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1 Nutriénten en energie

Als een zebra gras eet krijg je minder gras en meer zebra i @reinig gras is dat zebra’s
nauwelijks nog kunnen groeien of zich voortplanten. Veetlellen in de populatie-dynamica
proberen dit proces te beschrijven door eenvoudige regels de groei van het gras aan te
nemen, en te analyseren wat de zebra-populatie doet. Haepro bij de toepassing van deze
modellen in de praktijk van het biologisch onderzoek zitnabin het feit dat de groei van gras
van nutrénten afhangt, en dat de zebra veel i@umien die in het gras zaten ook weer uitscheidt
(en uitschijt en tenslotte bijna alles weer teruggeeft disnés), en daarmee de groei van gras
stimuleert. Dit geldt ook voor de leeuw die de zebra eet. @pklr aan de ineffiéinte omzetting
van zebra in leeuw, worden veel néinten uitgescheiden door de leeuw, waardoor het gras
beter gaat groeien en de zebra’s meer te eten hebben (en teedyetekent meer groeien en
reproduceren). De leeuw eet de zebra’s dus niet alleen, voaar ze ook, op indirecte wijze.
Deze vorm van kwantitatieve ‘hulp’ van de leeuw aan de zebedthminder aandacht gekregen
dan de kwalitatieve ‘hulp’, die, zoals sinds Darwin algeméekend is, voortkomt uit het feit
dat de leeuw een voorkeur heeft voor de zwakke individuemdgr moeite, minder risico op
verwonding). Behalve door genetische selectie en het tegengan de verspreiding van ziekten,
reduceren leeuwen ook de concurrentie tussen zebra’s o tgravoordele van de sterken.
Het is de combinatie van kwantitatieve en kwalitatieve aspedie nodig is voor evolutionair
inzicht. Factoren als effecten van weer en klimaat, en rtiggan een ruimtelijk heterogeen
milieu dragen ertoe bij dat dit inzicht niet makkelijk te waarven is.

Dit voorbeeld illustreert dat je naar lotgevallen van ririten moet kijken om de kwanti-
tatieve relaties tussen gras, zebra’s en leeuwen te kurggaijden. Meestal gaat het om een
beperkt aantal type nuémten die limiterend zijn als bouwstoffen, maar ook eneigjieelan-
grijk, om arbeid te kunnen verrichten. Organismen slaar @égergie op in de vorm van kool-
hydraten, vetten en eiwitten. Deze polymeren vervullen dagdrbel-rol, en fungeren als bron
voor energieen bouwstoffen; het deel dat als energie-bron wordt gebrasulteert in de pro-
duktie van nut@nten (en koolstof dioxide en water en hitte). Uitscheidiag nutrénten is dus
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onlosmakelijk verbonden aan levensprocessen. Sommiderldsczien kans om energie te ont-
trekken aan bepaalde minerale stoffen, maar meestal kagngierin de vorm van licht binnen
aan de basis van een ecosysteem (via (sommige) bactatgen en planten), en wordt het via
voedselwebben aan andere organismen doorgegeven. Onganise licht-energie vast leggen
worden(foto-)autotrofengenoemd, die dodnerbivorenof grazers gegeten worden. Herbivoren
worden gegeten doararnivoren organismen die energie halen uit organische stoffen worde
heterotrofergenoemd (dus herbivoren en carnivoren samen).

Doordat autotrofen energie en nétnien (bouwstoffen) gescheiden opnemen, slaan ze deze
inwendig gescheiden op in voorraden (nériien vaak in vacuolen, en energie, samen met kool-
stof, in zetmeel-korrels of vet-bolletjes). De struktuanwdeze organismen heeft echter een vrij
vaste samenstelling, een eigenschaphdmeostase/ordt genoemd. Voorraden zijn op te vatten
als de verzameling van stoffen met een meer mobiel karakjtil(jk verblijf in het organisme),
struktuur als de verzameling van stoffen met een meer pemarakter (hoewel onderhoud-
aktiviteit er ten dele op neerkomt dat deze stoffen tocheireteloos lang in het lichaam blijven).
Autotrofen zorgen er dus voor dat herbivoren de verschiemutrénten en energie gekoppeld
opnemen, maar de samenstelling van de autotrofen kan nogvigren (omdat de hoeveelheden
van de verschillende voorraden ten opzichte van de strukmuvargeren). Herbivoren zorgen
ervoor dat carnivoren de verschillende nérien en energie vrijwel perfect gekoppeld opnemen
(de chemische samenstelling van herbivorendatinauwelijks).

1.1 Symbiose

Bij alle omzettingen van voedsel naar poep plus een heel késtje biomassa, en bij onderhouds-
processen van biomassa, komen r@uien vrij, die door autotrofen weer gebruikt kunnen wor-
den voor groei. Autotrofen worden vaak door nétien gelimiteerd en hebben een energie
(koolhydraat) overschot, die ze ten dele uitscheiden. Di#pescheiden koolhydraten kunnen
door de meeste heterotrofen uit het milieu opgenomen wordeanvulling op hun autotrofen-
diéet. Dit leidt er dan wel toe dat ze minder nétrien uitscheiden, waardoor de autotrofen
minder kunnen groeien. Deze uitwisseling van koolhydraégen nut@nten vormt de basis
van de meestsymbiosesmeer of minder hechte samenlevingen tussen organismestatien
uitwisselen.

Bekende voorbeelden van symbioses zijn koralen (samegkewitussen poliepen en algen,
zie figuur) en korstmossen (samenlevingen tussen schimeneddgen). De verschijningsvorm
wordt hier door de heterotroof overheerst. Dat ligt and@arbg planten, waarbij de heterotrofe
mycorrhiza onopvallend is. Recent zijn er aanwijzingen gelem dat landplanten al direct bij
de start van hun evolutie 460 Ma geleden in symbiose met sohimleven. Symbiose is de
dominante levensvorm op aarde maar veel relaties springgrimhet oog omdat er micro-
organismen bij betrokken zijn; denk bij de mens aan de darrugh flora, bij voorbeeld. In
feite zijn eukaryote cellen ontstaan als een symbiose vesthidlende bakteén, die in het verre
verleden een losser samenlevingsverband hadden. Mitdakaren chloroplasten hebben zelfs
nog eigen stukjes DNA, apart van dat in de kern, als getusgeam hun symbiontisch verleden.
De stap van endo-symbiose naar endo-parasitisme is nigtt, grat géllustreerd kan worden aan
de beruchte tyfus bacterie, die de nauwste verwant is vamitxetchondrion.

Kwantitatieve kennis van de uitwisseling van stoffen iseesgel voor het begrip van groei-
processen en de in standhouding van biodiversiteit, enti ¥eor de metabole organisatie van
de cel. Een model-struktuur die aansluit bij de evolutionaintstaanswijze van de cel maakt
het meeste kans bruikbaar te zijn voor het verkrijgen vanrnmegcht in de metabole organ-
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Figure 1: Wat als koraal in de sovenierwinkel ligt is
eigenlijk alleen de (dode) kalkafzetting door de poliepen.
Op het rif liggen de levende poliepen als een dun vliesje
over het kalk heen. De meeste steken alleen ’s nachts de
poliepen uit (door vele malen hun eigen gewicht aan water
op te nemen). In het weefsel van vrijwel alle steenkoralen
leeft het pantserwieBymbiodinium die ook vrij-levend

kan voorkomen, en dan een wat andere vorm heeft.

isatie. In een ecosysteem hebben we te maken met een heelaperan uitwisseling, waarbij
stoffen via het milieu uitgewisseld worden, maar dit kan awter rechtstreeks gebeuren, waar-
bij organismen in elkaars nabijheid of tegen elkaar aan @ikaar leven. Vooral uitwisseling
van energie tegen nuémten tussen auto- en heterotrofen is de basis van het nistabmp
systeem-niveau. De kwantitatieve aspecten van deze séling werkt vaak zodanig uit dat de
biomassa verhoudingen tussen de partners slechts bepaédr, waardoor het makkelijk wordt
om de koppeling te perfectioneren, en alle variatie vernlgyaat. Als dit gebeurt in een endo-
symbiose, waarbij de autotroof in de heterotroof leeft, datstaat eemnixotroof een nieuw
organisme dat zowel auto- als heterotroof aktief is. Uit dstaanswijze van de eukaryote cel,
mag duidelijk zijn waarom veel algen mixotrofe eigensclappebben. Mixotrofen kunnen zich
weer gaan specialiseren als autotroof of als heterotramtfjahrna weer in een symbiose kunnen
gaan samenleven. Deze cyclus heeft zich in de evolutie leiosi@erhaald. Sporen hiervan zijn
bijvoorbeeld nog zichtbaar in de membranen die in laagjesidoroplasten liggen van sommige
soorten pantser-wieren, en herleidbaar zijn tot niet-este algen groepen.

Het is voor dit verhaal belangrijk zich te realiseren dat devigseling van stoffen kop-
pelingen tussen hoeveelheden van verschillende soorgamismen geeft die glijdend kunnen
varieren in het spektrum van los naar hecht. Organismen leveall@en in een bepaald fysisch-
chemisch milieu, maar Iiievioeden dat ook behoorlijk, zodat er sprake is van eervobste van
organismen en hun milieu.

Deze bijdrage gaat over de kwantitatieve aspecten van geekog tussen de biomassa’s van
verschillende organismen, waarbij het begipichiometrievan belang is, dat aan de basis ligt
van homeostasis: als een stof met een vaste chemische saltmengevormd wordt uit sub-
straten, dan worden de substraten in vaste verhoudingbruidr Een soort van open deur, met
verstrekkende implicaties. De nadruk ligt hier op de cotmen de kwantitatieve formuler-
ing; ik heb een downloadable computer programmaatje gegehrwaarmee de relaties tussen
auto- en heterotrofen makkelijk zichtbaar kunnen wordenagkt in de vorm van grafieken. Het
geeft de gebruiker de mogelijkheid zelf uit te proberen hemedelaties afhangen van parameter
waarden. Zie de referenties.



1.2 Omzettingen

Laten we organismen eens beschouwen als chemische stoff@éiken naar de omzetting
A — ypaB+ycaC +ypaD +---

waarbij stof A bijvoorbeeld de autotroof is, std¥ de heterotroof, en stoffe@’, D, en verder,
mineralen. De stoichiometrische coefficientelwantificeren de omzettings-effémtie. In de
chemie (waar alle stoffen zuiver zijn) en de meest eenvaddiigiogische modellen (waar stoffen
staan voor mengsels van een groot aantal verschillenderstaijn deze coefficienten constan-
ten, terwijl de concentraties van de stoffen en de omzedsinglheid kunnen vaien. In de
meer realistische modellen hangen deze coéfiiein af van de fysiologische toestand waarin
het organisme verkeert.

Stel we volgen slechts 4 elementen (C, H, O en N), en 4 mine(alenCO,, H = H,0,0 =
O,, en N = NHj3). In werkelijkheid zouden we voor ons doel veel meer eleeen mineralen
moeten volgen, maar dat voegt geen esgehtiieuwe zaken toe. De samenstellingen van de
stoffen in frequenties van elementen kunnen nu worden ekesgd in de matrix vachemische
indices
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waarbij de elementen koolstof C, waterstof H, zuurstof O,té&st®f N in de rijen staan, en de
stoffen A, B, C, H, O en N in de kolommen. Het element; ; uit deze matrix geeft dus aan
hoeveel van elemeritin stof j zit. Nu zitten er zeer veel stoffen in biomassa, maar honasest
veronderstelt dat de samenstelling niet verandert, dusetieedten van matrix. zijn constant.
We kunnen hierdoor alle element-frequenties uitdrukkerv.tkoolstof, en vervolgens de ho-
eveelheid biomassa meten in aantallen koolstof atomedgasintal C-atomen wordt uitgedrukt
in veelvouden van het getal van Avogadro, wordt deze meb&éeerC-molgenoemd. Evenzo
kunnen we destoichiometrische coefficient@erzamelen in de vector

T
y=(—-1 yap yac Yam Yao Yan )

waarbij het elemeny;; de verhouding aangeeft tussen de stromen vanistof stofj. We
normeren hier op de stroom van stbf die verdwijnt, zodat het eerste element yade waarde

—1 heeft. Ergeldy;; = yj‘il. De exponenf’ staat voor transponeren: rijen en kolommen omwis-
selen. Stoichiometrische beperkingen van de omzettingekoen op neer dat deze coefficienten
ook constant zijn; sterker nog, ze moeten voldoen aan dema@wdeny = 0, waarbijO een
vector van nullen is. Deze voorwaarde volgt uit de behoutiswer elementen. Het gevolg

is dat, als we de omzettings-eftcitiey ,5 vastleggen, daarmee ook metteen alle andere stoi-
chiometrische coefficienten vastliggen. Dit komt doordgit dlental mineralen gelijk is aan het
aantal elementen.

De omzetting moet uiteraard voldoen aan de tweede hoofdavetle thermodynamica, wat
in dit geval neerkomt op de raadvoorwaange < 0, waarbij de vectop: de chemische po-
tentialenvan de verschillende stoffen verzamelt. We kijken, om redetie hier te ver voeren,
alleen naar omzettingen waarbij warmte vrijkomt.

We verzwakken nu de veronderstelling dat biomassa als fefreteran samenstelling ve-
randert, door te veronderstellen dat biomassa formeetngieegd kan worden in struktuur en
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eén of meer voorraden, en dat de struktuur en de voorradem @ipain samenstelling veran-
deren. Hierdoor zijn bepaalde verschuivingen in de saralingt van biomassa mogelijk, door
veranderingen in de verhouding van de voorraden en de stnukbeze uitbreiding wordt in de
literatuur zelden gedaan, maar is essitom de titel genoemde relaties te kunnen zien. Ik noem
het constant zijn van de samenstellingen van struktuur erradensterke homeostasiem het

te kunnen onderscheiden vawakke homeostasiwat slaat of het constant zijn van de verhoud-
ing van struktuur en voorraden, en dus op het constant zijrdeasamenstelling van biomassa
als geheel, bij langdurige blootstelling aan een constaltum De hoeveelheden struktuur en
voorraden kunnen dan nog wel veranderen. In tegenstetiireidrke homeostasis, heeft zwakke
homeostasis belangrijke implicaties voor de dynamica \eawodrraden.

2 Basis model

Om de omzettingen in de samenleving tussen heterotroferuttrafen te kunnen volgen,
moeten we eerst in grote lijnen vastleggen hoe ze substpatitrénten en licht, uit de omgev-
ing opnemen, omzetten in voorraden en gebruiken voor opnddrlen groei. Deze metabole
organisatie wordt op grond van mechanistische aannamégelegd in de Dynamische Energie
Budget (DEB) theorie. Een stap-voor-stap bespreking zoutéieer gaan, en ik volsta met het
vermelden van enige verbanden, zonder aan te geven hod diechanismen volgen.

Omuwille van de eenvoud wordt hier eerst een aantal extranderstellingen gedaan, die
overigens niet noodzakelijk zijn binnen de DEB theorie. Véenen aan dat de ruimte waarin
de organismen leven homogeen is, bijvoorbeeld een volureé afozout water, met plank-
tontischeéén-cellige organismen zoals chlorofyten (groenalgen) ikaten (wimperdiertjes).
Verder zullen we ons beperken tot organismen waarbij heemgk, dat betrokken is bij de
substraat/nutéinten-opname, evenredig is met het structureel volumebetadvkken is bij de
onderhouds-processen. Dit is zelden in detail het gevadrrhat is een redelijke numerieke
benadering voor organismen die in &en delen na het bereiken van een bepaald structureel
volume, en dus maar een heel beperkte range in deze volurbbsrheDeze aanname maakt
het, binnen de DEB-theorie, mogelijk om de populaties te eoldoor de structurele massa’s
van alle individuen op te tellen, en te werken met een enketergad dichtheid, dit is de ver-
houding tussen de voorraad en de structurele massa, di@Neandividuen hetzelfde is (als zij
voldoende lang aan een zelfde omgeving zijn blootgestehinste). Dit geldt dus zowel voor
de autotrofen als voor de heterotrofen. Als we deze aann@&ghwitien maken, moeten we alle
individuen in de populatie in principe apart volgen. Dit kam slimme wijze met behulp van
partiele differentiaal vergelijkingen, maar het wordt er nalijfuwel veel ingewikkelder van.

2.1 Autotroof

We nemen hier even aan dat de fotosynthesg €®,0 + licht — CH,O + O, alleen door
CO, wordt gelimiteerd, waarbij CED staat voor koolwaterstof, dat zowel energie als koolstof
bron is voor de autotroof. Het is overigens geen probleenrekéning te houden met limitatie
door licht, fotorespiratie en andere zaken, maar we houdeadeenvoudig mogelijk hier. We
onderscheiden twee voorraden: koolwaterstof (zetme8leveeen stikstofrijke voorraad. Stik-
stof wordt meestal niet als ammonia opgeslagen, omdat fig} @ bij hogere concentraties.
We gaan voorbij aan deze “details” en werken met veralgeseenile verbindingen. De massa-
specifieke intra-cellulaire vorming van koolhydraten irom@den is een hyperbolische functie
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Figure 2: De kalium-gelimiteerde
groei van de bacterik. coli bij 30°C

in een batch-kultuur (dus een kultuur
waar niets in of uit gaat na de start).
Hoewel de kalium in het milieu na 3
h al op is, gaat de groei nog ruim
3 h langer door vanwege de voorraad
tijd, h kalium die de bacterie aanlegt.

extinctie bij 540 nm
kalium conc., mM

van de concentratie koolstof dioxide; de massa-specifietka-cellulaire vorming van stikstof
voorraden is een hyperbolische functie van de concentdiig Dissolved Inorganic Nitrogen).
Natuurlijk gaat het werkelijk om veel meer stoffen.

Het verbruik van de voorraden, de catabole snelheden, gelyeerste orde proces op basis
van voorraad-dichtheden. Deze kinetiek uit een tweeteheite de DEB theorie stelt: zwakke
homeostasis en verdeelbaarheid van de voorraden in chemsmponenten (zoals vetten en
niet-vetten) die alle eenzelfde kinetiek volgen, zondeérditazichtbaar is aan de buitenkant van
het organisme. Dit lijkt erg op de eerste orde kinetiek uitkdemie, waarbij elk deeltje een vaste
kans per tijdseenheid heeft op aan de reactie deel te nenaam,dat is het niet. Dit komt door
het verschijnsel “verdunning (van voorraden) door groan(het organisme)”. In feite heb je
voor de mechanistische verklaring een argument nodig degdiinning door groei uitschakelt;
voorraden komen voor in de vorm van polymeer-bolletjes dlieen aan de buitenkant door
enzymen gemobiliseerd kunnen worden (vandaar dat gespwdedt over voorraad-dichtheid
en niet voorraad-concentratie). De reactie-snelheid théung af van het kontakt-oppervlak, en
niet van de hoeveelheid polymeer. Het belang van voorradee groei van organismen wordt
in Figuur 2 géllustreerd aan een batch-kultuur van baéeri

Na het ‘betalen’ van onderhouds-kosten, die evenredigmigh de hoeveelheid struktuur,
komen beide stromen van gemobiliseerde voorraden aan l{alutracte) Synthesizing Unit
(SU) die struktuur synthesizeert. De regels die de SUs inalggtmeen volgen lijken erg op
die van de klassieke enzym-kinetika, waarbij het substaadit aan ongebonden enzym, en
het enzym-substraat-complex uiteen valt met een vastegerrigd in ongebonden-enzym plus
substraat, of in ongebonden-enzym plus product. Ook helustdan in de klassieke enzym-
kinetika aan ongebonden enzym binden. De snelheden vanegehtvwdings-processen worden
evenredig genomen met het product van de concentratiesymaardca van SUs gaat ervan uit
dat de terugval van het complex naar substraat en ongeb@mdgm langzaam gaat, en dat het
product slecht bindt aan ongebonden-enzym. Bovendien veordiet gewerkt in termen van
concentraties (wat is een concentratie tenslotte in eemeeleen ingewikkelde struktuur die
alles behalve homogeen is), maar met fluxen: stof-stromen.

Deze dynamica van SUs voor twee substrate@éernproduct heeft tot gevolg dat de snelheid
van de synthese vrijwel geheel wordt bepaald door slégérntsubstraat. Er is slechts een kleine
range waarbinnen beide stromen beperkend zijn. Dit betekaner wat overschiet van het
andere substraat.

De laatste gedragsregel voor de autotroof betreft uitdamgivan een vast percentage van de
stroom voorraden die de SUs voor groei niet kunnen verweikenest wordt teruggevoerd naar
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Figure 3:De specifieke groeisnelheid van
de HaptofietPavlova lutherials functie
van de intra-cellulaire voorraden van fos-
faat (reserve 1) en vitamine;B (reserve

2) bij 20°C. De waarden van de voor-
raden zijn door de “alg” zelf ingesteld
door ze te kweken bij verschillende ho-
eveelheden fosfaat en vitaming-Bn het
medium. Behalve dat de simultane limi-
taties van groei door beide voorraden goed
beschreven wordt valt vooral op dat de
combinatie veel fosfaat en veel vitamine
Bi> voorraad niet voor komt. Je krijgt
alleen veel van de ene voorraad, als de an-
dere limiteert.

mollcel

P geha\tei

het voorraad, waar de stroom oorspronkelijk vandaan kwaenuiescheiden stroom kan niet
nul zijn, vanwege ‘explosie gevaar’ voor de niet-limitedervoorraad; als de opname gewoon
doorgaat, maar het gebruik door onderhoud en groei laagdsddbde limiterende voorraad
de groei beperkt, dan kan de niet-limiterende voorraadignoeonder plafond. Dit wordt uit-
gesloten door een vaste fractie van de niet-gebruikte ckgaroom uit te scheiden. Als deze
fractie erg klein is, kunnen de niet-limiterende voorradegnhoog oplopen; een stuwings-effect;
zie Figuur 3. Van dit mechanisme wordt bij de biologischddatverwijdering uit afval water
op technische schaal gebruik gemaakt.

Er is hier sprake van een vreemd verschijnsel: groei neeentnet de voorraad-dichtheid
van de beperkende voorraad, maar af met die van de nietiegky voorraad. De beperkende
voorraad is in de praktijk zo laag bij micro-organismen davaak over het hoofd wordt gezien,
en veel micro-biologen het idee hebben dat je vooral veeiraden hebt bij lage groei.

Dit mechanisme van gebruik van voorraden staat groei toeinzee, bijvoorbeeld, waar-
bij aan het oppervlak wel licht en koolstof voorhanden isamgeen stikstof, en in de diepte
omgekeerd, indien de wind de cel op en neer in de waterkolamedgt. Dit is de situatie in de
praktijk, waarbij de cel slecht kan groeien als zijn lokatageving constant zou zijn; wind is
nodig voor groeien in zee. Zie Figuur 4.

2.2 Heterotroof

Afgezien van de assimilatie is de metabole organisatie eahatierotroof in principe dezelfde
als die van de autotroof, maar omwille van de eenvoud zullerhigr slecht®en algemene
voorraad onderscheiden. Als een heterotroof de autordpidea eet hij/zij dus een mengsel
van drie substraten: struktuur en twee voorraden. Aangedgeautotroof zijn voorraden ook
uitscheidt, is er geen reden voor de heterotroof om dezeonieuit de omgeving direkt op de
nemen. In feite heeft de heterotroof meer aan de voorradeaatade struktuur van de autotroof,
voedings-technisch gezien. De struktuur bevat doorgaagiscellulose of andere slecht of niet-
verteerbare verbindingen, en relatief weinig riefrtten (met name stikstof en fosfor). Dit is de
reden waarom melk-koeien gras, en bladluizen plantensappeslecht verteren, energetisch
gezien,; ze hebben een teveel aan koolhydraten, en zijngekmiteerd (als de koeien niet met
schape-hersenen worden bijgevoerd).
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Figure 4:De linker figuur laat zien hoe twee nutrient concentraties kunnearearin de lokale omgeving
van een algen cel (doordat de cel zich cyclische door een verticadigt verplaatst bijvoorbeeld). De
rechter figuur laat de biomassa concentraties zien voor cellen met twead®o (voor elke nutrier@n),
met een afnemende “turnover” tijd van beneden naar boven. Hoe gletkmrnover-tijd, hoe kleiner
de voorraden en hoe langzamer de groei omdat op geen enkel momlestalienutrént-concentraties
gunstig zijn voor groei.

Hoewel de voorraad dynamica van de heterotroof dus eenyeud dan die van een au-
totroof, is het modelleren van zijn de specifieke assinglatgewikkelder, waarbij de autotrofe
struktuur in zijn voedsel substitueerbaar is voor de comtienvan twee autotrofe voorraden.
Dit soort van meer ingewikkelde interacties in de verwegkuan substraten zou hopeloos in-
gewikkeld worden in termen van de klassieke enzym-kinetikaar het blijft redelijk rechtoe-
rechtaan in SU-dynamica, waarbij substitueerbare substt@mpeteren voor toegang tot de
SuU.

We zullen nu aannemen dat, naast de autotroof, een stiistafend organisch substraat
aanwezig is, dat als alternatieve, of aanvullende, vobdselkan dienen voor de heterotroof.
Denk bijvoorbeeld aan koralen die garnaaltjes eten (diezijh aan eiwitten), met algen in hun
liif. Het belang voor dit verhaal is dat deze stikstof is niethtstreeks beschikbaar is voor
de autotroof. De specifieke assimilatie stroom kan, dogpassing van de regels voor SUSs,
geschreven worden in termen van de bijdragen van substraattetrofe struktuur en voorraden
(in de autotroof zelf en uitgescheiden voorraden in heteul)li

3 Samenleving

Eerst stellen we vast dat alle ingrédien voor een symbiose in feite al aanwezig zijn in de
herbivorie-relatie; de autotroof scheidt koolwaterstivf dat de heterotroof kan gebruiken voor
zijn energie-voorziening, en de heterotroof scheidt ammoi, die de autotroof kan gebruiken.
Een gedeelte van deze ammonia is afkomstig van het subdatdé heterotroof eet (garnaalt-
jes); deze stikstof was niet beschikbaar voor de autotemofder hulp van de heterotroof.

Nu vast ligt hoe de autotroof en heterotroof substraat (¢riégmien en licht) opnemen en
gebruiken voor onderhoud en groei, kunnen we bekijken wgebeurt in geval van een samen-
leving tussen de twee.



Figure 5: Het cel opperviak van de euglenoide
& Postgaardj die geen motochondm of chloroplas-
ten heeft, is volledig bedekt met draadvormige het-
erotrofe bacte#én.

3.1 Herbivorie/Symbiose overgang

De overgang van herbivorie naar symbiose kan door de hetefahakkelijk worden gemaakt
als de verterings-effiéntie de struktuur van de autotroof laag is, en hij de doorutet@of
uitgescheiden voorraden goed uit het milieu kan opnemen.gBat extra gemakkelijk als hij
liifelijk kontakt heeft, zie Figuur 5. In overgangs-sities, waarin hij toch nog wat autotrofen
eet, (en bij zijn dood) scheidt hij stikstof uit. Lijfelijkdntakt is dan ook voor de autotroof
gemakkelijk om alle vrije stikstof te kunnen bemachtigen.

3.2 Symbiose/Mixotrofie overgang

De overgang van symbiose naar mixotrofie gaat vanzelf zoelreethoudingen tussen de voor-
raden en de structurele massa’s niet meer veranderen, pra&ess van zwakke homeostasis.
Door een volledige koppeling gaat ook deze flexibiliteitloegn tijdens veranderingen in het
milieu. Een bijzondere, en uiterst waardevolle, eigengataa het DEB model is dat deze staps-
gewijze koppeling tot stand kan komen door kleine veramdgm in de parameter waarden aan
te brengen, en de aldus verkregen samenleving zich weeswpian de DEB-regels houdt. Het
belang van deze eigenschap is gelegen in het feit dat alkrgatien in feite als samenlevingen
moeten worden gezien, en het DEB model van toepassing isl@prglanismen. Met andere
worden, de eigenschap betreft een ingewikkelde vorm vasistamtie van het DEB model.

Een gedeelte van de kosten voor groei komt voort uit de sgethian de assimilatie appa-
ratuur. Bij de integratie tot mixotrofie moet dat zichtbaarden doordat de specifieke groeikosten
hoger zijn dan de gemiddelde specifieke groeikosten.

3.3 Mixotrofie/Herbivorie overgang

De kosten voor groei van een mixotroof kunnen uiteengelegdi@n in basis-kosten en kosten
voor de synthese van de assimilatie-machinerie voor desyotbese (autotrofe route) en de
afbraak van organische substraten (heterotrofe routes)déte extra kosten hoog zijn, kan een
mixotroof groei-kosten besparen door af te zien van de ggathrareén van beide machiném,
en zich specialiseren in een auto- of hetrotroof. Of dit oekeayrt kan worden onderzocht met
behulp van de theorie voor adaptieve dynamica.

Voorlopige resultaten van computer simulaties laten zagrddze specialisatie inderdaad kan
optreden wanneer de bindingskansen wat karévani tussen de individuen.



4 Discussie & conclusies

De bovenstaande analyse kan op een vrij rechtoe-rechtaaiemugtgebreid worden naar meer
realistische situaties. We kunnen hierbij denken aan Heemgen van een individu-structuur,
door opperviak/volume verhoudingen niet langer constanteronderstellen. Dit heeft ook
gevolgen voor de dynamica van de voorraad dichtheden, odedahelheid van deze dynam-
ica evenredig is met deze verhouding. Ook kan op een meéstieethe wijze rekening worden
gehouden met simultane limitaties, co-metabolisme, \a@#ong, en kunnen een spae struk-
tuur en een toe- en afvoer van stoffen in de omgeving van dersiamng worden aangebracht.

Het is wellicht aardig te vermelden dat de oecofysiologie pkanten begrepen kan worden
vanuit de gedachte dat de spruit (autotroof) en de worteé(beoof) een symbiontische relatie
met elkaar hebben. De kracht van deze representatie ligavwohet intrinsieke adaptief ver-
mogen van zo’n symbiose aan veranderende milieu-omstaedén, in termen van verschuiv-
ende investeringen in spruit versus wortel, en in reactearputaties. Waargenomen com-
penserende reacties op veranderingen in het milieu worltrafs kwalitatief) met zo'n sym-
biose goed beschreven met een relatief klein aantal pagasnen het vereist geen optimaliteits-
veronderstellingen. De publikatie is recent, en een medetgdleerde toetsing tegen experi-
mentele resultaten moet nog plaatsvinden.

De belangrijk doel van deze bijdrage is zichtbaar te makéredaeel aspecten zitten aan
samenlevingen van organismen, en dat een predator niehat@ar “lastig” is voor de prooi,
maar dat de predator populatie de prooi populatie ook “helid beoordeling is afhankelijk van
het niveau van organisatie (individu versus populatie).

De analyses laten zien dat homeostasis vergaande impsidaeft voor samenlevingen van
organismen en voor omzettings-eféinties. Deze implicaties kunnen alleen begrepen worden
met behulp van modellen die een voldoende mate van resadleiieen. Hoewel het erg belan-
grijk is modellen zo eenvoudig mogelijk te houden, willerbgdragen tot een beter begrip, kun-
nen modellen ook te eenvoudig zijn. Opvallend in dit modeingamenleving is dat stabiliteit
verkregen kan worden door een strategische keuze van parawerarden, zodat het niet nodig
is om naast de stof-uitwisseling andere regulatie-meshaemn ten tonele te voeren om deze sta-
biliteit te bereiken. Langs deze weg kan mogelijk een modek vle metabole organisatie van
de cel worden ontwikkeld, dat recht doet aan de evolutienantstaanswijze. Hierbij hoeven
de subcellulaire compartimenten (= ‘individuen’) nieegié bestaan uit ooit zelfstandig-levende
eenheden, maar kunnen ook meer abstracte grote biocheneisnheden als compartiment wor-
den aangemerkt.
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