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POPULATION DYNAMICS OF THE GYRINID BEETLE GYRINUS MARINUS GYLL. 

Robbert van der Eijk 
STELLINGEN 

1. Het schr i.j vert je Gyrinus marinus Gyll. kan vliegen en is in te-
genstelling tot wat Ochs (1969) meent in staat van het wateroppervlak 
op te vliegen, dus zonder vaste ondergrond. 

Ochs G. ! 1 % 9 ! The ecology and ethology of whirligig beetles. Arch. Hydrobiol. (Suppl), vol 35, 37 
Dit proefschrift 

2. De waarneming van onder andere Wesenberg-Lund (1943) dat schrij-
vertjes niet in staat zouden zijn om in een bepaalde richting te 
zwemmen, is onjuist. 

Wesenberg-Lund C (1943). Biologie der Susswasserinsekten. Kopenhagen, 

3. De verklaring van Istock, dat het gescheiden voorkomen van de 
schrijvertjessoorten Dineutes nigrior en D. horni het gevolg is van 
concurrentie in het larvale stadium, wordt door zijn werk onvoldoende 
ondersteund. 

Istock C (1966) Distribution, coexistence, and competition of whirligig beetles. Evolution 20:211-234 
Istock C (1967) Transient competitive displacement in natural populations of shirligig beetles. Ecology 48.6.:929-937 

4. Ofschoon de aanname van zowel een o o r z a k e l i j k verband t u s s e n 
immigrat ie en e x t i n c t i e a l s van he t b e s t a a n van een e v e n w i c h t s s i t u a -
t i e in de e i l a n d t h e o r i e van MacArthur en Wi lson ( 1967 ) t w i j f e l a c h t i g 
i s , kan de e i l a n d t h e o r i e een goede l e i d r a a d z i j n b i j he t beheren van 
n a t u u r g e b i e d e n . 

MacArthur, E.H. & E.O. Wilson !1?67! The theory of island biogeography. Princeton University Press 
Gilbert F.S. (1930) the equilibrium theory of island biogeography: fact or fiction? Journal of Biogeography 7: 209-235 

5 . K w a n t i t a t i e v e i n v e n t a r i s a t i e s in wa t e rgeb i eden van de zogenaamde 
macrofauna z i j n met de g ewoon l i j k b e s ch ikbare t i j d en f i n a n c i e l e 
middelen a l l e e n betrouwbaar u i t t e voeren in k l e i n e mee tgeb i eden ; ze 
z i j n d e rha l v e n i e t b ru ikbaar b i j s t u d i e s t en behoeve van n a tuurbe -
h e e r . 

Elliott J.M. (1977! Some methods for the s ta t i s t ica l analysis of samples of benthic invertebrates, publ FBA (Ambleside) 
nr 25, 2nd ed. 
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G. B i j h e t beheren van p o p u l a t i e s moet men z i c h r ekenschap geven van 
n e t K u n o - e f f e k t . 

Kuno E (19S1) Dispersal and the persistence of populations in unstable habitats: a theoretical note. Qecologia 49: 123 
-126. 
Dit proefschrift. 

7. Als een (biologische) determineertabe1 is opgesteld voor niet-
specialisten, dient de keuze van de determineereigenschappen plaats 
te vinden op grond van goed waarneembare kenmerken en niet op grond 
van de kenmerken die noodzakelijk zijn voor de systematische inde-
1 ing. 

Dresscher Th.G.N., H. Engel, A. Hiddelhoek (1360). De nederlandse bloedzuigers (Hirudinea). KNNV. 39. 
Eijk R.H. van der (1977). Bloediuigertabel. NJH 

8. Economen en populatiedynamici zouden meer moeten samenwerken bij 
modelontwikke1ing. 

9. Typelessen in het voorbereidend onderwijs vormen de beste voorbe-
reiding op het computertijdperk. 

10. Het afwijzen van Basic als volwaardige programmeertaal lijkt 
vaker academische arrogantie als grondslag te nebben, dan reele 
argumenten. 

11. Het Biologisch Station te Wijster van de Landbouwuniversiteit te 
Wageningen dreigt opgeheven te worden. Dit wijst op een gemeenschap-
pelijk kenmerk van natuurlijke populaties en langlopend onderzoek': 
ondanks een goede productiviteit en uitwisseling hebben zij kort-
zichtig menselijk ingrijpen van buitenaf te duchten. 

12. De wijze waarop men vei1igheidsgorde1s in motorvoertuigen kan 
ontsluiten, dient uit een oogpuntvan veiligheid gestandaardiseerd te 
worden. 

13. Brede inzetbaarheid als promotiecriteriurn op de basisschool is 
nadelig voor de kwaliteit van het onderwijs. 

14. Wie schrijft, die blijft. 

Dit proefschrift 
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VOORWOORD 

De oorspronkelijke aanleiding tot het onderzoek aan de populatiedyna-
mica van schrijvertjes ligt de zomer van 1968. Tijdens een cursus 
dieroecologie in het derde studiejaar maakte ik kennis met de merk-
terugvang schattingsmethode van Jolly. Ik wilde de bruikbaarheid van 
de methode testen bij het schatten van aantallen waterinsekten, laar 
trof eind juni op de daarvoor uitgezochte vijver slechts schrijver-
tjes aan. Toen bleek, dat deze kevers goed als proefdieren zijn te 
gebruiken bij populatiedynamisch onderzoek, omdat ze betrekkelijk 
eenvoudig te vangen en met het oog te volgen en op te sporen zijn. 
Dit onderzoekje is in feite het begin geweest. Twee van mijn drie 
doctoraalonderwerpen heb ik aan schrijvertjes kunnen uitvoeren. Een 
ervan betrof een onderzoek naar het aantalsverloop en de bewegingen 
en verdeling van individuen in een min of meer afgesloten schrijver-
tjespopulatie. In 1974 had ik de gelegenheid on een orienterend 
onderzoek aan schrijvertjes te verrichten in het plassengebied in de 
De Wolddelen (gelegen ten westen van Haren, onder Groningen). Met dit 
onderzoek kon ik laten zien dat een uitgebreider onderzoek aan 
schrijvertjes bruikbare informatie zou kunnen opleveren voor de vra-
gen, die zowel bij mij als bij de zoologisch afdeling van het Biolo-
gisch Station Wijster leefden over de betekenis van dispersie voor de 
populatiedynamica van een soort. In 1976 werd een aanvraag voor dit 
promotieonderzoek, gehonoreerd door de Landbouwhogeschool Wageningen 
(nu universiteit) in de vorm van een promotie-assistentschap. Zonder 
deze financiele steun zou het onderzoek niet mogelijk zijn geweest. 
Op het Biologisch Centrum in Haren kreeg ik de beschikking over een 
oude practicumzaal. Daarvoor en voor hun hulpvaardigheid ben ik de 
mensen van de administratie en van de technische afdelingen van het 
oude zoologisch lab dankbaar; het was een goede tijd. 
Zeer belangrijk is de medewerking geweest van de eigenaren van de 
verschi1lende plassen in het proefgebied, waarbij ik met name de heer 
Boerema wil noemen. Zijn gastvrijheid en meelevendheid hebben we 
steeds zeer gewaardeerd (gevleugeld is zijn uitroep geworden op een 
eerste warme dag in het voorjaar:"Hier ztt een !") . "We", dat zijn 
ook de vakantiehulpen, stagiaires en studenten geweest, die hun 
bijdragen aan het onderzoek hebben geleverd. Met het noemen van Jan 
Kok, Jules Roholl, Ton Groothuis, Herman Grooters en Marten Zijlstra 
wil ik ieder van hun bedanken. Anneke Kreulen-Jonker dank ik voor 
haar medewerking aan onderzoek aan het vlieggedrag van schrijvertjes. 

Veel steun heb ik gehad van de mensen van de zoologische afdeling van 
het Biologische Station in Wijster. De discussies met Piet den Boer 
en Theo van Dijk heb ik altijd als nuttig ervaren. De wekelijkse 
werkbesprekingen in het winterhalfjaar mis ik nog steeds. 
Ook hun kritische opmerkingen bij de manuscripten van de verschillen-
de hoofdstukken en artikelen zijn van grote waarde geweest. Vooral de 
inzet van Piet den Boer in het laatste jaar van het voltooien van het 
proefschrift heb ik zeer op prijs gesteld. 
Martien Baars en Hans Reddingius bedank ik voor de kritische opmer­
kingen die zij bij verschi1lende artikelen en onderwerpen hebben 



gemaakt. 

Over mijn Engels maak ik me niet veel illusies en de zekerheid, dat 
ik John Griffiths steeds weer kon vragen mijn teksten tot aanvaard-
baar Engels om te vormen, is voor mij altijd een grote steun geweest. 
Ook was het plezierig via hem te toetsen waar de tekst voor een niet-
biologisch wetenschapper te onduidelijk was. 

Hans Futselaar verdient lof voor de vlotte en aandachtige wijze 
waarop hij de Nederlandse inleiding en samenvatting heeft gecorri-
geerd. 
Dank ook aan Henk Vos voor zijn adviezen en hulp bij de uitvoering en 
de layout van dit proefschrift en bij een aantal tekeningen. 

Bij de toekenning van het promotieassistentschap was er geen hoog-
leraar Dieroecologie. Prof. W.H. van Dobben redde de situatie door 
zich als promotor aan te bieden totdat in de vacature zou zijn voor-
zien. Hiervoor, en voor zijn hulp op organisatorisch gebied ben ik 
hem nog steeds dankbaar. Toen Prof. H. Klomp als hoogleraar Dieroeco­
logie werd aangesteld, nam hij het promotorschap van Prof, van Dobben 
over, maar hij heeft het einde van het onderzoek helaas niet meer 
mogen meemaken. Dank daarom ook aan Prof. J.C. van Lenteren, dat hij 
zich in zo'n vergevorderd stadium nog bereid heeft verklaard om als 
promotor op te treden. 

Tot slot dank ik mijn vrouw Marlies voor haar steun bij het ondei— 
zoek. Dank zij haar kon ik, als een der eersten, in 1980 al over een 
personal computer beschikken, waardoor het simulatieonderzoek kon 
worden uitgevoerd. Ook prijs ik mij gelukkig dat ik ongehinderd onze 
koelkast kon vullen met buisjes schrijvertjes en de eettafel als 
onderzoekstafel kon inpikken. 
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POPXATION DYNAMICS OF TIE GYRINID BEETLE GYRINUS NASINUS GYLL. 

A B S T R A C T 

Data concerning reproduction, survival and dispersal of the whirligig 
water beetle Gyrinus marinus Gyll. were collected between 1974 and 
1983 by observations and experiments in the laboratory and in a 
field area with about 10 populations distributed over 15 pools. 
The purpose of the study was to assess the importance of the disper­
sal activities for the population dynamics of the species. 

The main results can be summarised as follows: In a year two new 
generations emerge, one in summer and another in autumn (which subse­
quently hibernates). 
The mean survival chance is rather low as is the variation in survi­
val chance. (Variation in survival during hibernation is, however, 
h i gh.) 
Although there is much variation in egg production between females, 
the mean egg production per population varies little between diffe­
rent populations or years. The variation in survival during larval 
and pupal development is greater than that of egg production. Thus 
variation in egg production can have only a minor influence on the 
variation in numbers of emerging beetles. 

Exchange between populations by flying is limited to a few per cent 
of the specimens. It only takes place during favourable weather 
cond i t ions. 
Intensive exchange of individuals occurs by swimming between (sub)po-
pulations that are connected by water. Exchange by swimming seems to 
be a result of every day swimming actvity. 

Key factor analyses indicate that survival during hibernation is the 
most important factor in determining fluctuation in population size. 
Larval development is a distant second. According to these analyses, 
all other processes, activities and developmental stages seem of 
minor importance for fluctuations in population size. This means that 
changes in the numbers of beetles is mainly dependent on factors to 
which the beetles cannot react directly. However, simulation experi­
ments with stochastic models show that stability in population size 
is mainly achieved by the exchange of individuals between populations. 
Even the low rate of exchange by flight appears significantly to 
decrease the chance of extinction. 

The importance of exchange for the survival chance of such popula­
tions has implications for the exploitations (e.g. fishing) and 
control (e.g. pests) of natural populations, and the preservation of 
natural habitats. 



POPULATION DYNAMICS OF THE 6YRINID BEETLE 6YRINUS HARINUS 6YLL. 1. INLEIDING EN SAHENVATTING 

HOOFDSTUK I. INLEIDING EN SAHENVATTING 

1. DE PROBLEEMSTELLING 

1.1. In o.a. de publicaties van Andrewartha & Birch (1954), Southwood 
(1962), Wynne-Edwards (1962), MacArthur & Wilson (1967), den Boer 
(1968) en Johnson (1969) werd expliciet gewezen op de rol die disper­
sie * * zou kunnen spelen in de populatiedynamica van een soort. 
Sindsdien zijn een aantal publicaties verschenen, die bijdragen le-
verden aan de discussies over de oorzaken en de omstandigheden die 
leiden tot dispersiegedrag, de genetische achtergrond ervan, de sta-
biliserende invloed die dispersie zou hebben op de fluctuaties van de 
populatiegroottes van een soort, en de gevolgen van dispersie voor de 
overlevings- en vestigingskansen van populaties (bijv. Gadgil 1971, 
Simberloff 1974, Diamond 1975, den Boer 1977). 

1.2. De grootste tegenstel1ing met betrekking tot dispersie betreft 
de vraag, wanneer een individueel dier dispersiegedrag zal vertonen. 
De meeste andere vragen over dispersie zijn hierop terug te voeren of 
stuiten mede op deze vraag. 
Dit vraagstuk kan op twee manieren worden benaderd: 

(1). Gezien vanuit het gezichtspunt van de natuurlijke selektie zal 
dispersiegedrag alleen optreden, wanneer de kansen van een individu 
op een bepaalde hoeveelheid nageslacht op zijn minst niet worden ver-
kleind als gevolg van dispersiegedrag. 
In het algemeen echter wordt verondersteld dat dispersie we 1 een 
extra risico voor het dier met zich meebrengt, hetzij doordat het 
onderweg sterft (grotere kans op predatie), of geen geschikt woonge-
bied vindt, dan wel doordat het geen geslachtspartner kan vinden. 
Daarom wordt vaak aangenomen dat dieren alleen dispersiegedrag zullen 
vertonen wanneer de omstandigheden in het woongebied zo verslechte-
ren, dat de dieren het verblijf als onaangenaam ervaren en dat in het 
gebied blijven slechte overlevingskansen biedt. Bij soorten die in 
instabiele habitats leven, geldt dat vanwege de slechte overlevings-
kansen de dieren zonder meer frekwent moeten verhuizen. Bekende 
voorbeelden zijn wegvliegende waterinsekten uit uitdrogende poeltjes, 
insekten die op fruit leven, maar in feite ook de jaarlijkse trek-
bewegingen zoals die door veel diersoorten worden vertoond (zie bijv. 
Elton 1927, Southwood 1962). 

(2). Gezien vanuit het gezichtspunt van de populatiedynamica kan 
vastgesteld worden dat er populaties uitsterven en dat er (opnieuw) 
populaties gevestigd worden (bijv. Simberloff 1974, Diamond 1975, den 
Boer 1985) en ook dat dispersie kan leiden tot een snelle kolonisatie 
van nieuwe woongebieden, zoals nieuwe polders of nieuw gevormde 
eilanden (o.a. Mook 1971, Lindroth 1971). 
In 1968 formuleerde Den Boer als eerste het principe van risico-
spreiding (den Boer 1968, en o.a. 1977, 1981, zie ook: Andrewartha & 
Birch 1984). Hierbij werd nadrukkelijk het belang aangegeven van 
dispersie - leidend tot uitwisseling van individuen tussen verschil-
lende gebieden, subpopulaties en populaties - voor het verhogen van 
de stabiliteit van het aantalsverloop in de populaties en voor het 

1 de schuin gedrukte teraen vorden aan het eind van dit hoofdstuk verklaard. 

- 1 -
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Fig . 1 -1 . Het Kuno-effekt op het aanta l sver loop in twee popula t i e s 
a. zonder onderlinge uitwisseling 
b. aet volledig uitwisseling 

Stel dat er twee populaties zljn die het ene jaar in grootte verdubbelen en het daarop volgende 
jaar weer gehalveerd worden, zodat geaiddeld de populatiegrootte van elke populatie gelijk 
blijft en schoaaelt tussen twee waarden (fig 1A). Stel vervolgens dat als de ene populatie 
verdubbeld wordt, de andere op dat aoaent gehalveerd wordt, dan ontstaat het volgende aantals­
verloop: 
populatie A: 100 200 100 200 
populatie B: 100 50 100 50 
Stel nu dat er na elke keer dat de populaties verdubbeld, resp. gehalveerd zljn, beide popula­
ties zich volledig aengen. In dat geval zullen beide populaties gaan groeien Met een faktor 
1.25 per keer (fig IB). Iaaer oadat In absolute zin de halvering slechts betrekking heeft op 
de helft van het aantal dieren dat blj de verdubbeling aan de andere populatie is toegevoegd. 
Zo ontstaat een ander aantalsverloop: 
populatie A : 100 — 200 125 — 63 156 312 195 ... 
populatie B : 100 — 50 125 250 156 — 7B 195 ... 
populatie A+B : 200 250 250 313 313 390 390 ... 
populat iegrootte 
na herverdeling : 100 125 125 156 156 195 390 ... 

verhogen van de overlevingskansen van de soort in het areaal. Mathe-
matisch kan worden aangetoond dat uitwisseling tussen populaties met 
onderling niet synchroon verlopende netto reprodukties van generatie 
op generatie een gunstig effect heeft op het aantal individuen per 
populatie (Kuno 1981, Metz et al 1983, Klinkhamer et al 1983). Omdat 
dit zogenaamde Kuno-effect in het onderhavige onderzoek op de achter-
grond een belangrijke rol zal spelen, geven we in Fig. 1-1 een een-
voudig getallenvoorbeeld on het principe duidelijk te maken. 

2 -



POPULATION DYNAMICS OF THE 6YRINID BEETLE 6YRINUS HARINUS GYLL. 1 . INLEIDING EN SANENVATTIN6 

Fig . 1 -2 . Scheaa van de hypothet ische e f f e c t e n 
van d i s p e r s i e a k t i v i t e i t e n op korte 
en lange terMijn op het aantal i nd i ­
vidual van een soort in een areaal 
• e t een aantal l e e fgeb ieden . 
Het t o t a l e aanta l sver loop in het g e -
he le a reaa l : 

- D •— » indien wel d i s p e r s l e 
optreedt 

• • = indien geen dispersie 
optreedt 

9 10 11 
TIMESCALE 

1.3. De verschillende benaderingen van het fenomeen dispersie, ener-
zijds vanuit de consequenties voor het individu en anderzijds vanuit 
de consequenties op populatie-niveau komen samen in de volgende pro-
bleemste11ing: Onder we Ike omstandigheden wegen de lange termijn-
voordelen op populatie-niveau van de dispersie op tegen de korte 
termijn-bezwaren voor het individuele zwervende dier, waarbij vooi— 
en nadele'n uiteindelijk worden uitgedrukt in het totale aantal nako-
melingen na een aantal generaties. 

1.4. In Fig. 1-2 is de probleemstel1ing voor een hypothetisch geval 
uitgewerkt en op eenvoudige wijze grafisch weergegeven. Stel dat we 
een areaal hebben waarin zich 10 leefgebieden bevinden. Op tijdstip 0 
stellen we dat er 1000 individuen zijn, die gelijkelijk zijn verdeeld 
over de 10 leefgebieden. Laten we een bepaalde gemiddelde overle-
vingskans voor de individuen en een bepaalde gemiddelde hoeveelheid 
nageslacht veronderstellen, zodanig dat gemiddeld het aantal indivi­
duen in elk leefgebied zal toenemen. Veronderstellen we verder dat er 
een bepaalde uitsterfkans is per leefgebied, onafhankelijk van de 
grootte van de populatie (bijv. door mi1ieurampen of ongunstige 
winters) zodat per jaar tien procent van de populaties uitsterft. 
Veronderstel tot slot ook nog dat als er dispersie optreedt, slechts 
70 procent van de emigranten binnen het areaal in een van de andere 
leefgebieden zal immigreren. De rest gaat op een of andere wijze 
verloren. Vergelijken we nu het aantalsverloop zoals dat op grond van 
deze veronderste11ingen is te verwachten in twee overigens identieke 
situaties, waarbij in het ene geval wel en in het andere geval geen 
dispersie optreedt, dan kunnen de korte en lange termijn-effekten van 
wel of geen dispersie gei1lustreerd worden. 

Het korte termijn-effekt van dispersie-aktiviteit zal zijn dat er 
gemiddeld kleinere populaties per leefgebied zijn dan bij afwezigheid 

_ 3 _ 



POPULATION DYNAMICS OF THE GYRINID BEETLE 6YRINUS HARINUS GYLL. 1. INLEIDING EN SAHENVATTING 

van d i s p e r s i e - a k t i v i t e i t , terwijl het k o r t e - t e r m i j n effekt van de 
a f w e z i g h e i d van dispersie zal zijn dat het aantal populaties sterker 
zal afnemen dan wanneer wel dispersie plaatsvindt. 
Het lange termijn-effekt van geen dispersie zal zijn dat er maar 
enkele, zeer grote populaties over blijven, die uiteindelijk ook 
zullen verdwijnen. Als er wel dispersie optreedt kan een aantal 
populaties van meestal gemiddelde of kleine omvang gedurende een 
langere tijd blijven voortbestaan. Uiteindelijk zullen die gezamen-
lijk meer individuen tellen dan de enkele grote populaties die bij 
afwezigheid van dispersie te verwachten zijn. 
Het gaat er in dit voorbeeld slechts om de bedoelde tegenstel1ing op 
korte en lange termijn duidelijk te maken. Aan de waarden en getallen 
in het voorbeeld moet verder geen waarde gehecht worden. 

1.5. Uitgaande van de in 1.3. vermelde vraagstel1ing kunnen drie 
deel-vraagstelingen worden opgesteld: 
(a). Wat is de frekwentie waarmee dispersiegedrag optreedt; welke 

vormen van dispersiegedrag zijn er en onder welke omstandigheden 
vindt dispersie plaats? 

(b). Welke faktoren belnvloeden het dispersiegedrag (weer, reproduk­
tie, enz.)? 

(c). Hoe groot is de uitwisseling tussen populaties en habitats; hoe 
groot is de gemiddelde overlevingskans van een emigrerend indi-
vidu? 

Elk van deze deel-vraagstukken kan verder opgesplitst worden in een 
aantal gedetaileerde vragen die via veldonderzoek en/of laboratorium 
experimenten beantwoord moeten kunnen worden. In het onderhavige 
onderzoek hebben we hiertoe een poging gedaan. 
Omdat we de invloed van dispersie op de populatie-dynamica van een 
soort willen nagaan, moeten we ook over gegevens beschikken ten 
aanzien van de overige populatie-dynamische processen: de reproduktie 
en de overleving onder verschi1lende omstandigheden. 

2. HET PROEFDIER EN HET PROEFGEBIED. 

2.1. De mogelijkheden om gegevens in het veld te verzamelen met 
betrekking tot alle hierboven besproken facetten van zowel dispersie, 
als van reproduktie en overleving zijn zeer beperkt. Er is vrijwel 
geen proefdier te vinden, dat zich hiervoor op alle punten leent. Min 
of meer bij toeval zijn we gestuit op de waterkever het schrijvertje 
(.Gyrinus marinus Gyll. (zie Fig. III-3, biz 361). Deze in groepen op 
het wateroppervlak levende kever bleek in een vooronderzoek een 
geschikt proefdier te zijn. De kevergroepen houden zich meestal vlak 
bij de oevers op, waardoor de dieren eenvoudig zijn op te sporen en 
met verf gemerkte exemplaren kunnen worden teruggevonden en herkend 
zonder gevangen te hoeven worden. 
De kevers komen na de overwintering omstreeks april aan de opper-
vlakte en beginnen direkt met het leggen van eieren onder water. De 
larven ontwikkelen zich eveneens onder water, verpoppen zich boven 

1) Fig I I I -3 is ook afgebeeld op it binnenzijde van de oislag 
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water, waarna eind juni de zomergeneratie kevers tevoorschijn komt. 
Deze zomergeneratie reproduceert eveneens, waarna vanaf September tot 
het begin van de overwintering, eind oktober de herfst-generatie 
ontpopt. Deze jaarcyclus is weergegeven in Fig. III-2, biz 35 . Gedu-
rende het hele aktieve seizoen - van april tot oktober - kunnen de 
kevers dispersiegedrag vertonen door weg te zwemmen, dan wel weg te 
vliegen. 

2.2. Het vinden van een geschikt proefdier is een probleem, het 
vinden van een geschikt proefgebied een ander. Gelukkig bleek zich 
nabij het Biologisch Centrum in Haren, vlak onder Groningen, het 
afgegrensde plassengebied 'de Wolddelen' te bevinden, bestaande uit 
15 kleinere en grotere plassen, . die deels onderling zijn verbonden 
door sloten (Fig. 111-3, biz 36). In het gebied bevinden zich ca 10 
populaties en subpopulaties van het schrijvertje. 
Door het merken en opsporen van de dieren is het mogelijk de mobili-
teit van de dieren en de uitwisseling tussen de verschi1lende popula­
ties en plekken te schatten. Uit dezelfde merk-terugvang gegevens 
kunnen de overlevingskansen en de grootte van het nageslacht geschat 
worden. 

2.3. Ter aanvulling van het onderzoek in het veld is ook een aantal 
experimenten in het laboratorium uitgevoerd, o.a. om de vliegaktivi-
teit onder verschi1lende omstandigheden en voor verschi1lende typen 
kevers (zoals mannetjes, vrouwtjes, oude en jonge kevers, e.d.) nader 
te onderzoeken. 

2.4. Na een kort onderzoek als studieonderwerp in 1969 heeft het 
hoofdonderzoek plaatsgevonden tussen 1974 en 1983, met een onder-
breking in 1975. Vanaf 1980 is de nadruk vooral gekomen op het ont-
wikkelen van de simulatiemode1len en het doen van aanvullende waai— 
nemingen en experimenten en tenslotte op het uitwerken en publiceren 
van tot nu toe vijf artikelen. 

3. DE EVALUATIE VAN DE ONDERZOEKS-GEGEVENS VIA SIMULATIE MODELLEN 

3.1 Om de verzamelde gegevens te evalueren met betrekking tot de 
betekenis van de waargenomen dispersie-aktiviteiten is een aantal 
computer simulatiemodellen ontwikkeld. 
Met deze modellen is het mogelijk vast te stellen welke rol de dis-
persie bij het schrijvertje speelt. We zullen proberen algemene 
uitspraken te doen over de omstandigheden waaronder de korte en de 
lange termijn-effekten van de dispersie-aktiviteiten elkaar in even-
wicht houden. Fig. 1-3 geeft nog eens een totaaloverzicht van de 
processen die wij in hun samenhang willen bekijken. 
Het gebruiken van een uitgebreid simulatiemodel al tijdens de duur 
van het veldonderzoek heeft het voordeel dat het model zelf aangeeft 
welke gegevens beschikbaar moeten komen; het biedt daarmee een goede 
leidraad voor het onderzoek. 

1) Fig II1-3 is ook afgebeeld op de binnenzijde van de oislag 
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j§ verltes door 
S verlaten proefgebled 

dlspersle via vllegen / 

elproduktte 
voorjaarsgeneratle 

elproduktle 
zoaergeneratie 

JULI SEPTEMBER OKTOBER 

Ftg. 1-3. De populatle dynaaische processen blj het schrijvertje in een figuratieve weergavt. 
Enerzijds zljn de dlspersleaktlviteiten van schrijvertjes ruiatelijk weergegeven, ander-
ztjds zljn van links naar rechts de aktlvltelten aangegeven zoals die In de loop van een 
Jaar in de verschlllende aaanden plaatsvlnden. 

— — — — — • dispersleaktivlteiten; — — = ontwlkkel ing ei->kever, overleving 

4. METHODE 

4.1. Alvorens een overzicht van de uitkomsten van het onderzoek te 
presenteren, geef ik hier eerst nog in het kort aan hoe het onderzoek 
is aangepakt. 

4.2. De kevers zijn gemerkt door ze op de dekschilden te voorzien van 
een verfvlekje of door een gaatjes-patroon aan te brengen. Met een 
gaatjespatroon kan aan elke kever met behulp van de stippelrijen op 
de dekschilden een individueel code-nummer toegekend worden (Fig.VI-
1, biz 72). De kevers worden daartoe gevangen, gemerkt en dan weer 
op dezelfde plek losgelaten. Aan de hand van terugvangsten door 
regelmatige bemonsteringen krijgen we informatie over de verplaatsin-
gen van de kevers tussen twee vangsten en kunnen we tevens schat-
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tingen maken van de sterftekans (beter: 'verdwijn'kans) en van de 
populatiegroottes. Doordat pas uitgekomen kevers nog zacht zijn, kan 
door deze vangsten tevens worden geschat hoeveel jonge kevers zich in 
een bepaald tijdsbestek bij de populatie hebben gevoegd. 

4.3. De methode van merken met gaatjes heeft nadelen: de dieren 
worden door net herhaaldelijk vangen verstoord en tijdelijk uit de 
populatie weggehaald; bovendien kan per populatie gemiddeld slechts 
eens per tien dagen gemonsterd worden. 
Na enige jaren van experimenteren naar een goede methode konden in 
1978 de kevers met verfvlekjes op de dekschilden gemerkt worden als 
de dekschilden eerst licht werden geschuurd. De verf bleek dan goed 
op de dekschilden te hechten. 
Voor merken met verf is slechts een beperkt aantal kleuren beschik-
baar, zodat alleen met groepsmerken kon worden gewerkt (per plas of 
subpopulatie een kleur). Omdat bovendien de verfmerken het vliegen 
onmogelijk maakte, is deze methode gebruikt om de uitwisseling tussen 
gebieden via zwemmen te volgen. Een voordeel van de verfmerkmethode 
was, dat de dieren niet meer gevangen hoefden te worden nadat ze 
eenmaal gemerkt waren en dat dagelijks de plaats van gemerkte dieren 
kon worden genoteerd. De kleuren waren met een verrekijker uitstekend 
te onderscheiden. Na ruin 40 dagen waren de gemerkte dieren zozeer 
vermengd en de aantallen zo afgenomen dat een nieuwe serie dieren kon 
worden uitgezet. Op die manier zijn in 1978 vier series van gemerkte 
dieren gevolgd. De proeven met de met verf gemerkte dieren zijn 
uitgevoerd in het bovenste gedeelte van het plassen gebied: het BR-
complex (zie Fig. III-3, biz 361), waar alle plassen met elkaar in 
verbinding staan. 

4.4. De eiproduktie kon worden gemeten door de vrouwtjes gedurende 24 
uur in petrischalen te zetten, voorzien van vochtig toiletpapier. De 
eieren worden dan op het papier afgezet, kunnen worden geteld en in 
het gebied worden uitgezet. 

4.5. Om het vlieggedrag te onderzoeken, is in het laboratorium een 
aantal experimenten uitgevoerd, waarbij de kevers uit schalen in 
afgesloten bakken konden opvliegen en dan onderin de bakken konden 
worden verzameld (Fig. VI-2, biz 72). 

5. 0VERZ1CHT VAN DE UITKOMSTEN VAN HET ONDERZOEK 

5.1. De eiproduktie en larvale ontwikkeling 

5.1.1. Als in april de overwintering wordt beeindigd en de dieren 
weer op het water verschijnen, beginnen de vrouwtjes binnen een week 
met het leggen van rijen eieren op planten e.d. onder water. Dit 
eileggen gaat door tot halverwege augustus. Een vrouwtje zet vermoe-
delijks wekelijks eieren af. Na elke eiafzetting wordt een vrouwtje 
vermoedelijk opnieuw bevrucht. 

1) Fig III-3 is ook afgebeeld op de binnenzijde van de otslag 
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De e i e r e n k o m e n n a r u i m 1 w e e k uit e n de l a r v e n m a k e n n u n o n t w i k -
k e l i n g o p de b o d e m v a n de s l o o t of p l a s d o o r . E i n d juni v e r s c h i j n e n 
vrij massaal de tenerals na een popstadium boven water. 
Na ongeveer 10 dagen zijn de nieuwe kevers uitgehard en beginnen de 
vrouwtjes van deze generatie eveneens eieren af te zetten. Deze 
generatie van kevers komt uit in September en oktober. Er zijn per 
jaar dus drie rain of meer van elkaar gescheiden generaties, een 
voorjaarsgeneratie, een zomergeneratie en een herfstgeneratie, die na 
overwintering de voorjaarsgeneratie in het volgende jaar vormt (zie 
Fig. III-2, biz 3 5 ) . 

5.1.2. In Tabel IV-1, biz 42, worden de eiprodukties van de voor-
jaarsgeneratie en de zomergeneratie met elkaar vergeleken. De eipro-
duktie is in de zomer lager dan in het voorjaar, omdat er dan minder 
vrouwtjes eieren afzetten en omdat er in de zomer per legsel minder 
eieren worden afgezet. 

5.1.3. De ontwikkelingstijd van ei tot teneral is afhankelijk van de 
temperatuur. De eieren die in april tot half-mei worden afgezet, 
ontwikkelen zich vanwege de lage watertemperatuur langzamer dan de 
eieren die na half mei worden gelegd: ca 10 weken tegen 6 weken. Dit 
verklaart de massale ontpopping eind juni. De eieren die later gelegd 
zijn, halen de eerder gelegde eieren in hun ontwikkeling in. 

5.2. De overleving van de kevers 

5.2.1. De schattingen van de overlevingskansen van de volwassen 
(uitgeharde) kevers is weergegeven in Tabel V-1, biz 66. De over-
levingskans neemt van het voorjaar naar de herfst af, waarbij manne-
tjes een betere overlevingskans hebben dan vrouwtjes: in het voorjaar 
heeft een mannetje een levensverwachting van 50 dagen, een vrouwtje 
van 42 dagen. In de herfst is deze verwachting gedaald tot respectie-
velijk 20 en 19 dagen. 
Belangrijk is dat de variatie in de overlevingskansen tussen ver-
schillende gebieden, maar ook tussen verschi1lende jaren klein is. De 
variantie coefficient Cd.i. standaard deviatie/gemiddelde waarde) is 
minder dan 0.1. We kunnen er dus vanuit gaan dat de overlevingskansen 
tussen verschi1lende gebieden en jaren weinig verschillen en we 
zullen hiervan ook gebruik maken bij het schatten van andere popula-
tiedynamische grootheden. 

5.2.2 De overlevingskansen van pas ontpopte kevers (zogenaamde 'tene­
rals') zijn lager dan van kevers die ouder zijn dan ongeveer drie 
weken. Anderzijds hebben we gevonden dat bij oudere kevers de overle-
vingskans daalt met de leeftijd. 

5.2.3. Afhankelijk van het weer gaan de dieren eind oktober in ovei— 
wintering onder water. Wij vonden overwinterende dieren onder water 
tussen de wortels van oeverplanten. Gemiddeld 33 procent van de 
dieren die in oktober in overwintering gaan, overleeft de winter en 

- 8 -



POPULATION DYNAMICS OF THE GYRINID BEETLE 6YRINUS HARINUS 8YLL. 1. INLEIDIN6 EN SAHENVATTING 

komt in april weer boven water. 
In tegenstel1ing tot de overlevingskansen in het aktieve seizoen is 
er vermoedelijk een grote variatie in overlevingskansen tijdens de 
wintermaanden (var.coeff. tussen jaren = 0.7; var. coeff. tussen ge-
bieden = 0.4). 

5.3. De grootte van het nageslacht (tenerals) 

5.3.1. Gemiddeld levert een legsel uiteindelijk 1 tot 2 tenerals op 
(Table IV-5, biz ). Het gemiddelde aantal tenerals dat een vrouw-
tje per maand in het voorjaar voortbrengt, is ongeveer tweemaal zo 
groot als in de zoraer (8 tegen 3 - 4 ) . Dit verschil wordt voorname-
lijk veroorzaakt doordat in de zomer een kleiner aantal weken voor 
eiproduktie beschikbaar is. 

5.3.2. De variatie in het aantal nakomelingen is groter dan bij de 
eiproduktie. Dit verschil in variatie tussen eiproduktie en nakome­
lingen geeft aan dat de ontwikkeling van ei tot teneral van meer 
belang is voor de populatie dynamica van het schrijvertje dan de 
eiproduktie. Een key-faktor analyse (zie S 6.1.3) bevestigt deze 
zienswijze: de variatie in het aantal tenerals wordt het sterkst 
beinvloed door de variatie in de levensvatbaarheid van de eieren 
(percentage eieren dat uitkomt) en de variatie in overleving geduren-
de de larvale ontwikkeling. De variatie in eiproduktie lijkt van geen 
belang. Consequentie hiervan kan zijn dat de reakties van vrouwtjes 
op de omgeving in de vorm van meer of minder eieren van weinig 
invloed zullen zijn op de grootte van het nageslacht en dat de om-
standigheden onder water van groter belang zijn voor de grootte van 
het nageslacht dan die boven water. Dit maakt een e ffekt ieve dicht-
heidsafhankelijke reaktie via een hogere of lagere eiproduktie on-
waarschijnlijk. Wij komen hier later nog op terug. 

5.4. Dispersie via vliegen 

5.4.1. De uitwisseling tussen populaties binnen het studiegebied is 
gemeten aan de hand van merk-terugvang gegevens van de met gaatjes 
gemerkte dieren, voorzover het populaties betreft die onderling niet 
via water verbonden zijn. 
De mate van uitwisseling was zeer gering: in de meeste gevallen is 
minder dan 1 procent van de gemerkte dieren teruggevangen als vlieg-
immigrant elders in het gebied (Tabel 11 — 1, biz 24). Mannetjes zijn 
meer dan vrouwtjes aangetroffen als vliegimmigrant. Beide sexen vlie­
gen gedurende het hele aktieve seizoen, dus ook tijdens de periode 
dat er eieren worden gelegd. 

5.4.2. Emigratie was alleen te constateren als deze werd gevolgd door 
een immigratie in een andere populatie in het gebied. Aangezien 
aangenomen moet worden dat een deel van de dieren die wegvliegen het 
proefgebied verlaat dan we 1 onderweg omkomt, geven de immigratiegege-
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vens slechts een ondergrens aan van de omvang van de emigratie. Om 
een indruk te krijgen van de grootte van de emigratie via wegvliegen 
is in 1977 bij een populatie een deel van de kevers gekortwiekt, 
zodat de afname in de tijd van het aantal gekortwiekte en gevleugelde 
dieren met elkaar kon worden vergeleken (Fig. VI-3, biz 78). Er 
blijkt geen verschil tussen beide groepen dieren op te treden. Ook is 
er geen verschil met het afnameverloop in populaties in andere jaren 
<Fig. VI-4, biz 79), o.a. in 1976, toen het weer veel gunstiger was 
voor vliegaktiviteiten (zie onder). Dit betekent dat het aantal 
dieren dat wegvliegt dermate laag is, dat dit niet van invloed is op 
het direkte aantalsverloop. Gegeven de geschatte overlevingskansen in 
de populaties moet tenminste vijf procent van de kevers in een gene-
ratie wegvliegen, wil dit een meetbaar effekt hebben op de afname-
snelheid van het aantal dieren in een populatie. De emigratie via 
vliegen bedraagt dus minder dan 5 procent per generatie. 

5.4.3. Het 1igt voor de hand te veronderstellen dat de vliegakti-
viteit afhankelijk is van het weer. Aan de hand van een aantal expe-
rimenten in het veld is vastgesteld dat er pas vlieggedrag optreedt 
bij luchttemperaturen van meer dan 18° C (Fig. 1-4). De dieren zijn 
amper in staat tegen de wind in te vliegen; alleen bij lage windsnel-
heden kunnen de dieren zelf hun vliegrichting bepalen (Fig. 1-5). 
Overigens vliegen de dieren vrijwel niet als er enige wind staat, 
o.a. omdat het hun dan niet lukt weg te komen. Dagelijkse waarnemin-
gen van kevers in een ondiep (ca 10 cm) bassin leverde slechts vlieg-
waarnemingen op op zonnige dagen, zonder wind, zonder regen en met 
temperaturen van tenminste 19*C. 

5.4.4. De afhankelijkheid van het weer verklaart ook de verschillen 
in de uitwisseling tussen de populaties via vliegen in 1974, 1976 en 
1977. Er blijkt een verband te bestaan tussen het aantal dagen in een 
jaar met voor vliegen geschikte weersomstandigheden en het aantal 
teruggevangen vliegimmigranten (Tabel II-2, biz 2 5 ) . 

5.4.5. De in vergelijking met mannetjes lagere uitwisseling van 
vrouwtjes kan vooral worden toegeschreven aan het feit, dat het 
grootste deel van de gunstige dagen voor vliegaktiviteit tijdens de 
periode van eiproduktie valt. Na de reproduktieperiode vertonen 
vrouwtjes in laboratoriumexperimenten meer vliegaktiviteit dan manne­
tjes, terwijl dit tijdens de periode van eileggen net andersom is 
(Fig. VI-6, biz 85) 

5.4.6. Het verschil in vliegaktiviteit van vrouwtjes tijdens en na de 
reproduktieperiode kan verklaard worden uit het aantal eieren dat een 
vrouwtje bij zich draagt, uit het 1ichaamsgewicht van de vrouwtjes en 
uit het percentage vrouwtjes dat op een bepaald moment meedoet aan 
het reproduktieproces. Hoe meer eieren en hoe zwaarder een vrouwtje, 
hoe minder het tot vliegaktiviteit komt (Tabel 11-3, biz 26). 
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5.4.7. Verschillen in vliegaktiviteit zijn ook gevonden tussen tene-
rals en oudere kevers (Tabel VI-6, biz 85) en tevens is getest of 
binnen een populatie onderscheid gemaakt kan worden tussen kevers die 
consistent meer of minder vliegaktiviteit vertonen, door dezelfde 
kevers herhaalde malen aan een vliegproef te onderwerpen. Daarbij is 
gebleken dat kevers die in een eerdere proef een grotere vliegakti-
viteit vertoonden in een latere proef ook weer de meeste vliegaktivi-
teit opleverden in vergelijking met de kevers die de eerste keer niet 
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of p a s n a g e r u i m e t i j d v l i e g a k t i e f w e r d e n ( T a b e l I I - 4 , b i z 2 6 ) . O n d e r 
andere kon worden waargenomen dat een aantal kevers door kennelijk 
morphologische afwijkingen niet tot vliegen in staat was, ook al 
ondernamen ze daartoe we 1 pogingen. 

5.5. Dispersie via zwemmen 

5.5.1. De uitwisseling tussen populaties via zwemmen is vooral beke-
ken in het noordelijke gedeelte van het proefgebied, het zogenaamde 
fir-complex (zie Fig. III-3, biz 361). De plassen in dit complex zijn 
onderling door kortere of langere sloten en doorgangen verbonden. De 
uitwisseling is gemeten door dagelijkse notaties van de aantallen met 
kleur gemerkte kevers per plek in het hele complex. 
Voor een goed begrip is het goed te weten dat de kevers zich overdag 
voornamelijk in groepen ophouden en dan weinig zwemgedrag buiten de 
groepen vertonen, anders dan door verstoring. Bij zonsondergang ech-
ter komt er een grote aktiviteit op gang, waarbij de groepen vrijwel 
uiteen vallen en de kevers op hoge snelheid uitzwermen over het 
wateroppervlak, waarbij meestal de oevers worden aangehouden. Na 
enige uren ontstaat midden in de nacht een omgekeerde beweging, 
waarbij de kevers zich weer verzamelen op de oude groepsplekken, waar 
zich meestal nog een hogere concentratie kevers bevindt. 

5.5.2. De uitwisseling tussen de verschi1lende delen van het complex 
is intensief: na drie tot vier weken bestaan de populaties gemiddeld 
voor meer dan 40 procent uit immigranten, waarbij de centraal gelezen 
plassen meer immigranten binnenkrijgen dan de aan de rand van het 
complex gelegen plassen (Tabel VII-11, biz 110). 

5.5.3. De mate van emigratie (gebruikelijk aangeduid als emigra-
tiesnelheid) vanuit een populatie kan worden geschat via een itera-
tieve methode als de overlevingskans in de populatie en het aantal 
immigranten elders van deze populatie bekend zijn (zie appendix C ) . 
Op grond van deze schattingen komen we tot een emigratiesnelheid per 
week van 0.36 in het voorjaar (d.w.z. gemiddeld 3G procent van de 
dieren zwemt gemiddeld per week weg). In de loop van het jaar neemt 
de emigratiesnelheid af tot 0.20 in de herfst (E-waarden in Tabel 
VII-4, biz 102). 

5.5.4. Door het aantal dieren dat elders als immigrant wordt waar­
genomen te vergelijken met het geschatte aantal dieren dat is geemi-
greerd, is een schatting te maken van de overlevingskans onderweg (G 
-waarden in Tabel VII-4, biz 102). Gemiddeld schatten we dat 72 
procent van de dieren die emigreren elders als immigrant terugkomt, 
waarbij geen verschillen zijn gebleken tussen gebieden of tussen 
verschi1lende periodes van het jaar. Een populatie verliest aan 
emigranten ongeveer evenveel individuen als door sterfte. 

1) Fig 111-3 is ook afgebeeld op de binnenzijde van de oislag 
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5.5.5. De verhouding tussen de emigratie en de immigratie vanuit en 
in een populatie wordt weergegeven door het dispersie-ratio, Db = 
immigranten/emigranten. In de meeste gevallen is Db<1, dat wil zeggen 
dat in het algemeen een populatie meer verliest aan emigranten dan 
het terugkrijgt aan imraigranten. Echter, in 8 van de 24 gevallen (1 
op de 3 dus) krijgen we een schatting van Db>1. Deze populaties 
hadden dus direkt getalsmatig voordeel van de dispersie via zwemmen 
(Db-waarden in Tabel VII-4, biz 102). 

5.5.6. Bij de met verf gemerkte dieren kon geen onderscheid gemaakt 
worden tussen mannetjes en vrouwtjes, maar uit de terugvanggegevens 
van met gaatjes gemerkte dieren blijkt dat mannetjes meer als immi­
grant via zwemmen worden gevangen dan vrouwtjes, zodat we mogen 
aannemen dat mannetjes ook meer wegzwemmen uit een populatie dan 
vrouwtjes (Tabel VII- 1, biz 9 8 ) . 

5.5.7. Zoafls te verwachten was, is er een omgekeerd evenredig verband 
tussen de uitwisseling via zwemmen en de afstand tussen twee plassen, 
waarbij we de afstand weergeven in het aantal tussenliggende plassen 
(Tabel II-5, biz 27). Er zijn echter uitzonderingen. Kennelijk moeten 
we aannemen dat ook andere faktoren dan de afstand van belang zijn, 
zoals het aantal alternatieve routes tussen twee plassen, de bereik-
baarheid van een plas (plantengroei, ruw water) en de verdeling van 
de groepen kevers over het Br-complex. 

5.5.8. Indien er vanuit wordt gegaan dat wegzwemmen vooral optreedt 
als reaktie op ongunstige of onaangename omstandigheden zou verwacht 
mogen worden dat met een toenemende populatiegrootte ook de rela-
tieve emigratiesnelheid zou toenemen. We vinden echter een omgekeerd 
verband. De emigratie uit grotere populaties is relatief lager dan 
die uit kleinere populaties, terwijl bovendien de immigratie in 
grotere populaties groter is dan die in kleinere populaties (Tabel 
II-6, biz 2 8 ) . Er is dus kennelijk een tendens om naar grotere popu­
laties te trekken en daar te blijven, mogelijk mede veroorzaakt door 
de aantrekkingskracht die de kevers op elkaar uitoefenen. 

5.5.9. We hebben de gegevens betreffende de uitwisseling tussen delen 
van het Br-complex gerelateerd aan verschi1lende weersgegevens (Tabel 
VII-13, biz 115) en vinden een significant lagere uitwisseling als de 
nachttemperatuur lager is dan 8° C. Mogelijk is er een hogere uitwis­
seling tijdens regen dan wanneer het droog is. De verklaring van deze 
relaties kan gezocht worden in het feit dat de uitwisseling voorname-
lijk 's nachts plaatsvindt en dat de orientatie van de kevers is 
verstoord tijdens regen waardoor de dieren verdwalen. Er zijn aanwij-
zingen dat de kevers bij hun orientatie gebruikmaken van teruggekaat-
ste trillingen en golven op het wateroppervlak (Eggers 1927, van der 
Eijk 1973). 
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6. DE COMPUTER SINULATIES 

6.1.Key-factor analyse 

6.1.1. De verzamelde veldgegevens zijn gebruikt in computer—simula-
tiemodellen. Zo konden de gegevens geevalueerd worden met be trekking 
tot de invloed van de geringe dispersie via vliegen en de sterke 
uitwisseling via zwemmen op net aantalsverloop per populatie. 
Hierbij hebben we gebruik gemaakt van verschi1lende typen simulatie-
modellen. 

6.1.2. In een eerste simulatiemodel is net aantalsverloop gesimuleerd 
uitgaande van de gemiddelde waarden en variatiecoefficienten, zoals 
we die hebben geschat voor de overlevingskansen per ontwikke1ings-
stadium van ei tot reproducerende volwassen kever en voor de overle-
vingskansen tijdens dispersie-aktiviteiten. 
Met het model wordt stochastisch het aantalsverloop per ontwikke-
lingsstadium in een jaar per week gesimuleerd, beginnend met het 
aantal gelegde eieren, via het aantal larven en poppen, het aantal 
tenerals naar het aantal volwassen kevers dat uiteindelijk na de 
winter nog over is. We hebben dit 100 keer herhaald, iedere keer 
startend met 1000 vrouwtjes in apri1, waarbij voor de over levingskan­
sen per stadium telkens volgens toeval waarden zijn getrokken uit de 
log-normale verdeling die volgt uit het opgegeven gemiddelde en de 
variatiecoeff icient. 
Het gemiddelde verloop, weergegeven in Fig. VIII-2, biz 124, laat 
zien dat de combinatie van de tijdens het veldonderzoek geschatte 
waarden van de overlevingskansen tijdens de verschi1lende stadia een 
aantalsverloop genereert, dat niet tot uitsterven van de populatie 
leidt. Na de winter zijn de aantallen kevers gemiddeld wat hoger dan 
bij de start een jaar eerder. We moeten bedenken dat in deze simula-
tie de veldsituatie zeer versimpeld is weergegeven. Naar onze erva-
ring zal het aantal kevers aan het eind van een simulatie lager 
uitvallen, naarmate het simulatiemodel gedetaileerder van opzet 
wordt. 

6.1.3. De verliezen aan individuen tijdens elk ontwikkelingsstadium 
zijn tegen elkaar afgewogen met de methode voor een key-factor ana­
lyse van Varley & Gradwell (1960) en Morris (1963). De methode geeft 
aan welke bijdrage elk stadium levert aan de variatie in het aantals­
verloop in het eindstadium, in ons geval de variatie in het aantal 
kevers na de winter. De gemiddelde uitkomsten zijn samengevat in 
Tabel VIII-3, biz 126. Hoe hoger de k-waarde, hoe groter het verlies 
aan individuen in dat stadium. Een stadium met een hoge k-waarde, 
maar met een lage variatie in die k-waarde zal toch een slechts 
geringe invloed hebben op de variatie in het aantal kevers na de 
winter. Daarom kijken we naar het produkt k*st.dev. van elk ontwikke-
lingsstadium (waarbij st.dev. = standaard deviatie een maat is voor 
de mate van variatie in k-waarden). Dan blijkt dat voor de variatie 
in het aantal kevers na de winter de overleving tijdens de winter de 
belangrijkste faktor is, gevolgd door de ontwikkelingsstadia van ei 
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tot teneral van de zomer— en de herfstgeneraties. Een correlatietest 
geeft aan dat er een sterk verband is tussen de overleving tijdens de 
winter en het aantal kevers na de winter. 

6.1.4. Het feit dat de overwintering de belangrijkste faktor in de 
variatie van het aantalsverloop (van de kevers) blijkt te zijn - de 
zogeheten key-faktor - betekent dat er een belangrijke instabi1iteit 
in de populatie dynamica van de schrijvertjes blijkt op te treden. 
Het 1igt immers voor de hand te veronderste1len dat de kevers, als ze 
eenmaal hun plek voor de overwintering hebben opgezocht, nauwelijks 
in staat zullen zijn te reageren op verslechterende omstandigheden 
tijdens de winter. 
Er zijn twee manieren waarop de kevers de effekten van de onzekere 
overwintering kunnen beperken. Een mogelijkheid is een dichtheids-
afhankelijke reaktie, een andere is dat de risico's over een zo groot 
mogelijk aantal gebieden wordt gespreid via dispersieaktiviteiten. 
Uit het veldonderzoek zijn geen aanwijzingen verkregen dat dicht-
heidsafhankelijke processen een belangrijke rol (kunnen) spelen. 

6.2. Simulatiemodellen Met uitwisseling tussen populaties 

6.2.1. We hebben gezien dat dispersie kan plaatsvinden via zwemmen en 
via vliegen. Om de betekenis van deze dispersieaktiviteiten voor het 
aantalsverloop na te gaan zijn uiteindelijk gecompliceerde simulatie-
modellen gebruikt, die de veldsituatie zo gedetai1leerd mogelijk 
nabootsen, zowel met betrekking tot de dispersie als met betrekking 
tot de overleving en de reproduktie. 

6.2.2. Uitleg van het simulatiemode1 voert op deze plek veel te ver. 
We beperken ons hier tot enige globale informatie. 
Overleving, reproduktie en dispersie worden als afzonderlijke proces­
sen gesimuleerd. Het model rekent met individuen, niet met groepen 
van individuen. Dit betekent bijvoorbeeld dat bij de verdeling van de 
emigranten uit een populatie voor elk individu expliciet wordt geko-
zen waar deze zal immigreren en of hij wel zal immigreren. Er vindt 
dus geen verdeling van de emigranten over de leefgebieden plaats 
volgens een bepaalde verdeelsleutel. 
Iedere keer dat het nodig is, wordt voor elke variabele (zoals het 
aantal dieren dat emigreert of het aantal eieren dat een vrouwtje zal 
leggen) volgens toeval een waarde getrokken uit de log-normaal verde­
ling die is gedefinieerd door de opgegeven gemiddelde waarde en 
variatiecoefficient, zoals die zijn geschat in het veldonderzoek. In 
het model wordt gewerkt met 10 of 20 leefgebieden, met elk 500 indi­
viduen aan de start, dan wel met een volgens toeval bepaald startaan-
tal. In Fig. VIII-3, biz 129, wordt een vereenvoudigd schematisch 
overzicht van het model gegeven. 
Van het model zijn versies met een verschi1lende graad van gede­
tai 1 leerdhe id gebruikt, afhankelijk van het te onderzoeken probleem. 
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6.2.3 Allereerst onderzoeken we de gevolgen van net waargenomen 
dispersiegedrag op het aantalsverloop. Daartoe wordt er in het model 
een tweede soort B geintroduceerd, die identiek is aan de eerste 
soort A, doch geen dispersie vertoont. Op die manier zijn we in staat 
de situatie met dispersie te vergelijken met die zonder dispersie. Om 
de invloed van de variabi1iteit (instabi1iteit) van het milieu op de 
populatiedynamica na te gaan, zijn simulaties uitgevoerd met ver-
schillende variatiecoefficienten (0.3, 0.5 en 0.7). De uitkomsten van 
de simulaties na 20 jaar worden weergegeven door de gemiddelde netto 
reproduktiesnelheid R = (PJO/PO)00" (Pj = populat iegrootte in jaar j) 
en het aantal populaties N. De dispersie kan laag <5 %) of hoog (50 % 
van de kevers emigreert) zijn. De overlevingskans tijdens dispersie 
en dus de kans om in een ander leefgebied te immigreren is 0.5 (Tabel 
II-7, biz 31). 

6.2.4. De simulaties geven aan dat met een toenemende variabi1iteit 
de vooruitzichten voor soort B slechter worden; R wordt kleiner dan 1 
en het aantal populaties neemt af in 20 jaar. Bij lage variabi1iteit 
heeft soort A een lagere R-waarde en minder populaties na 20 jaar dan 
soort B. In dat geval werkt de dispersie in het nadeel van soort A in 
vergelijking met soort B. Maar als de variabi1iteit groter wordt, 
krijgen de populaties van soort A dankzij de dispersie betere over-
lev ingskansen dan die van soort B. 
Zelfs een laag dispersieniveau van vijf procent, waarvan dan boven-
dien de helft verloren gaat, verlaagt de kans op uitsterven aanmerke-
lijk. Onder de gegeven omstandigheden geeft een laag dispersieniveau 
zelfs betere resultaten dan een intensieve graad van dispersie. 
Als gevolg van de dispersie-aktiviteiten worden de fluctuaties in 
populatiegroottes gereduceerd (Fig. VIII-5, biz 145). Op korte ter-
mijn zijn de voordelen van geen dispersie nog wel groter dan die van 
wel dispersie, maar op langere termijn (ca 70 jaar) sterft soort B 
uit en trekt soort A aan het langste eind. Hoewel soort A kleinere 
populaties heeft, overleeft deze op termijn beter dan soort B. 

6.2.5. Om de genetische konsekwenties van dispersie na te gaan, is 
in het model de mogelijkheid ingebouwd dat het dispersiegedrag onder-
worpen is aan genetische selektie. Aangenomen is dat er twee genoty-
pen M en B zijn in plaats van twee soorten A en B. Het ene genotype 
kan emigreren, laten we zeggen door te vliegen, de andere kan dat 
niet. Bij veel keversoorten komt deze situatie voor in de vorm van 
kortvleugelige (brachiptere) en langvleugelige (macroptere) exempla-
ren binnen eenl populatie. In ons model kan, in overeenstemming met de 
meeste 1iteratuurgegevens op dit punt, alleen de homozygoot MM ook 
werkelijk vliegen. 
Fig. VIII-6, biz 148, geeft een representatief voorbeeld van een 
dergelijke simulatie weer. Als we een simulatie doen zonder dat er 
feitelijk dispersie optreedt (het is als het ware steeds te slecht 
weer om te kunnen vliegen) worden de genotypes verdeeld volgens de 
wetten van Mendel in de verhouding MM:BB:MB = 1:1:2. Maar als er wel 
dispersie optreedt, ontstaat een situatie waarbij genotype BB een 
groter aandeel in de populaties gaat vormen dan genotype MM. Genotype 
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MM wordt echter niet geheel weggeselekteerd. Een belangrijke rol 
lijkt hierin het heterozygote genotype MB te spelen, dat wel de 
eigenschap M met zich meedraagt, maar deze niet tot uiting kan laten 
komen door weg te vliegen. Binnen het genotype MB is de eigenschap M 
daardoor niet als zodanig onderhevig aan selektie en daarmee niet uit 
de populatie te verwijderen. 
Het aantalsverloop is binnen het genotype MM veel stabieler dan bin­
nen de genotypen MB en BB, waardoor het deel MM-dieren in de popula­
tie toe- resp. afneemt als de populatie groter, dan wel kleiner wordt 
(Fig. VIII-7, biz 149). 

6.2.6. Deze simulaties lijken de hypothese en veldwaarnemingen te 
bevestigen dat dispersie kan optreden, enkel en alleen omdat de 
omstandigheden daarvoor gunstig zijn, en dat het optreden van disper­
sie niet afhankelijk hoeft te zijn van verslechterende omstandigheden 
in het leefgebied. 
Omdat er echter een samenhang is tussen enerzijds de overlevings-
kansen van het individu in een populatie, de variabi1iteit in de 
populatiedynamische processen, zoals overleving en reproduktie, en 
het aantal leefgebieden en anderzijds de mate van dispersie en de 
overlevingskansen tijdens dispersie, is er voor elke situatie een 
optimaal dispersieniveau op te geven. Daarbij wordt het maximale 
lange termijn-effekt van dispersie voor het voortbestaan van een 
soort in een bepaald gebied verwezenlijkt, gegeven de genoemde res-
trikties op korte termijn. 
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VERKLARING VAN ENIGE TERMEN 

dispersie: Hiermee worden in dit proefschrift alle aktiviteiten van 
een dier bedoe Id, die tot gevolg hebben dat het zijn leefgebied 
verlaat. Het omvat het hele proces van emigratie, immigratie en van 
wat er onderweg gebeurt. 

genotype: Het genotype van een bepaald organ isme is zijn samen-
stelling van genetische eigenschappen, terwijl het fenotype de v o n 
is waarop die genetische eigenschappen tot uiting komen. Wanneer een 
genetische eigenschap recessief is, zal deze alleen tot uiting komen 
in het fenotype, als deze niet wordt weggedrukt door de dominante 
versie van de eigenschap. In de situatie die wij zullen toepassen: 
dieren zullen alleen langvleugelig zijn als de dominante eigenschap 
van kortvleugeligheid geheel afwezig is. 

Gyrinus marinus Gyll.: Dit is de Latijnse benaming van het schrijver-
tje. Het schrijvertje behoort tot de familie van de Gyrinidae, die 
weer enigszins verwant zijn aan de grote familie van de waterroof-
kevers de Dytiscidae. Gyrinidae worden in alle werelddelen aangetrof-
fen en de meeste soorten hebben een levenswijze die vergelijkbaar is 
met die van Gyrinus marinus. In Nederland komen ongeveer vijf soorten 
voor, waarvan we de soorten G. paykulli Ochs, G. minutus F. en G. 
colymbus Er. af en toe in onze vangsten tussen de G. marinus exempla-
ren hebben aangetroffen. 
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habitat: In dit proefschrift wordt habitat gebruikt in de betekenis 
van leefgebied. Het duidt een gebied aan dat in principe voor bewo-
ning door een bepaalde soort geschikt is. Binnen een leefgebied 
kunnen meer of minder geschikte stukken voorkomen. Aangezien 'habi­
tat' vaak ook in engere zin wordt gebruikt, zullen we in de Nedet— 
landse tekst verder het woord leefgebied gebruiken. 

netto reproduktie: Gewoonlijk aangeduid met de letter R. Hiermee 
wordt de vermenigvuldigingsfaktor bedoeld, waarmee het aantal dieren 
in een bepaald leefgebied per tijdseenheid (meestal per generatie of 
per jaar) verandert. R is de resultante van alle populatie-dynamische 
processen en als zodanig een louter statistische grootheid. 

populatiedynamica: Dit is het totaal aan processen die een rol spelen 
bij het verloop van het aantal dieren in een bepaald gebied, waarvan 
de voortplanting, de mortaliteit en de dispersie de belangrijkste 
zijn. Maar bijv. de processen, die de verdeling van individuen over 
het leefgebied bepalen, kunnen ook tot de populatiedynamica gerekend 
worden. 

reproduktie: Onder reproduktie wordt het totale proces van de voort-
planting begrepen: de paring, het eileggen en de ontwikkeling van 
jongen (larven) tot aan de geslachtsrijpe volwassen dieren. 

stochastisch: Bij een stochastisch simulatiemodel wordt niet gewerkt 
met vaste waarden voor de verschi1lende grootheden om processen mee 
na te bootsen, maar worden de waarden per keer dat er een nodig is 
volgens een bepaalde toevalstrekking gekozen uit een bepaalde verde­
ling van mogelijke waarden. 

(sub)populatie: De dieren van een soort die gezamenlijk in een leef­
gebied voorkomen, vormen een populatie. In feite is een populatie een 
statistische grootheid om een omschreven aantal individuen aan te 
duiden. Een populatie-bioloog zal meestal proberen een populatie als 
een eenheid te beschrijven door de populatie te beperken tot bijvoor-
beeld die dieren die in een leefgebied de mogelijkheid hebben tot 
interaktie, op welke wijze dan ook. Bijvoorbeeld, de dieren van een 
soort die in een geisoleerde plas voorkomen, kun je beschouwen als 
een populatie. Als er binnen een populatie kleinere groepen dieren 
zijn te onderscheiden met een hogere kans op interaktie dan tussen de 
dieren van verschi1lende groepen, dan kan elk zo'n kleinere groep als 
een subeenheid van de populatie worden aangeduid met de term 'sub-
populat ie'. 

variatie-coefficient: Dit is de grootheid waarmee we de mate van 
variatie rondom een geschatte gemiddelde waarde voor een variabele 
(emigrat iesnelhe id, sterftekans, aantal nakomel ingen, e.'d.) opgeven. 
De standaard-deviatie doet dat ook, maar die is absoluut en heeft 
alleen betekenis in combinatie met de gemiddelde waarde. Door de 
standaard-deviatie te delen door het gemiddelde wordt de variatie-
coefficient als maat voor de variatie verkregen, die onafhankelijk is 
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van de waarde van het gemiddelde, waardoor v a r i a t i e - c o e f f i c i e n t e n 
voor verschi1lende s i t u a t i e s d irekt met e lkaar vergeleken kunnen 
worden. 
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CHAPTER II SUMMARY 

1. INTRODUCTION 

1.1. The central purpose of this study is to test different views 
concerning the biological significance of dispersal activity between 
populations. There are important controversies both about the causes 
of dispersal and about its role in population dynamics. 

1.2. One traditional approach starts from the supposition that emi­
gration should only occur due to adverse conditions in the present 
habitat. Risks connected with staying in the population should have 
become at least as high as the risks during dispersal before emigra­
tion is expected to occur. Otherwise, dispersal would be accompanied 
by increased mortality, which would lead to reduction or elimination 
of the dispersal behaviour by natural selection. 

1.3. An alternative approach was introduced by Den Boer. He supposes 
that exchange of individuals between populations will decrease the 
chance of extinction of a species by 'spreading the risk*. In his 
view it is not necessary to assume bad conditions to undttrstand the 
occurrence of emigration. It seems more probable that animals - at 
least insects such as carabid beetles - emigrate when the conditions 
for emigration are favourable. 

1.4. The first view approach focuses on the mortality risk to the 
emigrating and not-emigrating individuals, Den Boer's approach on the 
possible • advantages of the exchange of individuals between popula­
tions for the species as a whole. Supporters of the first approach 
object that advantages of dispersal, which only occur at the popula­
tion level, are not individual characteristics of the sort which are 
the subject of natural selection. 

1.5. Population biology is an empirical science, or should be, and a 
case study could throw light on this problem. I therefore looked for 
a species in a situation that would give the opportunity to investi­
gate the problem satisfactorily. 
The waterbeetle Gyrinus marinus Gyll. (whirligig beetle) appeared to 
be a favourable species. The adult beetles live in groups on the 
water surface near the banks of pools and ditches. The beetles can 
easily be captured and recaptured, and can be observed by eye. They 
disperse both by swimming and by flight. Egg production, size of 
offspring and the chance of survival can be estimated by simple 
methods. I concentrated upon an area of about 15 pools with Gyrinus-
populations (Fig 111-3, pag 361) . Some pools are connected by dit­
ches, others are isolated and whirligig beetles could only reach 
these by f1ight. 

1.6. From 1974 to 1983 field data were collected with the help of 
experiments and by capture-recapture studies of marked beetles. Next, 
computer simulation models were developed to investigate the conse-

1) Fig 111-3 is also printed inside the frontcover - 2 1 -
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quences of the field data for the population dynamics of Gyrinus ma-
rinus in particular, and for other species in general, by changing 
the values for reproduction, survival, dispersal, etc. 

2. FIELD DATA 

2.1. Methods 

2.1.1. Beetles were captured, marked with pin-pricks on the elytra 
and released again at the place where they were caught. The pattern 
of the pricks over the rows of dots on the elytra giving an indivi­
dual number (Fig VI-1, pag 72). By the captures/recaptures we got 
information about the exchange of beetles between different popu­
lations, the size of offspring, the chance of survival and the number 
of beetles (population size). 

2.1.2. The technique of marking with pin-pricks gives too few data to 
permit following exchange by swimming. Therefore, in 1978 the beetles 
were marked with paint-spots, so that they could be observed without 
the necessity of recapture. The marks could be recorded while the 
beetles were on the water surface. Beetles of the same population 
were marked with the same color, and each day all over the study 
area we could note the numbers of beetles with different colors. 
After about 40 - 50 days there were too few marked beetles left and 
they were too mixed together to .give data on exchange. A new set of 
beetles was then marked and released, and in this way in four periods 
throughout the year new beetles are released. The experiments were 
carried out in the upper part of the study area with pools that are 
interconnected by ditches (Br-complex). 

2.1.3. Egg production can be studied by putting females for 24 hours 
in a tube or petri-dish with moist paper. Eggs are laid on the paper, 
and if kept moist they will develop and hatch after about one week. 

2.2. Reproduction 

2.2.1. In April, when hibernation ends, females start laying eggs. 
Egg laying is continued until mid-August. The eggs are laid in rows 
under water on water plants. The larvae live on the bottom of the 
pools and they pupate in a cocoon outside the water on water plants 
or in the so i1. 

2.2.2. A female oviposites at least once a week and is probably 
fertilized after each oviposition. At the end of June the first tene-
rals emerge. These beetles start reproduction about 10 days after 
emerging. The recruitment of this summer generation emerges from mid-
September onwards. Because of the low survival chances there occur 
three more or less separate generations in a year: a reproducing 
spring generation (i.e. the hibernated autumn generation), a re-
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producing summer generation, and a hibernating autumn generation (Fig 
II1-2, pag 35). 

2.2.3. In Table IV-1 (pag 44) the egg production of the spring and 
summer generations are compared. Egg production in summer is lower 
than in spring because fewer females oviposit and because each female 
lays fewer eggs per oviposition in summer. 

2.3.4. Development from egg to teneral depends on temperature. There­
fore, eggs laid from April to mid-May develop slower than eggs laid 
from mid-May onwards (about 10 weeks and 6 weeks, respectively). 

2.3.5. On the average 1 or 2 tenerals emerge per oviposition, in 
summer somewhat fewer than in spring (Table IV-5, pag 52). The mean 
number of tenerals per female/per month in spring is about twice that 
in summer (8 as compared with 3 or 4). This difference is mainly due 
to the smaller number of weeks for oviposition in summer than in 
spring. 

2.3.6. The variation in recruitment is greater than we found for egg 
production. This difference in variation between egg production and 
recruitment indicates that the development from egg to teneral is 
more important for the dynamics of Gyrinus populations than egg pro­
duction, so that factors such as the reactions of females concerning 
the places to lay eggs should have only a limited effect on recruit­
ment size. 
A key-factor analysis gives as a result that variation in recruitment 
is most influenced by variation in the viability of the eggs, and by 
variation during larval and pupal development. Variation in egg 
production seems not to be important. Thus, conditions below the 
water surface (eggs and larvae) are of more importance for the rate 
of reproduction than the conditions at the water surface (adult 
be e 11 e s ) . 

2.3 Survival of adults 

2.3.1. The survival chances of adult beetles per week and per month 
in isolated pools are shown in Table V-l, pag 64. 
The survival rate decreases from spring to autumn and males have a 
better chance of survival than females; in spring a male on average 
has a life expectancy of 50 days, a female of 42 days. In autumn this 
expectancy is decreased to 20 and 19 days, respectively. Fortunately, 
variation coefficients were very low (less than 0.1). Thus, the 
chance of survival of different populations was about equal. 

2.3.2. The survival chance of freshly emerged beetles (tenerals) is 
lower than that of beetles older than about three weeks, but we also 
found a decreasing survival chance with age. 
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2.3.3. At the end of October the beetles start hibernating below the 
water surface. On the average 33 per cent of the beetles survived 
the winter and appeared again in April. This corresponds with a mean 
chance of survival per week of 0.95. Variation in survival during 
hibernation is higher between different years <v.c = 0.7) than b e ­
tween populations <v.c. = 0.4) 

2.4. dispersal by flight 

2.4.1. Exchange of individuals by flight between populations was 
recorded within the study area by the recapture of marked beetles in 
pools that did not have water connections with the pool in which the 
marked beetles were released. 

2.4.2. Such exchange is observed when emigration is followed by 
immigration within the study area. But some proportion of the emigra­
ted beetles will have left the study area or will have died. Thus 
immigration data give only minimum estimates of emigration. 
The intensity of this exchange is very low: in most cases fewer than 
1 per cent of the marked beetles were recaptured after flight a c t i v i ­
ties (Table I I - l ) . Hales were more frequently recaptured as flying 
immigrants than females. 
Flight occurs from April to October, thus also during the r e p r o d u c ­
tion period. 

Table II-l. Exchange between pools by flight. The percentage of mar­
ked beetles recaptured after flight. 

N = number of individuals released 

N APRIL HAY JUNE JULY AUGUST 

HALES FEH. HALES FEH. HALES FEW. HALES FEH. HALES FEU. HALES FEW. 

1974 5928 3G01 0.48 0.13 0.09 0.00 0.22 0.00 0.22 0.00 0.11 0.22 

1976 5638 4200 1.37 0.00 1.12 0.36 1.74 0.00 2.06 0.99 1.48 0.12 

1977 2353 1994 1.77 1.01 0.39 0.49 0.42 0.79 0.31 0.12 0.13 0.17 

2.4.3. To get a better impression of the emigration rate from an 
isolated population we clip the wings of some of the beetles. In the 
weekly recaptures the decrease in numbers of both clip-winged and 
full-winged beetles was followed. No differences in rate of decrease 
were found between clip-winged and full-winged beetles (Fig VI-3, pag 
78). 
But this experiment was carried out in 1977 when the weather was 
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