
I(leurpolymorfisme bii ltouwen van de
I(oraaliuffer (Ceriagr ion tenellum )

N.f . Dingemanse

Inleiding

VaÍiaUe n ichaamslekening (kleurpolymoF
fisme) koml bij veel libelensoorlen voor. Bij
een aanta sooíen kunnen zelfs verschillende
kleurvormên onderschêidên worden, die n het
veld vaak samen in één gebied voorkomen.
Een voorbeeld zijn de groot- en kleinvlekkige
vormen van de Nooídse giazenmakeÍ (Áesnna
subarctica). de variatie in borslstuktekening
bij vrouwen van het Lantaan\e llschnun ele-
gars), en de 'mannel jk' en 'normaal geteken-
de vrouwen van de ZLridelijke keizeílbel (Árax
pafthenape). vaak zi)n dè kleuÍvormen beperkt
lot het vÍouwelijk geslacht. In Europa worden
deze sexê-speciteke klêurvormen vooÍa bin-
nen de familie Cos,ag'brrda€ aangetroffen
(AsKEw, 1988; CoRoERo & ANoRÉs, 1996).
Een algemeen palÍoon is dat de kleurvoímen
in lwee typen in l€ delen zijn: typische nor-
maal gelekende dieíên, èn diercn die qua
lichaaÍnstekening op dê andêÍe sexe lijken.
Typische mannen zijnopva lend getekend, typi-
sche vrouwen zijn cryplisch getêkend. De lypi-
sche vÍouwen wodên gynochroom genoemd,
vrouwen die erg op mannen ijken andÍo-
chroom (HrLÍoN, 1987i voor leíminologie ziê
ook PÀRR, 1999: PauLsoN, 19gg).
De verschillendê klêurvormen komen meestal
niêt in gêliike dichthedên voor. Vaak is het
aandeel andÍochrcme vrouwen in de popula-
lie erg klein (bijvoorbeed 3% in de KoraaljuÍ'
Íet (Ceriagnon têr€//rm), KRUNER, 1389 in
Cordero, T992i 5,4% in de AzuurwaleÍjuffêr
(Caenagnon puella), THoMpsoN, 1989), hoe-
we het geslacht /schnura hieÍop een uitzon-
dering vormt (26"57010 in het Lanlaarntje (/.
e/egars), PaRR, 1965,19731 7-30% in de lberi-
sche gÍasjufÍeí (1. graêl/str, CoRDERo, 1990).
Bij een aanlal sooden, zoals L ghellsii en
/. e/egans, íluctueen het aandeel androchro-
me ten opzchte van gynochíoÍÍe vrouwon

blnnen seizoenen of tussen jaren (HTNNEKTNT

& DuMoNr, 1989i CoRoERo, 1992). Er zijn ver-
schiiendê hypothesen opgesield die vêrklaren
waarom andÍochÍome en gynochrome vormen
naast elkaar bljven bêstaan en waarom de
reafieve talrijkheid van dêze vormen fluctuêerl
in de lijd De belang jksle zijn de frequenlie-
arhankelijke hypothese (RoBERrsoN, 1985) en
dê populatieiichtheid hypothese (HNNEKTNT,

1987), zie kadeÍ 1.

Hoewel kleuÍpolymorísm€ bij libellen een alge-
rneen verschilnsel ijkl te zijn, is er maar
wein g bekend over de verspÍêding van kleuÍ
vomen, zelís n et bij a gsmene soorten als hel
Laniaarntje. Een interessênie vraag is oí de
rclatieve talrijkheid van vsrschlllende voÍÍnen
vêrschill lussên gebaeden en/oÍjaren en waaí
om dil zo is. Aan de hand van een bescheiden
meÍk{eÍugvang ondeÍzoek bij KoÍaaliuíeÍs is
ondezocht of er indedaad gÍote verschillen
besiaan in het voorkomen van androchromê
en gynochrome kleurvormen zowel lussen als

Doel

In auguslus 1998 weíd tiidens een zomer
kamp van de Nedeílandse Jeugdbond voor
NatuuÍstudie in de Nederlándse en Belsische
Kêmpên het vooÍkomen van vÍouwelijke kleur-
vormen geschal in h'vee populaUes van de
KoÍaalj!trêr Hel doelwas om te bepalen (1)in
welke ífequente de verschillende kleurvoÍmen
voorkomen en (2) oÍ €v€nluele verschillen
tussen de populali€s gerelaleeíd zijn aan de
populatiegrootte oÍ de dichtheid aan mannnen
bit hel waler. De wsrkhypolhese was dal
het aandeel androchÍomê (ten opzichte van
gynochrome) vrouwen lageí is in populaties
mêt êen lagerê dichtheid (populatie-dichtheid
hypothese, kader 1).
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I(ader l.
Twee hypoihesèn verklaren hoe veFchillende
kleutuormen naasl elkaar kunnen voorkomen.
Beide hypolhesen gaan eruan uil dat (alt'ankelik
van de siluatie) aan beide typen vrouwen zowel
vooÈ als nadelen keven. Er wordt aangenomen
dat androchrcme vrcuwen (sleÍk likênd op man-

nên) Íninder snel als panner herkênd worden.
en daárdoof minder worden lasiiglevallen d@r
parinssberêide mannen, maaí ook lagere oveÊ
evingskansen hebben.

Frequentie-afhdkelijke hpothese.
RoeERrsoN (1985) bêschíêeÍvoorde Grasjutrer ír
rambirrÍ, dal andrcchfome vrouwên een voordeel
hebben (door het vemijden vái onnodise en

ange copuralies) wat aÍnankeÍk is van de Írc-
quenllewaa n b€idêvoÍmen voorkomen- Hetidêe
hie€chler is dat wanneer er veel androch@me
vrouwen zijn, mannen gedwongen worden bêter
naar partne6 le zoeken. wanneer minder mannen

zich lalen mislêiden door hêt mannêlik uileiijk
van de ándbchrome vrouwen, zal het voordeel
van andrcchrome vrouwen kleiner worden. Het
nadeel dat androchrcme vouwen zouden heb-
bên is €on vergrole kans op prêdátie, waard@r
and.ochrcme vouwèn dooQaans rêdelljk zeld-

I(eurvoÍmen bit \,Touwen
van de l(oraaljuffer

Bij dê KoraaljuffeÍ worden vieÍ kleuÍvormen
onderccheiden (zie GE JsKEs & VaN ToL, 19831
Bos & WasscHER, 1997t figuuf 1). Typica, de
meest algemene vorm, ls zwarl getekend op
achieíijfssegment vieÍ tot acht en rcod op
de oveÍige segmenten. Intêrmedium is geheel
rood gelekend, maar heeil veÍbÍede zwarte
segmentranden op achterlÍfssegmêni vrjf iot
achi. EÍ)4hrogastrum heeít, net als het manne-
lijk geslacht, eên vollêdig Íood achtêflijÍ. l,lela-
nogaslrum is volledis donker getekend, met
uitzonderlng van de kaÍakieÍistiekê rode potên.
EÍythÍogastrum wordl doorgaans beschouwd
als de enige androchrome vorm {KRÍINER,
1386; CoRDERo & ANDRÉS, 1996), omdat de
achlerlijístekening identiek is aan de tekening
van het mannetje. Iniermedilm kan echiêÍ
ook beschouwd worden als een androchíome
voÍm: aígezien van een zeer keine hoeveel-

zaam zijn. Dit laátste is echter nooit aangetoond,

ínaar GRET|ER & GREy (1996) qaven een soed
aternarief nadeel aan: bij Hetaerina anencana
ztn diê€n mel een opvallende vleugeltekening
minder efíciènt in hel vangen van prooien. Dil
gêldt w€llichl ook voor androchrome vouwen,
omdai ze eên meer opvallendoí llchaamstekenin9

Populatiedichtheid hyï'othese.
H NNErftr (1987) susseeede dal de populatie

dichiheld de mêest bêlangÍijke Íaclor ls die êruoor
zorgt dal hel polymo.ísme blÍft bestaan. Deze
hypothese gaal evan uil dal er bij eên lagê dch!
hêid wêinig irteraclies tussen individuenzijn. Juisl
dê androchrcmê vrcuwen komen daarom moêilik
iol párer, omdat ze sínpelweg nel herkend
woden. Bj een hoge dichtheid zorgen de vele
inleraclles eryoor dat androchrome v@uwen in

het voordeel zijn, omdal ze mindêr worden láslig
gêvalen. ft zin lwee verklarinsen waarom in

dil leval het polymortismê in dê populatie bljfi
beslaan: de vooÉ en nadelen van beide vormen
va ercn door schommeinsen in de populatie-

gbotle iussen jafen (HNNEKTNÍ & DuMoNr, 1989),
of doof fluctuaties in populaiiedichtheid binnen

eên sêizoen, zoas besin, piek, eind van de
vlestid (CoRDERo, 1992).

heid zwarte tekening is hel achte ijÍ voledig
Íood. Typica is de lypische' gynochrome voÍm,
Het is onduidelijk oÍ melanogasÍum gyno-
dan wel androchroom is. ln Nederland is de
vorm iypica het Íneest algemêen ên de vorm
mêlanogasÍlm zeer zeldzaam (GEJSKES &
VaN ToL, 1983). In Duilsland is hei aandeel
androchrome vrouwen volgens KRoNER (1986,
1989 in CoRDERo 1992) slechts 3% van de
tolale populaiie vrcuwên. Hoewel dit vrij anek-
dotische iníomalie is, lijkl het ef dus op dat
de frequentiê androchrome vrolwen ook bij de
Koraaljuffer laag is.

Mcthode

Door op twee opeenvolgende dagen mel een
wateÍvaste marker individuêlê jufiers te vooF
zien van een dag-specifiek merk, kon met
behulp van meÍk{êrugvangst melhoden een
schatting van de populatiegÍootte worden

BradlJ/tnn 4(1): 18-21 l9



gemaakt volsens de íormule P = |\,1'TO/TM,
mêt P - de populatiêgroolteschatl ng, [,1 =
hel aanlêl individuen wat gemerkl is, en TO
en Tl\,4 = het aantal teruggevangen individuen
wat Íêspêctievelijk ongemerkt en gemerkl is
(zie VaN VEEN & ZEEcÉRs, 1993). De popu-
latiedíchtheid werd geschat dooÍ het aantal
gevangen individuen le delen doof de totale
afgezochle oppervlakte. Op beide locaties
wêden dooÍ dÍe à vier personên gedurende
een uur zoveel mogelijk Koraaljuffers gevan-
gen, zowel losse individuen als paren. Een
klêine populaliewêrd onderzochl in een geïso,
leerde poel (het Torenbroek) in de Reuselse
N,4oeren (AC 139,7 - 370,4), een gÍote popula-
lie in een ven bij Den Diel (Belgléi VTlt4-hok
F55379, LambeÍt coórdinaal2O7 - 214). tn de
n/vee onderzoêksgebieden werden alleen de
kleurvormen inteÍmedium (androchÍoom) ên
lypica (gynochroom) gevondên.
De vergelijkingen lussen en binnen gebieden
van sex ratio, proportie teruggevangen dieren,
en de propoÍtie androchrome vrouwen werden
statistisch getesl met l2{oetsen voor hetero-
geniteit.

Thbel l.
Het aantal ni w generlite individucn pd locatic
voor de eesic er t{eede ftÍkdàg (d.g I & 2),
cn hct áantal tcruggcvángcn dicren van de ees(e
merkdig (terugg€vàngcn op dc twccdc Drcrkdag).

Ntubo aJ tutU mrr+al inlr'idttl! pct h.rtion.t'ar
ntejnt rnd rdl]l tu!, dnt nt! tt"tLt oJ itdilithib
tlBt N md^cd ut tfuftlt tlq, rrd mapt al dt

Resultaten

ln totaal werden in het Torcnbroek en Den
Diêl in twêe dagen tijd respêctiêvelijk 163 en
338 individuen geme*l (tabel 1i zie verder
voof statistische analyse labêl 2). Op de
eercle meÍkdas was de sex-ralio (% mannen)
in beide gebieden gelijk (Torenbroekr 72%i
Den Diêl: 71%). Dit gold ook voor de nieuw
gemeÍkte dieren op de tweede das (Toren-
bÍoek 81%t Den Diel:72%). n beide gebieden
wêrden gemerkiê mannen dê tweêde dag
echteÍ signiiicant meer leruggevangen dan
gemerkte vrouwen, zelfs drie tol vijÍ maal
zovêel. In Den Diel kon de populatiegroottê
van vÍouwen niel worden bepaald, omdat hier
slechts één vrouw werd teíuggevangen. De
populaiiegrootte weÍd met de
formule geschat op 174!32 (Torenbíoek) en
i4881471 (Den Diel) individuen.
Omdat de populaliegÍootle in het Torênbroek
zeeÍ klein was en vÍouwen bijna niet weÍden
teruggevangen, was de sex-ratio van hel totaal
aantal gevangen diercn op de tweede dag
(gernerkte èn nieuw gevangên dierên) in hei
Torenbroêk significant hoger dan in Den Diel
(IoÍênbroêk: 86%; Dên Diel: 73%). Een inie-
ressanl gegeven is dal de lage kans op
terugvangst van vÍouwen niet veÍschilde ius-
sen de kleurvormen. Omdat in Den Diel de
populatiegrootte van vrouwen niet kon worden
bepaald, werd de populatiedichtheid geschat
aan de hand van het aantal gevangen man-
nen op de eeÍste merkdag. De hoeveelherd
afgezocht gebied werd geschat op 176 m'z in
het Torenbroek en 150 m2 in Den Diê|. De
populatiêdichtheid in het ToÍenbroek en Den

teruggêvangen nieuwgêmê*i
op das 2 op dag 2

Írecaptured (Newlymarkêd

on 2no day) on 2nd day)

Den Diel
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Diel weÍd geschat op rêspectieveltk 0,53 en
0,62 mannen/m2.
De pÍoportie andÍochÍome vrouwen (aantal

vrouwen inteÍmedium/toiaal aanial vÍouwen)
was in Den Dlel op beide vangstdagen signi
ncant hogeÍ dan in hêt ÍorenbÍoek (eersle

dag: 39% versus 11%; lweede dag: 50%
versus 11%) (figuur 3). De groteÍe proportie

inlêÍmedium in Den Diel werd ook gevonden

vooÍ alleen de nieuw gemerkle vÍouwen op
de lveede dag, hoeweldit niet statistisch aan-
getoond kon wordên (Den Diel: 49%, Ioren-
broeki 17%). Op de tweede dag weÍden echter
slechts zes ongêmerkte vÍouwen gevangen.
Dit resultaal is waarschiinlijk êen rechlstreeks
gevolg van de kleine populatiegroottê in het
TorenbÍoek en dê lage kans op têÍugvangst

Discussie

De resultaten van de vangslteÍugvangst slu-
die bij KoÍaaljuffers zijn in oveÍeenkomst met
de populatiê-dichtheid hypothese (HrNNEKlNr,

1987): slechts l1o/o \an de vrouwen was
andÍochÍoom in de kleine populatie van hei
Torenbroek, ierwijl 39-50% androchroom was
in dê grole populatie bij Den Diel (Íiguur 3)- Dê
populatie-dichtheid hypothese vooÍspelt dal
androchÍome vrouwen alleen in het voordeel
zullen zijn wanneer dê populatie groot is of
wanneer de dichtheid aan mannen bij het
water hoog is. De sex raiio was in beide
gebieden gelijk (72-81% mannen), het poten-

verselijking (ComPa son)

iieêl aartal mannelijke belagers peÍ vÍouw
verschilde dus niet tussen de twêe populalies.
Echter, de populatiê bij Den Diel was zevên
maal zo gÍoot als die in het Torenbrcek en
bovendien was dê dichiheid aan mannen brj

hêt waieÍ bijna 17% hoser (0,62 versus 0,53
mannen/m2)- Dit betekent dat, hoewel er in
beide gebieden Íelalief even veel mannelijke
belageÍs aanwezig waÍen, de kans om een
man te Íeffen Íond hel voorlplanlingsbioioop
groter was in Den Diel. Vrouwen die terug-
keren naar het watêÍ (om wat voor reden
dan ook) zullen daarcm waarschijnlljk eeÍder
woÍden opgemêÍkt, herkend en benadeÍd door
mannên. Androchrome vrouwên zÍn daarom
wellicht in hei voordeel omdat ze mindeÍ snel

Tàbel2.
Statistische analysc van !c$chiUen tu$en
gebicd.n in sex ratio, terugvá.8kanscn, dc
propoÍie andochromc vrcnwen ten oPr.htc van
hct totáal gcvangcn vrouwe., en binncn Sebieden
de tcrugv.ngkànsen van dc twcc klcurvorde.
(T8= To(nbrock! DD: Dcn Di€l) óet dc
test4(athlick (,(,r). siSnificanre veschillcn ziin
aàngegcvcn met een ' (3=P<0,05, *r=P<0,01,
r*.=P<0,001).

statkti.al iBt\.s af '1f.t".1s bcrn'..n rh. ata r
nt \d tio. lnl)nbilftr oJ E.dprurc, íh. pnta ian

dhttruhto"r J."vt.s ofna tuÍ.tt Ntfit)toÍmtití
J."rdk!, ord tithirt ttu rEn\ in probnL'ilitt,0J

Èdttttir rJ tte tqa.f.hdb nu!,lts.lèst stttitic (t:)
d,tt tisrl|iàut dlÍcEM6 (=p<0,05, '\=t<o,o1,
""=p<0,001) att {irc,Jar .h cah\ tisan.

x2t

sex ralio, 1ê mêrkdag TB vs DD
(lstday of maíking)

Sex-ralio, nieuw gemêrkte diercn 23 dag TB vs DD
(nêw y marked individuals 2nd day)

Sex{atio, 1ê merkdag TB vs DD
(2nd day oí markins)

Terusvang réns (prob. oÍ ecaptu€) dd vs 99 TB
Terugvang kans (prcb. oÍ rccaptuE) dd vs c? DD
Terugvang kans (p@b. oi lecapt1lre) lnlemedium vs typica TB
Têrugvang kans (prcb. oí íêcapture) inlemedium vs typica DD

Proporlie androchrome ??, 1ê m€rkdag TB vs DD
(prcpoftion andrcchrcme ?? on 1"r day ol marking)

Proportiè andochrome 99, 2à merkdag TB vs DD
(prcportion andíochrcme ?9 on 2io day ofmarking)

Pbportie androchrome 99, nieuw gemeÍkte diêren 2€ dag TBvsDD
(proporlion êndrochrome 99 oí newly marked indivlduals 2nd dáy)

0,03

0,93

4,30'

8,34*'
4,08'
0,36
1,44
8,14*
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Figuur l.
r)e !,,{tr\rriii. r(L{ !r)Lftrr r0 de r(,i riL nir
Vtrr lirk!irx ,c(lrls ryficr. nr.lrfiilxn,L'n,
tr'te' nrtirnr.f .i \ r:lr)t,Arr,'n,
I1..1,\t) ihrt "trl)lr rl( rtil g'n,r (.n.lluD, /,r,,
hÍ1ti ti:1n: ttlwr, h.tt )(,trt)1rn, nrtrl'rtlnnt.u

als vrouw onlmaskerd worden waardooÍ er
n populaiies met ee. hoge d chtheid aan
Írannen Íeatieí vee anclrochfome vÍouwen

Een alternateve verklaring is de Írequente
aihanke ilke hypothese (RoBERrsoN 1985).
Hierbj wordt er vanuit gegaan dat wanneef
er relatief veel androchromê vÍou\4en zjn
mannen geowongen wor'ren om beter naar
partners le zoeken {oÍ mannen die goêd kun
nen zoeken meer goed zoekende nakomelin
gen nalalen waardoo. er het vo gend se zoen
relalief meefgoede zoekers ziln) Helvoordeel
van androchrome vÍouwên, het bêteÍ kunnen
miseden van belagers wordi dus keiner
naarmaie er meer gynochÍome vrouwen ztn.
Het gevog s dat ervaf jaar toi jaar fl!ctualies
n de relalieve taklkhêid van de versch lende
kleuruornren z!llen opÍeden. De Írequenlie,
aíhankelijke hypothese kan op basis van min
waaínemrngen niet wofdef veMorpen. F Lrclu
aiies in frêquentes kunnen aangetoond woÍ-
den door een popLrlatie meerdere malen te
melen helzij b nnen jaÍen oÍ lussen jaren (zie
N NNEKTNÍ & DUMoNÍ 1989 CoRDERo 1992).
Eén metng in de viegpeÍiode bnnen éen
seizoen is vostíekt onvo doende
De popu at es bj hei TofênbÍoêk en Den Diel
zouden in verschilende íasen'kunnen vêrke-
ren, ên hei s voorstelbaar dat eÍ n vogende

E

\

l). l<or Iluli(r((irlr!Í,n,/ nr./l,rl
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jaren relatieí meer androchrom€ vrouwen n
het Toíenbrcek, en rsatef minder bij Den D el
vlregen

Bij deze sludie komt naaÍ voÍen dal het erg
moeiljk is om onderscheid te maken tussen dê
verschillende veÍklaingen. Zowel RoBERrsoN
(1985) als H NNEKNT (1987)voorsps len dat bij
elke gegeven dichtheid aan mannen, andro-
chrome v.ouwen mindeÍ tot paÍing komen dan
gynochrcme vrouwen. Echler, veldwaamêmin
gen aan par ngsÍrequenlies en overleving sug-
gererer dat de klêurvormen hier niet in vêÊ
schiliên (FoRBEs, 1994i FNCKE, 1994ê,b) [,4ijn
waanemingen aan Cel,agrion tenellun sluilen
hieÍbij aan:deoveíeving (gemeten als kansop
leÍugvangsl) verschilde in geen van de gebie-
den lussen de h,vee kleurvormen. Hst is tevens
goed mogelÍk dal frcquentie aÍhankelíke veÍ-
schillen in succes van kleuÍvoímen alleen
optreedl bt hoqe populatiedichlheden. vooÊ
alsnog is het niêt mogelijk om een goed gefun-
dêerde uilspraak le doen over h€t preclezê
mechanisme dat leidt tot coéxistentie van
vrouwelijke kleuÍvoÍmen bi de KoraaljufÍer

Een aantal ideeèn zijn gelukkig relatieÍ mak-
kelijk te onderzoeken zekeÍ voor libelen-
onderzoekers d€ bêpaaldê gebeden vaak

bezoeken. Door op een standaardmanier ver-
schilende vormen te turuen kan makksijk
ondezocht worden of de r€latieve taÍijkheid
van androchrome vÍouwen varieert binnen
seizoenen, van jaar tot jaar en lussen popu,
laties (HNNEKTNT & DUMoNÍ, 1989i CoRoERo,
1392). Dit soorl varlaiie n de ffequêniie van
vrcuwelijkê vormen igl namelijk ten grondslag
aan alle verllaringen voor dit íenomeen, en
zal aanleiding geven tot een beter inzichl in
het beslaan van kleuÍpolymoíisme bij libelten
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Figuur 3.
P.ilcnrr8c hcÈ en nicuw gcv
dc kl.urloncn t$ic. (Ilnochro. ) cn nrrcÈ
Drdiun, (.ndmchrooN) pcr lok.tir (l lt= ToÍen
brek; rn)= D€n l)irD d vrngdrS.

NiÁ .l),rgr1)r,',I.
t\ir! H.tiri[^\'! 1.)
(,721 AD ts t&rnt

Iirrydntr!\! nr r itrtN.tI

l1ttd1t$. rttlt, itu| ttutlthntlnrli,ilktl! d.f th lonr
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Summary
Dlng€mansê, N.J., 1999, Colour
pofymorphism ií cqiagdon teae um:
populatlon dlfêrêncês in r.lativo abundancê
oí andronorphic fêrnàlês. Brachytron 4{1):
'ta-24.

ln 1'ro popu aiions of Cenagíron tenelum, lhe
irequencles or andrcchrcme (lypica) and
gynochrcme (intemedium) remale morphs we€
esiimaled uslng capiu.e recapture melhods.
The sêx rálio (% males) was equal (72-81) in
both populalions, allhough the populaton size
and density oí malês differed (174i32. and
0.53./m, ve6us 1488147. ànd 0.62./m2). In
accof dan@ io ihe populalon-density hypothesis
(HNNEKTNT, 1987) androchbme remales were
signifcantly moe abundanl in lhe larger and
denser population (39 50% veBus 11%).
However, ihe f.equèncynependence hypolhesis
(RoBERÍsoN, 1985) could also áccounl ror these
diffêrences. Therêíorê, íuluÍe expe menis ae
needed lo difiêíênliate betwÊen theso hypolhê
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