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ENGLISH SUMMARY

The majority of the world’s most important crops hybridise readily with their
wild relatives. With the advent of genetically modified crops, the possible conse-
quences of such hybridisation has come under increasing scientific scrutiny. One
important possible consequence is introgression. Introgression is the permanent
incorporation of genes from the genome of one population into another. Will ge-
netically modified genes introgress from cultivated plants into their wild relatives?
If so, when will this happen? What is a suitable measure for the risk for intro-
gression? To answer these questions requires a combination of experimental and
theoretical studies. Experimental approaches can help determine the fitness ef-
fects that a crop gene will have when placed in wild individuals, and theoretical
approaches can then use this information to forecast the population growth of
foreign genes in a wild population. The work in this thesis provides a suitable
theoretical framework for quantifying the risk of occurrence of introgression, and
companion projects present complementary experimental methods.

Chapter 1 shows that if an invading gene has fitness benefit, then repeated hy-
bridisation will result in the gene invading after some time. This is not to say that
the risk of introgression of the gene is high—the gene will eventually invade, but it
might take a long time to do so. The risk of introgression occurrence is governed
by how long it takes for a permanent lineage to be formed. Since the number of in-
vaders can be initially small, then randomness in the number of o↵spring (so-called
demographic stochasticity) is a crucial factor in determining when permanent lin-
eages form. The theory of branching processes is used to develop a methodology
for calculating the time at which permanent invading lineages are formed. From
this time distribution, a measure of introgression risk is introduced: the hazard
rate. The hazard rate of introgression is the probability that introgression occurs
at a certain time given that it has not occurred before. A sample calculation of
the hazard rate is shown for plants which can either flower after one year or delay
flowering. It is shown that introgression risks can sometimes be higher if plants
delay flowering instead of flowering immediately.

Chapter 2 uses the results of chapter 1 and combines them with the preliminary
results from a companion study to estimate introgression risk from cultivated car-
rots into their wild relatives. A sensitivity analysis was performed to determine
the most important factors driving introgression. The combination of the exper-
iments and theory in this chapter hints at ongoing work, which uses the carrot
(Daucus carota) as a model species in developing a comprehensive methodology
to estimate introgression risks.

Chapter 3 elaborates on the the results from chapter 1 by allowing for hy-
bridisation rates to change in time, allowing for the incorporation of management
strategies such as crop-rotation to be included into risk calculations. The case
where it takes several generations before a fitness advantage is seen is also inves-
tigated.. Hazard rates of introgression can change in time during crop rotations,

85



86 Hazard Rates of Introgression - English Summary

so the task of choosing a suitable level of introgression risk is complicated. Proce-
dures for averaging the hazard rate over time are presented. The average hazard
rate could be used as a measure for introgression risk, but it might be misleading
since it can significantly underestimate introgression risks during some time peri-
ods. Randomly varying hybridisation rates, due to chance changes in pollinator
activity or shifts in weather, are also investigated.

Chapter 4 presents a framework to incorporate genetics into the previous method-
ologies. Furthermore, procedures for calculating hazard rates using computer sim-
ulations are shown, in addition to the mathematical methods presented in previous
chapters. In order to retain mathematical tractability when using branching pro-
cesses, the work in previous chapters assumed that introgression was occurring
into (infinitely) large wild populations. The use of simulation-based techniques
allowed tests to be done on how large a wild population has to be before the
assumptions from previous chapters hold. Both branching process and compu-
tational approaches give similar predictions for population sizes on the order of
100. For small wild populations, introgression is primarily driven by chance and
is less dependent on fitness e↵ects of invading genes. For large wild populations,
introgression is driven by selection and branching processes are an e�cient tool to
calculate hazard rates. Genetic linkage is found to be an important factor a↵ecting
introgression risk.

Chapter 5 generalises the approaches from chapters 1 and 3 to allow for random
environments. In such scenarios, the hazard rate can change randomly in time.
This means that there may be some periods where introgression risk may be higher
than in others. This leads to a practical challenge in choosing an acceptable level of
introgression risk: should one choose an average hazard rate, a maximum hazard
rate or some other level? If an average hazard rate is used, introgression risk
might be severely underestimated for some periods of time. Increasing flowering
probabilities can either increase or decrease the average hazard rate, depending
on the environment.



SAMENVATTING

Het merendeel van de belangrijkste cultuurgewassen in de wereld hybridiseren
gemakkelijk met hun wilde verwanten. Met de komst van genetisch gemodificeerde
gewassen, is het belangrijk om te onderzoeken wat de mogelijke gevolgen van
dergelijke hybridisatie zijn. Een belangrijk mogelijk gevolg is introgressie. Intro-
gressie is de permanente incorporatie van genen van het genoom van een bepaalde
populatie in een andere populatie. Zullen genetisch gemodificeerde genen van cul-
tuurgewassen op den duur permanent in hun wilde verwanten voorkomen? Zo ja,
wanneer zal dit gebeuren? Wat is een geschikte maat voor het risico op intro-
gressie? Om deze vragen te beantwoorden is een combinatie van experimenteel en
theoretisch onderzoek nodig. Experimentele benaderingen zijn nodig om de fitness-
e↵ecten te bepalen, die een bepaald gen zal hebben indien het in het genoom van
een wilde verwant terecht komt. Deze informatie kan dan vervolgens in theoretisch
onderzoek worden gebruikt om het verloop van de frequentie van zo’n gen in een
natuurlijke populatie te voorspellen. Het onderzoek dat in dit proefschrift wordt
beschreven biedt een geschikt theoretisch kader voor het kwantificeren van het
risico op het optreden van introgressie. Dit onderzoek maakt deel uit van een
groter programma, met complementaire empirische deelprojecten.

In Hoofdstuk 1 wordt uitgelegd dat wanneer een gen een fitness voordeel heeft,
hoe klein ook, herhaaldelijke hybridisatie uiteindelijk zal resulteren in introgressie.
Dit betekent echter niet noodzakelijk dat het risico op introgressie van het gen
ook hoog is. Het kan namelijk ook heel lang duren voordat dit gebeurt. Het risico
dat introgressie optreedt wordt bepaald door de duur van de periode voordat er
een lijn van nakomelingen wordt geproduceerd waarin het gen blijft voorkomen .
Dit noemen we een ’permanente lijn’. Aangezien het aantal hybrides aanvankelijk
erg klein is, is inter-individuele variatie in overlevingskans en nakomelingen (zo-
genaamde demografische stochasticiteit) een essentiële factor bij dit proces. De
theorie van vertakking processen wordt gebruikt om een methode af te leiden
waarmee de verdeling van de tijd tot initiatie van een permanente lijn kan wor-
den bepaald. De hazard rate van introgressie is de kans per tijdseenheid dat er
een permanente lijn ontstaat, gegeven dat dat nog niet eerder is gebuerd. In dit
hoofdstuk wordt een voorbeeld van een berekening van de hazard rate gegeven,
voor planten die eenmalig bloeien, na een of meerdere jaren. Er wordt aangetoond
dat het uitstellen van de bloei het risico van introgressie kan verhogen.

Hoofdstuk 2 maakt gebruik van de resultaten van hoofdstuk 1 en combineert
ze met de voorlopige resultaten van een empirisch onderzoek naar introgressie van
genen van gecultiveerde peen in hun wilde verwanten. Een gevoeligheidsanalyse
werd uitgevoerd om de belangrijkste factoren die introgressie beinvloeden vast
te stellen. De combinatie van de experimenten en de theorie in dit hoofdstuk
verwijst naar lopend onderzoek, waarin de wortel wordt gebruikt (Daucus carota)
als modelsoort in de ontwikkeling van een uitgebreide methodologie om introgressie
risico’s te bepalen.
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Hoofdstuk 3 worden de resultaten van hoofdstuk 1 gegeneraliseert, door toe te
staan dat de verdeling van het aantal gevormde hybriden kan veranderen in de
tijd. Hierdoor kunnen e↵ecten van gewas management, zoals gewas-rotatie op
introgressie risico worden bepaald. Hazard rates van introgressie kunnen hierdoor
variëren in de tijd. Dit compliceert het bepalen van een geschikt niveau van
introgressie risico. In dit hoofdstuk wordt een procedure om het gemiddelde van
de hazard rate te berekenen gepresenteerd. Dit zou kunnen worden gebruikt als een
maat voor introgressie risico, maar dat zou misleidend kunnen zijn, aangezien er
periodes zijn waarin het risico aanzienlijk hoger is. Het e↵ect van toevalsfluctuaties
in hybridisatie-snelheden, bijvoorbeeld ten gevolge van variatie in de activiteit van
bestuivers, en/ of weersomstandigheden, worden ook onderzocht. In dit hoofdstuk
worden ook situaties onderzocht waarin het enkele generaties duurt voordat er een
fitness voordeel is.

Hoofdstuk 4 biedt een framework om meer gecompliceerde genetische mecha-
nismen te beschouwen. Bovendien worden procedures voor de berekening van de
hazard rate op grond van computersimulaties gepresenteerd, naast de wiskundige
methoden van de voorgaande hoofdstukken. In de vorige hoofdstukken werd er-
van uit gegaan dat de wilde populatie groot genoeg was om de kans op interactie
tussen hybride indivduen te verwaarlozen. Met behulp van simulatie-gebaseerde
technieken kan worden gedaan hoe groot een wilde populatie moet zijn voordat
deze aanname een redelijke benadering geeft. Het blijkt dat de methode gebaseerd
op vertakkingsprocessen en de computersimulaties vergelijkbare uitkomsten geven
zodra de populatieomvang van de orde van grootte van 100 individuen of meer is.
Voor kleine wilde populaties wordt introgressie in de eerste plaats gedreven door
toeval en is het minder afhankelijk van fitness-e↵ecten van de invasie van genen.
Voor grote wilde populaties, wordt introgressie gedreven door selectie, en zijn ver-
takking processen een doeltre↵end instrument om risico’s te berekenen. Genetic
linkage tussen loci van cultuurgewassen blijkt een belangrijke factor invloed op
introgressie risico te hebben. Dat betekent dat koppeling tussen een gemodificeerd
gen en een gen dat in de natuur nadelig is een bruikbare strategie kan zijn om
introgressie risico te verlagen.

Hoofdstuk 5 generaliseert de benaderingen van de hoofdstukken 1 en 3 naar
situaties met omgevingen met toevalsfluctuaties. In dergelijke scenario’s kan de
hazard rate willekeurig veranderen in de tijd. Het blijkt dat er perioden kunnen
zijn waarin introgressierisico’s behoorlijk hoger zijn dan gemiddeld. Dit leidt tot
een probleem bij het kiezen van een aanvaardbaar niveau van introgressie risico:
moet men kiezen voor een gemiddelde hazard rate, een maximale hazard rate of een
ander niveau? Indien de gemiddelde hazard rate wordt gebruikt, kan introgressie
risico ernstig worden onderschat enige tijd. Ook blijkt dat het e↵ect van life history
parameters, zoals de kans op bloei, afhangt van de manier waarop de omgeving
varieert in de tijd.
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