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Dispersie als viuchtreactie *)

In een voorgaand artikel (V.B., nr. 16, pag.
3710) hebben we reeds kennis gemaakt
met het verschijnsel ‘dispersie”:
verplaatsingen van (ontwikkelingsstadia
van) organismen vanuit en buiten het
habitat van oorsprong. In dit en in een
volgend artikel zal ik proberen uiteen te
zetten hoe dit verschijnsel zou kunnen
worden veroorzaakt en wat de biologische
betekenis zou kunnen zijn. Het ligt erg voor
de hand, om de oorzaak van dispersie te
zoeken binnen de populatie zelf of binnen
het lokale habitat dat door die populatie
wordt bewoond, d.w.z. dispersie te zien als
het viuchten voor ongunstige
omstandigheden. Dit is dan ook de meest
gangbare opvatting onder zo6logen, een
opvatting die door bepaalde feiten wordt
gesteund en in modellen wordt verwerkt.
Een belangrijk deel van de feiten over
dispersie is echter zeer moeiljjk te
begrijpen als viuchtreactie. In een volgend
artikel wil ik daarom proberen een meer
synthetische visie op het verschijnsel
‘dispersie” te ontwikkelen. Maar nu eerst
dispersie als viuchtreactie.

Dispersie als reactie op hoge
dichtheden

Eén van de oudste voorbeelden van dis-
persie als direct gevolg van hoge dichthe-
den is het ontstaan van de gregaria-fase
bij treksprinkhanen (Schistocerca grega-
ria). Als de larven in zulke hoge dichthe-
den voorkomen dat ze geregeld met el-
kander in contact raken, gaan er morfolo-
gische veranderingen optreden, die er o.a.
toe leiden dat de adulten grote, krachtige
vleugels ontwikkelen. Deze sprinkhanen
van de gregaria-fase trekken massaal
weg en vormen de beruchte sprinkhanen-
plagen die periodiek optreden in Afrika en
Azié (Uvarov 1928). Dit ontstaan van een
speciale dispersie- (of migratie-)fase o.i.v.
hoge dichtheden (eigenlijk o.i.v. frequente
contacten) komt bij vrij veel Orthopteren
voor, en verder bij bladluizen, een aantal
wantsen en misschien bij nog meer in-
sekten met een onvolledige gedaantewis-
seling (heterometabolen). De veroorza-
king van dispersie bij deze dieren lijkt dus
een duidelijke zaak: hoge dichtheden. Het
is echter ingewikkelder: ten minste bij
bladluizen en wantsen kunnen ook heel
andere factoren de gevleugelde vorm
doen ontstaan, bijv. de kwaliteit van het

*) Mededeling no. 263 van het Biologisch Station te
Wijster.
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voedsel, hoge temperaturen, voedselte-
kort, uitdrogen van het habitat (bijv. het
opdrogen van poeltjes waarin water-
wantsen leven), e.d. Al deze dieren leven
namelijk in sterk instabiele habitats, d.w.z.
in habitats, die vrij dikwijls, maar meestal
onverwacht, ongeschikt worden. Om bij-
tijds weg te kunnen komen, hebben ze -
evolutionair gesproken — een zekere ‘ge-
voeligheid” moeten ontwikkelen voor sig-
nalen, die een naderende ongeschiktheid
van het habitat a.h.w. zouden kunnen
aankondigen. Een hoge dichtheid moet bij
deze dieren daarom worden beschouwd
als één van die signalen; het kondigt een
mogelijk voedseltekort aan. Dit laatste is
in hoge mate het geval bij de treksprink-
hanen, die juist wat hoeveelheden en ver-
deling van voedsel betreft in één van de
meest instabiele habitattypen ter wereld
leven: halfwoestijnen; zie ook het onder-
zoek aan Austroicetes cruciata in An-
drewartha en Birch (1954). De biologi-
sche betekenis (uiteindelijk effect) van
deze dichtheidsreacties is dus: het bij-
tijds wegtrekken uit een habitat, dat
ongeschikt dreigt te worden, zodat de
kans op het vinden van een beter milieu
nog kan worden benut. Het is zeker niet
zo, dat door het wegtrekken de populatie
wordt ‘ontlast’, en wel eenvoudig omdat
in dergelijke gevallen ter plaatse meestal
geen populatie achterblijft.

Dit ligt waarschijnlijk anders voor muizen,
lemmingen en een aantal andere knaag-
dieren. De zeer frequente contacten tus-
sen individuen bij hoge dichtheden ver-
oorzaken een sterke dispersie, waarvan
de biologische betekenis tweeledig lijkt te
zijn: 1) het ‘ontlasten’ van de populatie ter
plaatse hetgeen het voortbestaan van die
populatie zou kunnen begunstigen, en 2)
het vergroten van de kans, om ergens
anders een populatie te vestigen dan wel
een andere populatie te ‘versterken’, of
meer algemeen: vergroten van de kans op
voortbestaan van de soort door aanwe-
zigheid over een groter gebied. Een ver-
gelijkbare tweeledigheid in de biologische
betekenis van dispersie lijkt te bestaan
voor dieren die vrij grote territoria verde-
digen (voornoemde knaagdieren zijn 6k
territoriaal, maar de territoria zijn meestal
klein). Welk van deze twee aspecten het
meest bijdraagt aan het voortbestaan van
de soort, zal van geval tot geval moeten
worden bestudeerd.

Een interessante dichtheidsreactie die tot

.grotere

dispersie leidt, vinden we bij de gewone
tuinslak (Cepaea nemoralis) (Oosterhoff
1977). Slakken laten bij het voortbewe-
gen een slijmspoor achter. Het geregeld
ontmoeten van dergelijke slijmsporen
brengt de (locomotorisch) meest actieve
slakken — die overigens door hun activiteit
zowel de meeste slijmsporen produceren
als ook de grootste kans hebben om er
veel te ontmoeten — ertoe om nog actie-
ver te worden, waardoor de kans dat ze
de lokale populatie verlaten sterk toe-
neemt (het is dus niet zozeer de dichtheid
van de slakken zelf die dispersie stimu-
leert, maar de dichtheid van slijmsporen).
Deze actieve siakken nu hebben nog an-
dere interessante eigenschappen: ze
groeien sneller dan minder actieve slak-
ken, ze overleven beter en ze leggen meer
eieren (Wolda 1970). We hebben hier
dus de merkwaardige situatie dat de ‘bes-
te’ individuen de grootste kans hebben
om de lokale populatie te verlaten; daar
staat natuurlijk tegenover dat ze door hun
reproduktiecapaciteit 66k de
beste potentiéle ‘founders’ van nieuwe
populaties zijn. Daar het onderzoek van
Wolda geen enkele aanwijzing heeft ge-
geven, dat een dergelijke voortdurende
beperking van de reproduktiecapaciteit
van de populatie noodzakelijk zou zijn om
de dichtheid beneden een ‘veilige’ boven-
grens te houden, lijkt de biologische bete-
kenis van dit verschijnsel veeleer te zijn:
uitbreiding en/of handhaving van de -aan-
wezigheid van de soort in de ruimte,
waarbij de dichtheid {van slijmsporen) als
signaal dient om de lokale populatie te
verlaten. Hoewel de aantallen in de uit-
gangspopulatie door dit gedrag weinig
‘gevaar’ zullen lopen, kan dit op een ande-
re wijze téch ten koste van de achterblij-
vende populatie gaan, doordat juist de
minder actieve, langzamer groeiende
slakken met een hogere mortaliteit en
een lagere reproduktie achterblijven.

Juist vanwege dit laatste punt zal het ve-
len misschien onwaarschijnlijk lijken, dat
deze verklaring juist zou zijn, d.w.z. dat
het voortbestaan van de soort met de hier
voorgestelde gang van zaken zou zijn ge-
diend. Daarom behandel ik nog een ander
geval dat in veel opzichten hierop lijkt,
maar waarin de dichtheid van de lokale
populatie geen enkele rol speelt. Zoals
Wellington et al. (1975) aantoonden,
vormt het ¢ van de 'Western Tent Cater-
pillar’ (Malacosoma californicum pluviale)
al haar eieren in één keer en zet ze ook
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achter elkaar in één ‘run’ af. Daardoor be-
zitten de eieren die haar lichaam het eerst
verlaten het meeste réservevoedsel en de
laatst afgezette eieren vrijwel niets meer
(met een hele reeks van overgangen
daartussen). Uit de dooierrijke eieren ko-
men zeer actieve rupsen, die snel groeien,
een geringe mortaliteit vertonen, en die
vlinders leveren die veel eieren leggen en
hiervoor grote afstanden vliegen. Uit de
dooierarme eieren komen of in 't geheel
geen rupsen meer, of trage rupsen, die
langzaam groeien, een vrij hoge mortali-
teit vertonen en zich tot trage vlinders
ontwikkelen, die relatief weinig eieren
leggen en zich hiervoor nauwelijks ver-
plaatsen. Het gevolg van dit alles is, dat
lokale populaties (kolonies) na een aantal
jaren degenereren en uitsterven a.g.v. het
voortdurend verdwijnen van de ‘bes-
te’ individuen {maar daarnaast evenzeer
door onvoorspelbaar slecht weer). Tege-
lijkertijd echter worden door de stroom
van actieve vlinders op allerlei plaatsen
(soms op grote afstand; Wellington
1964) voortdurend nieuwe kolonies ge-
sticht. Thompson et al. (1976) konden
(m.b.v. een simulatiemodel) aantonen, dat
dit dynamische patroon van uitsterven en

vestigen van lokale populaties een goede

‘strategie’ is (risicospreiding; Den Boer
1968) om zich als soort te handhaven op
het Saanich Peninsula {Brits Columbia),
een sterk heterogeen gebied van 311
km? met grote en onvoorspelbare, lokale
verschillen in  weersomstandigheden.

‘Doordat in dit geval lokale populaties ‘so-

wieso’ slechts kort kunnen overleven
door de sterk wisselende weersomstan-
digheden valt de nadruk geheel op disper-
sie als ‘overlevingsstrategie’ en kan hier-
voor blijkbaar zelfs als ‘prijs” het degene-
reren van lokale populaties worden ‘be-
taald’.

N.B.: dit is géén voorbeeld van groepse-
lectie {in de zin van Van Valen 1971),
daar de activiteit en de daaraan gebonden
eigenschappen van larven en vlinders niet
of nauwelijks door genetische factoren
worden bepaald (dit in tegenstelling tot
de situatie bij Cepaea nemoralis waar ge-
netische factoren een belangrijke rol spe-
len; Qosterhoff 1977).

Hoewel er over de relatie tussen dicht-
heid en dispersie veel meer te zeggen (en
vooral ook te onderzoeken) is, beperk ik
mij hier verder tot de opmerking, dat het
Palmén (1944} al opviel, dat slechts voor
enkele van de 868 keversoorten die hij in
het aanspoelsel van de Finse Golf aantrof,
zou kunnen worden aangenomen, dat
overbevolking in het gebied van oor-
sprong (de landen die in het zuiden aan
de Finse Golf grenzen, vooral Estland) de
oorzaak van de dispersie zou zijn ge-
weest. Dit was slechts een gissing, maar
het klopt goed met onze ervaringen uit
het bemonsteren van loopkevers met

vliegschermen: hoewel we in verschil-
lende terreinen gedurende een aantal ja-

ren met zowel bodemvallen als vlieg--

schermen monsterden, hebben we nooit
een relatie kunnen vaststellen tussen
dichtheid (aantallen in bodemvallen) en
vliegactiviteit (aantallen in vliegscher-
men). Ook Botterweg (1978) slaagde er
niet in een relatie te vinden tussen dicht-
heid en dispersie bij Bupalus piniarius, ter-
wijl Baars (niet gepubl.) al evenmin ver-
andering in het loopgedrag van loopke-
vers kon vaststellen na een sterke verho-
ging van de dichtheid. We gaan er daar-
om voorlopig van uit, dat de biologr-
sche betekenis van dispersie slechts voor
betrekkelijk weinig soorten alléén verla-
gen van een meestal (te) hoge dichtheid
kan zijn. Dichtheid zou echter voor meer
soorten een geschikt ‘signaal’ kunnen zijn,
waarmee een geregeld weerkerende dis-
persie zou kunnen worden bereikt.

Dispersie als vluchten voor
ongeschikt worden van het
habitat

Palmén (1944) vond onder de keversoor-
ten, die hij in het aanspoelsel van de Finse
Golf aantrof, betrekkelijk veel hygrophiele
soorten. Hij veronderstelde daarom dat
een belangrijke oorzaak van de dispersie,
die aan het aanspoelen voorafging, zou
kunnen zijn geweest: het uitdrogen van
vochtige habitats en plassen. Hoezeer
deze conclusie ook voor de hand ligt,
ze is waarschijnlijk slechts voor een deel
van de hygrophiele kevers juist. Voor het
ontplooien van derg. noodzakelijke vlieg-
activiteiten zijn goede vleugels niet vol-
doende. Ock.de vliegspieren moeten vol-
ledig zijn ontwikkeld, en juist onder ke-
vers komt het betrekkelijk veel voor, dat
de vliegspieren tijdens het reproduktiesei-
zoen zijn gereduceerd. Onder de loop-
kevers, die we tot dusverre op dit punt
onderzochten, vonden we er slechts één,
Loricera pilicornis, waarbij tijdens de re-
produktieperiode de vliegspieren als regel
volledig zijn ontwikkeld {maar zelfs hier
niet bij alle individuen) {(Den Boer et al.
1980), zodat een groot deel van de adul-
ten van deze bewoner van vochtige ha-
bitats inderdaad op een algehele uitdro-
ging zouden hebben kunnen reageren
met wegvliegen {Palmén trof deze soort
in het aanspoelsel aan). Er zijn redenen
{maar slechts weinig relevant onderzoek)

_om aan te nemen, dat de situatie in een
aantal

andere keverfamilies, zoals bij
Staphilinidae en misschien ook bij een

"deel van de Curculionidae (snuitkevers)

en Chrysomelidae (haantjes) niet veel
anders zal liggen. Misschien gaat de ver-
onderstelling van Palmén voornamelijk op
voor een aantal waterkevers: Van der Eijk
(1983) vond dat het schrijvertje (Gyrinus
marinus) waarschijnlijk zijn vliegspieren

altijd behoudt en dus in principe steeds in
staat is om te vliegen; als deze dieren op
het droge worden gebracht, vliegen de
meesten ook prompt weg, maar onder
veldomstandigheden vliegen ze heel wei-
nig. lets dergelijks lijkt te gelden voor
andere waterkevers (Dytiscidae, Gyrini-
dae, Hydrophilidae), zie bijv. Fernando
(1958), maar zie ook Jackson (19586).
Daarnaast zijn er natuurlijk nog wel ande-
re kevers die globaal genomen altijd hun
vliegvermogen behouden, zoals mest- en
aaskevers, die zich in habitats voortplan-
ten die slechts kort geschikt blijven. Zoals
te verwachten was, worden ook derg. ke-
vers (Scarabaeidae, Silphidae, Histeridae)
veelvuldig in het aanspoelsel aangetrof-
fen.

Als een groot deel van de hygrophiele ke-
vers die Paimén (1944) in het aanspoel-
sel aantrof tijdens de reproduktieperiode
inderdaad niet over functionele vliegspie-
ren konden beschikken en daardoor ge-
durende verreweg het grootste deel van
hun actieve leven niet op een ev. uitdro-
gen van het habitat konden reageren met
wegvliegen, vraagt men zich af hoe ze
dan in het aanspoeisel terecht zijn geko-
men. -Om hierin enig inzicht te kunnen
krijgen, moeten we de vraag naar de di-
recte oorzaak van deze dispersie even la-
ten rusten en ons afvragen wat de biolog/-
sche betekenis zou kunnen zijn. We kijken
weer allereerst naar loopkevers, en dan
valt op, dat een zéér groot deel van de
door Palmén in het aanspoelsel aange-
troffen loopkevers, soorten uit instabiele
habitats zijn (zoals oevers van plassen
en rivieren, moerassen, cultuurland). Dit
houdt in, dat populaties van derg. scorten
slechts korte tijd {één of enkele gene-
raties) aanwezig zouden kunnen blijven
op dezelfde plaats, zodat we het be-
staan van deze soorten slechts kunnen
begrijpen als ze in staat blijken te zijn om
snel allerlei plaatsen te bereiken en te
koloniseren zodra deze ‘geschikt” worden.
Of anders gezegd: ze kunnen slechts blij-
ven bestaan als het hoge tempo waarin
populaties verdwijnen tenminste wordt
gecompenseerd door een even hoog tem-
po van vestigen, en het laatste is al-
leen mogelijk via een aanzienlijke disper-
sieactiviteit. Dit geldt natuurlijk niet alleen
voor loopkevers maar voor alle bewoners
van instabiele habitats. We zouden dis-
persie dus kunnen zien als een algemene
‘aanpassing’ aan de instabiliteit van het
habitat. Tot die conclusie komt althans
Southwood (1962) wat betreft terrestri-
sche arthropoden na een grondige bestu-
dering van de literatuur. Hij ziet dispersie
{of migratie, zoals hij het noemt) als een
evolutionaire verworvenheid die de soort
in staat stelt de veranderingen in de loka-
tie van geschikte habitats bij te houden.
Het niveau waarop dispersie (migratie) bij
verschillende (vergelijkbare} soorten op-
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treedt, zou dan afhankelijk moeten zijn
van de mate van instabiliteit van geschik-
te habitats, en deze relatie zou via natuur-
lijke selectie telkens worden ‘bijgesteld’
(Southwood spreekt van ‘geared to the
rate of change of its habitat’). Hij komt tot
de conclusie dat zo'n relatie inderdaad
binnen elke groep grofweg is terug te vin-
den.

Wat moeten we ons nu voorstellen bij
zo'n ‘evolutionair verworven aanpassing'?
Daarop probeert Johnson (1969) een
antwoord te geven door erop te wijzen
dat bij insekten (althans ¢¢) een ‘odgene-
sis-flightsyndrome’ optreedt. Hij bedoelt
hiermee, dat in een periode snel na het
uitkomen, als de geslachtsorganen nog
onontwikkeld zijn, de vieugels, vliegspie-
ren en bijbehorende biochemische syste-
men maximaal zijn ontwikkeld, zodat de
jonge dieren ah.w. zijn ‘toegerust’ om
vliegactiviteiten te ontplooien. Dispersie
vindt dan ook in deze periode plaats. Zo-
dra de eieren zich in de ovaria gaan ont-
wikkelen (oégenesis), neemt de disper-
sie-drang af, worden de vliegspieren af-
gebroken zodat verdere vliegactiviteit on-
mogelijk wordt, en begint de reproduk-
tie. De dieren worden geacht dan in een
geschikt habitat te zijn beland. De twee
‘strategieén’ die tezamen het voortbe-
staan van de soort mogelijk maken
(Southwood 1977), zijn bij deze insekten
dus binnen de levenscyclus gescheiden:
een dispersie-fase, waarin de dieren zich
verbreiden over geschikte habitats, wordt
gevolgd door een reproduktie-fase in de
aldus bereikte habitats. Dingle (1972) be-
schouwt dit vooral daarom als een ‘aan-
passingssyndroom’, omdat de jonge adul-
ten na de dispersie-fase hun gehele re-
produktieve leven nog voor zich hebben
en dus een hoog kolonisatie-potentieel
bezitten. Uit dien hoofde zou selectie
dispersie die v66r de reproduktie plaats
vindt ook begunstigen (aldus Dingle). Een
groot deel van de hygrophiele kevers die
Palmén in het aanspoelsel van de Finse
Golf aantrof, waren dus niet gevlucht
voor uitdrogen van het habitat, maar wa-
ren in de normale dispersie-fase. Ze had-
den na het belanden in een op dat ogen-
blik geschikt habitat zelfs niet meer kun-
nen wegvliegen als dit na verloop van tijd
zou gaan uitdrogen; ze hebben dan im-
mers geen vliegspieren meer {(met uitzon-
dering van vele waterkevers, zie boven).
Ook vele andere (niet hygrophiele) kevers
waren kennelijk niet in het aanspoelsel
terecht gekomen tijdens het wegvluchten
uit een ongeschikt geworden habitat,
maar tijdens de normale dispersie-fase
{uitzonderingen hierop zijn vooral aas-
en mestkevers). Voorzover men deze dis-
persie-fase téch nog wil zien als een ‘zich
onttrekken aan ongunstige omstandighe-
den’, moet dit inderdaad ‘evolutionair’
worden beschouwd, zoals Southwood,
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Johnson en Dingle doen, dus als een via
natuurlijke selectie vastgelegd gedrag dat
onafhankelijk van de werkelijke verande-
ringen in het milieu wordt afgewikkeld en
waarvan vooral de frequentie van deelne-
mende individuen {het niveau van de dis-
persie dus) onder invloed staat van na-
tuurlijke selectie.

Hoewel we nu kunnen begrijpen hoe een
belangrijk deel van de dispersie die leidde
tot het aanspoelsel in de Finse Golf tot
stand kwam, vraag ik me wel af, of zo'n
gescheiden dispersie- resp. reproduktie-
fase (odgenesis-flight-syndrome) als een
‘aanpassings-syndroom’ moet worden
beschouwd. Zouden kevers van natte ha-
bitats er niet beter aan toe zijn als ze hun
vliegspieren ook tijdens de reproduktiepe-
riode zouden behouden (zoals een aantal
waterkevers, aas- en mestkevers), zodat
ze bij uitdrogen van het habitat nog een
redelijke kans hebben om de rest van hun
reproduktiepotentieel op een aridere
plaats te realiseren? Een ander nadeel
voor de insektensoorten, die onderhevig
zijn aan het ‘odgenesis-flight-syndrome’,
is dat de ¢¢ gewoonlijk als ‘maagden’ de
dispersie-fase ingaan, d.w.z. dat ze bij
aankomst in een potentieel te koloniseren
habitat slechts nageslacht kunnen voort-
brengen als daar toevallig 66k enkele d¢
arriveren die in staat zijn om die ¢¢ te vin-
den. Kortom, het lijkt waarschijnlijker dat
dit 'syndroom’ een noodzakelijk gevolg is
van de algemene fysiologie in een aantal
insektenorden, en dat slechts enkele
groepen binnen die orden — zoals een
aantal waterkevers, aas- en mestkevers
binnen de Coleoptera — kans hebben ge-
zien (evolutionair gesproken) om dit com-
plex te doorbreken. Ik verwacht dan ook,
dat binnen groepen die nog aan dit 'syn-
droom’ zijn ‘onderworpen’ natuurlijke se-
lectie — in tegenstelling tot Dingle (1972)
— juist afwijkingen hiervan zal begunsti-
gen. Wij menen dat dit gezichtspunt goed
in overeenstemming is met de situatie
zoals wij die bij loopkevers aantreffen
(Van Huizen 1979).

Tot dusverre heb ik vooral over kevers ge-
sproken, terwijl het ‘c6genesis-flight-syn-
drome’ allereerst is voortgekomen uit on-
derzoek aan hetero-metabole insekten:
vooral de-soorten met meer generaties
per jaar zijn in vergelijking tot kevers wat
dit betreft duidelijk in het voordeel. Niet
alleen de afbraak en opbouw van vlieg-
spieren, maar zelfs de vorming van vleu-
gels is bij deze dieren zeer plastisch, en
kan dikwijls in hoge mate worden bein-
vioed door uitwendige omstandigheden
die een ongunstig worden van het habi-
tat zouden kunnen aankondigen en dus
als signaal werken. Ik noemde al hoge
dichtheden, maar ook kwaliteit van het

voedsel, voedseltekort, hoge temperatu-,

ren, e.d. Dit betekent nog steeds niet, dat
deze dieren direct op ongunstige om-

standigheden zouden kunnen reageren,
maar alleen dat de tijd die verloopt tussen
het ontvangen van het signaal en bijv. het
vormen van volledige vleugels betrekke-
lijk kort is {in de grootte-orde van enkele
weken). Bij kevers is de aan- of afwezig-
heid van vleugels echter genetisch be-
paald {Jackson 1928, Lindroth 1946,
Stein 1973, Den Boer et al. 1980) en
onze huidige kennis over vliegspieren
doet vermoeden, dat ook wat dit betreft
{loop)kevers afwijken van heterometabo-
le insekten.

Samenvattend komen we — althans wat
arthropoden betreft — tot de conclusie, dat
dispersie slechts voor een klein deel kan
worden beschouwd als het direct ont-
viuchten van ongunstige omstandighe-
den, maar dat van een meer evolutionair
standpunt dispersie alles te maken heeft
met de mate van instabiliteit van de leef-
omstandigheden. Men zou dispersie kun-
nen beschouwen als de enige 'strategie’
waarmede het verdwijnen van populaties
(beperking van de aanwezigheid op een
bepaalde plaats) min of meer kan worden
gecompenseerd door het vestigen van
nieuwe populaties (uitbreiding van de
aanwezigheid over plaatsen), en dat der-
halve het niveau waarop deze dispersie
plaats vindt hoger zal zijn naarmate de
gemiddelde levensduur van de populaties
van die soort lager is (Den Boer 1977).
N.B. Dit lijkt erg veel op de hypothe-
se van Southwood (1962), maar verschilt
er in zoverre van, dat het niveau van de
dispersie niet wordt verondersteld aller-
eerst gekoppeld te zijn aan de mate van
instabiliteit van het habitat maar veeleer
aan de gemiddelde levensduur van de po-
pulaties zelf (verg. Western Tent Caterpil-
lar): voor veel situaties — maar niet voor
alle en dat is in dit geval van groot belang
- zal dit onderscheid er weinig toe doen.

Dispersie als habitatwisseling

Bepaalde soorten kunnen hun levenscy-
clus niet geheel in hetzelfde habitat vol-
brengen: in een bepaald stadium zullen zij
‘een ander habitat moeten opzoeken. Dit
is vooral goed bekend van soorten die
gastheerwisseling vertonen, zoals een
aantal parasieten (bijv. de leverbot). Soms
speelt deze gastheerwisseling zich tussen
generaties af, zodat de ene generatie zich
op (of in) een andere gastheer ontwikkelt
dan een andere generatie. We vinden dit
o.a. bij een aantal bladluizen en dan heeft
dispersie de betekenis van verplaatsing
van de ene gastheer naar de ander. Een
aantal trekvlinders vertoont facultatieve
habitatwisseling op een geografische
schaal, d.w.z. in twee opeenvolgende ge-
neraties in twee verschillende geografi-
sche gebieden bewonen zij niet zozeer
verschillende habitats, maar zoeken zij
veeleer naar dezelfde omstandigheden
{bijv. bepaalde voedselplanten) in ver-
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schillende tijden van het jaar. Men zou
kunnen zeggen, dat om twee keer in het-
zelfde jaar (twee generaties) dezelfde
omstandigheden te kunnen aantreffen zij
met de geografische verschuiving van die
omstandigheden in de loop van het jaar
(bijv. van zuid naar noord) moeten mee-
trekken. lets dergelijks geldt waarschijn-
lijk voor veel soorten die op een min of
meer geografische schaal trekken. Trek-
sprinkhanen bijv. trekken met de regen-
brengende winden mee; zij vliegen dus
letterlifk mee met de milieufactor die hen
voedsel moet bezorgen. Doordat dit soort
habitatwisseling dikwijls min of meer is
‘geritualiseerd’, d.w.z. het treedt geregeld,
soms zelfs elk jaar op, zal het meestal
meer een zoeken naar gunstige omstan-
digheden zijn, dan een viluchten voor on-
gunstige.

Een veel voorkomende vorm van habitat-
wisseling is het trekken van een voort-
plantingshabitat naar een ‘overlevings’'-
(bijv. overwinterings- of diapause-) habi-
tat en vice versa. Het enige goede voor-
beeld, dat we hiervan onder loopkevers
hebben onderzocht, is Amara plebeja, die
zich in grazig akkerland voortplant en in
loofbos overwintert (Van Huizen 1977);
we hebben aanwijzingen, dat dit voor nog
enkele (vooral cultuurland bewonende)
loopkeversoorten geldt. Opvallend is, dat
Amara plebeja tot dusverre de enige on-
der de door ons hierop onderzochte soor-
ten is, die geheel aan het ‘odgenesis-
flight-syndrome’ (Johnson 1969} voldoet.
We hebben daarom het vermoeden
(maar nog niet meer) dat dit ‘syndroom’
vooral een eigenschap is van soorten die
habitatwisseling vertonen, zodat we deze
bijzondere vorm van dispersie, waarbij zo-
wel een zekere gerichtheid als een zekere
mate van terugtrek optreedt ‘migratie’
zouden willen noemen. Het is m.i. geen
toeval dat we juist onder deze ‘migreren-
de’ insekten de beste vliegers vinden
(zoals trekvlinders, libellen, sprinkhanen):
vliegen is bij deze dieren een noodzakelijk
onderdeel van de levenscyclus van vrijwel
elk (gevleugeld) individu. In overeenstem-
ming hiermee laat Mikkola (1978)
zien, dat ook omgekeerd goede vliegers
als echte wespen (Vespa) en hommels
(Bombus) migratie — en soms zelfs over
grote afstanden — vertonen, welke even-
eens als habitatwisseling dient te worden
aangemerkt.

Bij soorten die habitatwisseling op geo-
grafische schaal vertonen, zou men het
trekken van het ene gebied naar het an-
dere, om daar nog een tweede generatie

in hetzelfde jaar te kunnen realiseren
(zoals bij een aantal trekvlinders), als een
alternatief voor diapause kunnen be-
schouwen. In beide gevallen onttrekken
de dieren zich aan ongunstige omstandig-
heden, die periodiek, dus voorspelbaar,
optreden (Dingle 1972). Zolang een ver-
gelijking tussen diapause en migratie be-
perkt blijft tot dit soort gevallen kan dat
zeker verhelderend zijn voor ons denken
over ‘strategieén’. Men moet derg. verge-
lijkingen echter niet te ver willen door-
trekken, zoals vooral Southwood (1962,
1977) geneigd is te doen. Dan dreigt het
fundamentele verschil tussen dispersie
{migratie inbegrepen) en diapause onder
tafel te raken: diapause kan slechts de
aanwezigheid ter plaatse verlengen, maar
levert geen bijdrage aan het tot stand ko-
men van aanwezigheid op andere plaat-
sen, waaraan juist dispersie — ook in de
vorm van migratie — een belangrijke (in
feite zelfs de enig mogelijke} bijdrage
moet leveren.

Voor het overige kan habitatwisseling
worden beschouwd als een bijzonder ge-
val van het vorige punt: het zich onttrek-
ken aan (of zelfs vluchten voor) ongunsti-
ge omstandigheden. Ook habitatwisse-
ling heeft —~ van een meer evolutionair
standpunt gezien — alles te maken met de
instabiliteit van de leefomstandigheden.
Wanneer we in een volgend artikel de di-
recte veroorzaking van de twee laatste
vormen van dispersie nader bekijken, zal
hierdoor tevens een ander licht worden
geworpen op het verschijnsel ‘dispersie’
als geheel, m.a.w. dispersie als viucht-
reactie zal hierdoor sterk worden gerela-
tiveerd.
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