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Nederlandse Samenvatting - Dutch Summary

Door dit proefschrift lopen twee rode draden. Ten eerste, hoe veranderen
twee kenmerken door evolutie als zij in een “trade-off” (los vertaald: met
een inruilverplichting) aan elkaar zijn gekoppeld, met andere woorden, als een
verandering met een positief fitness effect in een kenmerk noodzakelijk gepaard
gaat met een nadelige verandering in een ander kenmerk? Ten tweede, hoe wordt
de evolutie van zulke kenmerken beinvloed door frequentie-afhankelijke selectie?
Frequentie-afhankelijkheid is aanwezig als de twee kenmerken die in een fenotype
zijn gerealiseerd, invloed hebben op de fitness van andere fenotypen in dezelfde
populatie.

Trade-Offs

Beperkingen aan wat evolutie door natuurlijke selectie kan bereiken moeten
bestaan. Zonder beperkingen zouden organismen zodanig evolueren dat ze nooit
zouden sterven en oneindig snel oneindig veel nakomelingen zouden krijgen. Dit
is niet wat wij in de natuur observeren, en het gezond verstand zegt ook dat
dit soort organismen niet kan bestaan in een eindige wereld. Trade-offs zijn
een specifiek type van beperkingen aan evolutie, die worden veroorzaakt door
functionele beperkingen opgelegd door de begrensde beschikbaarheid van energie
en tijd, of door andere wetten van de natuurkunde. Het is een algemeen verbreid
idee dat trade-offs op genetisch niveau veroorzaakt worden door antagonistische
pleiotropie. Pleiotropie wil zeggen dat een gen twee of meer kenmerken beinvloedt
en een voordelige verandering in een kenmerk treedt dan altijd samen op met
een antagonistische nadelige verandering in een ander kenmerk. Op een meer
physiologisch niveau worden hormonen die meer dan één kenmerk beinvloeden
als belangrijke sturende factoren van “life-history”-kenmerken beschouwd. In dit
proefschrift wordt verondersteld dat fenotypische variatie in twee door een trade-
off met elkaar verbonden kenmerken optreedt langs een één-dimensionale kromme:
de “trade-off-curve”. Het idee achter deze aanname is dat de verdeling van de
fenotypes in een populatie door selectie naar de trade-off-curve wordt geschoven.
Zodra de verdeling van de fenotypes eenmaal dicht bij die curve ligt zorgt
aanhoudende selectie ervoor dat de verdeling dicht tegen de trade-off-curve aan
blijft zitten, vergeleken met de grootte van de mutationele stappen. Verschillende
krommingen van de trade-off-curve komen dan overeen met verschillende vormen
van de grenzen van het gebied van mogelijke fenotypes.

De aanname dat trade-offs bestaan is van fundamenteel belang in de “life-
history” theorie, die variatie in levensgeschiedenissen verklaart, en in de functionele
morfologie, die morfologische veranderingen bekijkt als een designprobleem dat
natuurlijke selectie probeert op te lossen. Wiskundige modellen voorspellen dat
het compromis dat evolueert in twee door een trade-off met elkaar verbonden
kenmerken afhangt van de precieze koppeling tussen de kenmerken, of, met andere
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woorden, van de kromming van de trade-off-curve. Als intermediaire fenotypes
ten gevolge van de trade-off een hoog fitnessverlies lijden in vergelijking met meer
extreme fenotypes (“sterke trade-off”), dan bevordert selectie extreme fenotypes
die goed presteren door één kenmerk ten koste van de prestatie door een ander
kenmerk. Als intermediaire fenotypes relatief goed presteren in de twee kenmerken
ten opzichte van extreme fenotypes (“zwakke trade-off”), dan bevordert selectie
fenotypes die een compromis met betrekking tot de twee kenmerken vertonen.
Empirische gegevens over de kromming van trade-off-curves zijn helaas zeer
schaars, en dit leidt tot een op dit moment moeilijk overbrugbare kloof tussen
theorie en praktijk. Meetgegevens aan trade-offs op morfologisch niveau geven aan
dat trade-offs vaker sterk dan zwak zijn. Meetgegevens zijn voor andere trade-offs
nauwelijks beschikbaar.

Frequentie-afhankelijke Selectie

Frequentie-afhankelijkheid treedt op als de fitness van een fenotype afhangt
van de frequentieverdeling van de verschillende fenotypes in dezelfde populatie.
Frequentie-afhankelijkheid kan ontstaan door directe interacties tussen individuen,
bijvoorbeeld als die vechten om voedselbronnen. In dat geval bepalen de
vechtcapaciteiten van de tegenstanders de kosten en baten van vechten. Het is ook
mogelijk dat frequentie-afhankelijkheid via omgevingsfactoren tot stand komt. Of
een voedselsoort ruim voorhanden dan wel schaars is zal vaak afhangen van de
aanwezigheid en specialisaties van soortgenoten. Hoewel praten over frequentie-
afhankelijkheid op louter verbaal niveau tamelijk makkelijk lijkt, blijkt het vrij
ingewikkeld frequentie-afhankelijkheid formeel wiskundig te definiéren. Het begrip
frequentie-afthankelijkheid werd in de klassieke populatiegenetica geintroduceerd
en werd daar gedefinieerd als de afhankelijkheid van de selectiecoéfficiént van
de relatieve frequentie van allelen. Deze definitie wordt moeilijk hanteerbaar
als fitness wordt gemeten in een dichtheidsafhankelijke demografie. In dat
geval kan een allel een fitnessvoordeel hebben als het zeldzaam is, maar dat
voordeel verliezen als het is gefixeerd in de populatie en de populatiedynamica
een evenwicht heeft bereikt. Als men de klassieke populatiegenetische definitie
toepast op uitdrukkingen voor invasie fitness, dan is selectie eigenlijk altijd
frequentie-athankelijk, waardoor het begrip zijn waarde verliest. In dit proefschrift
wordt het begrip frequentie-afhankelijkheid gebruikt om situaties te beschrijven
waar de relatieve groeisnelheid van de populatie van een bepaald type van
negatief naar positief (of omgekeerd) verandert met een verandering in zijn
frequentie. In het geval van negatieve frequentie-afhankelijkheid heeft een type
een positieve groeisnelheid als het weinig voorkomt, en een negatieve groeisnelheid
als het veel voorkomt. In het geval van positieve frequentie-athankelijkheid
heeft een type een negatieve groeisnelheid als het zeldzaam is en een positieve
groeisnelheid als het algemeen is. Frequentie-afhankelijkheid in deze zin is
noodzakelijk voor het bestaan van polymorfismen die door natuurlijk selectie
worden beschermd tegen het verliezen van allelen. Daarentegen is de afwezigheid
van frequentie-afhankelijkheid een noodzakelijke voorwaarde voor het bestaan
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van een evolutionair optimalisatiecriterium. Als deze definitie van frequentie-
afhankelijkheid iets anders wordt geformuleerd, dan kan het begrip makkelijker
toegepast worden. Frequentie-afhankelijkheid is aanwezig als de dimensie van de
terugkoppel-omgeving twee of hoger is, terwijl frequentie-afhankelijkheid afwezig
is als de dimensie van de terugkoppel-omgeving één is. De terugkoppel-omgeving
beschrijft die aspecten van het leefmilieu die zowel door een populatie worden
beinvloed als ook terug op de populatie inwerken en zo de fitness van de aanwezige
types bepalen. Elke component van de terugkoppel-omgeving beschrijft een
specifieke manier waarop de frequentieverdeling en dichtheid van de populatie de
demografische parameters van de aanwezige individuen beinvloedt.

Dit Proefschrift

Het onderwerp van dit proefschrift is hoe life-history- en foerageerkenmerken door
evolutie veranderen als de samenstelling van de populatie een belangrijk onderdeel
is van de fitnessbepalende omgeving van een mutant. Deze vraag wordt op een
relatief abstract niveau aangepakt in de hoofdstukken 1 en 2, waar telkens een
brede, abstract gedefinieerde, klasse van modellen wordt geanalyseerd. In de
hoofdstukken 3-5 wordt deze vraag verder geanalyseerd in meer concrete half-
mechanistische modellen. Hoofdstuk 6 is een overzicht van wat zonder twijfel het
meest boeiende effect is van frequentie-afhankelijkheid, namelijk het ontstaan van
fenotypische diversiteit door disruptieve selectie.

De eerste twee hoofdstukken zijn gelijkaardig, in die zin dat beide een classificatie
van modellen presenteren die uitgaat van twee evoluerende kenmerken die met
elkaar zijn verbonden door een trade-off. De aanpak zoals gepresenteerd in
hoofdstuk 1 kan gezien worden als een uitbreiding van Levins’ grafische methode,
zoals beschreven in Levins (1962, 1968), omdat hij gebaseerd is op dezelfde
ingrediénten: de trade-off-curve en de contouren van het fitnesslandschap. Levins’
methode is beperkt door de aanname dat het fitnesslandschap onveranderlijk is,
een scenario dat correspondeert met de afwezigheid van frequentie-afhankelijke
interacties. In hoofdstuk 1 wordt deze laatste aanname losgelaten, en wordt de
aandacht gericht op fitnesslandschappen die kunnen veranderen in afhankelijkheid
van de samenstelling van de populatie. Het blijkt dat alle relevante informatie
van een fitnesslandschap afgelezen kan worden uit een enkele contourlijn, de
“invasiegrens”. Deze grens wordt gegeven door alle fenotypes in de kenmerkruimte
die selectief neutraal zijn binnen een gegeven gemeenschap. De richting van de
meest voordelige evolutionaire verandering in elk aanwezig type volgt uit de manier
waarop de trade-off-curve de invasiegrens kruist. De kromming van de trade-
off-curve wordt bepaald door de beperkingen van het bestudeerde organisme, de
vorm van de invasie grens door de “fitnessfunctie”, dat wil zeggen, de functie
die de fitness van een mutant geeft in afhankelijkheid van de kenmerken van de
mutant en van het (de) aanwezige type(s). Een belangrijk inzicht uit hoofdstuk
1 is dat sommige kwalitatieve aspecten van de evolutionaire dynamica van een
gegeven eco-evolutionair model a priori voorspeld kunnen worden, zonder dat er
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een gedetailleerde invasieanalyse moet worden uitgevoerd. Ook wordt aangetoond
dat de gepresenteerde meetkundige techniek kan worden gebruikt om resultaten
te bewijzen die in sommige gevallen alleen voorspeld konden worden middels
numeriek werk, of die in de literatuur bekend stonden als een open problemen.

De classificatie in hoofdstuk 1 is gebaseerd op eigenschappen van het
fitnesslandschap. Deze eigenschappen moeten worden afgeleid uit specifieke eco-
evolutionaire modellen. In hoofdstuk 2 is een poging gedaan om alle modellen
binnen een specifieke familie van eco-evolutionaire modellen te classificeren in
een aantal categorieén. Daarbij is de classificatie beperkt tot levenscycli die
beschreven kunnen worden door twee levensfasen, en met een populatiedynamica
met discrete tijdsstappen. Twee kenmerken, gekoppeld door een trade-off, mogen
evolueren. Individuele modellen in de familie verschillen in de kenmerken die
kunnen evolueren en in de veronderstelde ecologie. Elk kenmerk dat de overgangen
tussen de levensfasen beinvloedt kan onderhevig zijn aan dichtheidsafhankelijkheid,
en verschillende kenmerken kunnen beinvloed worden door verschillende groepen
in de aanwezige populatie. De categorieén van de classificatie zijn de vorm van
de invasiegrens, en of er wel of niet een optimalisatiecriterium bestaat. De
eerste categorie maakt het mogelijk te bepalen of een singulier kenmerk wel of
niet kan worden geinvadeerd door nabije mutanten, terwijl de tweede categorie
modellen met frequentie-onafhankelijke selectie onderscheidt van modellen waar
frequentie-afhankelijkheid wel een rol speelt. In het laatste geval kan voor
modellen met bepaalde symmetrie eigenschappen de classificatie worden verfijnd
door het opdelen van de invasiefitness in een dichtheidsafhankelijke en een
frequentie-afthankelijke component. FEen resultaat van de classificatie is dat
sleuteleigenschappen kunnen worden geidentificeerd die corresponderen met een
bepaald gedrag van modellen. Evolutie van verschillende diagonale componenten
van de populatie-projectie matrix begunstigt de aanwezigheid van disruptive
selectie en diversificatie. Evolutie in verschillende niet-diagonale componenten
begunstigt het bestaan van stabiliserende selectie en intermediaire fenotypes. De
fitnessfunctie kan worden geschreven als een som van producten van demografische
parameters. Een noodzakelijke voorwaarde voor evolutionaire vertakking is dat
combinaties van twee kenmerken evolueren die verschillende termen in de optelling
beinvloeden. De kenmerken van zo'n combinatie corresponderen met alternatieve
paden in de levenscyclus. Evolutie van combinaties van kenmerken die een enkel
product beinvloeden kan nooit tot evolutionaire vertakking leiden. De kenmerken
van zo'n combinatie beinvloeden opeenvolgende stappen in een levenscyclus.

In de hoofdstukken 3 en 4 wordt één specifieke model onderzocht voor de evolutie
van een consument die twee voedselbronnen gebruikt. De twee hoofdstukken
verschillen alleen maar in één enkele aanname. In hoofdstuk 3 wordt aangenomen
dat de consument zich als een opportunist gedraagt. Dat betekent dat de
consument elk voedseldeeltje dat hij tegenkomt ook probeert te eten. In hoofdstuk
4 toont de consument een flexibel gedrag. Elk individu beslist op het moment dat
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hij een voedseldeeltje tegenkomt of hij het wil eten of niet. Die keuze wordt zodanig
gemaakt dat het foerageergedrag optimaal is, in de zin dat de voedselopname per
tijdseenheid wordt gemaximaliseerd. Deze twee hoofdstukken delen met de eerdere
hoofdstukken de aanname dat alleen twee kenmerken kunnen evolueren, en dat
deze door een trade-off aan elkaar zijn gekoppeld. Vijf verschillende paren van
kenmerken worden onderzocht. Elk paar bestaat uit twee voor de voedselsoorten
specifieke kenmerken zoals zoekefficiéntie of manipulatietijd. De aanname van
een trade-off betekent dat fenotypes met een hoge zoekefficiéntie voor één soort
voedsel een lage zoekefliciéntie hebben voor het andere soort voedsel, of dat
fenotypen met een korte manipulatietijd voor één soort voedsel veel tijd nodig
hebben om een voedseldeeltje van de andere soort te verwerken. De belangrijkste
resultaten uit hoofdstuk 3 zijn dat een voedselgeneralist zowel oninvadeerbaar
als globaal convergentie stabiel is in het geval van een zwakke trade-off, terwijl
de invadeerbaarheids- en convergentie eigenschappen in het geval van een sterke
trade-off niet algemeen vast liggen maar afhangen van het specifieke kenmerk dat
evolueert. Voor sommige kenmerken, zoals zoekefficiéntie, is de generalist een
evolutionair vertakkingpunt. Voor andere kenmerken, zoals manipulatietijd is
het een evolutionaire afstoter. De verklaring voor deze verschillende types van
dynamica, ligt in de manier waarop de evoluerende kenmerken de aanwezigheid
van de verschillende voedselsoorten beinvloeden. In het eerste geval is deze
interactie zodanig dat selectie frequentie-afhankelijk is. Een aanwezig type dat
is gespecialiseerd op één soort voedsel put deze voedselbron uit, terwijl de andere
voedselsoort op voorraad blijft. Het resultaat is dat een zeldzaam type consument,
dat meer is gespecialiseerd op de voorradige voedselsoort, een voordeel heeft.
In het tweede geval is de interactie tussen consument en zijn voedselbronnen
zodanig dat selectie frequentie-onafhankelijk wordt. In dat geval is coéxistentie
van verschillende types consumenten dus onmogelijk.

In hoofdstuk 4 wordt aangetoond dat de resultaten uit hoofdstuk 3 op een aantal
manieren veranderen als de consument kan kiezen welk voedseldeeltje hij wel of
niet gaat eten. Flexibel voedselkeuzegedrag kan de evolutionaire verandering
een bepaalde richting op sturen omdat alleen voedseldeeltjes van het type dat
daadwerkelijk wordt geconsumeerd een fitness effect op de consument hebben.
Flexibel voedselkeuzegedrag verkleint daarmee het aantrekkingsgebied van een
convergentie stabiele generalist omdat gespecialiseerde consumenten alleen één
type voedsel eten en selectie ertoe zal leiden dat deze consumenten nog meer
gespecialiseerd raken. Wanneer twee types consumenten in hun voedselkeuze
verschillen kunnen deze samen voortbestaan. Flexibel voedselkeuze gedrag maakt
dus coéxistentie mogelijk voor gevallen waar coéxistentie niet mogelijk zou zijn
zonder flexibel gedrag. Dit soort polymorfismen kan niet alleen bij evolutionaire
vertakkingspunten ontstaan, maar treedt altijd op als een mutant verschijnt die
genoeg van het aanwezige type verschilt om een ander voedselkeuzegedrag te
vertonen. In sommige gevallen kan dit zelfs bij vrij kleine mutationele stappen
gebeuren. In hoofdstuk 3 is het enige evolutionair stabiele dimorfe eindpunt een
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populatie die uit twee types bestaat die telkens volledig op één van de twee soorten
voedsel zijn gespecialiseerd. Met flexibel voedselkeuze gedrag is een alternatieve
evolutionair stabiele gemeenschap mogelijk, bestaand uit een generalist die beide
voedselbronnen gebruikt en een specialist die maar één van de twee voedselbronnen
gebruikt.

In hoofdstuk 5 wordt een belangrijk modelleringsprobleem aangekaart.
Evolutionaire veranderingen gebeuren door veranderingen op het niveau van
de DNA sequentie. Deze veranderingen zullen uiteindelijk eigenschappen op
populatie niveau bepalen. De overgangen van sequentie naar populatie kunnen
worden beschreven door een reeks van afbeeldingen. Genotypes worden op
genprodukten afgebeeld. Gedurende de ontwikkeling van een organisme worden
kenmerken van genprodukten op morfologische, fysiologische en gedragskenmerken
afgebeeld. Deze kenmerken bepalen uiteindelijk eigenschappen op demografisch
of populatieniveau zoals de intrinsieke groeisnelheid r of de draagkracht K. De
nadruk van hoofdstuk 5 ligt op de afbeelding van kenmerken die op het niveau van
individuen kunnen worden gemeten naar eigenschappen op populatieniveau. Als
kenmerken op het niveau van het individu door trade-offs aan elkaar zijn gekoppeld
en als deze kenmerken verschillende eigenschappenn op het niveau van de populatie
beinvloeden, dan wordt de trade-off curve die het verband tussen kenmerken op
individuniveau beschrijft afgebeeld op een trade-off curve die het verband beschrijft
tussen eigenschappen op populatieniveau. De boodschap van hoofdstuk 5 is dat
de kromming van de trade-off door de afbeelding van een niveau naar het andere
alleen maar in enkele speciale gevallen hetzelfde blijft. De afbeelding die de
verschillende niveaus met elkaar verbindt wordt voor twee expliciete voorbeelden
uitgewerkt. Voor dit doel wordt een twee-habitat versie van de logistische en
de Ricker-vergelijking afgeleid uit onderliggende processen op het niveau van het
individu. Uit deze afleiding volgt dat sommige krommingen voor een trade-off
tussen habitatspecifieke draagkrachten niet kunnen worden afgeleid uit een trade-
off tussen onderliggende kenmerken op het niveau van het individu. Bovendien kan
de evolutionaire dynamica in de habitatspecifieke draagkrachten sterk verschillen
tussen modellen waarin de evolutionaire verandering direct in termen van deze
eigenschappen wordt bestudeerd, dan wel in termen van onderliggende kenmerken
die aan de basis liggen van die draagkrachten.

In de hoofdstukken 1 tot en met 4 spelen voorwaarden die tot evolutionaire
vertakking leiden een belangrijke rol. Op een evolutionair vertakkingspunt wordt
selectie disruptief en dit kan leiden tot een vergroting van fenotypische variabiliteit.
In aseksuele populaties gebeurt dit gemakkelijk door het genetisch in tweeén
splitsen van een populatie. Het is dit scenario dat vertakkingspunten hun naam
geeft. In populaties van vrij kruisende sexuele organismen wordt het splitsen
echter door de processen van segregatie en recombinatie tegengewerkt. Het
resultaat is dat veel individuen slecht aangepaste intermediaire fenotypen vertonen.
Het opsplitsen in twee gescheiden lijnen wordt weer mogelijk als de populatie
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zodanig evolueert dat individuen bij voorkeur paren met individuen die er ongeveer
hetzelfde er uit zien voor wat betreft het ecologische kenmerk waarop disruptieve
selectie plaats vindt. Dit scenario kan tot sympatrische soortvorming leiden en
heeft onder meer daarom recent veel aandacht gekregen van theoretici en empirici.
Naast paren met het eigen type bestaan er echter nog veel andere processen die
tot een vergroting van de fenotypische variatie kunnen leiden. In hoofdstuk 6
wordt een overzicht gegeven van de mogelijke adaptieve reacties op disruptieve
selectie. Deze reacties kunnen in drie categorieén worden opgedeeld: processen
die een vergroting in fenotypische variatie veroorzaken door een vergroting in de
genetische variatie, processen die een vergroting in de fenotypische variatie kunnen
veroorzaken zonder een vergroting in de genetische variatie, en processen op het
niveau van de levensgemeenschap, zoals immigratie van vergelijkbare soorten van
buiten de onderzochte populatie en evolutionaire veranderingen in soorten die met
de onderzochte soort in interactie staan. Hoofdstuk 6 sluit af met een blik op de
factoren die de waarschijnlijkheden van het effectief optreden van die verschillende
processen beinvloeden. Reacties waarvoor al genetische variatie klaar ligt bij het
ontstaan van disruptieve selectie, zullen een voorsprong hebben en kunnen door als
eerste evolutionair te reageren de mogelijkheid tot evolutionaire ontwikkeling voor
andere processen verkleinen. Zonder direct beschikbare variatie gaan relatieve
selectiedrukken en genetische en ontwikkelingsbiologische beperkingen op het
ontstaan van variatie een rol spelen.
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