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Samenvatting

De moleculaire biologie kan via het Y-chromosoom de genetica achter genealogie bestuderen.
Het Y-chromosoom wordt net als de familienaam grotendeels onveranderd doorgegeven van
vader op zoon. Soms ontstaan toch spontane mutaties (Y-STRs), wat het mogelijk maakt om
familiale lijnen op te stellen. Bij een verschil van meer dan 7 op de 46 geanalyseerde Y-STRs, is
er geen dichte genetische verwantschap mogelijk. De focus van deze studie ligt op de
aanwezigheid van buitenechtelijkheid of extra paar vaderschap (EPP). EPP kan worden verklaard
met de O6Life Historyo6 theorie, weootiisvanletrigicosammdgaan
het verlaten van haar partner en het voordeel dat haar kind betere genen overerft. De gemiddelde
EPP graad ligt tussen één en twee procent per generatie. In dit onderzoek werd het Y-
chromosoom tussen 334 ver verwante nhaamgenoten uit de Lage Landen vergeleken om na te
gaan of er subtiele verschillen in EPP graad zijn in tijd en ruimte. Bij de temporele differentiatie
werd een hogere huidige EPP graad gevonden, als gevolg van de opkomst van onder andere
mobiliteit en de verstedelijking. Hierdoor komen vrouwen met meer mannen in contact, wat kan
zorgen voor instabiliteit binnen het huwelijk. Bij de onderzoeksvraag naar de spatiale differentiatie
werd een significant lagere EPP graad gevonden in het platteland, hierbij kan onder andere de
hogere invioed van de kerk of de hogere sociale controle en anonimiteit een verklaring bieden. Er
kan worden geconcludeerd dat verstedelijking zowel in tijd en ruimte invioed heeft gehad op de

buitenechtelijkheidsgraad.

Summary

For several years the genealogy has got the attention of molecular biology, which can study the
genetics behind genealogy based on the Y chromosome. The Y chromosome and the surname
are passed on from father to son. Sometimes, spontaneous mutations occur which makes it
possible to establish familial lines. In this study, the Y chromosome was compared between 334
distantly related namesakes from the Low Countries. The co-inheritance of the Y chromosome
and the surname give the opportunity to study the presence of extra pair paternity (EPP). EPP
can be explained by the Life History theory, in which the woman's cuckoldry is a trade-off
between the risk of her partner leaving and the advantage of the better genes for her child. It is
already known that the EPP average grade is between 1-2% per generation. This study examined
whether subtle differences can be observed in time and space. For the temporal differentiation
analysis, a higher current EPP degree was observed as a result of, among other things, the rise
of the mobility or urbanization. This puts women in touch with men, which can cause marriage
instability. For the spatial differentiation analysis, a significantly lower EPP degree was found in
genealogical couples in a rural location. This could be the result of the higher influence of the
church or the higher social control and lower anonymity. For this study there can be concluded

that urbanization both in space and time has affected the degree of extra pair paternity.



1. Introductie

Mensen zijn van nature erg nieuwsgierig naar hun verleden, hun afkomst en hun oorsprong.
Velen vragen zich wel eens af of die ene persoon met dezelfde familienaam mogelijk
verwant zou kunnen zijn. Het is dan ook niet verwonderlijk dat heel wat mensen zich bezig
houden met het reconstrueren van hun stamboom. Zo proberen velen een antwoord te
krijgen op de vraag wie hun voorvaderen waren, waar ze vandaan komen en wat de precieze
geschiedenis is van hun familiestamboom. Deze nieuwsgierigheid is universeel en wordt dan
ook bestudeerd vanuit verschillende invalshoeken. Zo zijn er al vele archeologische,
paleontologische, historische en linguistische studies bezig met genealogie of
stamboomkunde.

Sinds enkele jaren heeft de genealogie ook de aandacht gekregen van de moleculaire
biologie om aan de hand van het Y-chromosoom de genetica achter de genealogie te
bestuderen. Het Y-chromosoom is het geslachtsdeterminerende chromosoom bij de mens en
wordt net als de familienaam grotendeels onveranderd doorgegeven van vader op zoon.
Soms ontstaan er toch spontane mutaties wat het mogelijk heeft gemaakt om vele
evolutionaire onderverdelingen te kunnen maken. Zo kan men op basis van de tragere
mutaties (&ingle Nucleotide Polymorfismséof SNPs) evolutionaire Y-chromosomale lijnen of
haplogroepen opstellen, en kan men op basis van de snellere mutaties (&hort Tandem
Repeatsdof STRs) familiale lijnen of haplotypes achterhalen.

Het Y-chromosoom is dus een grote bron van informatie die in deze studie wordt gebruikt als
hulpmiddel om alle antwoorden te vinden op de vragen van mensen over hun persoonlijke

afkomst, het migratiepatroon van hun voorvaderen en de verwantschap met hun
naamgenoot. Door het vergelijken van het Y-chromosoom van mannen met dezelfde
familienaam, kan men heel wat achterhalen over de mutatiesnelheid van de genen en de

graad van buitenechtelijkheid. De focus van deze studie ligt op de graad van
buitenechtelijkheid die meer antwoorden kan bieden op de aanwezigheid van 6 Ex t rra Pali
P a t e r(extratpgabvaderschap of EPP) bij de mens.
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2. Literatuurstudie
2.1 &xtraPairPat er (EPP) vy O

In sociaal monogame soorten met ouderlijke zorg, investeren beide ouders heel wat energie
in hun nakomelingen. Deze investering is een grote opoffering om hun reproductief succes te
verhogen en hun genen zo optimaal mogelijk te verspreiden (Liedtke & Fromhage, 2012). Dit
maakt het extra belangrijk om absoluut zeker te zijn dat dit nageslacht wel degelijk hun
biologisch nageslacht is. Hoewel in de meeste soorten het vrouwtje zeker is van de
biologische relatie met haar kinderen, is het mannetje nooit echt 100% zeker van zijn
vaderschap. Zo is er een mogelijkheid dat diens partner heimelijk gezocht heeft naar een
'Extra Pair Paternity' (extra paar vaderschap of EPP) door middel van e e n xtra Bair
Co p u | a(extreopad copulatie of EPC). Hierbij kiest het vrouwtje ervoor om met iemand
anders te paren dan haar sociale partner, waardoor het reproductief succes van de sociale
partner wordt verlaagd en waardoor hij bovendien heel wat energie verliest bij het opvoeden
van andermans nakomelingen, de zogenaamde koekoeksjongen (Trivers & Campbell, 2010).

Het toegenomen gebruik van moleculaire technieken toont aan dat er matige tot hoge
niveaus van EPP frequenties voorkomen in de natuur (Birkhead & Moller, 1998b).
Gedragsobservaties onthullen dat EPPs vaak te wijten zijn aan het vrouwtje doordat deze
actief uitnodigt tot EPCs (Stutchbury, 1998). Aangezien EPPs vaak voorkomen in de natuur,
moet het zoeken naar EPCs zowel voordelen hebben voor het niet-sociaal gebonden
mannetje, als voor het vrouwtje waarmee hij paart. Over de mogelijke voordelen van deze
EPPs werd lang gedebatteerd. De evolutie van EPCs bij het niet-sociaal gebonden mannetje
is relatief gemakkelijk te begrijpen, aangezien EPPs rechtstreeks zijn reproductief succes, en
dus zijn fitness, verhogen zonder een al te grote energie kost. Hierbij is hij niet sociaal
gebonden aan één vrouwtje, worden zijn nakomelingen verzorgd door iemand anders en kan
hij opnieuw op zoek gaan naar een andere partner om mee te paren (Griffith, 2007). Echter
blijft het vaak onduidelijk welke drijvende krachten er precies voor zorgen dat de sociaal
monogame vrouwtjes kiezen voor EPPs (Reid et al., 2011). In de literatuur worden heel wat
mogelijke oorzaken aangegeven. Een grote reden voor vrouwtjes om aan EPCs te doen, is
dat ze vaak materiéle en vruchtbaarheids gerelateerde voordelen krijgen; zoals betere
bescherming (Watson, Arnqvist, & Stallmann, 1998), overdr acht van spoedsel
geschenk (McLain, 1998), voedingsstoffen die de ei-rijping en de ovipositie bevorderen
(Clutton-Brock & Parker, 1995), minder infanticides of kindermoorden (Smuts & Smuts,
1993), het vormen van sociale coalities (Smuts, 1985), verhoogde kans op zwangerschap
(Scelza, 2011), enzovoort.



Naast de directe materiéle voordelen, kan ook het indirecte, genetisch voordeel de kosten
van EPPs voor het vrouwtje compenseren. Het vrouwtje probeert via EPCs de beste genen
te vinden om de genetische fitness van haar nakomelingen te kunnen bevorderen. De
specifieke genen of combinaties van genen die ze verkrijgt via EPPs, kan zorgen voor het
verhogen van zowel de overlevingskans als het reproductieve succes van haar kinderen,
waardoor ook haar eigen genen een grotere kans hebben om zich zo optimaal mogelijk te
verspreiden (Jennions & Petrie, 2000).

Zoals net aangehaald, komen EPCs dus bij beide geslachten voor, maar aangezien ze bij de
mannetjes kunnen worden verworven met lage investeringskosten, worden zij het sterkst
door de selectie bevoordeeld om aan EPCs te doen (Larmuseau et al., 2013). Het is
uiteraard zo dat deze paar-strategie enkel evolutionair kan worden behouden, indien het voor
beide geslachten stabiel is. Zo zullen vrouwtjes enkel bereid zijn om de EPCs te accepteren,
indien de voordelen van het paren met dat niet-sociaal gebonden mannetje zwaarder wegen
dan de kost van haar verminderde vruchtbaarheid (Petrie & Lipsitch, 1994). De beslissing om
voor nakomelingen te zorgen, is gebaseerd op de hoeveelheid energie die er moet worden
geinvesteerd ten opzichte van de energie die erbij wordt gewonnen. Het is een afweging van
enerzijds de hoeveelheid fithess gewonnen bij het opvoeden van het nageslacht en
anderzijds de hoeveelheid fitness verloren aan verminderde overlevingskansen, aan minder
toekomstige nakomelingen en aan de eventuele kans op extra paar copulaties. Men
verwacht dan ook dat de vaderlijke zorg zal worden stopgezet als mannetjes de mogelijkheid
hebben om te detecteren of er een EPC bij hun partner heeft plaatsgevonden (Liedtke &
Fromhage, 2012).

Seksueel gedrag dat leidt tot EPP komt heel vaak voor bij sociaal monogame vogels. Hierbij
paren de vrouwtjes met een sociaal gebonden mannetje voor de directe voordelen van
ouderlijke zorg en voor de toegang tot een broedplaats, maar paren ze daarnaast nog met
niet-soci aal gebonden mannetjes om O6goede g
(Moller, 1997).

Het is echter wel zo dat de EPP frequenties sterk kunnen variéren tussen verschillende
vogelsoorten, tussen populaties van dezelfde soort en zelfs tussen individuen binnen een
populatie. Een reden voor het vaak voorkomen van EPPs bij vogels is omdat het voor de
vrouwtjes mogelijk is om het succes van de copulatie en spermaoverdracht zelf te kunnen
controleren. Hierbij worden de spermacellen tijdelijk overgebracht naar specifieke
spermaopslag-buisjes van de voortplantingsorganen, zonder dat de eicel hierbij bevrucht
wordt (Birkhead, 1998a). Zo kan het vrouwtje beslissen om de EPC om te zetten in EPP
wanneer de genen van het niet-sociaal gebonden mannetje voor haar nakomelingen
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gunstiger zijn. Naast de genetische voordelen voor de nakomelingen van het vrouwtje, kan
EPP haar ook persoonlijke voordelen opleveren. Zoals eerder vermeld, krijgen ze vaak extra
bescherming van hun extra paar mannetje en is het mogelijk om te foerageren op het
grondgebied van de verschillende mannetjes waarmee ze paart. Deze talrijke voordelen
geven het vrouwtje dus genoeg redenen om aan verschillende EPCs te doen. In de studie
van Scelza (2011) werd aangetoond dat de vrouwtjes die minstens één EPP hadden,
gezegend waren met een beduidend hoger reproductief succes dan andere vrouwtjes. Zoals
op figuur 2.1 wordt aangegeven, resulteert een verhoogd aantal van EPP geboorten heel
vaak in een toename van het aantal kinderen die overleven tot de volwassenheid en levert
het een verhoging van het reproductief succes (Scelza, 2011).

1

Gemiddeld overdeving nageslacht
=
L

0 1 2 3
Aantal EPP geboorten

Figuur 2.1: een verhoogd aantal EPP geboorten resulteert vaak in een toename van aantal
kinderen die overleven tot de volwassenheid en levert een verhoogd reproductief succes
(n=33) (Scelza, 2011).

Aan de andere kant heeft de zorg voor andermans nakomelingen een grote negatieve impact
op het eigen reproductieve succes, waardoor er bij sommige soorten anti-koekoeksgedrag
strategieén zijn geévolueerd om het vaderschapsverlies van het sociaal gebonden mannetje
tegen te gaan, en dus de impact van de EPCs op zijn fitness te reduceren (Neff & Clare,
2008). Een voorbeeld hiervan is frequente, en soms zelfs gedwongen, copulatie bij vogels
als het vrouwtje ervan verdacht wordt bezig te zijn met EPCs. Het sociaal gebonden
mannetje kan het verlies van vaderschap ook verminderen door zijn gedrag te veranderen.
Indien hij agressief gedrag vertoont tegenover andere mannetjes, kan hij zijn partner
bewaken en zal dit uiteraard de kans op EPCs verminderen. Maar niet alleen de mannetjes
moeten op hun hoede zijn, ook het vrouwtje heeft er baat bij om zich agressief te gedragen
tegenover andere vrouwtjes. Zij riskeert met de EPCs van haar partner namelijk heel wat
verschillende ziektes, verlies van mannelijke investeringen en uitputting van zijn sperma
(Vetsci, 2011).

Een soortgelijke paar-strategie kan worden waargenomen bij vissen, zoals het dikkopje
(Pomatoschistus minutus) (zie figuur 2.2), een zeevissoort waarbij het mannetje het nest
opbouwt en verdedigt. Het paarsysteem van de dikkopjes is gelijk aan veel aviaire



paarsystemen, met het grote verschil dat dikkopjes zeer polygaam zijn en geen moederlijke
zorg hebben voor de nakomelingen. Ze planten zich voort in ondiep zandige gebieden waar
de mannetjes de nesten onder de mosselschelpen bouwen. De vrouwtjes hechten de eieren
in een laag aan het plafond van de schelp vast, bevruchten de eitjes en verlaten daarna deze
plaats. Het mannetje blijft bij de eieren om ze te verdedigen totdat ze één tot drie weken later
uitkomen. Ondanks langdurige vaderlijke zorg, werkt
seksuele selectie het sterkst op de mannetjes. Hierbij is
de invloed van het sluipen, of ook wel het &telen van de
bevruchtingg een vorm van seksuele selectie, waarbij

succesvolle mannetjes vaak de eieren van twee tot zes
verschillende vrouwtjes kunnen bevruchten. Deze

alternatieve paar-strategie kan, net zoals de EPCs bij
vogels, de seksuele reproductie en fitness van de
dikkopjes enorm verhogen (Avise et al., 2001).

Figuur 2.2: Pomatoschistus minutus, het
dikkopje, heeft een alternatieve paar-
strategie die zijn seksuele productie
enorm kan verhogen ( AMazzu
Ramel-Sand Goby, 0 n. d

Het zoeken naar extra paar vaderschap (EPP) is dus een vaak gebruikte paar-strategie bij
heel wat verschillende soorten in de natuur, maar heeft de mens dan ook zo een natuurlijk
instinct? Ja, ook in de menselijke samenleving houden sommige partners zich vaak heimelijk
bezig met buitenechtelijke affaires, zoals ongetwijfeld kon gezien worden in de populaire TV-
reeks O0OTemptati on |op heafaitdld dezeBbirategickeambelahgrijk deelns
van de reproductieve besluitvorming (Scelza, 2011). Veel reeds aangehaalde voordelen van
EPCs en EPPs zijn dus ook zeker van toepassing bij de mens, waarbij het geassocieerd kan
worden met duidelijke reproductieve voordelen. Ook bij de mens is het zo dat alle moeders
zeker kunnen zijn van de biologische relatie met hun kinderen, terwijl de vaders nooit echt
100% zeker zijn van hun vaderschap. Zoals reeds vermeld, kan het harde werk van het
opvoeden van andermans nakomelingen heel wat ongunstige gevolgen met zich meedragen

voor de fitness van de zorgzame vader (Larmuseau et al., 2013).

Meer dan 30 jaar geleden werd bij een grote, maar niet-representatieve steekproef in
Amerika gevonden dat 20-25% van de vrouwen ten minste één extra paar seksuele relatie
had tijdens hun huwelijk (Essock-Vitale & McGuire, 1985). Daarnaast rapporteerden nog
eens een extra 25% dat ze een intieme, maar niet-seksuele extra paar relatie hadden
ontwikkeld (Glass & Wright, 1992). Dit veroorzaakte bij de zorgzame vaders vaak een reéle
angst dat hun vrouwelijke partners zouden worden bevrucht door een andere man (Greiling
& Buss, 2000). Deze angst voor het verliezen van vaderschap heeft ervoor gezorgd dat
mannen bepaalde anti-koekoeksgedrag strategieén hebben ontwikkeld (Goetz &
Shackelford, 2009; Simmons et al., 2004); zoals psychologische mechanismen (vb. jaloezie)



(Buss et al., 1992), gedragsaanpassingen (vb. het bewaken van de partner) (Shackelford et
al., 2006) en morfologische/fysiologische aanpassingen (vb. een grotere omvang van de
testes) (Harcourt et al., 1995). Na decennia van speculaties en valse of sterk
bevooroordeelde uitspraken, kwamen er door het begin van de genetische
vaderschapstesten meer betrouwbare gegevens over de EPP frequenties in vele Westerse
bevolkingsgroepen. Gezien de potentiéle voordelen voor zowel mannen als vrouwen om te
zoeken naar EPCs, werd er al meerdere malen geprobeerd om de graad van EPP in te
schatten bij de huidige bevolking (Larmuseau et al., 2013).

Op basis van de afgenomen vaderschapstesten werd er door de populaire
wetenschappelijke studies steeds gesuggereerd dat de EPP frequenties per generatie
ongeveer tussen 10 en 30% ligt (Pagel, 2012). Hierdoor ontstond er opnieuw een mythe dat
meer dan tien procent van alle kinderen afkomstig zouden zijn van een buitenechtelijke
relatie. Deze hoge cijfers verontrusten terecht heel wat mensen en maakten in het bijzonder
de vaders nog onzekerder over hun vaderschap. Onterecht zo blijkt, want deze conclusie
was enkel gebaseerd op vaderschapstesten van mannen die reeds twijfels hadden over hun
vaderschap en die dus hoogstwaarschijnlijk ook redenen hadden om te twijfelen aan hun
biologische relatie met hun nakomelingen. Zo was het niet wetenschappelijk correct om het
resultaat van deze EPP frequenties te extrapoleren op de hele bevolking. Hierdoor werden
heel wat wetenschappers getriggerd om de mythe te doorbreken en om op zoek te gaan
naar de effectieve EPP graden van de huidige bevolking (Larmuseau et al., 2013).

In 2006 werd in een publicatie van Anderson aangetoond dat bij 67 studies, met mannen
waarbij het vertrouwen in hun vaderschap relatief hoog lag, de gemiddelde EPP frequenties
rond de 1.7% lagen. Bij het toevoegen van de studies zonder gekende methodologie, kwam
Anderson uit op een EPP frequentie van 3.3%. Hierbij werd geconcludeerd dat de
gemiddelde EPP frequentie in de hedendaagse Westerse bevolkingsgroepen lag tussen één
en drie procent (Anderson, 2006).

Later bracht Wolf et al. een studie uit in 2012 waarbij een actuele en onpartijdige schatting
werd gemaakt van de graad van buitenechtelijkheid in Duitsland. Op basis van een dataset
met 971 kinderen en hun ouders kon er een gemiddelde EPP graad van 0.94% worden
vastgesteld met een 95% betrouwbaarheidsinterval van 0.33 tot 1.55%. Dit is een enigszins
lagere schatting dan in het onderzoek van Anderson (2006), maar komt goed overeen met
de gemiddelde EPP schatting van 0.65% bij Zwitserse populaties (Sasse et al., 1994). De
schatting is duidelijk een heel stuk lager dan bij de Duitse studies die op basis van data uit
vaderschapstesten EPP frequenties berekenden van 50.2% (Henke et al., 1999) en 16.8%



(Krawczak et al., 1993). Deze laatste EPP frequenties zijn dus verre van representatief voor
de algemene Duitse bevolking (Wolf et al., 2012).

Echter, de bekomen EPP frequenties in deze studies zijn vrijwel altijd gericht op
hedendaagse populaties waarbij anticonceptiemiddelen gemakkelijk verkrijgbaar zijn en waar
de mensen beter op de hoogte zijn van seksueel overdraagbare aandoeningen. Hierbij rijst
natuurlijk de vraag of de EPP frequenties dan misschien toch hoger waren in het verleden en
of de zeldzaamheid van een EPP evenement een recente gebeurtenis is bij de hedendaagse
Westerse bevolking (Larmuseau et al., 2015).

Genetisch-genealogisch onderzoek biedt onderzoekers de kans om de historische EPP
frequenties in te schatten aan de hand van het Y-chromosoom in familiestambomen. Het Y-
chromosoom is het geslachtsdeterminerende chromosoom bij de mens en wordt net als de
familienaam grotendeels onveranderd doorgegeven van vader op zoon. De graad van
buitenechtelijkheid kan worden geschat door het Y-chromosoom te vergelijken tussen
mannen met dezelfde familienaam. Op die manier kan de moleculaire biologie bijdragen tot
het onderzoek naar de aanwezigheid van een EPP bij de mens (Larmuseau et al., 2013).

Onderzoekers hebben dus geprobeerd om de historische EPP frequenties in te schatten
voor de hele samenleving door Y-chromosoom genotypes te linken aan familienamen. Het
probleem met deze benadering is echter dat er soms een discrepantie is tussen het Y-
chromosoom en de familienaam door verschillende gebeurtenissen, zoals bijvoorbeeld
wanneer dezelfde familienaam onafhankelijk van elkaar meerdere keren voor het eerst werd
gebruikt, wanneer de familienaam via de moeder werd doorgegeven of wanneer de
familienaam werd gewijzigd, zoals bij adoptie (King & Jobling, 2009). Dit resulteerde dan ook
shel in sterke vooroordelen van de historische EPP frequenties.

Op basis van genetisch-genealogische benaderingen werd het alsnog mogelijk om de

historische EPP frequenties in menselijke populaties zo correct mogelijk te berekenen. Een

voorbeeld van z o @nethode om de historische EPP graad te bepalenisdefigeneal ogi sc ht
k o p preethade (zie figuur 2.3). In deze methode wordt de EPP graad geschat op basis van

verschillen in het Y-chromosoom tussen koppels van individuen die op basis van geschreven
genealogische gegevens een gemeenschappelijke vaderlijke voorouder delen. Deze

werkwijze wordt vooral gebruikt om rekening te houden met de aanwezigheid van meerdere
niet-vaderschap gebeurtenissen binnen één stamboom (Larmuseau et al., 2015).
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Figuur 2.3:defigeneal ogi smethede: lEBPpgpaad op basis van verschillen in het
Y-chromosoom tussen naamgenoten met een gemeenschappelijke vaderlijke voorouder.
(N = aantal genealogisch koppels geanalyseerd) (Larmuseau et al., 2015).

De historische EPP frequenties kunnen een antwoord bieden op de vraag of de
verschillende aanpassingen, zoals voorbehoedsmiddelen en anti-koekoeksgedrag
strategieén, de graad van EPP door de eeuwen heen hebben veranderd. In 2008 werd door
Voracek et al. onderzocht of de komst van de moderne voorbehoedsmiddelen, met name de
marktintroductie van de pil rond het jaar 1960, een invioed heeft gehad op de graad van
buitenechtelijkheid. Door de schatting van de historische EPP graad kon er in zijn onderzoek
worden bevestigd dat er inderdaad een kleine, significante daling van EPP gevallen was net
na de introductie van de anticonceptiepil (Voracek et al., 2008).

In 2013 werd door Larmuseau et al. via de fgenealogische k o p pneethade, de historische
EPP graad onderzocht op basis van de Y-chromosomale variatie van 60 verschillende
genealogische koppels. Hierbij werden de familiestambomen opgesteld via geschreven
genealogisch bewijs, om fouten in de vaderlijke lijnen te vermijden. Via deze methode werd
de gemiddelde historische EPP frequentie per generatie voor één enkele Westerse bevolking
in Vlaanderen geschat op 0.91% in de afgelopen 500 jaar met een 95% betrouwheidsinterval
van 0.41 tot 1.75% (Larmuseau et al., 2013). Later bevestigde onderzoek bij drie andere
Westerse bevolkingsgroepen dat de lage EPP waarden hoogstwaarschijnlijk mogen
geéxtrapoleerd worden voor de hele Westerse samenleving. De schatting van de historische
EPP graden in Zuid-Afrika resulteerden in een gemiddelde van 0.9% per generatie
gedurende de afgelopen 300 jaar (Greeff & Erasmus, 2015), terwijl deze bij de Noord-
Italiaanse bevolking gemiddeld 1.2% was per generatie in de afgelopen 400 jaar (Boattini et
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al., 2015). Bij het combineren van de Y-chromosomale variatie en de familienamen in
Catalonié, werd een EPP waarde van 0.6 tot 1.7% per generatie geschat sinds de oorsprong
van de familienamen, hierbij rekening houdend met adopties en overname van de
familienaam van de moeder (Solé-Morata et al., 2015).

Deze resultaten bevestigen dat in de afgelopen eeuwen slechts ongeveer 1 tot 2% van de
kinderen in de Westerse samenleving een biologische vader had die niet de wettelijke vader
was. Er is dus een overeenkomst tussen de gemiddelde EPP frequenties in de hedendaagse
Westerse bevolking en de historische Westerse bevolking. Dit betekent dat de moderne
voorbehoedsmiddelen de EPP frequenties niet zo sterk hebben beinvioed. Dat de effectieve
historische EPP graad zo laag ligt, kan betekenen dat de verleden bevolkingsgroep toch
minder overspelig was (Larmuseau et al., 2015). Dit toont alvast aan dat er toch een
vaderlijke zekerheid heerst in de Westerse patrilineaire samenleving, waardoor de zichtbare
hoge niveaus van vaderlijke zorg worden gezien als logisch gevolg van deze lage EPP
graad. Hiernaast bevestigen deze resultaten ook de effectiviteit van de sterk negatieve
reacties op vrouwelijk overspel binnen de Westerse samenleving en de verschillende anti-
overspel tactieken van de mannen om te voorkomen dat ze zouden investeren in andermans
nakomelingen (Larmuseau et al., 2015).

Deze verschillende studies schetsen tot nu toe een idee over de gemiddelde historische EPP
frequenties in populaties. Om hier dieper op in te gaan, werd er in deze studie onderzocht of
er subtiele verschillen in EPP frequenties kunnen worden geobserveerd in tijd en ruimte als
gevolg van evolutionaire, culturele en sociaal-demografische factoren. Zo kunnen
verschillende factoren de differentiatie in EPP gedrag beinvioeden, zoals bijvoorbeeld leven
op het platteland versus leven in een stad.

De oOLi fe Hi s tevensgdschiederisdhedrieis eef thebrie uit de evolutiebiologie
die het gedrag van een organisme tracht te verklaren aan de hand van hun
levensgeschiedenis. Levensgeschiedeniskenmerken beinvioeden het gedrag van het
organisme en kunnen worden voorgesteld als variérende investeringen in groei, reproductie
en overleving. Deze kunnen worden onderverdeeld in somatische inspanningen (overleving,
groei en ontwikkeling) en in reproductieve inspanning (aantal nakomelingen). Deze laatste
inspanning kan op haar beurt nog worden onderverdeeld in paring inspanning (zoeken van
een partner, de verkering) en in ouderschaps inspanning (zwangerschap, bevallen en
postnatale zorg) (CluttonZBrock, 1991). Door inzicht in de veranderende inspanningen van
deze levensgeschiedeniskenmerken te verwerven, kan men modellen samenstellen om te
voorspellen welke kenmerken worden bevoordeeld in welke omgeving. Hierbij is sprake van
een trade-off tussen investeringen in groei, overleving en reproductie, waarbij het organisme
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telkens de hoogst mogelijke fithess probeert te bekomen in een bepaalde omgeving
(Chisholm et al., 1993).

Een typisch voorbeeld is bij het fourageergedrag, waarbij organismen hun beslissing om al
dan niet te fourageren sterk laten afhangen van de kwaliteit van de voedselbron. De
zoektocht naar voedsel vraagt heel wat inspanningen, waardoor organismen het optimale
evenwicht zoeken tussen de kost van de inspanningen en de winst van het voedsel (Lima &
Dill, 1990). Het optimale risico-level staat dus in functie van de kwaliteit en kwantiteit aan
bronnen. Bij een hogere kwaliteit van het voedsel, zal het organisme meer risico willen
nemen dan bij een lagere kwaliteit. Hier is er sprake van een trade-off van de somatische
inspanningen, namelijk overleving, groei en ontwikkeling (Abrams, 1991).

Vele sociale wetenschappers verwerpen evolutionaire standpunten over het menselijke

gedrag vanwege hun verondersteld genetisch determinisme. In tegenstelling tot wat deze

sociologen ook beweren, is en blijft de mens nog steeds een dier, waardoorde 6 Li f e 6Hi st or
theorie ook waardevolle inzichten over het menselijke gedrag kan bieden (Chisholm et al.,

1993).

Vandaar dat in deze studie verschillende levensgeschiedeniskenmerken werden onderzocht
om de graad van buitenechtelijkheid bij de mens beter te begrijpen. De subtiele verschillen in
de EPP graad werden geobserveerd in tijd en ruimte. Verschillende contextuele factoren,
zoals de invloed van de demografische transitie waarbij het aantal kinderen per gezin
aanzienlijk hoger lag of de grote industrialisering en verstedelijking waarbij vrouwen meer
contact hadden met andere mannen (Jesmin & Salway, 2000), kunnen eventueel ook een
cruciale rol spelen bij subtiele verschillen in de graad van EPP.

In dit onderzoek werd via de fgenealogische k o p pneeth@ade gezocht naar subtiele
verschillen in de historische EPP frequenties binnen een populatie. Het project kreeg de
naa m iDe -i &lea St amboomo 24) en everd f dery waelr besproken
wetenschappelijke studie in de wereld van de genealogie.

Figuur 2.4: het officiéle logo van het genetisch-genealogisch
verwantschaps-onderzoeki De HSahe St amb oo mc
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2.2 Genetica binnen de genealogie

Desoxyribonucleinezuur, of kortweg DNA, is een van de belangrijkste macromolecules die
verborgen zit in de cellen van alle organismen. DNA heeft de vorm van een dubbele helix
bestaande uit een heel lange en unieke sequentie van vier verschillende nucleotiden:
adenine (A), thymine (T), cytosine (C) en guanine (G). DNA is de informatiebron voor
opbouw, structuur en onderhoud van het organisme. Bovendien is het de drager van alle
erfelijke informatie die deels wordt doorgegeven aan volgende generaties.
DNA is heel compact aanwezig in onze cellen onder de vorm van verschillende
chromosomen, die op hun beurt zijn onderverdeeld in meerdere genen. Een gen, bestaande
uit stukjes DNA, codeert een specifieke erfelijke eigenschap. Elk gen heeft verschillende
kopieén, die ook wel allelen worden genoemd. Bij overerving van twee identieke allelen
spreekt men van een homozygoot organisme, terwijl bij twee verschillende allelen het
organisme een heterozygoot wordt genoemd.

In 1865 is Gregor Mendel, zonder enige kennis over het bestaan van DNA, tot de ontdekking
gekomen dat er in een bepaald patroon kenmerken worden overgeérfd. Later werd duidelijk
dat overerving mogelijk was door het splitsen, kruisen en doorgeven van de parentale
chromosomen en van de verschillende genen die zich op deze chromosomen bevinden
(Miko et al., 2010). De mens bezit in het totaal 23 paar chromosomen die kunnen worden
opgedeeld in 22 paar autosomen en één paar geslachtschromosomen. De vrouw beschikt
over homozygote geslachtschromosomen, bestaande uit 2 X-chromosomen (XX), terwijl de
man beschikt over een X-chromosoom en een kleiner Y-chromosoom (XY).

De specifieke gameten of geslachtscellen worden gevormd door de meiotische celdeling.
Hierbij wordt een diploide cel (2n) verdeeld tot vier verschillende haploide cellen of gameten
(4xn). Bij de bevruchting zal een mannelijke gameet (zaadcel) met een vrouwelijke gameet
(eicel) samensmelten ter vorming van een grotere diploide cel, ook wel de zygote genoemd.
Hoewel beide geslachtscellen hierbij van groot belang zijn, is de genetische bijdrage van
deze twee gameten toch behoorlijk verschillend. Ten eerste is het belangrijk te weten dat de
zaadcel kan worden onderverdeeld in een kop en een flagel, waarbij deze laatste zorgt voor
het voortbewegen. Deze beweging vergt heel wat energie die wordt verkregen door de
energierijke mitochondrién. Aangezien mitochondrién in oorsprong bacterién waren, bezitten
zij kleine genomen, ook wel gekend als mitochondriaal DNA (mtDNA). Doordat net voor de
bevruchting deze mitochondriénrijke flagel van de zaadcel wordt afgebroken, is er geen
genetische bijdrage van het mannelijik mtDNA in de zygote waardoor nakomelingen dus
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enkel het mtDNA van hun moeder overerven. Hierdoor spreekt men ook over maternale
overerving (zie figuur 2.5). Daarnaast is er ook de paternale overerving, die tevens zeer
belangrijk is voor dit onderzoek. Deze paternale overerving richt zich op het Y-chromosoom
dat enkel van vader op zoon wordt doorgegeven. Hierbij is het belangrijk te benadrukken dat
Y-chromosomen, in tegenstelling tot de andere chromosomen, zeer conservatief worden
doorgegeven van generatie op generatie. Bij de meiose kunnen homologe chromosomen
onderling genen uitwisselen en nieuwe combinaties van allelen vormen door recombinatie,
ook wel bekend als ‘crossing-over'. Bij het Y-chromosoom is 95% niet vatbaar voor
recombinatie, waardoor het Y-chromosoom vaak onveranderd wordt doorgegeven. Hierdoor
worden paternale lijnen goed bewaard en is het dus mogelijk om deze lijnen te reconstrueren
tot honderden jaren terug (Mitchell, 1996).

21282988
L FXY

Figuur 2.5: de maternale overerving (rood) van het mitochondriaal DNA via de eicel, en de
paternale overerving (blauw) van het Y-chromosoom via de zaadcel.

12



2.2.2 Het Y-chromosoom

Het Y-chromosoom staat samen met het X-chromosoom in voor de geslachtbepaling van de
nakomelingen, waardoor ze ook wel geslachtschromosomen worden genoemd (zie figuur
2.6). Deze geslachtschromosomen zijn geévolueerd uit één voorouderlijk niet-
geslachtsbepalend chromosoom. De ontwikkeling van het Y-chromosoom zou hebben
plaatsgevonden door het snelle verlies van genen. Van de 184 genen die 300 miljoen jaar
geleden op het voorouderlijke geslachtschromosoom aanwezig waren, zijn er slechts 3% van
teruggevonden op het huidige Y-chromosoom. Dit betekent dat de divergentie tussen de
twee geslachtchromosomen ontstond door een enorm grote degeneratie aan genen in de
evolutie van het Y-chromosoom. Sindsdien zijn de bewaarde genen op het Y-chromosoom
toch opmerkelijk stabiel gebleven (Clark, 2014). De overerving van deze
geslachtschromosomen is bepalend voor het geslacht van de nakomelingen. Aangezien de
moeder twee X-chromosomen bezit, erft haar kind met 100% zekerheid een X-chromosoom
van de moeder. Hierdoor krijgt de vader de unieke mogelijkheid tot het bepalen van de sekse
van zijn nageslacht. Zo schenkt hij zijn dochter een X-chromosoom, terwijl zijn zoon het Y-
chromosoom mag ontvangen.

Figuur 2.6: de twee geslachtschromosomen: het X-chromosoom (links) en het
geslachtsbepalende Y-chromosoom (rechts) (Dongascience, n.d.).

Het Y-chromosoom is door de grote degeneratie aan genen één van de Kleinste
chromosomen in het genoom (ongeveer 66 Mb) (Jobling & Tyler-Smith, 1995; Skaletsky et
al., 2003). Het is bovendien, in vergelijking met de andere chromosomen, ook nog zeer arm
in aantal genen doordat meer dan de helft van zijn sequentie bestaat uit herhaalde
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elementen. Door chromosoom banding technieken werd
het mogelijk om de verschillende gebieden op het Y-
chromosoom te identificeren (zie figuur 2.7). Het Y-
chromosoom bestaat voor 5% (ongeveer 3Mb) uit
pseudo-autosomale gebieden PAR 1 en PAR 2, die nog
de mogelijkheid bieden om te recombineren met het X-
chromosoom, en voor 95% uit niet-recombineerbare
delen (NRY) (Quintana-murci & Fellous, 2001). In het
NRY ligt onder andere de geslachtsbepalende regio (het
SRY-gen), het het
specifieke regio op het Y-chromosoom of MSY wordt

waardoor ook wel mannelijk
genoemd. Door de aanwezigheid van het SRY-gen op
het Y-chromosoom, wordt er via een cascade aan
reacties heel wat andere genen gestimuleerd tot het
ontwikkelen van het mannelijk geslacht (Rozen et al.,

2003).

Zoals eerder vermeld bestaan chromosomen uit heel
compact opgerold DNA. Histonen zijn de specifieke

PAR——

SRY —&== 1
Euchromatin ——
Centromere. X

Euchromatin ——

—MSY

Heterochromatin

PAR

Figuur 2.7: de verschillende elementen
op het Y-chromosoom: PAR (pseudo-
aut osomal e regi oos
bepalende regio), MSY (mannelijk
specifieke regio), centromeer,
heterochromatine en euchromatine
(Tucker, n.d.).

eiwitten die het DNA kunnen dragen en oprollen. Dit complex van DNA en histonen wordt

ook wel nucleosoom genoemd. Deze nucleosomen worden op hun beurt als een spiraal

opgewonden en vormen zo chromatine. Chromatine zorgt naast het compact maken van

DNA ook voor diens versteviging en genexpressie. Het NRY bestaat uit twee soorten

chromatine. Ten eerste is er het zeer sterk opgevouwen heterochromatine, een histonen-

rijke regio, waardoor de genen die zich op die plaats bevinden inactief zijn. Ten tweede

bestaat het NRY uit het iets meer uitgerekte euchromatine, een histonen-arme regio die heel

wat toegankelijke genen bevat.

Door afwezigheid van recombinatie mogelijkheden wordt het NRY bijna volledig onveranderd

doorgegeven van generatie op generatie. Maar toch is het door de vele celdelingen in de

gametogenese heel af en toe vatbaar voor mutaties. Deze spontane mutaties zijn het gevolg

van een diverse groep aan herschikkingen in de nucleotidencode van DNA, ook wel bekend

als polymorfismen. Polymorfismen kunnen zowel grootschalig (microsatellieten of STRs) als

kleinschalig (puntmutaties of SNPs) zijn (Jobling & Tyler-smith, 1995). De ontstane

polymorfismen op het Y-chromosoom kunnen ook worden doorgegeven aan volgende

generaties, waardoor er verschillen zijn in de verschillende Y-chromosomen van de huidige

bevolking. Doordat deze verschillende herschikkingen andere mutatiesnelheden hebben, is

het mogelik om aan de hand van deze polymorfismen de evolutie over heel wat
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verschillende tijdsperiodes te bestuderen. Op die manier biedt het Y-chromosoom inzicht in
de vele gebeurtenissen doorheen de menselijke evolutie langs de paternale lijnen (Mitchell,
1996). Dit maakt vele toepassingen mogelijk op het gebied van forensische geneeskunde,
medische genetica, evolutionaire biologie en genealogisch onderzoek (Karafet et al., 2008).

Er bestaan veel soorten polymorfismen met heel wat verschillende mutatiesnelheden. De
mutatiesnelheden zijn belangrijk om de verschillende processen in de tijd te kunnen
interpreteren. Zo kan er op basis van snellere mutaties of microsatellieten (&hort Tandem
Repeatsdof STRs) familiale lijnen of haplotypes worden achterhaald, en op basis van tragere
mutaties of puntmutaties (&ingle Nucleotide Polymorfisms6of SNPs) kunnen er evolutionaire
Y-chromosomale lijnen of haplogroepen worden opgesteld (Jobling & Tyler-smith, 2003).

2.2.3.1 &hort Tandem Repeatsd(STRS)

Microsatellieten of 'Short Tandem Repeats' (STRs) zijn polymorfismen met kort herhalende
eenheden na elkaar (tandem). Deze STRs kunnen eenheden hebben van 1 tot 13
nucleotiden lang en kunnen tot 100 keer worden herhaald in het DNA (zie figuur 2.8). De
STRs zijn aanwezig op de intronen van het DNA en worden dus niet vertaald naar eiwitten,
maar zijn wel nodig voor het functioneren van een gen. Y-STRs zijn microsatellieten die
specifiek aanwezig zijn op het Y-chromosoom (Primrose & Twyman, 2006).

A CTAAGA CTANIY CTTGACTAAGCCATCGG

B CTAAGA GATA CTTGACTAAGCC

C T l.\ I-\ F i I-\ — — T T l-\ —T
wlARALOA GATA GATA @ AL

Figuur 28: per sonen A, B ot TahdemeRe p & ack TR Her eenheden
van vier nucleotiden lang, die respectievelijk 3, 4 en 5 keer na elkaar worden herhaald in hun
genoom. Dit zijn snel muterende polymorfismen die hulp bieden bij het opstellen van familiale
lijnen of haplotypes.

Door transcriptiefouten kan het aantal van de herhalende eenheden worden vergroot of
verkleind, waardoor er heel wat variaties in de lengte kunnen ontstaan. De STRs zijn een
polymorfe groep en hebben een hoge mutatiesnelheid van gemiddeld 5.91x10° mutaties per
generatie (Ballantyne et al., 2010). Door deze hoge mutatiesnelheid kunnen er situaties
ontstaan waar er geheel toevallig twee allelen met hetzelfde aantal herhalingen voorkomen,
beter bekend als homoplasie. Hierdoor kunnen Y-STRs niet worden gebruikt voor het
reconstrueren van grote evolutionaire lijnen om de relaties en verhoudingen van de
menselijke bevolking te achterhalen. Aan de andere kant zorgt de hoge mutatiefrequentie
wel voor een hoge heterozygositeit aan Y-STRs, waarbij iedereen een zeer uniek profiel
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heeft. Dit zorgt ervoor dat de relaties tussen dicht verwante populaties kunnen worden

aangetoond, waardoor familiale lijnen of haplotypes gemakkelijk kunnen worden achterhaald.

Deze snel muterende polymorfismen worden dan ook gebruikt voor vaderschaptstesten en

identificatie van personen, en zijn dus zeer
populatiegenetica (Primrose & Twyman, 2006).

In 2003 werd een kernset van elf Y-STR loci
geselecteerd voor de identificatie van mensen,
namelijk de DNA Y-chromosoom segmenten
(DYS) DYS19, DYS389l, DYS389ll, DYS390,
DYS391, DYS392, DYS393, DYS438, DYS439,
ende 6 mul t ilocus @SB a/b (NIJ, 2012).
Kort daarna werd de Amp FASTRE Y fde
grootste multiplex kit die in de handel te verkrijgen
was. Deze kit had zes extra Y-STR loci die de
onderscheiding voor identificatie aanzienlijk kon
verbeteren, namelijk DYS437, DYS448, DYS456,
DYS458, DYS635 en GATA.H4 (Purps et al.,
2014). In 2012 kwam de PowerPlex® Y23 op de
markt door Promega, die opnieuw zes extra Y-
STR loci had toegevoegd zodat de resolutie van
de discriminatie tussen haplotypes van niet-
verwante mannen nog meer kon verbeteren (zie
figuur 2.9) (Butler et al.,, 2012). Later werd de
Yfiler® Plus PCR Amplification kit uitgebracht met
27 Y-STRs voor nog betere discriminatie

nuttig voor forensische analyses en

PAR1 Mb  pys393

y / DYS456
DYS570

p
5= byss7e

DYS458
centromeer ‘-\x“‘ DYS481

10 —~— pys19 DYS635

DYS391 DYS437
DYS439

15— pys3go { DYs3891/1

\ DYS643 ~DYS438
\ J——
DYS533
20 \

GATA.H4
DYS5385a

\ DYS385b
., B DYS549
DYS392

.. DY5448
30 |—

v
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=
=
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PAR 2

Figuur 2.9: de gebruikte DNA Y-chromosoom
segmenten van de PowerPlex® Y23. De zes
nieuwe Y-STR loci worden weergegeven in
het lichtblauw (afbeelding gebaseerd op Butler
et al., 2012).

mogelijkheden (Rapone et al., 2016) doordat zeven snel muterende Y-STRs werden

toegevoegd, zi e deel 2n5f dGemeiasolgi ender zoeko.

22326Si ngl e Nucl e®hns @dPs)Pol ymor ph

Punt mut aties of 0&li ynrgad rep hN uscnt sedolyimerfismeR) metzeerj n

toevoeging of verwijdering van slechts één nucleotide in het DNA (zie figuur 2.10). SNPs

omvatten ongeveer 90% van alle genetische variaties in het menselijke genoom. Deze SNPs

komen vooral in bepaalde gebieden van het genoom voor en zijn dus niet regelmatig

verdeeld. Bij 66% van alle SNPs werd de nucleotide cytosine (C) vervangen door de

nucleotide thymine (T) (Jobling et al., 1997). Bij de zoektocht naar variaties in de sequentie

van het Y-chromosoom zijn grote aantallen Y-specifieke SNPs geidentificeerd. Deze Y-SNPs

hebben een lage mutatiefrequentie van gemiddeld 2x10°® mutaties per generatie, waardoor
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er op een evolutionaire Y-chromosomale lijnen of haplogroepen kunnen worden opgesteld
(Ballantyne et al., 2010). Met deze traag muterende polymorfismen werd het dus mogelijk
om de ontstaansgeschiedenis van de mens tot in detail te bestuderen en om een unieke
fylogenetische stamboom van de mensheid te reconstrueren (Jobling & Tyler-smith, 2003).

A CTAAGA [ CTTGACTAAGACTA
CTAAGA K8 CTTGACTAAGACTA
C CTAAGA (& CTTGACTAAGACTA

Figuur 2.10: personen A, B en C hebben &ingle Nucleotide Po |l y mo r p of iSSRs,
waarbij één nucleotide werd vervangen. Dit zijn traag muterende polymorfismen die helpen
bij het opstellen van de evolutionaire lijnen of haplogroepen.

2.2.3.3 Overige polymorfismen

Naast de Y-STRs en Y-SNPs zijn er nog heel wat andere variaties in de genetische
sequentie van het Y-chromosoom mogelijk. Voorbeelden van andere polymorfismen zijn
inserties en deleties (zie figuur 2.11). Een insertie wijst op een mutatie waarbij één of
meerdere baseparen werden toegevoegd aan de DNA sequentie. Het tegenovergestelde is
een deletie, waarbij één of meerdere baseparen werden verwijderd. Deleties kunnen worden
veroorzaakt door ongelijke recombinatie of door het breken van de chromosomen zonder
enige herstelling. Een vijffde soort polymorfisme is de inversie (zie figuur 2.12). Hierbij
werden sequenties van het chromosoom omgedraaid, ten gevolge van het breken en terug
herstellen van de chromosomen op verschillende plaatsen. Op die manier verdwijnt de
homologe sequentie tussen verschillende chromosomen en is er vaak geen recombinatie
meer mogelijk is (Feuk et al., 2005).

A CTAAGA CTTGACTA
CTAAGA |HE CTTGACTA

Figuur 2.11: (A) insertie of toevoeging van vijf baseparen in de DNA sequentie (B) deletie of
verwijdering van vijf baseparen in de DNA sequentie.

A CTAAGA CTTG
CTAAGA AECrVNEEl) CTTG

Figuur 2.12: inversie van een DNA sequentie met 8 baseparen tussen persoon A en B ten
gevolkge van het breken en terug herstellen van een DNA fragment.
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2.4 Evolutionaire lijnen of Haplogroepen

De huidige populatie kan op basis van de polymorfismen worden ingedeeld in verschillende
haplogroepen. Deze haplogroepen zijn dus het resultaat van diverse allelencombinaties op
het Y-chromosoom en bieden ons de kans om individuen van elkaar te onderscheiden. De
traag muterende Y-SNPs worden gebruikt om alle mannen te verdelen in een aantal grote
stammen of haplogroepen, die een bepaalde mutatie linken aan een regionale spreiding
(Larmuseau et al., 2011). Deze haplogroepen bieden heel wat informatie over de historische
migratiebewegingen van de mens, waarbij de mannelijke oerhaplogroep wordt gekenmerkt
door de letter A (haplogroep A). De huidige populatie mannen, die verspreid is over de hele
wereld, kan door middel van de verschillende Y-SNPs worden ingedeeld in haplogroepen
met de letters A tot en met T (zie figuur 2.13), waardoor er heel wat informatie kan verkregen
worden over de temporele en spatiale verspreiding van de mens. Deze haplogroepen
kunnen op hun beurt verder worden opgesplitst in verschillende subhaplogroepen, zo
bestaat er bijvoorbeeld voor de haplogroep R de subhaplogroepen R1, R1a, R1b, enzovoort
(Karafet et al., 2008).

,/”\EF\ /\y\l
AT -
: /Dcv
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Wahe ow
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A\
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AM \//

' BRSE M)
BEA (O Bc Ob [Jexe3demnpdF @
Oc 1 B Hy Bk He Ewm
B~ Ho [Op da HRxR1[]R1alRIb

Figuur 2.13: de verdeling van de mannelijke haplogroepen (A-R) over de hele wereld aan de
hand van de traag muterende Y-SNPs (McDonald, 2005).
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2.3 Oorsprong en migratie van de mens

De verdeling van de verschillende Y-chromosoom genotypes bij de moderne populatie kan

een groot deel van de belangrijkste menselijke prehistorische migraties beschrijven (zie

figuur 2.14) (Underhill et al., 2000). Uit paleontologisch en genetisch onderzoek is een

consensus ontstaan over Afrika als primaire bakermat van de homo sapiens ongeveer 100

tot 200.000 jaar geleden, ook wel de oO6O0ut of AAlgemeemviordh y pot he
aangenomen dat de oorsprong van de mens zich bevindt in de Olduvaikloof in Afrika. Deze

iwi eg van de éénean sidhbelandrikste ascheologische plaatsen ter wereld en

brengt ons heel wat inzichten bij over de evolutie van de eerste mensachtigen (Reyes-

Centeno et al., 2015).

Paleo-antropoligisch onderzoek heeft een vroege zuidelijke verspreiding gesuggereerd
(Underhill et al., 2000). Van zodra het klimaat het toeliet, heeft de bevolking zich vanuit Afrika
verspreid om de toegankelijke delen van de wereld te koloniseren (Jobling & Tyler-Smith,
2003). Kleine groepen van jagers verlieten de Olduvaikloof en verspreidden zich uiteindelijk
over Europa, het Midden-Oosten en Azié om dan later naar Amerika te trekken via de
Beringstraat, de zeestraat gelegen tussen de Grote Oceaan en de Noordelijke ljszee
(Bellevue, 2014). De diversiteit van de moderne mens is bijgevolg het resultaat van
verschillende evolutionaire gebeurtenissen te wijten aan de migratie uit Afrika over de
eeuwen heen. De migratie van de moderne mens kan dankzij onderzoek op het Y-
chromosoom tot in het kleinste detail verder worden onderzocht.

4 - - ";:J’
/ o ara L4 I;lj
} peS 51 . A
” Y e )
«f‘ , ;f‘
15 740,000 yrs 2% o)
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) 13,000 yrs
40,000-60,000 yrs

Figuur 2.14:de 6 Out of Afri caé Hat deontehsersgevees 10@tgt 200.608
jaar geleden in Afrika op het toneel verscheen. Deze eerste mensachtigen verlieten
uiteindelijk de Olduvaikloof in kleine groepen van jagers en verspreidden zich over Europa,
het Midden-Oosten en Azié om dan later over te steken via de Beringstraat naar Amerika
(Bellevue, 2014).
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2.5 Genealogie in forensisch onderzoek

In de meeste menselijke populaties worden de familienamen, net zoals het DNA,
doorgegeven van generatie op generatie. Er wordt dan ook verwacht dat de mensen die hun
familienaam delen, ook meer DNA delen dan mensen met een andere familienaam. Echter
delen naamgenoten met een gemeenschappelijke voorvader die 10 meioses van elkaar zijn
verwijderd maar slechts een miljoenste van hun DNA. Aangezien men daarbovenop nog niet
kan aanduiden welk stukje dat precies is, maakt dit de analyse van het DNA voor
verwantschapsonderzoek bijzonder moeilijk (Jobling, 2001).

De zaken liggen al iets eenvoudiger bij samenlevingen waar familienamen van vader op kind
worden doorgegeven, net zoals het Y-chromosoom. De microsatellieten of STRs op het Y-
chromosoom spelen een belangrijke rol binnen de forensische moleculaire biologie. Al heel
snel werden Y-STRs gebruikt om de mannelijke componenten van DNA te vinden in DNA
mengsels waar er een hoge vrouwelijke achtergrond aanwezig was, of bij het reconstrueren
van de vaderlijke lijnen tussen mannelijke individuen. Ondanks het feit dat de toen
beschikbare Y-STRs zeer waardevol waren voor deze toepassingen, waren het er toch net te
weinig voor een toepassing in het forensisch onderzoek. Het was namelijk zo dat het
vermogen van deze Y-STRs om onderscheid te maken tussen individuen aanzienlijk minder
was dan de autosomale STR-sets die toen gebruikt werden in het forensisch onderzoek. Dit
kwam voornamelijk doordat de gebruikte Y-STRs niet bijdroegen tot het opstellen van een
volledig haplotype profiel (Ballantyne et al., 2012).

De meest opvallende zwakte bij deze Y-STRs voor forensisch onderzoek was het
onvermogen om dichte of verre patrilineaire familieleden, met een ongeveer gelijkaardig Y-
chromosoom, van de verdachte uit te sluiten. Deze merkers waren door hun relatief trage
mutatiesnelheid (enkele mutaties per duizend generaties) van weinig nut in gevallen waarin
ook familieleden betrokken waren in het onderzoek. Maar in de afgelopen jaren werd deze
set Y-STRs uitgebreid met extra Y-STR merkers. Ballantyne et al. heeft in 2012 onderzoek
gedaan naar de mutatiesnelheden van 186 Y-STRs door 2000 Europese vader-zoon koppels
te analyseren. De meerderheid (93%) van de 186 Y-STRs hadden relatief trage
mutatiesnelheden tussen 1x10™ en 1x10° mutaties per generatie. Daarnaast waren er ook
13 Y-STRs die een aanzienlijk hogere mutatiesnelheid hadden, variérend tussen de
1.19x10 en 7.73x10 mutaties per generatie. Deze Y-STRs werden de snel muterende of
0 Ra pi utl yt HATRSGRMY genoemd (Ballantyne et al., 2012).

In figuur 2.15 werden de theoretische verwachtingen van de 13 RM Y-STRs vergeleken met
17 relatief tragere Y-STRs (Amp FASTRE Y .iEr everden i ihdt totaal 2372
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mannelijke genealogische koppels geanalyseerd waarvan hun verwantschap eerder werd
bevestigd door autosomale analyse van het DNA. Deze genealogische koppels zijn
variérend van één tot 20 meioses van elkaar verwant. Hierbij kon de RM Y-STR set maar
liefst 29% van alle genealogische koppels onderscheiden, terwijl de Y f i | kit diEslechts
voor 5.5% van de koppels kon. Bij de vader-zoon koppels (één meiose) kon de RM Y-STR
set 26.9% van de koppels onderscheiden, terwijl de Y f i | kit dittmaar voor 4.5% van de
koppels kon. Bij de broer-broer koppels (twee meioses) kon de RM Y-STR set maar liefst
56.3% van de koppels onderscheiden, terwijl de Y f i | kitrdi slechts voor 10% kon
(Ballantyne et al., 2014).

Veel limitaties van de relatief trager muterende Y-STRs kunnen door deze 13 RM Y-STR set
worden gereduceerd. Voor forensische toepassingen bieden de snel muterende RM Y-STRs
de zekerheid dat ze patrilineair gerelateerde mannen van elkaar kunnen onderscheiden,
vandaar dat de forensische Yfiler® Plus PCR Amplification kit maar liefst zeven RM Y-STRs
bevat (Rapone et al., 2016). Zo kunnen de stalen van een verdachte tot in het detail worden
geidentificeerd en onderscheid van dicht verwante mannelijke naamgenoten.
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Aantal meioses

O Yfiler M RMY-STRs

Figuur 2.15: mannelijke verwantschapsdifferentiatie met behulp van 2528 genealogische
koppels die van elkaar gescheiden zijn door één tot 20 meioses door 17 relatief traag
muterende Y-STRsineen AmpFaASTRE YfilliehE Kiltauw) en ¢
(RM) Y-STRs (donker rood). Hierbij is duidelijk te zien dat de RM Y-STRs zorgen voor een
betere mogelijkheid tot het onderscheiden van dicht verwante mannelijke naamgenoten
(Ballantyne et al., 2014).
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3. Doelstellingen en hypothesen

De focus van dit genetisch-genealogisch verwantschapsonderzoek op basis van Y-
chromosomale variatie ligt op de graad van buitenechtelijkheid. Deze zou meer antwoorden
kunnen geven over de aanwezigheid van EPPs bij de mens. De grootste doelstelling van
deze thesis is om op verschillende onderzoeksvragen betreffende de EPP graad een
antwoord te kunnen bieden. De onderzoeksvragen en de hypothesen worden weergegeven
in tabel 3.1.

Tabel 3.1: de verschillende onderzoeksvragen van deze thesis met bijhorende hypothesen.

Onderzoeksvraag Hypothese

H1 De berekende EPP graad per generatie ligt in het 95%

vt lEdlpEmEy 2 betrouwbaarheidsinterval (0.41-1.75%) (Larmuseau

graad per generatie?

etal., 2013).
H2 De historische EPP graad ligt iets hoger dan de
TEMPORELE huidige EPP graad door het gebrek aan anticonceptie
DIFFERENTIATIE (Voracek et al., 2008).
Hoe ligt de historische EPP 'H3 De EPP graad voor de demografische transitie ligt
graad in functie van de iets hoger door het hoger aantal kinderen per gezin.

- a
huidige EPP graad? H4 De globale relatie tussen de historische EPP graad en

de huidige EPP graad in de Lage Landen is lineair.

H5 De EPP graad ligt hoger in de stad dan in het
platteland door de hogere bevolkingsdichtheid.

HEe De EPP graad ligt hoger in Antwerpen (de ‘stad’) dan
in West-Vlaanderen (het ‘platteland’) door de hogere

bevolkingsdichtheid.
Wordt de EPP graad
Lt ot dleerals H7 De EPP graad ligt hoger in Oud-Brabantin

bevolkingsdichtheid? vergelijking met Oud-Vlaanderen door de hogere
bevolkingsdichtheid.

SPATIALE
DIFFERENTIATIE

H8 De EPP graad is hoger in Vlaanderen in vergelijking
met Nederland door de hogere bevolkingsdichtheid.

Larmuseau et al. heeft in 2013 op basis van de Y-chromosomale variatie van 60
genealogische koppels reeds aangetoond dat de gemiddelde EPP frequentie in de Westerse
bevolking in Vlaanderen kon worden geschat op 0.91% en dat de EPP frequentie van de
hedendaagse Westerse bevolkingsgroepen algemeen kon worden beschouwd als één tot
twee procent per generatie. In het eerste deel van dit onderzoek wordt aan de hand van een
uitgebreider onderzoek met 334 genealogische koppels, gekeken of de gemiddelde EPP
frequenties uit de literatuur kunnen worden bevestigd (hypothese 1).

Daarnaast wordt dieper onderzocht of er subtiele verschillen kunnen worden geobserveerd in
tijd en ruimte als gevolg van evolutionaire, culturele en sociaal-demografische factoren.
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Voor de temporele differentiatie wordt de graad van buitenechtelijkheid in functie van het
aantal meioses geplaatst, waarbij er aan de hand van een Chi-kwadraattoets en de
Bayesiaanse statistiek van de meiose-intervallen zal worden nagegaan hoe de huidige EPP
frequenties liggen ten opzichte van de historische EPP frequenties. Hierbij wordt onderzocht
of er, zoals bij Voracek et al. in 2008, effectief een kleine, significante daling van EPP
gevallen kan worden waargenomen net na de introductie van de voorbehoedsmiddelen
(hypothese 2). Hiernaast wordt bekeken of de EPP graad hoger ligt voor de demografische
transitie, door het aanzienlijk hoger aantal kinderen per gezin (hypothese 3). Ook wordt er
geverifieerd of er zoals bij Larmuseau et al. in 2013 een grote overeenkomst is tussen de
gemiddelde EPP frequenties in de hedendaagse bevolking in vergelijking met de verleden
Westerse bevolking (hypothese 4).

De spatiale differentiatie zal de invloed van de industrialisatie en verstedelijking op de EPP

graad onderzoeken. Het is namelijk best mogelijk dat er een hogere EPP graad te vinden is

in steden, doordat vrouwen meer in contact kunnen komen met andere mannen (Jesmin &

Salway, 2000). Bij deze analyse worden de geboorteplaatsen van de voorvaderen, die

geboren zijn rond het jaar 1850, van de twee naamgenoten verdeeld in stad en platteland

naargelang de bevolkingsdichtheid. Hierbij wordt er gekeken of er een significant verschil is

in de EPP frequenties tussen de kleinschalige sociale samenlevingen op het platteland en de

druk bezette samenlevingen van de stad (hypothese 5). Naast de vergelijking tussen stad

en platteland, worden de EPP frequenties ook vergeleken tussen genealogische koppels uit

de provincie West-VI aanderen (lage bevol kingsdichtheid, t
Ant werpen (hoge bevol ki hypgoshdsie®h Verder zdllen dé €PP6 st ad 6)
frequenties vergeleken worden tussen genealogische koppels uit verschillende historische

provincies, namelijk Oud-Vlaanderen (lage bevolkingsdichtheid) en Oud-Brabant (hoge
bevolkingsdichtheid) (hypothese 7). En tenslotte worden de EPP frequenties vergeleken

tussen genealogische koppels uit Nederland (lage bevolkingsdichtheid) en uit Vlaanderen

(hoge bevolkingsdichtheid) (hypothese 8). Bij elke vergelijking wordt de significantie getest

met een Chi-kwadraattoets en wordt er via de Bayesiaanse statistiek een schatting gemaakt

van de EPP graad per generatie.

Een bijkomende doelstelling van deze thes i s IS om de keaGed-iald at en v
St amboomo zo bun esultateroayer tleiggnktica van hun familiestamboom met
bijkomende uitleg aan te bieden.

Als laatste heeft deze thesis ook de doelstelling om op lange termijn antwoorden te kunnen
bieden op onderzoeksvragen betreffende forensische identificatie op basis van genetica en
genealogie.
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4. Materiaal en methoden

Derisicoanalysevan het pr o-j aké 8 DasnelmiadenmmAddendum Al.

4, 1 nDe aGen St amboomo

Door de combinatie van genetica en genealogie kunnen heel wat inzichten worden
verworven over de genetica tussen naamgenoten, de Y-chromosomale mutatiesnelheden en
de graad van buitenechtelijkheid. Samen met Familiekunde Vlaanderen heeft de KU Leuven
in 2009 een groot wetenschappelijk onderzoek gestart om de genetische verwantschappen
te onderzoeken tussen en binnen verschillende families. Een nieuw deel van dit groot
onderzoek is het project "De Gen-iale Stamboom". In dit project werd het mannelijke Y-
chromosoom vergeleken binnen genealogische koppelsvan heel wat ver
Genealogische koppels zijn ver verwante mannelijke naamgenoten, waarbij men juridisch
kan aantonen dat zij een gemeenschappelijke voorvader delen in paternale lijn.

Het zoeken naar Kkandiadeat eSnt aurtbomoro mdD ev e @ dvarceimp
een sneltempo bekend na het maken van de informatieve website, de Facebook-pagina en
een YouTube promotiefiimpje.

Op de website (www.degenialestamboom.be) werd heel wat informatie gegeven aan de
potentiéle kandidaten over onder andere de methode, het doel en het wetenschappelijk
belang van dit onderzoek. Zo werd er duidelijk gemaakt dat alles gebeurt onder de controle
van de privacy wetgeving en de ethische commissie van de KU Leuven. Ook werd er
meegedeeld dat de genetische en persoonsgebonden resultaten uiterst anoniem zouden
worden gepubliceerd, mits de toestemming van de kandidaat.

Daarnaast werden er op de Facebook-pagina (www.facebook.com/degenialestamboom) (zie
figuur 4.1) regelmatig| e u k e f iotéres<€aste weeatjes geplaatst over het verloop van de
stalen in het laboratorium. Deze gaven de kandidaten de kans om een kijkje te nemen achter
de schermen. Ook werd elke stap in het laboratorium op een voor leken verstaanbare manier
voorgesteld met een foto en een korte tekst, zodat het mogelijk was voor de kandidaten
zonder enige wetenschappelijke kennis deze verschillende stappen te begrijpen. De pagina
werd meermaals gedeeld door kandidaten die ook lid waren van andere genealogisch
geinspireerde p a g i ,,maddoor er steeds meer mensen op de hoogte werden gebracht
van dit uniek wetenschappelijk onderzoek.
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Met een YouTube promotiefilmpje (https://www.youtube.com/watch?v=1fPh2V-8ps4) werd
de zoektocht naar kandidaten uitgebreid, onder het motto nEen beel
duizenden wo o r dwaardoor de toekomstige kandidaten een duidelijke uitleg kregen over

de uitvoering van de staalafname.

:e -.\z :—4“‘_:-4:;;:.:1)\3- i gg ] | k
kji‘-‘;““é[é'!o“’“

Community & 307vindk-leuks

Figuur 4.1: de omslag- en profielfoto van de Facebook-p agi na v afn afi e SGa

Maar ook viade anderemedi a kr eegah®eSGamboomd een grote n.
Zo werd het verhaal achter dit wetenschappelijk onderzoek geplaatst in Kerk & Leven (editie

december 2015) (zie Addendum A2), Eos wetenschap, KU Leuven campuskrant,

Familiekunde Vlaanderen, de Vlaamse Stam (editie januari-maart 2016), het afdelingsblad

van de NGV Rotterdam, enz. Een iets meer directe aanpak was het versturen van e-mails

naar kandidaten die reeds hadden deelgenomen aan eerdere projecten of naar gekende

genealogen die regelmatig een bijdrage leverden op de bekende website d@&eneanetd
(http://nl.geneanet.org/). Geneanet is een handige website waarbij het mogelijk is om uw

stamboom toe te voegen en te delen met andere genealogen.
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De kandidaten hadden de mogelijkheid om zich via e-mail in te schrijven. Bij het ontvangen
van de inschrijvingsmail werd de geschiktheid van de potentiéle kandidaten aan de hand van
genealogische gegevens geverifieerd. Hierbij werd gekeken of de kandidaten wel degelijk
ver verwante naamgenoten waren van elkaar,

waarbij men juridisch kon aantonen dat zij een 4

| |

gemeenschappelijke voorvader delen in hun

paternale lijn. Bovendien was het ook voor de 3 5
ethische commissie nodig dat de kandidaten

. . . | Overgrootvader A ! | Grootvader B
minstens zeven meioses of 'generaties’ van ‘ ‘

elkaar waren verwijderd (zie figuur 4.2), zodat ze

zeker geen nauw verwante familieband hadden 2 6

met elkaar. .| Grootvadera| || Vader B
Bij het aanmelden van de (verwante) 1

naamgenoten zonder een vooropgestelde Ll vadera] DNA-donor B
vaderlijke lijn, waren geboortedatum en i plaats

van de (over)grootvader heel belangrijk. Hierbij 0

was het noodzakelijk dat hij geboren was voor

het jaar 1915, aangezien de wet op de privacy in

Belgié 100 jaar telt. Via verschillende websites F/0uur4.2: de kandidaten werden enkel
o ) ] geselecteerd indien ze minstens zeven

kon er, indien deze niet gekend waren, online ejoses van elkaar zijn verwiderd.

gezocht worden naar de geboorte-, trouw- of

sterfteaktes. Een voorbeeld van een geboorteakte is te zien op figuur 4.3. Een geboorteakte

bevat heel wat nuttige informatie over de ouders die kan worden gebruikt voor het verder

opmaken van de paternale lijn; zoals de voornaam, de familienaam, de leeftijd, de

geboorteplaats, het beroep en de woonplaats.

Een voorbeeld van een opgestelde stamboom voor twee kandidaten van de familie
0Cl aer hout 6 i s4.4 Bezezwee kandidgten Zijm rgaardiefst 25 generaties van
elkaar verwijderd, wat hen dus een perfect bruikbaar genealogisch koppel maakte voor dit
project. Voor het opstellen van alle vaderlijke lijnen werd er gebruik gemaakt van onder
andere de Nederlandse site 6 Z o e k arket eowé Nederlandse als Belgische akten
(www.zoekakten.nl), de website van het rijksarchief van Belgié (www.search.arch.be) en de
websitevan O0Geneanetd (zie eerder).
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Hiernaast toonden heel wat (amateur) genealogen, die reeds de relatie van hun vaderlijke lijn
met die van hun naamgenoot hadden opgesteld, hun interesse in dit unieke project. Bij deze
potentiéle kandidaten was het enkel nodig om te verifiéren of deze familiestamboom correct
werd opgesteld en of ze bruikbaar was voor het project. Een bruikbare stamboom kan
gedefinieerd worden als een vaderlijke lijn waar geen gekende buitenechtelijkheid in
voorkomt, waar er geen sprake is van familienaam-overdracht van moeder op zoon en waar
er zo weinig mogelijk voorhuwelijkse kinderen aanwezig zijn.

GEBOORTE-AKTE Ten jare achttien honderd acht en negentig, den W‘wa (/M
; ten PRy ey e tvormolo , voorons |

& 2 on -

ambtenaar van den burgerlijken stand der gemeente ﬂop«m
Aanteekeningen | .,vincie West-Viaanderen, is verschenen M 644;“4/”(% V/wvd»wwar «45

@(Z/Vn_.t,lé, Ma ’P% A“M\/KMJ/}M’ A W‘M (z ozéooé/t( e Z/%h W’WLk_/
Lo iihach

die ons vertoond heeft een kind van het A rvenred - geslacht, geboren

in deze gemeente, den 2erl ey o[t/u—r, ;/‘l’z Pk, oA / (/{41_ B
ten s ~ ure '4#4/"‘4)7 L van nAe CA:uAAx?A—«-*
n oL %%VL{L‘—— ﬁ (é:?; <;Z]/‘4» /a,mwm, e
/‘;uu,y, Mn 144 A e el ln: V&w& M, ,,L, bk s e
C«ﬂ«%  ole tvenmioirreiy 74_74# Uora, (00’\'/)')1(,/(( ' 4//{/40&(@

Welke aangifte en vertooning gedaan zijn in tegenwoordigheid van :/’A/nu' &~ (,;w..«,

oud n//,/ e /%(7 jaren, 4«4% e AT ni it van beroep,
Vol el = , €n van éam4cl/€ /"’612 &,,_c,g
oud e ey e jaren,
‘”L'—Lb'Lvrfrt//‘/ar- ———— van beroep, woonachtig te (/’Zm -olm«j

En na voorlezing aan den aangever en de getuigen, hebben wij ommddcllijl-: met hen geteekend.
£ A POV
Lot Ky

(%6?7&1/(/;17 //7{/4 ‘/YJ //{/// //( ,{

woonachtig te

Figuur43:de geboorteakte van Camille Achille CI
ochtends in de gemeente Bavikhove. Op de geboorteaktes staat heel wat nuttige informatie over
de ouders van Camille Achille, zoals onder andere de voornaam, de familienaam, de leeftijd, de
aeboorteplaats, het beroep en de woonplaats.

Indien de naamgenoten aan deze verschillende voorwaarden voldeden, werden ze
geselecteerd voor het project en werden ze verder geinformeerd over het verloop van de
volgende stap, namelijk de staalafname.
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Pieter/Petrus x Maria HUYVETTENS
°1550 °1550
x 1570 (Meulebeke)

Joos Jan [buitenpoorter]  x Margriete PAELINCK Laurentius x Francisca DEVLAEMINCK
°1573 °1575
x 1592
1640
Petrus X Elisabeth VANDEKERCKHOVE Joannes/Jan x Maria WITTEBOLLE
®1593 °1595 (Ingelmunster) * 1641
x 28/6/1637 (Ingelmunster) *1681
*11/4/1651 (Meulebeke) 1661

Figuur 4.4: op basis van de verschillende geboorte-, huwelijks- en sterfteaktes was het
mogelijk om de twee naamgenoten van de f a
vaderlijke lijn, waarbij hun gemeenschappelijke voorvader, Petrus Claerhout, geboren is in
het jaar 1550. Dit genealogisch koppel is maar liefst 25 meioses van elkaar verwijderd, wat 27
hen een perfect bruikbaar koppeal em&akhimbwori













































































































































