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TEN GELEIDE 

In het kader van het defensiebeleid met betrekking tot gebruik en beheer 

van militaire oefenterreinen heeft het Ministerie van Defensie in 1979 aan 

de Nationale Raad voor Landbouwkundig Onderzoek (NRLO) kenbaar gemaakt 

wetenschappelijk onderzoek te willen laten verrichten naar de effecten van 

het militair terreingebruik op natuur en milieu en naar de mogelijkheden 

van multifunctioneel gebruik van militaire oefenterreinen. Uit de daarop­

volgende contacten tussen het Ministerie van Defensie en de NRLO is de 

participatie van dit Ministerie in de NRLO voortgekomen, waardoor de onder-

zoekwensen terecht kunnen komen bij die onderzoekinstellingen waar de des­

kundigheid aanwezig is. 

De eerste opdracht die in 198O door tussenkomst van de Hoofdgroep Defensie 

Onderzoek TNO bij de NRLO is geplaatst, betreft een onderzoek naar de effec­

ten van militaire oefeningen op bodem, vegetatie en fauna. Als randvoorwaar­

den voor het onderzoek gelden de door het Ministerie van Defensie opgestelde 

vragenlijst (zie rapport 1 ), de definitieve lijst van betrokken militaire 

terreinen en de aard en intensiteit van het terreingebruik (zie rapport 3). 

Daarnaast is het Structuurschema Militaire Terreinen (SMT) mede richting­

gevend geweest. De resultaten van deze studie worden van betekenis geacht voor 

beheer en inrichting van oefenterreinen, alsmede voor een verdere onderbouwing 

van de verschillende functies die er in het kader van het Structuurschema 

Militaire Terreinen aan worden toegedacht. In verband met het beschikbare 

budget en de meerjarige onderzoekperiode moest een zodanige selectie van 

terreinen en onderzoekvraagstukken worden gemaakt dat een zo gunstig mogelijke 

overdraagbaarheid van de resultaten mag worden verwacht. Dit houdt in dat 

sommige terreintypen en activiteiten niet binnen deze opdracht aan de orde 

zullen komen, evenals bepaalde ecosystemen, zoals die van estuariene en 

mariene milieus. De studie is verdeeld in verschillende fasen. Studiefase I 

omvatte de probleemstelling, een inventarisatie van de bodemgesteldheid en 

vegetatie van de militaire oefen- en schietterreinen en een uitgewerkt voor­

stel voor een vervolgonderzoek (fase II). De resultaten van fase I zijn in 

vijf rapporten (1 t/m 5) vastgelegd. Een overzicht van titels en auteurs is 

in dit rapport opgenomen. Over verschillende onderdelen van de studiefase II 

en over de samenhang daartussen zullen eveneens afzonderlijke rapporten ver­

schijnen. 

Bij deze opdracht, die tenminste vier achtereenvolgende jaren zal duren, 

zijn verschillende onderzoekinstellingen en disciplines betrokken. 

Ir. F.C. Zuidema, 
Secretaris Afdeling Landinrichting en 
Natuur- en Landschapsbeheer NRLO 
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VOORWOORD 

Dit rapport is het resultaat van een beperkte literatuurstudie die in het 

kader van de tweede fase van het onderzoek naar de effecten van militaire 

oefeningen op bodem, vegetatie en fauna aan het Rijksinstituut voor Natuur­

beheer te Leersum werd opgedragen. 

Doel van dit deelonderzoek was een antwoord te geven op de vraag in hoe­

verre populaties van diersoorten worden geïsoleerd door de aanwezigheid van 

zandbanen en wegen, en in hoeverre dit aanleiding kan geven tot het uit­

sterven van bepaalde populaties of tot aantalsvermindering. 

Voorts is aandacht geschonken aan de milieu-omstandigheden waaronder iso­

laties-effecten kunnen optreden en aan de diersoorten welke hiervoor het ge­

voeligst zijn. Aansluitend is ingegaan op het eventuele effect dat amoveren 

kan hebben doordat een eventuele barrièrewerking wordt opgeheven. 

Met de toenemende schaarste aan natuurlijke elementen in ons land stijgt 

het belang van onderzoek inzake de genoemde problematiek. Omdat deze zich 

niet altijd beperkt tot militaire terreinen en/of activiteiten, zijn de 

onderzoekresultaten voor een belangrijk deel ook toepasbaar in andere situaties, 

In verband met de beschikbare tijd is gekozen voor een literatuurstudie, 

waarbij is volstaan met het geven van een globaal overzicht van diersoorten 

die waarschijnlijk kwetsbaar zijn en van hun betekenis voor het natuurbe­

houd. Bij deze studie zijn niet alleen reeds bestaande publikaties geraad­

pleegd, maar is ook geput uit nog niet gepubliceerde gegevens van enkele on­

derzoekers van het RIN. Deze informatie was deels beschikbaar in de vorm van 

mondelinge mededelingen en deels in de vorm van conceptteksten voor de serie 

Natuurbeheer in Nederland. Bovendien werd dankbaar gebruik gemaakt van de 

suggesties en opmerkingen van dr.P.J.den Boer (Biologisch Station, Wijster) 

alsmede van leden van de projectgroep. 

Het onderzoek werd uitgevoerd door ir.H.M.Beije, in tijdelijke dienst 

werkzaam bij de Afdeling Adviezen en Algemeen Onderzoek van het RIN. De weten­

schappelijke supervisie had drs.J.Wiertz, terwijl ir.A.L.J.Wijnhoven als 

projectcoördinator optrad. 

De Directie 



SAMENVATTING 

In dit rapport wordt uiteengezet hoe het voorkomen van wegen, zandbanen, 

brandsingels e.d. eventueel nadelig kan zijn voor de verbreiding van sommige 

diersoorten. Hier wordt niet ingegaan op andere effecten zoals rustversto-

ring, beïnvloeding van natuurlijke zandverstuivingsprocessen en ruimtebeslag. 

Deze worden besproken in o.a. Weinreich (1981) en volgende rapporten binnen 

het kader van het 'Onderzoek effecten militaire oefeningen'. Het uiteinde­

lijk effect van min of meer als barrière fungerende landschapselementen kan 

leiden tot het plaatselijk uitsterven van bepaalde soorten, tot verlaging 

van populatiedichtheden, tot inteelt en tot vermindering van de genetische 

variatie. 

Er wordt een overzicht gegeven van de vele aspecten die daarbij een rol 

spelen. Het kwetsbaarst voor isolatie-effecten zijn soorten met een gering 

verbreidingsvermogen, hetzij bepaald door morfologische kenmerken, hetzij 

als uitvloeisel van gedragseigenschappen. Ook de mate waarin de populatie­

dichtheid van een diersoort fluctueert onder invloed van natuurlijke factoren 

zoals ziekte, klimaat, e.d. is hierbij van belang. De aard en het beheer van 

de met zandbanen e.d. doorsneden terreinen kunnen van invloed zijn op zowel 

de genoemde fluctuaties, als op de fysieke mogelijkheden tot verbreiding op 

langere termijn. Dit laatste geldt met name voor loopkevers. Omgekeerd kan 

amovering van voormalige wegen (= hergroei van de natuurlijke vegetatie be­

vorderen) de kansen op herkolonisaties van diersoorten in principe vergroten. 

Als onderdeel van deze literatuurstudie wordt ingegaan op de zogenaamde 

eilandtheorie. De belangrijkste consequenties van deze theorie voor de aanleg 

van zandbanen e.d. zouden zijn dat het aantal voorkomende diersoorten op de 

ingesloten terreindelen afneemt tot een bepaalde evenwichtswaarde, die af­

hankelijk is van: 

- de oppervlakte van de ontstane ecologische 'eilanden', 

- de mate waarin de zandbanen (weg, brandsingels e.d.) verbreiding en migratie 

belemmeren. 

Hoewel de eilandtheorie tegenwoordig aandacht geniet van vele onderzoekers, 

is zij nog niet op alle onderdelen overtuigend getoetst, vooral niet waar 

het gaat om vastelandsituaties. 

Een volledige opsomming voor welke diersoorten onder welke omstandigheden 

isolatie-effecten verwacht kunnen worden op militaire oefenterreinen, blijkt 

op dit moment nog niet mogelijk door gebrek aan nader veldonderzoek. Daarom 

is noodgedwongen volstaan met een globale indicatie van diersoorten die waar­

schijnlijk kwetsbaar zijn en van de betekenis ervan voor het natuurbehoud. 



Er zijn wel enkele algemene aanduidingen gegeven, welke de kansen op isolatie­

effecten kunnen verminderen. Zo kan men zeggen dat grote, ronde percelen met 

gevarieerde biotopen in principe minder risico's oproepen dan kleine, lang­

werpige en eenvormige percelen. Evenzo geven smalle wegen en zandbanen even­

wijdig aan eventuele gradiënten en gelegen te midden van de meer instabiele 

milieus van zandverstuivingen, jonge (naaldhout)bossen en landbouwgronden 

minder snel aanleiding tot isolatie-effecten dan tegenovergestelde situaties. 

Aanleg van banen in reeds aanwezige wegen is minder nadelig dan aanleg op 

nieuwe plaatsen. Tenslotte is het bij aanwezigheid van zandbanenstelsels 

van extra belang, dat beheersmaatregelen kleinschalig worden uitgevoerd. 

De banen zelf zouden liefst zo min mogelijk moeten worden onderhouden. 



1 INLEIDING 

Militaire oefenterreinen worden evenals vele andere terreinen in ons land 

veelal doorsneden met wegen. Naarmate meer gebruik van de terreinen wordt 

gemaakt, zijn de (meestal zand-)wegen breder en is het wegenpatroon dichter. 

Dit kan ook samenhangen met de aard van het gebruik. In verband met gewij­

zigde inzichten ten aanzien van het houden van militaire oefeningen zijn 

recentelijk een aantal oefenterreinen heringericht. Daarbij is een vrij 

regelmatig stelsel van gedeeltelijk evenwijdige zandbanen ter breedte van 

ca. 8 m aangelegd. Rond de bedoelde terreinen bevindt zich in principe een 

rondweg, die een breedte kan hebben tot 16—20 m. Volgens het Structuurschema 

Militaire Terreinen (1981) zouden in de nabije toekomst nog meer terreinen 

van dergelijke zandbanenstelsels moeten worden voorzien. Bij de herinrichting 

worden de overbodig geworden wegen geamoveerd door afsluiten, egalisatie, 

woelen en inzaai met grassen en/of heide. 

De probleemstelling van het onderhavige rapport komt voort uit de gedachte, 

dat de aanwezigheid van brede wegen en zandbanen het risico verhoogt van het 

uitsterven van (deel)populaties van bepaalde diersoorten in door wegen 'geïso­

leerde' terreindelen. Dergelijke isolatie-effecten (of barrièrewerkingen) 

kunnen optreden zodra diersoorten moeilijkheden ondervinden bij het oversteken 

van wegen, zandbanen, brandsingels e.d. Omdat op deze schaal weinig of geen 

sprake is van isolatie van plantenpopulaties, zullen die in deze literatuur­

studie buiten beschouwing worden gelaten. Ook dieren groter dan muizen of 

dieren met een goed loop- of vliegvermogen, zoals wespen en vlinders ervaren 

wegen e.d. niet gauw als barrières. Het zijn de morfologisch minder goed 

op migratie ingestelde diersoorten zoals vele (niet-gevleugelde) kevers, 

slakken, duizendpoten, pissebedden en bepaalde kleinere spinnesoorten die 

gehinderd kunnen worden in hun migratiemogelijkheden. Ook fysische factoren, 

zoals temperatuurverschillen, kunnen ertoe leiden dat een soort niet in 

staat is de barrière te 'overwinnen'. De soort zal door zijn gedrag soms 

zelfs niet eens aan de oversteek willen beginnen of zal een grotere predatie-

of mortaliteitskans hebben (b.v. predatie door vogels resp. doodrijden of 

mogelijk verdrogen op een zandweg van rupsen). 

Het doel van dit rapport is een antwoord te geven op de vraag in hoeverre 

populaties van diersoorten worden geïsoleerd door de aanwezigheid van zand­

banen en wegen en in hoeverre dit aanleiding kan geven tot het uitsterven 

van bepaalde populaties (extinctie). Voorts wordt aandacht geschonken aan 

de milieuomstandigheden waaronder isolatie-effecten kunnen optreden en aan 

de diersoorten welke hiervoor het gevoeligst zijn. Aansluitend zal worden 
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ingegaan op het eventuele effect dat amoveren kan hebben, doordat de even­

tuele barrièrewerking wordt opgeheven. Het standhouden van populaties van 

diersoorten kan niet alleen op zichzelf van belang zijn voor het natuurbe­

houd, maar kan dat ook indirect zijn als voorwaarde voor het in stand houden 

van bepaalde levensgemeenschappen. 

In dit rapport worden isolatie-effecten beschouwd als gevolg van wegen en 

zandbaanstelsels, die voorkomen in heidevelden, zandverstuivingen en (naald-) 

bossen. De in dit onderzoek betrokken militaire terreinen bestaan voorname­

lijk uit deze terreintypen. De zandbanenstelsels zijn echter vooral in heide­

terreinen gesitueerd. De invloed die uitgaat van wegen en zandbanen op het 

natuurlijk milieu, zonder dat sprake is van isolatie-effecten, blijft hier 

in principe buiten beschouwing. Voor zover deze invloeden (b.v. rustversto-

ring, doodrijden, ruimtebeslag) de isolerende werking kunnen versterken, zal 

hieraan aandacht worden besteed. 

Onderzoek naar isolatie-effecten kan in principe worden gedaan met behulp 

van veldwaarnemingen in de desbetreffende terreinen. Dit is echter zeer 

tijdrovend, terwijl de interpretatie van de resultaten bemoeilijkt kan worden 

door andere verstorende invloeden als recreatie, beheer, ontwatering enz. 

Omdat het bovendien gaat om een groot aantal soorten die potentieel gevoelig 

zijn voor de hier bedoelde effecten, is vooreerst gekozen voor een literatuur­

studie. 

% 

i"oto 1. Een militair oefenterrein na herinrichting. Permanent berijdbare, 

gedeeltelijk evenwijdige zandbanen van 8 m breed 



-9-

2 VERBREIDING, EXTINCTIE EN EILANDTHEORIE 

2.1 Verbreiding als functie van milieu en soorteigenschappen 

2.1.1 Algemeen 

Alle soorten organismen verbreiden zich. Bij planten zijn het in principe 

de zaden of plantedelen die worden getransporteerd, dieren kunnen zich 

meestal als zodanig verplaatsen. Al naar gelang het voorkomen van geschikte 

biotopen en de mogelijkheden voor de soorten om deze te bereiken, heeft 

elke soort een bepaald verspreidingsgebied. Er wordt onderscheid gemaakt 

tussen verbreiding (een activiteit) en verspreiding (een toestand, resultaat 

van verbreiding). Tussen verschillende populaties kan onderlinge uitwisseling 

van individuen plaatsvinden. 

De functie van het vermogen tot verbreiding voor een soort wordt wel be­

schreven als vergroting van de overlevingskans. De levensomstandigheden zul­

len immers op een bepaalde plaats in het algemeen niet voortdurend gelijk 

blijven. De risico's voor de soorten worden dan ook gespreid over enkele 

populaties. Behalve risicospreiding in de ruimte, kennen soorten een risico­

spreiding door variatie in genetische samenstelling. Individuen die een 

andere populatie bereiken, vergroten daar de genetische variatie, waardoor 

tegelijkertijd de overlevingskans van de soort kan toenemen. 

2 . 1 . 2 D i v e r s e v o rm2S_X5:n_XÊ£^£ËiÉ:iîîS 

Onderscheid kan worden gemaakt tussen verplaatsing op gerichte wijze 

(migratie) en op ongerichte wijze (verbreiding). Tenzij uitdrukkelijk anders 

aangegeven, zullen beide begrippen hierna steeds met verbreiding worden aan­

geduid. Het transport kan passief gebeuren, zoals bij plantezaden en vele 

kleine diersoorten, waarbij het proces doorgaans ongericht is. Via lucht-

of waterstromingen kunnen aldus soms grote afstanden worden afgelegd. 

Andere soorten verplaatsen zich actief, hetzij gericht dan wel ongericht. 

In deze studie wordt de actieve wijze van verbreiding in beschouwing genomen, 

omdat verwacht mag worden dat voornamelijk deze verbreidingswij ze beïnvloed 

kan worden door de aanleg van zandbanen. 

Behalve wederzijdse uitwisseling tussen verschillende populaties, kan 

(periodiek) ook verbreiding in één richting optreden vanuit het ene habitat 

naar het andere, b.v. na een generatiewisseling of indien het eerste habitat 

ongeschikt wordt. Voorts vindt migratie plaats bij diersoorten die zich 

verplaatsen van voedsel- naar rustgebieden of van broed- naar overwinte-

ringsgebieden. In het eerste geval is meestal sprake van een dagritme, in 

het tweede van een seizoenritme. 
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foto 2. Gedeelte van een zandbaanstelsel op de Elspeetsche Heide. 

De geamoveerde terreindelen zijn recentelijk ingezaaid met 

struikheide en/of schapegras. Ze zijn tevens afgezet om 

berijding te voorkomen. 

2.1.3 Morfologische_aspecten^_aanpassing_aan_stahiele en instabiele milieus 

Het vermogen om te migreren of zich actief te verbreiden hangt natuurlijk 

sterk af van de fysieke eigenschappen van de soort. Men onderscheidt goede 

en slechte verbreiders. In de eerste plaats kan de wijze van voortbewegen 

sterk verschillen: kruipen (b.v. slangen, hazelworm), lopen (b.v. hagedissen, 

muizen, sommige insekten), vliegen (b.v. vogels, vele insekten). Daarnaast 

kunnen met betrekking tot het oversteken van wegen en zandbanen ook fysische 

factoren van belang zijn. Het is denkbaar dat de grotere verdamping (uit­

droging) op een kale zandweg nadelig is voor b.v. rupsen. 

De wijze van voortbewegen hangt bij sommige diersoorten af van het ont­

wikkelingsstadium. Een bekend voorbeeld zijn insekten, die tijdens het lar­

val e stadium zijn aangewezen op lopen, terwijl het imago in veel gevallen 

kan vliegen. Soms zijn zelfs de imago's slechts korte tijd in staat om te 

vliegen. Een fraai voorbeeld hiervan zijn loopkevers. Omdat loopkevers 

bovendien gevoelig kunnen zijn voor isolatie-effecten als gevolg van wegen 

en zandbanen, en er veel onderzoek aan is gedaan, zal in het navolgende 

veelal worden gerefereerd aan deze diergroep. Gevleugelde loopkeversoorten 

(macroptere soorten) bezitten vaak slechts functionele vliegspieren gedurende 
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een korte periode voor de reproductie. Hoewel ze hun vleugels behouden, 

zijn ze buiten die tijd niet tot vliegen in staat en kunnen zich dan dus 

over slechts korte afstanden verplaatsen. Constant vleugelloze soorten 

(brachyptere soorten) kunnen zich uitsluitend verbreiden door middel van 

lopen. 

Volgens de visie van Den Boer (div. publ.), daarbij steunend op de resul­

taten van uitgebreide onderzoekingen aan loopkevers vooral in Drenthe, be­

staat er een algemeen verband tussen het verbreidings- en migratievermogen 

van soorten en het milieutype waarin ze voorkomen. Daarbij zijn de ingewik­

kelde begrippen 'variatie' en 'dynamiek' van belang. 

Variatie kan zich zowel in de tijd manifesteren (temporele variatie of 

dynamiek) als in de ruimte (ruimtelijke variatie). Ten aanzien van dynamiek 

kan onderscheid worden gemaakt in interne en externe dynamiek, welke elk 

weer kan worden onderverdeeld in dynamiek van de eerste, tweede en derde 

orde, verband houdende met niveau, fluctuatie en regelmaat van processen. 

Voor verdere theoretische beschouwingen wordt verwezen naar Van Leeuwen 

(1973, 1979). Hier wordt volstaan te vermelden dat volgens bovengenoemde 

visie plaatsen met sterk en onregelmatig wisselende omstandigheden bewoond 

zullen worden door organismen die hetzij een grote dynamiek kunnen ver­

dragen, hetzij de ongunstige perioden in een ruststadium doorbrengen of 

deze mijden door (tijdelijk) vertrek. Individuen van de laatste groep van 

soorten zullen zich voortdurend moeten verplaatsen. Ze moeten dan ook over 

een groot verbreidingsvermogen beschikken, vooral wanneer de geschikte 

milieus altijd een tijdelijk bestaan hebben en niet over grote aaneengeslo­

ten oppervlakten voorkomen. Voorbeelden van dergelijke milieus zijn storm-

gaten in bossen en onderdelen van rivieroevers. In milieutypen die géén 

grote schommelingen vertonen in b.v. temperatuur, vochttoestand of voedsel­

aanbod, bestaat daarentegen in beginsel geen noodzaak om het gebied te ver­

laten. 

Bij loopkevers is aangetoond dat instabiele milieus gekenmerkt worden 

door soorten met een groot verbreidingsvermogen, en stabiele milieus door 

soorten met een gering verbreidingsvermogen. Stabiele habitats kan men 

definiëren als langdurig bestaande, qua structuur vaak complexe milieu-

typen met een grote mate van constantie in abiotische en biotische factoren. 

Tot de meer stabiele habitats behoren vooral oude bossen, struwelen en 

hoogvenen. Zowel de dagelijkse schommelingen in temperatuur, luchtvochtig­

heid, lichtsterkte e.d., als die per seizoen zijn daar naar verhouding klein. 

Er wordt doorgaans een extensief beheer gevoerd. Instabiele habitats bestaan 

daarentegen kort en/of hebben weinig constante abiotische en biotische 
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factoren. Voorbeelden zijn akkers, intensief gebruikte graslanden, nieuwe 

polders en ruderale gebieden. Deze gebieden worden vaak intensief door de 

mens geëxploiteerd. 

Behalve een indeling van soorten naar temporele en ruimtelijke variatie 

in het milieu, kan men ook een verdeling maken naar de range van bewoonbare 

habitattypen. Soorten die aan heel speciale milieus gebonden zijn ( steno-

tope soorten), staan tegenover minder kieskeurige soorten (eurytope soorten). 

Deze indeling behoeft niet parallel te lopen aan de eerder genoemde. 

Den Boer (pers. med.) meldt dat soorten uit instabiele habitats zeer steno-

toop kunnen zijn, en soorten uit stabiele habitats zeer eurytoop. Hun ver­

breidingsvermogen is overeenkomstig de stabiliteit van het habitat. 

Bij verandering van de omgeving blijken soorten hun verbreidingsvermogen 

hieraan soms te kunnen aanpassen. Ook hiervoor zijn loopkevers erg illustra­

tief. Naast constant gevleugelde resp. ongevleugelde soorten bestaan vele 

soorten met zowel gevleugelde als ongevleugelde individuen (dimorf), soms 

zelfs in vele variaties (polymorf). Het is gebleken dat al naar gelang het 

milieu verandert, het aandeel macroptere resp. brachyptere individuen per 

populatie zich kan wijzigen. In Den Boer e.a. (1980) en Den Boer (1981a, c) 

worden diverse situaties beschreven waar in een stabieler wordend milieu 

macroptere loopkevers meer en meer worden vervangen door brachyptere. 

Dit kan zowel' gebeuren op het niveau van soorten, als van populaties binnen 

een soort. 

Ook de ruimtelijke opbouw van het landschap zou invloed kunnen hebben op 

het percentage brachypteren en macropteren. Als het desbetreffende habitat 

groot genoeg is voor langdurige handhaving van één populatie, kan de soort 

een proces van beperking van het vliegvermogen ondergaan. Deze aanpassingen 

geschieden via natuurlijke selectie. Met de gevleugelde exemplaren, die een 

relatief grote neiging tot dispersie zullen vertonen, verdwijnt een groot 

deel van de genen die het vliegvermogen in een populatie bepalen. Omdat 

bovendien kortvleugeligheid gewoonlijk dominant is over langvleugeligheid, 

kan het aanpassingsproces snel verlopen. 

Heiden zijn vanouds extensief geëxploiteerd en beheerd. Wel vertoonde 

het beheer van vroeger meer afwisseling tussen jonge en oude hei, stuif-

plekken e.d. dan het tegenwoordig vaak toegepaste beheer. Deze variatie in 

in de structuur (ruimtelijke variatie) bood organismen meer mogelijkheden 

tot ruimtelijk uitwijken. Zandverstuivingen worden (werden) niet of nauwe­

lijks door de mens gebruikt, maar hebben van nature door het nagenoeg 

ontbreken van vegetatie een vrij extreem milieu. Toch kan ook hier weer 

in een zeker opzicht van een stabiel milieu gesproken worden, als open 
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stuifzand, korstmos-, gras- en heidevegetaties steeds in een misschien dan 

niet in de ruimte stabiele, maar wel in de tijd constante configuratie voor­

komen . 

2.1.1+ Ethologi sche_asgect en 

De drijvende krachten of de processen achter verbreiding zijn niet geheel 

bekend. Zou de functie ervan vooral verband kunnen houden met risicosprei­

ding, de wijze waarop dieren tot verbreiding worden geactiveerd is kenne­

lijk niet steeds dezelfde. Den Boer ( 1981c) legt in zijn loopkeveronderzoek 

sterk de nadruk op dispersie als een autonoom biologisch proces, d.w.z. dat 

de eigenschap genetisch wordt bepaald en past bij de milieuomstandigheden. 

Soorten worden hierdoor in staat gesteld zich over een zo groot mogelijk ge­

bied te verbreiden, teneinde risico's van diverse aard zoveel mogelijk te 

spreiden. Volgens deze opvatting kan het verbreidingsvermogen alleen maar 

kleiner worden (door selectie), wanneer de noodzaak tot verbreiding kleiner 

wordt (b.v. als gevolg van milieuverandering), of wanneer verbreiding 

nauwelijks meer leidt tot het (her)vestigen van populaties. 

Voor andere soorten is aangetoond dat verbreiding wordt gestimuleerd 

door hogere dichtheden, gevolgd door een geringer voedselaanbod. Ook hier 

wordt het risico voor het voortbestaan van de soort verkleind, wanneer een 

gedeelte van de individuen naar elders vertrekt, waarna de achterblijvende 

exemplaren in gunstiger omstandigheden komen te verkeren. Deze functie van 

dispersie als niet-autonoom verschijnsel wordt toegekend aan enkele onge­

wervelde en aan de meeste gewervelde diersoorten. 

Bij loopkevers kan onderscheid worden gemaakt tussen 'scharrelen' en 

'gericht lopen'. Laatstgenoemd gedrag behoort volgens Den Boer (1979b) 

wellicht al tot de verbreidingsactiviteiten. Het blijkt dat al naar gelang 

het milieutype meer of minder wordt gescharreld of gericht gelopen. Hoezeer 

dit de kansen van een loopkever beïnvloedt om een zandbaan over te steken, 

lijkt onzeker. Van bosbewonende soorten is wel aangetoond dat deze zich tot 

op zekere afstand weten te oriënteren op een bosrand, om vervolgens te 

trachten deze middels gericht lopen te bereiken. Soorten die een dergelijk 

oriëntatievermogen niet bezitten, hebben de kans - eenmaal beland in een 

minder geschikt milieutype - via gericht lopen hetzij alsnog een goed bio­

toop te bereiken, hetzij zich dieper in het ongeschikte terrein te begeven. 

Voorts is bekend dat bij vele diersoorten 'psychologische' factoren een 

rol kunnen spelen. Zo is er soms het verschijnsel van 'plaatstrouw': dieren 

die langere tijd in een bepaald gebied hebben geleefd, kunnen er zozeer 

mee 'vertrouwd' raken, dat ze niet gemakkelijk naar een ander gebied op-
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schuiven indien het eerste gebied minder geschikt wordt. Den Boer (1981c) 

beschrijft enkele gevallen waarin diersoorten, ondanks hun goede vliegver-

mogen, opmerkelijk plaatstrouw zijn en dus blijkbaar minder neiging hebben 

zich te verbreiden dan men op grond van hun morfologie zou kunnen verwachten. 

Dit doet zich voor bij o.a. sommige vogelsoorten en bij hommels. Ook de 

rode bosmier vertoont dit gedrag (Mabelis, RIN pers. med.). De achtergrond 

van deze paradox ligt in het feit dat het vliegvermogen hier in de eerste 

plaats wordt gebruikt voor andere zaken dan dispersie, b.v. voor het be­

zoeken van gunstige voedselplaatsen binnen het habitat. 

Opmerkelijk is dat andersom ook bij bepaalde loopkeversoorten een grotere 

verbreiding werd gevonden dan op grond van hun habitatkeuze (stabiele milieus) 

werd verwacht (Den Boer 1981c). Het gaat hier om soorten die leven in zeer 

geringe dichtheden. Dank zij hun grote verbreidingsvermogen zijn deze in 

staat de eveneens grote uitsterfkans van hun dunne populaties te compen­

seren door voortdurend nieuwe populaties te stichten. Diverse onderzoekers 

(Den Boer 1981c; Stumpel, RIN pers. med.) merken op dat de barrièrewerking 

van wegen niet zozeer een fysieke als wel een 'psychologische' kwestie is. 

Mits onderwijl geen dieren worden gedood of verwond, is oversteken in prin­

cipe veelal wel mogelijk, maar sommige soorten wagen zich er kennelijk 

liever niet aan. Welke omgevingsfactoren wegen als barrière effectueren, 

is lang niet altijd bekend. Voor bepaalde diersoorten ligt de oorzaak ver­

moedelijk in de wijze waarop deze zich oriënteren in het landschap. 

Bevindingen van Oxley e.a. (197M suggereren dat voor enkele bosbewonende 

muize- en eekhoornsoorten alleen het open karakter van wegen te midden van 

bos al voldoende is om migratie te blokkeren. Mabelis (1977) noemt het ver­

schil in luchttemperatuur dat vliegende insekten kan verhinderen wegen over 

te steken. Hoe meer het wegdek afwijkt van de omgeving, des te groter het 

verschil ook zal zijn in luchttemperatuur. Bink (RIN pers. med.) heeft 

vastgesteld dat veel vlindersoorten zich tijdens het voedselzoeken toeleggen 

op grenssituaties (bosranden, wegbermen e.d.), en zich nauwelijks verplaat­

sen over meer uniforme terreinen. 

2.I.5 YËï]2£Ëi§i2£_È2 j£2i°2ÏËSiiÊ 

Nadat individuen van een soort in een nieuw geschikt gebied zijn beland, 

volgt een fase van kolonisatie. De soort moet erin slagen een populatie 

op te bouwen die zich langere tijd kan handhaven. Over de factoren die 

kolonisatie beïnvloeden, is helaas weinig exact bekend. Zeker is wel dat 

geslaagde pogingen worden afgewisseld met een zeer groot aantal mislukte 

kolonisatiepogingen. Zonder hierop dieper in te gaan, kunnen we o.a. de 
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volgende eigenschappen noemen die een ongunstig effect hebben op koloni­

satie: een smal spectrum van bestaansmogelijkheden, macropterie, inteelt. 

De zwakste schakel in het kolonisatieproces is uiteraard het kwetsbaarste > 

levensstadium, d.w.z. dikwijls het larvale stadium. Dit kan vooral aan de 

rand van het verspreidingsgebied een rol spelen. Geschikte milieus komen 

er minder frequent voor, m.a.w. de habitateisen zijn er het meest kritisch. 

Dit betekent dat reeds geringe veranderingen het bestaan van de soort er 

onmogelijk kunnen maken. 

Een bijzondere situatie doet zich nog voor als het voorkomen van een 

soort aan de rand van zijn verspreidingsgebied voornamelijk te danken is 

aan immigratie vanuit betere gebieden. De reproduktie in deze marginale 

populatie is in dat geval onvoldoende voor het compenseren van de sterfte. 

Dit verschijnsel wordt verondersteld o.a. bij vogels (Reijnen, RIN pers. 

med.). Vermindering van de aantallen wegtrekkende individuen vanuit gebieden 

meer in het centrum van het verspreidingsgebied, of belemmering van de ver-

breidingsmogelijkheden leidt dan eveneens tot verminderde levensvatbaarheid 

van randpopulaties. 

2.2 Extinctie 

2.2.1 P2EïiËÏiËSË!ï£iiË£^Ë_S:ËBÊ£iÊ2 

Isolatie van populaties houdt in dat de reproduktie meer dan voorheen zal 

voortkomen uit kruisingen tussen individuen uit dezelfde populatie, en 

minder met behulp van immigrerende exemplaren. Vooral wanneer het gaat om 

kleine, geïsoleerde populaties, bestaat daarbij het gevaar voor inteelt. 

Indien hierbij homozygote eigenschappen naar voren komen die de levensver­

wachting nadelig beïnvloeden, verhoogt dit uiteraard de kans op extinctie. 

In hoeverre inteelt daadwerkelijk tot verminderde levensvatbaarheid leidt 

bij diergroepen als loopkevers, muizen, spinnen enz., en bij welke popu­

latiegrootte inteelt een rol gaat spelen, is evenwel nog weinig onderzocht. 

Een ander gevaar van kleine populaties is de grotere kans dat bepaalde 

zeldzame vormen van genetische eigenschappen verloren raken. Deze eigen­

schappen komen slechts in een volgende generatie terecht indien wordt ge­

kruist met bepaalde partners. Het op deze wijze verloren gaan van eigen­

schappen noemt men genetische drift. 

Behalve door genetische drift en inteelt kan de genetische variatie boven­

dien afnemen door selectie na verandering van het milieu. In par. 2.1.3 

werd reeds beschreven dat loopkevers hun vliegvermogen ten dele kunnen ver­

liezen nadat de omgeving stabieler wordt. Hierdoor zouden deze soorten als-
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foto 3. Een brandsingel op het infanterieschietkamp 'De Harskamp'. 

Voorbeeld van een relatief brede afwijkende zone die als 

barrière kan fungeren voor de verbreiding van sommige soorten. 

nog kwetsbaar kunnen worden voor plotselinge milieuveranderingen zoals de 

aanleg van barrières (zandbanen). Den Boer e.a. (198O) vermoedt dat Amara 

lunicollis een veel groter percentage individuen zonder vliegspieren heeft 

gekregen sinds de voorheen natte heidevelden en hoogvenen droger (=stabieler 

t.a.v. de vochtsituatie) zijn geworden terwijl tevens vergrassing is opge­

treden met vooral pijpestrootje. Als tweede voorbeeld noemt hij Calathus 

erratus, die binnen 100 jaar van polyrnorf veranderd zou kunnen zijn in 

dimorf, met een groot overwicht aan brachyptere individuen. 

Mogelijkheden om het verbreidingsvermogen weer via selectie te vergroten, 

lijken bij veel loopkevers slechts spaarzaam aanwezig te zijn vanwege reces-

sieve overerving en grote kans op sterfte onder de langvleugelige emigranten 

wanneer zij in een ongeschikt milieu terechtkomen. Alleen soorten die in 

zowel stabiele als instabiele milieus kunnen leven, lijken tot de bedoelde 

gedragsaanpassing in staat te zijn. Juist de typische (stenotype) soorten 

van stabiele milieus behoren daar dus niet toe. Ook soorten, die hun vlieg-

vermogen niet uitsluitend voor verbreiding benutten, kunnen hun verbreidings­

vermogen in principe vergroten. 

Aanpassing via selectie kan uiteindelijk aanleiding geven tot het ont­

staan van nieuwe soorten. Den Boer (1981a) wijst erop dat evolutie mogelijk 

het meest tot stand komt door sterk verbreidende soorten, c.q. soorten uit 

instabiele milieus. Deze vestigen vele verschillende populaties. Raakt zo'n 
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populatie vervolgens min of meer geïsoleerd, dan kunnen eigenschappen, o.a. 

het verbreidingsvermogen, geleidelijk veranderen via selectie. Daarmee ligt 

de weg open naar het ontstaan van nieuwe soorten en ondersoorten. 

2.2.2 Populatiedynamische_aspecten 

De grootte van een populatie is een functie van de som van geboorte, sterfte 

en migratie of verbreiding. Deze drie processen zijn in hun onderlinge 

samenhang zelden constant. Populaties van dieren hebben in het algemeen 

dan ook een wisselende dichtheid. De kans op het ontstaan van geïsoleerde 

deelpopulaties c.q. op uitsterven is in beginsel groter bij lage dan bij 

hoge populatiedichtheden. Met het verdwijnen van het laatste individu, is 

de populatie op de bewuste plaats uitgestorven. Reeds vóór die tijd is 

extinctie soms welhaast onvermijdelijk geworden, namelijk wanneer een 

zekere minimumdichtheid wordt bereikt. De onderlinge ontmoetingskans van 

mannetjes en wijfjes is dan zo klein geworden dat onvoldoende reproduktie 

optreedt. Iedere soort heeft een eigen minimumdichtheid. Voor sommige 

soorten kan deze zeer laag zijn, omdat terugkoppelende processen optreden 

zoals aggregatie of verhoogde reproduktie. 

Het is duidelijk dat vele factoren geboorte, sterfte en verbreiding 

kunnen beïnvloeden (o.a. weersomstandigheden, concurrentie, predatie). 

Dichtheden nemen het meest drastisch af na catastrofes (klimaat, mens). 

Den Boer (b.v. 1981c) wijst met nadruk op verbreiding als extinctie-

bevorderende factor. Dit past geheel binnen zijn opvatting dat verbreiding 

(= drang tot emigratie) moet worden gezien als een fundamenteel biologisch 

verschijnsel, dat in eerste instantie niet bepaald wordt door uitwendige 

omstandigheden. Dit lijkt in het bijzonder op te gaan bij loopkevers. 

Ten aanzien van fluctuaties in dichtheden en van extincties zijn van belang: 

- de amplitudo van de fluctuaties. Grote fluctuaties geven aanleiding tot 

een grotere kans dat de minimumdichtheid wordt bereikt, dan kleine fluc­

tuaties. Aantalsvermindering kan deterministisch bepaald worden, d.w.z. 

dat een bepaalde verandering in de omgeving of een bepaalde populatie­

dichtheid een bepaalde achteruitgang in aantallen van de soort onver­

mijdelijk maakt. Men zal meestal echter te maken hebben met stochastische 

processen, omdat aantalsveranderingen nu eenmaal door vele factoren tege­

lijk worden veroorzaakt. Dit betekent in feite dat op lange termijn iedere 

populatie van een diersoort waarbij dichtheden vooral volgens stochas­

tische processen worden bepaald, uitsterft. Pielou (19^9; in Krebs 1972 

p. 206) geeft in enkele rekenvoorbeelden aan dat zelfs populaties waar­

bij de geboorteratio die van de sterfte overtreft, een (relatief kleine) 



kans lopen op extinctie. De uitsterfkans op lange termijn volgens een 

zuiver stochastisch model is gemakkelijk te benaderen volgens de formule: 

(—) °, waarbij d = sterfteratio, b = geboorteratio en N = aantal indivi­

duen op begintijdstip. Den Boer geeft bij loopkevers sterk de voorkeur 

aan het concept van stochastische processen, hetgeen gezien zijn uitleg 

van (ongerichte) verbreiding als centrale factor bij vestiging en extinctie, 

ook voor de hand ligt. 

- het tempo van fluctueren. Snelle opeenvolging van periodiek lage dicht­

heden vergroot eveneens de kans op extinctie. 

Er bestaat verband tussen de mate waarin dichtheden fluctueren en het habitat. 

Stabiele habitats worden in de regel gekenmerkt door diersoorten, waarvan de 

dichtheden relatief weinig verandering ondergaan. Het tegenovergestelde geldt 

voor instabiele milieus. In het geval dat verbreiding verantwoordelijk is 

voor de fluctuaties in dichtheden, kan bovengenoemd verschijnsel worden uit­

gelegd mét behulp van de relatie tussen verbreidingsvermogen en stabiliteit 

van het milieu (zie ook par. 2.1.3). Den Boer (1981b) wijst erop dat soorten 

met een groot verbreidingsvermogen, naast snelle vestiging, ook weer het 

eerst verdwijnen op geïsoleerde 'eilanden'. Het verspreidingsgebied van deze 

soorten heeft kennelijk reeds van nature een dynamisch karakter. In sommige 

gevallen zullen milieuveranderingen de gemiddelde dichtheid verlagen, en 

daarmee de kans op extinctie van een geïsoleerde populatie doen toenemen. 

Uiteraard kan een verandering van de abiotische of biotische omgevingsfac­

toren ook direct leiden tot extinctie. 

Velerlei oorzaken kunnen het habitat wijzigen. Zo zal het relatief vaak 

voorkomen dat een terreingedeelte omsloten d.oor zandbanen in zijn geheel 

afbrandt, al dan niet bij wijze van beheersmaatregel. Populaties kunnen 

zowel direct door het vuur gedood worden (b.v. reptielen in zomer) als in 

een voorlopig onleefbare situatie terechtkomen of belangrijk worden uitge­

dund. Ook het gedeeltelijk afbranden van percelen kan een gevaar inhouden, 

als het niet-gebrande gedeelte te klein is om een populatie te handhaven 

van voldoende grootte. Mits het afbranden over slechts kleine oppervlakten 

tegelijk geschiedt en weinig frequent, is de nadelige invloed ervan op 

heidesoorten - voor zover thans bekend - daarentegen gering (Mabelis, 

Den Boer, pers. med.). In minder extreme mate geldt een en ander ook voor 

maaien van heide. In het algemeen geldt dat als een geïsoleerd milieu maar 

snel en vaak genoeg van karakter verandert, het alle moeilijke verbreiders 

zal verliezen. Dit ondanks het feit dat elke situatie op zichzelf aan vele 

soorten met een gering verbreidingsvermogen bestaansmogelijkheden kan bieden. 
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2.3 Eilandtheorie 

2.3.1 Alĝ mejie_theor ie 

Tamelijk recent hebben onderzoekers (Preston 19Ô2, MacArthur & Wilson 1963 

en anderen) erop gewezen dat de soortensamenstelling van een bepaald gebied 

(eiland) tot stand komt volgens bepaalde wetmatigheden. Het eerst zijn de 

bijbehorende verschijnselen vastgesteld en onderzocht voor de fauna op 

eilanden. Gebleken was dat daar de samenstelling van diersoorten vaak ver­

schilt van die op het vasteland, en dat bovendien sterke verschillen kunnen 

bestaan tussen eilanden onderling. De verschillen hebben betrekking op het 

aantal voorkomende soorten, op de verdeling van hun aantallen individuen en 

op bepaalde eigenschappen van die soorten. De bedoelde wetmatigheden hangen 

samen met de omvang van het eiland en de afstand tot het vasteland. Een hypo­

these die de verschijnselen in hun onderlinge relatie tracht te verklaren, 

staat bekend als de 'eilandtheorie' of 'evenwichtshypothese'. Hierbij wordt 

ervan uitgegaan dat het aantal soorten op een eiland groter is naarmate de 

eilandoppervlakte groter is en/of de afstand tot het vasteland kleiner is. 

Het feit dat veraf gelegen eilanden in beginsel minder soorten bezitten 

dan die dichtbij het vasteland liggen, is gebaseerd op het afstandseffect. 

Dit vindt zijn oorzaak in het verschillend verbreidingsvermogen dat de 

diverse soorten bezitten. Geringe afstanden roepen voor minder soorten 

problemen op om te overbruggen, dan grote afstanden. 

Op grote eilanden is de kans dat een eenmaal gevestigde soort verdwijnt, 

in principe kleiner dan op kleine eilanden (oppervlakte-effect). Dit houdt 

verband met het feit dat in het eerste geval de populaties meestal groter 

zijn, en catastrofes een geringere kans hebben het gehele eiland te treffen. 

Daarnaast zal een groot eiland meestal meer verschillende habitats hebben, 

zodat meer verschillende soorten er een leefmilieu vinden (biotoopeffect ). 

Dezelfde, maar niet al te stenotope soorten, hebben er bovendien meer uit-

wijkmogelijkheden. 

De wijze waarop de fauna (en eventueel de flora) van een eiland tot stand 

komt, is schematisch weergegeven in figuur 1. In figuur 2 wordt grafisch 

het veronderstelde algemene verband tussen het aantal soorten en de immigra­

tie- resp. extinctiesnelheid aangeduid. Afstandseffect en 'area-effect' 

(= oppervlakte- plus biotoopeffect) komen duidelijk tot uiting. De even-

wichtstoestand waarbij immigratie en extinctie gelijke waarden hebben,wordt 

bereikt bij het aantal soorten E. Het feit dat vestigingen worden afgewis­

seld met extincties, betekent dat de soortensamenstelling verandert. Indien 

daarbij het totale aantal soorten in principe gelijk blijft, spreekt men 
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soorten potentieel habitat op een eiland 

verbre id ings vermogen 
concurrentie 
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Fig. 1. Schematische weergave van relaties tussen 
eilandbiotoop en fauna 
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R 
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van 

extinctie 

aantal soorten 

Fig. 2. Grafisch verband tussen snelheid van immigratie en 
extinctie en het aantal soorten op een eiland. Het 
aantal soorten in de evenwichtstoestand bedraagt E. 
R = turnoversnelheid (Brussaard & Van der Weijden 19Ô0) 
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van 'turnover'. De bijbehorende 'turnoversnelheid' wordt in figuur 2 aan­

geduid met R. 

Nadat de eilandtheorie eenmaal gepresenteerd was, werd duidelijk dat 

dezelfde principes zich eveneens kunnen voordoen op het vasteland. Niet 

alleen geïsoleerde bergtoppen of meren kunnen biogeografisch als 'eilanden' 

fungeren, maar op veel kleinere schaal kunnen volgens dit concept ook bossen 

of heidevelden te midden van het cultuurlandschap als zodanig optreden. 

Dit geldt althans voor soorten die specifiek aan dergelijke habitats zijn 

gebonden. In hoeverre in vastelandsituaties de eilandtheorie van toepassing 

is, welke diergroepen daarvoor kwetsbaar zijn, en op welke termijn extinc­

ties zijn te verwachten, wordt thans op vele plaatsen onderzocht (o.a.Den Boer: 

Biol. Station Wijster; Mabelis, Opdam, Turin, Van Wijngaarden: RIN). Naar 

isolatie-effecten op de schaal van percelen die slechts onderling gescheiden 

worden door wegen, is het minst onderzoek gedaan. 

2.3.2 Algemene_voor sp_ellingen_af geleid_uit_de_eilandtheorie 

O.a. Den Boer (l9Ö1b) en Brussaard & Van der Weijden (198O) geven een opsom­

ming van een aantal voorspellingen die op grond van de eilandtheorie te 

maken zijn. Genoemde auteurs merken op dat deze voorspellingen voor een groot 

deel empirisch bevestigd zijn. Zij geven daar vele voorbeelden van, gedeelte­

lijk ook voor vastelandsituaties. Een korte omschrijving van de bedoelde 

voorspellingen volgt hieronder. 

a. Afstandseffect. In veel gevallen (bij ongerichte verbreiding) zal het 

aantal soorten afnemen met het kwadraat van de afstand. Beschikken de 

organismen bij hun oversteek naar het eiland over oriëntatievermogen, 

dan ligt een min of meer rechtlijnig verband meer voor de hand (Den Boer 

1981b). 

b. 'Area-effect'. Als combinatie van het biotoopeffect en het zuiver opper­

vlakte-effect is het aantal soorten op grote eilanden groter dan op 

kleine, en omgekeerd. 

c. Hoe verder eilanden van de bron liggen, des te kwetsbaarder is het 

soortenaantal voor verschillen in oppervlakte. Als een logisch gevolg 

uit beide voorgaande voorspellingen, spreekt dit principe voor zich. 

Het is denkbaar dat er met betrekking tot militaire terreinen nog een 

extra betekenis aan moet worden toegekend. De geïsoleerde positie waarin 

de Nederlandse natuurgebieden zich vaak ten opzichte van elkaar bevinden, 

zou de populaties in deze gebieden volgens deze veronderstelling extra 

kwetsbaar kunnen maken voor interne opdeling in kleiner eenheden. 
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d. Hoe kleiner het eiland, des te kwetsbaarder is het soortenaantal voor 

verschillen in afstand. Dit is een variant op c. 

e. Eilanden die voorheen verbonden zijn geweest met het vasteland (= conti­

nentale eilanden), bezitten bij overigens gelijke omstandigheden meer 

soorten dan oceanische eilanden. In het eerste geval is sprake van over­

verzadiging, waarbij het soortenaantal alleen maar kan afnemen. In een 

dergelijke situatie kunnen ook vele natuurterreinen verkeren, en in voor­

komende gevallen ook militaire oefenterreinen die doorsneden worden door 

zandbanen. 

f. De tijd die verloopt totdat een immigratie-extinctiebalans is bereikt 

(= relaxatietijd), is op kleine eilanden kleiner dan op grote eilanden. 

Indien als gevolg van baanaanleg kleine, geïsoleerde percelen ontstaan, 

kunnen deze niet alleen relatief meer soorten verliezen (zie b), maar 

zullen extincties daar in het algemeen ook sneller verlopen. Het is aan­

nemelijk dat er een minder duidelijke relatie bestaat tussen relaxatie­

tijd en oppervlakte bij toename van het aantal soorten na vermindering 

van de isolatie (Den Boer 1981b ; vergelijking amovering van wegen). Dit 

houdt verband met het feit dat de immigratiesnelheid op kleine eilanden 

vermoedelijk kleiner is dan op grote eilanden en de extinctiekansen er 

groter zijn. 

g. De turnoversnelheid, dit is de snelheid waarmee de ene soort wordt ver­

vangen door een andere soort, neemt af met toenemende afstand c.q. opper­

vlakte. Dit principe is gemakkelijk af te leiden uit figuur 3. Het tegen­

overgestelde treedt op bij geringe isolatie. Door sterke immigratie wor­

den de extinctiekansen verlaagd ('rescue-effect'). 

2.3.3 Eilandtheorie_en_extinctie 

De voorspellingen van de eilandtheorie c.q. isolatie-effecten zouden bij de 

aanleg van zandbanen in natuurterreinen van toepassing zijn op dierpopula­

ties, indien tegelijkertijd wordt voldaan aan twee voorwaarden: 

a. De zandbanen (en wegen) moeten door bepaalde diersoorten als barrières 

worden ervaren, psychologisch dan wel fysiek. Deze barrières zijn in 

dat geval vergelijkbaar met de ruimte tussen een eiland en het vasteland. 

In figuur 3 ziet men dat vergroting van de afstand tussen eiland en vaste­

land c.q. tussen heidepercelen tot gevolg heeft, dat de immigrâtiekromme 

daalt. Het nieuwe evenwicht komt daarna te liggen bij een kleiner aantal 

soorten E1. 

b. De ingesloten percelen moeten voor bovenbedoelde diersoorten fungeren 

als ecologische 'eilanden', d.w.z. dat deze percelen slechts aan een be­

perkt aantal populaties leefmilieu kunnen bieden. Het creëren van derge-


