
De Waddenzee en de Banc d’Arguin in Mauritanië zijn sterk
met elkaar verbonden. Miljoenen steltlopers overwinteren
op de Banc d’Arguin en gebruiken daarbij onder andere de
Waddenzee als doortrekstation van en naar hun arctische
broedgebieden (Altenburg et al. 1983, van de Kam et al.
1999). Het is dan ook geen toeval dat het vooral Nederlandse
ecologen zijn die al sinds 1980 regelmatig onderzoek doen
op de Banc d’Arguin (Altenburg et al. 1982, Engelmoer et al.
1984, Ens et al. 1990, Wolff et al. 1993b). Veel van het onder-
zoek van toen, maar ook dat van nu, richt zich op de vraag
hoe het kan dat de dichtheid aan wadvogels daar zo hoog is
in vergelijking met de Waddenzee. Over alle steltlopersoor-
ten gemiddeld is de dichtheid zo’n 10 keer hoger op de Banc
d’Arguin (Altenburg et al. 1982, Zwarts 1988, van de Kam et
al. 1999, Piersma & Spaans 2004). Dit is een opmerkelijk
groot verschil, zeker gezien het feit dat wadvogelvoedsel op
de Banc d’Arguin juist in veel lagere dichtheid voorkomt dan
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Omdat veel van de in Afrika overwinterende steltlo-
pers gebruik maken van de Waddenzee als opvetstati-
on, zou de voedselsituatie in de Waddenzee wel eens
van invloed kunnen zijn op het aantal in Afrika over-
winterende steltlopers. Om dit te onderzoeken wordt
in dit artikel gekeken naar Kanoeten en hun voedsel, in
de Wad  denzee en op de Banc d’Arguin, vroeger en nu,
daarbij gebruikmakend van de rigoureuze veranderin-
gen die de laatste jaren in de Waddenzee hebben plaats
gehad.



in de ‘voedselrijke’ Waddenzee (Zwarts 1988, Piersma &
Spaans 2004). 

Dat de Waddenzee zo voedselrijk zou zijn is inmiddels
een wat verouderd beeld. De ecologische toestand van de
Nederlandse Waddenzee is danig veranderd ten opzichte
van de jaren tachtig en er zijn grote veranderingen opge-
treden in de aantallen wadvogels en het aanbod van hun
voedsel. Dit, in combinatie met recente gegevens verkre-
gen tijdens een serie nieuwe Nederlandse expedities naar
Mau rita nië, maakt dat de tijd rijp is voor een bijgestelde
vergelijking van deze aspecten tussen Waddenzee en Banc
d’Arguin. We richten ons daarbij op een bekende en al-
gemene schelpdieretende wadvogel: de Kanoet Calidris
canutus. De vergelijking tussen de 30 jaar oude en de
huidige situatie levert een aanstekelijke en belangrijke
hy pothese op die stelt dat het functioneren van beide
wadsystemen, hoewel ze hemelsbreed 4500 km uit elkaar
liggen, nauw gekoppeld is.

METHODEN

Om kanoetendichtheden te schatten hebben we gebruik
gemaakt van gebiedsdekkende tellingen en deze vervol-
gens gedeeld door het totale oppervlak aan beschikbare
wadplaten (699 km2 voor het westelijk deel van de Neder -
landse Waddenzee, C. Kraan; 522 km2 voor de Banc d’Arguin,

Wolff et al. 1993a). De tellingen in de westelijke Waddenzee
zijn uitgevoerd in december 1988 t/m 1992 en in december
2002 t/m 2006 (SOVON, Kraan et al. 2009), die op de Banc
d’Arguin in december 1978/januari 1979 (Trotignon et al.
1980), januari/februari 1980 (Altenburg et al. 1982) en meer
recentelijk in januari/februari 1997 (Zwarts et al. 1998), ja-
nuari 2000 (Hagemeijer et al. 2004) en januari 2006 (Diawara
& Overdijk 2007). 

Voedseldichtheden in de westelijke Nederlandse Wad -
den zee zijn gemeten rond het eiland Griend in de nazomers
van 1988 t/m 1992 (Piersma et al. 1993) en in de nazomers
van 2002 t/m 2006 (Kraan et al. 2009). Deze laatstgenoemde
dataset bevat ook veel monsterpunten buiten de Grien -
derwaard, maar om een eerlijke vergelijking te maken met
het verleden beperken we ons hier tot de monsterpunten
rond Griend. Het betreft hier dichtheden van de geschikte
lengteklassen (Piersma et al. 1993) van de drie meest alge-
mene kanoetenprooien (Kokkel Cerastoderma edule, 3-14
mm, Nonnetje Macoma balthica, 3-18 mm, en Wadslakje
Hydro bia ulvae, alle lengtes). Gebiedsdekkende schattingen
van voedseldichtheden op de Banc d’Arguin zijn uitgevoerd
in het vroege voorjaar van 1986 (Wolff et al. 1993a) en in het
vroege voorjaar van 2007 (Jansen 2008). Hier hebben we ons
beperkt tot (alle lengteklassen) van de vier meest algemene
kanoetenprooien: de tweekleppigen Loripes lacteus, Diplo -
donta diaphana en Dosinia sp. en het kleine slakje Bittium sp.
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Figuur 1. In de westelijke Nederlandse Wad -
den zee zijn zowel Kanoeten als hun voedsel
in aantal afgenomen sinds de late jaren
tachtig (weergegeven zijn de gemiddelden
± standaardfout). Op de Banc d’Arguin is het
aantal Kanoeten ook teruggelopen, maar is
de voedseldichtheid toegenomen. Merk op
dat zowel de horizontale als de verticale as lo-
garitmisch geschaald zijn. In the western
Dutch Wadden Sea, both Red Knots and their
food have declined markedly since the late
1980s (given are means and standard errors).
Also at Banc d’Arguin has the density of Red
Knots declined, however the density of their prey
has increased there. Note that both axes are sca-
led logarithmically.



Voedseldichtheid drukken we uit als de hoeveelheid asvrij
drooggewicht (AVDG) per m².

RESULTATEN

In de westelijke Nederlandse Waddenzee is zowel de dicht-
heid van Kanoeten als de dichtheid aan voedsel afgenomen
tussen het einde van de jaren tachtig (1988-1992) en nu
(2002-2006; figuur 1). De kanoetendichtheid nam af van 1.4
(± standaardfout van 0.3) tot 0.6 (± 0.2) vogels/ha; de voed-
seldichtheid nam af van 4.1 (± 0.3) tot 2.0 (± 0.5) g AVDG/m².
Op de Banc d’Arguin echter nam gedurende diezelfde peri-
ode de dichtheid van Kanoeten af (van 6.7 ± 0.3 tot 4.7 ± 0.1
vogels/ha), terwijl de dichtheid aan voedsel juist toenam
(van 2.7 (standaardfout niet bekend) tot 4.7 ± 0.7 g
AVDG/m²; figuur 1). Hoewel gebiedsdekkende tellingen op
de Banc d’Arguin moeilijker uitvoerbaar zijn dan in de
Waddenzee, zijn de getallen betrouwbaar, mede gezien de
kleine standaardfouten.

DISCUSSIE

Het zal niemand verbazen dat onze analyse laat zien dat in
de westelijke Nederlandse Waddenzee zowel Kanoeten als
hun voedsel in aantal zijn afgenomen. Er is de afgelopen ja-
ren een reeks van studies gepubliceerd die deze tendens on-
derschrijven, zowel voor Kanoeten (van Roomen et al. 2005,
van Gils et al. 2006, Kraan et al. 2009) als voor hun voedsel
(Piersma et al. 2001, van Gils et al. 2006, 2009, Kraan et al.
2007, 2009). Als oorzaken van deze teloorgang zijn ge-
noemd (1) de verstoring en vergroving van het sediment
met daarin een prominente rol voor bodemberoering, voor-
al als gevolg van mechanische schelpdiervisserij (Piersma et
al. 2001, van Gils et al. 2006, Kraan et al. 2007), en (2) ver-
hoogde consumptie van schelpdierbroed door jonge
Garnalen Crangon crangon, die mogelijk steeds vroeger in
het jaar op het wad te vinden zijn als gevolg van een toege-
nomen zeewatertemperatuur (Philippart et al. 2003).

Wat wel verbazing zal wekken, is het feit dat op de relatief
onverstoorde Banc d’Arguin de kanoetendichtheid is afge-
nomen, terwijl tegelijkertijd de voedseldichtheid is toege-
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Figuur 2. Hypothetisch scenario dat zou kunnen verklaren waarom het aantal Kanoeten op de Banc d’Arguin is gedaald terwijl de voedseldichtheid
juist is toegenomen. In de jaren tachtig lag er veel meer voedsel in de Waddenzee dan nu en werd het aantal Kanoeten op de Banc d’Arguin waar-
schijnlijk bepaald door de hoeveelheid voedsel op de Banc d’Arguin zelf. Tegenwoordig wordt het aantal Kanoeten op de Banc d’Arguin echter be-
perkt door de lage voedseldichtheden in de Waddenzee. Hypo the tical scenario which could explain why Red Knots wintering at Banc d’Arguin have de-
clined in spite of an increase in their food supply. In the 1980s there was much more food available in the Wadden Sea than nowadays and the number of
Knots wintering at Banc d’Arguin was most likely determined by the food abundance at Banc d’Arguin itself. Nowadays, the number of Banc-d’Arguin-winte-
ring Knots is regulated by the low food stocks in the Wadden Sea.



nomen. We kunnen alleen maar speculeren wat er achter
deze ogenschijnlijk onlogische veranderingen zit. Gezien de
toename van het voedselaanbod lijkt het aannemelijk om de
oorzaak van de afname van Kanoeten buiten Mauritanië te
zoeken. Aangezien de op de Banc d’Arguin overwinterende
Kanoeten (behorende tot de ondersoort C.  c.  canutus) ge-
bruik maken van de Waddenzee als tussenstop van en naar
hun broedgebieden in Siberië (Piersma et al. 1992, Nebel et
al. 2000) is het meest voor de hand liggende idee dat de
voedselafname in de Waddenzee debet is aan het dalend
aantal Kanoeten op de Banc d’Arguin (Davidson 2003). Dat
de canutus-populatie ook in andere overwinteringsgebie-
den afneemt versterkt het idee dat de oorzaak van deze
trend niet binnen de Banc d’Arguin gezocht moet worden.
Sinds de tachtiger jaren zijn in Guinee-Bissau de aantallen af-
genomen van 144 000 tot 31 000 vogels (Zwarts 1988, Salvig
et al. 1994), in het noorden van Marokko van 2500 naar 300
(Stroud et al. 2004) en in Namibië en Zuid-Afrika van 13 000
naar 6500 (Underhill 1997). Deze interpretatie zou beteke-
nen dat de Banc d’Arguin tegenwoordig niet geheel ‘vol zit’
tot het maximale draagkrachtnivo voor Kanoeten, maar dat
de bovengrens wordt bepaald door de voedselsituatie el-
ders, en wel in de Nederlandse Waddenzee (figuur 2). Gezien
het feit dat eind jaren tachtig de voedseldichtheid in de
Waddenzee twee keer groter was dan nu, plus het feit dat de
voedseldichtheid in de Banc d’Arguin toen juist lager lag,

lijkt het aannemelijk dat het aantal Kanoeten dat in de jaren
tachtig op de Banc d’Arguin voorkwam wel werd bepaald
door de draagkracht van de Banc d’Arguin (figuur 2; dit
wordt ondersteund door berekeningen aan maximale vo-
geldichtheden waarbij minimaal vereiste opnamesnelheden
nog net worden gehaald, J.A. van Gils). Een eventuele toena-
me in voedseldichtheid op de Banc d’Arguin zou destijds dus
wel tot een toename in de lokale kanoetendichtheid hebben
geleid.

Het is onduidelijk wanneer de door de Waddenzee opge-
legde bottleneck voor de canutus-ondersoort optreedt: tij-
dens de voor- of de najaarstrek. Tijdens de voorjaarstrek ma-
ken de meeste canutus-kanoeten gebruik van de minder
door mechanische visserij gehavende Duitse Waddenzee en
niet zozeer van de verslechterde Nederlandse Waddenzee.
Dit was altijd al zo en lijkt niet veranderd te zijn sinds jaren
tachtig (Piersma et al. 1994). Het meest waarschijnlijke is dan
ook dat de klappen vallen tijdens de najaarstrek, wanneer
wel veel Kanoeten gebruik maken van het Nederlandse deel
van de Waddenzee. Het blijkt dat het aantal canutus-kanoe-
ten dat in het najaar pleistert in de Nederlandse Waddenzee
sterk afhankelijk is van hoeveelheid zacht (dus gemakkelijk
verteerbaar) voedsel: hoe minder zacht voedsel (Strand -
krabben Carcinus maenas en Garnalen), hoe minder Ka -
noeten eind juli en in de eerste week van augustus in de
westelijke Waddenzee worden geteld (van Gils et al. 2005b).
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Voedselproblemen in de Waddenzee zijn er mogelijk de oorzaak van dat Kanoeten ook in West-Afrikaanse wadgebieden zoals de Banc d’Arguin zijn af-
genomen. It is hypothesized that food shortage in the Waddenzee has also lead to a decline of Red Knot in West-African wetlands like the Banc d’Arguin.



Kanoeten op doortrek hebben meestal een relatief kleine
spiermaag (van Gils et al. 2005a) en vereisen daarom een
Waddenzee die rijk is aan hoogkwalitatief, voedsel (Krabben,
Garnalen, Nonnetjes), en het is juist dit relatief zachte voed-
sel dat de laatste jaren zo sterk is afgenomen (van Gils et al.
2006, 2009, Kraan et al. in voorbereiding). Bovendien weten
we dat de aantallen doortrekkende canutus-kanoeten in de
nazomer in de westelijke Waddenzee in de afgelopen deca-
de sterk zijn gedaald (T. Piersma, A. Dekinga & B. Spaans), en
we kennen geen Europse alternatieven voor deze verdwe-
nen vogels (hoewel in het najaar van 2008 veel canutus-ka-
noeten in Frankrijk zijn gezien; J. Leyrer). Mogelijk slaan ca-
nutus-kanoeten de Waddenzee volledig over in slechte
voedseljaren en vliegen dan in één ruk door van Siberië naar
West-Afrika (of stoppen dus even in Franse estuaria), iets wat

vooral voor de later doortrekkende mannetjes zou gelden
(Nebel et al. 2000). Hoewel zo’n extra lange vlucht van 8650
km theoretisch zeker mogelijk zou moeten zijn (Gill et al.
2005) is het niet onwaarschijnlijk dat dit doorvliegen leidt tot
verhoogde sterfte, ergens onderweg of direct na de (ver-
zwakte) aankomst op de Banc d’Arguin.

Tot slot speculeren we nog over de vraag waarom het ka-
noetenvoedsel op de Banc d’Arguin juist is toegenomen.
Mogelijkerwijs spelen de afgenomen aantallen Kanoeten
een rol: die kunnen hebben geleid tot een verminderde con-
sumptie van schelpdieren die de schelpdierpopulatie in
staat stelde te groeien tot een nieuw evenwicht. Er is tevens
recentelijk een alternatief idee geopperd, dat een toegeno-
men algenproductie verantwoordelijk stelt voor de toege-
nomen schelpdierbiomassa (Honkoop et al. 2008). Laten we

138

321 64 5

voedseldichtheid (g AVDG/m2)  − prey density (g AFDM/m2)

0.25

0.20

0.15

0.10

re
la

tiv
e 

pr
od

uc
tio

n 
or

 c
on

su
m

pt
io

n 
ra

te
 (%

 d
ay

-1
)

toen nu 2

nu 1
lage consumptie snelheid

hoge consumptie
snelheid

lage algenproductie

hoge algenproductie

re
la

tie
ve

 p
ro

du
ct

ie
 o

f c
on

su
m

pt
ie

 s
ne

lh
ei

d 
(%

 d
ag

-1
)

Figuur 3. Een klassiek populatiemodel uit de visserijbiologie verklaart populatiegrootte als de balans tussen productiesnelheid enerzijds (diagonale
lijnen die dichtheidsafhankelijke groei weergeven) en consumptiesnelheid anderzijds (horizontale lijnen). In dit denkraam kunnen twee verschillen-
de hypothesen verklaren waarom de voedseldichtheid (populatiegrootte) op de Banc d’Arguin nu hoger is dan in de jaren tachtig. De ene hypothe-
se stelt dat minder Kanoeten leidt tot minder consumptie van schelpdieren, wat er voor zorgt dat het evenwicht tussen productie en consumptie,
en dus de omvang van de schelpdierpopulatie, verder naar rechts verschuift (van ‘toen’ naar ‘nu 1’). De andere hypothese stelt dat niet de consump-
tiesnelheid is veranderd maar dat juist de hoeveelheid voedsel voor de schelpdieren, algen, is toegenomen, wat ook leidt tot een toegenomen
schelpdierpopulatie (van ‘toen’ naar ‘nu 2’). Hoewel het hier een conceptueel model betreft, zijn de getallen zo realistisch mogelijk gekozen; zo werd
een dagelijkse consumptiesnelheid van 0.2% gevonden op tropische wadplaten (van de Kam et al. 1999, p. 228) en volgt deze ook uit een voor
Kanoeten vereiste opnamesnelheid van 0.2 mg AVDG/s als ze gedurende 12 uur per etmaal foerageren bij waargenomen voedsel- en vogeldichthe-
den zoals in de jaren tachtig (respectievelijk 2.7 g AVDG/m2 en 6.7 Kanoeten/ha). A classical population model from fishery sciences explains population
size as the balance between production rate on the one hand (diagonal lines representing density-dependent growth) and consumption rate on the other
hand (horizontal lines). Within this framework, two different hypotheses can explain why prey density at Banc d’Arguin is higher nowadays than in the 1980s.
One hypothesis states that consumption of bivalves has declined (fewer Knots), which shifts the balance to the right (from ‘toen’ to ‘nu1’). The other hypothe-
sis states that the algal production has increased, shifting the consumption-production balance from ‘toen’ to ‘nu2’. The parameters have been chosen realis-
tically; e.g. a daily consumption rate of 0.2% was found on tropical mudflats (van de Kam et al. 1999, p. 228) and also follows from an intake rate of 0.2 mg
AFDM/s (required for Knots feeding for 12 h a day) at an average food and Knot density as observed in the 1980s (respectively 2.7 g AFDM/m2 and 6.7
Knots/ha).



een klassiek populatiemodel uit de visserijbiologie (Schaefer
1957) op deze twee ideeën los (figuur 3), waarin dichtheids-
afhankelijke productie een belangrijke rol speelt, dan voor-
spelt het idee van een verminderde consumptiesnelheid dat
de individuele productiesnelheid van de schelpdieren nu
zou zijn afgenomen, terwijl het idee van de toegenomen al-
genproductie voorspelt dat de individuele productiesnel-
heid van de schelpdieren gelijk zou zijn gebleven (onder een
gelijkblijvende consumptiesnelheid). Omdat schelpdieren
jaarringen aanleggen zouden deze contrasterende voor-
spellingen getoetst kunnen worden door groeicurven van
schelpdieren van toen met nu te vergelijken. Zoals zo vaak
sluiten beide ideeën elkaar niet uit, en waarheid zou dus ook
wel eens in het midden kunnen liggen!
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How the carrying capacity of the Wadden Sea regulates the number of
wintering waders at Banc d’Arguin

The number of Red Knots Calidris canutus wintering at
the Banc d’Arguin, Mauritania, has declined over the last
two decades. The fact that food densities in this relative-
ly undisturbed ecosystem have increased suggests that
the reason for the declining Knot abundance needs to be
sought elsewhere along the flyway. With the Wadden
Sea acting as a major stopover site for Red Knots winter-
ing at the Banc d’Arguin (at least in spring), we hypothe-
size that the declining food stocks in the Wadden Sea are
responsible for the reduced number of Red Knots win-
tering in Mauritania. Speculating further, we bring up

the idea that the declining Red Knot population has led
to reduced predation pressure on the bivalve stocks at
the Banc d’Arguin, which may be the reason why food
densities in Mauritania have gone up. Others have
brought up an alternative, but non-mutually exclusive,
hypothesis explaining this increase by an increased algal
production. With production rates in individual shellfish
presumably being under strong density-dependent con-
trol, the reduced predation hypothesis (in contrast to the
alternative hypothesis) predicts lower per capita shell-
fish production rates nowadays than two decades ago.
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