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Woord vooraf

Dit rapport vormt een onderdeel van het project ‘Dispersie van aquatische
organismen’. Dit is één van de projecten die worden uitgevoerd binnen het thema
‘Ecologische doelen en maatlatten waterbeheer’, binnen het onderzoekscluster
‘Ecologische Hoofdstructuur’, in opdracht van het Ministerie van Landbouw, Natuur
en Voedselkwaliteit, Directie Wetenschap en Kennisoverdracht.

De doelstelling van dit project is het onderzoeken van het dispersievermogen van
doel/indicatorsootrten ten behoeve van het voorspellen van de kans op terugkeer na
het uitvoeren van herstelmaatregelen.

Het project is gericht op kennisverdieping ter verbetering van de effectiviteit van
herstelmaatregelen en ondersteunt daarmee de implementatie van het habitat- en
soortenbeleid (0.a. VHR) en de KRW. Vooral voor de uitvoering van
soortherstelprogramma’s is dit onderzoek van belang. De keuze van te bestuderen
soorten en habitats zal worden afgestemd op doelen in het habitat- en soortenbeleid.

Vooral voor het natuurbeleid is het erg relevant om de terugkeer van doelsoorten
beter in beeld te krijgen en vooral om te begrijpen waarom een doelsoort al dan niet
terugkeert na het nemen van herstelmaatregelen.

Dit rapport beschrijft de resultaten van een literatuuronderzoek, de eerste stap in het
project. Het literatuuronderzoek was gericht op twee hoofdvragen: (1) hoe kunnen
aquatische soorten zich verspreiden en (2) hoe kunnen we meten hoe ver soorten
zich kunnen verspreiden?

Wij willen Erwin Winter (RIVO, IJmuiden) bedanken voor zijn bijdrage aan de
hoofdstukken 5 en 6.
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Samenvatting

In plaats van een samenvatting is aan het einde van ieder hoofdstuk een paragraaf
opgenomen met conclusies van het betreffende hoofdstuk.
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1 Inleiding

1.1  Achtergrond

De laatste decennia zijn veel herstelprojecten in oppervlaktewateren uitgevoerd,
zowel in stromende als in stilstaande wateren. Het gaat hierbij om een groot aantal
verschillende maatregelen (Nijboer 2004, Verdonschot 1995). In een deel van de
projecten treedt ook daadwerkelijk herstel op van de natuurlijke omstandigheden in
het water: een goede waterkwaliteit en de aanwezigheid van de juiste habitats voor
het voorkomen van indicator- en doelsoorten die horen bij het betreffende
referentiebeeld. Toch blijkt in een deel van de gevallen dat de gewenste soorten niet
of slechts voor een deel terugkeren, ondanks het feit dat aan de abiotische
randvoorwaarden is voldaan.

De oorzaak hiervan ligt waarschijnlijk in de mogelijkheden die de soorten hebben om
de afstand van de dichtstbijzijnde populatie naar het herstelde oppervlaktewater te
overbruggen. Landgebruik leidt tot een afname van natuurlijke habitats en tot
versnippering van habitats. Ook aquatisch kan dit een rol spelen. Dispersie van
soorten wordt hierdoor bemoeilijkt.

De dispersiecapaciteit van een soort bepaalt in hoeverre de soort geneigd is om zich
naar andere habitats te begeven en welke afstand de soort kan overbruggen. De
dispersiecapaciteit van soorten is niet alleen van belang voor het koloniseren van
herstelde habitats maar ook in het kader van klimaatsverandering (Graham et al.
1990). Als de omstandigheden hierdoor zodanig veranderen dat de huidige
macrofauna in een oppervlaktewater zich niet kan handhaven is het van belang dat
deze soorten zich kunnen verspreiden naar wateren waar de omstandigheden nog wel
gunstig zijn. Andersom geeft dit mogelijkheden voor nieuwe soorten om het ‘lege’
habitat te koloniseren.

Sode & Wiberg-Larsen (1993) concludeerden dat herkolonisatie van herstelde beken
decennia lang kan duren tenzij de originele aquatische fauna kunstmatig wordt
geherintroduceerd. Als een soort niet voorkomt in het stroomgebied van de herstelde
beek is herkolonisatie door vrouwtjes van elders noodzakelijk. De dispersiecapaciteit
wordt dan belangrijk. Deze hangt bijvoorbeeld af van gedrag en vliegkracht maar ook
van fysische factoren zoals de afstand tussen de beken/stroomgebieden en het weer.
Van groot belang is de dispersie range, de afstand die een soort normaliter aflegt
vanaf het habitat van herkomst.

1.2 Kans op herkolonisatie
Er moet dus aan twee voorwaarden worden voldaan voordat een soort in een

hersteld habitat kan terugkeren: er moet aan de abiotische randvoorwaarden voldaan
zijn, zodat de soort in het habitat kan overleven en de soort moet het habitat kunnen

Alterra-rapport 1365 11



bereiken. Het is belangrijk om van tevoren te kunnen voorspellen wat de kans is op

herkolonisatie van doel- en indicatorsoorten. De kans op terugkeer van een soort in

een geschikt habitat kan geschat worden door het bepalen van:

e De afstand van het herstelde water tot het water waarin de soort nog voorkomt;

e De dispersiecapaciteit van de soort (kan de soort deze afstand overbruggen en
hoe snel);

e De populatiedichtheid van de soort in de nabij gelegen wateren;

e De aanwezigheid van geschikte omstandigheden tussen het water waarin de soort
voorkomt en het te bereiken habitat (kan de soort zich door het gebied
verspreiden, zijn er geen barri¢res aanwezig;

o Het seizoen waarin de kans op terugkeer het grootst is (athankelijk van
levenscyclus, reproductie en verspreidingskenmerken versus geschiktheid van het
habitat in het juiste seizoen).

Indien problemen verwacht worden met betrekking tot de herkolonisatie van doel-

of indicatorsoorten kan daar van tevoren op ingespeeld worden, bijvoorbeeld door

barrieres weg te nemen, de maatregelen in het meest gunstige seizoen te nemen of
indien er geen andere mogelijkheden zijn de soort te herintroduceren.

1.3  Doelstelling

Dit rapport beschrijft de resultaten van een literatuuronderzoek naar dispersie van

aquatische organismen. Er zijn een aantal hoofddoelen:

e Het geven van een overzicht van mogelijke vormen van dispersie bij
verschillende organismegroepen;

o Het relateren van de dispersiecapaciteit aan andere kenmerken (bijvoorbeeld
levenscyclus, morfologie, reproductie);

e Het geven van informatie over afgelegde afstanden;

o Opsommen van mogelijke barrieres;

o Het geven van een overzicht van methoden om dispersie te meten.

Dit rapport beschrijft slechts de algemene processen, het geeft dus geen informatie

per soort. Hiervoor wordt verwezen naar Elbersen & Higler (2002). Dit moet echter

uitgebreid worden naar meer soorten (vooral doel- en indicatorsoorten) in een
volgende stap. De volgende vragen zouden daarbij aan bod kunnen komen:

e Wat is de dispersiecapaciteit van de soort (hoe ver kan een soort zich
verspreiden) over land, door de lucht of via water?

o Hoe verspreidt de soort zich (actief — passief, vliegend, lopend, liftend, etc.)?

o Is de dispersie van een soort seizoensathankelijk en in welk levenstadium vindt
verspreiding plaats (e, larve, volwassene, zaad, kiemplant, etc.)?

o Wat voor eisen stelt een soort aan het te overbruggen gebied om zich naar een
ander of binnen een oppervlaktewater te kunnen verplaatsen (hoe tolerant is de
soort)?

e Wat zijn voor de soort barricres?
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Uiteindelijk kan de verzamelde kennis het mogelijk maken om het terugkeren van
bepaalde soorten na het uitvoeren van herstelprojecten te voorspellen. Eventueel kan
dit worden omgezet in een model per soort.

1.4  Leeswijzer

In hoofdstuk 2 wordt een aantal algemene aspecten van dispersie belicht. In de
hoofdstukken 3 en 4 worden de dispersiemogelijkheden verder behandeld, eerst de
passieve dispersie (3), daarna de actieve (4). Per mogelijkheid wordt weergegeven
voor welke organismegroepen deze vormen mogelijk zijn. Hoofdstuk 5 gaat specifiek
in op dispersie van vissen. Hoofdstuk 6 beschrijft mogelijke barricres voor de
verspreiding van soorten. De methoden om dispersie te meten zijn opgenomen in
hoofdstuk 7.
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2 Dispersie bij aquatische organismen

21  Definitie

Verplaatsing van dieren kan in twee hoofdgroepen worden onderverdeeld, namelijk
beweging en verspreiding (dispersie). Er zijn verschillende definities van dispersie.
Lincoln et al. (1998) geven de volgende definitie: de verspreiding van organismen of
propagulen (zaden, sporen, stengeldelen, cysten, eieren, etc.) vanaf het punt van
herkomst of loslaten; beweging van het ene habitat naar het andere. Bilton et al.
(2001) gebruiken de volgende definitie: de beweging van individuen of propagulen
tussen ruimtelijke of temporele discrete locaties of populaties. Odum (1971)
omschrijft dispersie als de verplaatsing van dieren naar en van een populatie. Dit
komt overeen met de definitie van Bohonak & Jenkins (2003): de beweging van
individuen over populatiegrenzen. Zij beschouwen kolonisatie als een categorie van
dispersie. Kolonisatie is het vestigen van een nieuwe populatie door één of meer zich
verspreidende individuen. Kortom er is sprake van dispersie als het organisme zich
naar een andere populatie, locatie of habitat begeeft. De vorm van het organisme kan
verschillen, bijvoorbeeld als adult, ei of plantendeel.

Pelz (1985) beschrijft beweging als het afleggen van kortere afstanden (volgens Odum
binnen de populatie). Naast beweging van dieren binnen de populatie wordt ook
vaak het habitat of het biotoop als ruimtelijk criterium gebruikt (Pelz 1985). Dieren
bewegen binnen hun habitat. Dit rapport gaat verder niet in op beweging binnen de
populatie of het habitat

Dispersie is belangrijk in het concept van metapopulaties. Een metapopulatie is
(Levins 1969): Een groep van populaties, elk onderworpen aan stochastische
extincties en aan elkaar gekoppeld door dispersie. Later is hier de uitwisseling van
genen aan toegevoegd door Bohonak & Jenkins (2003).

2.2 Voor- en nadelen van dispersie

Waarom verspreiden dieren zich? Dispersie heeft vanuit het oogpunt van een

individu een aantal voordelen:

e Het vermijden van inteelt;

e De mogelijkheid om een nieuwe locatie met een lage dichtheid aan individuen en
weinig concurrenten voor voedsel te vinden;

o De mogelijkheid om aan niet optimale biotische omstandigheden te ontsnappen,
zoals beperkte voedselbeschikbaarheid, predatoren, ziektekiemen en parasieten;

o De mogelijkheid om aan ongunstige abiotische omstandigheden te ontsnappen,
bijvoorbeeld calamiteiten zoals incidentele lozingen van zuurstofbindende stoffen
of gifstoffen, extreme afvoerpieken of droogval.
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De biotische oorzaken zullen altijd optreden. Inteelt wordt beschouwd als hoogste
risico bij zich seksueel voortplantende soorten die niet in staat zijn zich te
verspreiden. Overbezetting, predatie en het onvermogen om met pathogenen en
parasieten om te gaan (Bell 1982) zijn de grootste bedreigingen voor zich vegetatief
voortplantende of klonende organismen. Abiotisch ongunstige omstandigheden
worden vaak door de mens veroorzaakt. Extreme afvoerpiecken kunnen optreden als
gevolg van een versnelde afvoer van neerslagwater door normalisatie en drainage,
droogval door verhoogde drainage en verlaagde grondwaterstanden. Vaak spelen
hierbij ook klimatologische aspecten een rol. Calamiteiten zijn onvoorspelbaar maar
de kans hierop is altijd aanwezig.

Dispersie kan voor een individu ook nadelen opleveren:

e Er niet in slagen om een nieuwe geschikte locatie te vinden;
o Gepredeerd worden tijdens de dispersie;

o Er niet in slagen een partner te vinden (Bilton et al. 2001).

Het zich verplaatsen naar een andere populatie of habitat brengt dus eveneens risico
met zich mee.

Er zijn veel theoretische modellen gemaakt met betrekking tot dispersie waarin de
voor- en nadelen worden afgewogen. Vaak richten deze modellen zich op variabelen
zoals het risico van het verdwijnen van het habitat, concurrentie tussen verwanten,
temporele en ruimtelijke variabiliteit in habitatkwaliteit, kosten van dispersie en het
vermijden van inteelt (Bilton et al. 2001).

Het is de vraag in hoeverre soorten door dispersie zomaar ergens terechtkomen of
dat ze een geschikt habitat kunnen herkennen en selecteren. Als dieren maar een
beperkte controle hebben over hun dispersie (bijvoorbeeld bij dispersie met behulp
van de wind) kunnen ze onder sommige omstandigheden niet in staat zijn het
geprefereerde habitat te koloniseren (Fonseca & Hart 2001) en is het
kolonisatiesucces laag.

2.3 Dispersie als aanpassing

Dispersie is van belang voor het behoud van zoetwatersoorten op de lange termijn,
omdat de meeste zoetwaterhabitats tijdelijk bestaan in relatie tot de levensduur
(evolutionair bezien) van soorten (Bilton et al. 2001). Dispersie is dan ook een ‘long
term persistence trait’ (Malmqvist 2002); als soorten zich goed kunnen verspreiden
kunnen ze op lange termijn overleven. Dispersie vindt plaats voor het vinden van
voedsel, een partner, om andere gebieden in dezelfde of andere wateren te
koloniseren of om ongeschikte condities te overleven (Malmqvist 2002).

Dispersie kan een aanpassing zijn aan het milieu (Bilton et al. 2001). Actieve dispersie
kan worden gestimuleerd door veranderende milieuomstandigheden of door de
voorspelling dat het gaat veranderen. Dumont (1982) beschrijft dat tijdelijke of
blijvende veranderingen in het milieu resulteren in een tijdelijke of blijvende
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verandering in het verspreidingsgebied van een soort. Individuen van een soort zijn
steeds op zoek naar gunstige milieuomstandigheden. Hiertoe vertonen ze meestal
willekeurig zoekgedrag. Wijzigen milieuomstandigheden zich, dan kan deze beweging
resulteren in een beweging van de hele populatie in een bepaalde richting. Bij
Heteroptera en Coleoptera wordt de dispersie in gang gezet door een stijging van de
temperatuur en een afname van de waterdiepte (Velasco et al. 1998). In het algemeen
is er weinig bekend over de prikkels die dispersie stimuleren.

Bij passief transport hebben soorten aanpassingen waardoor de kans groter wordt dat
ze meegenomen worden als de omstandigheden verslechteren: bijvoorbeeld haakjes,
kleverige delen, afgifte van een groot aantal kleine dispersiestadia tegelijkertijd met
een piek van watervogel migraties (Okamura & Hatton-Ellis 1995).

2.4 Intraspecifieke verschillen in dispersiecapaciteit

Dat de dispersiecapaciteit tussen soorten verschilt is duidelijk. Dit hangt af van vele
kenmerken (bijvoorbeeld morfologie, gedrag of levenscyclus). Maar ook binnen
soorten kunnen er verschillen optreden.

Binnen sommige soorten is de mogelijkheid om zich te verspreiden afhankelijk van
het hebben van een bepaald genetisch kenmerk. Een voorbeeld is het hebben van
lange vleugels, zoals voorkomt bij waterkevers en -wantsen. Bij de waterkever
Helophorus granularis wordt het voorkomen van individuen met lange vleugels en
vleugelloze individuen bepaald door een ‘single locus systeem’ (Angus 1970). Bij een
aantal schaatsenrijders is het overerven van lange of korte vleugels polygenetisch, dat
wil zeggen dat er meer allelen bij betrokken zijn (Zera et al. 1983). En in sommige
Gerris soorten speelt het seizoen samen met het genetische kenmerk een rol bij de
vleugellengte en daarmee de dispersiecapaciteit. In andere soorten kan een omslag in
de milieuomstandigheden alleen al de vleugellengte bepalen (Andersen 1982).

Waarschijnlijk heeft vleugel-dimorfisme zich geévolueerd als resultaat van verschillen
in de conditie van zich verspreidende nakomelingen onder verschillende
milieuomstandigheden (Bilton et al. 2001). Een relatief hoge frequentie van de
vleugelloze vorm wordt geassocieerd met stabiele habitats (Vepsiliinen 1974, Roff
1990). Bij Gerris is gebleken dat individuen met korte vleugels een grotere reproductie
efficiéntie hebben. Organismen met lange vleugels kunnen zich goed verspreiden en
nieuwe populaties vestigen als een locatie uitdroogt. Het behoud van vleugel-
dimorfisme in een populatie kan een resultaat zijn van dispersie in de metapopulatie
ondanks het feit dat dimorfisme locaal niet de optimale strategie is. De keuze tussen
het investeren in het vliegvermogen of in andere aspecten van de levenscyclus (zoals
reproductie) is geévalueerd door Roff (1990, 1994). Omdat vliegen relatief veel
energie kost, gaat het bij sommige taxa ten koste van de eiproductie (Roff 1977).

Een ander voorbeeld waarbij de dispersiecapaciteit binnen de soort verschilt, is

Branchipodopsis wolfi, een Zuid-Afrikaanse garnaal die zowel kleverige als gladde eieren
kan produceren. Gladde eieren hebben een hogere kans zich te verspreiden tussen
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locaties (Brendonck & Riddoch 1999). Plumatella repens, een zoetwater Bryozoa kan
twee typen statoblasten produceren: stationaire sessoblasten en zich verspreidende
(drijvende) floatoblasten. In grote kolonies worden de laatste meer geproduceerd. Dit
suggereert dat dispersie een aanpassing is om te ontsnappen aan een locaal
voedseltekort (Karlson 1992).

2.5  Succes: dispersie en handhaving

Voor het vestigen van een nieuwe populatie is het bereiken van een nieuw habitat
niet genoeg. De populatie moet in het nieuwe habitat (snel) kunnen groeien en de
soort moet er kunnen overleven. Wesselingh et al. (1999) stellen dat dispersie pas
succesvol is als het organisme zich ook kan voortplanten in de nieuwe omgeving. Dit
gaat het gemakkelijkste als het organisme jongen bij zich draagt of als deze zich door
middel van parthenogenese kan voortplanten zoals bij Potamopyrgus antipodarum
(Cadée 1991), of hermafrodiet is.

Young & Reynoldson (1999) hebben het succes van dispersie gerelateerd aan
soortkenmerken. Zij vergeleken de dispersie capaciteit van Dugesia tigrina met Planaria
torva. Dugesia tigrina is in Wales waarschijnlijk toevallig geintroduceerd met planten of
via viskwekerijen of biologische onderzoeken. De soort kan zich snel verder
verspreiden via rivieren en kanalen. Dugesia tigrina kan zich beter dan andere
platwormen vasthechten aan het substraat en heeft daardoor een grotere kans passief
verspreid te worden. Bovendien kan de soort zich aseksueel voortplanten zodat één
volwassen individu genoeg is om een nieuwe populatie te vestigen. Andere
platwormen, bijvoorbeeld Planaria torva planten zich seksueel voort. Voor deze dieren
geldt wel dat één cocon een nieuwe populatie kan vormen als deze in een ander water
terechtkomt, indien de jongen uitkomen en volwassen kunnen worden. Cocons
worden echter maar gedurende een korte periode in het jaar geproduceerd, waardoor
de kans op verspreiding afneemt. Hieruit blijkt dus dat het succes mede athangt van
reproductickenmerken van de soorten.

Veel waterplanten planten zich vegetatief voort door middel van stolonen, turionen,
tubers of niet gespecialiseerde organen (Sculthorpe 1967, Van der Valk 1981). Het
succes van de dispersie kan uitblijven als de propagulen zich niet kunnen handhaven
in het nieuwe habitat (Santamarfa 2002). Vooral waar ze moeten concurreren met
gevestigde populaties van zich klonende soorten is het succes vaak laag. Niet in rust
zijnde aseksuele plantendelen zijn vaak succesvol, omdat ze hogere
vestigingscapaciteiten hebben. Maar deze worden geproduceerd in het groeiseizoen
als de concurrentie maximaal is. Seksuele propagulen vermijden deze concurrentie
doordat ze vroeg arriveren, voorat de concurrentie groot is (Santamaria 2002). Dus
ook de timing van de vorming van propagulen is van belang voor de kans op
vestiging.

Ook Barrat-Segretain & Bornette (2000) hebben het effect van het type propagule in

relatie tot het seizoen bij waterplanten onderzocht. Fragmentatie waarbij
plantendelen zich elders weer kunnen vestigen, kan efficiént zijn bij onvoorspelbare
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afvoerpicken of andere vormen van verstoring. Er zijn twee overlevingstacticken

(Southwood 1988):

1. De fragmenten ontwikkelen wortels en vestigen zich snel in het sediment
(kolonisatie) of

2. de fragmenten verankeren zichzelf niet meteen maar ontwikkelen nieuwe
propagulen die zich kunnen verspreiden (regeneratie).

Er is een trade off (keuze die ten koste gaat van de andere optie) tussen de twee
technieken. De techniek die wordt gebruikt hangt af van de soort en van het seizoen.
Daarom is de timing van verstoring door afvoer of inundatie van belang voor de
herkolonisatie van kale plekken (Barrat-Segretain & Bornette 2000). Soorten die
niecuwe habitats snel weer kunnen koloniseren in ieder seizoen hebben altijd ten
minste één type vegetatief fragment met hoge kolonisatiecapaciteit (always ready
strategy). Dit geldt bijvoorbeeld voor Elodea canadensis en Hippurus vulgaris. In het veld
verschenen beide soorten snel na afvoerpicken, onafhankelijk van het seizoen.
Fragmenten hadden een hogere overlevingskans in het voorjaar dan in het najaar.
Beide soorten hadden een hogere regeneratiecapaciteit dan kolonisatiecapaciteit in
het voorjaar, maar andersom in het najaar. Fragmenten van Ranunculus trichophylius en
Sparganium emersum hadden hoge kolonisatie- en lage regeneratiecapaciteit in beide
siezoenen. Fragmenten van Luronium natans ontwikkelden nieuwe knoppen in het
voorjaar en wortels alleen in het najaar. Pofamogeton pusillus wortelde nooit in het
sediment maar ontwikkelde turionen in de herfst. Verschillen in kolonisatiepatronen
in het veld konden dus worden gerelateerd aan regeneratie en kolonisatiecapaciteit in
de verschillende seizoenen (Barrat-Segretain & Bornette 2000).

Ook bij zooplankton is het succes soms laag. Shurin (2000) heeft aangetoond dat
meer dan 91 % van geintroduceerde zodplankton soorten in bestaande zoSplankton
gemeenschappen in enclosures snel weer was uitgestorven. De soorten die zich wel
konden handhaven bepaalden maar 0 tot 2.5 % van de totale biomassa van de
zooplanktongemeenschap.

2.6  Consequenties van dispersie

Dispersie heeft invloed op de evolutie en populatiegenetica van een soort, maar
alleen als succesvolle kolonisatie gevolgd wordt door overleving van volgende
generaties op de nieuwe plek zoals in de voorgaande paragraaf is beschreven. Zulke
kolonisatie resulteert in genenuitwisseling, de transfer van genen van de ene populatie
naar de andere. De effecten van dispersie en genenuitwisseling zijn gevarieerd en
vergaand. Dispersie kan zorgen voor uitbreiding van de verspreidingsrange door
kolonisatie van nieuwe locaties. Dispersie kan ook de kans op uitsterven van locale
populaties veranderen door de introductie van nieuwe kolonisten en toename van
genetische diversiteit. Aan de andere kant kan dispersie de genetische variatie tussen
populaties doen afnemen (Bohonak 1999). Zonder voldoende genetische uitwisseling
raken populaties geisoleerd. Dit leidt tot de ontwikkeling van nieuwe soorten (zie
Howard & Berlocher 1998 voor een review).

Alterra-rapport 1365 19



Sanderson et al. (2004) hebben aangetoond dat de samenstelling van de macrofauna-
gemeenschap in een beek ten eerste afhankelijk is van de locale abiotische
omstandigheden. Maar ook de levensgemeenschap in nabij gelegen beken heeft
invloed op de soortensamenstelling, door uitwisseling van individuen tussen
populaties. De sterkte van deze invloed verschilt per soort. Soorten die zich moeilijk
kunnen verspreiden zoals Ephemeroptera zijn sterker athankelijk van de nabijheid
van andere populaties dan soorten met een groot dispersievermogen zoals
Coleoptera. Deze patronen kunnen echter nog niet gegeneraliseerd worden, daarvoor
moet dit eerst voor meer taxa bestudeerd worden. Wel geeft het aan dat het bestaan
van een metapopulatie en uitwisseling van genen van belang is.

2.7 Conclusies

o Dispersie is het zich verplaatsen vanuit de populatie;

e Dispersie heeft voor- en nadelen (ontsnappen aan ongunstige omstandigheden —
risico geen gunstige nieuwe locatie te vinden);

o Soorten kunnen investeren in dispersie tacticken of andere aspecten van de
levenscyclus. Dit is een trade-off;

o Mogelijkheden voor dispersie zijn vaak gebonden aan levensstadia/seizoenen;

o Dispersie is pas succesvol voor het overleven van de soort op lange termijn als de
soort zich op de nieuwe locatie kan handhaven gedurende meer generaties;

e Succesvolle dispersie zorgt voor uitbreiding van de verspreidingsrange van een
soort en voor uitwisseling van genen.
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3 Passieve dispersie

31 Inleiding

Oppervlaktewateren kunnen beschouwd worden als eilanden, omringd door het
terrestrische milieu, wat in feite een barri¢re vormt. Veel aquatische soorten zijn niet
in staat om zich direct van het ene naar het andere water te verplaatsen en om zo
nieuwe wateren te koloniseren. Ook als het gaat om dispersie van het ene naar het
andere stroomgebied zal er land overbrugd moeten worden (Figuerola & Green
2002).

Desondanks zijn er veel aquatische soorten planten en fauna die wijd verspreid zijn.
Sommige soorten kunnen zich actief verspreiden (zij bewegen zelf) bijvoorbeeld
door van het ene water naar het andere te vliegen. Andere zijn athankelijk van
vectoren zoals wind, gastheren of waterstroming (Bilton et al. 2001). Deze soorten
bewegen niet zelf. Dit wordt passieve dispersie genoemd. Passieve dispersie is een
kenmerk waarmee distributiepatronen van niet mobiele soorten verklaard kunnen
worden (Jenkins & Buikema 1998). In dit hoofdstuk zijn de verschillende vormen
van passieve dispersie beschreven.

Bij passieve dispersiec komt vaak een klein ruststadium voor met afgenomen
metabolische snelheid en resistentie tegen droogte en extreme temperaturen
(Williams 1987). Dergelijke propagulen zijn waarschijnlijk geévolueerd onder andere
omstandigheden, bijvoorbeeld droogval, of een afhame van voedselbeschikbaarheid
of temperatuur in een bepaald seizoen (Bilton et al. 2001).

3.2  Dispersie in de tijd

Veel soorten kunnen zich in de tijd verspreiden (temporele verspreiding), wat wil
zeggen dat generaties elkaar niet direct opvolgen maar pas na verloop van tijd.
Sommige macrofaunasoorten kunnen zich temporeel verspreiden door de
accumulatie en vrijkomen van in rust zijnde propagulen die als het ware een reservoir
vormen van genetisch materiaal (Bilton et al. 2001). Planten kunnen een zaadbank
vormen waarvan de zaden jaren later nog kunnen kiemen. Dergelijke dispersie over
de tijd is athankelijk van de rustperiode van levensvatbare propagulen en varieert van
soort tot soort. Het gaat hierbij om stadia die voor een langere periode in rust zijn,
dus niet stadia die overwinteren en het volgende voorjaar uitkomen (Bilton et al.
2001). Door temporele dispersie is op lange termijn het voortbestaan van genotypen
en locale populaties onder verschillende omstandigheden gewaarborgd (o.a. Freeland
et al. 2001). Een ander voorbeeld van temporele dispersie is het voorkomen van
verschillende ontwikkelingspatronen van steenvliegeieren (Zwick 1996). Ook bij
zooplankton komt temporele dispersie voor. Zooplanktoneieren kunnen meer dan
200 jaar in het sediment overleven (Hairston et al. 1995). Temporele dispersie komt
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vooral voor bij benthische soorten die zich niet actief kunnen verspreiden tussen
locaties en die zich klonaal voortplanten.

3.3  Passief transport door watervogels

Watervogels kunnen aquatische organismen over lange afstanden transporteren. Er

zijn twee mogelijkheden (Darwin 1859, Ridley 1930):

1. Interne dispersie (endozodchorie): aquatische organismen of onderdelen daarvan
worden opgegeten en in het spijsverteringskanaal meegedragen;

2. Externe dispersie (ectozodchorie): aquatische organismen of onderdelen daarvan
worden aan de buitenkant van het lichaam meegedragen, bijvoorbeeld tussen de
veren.

Er is echter weinig kwantitatief onderzoek uitgevoerd naar de bijdrage van passieve
dispersie door watervogels aan de verspreiding van soorten. Genetische populatie-
studies kunnen aanwijzingen geven, doordat verschillen en overeenkomsten tussen
populaties bepaald kunnen worden. Hieruit is bijvoorbeeld gebleken dat de
geografische afstand niet overeenkomt met de genetische afstand tussen populaties
(0o.a. Freeland et al. 2000a). De genetische afstand is kleiner, wat duidt op dispersie
van soorten en uitwisseling van genen tussen populaties. Een studie naar de
verspreiding van Potamogeton pectinatus in Europa (Mader et al., 1998) heeft laten zien
dat de associatie tussen genetische en geografische afstand alleen significant was voor
poelen die niet door zwanen bezocht werden tijdens de migratie (zwanen werden in
het studiegebied als de belangrijkste dispersievector beschouwd). Een andere
aanwijzing is dat de genetische verspreiding van Daphnia laevis overeenkomt met de
vliegroutes van trekvogels. Populaties in een noord-zuid gradiént hebben een hogere
mate van overeenkomst dan in een oost-west gradiént (Taylor et al., 1998.) Dit geldt
ook voor de Bryozoa Cristatella mucedo in Noord-Europa (Freeland et al., 2000b). Het
blijft echter bij aanwijzingen, directe effecten zijn nauwelijks aangetoond.

Passieve dispersie met vogels kan alleen optreden als (Wesselingh et al 1999):

e De soort abundant voorkomt in gebieden waar vogels rusten en voedsel zoeken;

o De soort de mogelijkheid heeft zich aan de vogel vast te klampen/of door de
vogel bij de voeding opgenomen wordt;

e De soort een methode heeft om zich te beschermen tegen verdroging;

e De soort opname door de vogel kan overleven;

e De soort zich gemakkelijk kan voortplanten, in het ideale geval vanuit een enkel
individu, als deze in een nieuw habitat terechtkomt.

3.3.1 Intern transport

Proctor (1964) en Proctor et al. (1967) vonden levensvatbare eieren van kleine
kreeftachtigen (micro-Crustacea) in de darm van wilde eenden. Dit is slechts een
voorbeeld van de vele verschillende propagulen die getransporteerd worden, doordat
ze door vogels worden opgenomen. Propagulen kunnen als voedsel dienen voor de
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gastheer maar ook per ongeluk opgenomen worden tijdens het voeden. In het laatste
geval dienen de propagulen zelf niet als voedsel en is de frequentie van dispersie
waarschijnlijk hoger omdat de propagulen dan zelf niet opgegeten/verteerd worden
(Traveset 1998). Sommige vogels, bijvoorbeeld eenden, filteren het water om voedsel
op te nemen. Ze zijn niet selectief en nemen een grote hoeveelheid verschillend
voedsel en dus verschillende soorten op (Batt et al. 1992). Het is dan moeilijk op
voorhand te bepalen wat vrijwillig en niet vrijwillig gegeten wordt. Waadvogels eten
selectief macrofauna die eieren in een ruststadium kunnen bevatten. Omdat deze
vogels trekken, kunnen de opgenomen eieren over lange afstanden getransporteerd
worden (Cramp & Simmons 1983).

Er zijn verschillende experimenten gedaan om de overleving en vitaliteit van

propagulen na opname door watervogels te bepalen. Hiervoor zijn ze uit de

uitwerpselen van gevangen eenden of steltlopers gehaald en opgekweekt. De

belangrijkste conclusies zijn (Figuerola & Green 2002):

o Een grote variéteit aan zaden, oOsporen, fytoplankton sporen en Crustacea eieren
kunnen de passage van het spijsverteringskanaal overleven. Voor de meeste
soorten die getest zijn, overleefde een deel van de propagulen. Alleen voor
fytoplankton waarvan zeven soorten algen getest waren, ontkiemde slechts het
spoor van één diatomee (Atkinson 1970, 1971);

o Het is niet duidelijk welke kenmerken de overleving van propagulen bevorderen.
Uit onderzoek aan zaden zijn verschillende resultaten gekomen. Uit het ene
onderzoek blijken kleine zaden met een harde schil beter te overleven en blijkt de
structuur van de spiermaag en de retentietijd belangrijk te zijn (De Vlaming &
Proctor 1968). Uit ander onderzoek bleek dat er geen relatie was tussen grootte
en lignine gehalte van de zaden en overleving. Wel bleek dat er meer zaden
ontkiemden naarmate ze groter waren en meer lignine hadden (Holt 1999).

Het probleem is dat de studies vaak niet vergelijkbaar zijn en zijn uitgevoerd met een
laag aantal verschillende soorten vogels in gevangenschap, waarbij de vertering
anders kan zijn dan in de werkelijke situatie. Ook de manier van voeden is
verschillend. Daarbij komt dat de ontkieming van zaden of het uitkomen van eieren
ook afhangt van de omstandigheden, die eveneens verschillen per onderzoek.
Hietvoor zou een controle met zaden/eieren die niet opgenomen zijn door
watervogels moeten plaatsvinden om het percentage kieming/uitkomen te bepalen
(Figuerola & Green 2002).

De frequentie van succesvolle dispersie hangt af van de kenmerken van de soort.
Dispersie van seksuele en aseksuele propagulen van aquatische planten wordt
beschouwd als algemeen, vooral door passief transport door migrerende watervogels.
Vooral op locale schaal speelt dit een belangrijke rol (Figuerola & Green 2002).
Zaden worden opgegeten en bevinden zich lang in het spijsverteringskanaal,
waardoor ze ook over langere afstand verspreid kunnen worden (Santamarfa 2002).
Ze overleven de spijsvertering en bij sommige soorten wordt de kieming hierdoor
zelfs positief beinvloed (o0.a. Smits et al. 1989). Extern transport komt ook voor maar
meer bij emergente en wetland planten dan bij ondergedoken en drijvende
waterplanten. Maar er zijn duidelijk verschillen tussen de soorten planten. Pollux et
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al. (2005) toonden bijvoorbeeld aan dat er verschillen zijn tussen het succes in
dispersie door intern transport in eenden bij Sagittaria sagittifolia en Sparganium emersum.
De laatste soort liet zien dat het een hoger potentieel had voor endozodchore
dispersie door eenden en zich te vestigen in een nieuwe habitat, doordat meer zaden
het spijsverteringsstelsel passeerden, de retentietijd in het spijsverteringsstelsel langer
was, 35% meer zaden kiemden en de kieming versneld was met 10 dagen.

Van macrofauna worden vaak eieren intern getransporteerd. Wesselingh et al. (1999)
beschrijven bijvoorbeeld voor mollusken dat de volwassen dieren intern transport
niet overleven, omdat het huisje vaak stuk gaat. Er zijn wel enkele gevallen van intern
transport bekend maar dit zijn uitzonderingen. Een voorbeeld is Hydrobioa nlva, die
het spijsverteringskanaal kan passeren en dit overleven. De dispersieafstand is dan
vaak kort, omdat de retentietijd vrij kort is. Eieren kunnen wel intern getransporteerd
worden zonder dat de vitaliteit achteruitgaat (Malone 1965a).

De dispersie en overleving van zaden, eieren en andere propagulen is ook afhankelijk
van de vogelsoort (De Vlaming & Proctor 1968). De variabelen die dit bepalen zijn
echter onbekend. Waarschijnlijk speelt de hoeveelheid zand in en de sterkte van de
spiermaag van vogels een rol naast de darmlengte en -structuur. Ook het dieet van de
vogel speelt een rol. Vooral in herbivore soorten is de spiermaag sterker en de kans
om het maagdarmkanaal ongeschonden te passeren kleiner. Artemia eieren die
opgenomen zijn met zand hebben een lagere overleving dan zonder zand (McDonald
1980). Charalambidou et al. (2005) toonden aan dat het dieet van eenden (zaden of
dieren) effect heeft op de vertering van zaden en cysten. Er bleken geen verschillen
in de snelheid waarmee zaden en cysten het darmstelsel passeerden, dus verandering
van dieet met de seizoenen heeft geen effect op de dispersieafstand van planten en
evertebraten. Alleen verschillen in verteerbaarheid bepalen het aantal propagulen dat
verspreid wordt.

De afgelegde afstand hangt af van hoe lang de propagule in het maagdarmstelsel van
de vogel aanwezig is (retentietijd) en welke afstand de vogel in deze tijd kan afleggen.
Over retentietijd in watervogels is weinig bekend. Agami & Waisel (1986) lieten zien
dat zaden van Najas marina 10-12 uur in eenden bleven, terwijl Swanson & Bartonek
(1970) een retentietijld van meer dan 72 uur maten voor Scrpus zaden in de
blauwvleugel taling. De retentietijd hangt onder andere af van het voedsel waarmee
de propagulen zijn opgenomen. Hoe vezeliger de plant hoe langer de retentietijd van
de propagulen (Malone 1965b). Eenden vliegen 60-78 km/uur en waadvogels 48-60
km/uur (Welham 1994). In een dag kunnen ze grote afstanden afleggen. Het is
duidelijk dat propagulen ver verspreid kunnen worden door middel van intern
transport, hoewel de frequentie van dispersie over lange afstand nog onbekend is.

3.3.2 [Extern transport
Gegevens over adhesie van propagulen aan watervogels zijn schaars (Figuerola &

Green 2002). Er zijn slechts een aantal observaties van organismen die vastgekleefd
zaten aan het verenkleed van vogels. Het eerste onderzoek is uitgevoerd door
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Darwin (1859) die een poot van een dode watervogel in een tank met slakken hield.
De slakken kropen op de poot en bleven daar aan hangen toen hij de poot uit het
water haalde en bewoog. Later observeerde Segerstrale (1954) dat Gamumarus lacustris
zich kan vasthouden aan het verenkleed van eenden gedurende twee uur. Rees (1965)
vermeldde dat Physa sp. individuen regelmatig onder de vleugels van plevieren
worden gevonden. Bivalvia, zoals de mossel Unio complanatus, hechten zich aan de
voeten van een eend door de tenen tussen de kleppen te klemmen (Darwin 1878).
Dit type transport is vaker waargenomen. Rees (1965) noemt een aantal andere
voorbeelden waarbij bivalven zich vasthouden aan poten van vogels, waterkevers,
waterschorpioenen of Corixidae. Bondesen & Kaiser (1949) hebben waargenomen
dat Potamopyrgus antipodarnm zich aan veren van vogels vasthoudt door deze tussen het
operculum en het huis te klemmen. Rosine (1956) vond levende vlokreeften (Hyallela
agteca; Amphipoda) tussen de veren van wilde eenden. Ook zijn visseneieren
gevonden die gekleefd waren aan watervogels (Thiennemann 1950).

Uitdroging gedurende het transport is waarschijnlijk de beperkende factor voor veel
aquatische organismen om zich op deze manier te verspreiden. Maar voor soorten
die goed tegen droogte kunnen kan het een effectieve manier van transport zijn.
Wesselingh et al. (1999) concluderen dat voor Mollusken geldt dat extern transport
effectiever is dan intern transport doordat de dispersieafstand groter is en de
overlevingskans groter. Waarschijnlijk is transport via vogels effectiever dan met
wind omdat het gericht is, vogels vliegen vaak naar een ander water. Door het
afsluiten van het huis kunnen slakken relatief goed tegen uitdroging.

Veel zaden en eieren in ruststadium zijn waarschijnlijk hoog resistent tegen
verdroging (o.a. Bilton et al., 2001). Dit geldt zeker niet voor alle soorten. Frisch
(2001) liet zien dat ruststadia van larven van twee copepoden binnen 24 uur sterven,
zelfs bij 100% vochtigheid. Verdroging beperkt dus de afstand waarover de dieren
verspreid kunnen worden.

Waarschijnlijk speelt de structuur van de propagulen een rol in de kans om
meegenomen te worden. Kleine propagulen en die met bijvoorbeeld haakjes kunnen
zich beter aan vogels hechten. Ook drijvende zaden en eieren in ruststadium hebben
waarschijnlijk meer kans om zich aan een watervogel te hechten. Dit is echter niet
experimenteel getest (Figuerola & Green 2002).

3.3.3 Frequentie

Het blijft de vraag hoe vaak passief transport van aquatische organismen door
watervogels optreedt en in hoeverre het bijdraagt aan de verspreiding van soorten.
Watervogels zijn niet alleen belangrijk voor verspreiding over lange afstand en
kolonisatie van nieuwe habitats maar ook als gastheer voor dispersie op locale schaal.
Er zijn maar weinig veldstudies maar genoeg om te laten zien dat transport door
watervogels met hoge frequentie voorkomt zowel intern als extern, vooral voor
plantenzaden (Figuerola & Green 2002). Vivian-Smith & Stiles (1994) bijvoorbeeld
observeerden dat aan de veren en poten van 28 van de 36 onderzochte ganzen en
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eenden zaden gekleefd waren van planten. Er zijn echter geen studies waarbij zowel
de aanwezigheid van propagulen als de afgelegde afstand bepaald zijn.

Potentieel kunnen dus vele organismen worden verspreid door watervogels. Deze
processen gebeuren waarschijnlijk vaak genoeg om een groot effect te hebben op
metapopulatie dynamica en de uvitwisseling van genen in aquatische organismen, in
ieder geval op locale schaal. Bjj terrestrische planten is aangetoond dat zelfs bij laag
frequente verspreiding over lange afstand er grote effecten zijn op patronen van
kolonisatie en verspreiding (Cain et al. 1998). Charalambidou et al. (2003) lieten zien
dat de kans op kolonisatie van een nieuw habitat door Bythotrephes longimanus
(Crustacea) door intern transport van eieren in diapauze in eenden laag is, maar door
het grote aantal eenden dat zich tussen wetlands verplaatst toch significant kan zijn.

3.3.4 Kennislacunes

Het relatieve aandeel van passief transport door watervogels ten opzichte van andere
dispersie vectoren (andere dieren, wind, regen, mensen) op verschillende schalen is
nog niet bekend. Er is nog weinig kennis over de karakteristieken van de propagulen
en de watervogels in relatie tot het verspreidingsvermogen (Figuerola & Green 2002).

Het gebruik van genetica in relatie tot het type propagulen kan aanwijzingen geven
voor de dispersiecapaciteit (Cain et al. 2000).

Verder onderzoek is nodig naar de invloed van het dieet en de structuur van het
spijsverteringskanaal van de vogels op de overleving en retentietijd van de
propagulen. Hoe langer de retentietijd, hoe kleiner de kans op overleving maar hoe
groter de afstand die de vogel ondertussen kan afleggen.

Verder is nog niet onderzocht of de verspreiding door watervogels willekeurig is of
dat watervogels bepaalde wateren selecteren. Watervogels migreren niet alleen in het
voor- en najaar. Na het broeden, migreren ze naar andere locaties om te ruien en als
reactie op het weer kunnen ze zich in de winter verplaatsen naar meer beschutte of
diepere wateren waar geen ijs is. Er is een constante turnover van individuele
watervogels in overwinteringsgebieden. Veel watervogels op niet extreme
breedtegraden zijn nomadisch en trekken regelmatig in respons op fluctuaties in
habitat en voedselbeschikbaarheid. Ook dagelijkse verplaatsingen spelen een rol,
bijvoorbeeld van fourageer- naar rustgebieden. Dit gebeurt gedurende het hele jaar.
Dergelijke verplaatsingen van vogels vinden plaats op lokale schaal en kunnen
belangtijk zijn voor dispersie van propagulen (Figuerola & Green 2002).

De grote afstanden die worden afgelegd, de lage frequentie van dispersie en de

complexiteit van het gebruik van het landschap door watervogels maken onderzoek

naar dispersie door watervogels moeilijk (Santamaria & Klaassen 2002). Kennis is

vereist over:

o De interactie tussen gastheer en de verspreide soort en het belang van variatie
hierin op verschillende niveaus (van individu tot populatie);
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e Het belang van verschillende morfologische, fysiologische en gedragskenmerken
als voorspellers voor de kwaliteit van de dispersie door verschillende gastheren
en verspreide soorten;

o Het relatieve belang van locale versus regionale versus lange afstandsbewegingen
van vogels voor het verspreiden van propagulen;

e De beperkingen die worden opgelegd aan de ontwikkeling van de propagulen na
kolonisatie door habitatvariabiliteit, intra- en interspecificke concurrentie en
predatoren.

Bij dergelijk onderzoek is samenwerking tussen aquatisch ecologen, ethologen,

ornithologen, evolutiedeskundigen, moleculair ecologen en modelleurs nodig.

3.4  Verspreiding via andere gastheren

Niet alleen watervogels zorgen voor de verspreiding van aquatische organismen. Ook
andere dieren dragen bij deze vorm van passieve verspreiding. Het volgende
overzicht is voor een belangrijk deel gebaseerd op Williams (1981). Er zijn
waarnemingen bekend van algen, protozoén en schimmels die meeliften met
gastheren zoals wantsen (Hemiptera) en kokerjuffers (Trichoptera) (Stewart et al.
1970), langpootmuggen (Tipulidae) en vedermuggen (Chironomidae) (Revill et al.
1967), kevers (Coleoptera) (Milliger & Schlichting 1968) en libellen (Odonata)
(Maguire 1963). Fryer (1974) vond tweekleppigen (Bivalvia) geklemd aan haren van
waterwantsen (Corixidae) en Lansbury (1955) vond mosselkreeftjes (Ostracoda)
gehecht aan rugzwemmers (Notonectidae). Fernando & Galbraith (1970) vonden
individuen van de watermijt Liznochares sp. op volwassen schaatsenrijders (Gerris sp.).

Harris & Harrison (1974) vonden de watermijt Hydrocharns sp. op waterwantsen
(Corixidae). Williams (1981) nam erwtenmossels (Sphaeriidae) waar gekleefd aan de
poten van zoetwaterkreeften (Orconectus sp.). Ook amfibieén transporteren op deze
wijze tweekleppigen (Bivalvia; Rees 1952). De napjesslak _Angylus sp., een
karakteristicke beekbewoner, is waargenomen op de waterkever Colymbetes sp.
(Thiennemann 1950).

De verspreiding via gastheren heeft als nadeel dat de lifter geen invloed kan
uitoefenen op de bestemming. Echter, gastheren zullen zich vaak op vergelijkbare
plaatsen ophouden.

Ook zaden van planten kunnen via kleinere dieren zich verspreiden. Daarnaast
kunnen vissen een rol spelen bij de verspreiding van soorten. Chick et al. (2003)
geven aan dat verspreiding door vissen die vruchten eten van moeras- en
waterplanten tijdens overstroming van de uiterwaarden van rivieren wel eens meer
voor kan komen dan gedacht wordt. In de overstromingsvlakte van de Mississippi
worden de vruchten van twee soorten planten gegeten door de ‘channel catfish’
(Ietalurus punctatus). Dit verbetert de kieming van de zaden van deze planten en zorgt
voor dispersie (Chick et al. 2003).
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3.5 Dispersie door menselijke activiteiten

Mensen hebben meer en meer gezorgd voor de verspreiding van soorten (Bilton et

al. 2001). Er zijn een aantal mogelijkheden:

« Ontsnapping van soorten uit viskwekerijen, vijvers of aquaria;

« Ontsnapping van soorten uit tuincentra;

e Meegenomen worden in ballastwater van schepen: Milbrink & Timm (2001)
beschrijven de dispersie van Pofamothrix moldaviensis en concluderen dat transport
van soorten met ballastwater in schepen dispersie van het ene naar het andere
continent mogelijk maakt. Via stroomop- of afwaartse verplaatsing in rivieren en
beken kan de soort zich vervolgens verder verspreiden;

o Aanleg van kanalen tussen grote rivieren, zodat stroomgebieden met elkaar
verbonden worden (bijvoorbeeld aanleg van het Rijn-Donaukanaal met als
resultaat veel nieuwe soorten in de Nederlandse rivieren);

e Het gebruik van soorten voor de controle van andere soorten, bijvoorbeeld
graskarpers voor het verwijderen van een overmaat aan waterplanten in sloten.

Waarschijnlijk gebeurde transport door menselijke activiteiten ook al voordat de
biologische monitoring begon. De mate waarin dergelijk transport bijdraagt aan de
totale dispersie van soorten is niet duidelijk.

Anderzijds kunnen mensen de dispersie van soorten ook belemmeren, bijvoorbeeld
door het aanleggen van stuwen (fragmentatie van rivieren) of door de afname van
geschikte habitats als stepping stones bij veranderd landgebruik.

Klimaatverandering en habitatdegradatie en -versnippering kunnen betekenen dat het
bestaan van populaties en soorten athangt van een toename in de frequentie van
dispersie. Tegelijkertijd kan de dispersie via transport door menselijke activiteiten
toenemen en zoO VOOf e€en nieuwe vorm van connectiviteit tussen populaties zorgen

(Bilton et al. 2001).

3.6  Drift

Drift is een vorm van passieve dispersie in stromende wateren (Bilton et al. 2001).
Hierbij worden organismen stroomafwaarts getransporteerd. Drift is relevant als
hierdoor discrete populaties met elkaar verbonden worden (Bilton et al. 2001). Drift
kan ook zorgen voor kolonisatie van een benedenstrooms gelegen hersteld
beektraject. Het speelt een belangrijke rol bij kolonisatie en herkolonisatie van vrij
gekomen/nieuwe habitats. Van de dieren die zich vestigen in een nieuw habitat heeft
41.4 tot 82 % door drift het nieuwe habitat bereikt (Williams & Hynes 1976, Town-
send & Hildrew 1976). Dit geldt natuurlijk alleen voor habitats die stroomafwaarts
van de locatie van oorsprong liggen en die door middel van het water hiermee in
verbinding staan. Drift is niet een methode waarmee een nieuw geisoleerd
waterlichaam of een nieuw stroomgebied gekoloniseerd kan worden.
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Dieren verplaatsen zich passief door drift. Echter de grote aantallen van sommige
soorten die zich laten meespoelen indiceren dat dit in sommige gevallen meer is dan
een passieve activiteit. Drift kan in vier categorieén onderscheiden worden:

o Catastrofische drift: is meestal gerelateerd aan afvoercondities waarbij het substraat
tysieck wordt verstoord en de dieren worden meegenomen door de stroom
(Minckley 1964). Catastrofische drift wordt veroorzaakt door extreme
afvoerpiecken maar kan ook een gevolg zijn van andere extreme omstandigheden
zoals toevoer van gifstoffen, warm water of droogval;

o Gedragsdrift (Waters 1965): omvat een verscheidenheid aan typen drift. De twee
belangrijkste zijn een gevolg van:

o de dagelijkse activiteit, zoals tijdens het voedsel zoeken, paren of zich
verplaatsen, hetgeen vooral 's nachts geschiedt (Elliott 1969, Bishop &
Hynes 1969, Brusven 1970, Statzner 1979);

o het actief opzoeken van de waterkolom, zoals bij het ontsnappen aan een
predator (ook wel actieve drift genoemd ten opzichte van alle andere
categorieén die passieve drift betretfen behalve mogelijk verspreidingsdrift);

o Verspreidingsdrift: drift waarbij de dieren zich verspreiden door gebruik te maken
van de stroming hetgeen vaak bij pas uitgekomen jongen optreedt (Nishimura
1967, Ulfstrand et al. 1974). Deze vorm van drift is onder te verdelen naar een
micro- en een macro-schaal. Op microschaal betreft het verspreiding van
individuen tussen, als een mozaieck verspreide, geschikte habitats in een
beektraject over korte afstanden (Minshall & Petersen 1985; Brittain & Eikeland
1988). Op macro-schaal betreft het eigenlijke verspreiding. Vaak vindt versprei-
dingsdrift vooral 's nachts plaats, mogelijk om predatie door visuele predatoren,
zoals vis, te voorkomen (Allan 1984). In het geval dat dieren de waterkolom
actief opzoeken is er sprake van actieve drift (Larimore 1972).

o Constante drift of achtergronddrifi: omvat drift van lage aantallen individuen als gevolg
van bijvoorbeeld het toevallig losraken en in de stroom terechtkomen,
onathankelijk van andere oorzaken.

Baetis  sp.  bijvoorbeeld heeft een consistente nachtelijke drift. Ook andere
eendagsvliegen, steenvliegen, kokerjuffers, kriebelmuggen en vlokreeften worden
vaak gevonden in hoge aantallen in drift. Drift is van belang om nieuwe gebieden in
een beeksysteem te koloniseren. Veel dieren leven van drift als voedselbron. Vissen,
vooral salmoniden verdedigen een territorium van waaruit ze zich goed met driftende
macrofauna kunnen voeden.

Reviews over drift zijn gepubliceerd door: Bishop and Hynes (1969), Hynes (1970),
Waters (1965, 1972), Miller (1974) en Williams (1981), Brittain & Eikeland (1988) en
Pechlaner (1986).

3.6.1 Waardoor wordt drift veroorzaakt?

Drift wordt beinvloed door een aantal abiotische en biotische factoren. Brittain &
Eikeland (1988) hebben geconcludeerd dat het aandeel van abiotische factoren in
drift van de benthische gemeenschap groter is dan het aandeel van biotische
factoren.
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Drift is een heterogeen verschijnsel met een verscheidenheid aan oorzaken. Kennis
hiervan draagt bij aan het inzicht in het eventuele terugkeren of herkoloniseren van
dieren. Drift biedt dieren de mogelijkheid te ontsnappen aan negatieve fysische,
chemische en/of biologische omstandigheden. Daarentegen stelt drift dieren bloot
aan een verhoogde sterfkans door predatie en het terechtkomen in ongeschikte
milieus. Wilzbach et al. (1988) concluderen dat driftende dieren een ongeveer
drievoudige sterfkans hebben omdat juist bij passieve drift het vaak verzwakte dieren
betreft.

Drift neemt sterk toe wanneer de stroomsnelheid plotseling hoger (Minshall &
Winger 1968) of lager (Pearson & Franklin 1968) wordt. Macroinvertebraten zijn
actiever bij lage stroomsnelheden, een plotselinge verhoging sleurt deze actieve
dieren mee. Bij een plotselinge verlaging worden de dieren actief en komen in
verhoogde aantallen in de waterkolom. Drift is ook hoger vlak na zonsondergang
(Hughes 1969, Miller 1963) en kan door gewijzigde lichtritmen worden beinvloed
(Muller 1966, Holt & Waters 1967).

3.6.2 Compensatie van drift

Drift is één van de belangrijkste mechanismen waardoor in beken een grote
stroomafwaarts gerichte verplaatsing van de fauna kan optreden. Drift leidt hierdoor
tot een verlies van de populatie bovenstrooms. Of dit alleen voorkomt bij overmatige
productie of dat compenserende maatregelen nodig zijn, is niet altijd even duidelijk.

Dit heeft geleid tot verschillende theorieén over de populatiedynamiek van

beekbewonende dieren om drift te compenseren:

o Kolonisatiecyclus (volwassen dieren vliegen naar het bovenstroomse beekgedeelte
om het verlies aan aquatische stadia door drift te compenseren (Miller 1954)).
Enkele studies hebben het belang van de constante immigratie aangetoond voor
populaties (Otto & Svensson 1976, Neves 1979). Maar de meeste studies konden
geen verdwijnen van populaties als gevolg van drift vaststellen.

o Stroomopwaartse verspreiding van larven en nimfen over en door de beekbodem
en/of in mindere mate door de waterkolom en soms via de oever. De meeste
dieren zijn altijd naar de stroming toe gericht, zodat iedere beweging die ze
maken ertoe leidt dat ze zich stroomopwaarts bewegen. Het aandeel actieve
beweging in stroomopwaartse richting wordt hoogstwaarschijnlijk onderschat
(anders zou de fauna in bovenstroomse delen zeer arm zijn). Dendy (1944) en
Bailey (1966) concluderen dat 'pools and flats' fungeren als depositieplaatsen
voor driftende dieren. Deze dieren oriénteren zich op dergelijke plekken weer op
de stromingsrichting en vertonen dan positieve rheotaxis.

o Dichtheidsafhankelijke regulatie waarbij drift alleen optreedt om intra-specifiecke
competitie te reduceren (Dimond 1967, Elliott 1967a).

Stroomopwaartse migratie van aquatische stadia is zeker van belang voor de
populatiedynamiek van beeksoorten. Veel auteurs zijn het er over eens dat actieve
stroomopwaartse beweging het verlies aan drift niet compenseert (Ball et al. 1963,
Miller 1954, Bailey 1966, Waters 1965). Toch zijn de meeste macro-evertebraten
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positief rheotactisch en wordt het belang van deze verspreiding waarschijnlijk
onderschat (Hughes 1969). Stroomopwaartse verspreiding kan de aantallen driftende
dieren zelfs sterk overstijgen (Minckley 1964, Hughes 1969, Williams 1977).

Dat drift niet leidt tot het verdwijnen van soorten is ook te verklaren uit de hoge
reproductiviteit van sommige soorten. Eendagsvliegen produceren bijvoorbeeld 500-
4500 eieren (Brittain 1982, Elliott & Humpesch 1980). Ook de reproductie bij
Gammarus sp. 1s voldoende hoog om drift te compenseren (Waters 1981). Drift-
compenserende mechanismen zijn van belang voor het herkoloniseren van
bovenstroomse delen van beken (bijvoorbeeld die na herstel weer geschikt zijn).
Voor insecten in korte bovenlopen kan drift en een drift-compenserend mechanisme
er ook toe leiden dat ze zich van de ene naar de andere bovenloop verspreiden
zonder laterale dispersie. Dat kan gebeuren als larven stroomafwaarts driften tot een
positie beneden de samenkomst van twee eerste-orde beken en de adulten dan in de
aanliggende beek stroomopwaarts migreren (Griffith et al. 1998). Het gaat hierbij
vrijwel altijld om actieve dispersie (zie hoofdstuk 4), tenzij soorten met andere
soorten meeliften of door de wind stroomopwaarts verspreid worden.

3.6.3 Drift van waterplanten

Niet alleen beekdieren verplaatsen zich door middel van drift. Ook planten gebruiken
de stroming om zich te verspreiden. Het hangt af van de soort en het type plant of
het vooral vegetatieve of generatieve propagulen betreft. In een onderzoek waarin
diasporen van planten benedenstrooms van een genormaliseerde beek zijn
opgevangen, is gebleken dat van de drijvende planten 100% van de gevangen
diasporen vegetatief was, van de submerse waterplanten 98.9 % en van de emergente
planten 23.7 % (Boedeltje et al. 2003). Deze laatste groep is voor dispersie meer
athankelijk van zaden. Dit geldt ook voor oever/moerassoorten waarvan maar 2.9 %
van de diasporen vegetatief is. Voor emergente planten is de zaadproductie dus van
belang. Hoe meer zaden geproduceerd worden, hoe meer dispersie er optreedt. Het
drijfvermogen van de zaden van emergente planten speelt hierbij ook een rol, naast
de frequentie van voorkomen van de soort. De frequentie van voorkomen van de
soort is eveneens van belang voor de verspreiding van vegetatieve diasporen bij
drijvende en submerse waterplanten (Boedeltje et al. 2003).

Ook Duarte et al. (1994) beschrijven dat veel zaden drijfvermogen hebben en
verspreid worden via het water en de wind. De zaden hebben hiervoor specifieke
structuren zoals moesachtige zaadrokken in Nymphaea, waterafstotende structuren in
Nymphotdes, met lucht gevulde zaadomhulsels, zaadhuid of kafjes in Potamogeton, Iris,
respectievelijk  Scirpus. Op deze manier kunnen ze lange afstanden afleggen
(Santamarfa 2002). Veel plantendelen hebben drijfvermogen en zijn daarom geschikt
voor dispersie. Daarentegen zijn speciale organen voor aseksuele voortplanting vaak
zwaarder dan water en zinken naar de waterbodem. Deze organen zullen daardoor
kortere afstanden afleggen (Santamarfa 2002). Over het algemeen kan worden gesteld
dat zowel seksuele als aseksuele propagulen een significante dispersiecapaciteit
hebben binnen en tussen hydrologisch met elkaar verbonden wateren. Ondanks dat
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in het algemeen wordt aangenomen dat aseksuele propagulen zich het beste kunnen
verspreiden (onder andere Duarte et al. 1994) lijken ze zich minder te verspreiden
naar geisoleerde waterlichamen en tussen niet verbonden stroomgebieden
(uitgezonderd zijn delen van zeer kleinen planten zoals Riccia, Azolla of Lemna).
Hollingsworth et al. (1996) concludeerden dat vooral zaden het meest
verantwoordelijk zijn voor genen uitwisseling in Pofamaogeton pectinatus.

3.7  Verspreiding via de wind

Een vorm van passieve verspreiding via de lucht is verspreiding door wind.
Winddispersie kan belangrijk zijn voor het verspreiden van kleine, droogteresistente
stadia bijvoorbeeld van zodplankton (Bilton et al. 2001). Ook Caceres & Soluk
(2002) gaven aan dat voor zooplankton wind of regen een belangrijke
transportvector kan zijn. Plankton, zaden en sporen blijken veelvuldig op deze wijze
te worden verplaatst (Gislen 1948, Maguire 1963, Fryer 1974). Anderzijds zijn slechts
weinig propagulen gevangen in experimenten die speciaal gericht waren op transport
door wind of regen (Jenkins & Underwood 1998, Brendonck & Riddoch 1999).
Wind en regen spelen waarschijnlijk nauwelijks een rol en de rol van meeliften met
gastheren is in natuurlijke populaties waarschijnlijk veel groter (o.a. Bohonak &
Whiteman 1999). Er is meer gerepliceerd en lange termijn onderzoek nodig om de
relatieve rollen van wind, regen en gastheren te bepalen.

Naast het actief opzoeken van andere wateren kunnen vliegende volwassen insecten
ook passief verspreid worden door de wind. Dispersie over langere afstand wordt
vooral bevorderd door de wind bij slecht vliegende insecten, zoals steenvliegen,
eendagsvliegen, kokerjuffers en sommige Diptera (Kelly et al. 2001). Chapman et al.
(2003) concludeerden dat Culex annulirostris van Papua New Guinea naar Noord-
Australia is getransporteerd door de wind. Het is echter de vraag of veel dieren met
behulp van de wind echt een ander water bereiken, omdat de kans groot is dat ze
onderweg op het land terechtkomen (Bilton et al. 2001).

Engblom et al. (1981b) namen waar dat Leptophlebia vespertina, L. marginata en
Heptagenea fuscogrisea zich in de vegetatie ophouden en bij zonnig weer over de toppen
van de bomen vliegen. Ze refereren naar vergelijkbare waarnemingen van Stadler
(1915) en Russev (1972). Deze 'hoog'vliegers (150 m tot 1000 m hoogte) kunnen
door de wind gemakkelijk ver verspreid worden. Freeman (1945) trof in lagere en
hogere luchtlagen individuen van eendagsvliegen (Ephemeroptera), kevers
(Coleoptera), langpootmuggen (Tipulidae), vliegen (Ephydridae), vedermuggen
(Chironomidae) en knutten (Ceratopogonidae) aan.

3.8  Het belang van passieve dispersie
Bohonak & Jenkins (2003) concludeerden dat succesvolle passieve dispersie niet zo

vaak voorkomt. Zooplankton taxa hebben lage dispersie snelheden. Jenkins &
Buikema (1998) vonden dat 14 van de 61 zooplanktonsoorten alle van 12
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experimentele poelen koloniseerden gedurende een jaar. Ook Caceres & Soluk (2002)
concludeerden dat dispersie niet algemeen voorkomt en dat soortkenmerken, zoals
het hebben van eieren met een ruststadium of parthenogenese, slecht correleren met
het kolonisatiesucces.

Aan de andere kant zijn er ook veel studies die hebben laten zien dat passieve
dispersie potentieel frequent en ecologisch relevant kan zijn. Maar experimentele en
verspreidingsgegevens indiceren dat dit potentiecel niet zo vaak benut wordt als
verwacht. Een voorbeeld is het onderzoek naar Cristatella mucedo (Bryozoa), die in rust
zijnde statoblasten vormt die aangepast zijn om zich te verspreiden. Data over de
uitwisseling van genen hebben laten zien dat minder dan 1 individu immigreert per
populatie per generatie. In Europa is de dispersie niet hoog genoeg om locale
populaties voor uitsterven te behouden (Okamura & Freeland, 2002)

Uiteraard zal de mate waarin passieve dispersie plaatsvindt, athangen van de soort en
de omstandigheden. Waarschijnlijk is voor de verspreiding van een soort en het
uitwisselen van genetische informatie tussen populaties de verspreiding van enkele
individuen per generatie voldoende. Hierbij spelen karakteristicken van een soort,
zoals het aantal nakomelingen, natuurlijk ook een rol.

3.9 Conclusies

Passieve dispersie omvat de volgende mogelijkheden:

o Transport door watervogels: intern of extern;

Transport door andere gastheren, zoals kevers of wantsen;

Transport of transportmogelijkheden gecreéerd door menselijke activiteiten;

Drift (stroomafwaarts drijven);

Dispersie door de wind;

o Het relatieve aandeel en de mate en frequentie van dispersie via de verschillende
transportroutes is niet bekend;

o Potentieel kan passieve dispersie een grote rol spelen maar het is niet aangetoond
of dat daadwerkelijk zo is;

o Waarschijnlijk kan passieve dispersie van één of enkele individuen per generatie
al voldoende zijn om genenuitwisseling tussen populaties te laten plaatsvinden;

e Eris meer onderzoek nodig naar de mate en frequentie waarin passieve dispersie

optreedt en naar de relatie tussen kenmerken van de propagulen of de

organismen zelf in relatie tot de passieve dispersiecapaciteit.

O O O O
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4 Actieve dispersie

4.1  Verspreiding via de lucht (vliegen)

Adulte insecten kunnen zich verspreiden door te vliegen. De mate waarin het
organisme dit kan is afhankelijk van de soort en de milieuomstandigheden (Bilton et
al. 2001). Het grootste deel van de verspreiding van macro-evertebraten geschiedt via
de lucht (Roos 1957, Bengtsson et al. 1972, Madsen et al. 1973). Dit kan uiteraard
alleen bij amfibische soorten (soorten met een terrestrisch stadium). Deze
verspreidingswijze sluit aan bij de eerder genoemde kolonisatiecyclus (Miiller 1954,
Russev 1972, Madsen 1977) ter compensatie van drift. Door vliegvermogen in de
terrestrische fase kunnen dieren terrestrische barri¢res tussen wateren overbruggen.
Hierdoor kunnen nieuwe of herstelde habitats gekoloniseerd worden. Deze dispersie
heeft tevens consequenties voor de locale en regionale populatiedynamiek en de
uitwisseling van genen tussen populaties (0.a. Griffith et al., 1998).

Een deel van het volgende overzicht is opgesteld naar Williams (1981). Goede
vliegers worden aangetroffen bij veel libellen (Odonata; Corbet 1963), sommige
kevers (Coleoptera; Balfour-Browne 1958, Dytiscidae, Hydrophilidae; Gray & Fisher
1981), sommige wantsen (Hemiptera; Macan 1939, Corixidae; Gray & Fisher 1981)
en sommige kokerjuffers (Trichoptera; Svensson 1974, Bouvet 1977), kriebelmuggen
(Simuliidae; Davies 1961), sommige steenvliegen (Schwartz 1970, Madsen et al. 1973;
met name Nemoura cinerea; Engblom et al. 1981a), sommige eendagsvliegen (Madsen
et al. 1973) met name Leptophlebia marginata, L. vespertina, Baetis rhodani (Engblom et al.
1981a), Baetis alpinus (Lavandier 1982)) en steekmuggen (Culicidae; Provost 1952).
Veel van deze goede vliegers zijn wijd verspreid over geschikte habitats.

De afstanden waarover deze soorten vliegen verschillen. Voor steekmuggen
(Culicidae) suggereren de data dat adulte dispersie in de meeste soorten beperkt is tot
< 5 km (Service 1997) en in sommige gevallen zelfs < 1 km. Maar met behulp van
wind kunnen steekmuggen zich soms veel verder verspreiden zoals Culex pipiens,
waarvan adulten een afstand van meer dan 20 km wisten te overbruggen
(Verdonschot et al. 1988). Generalisaties zijn dus niet te maken. Dat geldt ook voor
bijvoorbeeld Odonata, waarvan sommige soorten op grote schaal migreren en andere
zich slechts verspreiden over zeer korte afstanden (o.a. McPeek 1989).

Andere soorten zijn slechte vliegers, zoals de meeste eendagsvliegen (Ephemeropte-
ra; Edmunds et al. 1976), kokerjuffers (Trichoptera; Ross 1956) en vedermuggen
(Chironomidae; Davies 19706), veel steenvliegen (Plecoptera; Hynes 1976), sommige
wantsen (Naucoridae; Gray & Fisher 1981) en sommige kevers (Coleoptera; Jackson
1956). In tegenstelling hiermee concludeert Roos (1957) dat 70-80% van alle
volwassen vrouwtjes van rheofiele kokerjuffers, eendagsvliegen, steenvliegen en
kriebelmuggen (Simuliidae) stroomopwaarts vliegen. Sommige soorten hebben
vleugelloze volwassen vormen (vooral bij wantsen, steenvliegen en kokerjuffers).
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De goede vliegers zijn vaak veel wijder verspreid dan de slechte vliegers die minder
verspreid of soms zelfs endemisch zijn. Hynes (1970) is echter van mening dat het
risico en daarmee het verlies, bij goede vliegers groter is indien deze zich verspreiden
via de lucht in vergelijking tot verspreiding via het water. Beken in verschillende
stroomgebieden zijn vaak gescheiden door grote ecologische barricres waardoor de
kans om via de lucht een ander beecksysteem daadwerkelijk te bereiken gering is.
Voor beide hypothesen zijn voorbeelden onderzocht. Goede vliegers kunnen toch
een beperkt verspreidingsgebied hebben (Ross 1956, Lehmkuhl 1972, Flannagan
1978) maar kunnen ook snel koloniseren (Harrison 1966, Fernando & Galbraith
1973).

4.1.1 Vliegrichting

Naast de mogelijkheid om zich via de lucht te verspreiden speelt de vraag rond de
richting van verspreiden. De stroomopwaartse gerichte vliegbeweging is 3-5 maal zo
groot als de stroomafwaartse vlucht bij insecten (G6thberg 1972). Sommige auteurs
noemen een positieve anemotaxis (tegen de windrichting) als mechanisme (Lehmann
1970). Roos (1957) vermeldt eveneens waarnemingen van insecten die tegen de wind
in, stroomopwaarts vlogen. Lehmann merkt hierbij op dat dit mechanisme alleen bij
beken gelegen in diepere dalen opgaat. Beken in ondiepe of vlakke beekdalen hebben
geen heersende winden. Maar ook andere onderzoekers merken op dat de vliegrich-
ting sterk door de wind wordt beinvloed (Elliott 1967b, Bishop & Hynes 1969).
Briers et al. (2004) vonden de meeste met stabiele isotopen gemerkte individuen van
steenvliegen in de richting van de overheersende windrichting. Hij concludeert dat
wind dus belangrijk lijkt te zijn voor verspreiding tussen beken van adulte
steenvliegen. Dit komt vaker voor bij soorten die zwakke vliegers zijn. Als er een
sterke wind staat vliegen er weinig individuen maar degenen die op dat moment
vliegen komen verder (Briers et al. 2003).

Stroomopwaartse afstanden gereisd door individuele insecten zijn nauwelijks bepaald
maar vangst-terugvangst met stabiele isotopen liet zien dat de afstand ongeveer 1 km
is in Baetis sp (Hershey et al. 1993). Roos (1957) komt tot een afstand van circa 5 km.
Nishimura (1967) komt tot een schatting van circa 20 km, die volwassen exemplaren
van de kokerjuffer Stenopsyche griseipennis stroomopwaarts af kan leggen.

Een andere mogelijkheid voor de oriéntatie voor de richting is het reflecterende
oppervlak van de beek (Macan 1974). Het zou kunnen dat soorten die altijd
stroomopwaarts vliegen dit gebruiken.

Directe onderzoeken naar laterale dispersie zijn gebaseerd op onderzoeken met
Malaise vallen (Griffith et al. 1998), kleverige vallen (Jackson & Resh 1989),
lichtvallen (Kovats et al. 1996) of een combinatie van vallen (Collier & Smith 1998).
Uit deze studies is gebleken dat de laterale dispersie beperkt is in de meerderheid van
de beekinsecten, vooral bij zwakke vliegers zoals Trichoptera en Plecoptera. Op het
noordelijk halfrond is in het algemeen de dispersiesnelheid binnen een stroomgebied
hoger dan tussen afgescheiden stroomgebieden, zelfs bij actief vliegende soorten.
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Van vijf soorten Hydropsychidae (niet in Nederland voorkomende soorten) en van
Hexcagenia is de inlandse verspreiding bepaald met lichtvallen tot op een afstand van 5
km van de waterlijn (Hoffsten 2004). De verspreiding was beperkt en het aantal
gevangen individuen nam exponentieel af met de afgelegde afstand. De gemiddelde
afstand vanaf de oever was 650 tot 1845 meter. De kleinere kokerjuffersoorten
legden kleinere afstanden af dan de grotere soorten en Hexagenia. De afgelegde
afstand verschilde tussen de soorten maar ook tussen de geslachten (mannetjes en
vrouwtjes) wat soortspecificke reproductiestrategieén reflecteerde. De verspreiding
van Hexagenia verschilde tussen de metingen, waarschijnlijk door de timing in relatie
tot de emergentiepiek. Slechts een klein deel van de emergerende adulten, vooral de
vrouwtjes die al gepaard hebben, verspreiden zich verder dan 5 km. Petersen et al.
(1999) vonden ook dat het aantal kokerjuffers en steenvliegen exponentieel afham
met de afstand tot de beek. De helft van de individuen werd niet verder gevonden
dan 11-16 m van de beek, 90% van de soorten niet verder dan 51 m. Uit een ander
onderzoek van Petersen et al. (2004) is gebleken dat van de steenvliegen 90% minder
dan 60 m aflegt en dat kokerjuffers en eendagsvliegen nog kortere afstanden
overbruggen. De meeste adulten vlogen over de beek en niet van de beek af.

De verspreiding van beeksysteem naar beeksysteem is minder onderzocht (Bilton et
al. 2001). Dit is juist bij de kolonisatie van nieuwe watetlichamen van belang. Uit
experimenten van Schuhmacher (1969), waarbij een aantal gemerkte dieren werd
losgelaten en elders teruggevangen, blijkt dat de kokerjuffer Hydropsyche als volwassen
dier zich ongericht verspreid. Op deze wijze kunnen ook andere beeksystemen
worden bereikt. Svensson (1972) en Crichton (1971) beschrijven deze
verspreidingswijze ook voor andere Trichoptera. Goéthberg (1973) vond voor
kokerjufters dat Rhyacophila nubila en Lepidostoma hirtum zich ver in de omgeving
verspreiden terwijl de Hydroptilidae en Leptoceridae de beek volgen. Sode &
Wiberg-Larsen (1993) vonden dat de meeste volwassen kokerjuffersoorten (14
soorten onderzocht, gevangen met Malaise traps) niet verder dan 20-40 m van de
beek vlogen. Alleen de dispersie van Plectrocnenia conspersa was veel verder.

Echte verspreidingsvluchten zijn door Fernando & Galbraith (1970) voor kevers
(Coleoptera) en vliegen (Diptera) waargenomen, die in de vroege zomer ondiepe
wateren opzoeken ten behoeve van voedsel en voortplanting. In de nazomer
verdwijnen ze weer. In het algemeen onderstreept Miiller (1982), op basis van
waarnemingen van verscheidene auteurs, het belang van verspreiding via de lucht
naar geschikte biotopen.

4.1.2 Vliegvermogen in relatie tot morfologie

Vliegvermogen wordt voor een deel bepaald door de morfologie van de soort.
Vooral in fragmentarisch verspreide habitats en temporeel variabele habitats is een
hoge dispersiecapaciteit, dus hoog vliegvermogen belangrijk. Binnen de kokerjuffers
zijn er grote verschillen in de tendens om zich te verspreiden. De morfologie blijkt
goed de dispersiecapaciteit te indiceren (Hoffsten 2004). De aérodynamica suggereert
dat de volgende morfologische kenmerken de vliegcapaciteit kunnen beinvloeden:
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het totale lichaamsgewicht, de relatieve thorax grootte, de vleugel ‘loading’ (sterkte
van de vleugel gerelateerd aan het oppervlak en het gewicht van het dier) en de
lengte/breedte verhouding van de vleugels (Vogel 1981).

Onderzoek naar de relatie tussen morfologie, dispersiecapaciteit en de verspreiding
van soorten is al gedaan voor schaatsenrijders, steenvliegen en eendagsvliegen
(Vepsildinen 1978, Malmgqvist 2000). Hoffsten (2004) vond een duidelijk verband
tussen morfologie en de mate van bezetting van habitats (Zweedse beken) in het
landschap (een maat voor dispersie). Het relatieve thoraxgewicht, het totale
lichaamsgewicht en de vleugel ‘loading’ waren positief gecorreleerd met de
dispersiecapaciteit. De spiermassa in de vleugels bepaalt voor een groot deel het
vliegvermogen. De relatieve grootte van deze spieren boven 30% laat een snelle
toename in bezetting van habitats zien. Dit suggereert dat dit een kritisch minimum
voor de thoraxmassa is bij kokerjuffers die dispersievluchten vertonen. De dispersie
capaciteit is lager in de kleinste en grootste (bezetting van habitats 71-77%) soorten
en het hoogste in de matig grote soorten (bezetting van habitats 95-100 %). Bredere
vleugels (een lage lengte/breedte verhouding) waren gecorreleerd met goede
dispersiecapaciteit. Aérodynamisch gezien zouden smallere vleugels efficiénter zijn
dus wellicht is dit een trade-off tussen efficiénte dispersie en dispersie tussen de
vegetatie, ontwijken van predatoren of paringsgedrag, want brede vleugels worden
geassocieerd met een betere manoeuvreerbaarheid (Dingle 1996).

Soorten met een hoge bezetting van habitats zijn soorten die meestal ook ver van het
water gevonden worden: Potamophylax spp. (Svensson, 1974, Sode & Wiberg-larsen
1993), Rhbyacophila nubila, 1epidostoma hirtum (G6thberg, 1973) of zijn één van de
eersten die een verstoord habitat rekoloniseren: Lepzdostoma spp. (Wallace et al. 1991),
Sericostoma personatum en Potamophylax sp. (Hoffsten 2003).

4.1.3 Vliegvermogen in relatie tot het weer.

Het vliegvermogen hangt ook af van het weer. Briers et al. (2003) hebben
steenvliegen gevangen met Malaise vallen langs beken in midden Wales en de
aantallen adulten gerelateerd aan de weersomstandigheden. Het bleek dat de aantallen
adulten die wekelijks gevangen werden positief gerelateerd waren aan de
luchttemperatuur en negatief aan de windsnelheid. De positieve relatie met de
luchttemperatuur is ook gevonden voor andere groepen bijvoorbeeld kokerjutfers
(Waringer 1991). De weersomstandigheden overdag lieten een sterker verband zien
met vliegactiviteit dan de omstandigheden ’s nachts. De sterkte van het verband hing
ook van de locatie af. Zo was windsnelheid alleen significant op een locatie, waar de
gemiddelde windsnelheid hoger was dan op de andere locaties door meer openheid.
Wind kan echter ook de werking van de Malaise vallen beinvloeden. Jaarlijkse variatie
in de weersomstandigheden tijdens de vliegperiode van steenvliegen kan resulteren in
een wisselende mate van dispersie tussen locaties. Deze invloed bestrijkt de
gemeenschapsdynamiek over een heel gebied. Adulten leven kort en hebben dus
weinig tijd om zich te verspreiden. De watertemperatuur is gerelateerd aan de
luchttemperatuur en daarom zou het gevonden verband ook veroorzaakt kunnen
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worden door meer emergerende dieren bij een hogere watertemperatuur. Dit is voor
twee soorten getest met emergentievallen maar het aantal emergerende dieren was
geen goede voorspeller van de vliegactiviteit (Briers et al. 2003).

4.1.4 Landgebruik in relatie tot afgelegde afstand

Petersen et al. (1999) plaatsten vallen op het land, 1-75 m van de beek, waarvan
enkele in open en enkele in bebost terrein. In het bos werden significant meer L.
nigra en IN. pictetii individuen gevangen dan op de open locatie, terwijl Lewuctra hippopus
geen preferentie voor locaties liet zien. Dit verschilt dus per soort.

Uit een ander onderzoek van Petersen et al. (2004) bleek geen overall effect van
verschillen in landgebruik (7 beken vergeleken in heidelandschap, aangeplant
naaldbos en gekapt bos).

Delettre & Morvan (2000) toonden aan dat het terrestrische landschap invloed heeft
op de dispersie. Zij zetten vallen onder heggen in Brittanni€é op verschillende
afstanden van de beek en onder verschillende typen heggen. Het bleek dat op globale
schaal de afstand tot de beek bepalend was voor de diversiteit en abundanties van
Chironomidae (nam af). Op locale schaal speelde de kwaliteit van de heggen een rol.
Hoe diverser en breder de heg, hoe meer individuen hierin rustten. Hoe hoger de
dichtheid van de heggen in het landschap, hoe hoger de dispersie.

Effecten van landgebruik op dispersie tussen beken kan niet worden uitgesloten maar
omdat dispersie zo moeilijk te meten is, is ook het effect van verschillende typen
landschap moeilijk vast te leggen.

4.2  Verspreiding via land (kruipen)

Verspreiding over land, zoals bij de rivierkreeft Astacus astacus voorkomt (Miller-
Motzfeld et al. 1986), is een minder voorkomende manier van verspreiden bij
ongewervelde dieren. Verspreiding over land is wel van belang voor gewervelden
zoals waterspitsmuis, amfibieén, otters en dergelijke. Sommige adulte insecten die
niet goed kunnen vliegen, lopen over land stroomopwaarts om daar hun eieren af te
zetten. Van sommige steenvliegen is bekend dat de vleugelloze vrouwtjes over
redelijke afstanden stroomopwaarts lopen, voordat ze hun eieren in de beek afzetten
(Thomas 1966, Hynes 1970). Sommige mollusken (Kerney 1999) en niet vliegende
kevers (Balfour-Browne 1958) kunnen zich via tussenliggende natte habitats naar
andere wateren begeven.

4.3  Verspreiding via het water (kruipen, zwemmen)

Veel dieren kunnen zich in het water actief bewegen door te zwemmen of te kruipen.
Bij stroomopwaartse verspreiding zoeken de dieren meestal stromingsluwe zones
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(vaak langs de oeverzone, Elliot 1971) op en kunnen dan in 'rijen' stroomopwaarts
trekken (Meijering 1972). In geisoleerde wateren heeft dit geen effect op de dispersie.
Maar in stromende wateren kan stroomopwaartse of stroomafwaartse beweging ertoe
leiden dat andere beektakken gekoloniseerd worden. Williams (1977) noemt
stroomopwaartse verplaatsing de belangrijkste  herkolonisatiemethode voor
droogvallende beken

4.3.1 Voorkomen en snelheden van verspreiding door het water

Veel soorten zijn afhankelijk van verplaatsing door het water, omdat zij geen
terrestrisch stadium hebben. Radix peregra kan per jaar 2.4 kilometer stroomopwaarts
afleggen. Zelfs mijten kunnen zich tegen de stroming in bewegen. Verder is
stroomopwaartse verspreiding waargenomen bij platwormen (Turbellaria; Steinmann
1913, Crenobia alpina; Beauchamps 1937, Polycelis felina; Elliott 1971), vlokreeften
(Gammarus sp.; Meijjering 1972, Minckley 1964, Williams 1977, Lehman 1967, Hultin
1968), waterpissebedden (Aselius coxalis; Thomas 1969), zoetwaterkreeften (Orconectes
nais; Momot 1966), wormen (Oligochaeta; Williams & Hynes 1976), vedermuggen
(Chironomidae; Williams 1977), bloedzuigers (Erpobdella octoculata; Elliott 1971),
eendagsvliegen (Baetis rhodani; Elliott 1971, Heptagenidae; McArthur & Barnes 1985,
Ecdyonurus torrentis; Harker 1953), kokerjuffers (Hydropsyche sp.; Elliott 1971) en
slakken (Physa; Noel 1954).

De snelheden verschillen van soort tot soort. Voor Gammarns pulex vermeldt Hughes
(1969) een snelheid van 22 m/uur bij een stroomsnelheid van 9.3 cm/s. Meijering
(1972) noemt 40 m/uur voor Gammarus fossarum. Gammarns addachi migreert
stroomopwaarts met een snelheid van 40-60 m/uur en 50-80 m/uur stroomafwaarts
(Dennert et al. 1969).

Bishop & Hynes (1969) en Hultin et al. (1969) komen tot de conclusie dat ook
diergroepen met goed vliegende adulten stroomopwaartse migratie van
latven/nimfen via het water vertonen. Vaak is dergelijke verspreiding geconcentreerd
gedurende bepaalde levensstadia, vooral voor de emergentie (Muller 1966, Ulfstrand
1968). Hayden & Clifford (1974) beschrijven de stroomopwaartse migratie van de
eendagsvlieg Leptophlebia (Ephemeroptera) als nimf, terwijl de adult stroomafwaarts
vliegt om haar eieren af te zetten. De nimf migreert in de lente bij hogere
waterstanden vanuit de hoofdstroom via bovenlopen naar bronmoerassen om daar
uit te vliegen. Neave (1930) nam waar dat vertegenwoordigers van het genus
Lepthophlebia 1-6 km stroomopwaarts migreerden.

4.3.2 Factoren die Stroomopwaartse migratie veroorzaken

Stroomopwaartse migratie wordt vaak beschouwd als compensatie van drift (zie
paragraaf 3.6.2). Er zijn echter ook andere factoren die stroomopwaartse migratie
veroorzaken, zoals de beschikbaarheid van voedsel, het ontwikkelingsstadium van
het organisme, de watertemperatuur, de stroomsnelheid, het seizoen, licht en het

40 Alterra-rapport 1365



dagnachtritme van het organisme (Beauchamps 1933, 1937, Hultin 1971, Miller
1966, Séderstrom 1987). De redenen voor beweging verschillen per soort en tussen
de seizoenen. De stimulans tot positieve rheotaxis is niet altijd gelijk, maar een gevolg
van de interactie van meerdere factoren (Beauchamps 1937). Zo migreert de
platworm  Crenobia alpina stroomopwaarts bij een lage stroomsnelheid als de
temperatuur boven de 12 °C komt. Ook als het dier klaar is voor voortplanting
migreert het stroomopwaarts. Het beweegt stroomafwaarts om zich te voeden.
Benedenstrooms is relatief meer voedsel aanwezig door het kleinere aantal
platwormen per oppervlakte-eenheid. De watermijt Lebertia tuberosa concentreert zich
in de koudere bovenstroomse delen bij hogere temperatuur.

De meeste macro-evertebraten migreren 's nachts stroomopwaarts (Elliott 1971,

Dennert et al. 1969). De kreeft Orconectes nais migreert juist voor en na droogval

stroomopwaarts (Momot 1966). Unestam et al. (1972) beschrijven hoe met behulp

van een elektrisch 'scherm' de stroomopwaartse verspreiding van de kreeftenpest in

populaties _Astacus astacus kan worden tegengehouden. Voor deze verspreiding

moeten besmette dieren stroomopwaarts trekken. Daarmee is stroomopwaartse

verspreiding voor deze zoetwaterkreeft aangetoond.

Soderstrom (1987) vat in een review de oorzaken voor stroomopwaartse verspreiding

via het water als volgt samen:

e Op zoek naar voedsel, ruimte ten behoeve van vermindering van inter-
/intraspecifieke competitie;

o Op zoek naar geschikte habitats om uit te vliegen, zich te verpoppen of zich
voort te planten;

e Ter vermijding van ongunstige abiotische omstandigheden;

e Ter compensatie van drift.

4.4 Conclusies

o Actieve dispersie vindt plaats via de lucht (vliegen), via het land (kruipen) of via
het water (zwemmen of kruipen);

o Dispersie via de lucht gebeurt bij insecten. Het vliegvermogen verschilt van soort
tot soort en hangt samen met de morfologie.

e De afgelegde vliegafstand hangt ook af van het landschap en het weer;

e De meeste adulte insecten vliegen stroomopwaarts. Het aantal individuen dat van
de beek af vliegt is laag en het aantal gevonden individuen neemt exponentieel af
met de afstand tot de beek. Voor stilstaande wateren is weinig bekend over
afgelegde afstanden en vliegrichting.

e Er zijn weinig aquatische soorten die zich via het land verplaatsen.

o Verplaatsing via het land vindt plaats langs de oever of via natte habitats.

o Veel soorten verspreiden zich door het water, veelal via luwe zones.

o Stroomopwaartse verspreiding heeft in stromende wateren vaak te maken met
voedselbeschikbaarheid, het bereiken van een ander stadium (bijvoorbeeld om te
verpoppen of om zich voort te planten) of om drift te compenseren. De
afgelegde afstanden verschillen per soort.
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5 Migratie/dispersie van vissen

51 Inleiding

Vissen kunnen op veel grotere ruimtelijke schaal dan andere aquatische organismen
leven. Voor verschillende levensstadia stellen ze verschillende eisen aan het milieu.
Ze kunnen dan ook grote afstanden afleggen om een nieuw stadium te kunnen
beginnen. Soms leidt deze migratie tot dispersie als een nieuw habitat gekoloniseerd
wordt. Het onderscheidt tussen migratie en dispersie is bij vissen moeilijk te maken.
Vissen houden hun populaties in stand op basis van enkele belangrijke biologische
aspecten; voortplanting, voeding, groei en zelfbescherming. Elk van deze biologische
aspecten is gekoppeld aan bepaalde milieuomstandigheden (tabel 1).

Tabel 1 Habitateisen van vissen voor verschillende biologische aspecten (naar Milner 1984).

Biologisch aspect | Habitateisen

voortplanting

migratie naar paaiplaats voldoende diepte en geschikte stroomsnelheid,
afwezigheid van barricres

ei-afzetting geschikt substraat

incubatie stabiliteit substraat, geschikte temperatuur, voldoende

zuurstof en waterbeweging

voeding en groei

beschikbaarheid voedsel oever- en aquatische vegetatie, substraat geschikt voor
macrofaunaproductie, aanvoer allochtoon organisch
materiaal

optimaal energiegebruik voor bewegen en | schuilplaatsen en beschutting (schaduw) zoals
voedsel zoeken obstakels, boomwortels, diversiteit in
stromingspatronen, substraattypen en oevet- en
waterbegroeiing, geschikte temperatuurrange

zelfbescherming
tegen fysische verplaatsing beschutting en visuele isolatie door gevarieerd
tegen predatie substraat, onderspoelde oevers, boomwortels, takken,

tegen intet- en intraspecificke concurrentie omgevallen bomen, bladdammen, watervegetatie, luwe
zones, aangesloten oude armen

Bij al deze biologische aspecten speelt migratie een rol. Er zijn tal van definities van
migratie in omloop. Veelal wordt onder migratie van vissen een regelmatige
(cyclische) beweging tussen paaihabitats, voedselhabitats en refugia verstaan (Lucas
& Baras 2001). Een vaak gebruikte definitie is die van Northcote (1998): “migratie
zijn die bewegingen die resulteren in een verplaatsing tussen twee of meer gescheiden
habitats, die plaats vinden met een regelmatige periodiciteit, een groot deel van de
populatie behelzen en gerichte bewegingen tijJdens sommige stadia van de
levenscyclus”. Met andere woorden migratie zijn vooral de gerichte bewegingen van
vis tussen functiegebieden (bijvoorbeeld paai-, opgroei- en overwinteringsgebieden),
terwijl dispersie voornamelijk wordt gebruikt voor de ongerichte of exploratieve
bewegingen, waarbij de netto afstand tussen individuen in de (deel-)populatie groter
wordt.
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Migrerende vissoorten worden vaak onderverdeeld in verschillende klassen (Lucas &

Baras 2001):

1. diadrome soorten: soorten die migreren tussen zee en zoet water onder te verdelen
in:

* anadrome soorten; brengen het grootste gedeelte van hun leven door in zee en
trekken naar zoet water om te paaien (bijvoorbeeld zalm, elft of steur),

e katadrome soorten; brengen het grootste gedeelte van hun leven door in zoet
water en trekken naar zee om te paaien (bijvoorbeeld aal),

2. potamodrome soorten: soorten die alleen binnen het zoete water migreren
(bijvoorbeeld winde, snoek, barbeel, kopvoorn, sneep, serpeling, alver, vlagzalm),
door Quak (1994) onderverdeeld in:

* lokale migranten: migreren over korte afstand;
* regionale migranten: migreren over langere afstand;

3. oceanodrome soorten: soorten die alleen in zee migreren.

Naast deze migrerende of trekkende soorten zijn ook een aantal residente soorten of
standvissen, die veel meer plaatsgebonden voorkomen. Deze standvissen zijn meer
of minder plaatstrouw en verplaatsingen zijn in verhouding tot de diadrome soorten
betrekkelijk gering (verscheidene tot tientallen kilometers). Voorbeelden van deze
laatste categorie zijn karper, zeelt, baars, snoeckbaars, blankvoorn, bermpie,
rivierdonderpad, riviergrondel en beekprik.

Overigens moet worden gerealiseerd dat er binnen één en dezelfde soort meerdere
migratiestrategieén naast elkaar kunnen voorkomen. Bijvoorbeeld binnen
forelpoplaties. Elke individuele forel kan zich athankelijk van de opgroei-
omstandigheden ontwikkelen tot een trekkende variant (zeeforel), dan wel standvis
(beekforel). Ook driedoornige stekelbaars en spiering kennen zowel trekkende
(diadrome) als residente deelpopulaties (Lucas & Baras 2001).

5.2  Typen vismigratie

Het migratiegedrag van vissen wordt sterk beinvloed door externe milieufactoren,
zoals watertemperatuur, weergesteldheid, seizoen, dag-nachtritme en waterafvoer.
Deze inductie dan wel remming van migratiegedrag kan plotseling ontstaan of
stoppen. Vismigratie treedt gewoonlijk massaal en pieksgewijs op. De
migratieperiode staat in direct verband met de migratietypen. Gezien de verschillende
migratietypen en soorten kan migratie eigenlijk het gehele jaar door optreden (Lucas
& Baras 2001).

Zoals al in de inleiding van dit hoofdstuk is opgemerkt worden een aantal typen van

vismigratie onderscheiden. De redenen voor vismigratie en -beweging zijn onder

meer door Merwald (1987), Semmekrot (1994) en Quak (1994) opgesomd:

e Opzoeken van refugia (vluchtgedrag) en dagnachtritme (dagelijkse bewegingen);

o Voortplantings- of paaimigratie en/of wisselende habitat voorkeuren per
levensstadium;

e Vereffenen van verschillen in populatie grootte of compensatiemigratie;
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o Voedsel zoeken of foerageermigratie;

o Overwinterings- of seizoensmigratie;

o Tegengaan gevaar van het ontstaan van een geisoleerde populatie, verspreiding en
herkolonisatie (dispersie).

In de bovenstaande opsomming kan onderscheid worden gemaakt tussen: dagelijkse
bewegingen binnen het biotoop, (exploratieve) ongerichte verplaatsingen over grote
afstanden (dispersie), en seizoensgebonden migraties.

5.2.1 Paaimigratie

Paaimigratie betekent dat eieren en jongbroed andere milieuomstandigheden
(biotoop) nodig hebben dan de oudere levensstadia. Dit biotoop moet aan de eieren
en de jongen optimale omstandigheden voor ontwikkeling alsmede beschutting
bieden (Vasnetsov 1953). Paaimigratie zal sterk toenemen indien geschikte
paaiplaatsen ontbreken. Dit betekent dat paaimigratie in gekanaliseerde beken
wellicht gemiddeld langer zal duren zijn dan in natuurlijke systemen (Riemersma &
Quak 1991). Met name voor soorten die snelstromende paaihabitats selecteren vindt
direct na het uvitkomen van de eieren vaak larvale drift plaats naar luwere
opgroeigebieden (Lucas & Baras 2001).

5.2.2 Compensatiemigratie

Compensatiemigratie treedt op om onbedoelde drift te compenseren (Steinmann et
al. 1937). Bij hoge afvoeren wordt vooral jonge vis door de stroming stroomafwaarts
verplaatst. De dieren zullen bij de afname van de stroomsnelheid weer proberen de
bovenstroomse trajecten te bezetten.

Onder natuurlijke omstandigheden is dit mechanisme waarschijnlijk van minder
groot belang dan in gekanaliseerde systemen. Natuurlijke beken bezitten een
verscheidenheid aan habitats en luwtezones en zullen bij hoge afvoeren overstromen
zodat vis steeds een uitwijkmogelijkheid vindt. Daarnaast maakt de vis in natuurlijke
systemen gebruik van open afgesneden rivierarmen. In gekanaliseerde beken is dit
minder het geval en zal het aandeel in drift groter zijn.

5.2.3 Foerageermigratie

Deze vorm van migratie is een gevolg van enerzijds inter- en intraspecifieke
concurrentie en anderzijds het gegeven dat verschillende levensstadia verschillende
voedselbehoeften (kunnen) hebben. De dagelijkse beweging ten behoeve van het
zoeken van voedsel valt feitelijk ook binnen deze vorm van migratie.
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5.2.4 Seizoensmigratie

Seizoensmigratie treedt op bij soorten die in verschillende seizoenen andere biotopen
bewonen. Vaak betreft het migratie van en naar overwinteringsplaatsen. Dat dit
gedrag ook kan verschillen binnen de soort athankelik van de milieu-
omstandigheden beschrijft Crisp (1985). Na de aanleg van een stuwmeer blijkt de
populatie van de rivierdonderpad, normaliter een standvis, seizoensmigratie te
vertonen. Ze trekken zich in het stuwmeer terug in de winter en zwemmen in het
voorjaar de rivier op om te paaien. Dit gedrag wordt voor tal van riviervissoorten
waargenomen, bijvoorbeeld serpeling, barbeel en winde. Waarbij opgemerkt moet
worden dat dit gemiddelde migratiepatronen binnen populaties betreffen. Individuele
verschillen in migratiepatronen kunnen groot zijn en variéren tussen vrijwel residente
individuen tot lange afstand migreerders zoals met zender-onderzoek voor winde in
de Overijsselse Vecht en Elbe is gebleken (Winter & Fredrich 2003).

Deze verplaatsingen hangen samen met migraties tussen paaihabitats,
opgroeigebieden en overwinteringsgebieden en worden veelal getriggerd door
daglengte, watertemperatuur of waterafvoer (Lucas & Baras 2001).

5.2.5 Dispersie

Vissen kunnen zich verplaatsen binnen een watersysteem en tussen watersystemen.
Als er sprake is van verplaatsing naar een ander water, bijvoorbeeld een andere beek
via een benedenstroomse gedeeld traject is te beschouwen als dispersie. Doordat veel
vissen vormen van migratie vertonen en er grote verschillen tussen individuen
binnen populaties plaatsvinden is het onderscheid tussen dispersie en migratie vaak
moeilijk te maken.

Overigens moet voor vis rekening worden gehouden met een lage
herkolonisatiesnelheid, volgens McCarthy (1985) 40 jaar of meer. Dit hangt natuurlijk
af van de afstand van tot nieuwe habitats, de mate van isolatie en soortspecificke
verschillen in dispersiegedrag. Verspreiding tussen gefsoleerde wateren kan
plaatsvinden door passief transport van eieren (zie hoofdstuk 3). In stromende
wateren kan dispersie plaatsvinden door drift, of actief stroomopwaarts of
stroomafwaarts te zwemmen. Stroomafwaartse verspreiding of drift is voor vissen
van veel minder groot belang in vergelijking tot de macrofauna (Schénborn 1992).
Alleen vissenlarven en kleine juveniele vissen kunnen met de stroom meegevoerd
worden (Clifford 1972). Oudere vissen kunnen zich bij een aanzwellende afvoer
gemakkelijk verplaatsen in de richting van luwtezones, oever of stagnante zijwateren.
Bij oudere vis worden vaak exploratieve bewegingen (“excursies”) vanuit een
zogenaamde “home-range” waargenomen die kunnen leiden tot een permanente
verandering van “standplaats” (Lucas & Baras 2001), al dan niet ingegeven door
(tijdelijk) verslechterende lokale omstandigheden. Merwald (1987) noemt drift wel als
belangrijke factor die tot verplaatsingen over grotere afstanden kan leiden, maar
indiceert niet of het jonge dan wel volwassen dieren betreft. Bij piekafvoeren kunnen
in de paaitijd de eieren worden bedekt met slib, kunnen eieren en larven worden
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weggespoeld en/of kan de hoeveelheid voedsel afnemen (McFadden & Cooper 1962,
Quak 1994).

5.3  Kenmerken van vissen in relatie tot migratie

Er zijn belangrijke soortspecificke kenmerken die in direct verband staan met
migratie en dispersie. Het betreft het oriéntatievermogen, de rheotaxis, het effect van
licht/donker, het gedrag en de fysieke capaciteiten van de vis.

Veel stromend water vissen zijn in de schemering of 's nachts actief zoals het
bermpje en de rivierdonderpad (Smyly 1955, 1957). Aangezien veel soorten hun
positie in de stroom handhaven door zich te oriénteren op vaste objecten en dit 's
nachts moeilijk is, worden meer individuen in nachtelijke driftmonsters aangetroffen.
Er zijn echter ook steeds meer aanwijzingen dat nachtelijke drift voor soorten een
doelbewuste aanpassing is om predatierisico te verkleinen (Lucas & Baras 2001). Dit
gaat vooral op voor soorten waarbij larvale drift belangrijk is voor de beweging van
het sneller stromende paaihabitat naar luwere opgroeihabitats Soorten met geringe
zwemcapaciteiten handhaven hun positie vaak door contact te houden met het
substraat. Sommige soorten worden door donkere duikers aangetrokken en
verblijven in de ingang. Forellen passeren donkere vispassages zelfs beter (Ebel

1985).

Het oriéntatievermogen en het gedrag van een vis tijdens migratie bepaalt in sterke
mate de wijze waarop barrieres kunnen worden gepasseerd. Voor deze oriéntatie is
het gezichtsvermogen van groot belang (Clausen 1931, Vriese 1994). Het gedrag van
een vis ten opzichte van de stroming wordt rheotaxis genoemd. Bij een toename van
de stroomsnelheid oriénteert de vis zich met de kop op de sterkste stroming. Verdere
oriéntatie vindt plaats langs oevers, bodem en eventuele obstakels. Vissen kunnen
alleen de waterstroom rond het lichaam waarnemen. Een vis volgt zo lang mogelijk
eenzelfde waterbaan. Bij een te hoge stroomsnelheid of bij turbulentie wordt de vis
uit de stroombaan gedwongen.

De oriéntatie van, met name rheofiele, vissoorten op een duidelijk waarneembare,
niet turbulente waterstroom (een zogenaamde lokstroom) biedt de mogelijkheid voor
de vis een beekmonding of vispassage te vinden (Riemersma 1994). Maar er kunnen
tal van andere oriéntatie mechanismen voorkomen: aardmagnetisch veld,
zonnestand, geurstoffen, of door leergedrag en ervaring aan de hand van
“landmarks”. Veel lange afstand trekkers, bijvoorbeeld zalm en paling gebruiken
meerdere mechanismen en veel is op dit vlak nog onbekend (Lucas & Baras 2001).

De stroomopwaartse migratiecapaciteit verschilt per soort maar hangt ook af van de
omstandigheden. Zo is de migratie-capaciteit van de elrits en het bermpje in meer
natuurlijke, maar gestuwde beektrajecten, kleiner dan die van de beekprik (Zucchi &
Goli 1981).
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Factoren die van belang zijn bij de zwemkracht van een vis zijn enerzijds athankelijk

van de soort, de lengte, de vorm en de conditie (uithoudingsvermogen) van de vis, en

anderzijds van de watertemperatuur (Videler & Wardle 1991). Waarnemingen aan de
beekprik wijzen uit dat de larven nauwelijks tot niet in staat zijn tegen de stroom in te

zwemmen en dat lage hindernissen niet genomen kunnen worden (Hardisty 1944,

Malmquist 1980). Voor de zwemsnelheid van een vis wordt onderscheidt gemaakt

tussen de:

o Sprintsnelheid: (= burst speed of darting speed); snelheid die een vis minder dan
20 seconden kan volhouden, vaak niet langer dan 5-15 seconden;

o Verhoogde snelheid: (= prolonged speed, ook sustained speed genoemd);
snelheid die een vis gedurende een zekere tijd (20 seconden tot 180/200 minu-
ten) kan volhouden, maar die dan tot uitputting leidt;

o Kruissnelheid: (=cruising speed, soms in de literatuur sustained speed genoemd);
snelheid die een vis lang (> 200 minuten) kan volhouden zonder dat dit direct tot
uitputting leidt.

De sprintsnelheid van vis is sterk athankelijk van de soort, grootte en

watertemperatuur (Videler & Wardle 1991). Zo verdubbelt de sprintsnelheid bij een

watertemperatuurverhoging van 10 graden. Winter & Van Densen (2001) geven een
overzicht van de sprintcapaciteit van alle Nederlandse zoetwatervissen in relatie tot
grootte en watertemperatuur. Voor sustained, prolonged en cruise snelheden speelt
naast bovenstaande ook het zuurstofgehalte van het water een rol (Videler & Wardle
1991).

Naast de individuele capaciteit van de vis is ook de capaciteit van de populatie van
belang. Om genetische verliezen te voorkomen moet een vispopulatie eigenlijk
minimaal 500 individuen en minimaal 50 geslachtsrijpe individuen bevatten (Franklin
1980). Dit betekent dat kolonisatie van een nieuw habitat door meer dan een enkel
individu moet kunnen geschieden, wil een populatie kunnen aanslaan.

5.4 Conclusies

o Bij vissen is het onderscheid tussen dispersie en migratie moeilijk te maken,
omdat veel soorten bewegingen over grote afstanden kunnen maken;

o Migratie kan optreden vanwege het zoeken van een paai-, overwinterings-,
opgroei-, voedselgebied of een schuilplaats;

o Dispersie kan optreden als er nieuwe habitats worden gekoloniseerd;

o De mate van migratie/dispersie hangt af van het orientatievermogen van de
soort, de zwemcapaciteit en het gedrag en verschilt sterk tussen verschillende
soorten en levensstadia.
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6 Verspreidingsbarri¢res

6.1 Inleiding

In veel Nederlandse natuurlijke wateren is sprake van restpopulaties van karakteris-
ticke soorten. Geisoleerde populaties handhaven zich onder relatief geschikte (meer
natuurlijke) milieu-omstandigheden. Ze zijn van belang voor eventuele toekomstige
herkolonisatie van herstelde beektrajecten. Anderzijds zijn ze kwetsbaar. Een enkele
calamiteit kan deze populaties doen verdwijnen. Bij te geisoleerde populaties treedt
ook genetische verarming op (Dillon 1988). Sommige karakteristicke soorten zijn
reeds uit vele wateren verdwenen. In beide gevallen is verspreiding vanuit andere
watersystemen de enige nieuwe bron voor vestiging van soorten.

Bij deze regionale vorm van verspreiding of regionale geografische verspreiding van
soorten speelt de habitatkwaliteit op de verspreidingsroute een belangrijke rol. B
verspreiding hoeven de omstandigheden op de verspreidingsroute niet optimaal te
zijn, maar moeten wel aan de minimumeisen van betreffende soorten voldoen.

De aanwezigheid van verspreidingsbarricres speelt vooral een rol in beken en
rivieren. Stilstaande wateren zijn meestal geisoleerd en actieve verspreiding is hier van
nature moeilijker. De belangrijkste barriére tussen stilstaande wateren is het land.
Enerzijds zijn verspreidingsbarrieres een natuurlijk gegeven, zoals omgevallen bomen
en wortelformaties die leiden tot natuurlijke watervallen vooral in bovenlopen van
beken. Maar anderzijds zijn er tegenwoordig veel kunstmatige structuren in
stromende wateren. Mede op basis van een opsomming van Pechlaner (1980)
kunnen de volgende fysische en chemische barrieres worden genoemd:

¢ Bodemvallen en stuwen;

e Duikers en overkluizingen;

o Genormaliseerde beektrajecten waar geschikte habitats ontbreken;

o Stilstaande wateren die stromende wateren onderbreken, zoals zandvangen;

e Volledig in bodem en oever beschoeide beken;

o Sterk gestuwde en vaak verslibde trajecten;

o Chemisch of thermisch belaste trajecten;

o Vispassages met een gladde bodem;

o Droogvallende trajecten.

De meeste laaglandbeken zijn tegenwoordig door kunstmatige barriéres in trajecten
opgedeeld. Ward & Stanford (1983) hebben deze situatie beschreven in het 'serial
discontinuity' concept. Dit in tegenstelling tot het 'continuum concept' (Vannote et
al. 1980) dat de natuurlijke omstandigheden in stromende wateren beschrijft. In dit
hoofdstuk wordt alleen ingegaan op de meest voorkomende barricres: stuwen en
vispassages, duikers en ongeschikte habitats.
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6.2  Stuwen en vispassages

Stuwen vormen een duidelijke barriere voor aquatische organismen. Dit geldt niet
alleen voor vissen maar ook voor macrofauna en andere soorten die zich
stroomopwaarts bewegen. Van macrofauna is weinig bekend over het passeren van
stuwen en vispassages. De introductie van nieuwe (uitheemse) soorten kan bijdragen
aan de kennis over effecten van barrieres op de verspreiding. Een voorbeeld is de
uitbreiding van de vlokreeft Crangonyx psendogracilis. Pinkster & Platvoet spraken in
1986 de verwachting uit dat deze soort zich snel zou uitbreiden ten koste van de
inheemse vlokreeften. Uit het jaarverslag van het Zuiveringsschap Drente (1993)
blijkt dat C. pseudogracilis het Peizerdiep is opgetrokken waarbij meerdere stuwen zijn
gepasseerd. Hoe deze passage geschiedde is echter onbekend. Daarnaast worden
grote aantallen Chinese Wolhandkrabben Eriocheir sinensis waargenomen die via de
vistrappen in de Nederrijn optrekken (Winter et al. 2005) en in mindere mate ook de
Amerikaanse Rivierkreeft Orconectus limosus in de vistrappen in de Overrijsselse Vecht.

Over het vermogen van vissen om barricres te passeren is meer bekend, zowel ten
aanzien van kenmerken van de vis als ten aanzien van kenmerken van de barriére.
Bless (1981) noemt stuwen hoger dan 30 cm al wezenlijke hindernissen voor beekvis
met uitzondering van grotere zalmachtigen. Wanneer de waterstroom over een stuw
vrijkomt van de verticale stuwwand, dan is daarmee een volledige hindernis voor
optrekkende vis gecreéerd (Wilke 1970).

Het vermogen van vissen om barricres te passeren, hangt af van:
* De zwemsnelheid;

* De sprongcapaciteit;

* Het uithoudingsvermogen;

* Het gedrag.

Deze kenmerken verschillen per vissoort en zijn enerzijds athankelijk van de grootte
en conditie van de vis en anderzijds van de watertemperatuur (Arnoud 1964). De
migratieperiode is daarmee ook van belang. Grotere vissen hebben een hogere
maximale zwemsnelheid. Bij het toenemen van de watertemperatuur neemt de
zwemsnelheid toe maar het uithoudingsvermogen af. Als vuistregel geldt dat de
maximale afstand per seconde ongeveer gelijk is aan 2 tot 3 maal de lichaamslengte
(Stott 1967). Vanuit de barricres gezien gelden twee kenmerken die voor de vis
belangrijk zijn, namelijk het verticale hoogteverschil en de stroomsnelheid.

De laatste jaren zijn in Nederland veel oude stuwen vervangen door nieuwe stuwen
met een vistrap. Vistrappen zullen alleen de ecologische structuur van beken
herstellen als de doelvissoorten ook daadwerkelijk gebruik maken wvan de
voorziening. Voor de benedenstrooms gelokaliseerde vissoorten zoals de serpeling,
winde, snoek, baars en kopvoorn lijken de voorzieningen te leiden tot een betere
verspreiding en bereikbaarheid van beken vanuit de grote wateren. Voor de
bovenstroomse beekvispopulaties die hun gehele levenscyclus in beken kunnen
voltooien is het nog maar de vraag of optrekvoorzieningen ook daadwerkelijk als
migratieroute functioneren. Mocht dit het geval zijn dan wordt het leefgebied van de
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beekvispopulaties in verstuwde beken vergroot. Dit zal leiden tot een toename van
het habitataanbod waardoor sommige soorten beter in staat zullen zijn om hun
gehele levenscyclus in de beek te voltooien.

Omdat de aanleg van vispassages in beeksystemen een relatief jonge maatregel is, zijn
er nog geen rapporten en publicaties verschenen waarin kon worden aangetoond dat
door de aanwezigheid van een vispassage de beekvispopulatie zich heeft hersteld. Ex
zijn  wel een aantal studies verricht naar de doelmatigheid van de
optrekvoorzieningen in beken (onder andere De ILaak et al, 1994). Hierbij werd
vooral aangetoond dat er in de paaiperiode optrek plaatsvindt van algemene
vissoorten zoals blankvoorn, baars, brasem en snock. Beekvissen worden zelden
aangetroffen bij het vistrappenonderzoek. Alleen de riviergrondel is regelmatig
bovenstrooms van vispassages gevangen. De lage abundantie van de beekvissoorten
maakt dat ze weinig voorkomen in de fuikvangsten. Door de lage abundantie en hun
geringe afmetingen zijn beekvissen ook weinig geschikt voor onderzoek door middel
van merken en terugvangen. Voor vispassages houden Bell & Hildebrand (1979) een
maximale stroomsnelheid van 50% van de vissprintsnelheid aan, het betreft dan
kortere afstanden.

Vistrappen worden ook vaak gezien als faunapassages. Niet alleen vissen maar ook
andere gewervelde en ongewervelde dieren zouden van de voorzieningen gebruik
kunnen maken om hun leefgebied te vergroten. Als gewervelde soorten worden
onder andere de waterspitsmuis, de otter en amfibieén genoemd (Voorn, 1996). Al
deze dieren zijn echter in staat om zich over land (oeverzone) stroomopwaarts te
verplaatsen en zullen vispassages behalve een natuurlijkere oever weinig extra's
bieden voor hun verspreiding. Voor macrofauna ligt dat anders. Veel
macrofaunasoorten kunnen zich alleen via het water stroomopwaarts verplaatsen.
Voor deze soorten zullen stuwen en andere barricres daadwerkelijk een
onoverkomelijke hindernis vormen. Aangezien het feit dat macrofauna-
bemonsteringen in beken regelmatiger worden uitgevoerd en er binnen de
macrofaunagroepen zeer verschillende vormen van verspreiding bestaan, zouden
deze organismen nog eens extra informatie kunnen leveren over de daadwerkelijke
invloed van migratiebarricres op de populaticontwikkeling en uiteindelijke
samenstelling van de beeklevensgemeenschap.

6.3 Duikers

Duikers bezitten een open verbinding tussen boven- en benedenstroomse trajecten
in een beek. De barricrewerking van een duiker hangt enerzijds samen met de
fysische/hydraulische toestand van in- en uitstroomopening en anderzijds de
fysisch/hydraulische omstandigheden in de duiker zelf. Zijn er hoogteverschillen
aanwezig tussen beek en instroom (stroomversnelling) of tussen duiker en uitstroom
(stroomversnelling en/of waterval), dan levert dit een voor dieren moeilijk passeerba-
re structuur op, vergelijkbaar met een stuw. Een luwtezone bij de uitstroomopening
is een randvoorwaarde voor een passeerbare duiker (Kay & Lewis 1970).
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Een hoogteverschil bij een stuw van 30 cm is een barri¢re voor veel beekvissen. Dit
geldt ook voor de uitstroomopening van een duiker. Indien hier verticaal verval
aanwezig is en de overstort vrij van de wand komt is een volledige stuw gevormd
oftewel een hindernis tegen optrek opgeworpen.

De bodem in een duiker is vaak glad en de stroomsnelheid is hoog. Dit vormt
eveneens moeilijk passeerbare omstandigheden. De stroomsnelheid heeft een groot
effect op de verspreiding van macro-evertebraten. Bij lage stroomsnelheden treden
drift en stroomopwaartse verplaatsingen veel vaker en in hogere aantallen op
(Hughes 1969, Elliott 1968) dan bij hoge snelheden. Bij lagere stroomsnelheden zijn
dieren actiever, komen achter obstakels vandaan en vertonen positieve rheotaxis.

Gladde duikers zonder obstakels met een hoge stroomsnelheid zijn daarom moeilijk
passeerbaar. Pechlaner (1986) adviseert dan ook duikers te voorzien van grof
sediment van natuurlijke oorsprong (geérodeerd) waarover en waardoor dieren
stroomopwaarts kunnen migreren.

Gebhards & Fisher (1972), Watts (1974), Dane (1978a,b) en Wellen & Kane (1985)
komen tot het volgende overzicht voor problemen voor vis bij het passeren van
duikers:
e Bij de uitstroomopening:

- hoogteverschil (stroomversnelling of waterval),

- afwezig zijn van een luwtezone/poel;
o In de duiker zelf:

- hoge stroomsnelheid door hoge afvoer of groot verval,

- turbulentie,

- ophoping van  (organisch) materiaal in de duiker geeft

stroomversnellingen in de duiker of vormt een fysicke barricre,
- lengte van de duiker in relatie tot de zwemprestatie van de relevante
vissoorten,

- te lage stroomsnelheid bij lage afvoeren,

- gladde structuur;
e Bij de instroomopening:

- hoogteverschil/sterk verval leidend tot een stroomversnelling,

- ophoping van (organisch) materiaal.
Over de licht-donker barricrewerking van een duiker verschillen de meningen. Echter
uit veel onderzoek blijkt vis in mindere mate tot geen effect hiervan te ondervinden
(Kay & Lewis 1970, Rogers & Kane 1979).

Driessen & Van der Meer (1981) concluderen dat duikers met een diameter van meer
dan 25 cm en tot 7 m lengte (bij een stroomsnelheid van 7-13 cm/s) geen
belemmering vormen voor de passage van blankvoorn en graskarper (beide eurytope
soorten). Bless (1985) maakt melding van een duiker van 250 m lengte waarin een
waterdiepte van 4-10 cm en een stroomsnelheid van 30 cm/s optreedt. Hoewel meer
dan 200 vissen per vierkante meter zich voor de uitstroom verzamelden, passeerde
geen enkel individu deze duiker. Op meer plaatsen maakt Bless (1985) melding van
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de barricre-werking van duikers. Ook McGrath (1985) concludeert dat de
stroomsnelheid in duikers vaak veel te hoog is en daarom onpasseerbaar voor vis.
Tanner & Wilde (1981) namen grotere soorten en aantallen vissen waar
benedenstrooms van een duiker. Bovenstrooms van de duiker (lengte 3.5 m,
diameter 25 cm, stroomsnelheid 0.36 m/s, verval 5%) bevonden zich minder, maar
grotere en zwaardere individuen als gevolg van verminderde concurrentie. De duiker
fungeerde duidelijk als obstakel in de uvitwisseling van soorten en individuen tussen
boven- en benedenstrooms. Gauley et al. (1966) toonde aan dat salmoniden duikers
waarin stroomsnelheden van 0.3-0.6 m/s optreden probleemloos passeren. Ook
Rogers & Cane (1985) beschrijven een succesvolle passage van salmoniden en
forellen door een 2.2 km lange duiker met een lage stroomsnelheid. Clay (1961)
adviseert ten aanzien van salmoniden een stroomsnelheid van circa 0.6 m/s.

Derksen (1980) kwam tot de conclusie dat een duiker (lengte 27.5 m) met een
sttoomsnelheid van 1.37-2.04 m/s bijna niet passeerbaar is voor snock. Snocken van
30-40 cm lengte passeren nog wel bij stroomsnelheden van 0.6-0.7 m/s en kleine
snockjes passeren alleen bij snelheden van circa 0.25 m/s. Passage door kwabaal
werd niet waargenomen. Uit een door Derksen (1980) gegeven literatuuroverzicht
blijkt passage door salmoniden bij stroomsnelheden hoger dan 1.22 m/s niet op te
treden. Voor andere soorten liggen deze snelheden lager (circa 0.3-0.9 m/s). Bjj
voorkeur is de stroomsnelheid in de duiker gedurende grote delen van het jaar lager
dan 0.2-0.5 m/s.

De maximale zwemsnelheid van vis is sterk athankelijk van de soort, grootte en
watertemperatuur (Videler & Wardle 1991). Winter & Visser 2004, hebben voor alle
Nederlandse zoetwatervis een rekenmodel gemaakt waarbij de parameters
stroomsnelheid, weglengte waarover gesprint moet worden en watertemperatuur per
vissoort kan worden bepaald bij welke lengte deze nog passeerbaar is. Bij lange
duikers of weglengtes zal sprintsnelheid niet toereikend zijn en zal op basis van een
veel lagere sustained, prolonged of cruise snelheid gepasseerd moeten worden
waarbij ook het zuurstofgehalte van het water een rol speelt (Videler & Wardle 1991).

Voor de stroomsnelheid in de duiker is de snelheid vlak boven de bodem van het
grootste belang omdat vissen zullen proberen te passeren via de laagst beschikbare
stroomsnelheden (Kane et al. 1989).

6.4  Ongeschikte habitats

Ten behoeve van de verspreiding van vissoorten is het niet noodzakelijk dat de
verbindingszones volledig voldoen aan de biotoopeisen van de betreffende soorten.
Vooral volwassen vissen zullen minder strenge eisen stellen. Een gekwantificeerd
beeld van de minimumeisen per soort ontbreekt vooralsnog. Echter, uit de hoge
frequentie van incidentele vangsten van bedreigde en vaak veeleisende soorten in
'ongeschikte' watertypen (naar De Nie 1996) kan toch een vrij grote
verspreidingscapaciteit worden afgeleid.
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Voor typische stromend water soorten kunnen moerassen of stilstaande wateren een
obstakel vormen. Het is de vraag of ze slechts de goed doorstroomde delen
gebruiken en hoe lang ze in een minder geschikt habitat kunnen overleven.
Stilstaande wateren worden in de literatuur als 'driftvallen' aangemerkt (Pechlaner
1986). De milieu-omstandigheden in stilstaande wateren zijn vaak ongeschikt voor
beekbewonende macro-evertebraten (Dendy 1944, Statzner 1979). Het ontbreken
van stroming en een slechtere zuurstofhuishouding leiden tot sterfte indien de dieren
niet terug/stroomopwaarts of naar een ander stroomgebied kunnen migreren.

Barrieres vormen vaak alleen een hindernis voor stroomopwaarts migrerende dieren,
maar veranderen soms ook de milieu-omstandigheden stroomop- en -afwaarts. Zo
beschrijft Schuhmacher (19806) dat als gevolg van de aanwezigheid van een visvijver
in een beek de omstandigheden benedenstrooms gewijzigd zijn. De secundaire
saprobiéring is verhoogd, de fauna van sneller stromende wateren is vervangen door
een fauna van langzaam stromende wateren, terwijl substraat en stroomsnelheid toch
het karakter van sneller stromend water hebben. In dit opzicht vormt een dergelijke
barriere eigenlijk een dubbele barri¢re doordat het habitat er ongeschikt door wordt.

De sterfte van beekbewoners hangt af van;

¢ De levensvoorwaarden van de soort zelf;

o De omvang van het stilstaande water/moeras;

o De milieu-omstandigheden in het stilstaande water/moeras, zoals de mate van
doorstroming, de temperatuur en de zuurstothuishouding.

In het algemeen kan gesteld worden dat de drie bovengenoemde punten ook voor
vissen van belang zijn. Vissen zijn echter, als gevolg van hun afmetingen en
zwemcapaciteit, in staat veel grotere afstanden af te leggen in vergelijking tot
macrofauna. Dit is wel afhankelijk van de leeftijld. Voor volwassen anadrome
salmoniden is het passeren van kleine of grotere stilstaande wateren of stuwmeren
geen probleem, behalve in perioden met hoge watertemperaturen. Jonge salmoniden
daarentegen worden sterk in hun trek vertraagd, hierbij speelt niet alleen temperatuur
maar ook zuurstofverzadiging een belangrijke rol (Ebel 1985).

Voor volwassen insecten kan het terrestrische habitat meer of minder geschikt zijn.
In hoofdstuk 4 is al beschreven dat het landschap mede de dispersieafstand bepaalt.
Sommige soorten zoeken actief bepaalde landschapselementen op, bijvoorbeeld
houtwallen.

6.5 Conclusies

e Dispersie wordt tegengegaan door barrieres, waardoor uitwisseling tussen
populaties moeilijk wordt;

o De belangrijkste batrieres zijn stuwen/ (vispassages), duikers, ongeschikte habitats
op het dispersietraject (bijvoorbeeld stilstaande wateren die stromende wateren
onderbreken of het terrestrische milieu voor dieren uit geisoleerde wateren);
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e De mate waarin fysische barri¢res overwonnen kunnen worden hangt af van de
kenmerken van de barriere (bijvoorbeeld het verval, de stroomsnelheid, de
bodem van de duiker) en van de kenmerken van de soort (bijvoorbeeld
zwemsnelheid en sprongcapaciteit);

e Het overleven van een ongeschikt habitat hangt af van de mate van
ongeschiktheid, de afstand die de soort door dit ongeschikte habitat moet
afleggen en de snelheid waarmee de soort dit kan.
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7 Onderzoeksmethoden

7.1 Directe en indirecte methoden

Er zijn directe en indirecte methoden om dispersie te bepalen. Directe methoden
betreffen het vangen van individuen op verschillende afstanden van een gefsoleerde
bronpopulatie of vangen van individuen die gemerkt zijn op de bronlocatie, zodat ze
onderscheiden kunnen worden van individuen die elders vandaan komen (Hagler &
Jackson 2001). Indirecte methoden omvatten het bepalen van niveaus van genetische
differentiatie of de verspreiding van zeldzame allelen om de snelheid en het patroon
van dispersie tussen populaties te bepalen (onder andere Bohonak 1999).

Beide benaderingen leiden vaak tot verschillende conclusies, waarbij indirecte studies
vaker een bredere en meer frequente dispersie suggereren. Dit komt onder andere
door de temporele en ruimtelijke schaal die verschilt (Briers et al. 2004).

Directe methoden zijn beperkt door het aantal individuen dat gemerkt kan worden
(o.a. Hagler & Jackson 2001) en door de bemonsteringsintensiteit die vereist is om
gemerkte individuen op andere (veraf gelegen) locaties te vinden. Bilton et al. (2001)
concludeerden ook dat directe methoden moeilijk zijn, omdat het vangen, merken en
terugvangen van individuen een methode is waarbij niet frequente maar significante
uitwisseling tussen populaties over het hoofd gezien kan worden. Methoden om
dieren te merken moeten aangepast worden voor gebruik in water. Een bijkomend
probleem is dat veel dieren stadia hebben waarin ze moeilijk gemerkt kunnen
worden.

Indirecte schattingen integreren dispersie en uitwisseling van genen over langere
perioden (Bohonak 1999). Maar het vertalen van niveaus van genenuitwisseling in het
aantal migranten per generatie hangt af van aannames die in sommige gevallen niet
waar zijn, zoals een gelijke kans op migratie tussen alle populaties en een evenwicht
tussen de invloed van migratie en drift op de genetische samenstelling van populaties
(Whitlock & McCauley 1999). Tegenwoordig zijn schattingen van de snelheid van
uitwisseling van individuen tussen populaties vooral gebaseerd op indirecte metingen
(Briers et al. 2004).

Het kan ook voorkomen dat met directe methoden een hoge dispersiecapaciteit
gevonden wordt en de genetische differentiatie toch hoog blijft. De Meester et al.
(2002) toonden aan dat het verschil tussen grote genetische differentiatie tussen
gefsoleerde wateren en de hoge dispersiecapaciteit van zodplankton, Bryozoa en
macrofyten verklaard kan worden door het ‘founder effect’. Als soorten een nieuw
habitat koloniseren en zich snel aanpassen aan de locale omstandigheden kan
genetische differentiatie snel optreden. Als een populatie is aangepast en een
zaadbank of veel individuen aanwezig zijn, is dit een sterke buffer tegen nieuwe
genotypen, zodat de differentiatie in stand gehouden wordt.
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In de volgende paragrafen wordt nader ingegaan op directe respectievelijk indirecte
methoden voor het bepalen van de mate en frequentie van dispersie.

7.2 Radio-telemettie

Bubb et al. (2004) hebben de kreeft Pacifastacus leninsculus gezenderd en gevolgd. Ze
leggen per dag gemiddeld maximaal 13.5 m stroomopwaarts en 15 m stroomafwaarts
af in bovenlopen (het significante verschil tussen stroomopwaarts en stroomafwaarts
transport is niet gevonden in grotere beken/rivieren). Er was geen verschil tussen
grootte of geslacht. Stroomafwaartse bewegingen waren actief, ze werden niet door
de stroming meegesleurd. De dieren verplaatsten zich vooral in de zomer. De
gemiddelde snelheid van populatie uitbreiding in de Wharfe bedroeg tussen 1987 en
2002 ongeveer 1.5 km/jaar stroomafwaatts.

Radio-telemetrie is beperkt tot grote dieren (adulte kreeften >35 mm). Radio
transmitters (type PIP met een Ag 392 batterij; biotrack, Wareham, U.K.) zijn
gebruikt om de kreeften te volgen. De zenders waren 17 x 8 x 6 mm, met een
antennelengte van 10 cm. De radiozenders gingen 3 maanden mee. De zenders zijn
op de kreeften vastgekleefd. Frequenties tussen 173.700 en 173.950 MHz met een
tussenpose van 10 kHz zijn gebruikt om de individuen te identificeren. De kreeften
zijn terug gezet op de plek waar ze gevangen waren. De zendermassa was 1.4-9.8 %
van het lichaamsgewicht. Dit heeft geen effect op het gedrag of de ovetleving.

De kreeften zijn gevolgd met een ontvanger waarbij de positie van de dieren om de
dag is vastgelegd. Vanuit het water kon een nauwkeurigheid van 1 m gehaald worden,
vanaf de oever 5 m. Twee kreeften hebben waarschijnlijk hun zender vrij snel
verloren en vier hebben zich waarschijnlijk verveld. Alle andere zijn langer dan 3
weken gevolgd (64 individuen).

Recent worden ook miniatuur zenders gebruikt om de bewegingen van insecten die
zich dicht bij de bodem bewegen te volgen (Bilton et al. 2001). Deze zenders zenden
een signaal uit als reactie op een radar die in de hand gehouden wordt (Riley et al.
1996). Dergelijke methoden zijn nuttig om korte afstand verplaatsingen en dispersie
in adulte aquatische insecten te volgen (Bilton et al. 2001).

Radio-telemetrische technieken worden recentelijk in steeds grote aantal toegepast bij
onderzoek naar migratie en dispersie bij vis (zie Lucas & Baras 2001 voor een
uitgebreid overzicht aan cases en beschikbare technieken). De hiermee verworven
kennis neemt snel toe, waarbij relatief veel informatie over grotere soorten en
volwassen levenstadia wordt verzameld en relatief weinig over de juveniele stadia en
kleinere vissoorten. In kleinere watersystemen zoals beken is PIT-tagging geschikt
voor kleine soorten zoals rivierdonderpad.
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7.3 Vallen

Hoffsten (2004) heeft adulte kokerjuffers verzameld met lichtvallen met een
draagbare generator (Bosch G800, 230 V, 250 W) en een 250 W normale lamp
(gemengde golflengte). Aanvullend zijn dieren gevangen met een net en met de hand.
Er is in het midden van de vliegperiode verzameld, zodat zoveel mogelijk adulten
aanwezig waren. De verzamelde dieren zijn bij -20 graden ingevroren gedurende 1 a
2 dagen voordat morfologische metingen werden gedaan (Hoffsten 2004).
Morfologische kenmerken werden gerelateerd aan het vliegvermogen.

Kovats et al (1996) gebruikten aangepaste Pennsylvania-type lichtvallen (Frost 1957)
om kokerjuffers en eendagsvliegen van het geslacht Hexagenia te vangen. Via
windvanen (wieken) en een pijp komen de insecten terecht in een emmer met droog
ijs, waardoor ze verdoofd en ingevroren worden. De lichtvallen werden opgezet
gedurende twee uren na zonsondergang op de oever van een rivier en een meer op
verschillende afstanden van de waterlijn (tot 5 km landinwaarts). Dieren zijn ook
gevangen in de vallen die ver van de waterlijn af stonden (5 km), maar in deze vallen

werden wel minder individuen aangetroffen.

Lichtvallen hebben enkele nadelen (Sode & Wiberg-Larsen 1993):

e Ze zijn alleen geschikt voor het meten van lange afstand dispersie;

o Succes hangt af mede af van het gedrag van de soort om richting kunstlicht te
vliegen;

e De afstand vanaf waar er sprake is van directe aantrekking door de lichtbron (40-
100 m volgens Malicky 1987);

o Soorten die overdag vliegen worden nauwelijks gevangen;

e Mogelijkheid van verstoring door de grote afstand waarop het licht soorten
aantrekt;

e Mannetjes worden sterker door het licht aangetrokken dan vrouwtjes (Crichton,
1971).

Een ander type vallen dat veel wordt gebruikt zijn de Malaise vallen. Briers et al.

(2002) hebben deze vallen met twee invliegzijden parallel aan de beekoever geplaatst

op afstanden van 2.7 tot 54.6 m vanaf de beken. De vallen zijn zo geplaatst dat de

gevangen dieren of van de beek af of naar de beek toe vlogen. Sode & Wiberg-Larsen

(1993) geven aan dat Malaise vallen geschikt zijn voor het verkrijgen van

betrouwbare informatie over de korte afstand dispersie van adulte kokerjuffers,

ondanks het feit dat hoog vliegende individuen niet gevangen worden.

Wilcock et al. (2003) concluderen dat niet attractieve vangstmethoden voor kleine
insecten nauwelijks succesvol zijn wanneer deze meer dan een aantal tientallen
meters vanaf de beek staan. De meeste adulte insecten blijven dicht bij de beek waar
ze vandaan komen (Sode & Wiberg-larsen 1993, Petersen et al. 1999). Dispersie over
langere afstand komt zelden voor maar deze uitzonderingen zijn wel cruciaal in de
kolonisatie en dynamiek van beekpopulaties (Kovats et a. 1996). Een ander nadeel
van vallen is dat het niet zeker is waar de gevangen individuen vandaan komen,
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vooral als er meer wateren in de buurt liggen. Vangen-merken-terugvangen
ondervangt dit probleem.

Voor vis worden hier vaak passieve vistuigen als fuiken en ankerkuilen voor gebruikt.

7.4  Vangst-terugvangst technieken

Vangen-merken-terugvangen is een techniek die is ontwikkeld voor de schatting van
de populatiegrootte in ecologische studies (Southwood & Henderson 2000). Maar
deze methoden kunnen ook worden gebruikt voor het bepalen van dispersie (Service
1993). Voorbeelden van fysische markeringsmethoden voor macrofauna zijn het
gebruik van kleurstoffen, fluorescerende of gekleurde poeders en pigmenten die
gebruikt kunnen worden op het hele organisme of als vlekken, letters of nummers.
Deze methoden zijn vooral bruikbaar bij terrestrische adulten van aquatische
insecten (Bilton et al. 2001). Voor geheel aquatische organismen met een hard extern
skelet kan een aangepaste tandartsboor of een naald gebruikt worden om een
permanente markering aan te brengen (Svensson 1998). Het voordeel is dat het merk
aanwezig blijft als het organisme het water uit en weer in gaat. Er treedt geen slijtage
op. Het dier heeft geen last van toxische organische oplosstoffen zoals vaak het geval
is in waterproof kleurstoffen (Bilton et al. 2001). Bij kokerjuffers worden wel eens
gekleurde korrels gebruikt die dan in het huisje worden opgenomen (Jackson et al.
1999). Een nadeel van directe markering is dat het gedrag van het gemarkeerde
individu kan veranderen. Andere problemen zijn dat het moeilijk is om voldoende

individuen te merken om relatief infrequente dispersie te detecteren (Bilton et al.
2001).

De merk- en terugvangtechniek kan bij Odonata problemen opleveren, omdat de
interpretatie moeilijk is. Het onderscheid tussen gedrag (wegvliegen vanuit het
territorium om te foerageren) en echte dispersie is moeilijk te maken. Bovendien
vindt dispersie vaak plaats in de eerste terrestrische fase voor het verkrijgen van een
territorium. Dit wordt vaak over het hoofd gezien (Bohonak & Jenkins 2003).

Er zijn vele merk-terugvangst technieken beschikbaar voor vis (Lucas & Baras 2001),
waarbij onderscheid kan worden gemaakt tussen groepsmerken (kleuren, vinklippen
of koudbrandmerken) en individuele merken. Ook hier is interpretatie vaak lastig
doordat er moeilijk onderscheid is te maken tussen migratie en dispersie.

7.4.1 Merken met stabiele isotopen

Het markeren van dieren met radioactieve en stabiele isotopen wordt gebruikt om
dispersie afstanden van zoetwater insecten te onderzoeken (Service 1993). Een
voordeel is dat dieren niet eerste gevangen hoeven te worden om ze te markeren, in
tegenstelling tot de technieken beschreven in de vorige paragraaf. Coutant (1982)
bijvoorbeeld toonde stroomopwaartse verspreiding van kokerjuffers aan met lozing
van koelwater met “*Zn uit een kernreactor.
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Met stabiele isotopen kunnen veel organismen tegelijk gemerkt worden. Briers et al.
(2004) hebben stabiele isotopen (°N) gebruikt om meer dan 1.5 miljoen larven van
Lenctra inermis in een bovenloop te markeren. Dit is gedaan vlak voor het uitvliegen
om de snelheid van transport van individuen tussen de bron en de aangrenzende
populaties te bepalen. Volwassen insecten zijn vervolgens gevangen in Malaise vallen
(Briers et al. 2002) die geplaatst waren binnen 2 meter van de oever van
aangrenzende beken en op locaties tussen de verrijkte locatie en de aangrenzende
beken. Als stabiele isotoop is een oplossing van 98 atoom % ""NH,Cl gedurende 6
weken aan het beekwater toegevoegd met behulp van een Mariotte fles (Webster &
Ehrman 1996). De dosering was zo getimed dat het resulteerde in een maximale
opname van de isotoop net voor de piek in het uitvliegen van adulten. De verrijking
was minstens 200 %o boven het achtergrondniveau van ammonium-N in het
beekwater. Het "N werd snel opgenomen door algen en werd door de voedselketen
opgenomen door Leuctra inermis. Binnen een week waren de "N niveaus in Lexuctra
inermis hoog genoeg om een gemarkeerd individu te detecteren in een monster.

De vallen zijn elke week geleegd. Gevangen adulten zijn geconserveerd in 50 %
industrial methylated spirits (IMS). Na determinatie zijn de L. zzermis adulten bewaard
in 70% IMS om ze vervolgens te drogen bij 60°C gedurende 48 uur voor stabiele
isotoop analyse. IMS beschadigt de stabiele isotoop niet. Voor de ratio "N/"N zijn
monsters van ieder 10 individuen gebruikt. Van tevoren is bepaald wat in niet
gemerkte individuen de ratio is. Deze is normaal verdeeld met een maximum van
5.46 %o. Monsters met een ratio > 5.5 %o zijn beschouwd als monsters waarin
gemerkte individuen zitten. Eén individu in een monster van tien kan al gedetecteerd
worden. Door middel van bemonstering is bepaald dat 1.5 miljoen larven een
voldoende hoge “N/MN ratio had om gedetecteerd te worden in een monster van
tien adulten.

Uiteindelijk bleken 12 van de 229 monsters van tien adulten gemerkte individuen te
bevatten. Dit komt erop neer op 0.1-0.2 % van de populatie in aanliggende
bronbeken afkomstig is uit de verrijkte beek. De gemiddelde afstand tot de
bronpopulatie was 996 m. Het is dus duidelijk dat een klein aantal individuen veel
verder vliegt dan gesuggereerd wordt door voorgaande studies waarin alleen vallen
geplaatst zijn op verschillende afstanden van de beek. Briers et al. (2002) toonden aan
dat 90% van de populatie niet verder dan 11 m van de beek vliegt. Het niveau van
dispersie suggereert dat het aantal migranten tussen bovenlopen per generatie groter
is dan 1. Dit zou genoeg zijn om te resulteren in genenuitwisseling tussen anders
gefsoleerde populaties, en dus reductie van de kans op populatiedifferentiatie (Slatkin
1985). Het is dus gebleken dat een studie met stabiele isotopen waarbij een groot
aantal individuen gemerkt kan worden, meer informatie kan geven over dispersie,
ook al is het aantal individuen dat zich verspreidt klein. De gevonden dispersie komt
meer overeen met indirecte dan met directe voorgaande studies over steenvliegen.

Macneale et al. (2005) hebben ook "N gebruikt om steenvliegen te labellen (Lexctra
ferruginea). De meeste bleken stroomopwaarts te vliegen over een gemiddelde afstand
van 211 m. Er zijn ook enkele gelabelde individuen gevangen in een andere tak van
de beek en in een traject 500 m van de gelabelde beek. Er is dus sprake van
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verspreiding tussen beken. Het aanliggende bos vormde voor de adulten geen
barriere en door verspreiding werden populaties in verschillende beken binnen één
generatie met elkaar verbonden.

7.5  Genenuitwisseling tussen populaties

Dispersie tussen populaties resulteert in de uitwisseling van genetisch materiaal (gene
flow) tussen de populaties. Onderzoek naar allel frequenties kan dus worden gebruikt
om dispersie te bestuderen en is nuttig, vooral in kleine kort levende soorten of
soorten met infrequente lange afstand dispersie (Wilcock et al. 2003).

Genetische populatiestudies zijn dus indirecte methoden om dispersie te bestuderen.
Homogene genenfrequenties tussen populaties impliceren dat de dispersie hoog is,
waarbij dispersie compenseert of zelfs hoger is dan de diversiteit verhogende effecten
van genetische drift en selectie (Wilcock et al. 2003). Veel dispersie resulteert in
gedeelde allelen en weinig onderverdeling tussen populaties, terwijl weinig dispersie
resulteert in genetische divergentie tussen populaties door drift en/of selectie
(Nirnberger & Harrison 1995).

Niveaus van genenuitwisseling tussen populaties kunnen worden afgeleid uit de
genetische karakterisering van individuen door gebruik te maken van moleculaire
markers zoals allozymen (Crease et al. 1997), mitochondriaal DNA (Crease et al
1997), willekeurig vergroot polymorfisch DNA (RAPD) (Thomas et al. 1998) of
‘microsatellite loci” (Freeland et al. 2000a, b).

In eenvoudige modellen van de populatiestructuur wordt de gestandaardiseerde
variantie in allelfrequenties gerelateerd aan het effectieve aantal migranten per
generatie (Wilcock et al. 2003). Deze schattingen zijn waarschijnlijk niet een
nauwkeurige weergave van migratie in echte populaties, omdat er belangrijke
afwijkingen zijn van het onderliggende model (Whitlock & McCauley 1999). Beter
bruikbaar is het ruimtelijke patroon van genetische verschillen tussen paren van
populaties (Slatkin 1993, Rousset 1997).

F-statistics (Wright 1931) worden vaak gebruikt als indicator voor genetische
differentiatie. F, = 1/(4N,, + 1) voor een eciland model of populatiestructuur in
drift/migratie evenwicht, waarin F, de gestandaardisecerde variantie van
allelfrequenties tussen populaties is (een indicator voor genetische differentiatie), N is
de effectieve populatiegrootte en m is de migratiesnelheid. N, wordt geinterpreteerd
als het absolute aantal migranten per generatie. Een laag niveau van genetische

differentiatie reflecteert een hoge snelheid van genenuitwisseling dus frequente
dispersie (Miller et al. 2002).

Miller et al. (2002) hebben gevonden dat de genetische differentiatie consistent was
met directe observaties van dispersie van organismen, hoewel de directe observaties
van vluchten van adulte insecten het pas mogelijk maakten de resultaten juist te
interpreteren. Zij geven aan dat patronen van genetische isolatie in relatie tot de
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afstand tot nabij gelegen populaties meer nog dan F-statistics informatie geven over
het dispersievermogen.

De resultaten van genetisch onderzoek naar dispersie verschillen. Bij genetische
onderzoeken naar dispersie van zoetwaterinsecten is door een aantal onderzoekers
weinig differentiatie tussen aanliggende stroomgebieden gevonden (o.a. Hughes et al.
1998, 1999). Dit suggereert een hoog niveau van genenuitwisseling. De afstanden
waarover de onderzoeken zijn uitgevoerd verschillen. Bij Plectrocnemia conspersa werd
geen genetische differentiatie gevonden tussen locaties minder dan 20 km uit elkaar,
ondanks dat de populatiegroottes suggereerden dat genetische drift substantiéle
variatie op deze schaal mogelijk zou kunnen maken (Wilcock et al., 2003). Wilcock et
al. (2001) gaven ook al aan dat deze soort ondanks versnipperde habitats dispersie
over tientallen kilometers frequent voorkomt. Sode & Wiberg-Larsen (1993) toonden
ook al aan dat deze soort zich over grote afstanden kan verspreiden.

Hughes et al. (1998) hebben aangetoond dat genetische differentiatic op grote
ruimtelijke schaal tussen deelstroomgebieden en tussen stroomgebieden laag is. Dit
indiceert dat dispersie door de adulten groot is. Maar de auteurs hebben ook
significante genetische differentiatie aangetroffen binnen trajecten in dezelfde beek,
wat suggereert dat de larven zich nauwelijks verplaatsen binnen de beek. Populaties
in sommige trajecten bleken het resultaat te zijn van slechts enkele paringen. Dit is
verrassend, gezien het grote aantal larven in een traject.

Nadelen van de indirecte benadering zijn dat de studies vaak plaatsvinden over een
beperkte geografische range, waarbij de rol van andere evolutionaire factoren niet
bekend is of waar een beperkte kennis is van de demografie van de soorten (Bossart
& Prowell 1998). Genetische data zijn waardevol als ze samen met een basale kennis
van de biologie van een soort en de geografische range waarover de individuen zich
verplaatsen worden gebruikt (Miller et al. 2002). Een nadeel is dat de genetische
similariteit tussen populaties ook afthangt van de relatieve mutatiesnelheid en de
manier van overerven (bijvoorbeeld nucleair of mitochondriaal) van de moleculaire
markers (de plek op het genoom) die worden gebruikt. Dit kan de interpretatie
beinvloeden (Bilton et al. 2001). Verschillende methoden om de genenuitwisseling te
bepalen moeten daarom in combinatie gebruikt worden. Zelfs dan kan het zo zijn dat
genenuitwisseling niet representatief is voor de mate en frequentie van dispersie,
omdat er veel aannames gedaan moeten worden (Bilton et al. 2001)

De uitwisseling van genen kan ook gebruikt worden om te bepalen of een bepaalde
route gebruikt wordt voor dispersie. Brindle et al. (2005) hebben in bronnen in een
gebied van 20 km lengte en twee stroomgebieden genetische methoden gebruikt om
de dispersiecapaciteit van twee bronsoorten: de slak Bythinella dunkeri en de platworm
Crenobia alpina te bepalen. De genetische differentiatie tussen populaties kan een
inschatting geven van het belang van dispersie via grondwater, vooral voor soorten
die geen terrestrische fase hebben. B. dunkeri bleek een redelijk goede disperser te zijn
en gebruikt waarschijnlijk grondwater als dispersieroute. C. alpina vormt geisoleerde
populaties met weinig verspreiding tussen bronnen en het grondwater lijkt geen rol te
spelen in de dispersie.
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7.6 Kolonisatie van nieuwe habitats

Informatie over de kolonisatie van nieuwe locaties kan van belang zijn voor het
bepalen van de dispersiecapaciteit van soorten, als de afstand tussen de
dichtstbijzijnde populatie en de tijd voordat de soort het nieuwe habitat bereikt heeft,
bekend zijn. Dergelijke gegevens zeggen iets over het plaatsvinden van dispersie, de
snelheid en de afstand maar niet over de frequentie of mate. De meeste gegevens
over kolonisatie van nieuwe habitats zijn slechts anekdotisch en niet kwantitatief
(Bilton et al. 2001). Hieronder volgt een aantal voorbeelden van kolonisatie-
onderzoek.

Yallop & O’Connell (2000) hebben de kolonisatie van een wetland in Groot-
Brittannié gevolgd. Dit wetland is kunstmatig aangelegd met daarin ondiepe wateren.
Het wetland is in 1996-1997 geinundeerd met water uit de Thames. De eerste
macrofyten waren Zannichellia palustris, Chara spp. en Myriophyllum spicatum. Deze
soorten zijn aangetroffen in mei 1999 (twee jaar na het ontstaan van het habitat).
Propagules zijn waarschijnlijk aangevoerd via het rivierwater.

Bij kolonisaticonderzoek van een verstoord habitat door Williams & Hynes (1976,
1977) bleek dat in de eerste fase drift van bovenstrooms de belangrijkste
aanvoerroute was. Echter na verloop van enige tijd (enkele maanden) namen de
toevoer van benedenstrooms en via de lucht sterk toe. Na een jaar bleek dat bijna de
helft van de aanwezige soorten via de lucht was aangevoerd. De uiteindelijke
verdeling in aantallen was bij herkolonisatie via drift 41.4 %, via de lucht 28.2 %,
stroomopwaarts via het water 18.2 % en via de bodem 19.1 %. Tabel 2 laat de
verhoudingen zien uit het onderzoek van Gray en Fisher (1981).

Tabel 2 Verhoudingen tussen methoden van dispersie (Gray & Fisher 1981).

drift stroomopwaarts actief transport
water lucht land/bodem
% individuen 65-73 23-16 2-10 10-1
% taxa 36-23 0-4 064-65 0-8

De tijd nodig voor dieren om een habitat te (her-)koloniseren is wvariabel.
Herkolonisatie strekt zich uit van enkele weken (Waters 1964) tot meer dan 20 jaar
afhankelijk van de aard van de verstoring (Milner 1994).

Kolonisatie-onderzoek kan ook worden uitgevoerd in experimentele poelen of
beektakken. In 12 kunstmatige beektakken, aangelegd buiten in een beek, is de
kolonisatie van waterplanten gevolgd door Riis et al. (2004). Na 30 weken was 1 %
van de beektakken bedekt met vegetatie, na 83 weken 90%. Propagulen kwamen
alleen van bovenstroomse trajecten. Veronica anagallis-aquatica en ILagarosiphon major
waren de eerste kolonisten, gevolgd door Pofamogeton crispus en  Myrigphylium
propinguum. De dominante soorten bij de laatste kolonisten waren amfibische soorten
zoals Veronica anagallis-aquatica, Rorippa nasturtinm-aquaticum en Mimulus guttatus. De
sterkte van de stroming had geen effect op de bedekking (deze varieerde van O tot
0.74 m/s (bij afvoerpicken). Afvoerpicken resulteerden niet in het losraken van de
vegetatie door verhoogde stroomsnelheid. Waarschijnlijk wordt losraken van
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vegetatie bij afvoerpieken eerder veroorzaakt door destabilisatie van het sediment. In
deze kunstbeken was dat gestabiliseerd met grind (Riis et al. 2004).

Kunstmatige poelen worden snel gekoloniseerd door zodplankton. De afstand die
varieerde van 5 tot 60 m van de oorspronkelijke poelen bleek geen rol te spelen, wat
betekent dat een afstand van 60 m geen probleem vormt voor de kolonisatie.
Kolonisatie vond plaats binnen enkele dagen tot weken (Cohen & Shurin 2003).

De resultaten tonen duidelijk verschillen maar er kan veel geleerd worden over
dispersieafstand, route en snelheid voor veel soorten tegelijk door het bemonsteren
van nieuwe habitats. Wel is het nodig dan ook kennis te hebben over het voorkomen
van soorten in de omgeving en mogelijke transportroutes.

7.7 Conclusies

e Er zijn directe en indirecte methoden om dispersie te meten.

o Directe methoden zijn gericht op het direct observeren van dispersie bij één of
meer individuen, bijvoorbeeld door het volgen van het individu (eventueel met
zenders), vangen van individuen, vangen-merken-terugvangen en het merken met
stabiele isotopen;

o Indirecte methoden zijn genetische studies waarbij genetische verschillen tussen
populaties bepaald worden aan de hand van bijvoorbeeld allelfrequenties en het
bemonsteren van nieuwe habitats;

e Bij directe methoden worden vaak zeldzame gevallen van dispersie over lange
afstand gemist, bij indirecte methoden lijkt dispersie vaker voor te komen maar
de onderliggende modellen zijn deels gebaseerd op niet getoetste aannames.

o Het gebruik van vallen heeft als nadeel dat slechts een klein deel van de populatie
gevangen wordt en dat de herkomst niet zeker is. Deze methode ik alleen
bruikbaar voor volwassen insecten. Het merken van dieren door ze eerst te
vangen en later terug te vangen maakt de herkomst wel duidelijk;

e Het gebruik van stabiele isotopen heeft als voordeel dat veel dieren tegelijk
gemerkt worden zonder ze eerst te hoeven vangen. De resultaten van deze
benadering komen meer in de buurt van de resultaten van indirecte studies. Er
worden hogere frequenties van lange afstand dispersie gevonden dan bij andere
directe methoden;

e Over de bruikbaarheid van genetische studies verschillen de meningen. Gedeeld
wordt de gedachte dat het nuttig is om verschillende methodes tegelijkertijd te
gebruiken, zodat de resultaten vergeleken kunnen worden. Doordat er veel
aannames gedaan moeten worden is de betrouwbaarheid minder. Aan de andere
kant wordt vaak aangetoond dat er meer dispersie over langere afstand is dan met
directe methoden gemeten kan worden;

e Ten slotte is er de mogelijkheid om nieuwe habitats te bemonsteren. Dit kan
informatie geven over de dispersieafstand, tijd en routes van veel soorten tegelijk.
Een nadeel is dat gedegen kennis nodig is over het voorkomen van soorten in de
omgeving en mogelijke transportroutes.
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Iedere methode heeft voor- en nadelen. De keuze voor een bepaalde methode
hangt af van de beschikbare tijd, het beschikbare budget, de kenmerken van de te
onderzoecken soorten en hun dispersiemethode en het landschap waarin ze

voorkomen.
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