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Samenvatting

De rol van aaseters in het voedselweb is lange tijd onderschat. In deze scriptie onderzoek ik
daarom wat de invloed van gewervelde aaseters op het voedselweb is. Ik bespreek de
theorie hierover, beschrijf een modelleerstudie met aaseters en werk zelf een voedselweb
met gewervelde aaseters uit.

Kort samengevat zijn er drie manieren waarop gewervelde aaseters invioed kunnen hebben
op het voedselweb. Ten eerste door middel van competitie met roofdieren om kadavers, ten
tweede door hun dubbele functie als aaseter en roofdier (facultatieve aaseters) en ten derde
door het voorkomen van een mesopredator release (obligate aaseters).

In de praktijk is het moeilijk om deze theorieén over gewervelde aaseters te bevestigen.
Modelleren lijkt daarom een goede manier om het effect van aaseters te onderzoeken. Er
zijn echter nog weinig studies die aaseten modelleren en hier ligt dus nog een mogelijkheid
voor toekomstig onderzoek.



Inleiding

In de natuur gaan dieren op veel verschillende manieren dood. Sommigen worden door
roofdieren gedood, terwijl anderen door ziekte of gebrek aan voedsel sterven. Als een dier
doodgaat en zijn kadaver achterblijft wordt dit aas. De verschillende organismen die van zo’n
kadaver eten worden aaseters genoemd. Een organisme is een aaseter als het van dood
dierlijk weefsel eet wat hij niet zelf gevangen heeft. Dit kan weefsel zijn van dieren die
gestorven zijn door een gebrek aan voedsel, ziekte, ongelukken of door predatie van een
roofdier dat vervolgens het kadaver niet helemaal geconsumeerd heeft.

Aangezien alle dieren uiteindelijk doodgaan is er veel aas beschikbaar voor aaseters. Op de
Afrikaanse savanne bijvoorbeeld wordt 30% van de grote grazers gedood door roofdieren,
de rest sterft op een andere manier en wordt aas. Dit komt neer op ongeveer 26 miljoen kilo
aas per jaar (Houston, 1979). De hoeveelheid aas verschilt per ecosysteem. Dit komt doordat
de totale biomassa van dieren verschilt tussen ecosystemen, zo zijn er in de tropen
bijvoorbeeld veel meer dieren per vierkante kilometer dan in de poolgebieden. Ook verschilt
de predatiedruk tussen ecosystemen. Op sommige eilanden zijn bijvoorbeeld nauwelijks
roofdieren en zijn bijna alle dieren die sterven beschikbaar voor aaseters (DeVault et al.
2003). De hoeveelheid aas is daarnaast seizoensgebonden. De meeste grote herbivoren in
noordelijke ecosystemen sterven namelijk aan het eind van de winter door verhongering.
Hierdoor is er dus ineens een grote hoeveelheid aas. Op de savanne gebeurt hetzelfde aan
het einde van het droge seizoen (Pereira et al. 2014).

Er zijn verschillende groepen organismen die aas consumeren. Als eerst zijn er de
reducenten. Dit zijn allerlei microbiéle organismen zoals bacterién en schimmels die een
kadaver langzaam afbreken en mineraliseren. De meest voorkomende en diverse groep
aaseters zijn insecten. Allerlei soorten vliegen en kevers eten van kadavers en leggen er
eitjes in. De grootste en meest bekende aaseters zijn de gewervelde aaseters. Deze groep
bestaat vooral uit vogels en zoogdieren en in mindere mate reptielen (Barton et al. 2013).
Tussen de gewervelde aaseters en de reducenten is competitie om kadavers. Om
gewervelde aaseters voor te zijn produceren reducenten giftige en stinkende stoffen in het
kadaver en laten het sneller rotten. Op die manier worden gewervelde aaseters afgeschrikt
om het kadaver nog te eten. De gewervelde aaseters daarentegen zijn geévolueerd om aas
snel te vinden en te consumeren voordat de reducenten het hebben gekoloniseerd. Ook is
hun verteringsstelsel ontwikkeld om de giftige stoffen af te kunnen breken (Janzen, 1977).
Uit een review van DeVault et al. (2003) bleek dan ook dat gewervelde aaseters over het
algemeen het grootste deel van een kadaver consumeren. Gemiddeld eten ze ongeveer 75%
van het weefsel.

Gewervelde aaseters worden verdeeld in twee groepen: Obligate aaseters en facultatieve
aaseters. Obligate aaseters zijn soorten die voor hun dieet volledig afhankelijk zijn van aas.
Ze eten geen ander voedsel en jagen ook niet. Eigenlijk de enige dieren die tot deze groep
behoren zijn gieren. Ze hebben speciale aanpassingen zoals een goed zweefvermogen en
goede ogen waardoor ze efficiént grote gebieden kunnen doorzoeken, en een kaal hoofd
waar giftig en rottend materiaal makkelijk van af te halen is (Houston, 2001). Facultatieve



aaseters zijn soorten die naast aas ook ander voedsel op het menu hebben staan. Het is een
hele grote en diverse groep dieren. Veruit de meeste roofdieren zijn bijvoorbeeld
facultatieve aaseters omdat ze naast hun zelf gevangen prooien ook aaseten als ze het
tegenkomen. Ook omnivoren zoals wilde zwijnen en kraaien zijn facultatieve aaseters, en
zelfs dieren als reigers, spechten en otters eten sporadisch van kadavers. Voor sommige
facultatieve aaseters is aas slechts een zeer klein deel van het dieet, terwijl het voor andere
een van de belangrijkste voedselbronnen kan zijn, zeker in de winter wanneer ander voedsel
schaars is (DeVault et al. 2003; Pereira et al. 2014).

Gewervelde aaseters hebben verschillende functies in het ecosysteem. Zo zijn ze belangrijk
in het recyclen van nutriénten. Kadavers worden in de aanwezigheid van gewervelde
aaseters sneller opgeruimd en op die manier worden nutriénten weer sneller opgenomen in
het systeem (Parmenter & MacMahon, 2009). Ook verspreiden gewervelden aaseters
nutriénten verder dan reducenten en insecten omdat ze een groter activiteitsgebied hebben
(Benbow et al. 2015). Daarnaast zijn ze belangrijk in het voorkomen van ziekteverspreiding.
Gewervelde aaseters, en dan vooral gieren, hebben namelijk een zeer zure maag (pH van 1)
en daarom zijn ze in staat om allerlei ziekteverwekkers en virussen uit kadavers te
vernietigen (Houston & Cooper, 1975). Op deze manier hebben aaseters ook voor mensen
een belangrijke functie. Ze kunnen namelijk kadavers van dood vee opruimen en voorkomen
dat de rest van het vee ziek wordt. Er hoeft dan geen vernietigingsbedrijf te komen, wat ook
een economisch voordeel is (Moledn, Sdnchez-Zapata & Margalida et al. 2014). Een ander
bewijs voor het nut van gewervelde aaseters voor de mens komt uit India. Hier zijn de
populaties gieren flink afgenomen, wat heeft gezorgd voor een toename van zwerfhonden
die ook van kadavers van dood vee eten. Deze zwerfhonden veroorzaakten weer meer
menselijke besmettingen met hondsdolheid, met als gevolg doden en veel ziektekosten. De
totale kosten als gevolg van de afname van gieren werden geschat op 2,43 miljard dollar per
jaar (Markandya et al. 2008).

Er is dus al veel onderzoek gedaan naar de verschillende functies van gewervelde aaseters,
maar de invloed op het voedselweb werd echter lange tijd klein en onbelangrijk geacht.
Volgens Wilson & Wolkovich (2011) is de rol van aas en aaseters in het voedselweb echter
onderschat. Zij concluderen dat de meeste interacties tussen roofdieren en hun prooien ten
onrechte als predatie werden gezien. Dit komt deels doordat er vaak werd gekeken naar
welke prooien een roofdier had gegeten door middel van analyse van ingewanden en
uitwerpselen, maar hierbij is niet te achterhalen of een prooi gevangen is of als aas
geconsumeerd is. Ook werd traditioneel dood materiaal als één grote detrituspool gezien,
terwijl er een verschil is tussen dood plantenmateriaal en dood dierlijk materiaal. Dierlijk
weefsel is namelijk van hogere kwaliteit en is voor de meeste soorten makkelijker te
assimileren. In totaal werd er geschat dat aaseten 16 keer zoveel voorkwam als eerder werd
gedacht in voedselweb studies en dat er gemiddeld meer energie wordt omgezet via aaseten
dan via predatie.

Omdat de rol van aaseters in het voedselweb onderschat is, wil ik die rol in deze
literatuurscriptie gaan onderzoeken. Ik ga me focussen op de gewervelde aaseters, omdat
die vaak het grootste deel van een kadaver consumeren (DeVault et al. 2003). De



onderzoeksvraag is dan ook: wat is de invloed van gewervelde aaseters op het voedselweb?
Hierin wil ik onderzoeken of gewervelde aaseters direct of indirect invioed hebben op
andere trofische niveaus en of ze in staat zijn om de stabiliteit en het evenwicht in een
voedselweb te bepalen. Dit is extra relevant nu de stabiliteit van ecosystemen wereldwijd
onder druk staat (Hautier et al. 2015) en er een snelle afname van gewervelde aaseters,
vooral gieren, plaatsvindt (Ogada et al. 2012).

In het eerste hoofdstuk zal ik voornamelijk ingaan op theorie over gewervelde aaseters in
het voedselweb. Daarna beschrijf ik in het tweede hoofdstuk een modelleerstudie die het
effect van een aaseter op een specifiek voedselweb onderzoekt. In het laatste hoofdstuk
werk ik zelf een voedselweb uit met gewervelde aaseters in Nederland.



Hoofdstuk 1

Zoals in de inleiding al besproken, concludeerden Wilson & Wolkovich (2011) dat aaseten in
voedselwebstudies flink onderschat is. Veel meer interacties tussen roofdieren en prooien
behoren tot aaseten in plaats van predatie. Het gaat dan vooral om facultatieve aaseters die
minder afhankelijk zijn van de jacht dan gedacht. Deze aaseters eten vaak van kadavers van
veel verschillende soorten dieren en op deze manier ontstaat er een voedselweb met meer
verbindingen tussen soorten onderling en verschillende trofische niveaus. Het wordt juist
gedacht dat zo’n voedselweb met meerdere verbindingen per soort stabieler is, dus in die
zin zouden gewervelde aaseters een voedselweb stabieler kunnen maken (Wilson &
Wolkovich, 2011).

Daarnaast kan aas voor sommige soorten in tijden van gebrek aan hun normale voedsel een
alternatieve voedselbron zijn waar ze van kunnen leven. Zo kunnen populaties roofdieren
ook in moeilijke periodes zoals in strenge winters overleven door aas te eten (DeVault et al.
2003; Pereira et al. 2014). Poolvossen in Noord-Canada bijvoorbeeld zijn normaal gesproken
alleen afhankelijk van de fluctuerende populaties lemmingen. In jaren met weinig
lemmingen bleek de populatie poolvossen echter niet in overstemming met de lemmingen
af te nemen. Het bleek dat de poolvossen in deze periode gebruik maakten van zeehond-
kadavers die door ijsberen waren achtergelaten (Roth, 2003). Door aaseten kan een
voedselweb dus stabieler worden omdat soorten niet meer afhankelijk zijn van één
voedselbron.

Moledn, Sanchez-Zapata & Selva et al. (2014) hebben de onderlinge interacties tussen
gewervelde aaseters, roofdieren, aas en prooien onderzocht. Er werd uitgegaan van een
systeem met gieren (dus obligate aaseters), grote jagende zoogdieren zoals leeuwen en
grote herbivoren. Hieruit kwamen verschillende mechanismen naar voren waarop aas en
aaseters invloed hebben op roofdieren en prooien. Zo kunnen aaseters aan de ene kant een
positieve invloed hebben op roofdieren door middel van facilitatie. Dit houdt in dat
roofdieren aas sneller zullen vinden door de aanwezigheid van aaseters. Zo is het bekend dat
leeuwen cirkelende gieren volgen om kadavers te lokaliseren (de roofdieren zijn dus ook
facultatieve aaseters). Aaseters kunnen daarentegen ook een negatieve invloed hebben op
roofdieren door middel van competitie om kadavers. Gieren zijn in staat om kadavers
compleet te consumeren voordat de roofdieren ze gevonden hebben en ze zijn zelfs in staat
om roofdieren bij hun eigen vangst weg te jagen als ze met grote aantallen zijn. Andersom
hebben roofdieren dit effect natuurlijk ook op aaseters. Ze kunnen aaseters wegjagen bij
kadavers, maar kunnen ook delen van hun gevangen prooi achterlaten ten gunste van
aaseters.

Door middel van deze interacties kunnen aaseters ook indirect invioed hebben op de
prooien. Als gieren door competitie om kadavers een negatieve invlioed hebben op
roofdieren, kan dat hun populatie doen afnemen en als gevolg wordt de predatiedruk op de
prooien ook lager. Op die manier kunnen aaseters dus indirect de populatie prooien laten
toenemen. Roofdieren kunnen echter ook het verlies aan voedsel aan aaseters proberen te



compenseren door meer te gaan jagen. Op die manier kunnen aaseters juist indirect een
negatieve invloed hebben op de populatie prooien.

Aas zelf kan ook een indirect effect hebben op de prooien. Als er meer aas beschikbaar komt
kunnen roofdieren hiervan profiteren en in aantal toenemen. Hierdoor kan de predatiedruk
op de prooien toenemen en kan hun populatie dus afnemen. Aan de andere kant kan het
juist betekenen dat de roofdieren een voedselbron hebben die met minder energiekosten te
consumeren is. Ze zullen dan juist minder op de hun normale prooi gaan jagen en vooral
aaseten. Hierdoor kan de prooipopulatie juist toenemen. Het is nog de vraag welke van deze
twee scenario’s zal plaatsvinden. Dit hangt ervan af of het aanbod van aas over een langere
periode groter is (vaak is aas maar een tijdelijke voedselbron) en hoe groot de toename van
de roofdieren zal zijn. Bij een grote toename zal het aas (ondanks dat het minder energie
kost om het consumeren) niet alle roofdieren meer van voedsel kunnen voorzien en zal de
predatiedruk op de prooien dus alsnog toenemen (Moledn, Sdnchez-Zapata & Selva et al.
2014).

Een ander verschijnsel in de natuur wat niet direct met aaseters te maken lijkt te hebben is
een mastjaar. Een mastjaar is een jaar waarin bomen of planten van een bepaalde soort
synchroon veel meer zaden en vruchten produceren dan in een gemiddeld jaar (Kelly, 1994).
Het is aangetoond dat de zaden en vruchten die in zo’n jaar in enorme hoeveelheden
geproduceerd worden kunnen leiden tot een trofisch cascade effect. Dit is onder andere
waargenomen in het Oerbos van Biatowieza op de grens van Polen en Wit-Rusland. Hier
waren populaties wilde zwijnen en verschillende soorten knaagdieren na de mastproductie
van eikels en beukennootjes beter in staat om de winter te overleven en konden de zomer
erna enorm toenemen. Toen de voorraad noten eenmaal op was gingen ze over op het
consumeren van alternatieve voedselbronnen. Verschillende kleine vogelsoorten werden
hier het slachtoffer van omdat hun nesten werden leeggeroofd door de knaagdieren.
Tegelijkertijd namen roofdieren als de bosuil en boommarter toe doordat ze zich konden
voeden op de toegenomen populaties knaagdieren. Het jaar erop, toen de
knaagdierpopulaties weer afgenomen waren door de predatiedruk, moesten ook deze
roofdieren weer overstappen op een andere prooi en dit resulteerde ook weer in meer
predatiedruk op allerlei vogelsoorten. De situatie die hier geschetst wordt, komt dus neer op
een generalist die toeneemt door een sterke toename van een bepaalde voedselbron en het
jaar erna de populatie van een alternatieve prooi laat afnemen (Ostfeld & Keesing, 2000).
Mastproductie is een zogeheten ‘pulsed resource’. ‘Pulsed resources’ zijn voedselbronnen
die plotseling en onvoorspelbaar in grote hoeveelheden beschikbaar worden en na een tijd
ook weer opgebruikt zijn. Naast mastproductie is een sprinkhanenplaag er een voorbeeld
van, maar ook aas wordt ertoe gerekend (Ostfeld & Keesing, 2000). Wanneer en waar een
dier doodgaat is immers ook niet precies te voorspellen en daarnaast is dierlijk weefsel een
voedselrijke voedingsbron. Een kadaver is niet in de orde van grote van een mastproductie,
maar in theorie zou aas eenzelfde trofisch cascade effect kunnen veroorzaken. In feite komt
het effect hierboven beschreven deels overeen met een van de effecten beschreven door
Moledn, Sanchez-Zapata & Selva et al. (2014). Ook hier kon een bepaalde groep dieren



(grote jagende zoogdieren) toenemen door een plotseling aanbod van een bepaalde
voedselbron (aas), en door die toename een alternatieve voedselbron (grote herbivore
prooien) verkleinen. Ook Wilson & Wolkovich (2011) suggereerden dat aas via facultatieve
aaseters invloed kan hebben op levende prooien. Natuurlijk blijft het de vraag of aas in zulke
grote hoeveelheden beschikbaar komt dat het de populatie facultatieve aaseters genoeg kan
laten toenemen om echt een effect op de alternatieve prooien te hebben, maar in theorie is
het mogelijk.

In de praktijk is hier slechts één voorbeeld van. Opnieuw in het oerbos van Biatowieza bleek
dat gewervelde aaseters en kadavers wel degelijk een invloed kunnen hebben op andere
prooien. Het bleek namelijk dat de dichtheden van verschillende facultatieve aaseters
significant toenamen in de buurt van kadavers, terwijl de dichtheden van hazen en
eekhoorns (kleine herbivoren) significant afnamen in de buurt van kadavers. De
onderzoekers suggereerden dat deze lokale extincties van kleine herbivoren werden
veroorzaakt door meer predatie van facultatieve aaseters zoals vossen en door het
vermijden van deze gebieden door de herbivoren (predator avoidance). Voor grote
herbivoren als reeén en edelherten werd dit effect echter niet gevonden (Cortés-Avizanda et
al. 2009). Hoewel hier dus wel een duidelijk effect van aas en facultatieve aaseters op kleine
herbivoren werd gevonden, blijft het een lokaal effect. Of er ook echt sprake was van een
populatieafname van deze soorten in het hele gebied is niet duidelijk.

Zo’n plaatselijk effect op prooien in de buurt van kadavers is waarschijnlijk groter bij
kadavers die gegroepeerd zijn en dicht bij elkaar liggen, zoals kadavers van dieren die zijn
neergeschoten door jagers. Kadavers van dieren die gedood zijn door een roofdier zijn
meestal gelijkmatiger verdeeld over een gebied en over het seizoen (Wilmers et al. 2003).
Ook natuurlijke fenomenen kunnen zorgen voor groepering van kadavers. Zo zorgde een
blikseminslag op een bergplateau in Noorwegen voor de spontane dood van ongeveer 300
rendieren (Steyaert et al. 2018).

Zoals eerder besproken kan de aanwezigheid van gieren, via competitie met roofdieren om
aas, indirect invloed hebben op herbivoren. De afwezigheid van gieren kan echter ook een
grote impact hebben. Door de huidige afname van gieren over hun gehele
verspreidingsgebied komt er veel meer aas beschikbaar voor andere, facultatieve aaseters.
Deze facultatieve aaseters kunnen zich daardoor vermeerderen en aangezien ze ook
roofdieren zijn hebben ze een negatieve invloed op populaties van allerlei prooien. Eigenlijk
vindt er door het verdwijnen van gieren een soort mesopredator release plaats. Normaal
gesproken gebeurt dit als de toppredator uit een systeem verdwijnt en de kleinere
roofdieren hierdoor enorm kunnen toenemen omdat ze zelf niet meer bejaagd worden en
geen concurrentie meer hebben om prooien. In dit geval verdwijnt echter de ‘top-aaseter’,
en nemen de kleinere en minder gespecialiseerde aaseters toe. Het resulteert allebei in een
afname van de prooien op het trofische niveau daaronder. Op die manier kan het
verdwijnen van gieren dus een trofisch cascade effect veroorzaken (Buechley & Sekercioglu,
2016). Het onderzoek van Markandya et al. (2008) zoals in de inleiding beschreven is hier
een goed voorbeeld van. Door de afname van gieren in India namen facultatieve aaseters, in
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dit geval zwerfhonden, enorm toe. Het effect op de lagere trofische niveaus is daar echter
niet onderzocht.



Hoofdstuk 2

Uit het eerste hoofdstuk blijkt dus dat gewervelde aaseters in theorie een belangrijke rol
kunnen spelen in het voedselweb. Ook is er uit de natuur wel bewijs dat ze invloed hebben
op andere trofische niveaus, maar dit zijn nog maar enkele onderzoeken. Of gewervelde
aaseters ook echt een bepalende rol kunnen spelen in een voedselweb is nog niet duidelijk.

Of aaseters een bepalende factor zijn in een systeem en of ze het evenwicht kunnen
veranderen is echter ook moeilijk te onderzoeken. Je kan immers niet zomaar alle aaseters
uit een bestaand ecosysteem wegvangen en vervolgens bekijken wat er verandert. Ten
eerste is dat immoreel omdat je dan een boel wilde dieren voor je onderzoek moet doden of
vangen en ten tweede is dat praktisch moeilijk uit te voeren omdat soorten terug zullen
keren naar het gebied (zeker vogels kunnen over barriéres zoals hekken heenvliegen). Het
verwijderen van specifieke soorten wordt wel geprobeerd, bijvoorbeeld otters die uit
bepaalde rivieren in Oostenrijk worden weggevangen om te onderzoeken wat de invloed is
op de visstand. Ook hier bleek het in de praktijk moeilijk om alle individuen te vangen.

Een manier om het toch te testen is het modelleren van een systeem. Met
differentiaalvergelijkingen en parameters die gebaseerd zijn op in de natuur gemeten
waarden kan de dynamiek van een systeem bestudeerd worden.

Uit de literatuur komt slechts één studie die het effect van aaseten specifiek modelleert
(Focardi et al. 2017). Deze studie beschrijft een systeem in de Noordelijke Apennijnen in
Italié. De natuur in dit gebied bestaat uit een heuvelachtig landschap met bos en open
stukken. De toppredator is de wolf. Met cameravallen bij kadavers van grote herbivoren is
eerst gekeken welke aaseters er waren en hoeveel ze van een kadaver aten. Vervolgens
werd op basis van deze waarnemingen een versimpeld systeem van het gebied
gemodelleerd.

Uit de cameravallen bleek dat wolven het meeste eten van een kadaver, maar vooral de
eerste keer na het doden van de prooi. Er bleef meestal een groot deel van het kadaver
liggen. In het tweede bezoek (dus nadat de wolven een deel gegeten hadden en vervolgens
het kadaver achterlieten) aten wilde zwijnen het meeste van een kadaver, zelfs meer dan
wolven die later terugkwamen naar hun prooi. Daarnaast bleek zelfs dat groepen wilde
zwijnen in staat waren om wolven te verjagen bij hun eigen gevangen kadavers. Andere
gewervelde aaseters als vossen, roofvogels en marterachtigen aten slechts een klein deel
van de kadavers.

Vervolgens is het systeem gemodelleerd. Om het overzichtelijk te houden zijn de
differentiaalvergelijkingen hier niet weergegeven (zie Focardi et al. 2017). Het model bestaat
uit de volgende componenten:

Vegetatie. De vegetatie wordt als één samengevoegde voedselbron gezien en groeit in
afwezigheid van herbivoren tot een bepaalde carrying capacity. De vegetatie neemt af door
consumptie door herten en wilde zwijnen.



Herten. Herten bestaan uit reeén en damherten die beiden in het gebied voorkomen. Het
zijn de grote herbivoren die toenemen door het eten van de vegetatie. Ze nemen af door
predatie van de wolf en een constante sterfte.

Wilde zwijnen. De wilde zwijnen zijn omnivoren. Ze zijn opgedeeld in twee leeftijdsklassen.
Juveniele wilde zwijnen zijn een bepaalde fractie van de totale populatie wilde zwijnen. Deze
fractie is lager naarmate er meer wolven zijn. Volwassen wilde zwijnen zijn de rest van de
totale populatie wilde zwijnen en zijn dus ook afhankelijk van die fractie. De totale populatie
wilde zwijnen neemt toe door het eten van de vegetatie en door het eten van herten.
Herten worden gegeten door middel van het afpakken van de vangst van wolven. Dit stelen
van voedsel wordt ook wel kleptoparasitisme genoemd. Alleen de juveniele wilde zwijnen
nemen af door predatie van de wolf. Wilde zwijnen van beide leeftijdsgroepen nemen af
door een constante sterfte.

Wolven. De wolf is de toppredator in het systeem. Hij neemt toe door het eten van herten
en juveniele wilde zwijnen. Een deel van de vangst van herten raakt hij echter kwijt aan de
wilde zwijnen. De wolf neemt af door een constante sterfte.

In het model wordt er dus aas gegeten door wilde zwijnen door middel van
kleptoparasitisme. Dit is gemodelleerd via percentage . Dit is het percentage van de
gedode herten dat de wolven zelf opeten. 1 — ) is dus het percentage dat de wilde zwijnen
van de wolven stelen en als aas kunnen consumeren.

) wordt bepaald door de volgende differentiaalvergelijking:

w

A — Focardi et al. 2017
l/) W+a(1 - B)B

Hierin staat W voor de totale hoeveelheid wolven en (1 - B)B voor de totale hoeveelheid
volwassen wilde zwijnen per tijdstap. U is dus groter bij een groter aantal wolven en kleiner
bij een groter aantal volwassen wilde zwijnen.

a staat voor het vermogen van wilde zwijnen om de door wolven gedode herten te stelen. a
= 0 betekent dus dat de wilde zwijnen niet van de wolven kunnen stelen en er geen aaseten
plaatsvindt. Omdat a een positieve term onder de deelstreep is neemt  af als a toeneemt,
en dus wordt het percentage aas wat de wilde zwijnen van de wolven stelen en kunnen
consumeren groter.

In het model is a de parameter waarvan de waarde wordt gevarieerd om te onderzoeken
wat de invloed van aaseten en kleptoparasitisme op het systeem is (Focardi et al. 2017).

In het model hebben de onderzoekers een aantal aannames gemaakt. Zo is aangenomen dat
de herten efficiénter gebruik maken van de vegetatie dan de wilde zwijnen. De
parameterwaarden zijn zo gekozen dat in de afwezigheid van de wolf de wilde zwijnen
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uitsterven door competitie om de voedselbron. Ook is dus aangenomen dat wolven alleen in
staat zijn om jonge wilde zwijnen te doden.

Daarnaast is aangenomen dat wolven niet extra jagen om de verloren kadavers te
compenseren. Het is aangetoond dat andere toppredatoren zoals leeuwen dat wel doen
(Cooper, 1991). Voor wolven is het aangetoond dat ze hun groepsgrootte aanpassen door de
aanwezigheid van aaseters als raven (Vucetich et al. 2004). Het is dus de vraag of deze
aanname klopt.

Als laatste is aangenomen dat de herten die een natuurlijke dood sterven door de constante
sterfte in het model niet beschikbaar komen als aas voor de wilde zwijnen. Dit is ook geen
realistische aanname, omdat de meeste sterfte vaak veroorzaakt wordt door andere
factoren dan predatie (Houston, 1979).

De resultaten van het model lieten oscillerende populaties van zowel de wolven, herten,
wilde zwijnen en vegetatie zien. Bij a = 0 waren de oscillaties het grootst. Door a steeds iets
groter te maken werden de oscillaties steeds kleiner. Daarnaast nam de populatie wilde
zwijnen toe en de populatie wolven af. Als gevolg van de verminderde predatie werd ook de
populatie herten groter. Door toename van beide herbivoren nam ook de vegetatie af. Dit
proces ging zo door, tot bij een bepaalde waarde van a er helemaal geen oscillaties meer
waren. Boven die waarde stierf de populatie wolven uit doordat er te veel van hun vangst
door de wilde zwijnen afgepakt werd. Als gevolg stierven de wilde zwijnen zelf ook uit door
competitie om de voedselbron met herten, zoals eerder beschreven bij de aannames
(Focardi et al. 2017).

Deze modelleerstudie laat dus zien dat gewervelde aaseters een stabiliserende werking op
een voedselweb kunnen hebben. Als het kleptoparasitisme niet op een al te grote schaal
gebeurt, kan het populatiefluctuaties op verschillende trofische niveaus verkleinen.
Daarnaast laat het model ook zien dat aaseters een trofisch cascade effect kunnen
veroorzaken. De wilde zwijnen laten door middel van competitie om de voedselbron het
aantal wolven afnemen, hierdoor kan het aantal herten weer toenemen en daardoor neemt
de vegetatie weer af. Aan de andere kant kan aaseten dus niet te veel plaatsvinden omdat
de predator dan uitsterft en er dan ook geen aanbod van aas meer is voor de aaseter
(Focardi et al. 2017).

Dit effect van aaseters lijkt op dat wat Moledn, Sdnchez-Zapata & Selva et al. (2014) eerder
beschreven. Zij theoretiseerden ook dat aaseters door middel van competitie om kadavers
een negatieve invloed op roofdieren kunnen hebben en daardoor indirect een positieve
invioed op herbivoren.

Hoewel modelleren dus een handige manier is om de dynamiek in ecosystemen te
onderzoeken zijn er echter ook nadelen. Zoals beschreven worden er in een model altijd een
aantal aannames gemaakt en die zijn niet altijd realistisch. Ook is een model een
versimpeling van een bestaand ecosysteem en om die reden worden veel factoren die in de
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natuur een rol spelen niet meegenomen. Een model kan daarom nooit precies voorspellen
wat er in de natuur gaat gebeuren, maar het kan wel een bepaald effect of een bepaald
mechanisme laten zien.
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Hoofdstuk 3

In het vorige hoofdstuk heb ik een modelleerstudie beschreven die het effect van aaseten op
een voedselweb modelleert. Naast deze ene studie is er echter geen literatuur te vinden
waarin dit ook gebeurt. Mogelijk komt dit doordat de invloed van aaseters op het
voedselweb lang onderschat is en pas redelijk recent erkend is (Wilson & Wolkovich, 2011).
Omdat hier nog weinig onderzoek naar gedaan is, wil ik in dit hoofdstuk zelf een voedselweb
met gewervelde aaseters gaan uitwerken. Dit voedselweb is gebaseerd op ecosystemen in
Nederland.

De gewervelde aaseters die ik in het voedselweb mee ga nemen zijn de aaseters die in
Nederlandse natuurgebieden het vaakst aas detecteren en er als eerste van eten. Dit zijn het
wild zwijn, de vos en de buizerd (Mevius, 2019).

Per soort beschrijf ik eerst op basis van literatuur het dieet en de voorkeur voor aaseten.
Vervolgen schets ik op basis hiervan het voedselweb en beschrijf ik per aaseter wat de
mogelijke effecten op dit voedselweb zijn.

Vos (Vulpes vulpes). De vos is een roofdier met een groot verspreidingsgebied over de
wereld. Het is een generalist die veel verschillende prooien eet, afhankelijk van het aanbod
en welke het makkelijkst te vangen zijn. De meest gegeten prooien zijn kleine knaagdieren
zoals muizen (Kidawa & Kowalczyk, 2011), maar als die laag in aantallen zijn kunnen ze ook
overstappen op jonge reeén (Kjellander & Nordstrém, 2003; Jarnemo, 2004) of op
hoenderachtigen en andere kleine zoogdieren zoals haasachtigen (Leckie et al. 1998). Ook
op jonge wilde zwijnen wordt af en toe gejaagd, en zelfs insecten en verschillende vruchten
worden soms gegeten (Bassi et al. 2012).

Daarnaast is ook aangetoond dat aas een belangrijk deel van het dieet van vossen is. Zeker in
de winter wanneer er meer sterfte is van grote herbivoren en ander voedsel schaars is,
bestaat het dieet soms wel tot 50% uit aas (Cagnacci et al. 2003, Helldin & Danielsson, 2007).
In verschillende Europese gebieden zijn vossen ook de eerste en meest frequente aaseter bij
kadavers (Henrich et al. 2017; Bassi et al. 2018).

Wild zwijn (Sus scrofa). Wilde zwijnen zijn zoogdieren met een groot verspreidingsgebied die
in verschillende habitats kunnen leven. Het zijn omnivoren die in staat zijn om bijna alles te
eten. Zo eten ze van wortels, zaden, vruchten, schimmels, dierlijk weefsel, insecten en
werken ze zelfs af en toe anorganisch materiaal als stenen en plastic naar binnen. Het
merendeel van het dieet bestaat echter uit plantaardig materiaal en dierlijk weefsel is
gemiddeld maar een klein deel (Ballari & Barrios-Garcia, 2014).

De literatuur is tegenstrijdig over hoe veel en hoe vaak wilde zwijnen aaseten. In sommige
studies aten wilde zwijnen slechts van een klein percentage van de kadavers (Selva et al.
2003; Ray et al. 2014), maar in andere studies bleek juist dat ze wel een groot deel van het
aanwezige aas consumeerden (Jedrzejewska & Jedrzejewski, 2013; Focardi et al. 2017). Hoe
vaak wilde zwijnen aaseten lijkt dus per situatie te verschillen.

Wat uit de studie van Focardi et al. (2017) uit het vorige hoofdstuk wel bleek is dat wilde
zwijnen door hun groepsgrootte in staat zijn om andere aaseters en zelfs toppredatoren bij
een kadaver te verjagen.
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Buizerd (Buteo buteo). De buizerd is een algemene opportunistische roofvogel. Hij eet
allerlei kleine zoogdieren, vogels, reptielen en insecten, afhankelijk van het aanbod (Sergio
et al. 2002). Kleine knaagdieren als woelmuizen zijn de belangrijkste prooi, maar in jaren dat
deze schaars zijn kan hij dus ook overstappen op alternatieve prooien (Reif et al. 2004).
Buizerds worden ook vaak gezien bij kadavers, maar het is niet duidelijk hoe belangrijk aas
precies is in het dieet. Vooral in de winter eten ze van kadavers. In de afwezigheid van gieren
zijn ze een van de belangrijkste vliegende aaseters in Noord-West Europa. Omdat buizerds
oogjagers zijn, zijn ze alleen in staat om overdag aas te lokaliseren (Young et al. 2014; Selva
et al. 2003).

Daarnaast bleek dat buizerds in staat zijn om andere vliegende aaseters als raven en haviken
bij kadavers te verjagen. Omdat het solitaire jagers zijn en ze per keer maar een klein deel
van een kadaver eten, spelen buizerds echter geen belangrijke rol bij competitie om
kadavers (Krofel, 2011).

Voor alle drie de soorten hierboven beschreven gaat de literatuur over allerlei verschillende
gebieden in Europa. Over deze soorten in Nederland is nauwelijks literatuur te vinden en
daarom is het niet zeker of deze soorten in Nederland ook hetzelfde dieet en voorkeur voor
aas hebben.

Op basis van de gegevens over deze drie aaseters kan ik nu een versimpelde versie van het
voedselweb in Nederlandse natuurgebieden schetsen. Het gaat in dit voedselweb vooral om
de grote gewervelde dieren. Niet alle dieren komen overal in Nederland voor, maar er is
uitgegaan van een ongefragmenteerd gebied met de grootst mogelijke diversiteit aan
soorten. Het voedselweb bestaat uit de volgende componenten en is te zien in figuur 1:

Vegetatie. De vegetatie wordt om het simpel te houden als één samengevoegde
voedselbron gezien. De vegetatie is de producent in het systeem die biomassa produceert en
daarmee aan de basis staat van het voedselweb.

Grote herbivoren. Deze groep bestaat uit herten (reeén, edelherten en damherten).
Daarnaast vallen ook andere soorten zoals paarden en runderen hieronder. In veel
Nederlandse natuurgebieden zijn deze dieren losgelaten en worden de populaties beheerd
om open landschap te behouden (De Vries, 1995). De herbivoren eten van de vegetatie.
Kadavers van grote herbivoren. Deze component bestaat uit aas van overleden herbivoren.
Omdat er geen toppredator in Nederland is (hoewel tijdens het schrijven van deze scriptie
voor het eerst sinds 150 jaar een wolf in Nederland welpen kreeg) komt aas alleen
beschikbaar via verkeersongelukken en natuurlijke sterfte van de grote herbivoren (kadavers
van kleinere dieren worden niet meegenomen in dit voedselweb). Aas wordt bewust als
losse component meegenomen omdat het een extra voedselbron voor facultatieve aaseters
is en op die manier een effect kan hebben op het voedselweb. In Nederland worden echter
veel grote kadavers uit natuurgebieden weggehaald en vernietigd. Ook door jacht
verdwijnen herbivoren en hun kadavers uit de natuur.

Wilde zwijnen. De wilde zwijnen zijn omnivoren. Net zoals in het model van Focardi et al.
(2017) eten ze van de vegetatie en van kadavers van herbivoren. Er vindt hier echter geen
kleptoparasitisme plaats omdat er geen toppredator is.

Vossen. De vossen zijn roofdieren die jagen op de kleine gewervelde prooien. Daarnaast
eten ze van de kadavers van de herbivoren. Zoals beschreven bij hun dieet jagen ze ook op
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jonge reeén en jonge wilde zwijnen. In dit voedselweb is niet meegenomen dat ze ook van

de vegetatie eten.
Buizerds. De buizerds jagen net als de vos op de kleine gewervelde prooien en eten van de

kadavers.

Kleine gewervelde prooien. Deze component bestaat uit allerlei kleinere gewervelde dieren
zoals muisachtigen, konijnen, reptielen en kleine vogels. Deze groep representeert de
belangrijkste voedselbron van de vos en de buizerd zoals bij hun dieet beschreven is. Om het
systeem simpel te houden is hier dus één grote groep van gemaakt. Over het algemeen eten

deze dieren van de vegetatie.

Kadavers. van grote ” : Biilsaids
herbivoren
\ 4
Grote herbivoren Wilde zwijnen  Kleine gewervelde prooien
\ d ,Q/‘/
Vegetatie

Figuur 1. Het voedselweb van een natuurgebied in Nederland met de drie belangrijkste aaseters. Groene
pijlen staan voor consumptie van vegetatie, zwarte pijlen voor predatie, blauwe pijlen voor aaseten en
geblokte pijlen voor predatie op alleen jonge individuen. De rode pijl staat voor natuurlijke sterfte. De
verschillende componenten zijn verder toegelicht in de tekst hierboven.

Hoewel dit systeem redelijk veel componenten heeft, is het nog steeds een versimpelde
versie van een echt ecosysteem. In de natuur zijn er nog veel meer groepen organismen
zoals insecten en reducenten die in dit systeem niet zijn meegenomen. Ook is sterfte door

jacht niet meegenomen.
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Nu het voedselweb geschetst is kan ik per aaseter beschrijven wat de mogelijke effecten op
dit voedselweb zijn.

Wilde zwijnen

Door het eten van aas zijn wilde zwijnen mogelijk beter in staat om te overleven. Eerder
werd voor wilde zwijnen op de Veluwe aangetoond dat er een positieve correlatie is tussen
de hoeveelheid beukennootjes in de winter en de reproductie in de lente (Groot Bruinderink
& Hazebroek, 1995). Door de aanwezigheid van aas zijn de wilde zwijnen mogelijk niet meer
alleen afhankelijk van deze voedselbron en kunnen ze dus in aantal toenemen.

Omdat wilde zwijnen zich in het voedselweb dus ook voeden met vegetatie kan er
competitie om de voedselbron ontstaan met de grote herbivoren. Een toename van wilde
zwijnen door de aanwezigheid van aas kan indirect dus ook zorgen voor een afname van de
herbivoren. Hoewel competitie tussen wilde zwijnen, runderen en herten om vegetatie op
de Veluwe is waargenomen, zouden deze soorten elkaar echter juist ook faciliteren bij de
consumptie van vegetatie. Herten en wilde zwijnen blijken namelijk een voorkeur te hebben
voor grasland dat eerder begraasd is door runderen (Kuiters et al. 2005). Mocht de populatie
grote herbivoren uiteindelijk toch afnemen, zal dit minder aas opleveren (als er minder
individuen zijn kunnen er ook minder doodgaan). Hierdoor verdwijnt het voordeel van aas
voor wilde zwijnen weer en ontstaat er dus een negatieve terugkoppeling.

De vegetatie kan door een toename van wilde zwijnen dus afnemen. Maar zoals hierboven
uitgelegd kan de populatie van herbivoren door competitie met de wilde zwijnen juist
afnemen en in dat geval is er netto niet meer druk op de vegetatie.

Een ‘afname’ van vegetatie is misschien ook niet helemaal de juiste term. In de praktijk
betekent meer begrazing door herbivoren vooral een andere soortensamenstelling en
successiestadium van de vegetatie (Ramirez et al. 2019; Kuiters & Slim, 2002). In die zin zou
een toename van wilde zwijnen door het eten van aas op de lange termijn bijvoorbeeld
kunnen zorgen voor overgang van bos naar meer open vegetatie.

Het is echter nog de vraag of de wilde zwijnen populatie door de aanwezigheid van aas ook
echt zal toenemen zoals bijvoorbeeld in de modelleerstudie van Focardi et al. (2017) het
geval was. Ten eerste is er in de literatuur onduidelijkheid of wilde zwijnen wel echt zoveel
aaseten en of het wel echt belangrijk is in hun dieet, ten tweede is het de vraag of er in
Nederland wel genoeg aas beschikbaar is in de natuur omdat een deel weggehaald wordt.
Uberhaupt is er over het aaseten van wilde zwijnen in Nederland nog geen literatuur.

Vossen

Ook voor vossen geldt dat kadavers van grote herbivoren een extra voedselbron zijn en ze
daardoor in aantal kunnen toenemen.

Doordat vossen ook de kleine gewervelde prooien eten, zullen die in theorie afnemen.
Oscillaties van prooien op basis van het aantal vossen zijn eerder waargenomen (Kjellander
& Nordstrém, 2003). Het is echter niet zeker dat de kleine gewervelde prooien zullen
afnemen. Volgens de alternative prey hypothesis (APH) zal een roofdier als er genoeg van
zijn belangrijkste voedselbron is niet op secundaire prooien gaan jagen (Angelstam et al.
1984). Dus als er een constant groot aanbod van aas is zullen de vossen niet op de kleine
gewervelde prooien gaan jagen. Aangezien herbivoren vooral door een gebrek aan voedsel
in de winter sterven, is er waarschijnlijk geen constant aanbod van aas en is dit scenario dus
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juist niet het meest voor de hand liggend. Het is waarschijnlijker dat de vossen vooral op de
kleine gewervelde prooien als hoofdprooi zullen jagen en af en toe aas zullen eten als deze
prooien schaars zijn. Eigenlijk is dit dus het omgekeerde scenario en betekent het dat vossen
niet zullen toenemen door het eten van aas als dat niet constant en in grote hoeveelheden
aanwezig is.

Lokale extincties van de prooien van vossen rond de kadavers zoals aangetoond door Cortés-
Avizanda et al. (2009) zijn natuurlijk wel mogelijk.

Naast de kleine gewervelde prooien jagen vossen soms ook op jonge reeén en wilde zwijnen.
Hierdoor worden ondanks de afwezigheid van een toppredator de populaties van deze twee
soorten toch nog enigszins beperkt. Door de populaties van deze planteneters klein te
houden kunnen vossen indirect dus ook weer een positief effect hebben op de vegetatie.
Ook hier speelt de alternative prey hypothesis een rol. Zoals hierboven ook al uitgelegd
zullen de vossen waarschijnlijk pas op jonge reeén en wilde zwijnen gaan jagen als hun
belangrijkste voedselbron schaars is. Zo is in Zweden aangetoond dat predatie op jonge
reeén door vossen alleen hoog is in jaren met lage dichtheden van woelmuizen (Kjellander &
Nordstrém, 2003). Dus vossen zullen waarschijnlijk alleen effect hebben op de populaties
reeén en wilde zwijnen in jaren met weinig kleine gewervelde prooien en aas.

Buizerd

Voor buizerds geldt eigenlijk grotendeels hetzelfde als voor vossen. Aas kan een extra
voedselbron zijn en kan dus betekenen dat de populatie buizerds stijgt, maar ook voor
buizerds geldt de alternative prey hypothesis (Reif et al. 2004). Dus is het waarschijnlijker dat
ze nog steeds vooral op de kleine gewervelde prooien zullen jagen en alleen aas zullen eten
wanneer die prooien in kleinere aantallen voorkomen. Maar in theorie zou een groot
aanbod van aas dus ook de predatiedruk op de kleine gewervelde prooien kunnen vergroten
omdat het aantal buizerds erdoor zal toenemen.

Zoals eerder al genoemd is het voor buizerds ook niet precies duidelijk hoe belangrijk aas is
in het dieet. Omdat ze alleen overdag kunnen jagen, in tegenstelling tot de andere twee
aaseters die door middel van geur kadavers ook ’s nachts kunnen lokaliseren, zullen ze
minder van aas gebruik kunnen maken.

Uit het voedselweb hierboven beschreven komen een aantal mogelijke effecten van aas en
aaseters, maar die zijn niet eenduidig.

In theorie kunnen aaseters door middel van aas als extra voedselbron toenemen, maar het is
niet zeker of dit gebeurt. Ten eerste is het de vraag of de aaseters wel echt zoveel aas zullen
eten als hun belangrijkste voedselbron nog genoeg aanwezig is, ten tweede moet er dus een
constant en groot aanbod van aas aanwezig zijn.

Daarnaast is het ook niet zeker of potentiéle grotere populaties van deze aaseters direct
invloed zullen hebben op de prooien. Pas als de hoeveelheid aas te klein wordt zullen de
vossen en de buizerds weer op de kleine gewervelde prooien gaan jagen. Het ligt er dus aan
welke kant de alternative prey hypothesis op werkt. Is aas, mits in grote hoeveelheden
aanwezig, de belangrijkste voedselbron of zijn de kleine gewervelde prooien dat? Mogelijk
ontstaat er een systeem met oscillaties tussen de kleine gewervelde prooien, de kadavers en
de facultatieve aaseters.
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Ook kunnen vossen en wilde zwijnen een effect hebben op de vegetatie. Bij de wilde zwijnen
is het de vraag of een toename uiteindelijk netto meer begrazingsdruk op de vegetatie zal
opleveren en bij de predatie van vossen op jonge reeén en wilde zwijnen speelt opnieuw de
alternative prey hypothesis een rol.

Als laatste is nog onduidelijk welke aaseter het meest dominant is en het meest kan
profiteren van de kadavers. Buizerds zijn dat waarschijnlijk niet omdat ze solitair en alleen
overdag jagen. Of wilde zwijnen ook in Nederland andere aaseters verjagen bij kadavers en
het grootste deel ervan consumeren is niet bekend.

Het voedselweb wat ik heb uitgewerkt is complex en heeft verschillende mogelijke
uitkomsten. Om dit systeem in de toekomst uiteindelijk te modelleren moet het
waarschijnlijk nog meer versimpeld worden. Dan is het misschien beter om twee systemen
los te modelleren, namelijk een systeem met vossen, wilde zwijnen, kadavers, vegetatie en
de grote herbivoren en een ander systeem met vossen, buizerds, kadavers en de kleine
gewervelde prooien.

Om een voedselweb goed te modelleren zijn observaties uit de natuur nodig. Eerder is al
opgemerkt dat het dieet en de voorkeur voor aaseten van de beschreven soorten per
onderzocht gebied verschilt. Om dit systeem goed te kunnen modelleren is dus nog data
over de voedselvoorkeur en interacties tussen dieren in Nederlandse natuurgebieden nodig.

Het geschetste voedselweb is anders dan het systeem van Focardi et al. (2017) omdat hier
een toppredator ontbreekt. Een toppredator kan een systeem fundamenteel veranderen
door de populaties van grote herbivoren te verkleinen en ook de mesopredatoren terug te
dringen. In Nederland zou dit dus kunnen betekenen dat de aantallen reeén en wilde
zwijnen teruglopen. Ook de vos als mesopredator zal hinder ondervinden van een
toppredator.

Ook voor aaseters spelen toppredatoren een belangrijk rol. In Australié bleek dat in
gebieden zonder toppredator (de Dingo) meer kadavers en daardoor ook meer aaseters
waren dan in gebieden met een toppredator (Rees et al. 2019).

Over het algemeen wordt echter het tegenovergestelde gedacht. Doordat een toppredator
het hele jaar door op prooien jaagt, zorgt hij voor een constant aanbod aas. Voor wolven in
Noord-Amerika en Scandinavié is dit bewezen (Wilmers & Getz, 2005; Wilkenros et al.
2013). Zeker omdat wolven een kadaver vaak niet direct volledig opeten (Focardi et al.
2017), is er meer aas beschikbaar voor aaseters en zijn ze dus minder afhankelijk van
sterfte van grote herbivoren in de winter.

Omdat de wolf terug aan het komen is in Nederland is dit extra interessant voor het
geschetste voedselweb. Het zou kunnen betekenen dat het aanbod van aas groot en
constant genoeg wordt voor de beschreven aaseters om in aantal toe te kunnen nemen en
daardoor ook weer effect te hebben op andere dieren zoals de kleine gewervelde prooien.
Mogelijk kan het ook andere aaseters aantrekken die momenteel nog niet in Nederland
leven.
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Discussie

De onderzoeksvraag van deze scriptie was: ‘Wat is de invloed van gewervelde aaseters
op het voedselweb?’

Deze invloed lijkt niet eenduidig te zijn. Over de hele wereld zijn er namelijk
verschillende soorten gewervelde aaseters die in verschillende samenstellingen leven. Zo
zijn er systemen met obligate aaseters en systemen met alleen facultatieve aaseters. Ook
zijn er systemen met en zonder toppredator. De precieze invloed van aaseters is in ieder
systeem anders.

Toch lijkt de invloed van gewervelde aaseters op het voedselweb wel in een aantal
vormen samen te vatten. In het eerste hoofdstuk waarin vooral theorie werd besproken
kwamen drie manieren naar voren waarop gewervelde aaseters invioed hebben op het
voedselweb.

Ten eerste hebben aaseters door competitie en facilitatie invlioed op roofdieren en
kunnen ze daardoor indirect ook invloed op herbivoren hebben. Welke van deze twee
processen de overhand zal hebben en welke invloed dat dan weer op herbivoren heeft is
echter moeilijk te voorspellen (Moledn, Sanchez-Zapata & Selva et al. 2014).

Ten tweede hebben facultatieve aaseters een dubbele functie als zowel aaseter en
roofdier. Hierdoor zou een plotseling aanbod van aas als gevolg kunnen hebben dat de
alternatieve prooien van de facultatieve aaseters achteruitgaan. Dit zou een trofisch
cascade effect kunnen veroorzaken, vergelijkbaar met een ‘pulsed resource’ zoals
mastproductie (Ostfeld & Keesing, 2000). Het is echter de vraag of aas wel in zulke
hoeveelheden beschikbaar komt dat het echt zo’n toename van facultatieve aaseters kan
veroorzaken. In de buurt van kadavers zijn in ieder geval wel lokale extincties van
alternatieve prooien zoals eekhoorns en hazen waargenomen (Cortés-Avizanda et al.
2009).

Ten derde hebben gieren een speciale functie als obligate aaseter. In de gebieden waar
ze voorkomen hebben ze de functie van ‘topaaseter’ en zijn ze door hun specialisme in
staat om de meeste kadavers te consumeren voor de andere aaseters. Door het
verdwijnen van gieren kunnen deze andere facultatieve aaseters toenemen en ontstaat
er een mesopredator release met een trofisch cascade effect als gevolg (Buechley &
Sekercioglu, 2016). Dit bleek inderdaad het geval in India waar zwerfhonden toenamen
na een flinke afname van de gierenpopulatie (Markandya et al. 2008).

Er zijn dus theorieén over aaseters in het voedselweb, maar eigenlijk zijn er slechts twee
studies die deze theorieén deels bevestigen (Cortés-Avizanda et al. 2009; Markandya et
al. 2008). Praktische studies die de invloed van gewervelde aaseters op het voedselweb
in de natuur onderzoeken zijn dus schaars, en hier ligt dan ook een kans voor onderzoek
in de toekomst.

Daarnaast heb ik gekeken naar modelleerstudies die het effect van gewervelde aaseters
op het voedselweb onderzoeken. Modelleren lijkt een goede manier om de invloed van
aaseters op het voedselweb te onderzoeken. In een echt ecosysteem kan je immers niet
alle aaseters wegvangen en kijken wat er gebeurt, maar in een model kan dat wel.

De studie die ik beschreven heb, laat zien dat gewervelde aaseters door
kleptoparasitisme invloed hebben op de toppredator en daardoor een trofisch cascade
effect kunnen veroorzaken (Focardi et al. 2017). Dit lijkt dus de theorie van Moledn,
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Sanchez-Zapata & Selva et al. (2014) over competitie tussen aaseters en roofdieren en
het daaropvolgende effect op herbivoren te bevestigen.

Diezelfde modelleerstudie laat ook zien dat aaseten een stabiliserend effect kan hebben
op de populatiefluctuaties van verschillende dieren. Dit komt overeen met de theorie
van Wilson & Wolkovich (2011) uit het eerste hoofdstuk. Zij beweren dat aaseten een
voedselweb stabieler maakt omdat het zorgt voor meer onderlinge verbindingen tussen
soorten.

In de literatuur kon ik verrassend genoeg geen andere onderzoeken vinden waarin
aaseten gemodelleerd werd. Ook op dit gebied is dus nog ruimte voor toekomstig
onderzoek. Een studie waarin het effect van gieren gemodelleerd wordt, is bijvoorbeeld
interessant.

Omdat er een gebrek aan modelleerstudies is, heb ik in het derde hoofdstuk zelf een
systeem met gewervelde aaseters beschreven. Hier kwam een ingewikkeld voedselweb
uit met veel componenten. Doordat er veel interacties en veel mogelijke uitkomsten van
die interacties zijn, is het moeilijk om te voorspellen wat er precies zal gebeuren. Om dit
goed te kunnen voorspellen moet het systeem waarschijnlijk nog verder versimpeld
worden. Dit geeft ook direct het nadeel van modelleerstudies aan. Om een model goed
te laten werken moeten er aannames worden gemaakt waardoor het minder realistisch
wordt. Toch denk ik dat modelleren een belangrijke methode is om de invloed van
gewervelde aaseters op het voedselweb te onderzoeken.

Het voedselweb in Nederland is bijzonder omdat zowel obligate aaseters als
toppredatoren ontbreken. Daarom denk ik dat het interessant is om dit voedselweb in de
toekomst verder uit te werken en ook echt te modelleren. Hiervoor is nog wel data uit de
Nederlandse natuur nodig. Zo is een schatting van de hoeveelheid aas die er beschikbaar
is nodig om te kunnen bepalen of het echt een effect kan hebben op de aaseters. Ook
het precieze dieet van de aaseters in Nederland is nog niet bekend, net zoals de
onderlinge interacties van aaseters bij kadavers. Dit is bijvoorbeeld te onderzoeken met
behulp van cameravallen.

Wel moet genoteerd worden dat in het geval de wolf zich voor langere tijd vestigt in
Nederland (waar het wel naar uit ziet) het voedselweb fundamenteel anders wordt.

Al met al hebben gewervelde aaseters zeker een invloed op het voedselweb, die dus in
drie vormen is samen te vatten. Het is moeilijk om die invloed in de natuur te
onderzoeken, maar modelleren kan hierbij helpen.

Ondanks dat veel mensen een afkeer van ze hebben, denk ik dat aaseters fascinerende
dieren zijn waar nog veel meer onderzoek naar gedaan moet worden.
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