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Woord vooraf 

PROF. DR. D. J. KUENEN 

De fysicus doet zeer nauwkeurige waarnemingen aan onzuivere stoffen, 
de chemicus doet onnauwkeurige waarnemingen aan zeer zuivere stoffen, 
aldus een oud en misschien wat verouderd grapje. 

Maar al is deze uitspraak oud, ze bevat toch een aantal elementen 
die het overwegen waard zijn. Er wordt over nauwkeurigheid gesproken 
en over de zuiverheid van stoffen, en op grond daarvan worden ver­
schillende delen van de natuurwetenschappen en hun onderzoekers met 
elkaar vergeleken. 

Als men de biologie in deze overwegingen betrekt dan is het duidelijk, 
dat de vergelijking met de natuur- en scheikunde dubbel negatief uit­
valt, want de bioloog doet zeer onnauwkeurige waarnemingen aan ma­
teriaal waarvan hij de samenstelling slechts kan gissen. 

De situatie is overigens geenszins gelijk in de verschillende onderdelen 
van de biologie. Het deel dat nog het best bij de exacte wetenschappen 
past is de 'moleculaire biologie', waarover in 1966 een belangrijk sym­
posium is gehouden. Het is een terrein waarop de chemicus zich kan 
wagen ondanks het feit dat hij met structuren werkt die wel veel com­
plexer zijn dan voor hem gebruikelijk. Hier kan de fysico-chemicus zijn 
technieken en theorieën gebruiken en toetsen, hier kan de analyse deel-
gegevens opleveren die aan de eisen van de exacte wetenschappen vol­
doen en die ons inzicht in de essentiële kenmerken van de levende stof 
met sprongen vooruit hebben gebracht. Het resultaat is verbazing­
wekkend en verheugend, en ook zij, die dit terrein niet zelf betreden, be­
dienen zich van de daar gebruikelijke termen zonder schroom. Woorden 
en begrippen als DNA, boodschapper RNA, grensvlakpotentialen, 
ribosomen, aftasten van de genetische code, en nog veel meer zijn gemeen­
goed geworden, al is de vraag gewettigd of elke gebruiker zich wel voor 
ogen houdt wat nu precies de inhoud van de gebruikte termen is en hoe 
sterk hier op grond van beperkte waarnemingen wordt gegeneraliseerd. 

De analyse van de cel en zijn componenten heeft veel nieuws opge-



leverd. Maar men mag niet vergeten, dat de analyse van het complex dat 
organisme heet zonder daarmee verbonden synthese steeds een deel van 
het essentiële van de hogere structuureenheid wegneemt. Moleculen 
vormen celstructuren, en celstructuren cellen, en cellen weefsels, en 
weefsels organen, en organen individuen, en individuen populaties, en 
populaties levensgemeenschappen, en deze levensgemeenschappen vindt 
men in een milieu dat bijna overal ter wereld voortdurend verandert en 
dat zijn variabele invloed uitoefent op populaties, individuen, weefsels, 
cellen en molecuulstructuren. 

Wie waagt het dan nog een organisme in zijn milieu als studieobject te 
kiezen? Misschien is er deze of gene overmoedige die zich onvoldoende 
voor ogen stelt, hoe complex de levende natuur is en hoe groot de diver­
siteit die zich aan hem openbaart. Hij zal spoedig ontnuchterd raken en 
elders zijn heil moeten zoeken. Maar zeker zijn er ook tallozen die weten, 
dat studie op alle niveaus van integratie zinvol is mits men zich van de 
mogelijkheden en moeilijkheden voldoende bewust blijft. 

De oecologie stelt vragen omtrent de relaties van organismen en hun 
omgeving, waarbij omgeving dan niet alleen het abiotische milieu aan­
duidt maar ook alle aanwezige planten en dieren omvat. Men kan daar­
bij individuen beschouwen en vragen welke de factoren zijn die de aan­
wezigheid van een plant of een dier mogelijk maken, en tevens hoe de 
omgeving de toestand van het individu beïnvloedt. Men kan nagaan 
onder welke omstandigheden planten zich generatief of vegetatief ver­
meerderen en kunnen verspreiden, hoe dieren hun milieu kiezen, wat 
zij eten, voor welke roofdieren zij prooi vormen, en zo voort. 

Bij de studie van een aantal individuen van één soort bespeurt men 
spoedig de verschillen daartussen en tevens het feit dat groepen indivi­
duen van één soort van plaats tot plaats verschillende eigenschappen 
kunnen hebben. Die lokale groepen van individuen kan men populaties 
noemen. 

Het woord populatie is, zoals zo veel woorden, in los verband zonder 
veel omslag te gebruiken. Maar naarmate een term meer gebezigd wordt 
en een dominerende rol in een onderdeel van de biologie gaat spelen, 
groeit ook meer de noodzaak er een precieze definitie van te geven. 

Bij het zoeken naar definities in de biologie stuit men vaak op de 
moeilijkheid dat deze moeilijk zijn te formuleren omdat het leven zo 
veelvormig is. Dikwijls moet men zich behelpen met een goede om­
schrijving. In het geval van het begrip populatie zou men zich voorlopig 
tevreden kunnen stellen met de omschrijving dat een populatie een groep 
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individuen is die potentieel onderling kruisbaar zijn en die zich in een 
ruimte bevindt waarvan de grenzen min of meer nauwkeurig kunnen 
worden aangegeven; deze begrenzing maakt dat uitwisseling van genen­
materiaal met naburige populaties beperkt is. 

Het feit dat deze formulering al direct niet opgaat voor een partheno-
genetische populatie en dat het 'min of meer' getuigt van een inherente 
onzekerheid behoeft niet te zeer te verontrusten: dit soort onvolmaakt­
heden is maar al te goed bekend. 

Er zijn botanici die ook een plantendek dat uit veel soorten is samen­
gesteld een populatie noemen. In dit symposium wordt echter met popu­
latie steeds een groep 'soort'-genoten bedoeld, al zal het na kennis­
making met de verschillende bijdragen wel duidelijk worden, dat ook de 
definitie van het begrip soort in de beschouwingen omtrent populaties be­
trokken moet worden. 

Het belangrijkste van een populatie als object van studie is dat men er 
andere eigenschappen aan kan onderkennen dan aan individuen. Een 
populatie kan afwisselend groeien en afnemen, waarbij de toe- of af­
name de algebraische som is van geboorte en sterfte, van immigratie en 
emigratie. Verder heeft een populatie een leeftijdsopbouw, d.w.z. een 
verhouding tussen de grootte van de verschillende leeftijdsklassen, die 
van belang is voor het inzicht in geschiedenis, de toekomstverwachting 
en de prestatie van de populatie in het heden. 

Een populatie heeft een zekere hoeveelheid genetisch materiaal be­
schikbaar en reageert daarom als eenheid op selectieve invloeden van de 
omgeving. Afhankelijk van de genenvoorraad kan daarom de ene popu­
latie op dezelfde veranderingen van het milieu anders reageren dan de 
andere. 

Voor het oplossen van vragen van de populatiebiologie is het experi­
ment vaak onmisbaar. De in het laboratorium werkende zoöloog-onder­
zoeker heeft het daarbij in bepaalde opzichten gemakkelijk: de ruimte 
die hij zijn populatie laat bewonen bepaalt hij zelf, hij kan zijn uitgangs­
materiaal zelf kiezen, hij kan vaak zijn individuen tellen en hij kan des­
gewenst de toestand van een willekeurig groot monster bepalen. 

De veldzoöloog kan niet verder komen dan min of meer betrouwbare 
schattingen en hij voelt steeds het onbehagen dat hij niet weet hoe groot 
zijn populatie is, waar hij de grenzen moet trekken, hoe groot de invloed 
van zijn bemonsteringsmethode is op de te bestuderen populatie. Maar 
als hij zich door de problemen niet letterlijk uit het veld laat slaan, en 
als hij door gepaste toetsen de betekenis van zijn gegevens goed kan om-



schrijven, zal ook hij waardevolle gegevens verzamelen. En hij is het die 
moet nagaan in hoeverre de resultaten die in bloempotten of melkflesjes 
in de kamer met constante temperatuur, en met papier en potlood ach­
ter het bureau behaald zijn, enige relatie vertonen met wat er werkelijk 
in de wereld rondom hem gebeurt. 

De botanicus in het veld heeft het gemakkelijker dan de zoöloog om­
dat planten een vaste standplaats hebben en omdat de analyse van de 
factoren die hun groei beïnvloeden wat eenvoudiger is dan bij dieren. 
Daardoor zijn kwantitatieve gegevens gemakkelijker te verkrijgen. 

In de dierenoecologie heeft men verder de moeilijkheid van het veel 
groter aantal soorten die elk hun specifieke eigenschappen hebben, ook in 
hun relatie met hun omgeving. 

Het verrassende bij het dierenoecologisch werk is dat men, ondanks de 
verschillende terreinen, dieren, omstandigheden en onderzoekmethoden, 
telkens weer gelijksoortige, vergelijkbare causale analyses kan maken. 
Er zijn geen wetten in de populatiebiologie, maar wel regels en regel­
matigheden die onder uiteenlopende omstandigheden en bij zeer ver­
schillende soorten dieren uit de gegevens te voorschijn komen. 

Dit symposium dient ertoe een aantal van deze regels en regelmatig­
heden te presenteren, een confrontatie te geven met enkele methoden en 
theorieën, en een aantal problemen op te werpen die om een oplossing 
vragen. De auteurs zijn van verschillende aard en hun benaderings­
wijzen lopen in sommige gevallen sterk uiteen. Hun diversiteit is een 
zwakke afspiegeling van de veelheid van vraagstellingen en objecten die 
in de populatiebiologie aan de orde kunnen komen. 

Het is niet mogelijk gebleken vraagstukken die betrekking hebben op 
toepassingen van de populatiebiologie in het programma uitgebreid op 
te nemen: binnen de tijd van twee dagen zou dat een te grote versnippe­
ring hebben gegeven, en het leek onverantwoord de bijeenkomst over 
een langere tijd uit te strekken. De hoop mag echter worden uitgesproken 
dat uit deze reeks voordrachten duidelijk zal worden wat men in de 
moderne populatiebiologie wil, en dat dit terrein van onderzoek, hoe ver 
het ook van dat van de disputerende chemicus en fysicus af ligt, een 
bijdrage kan leveren tot een verdieping van inzicht in de levende na­
tuur, waar de mens in leeft, waar hij afhankelijk van is, en waarvan hij 
een integrerend onderdeel uitmaakt. 
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Variaties in aantallen dieren in natuurlijke populaties 

D R . H. WOLDA 

De planten- en dierenwereld zoals wij die thans kennen is het resultaat 
van een zeer lange evolutie. Vele eigenschappen van planten en dieren 
zijn pas te begrijpen als we ze bezien in het licht van de evolutie die het 
betrokken organisme in het verleden heeft doorgemaakt, zodat de 
evolutie-theorie in het denken van vele biologen een belangrijke plaats 
inneemt. Daarom is het onderzoek naar de processen die bij de evolutie 
een rol spelen van groot belang voor de biologie als geheel. Bij dit onder­
zoek speelt de populatiebiologie een grote rol. Eén van de aspecten van 
de populatiebiologie betreft het onderzoek naar de oorzaken van het 
aantal individuen van een soort dat men in een bepaald gebied, in een 
bepaalde populatie, aantreft en het is dit aspect waarmee deze bijdrage 
zich voornamelijk bezig zal houden. 

De resultaten van dit onderzoek zijn ook van grote praktische be­
tekenis. In het drie jaar geleden gehouden symposium 'Op Leven 
en Dood' werd door diverse sprekers gewezen op de noodzaak om 
de aantallen van allerlei voor de mens belangrijke dieren op een ge­
wenst niveau te houden. Meestal betreft het dieren die bij massaal op­
treden schade opleveren aan de land- en tuinbouw of voor de volks­
gezondheid en wier aantallen men dus graag teruggedrongen zou willen 
zien tot een zodanig laag niveau, dat geen schadelijke effecten meer 
merkbaar zijn. Daarnaast staan de gevallen waarbij men het aantal 
individuen graag tot een zodanig hoog niveau zal willen opvoeren 
dat de opbrengst maximaal wordt, zoals haringen in de Noordzee voor 
de visserij, karpers in een vijver voor de sportvisser, mieren in een bos 
voor de bosbouwer en oesters voor de oesterkweker. Een natuurbe­
schermer zal zijn gebieden zodanig willen beheren, dat de aanwezige 
aantallen individuen van plant- en diersoorten niet zo hoog worden 
dat de rest van de levensgemeenschap er schade van ondervindt en niet 
zo laag worden dat er soorten uitsterven. Voor het beheersen van deze 
aantallen op een zodanige wijze, dat met een minimum aan kosten het 
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gewenste effect wordt bereikt zonder ongewenste neveneffecten, is een 
diepgaande kennis nodig van de manier waarop in de natuur de aantallen 
van dieren worden bepaald. 

Bij het onderzoek dat wordt verricht ter verkrijging van deze kennis 
neemt het zuiver wetenschappelijk speurwerk naast het meer praktisch 
gerichte onderzoek een belangrijke plaats in. Wanneer men vrij is in de 
keuze van zijn proefdier en van zijn vraagstellingen is men vaak beter in 
staat tot de kern van de problematiek door te dringen dan wanneer men 
is onderworpen aan beperkingen van economische aard. Het belang van 
deze eigen inbreng van het zuiver wetenschappelijk onderzoek voor 
het uiteindelijk oplossen van praktische problemen moet dan ook niet 
worden onderschat. In dit symposium gaat het echter niet om de prak­
tische toepassing van de resultaten van het populatiebiologisch onder­
zoek maar om de wetenschappelijke problematiek zelf en het is daarop 
dat dit betoog zich zal concentreren. Het probleem dat ik aan de orde wil 
stellen is "wat bepaalt het aantal individuen van een diersoort in een ge­
geven gebied?" 

Aantalsschommelingen 

Eén der in populatie-biologisch opzicht best onderzochte dieren is de 
koolmees {Parus major), dank zij het werk van Kluyver (1951), Tin­
bergen (1960) en Lack en zijn medewerkers (Lack, 1966). 

Het verloop van het aantal broedende paren op een viertal terreinen 
over een periode van 17 jaren is weergegeven in fig. 1. Men ziet hieruit, 
dat het aantal individuen op een gegeven terrein niet constant is maar 
tamelijk onregelmatig fluctueert van jaar tot jaar. Deze aantalsschom­
melingen schijnen enigszins synchroon te verlopen bij verschillende 
populaties over een vrij groot gebied. Als er in een gegeven jaar in Oxford 
vrij veel mezen zijn, dan is dat in het algemeen ook in Bristol of op de 
Veluwe het geval. Over het gehele gebied trad in de periode die in de 
figuur wordt beschreven een geleidelijke toename in de aantallen op. 
Blijkbaar zijn er bepaalde overeenkomsten tussen de koolmeespopula­
ties in de verschillende terreinen. Toch zijn er ook duidelijke verschillen, 
speciaal wat betreft het aantalsniveau waarop deze fluctuaties optreden. 
Op de Veluwe waren steeds belangrijk minder mezen per hectare dan 
bijv. in Oxford. Een vraag die zich direct opdringt is in hoeverre deze 
verschijnselen typisch zijn voor de koolmees en in hoeverre men mag 
generaliseren tot andere diersoorten. Daarom zal nog een aantal geval-
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Fig. 1 Het aantal broedende paren van de koolmees op een viertal terreinen, nl. 
Marley Wood bij Oxford, het Forest of Dean bij Bristol, het Breckland bij Cam­
bridge en de Veluwe (naar Lack, 1966). 
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len behandeld worden. 
In bepaalde gedeelten van de Alpen worden van tijd tot tijd de lariks-

bossen sterk aangetast door de rupsen van de grijze lariksvlinder (Zei-
raphera griseana). Baltensweiler (1964) heeft uit de literatuur voor ver­
scheidene terreinen alle gegevens verzameld over de jaren waarin de 
rups zo massaal optrad, dat schade werd gerapporteerd. Hij consta­
teerde (fig. 2) een min of meer regelmatige afwisseling van een paar 
opeenvolgende jaren met grote aantallen en een paar jaren waarin de 
aantallen zo laag waren dat geen schade optrad. Deze aantalsschomme-
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Fig. 2 Jaren waarin plagen optraden van de grijze lariksvlinder in een aantal 
gedeelten van de Alpen. De hoogte van de kolommen geeft de sterkte van de plaag 
weer. Kolommen met een witte stip betreffen jaren met onvolledige gegevens (naar 
Baltensweiler, 1964). 

lingen zijn aardig synchroon over het gehele gebied, al lijkt het erop dat 
zij in sommige gebieden een jaar of twee achter lopen. In de periode van 
1949 tot 1961 werden in Ober Engadin in Zwitserland nauwkeuriger ge­
gevens verzameld (Auer, 1961) die de regelmatigheid van deze aantals­
fluctuaties accentueren (fig. 3). Er zijn, naast overeenkomsten, echter 
duidelijke verschillen gevonden tussen de diverse terreinen. In Grau-
bünden bijv. lag het niveau waarop de aantalsfluctuaties zich afspelen 
lager dan in Ober Engadin en bovendien was de vorm van de aantals-
kromme niet overal hetzelfde. De dieptepunten schijnen overal in het­
zelfde jaar te vallen, maar de toppen vielen in Graubünden twee jaar 
later. Ook binnen het gebied van Ober Engadin vielen verschillen te con­
stateren tussen bijvoorbeeld zonnige en beschaduwde hellingen; welis­
waar vielen dieptepunten en toppen in hetzelfde jaar, maar op zonnige 
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Fig. 3 Htt verloop van een plaag van de grijze lariksvlinder in Ober Engadin 
(naar Baltensweiler, 1964). a : dichtheid in kleine gebieden binnen het Engadin; 
b: geschat dichtheidsverloop; c: gemiddelde dichtheid voor het gehele Engadin; 
d : plaatselijk duidelijke schade aan de bossen; e : duidelijke schade overal. 

hellingen stegen de aantallen aanvankelijk sterker en bereikten een lagere 
piek dan op beschaduwde hellingen, waar vlak voor de piek een enorme 
aantalstoename optrad. 

Er zijn duidelijke parallellen tussen de verschijnselen bij de koolmees 
en die bij de lariksvlinder. In beide gevallen trad een zekere mate van 
synchronisatie op over het beschouwde verspreidingsgebied en het aan­
talsniveau waarop deze schommelingen zich afspeelden varieerde van het 
ene terrein naar het andere. Het meest in het oog vallende verschil is de 
regelmatigheid van de fluctuaties bij de lariksvlinder naast de onregel­
matigheid van de fluctuaties bü de koolmees. De amplitudo van de 
schommelingen verschilt ook zeer sterk: was in het bos bij Oxford de 
hoogst geregistreerde piek twaalf keer zo hoog als het laagste dal, bij de 
lariksvlinder bedroeg dit verschil het duizendvoudige hiervan. 

Min of meer regelmatige aantalsschommelingen lijken vrij algemeen 
te zijn. Of hier echt van regelmaat gesproken moet worden kan buiten 
discussie blijven, maar als regelmatig zullen worden aangeduid die fluc-
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tuaties waar er steeds een afwisseling is van een paar jaren van aantals-
toename gevolgd door één of meer jaren van aantalsafname. Het aantal 
jaren kan variëren. 

Een goed voorbeeld is de dennespanner (Bupalus piniarius) op de 
Veluwe (fig. 4), waar in een periode van 15 jaar ongeveer twee cycli 
werden doorlopen (Klomp, 1966). De aantalsfluctuaties speelden zich 
hier op een veel lager niveau af dan bijv. in Duitsland, waar bij zeer hoge 
dichtheden belangrijke schade aan de dennebossen werd aangericht. 

log. dichtheid (aantal per m2) 

• eieren 
© jonge rupsen 
o rupsen in september 
* praepupae 
D poppen 
• vlinders 

1950/51 1952/53 1954/55 1956/57 1958/59 1960/61 1962/63 1964/65 
jaar 

Fig. 4 Het verloop van de aantallen van diverse levensstadia van de dennespanner 
op de Hoge Veluwe (naar Klomp, 1966). 

Dergelijke regelmatige schommelingen vindt men bij een aantal in-
sekten, maar ook bij zoogdieren zoals vossen, lynxen, lemmingen en 
sneeuwschoenhazen (Elton, 1942; Hewitt, 1954) en bij vogels als het 
alpensneeuwhoen (Watson, 1965). Ook hier schijnt weer een grote mate 
van synchronisatie van de fluctuaties op te treden over een vrij groot ge­
bied en er zijn wederom verschillen tussen de diverse terreinen wat be­
treft het niveau waarop de fluctuaties zich afspelen. 
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Directe oorzaken 

Om de in het begin gestelde vraag, hoe in de natuur de aantallen worden 
bepaald, te kunnen beantwoorden moeten we over meer gegevens be­
schikken betreffende de directe oorzaken van de waargenomen aantals­
fluctuaties. Nodig is een gedetailleerde kennis van de levensgeschiedenis 
van de diersoort in kwestie en van de milieufactoren die het dier be­
ïnvloeden. 

De aantalsfluctuaties, zoals die in de figuren zijn weergegeven, leveren 
slechts een grove benadering van de werkelijkheid. 

Bij de koolmees staat steeds het aantal broedende paren in een bepaald 
jaar aangegeven. Vlak na het uitvliegen van de jongen kan echter het aan­
tal mezen in het bos wel drie tot zes keer zo groot zijn geworden. Vele van 
deze jongen sterven en speciaal in de winter treedt er ook sterfte van 
volwassenen op. Het aantal dieren dat tenslotte overbhjft geeft het vol­
gende punt in de grafiek. Bij de lariksrups, waar het aantal van een be­
paald larvestadium is weergegeven, is het aantal eieren ongetwijfeld 
belangrijk hoger en het aantal vlinders lager dan de getallen in de figuur. 
Dit wordt goed geïllustreerd door de gegevens van Klomp (1966) over 
de dennespanner (fig. 4) die betrekking hebben op alle ontwikkelings­
stadia. De oorzaken van aantalsveranderingen zullen gezocht moeten 
worden in veranderingen in sterfte en eiproduktie, gecombineerd met 
veranderingen in de trek van dieren van en naar het studieterrein. 
Indien er voldoende gegevens zijn over een redelijk groot aantal jaren, 
kan men nagaan welke van deze grootheden het belangrijkste is en op 
welk ontwikkelingsstadium deze vooral betrekking heeft. Met 'be­
langrijk' wordt hier bedoeld: van belang voor de aantalsschomme­
lingen. Als bij een bepaalde diersoort, waarvan de aantallen fluctueren, 
de sterfte van kleine jongen varieert van 10 tot 60% en de sterfte van 
grote jongen van 70 tot 80 %, en als blijkt dat het percentage sterfte van 
de kleine jongen dat in een gegeven jaar optreedt bepalend is voor het 
aantal dieren dat men het volgende jaar aantreft, dan is deze sterfte 
'belangrijk' en vormt de 'sleutelfactor' (Morris, 1959, 1963) voor de 
populatie. De nadruk valt dus niet in eerste instantie op de grootte van de 
sterfte, maar op zijn variatie en de mate waarin deze variatie correleert 
met de aantalsveranderingen, hoewel de sleutelfactor in het algemeen 
ook kwantitatief van betekenis zal zijn. 

Bij de koolmees in Oxford bleek de sterfte van jonge dieren vlak na het 
uitvliegen uit het nest van doorslaggevende betekenis te zijn en bij de 
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zwarte mees (Parus ater) de emigratie in de herfst samen met de winter-
sterfte (Lack, 1966). Bij de sparrerups (Choristoneura fumiferana) is 
het tijdens een plaag de sterfte van grote larven (Morris, 1963), bij de 
dennespanner de sterfte van zeer jonge rupsen (Klomp, 1966), bij het 
alpensneeuwhoen (Lagopus mutus) de emigratie aan het begin van het 
voortplantingsseizoen (Watson, 1965) en bij de lemming de sterfte van 
jongen - en niet de vaak geciteerde migratie! - (Krebs, 1964). De sleutel­
factor varieert dus sterk van soort tot soort en zelfs binnen één en de­
zelfde populatie is hij niet altijd dezelfde. In extreem koude winters was 
er een sterfte onder de volwassen koolmezen die de anders zo belang­
rijke jongensterfte overstemde. 

Het ligt voor de hand om voor de oorzaken van variatie in geboorte, 
sterfte of migratie in de eerste plaats te zoeken in het milieu van de be­
trokken dieren. Dit milieu is een zeer complexe zaak die alle factoren 
omvat die op de één of andere wijze van invloed zijn op de overlevings-
en voortplantingskansen van het dier in kwestie, zoals weersinvloeden, 
nestgelegenheid, voedsel, soortgenoten, roofvijanden, concurrenten enz. 
Een analyse van deze vaak elkaar onderling nog weer beïnvloedende 
milieueffecten is zeer ingewikkeld, zoals zal büjken voor de factor roof­
vijanden in de voordracht van Klomp. Toch blijkt ook hier dat soms aan 
één factor een doorslaggevende betekenis kan worden toegekend. Bij 
de koolmees in Oxford is de beschikbare hoeveelheid voedsel voor de 
jongen in het nest van grote betekenis voor de conditie van de uitvliegen-
de jongen, en daarmee voor de sterfte van deze jongen kort daarna, en 
dus ook voor het aantalsverloop in de populatie. In andere gevallen is 
het weer, het optreden van natuurlijke vijanden of de invloed van soort­
genoten van overwegend belang. 

Men moet echter de oorzaken van variatie in sterfte e.d. niet uitslui­
tend zoeken in het milieu, maar ook denken aan mogelijke oorzaken in 
de dieren zelf, zoals uit het volgende zal blijken. 

Variatie in erfelijke eigenschappen 

Bij vrijwel alle diersoorten vindt men een grote variatie in eigenschap­
pen in die zin, dat sommige individuen veel beter in staat zijn zich onder 
bepaalde milieuomstandigheden te handhaven dan andere. Dit betekent 
dat men er eigenlijk niet mee kan volstaan vast te stellen, hoeveel indi­
viduen er op een bepaald terrein leven, maar tevens dient men te weten, 
wat de eigenschappen van die individuen zijn. Dit is te meer zo omdat de 
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verschillen tussen de individuen vaak erfelijk zijn. Bij de tuinslak (Cepaea 
nemoralis) produceert de éne morf ( = erfelijke variant) bij een hoge tem­
peratuur twee keer zoveel eieren als een andere, terwijl bij lage tempera­
tuur juist die andere morf meer eieren legt (Wolda, 1967). Bij de ringel-
rups (Malacosoma neustria) bleek de éne morf bij lage temperatuur veel 
sneller dood te gaan dan de andere, terwijl bij hoge temperatuur juist de 
andere morf een grotere sterfte vertoonde (Laux en Franz, 1962). Een 
uitspraak over de invloed van de temperatuur op de eiproduktie van de 
tuinslak of op de sterfte van de ringelrups heeft dan ook voor een be­
paalde populatie des te meer zin naarmate meer bekend is over de morfen 
waaruit die populatie bestaat en in welke frequentie deze morfen voor­
komen. 

De samenstelling van populaties wat betreft allerlei erfelijke eigen­
schappen kan sterk variëren van plaats tot plaats, zelfs over vrij korte 
afstanden (vgl. de voordracht van Bakker). Dit betekent, dat de aantallen 
individuen in verschillende populaties niet zonder meer onderling ver­
geleken kunnen worden, tenzij deze populaties in samenstelling ge­
lijk zijn. Het is niet ondenkbaar, dat verschillen in aantalsschommelingen 
tussen verschillende populaties, of in het niveau waarop deze schomme­
lingen optreden, mede worden bepaald door verschillen in erfelijke 
eigenschappen. 

Maar zelfs met het éénmalig vaststellen van de samenstelling van een 
populatie zijn we er nog niet, omdat er steeds meer aanwijzingen komen 
dat deze samenstelling van één populatie geen constante hoeft te zijn 
gedurende de periode dat deze populatie wordt bestudeerd. Door het 
optreden van natuurlijke selectie kunnen veranderingen optreden in de 
eigenschappen van een populatie, zodat dan de aantallen individuen in 
zo'n populatie, op verschillende tijdstippen gemeten, strikt genomen 
geen vergelijkbare grootheden zijn. Speciaal interessant zijn die gevallen 
waar de genoemde samenstelling van een populatie mee fluctueert met de 
eigen dichtheid. Tijdens een hoge dichtheid zou men wel eens te maken 
kunnen hebben met anders geaarde individuen dan wanneer men in 
dezelfde populatie kijkt bij een lage dichtheid. Reeds Adlerz (1902) 
geeft hiervan enige voorbeelden. De vuurvlinder Heodes virgaureae 
had tijdens een hoge dichtheid in 1896 een ongewoon hoog percentage 
dieren met een bepaalde patroonafwijking op de vleugels. Bij een vol­
gende hoge dichtheid in 1901 was dit weer het geval, terwijl in de tussen­
liggende jaren van lage dichtheid het percentage afwijkende vlinders veel 
geringer was. Bij de nonvlinder (Lymantria monacha) was het percentage 
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van de afwijkende vorm eremita vaak hoog tegen het einde van een 
periode met hoge dichtheid. 

Dit betekent dat het niet ondenkbaar is, dat veranderingen in bijvoor­
beeld de sterfte van jonge rupsen in de loop van de tijd mede worden ver­
oorzaakt door veranderde erfelijke eigenschappen van deze dieren. 

Hypothesen 

De gegevens die tot nu toe zijn besproken leveren een vrij chaotisch 
beeld. Er is op gewezen, dat de aantallen in een populatie fluctueren, 
dat deze fluctuaties nu eens zeer onregelmatig dan weer enigszins regel­
matig zijn, dat het niveau waarop de fluctuaties zich afspelen kan variëren 
van de ene populatie naar de andere, en dat deze fluctuaties vaak enigs­
zins synchroon verlopen over een bepaald gebied. In sommige gevallen 
worden zulke hoge dichtheden bereikt, dat de voedselvoorraad wordt 
uitgeput, of dat de populatie anderszins zijn eigen milieu bederft, maar 
in verreweg de meeste gevallen lijkt de aantalstoename nooit zo ver te 
gaan dat dit hoge niveau wordt bereikt. Bij die soorten dieren waar dit 
wel gebeurt, lijkt dit slechts het geval over een deel van het verspreidings­
gebied van de soort. 

Nu eens is de sterfte van jonge dieren, dan weer die van volwassenen, 
dan weer de migratie van doorslaggevende betekenis voor het aantals­
verloop en nu eens is de ene, dan weer de andere milieufactor hiervoor 
voornamelijk verantwoordelijk. Bovendien moet rekening worden ge­
houden met de mogelijkheid, dat veranderingen in samenstelling in 
erfelijke eigenschappen van een populatie een rol spelen. 

Verschillende onderzoekers hebben getracht wat orde te scheppen 
in deze veelheid aan mogelijkheden door een hypothese op te stellen 
over hoe, naar hun mening, in het algemeen de aantallen worden be­
paald. Zij hebben getracht de bekende feiten onder één noemer te vat­
ten. Op enkele van deze hypothesen zal wat nader worden ingegaan om 
ze daarna te confronteren met de thans bekende feiten. Dit betreft in de 
eerste plaats de hypothese van de dichtheidsaf hankelijke regulatie waar­
aan de naam Nicholson (1933; 1954) is verbonden. In de tweede plaats 
de hypothese van de beperkende factoren welke door Nicholson werd ge­
zien als een speciaal geval binnen zijn regulatie-hypothese en die door 
Andrewartha en Birch (1954) daarvan werd losgemaakt. In de derde 
plaats de hypothese van het fluctuerende milieu, welke sterk wordt ver­
dedigd door Andrewartha en Birch. En in de vierde plaats die van een 
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variërende populatie-samenstelling zoals die door Chitty (1960; 1964; 
1965) is uitgewerkt. 

Al deze hypothesen gaan uit van de indruk die men heeft dat het aan­
tal individuen in een populatie maar zelden zo groot wordt dat het zijn 
eigen milieu bederft en niet vaak zo klein wordt dat de populatie uit­
sterft. Of deze indruk juist is, is moeilijk vast te stellen, omdat gegevens 
over bijvoorbeeld de frequentie waarin een populatie uitsterft vrijwel 
ontbreken. De hypothese van Nicholson en die van Chitty stellen, dat er 
een mechanisme moet zijn dat de grote toename van de aantallen tegen­
gaat. Ook de hypothese van de beperkende factoren beschrijft zo'n 
mechanisme. De hypothese van het fluctuerend milieu daarentegen laat 
de populaties veeleer een speelbal van het toeval zijn. 

De hypothese van de dichtheidsafhankeüjke regulatie Deze komt, kort 
samengevat, hierop neer: Er is voor elke populatie van dieren in een 
gegeven milieu een evenwichtsdichtheid die door de populatie wil worden 
ingenomen. Omdat echter het milieu van een populatie voortdurend 
verandert, verandert ook de evenwichtsdichtheid steeds en de werkelijke 
populatiedichtheid zal dan ook steeds afwijkingen van het evenwicht 
vertonen. Immers, indien het evenwicht verandert van bijvoorbeeld laag 
naar hoog, heeft de populatie tijd nodig om voldoende jongen te kunnen 
produceren en een hogere dichtheid te bereiken. Is de dichtheid groter 
dan de evenwichtsdichtheid dan neemt de sterfte toe en/of de geboorte 
neemt af juist ten gevolge van de te grote dichtheid. Is de dichtheid klei­
ner dan de evenwichtsdichtheid, dan neemt de sterfte af en/of de geboorte 
toe juist ten gevolge van de te lage dichtheid. De milieufactoren die ge­
boorte en sterfte beïnvloeden moeten, willen zij in het beschreven proces 
een belangrijke rol spelen, hun werking uitoefenen afhankelijk van de 
dichtheid van de diersoort in kwestie. Het moeten dichtheidsafhankehjke 
factoren zijn, willen ze de aantallen individuen kunnen reguleren, kun­
nen bijsturen, naar het evenwicht toe. Vandaar de naam van de hypo­
these nl. die van de dichtheidsafhankehjke regulatie. In de regeltechniek 
zou men dit een geval van negatieve terugkoppeling noemen. Factoren, 
zoals het weer, die zich in hun werking van de dichtheid van de diersoort 
niets aantrekken, kunnen niet regelend werken. Een mortaliteitsfactor, 
ook al neemt hij een hoog percentage van de sterfte voor zijn rekening, 
is voor het bijsturen van het aantal individuen van geen belang, als de 
variatie daarin niet gekoppeld is aan de dichtheid van de populatie. 
Die mortaliteitsfactoren die in hun effect wèl worden beïnvloed door 
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de dichtheid zijn volgens de regulatiehypothese van doorslaggevende 
betekenis, ook al is de sterfte die er door wordt veroorzaakt vrij gering. 

In het voorgaande is de hypothese zoals die door Nicholson naar voren 
werd gebracht sterk vereenvoudigd, in die zin, dat vele details zijn weg­
gelaten. Daar staat echter tegenover, dat hierdoor de kern van de hypo­
these beter naar voren komt en deze hypothese minder in de controver­
siële sfeer wordt getrokken dan anders ongetwijfeld het geval zou zijn ge­
weest. 

Deze hypothese heeft zeer veel invloed gehad op het denken en doen 
van de oecologen in de afgelopen decennia, en ze heeft zeer vele aan­
hangers gevonden. Dit komt in hoofdzaak doordat ze een duidelijk, 
goed te begrijpen en exact te formuleren mechanisme beschrijft dat de 
aantalsfluctuaties aan banden legt. 

De hypothese van de beperkende factoren Een ongebreidelde toename 
van de aantallen wordt verhinderd indien één of meer van de voor de 
dieren noodzakelijke hulpbronnen als voedsel en nestgelegenheid maar 
in beperkte mate aanwezig is of moeilijk gevonden kan worden bij de 
gegeven verspreidings- en zoekmogelijkheden van het betrokken dier. 

Er kunnen nooit meer paren holenbroedende vogels in een bepaald 
gebied broeden dan er nestholten zijn. Mits er minstens zoveel paren vol­
wassenen zijn als het aantal bruikbare nestholten, is de produktie van 
jongen min of meer constant. De voortplantingscapaciteit van de dieren 
is in het algemeen zo groot, dat de aantallen sterk zouden toenemen als 
er wel voldoende nestholten zijn. Met andere woorden: als het aantal 
volwassenen kleiner wordt dan twee per nestholte, nemen de aantallen 
weer toe. De aantalsfluctuaties zullen dus de neiging hebben vrij be­
perkt te zijn. 

De hypothese van het fluctuerende milieu Aan de aantalsschommelingen 
worden beperkingen opgelegd omdat natuurlijke populaties nu eenmaal 
leven in een fluctuerend milieu. Bij gunstige omstandigheden zullen de 
aantallen toenemen en bij ongunstige omstandigheden nemen zij af. 
De aantallen nemen meestal niet zover toe dat catastrofaal hoge dicht­
heden worden bereikt, omdat het aantal opeenvolgende gunstige jaren 
in het algemeen beperkt is; en de aantallen nemen meestal niet zover af 
dat de populatie uitsterft, omdat het aantal opeenvolgende ongunstige 
jaren eveneens beperkt is. Omdat de milieus van verschillende populaties 
verschillend zyn in de frequentie van het aantal opeenvolgende gunstige 
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en ongunstige jaren en in de mate van gunstig- of ongunstigheid, va­
rieert het niveau waarop de aantalsfluctuaties zich afspelen van de ene 
populatie naar de andere. Dit is de hypothese van het fluctuerend milieu. 

In tegenstelling tot de hypothese van de dichtheidsafhankelijke regu­
latie en van die van de beperkende factoren, is die van het fluctuerend 
milieu bijzonder koel ontvangen door vele oecologen. Dit komt o.a. 
omdat er geen duidelijk, exact te omschrijven mechanisme wordt ge­
geven dat de aantalsfluctuaties aan banden legt. Dat de aantallen indivi­
duen in een populatie een speelbal van het 'toeval' zouden zijn lijkt een 
zeer onaantrekkelijke veronderstelling. 

De hypothese van de variërende populatie-samenstelling Chitty ont­
wierp een hypothese die het aantalsverloop in een populatie koppelt aan 
erfelijke veranderingen in die populatie. Hij gaat er van uit, dat er in 
natuurlijke populaties een voortdurende selectie plaats heeft en dat onder 
alle omstandigheden die individuen in het voordeel zijn, die onder de 
gegeven omstandigheden de grootste overlevings- en voortplantings-
kansen hebben. Dit ligt trouwens voor de hand. Bij een hoge dichtheid is 
de wederzijdse invloed van de individuen van de eigen soort zo groot, dat 
er een sterke natuurlijke selectie optreedt ten gunste van een grotere 
weerstand tegen eventuele nadelige invloeden van soortgenoten. Dit 
gaat ten koste van andere eigenschappen met als gevolg dat, als een 
milieufactor waartegen de weerstand was verslapt ongunstig wordt, de 
aantallen teruglopen naar een laag niveau. Dan, bij een lage dichtheid, 
is de druk van soortgenoten minimaal en de selectie gaat weer ten gunste 
van een weerstand tegen andere milieu factoren, enz. 

Confrontatie met de feiten 

De vier genoemde hypothesen dienen nogmaals de revue te passeren 
om na te gaan, of zij in overeenstemming zijn met de thans bekende 
feiten. Het zal onvermijdelijk zijn hier ook punten van meer theoretische 
aard aan de orde te stellen. 

Dichtheidsafhankelijke regulatie De hypothese van de dichtheidsaf­
hankelijke regulatie is juist, indien er sterfte of voortplanting optreedt zo­
danig, dat afwijkingen van een evenwichtsdichtheid effectief worden 
tegengegaan. Een moeilijkheid hierbij vormt het begrip 'evenwicht'. 
Het is niet duidelijk wat men er in de natuur onder zou moeten verstaan 

23 



en hoe men zo'n evenwicht zou moeten meten. Men heeft vaak de ge­
middelde dichtheid over een aantal jaren gebruikt als een schatting er­
van. Zoals echter is gedemonstreerd, is het evenwicht zelf geen constante, 
daar het door fluctuerende milieuomstandigheden wordt beïnvloed. 
Met andere woorden: een gemiddelde dichtheid is zeker geen goede 
schatting ervoor. Hoe men in de natuur een fluctuerend evenwicht en een 
variërende afwijking van zo'n evenwicht uit elkaar zou moeten hou­
den wordt nergens duidelijk. Dit maakt het toetsen van de hypothese 
aan de feiten een bijzonder moeilijke taak. Maar laten we veronderstellen 
dat hoge dichtheden in het algemeen boven het evenwicht liggen en lage 
dichtheden eronder, met voorbijgaan aan een mogelijk lange discussie 
over het al of niet redelijk zijn van een dergelijke veronderstelling. Is de 
hypothese juist, dan is in de eerste plaats te verwachten dat de geboorte 
afneemt en/of de sterfte toeneemt met toenemende dichtheid, dus dat er 
dichtheidsafhankelijke effecten optreden; en in de tweede plaats dienen 
deze effecten sterk genoeg te zijn om afwijkingen van de evenwichtstoe-
stand tegen te gaan. 

Dichtheidsafhankelijke effecten treden in de natuur inderdaad op. 
Bij de koolmees neemt het aantal eieren en daarmee ook het aantal 
vliegvlugge jongen per paar af met toenemende dichtheid (Kluyver, 
1951 ; Lack, 1966). De groei van de rupsen van de dennespanner neemt 
duidelijk af met toenemende dichtheid en daarmee vermindert ook de 
eiproduktie van de uit deze rupsen voortkomende vlinders (Klomp, 1966). 
Dit effect is weergegeven in fig. 5. De sterfte van jonge rupsen van de 
sparrerups (Choristoneura fumiferana) nam enigszins toe met toenemen­
de dichtheid en de groei van grote larven, en daarmee de eiproduktie van 
de daaruit komende vlinders, nam af met toenemende dichtheid (Morris, 
1963). 

Soms is het verband tussen sterfte en dichtheid veel gecompliceerder. 
Dit wordt goed geïllustreerd door het werk van Tinbergen (1960) over de 
sterfte van diverse rupsen in het dennebos ten gevolge van roofvijanden, 
in casu van mezen (fig. 6). Tinbergen berekende, op een manier waarop 
hier nu niet verder zal worden ingegaan, het verwachtte verband tussen 
het percentage dat de rupsen van een soort uitmaken in het voedsel van 
de mezen en de dichtheid van die soort, uitgaande van de veronderstel­
ling, dat dit percentage uitsluitend afhangt van de onderlinge verhouding 
van de aantallen van de diverse prooisoorten in het bos en van een zoge­
naamde risicofactor. Deze factor verschilt van soort tot soort en omvat 
zaken als smakelijkheid, vindbaarheid en dergelijke. Deze veronderstel-
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Fig. 5 De eiproduktie van de dennespanner neemt af naarmate de dieren bij een 
hogere dichtheid waren opgegroeid (naar Klomp, 1966). 

ling houdt in, dat de risicofactor zelf niet wordt beïnvloed door de dicht­
heid. Het bleek echter, dat in werkelijkheid de punten in de grafiek niet 
op de verwachtingslijnen lagen. Bij lage dichtheden van de rupsen 
werden er naar verhouding te weinig gegeten, bij intermediaire dicht­
heden te veel en bij extreem hoge dichtheden weer te weinig. Dit is ge-
illustreert in fig. 7, dat is ontleend aan ongepubliceerde gegevens van 
Tinbergen. De sterfte ten gevolge van de mezen was dus dichtheids-
afhankelijk, en deze afhankelijkheid was vrij complex. 

Wil er echter van dichtheidsafhankelijke regulatie sprake zijn, dan 
moeten de dichtheidsafhankelijke effecten sterk genoeg zijn om tegenge­
stelde krachten in de populatie met succes tegen te gaan. Bij de koolmees 
in Engeland bleek het aantal vliegvlugge jongen, dat mede door een 
dichtheidsafhankelijk proces bepaald werd, van vrijwel geen betekenis te 
zijn voor de optredende aantalsveranderingen. Daarvoor was de sterfte 
van jonge uitgevlogen dieren van doorslaggevend belang en deze sterfte 
was niet gecorreleerd met de dichtheid (Lack, 1966). Bij de dennespan­
ner is het aantal eieren, dat mede door een dichtheidsafhankelijk proces 
bepaald werd, ook van vrijwel geen belang voor de aantalsveranderingen. 
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Fig. 6a Het verband tussen de dichtheid van twee Insektenlarven (de dennenuil 
(Panolis) A, en een bladwesp (Acantholyda) B, (fig. 6b, ziepag. 27) en het percen­
tage van het voedsel van de koolmees dat door de betrokken soorten wordt ingeno­
men. Voor de dennenuil maakt het verschil of het de enige aanwezige prooisoort 
is of dat er ook andere prooien tegelijkertijd aanwezig zijn. Bij lage en zeer hoge 
dichtheden wordt er minder en bij tussenliggende dichtheden meer gegeten dan 
men zou verwachten (naar Tinbergen, 1960). 

De sterfte van jonge rupsjes is hier van overwegende betekenis en deze is 
weer onafhankelijk van de dichtheid (Klomp, 1966). Bij de sparrerups 
(Choristoneura) waar, zoals vermeld ook dichtheidsafhankelijke ef­
fecten een rol spelen, is de sterfte van grote rupsen van overwegend be­
lang. Deze sterfte is nu wel enigszins dichtheidsafhankelijk, maar in ver­
keerde zin! Ze neemt namelijk af met een toenemende dichtheid en dit 
brengt de populatie verder van een 'evenwicht' af in plaats van er naar 
toe (Morris, 1963). 

Er is een aantal speciale gevallen die men kan aanvoeren ter onder­
steuning van de hypothese van de dichtheidsafhankelijke regulatie. 
Deze kunnen echter beter behandeld worden onder de hypothese van de 
beperkende factoren. Afgezien van deze speciale gevallen zijn geen ge­
gevens uit de natuur bekend die erop wijzen, dat dichtheidsafhankelijke 
factoren van groot belang zijn voor de bepaling van de aantalsfluctuaties. 
Dit zegt allerminst, dat de dichtheidsafhankelijke regulatie niet in een 
aantal gevallen wel zou kunnen optreden omdat er nog maar enkele 
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populaties voldoende nauwkeurig over een voldoend lange termijn zijn 
bestudeerd om tot een enigszins gerechtvaardigde conclusie te komen. 
Het wijst er echter wel op, dat de hypothese geen universele geldigheid 
heeft zoals door aanhangers ervan wel wordt gesteld. Dit punt komt later 
nog nader ter sprake. 

Beperkende factoren De hypothese van de beperkende factoren stelt, 
dat er een of meer noodzakelijke hulpbronnen in beperkte mate aanwezig 
of vindbaar is en dat daardoor een ongebreidelde toename van de aan­
tallen wordt verhinderd. Een goed voorbeeld is de Australische ekster 

27 



(Gymnorhina tibicen); Carrick, 1963). Deze vogels planten zich alleen 
voort als ze een territorium bezetten. Een terrein moet aan een aantal 
voorwaarden voldoen wil het geschikt zijn als territorium en zulke ge­
schikte terreinen zijn maar in beperkte mate aanwezig. Elk jaar zijn er 
dan ook grote troepen dieren die zonder territorium rondzwerven. Hier­
door wordt een maximum gesteld aan het aantal jongen dat geprodu­
ceerd kan worden, wat ongelimiteerde toename van de aantallen voor­
komt. Er is steeds een flinke reserve aan dieren aanwezig die open­
gevallen territoria snel kunnen gaan bezetten, wat een te snelle afname 
van aantallen tegengaat. Zulke voorbeelden zijn er meer, vooral daar 
waar territoria een belangrijke rol spelen. Er zijn bijvoorbeeld sterke aan­
wijzingen dat de aantallen van de koolmees in Nederland, die in een aan­
tal opzichten verschilt van die in Engeland, mede worden bepaald door 
een beperkte aanwezigheid van territoria (Kluyver, persoonlijke mede­
deling). Het wegtrekken van voornamelijk jonge dieren, die geen terri­
torium hebben kunnen bemachtigen, is hier van groter belang dan de 
sterfte aan jongen. Andrewartha en Birch (1954) geven nog meer voor­
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Fig. 7 Het verband tussen de dichtheid van de dennenuil (Panolis) en van een 
bladwesp (Acantholyda) en het percentage dat van elk van deze soorten per dag ge­
geten wordt door de koolmees. Dit percentage is het hoogst bij matige dichtheid 
(naar ongepubliceerde figuur van L. Tinbergen). 
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beelden. Het ziet er dus naar uit, dat deze hypothese opgaat voor een 
aantal natuurlijke populaties. 

Men kan deze voorbeelden hanteren als speciale gevallen van de 
regulatie-hypothese. Immers, omdat het aantal broedende paren het 
aantal aanwezige nestholten niet te boven kan gaan, neemt het percen­
tage van de volwassen dieren dat aan de voortplanting deelneemt af 
met een toenemend aantal vogels en daarmee het aantal geproduceerde 
jongen per volwassene. Zo geformuleerd is de voortplanting dus dicht-
heidsafhankelijk. Het is echter twijfelachtig, of een dergelijke formule­
ring veel bijdraagt tot een beter inzicht in de situatie. Eenvoudiger, en de 
situatie beter weergevend, kan men stellen dat door het beperkt voor­
handen zijn van nestholten het aantal aan de voortplanting deelnemende 
vogels en daarmee de jongenproduktie aan banden wordt gelegd en min 
of meer constant wordt gehouden. Hierom, en omdat men deze voor­
beelden, indien men ze wenst te brengen onder de hypothese van de 
dichtheidsafhankelijke regulatie, daarbinnen toch een speciale categorie 
uitmaken, verdient het aanbeveling, hun speciale status te erkennen door 
ze een aparte naam te geven en ze onder de hypothese van de beperkende 
factoren te rangschikken. Aan welke formulering men de voorkeur geeft 
is van ondergeschikt belang. Het is echter duidelijk, dat voor de hypo-
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these van de beperkende factoren of, zo men wil, voor dit speciale geval 
binnen de regulatiehypothese, steun wordt gevonden in de natuur terwijl 
de regulatiehypothese sensu stricto deze steun (nog) niet heeft. 

Echte dichtheidsafhankelijke effecten kunnen hier wellicht mede een 
rol spelen. Men kan zich goed voorstellen dat er bij een grote overmaat 
aan volwassen dieren voortdurend gevechten zullen zijn om het bezit van 
de territoria en dat daardoor de produktie aan nakomelingschap per 
broedend paar minder kan zijn dan indien er weinig volwassenen waren, 
maar ook dan blijft het beperkte aantal nestholten van primair belang. 

Het fluctuerend milieu De hypothese die Andrewartha en Birch voor 
veel gevallen van groot belang achten is die van het fluctuerend milieu. 
In gunstige jaren neemt het aantal individuen in een populatie toe, in 
ongunstige jaren neemt het af en de aantalsschommelingen worden in 
toom gehouden doordat er meestal geen lange series van opeenvolgende 
gunstige of ongunstige jaren zijn. In hun boek (1954) geven zij diverse 
voorbeelden van correlaties tussen aantalsschommelingen en milieu­
factoren, speciaal het weer, zoals in het geval van de sprinkhaan Austroi-
cetes cruciata in Zuid Australië. 

Bij de koolmees hebben we gezien, dat in Engeland de sterfte van jonge 
dieren van doorslaggevend belang was. Deze hangt direct samen met de 
conditie van de jongen bij het uitvliegen uit het nest en die wordt op zijn 
beurt bepaald door de voedselsituatie in het nest. De hoeveelheid voedsel 
wordt maar zeer ten dele beïnvloed door de mezen. Is er in een jaar om 
de een of andere reden veel voedsel, dan is er weinig sterfte onder de 
jongen en de aantallen mezen nemen toe. Is er weinig voedsel, dan 
nemen de aantallen af. Dit past volledig in de hypothese van het fluc­
tuerend milieu. Welke factoren dan weer de voedselvoorraad bepalen is 
een volgend probleem. 

By de sparrerups Choristoneura (Morris, 1963) was tijdens een plaag 
de sterfte aan grote larven doorslaggevend. Plagen treden echter maar 
af en toe op en meestal schijnen de aantallen om een vrij laag niveau te 
schommelen. Morris vond dat het begin van een plaag, dus een sterk 
toenemende dichtheid, samen viel met een opeenvolgende serie van bij­
zonder warme, zonnige, droge zomers. Het einde van de plaag, dus een 
sterk afnemende dichtheid, viel samen met een serie ongewoon natte en 
koude zomers. Ook dat past in het beeld van de hypothese van het fluc­
tuerend milieu. Het ziet er dus naar uit, dat deze hypothese zeker recht 
van bestaan heeft en in overeenstemming is met vele bekende feiten. 
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Fluctuerende populatiesamenstelling Het is moeilijk in te zien, hoe min 
of meer regelmatige aantalsschommelingen waarbij de aantallen eerst 
over een aantal jaren toenemen en dan over weer een periode van één tot 
enkele jaren afnemen, zouden kunnen worden veroorzaakt door een 
fluctuerende milieufactor. Zo'n factor zou dan ook een min of meer 
regelmatige cyclus moeten doormaken met een afwisseling van een aan­
tal opeenvolgende gunstige jaren en enkele opeenvolgende ongunstige 
jaren. Gezien de vorm van de aantalsfluctuaties zou er in feite steeds 
een serie jaren moeten zijn waarin de gunstigheid van de omstandigheden 
afneemt van vrij goed tot vrij slecht, dan een vrij snelle overgang naar 
vrij goed en dan weer een geleidelijke afname van de gunstigheid. Het is 
nauwelijks aan te nemen dat milieufactoren bestaan met zo'n cyclus, zo­
dat fluctuerende milieufactoren voor deze fluctuaties nauwelijks ver­
antwoordelijk kunnen zijn. Bovendien vond Chitty (1960) dat in Wales 
soms vrij dicht bij elkaar levende veldmuispopulaties niet in fase waren, 
d.w.z. dat hun aantalsschommelingen niet gelijktijdig verliepen. Voor 
zover hij kon nagaan waren de milieuverschillen tussen deze populaties 
klein, zeker ten opzichte van de milieuverschillen die optraden tussen de 
diverse populaties binnen het grote gebied waar de fluctuaties wel syn­
chroon verliepen. Dit pleit ook niet voor een fluctuerende milieufactor 
als voornaamste oorzaak. In de natuur heeft men echter altijd te maken 
met een groot aantal fluctuerende milieufactoren en in een model dat hier­
voor is ontwikkeld door Den Boer en Reddingius (persoonlijke medede­
ling) bleek dat er een neiging is tot het optreden van enigszins 'regel­
matige' aantalsschommelingen als een groot aantal Onafhankelijk fluc­
tuerende milieufactoren tegeüjk een rol speelt. Het is dus niet ondenkbaar, 
dat althans een deel van de regelmatige schommelingen in de natuur 
door het fluctuerende milieu wordt veroorzaakt, maar het zoeken naar 
andere verklaringsmogelijkheden lijkt vooralsnog gewenst. 

Ook de hypothese van de beperkende factoren lijkt niet goed bruik­
baar zijn als verklaringsmogelijkheid. Theoretisch zou de dichtheids-
afhankelijke regulatiehypothese beter bij deze gegevens passen. De 
gevallen echter die goed zijn bekeken, zoals de dennespanner en de veld­
muizen (Chitty) geven aUerminst steun aan deze hypothese. Er zal voor 
deze gevallen dus naar een andere verklaring gezocht moeten worden. 
Chitty stelde daarom de hypothese op van de fluctuerende genetische 
samenstelling van een populatie. Bij een hoge dichtheid treedt een na­
tuurlijke selectie op ten gunste van individuen die de eigen soortgenoten 
beter kunnen weerstaan, maar slechter uitgerust zijn tegen andere milieu-
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invloeden, en zodoende verandert de genetische samenstelling van de 
populatie. Zodra één van die andere milieufactoren ongunstig wordt 
lopen de aantallen terug. De bij lage dichtheden optredende selectie ten 
gunste van individuen die beter uitgerust zijn tegen deze andere invloeden 
doet de aantallen weer toenemen. Zo'n mechanisme werkt ook als het 
niet de eigen dichtheid, maar een andere milieufactor is, die bij hoge 
dichtheden de selectie anders doet verlopen dan bij lage. 

Chitty geeft een aantal manieren aan waarop deze hypothese ge­
toetst zou kunnen worden, maar aan het toetsen zelf is men nog nauwe­
lijks toegekomen zodat nog nauwelijks gegevens beschikbaar zijn die voor 
of tegen deze hypothese pleiten. De toenemende sterfte van jonge dieren 
bij muizen en sneeuwschoenhazen bij een verouderende plaag (Chitty, 
1964) (fig. 8) pleit ervóór. 
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Fig. 8 De populatiedichtheid van sneeuwschoenhazen van 1932-1939. De stippen 
betreffen de dichtheid van volwassenen in februari, de lijnen geven de overleving 
van de jongen die elke zomer werden geboren (naar Chitty, 1964). 

Bij de vlinder Malacosomapluviale zijn de verschijnselen met de hypo­
these van de fluctuerende genetische samenstelling volledig in overeen­
stemming. De rupsen van deze vlinder leven in groepen in nesten van 
spinseldraden, welke zij alleen tijdelijk verlaten als ze voedsel zoeken. Er 
is een aantal typen te onderscheiden die verschillen in activiteit (Welling-

32 



ton, 1960). De meest actieve rupsen verspreiden zich snel en vinden zo ge­
makkelijk hun voedsel, de meest trage rupsen verplaatsen zich nauwelijks 
en verhongeren te midden van een overvloed van voedsel. Tussenvormen 
kunnen zich actief verplaatsen mits ér spinseldraden voorhanden zijn, 
gemaakt door de meer actieve dieren in de populatie. Een kolonie van 
uitsluitend actieve dieren valt ten prooi aan ongunstige weersinvloeden 
of aan roofvijanden, omdat zij zoveel rondwandelen dat er van het 
spinnen van een behoorlijk nest niets terecht komt. De kolonies met 
een redelijk percentage actieve dieren gemengd met de nodige tussen­
vormen hebben de grootste overlevingskansen. Dit verschil tussen de 
individuen is niet erfelijk in de klassieke zin, maar de eigenschap wordt 
wel overgedragen aan de nakomelingen en gedraagt zich in feite als een 
erfelijke eigenschap. De eerste eieren die door een vlinder worden ge­
legd bevatten namelijk meer dooier dan de latere eieren en naarmate er 
meer dooier in het ei is, is de jonge rups actiever. De mate van activiteit 
die de rups dan vertoont, behoudt hij zijn gehele leven. Ook al kweekt 
men de dieren op temidden van een overmaat aan voedsel, de meer trage 
dieren eten minder en de eieren die een traag dier als volwassene legt 
bevatten minder dooier, waardoor zijn nakomelingen weer een geringer 
percentage actieve dieren bevatten, enz. (Wellington, 1965). In een popu­
latie die begint in aantal toe te nemen vindt men een hoog percentage 
actieve kolonies, d.w.z. kolonies met een voldoend groot aantal actieve 
individuen. Naarmate een populatie veroudert, neemt het percentage 
niet-actieve kolonies toe omdat de actieve vlinders wegvliegen met als 
gevolg een teruglopen van de aantallen in de populatie tot een zeer laag 
niveau of misschien wel tot nul. Van elders aanvliegende vlinders, wat 
steeds actieve dieren zijn. doen weer actieve kolonies ontstaan en de 
cyclus herhaalt zich. 

Meer aanwijzingen op dit punt zijn er eigenlijk nauwelijks. Verder 
onderzoek zal moeten uitmaken of de hypothese van Chitty al dan niet 
juist is. Het zou bijvoorbeeld de moeite waard zijn om na te gaan, of de 
extra grote sterfte aan jongen bij de dennespanner, die de aantallen sterk 
doet teruglopen, misschien mede wordt veroorzaakt door natuurlijke 
selectie ten gunste van het weerstaan van de invloeden van soortgenoten. 
Daardoor zouden ze in andere opzichten zo kunnen zijn verzwakt, dat 
ze in het jaar waarin de aantallen teruglopen ten prooi vallen aan in­
vloeden van het weer of anderszins, waar ze in andere jaren nauwelijks 
last van gehad zouden hebben. Het zou interessant zijn om na te gaan, of 
de ongunstige weersomstandigheden die de plaag van Choristoneura 
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beëindigden, misschien geen effect gehad zouden hebben als er niet een 
aantal generaties geselecteerd op het weerstaan van soortgenoten en van 
voedselgebrek aan waren voorafgegaan. Van belang is hierbij de waar­
neming van Watt (in Morris, 1963, p. 62), dat de sterfte van grote rupsen 
van Choristoneura duidelijk verminderd was in het jaar nadat de om­
standigheden in het een of ander opzicht ongunstig waren geweest, wat 
zou kunnen wijzen op optredende natuurlijke selectie. Interessant zou 
ook zijn om na te gaan of in meer onregelmatig fluctuerende populaties, 
zoals die van de koolmees, genetische effecten mede een rol spelen. 

Samenvatting en commentaar 

De conclusies van de vorige paragraaf kort samenvattend kan gesteld 
worden, dat men er rekening mee dient te houden dat genetische ver­
anderingen in een populatie van invloed kunnen zijn op de aantals­
schommelingen, dat in vele gevallen fluctuerende milieufactoren een 
belangrijke rol spelen en dat soms aan de aantalsschommelingen be­
perkingen worden opgelegd doordat de een of andere milieufactor be­
perkend gaat werken. Dichtheidsafhankelijke effecten treden in de 
natuur op, maar niets wijst er nog op dat zij van groot belang zijn voor 
de aantalsschommelingen. 

De laatste conclusie vooral geeft aanleiding tot enige opmerkingen. 
Er doet zich de op het eerste gezicht wat vreemde situatie voor, dat 

juist die hypothese waarvoor nog vrijwel geen bewijzen bestaan, name­
lijk die van de dichtheidsafhankelijke regulatie, zoveel overtuigde aan­
hangers had en heeft. Het is echter niet zo vreemd als het op het eerste ge­
zicht lijkt, dat ook onderzoekers wier eigen resultaten niet ten gunste van 
deze hypothese pleiten (Lack, 1966) toch van de juistheid ervan overtuigd 
blijven. 

Deze overtuiging berust namelijk in de eerste plaats op het feit, dat de 
regulatiehypothese een goed te begrijpen mechanisme omschrijft dat vele 
verschijnselen theoretisch gemakkelijk kan verklaren. Tot deze ver­
schijnselen behoort in de eerste plaats het feit, dat vele natuurlijke popu­
laties door de mens geëxploiteerd kunnen worden zonder dat de popula­
tie uitsterft, zolang die exploitatie tenminste verstandig geschiedt. 
Verder dat verschillende populaties van dezelfde soort verschillende 
dichtheidsniveaus kunnen hebben (fig. 1). En tenslotte de waarneming, 
dat ook twee nauw verwante soorten in hetzelfde milieu verschillende 
dichtheidsniveaus kunnen vertonen. Omdat er echter tot nu toe geen 
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overtuigende gegevens zijn dat de regulatiehypothese in de natuur inder­
daad werkt, ziet het er naar uit, dat deze theoretische verklaringen die 
berusten op deze hypothese ook zeer sceptisch dienen te worden be­
keken en dat naar andere verklaringen moet worden uitgezien. De ruimte 
hier laat niet toe, verder op zulke andere verklaringsmogelijkheden in 
te gaan en er moet dus volstaan worden met op te merken, dat die wel 
degelijk zijn te vinden. 

In de tweede plaats berust de overtuiging dat de regulatiehypothese 
juist is op de stelling dat populaties, waarvan de aantallen niet worden 
gereguleerd door dichtheidsafhankelijke factoren, maar een speelbal 
zouden zijn van het toeval, dat wil zeggen van fluctuerende milieufac­
toren die in hun effect niet gecorreleerd zijn met de dichtheid, met wis­
kundige zekerheid gedoemd zijn op den duur uit te sterven (vgl. Klomp, 
1962). 

Deze stelling is juist. Het aantal dieren in zo'n populatie zal inderdaad 
met zekerheid vroeg of laat 'toevallig' een zodanig lage waarde be­
reiken dat geslachtspartners elkaar niet goed meer kunnen vinden en de 
populatie uitsterft. Maar, dank zij het werk van Reddingius (persoon­
lijke mededeling) is het bekend, dat het niet zonder meer geoorloofd is 
hieruit de conclusie te trekken dat 'dus' dichtheidsafhankelijke regulatie 
in de nu bestaande populaties altijd moet optreden, omdat alle popula­
ties waar dit niet het geval is allang zullen zijn uitgestorven. In de eerste 
plaats kan het vele generaties duren, voordat een door het toeval in aan­
tal schommelende populatie in feite uitsterft. In de tweede plaats moet 
men de stelling in dit verband wat algemener formuleren. Het is namelijk 
zo, dat alle populaties waarin toevalsfactoren een rol spelen, en dat zijn 
alle natuurlijke populaties, met wiskundige zekerheid gedoemd zijn op 
den duur uit te sterven, of er van dichtheidsafhankelijke regulatie sprake 
is of niet. De verwachte levensduur van een populatie zal toenemen 
naarmate er meer onafhankelijke toevallig fluctuerende milieufactoren 
een rol spelen (Den Boer, persoonlijke mededeling) en naarmate er meer 
van dichtheidsafhankelijke effecten sprake is. Maar de uitsterfkans wordt 
nooit nul! We beschikken niet over gegevens betreffende de levensduur 
van populaties in de natuur die ons in staat stellen de hypothese te 
toetsen, dat populaties in het algemeen minder snel uitsterven dan men 
zou verwachten als ze een speelbal van het toeval waren. Bovendien is het 
geen eenvoudige zaak, een dergelijke verwachting voor de uitsterf kans op 
te stellen. Migratie van individuen tussen populaties compliceert de zaak 
aanzienlijk. Het is dus op dit moment onmogelijk hierover een uitspraak 
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te doen en het is dan ook niet gerechtigd te concluderen, dat dichtheids-
afhankelijke factoren wel een rol, of geen rol spelen. 

Als er één zaak duidelijk is geworden dan is dat wel, dat er een groot ge­
brek aan gegevens bestaat. Meer, veel meer onderzoek zal nodig zijn wil 
de vraag 'hoe worden de aantallen individuen van natuurlijke populaties 
bepaald' definitief te beantwoorden zijn. Elke poging tot een conclusie 
hierover kan op dit moment niet anders dan zeer voorlopig en specula­
tief zijn. Het ziet er echter naar uit, dat de nu bekende gegevens als volgt 
kunnen worden samengevat : 

De aantallen individuen in natuurlijke populaties van dieren fluctueren 
ten gevolge van variatie in het milieu. Onder gunstige omstandigheden 
nemen de aantallen toe, onder ongunstige omstandigheden nemen ze af. 
De grootte van deze aantalsfluctuaties hangt in de eerste plaats af van 
de voortplantingscapaciteit van de betrokken diersoort. Afgezien daar­
van echter zijn de fluctuaties des te kleiner naarmate er meer onderling 
onafhankelijke milieufactoren op de populatie inwerken en naarmate er 
sterkere dichtheidsafhankelijke effecten zijn. Bepaalde genetische ver­
anderingen in de populatie die samenhangen met de dichtheid kunnen de 
fluctuaties sterk beïnvloeden en beperkende factoren in het milieu kun­
nen de aantalsschommelingen verkleinen. Of, en zo ja in welke mate, de 
aantalsfluctuaties van een bepaalde populatie aan banden worden ge­
legd, en op welke wijze dit gebeurt, hangt af van de aard van de betrok­
ken dieren en van de aard en de mate van variatie van het milieu waarin 
de populatie leeft. 

Er is dus alle reden om de verschillende hypothesen over aantals­
bepaling bij dieren te zien als slechts verschillende aspecten van eenzelfde 
zaak. Het is hoog tijd, een eind te maken aan de vaak felle debatten over 
het voor en tegen van deze of gene hypothese. 
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Experimenten en modellen in de populatie-dynamiek 

PROF. DR. H. KLOMP 

Het zal na de bijdrage van Wolda tot dit symposium duidelijk zijn, dat de 
analyse van de processen, welke de aantallen dieren in veldpopulaties 
bepalen, een even moeilijke als moeizame arbeid is. Moeilijk, door de 
veelheid en gevarieerdheid van de factoren die op natuurlijke populaties 
inwerken en door de gecompliceerdheid van de interacties tussen deze 
factoren onderling. Moeizaam, omdat het noodzakelijk is het effect van 
de factoren op voortplanting en sterfte te meten bij verschillende dicht­
heden van het studieobject. Het tijdrovende oecologisch routine-onder­
zoek dient derhalve over een groot aantal generaties of jaren te worden 
voortgezet. 

Deze omstandigheden hebben er toe geleid, dat reeds ruim veertig jaren 
geleden is getracht inzicht te krijgen in deze processen door experimen­
tele populaties onder minder variabele omstandigheden te bestuderen. 
Andere onderzoekers abstraheerden de problemen nog meer door het 
formuleren van mathematische modellen, die de bevolkingsbewegingen 
zo goed mogelijk beschrijven of de interacties imiteren. 

De groei van populaties 

Het principe van de hierboven geschetste werkwijze kan worden uiteen­
gezet aan de hand van eenvoudige proeven over de groei van een popula­
tie die optreedt wanneer enkele exemplaren van een organisme in een 
gunstig medium worden geënt. Zo bestudeerde Gause (1934) de toename 
in volume van een populatie van gistcellen in een oplossing van saccha­
rose in kleine erlenmeiers bij een constante temperatuur van 28°C. 
Hij vond in het begin een snelle, bijna geometrische toename van het 
aantal gistcellen. Bij de hogere celdichtheden werd deze toename echter 
geleidelijk minder en tenslotte schommelde de celdichtheid met het voort­
schrijden van de tijd om een bepaald niveau (fig. IA). Overeenkomstige 
resultaten verkreeg hij in een cultuur van het microscopisch kleine or-
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