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Pas 150 jaar nadat Darwin (1859) zijn fascinerende vragen over de betekenis van hybridisatie voor 
evolutionaire veranderingen publiceerde, zijn onderzoekers goed op weg hierop de antwoorden te 
vinden. Natuurlijke hybridisatie wordt steeds meer gezien als een proces met belangrijke gevolgen voor 
de ecologie en evolutie van natuurlijke plantenpopulaties en voor de levensgemeenschappen waarvan 
ze deel uitmaken, en bovendien voor de evolutie van nieuwe kenmerken en soorten. Recent onderzoek 
aan populieren toonde bijvoorbeeld aan dat hybride genotypen een grote invloed hebben op de levens
gemeenschappen van geleedpotigen en weekdieren die er in voorkomen (Wimp et al. 2005, Albrecht-
sen et al. 2007). De zones met hybriden blijken een reservoir te kunnen zijn van biologische diversiteit 
(Bangert et al. 2005, Blair et al. 2008). Bovendien heeft onderzoek aan plantensoorten, waaronder zon-
nebloemen (Helianthus), aangetoond dat hybridisatie sleutelaanpassingen kan opleveren die tot soorts
vorming kunnen leiden (Rieseberg et al. 2003, Rieseberg 2009).
Er zijn veel gevallen bekend van interspecifieke hybridisatie binnen het genus Senecio. Hybridisatie zou 
wel eens een zeer belangrijke rol kunnen spelen bij de evolutie van Seneciosoorten. Van de eenjarige 
soort Senecio squalidus wordt bijvoorbeeld gedacht dat zij is ontstaan uit een hybride van S. aethensis 
en S. chrysanthemifolius. Hybriden van de laatst genoemde soorten werden vanuit een natuurlijke popu-
latie op de berg Etna (Sicilië) overgebracht naar Groot-Britannië waar ze zich als een hybridesoort ves-
tigden (Abbott et al. 2000; 2002). Op de zelfde wijze heeft hybridisatie tussen S. vulgaris en S. squalidus 
geleid tot het ontstaan van de polyploïde soorten S. cambrensis en S. eboracensis op de Britse eilanden 
(Abbott and Lowe 2004). Een mooi onderzoek van Kim et al. (2008) heeft aangetoond dat een specifiek 
kenmerk van de ene naar de andere soort kan worden doorgegeven. De introductie van S. squalides in 
Engeland heeft niet alleen de vorming van twee nieuwe hybridesoorten (S. eboracensis en S. cambrensis) 
tot gevolg gehad, maar heeft ook lintbloemen als eigenschap aan S. vulgaris doorgegeven (Kim et al. 
2008). Diverse andere artikelen over hybridisatie tussen verschillende Seneciosoorten (bijvoorbeeld  
S. vulgaris en S. vernalis; Comes 1994, S. germanicus, S. hercynicus en S. ovatus; Hodalova and Marhold; 
Hodalova 2002, S. keniodendron en S. keniensis; Beck et al. 1992) geven de indruk dat evolutie via 
hybridisatie binnen dit genus zeer veel voorkomt.

In mijn proefschrift (Kirk 2009) koos ik voor S. jacobaea en S. aquaticus* omdat, ondanks de grote ver-
schillen in ecologische verspreiding, er veel gevallen van hybridisatie tussen beide soorten bekend zijn. 
Senecio jacobaea komt voornamelijk voor in verstoorde en voedselarme habitats. S. aquaticus daartegen 
groeit voornamelijk in voedselrijke habitats die in de winter kunnen overstromen en een dichte vege-
tatie bezitten. Daarnaast worden deze soorten belaagd door verschillende soorten specialistische en 
generalistische herbivoren en maken ze verschillende typen pyrrolizidine alkaloïden. Dat zijn secundaire 
plantenstoffen die een rol spelen bij hun interactie met natuurlijke vijanden.
Om te kunnen nagaan of hybridisatie tussen deze soorten belangrijke ecologische en/of evolutionaire 
gevolgen heeft, ben ik begonnen om vast te stellen of natuurlijke populaties van hybriden in Nederland 
voorkomen. Vervolgens heb ik het vermogen van natuurlijke hybriden om zich blijvend te vestigen en 
te reproduceren in de natuurlijke populatie bepaald door een schatting te maken van de vegetatieve en 
reproductieve fitness van gekweekte en natuurlijke hybriden in een klimaatcel. Tenslotte heb ik getest 
of hybridisatie van invloed is op de expressie, en uiteindelijk op de evolutie van primaire en secundaire 
metabolieten die een rol kunnen spelen bij hun interactie met natuurlijke vijanden. 

*	 S. jacobaea en S. aquaticus en enkele verwante soorten worden tegenwoordig in de Senecio sectie Jacobaea 

geplaatst op grond van de DNA volgorde van het genoom van hun plastiden. Ze worden nu respectievelijk 

Jacobaea vulgaris en Jacobaea aquatica genoemd.
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De ecologie van natuurlijke Senecio jacobaea x aquaticus hybriden  
in het natuurreservaat het Zwanenwater 

Natuurlijke hybriden tussen S. jacobaea en S. aquaticus komen voor in het Zwanenwater, en naar alle 
waarschijnlijkheid is er al ruim 25 jaar een aanzienlijke populatie aanwezig (R. van der Meijden, persoon-
lijke mededeling). Een van nature hoog niveau van terugkruising naar S. jacobaea, zoals blijkt uit mole-
culair onderzoek, kan het resultaat zijn van passieve kruising van de hybriden met S. jacobaea, die alge-
mener is dan S. aquaticus in de buurt van de hybridenzwermen. Maar het is ook mogelijk dat er selectie 
plaatsvindt van hybride nakomelingen met een S. jacobaea moeder, omdat deze misschien een hogere 
fitness bezitten onder de heersende omgevingsfactoren dan hybriden met een S. aquaticus moeder. 
Verder toon ik aan dat zelfs sterk teruggekruiste hybriden over een unieke mix van afweerstoffen kunnen 
beschikken die een combinatie vormen van PA’s van beide oudersoorten.
Hoewel ik geen onderzoek naar de dynamiek van deze populatie gedurende meerdere jaren heb gedaan, 
is het wel duidelijk dat natuurlijke hybriden over het algemeen op zijn minst een even hoge fitness heb-
ben als de S. jacobaea individuen waarmee zij in een habitat voorkomen. Een redelijk niveau van fitness 
van natuurlijke hybriden in combinatie met het vermogen van vroege-generatie hybriden om succesvol 
tot reproductie te komen, suggereert dat er geen sterke negatieve selectie plaatsvindt tegen hybriden in 
de hybridenzone. Het suggereert ook dat de hybridenpopulatie zich potentieel over een langere periode 
kan handhaven of zelfs uitbreiden in concurrentie met individuen van de oudersoorten in duinen en 
natte weilanden.
Het vermogen van hybriden om het beter te doen dan hun ouders wat betreft vegetatieve groei is duide-
lijk aanwezig bij de F1 hybriden (Figuur 1). Het zijn onder de meeste omstandigheden krachtige groeiers 
in vergelijking met beide oudersoorten en zelfs de natuurlijke hybriden. Als groeikrachtige F1 hybriden in 
de natuur vaak gevormd worden, dan zal hun aanwezigheid een groot effect op de populatiedynamiek 
van beide oudersoorten in het Zwanenwater hebben. Uit ons moleculaire onderzoek blijkt echter dat 
intermediaire, op F1 hybriden lijkende genotypen, relatief zeldzaam zijn in de natuurlijke populatie.

Figuur 1. Bloemhoofjes van eerste-generatie (F1) hybriden van Senecio jacobaea en Senecio aquaticus (de twee 
bloemhoofdjes onderaan) en bloemhoofjes van de kruisingsouders (Senecio aquaticus linksboven en Senecio 
jacobaea rechtsboven).
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Er zijn minstens twee redenen waarom maternale effecten een grote rol kunnen spelen bij de dynamiek 
van hybride populaties. Ten eerste zijn (F1) hybride nakomelingen van S. jacobaea-moederplanten veel 
groeikrachtiger dan die van S. aquaticus- moederplanten. Als zulke maternale effecten worden overge-
dragen naar volgende generaties, dan kunnen terugkruisingen naar S. jacobaea succesvoller zijn dan die 
naar S. aquaticus. Dit kan een verklaring zijn voor het hoge niveau van terugkruising naar de oorspron-
kelijke oudersoort zoals blijkt uit de moleculaire studies. Ten tweede hebben metingen van het reproduc-
tieve succes van F1 hybriden in vergelijking tot hun oudersoorten laten zien dat F1 terugkruisingen naar 
S. aquaticus meer en grotere zaden produceren dan die naar S. Jacobaea, wat de vegetatieve voordelen 
die een hybride nakomeling van een S. jacobaea moeder ondervindt gedeeltelijk tegenwerkt. Voor 
vaststellen van de mogelijke rol van maternale effecten op de dynamiek van hybride zwermen is dan ook 
aanvullend veldonderzoek nodig.
Samenvattend laten de bovenstaande resultaten zien dat de hybridenzone in het Zwanenwater niet in 
stand wordt gehouden via een evenwicht tussen verspreiding van hybriden in de zone gevolgd door 
een negatieve selectie zoals wordt voorgesteld door Barton en Hewitt’s (1985) in hun ‘tension zone 
model’. Hoewel de oudersoorten duidelijk voorkomen in het voor hen meest geschikte habitat, zijn er 
weinig aanwijzingen dat hybriden in vergelijking met de oudersoorten in sommige omgevingen relatief 
fitter zijn dan in andere. De hier beschreven studies geven de indicatie dat efemere genetische effecten, 
zoals heterose en maternale effecten, in combinatie met passieve verspreiding en mogelijk genotype-
specifieke selectie op hybride individuen, de genetische samenstelling en geografische verspreiding van 
de hybridenpopulatie bepalen.

Evolutionaire consequenties

Variabiliteit in hybride genotypen is één van de terugkerende thema’s in de resultaten in mijn proef-
schrift. Veel auteurs hebben geprobeerd om klassen van hybriden (bijvoorbeeld F1, F2, TK = terugkrui-
sing) onderling en met hun oudersoorten te vergelijken, zonder rekening te houden met genotypische 
variatie binnen deze klassen (Campbell and Waser 2001; Johnston et al. 2001a; Hochwender and Fritz 
2004). Vanuit de klassieke Mendeliaanse genetica gezien, is het duidelijk dat binnen F2 en TK planten 
segregatie plaatsvindt. De variatie binnen de F2 en TK wordt vergroot door segregatie, en door recombi-
natie ontstaan nieuwe combinaties van genen. Dat maakt de variatie in segregerende F2-populaties, en 
in mindere mate in TK populaties vanuit een evolutionair oogpunt zeer interessant. Zo hebben diverse 
auteurs er op gewezen dat de variatie tussen hybride individuen erg groot kan zijn en dat deze variatie 
de basis van het grote adaptatievermogen van hybride genotypen kan zijn (Johnston et al. 2001; Gross 
et al. 2004).
Waarnemingen met betrekking tot het reproductieve succes en de fytochemie van S. jacobaea x 
S. aquaticus hybriden ondersteunen de conclusie dat het door de grote variatie onmogelijk is om een 
allesomvattende conclusie over de fitness van hybriden in relatie tot de oudersoorten te trekken. Het 
reproductieve succes van vroege-generatie hybriden is afhankelijk van de genetische interactie tussen 
de kruisingsouders, in die zin dat het reproductiesucces van een individu alleen gemeten kan worden in 
relatie tot de beschikbare poel van individuen waarmee kruising kan plaatsvinden. Verder kan het repro-
ductiesucces van genotypen binnen een hybrideklasse afhangen van aanvullende factoren zoals bloem-
morfologie (die zeer variabel is tussen genotypen, Kim et al. 2008) en concurrentie om pollen.
In mijn proefschrift toon ik aan dat zelfs F1-hybride genotypen zeer variabel kunnen zijn, wat er op wijst 
dat in de productie van primaire en vooral secundaire metabolieten, al veel genetische variatie bij de 
beide oudersoorten aanwezig moet zijn. Verwacht mag worden dat de variatie in segregerende genera-
ties zelfs nog groter zal worden door middel van transgressieve segregatie. Behalve dat primaire (Zangerl 
and Berenbaum 2004) en secundaire metabolieten (O’Reilly-Wapstra et al. 2005) een belangrijke rol 
spelen bij de interactie met veel verschillende natuurlijke vijanden, zijn zij betrokken bij een groot aantal 
andere processen. We hebben gevonden dat hybridisatie de expressie van verschillende primaire en 
secundaire metabolieten, waaronder pyrrolizidine alkaloïden, kan veranderen. Dit wijst erop dat hybridi-
satie een belangrijke rol kan spelen bij de evolutie van metabolische expressie.
Aanvullend hierop, kan de variatie in ecologisch belangrijke kenmerken zoals PA-expressie, bloemmorfo-
logie en zaadgrootte, de basis vormen voor studies naar de natuurlijke selectie of genetische regulatie 
van deze kenmerken (bijvoorbeeld Lexer et al. 2003; Kim et al. 2007, Leiss et al. 2009). Inter-specifieke 
hybriden kunnen zo een belangrijk instrument voor verdere evolutionaire studies vormen. 
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Hybridisatie in Senecio

Er zijn talrijke meldingen van hybridisatie tussen soorten binnen het genus Senecio en diverse Senecio-
soorten zijn ontstaan als gevolg van hybridisatie. De studies van Richard Abott en zijn collega’s in het bij-
zonder, zijn zeer nuttig geweest om het belang van hybridisatie tussen verschillende soorten binnen dit 
genus te demonstreren. Veel andere onderzoekers zijn zich echter niet of onvoldoende bewust geweest 
van het belang van hybridisatie voor ecologische interacties en voor de diversificatie van Seneciosoorten. 
Hoewel de totale rol die hybridisatie speelt in de soortsvorming binnen het genus hier niet besproken 
is, zou die rol wel eens cruciaal kunnen zijn om te begrijpen waarom Seneciosoorten zo succesvol zijn in 
vergelijking met andere genera.
Een grote barrière om de rol van hybridisatie vast te stellen bij soortvorming in fylogenetische/evolutio-
naire studies, was dat er tot voor kort geen instrumenten beschikbaar waren om moleculaire aanwijzin-
gen van hybridisatie te herkennen. Door recente ontwikkelingen op dit gebied zijn er nu sterk verbeterde 
methoden beschikbaar die systematische identificatie van interspecifieke geneflow in speciatie studies 
mogelijk maken (Seehausen 2004; Linder and Rieseberg 2004, Kim et al. 2008).
Deze studie is de aanzet geweest voor onderzoek naar hybriden tussen S. jacobaea en S. aquaticus door 
de onderzoeksgroep Plantenecologie en Fytochemie in Leiden. Van de kruising tussen S. jacobaea en 
S. aquaticus zijn P, F1 en 130 F2 lijnen gemaakt die worden aangehouden om de variatie in chemische, 
fysiologische en morfologische kenmerken te bestuderen. De evolutionaire gevolgen van een dergelijke 
variabiliteit en recombinatie in de F2 -generatie kunnen op deze manier zowel in het veld als in het labo-
ratorium worden bestudeerd. (Leiss et al. 2009). Er wordt een genetische kaart gemaakt die het moge-
lijk zal maken om de relatie tussen verschillende kenmerken te bestuderen en om het aantal genen dat 
bepalend is voor deze kenmerken te achterhalen.
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