidae en Lepetidae LINDBERG 1988, 2008). Schaal-

horens leven in zout water.

Cyclus
Alle schaalhorens hebben een geslachtelijke voortplanting
waarbij de individuen van gescheiden geslacht zijn. De die-
ren leggen eieren kleiner dan o,1 mm. De grotere soorten
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hebben pas in recentere tijden ons land bereikt. Vooral de
laatste decennia hebben diverse exoten zich in onze wateren
gevestigd en soms ontwikkeld tot een plaag. Voorbeelden in
het kustgebied zijn de Japanse oester Crassostrea gigas
(aanvoer via oesterkweek) en de Amerikaanse zwaardschede
Ensis americanus (via ballastwater). In zoet en brak water is
hetzelfde het geval bij de twee korfmossels Corbicula flumi-
nalisen C. fluminea en de drichoeksmossels Dreissena poly-
morpha, Mytilopsis cochleata en Dreissena rostriformis bu-
gensis. De laatstgenoemde, recent gearriveerde, soort is mo-
menteel bezig zich snel uit te breiden, evenals in mindere
mate de brakwaterstrandschelp Rangia cuneata. Vooral de
totale openstelling in 1992 van het Rijn-Main-Donauka-
naal, zorgt voor een zorgwekkende uitwisseling van water-
soorten van Oost- naar West-Europa (en vice versa; woLrr
2005).

Determinatie

GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004, DE BRUYNE 2003, DE BRUYNE & DE BOER 2008.

NEDERLAND ca. 265 gevestigd (waarvan ca. 65 exoten)
WERELD ca. 92.700 beschreven

Pulmonata, maar deze indeling is de afgelopen jaren ingrij-
pend veranderd en verfijnd. Dit komt door ontdekkingen
van nieuwe groepen, nieuwe anatomische kennis en door de
enorme toename van kennis van DNA-sequenties. Over de
nieuwe hogere indeling bestaat nog de nodige discussie, met
name over de rangorde van de onderscheiden hoofdgroepen
(BOUCHET & ROCROI 2005, PONDER & LINDBERG 2008). De Nederlandse
slakken worden thans ondergebracht in de hoofdgroepen
(‘clades’) Patellogastropoda (schaalhorens), Vetigastropoda
(oerslakken), Neritimorpha (nerieten), Caenogastropoda
(nieuwe slakken) en Heterobranchia. Deze groepen worden
hieronder afzonderlijk behandeld. In totaal zijn ongeveer
92.700 soorten beschreven, maar er worden circa 150.000
soorten verwacht (LINDBERG ET AL. 2004, PONDER & LINDBERG 2008).
Gastropoda leven in zoet, brak en/of zout water, en zijn de
enige weekdieren die het land hebben weten te koloniseren.

NEDERLAND I gtvestigd
WERELD ca. 500 beschreven

produceren in het voortplantingsseizoen miljoenen eieren
terwijl kleinere soorten gedurende het gehele jaar een veel
geringer aantal eieren leggen. De larven ontwikkelen zich
via een trochophora- en een veligerstadium alvorens zich te
vestigen voor het volwassen stadium. Sommige soorten
kennen broedzorg waarbij de eieren na de bevruchting in de
mantelholte worden geborgen en daar opgroeien.

Ecologie
Schaalhoorns zijn vegetarische grazers. De in Nederland
voorkomende gewone schaalhoren Patella vulgata graast
vooral kiezelwieren en algen op dijken en golfbrekers. Een
enkele soort, zoals Ansates pellucida, leeft op grote wieren



en eet daar ook van. Tot hun predatoren rekenen we krab-
ben, zeesterren en vogels zoals de scholekster Haematopus
ostralegus.

Diversiteit
Wereldwijd zijn circa 500 soorten bekend winpBerG 1989). In
Nederland is één soort gevestigd: Patella vulgata. Een twee-
de soort, Ansates pellucida, spoelt regelmatig levend aan; de
soort plant zich langs Engelse en Franse kusten voort. Twee
andere Patella-soorten worden soms vanuit Het Kanaal op
drijvende wieren aangevoerd.

Voorkomen
De afgelopen tien jaar is de populatie gewone schaalhorens
Patella vulgata aanzienlijk in omvang toegenomen (TITSELAAR
2009. Zij leven op onze kunstmatige rotskusten, met een
voorkeur voor geéxponeerde locaties. Andere Patella-soor-
ten leven op zuidelijkere kusten vaak lager in het litoraal en
meer tussen wieren.

Determinatie

ENTROP 1972, DE BRUYNE & DE BOER 2008.

Animalia - Mollusca (fylum) » Gastropoda (klasse)

VETIGASTROPODA - OERSLAKKEN

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

Vetigastropoda (subklasse)

De Vetigastropoda omvatten ruim tien families, waaronder
sleutelgathorens (Fissurellidae), zeeoren (Haliotidae), slit-
schelpen (Pleurotomariidae) en de tolhorens (Trochidae).
Ze hebben gewonden of napvormige schelpen, welke veelal
aan de binnenzijde met parelmoer bedeke zijn. De radula of
rasptong bezit vele tanden per rij (thipidoglos) wNDBERG ET
AL 2004). Oerslakken komen uitsluitend marien voor.

Cyclus
De dieren zijn van gescheiden geslacht. De bevruchting
vindt doorgaans uitwendig plaats. Sommige soorten leggen
individuele eieren, maar bijvoorbeeld Calliostoma zet gelati-
neuze strengen eieren af. De larven zijn pelagisch en voeden

zich niet (FRETTER ET AL. 1998).

Ecologie

Oerslakken zijn overwegend detrituseters, sommige leven
echter als grazers van zowel plantaardige als (sessiele) dier-
lijke organismen. Hiernaast zijn er binnen deze groep ook
filteraars zoals Skenea en Umbonium. Uit analyse van de
maaginhoud is enerzijds bekend dat Calliostoma vooral
detrituseters zijn, maar herhaaldelijk is ook waargenomen
dat zij poliepen van hydroiden, zachte koralen of anemo-
nen eten (FRETTER & GRAHAM 1977). Ook is een priktolhoren
(Calliostoma zizyphinum) waargenomen in de Oosterschel-
de die vraatsporen achterliet op een geweispons (Haliclona
oculata) (gegevens STICHTING ANEMOON).

HOOFDSTUK 5 OVERZICHT VAN DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

NEDERLAND § gevestigd (waarvan 4 exoten)
WERELD ca. 3700 beschreven

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 3700 soorten beschreven (et
GERET AL 2008). In Nederland beschouwen we vijf soorten als
gevestigd: Gibbula tumida, Calliostoma zizyphinum, Gib-
bula umblicalis, Gibbula cineraria en Osilinus lineatus. De
laatste vier soorten zijn vrijwel zeker exoten.

Voorkomen

De talrijke soorten van deze succesvolle groep van mariene
Gastropoda hebben zich aan allerlei omstandigheden aan-
gepast. De meeste leven in het litoraal of net daaronder,
maar ook veel van de diep in de oceanen levende slakken-
fauna van heetwaterbronnen (‘hydrothermal vents’) beho-
ren tot de oerslakken. Van de Nederlandse soorten leeft
Gibbula tumida in wat dieper water op het Nederlandse
deel van het Continentaal Plat. De overige soorten werden
meerdere keren levend in de Oosterschelde waargenomen;
of er langere tijd populaties hebben geleefd of dat steeds
opnieuw sprake is van nieuwe aanvoer is onduidelijk, maar
de soorten worden wel als gevestigd beschouwd. Het ver-
moeden bestaat dat deze soorten met geimporteerde week-
dieren (o.a. mossels Myzilus edulis en oesters Ostrea edulis)
voor consumptie zijn meegekomen.

Determinatie

ENTROP 1972, DE BRUYNE & DE BOER 2008.
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Animalia - Mollusca (fylum) » Gastropoda (klasse) - Neritimorpha (subklasse)

NERITIMORPHA - NERIETEN

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

Nerieten hebben een stevige, meestal gewonden schelp en
een opvallend verkalkt operculum, veelal met een of meer
uitsteeksels (apophysen). Soms is de schelp echter napvor-
mig (bij Septaria) en er is zelfs een ‘naaktslak’ bekend. De
schelp varieert in grootte van minder dan 1 mm (Georissa)
tot enkele centimeters. Nerieten leven in zout, brak en zoet
water en ook op het land.

Cyclus
De zoetwaterneriet 7heodoxus fluviatilis zet eikapsels ge-
durende het zomerhalfjaar af op harde substraten. De
vroeg in het jaar geboren dieren kunnen zich hetzelfde jaar
weer voortplanten. De dieren worden doorgaans twee jaar

oud (GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004).

Ecologie
Nerieten zijn over het algemeen grazers van algen, kiezel-
wieren en detritus (LINDBERG 2008).

Animalia - Mollusca (fylum) i~ Gastropoda (klasse) - Caenogastropoda (subklasse)

CAENOGASTROPODA - NIEUWE SLAKKEN

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

De Caenogastropoda bestaan uit een groot aantal, morfolo-
gisch en ecologisch zeer uiteenlopende soorten. Momenteel
wordt de groep opgesplitst in de clades Architaenioglossa
(Ampullarioidea, Cyclophoroidea en Viviparoidea), de Sor-
beoconcha (Cerithioidea en Campaniloidea) en Hypsogas-
tropoda (Littorinimorpha, Ptenoglossa en Neogastropoda)
(BOUCHET & ROCROI 2005). Specifiek voor Caenogastropoda is
het bezit van een enkele hartkamer en een enkelvoudige
kieuw. De adulte schelp van verreweg de meeste soorten
kan afgesloten worden met een plaatje dat aan de voet vast-
zit (operculum). Caenogastropoda leven hoofdzakelijk in
zee, maar er zijn duizenden vertegenwoordigers op het land
en in het zoete water.
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NEDERLAND I gevestigd
WERELD ca. 1500 beschreven

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 1500 soorten beschreven (T.
Eichhorst pers. med.). In Nederland komt slechts één soort
voor: de zoetwaternetiet 7heodoxus fluviatilis.

Voorkomen
Nerieten leven vooral in zee, maar ook in zoet water en
sommige soorten pendelen zelfs heen en weer tussen de ver-
schillende watertypen. Enkele groepen leven op het land
(Hydrocena, Georissa en de tropische familie Helicinidae).
Theodoxus fluviatilis komt in de westelijke helft van Neder-
land voor, in zoet water en soms in brak water. Deze soort
lijke achteruit te gaan en staat als kwetsbaar op de Rode

Lijst (£ BRUYNE ET AL. 2003).

Determinatie

GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004.

NEDERLAND 47 gevestigd (waarvan 6 exoten)
WERELD ca. 50.000 beschreven

Cyclus
De dieren zijn van gescheiden geslacht. De bevruchting is
inwendig; eieren zijn verpake in eikapsels. De vroege ont-
wikkeling vindt plaats in het ei, waarna het larvestadium,
althans van de mariene soorten, als planktonische veliger
wordt doorgemaakt.

Ecologie
Caenogastropoda zijn, al naar gelang de subgroep, eters van
plantaardig voedsel of vleeseters. Veel ‘hogere’ mariene
soorten (Neogastropoda) zijn uitgesproken predatoren.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er ongeveer 50.000 soorten beschreven. In
Nederland zijn er 47 gevestigde soorten, waaronder ten

minste zes exoten.

Voorkomen
Van de in Nederland gevestigde soorten leven er slechts
drie op het land: Pomatias elegans, Acicula fisca en Platyla
polita. Deze soorten zijn beperkt tot Zuid-Limburg. In
zoet water komen 14 soorten voor en in zee leven 30 soor-
ten. Twee soorten (vliezige drijthoren Rissoa membranacea
en scheethoren Lacuna vincta) zijn met zekerheid uitge-
storven door het verdwijnen van de zeegrasvelden in de
Waddenzee. De laatste populatie van de vliezige drijfhoren
in het brakke binnenwater De Bol op Texel (NH), is met
het zeegras Zostera ook daar verdwenen (CADEE & REYDON 1998).
Andere zeeslakken als purperslak Nucella lapillus en wulk
Buccinum undatum zijn sterk achteruitgegaan door giftige
organotin-verbindingen (zoals tributyltin) in verf voor
schepen, maar nemen thans weer toe. Dit middel leidt tot



het mannelijk worden van vrouwelijke exemplaren xaac &
JOL 2007, MENSINK ET AL. 1996, DE VOOYS ET AL. 1993). Ook de kleine
alikruik Melarhaphe neritoides is veel algemener dan enkele
decennia geleden. Na het afsluiten van een aantal Zuid-
Hollandse zeeverbindingen was het voorkomen van de ge-
tijdeslak Mercuria confusa in Nederland onzeker, maar re-
cent is de soort weer op een aantal plekken in de Biesbosch
vastgesteld BOESVELD 2003). Door toedoen van de mens heb-
ben diverse soorten van buiten ons faunagebied zich met
succes weten te vestigen, met name in het mariene milieu.
Het muiltje Crepidula fornicata, waarschijnlijk geimpor-
teerd met oesters Ostrea edulis, is al sinds 1924 bekend
(woLFF 2005). Inmiddels leven in de Zeeuwse wateren ook
kauries (77ivia monacha en T arctica) en purperslakken
(Muricidae) zoals Ocinebrellus inornata Goup T AL 2008) en
Urosalpinx cinerea gaassE & LIGTHART 2009). Deze soorten zijn
daar terechtgekomen met de import van oesters en mossels.

Animalia »» Mollusca (fylum)

HETEROBRANCHIA

JEROEN GOUD & A.J. (TON) DE WINTER

Gastropoda (klasse) -~ Heterobranchia (subklasse)

De Heterobranchia omvatten twee hoofdgroepen, de ach-
terkieuwige slakken (Opisthobranchia) en de longslakken
(Pulmonata); daarnaast wordt een aantal kleinere groepen
als ‘lagere Heterobranchia’ aangeduid BoucHET & RoCROI 2005,
PONDER & LINDBERG 2008). Deze drie hoofdgroepen worden hier-
onder afzonderlijk besproken.

‘LAGERE HETEROBRANCHIA’

De ‘lagere Heterobranchia® zijn kleine dieren die zich vol-
ledig in de schelp kunnen terugtrekken en de mondopening
met een operculum afsluiten. De schelp van de mariene
vertegenwoordigers bezitten een linksgewonden top (de lar-
vale schelp) op een rechtsgewonden post-larvale schelp.
Ook de pluimdragers uit het zoete water (Valvatidae) met
drie Nederlandse soorten worden tot de ‘lagere Heterobran-
chia’ gerekend; in schelpkenmerken wijken deze sterk af
van de mariene vertegenwoordigers.

Cyclus
‘Lagere Heterobranchia’ zijn hermafrodiet. De biologie van
de meeste soorten is onvoldoende bekend. Valvatidae zetten
cikapsels af met tientallen eieren en worden een tot twee

jaar Ole (GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004).

Ecologie
Sommige soorten (zoals uit de Pyramidellidae) hebben een
parasitaire levenswijze. Een voorbeeld daarvan is de mos-
selslurper Odostomia scalaris die op tweekleppige weekdie-
ren parasiteert. De spoelhoren Acteon tornatilis eet poly-
chaete wormen. Valvatidae eten (plantaardige) detritus, al-
gen en kiezelwieren.

Diversiteit
Wereldwijd zijn er duizenden beschreven soorten BoucHeT &
RrocroI 200); vijf hiervan worden als in Nederland gevestigde
soorten beschouwd.
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Het Jenkins’ waterhorentje Potamopyrgus antipodarum leeft
in zoet en brak water. Deze soort is in de vorige eeuw van-
uit Nieuw-Zeeland in Engeland ingevoerd en vandaar be-
gonnen aan zijn opmars in Europa, geholpen door zijn
snelle ongeslachtelijke manier van voortplanting. Twee re-
cent in het Nederlandse zoet water aangetroffen soorten,
slank knobbelhorentje Melanoides tuberculata en de recent
ontdekte moerasslak Viviparus acerosus, zijn waarschijnlijk
afkomstig uit aquaria en tuincentra (GITTENBERGER ET AL. 1998,

2004, SOES ET AL. 2009).

Determinatie
Algemeen: VAN BENTHEM JUTTING 1933. Mariene soorten: ENTROP
1972, GRAHAM 1988, DE BRUYNE & DE BOER 2008. ZO€twatersoorten: JAN-
SEN & DE VOGEL 1965, GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004. lerrestrische
SOOrten: GITTENBERGER ET AL. 1984, GITTENBERGER & DE WINTER in

voorbereiding.

NEDERLAND ca. 210 gevestigd (waarvan ten minste 50 exoten)
WERELD ca. 37.000 beschreven

Voorkomen
De verspreiding van de twee mariene vertegenwoordigers,
mosselslurper Odostomia scalaris en spoelhoren Acteon ror-
natilis, is slecht bekend, maar ze zijn niet algemeen. Van de
drie soorten pluimdragers (Valvatidae) in het zoete water
zijn er twee algemeen. De grootmondpluimdrager Valvata
macrostoma staat als ernstig bedreigd op de Rode Lijst e

BRUYNE ET AL. 2003).

OPISTHOBRANCHIA - ACHTERKIEUWIGE SLAKKEN
De achterkieuwige slakken zijn enorm divers en worden
in een tiental groepen opgedeeld. Er zijn zowel schelp-

dragende als niet-schelpdragende soorten. Binnen de zee-
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naaktslakken maken we onderscheid tussen kieuwloze
zeenaaktslakken (Sacoglossa), naaktkieuwige zeenaakt-
slakken (Nudibranchia) en schepjes en oublichorens
(Cephalaspidea). Achterkieuwige slakken zijn vrijwel uit-
sluitend marien, een enkele soort leeft in brak water.

Cyclus
Opisthobranchia zijn hermafrodiet. Achter de kop liggen
aan de rechterzijde de penis en direct daarachter de vrouwe-
lijke geslachtsopening. De paring is wederkerig. Opistho-
branchia zijn doorgaans eileggend. Sommige Cephalaspidea
blijken echter levendbarend te zijn RUDMAN & WILLAN 1998). De
eieren worden vaak in karakeeristieke kapsels (spiraalsgewijs
gewonden linten of geleiachtige capsules) afgezet. Na een
kort vrijzwemmend stadium ontwikkelt de larve zich, bin-
nen enkele dagen tot hooguit een maand, tot een kleine

kruipende slak.

Ecologie

Opisthobranchia vertonen een grote variatie in voedings-
wijze. Cephalaspidea zoals Philine en Retusa, die in zand
of modderbodems leven, zijn carnivoor en prederen op
tweekleppigen, borstelwormen en foraminiferen. Saco-
glossa zoals de groene wierslak Elysia, rolspietslakken en
schorrenslakken zijn algen- en wiereneters. Zij bezitten
daarvoor een speciaal type rasptong (radula). Nudibran-
chia zijn uitsluitend carnivoor. Zij voeden zich met man-
teldieren (Tunicata), mosdiertjes (Ectoprocta), zeepokken,
sponzen en Hydrozoa. Soms prederen ze specifiek op één
soort zoals de grote tritonia T7itonia hombergi en de kleine
tritonia 7. plebeia die dodemansduim Alcyonium digitatum
eten.

Diversiteit

Wereldwijd zijn ongeveer 6000 soorten beschreven, waar-
van 3000 zeenaaktslakken (BOUCHET & ROCROI 2005, PONDER &
LINDBERG 2008). In Nederland zijn er iets meer dan so geves-
tigde soorten, waaronder enkele exoten. Het gaat hierbij
om drie Cephalaspidea (oublichoren Retusa obtusa, het
schepje Philine aperta en valse oubliehoren Cylichna cylin-
dracea); de rest betreft zeenaaktslakken.

Voorkomen

Het overgrote deel van de Nederlandse soorten leeft in de
Zeeuwse delta en de Waddenzee. Met name in de QOoster-
schelde en het Grevelingenmeer is een grote diversiteit. Veel
waarnemingen van zeenaaktslakken danken we aan sport-
duikers. De afgelopen 15 jaar hebben zich acht soorten in
Nederlandse wateren gevestigd (of opnieuw gevestigd):
Facelina auriculata (1992), Limacia clavigera (1995), Doto
fragilis (1998), Flabellina pedata (1999), Geitodoris planata
(1999), Cuthona rubescens (2002), Eubranchus farrani (2003)
en Doto hydrallmaniae (2007) (VAN BRAGT 2004, gegevens STICH-
TING ANEMOON). Deze toename kent een aantal mogelijke
oorzaken. Naast zachte winters en opwarming van het water
valt te denken aan veranderd beheer van de Oosterschelde
en het Grevelingenmeer, afname van kustvervuiling en aan-
voer van soorten met ballastwater of met oester- en mossel-
import.
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PULMONATA - LONGSLAKKEN

Bij longslakken heeft de mantelholte een dunne wand die
als ‘long’ functioneert. Kieuwen ontbreken, dus waterbe-
wonende soorten moeten boven water komen om te ade-
men. Afmetingen van Pulmonata variéren sterk: de kleinste
Nederlandse soort is het dwergpuntje Punctum pygmaeum
dat nauwelijks groter is dan 1,5 mm en de grootste is de
wijngaardslak Helix pomatia met een huisje tot 5 cm. Er zijn
ook naaktslakken die kruipend meer dan 15 cm lang kun-
nen zijn. Er worden drie hoofdgroepen onderscheiden: de
waterlongslakken (Basommatophora), de landlongslakken
(Stylommatophora) en de Systellomatophora. Waterlong-
slakken zijn schelpdragend en hun ogen bevinden zich aan
de basis van de niet-intrekbare tentakels. De ogen van land-
longslakken staan aan de uiteinden van de bovenste tenta-
kels die in- en uitgestulpt kunnen worden. Bij veel groepen
landlongslakken heeft zich de evolutie van huisjesslak naar
naaktslak voltrokken, met halfnaaktslakken als tussensta-
dium. De Nederlandse naaktslakken behoren tot verschil-
lende families: wegslakken (Arionidae), aardslakken (Lima-
cidae), akkerslakken (Agriolimacidae), kielnaaktslakken
(Milacidae) en wormnaaktslakken (Boettgerillidae). Ze lij-
ken uitwendig vaak sterk op elkaar, maar zijn meestal nau-
wer verwant aan een bepaalde groep huisjesslakken dan aan
elkaar. Glasslakken (Vitrinidae) zijn halfnaaktslakken, de
dieren kunnen zich (bijna) niet meer volledig in de schelp
terugtrekken. Basommatophora (waterlongslakken) leven
in brak en zoet water én op het land. Landlongslakken zijn
terrestrisch, hoewel sommige barnsteenslakken (Succinei-
dae) een bijna amfibische levenswijze hebben.

Cyclus
Longslakken zijn tweeslachtig (hermafrodiet). Veel soorten
kunnen zich zonder partner door zelfbevruchting voort-
planten, bij anderen is een partner nodig. De paring is vaak,
maar niet altijd, wederzijds. Veel soorten van de landslak-
kenfamilies Helicidae en Hygromiidae bezitten aan het
vrouwelijke deel van het geslachtsapparaat een of meer pijl-
zakken met scherpe pijlen van kalk die tijdens de paring in
het lichaam van de partner worden geschoten. De meeste
soorten zetten eieren af, maar een aantal landslakken zoals
Balea perversa en Lauria cylindracea zijn eierlevendbarend:
de eieren ontwikkelen zich in de eileider (‘uterus’) en de
jongen komen ‘levend’ ter wereld. De ontwikkelingsduur
tot volwassen dier varieert van enkele maanden tot drie jaar.
De levensduur van longslakken varieert van minder dan een
jaar tot meer dan tien jaar in uitzonderlijke gevallen (wijn-
gaardslak Helix pomatia) (zie verder GITTENBERGER ET AL. 1984,
GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004, GITTENBERGER & DE WINTER in voorbe-

reiding).

Ecologie
Basommatophora eten uitsluitend (dode) planten en algen.
Een deel van de Nederlandse landslakken leeft van levende
groene planten; andere soorten eten dode plantenresten,
algen en schimmels. Veel naaktslakken zijn min of meer
‘alleseters’. Sommige Nederlandse glansslakken (Zonitidae
in wijde zin) eten andere slakken, naast plantaardige kost.
In het Verenigd Koninkrijk, Duitsland en Frankrijk leven
diverse (half)naaktslakken die gespecialiseerd zijn in het
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vangen van regenwormen (Testacellidae, Trigonochlamidae,

Daudebardiidae). Vertegenwoordigers van deze families
zijn ook in Nederland te verwachten. Sommige landslakken
zijn belangrijke plagen in landbouw en tuinen, zoals de ge-
vlekte akkerslak Deroceras reticulatum, sommige wegslak-
ken Arion en de segrijnslak Cornu aspersum. Soorten van de
familie Helicidae worden door de mens gegeten, maar de
wijngaardslak Helix pomatia is in Nederland beschermd.
Longslakken spelen een rol in het natuurbeheer; twee in
Nederland ‘kwetsbare’ soorten — zeggekorfslak Vertigo mou-
linsiana en nauwe korfslak V. angustior — staan op de lijst
van de Europese Habitatrichtlijn en voor deze soorten die-
nen speciale beschermingszones ingericht te worden. On-
langs is de platte schijfhoren Anisus vorticulus ook op deze
lijst geplaatst.

Diversiteit
Wereldwijd zijn circa 25.000 soorten beschreven BoucHeT &
RrocroI2005). Er leven in Nederland ongeveer 154 soorten Pul-
monata (116 landlongslakken en 38 waterlongslakken), hier-
van zijn er ten minste 41 exoot. Over afgrenzing van som-
mige soorten binnen bepaalde genera (Anisus, Gyraulus
(Planorbidae); Radix, Stagnicola (Lymnaeidae); Physella
(Physidae); Vallonia (Valloniidae); Cochlicopa (Cochlicopi-
dae); Arion (Arionidae); Euconulus (Euconulidae); Trochu-
lus, Cernuella (Hygromiidae)) bestaat nog discussie (zie G-
TENBERGER ET AL. 1984, GITTENBERGER ET AL. 1998, 2004, GITTENBERGER &

DE WINTER in voorbereiding).

Voorkomen
De meeste Nederlandse waterlongslakken leven in het
zoete water, zoals de bekende posthoornslakken (Planorbi-
dae) en poelslakken (Lymnaeidae). Eén soort is echter ma-
rien (witte muizenoortje Leucophytia bidentata), en vier

soorten zijn terrestrisch: twee Ouvatella-soorten (muizen-
oortjes, vaak als mariene of zoetwaterslakken beschouwd)
en twee soorten dwergslakken Carychium die niet athan-
kelijk zijn van de zee. Een vertegenwoordiger van de Sys-
tellomatophora is meer dan 100 jaar geleden eenmaal ge-
vonden: Onchidella celtica. Deze soort leeft in Frankrijk en
Engeland op rotsen in de getijdezone en zou zich in prin-
cipe in Nederland kunnen vestigen. Veel waterlongslakken
hebben een wijde verspreiding, maar andere zijn zeer lo-
kaal of zijn sterk afgenomen en meer of minder bedreigd,
zoals getande muizenoor Ovatella denticulata, twee schijf-
horens (Gyraulus laevis, G. riparius), kleverige poelslak
Mpysxas glutinosa en slanke poelslak Omphiscola glabra oe
BRUYNE ET AL. 2003). De rijkste gebieden voor landslakken zijn
Zuid-Limburg en de duinen, hetgeen samenhangt met het
kalkgehalte in de bodem, en een aantal soorten komt al-
leen maar voor in Zuid-Limburg. Nogal wat landslakken
hebben een beperkte verspreiding en staan als actueel of
potentieel bedreigd op de Rode Lijst (b BRUYNE ET AL. 2003).
Twee soorten zijn verdwenen: rode barnsteenslak Quickella
arenaria en bijenkorfje Spermodea lamellata. Sommige
die als ‘ernstig bedreigd” of ‘bedreigd’ te boek staan, blij-
ken toch algemener dan gedacht. Van de zeggekorfslak
Vertigo moulinsiana en de nauwe korfslak V. angustior is
door gerichte zockacties het aantal vindplaatsen recent
sterk toegenomen (gegevens sTICHTING aNEMOON). Het aan-
tal Nederlandse landslakken neemt gestaag toe. Voor 1900
waren er 63 soorten bekend, in 2009 ongeveer 120. Hier-
van zijn 116 landlongslakken en vier waterlongslakken.
Sinds het verschijnen van de tweede druk van het boek De
Nederlandse landslakken GITTENBERGER ET AL 1984 zijn 18
nieuwe soorten ontdekt. Een deel van de toename is het
gevolg van opsplitsen van soorten (Arion, Balea). Zeker 20%
van de huidige Nederlandse land- en zoetwaterlongslakken
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Dentalium vulgare
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is door de mens ingevoerd met grond, planten, aquaria en
andere goederen vanuit het buitenland. Ook door het hui-
dige warmere klimaat zijn nog meer nieuwkomers te ver-

wachten.

Animalia - Mollusca (fylum) » Scaphopoda (klasse)

SCAPHOPODA - STOOTTANDEN

RYKEL H. DE BRUYNE

De stoottanden vormen een kleine klasse van weekdieren.
Soms worden ze ook olifantstandjes genoemd, maar deze
naam is voor de familie Dentaliidae gereserveerd (oE BRUYNE
ET AL 1994. De schelp bestaat uit één stuk en heeft bij veel
groepen de vorm van een olifantenslagtand. In afmetingen
variéren de soorten van kleiner dan 25 mm tot 150 mm. De
gebogen holle buis met twee open uiteinden is aan de top
smaller dan aan het andere einde. Aan de kant met de
grootste opening zit de voet, waarmee de dieren zich ingra-
ven. Deze graafvoet is omgeven door een aantal kleine ten-
takels (captacula). Stoottanden komen voor sinds het Mid-
den-Ordovicium en zijn qua uiterlijk nauwelijks veranderd.
Stoottanden leven in de zee, verreweg de meeste soorten in
diep tot zeer diep water.

Cyclus

De dieren zijn van gescheiden geslacht. De eieren en zaad-
cellen verlaten het lichaam samen met de uitscheidingspro-
ducten. De bevruchting vindt vrij in het water plaats. Een-
maal bevrucht komen de eieren uit en ontstaat eerst een
vrijzwemmend larvestadium (trochophora), gevolgd door
een veligerstadium. De veligerlarven lijken op volwassen
dieren, maar zijn nog niet zo uitgerekt. Na hun tijd als
planktotrofische larven zakken de veligers af naar de bo-
dem, graven zich in en groeien uit tot adulte dieren. Deze
worden én tot enkele jaren oud.

Ecologie
De rond de graafvoet aanwezige tentakels (captacula) zeven
het sediment uit en vervoeren voedseldeeltjes naar de

mond. Het voedsel bestaat uit foraminiferen en andere

Animalia - Mollusca (fylum) 1 Cephalopoda (klasse)

CEPHALOPODA - INKTVISSEN

JEROEN GOUD

nktvissen zijn zeer ontwikkelde weekdieren, in bezit van
Ink j kkeld kd b
eeldvormende ogen en relatief grote hersenen. Van octo-
beeld de og latief grote h V: t
pussen is het bekend dat zij een leervermogen hebben ver-
gelijkbaar met dat van sommige gewervelde dieren. Karak-
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Determinatie
VAN BENTHEM JUTTING & ENGEL 1936, GITTENBERGER ET AL. 1984, SWENNEN
& DEKKER 1987, PICTON & MORROW 1994, VAN BRAGT 2004, GITTENBERGER ET

AL. 1998, 2004, GITTENBERGER & DE WINTER in voorbereiding.

NEDERLAND 2 gCVCS[igd
WERELD ca. 520 beschreven

micro-organismen. In de mond zit een rasptong (radula)
die de voedseldeeltjes verder vermaalt, waarna ze via een
slokdarm naar de maag worden getransporteerd. Water met
zuurstof bereikt de mantelholte via de apicale zijde en
wordt door fijne trilhaartjes (cilia) rondgevoerd en naar de
mantelholte gebracht. Er zijn geen kieuwen; de mantelholte
absorbeert de zuurstof direct. Anders dan bij de meeste
waterbewonende mollusken, is er geen continue water in-
en uitstroom. Zuurstofarm water en uitscheidingsproduc-
ten worden elke 10-12 minuten door het snel samentrekken
van het weke lichaam via de apicale opening uitgescheiden.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ruim 520 soorten beschreven ivias 1997). Uit
het Noordzeegebied worden slechts enkele soorten gemeld
(SEAWARD 1990), waarvan twee uit Nederland. Deze behoren tot
dezelfde familie (Dentaliidae), te weten: de gladde olifant-
stand Antalis entalis en de zwakgeribde olifantstand A. vul-

gd}’? (BLOKLANDER 1953).

Voorkomen

De dieren leven ingegraven in de zeebodem, scheef liggend,
met de nauwe (apicale) topzijde uitstekend boven de opper-
vlakte van het sediment, of vlak daar onder in het zuurstof-
rijke deel van de bodem. De twee voor de Noordzee en Ne-
derland als ‘gevestigd’ geregistreerde soorten worden feitelijk
alleen als lege schelp op stranden aangetroffen. Met name
van Antalis vulgare worden veel oude en grotendeels fossiele
schelpen gevonden. Recente exemplaren komen echter ook
(zelden) op onze kust terecht. Antalis vulgare leeft relatief on-
diep in het sublitoraal en komt tegenwoordig mogelijk niet
veel noordelijker voor dan Het Kanaal. Antalis entalis leeft
daarentegen in diep water in veel noordelijkere regionen,
mogelijk alleen buiten het Nederlandse deel van het Conti-
nentaal Plat. De soort bereikt onze kust vooral via drijvende
voorwerpen en vissersschepen. Of en in welke categorie één
of beide soorten als ‘gevestigd’ of ‘niet-gevestigd’ kunnen
worden bestempeld, is derhalve enigszins problematisch.

Determinatie

VAN BENTHEM JUTTING 1936B, HAYWARD ET AL. 1990.

NEDERLAND § gevestigd, nog 2 verwacht
WERELD ca. 700 beschreven

teristick voor inktvissen zijn de ogen, de siphobuis, de
chitineuze kaken, de armenkrans rond de mond en een
doorgaans inwendige schelp. De diversiteit binnen de groep
is uiterst groot, met soorten van enkele centimeters tot wel



20 m lang. Een vrij klein mannetje (ca. 2 m + 2 m tentakels)
van de reuzenpijlinktvis Architeuthis werd al eens in de
Noordzee aangetroffen. Inktvissen leven in alle oceanen en
zeeén met uitzondering van de Zwarte Zee, van de Noord-

pool tot de Zuidpool, van het oppervlak tot in de diepzee.

Cyclus

Inkevissen zijn van gescheiden geslacht. Er vindt doorgaans
een inwendige paring plaats waarbij mannetjes hun sperma
verpakt in een spermatofoor bij het wijfje inbrengen. De be-
vruchting vindt plaats doordat de spermatofoor binnenste-
buiten keert en als spermatangium in een speciale bursa ge-
plant of soms zelfs in de huid geschoten wordt. Bij pijlinkt-
vissen is de paring vaak een groepsgebeuren en gaat het er
doorgaans niet zachtzinnig aan toe. Ook bij de in koppels
parende zeekatten en dwerginktvissen wordt de paring vaak
als een soort aanval beschreven. Eieren worden door het
wijfje in groepjes, trossen of bundels afgezet. In enkele we-
ken tot enkele maanden ontwikkelen zich uit de grote eieren
jongen welke er al snel als miniatuur volwassenen uitzien.
De meeste jonge dieren leven enige tijd in het plankton.

Ecologie

Alle inktvissen zijn opportunistische, gulzige vleeseters en
eten van diverse groepen, waaronder vissen, kreeftachtigen,
weekdieren (waarbij ook inktvissen) en in mindere mate
bijvoorbeeld borstelwormen. Centraal in de armenkrans
ligt de bek, bestaande uit twee delen, die functioneert als
een omgekeerde papegaaienbek. Achter de bek ligt in de
mond een rasptong (radula) zoals die ook voorkomt bij de
meeste andere weekdieren. Met uitzondering van sommige
soorten uit de diepzee worden veel inktvissen door de mens
gegeten; de afgelopen decennia is de visserij op inktvissen
sterk toegenomen, wereldwijd van één miljoen ton in 1970
tot drie miljoen ton in 2001 (EREB ET AL. 2005).

Diversiteit

In totaal zijn wereldwijd ongeveer 700 soorten inktvissen
beschreven (Esis 1987). In Nederland (inclusief het Neder-
landse deel van het Continentaal Plat) zijn vijf gevestigde
soorten vastgesteld. Tot deze autochtone groep rekenen we
de gewone achtarm Octopus vulgaris, gewone zeekat Sepia
officinalis, dwerginktvis Sepiola atlantica, dwergpijlinkevis
Loligo subulata en gewone pijlinktvis L. vulgaris. Daarnaast
zijn er zes soorten uit Noordwest-Europa, die regelmatig of
incidenteel in het Nederlandse deel van de Noordzee voor-
komen, maar zich hier niet voortplanten (niet-gevestigde
soorten) (zie tabel). Als derde groep zijn er drie soorten
waarvan op natuurlijk wijze de schelpen met een zekere
regelmaat naar onze stranden worden aangevoerd.

Voorkomen
Inktvissen leven in het mariene milieu, de meeste bij zout-
gehaltes van 34-37%o. Sommige zijn bodembewoners, an-
deren leven in open zee of midden op de oceaan. Octopus-
soorten zijn bodembewoners die een hol maken om in te
leven en eieren af te zetten. Sepia- en Sepiola-soorten zijn
bodembewoners die zich overdag vaak geheel of gedeeltelijk
in de zandbodem ingraven. Loligo-soorten zijn jagers van
het open water en komen slechts naar de bodem voor het
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afzetten van eieren. In onze estuariene kustwateren worden
vier soorten regelmatig waargenomen waarvan ook voort-
planting, eiafzetting en jonge dieren zijn vastgesteld: Sepia
officinalis, Sepiola atlantica, Loligo subulata en L. vulgaris
(GITTENBERGER & SCHRIEKEN 2004). Van Octopus vulgaris is het on-
duidelijk of er nog een populatie aanwezig is; vondsten van
levende dieren ten noorden van Texel (NH) zijn zeer schaars
BOER 1971). Eledone cirrhosa wordt regelmatig in de iets diepere
delen van de zuidelijke Noordzee aangetroffen (80-100 m)
(DE HEIJ & BAAYEN 2005). Net buiten het Nederlandse deel van
het Continentaal Plat zijn de afgelopen jaren twee dwerg-
inktvissoorten waargenomen: Sepiola pfefferi (GROENENBERG ET
AL 2009 en de onlangs beschreven rode dwerginkevis S. #74-
dens (E HED & GOUD 2010). Beide soorten zijn wel op het Neder-
landse deel van het Continentaal Plat te verwachten, maar
gezien de levenswijze niet direct onder de Nederlandse kust.
Nadat inktvissen zijn gestorven komt de schelp vrij en blijft
deze aan de oppervlakte drijven. Door dit drijfvermogen
worden deze schelpen vaak over grote afstanden door zee-
stromingen verplaatst. De schelpen van de in Het Kanaal
levende sierlijke zeekat Sepia elegans en gedoornde zeekat
Sepia orbignyana spoelen geregeld en invasiegewijs aan op
onze stranden, ook al behoren deze niet tot onze gevestigde
soorten. De posthoreninktvis Spirula spirula spoelt slechts
zeer incidenteel aan.

Determinatie
GRIMPE 1925, JAECKEL 1958, LACOURT & HUWAE 1981, HAYWARD & RYLAND

1995, DE BRUYNE & DE BOER 2008.

Tabel

Niet-gevestigde, maar wel in de Noordzee voorkomen-
de inktvissen.
kleine achtarm Eledone cirrhosa
langwerpige dwerginktvis Sepietta oweniana

noordse pijlinkevis Loligo forbesii

grote pijlinkevis Todarodes sagittatus
kromme pijlinktvis Todaropsis eblanae
gehaakte pijlinktvis Onychoteuthis banksii
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Gewone zeekat

Sepia officinalis




Stekelwormen

Geleedpotigen - Arthropoda
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Stekelworm
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Animalia - Protostomia - Ecdysozoa

ECDYSOZOA

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Beerdiertjes - Tardigrada

Dieren met een drielagige cuticula die uit a-chitine bestaat.
De stevige cuticula maakt het noodzakelijk te vervellen om
te kunnen groeien. Het vervellen wordt gecontroleerd door
ecdysteroide hormonen. Hoewel de groep dus morfologisch
goed gekarakteriseerd is, werd de eenheid toch pas duidelijk
door moleculair onderzock, omdat de meeste morfologen
vroeger de nadruk legden op de verwantschap tussen de ge-
segmenteerde ringwormen (Annelida) en geleedpotigen
(Arthropoda). Deze verwantschap blijkt nu dus onjuist te
zijn. Tot de Ecdysozoa (zie stamboom) behoren twee grote
groepen: de Introverta, een groep van wormen met een uit-

Animalia - Kinorhyncha (fylum)

NEDERLAND 25.189 gevestigd (waarvan ca. 460 exoten)
WERELD ca. 1.230.400 beschreven

Kinorhyncha
Scalidophora
[Loricifera]
Priapulida Introverta Priapulida
Nematoda
— Nematoida Nematomorpha

= Tardigrada

Panarthropoda [Onychophora]

Arthropoda - p. 158

stulpbare slurf (het introvert) en de Panarthropoda, ge-
segmenteerde dieren met meestal een stevig exoskelet en
gepaarde aanhangsels met klauwtjes aan het eind. De
Ecdysozoa bestaan uit de volgende fyla: stekelwormen (Ki-
norhyncha), Loricifera (niet in Nederland, wereldwijd 22
soorten), priapuliden (Priapulida), nematoden (Nemato-
da), paardehaarwormen (Nematomorpha), beerdiertjes
(Tardigrada), Onychophora (niet in Nederland, wereld-
wijd 165 soorten) en de geleedpotigen (Arthropoda). Met
de soortenrijke fyla Nematoda en vooral de Arthropoda is
dit verreweg de meest biodiverse groep op aarde.

KINORHYNCHA (ECHINODERIDA) - STEKELWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Microscopisch kleine diertjes (vaak kleiner dan 1 mm) be-
staande uit 14 segmenten. Een lichaamsholte (pseudocoe-
loom) is aanwezig. De huid is chitineus en bezet met ste-
kels. De mondopening is geplaatst op een eveneens met
stekels bezet, uitstulpbaar slurfje (introvert). Stekelwormen
leven in de zeebodem, variérend van op het strand tot in de
diepzee.

Cyclus
Er is weinig bekend over de levenscyclus van stekelwormen.
Er zijn mannetjes en vrouwtjes die zich geslachtelijk voort-
planten. De larven zwemmen vrij rond en vervellen ver-

scheidene keren voordat de dieren volwassen zijn.
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NEDERLAND 2 gevestigd, nog 20 verwacht
WERELD 130 beschreven

Ecologie
Stekelwormen hebben een volledig darmkanaal, dus een
mond en een anus en een tussenliggend verteringskanaal.
Deze wormpjes eten bacterién en kiezelwieren uit de zee-

bodem.

Diversiteit
Werelwijd zijn er 130 beschreven soorten (PARDOS ET AL. 1995).
In Nederland zijn twee gevestigde soorten vastgesteld:
Echinoderes dujardini en Pycnophyes dentatus zaneveLD 1939),
maar er kunnen nog ongeveer 20 soorten worden verwacht
(REMANE 1928B).

Voorkomen
Stekelwormen leven in sediment op de zeebodem en kun-
nen op allerlei dieptes voorkomen. Alleen de bovenste, zuur-
stofrijke 10 cm van het sediment wordt bewoond (rtisTLE ET
AL.1985). Verder is er weinig bekend over patronen in diversi-
teit of talrijkheid in Nederland.

Determinatie

REMANE 1928B, MCINTYRE 1962, ADRIANOV & MALAKHOV 1994.



Animalia

Priapulida (fylum)

PRIAPULIDA - PRIAPULIDEN

JAAP VAN DER LAND

Ongesegmenteerde wormen bestaande uit een intrekbaar ge-
deelte rondom de mond (introvert), een kraag, een langwer-
pig, soms geringd lichaam en vaak nog een aantal vertakte
staartaanhangsels. Een lichaamsholte (coeloom of pseudocoe-
loom) is aanwezig. De wormen leven in of op de zeebodem.

Cyclus
Mannetjes en vrouwtjes deponeren de eieren en het sperma
in het water, waar de bevruchting plaatsvindt. Hierna ont-
wikkelt het dier via enkele larvale stadia naar een volwassen
worm.

Ecologie
Priapulida hebben een uitstulpbare ‘mond’, vaak met rijen
stekels en papillen, die ze gebruiken om te eten. De meeste
soorten zijn predator die door het sediment bewegen en
hier allerlei ongewervelden opzoeken.

Diversiteit
In totaal zijn 19 soorten bekend. In Nederland is één soort
vastgesteld: Priapulus caudatus. Er worden ook niet meer
soorten verwacht omdat de andere soorten of in tropische
wateren of in diepe oceanen voorkomen (VAN DER LAND 1970).

Animalia - Nematoda (fylum)

NEMATODA - NEMATODEN

GERRIT KARSSEN, HERMAN ].W.M. CREMERS & A.M.T. (TOM) BONGERS

Ongelede wormen, ook wel aaltjes genoemd, met een vol-
ledig darmkanaal en een uitwendige cuticula zonder tril-
haren (cilién). De mondopening heeft geen proboscis, maar
wel soms goed ontwikkelde tanden, een mondstekel of ha-
ken. Sommige nematoden hebben fraaie kopversierselen.
Een lichaamsholte (pseudocoeloom) is aanwezig. De mees-
te bodembewonende soorten zijn klein tot zeer klein (0,5-10
mm), mariene nematoden kunnen enkele centimeters lang
worden, maar veel van de parasitair in dier of mens levende
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NEDERLAND I gevestigd
WERELD 19 beschreven

Voorkomen
Er is vrijwel niets bekend over patronen in talrijkheid van
Priapulida. Priapulus caudatus komt in de diepzee voor en
niet binnen de twaalfmijlszone.

Determinatie \ 4
Priapuliden - Priapulida

VAN DER LAND 1970.

NEDERLAND ruim 2000 gevestigd (waarvan ca. 50 exoten),
nog honderden verwacht
WERELD ca. 30.000 beschreven

soorten zijn in de regel nog groter. Bepaalde soorten in wal-
vissen worden zelfs vele meters lang (DELYAMURE 1955). De
klasse Nematoda is opgebouwd uit verscheidene ordes:
Tylenchida, Rhabditida, Monhysterida, Mononchida, Plec-
tida, Triplonchida, Araeolaimida, Chromadorida, Mer-
mithida, Enoplida, Ascaridida, Oxyurida, Spirurida, Stron-

<4<

De spoelworm Anisakis simplex
in maag van bruinvis

gylida en Dorylaimida (zie DE LEY & BLAXTER 2004, VAN MEGEN ET

AL 2009). Nematoden leven in de bodem, in zoet en zout W

water en parasitair in dieren en planten. Dispharynx nasuta
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>

Dmcognomu: simplex

> >

Mond van
Haliplectus bickneri

>
Hirschmanniella

> >

Rotylenchus robustus

>

Hondenspoelworm
Toxocara canis

> >

Mondstekel van valse
wortelknobbelnematode
Nacobbus aberrans

DE NEDERLANDSE BIODIVERSITEIT

Cyclus

Gewoonlijk zijn nematoden van gescheiden geslacht. Onder
bepaalde omstandigheden, zoals bij een hoge populatie-
dichtheid, is het mogelijk dat geslachtsverandering optreedt.
Voor verscheidene soorten is bevruchting van de eieren niet
nodig; zij planten zich parthenogenetisch voort. Van deze
soorten zijn er dus geen mannetjes, van andere soorten wor-
den mannetjes alleen in bepaalde seizoenen aangetroffen, en
mannetjes kunnen ook constant aanwezig zijn, maar niet
functioneel.

De eerste juveniele stadia ontwikkelen zich binnen het ei, vrij
buiten het ei of in een tussengastheer (meestal een ongewer-
veld dier). Bij dierparasitaire soorten wordt tot en met de
vierde vervelling in het algemeen niet gesproken van juvenie-
len, maar van larven. De larve van het derde stadium is infec-
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tieus voor de eindgastheer. De gastheer wordt besmet door
opname van de infectieuze stadia (vrijlevend dan wel nog in
de eieren of in een tussengastheer). In de gastheer ontwikke-
len ze zich verder tot volwassen wormen. Er zijn veel afwijkin-
gen van dit schema. Van sommige nematoden infecteren de
juveniele stadia de gastheer door de huid te penetreren en
vervolgens een trektocht door de weefsels te maken om uit-
cindelijk in de darm volwassen te worden (bijvoorbeeld de
mijnworm Ancylostoma). Bij bepaalde nematoden is bekend
dat de overdracht van infectieuze stadia van moederdier naar
jong kan verlopen via de melk of via de placenta (bijvoorbeeld
de hondenspoelworm Toxocara canis). Filarién (een groep van
parasitaire nematoden die bij dieren en mensen diverse ern-
stige ziektebeelden kunnen veroorzaken) zijn larvenbarend.
De larven, microfilarién genaamd, komen in de bloedbaan



terecht, waaruit ze door bepaalde bloedzuigende insecten zo-
als muggen worden opgenomen, waarin ze zich tot het infec-
tieuze stadium ontwikkelen. Bij het steken van een nieuwe
gastheer worden deze vervolgens weer met het speeksel van
het insect in de bloedbaan van het slachtoffer gebracht.

De plantenparasitaire wortelknobbelnematoden Meloidogyne
leven merendeels in de wortels van planten. Ze vervellen één-
maal in een ei om als infectieuze tweedestadium-juvenielen
uit het ei te kruipen. Dit enige vrijlevende stadium gaat op
zoek naar een geschikte waardplant, die ze net achter de wor-
telcop binnendringen. De derde en vierde juveniele stadia
voeden zich niet. Na de laatste vervelling ontstaat meestal
een vrouwtje, dat zich weer zal gaan voeden en opzwellen.
Het volwassen vrouwtje legt haar vele eieren (200-800) in
een eizak meestal net buiten het wortelweefsel. De meeste
wortelknobbelnematoden zijn parthenogenetisch en weinig
specifiek in hun waardplantkeuze. Er zijn ook plantenparasi-
taire nematoden die een belangrijk deel van hun bestaan in
bovengrondse plantendelen doorbrengen, bijvoorbeeld blad-
nematoden Aphelenchoides, stengelnematoden Ditylenchus en
zaadgalnematoden Anguina. De dennenhoutnematoden Bur-
saphelenchus, die voor hun verspreiding volledig athankelijk
zijn van kevers (met name boktorren van het genus Mono-
chamus), voedt zich normaal met schimmels. Nadat een
jonge kever, met juveniele nematoden onder de dekschilden
en-/of in de ademhalingsbuisjes, zich gaat voeden aan den-
nenhouttwijgjes kruipen de juvenielen uit de kever in de
twijgwondjes. Onder de juiste omstandigheden gaan de ne-
matoden over van schimmelvoeding naar plantenvoeding en
gaan zich explosief vermeerderen, waarbij zij een volwassen
dennenboom kunnen doden.

De gehele levenscyclus kan enkele dagen in beslag nemen
(bijvoorbeeld bij bacterie-etende soorten) of enkele jaren bij
grote vrijlevende mariene nematoden. De levensduur van de
dierparasitaire soorten hangt in de regel sterk af van allerlei
weefselreacties en immunologische processen van de gastheer
ten opzichte van de parasiet. Sommige nematoden kunnen
zeer goed tegen uitdroging. Zo is van de stengelnematode
Ditylenchus dipsaci en de zaadgalnematode Anguina tritici
bekend dat zij makkelijk tientallen jaren cryptobiotisch kun-
nen overleven in respectievelijk ingedroogde stengels/blade-
ren en zaden. Ook van de dennenhoutnematode Bursaphe-
lenchus is bekend dat zij makkelijk jaren kan overleven in
volledig droog dennenhout, zoals bijvoorbeeld pallethout.

Ecologie
Het voedsel van nematoden varieert enorm. Er zijn soorten
die leven van bacterién, kiezelwieren, algen, schimmels, mos-
sen, hogere planten, andere nematoden, slakken en vrijwel
alle gewervelde dieren en zelfs bepaalde groepen van insecten
kunnen besmet zijn met verschillende parasitaire nemato-
den. Het dieet is vaak af te leiden uit de bouw van de mond-
holte. Zo bezitten plantenetende nematoden een mondstekel
om door de celwand van hun voedselplant te steken; bij deze
soorten is de mondstekel hol om een enzymmengsel te kun-
nen injecteren en vervolgens de plantensappen op te zuigen.
Bij predatoire nematoden bevat de mondholte een speer om
prooien mee te spietsen of is er een mondholte met tanden
aanwezig. Dierparasitaire soorten hebben vaak lippen of een
mondkapsel, soms van haken of tanden voorzien, waarmee
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ze zich voeden met allerlei weefsels en lichaamsvloeistoffen
van de gastheer. Ze zijn vrij soortspecifiek, dat wil zeggen dat
ze slechts bij één of bij enkele nauw verwante diersoorten
voorkomen. Een dergelijke specialisatie komt ook bij plan-
tenparasieten voor en maakt vruchtwisseling mogelijk. De
aardappelcystenematoden Globodera voeden zich bijvoor-
beeld alleen op nachtschadesoorten (Solanaceae), vooral op
de aardappel. Enkele soorten zijn minder specifiek, bijvoor-
beeld Trichostrongylus axei die in de maag leeft bij diverse
herkauwers, maar ook bij het paard. Veel soorten zitten in
het maagdarmkanaal (afhankelijk van de soort van de mond-
holte tot in de endeldarm), andere parasiteren in de longen,
de nieren, het hart en de bloedvaten, op het oog of in de
huid. Nematoden zijn een economisch belangrijke groep.
Ze kunnen cultuurgewassen aantasten, zoals Globodera rosto-
chiensis en G. pallida die aardappelmoeheid veroorzaken,
wortelknobbelnematoden Meloidogyne (M. hapla, M. chit-
woodi, M. fallax, etc.) die in plantenwortels leven en zo onder
andere ook gewassen aantasten. Ook kunnen de parasieten
van mens en huisdieren ernstige ziekten veroorzaken. Hoe-
wel de voor de mens meest schadelijke nematoden niet in
Nederland voorkomen — maar vooral in de tropen, zoals di-
verse soorten filarién — kunnen enkele soorten toch ziekten
veroorzaken (bijvoorbeeld spoelworminfecties, trichinellose),
terwijl andere soorten zoals de aarsmade Enterobius vermicu-
laris niet of nauwelijks ziekteverschijnselen laten zien. Bjj al-
lerlei dieren kunnen hevige infecties met nematoden tot
ziekte en sterfte leiden. Nematoden worden ook toegepast als
natuurlijke vijanden van plaaginsecten als emelten, taxus-
kevers Otiorhynchus of naaktslakken. Daarnaast vormen ne-
matoden ook belangrijke indicatoren en bieden perspectie-
ven voor de biologische beoordeling van bodems en sedi-
ment (WILSON & KAKOULI DUARTE 2009). Door hun enorme dicht-
heden en variaties aan levenswijzen zijn nematoden betrok-
ken bij vrijwel alle ecologische processen in de natuur.

Diversiteit
Wereldwijd zijn ongeveer 30.000 soorten beschreven, maar
wordt het gigantische aantal van 500.000 soorten verwacht
(cHAPMAN 2009). In Nederland zijn ruim 2000 soorten vastge-
steld: 335 parasitaire nematoden, waarbij parasieten van die-
rentuindieren niet zijn meegeteld (H.JW.M. Cremers pers.
obs.), ruim 1000 soorten uit het terrestrische milieu en zoete
water (BONGERS 1994, G. Karssen pers. obs.) en ongeveer 600
soorten uit het mariene milieu (G. Karssen pers. obs.). Hier-
naast leven er waarschijnlijk nog honderden onontdekte
soorten in Nederland. Onder de bekende gevestigde soorten
bevinden zich waarschijnlijk circa 50 exoten. Zeer veel soor-
ten, in de tientallen, zijn aan de hand van exemplaren uit ons
land nieuw beschreven. J.G. de Man (1850-1930) heeft aan de
hand van Nederlands materiaal 56 genera en 240 soorten
nieuw beschreven arssen 2000). P.A.A. Loof heeft 43 nieuwe
Nederlandse soorten beschreven. Voorbeelden van nemato-
den, beschreven uit Nedetland zijn Meloidogyne minor, Acro-
beloides nanus, Tylencholaimus crassus, Paratrichodorus pachy-
dermus, en de parasitaire soorten Cylicocyclus brevicapsulatus,
C. ultrajectinus, Cylicostephanus bidentatus en Strongyloides
westeri beschreven door J.EW. Thle bij het paard, Nematodi-
rus europaeus bij het ree Capreolus capreolus, Metastrongylus
confusus bij het wilde zwijn Sus scrofa en Daubaylia elegans in
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een zoetwaterslak. Vele van de bodem- en zoetwatersoorten
zijn (voorlopig) ook nog maar alleen uit Nederland bekend,
naar schatting enkele tientallen soorten.

Voorkomen
Vier van de vijf meercellige dieren op aarde zijn nematoden.
Ze komen werkelijk overal voor waar organisch materiaal
wordt afgebroken of voedselplanten en prooidieren aanwe-
zig zijn; zowel in de grond, in en op de bodem van zoet en
zout water, in planten en dieren, op boomstammen, in mos,

Animalia - Nematomorpha (fylum)

NEMATOMORPHA - PAARDENHAARWORMEN

JAAP VAN DER LAND

Zeer dunne, ongesegmenteerde wormen met een lichaams-
holte (pseudocoeloom) die opgevuld kan zijn met cellen
(mesenchym). De lichaamslengte varieert van 1 cm tot 1 m.
Deze wormen hebben geen bloedsomloop en ademhalings-
en uitscheidingsorganen, en het darmkanaal is gereduceerd.
Adulten leven zowel in zoet water als in de zee, larven zijn
parasieten.

Cyclus

Paardenhaarwormen hebben een geslachtelijke voortplan-
ting. De mannetjes en vrouwtjes komen samen in groepen
om te paren en de eitjes worden inwendig bevrucht (rHomas
ET AL 2002). Hierna worden de eieren in een streng, omgeven
door een geleiachtige substantie, afgezet. Uit de eieren ko-
men larven, waarvan het lichaam haakjes en het voorste
gedeelte een grote haak heeft, waarmee mogelijk de gast-
heer wordt binnengedrongen. Eenmaal volwassen verlaten
de wormen de gastheer en leven vrij in het water.

Animalia - Tardigrada (fylum)

TARDIGRADA - BEERDIERT]JES

JAN VAN ARKEL

Tot 1 mm grote cilindrische organismen met vier paar on-
gelede pootjes met klauwtjes. Beerdiertjes komen in het
mariene (inclusief litorale), aquatische en terrestrische mi-
lieu voor. Terrestrische beerdiertjes staan bekend om hun
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in mest, in compost, etc. Ze kunnen zeer hoge dichtheden
bereiken: in de bodem kunnen tot so miljoen individuen
per m* worden aangetroffen (BONGERs 1989).

Determinatie
Parasitaire nematoden: SKRJABIN 1949-1979, DELYAMURE 1955, BARUS
ET AL. 1978, ANDERSON ET AL. 2009, GIBSON 2010 (genusniveau). Terres-
trische nematoden en zoetwaternematoden: BONGERS 1994, AN-
DRASSY 2005, 2007, 2009. Mariene nematoden: PLATT & WARWICK 1983,

1988, WARWICK ET AL. 1998.

NEDERLAND 8 gevestigd, nog 14 verwacht
WERELD 331 beschreven

Ecologie

De larven zijn parasieten in insecten en kreeftachtigen.
Nadat ze een gastheer zijn binnengedrongen, boren ze een
gat in het verteringskanaal zodat ze zich met de haemo-
lymfe (‘bloed’) kunnen voeden. De gastheer wordt aange-
zet om veel te lopen en te springen, waardoor de kans
groot is dat het dier in het water terecht komt (rromas et
AL.2002). Als een gastheer wordt opgegeten door een preda-
tor, dan is de worm soms in staat om uit de gastheer en de
predator te ontsnappen door zich door de monden heen
naar buiten te wringen (PONTON ET AL. 2002). Als de larve in
het lichaam van de gastheer metamorfoseert naar adulg,
worden de mond (farynx) en het darmkanaal onbruik-
baar. De volwassen wormen verlaten de gastheer en zijn
dan dus vrijlevend. In dit stadium eten de wormen niet
meer.

Diversiteit
In totaal zijn er 331 beschreven soorten, terwijl er ongeveer
2000 worden verwacht oNar 2008). In Nederland zijn acht
soorten vastgesteld in zoet water, maar de nomenclatuur is
oud en onbetrouwbaar (MOL 1984, SCHUURMANS STEKHOVEN 1934).
Er kunnen nog 14 soorten verwacht worden, waaronder één

mariene SOOIt (HEINZE 1941, SCHUURMANS STEKHOVEN 1934).

Voorkomen
Paardenhaarwormen leven in vochtige gebieden. Er wordt
te weinig onderzoek aan deze dieren gedaan om iets te zeg-
gen over patronen in voorkomen, talrijkheid en veranderin-
gen in de soortensamenstelling.

Determinatie
Zout water: SCHUURMANS STEKHOVEN 1934. ZO€t water: SCHMIDT-
RHAESA 1997.

NEDERLAND 27 gevestigd, nog ca. 100 verwacht
WERELD 1045 beschreven

vermogen om in vrijwel uitgedroogde staat lange perioden
zonder water te overleven. Beerdiertjes zijn opgebouwd uit
vijf segmenten. Een kopsegment met de monddelen en
eventuele oogvlekken, drie lichaamssegmenten met elk



een pootpaar en een caudaal segment met een pootpaar.
Zij hebben dus acht poten met elk een klauwpaar (Eutar-
digrada) of klauwen (Heterotardigrada). Inwendig liggen
de organen in een hemolymf waarin rond de 200 coelo-
mocyten rondzweven. Deze cellen spelen een belangrijke
rol in de energichuishouding en de anhydrobiotische over-
leving.

De geslachtsorganen zijn enkel, maar bij de mannetjes
met een gepaarde spermaduct. Bij Eutardigrada eindigen
de openingen van de geslachtsorganen in de anus, bij He-
terotardigrada in een aparte gonopore.

Cyclus

Zowel geslachtelijke en parthenogenetische voortplanting
als hermafroditisme is bekend. Beerdiertjes ontwikkelen
zich van ei (1-30 per individu) via een aantal vervellingen
tot volwassen dier. Elke stadium tussen de vervellingen
duurt 5-40 dagen. Bij de vervellingen wordt niet alleen de
huid afgeworpen, maar ook de monddelen, zodat zij tijde-
lijk niet kunnen eten. Volwassen dieren vervellen ook.
Sommige soorten leggen hun eieren in de afgeworpen
huid. Van sommige (mariene) soorten is bekend dat ze pas
in het laatste stadium een anus hebben en kunnen defae-
ceren. De levensduur van Tardigrada wordt geschat op
3-30 maanden, gerekend buiten cryptobiotische overle-
vingsstrategieén als het tonnetje (anhydrobiosis) bij ter-
restrische soorten of de cyste bij aquatische soorten. Ma-
riene beerdiertjes leven in een veel stabieler milieu en ver-
tonen geen cryptobiotische overlevingsstrategieén.

Ecologie

De monddelen bestaan uit twee stiletten die aan weerszij-
den van de mondbuis uitgestulpt kunnen worden om een
voedselbron aan te kunnen prikken. Deze mondbuis is
verbonden met een in dwarsdoorsnede driezijdig symme-
trische farynx (een meestal door verhardingen versterkte
spier) waarmee voedsel aangezogen kan worden. Het voed-
sel kan zowel plantaardig als dierlijk zijn. Sommige grote
beerdiertjes zijn rovers en eten complete prooien zoals ra-
derdieren, nematoden en andere beerdiertjes. Sommige
zuigen plantencellen leeg en sommige soorten dieren zijn
omnivoor. In het algemeen leven beerdiertjes vrij in inter-
stitiéle ruimtes, maar er zijn ook parasitaire soorten, voor-
namelijk marien.

Diversiteit
Er zijn op het moment in totaal 1045 soorten beerdiertjes
beschreven en naar verwachting zijn er nog vele onbekende
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soorten (CHAPMAN 2009). In Nederland zijn 27 soorten bekend
(J. van Arkel pers. obs.), terwijl er nog circa 100 soorten
verwacht worden (pastych 1989). In Nederland is als enige
plek ter wereld een mannelijk exemplaar van Echiniscoides
hoepneri gevonden.

Voorkomen

Beerdiertjes leven in microhabitats die overal gevonden
kunnen worden en er is dus geen duidelijk patroon van de
diversiteit. Wel is er onderscheid tussen mariene (inclusief
litorale), aquatische en terrestrische soorten. In bepaalde
plukjes mos kunnen zes soorten tegelijk voorkomen (J. van
Arkel pers. obs.). De populatiedichtheid kan 228 per cm?
mos zijn (KINCHIN 1994). Het is niet bekend of er soorten uit
Nederland zijn verdwenen, wel zijn er sinds 1980 18 soorten
voor Nederland ontdekt, omdat er meer aandacht aan deze
dieren is besteed (J. van Arkel pers. obs.).

Determinatie

MORGAN & KING 1976, RAMAZZOTTI & MAUCCI 1983, DASTYCH 1988.
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Phoxichilidium femoratum
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Animalia - Arthropoda (fylum)

ARTHROPODA - GELEEDPOTIGEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Kreeftachtigen en insecten - Pancrus-
tacea

Pycnogonida

Chelicerata —

[Xiphosura]

= Arachnida - p. 159

= Mpyriapoda - p. 173

== Pancrustacea — p. 177

Animalia 1 Arthropoda (fylum) - Pycnogonida (klasse)

PYCNOGONIDA - ZEESPINNEN

ARJAN GITTENBERGER

Zeespinnen zijn geen echte spinnen, maar vormen een
aparte klasse, die wel verwant is met de spinachtigen
(Arachnida). Deze in Nederland tot ongeveer 1 cm grote, op
spinnen lijkende geleedpotigen hebben een lichaam dat in
principe in tweeén is gedeeld: een kopborststuk en een zeer
klein achterlijf. Het kopborststuk draagt één of twee paar
monddelen, vier paar poten (maar soms ook meer), vier
ogen en een naar voren gerichte zuigsnuit. De inwendige
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NEDERLAND ca. 23.150 gevestigd (waarvan ca. 410 exoten)
WERELD ruim 1.198.650 beschreven

Gesegmenteerde dieren die voorzien zijn van een chitine-
pantser. De segmenten kunnen beweeglijk zijn ten opzichte
van elkaar door scharnieren en gewrichten, of met elkaar zijn
vergroeid. Wanneer een aantal segmenten in het kopborstge-
deelte vergroeid is tot een beschermend schild, spreekt men
van een carapax. Elk segment draagt in principe een paar
gelede aanhangsels die eveneens gechitiniseerd zijn. Door de
harde bepantsering is groei alleen via vervellingen mogelijk.
De stamboom geeft de verwantschappen weer die op recent
moleculair onderzoek gebaseerd zijn REGIERET AL 2010). Dit on-
derzoek bevestigt de resultaten van onderzoek van de laatste
15 jaar, dat de insecten een onderdeel van de grote groep Pan-
crustacea zijn en de oude kreeftachtigen (‘Crustacea’) niet
langer monofyletisch zijn. De grote groepen zeespinnen
(Pycnogonida), spinachtigen (Arachnida), duizendpootach-
tigen (Myriapoda) en Pancrustacea worden apart behandeld.
Xiphosura (met wereldwijd vier beschreven soorten) komen
niet in Nederland voor. Zeespinnen en spinachtigen vormen

samen de gifkaakdragers (Chelicerata).

NEDERLAND 8 gevestigd
WERELD ca. 1340 beschreven

organen, bijvoorbeeld de darmen en de eierstokken, bevin-
den zich voornamelijk in de poten.

Cyclus

Zeespinnen planten zich geslachtelijk voort. De bevruchting
vindt buiten het lichaam plaats. De mannetjes van sommige
soorten hebben een extra paar poten, waarmee ze de eieren die
ze hebben bevrucht verzamelen en bij zich dragen totdat ze
uitkomen. Na het uitkomen van de eieren, vervellen de kleine
zeespinnetjes meerdere malen voordat ze adult zijn. Sommige
larvale stadia leven als ectoparasiet op hydroidpoliepen.

Ecologie
Zeespinnen zijn predatoren (ectoparasiet) van vooral holte-
dieren (Cnidaria), maar eten soms ook aas. Zo zijn ze in
Nederland het makkelijkste op hydroidpoliepen (Hydro-

z0a) te vinden.

Diversiteit
In totaal zijn wereldwijd circa 1340 soorten zeespinnen be-
kend (crapman 2009). In Nederland zijn acht gevestigde soor-
ten geregistreerd.

Voorkomen
Zeespinnen komen in alle zeeén voor, maar zijn vooral in de
koudere zeeén algemeen. In Nederland komen zeespinnen
langs de volledige kust voor in het sublitoraal en vlak daar-
boven (sTocK 1949).

Determinatie

BOUVIER 1923, STOCK 1949, KING 1974, HAYWARD & RYLAND 1995, HARRIS 1996.



Arachnida (klasse)

Animalia

Arthropoda (fylum)

ARACHNIDA - SPINACHTIGEN

ERIK J. VAN NIEUKERKEN

Spinnen - Araneae

Hooiwagens - Opiliones

Geleedpotigen waarvan het lichaam in principe in tweeén
is gedeeld: een kopborststuk en een achterlijf. Er is geen
aparte kop te onderscheiden. Het kopborststuk draagt
twee paar monddelen en vier paar poten, maar geen voel-
sprieten of vleugels. Hieronder vallen, voor zover het Ne-
derland betreft, de ordes mijten (Acari), spinnen (Ara-
neae), hooiwagens (Opiliones) en bastaardschorpioenen
(Pseudoscorpiones). Daarnaast behoren nog zes kleine or-
des — kapucijnspinnen (Ricinulei) (wereldwijd 58 soor-
ten), Palpigradi (wereldwijd 82 soorten), zweepspinnen
(Amblypygi) (wereldwijd 158 soorten), zweepstaartschor-
pioenen (Uropygi) (wereldwijd 108 soorten), Schizomida

Animalia - Arthropoda (fylum) » Arachnida (klasse) - Acari (subklasse)

ACARI - MIJTEN

HENK SIEPEL

Kleine spinachtigen zonder spintepels aan het achterlijf en
zonder primaire segmentatie. Mijten worden onderverdeeld
in twee grote superordes: de Parasitiformes en de Acarifor-
mes. Tot de Parasitiformes behoren vier ordes, waaronder
de roofmijten (Mesostigmata) en de teken (Ixodida), de
andere ordes zijn Opilioacarida (vooral tropisch) en Holo-

thyrida (op de cilanden van de Stille Oceaan). Tot de Aca-

@ o - F PO

Pseudoschorpioenen - Pseudoscorpiones
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NEDERLAND 2250 gevestigd (waarvan tientallen exoten)
WERELD ruim 102.200 beschreven

Acari

[

[Ricinulei]

[Palpigradi]

Araneae

(wereldwijd 258 soorten) en rolspinnen (Solifugae) (we-
reldwijd 1100 soorten) — en de schorpioenen (Scorpiones,
wereldwijd 1764 soorten) tot de spinachtigen. De stam-
boom geeft de verwantschappen van alle ordes gebaseerd
op onder andere Coddington et al. (2004) en Shultz
(2007).

NEDERLAND 1557 gevestigd (waarvan tientallen exoten),
nog honderden verwacht

WERELD ca. 48.200 beschreven

riformes behoren de ordes Sarcoptiformes (mosmijten en
weekhuidmijten) en een grote verzamelgroep zonder een-
duidige Nederlandse naam, de Trombidiformes «ranTz &
WALTER 2009). Zie de tabel voor een overzicht van het aantal
soorten per familie. Mosmijten (suborde Oribatida van de
Sarcoptiformes), watermijten (subcohort Hydrachnidia in

de suborde Prostigmata van de Trombidiformes) en de
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(Amblypygi]
(Uropygi]
[Schizomida]
[Scorpiones]
Opiliones
Pseudoscorpiones

[Solifugace]

<4<
Allothrombium

<

Cheyletiella parasitivorax
uit vacht van konijn
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Gal van Aculus tetanothrix

> >

Gal van essenbloesemmijt
Aceria fraxinivora

>
Mijten op achterlijf

van langpootmug

> >

Gewone schapenteek
Ixodes ricinus
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familie Phytoseiidae (Mesostigmata: Gamasina) worden

hieronder uitgebreider behandeld. Mijten vormen een bij-
zonder diverse diergroep met leefgebieden van de diepzee
tot in dieren als parasiet en met voedingswijzen die vrijwel
alle mogelijkheden omvatten.

Cyclus
De levenscyclus van mijten is zeer uiteenlopend; de meest
uitgebreide vorm vinden we bij onder andere de mosmijten
en de watermijten, met een larve, een proto-, deuto- en trito-
nimf en uiteindelijk de volwassen mijt. Parasitiformes ken-
nen ook nog een prelarve, een stadium dat niet uit het ei
komt en waarschijnlijk dient als ruststadium. De larve heeft
zes poten, de volgende stadia allemaal acht. Een uitzonde-
ring vormen de galmijten Eriophyoidea, waarbij poten 11
en 1v in alle stadia ontbreken (vaN DER HAMMEN 1972). De ont-
wikkelingsnelheid en daarmee vaak ook het aantal genera-
ties per jaar varieert sterk: van drie dagen bij Macrocheles
muscadomesticae (WADE & RODRIGUEZ 1961) tot enkele jaren bij
sommige teken (VAN BRONSWIK ET AL. 1979). In diverse groepen
kunnen bepaalde ontwikkelingsstadia ontbreken. Bij de Pa-
rasitiformes ontbreeke de tritonimf. Extreme gevallen zijn
in het cohort Heterostigmatina bij de Podapolipodidae te
vinden, waarbij volwassen mijten direct uit het ei komen,
en in enkele soorten binnen de Acarophenacidae, Pyemoti-
dae en Dolichocybidae waar volwassen mijten direct uit het
vrouwtje worden geboren winpquist 1986). Ruststadia in de
vorm van een echte diapauze komen voor bij onder andere
Penthaleidae, waar bij Halotydeus destructor de eieren in het
dode lichaam van het vrouwtje in zomerdiapauze gaan en
hiermee dus een extra bescherming hebben ®pspiLL-smiTH

1997). Galmijten hebben een echte diapauze in het volwassen
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stadium, evenals een aantal soorten spintmijten (Tetrany-

chidae); van de laatste groep zijn er echter ook die een eidia-
pauze hebben (eppsoNET AL 1975). Bij verreweg de meeste mij-
tensoorten komen gewone ruststadia voor zonder fysiologi-
sche schakels: een eenvoudig vertragen, stoppen en weer op
gang komen van de basisstofwisseling. Normalerwijs ko-
men bij mijten mannetjes en vrouwtjes voor en is er sprake
van een geslachtelijke voortplanting. Andere reproductie-
vormen komen evenwel ook voor. Thelytokie (ongeslachte-
lijke voortplanting met alleen vrouwtjes) komt voor bij
bodembewonende Mesostigmata, Oribatida en Endeostig-
mata. Arrhenotokie (uit onbevruchte eieren komen man-
netjes, uit bevruchte eieren vrouwtjes) komt voor bij onder
andere spintmijten, Tetranychidae (HELLE & saBELIS 1985), maar
ook bij Astigmatina (Histiostomatidae) en Mesostigmata
(onder andere Ascidae en Macrochelidae). Pseudoarrheno-
tokie (waarbij na de paring een groot deel van het manne-
lijk genoom verloren gaat) komt voor bij de familie Phyto-
seiidae (Mesostigmata). Amfitokie (zowel mannetjes als
vrouwtjes komen uit onbevruchte eieren) is zeldzaam, maar
komt voor onder thelytoke soorten van de Mesostigmata en
Astigmatina (NORTON ET AL. 1983, WALTER & KAPLAN 1990). De schijn-
spintmijt Brevipalpus phoenicus (Prostigmata: Tenuipalpi-
dae) heeft een thelytoke reproductie met alleen haploide (één
set chromosomen) vrouwtjes (WEEKS ET AL. 2001). De sperma-
overdracht bij zich geslachtelijk voortplantende soorten is
ook zeer divers; van indirecte overdracht via afgezette sper-
matoforen tot overdracht via de cheliceren naar de genitaal-
opening van de vrouwtjes (bij Mesostigmata), vergelijkbaar
met de pedipalpen bij spinnen, of via een penis of acdeagus
direct in de vrouwelijke genitaalopening (bij diverse Pros-
tigmata) of in een speciale bursa copulatrix (bij Astigmatina




en sommige Prostigmata). Afgezette spermatoforen kunnen
vele specificke vormen hebben: druppelges op een stokje,
bladachtige structuren of langgerekt met ingewikkelde
sculpturen en kunnen soms tot de soort worden gedetermi-
neerd (FERNANDEZ ET AL. 1991). Dispersie bij mijten is doorgaans
beperkt tot het eigen loop- of zwemvermogen. Binnen een
aantal groepen zijn echter aanpassingen ontwikkeld om ver-
der te komen: foresie (het meeliften met andere dieren,
meestal insecten) en anemochorie (het zich mee laten waai-
en met de wind). Foresie zien we vooral bij de Astigmatina,
waar de deutonimfen zijn omgevormd (hypopi) met duide-
lijke zuignappen op het achterlijf, waarmee ze zich vastzet-
ten op de drager. Een vergelijkbare aanpassing zien we bij
Uropodina, waar de deutonimf een lijmstokje vormt aan het
achterlijf om zich op de drager vast te zetten. In veel ander
gevallen grijpen de volwassen mijten zich vast met de cheli-
ceren (onder andere Macrochelidae), met hun klauwtjes
(Scheloribatidae) of klem tussen voor- en achterlijf (Meso-
plophoridae). De meeste soorten hechten zich aan een wil-
lekeurige voorbijganger, maar er zijn ook veel soorten die
heel dragerspecifiek zijn, waarbij soms zelfs de hele levens-
cyclus is afgestemd op die van hun drager (siepeL 1994). Ane-
mochorie zien we vooral bij spintmijten (Tetranychidae:
Prostigmata, cohort Raphignathina), die aan spindraden
worden meegevoerd met de wind en bij galmijten (Eriophy-
oidea: Prostigmata, supercohort Eupodides) die elkaar vast-
houden en zo lange ketens vormen (eppsoN ET AL. 1975).

Ecologie
Mijten vinden we in vrijwel alle biotopen en levend van
z0 goed als alles wat maar eetbaar is. Er is vrijwel geen orga-
nische stof op aarde die niet door mijten wordt benut: dier-
parasieten, inclusief parasieten op vis en op ongewervelden
boven en onder water, plantparasieten (mineerders en gal-
vormers), herbivoren, fungivoren, predatoren (van onder
andere protozoén, nematoden, insecten en hun eieren), eters
van allerlei opgeslagen organische stof (van kaas tot katoen),
detritivoren, etc. Herbivorie is zeer wijd verbreid en vele
soorten vormen een plaag voor de landbouwproductie, voor-
al galmijten en spintmijten zijn daarom goed onderzocht. In
Nederland zijn vooral de bonenspintmijt Tetranychus urticae
en fruitspintmijt Panonychus ulmivan economisch belang. In
de Astigmatina vinden we voorts stromijten Tjrophagus en
bollenmijten Rhizoglyphus als schadeveroorzakers woomans &
scHoLTE 2007). Ook Tarsonemidae zijn plaagvormend in plant-
aardige gewassen, zoals de narcismijt Steneotarsonemus lati-
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ceps in de bollenteelt, terwijl de Pygmephoridae plagen vor-
men in de champignonteelt (beiden in de suborde Prostig-
mata, cohort Heterostigmata). Detritivoren en schimmel-
eters vinden we vooral onder de Oribatida (zie tekst hieron-
der), terwijl de Astigmatina voor een deel zich te goed doen
aan opgeslagen