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ABSTRACT	  
	  
	  
	  

THE	  ECO-‐EVOLUTIONARY	  CONSEQUENCES	  OF	  MULTIPLE	  INTRODUCTIONS	  FOR	  

COLONIZING	  INDIVIDUALS	  

	  
	  
	  

Predicting	  the	  fate	  of	  individuals	  colonizing	  novel	  habitats	  is	  an	  elusive	  but	  critical	  goal	  in	  

fields	  as	  diverse	  as	  invasion	  biology,	  biological	  control,	  climate	  change-‐induced	  species	  

range	  shifts,	  and	  reintroductions	  of	  rare	  species.	  Propagule	  pressure,	  which	  comprises	  the	  

number	  of	  introduction	  events	  (propagule	  number)	  and	  the	  number	  of	  individuals	  per	  

introduction	  event	  (propagule	  size),	  consistently	  correlates	  with	  a	  greater	  probability	  of	  

population	  establishment.	  It	  is	  unclear	  which	  component,	  propagule	  number	  or	  propagule	  

size,	  is	  more	  important	  for	  establishment,	  or	  under	  what	  environmental	  conditions	  their	  

relative	  importance	  may	  shift.	  We	  used	  917	  independent	  Tribolium	  flour	  beetle	  populations	  

in	  a	  microcosm	  experiment	  to	  disentangle	  the	  importance	  of	  the	  different	  components	  of	  

propagule	  pressure.	  In	  a	  factorial	  design,	  we	  held	  the	  total	  number	  of	  introduced	  

individuals	  constant	  (20)	  and	  varied	  the	  number	  of	  introductions	  used	  to	  distribute	  them	  

(1,	  2,	  4,	  or	  5	  events)	  into	  stable	  or	  randomly	  fluctuating	  novel	  environments.	  Counter	  to	  

expectations,	  we	  found	  no	  effect	  of	  environmental	  stability	  on	  extinction	  probability	  or	  

time	  to	  extinction.	  We	  also	  found	  that	  several,	  small	  introduction	  events	  resulted	  in	  the	  

lowest	  extinction	  probability	  and	  the	  longest	  time	  to	  extinction.	  We	  propose	  that	  

continuing	  introductions	  provided	  low	  amounts	  of	  gene	  flow	  that	  were	  critical	  to	  

alleviating	  inbreeding	  depression	  and/or	  reducing	  allelic	  loss	  by	  drift	  in	  the	  incipient	  

populations.	  Our	  results	  speak	  to	  the	  importance	  of	  preventing	  future	  introductions	  of	  



	   iii	  

invasive	  species	  (even	  those	  that	  are	  already	  established),	  and	  using	  sustained	  efforts	  to	  

establish	  biological	  control	  agents	  or	  reintroduce	  desirable	  organisms	  to	  their	  former	  

range.	  	  
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CHAPTER	  1:	  	  SEVERAL,	  SMALL	  INTRODUCTIONS	  PROMOTE	  COLONIZATION	  SUCCESS	  IN	  A	  

NOVEL	  HABITAT1	  

	  

INTRODUCTION	  

For	  a	  population	  to	  exist	  and	  thrive,	  it	  must	  initially	  colonize	  a	  location	  in	  space.	  Thus,	  

colonization	  is	  a	  fundamental	  process	  in	  ecology	  that	  underlies	  the	  past,	  present,	  and	  

future	  distributions	  of	  species	  across	  the	  globe.	  Colonization	  can	  be	  a	  strictly	  natural	  

process,	  but	  it	  is	  increasingly	  prevalent	  due	  to	  the	  influence	  of	  anthropogenic	  forces	  (Sakai	  

et	  al.	  2001,	  Cassey	  et	  al.	  2005,	  Ricciardi	  2007).	  	  The	  ubiquity	  and	  vast	  spatial	  extent	  of	  

anthropogenic	  colonization	  often	  leads	  incipient	  populations	  to	  face	  environments	  that	  are	  

entirely	  novel	  (Cassey	  et	  al.	  2005,	  Ricciardi	  2007).	  Whether	  colonization	  events	  to	  novel	  

habitats	  are	  accidental	  (e.g.	  biological	  invasions)	  or	  deliberate	  (e.g.	  reintroductions	  of	  rare	  

species,	  release	  of	  biological	  control	  agents),	  their	  success	  or	  failure	  has	  significant	  

implications	  for	  natural	  resource	  managers	  and	  society	  (Mack	  et	  al.	  2000).	  	  

Populations	  introduced	  to	  a	  novel	  environment	  can	  either	  diminish	  to	  extinction	  or	  

successfully	  establish,	  gaining	  the	  potential	  to	  expand	  their	  geographic	  range	  and	  adapt	  to	  

the	  new	  conditions	  (Lockwood	  et	  al.	  2005,	  Colautti	  et	  al.	  2006).	  Incipient	  populations	  are	  

often	  small	  and	  face	  many	  threats	  to	  their	  existence	  from	  both	  external	  and	  internal	  forces	  

	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  
	  
	  
	  
1	  This	  is	  the	  working	  title	  for	  the	  manuscript	  that	  will	  be	  derived	  from	  this	  chapter	  and	  
which	  will	  be	  submitted	  for	  publication	  in	  a	  peer-‐reviewed	  journal.	  These	  additional	  people	  
will	  be	  coauthors	  on	  the	  manuscript	  submitted	  for	  publication:	  Meagan	  Oldfather,	  Brett	  
Melbourne,	  Ruth	  Hufbauer.	  	  	  
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(Fauvergue	  et	  al.	  2012).	  External	  threats	  such	  as	  unsuitable	  novel	  environments	  

(Gomulkiewicz	  and	  Holt	  1995),	  random	  environmental	  catastrophes	  (Lande	  1993),	  and	  

environmental	  stochasticity	  (Lande	  1993,	  Drake	  and	  Lodge	  2004,	  Melbourne	  and	  Hastings	  

2008)	  act	  to	  reduce	  long-‐run	  population	  growth	  rates	  and	  increase	  extinction	  probability.	  

Intrinsic	  threats	  to	  the	  population	  can	  be	  either	  demographic	  or	  genetic	  in	  origin,	  with	  

some	  debate	  over	  which	  is	  more	  important	  for	  predicting	  extinction	  risk	  (Lande	  1988,	  

Boyce	  1992,	  Spielman	  et	  al.	  2004,	  Hufbauer	  et	  al.	  2013,	  Szücs	  et	  al.	  2014).	  Demographic	  

threats	  include	  those	  of	  stochasticity	  (Lande	  1993,	  Melbourne	  and	  Hastings	  2008)	  and	  

heterogeneity	  (Melbourne	  and	  Hastings	  2008),	  Allee	  effects	  (Tobin	  et	  al.	  2007,	  Fauvergue	  

et	  al.	  2012),	  as	  well	  as	  skewed	  sex	  ratios	  (a	  form	  of	  demographic	  heterogeneity)	  (Engen	  et	  

al.	  2003,	  Melbourne	  and	  Hastings	  2008).	  Genetic	  drift	  can	  overpower	  selection	  in	  small	  

populations,	  which	  can	  result	  in	  fixation	  of	  maladaptive	  alleles	  or	  the	  loss	  of	  adaptive	  

alleles	  (Futuyama	  1998).	  Drift	  and	  bottlenecks	  can	  reduce	  genetic	  diversity	  overall,	  

representing	  a	  loss	  of	  evolutionary	  potential	  (Spielman	  et	  al.	  2004).	  The	  reduction	  in	  

diversity	  is	  likely	  to	  be	  especially	  important	  in	  the	  colonization	  of	  novel	  habitats	  (Crawford	  

and	  Whitney	  2010,	  Hufbauer	  et	  al.	  2013).	  Prolonged	  periods	  of	  small	  population	  size	  will	  

increase	  the	  probability	  that	  mating	  will	  occur	  between	  closely	  related	  individuals,	  at	  

which	  point	  inbreeding	  depression	  may	  arise	  and	  further	  erode	  population	  fitness	  

(Spielman	  et	  al.	  2004).	  A	  population	  that	  is	  to	  be	  successful	  after	  colonization	  must	  mitigate	  

these	  threats	  well	  enough	  to	  prevent	  or	  delay	  extinction.	  	  

A	  majority	  of	  the	  research	  on	  colonization	  success	  focuses	  on	  the	  invasiveness	  of	  organisms	  

or	  the	  invasibility	  of	  the	  novel	  habitats.	  These	  species-‐	  and	  habitat-‐specific	  approaches	  may	  
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be	  limited	  in	  their	  generality	  about	  how	  and	  when	  a	  single	  population	  will	  establish	  

(Lockwood	  et	  al.	  2005).	  Instead,	  characteristics	  of	  the	  colonization	  event	  itself	  may	  form	  a	  

stronger	  basis	  for	  predicting	  colonization	  success.	  Perspectives	  from	  studying	  the	  

colonization	  event	  are	  more	  general	  because	  they	  transcend	  idiosyncrasies	  of	  taxa	  or	  

geography,	  and	  can	  apply	  outside	  of	  invasion	  contexts.	  The	  same	  species	  can	  be	  introduced	  

in	  different	  ways	  in	  different	  places,	  and	  the	  same	  place	  can	  experience	  different	  kinds	  of	  

introductions	  by	  different	  species.	  By	  the	  same	  token,	  different	  species	  or	  places	  can	  

experience	  similar	  kinds	  of	  introductions.	  Propagule	  pressure	  is	  one	  characteristic	  of	  a	  

colonization	  event	  that	  is	  gaining	  increased	  attention	  as	  arguably	  the	  only	  consistent	  

predictor	  of	  colonization	  success	  in	  novel	  habitats	  (Lockwood	  et	  al.	  2005,	  Colautti	  et	  al.	  

2006,	  Simberloff	  2009).	  

Propagule	  pressure	  has	  two	  components:	  the	  number	  of	  individuals	  per	  introduction	  

event—termed	  propagule	  size,	  and	  the	  number	  of	  introduction	  events—	  termed	  propagule	  

number.	  Greater	  propagule	  pressure,	  as	  the	  combined	  concept	  of	  these	  two	  components,	  

correlates	  with	  greater	  colonization	  success	  across	  taxa	  (Lockwood	  et	  al.	  2005,	  Colautti	  et	  

al.	  2006,	  Simberloff	  2009),	  but	  the	  two	  components	  themselves	  have	  been	  historically	  

challenging	  to	  parse	  (Lockwood	  et	  al.	  2005,	  but	  see	  Drake	  et	  al.	  2005).	  It	  is	  not	  clear	  which	  

component	  of	  propagule	  pressure	  is	  more	  important	  for	  colonization	  success.	  Even	  if	  the	  

total	  number	  of	  individuals	  introduced	  to	  a	  new	  area	  is	  fixed,	  theory	  suggests	  that	  the	  

probability	  of	  population	  establishment	  will	  be	  affected	  by	  an	  interaction	  between	  the	  

number	  of	  introduction	  events	  and	  the	  degree	  of	  environmental	  variability	  in	  the	  recipient	  

environment.	  Several,	  smaller	  introductions	  should	  establish	  populations	  with	  a	  greater	  
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probability	  in	  variable	  environments	  due	  to	  the	  accumulating	  likelihood	  that	  one	  of	  those	  

independent	  events	  will	  occur	  serendipitously	  in	  a	  particularly	  good	  habitat	  patch	  or	  time	  

period.	  A	  single,	  larger	  event	  should	  be	  more	  likely	  to	  establish	  a	  population	  in	  stable	  

environments	  because	  the	  greater	  extinction	  risks	  inherently	  faced	  by	  small	  populations	  

can	  be	  avoided	  (Grevstad	  1999).	  

Undoubtedly,	  a	  confluence	  of	  environmental,	  demographic,	  and	  genetic	  factors	  will	  

determine	  how	  a	  single,	  large	  introduction	  event	  versus	  several,	  small	  introduction	  events	  

will	  affect	  colonization	  success	  (Grevstad	  1999,	  Dlugosch	  and	  Parker	  2008,	  Szücs	  et	  al.	  

2014).	  Laboratory	  microcosm	  experiments	  are	  optimally	  suited	  to	  disentangle	  factors	  that	  

confound	  each	  other	  in	  natural	  settings.	  Additionally,	  multiple	  generations	  can	  be	  observed	  

in	  short	  time	  periods	  in	  lab	  studies,	  which	  is	  both	  convenient—as	  multiple	  introductions	  

will	  necessarily	  take	  time	  to	  implement,	  and	  generalizable—	  as	  extinction	  risk	  scales	  better	  

to	  generations	  than	  years	  (O’Grady	  et	  al.	  2008).	  We	  used	  the	  red	  flour	  beetle,	  Tribolium	  

castaneum,	  as	  a	  model	  system	  to	  assess	  how	  the	  number	  of	  introduction	  events	  affects	  

colonization	  success	  in	  stable	  and	  fluctuating	  novel	  environments	  when	  the	  total	  number	  of	  

individuals	  introduced	  is	  held	  constant.	  We	  hypothesized	  that	  populations	  established	  via	  a	  

single,	  large	  introduction	  event	  would	  have	  the	  lowest	  extinction	  probability	  (and	  the	  

longest	  time	  to	  extinction)	  in	  stable	  environments,	  but	  that	  several,	  small	  introductions	  

would	  have	  the	  lowest	  extinction	  probability	  (and	  the	  longest	  time	  to	  extinction)	  in	  

fluctuating	  environments.	  
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METHODS	  

Study	  System	  	  

Our	  laboratory	  rearing	  of	  Tribolium	  castaneum	  flour	  beetles	  was	  modified	  from	  Melbourne	  

and	  Hastings	  (2008,	  2009).	  Tribolium	  individuals	  used	  in	  this	  experiment	  were	  all	  taken	  

from	  the	  same	  meta-‐population	  source,	  representing	  thousands	  of	  randomly	  mating	  

individuals.	  Each	  experimental	  population	  was	  reared	  in	  a	  4cm	  x	  4cm	  x	  6cm	  plastic	  box	  

(AMAC	  Plastic	  Products)	  with	  2	  tablespoons	  of	  freshly	  prepared	  growth	  medium	  that	  had	  

been	  humidified	  for	  at	  least	  24	  hours.	  Standard	  growth	  medium,	  the	  natal	  environment,	  

comprised	  95%	  wheat	  flour	  (Pillsbury	  Co.	  or	  Gold	  Medal	  Products	  Co.)	  and	  5%	  brewers'	  

yeast	  (Sensient	  Flavors).	  The	  novel	  growth	  medium	  comprised	  a	  small	  percentage	  of	  

standard	  growth	  medium	  mixed	  with	  corn	  flour	  (Bob’s	  Red	  Mill).	  Tribolium	  flour	  beetles	  

are	  known	  to	  exhibit	  strong	  maternal	  effects	  (Dawson	  1964,	  Enfield	  et	  al.	  1966),	  so	  

individuals	  from	  the	  source	  population	  were	  reared	  on	  novel	  growth	  medium	  for	  1	  

generation	  prior	  to	  using	  them	  in	  the	  experiment.	  All	  populations	  were	  reared	  in	  one	  of	  

two	  dark	  incubators	  (Sanyo)	  at	  31°	  and	  approximately	  70%	  relative	  humidity	  (standard	  

conditions)	  and	  were	  haphazardly	  rotated	  between	  incubators	  weekly.	  	  

In	  each	  box,	  a	  known	  number	  of	  adults	  laid	  eggs	  for	  24	  hours	  in	  fresh	  medium,	  and	  were	  

then	  removed.	  The	  eggs	  remained	  and	  developed	  through	  larval	  and	  pupal	  stages	  into	  

adults.	  A	  complete	  census	  of	  the	  resulting	  adults	  was	  conducted	  for	  each	  population	  after	  

exactly	  35	  days,	  at	  which	  point	  those	  adults	  were	  allowed	  to	  lay	  eggs	  on	  freshly	  prepared	  

growth	  medium	  for	  24	  hours,	  completing	  their	  laboratory	  life	  cycle.	  This	  manipulation	  

modeled	  organisms	  with	  non-‐overlapping	  generations,	  as	  in	  the	  case	  of	  annual	  life	  history	  
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strategies.	  We	  estimated	  census	  error	  to	  be	  less	  than	  2%	  per	  population	  in	  any	  given	  time-‐

step,	  with	  approximately	  equal	  variance	  across	  observers	  (see	  Appendix	  D).	  Experimental	  

populations	  were	  maintained	  in	  this	  way	  for	  9	  generations.	  	  

Treatments	  	  

Tribolium	  flour	  beetles	  were	  introduced	  with	  varying	  propagule	  size	  (number	  of	  

individuals	  per	  introduction	  event)	  and	  propagule	  number	  (number	  of	  introduction	  

events)	  to	  experimental	  patches	  whose	  environment	  was	  either	  stable	  or	  fluctuating	  

through	  time.	  The	  total	  number	  of	  individuals	  introduced	  to	  each	  patch	  was	  held	  constant	  

at	  20.	  This	  total	  was	  low	  enough	  to	  allow	  some	  population	  extinction	  within	  the	  

experiment	  timeframe,	  but	  high	  enough	  to	  be	  representative	  of	  documented	  introductions	  

in	  the	  literature	  (Simberloff	  1989,	  with	  other	  references	  in	  Simberloff	  2009;	  Grevstad	  

1999;	  Berggren	  2001;	  Taylor	  et	  al.	  2005;	  Drake	  et	  al.	  2005).	  

The	  20	  individuals	  were	  introduced	  into	  patches	  in	  four	  ways:	  all	  20	  at	  once	  in	  the	  first	  

generation,	  10	  individuals	  in	  each	  of	  the	  first	  2	  generations,	  5	  individuals	  in	  each	  of	  the	  first	  

4	  generations,	  and	  4	  individuals	  in	  each	  of	  the	  first	  5	  generations.	  These	  four	  introduction	  

treatments	  were	  repeated	  for	  two	  types	  of	  novel	  environmental	  regimes:	  stable	  and	  

randomly	  fluctuating.	  Patches	  with	  a	  stable	  environment	  were	  replenished	  with	  the	  same	  

novel	  growth	  medium	  mixture	  for	  all	  9	  generations,	  while	  patches	  with	  a	  fluctuating	  

environment	  were	  replenished	  with	  a	  random	  growth	  medium	  mixture	  in	  each	  generation.	  

The	  percentage	  of	  standard	  medium	  in	  the	  environment	  used	  to	  create	  the	  novel	  growth	  

medium	  was	  chosen	  in	  light	  of	  the	  expected,	  long-‐term,	  geometric	  mean	  population	  growth	  
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rate	  and	  the	  expected	  degree	  of	  environmental	  stochasticity	  that	  might	  affect	  that	  growth	  

rate	  (assuming	  no	  adaptation).	  Expected	  mean	  growth	  rates	  and	  environmental	  

stochasticity	  values	  were	  selected	  to	  be	  biologically	  realistic	  and	  to	  produce	  manageable	  

population	  growth	  without	  deterministic	  extinction	  (that	  is,	  expected	  λ	  slightly	  greater	  

than	  1).	  A	  pilot	  study	  corroborated	  findings	  from	  Szücs	  and	  Hufbauer	  (unpublished	  data)	  in	  

suggesting	  that	  a	  novel	  growth	  medium	  containing	  0.95%	  standard	  medium	  (99.05%	  corn	  

flour)	  would	  result	  in	  a	  discrete,	  one-‐generation,	  mean	  population	  growth	  rate	  of	  1.2	  

(compared	  to	  a	  mean	  population	  growth	  rate	  of	  3.36	  on	  100%	  standard	  medium).	  This	  

mixture	  was	  used	  through	  all	  generations	  for	  populations	  in	  the	  stable	  environment	  

treatment.	  To	  implement	  the	  randomly-‐fluctuating	  treatments,	  a	  range	  of	  9	  possible	  

environment	  mixtures	  from	  0.58%	  standard	  medium	  (99.42%	  corn	  flour)	  to	  1.32%	  

standard	  medium	  (98.68%	  corn	  flour)	  was	  chosen	  to	  mimic	  environmental	  stochasticity	  

measured	  in	  nature	  (Sæther	  and	  Engen	  2002)	  while	  maintaining	  population	  growth	  rates	  

that	  were	  between	  0.5	  and	  1.5,	  the	  cutoff	  for	  biologically	  realistic	  population	  trajectories	  

used	  by	  Morris	  et	  al.	  (2008).	  These	  mixtures	  were	  predicted	  to	  yield	  mean	  population	  

growth	  rates	  between	  0.88	  to	  1.33	  (Table	  1).	  	  

Because	  demographic	  stochasticity	  was	  likely	  important	  due	  to	  both	  the	  population	  sizes	  

throughout	  the	  experiment	  (Lande	  1993)	  and	  the	  study	  system	  itself	  (Melbourne	  and	  

Hastings	  2008),	  we	  derived	  environmental	  stochasticity	  as	  the	  difference	  in	  mean	  total	  

stochasticity	  between	  populations	  in	  the	  fluctuating	  and	  stable	  environment	  treatments	  

(Sæther	  and	  Engen	  2002).	  We	  assumed	  that	  total	  stochasticity	  was	  a	  combination	  of	  

demographic	  and	  environmental	  stochasticity	  for	  populations	  in	  the	  fluctuating	  
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environment,	  and	  that	  demographic	  stochasticity	  was	  the	  sole	  contributor	  to	  total	  

stochasticity	  for	  populations	  in	  the	  stable	  environment	  treatment.	  Thus,	  the	  difference	  in	  

mean	  total	  stochasticity	  between	  the	  two	  treatments	  represents	  the	  experimentally	  

imposed	  environmental	  stochasticity.	  	  

We	  only	  calculated	  total	  stochasticity	  for	  populations	  that	  did	  not	  experience	  extinction	  

throughout	  the	  experiment	  period.	  We	  used	  this	  subset	  to	  capture	  the	  full	  temporal	  extent	  

of	  environmental	  fluctuations	  during	  the	  experiment,	  and	  because	  extinctions	  would	  have	  

an	  infinite	  effect	  on	  this	  measure	  of	  stochasticity.	  	  

Table	  1:	  Novel	  growth	  medium	  mixtures	  and	  λexpected	  for	  populations	  in	  the	  fluctuating	  
treatment.	  The	  0.95%	  standard	  medium	  mixture	  was	  used	  in	  each	  generation	  for	  
populations	  in	  the	  stable	  treatment.	  

	  

%	  Standard	   %	  Corn	   λexpected	  
0.580	   99.420	   0.877	  
0.72	   99.328	   0.981	  
0.765	   99.235	   1.070	  
0.857	   99.143	   1.141	  
0.950	   99.050	   1.20	  
1.042	   98.958	   1.245	  
1.135	   98.865	   1.282	  
1.228	   98.772	   1.311	  
1.320	   98.680	   1.333	  

	  

The	  growth	  medium	  for	  each	  patch	  was	  replenished	  just	  prior	  to	  oviposition	  for	  both	  

environment	  treatments.	  For	  the	  stable	  treatment,	  the	  0.95%	  standard	  medium	  mixture	  

was	  used	  (λexpected	  =	  1.2	  across	  all	  9	  generations)	  while	  the	  patches	  in	  the	  fluctuating	  

treatment	  were	  replenished	  with	  a	  growth	  medium	  that	  was	  randomly	  chosen	  from	  9	  
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possible	  mixtures	  (Table	  1).	  Each	  population	  in	  the	  randomly	  fluctuating	  treatment	  

experienced	  a	  different	  sequence	  of	  growth	  medium	  mixtures	  independent	  of	  the	  

sequences	  of	  all	  other	  populations.	  Sequences	  were	  selected	  to	  ensure	  that	  the	  expected,	  

long-‐term	  geometric	  mean	  population	  growth	  rate	  for	  each	  patch	  resembled	  expected	  

growth	  of	  populations	  in	  the	  stable	  treatment	  (λexpected=1.2±0.05	  across	  all	  9	  generations).	  

Wheat	  flour	  contamination	  with	  pesticide	  

We	  discovered	  that	  the	  wheat	  flour	  (Pillsbury	  Co.)	  mixed	  into	  the	  growth	  medium	  was	  

contaminated	  with	  an	  insect	  growth	  regulator	  pesticide	  during	  development	  of	  the	  F5	  

generation.	  This	  did	  not	  appear	  to	  affect	  experimental	  population	  growth	  rates,	  likely	  

because	  populations	  were	  exposed	  to	  such	  a	  low	  volume	  of	  the	  wheat-‐flour-‐containing	  

standard	  medium	  (Table	  1).	  For	  the	  F6	  through	  F7	  generations	  (all	  blocks)	  and	  the	  F8	  

generation	  (blocks	  1	  and	  2),	  a	  different	  wheat	  flour	  was	  used	  to	  create	  growth	  media	  (Gold	  

Medal).	  Partially	  through	  development	  of	  the	  F8	  generation,	  we	  discovered	  a	  different	  kind	  

of	  pesticide	  action	  when	  using	  this	  Gold	  Medal	  wheat	  flour.	  Again,	  it	  did	  not	  appear	  to	  affect	  

experimental	  populations	  that	  were	  reared	  on	  growth	  media	  that	  were	  mostly	  corn	  flour.	  It	  

was	  already	  too	  late	  to	  switch	  the	  type	  of	  wheat	  flour	  used	  to	  make	  media	  for	  the	  F8	  

generation	  of	  blocks	  1	  and	  2,	  but	  for	  the	  F8	  generation	  and	  onwards	  in	  blocks	  3	  and	  4	  (and	  

the	  F9	  generation	  and	  onwards	  in	  blocks	  1	  and	  2),	  all	  media	  was	  made	  using	  Gold	  Medal	  

organic	  wheat	  flour.	  It	  cannot	  be	  ruled	  out	  that	  the	  higher	  population	  growth	  rate	  

experienced	  by	  populations	  between	  the	  F5	  and	  F6	  generations	  isn't	  attributed	  to	  Gold	  

Medal	  traditional	  flour	  being	  a	  superior	  food	  resource,	  but	  this	  seems	  unlikely	  since	  no	  
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population	  increase	  was	  observed	  in	  control	  populations	  reared	  on	  Gold	  Medal	  traditional	  

flour	  in	  a	  parallel	  experiment.	  

Statistical	  analyses	  	  

Populations	  were	  deemed	  extinct	  if	  no	  adults	  were	  present	  upon	  census	  and	  no	  further	  

introductions	  were	  forthcoming.	  After	  9	  generations,	  a	  binary	  response	  of	  extinct	  vs.	  extant	  

was	  assessed	  for	  each	  population.	  For	  each	  extinct	  population,	  we	  noted	  the	  number	  of	  

generations	  before	  the	  extinction	  occurred	  since	  the	  beginning	  of	  the	  experiment	  period	  as	  

well	  as	  since	  the	  final	  introduction	  for	  its	  particular	  introduction	  scenario.	  	  

Total	  stochasticity	  (demographic	  plus	  environmental)	  of	  each	  population	  that	  didn’t	  

experience	  extinction	  (n=667)	  was	  calculated	  as	  the	  variance	  of	  the	  natural	  logarithms	  of	  

its	  population	  growth	  rates	  through	  9	  generations:	  

𝑠!"!#$ = 𝑠!"#$%&'(!!" + 𝑠!"#$%&"'!"()* = 𝑣𝑎𝑟 log 𝜆! 	  

Where,	  for	  a	  particular	  population,	  𝑠!"!#$ 	  is	  its	  total	  stochasticity,	  𝑠!"#$%&'(!!" 	  is	  its	  

demographic	  stochasticity,	  𝑠!"#$%&"'!"()* 	  is	  its	  environmental	  stochasticity	  (assumed	  to	  be	  

0	  for	  populations	  in	  the	  stable	  environment),	  and	  𝜆!	  is	  its	  per	  capita	  population	  growth	  rate	  

in	  the	  t	  generation	  (t=1,	  2,	  …	  ,	  9).	  

Environmental	  stochasticity	  was	  calculated	  as	  the	  difference	  in	  mean	  total	  stochasticity	  

between	  populations	  in	  the	  fluctuating	  treatment	  and	  in	  the	  stable	  treatment	  using	  the	  

least	  squared	  means	  from	  a	  linear	  mixed	  effects	  model.	  We	  used	  environmental	  stability	  as	  
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the	  only	  fixed	  effect,	  and	  block	  as	  the	  only	  random	  effect	  with	  a	  Kenward-‐Roger	  

approximation	  for	  the	  degrees	  of	  freedom.	  

To	  assess	  extinction	  probability	  in	  9	  generations,	  a	  generalized	  linear	  mixed	  model	  was	  

used	  to	  predict	  the	  binary	  response	  of	  extinction	  (logistic	  regression)	  after	  checking	  for	  

overdispersion.	  Linear	  mixed	  models	  were	  used	  to	  analyze	  both	  measures	  of	  time	  to	  

extinction	  after	  checking	  for	  homoskedasticity	  and	  normality	  of	  residuals.	  In	  each	  of	  the	  

three	  mixed	  models,	  the	  introduction	  scenario,	  the	  environmental	  stability,	  and	  their	  

interaction	  were	  treated	  as	  fixed	  effects,	  while	  block	  and	  its	  interactions	  with	  all	  fixed	  

effects	  were	  treated	  as	  random	  effects.	  We	  used	  likelihood	  ratio	  tests	  in	  a	  backward	  

elimination	  procedure	  to	  test	  the	  significance	  of	  random	  effects	  by	  comparing	  saturated	  

models	  to	  a	  model	  with	  a	  single	  term	  left	  out.	  Group-‐level	  significance	  of	  fixed	  effects	  was	  

also	  tested	  using	  likelihood	  ratio	  tests,	  but	  only	  to	  focus	  the	  interpretation	  of	  contrasts;	  all	  

fixed	  effects	  were	  left	  in	  the	  final	  model.	  Pairwise	  comparisons	  without	  adjustment	  were	  

made	  between	  the	  levels	  of	  the	  significant	  fixed	  effects	  (Gotelli	  and	  Ellison	  2004).	  All	  

statistical	  analyses	  were	  performed	  in	  R,	  version	  3.1.1	  (R	  Core	  Team	  2014).	  Generalized	  

linear	  mixed	  models	  were	  constructed	  using	  the	  lme4	  package	  (Bates	  et	  al.	  2014).	  

Likelihood	  ratio	  tests	  of	  random	  effects	  were	  performed	  using	  the	  anova()	  function	  in	  base	  

R.	  To	  determine	  group-‐level	  significance	  of	  the	  fixed	  effects	  in	  the	  generalized	  linear	  mixed	  

models,	  we	  used	  the	  likelihood	  ratio	  test	  method	  in	  the	  mixed()	  function	  from	  the	  afex	  

package	  (Singmann	  2014)	  as	  recommended	  by	  Bates	  et	  al.	  (2014).	  To	  assess	  group-‐level	  

significance	  of	  fixed	  effects	  in	  our	  linear	  mixed	  models,	  we	  used	  a	  Kenward-‐Roger	  

approximation	  for	  denominator	  degrees	  of	  freedom	  using	  the	  lmerTest	  package	  
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(Kuznetsova	  et	  al.	  2014).	  Pairwise	  comparisons	  were	  made	  using	  the	  lsmeans	  package	  

(Lenth	  2014).	  The	  R	  code	  fitting	  these	  models	  is	  included	  in	  Appendix	  A	  and	  the	  raw	  data	  

that	  were	  analyzed	  are	  included	  in	  Appendix	  B.	  

Note	  on	  experimental	  conditions	  

During	  the	  experiment	  period,	  relative	  humidity	  dropped	  to	  ~20%	  for	  a	  period	  of	  2	  days	  

for	  about	  half	  of	  the	  experimental	  populations	  approximately	  evenly	  across	  treatments	  and	  

blocks.	  This	  "drought"	  was	  treated	  as	  a	  fixed	  effect	  in	  each	  mixed	  model,	  but	  was	  deemed	  

not	  significant	  using	  a	  likelihood	  ratio	  test	  and	  was	  therefore	  dropped	  from	  future	  models.	  

Also,	  75	  populations	  scheduled	  for	  an	  additional	  introduction	  during	  generation	  2	  received	  

that	  input	  in	  generation	  3	  instead	  due	  to	  a	  lack	  of	  available	  Tribolium	  individuals	  from	  the	  

source	  population	  at	  that	  time.	  This	  introduction	  gap	  was	  also	  treated	  as	  a	  fixed	  effect	  in	  all	  

models	  but	  was	  dropped	  given	  that	  likelihood	  ratio	  test	  were	  not	  significant	  in	  each	  case.	  

RESULTS	  

Extinctions	  accumulated	  regularly	  throughout	  the	  experiment	  period	  (Figure	  1),	  with	  150	  

out	  of	  917	  populations	  (16.36%)	  going	  extinct	  within	  9	  generations.	  The	  additional	  

introductions	  that	  some	  populations	  received	  were	  often	  immediately	  important	  for	  

recolonizing	  a	  patch	  that	  had	  temporarily	  gone	  extinct.	  Out	  of	  677	  populations	  that	  

received	  more	  than	  1	  introduction	  (i.e.	  not	  the	  20x1	  introduction	  scenario),	  115	  of	  them	  

(16.99%)	  temporarily	  went	  extinct	  at	  least	  once	  before	  being	  replenished	  by	  additional	  

colonizing	  individuals.	  Thirteen	  populations	  were	  rescued	  in	  this	  way	  at	  least	  twice,	  and	  

one	  population	  was	  rescued	  in	  this	  way	  three	  times.	  
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The	  variation	  of	  all	  block	  interactions	  were	  not	  significantly	  different	  from	  zero	  as	  

determined	  by	  non-‐significant	  likelihood	  ratio	  tests,	  so	  the	  random	  effects	  structures	  for	  all	  

models	  were	  simplified	  to	  a	  random	  intercept	  effect	  of	  temporal	  block.	  

Imposed	  Environmental	  Stochasticity	  

Environmental	  stochasticity	  imposed	  by	  the	  fluctuating	  treatment,	  calculated	  as	  the	  mean	  

total	  stochasticity	  for	  the	  fluctuating	  environment	  treatment	  minus	  the	  mean	  total	  

stochasticity	  for	  the	  stable	  environment	  treatment,	  amounted	  to	  0.047	  (t=2.33,	  df=662.7,	  

p=0.0201).	  This	  value	  is	  near	  the	  median	  value	  of	  0.055	  measured	  in	  nature	  by	  Sæther	  and	  

Engen	  (2002)	  in	  a	  metaanalysis	  of	  35	  avian	  populations.	  

Extinction	  Probability	  

The	  probability	  of	  extinction	  did	  not	  increase	  in	  the	  variable	  environment,	  contrary	  to	  our	  

initial	  expectations	  (χ2=1.001,	  df=1,	  p=0.317),	  nor	  was	  it	  affected	  by	  an	  interaction	  between	  

environmental	  stability	  and	  introduction	  scenario	  (χ2=2.922,	  df=3,	  p=0.404).	  However,	  

extinction	  probability	  was	  shaped	  strongly	  by	  introduction	  scenario	  (χ2=80.722,	  df=3,	  

p<0.0001).	  After	  pooling	  data	  by	  environmental	  stability,	  pairwise	  comparisons	  revealed	  

that	  the	  extinction	  probabilities	  of	  all	  introduction	  scenarios	  were	  significantly	  different	  

from	  each	  other.	  The	  10x2	  introduction	  scenario	  had	  the	  greatest	  extinction	  probability	  

and	  the	  4x5	  introduction	  scenario	  had	  the	  lowest	  extinction	  probability	  (Figure	  2).	  
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Figure	  1:	  Percent	  of	  populations	  that	  went	  
extinct	  for	  the	  4	  different	  introduction	  
scenarios.	  Data	  are	  pooled	  across	  the	  two	  
environmental	  stability	  treatments.	  

	  

	  

Figure	  2:	  Modeled	  extinction	  probabilities	  
and	  95%	  confidence	  intervals	  for	  each	  
introduction	  scenario	  from	  a	  logistic	  
regression.	  Bars	  with	  different	  letters	  
over	  them	  represent	  introduction	  
scenarios	  with	  significantly	  different	  
extinction	  probabilities	  at	  an	  α=0.05	  level.	  

	  

Time	  to	  Extinction	  

For	  populations	  destined	  for	  extinction,	  the	  environmental	  stability	  did	  not	  affect	  how	  long	  

it	  took	  for	  them	  to	  go	  extinct.	  This	  was	  true	  regardless	  of	  the	  reference	  time	  for	  calculating	  

this	  response	  (since	  the	  first	  introduction:	  F1,	  141.8<0.001,	  p=0.992;	  since	  the	  final	  

introduction	  F1,	  141.9<0.001,	  p=0.986).	  There	  was	  also	  no	  significant	  interaction	  between	  

environmental	  stability	  and	  introduction	  scenario	  in	  predicting	  time	  to	  extinction	  

measured	  from	  either	  reference	  time	  (since	  first	  introduction:	  F3,	  141.3=2.606,	  p=0.0541;	  

since	  final	  introduction:	  F3,	  139.2,	  p=0.0611).	  The	  introduction	  scenario	  did	  have	  a	  significant	  

effect	  on	  the	  time	  to	  extinction	  for	  both	  reference	  times	  (since	  first	  introduction:	  	  
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F3,	  140.9=3.771,	  p=0.012;	  since	  final	  introduction:	  F3,	  141.3=5.839,	  p<0.001).	  Restricting	  the	  

post	  hoc	  pairwise	  comparisons	  to	  the	  levels	  of	  introduction	  scenario,	  we	  found	  that	  the	  

fewer,	  larger	  introduction	  scenarios	  (20x1	  and	  10x2)	  led	  to	  a	  shorter	  time	  to	  extinction	  

compared	  to	  the	  many,	  smaller	  introduction	  scenarios	  (5x4	  and	  4x5)	  when	  measuring	  

since	  the	  first	  introduction	  (Figure	  3a).	  However,	  when	  measuring	  time	  to	  extinction	  since	  

the	  final	  introduction	  event	  for	  a	  given	  introduction	  scenario,	  populations	  established	  via	  a	  

single	  large	  introduction	  persisted	  significantly	  longer	  than	  all	  other	  introduction	  scenarios	  

(Figure	  3b).	  

	  
Figure	  3:	  Time	  to	  extinction	  in	  generations	  for	  each	  introduction	  type	  measured	  since	  (A)	  
the	  first	  introduction	  and	  (B)	  the	  final	  introduction	  for	  each	  introduction	  scenario.	  Within	  a	  
panel,	  bars	  with	  different	  letters	  above	  them	  are	  significantly	  different	  from	  each	  other	  at	  
an	  α=0.05	  level.	  
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DISCUSSION	  

In	  this	  experiment,	  we	  were	  able	  to	  parse	  the	  components	  of	  propagule	  pressure	  by	  

controlling	  the	  total	  number	  of	  individuals	  introduced	  to	  a	  novel	  habitat	  while	  

manipulating	  the	  number	  of	  introduction	  events	  used	  to	  distribute	  those	  individuals.	  

Patches	  that	  were	  colonized	  via	  several,	  smaller	  introduction	  events	  (5	  individuals	  in	  each	  

of	  4	  events	  and	  4	  individuals	  in	  each	  of	  5	  events)	  were	  significantly	  less	  likely	  to	  go	  extinct	  

compared	  to	  patches	  colonized	  by	  fewer,	  larger	  introduction	  events	  (20	  individuals	  in	  1	  

event	  and	  10	  individuals	  in	  each	  of	  2	  events).	  Surprisingly,	  this	  trend	  held	  in	  both	  stable	  

and	  fluctuating	  environments.	  The	  number	  of	  introduction	  events	  also	  significantly	  affected	  

the	  time	  to	  extinction	  for	  those	  populations	  that	  did	  go	  extinct.	  When	  time	  to	  extinction	  

was	  measured	  from	  the	  first	  introduction,	  more	  introduction	  events	  forestalled	  extinction.	  

However,	  when	  time	  to	  extinction	  was	  measured	  from	  the	  most	  recent	  introduction	  event,	  

a	  single	  large	  introduction	  persisted	  the	  longest.	  Again,	  the	  environmental	  stability	  had	  no	  

significant	  bearing	  on	  either	  measure	  of	  time	  to	  extinction.	  

Despite	  imposing	  a	  biologically	  realistic	  and	  statistically	  discernible	  environmental	  

stochasticity	  treatment,	  we	  found	  no	  effect	  on	  extinction	  probability	  or	  time	  to	  extinction.	  

This	  finding	  is	  inconsistent	  with	  the	  prediction	  made	  by	  (Grevstad	  1999)	  who	  suggested	  

that	  more,	  smaller	  introductions	  would	  lead	  to	  greater	  colonization	  success	  with	  greater	  

environmental	  stochasticity.	  Environmental	  stochasticity	  is	  known	  to	  decrease	  a	  

population's	  long-‐run	  growth	  rate,	  but	  it	  may	  not	  be	  a	  primary	  driver	  of	  extinction	  (Lande	  

1993,	  Melbourne	  and	  Hastings	  2008).	  The	  implication	  that	  environmental	  stochasticity	  will	  

be	  important	  in	  predicting	  colonization	  success	  may	  arise	  from	  how	  environmental	  
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stochasticity	  was	  imposed	  by	  Grevstad	  (1999)	  in	  her	  model,	  whereby	  survivorship	  from	  

year	  to	  year	  was	  sampled	  from	  a	  beta	  distribution	  with	  a	  mean	  of	  0.02	  and	  a	  standard	  

deviation	  between	  0.01	  and	  0.04	  depending	  on	  the	  magnitude	  of	  environmental	  variability.	  

Especially	  with	  a	  greater	  environmental	  variability	  (above	  0.02),	  a	  large	  proportion	  of	  time	  

steps	  in	  this	  model	  will	  result	  in	  considerable	  population	  loss.	  This	  kind	  of	  environmental	  

variability	  may	  be	  more	  akin	  to	  random	  catastrophes—major	  events	  causing	  immediately	  

disastrous	  effects	  to	  the	  population,	  rather	  than	  environmental	  stochasticity—regular,	  mild	  

to	  moderate	  perturbations	  in	  population	  growth	  rate	  due	  to	  external	  forces	  from	  year	  to	  

year	  (sensu	  Lande	  1993).	  If	  Grevstad's	  (1999)	  increasingly	  variable	  environment	  is	  

interpreted	  in	  the	  context	  of	  random	  catastrophes	  instead,	  then	  her	  prediction	  that	  several,	  

smaller	  introductions	  should	  reduce	  extinction	  probability	  coincides	  more	  closely	  with	  

Lande's	  (1993)	  expectation	  of	  increased	  extinction	  risk	  with	  a	  greater	  frequency	  or	  

intensity	  of	  catastrophes.	  Since	  we	  didn't	  impose	  environmental	  variability	  that	  could	  be	  

considered	  random	  catastrophes,	  but	  still	  found	  that	  many,	  small	  introductions	  reduced	  

extinction	  probability,	  some	  other	  mechanism	  must	  be	  at	  work.	  

The	  simplest	  explanation	  of	  this	  pattern	  is	  that	  the	  9-‐generation	  experiment	  period	  did	  not	  

provide	  for	  an	  equal	  number	  of	  population	  extinction	  opportunities	  for	  all	  introduction	  

scenarios.	  For	  instance,	  the	  5x4	  (5	  individuals	  in	  each	  of	  4	  generations)	  introduction	  

scenario	  only	  had	  6	  generations	  to	  accumulate	  extinctions,	  while	  the	  4x5	  scenario	  could	  

only	  accumulate	  extinctions	  for	  5	  generations,	  due	  to	  sustained	  inputs	  of	  beetles	  through	  

the	  first	  half	  of	  the	  experiment.	  On	  the	  other	  hand,	  the	  20x1	  scenario	  had	  9	  generations	  and	  

the	  10x2	  scenario	  had	  8	  generations	  to	  accumulate	  extinctions.	  This	  simple	  explanation	  
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seems	  unlikely,	  however.	  The	  longest	  time	  period	  after	  a	  final	  introduction	  event	  that	  was	  

common	  to	  all	  introduction	  scenarios	  was	  5	  generations.	  Standardizing	  across	  the	  four	  

different	  introduction	  scenarios	  by	  looking	  at	  extinction	  probability	  5	  generations	  after	  the	  

final	  introduction	  event	  (at	  generation	  5	  for	  the	  20x1	  scenario,	  generation	  6	  for	  10x2,	  

generation	  8	  for	  5x4,	  and	  generation	  9	  for	  4x5;	  Fig.	  1),	  we	  see	  that	  the	  fewer,	  larger	  

scenarios	  still	  exhibit	  significantly	  more	  extinction.	  

We	  propose	  instead	  that	  the	  sustained	  immigration	  from	  the	  external	  source	  population	  

was	  a	  sufficient	  mechanism	  by	  which	  extinction	  probability	  was	  reduced.	  We	  expected	  that	  

the	  many,	  small	  introduction	  scenarios	  would	  be	  plagued	  by	  detrimental	  effects	  of	  

demographic	  stochasticity	  compared	  to	  the	  scenarios	  with	  larger	  introduction	  sizes,	  but	  

their	  relative	  success	  suggests	  that	  the	  benefits	  of	  immigration	  outweighed	  those	  

detriments.	  The	  rescue	  effect	  of	  immigration	  can	  act	  demographically	  (e.g.	  increasing	  the	  

size	  of	  populations)	  or	  genetically	  (e.g.	  increasing	  the	  fitness	  of	  populations),	  or	  by	  some	  

combination	  (Brown	  and	  Kodric-‐Brown	  1977).	  Certainly,	  demographic	  rescue	  played	  a	  

critical	  role	  for	  the	  115	  populations	  that	  went	  extinct	  temporarily	  until	  another	  

introduction	  event	  revived	  them.	  The	  demographic	  story	  can't	  be	  whole	  picture,	  however.	  

A	  temporary	  extinction	  in	  a	  population's	  past	  did	  not	  significantly	  increase	  its	  future	  

extinction	  probability,	  and	  the	  cumulative	  number	  of	  beetles	  added	  to	  the	  population	  from	  

the	  external	  source	  prior	  to	  a	  temporary	  extinction	  (i.e.	  representing	  the	  total	  "loss"	  of	  

potential	  inputs)	  also	  did	  not	  lead	  to	  a	  greater	  extinction	  probability.	  	  

Because	  all	  populations	  received	  the	  same	  total	  number	  of	  beetles	  (20)	  from	  the	  external	  

source,	  and	  any	  "losses"	  of	  those	  inputs	  didn't	  affect	  extinction	  probability,	  we	  expect	  that	  a	  
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genetic	  component	  of	  immigration	  is	  important	  in	  this	  case.	  This	  genetic	  effect	  seems	  to	  be	  

greatest	  at	  low	  migration	  rates,	  likely	  ruling	  out	  the	  mechanism	  of	  immigrants	  providing	  

additional	  raw	  genetic	  material	  on	  which	  selection	  can	  act	  (Novak	  2007),	  which	  should	  

benefit	  from	  greater	  migration	  (Perron	  et	  al.	  2007).	  Thus,	  a	  more	  likely	  mechanism	  by	  

which	  immigration	  reduced	  extinction	  probability	  was	  by	  relieving	  inbreeding	  depression	  

or	  counteracting	  drift-‐induced	  allele	  loss.	  Small	  populations	  are	  more	  prone	  to	  

experiencing	  inbreeding	  depression	  and	  loss	  of	  allelic	  richness,	  which	  can	  reduce	  

population	  growth	  rates	  and	  increase	  extinction	  risk	  (McCauley	  and	  Wade	  1981,	  Saccheri	  

et	  al.	  1998,	  Spielman	  et	  al.	  2004,	  Frankham	  2005,	  O’Grady	  et	  al.	  2006,	  Szücs	  et	  al.	  2014).	  

However,	  even	  small	  amounts	  of	  gene	  flow	  can	  alleviate	  these	  effects	  (Slatkin	  1985,	  Mills	  

and	  Allendorf	  1996),	  so	  the	  several,	  smaller	  introductions	  with	  propagules	  taken	  from	  the	  

large	  source	  population	  were	  well-‐suited	  to	  bring	  about	  longer-‐term	  relief.	  This	  is	  borne	  

out	  in	  the	  time	  to	  extinction,	  as	  well.	  The	  several,	  smaller	  introduction	  scenarios	  resulted	  in	  

a	  longer	  time	  to	  extinction	  when	  measuring	  from	  the	  first	  introduction	  event,	  but	  the	  single,	  

large	  introduction	  scenario	  resulted	  in	  the	  longest	  time	  to	  extinction	  when	  measuring	  from	  

the	  final	  introduction	  event	  for	  each	  scenario.	  This	  difference	  suggests	  that	  additional	  

introductions	  are	  important	  for	  sustaining	  populations	  through	  the	  introduction	  period,	  

thereby	  delaying	  extinction.	  

The	  importance	  of	  a	  genetic	  component	  to	  the	  sustained	  immigration	  will	  have	  long-‐term	  

implications	  for	  population	  persistence	  and	  adaptation.	  First,	  adaptation	  is	  expected	  to	  

occur	  in	  different	  ways	  depending	  upon	  immigration	  rate,	  relative	  population	  fitness,	  and	  

the	  speed	  at	  which	  the	  environment	  changes	  (Perron	  et	  al.	  2006,	  2007).	  Introductions	  to	  a	  
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novel	  habitat,	  representing	  a	  discrete	  change	  in	  the	  environment,	  can	  result	  in	  adaptive	  

evolution	  with	  the	  right	  amount	  of	  gene	  flow	  (Holt	  and	  Gomulkiewicz	  1997)	  and	  so	  

introductions	  that	  sustain	  a	  sink	  population	  may	  prevent	  extinction	  long	  enough	  to	  allow	  

for	  adaptation.	  Further	  study	  is	  necessary	  to	  evaluate	  how	  immigration	  affected	  adaptation	  

in	  this	  system,	  if	  at	  all	  (Gomulkiewicz	  and	  Holt	  1995,	  Boulding	  and	  Hay	  2001).	  Second,	  the	  

populations	  in	  the	  10x2	  introduction	  scenario,	  which	  had	  the	  highest	  migration	  rate	  and	  

the	  greatest	  extinction	  probability,	  may	  have	  suffered	  from	  genetic	  swamping	  whereby	  the	  

homogenizing	  effects	  of	  gene	  flow	  overpowered	  ongoing	  local	  adaptation	  (Mills	  and	  

Allendorf	  1996,	  Rhymer	  and	  Simberloff	  1996,	  Lenormand	  2002).	  Alternatively,	  negative	  

density	  dependence	  may	  have	  reduced	  population	  fitness	  when	  migration	  rates	  were	  high,	  

reducing	  population	  growth	  rates	  and	  hampering	  the	  spread	  of	  adaptive	  alleles	  (Holt	  and	  

Gomulkiewicz	  1997).	  

Our	  work	  does	  not	  consider	  Allee	  effects	  explicitly.	  Negative	  density	  dependence	  can	  be	  

observed	  in	  this	  system	  at	  low	  population	  densities	  (Szücs	  et	  al.	  2014),	  which	  implies	  that	  

Allee	  effects	  in	  the	  classic	  sense	  (Allee	  1931)	  may	  play	  a	  limited	  role	  in	  population	  fitness.	  

Limitations	  to	  mate-‐finding	  are	  most	  often	  implicated	  as	  Allee	  effects	  (Boukal	  and	  Berec	  

2002),	  but	  the	  small	  microcosm	  size	  in	  this	  experiment	  and	  high	  potential	  rate	  of	  mating	  in	  

Tribolium	  (Arnaud	  and	  Haubruge	  1999)	  may	  suggest	  that	  mate-‐finding	  isn’t	  limiting	  in	  this	  

system.	  A	  lack	  of	  Allee	  effects	  may	  still	  mimic	  natural	  colonization,	  however.	  Other	  

detriments	  to	  small	  populations	  (e.g.	  demographic	  stochasticity,	  skewed	  sex	  ratio)	  were	  

inherently	  present	  in	  our	  experiment	  and	  could	  be	  considered	  Allee	  effects	  since	  they	  

produce	  the	  same	  patterns	  in	  natural	  populations	  (Lande	  1998,	  Engen	  et	  al.	  2003,	  but	  see	  
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Dennis	  2002).	  The	  fact	  that	  multiple	  mechanisms	  may	  give	  rise	  to	  a	  positive	  relationship	  

between	  fitness	  and	  population	  size	  may	  be	  why	  experimental	  evidence	  of	  Allee	  effects	  in	  

natural	  colonization	  may	  be	  weak	  (Fauvergue	  et	  al.	  2012)	  or	  why	  it	  may	  not	  be	  found	  at	  all	  

(Fauvergue	  et	  al.	  2007).	  If	  present,	  Allee	  effects	  would	  increase	  the	  extinction	  probability	  of	  

populations	  below	  a	  certain	  size,	  leading	  to	  an	  overall	  greater	  extinction	  probability	  for	  

populations	  introduced	  by	  several,	  smaller	  introduction	  events	  (Hopper	  and	  Roush	  1993,	  

Grevstad	  1999).	  This	  could	  dampen	  or	  reverse	  the	  results	  that	  we	  found	  in	  our	  experiment,	  

where	  many,	  smaller	  introduction	  events	  decreased	  extinction	  probability	  and	  increased	  

time	  to	  extinction.	  Despite	  this	  uncertainty	  about	  whether	  Allee	  effects	  are	  present	  in	  

natural	  colonization,	  it	  is	  important	  to	  consider	  our	  results	  with	  them	  in	  mind.	  

CONCLUSION	  

The	  threat	  of	  extinction	  from	  environmental	  stochasticity	  in	  the	  case	  of	  many,	  small	  

introduction	  events	  to	  a	  novel	  habitat	  may	  be	  overstated.	  Though	  random	  catastrophes	  

may	  shift	  this	  expectation	  of	  extinction,	  our	  research	  suggests	  that	  the	  impact	  of	  

environmental	  stochasticity	  per	  se	  may	  be	  minimal.	  The	  combination	  of	  immigration	  and	  

environmental	  stochasticity	  may	  actually	  augment	  populations	  in	  some	  cases	  such	  as	  when	  

the	  stochasticity	  is	  autocorrelated	  (Stacey	  and	  Taper	  1992,	  Gonzalez	  and	  Holt	  2002,	  Holt	  et	  

al.	  2004,	  Matthews	  and	  Gonzalez	  2007).	  

When	  the	  total	  number	  of	  founding	  individuals	  is	  limited,	  a	  sustained	  introduction	  effort	  

through	  time	  may	  be	  more	  important	  in	  promoting	  population	  establishment	  and	  

persistence	  than	  the	  size	  of	  each	  of	  those	  introduction	  events	  so	  long	  as	  Allee	  effects	  are	  

small	  or	  can	  be	  minimized.	  For	  invasions,	  this	  highlights	  the	  importance	  of	  preventing	  
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further	  introductions,	  even	  for	  established	  species.	  For	  conservation	  and	  biological	  control,	  

this	  suggests	  emphasis	  should	  be	  placed	  on	  increasing	  the	  number	  of	  (re)introduction	  

events,	  rather	  than	  increasing	  the	  size	  of	  those	  events.	  Sustained	  introduction	  efforts	  

should	  also	  bring	  about	  concomitant	  benefits	  in	  the	  form	  of	  longer-‐term	  monitoring,	  

increased	  data	  collection,	  and	  more	  opportunities	  for	  experimentation	  (Lockwood	  et	  al.	  

2005,	  Godefroid	  et	  al.	  2011).	  
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EXTINCTION	  PROBABILITY	  ANALYSIS	  

###	  Title:	  Extinction	  probability	  analysis	  script	  
###	  	  
###	  Author:	  Michael	  Koontz	  
###	  
###	  Date	  Created:	  20140609	  
###	  Last	  Updated:	  20141004	  
###	  
###	  Purpose:	  Executes	  a	  generalized	  linear	  mixed	  model	  (logistic	  regression)	  to	  assess	  
whether	  treatments	  have	  different	  probabilities	  of	  populations	  going	  extinct	  after	  9	  
generations.	  First	  determines	  if	  it	  is	  appropriate	  to	  drop	  a	  few	  factors	  that	  arose	  as	  
logistical	  complications	  throughout	  the	  course	  of	  the	  experiment	  (gap	  in	  introduction	  
history	  when	  founding	  the	  2nd	  generation	  and	  the	  drought	  in	  one	  incubator	  during	  
development	  of	  F3	  offspring).	  I	  then	  assess	  whether	  the	  interaction	  between	  environment	  
type	  (stable	  vs.	  fluctating)	  and	  introduction	  scenario	  (20x1,	  10x2,	  5x4,	  4x5)	  is	  significant,	  
followed	  by	  the	  factors	  individually.	  The	  final	  model	  includes	  only	  the	  introduction	  type	  
plus	  a	  random	  block	  intercept.	  
	  
#	  Set	  working	  directory	  and	  source	  in	  data	  modification	  functions	  
setwd("/Users/mikoontz/Documents/Research/Tribolium/Demography")	  
	  
#	  Load	  required	  packages;	  uncomment	  the	  next	  line	  if	  they	  need	  to	  be	  installed	  first	  
library(lme4)	  
library(lsmeans)	  #	  For	  using	  anova()	  and	  then	  	  
library(afex)	  
	  
#	  Read	  data	  and	  coerce	  Block	  and	  intro	  columns	  to	  be	  factors	  
beetles	  <-‐	  read.csv("Analysis	  code/Extinction	  
analysis/20140723_parsing_propagule_pressure_logistic_regression_extinction_data.csv"
)	  
beetles$Block	  <-‐	  as.factor(beetles$Block)	  
beetles$intro	  <-‐	  as.factor(beetles$intro)	  
	  
###	  A	  different	  approach	  to	  testing	  the	  effect	  of	  an	  introduction	  gap	  on	  extinction	  
probability.	  First	  subset	  the	  data	  such	  that	  only	  the	  introduction	  treatments	  that	  may	  
have	  had	  a	  gap	  are	  being	  analyzed	  (10x2	  and	  5x4)	  
###	  Then	  build	  a	  full	  model	  with	  all	  possible	  predictor	  factors	  and	  a	  reduced	  model	  that	  
doesn't	  include	  introduction	  gap	  
	  
###	  First	  subset	  to	  only	  have	  10x2	  and	  5x4	  treatments	  
beetles.gap.test	  <-‐	  beetles[(beetles$intro	  %in%	  c(10,5)	  &	  beetles$Block	  %in%	  c(1,2,4))	  ,	  ]	  
	  
###	  Full	  model	  
intro.gap.full.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro*env	  +	  gap	  +	  drought	  +	  (1	  +	  env*intro	  |	  Block),	  
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family="binomial",	  data=beetles.gap.test,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa"))	  
###	  Reduced	  model	  with	  introduction	  gap	  removed	  
intro.gap.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  (1	  +	  env*intro	  |	  Block),	  
family="binomial",	  data=beetles.gap.test,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa"))	  
summary(intro.gap.model)	  
	  
#	  Use	  the	  anova	  function	  to	  perform	  a	  likelihood	  ratio	  test	  
anova(intro.gap.full.model,	  intro.gap.model)	  
#	  Conclusion:	  Model	  with	  introduction	  gap	  is	  not	  more	  likely	  than	  the	  model	  without	  
(when	  analyzed	  with	  just	  the	  treatments	  that	  could	  have	  had	  the	  gap),	  so	  this	  factor	  will	  
be	  dropped	  from	  even	  the	  full	  model	  in	  future	  analyses	  
	  
beetles.binomial	  <-‐	  beetles	  
	  
###	  First	  test	  for	  3	  way	  interaction	  with	  block	  
full.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro	  *	  env	  +	  drought	  +	  (1	  +	  env*intro	  |	  Block),	  
family="binomial",	  data=beetles,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa",	  
optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
summary(full.model)	  
	  
three.way.interaction.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro	  *	  env	  +	  drought	  +	  (1	  +	  env+intro	  |	  
Block),	  family="binomial",	  data=beetles,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa",	  
optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  three.way.interaction.model)	  
	  
###	  Conclusion:	  Model	  with	  3	  way	  interaction	  is	  not	  more	  likely	  than	  model	  without,	  so	  
we	  drop	  it.	  
full.model	  <-‐	  three.way.interaction.model	  
	  
env.block.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro	  *	  env	  +	  drought	  +	  (1	  +	  intro	  |	  Block),	  
family="binomial",	  data=beetles,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa",	  
optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  env.block.model)	  
###	  Conclusion:	  Model	  with	  random	  slope	  for	  environment	  not	  more	  likely	  than	  model	  
without.	  Drop	  it	  from	  future	  models.	  
	  
full.model	  <-‐	  env.block.model	  
	  
intro.block.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro	  *	  env	  +	  drought	  +	  (1	  |	  Block),	  family="binomial",	  
data=beetles,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa",	  optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  intro.block.model)	  
full.model	  <-‐	  intro.block.model	  
#	  Conclusion:	  Model	  with	  random	  slope	  for	  introduction	  type	  is	  not	  more	  likley	  than	  
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model	  without	  
	  
###	  We	  have	  simplified	  our	  random	  effects	  structure.	  Now	  let's	  check	  drought...	  
	  
drought.model	  <-‐	  glmer(extinct	  ~	  intro	  *	  env	  +	  (1	  |	  Block),	  family="binomial",	  
data=beetles,	  control=glmerControl(optimizer="bobyqa",	  optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  drought.model)	  
###	  Conclusion:	  Model	  with	  drought	  is	  not	  more	  likely	  than	  model	  without,	  so	  drop	  it.	  
	  
final.model.binomial	  <-‐	  drought.model	  
	  
#	  Check	  for	  group-‐level	  significance	  of	  each	  covariate	  
mixed(extinct	  ~	  intro*env	  +	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.binomial,	  family="binomial",	  
method="LRT")	  
	  
#	  Check	  for	  overdispersion	  by	  dividing	  deviance	  by	  the	  residual	  degrees	  of	  freedom	  (732.2	  
/	  908).	  This	  is	  less	  than	  1,	  so	  the	  model	  is	  not	  overdispersed	  
	  
results	  <-‐	  summary(final.model.binomial)	  
posthoc.prob	  <-‐	  lsmeans::lsmeans(final.model.binomial,	  pairwise	  ~	  intro,	  adjust="none")	  
	  
#	  least	  square	  means	  (averaged	  across	  environment)	  
#	  95%	  confidence	  intervals	  
#	  Back	  transforming	  using	  inverse	  logit	  to	  get	  proportion	  	  
mean.prop	  <-‐	  rev(plogis(summary(posthoc.prob)$lsmean$lsmean))	  
lower.CI	  <-‐	  rev(plogis(summary(posthoc.prob)$lsmean$asymp.LCL))	  
upper.CI	  <-‐	  rev(plogis(summary(posthoc.prob)$lsmean$asymp.UCL))	  
	  
###	  Bar	  plot	  showing	  results	  of	  pairwise	  comparisons	  across	  introduction	  scenario	  
par(mar=c(4,2,2,2),	  oma=c(0,2,0.5,0))	  
figure2	  <-‐	  barplot(mean.prop,	  ylim=c(0,	  0.45),	  col=c("dodgerblue",	  "brown1",	  "gold",	  
"green"),	  ylab=NA,	  xlab=NA,	  las=2)	  
mtext(text=c("20x1",	  "10x2",	  "5x4",	  "4x5"),	  side=1,	  at=figure2,	  line=0.5)	  
	  
mtext(text="Extinction	  probability",	  side=2,	  line=2.5)	  
mtext(text="Introduction	  type",	  side=1,	  line=2)	  
	  
arrows(x0=figure2,	  y0=lower.CI,	  x1=figure2,	  y1=upper.CI,	  angle=90,	  code=3,	  length=0.1)	  
text(x=figure2,	  y=upper.CI+0.03,	  label=c("a",	  "b",	  "c",	  "d"))	  
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TIME	  TO	  EXTINCTION	  ANALYSIS	  

###	  Title:	  Time	  to	  extinction	  analysis	  script	  
###	  	  
###	  Author:	  Michael	  Koontz	  
###	  
###	  Date	  Created:	  20140609	  
###	  Last	  Updated:	  20141020	  
###	  
###	  Purpose:	  Executes	  a	  linear	  mixed	  models	  to	  assess	  whether	  treatments	  have	  different	  
times	  to	  extinction.	  First	  determines	  if	  it	  is	  appropriate	  to	  pool	  the	  two	  environment	  
treatments	  (stable	  vs.	  fluctuating)	  and	  if	  we	  can	  ignore	  the	  drought	  and	  the	  introduction	  
gap.	  
	  
setwd("/Users/mikoontz/Documents/Research/Tribolium/Demography")	  
	  
#	  Load	  libraries	  
library(lme4)	  
library(afex)	  
library(lsmeans)	  
	  
#	  Read	  data	  
beetles	  <-‐	  read.csv("Analysis	  code/Extinction	  
analysis/20140723_parsing_propagule_pressure_logistic_regression_extinction_data.csv")	  
	  
beetles$Block	  <-‐	  as.factor(beetles$Block)	  
beetles$intro	  <-‐	  as.factor(beetles$intro)	  
beetles$gap	  <-‐	  as.factor(beetles$gap)	  
beetles$drought	  <-‐	  as.factor(beetles$drought)	  
	  
#	  Subset	  data	  such	  that	  we	  are	  only	  using	  populations	  that	  did	  go	  extinct	  
beetles.time	  <-‐	  subset(beetles,	  subset=!is.na(time.to.extinct))	  

#	  Testing	  for	  importance	  of	  introduction	  gap	  first.	  Subset	  by	  those	  treatments	  that	  had	  the	  
potential	  for	  a	  gap.	  
beetles.gap.test	  <-‐	  beetles.time[beetles.time$intro	  %in%	  c(10,5)	  &	  
beetles.time$Block	  %in%	  c(1,2,4)	  ,	  ]	  
	  
#	  Residuals	  look	  normal,	  with	  equal	  variance	  so	  we	  can	  use	  a	  linear	  mixed	  effects	  model	  
instead	  of	  a	  generalized	  linear	  mixed	  effects	  model.	  
#	  Use	  REML=FALSE	  when	  using	  likelihood	  ratio	  tests	  to	  compare	  models	  
full.intro.gap.lmer	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  gap	  +	  drought	  +	  (1	  +	  intro*env	  |	  
Block),	  data=beetles.gap.test,	  REML=FALSE)	  
plot(full.intro.gap.lmer)	  
qqnorm(resid(full.intro.gap.lmer))	  
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intro.gap.lmer	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  	  (1	  +	  intro*env	  |	  Block),	  
data=beetles.gap.test,	  REML=FALSE)	  
	  
anova(full.intro.gap.lmer,	  intro.gap.lmer)	  
#	  Conclusion:	  Model	  with	  introduction	  gap	  is	  not	  more	  likely.	  Drop	  it.	  
###	  Test	  random	  effects	  first	  
#	  Start	  with	  3	  way	  interaction	  
	  
full.model	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  	  (1	  +	  intro*env	  |	  Block),	  
data=beetles.time,	  REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
#	  Check	  assumptions	  
plot(full.model)	  #	  Residuals	  look	  normal	  and	  with	  equal	  variance	  
three.way.lmer	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  	  (1	  +	  intro+env	  |	  Block),	  
data=beetles.time,	  REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  three.way.lmer)	  
#	  Conclusion:	  Model	  with	  3	  way	  interaction	  is	  not	  more	  likely	  than	  model	  without.	  Drop	  it.	  
	  
full.model	  <-‐	  three.way.lmer	  
env.block.lmer	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  	  (1	  +	  intro	  |	  Block),	  
data=beetles.time,	  REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  env.block.lmer)	  
#	  Conclusion:	  Random	  slope	  for	  environment	  doesn't	  make	  the	  model	  more	  likely	  so	  drop	  
it.	  
	  
full.model	  <-‐	  env.block.lmer	  
	  
intro.block.lmer	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  drought	  +	  	  (1	  |	  Block),	  
data=beetles.time,	  REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  intro.block.lmer)	  
#	  Conclusion:	  Model	  with	  introduction	  scenario	  random	  slope	  not	  more	  likely	  than	  model	  
without.	  Drop	  it.	  
	  
###	  
###	  Now	  test	  fixed	  effect	  of	  drought	  
###	  
	  
full.model	  <-‐	  intro.block.lmer	  
	  
drought.model	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.time,	  
REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
anova(full.model,	  drought.model)	  
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#	  Conclusion:	  Model	  with	  drought	  is	  not	  more	  likely	  than	  model	  without.	  Drop	  it.	  
	  
final.model	  <-‐	  drought.model	  
	  
final.model	  <-‐	  lmer(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.time,	  
REML=FALSE,	  control=lmerControl(optCtrl=list(maxfun=1e6)))	  
	  
#	  Check	  assumptions	  of	  final	  model	  
plot(final.model)	  
qqnorm(resid(final.model))	  #	  Residuals	  look	  normally	  distributed	  and	  have	  equal	  variance	  
	  
anova.table	  <-‐	  summary(mixed(time.to.extinct	  ~	  intro*env	  +	  	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.time,	  
method="KR"))	  
posthoc.time	  <-‐	  lsmeans::lsmeans(final.model,	  pairwise	  ~	  intro,	  adjust="none")	  
	  
###	  Adjust	  time	  to	  extinction	  so	  that	  it	  represents	  the	  number	  of	  generations	  to	  go	  extinct	  
AFTER	  the	  last	  introduction	  
time.adj	  <-‐	  c(0,	  1,	  3,	  4)	  
intro	  <-‐	  c("20",	  "10",	  "5",	  "4")	  
beetles.time$time.adj	  <-‐	  beetles.time$time.to.extinct	  -‐	  time.adj[match(beetles.time$intro,	  
intro)]	  -‐	  as.logical(beetles.time$gap)	  
	  
	  
time.adj.model	  <-‐	  lmer(time.adj	  ~	  intro*env	  +	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.time,	  REML=FALSE)	  
adj.anova.table	  <-‐	  summary(mixed(time.adj	  ~	  intro*env	  +	  (1	  |	  Block),	  data=beetles.time,	  
method="KR"))	  
posthoc.time.adj	  <-‐	  lsmeans::lsmeans(time.adj.model,	  pairwise	  ~	  intro,	  adjust="none")	  
	  
mean.time.adj	  <-‐	  rev(summary(posthoc.time.adj)$lsmean$lsmean)	  
lower.CI.time.adj	  <-‐	  rev(summary(posthoc.time.adj)$lsmean$lower.CL)	  
upper.CI.time.adj	  <-‐	  rev(summary(posthoc.time.adj)$lsmean$upper.CL)	  
	  
#	  Two-‐panel	  bar	  plot	  showing	  time	  to	  extiction	  for	  the	  4	  different	  introduction	  scenarios.	  
First	  panel	  uses	  reference	  of	  time	  since	  the	  start	  of	  the	  experiment	  and	  second	  panel	  uses	  
reference	  of	  time	  since	  most	  recent	  introduction	  for	  a	  given	  introduction	  scenario.	  
par(oma=c(0,2,0.5,1))	  
layout(mat=matrix(1:2,	  nrow=1,	  ncol=2))	  
par(mar=c(4,2,2,1))	  
figure3	  <-‐	  barplot(mean.time,	  ylim=c(0,	  10),	  col=c("dodgerblue",	  "brown1",	  "gold",	  
"green"),	  ylab=NA,	  xlab=NA,	  las=2)	  
mtext(text=c("20x1",	  "10x2",	  "5x4",	  "4x5"),	  side=1,	  at=figure3,	  line=0.5)	  
arrows(x0=figure3,	  y0=lower.CI.time,	  x1=figure3,	  y1=upper.CI.time,	  angle=90,	  code=3,	  
length=0.1)	  
text(x=figure3,	  y=upper.CI.time+0.4,	  label=c("a",	  "a",	  "b",	  "b"))	  
text(figure3[1],	  y=9,	  label="A)",	  cex=2)	  
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par(mar=c(4,1,2,2))	  
figure4	  <-‐	  barplot(mean.time.adj,	  ylim=c(0,	  10),	  col=c("dodgerblue",	  "brown1",	  "gold",	  
"green"),	  ylab=NA,	  xlab=NA,	  las=2)	  
mtext(text=c("20x1",	  "10x2",	  "5x4",	  "4x5"),	  side=1,	  at=figure4,	  line=0.5)	  
arrows(x0=figure4,	  y0=lower.CI.time.adj,	  x1=figure4,	  y1=upper.CI.time.adj,	  angle=90,	  
code=3,	  length=0.1)	  
text(x=figure4,	  y=upper.CI.time.adj+0.4,	  label=c("a",	  "b",	  "b",	  "b"))	  
mtext(text="Generations	  to	  extinction",	  side=2,	  padj=-‐0.75,	  adj=0.5,	  outer=TRUE,	  line=0)	  
mtext(text="Introduction	  type",	  side=1,	  outer=TRUE,	  line=-‐2)	  
text(figure4[1],	  y=9,	  label="B)",	  cex=2)	  
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COLUMN	  DESCRIPTIONS	  OF	  DATA	  

ID:	  The	  unique	  identifying	  number	  for	  each	  replicate	  population.	  

Block:	  One	  of	  4	  temporal	  blocks	  (1=first	  week,	  Mon-‐Tues;	  2=first	  week,	  Wed-‐Thurs;	  

3=second	  week,	  Mon-‐Tues;	  4=second	  week,	  Wed-‐Thurs).	  

intro:	  The	  introduction	  scenario	  (20=20	  individuals	  introduced	  in	  the	  first	  generation;	  

10=10	  individuals	  introduced	  in	  each	  of	  the	  first	  2	  generations;	  5=5	  individuals	  introduced	  

in	  each	  of	  the	  first	  4	  generations;	  4=4	  individuals	  introduced	  in	  each	  of	  the	  first	  5	  

generations).	  

env:	  The	  environmental	  stability	  (stable	  or	  fluctuating).	  

drought:	  Whether	  the	  population	  experienced	  the	  drop	  in	  relative	  humidity	  during	  

development	  of	  the	  F3	  generation.	  

gap:	  Whether	  there	  was	  a	  gap	  in	  the	  introduction	  period	  due	  to	  a	  shortage	  of	  adult	  beetles	  

to	  add	  to	  the	  populations.	  

extinct:	  A	  binary	  response	  telling	  whether	  the	  population	  went	  extinct	  (1)	  or	  not	  (0).	  

time.to.extinct:	  The	  generation	  that	  the	  population	  became	  extinct	  if	  it	  did	  go	  extinct	  and	  

NA	  if	  the	  population	  was	  extant	  by	  the	  end	  of	  9	  generations.	  
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RAW	  DATA	  

ID	   Block	   intro	   env	   drought	   gap	   extinct	   time.to.extinct	  
1	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
2	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
3	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
4	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
5	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
6	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
7	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
8	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
9	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
10	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
11	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
12	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
13	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
14	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   2	  
15	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   2	  
16	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
17	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
18	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
19	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
20	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
21	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
22	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
23	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
24	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
25	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
26	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
27	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
28	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
29	   1	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
30	   1	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
31	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
32	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
33	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
34	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
35	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   2	  
36	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
37	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
38	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
39	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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40	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
41	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
42	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
43	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
44	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
45	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
46	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
47	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
48	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
49	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
50	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
51	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
52	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
53	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
54	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
55	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
56	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
57	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
58	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
59	   1	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
60	   1	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
61	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
62	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
63	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   8	  
64	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
65	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
66	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
67	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
68	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
69	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
70	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
71	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
72	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
73	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
74	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
75	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
76	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
77	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
78	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
79	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
80	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
81	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   6	  
82	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
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83	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
84	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   4	  
85	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
86	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
87	   1	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   1	   7	  
88	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   8	  
89	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
90	   1	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   6	  
91	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
92	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
93	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
94	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
95	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
96	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
97	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
98	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
99	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
100	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
101	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
102	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
103	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
104	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
105	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
106	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
107	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
108	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
109	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
110	   1	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
111	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
112	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
113	   1	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
114	   1	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
115	   1	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
116	   1	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
117	   1	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   1	   6	  
118	   1	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
119	   1	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
120	   1	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
121	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
122	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   8	  
123	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
124	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
125	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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126	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
127	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
128	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
129	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
130	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
131	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
132	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
133	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
134	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
135	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
136	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
137	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
138	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
139	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
140	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
141	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
142	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
143	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
144	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
145	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
146	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
147	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
148	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
149	   1	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   9	  
150	   1	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
151	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
152	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
153	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
154	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
155	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
156	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
157	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
158	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
159	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
160	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
161	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
162	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
163	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
164	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
165	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
166	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
167	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
168	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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169	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
170	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
171	   1	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
172	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
173	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
174	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
175	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
176	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
177	   1	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
178	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
179	   1	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
180	   1	   5	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
181	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
182	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
183	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
184	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
185	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
186	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
187	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
188	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
189	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
190	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
191	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
192	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
193	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
194	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
195	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
196	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
197	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
198	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
199	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
200	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
201	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
202	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
203	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
204	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
205	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
206	   1	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
207	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
208	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
209	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
210	   1	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
211	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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212	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
213	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
214	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
215	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
216	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
217	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
218	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
219	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
220	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
221	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
222	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
223	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
224	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
225	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
226	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
227	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
228	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
229	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
230	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
231	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
232	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
233	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
234	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
235	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
236	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
237	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
238	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
239	   1	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
240	   1	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
241	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
242	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
243	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
244	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
245	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   2	  
246	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
247	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
248	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
249	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
250	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
251	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
252	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
253	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   2	  
254	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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255	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
256	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
257	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
258	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
259	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
260	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
261	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
262	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
263	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
264	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
265	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
266	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
267	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
268	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
269	   2	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
270	   2	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
271	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
272	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
273	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
274	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
275	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   7	  
276	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
277	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
278	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
279	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
280	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
281	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
282	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
283	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
284	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
285	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
286	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
287	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
288	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
289	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   2	  
290	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
291	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
292	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
293	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
294	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
295	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
296	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
297	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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298	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
299	   2	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
300	   2	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
301	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
302	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
303	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   7	  
304	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
305	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
306	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
307	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
308	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   5	  
309	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   1	   6	  
310	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
311	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
312	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
313	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
314	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
315	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
316	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
317	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   1	   5	  
318	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
319	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
320	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   1	   4	  
321	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
322	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
323	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
324	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
325	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
326	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
327	   2	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
328	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
329	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
330	   2	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
331	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
332	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
333	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
334	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
335	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
336	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
337	   2	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   1	   9	  
338	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
339	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
340	   2	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   1	   7	  
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341	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
342	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
343	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
344	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
345	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
346	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
347	   2	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
348	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   1	   6	  
349	   2	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   1	   5	  
350	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   1	   5	  
351	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
352	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
353	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
354	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
355	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
356	   2	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
357	   2	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
358	   2	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
359	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
360	   2	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   1	   4	  
361	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
362	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
363	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
364	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
365	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
366	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
367	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
368	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
369	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
370	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
371	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
372	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
373	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
374	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
375	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
376	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
377	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
378	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
379	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
380	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
381	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
382	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
383	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
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384	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
385	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
386	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
387	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
388	   2	   5	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
389	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
390	   2	   5	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
391	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
392	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
393	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
394	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
395	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
396	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
397	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
398	   2	   5	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
399	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
400	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
401	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
402	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
403	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
404	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
405	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
406	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
407	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
408	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
409	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
410	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
411	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
412	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
413	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
414	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
415	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
416	   2	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
417	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
418	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
419	   2	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
420	   2	   5	   stable	   TRUE	   TRUE	   1	   9	  
421	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
422	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
423	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
424	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
425	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
426	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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427	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
428	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
429	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
430	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
431	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
432	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
433	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
434	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
435	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
436	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
437	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
438	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
439	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
440	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
441	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
442	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
443	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
444	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
445	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
446	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
447	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
448	   2	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
449	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
450	   2	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
451	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
452	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
453	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
454	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
455	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
456	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
457	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
458	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
459	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
460	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
461	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
462	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
463	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
464	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
465	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
466	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
467	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
468	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
469	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  



	   49	  

470	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
471	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
472	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
473	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
474	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
475	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
476	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
477	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
478	   2	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
479	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
480	   2	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
481	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
482	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
483	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
484	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
485	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
486	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
487	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
488	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
489	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
490	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
491	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
492	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
493	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
494	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   2	  
495	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
496	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
497	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
498	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
499	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
500	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   8	  
501	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
502	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
503	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
504	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
505	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
506	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
507	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
508	   3	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
509	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
510	   3	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
511	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
512	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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513	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
514	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
515	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
516	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
517	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
518	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
519	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
520	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
521	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
522	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
523	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
524	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
525	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
526	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
527	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
528	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
529	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
530	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
531	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
532	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
533	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
534	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
535	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
536	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
537	   3	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
538	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
539	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
540	   3	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
541	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
542	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
543	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
544	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
545	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
546	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
547	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
548	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
549	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
550	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
551	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
552	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
553	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
554	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
555	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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556	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
557	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
558	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
559	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
560	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
561	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
562	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
563	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
564	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
565	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
566	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
567	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
568	   3	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
569	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
570	   3	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
571	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
572	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
573	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
574	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
575	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
576	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
577	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
578	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
579	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
580	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
581	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
582	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
583	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
584	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
585	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   3	  
586	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
587	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
588	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
589	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
590	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
591	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
592	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
593	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
594	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
595	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
596	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
597	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
598	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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599	   3	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
600	   3	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
601	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
602	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
603	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
604	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
605	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
606	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
607	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
608	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
609	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
610	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
611	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
612	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
613	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
614	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
615	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
616	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
617	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
618	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
619	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
620	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
621	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
622	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
623	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
624	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
625	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
626	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
627	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
628	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
629	   3	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
630	   3	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
631	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
632	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
633	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
634	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
635	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
636	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
637	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
638	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
639	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
640	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   7	  
641	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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642	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
643	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
644	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
645	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
646	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
647	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
648	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
649	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
650	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
651	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
652	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
653	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
654	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
655	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
656	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
657	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
658	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
659	   3	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
660	   3	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
661	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
662	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
663	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
664	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
665	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
666	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
667	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
668	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
669	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
670	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
671	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
672	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
673	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
674	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
675	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
676	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
677	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
678	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
679	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
680	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
681	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
682	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
683	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
684	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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685	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
686	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
687	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
688	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
689	   3	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
690	   3	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
691	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
692	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
693	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
694	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
695	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
696	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
697	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
698	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
699	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
700	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
701	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
702	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
703	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
704	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
705	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
706	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
707	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
708	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
709	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
710	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
711	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
712	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
713	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
714	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
715	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
716	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
717	   3	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
718	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
719	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
720	   3	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
721	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   7	  
722	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
723	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
724	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
725	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
726	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
727	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
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728	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
729	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
730	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
731	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
732	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
733	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
734	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
735	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
736	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
737	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
738	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
739	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
740	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
741	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
742	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
743	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
744	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
745	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
746	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
747	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
748	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
749	   4	   20	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
750	   4	   20	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
751	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
752	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
753	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
754	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
755	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
756	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
757	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
758	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   8	  
759	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
760	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
761	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
762	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
763	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
764	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
765	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
766	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
767	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   9	  
768	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
769	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
770	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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771	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
772	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
773	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
774	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
775	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
776	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
777	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   8	  
778	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
779	   4	   20	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
780	   4	   20	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
781	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
782	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
783	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
784	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
785	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
786	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
787	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
788	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
789	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   1	   4	  
790	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
791	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
792	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
793	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
794	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   7	  
795	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
796	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
797	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
798	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
799	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
800	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
801	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
802	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   5	  
803	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
804	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
805	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
806	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
807	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
808	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
809	   4	   10	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   9	  
810	   4	   10	   fluctuating	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
811	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
812	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
813	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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814	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
815	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
816	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
817	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
818	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
819	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
820	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
821	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
822	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
823	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
824	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
825	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
826	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
827	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
828	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
829	   4	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
830	   4	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   1	   5	  
831	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   4	  
832	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   3	  
833	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   3	  
834	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
835	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
836	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
837	   4	   10	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
838	   4	   10	   stable	   TRUE	   FALSE	   1	   6	  
839	   4	   10	   stable	   TRUE	   TRUE	   0	   NA	  
840	   4	   10	   stable	   FALSE	   TRUE	   0	   NA	  
841	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
842	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
843	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   7	  
844	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
845	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
846	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
847	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
848	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
849	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
850	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
851	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
852	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
853	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
854	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
855	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
856	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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857	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
858	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
859	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
860	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
861	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
862	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
863	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   1	   4	  
864	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
865	   4	   5	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
866	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
867	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
868	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
869	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
870	   4	   5	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
871	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
872	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
873	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
874	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
875	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
876	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
877	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
878	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
879	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
880	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
881	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   5	  
882	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
883	   4	   5	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
884	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
885	   4	   5	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
901	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
902	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
903	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
904	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
905	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
906	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
907	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
908	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
909	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
910	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
911	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
912	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
913	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
914	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
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915	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
916	   4	   4	   fluctuating	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
917	   4	   4	   fluctuating	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
931	   4	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
932	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
933	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
934	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
935	   4	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
936	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
937	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
938	   4	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   1	   6	  
939	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
940	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
941	   4	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
942	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
943	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
944	   4	   4	   stable	   FALSE	   FALSE	   0	   NA	  
945	   4	   4	   stable	   TRUE	   FALSE	   0	   NA	  
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INTRODUCTION	  

In	  a	  factorial	  microcosm	  experiment,	  we	  parsed	  the	  components	  of	  propagule	  pressure	  by	  

fixing	  the	  total	  number	  of	  individuals	  introduced	  (20)	  and	  varying	  the	  number	  of	  

introduction	  events	  (1,	  2,	  4,	  or	  5	  events)	  into	  a	  novel	  environment	  that	  was	  either	  stable	  or	  

fluctuating	  through	  time.	  We	  found	  that	  several,	  small	  introductions	  lead	  to	  greater	  

colonization	  success	  compared	  to	  fewer,	  larger	  introductions	  by	  reducing	  extinction	  

probability	  and	  delaying	  time	  to	  extinction.	  We	  proposed	  that	  this	  was	  likely	  due	  to	  

sustained	  immigration	  alleviating	  genetic	  load.	  We	  also	  suggested	  that	  sustained	  

immigration	  might	  have	  affected	  how	  adaptation	  occurred,	  if	  at	  all.	  If	  both	  adaptation	  and	  

genetic	  load	  affected	  populations,	  their	  influences	  on	  population	  fitness	  may	  cancel	  out	  and	  

be	  undetectable	  without	  further	  experimentation.	  We	  set	  out	  to	  assess	  whether	  adaptation	  

to	  the	  novel	  growth	  medium	  occurred,	  and	  whether	  it	  occurred	  differentially	  depending	  on	  

introduction	  scenario	  or	  environmental	  stability.	  

METHODS	  

Experimental	  populations	  from	  blocks	  3	  and	  4	  of	  the	  experiment	  described	  in	  the	  main	  text	  

of	  this	  thesis	  (hereafter	  referred	  to	  as	  the	  “main	  experiment”)	  were	  reared	  for	  2	  additional	  

generations	  on	  a	  novel	  corn	  medium	  with	  0.95%	  standard	  medium	  (Ch.	  1,	  Table	  1).	  A	  large,	  

external	  meta-‐population	  of	  Tribolium	  was	  maintained	  in	  parallel	  to	  the	  main	  experiment	  

on	  the	  natal	  growth	  medium	  (100%	  standard	  medium).	  Subpopulations	  were	  thoroughly	  

mixed	  prior	  to	  the	  oviposition	  period	  and	  20	  new	  subpopulations	  per	  block	  were	  each	  

founded	  with	  40	  adults	  every	  generation.	  Thus,	  the	  large,	  external	  meta-‐population	  
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represents	  thousands	  of	  randomly	  mating	  individuals	  but	  with	  reduced	  negative	  density	  

dependence,	  and	  which	  are	  purportedly	  non-‐adapted	  to	  a	  novel	  corn	  growth	  medium.	  

Calculating	  Expected	  Loss	  of	  Heterozygosity	  	  

Populations	  that	  remain	  small	  for	  prolonged	  periods	  lose	  heterozygosity	  at	  selectively	  

neutral	  loci	  in	  a	  predictable	  way.	  We	  can	  calculate	  the	  expected	  degree	  of	  inbreeding	  for	  

each	  population	  based	  on	  its	  census	  history	  and	  known	  immigration	  rate	  (from	  additional	  

introductions)	  using	  the	  following	  series	  of	  equations	  from	  McCauley	  and	  Wade	  (1981):	  

𝐻!
𝐻!

= 1− 𝑓!	  

Where	  !!
!!
	  represents	  the	  expected	  amount	  of	  heterozygosity	  at	  neutral	  loci	  at	  time	  t	  relative	  

to	  initial	  conditions,	  and	  𝑓!	  is	  the	  inbreeding	  coefficient	  for	  the	  population	  at	  time	  t,	  

representing	  the	  probability	  that	  an	  individual	  is	  homozygous	  at	  a	  neutral	  locus	  with	  both	  

alleles	  descending	  from	  a	  common	  ancestor.	  The	  inbreeding	  coefficient	  is	  calculated	  as:	  	  

𝑓! = [
1
2𝑁!

+ 𝑓!!! 1−
1
2𝑁!

](1−𝑚)!	  

Where	  	  𝑁! 	  is	  the	  effective	  population	  size,	  𝑓!!!	  is	  the	  inbreeding	  coefficient	  at	  time	  t-‐1,	  and	  

m	  is	  the	  migration	  rate	  calculated	  as:	  

𝑚 =
𝑚𝑖𝑔𝑟𝑎𝑛𝑡𝑠

𝑚𝑖𝑔𝑟𝑎𝑛𝑡𝑠 + 𝑟𝑒𝑠𝑖𝑑𝑒𝑛𝑡𝑠	  

Where	  migrants	  are	  the	  number	  of	  individuals	  being	  introduced,	  and	  residents	  are	  the	  

number	  of	  individuals	  already	  present.	  
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Effective	  population	  size,	  𝑁! ,	  is	  reduced	  with	  non-‐random	  mating	  or	  non-‐even	  sex	  ratios,	  

but	  we	  assumed	  that	  𝑁! 	  was	  equivalent	  to	  population	  size	  for	  the	  purposes	  of	  this	  

experiment.	  Thus,	  our	  estimates	  of	  expected	  loss	  of	  heterozygosity	  underestimate	  the	  

actual	  loss.	  Using	  the	  metric	  of	  !!
!!
,	  a	  population	  with	  a	  low	  probability	  of	  autozygosity	  

would	  have	  a	  high	  !!
!!
,	  indicating	  not	  much	  heterozygosity	  was	  lost	  compared	  to	  initial	  

conditions.	  A	  population	  with	  a	  high	  probability	  of	  autozygosity	  would	  have	  an	  !!
!!
	  value	  

that	  was	  very	  low,	  indicating	  considerable	  loss	  in	  heterozygosity	  at	  neutral	  loci.	  Both	  

inbreeding	  and	  drift-‐induced	  allelic	  loss	  can	  increase	  the	  inbreeding	  coefficient	  and	  lead	  to	  

fitness	  declines,	  which	  have	  been	  observed	  in	  other	  Tribolium	  research	  (McCauley	  and	  

Wade	  1981,	  Szücs	  et	  al.	  2014),	  but	  need	  to	  be	  verified	  for	  this	  experiment.	  

Treatment	  Groups	  

To	  explicitly	  test	  how	  adaptation	  and	  increasing	  probability	  of	  autozygosity	  may	  be	  

affecting	  experimental	  populations,	  we	  compared	  population	  fitness	  across	  the	  following	  

groups:	  

1. Experimental	  populations	  that	  we	  expect	  to	  be	  more	  autozygous	  (based	  on	  low	  !!
!!
	  

values),	  and	  which	  could	  also	  be	  adapted	  to	  the	  novel	  medium	  

2. Experimental	  populations	  that	  we	  expect	  to	  be	  less	  autozygous	  (based	  on	  high	  !!
!!
	  

values),	  and	  which	  could	  also	  be	  adapted	  to	  the	  novel	  medium	  

3. Several	  experimental	  populations	  mixed	  together,	  which	  would	  alleviate	  inbreeding	  

depression	  and	  drift-‐induced	  allelic	  loss	  but	  retain	  adaptation	  
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4. Base	  populations	  from	  large,	  external	  source	  population	  reared	  on	  the	  natal	  

environment	  which	  would	  be	  neither	  adapted	  or	  autozygous	  

Creating	  Treatment	  Groups	  in	  the	  F10	  Generation	  

For	  each	  of	  8	  treatments	  in	  each	  of	  2	  blocks,	  5-‐10	  populations	  (about	  a	  third	  of	  populations	  

in	  the	  treatment)	  were	  randomly	  selected	  from	  the	  half	  of	  populations	  with	  the	  lowest	  !!
!!
	  

values,	  representing	  Group	  1—the	  high	  inbreeding	  group.	  Similarly,	  5-‐10	  populations	  (also	  

a	  third	  of	  populations	  in	  the	  treatment)	  were	  randomly	  selected	  from	  the	  half	  of	  

populations	  with	  the	  highest	  !!
!!
	  values,	  representing	  Group	  2—the	  low	  inbreeding	  group.	  

The	  remaining	  5-‐10	  populations	  from	  each	  treatment	  (a	  third	  of	  populations	  in	  the	  

treatment)	  were	  mixed	  together,	  representing	  Group	  3—the	  mixed	  group.	  Any	  population	  

that	  had	  40	  or	  more	  individuals	  was	  split	  evenly	  into	  subpopulations	  such	  that	  no	  

subpopulation	  had	  greater	  than	  40	  individuals.	  Offspring	  from	  these	  subpopulations	  were	  

recombined	  as	  adults	  at	  the	  next	  generation’s	  census	  such	  that	  there	  was	  still	  full	  

admixture	  at	  the	  whole-‐population	  level.	  For	  the	  F10	  generation,	  populations	  in	  Groups	  1	  

and	  2	  were	  founded	  with	  all	  F9	  adults	  (unless	  there	  were	  more	  than	  40).	  The	  mixed	  F9	  

adults	  in	  Group	  3	  were	  used	  to	  found	  as	  many	  populations	  as	  possible	  with	  20	  individuals	  

per	  population.	  	  

Control	  Group	  in	  the	  F10	  Generation	  

Thirty	  populations	  per	  block	  were	  founded	  using	  20	  individuals	  each	  from	  the	  large,	  

external	  source	  meta-‐population.	  This	  represented	  the	  control	  group,	  Group	  4,	  and	  rearing	  

these	  populations	  on	  novel	  growth	  medium	  for	  1	  generation	  standardized	  maternal	  effects.	  	  
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The	  F11	  Generation	  

After	  census	  of	  the	  F10	  generation,	  all	  populations	  in	  Group	  3	  and	  Group	  4	  within	  each	  block	  

were	  thoroughly	  mixed.	  This	  maintained	  non-‐inbred	  individuals	  for	  Group	  4,	  and	  allowed	  

further	  genetic	  admixture	  for	  Group	  3.	  The	  F11	  generation	  was	  founded	  using	  16	  adult	  

beetles	  per	  population,	  with	  beetles	  in	  excess	  of	  16	  discarded.	  For	  Group	  3,	  the	  mixed	  

group,	  as	  many	  populations	  of	  16	  as	  possible	  were	  founded	  using	  the	  mixture	  of	  all	  F10	  

adults	  from	  each	  treatment.	  For	  Group	  4,	  the	  control	  group,	  30	  populations	  with	  16	  

individuals	  each	  were	  founded	  for	  each	  block.	  For	  Group	  1	  and	  2,	  populations	  with	  

multiples	  of	  16	  individuals	  were	  split	  into	  subpopulations,	  which	  were	  treated	  as	  replicates	  

of	  that	  population	  (e.g.	  a	  population	  with	  34	  individuals	  could	  be	  used	  to	  found	  2	  replicate	  

populations,	  with	  2	  individuals	  discarded).	  Any	  populations	  that	  did	  not	  have	  16	  or	  more	  

adult	  individuals	  at	  the	  F10	  census	  were	  discarded.	  We	  chose	  16	  individuals	  to	  found	  the	  F11	  

generation	  to	  ensure	  that	  a	  sufficient	  number	  of	  populations	  would	  be	  large	  enough	  to	  be	  

included	  in	  the	  study	  and	  because	  there	  was	  a	  reasonably	  high	  probability	  that	  the	  sex	  ratio	  

of	  such	  populations	  would	  be	  nearly	  even.	  The	  one-‐generation	  population	  growth	  rate,	  λ,	  

was	  calculated	  and	  used	  as	  a	  metric	  of	  population	  fitness.	  

DATA	  

Column	  Descriptions	  of	  Data	  

ID:	  The	  unique	  identifier	  for	  each	  replicate.	  Three-‐digit	  IDs	  correspond	  to	  the	  original	  main	  

experiment	  IDs.	  Four-‐digit	  IDs	  are	  control	  groups	  or	  mixed	  groups	  and	  the	  digits	  are	  

“block-‐treatment-‐ID”	  so	  populations	  in	  the	  4th	  treatment	  and	  3rd	  block	  will	  be	  3401	  to	  
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34XX.	  The	  control	  group	  is	  considered	  treatment	  0.	  Any	  decimal	  after	  the	  ID	  indicates	  

the	  subpopulation	  replicate	  number.	  

Group:	  One	  of	  4	  treatment	  groups	  (high	  inbreeding,	  low	  inbreeding,	  mixed,	  or	  control).	  

Blk:	  Temporal	  block	  (3	  or	  4).	  

Trt:	  Treatment	  number	  from	  main	  experiment	  (1-‐8).	  

Intro:	  Introduction	  scenario	  (20=20x1,	  10=10x2,	  5=5x4,	  and	  4=4x5).	  

Env:	  Environmental	  stability	  (stab=stable,	  fluc=fluctuating).	  

H8/H0:	  Relative	  amount	  of	  heterozygosity	  remaining	  at	  neutral	  loci	  in	  generation	  8.	  

H9/H0:	  Relative	  amount	  of	  heterozygosity	  remaining	  at	  neutral	  loci	  in	  generation	  9.	  

F9:	  Average	  population	  size	  (across	  subreplicates)	  of	  the	  F9	  generation	  adults.	  Decimals	  

here	  mean	  that	  the	  F9	  population	  was	  40	  or	  greater	  and	  was	  split.	  The	  value	  here	  then	  

represents	  the	  mean	  population	  size	  of	  those	  split	  populations.	  This	  gives	  a	  sense	  of	  

any	  potential	  grandmaternal	  effects.	  

F10:	  Average	  population	  size	  (across	  subreplicates)	  of	  the	  F10	  generation	  adults.	  Gives	  a	  

sense	  of	  how	  F10	  generation	  performed.	  	  

N0:	  The	  number	  of	  adults	  (16)	  used	  to	  found	  all	  populations	  for	  the	  F11	  generation.	  

F11:	  The	  number	  of	  F11	  adults	  upon	  census.	  
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Raw	  Data	  

ID	   Group	   Blk	   Trt	   intro	   env	  
H8	  
H0	  

H9	  
H0	   F9	   F10	   N0	   F11	  

3001	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   21	  
3002	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   19	  
3003	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   29	  
3004	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   16	  
3005	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   21	  
3006	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   18	  
3007	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   22	  
3008	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   15	  
3009	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   23	  
3010	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   23	  
3011	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   28	  
3012	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   7	  
3013	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   17	  
3014	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   17	  
3015	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   11	  
3016	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   24	  
3017	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   2	  
3018	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   9	  
3019	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   24	  
3020	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   15	  
3021	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   16	  
3022	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   31	  
3023	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   14	  
3024	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   18	  
3025	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   11	  
3026	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   13	  
3027	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   14	  
3028	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   18	  
3029	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   18	  
3030	   control	   3	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   39.5	   16	   17	  
481.1	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.884	   0.869	   29	   29	   16	   48	  
484.1	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.881	   0.871	   22	   17	   16	   30	  
485.1	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.781	   0.771	   20.5	   40	   16	   24	  
485.2	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.781	   0.771	   20.5	   40	   16	   39	  
487.1	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.853	   0.829	   18	   16	   16	   39	  
489.1	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.883	   0.872	   38	   30	   16	   34	  
492.1	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.826	   0.804	   19	   26	   16	   21	  
493.1	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.85	   0.835	   30	   19	   16	   11	  
501.1	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.897	   0.883	   31	   36	   16	   30	  
501.2	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.897	   0.883	   31	   36	   16	   27	  
502.1	   low	   3	   1	   20	   fluc	   0.865	   0.841	   18	   17	   16	   32	  
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508.1	   high	   3	   1	   20	   fluc	   0.846	   0.83	   26	   29	   16	   13	  
3101.1	   mixed	   3	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   10.88	   16	   50	  
3102.1	   mixed	   3	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   10.88	   16	   29	  
3103.1	   mixed	   3	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   10.88	   16	   23	  
3104.1	   mixed	   3	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   10.88	   16	   41	  
3105.1	   mixed	   3	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   10.88	   16	   39	  
512.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.823	   0.811	   35	   17	   16	   6	  
513.1	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.739	   0.73	   20	   54	   16	   20	  
513.2	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.739	   0.73	   20	   54	   16	   15	  
513.3	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.739	   0.73	   20	   54	   16	   34	  
515.1	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.743	   0.729	   25	   27	   16	   6	  
516.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.839	   0.809	   14	   19	   16	   35	  
522.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.84	   0.827	   31	   20	   16	   22	  
525.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.822	   0.809	   30	   16	   16	   14	  
528.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.847	   0.834	   34	   20	   16	   16	  
530.1	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.749	   0.732	   22	   29	   16	   7	  
531.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.864	   0.855	   25	   32	   16	   27	  
531.2	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.864	   0.855	   25	   32	   16	   18	  
532.1	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.766	   0.757	   20.5	   48	   16	   38	  
532.2	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.766	   0.757	   20.5	   48	   16	   20	  
532.3	   low	   3	   2	   20	   stab	   0.766	   0.757	   20.5	   48	   16	   34	  
536.1	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.73	   0.719	   31	   38	   16	   8	  
536.2	   high	   3	   2	   20	   stab	   0.73	   0.719	   31	   38	   16	   4	  
3201.1	   mixed	   3	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   15.8	   16	   35	  
3202.1	   mixed	   3	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   15.8	   16	   49	  
3203.1	   mixed	   3	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   15.8	   16	   33	  
3204.1	   mixed	   3	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   15.8	   16	   33	  
545.1	   low	   3	   3	   10	   fluc	   0.886	   0.86	   17	   23	   16	   14	  
546.1	   high	   3	   3	   10	   fluc	   0.744	   0.726	   21	   23	   16	   24	  
552.1	   low	   3	   3	   10	   fluc	   0.868	   0.858	   22	   40	   16	   25	  
552.2	   low	   3	   3	   10	   fluc	   0.868	   0.858	   22	   40	   16	   30	  
560.1	   high	   3	   3	   10	   fluc	   0.85	   0.831	   23	   24	   16	   34	  
563.1	   high	   3	   3	   10	   fluc	   0.792	   0.756	   11	   16	   16	   21	  
3301.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   19	  
3302.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   13	  
3303.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   34	  
3304.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   30	  
3305.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   27	  
3306.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   28	  
3307.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   33	  
3308.1	   mixed	   3	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.33	   16	   28	  
571.1	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.841	   0.832	   22.5	   32	   16	   18	  
571.2	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.841	   0.832	   22.5	   32	   16	   15	  
575.1	   high	   3	   4	   10	   stab	   0.84	   0.828	   36	   39	   16	   47	  
575.2	   high	   3	   4	   10	   stab	   0.84	   0.828	   36	   39	   16	   19	  
577.1	   high	   3	   4	   10	   stab	   0.804	   0.783	   19	   18	   16	   31	  
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595.1	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.889	   0.875	   32	   21	   16	   38	  
599.1	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.891	   0.873	   24	   23	   16	   22	  
600.1	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.839	   0.831	   29	   34	   16	   17	  
600.2	   low	   3	   4	   10	   stab	   0.839	   0.831	   29	   34	   16	   18	  
3401.1	   mixed	   3	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.25	   16	   25	  
3402.1	   mixed	   3	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.25	   16	   32	  
3403.1	   mixed	   3	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.25	   16	   10	  
3404.1	   mixed	   3	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.25	   16	   21	  
3405.1	   mixed	   3	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.25	   16	   16	  
602.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.866	   0.855	   20.5	   46	   16	   33	  
602.2	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.866	   0.855	   20.5	   46	   16	   31	  
606.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.831	   0.814	   25	   40	   16	   7	  
606.2	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.831	   0.814	   25	   40	   16	   9	  
607.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.811	   0.777	   12	   16	   16	   17	  
611.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.883	   0.865	   24	   20	   16	   24	  
614.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.863	   0.838	   17	   31	   16	   6	  
617.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.812	   0.794	   22	   40	   16	   6	  
617.2	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.812	   0.794	   22	   40	   16	   22	  
621.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.874	   0.86	   31	   26	   16	   41	  
622.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.818	   0.809	   23	   40	   16	   23	  
622.2	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.818	   0.809	   23	   40	   16	   13	  
624.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.876	   0.864	   37	   29	   16	   17	  
625.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.877	   0.861	   28	   19	   16	   11	  
626.1	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.869	   0.852	   26	   39	   16	   2	  
626.2	   low	   3	   5	   5	   fluc	   0.869	   0.852	   26	   39	   16	   5	  
627.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.787	   0.765	   18	   16	   16	   7	  
628.1	   high	   3	   5	   5	   fluc	   0.83	   0.815	   27	   17	   16	   5	  
3501.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   28	  
3502.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   43	  
3503.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   34	  
3504.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   30	  
3505.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   23	  
3506.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   28	  
3507.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   30	  
3508.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   16	  
3509.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   20	  
3510.1	   mixed	   3	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   20.27	   16	   20	  
631.1	   high	   3	   6	   5	   stab	   0.862	   0.823	   11	   25	   16	   17	  
633.1	   high	   3	   6	   5	   stab	   0.806	   0.789	   23	   22	   16	   11	  
636.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.868	   0.851	   25	   24	   16	   2	  
637.1	   high	   3	   6	   5	   stab	   0.841	   0.789	   8	   17	   16	   12	  
639.1	   high	   3	   6	   5	   stab	   0.825	   0.809	   27	   30	   16	   5	  
653.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.868	   0.85	   24	   26	   16	   32	  
654.1	   high	   3	   6	   5	   stab	   0.859	   0.811	   9	   24	   16	   28	  
655.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.899	   0.886	   35	   21	   16	   8	  
657.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.842	   0.824	   24	   18	   16	   21	  
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658.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.869	   0.849	   22	   17	   16	   19	  
659.1	   low	   3	   6	   5	   stab	   0.857	   0.841	   26	   19	   16	   13	  
3601.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   18	  
3602.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   23	  
3603.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   33	  
3604.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   23	  
3605.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   23	  
3606.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   14	  
3607.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   33	  
3608.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   24	  
3609.1	   mixed	   3	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   18.88	   16	   12	  
664.1	   high	   3	   7	   4	   fluc	   0.875	   0.862	   35	   26	   16	   14	  
667.1	   high	   3	   7	   4	   fluc	   0.888	   0.877	   21	   22	   16	   33	  
668.1	   low	   3	   7	   4	   fluc	   0.893	   0.885	   29	   29	   16	   29	  
670.1	   low	   3	   7	   4	   fluc	   0.892	   0.882	   20.5	   49	   16	   16	  
670.2	   low	   3	   7	   4	   fluc	   0.892	   0.882	   20.5	   49	   16	   35	  
670.3	   low	   3	   7	   4	   fluc	   0.892	   0.882	   20.5	   49	   16	   21	  
673.1	   low	   3	   7	   4	   fluc	   0.902	   0.886	   29	   18	   16	   21	  
678.1	   high	   3	   7	   4	   fluc	   0.885	   0.872	   33	   38	   16	   19	  
678.2	   high	   3	   7	   4	   fluc	   0.885	   0.872	   33	   38	   16	   20	  
681.1	   high	   3	   7	   4	   fluc	   0.886	   0.867	   23	   19	   16	   47	  
3701.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   20	  
3702.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   16	  
3703.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   32	  
3704.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   24	  
3705.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   21	  
3706.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   18	  
3707.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   13	  
3708.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   20	  
3709.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   26	  
3710.1	   mixed	   3	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.3	   16	   27	  
696.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.895	   0.88	   29	   20	   16	   4	  
698.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.865	   0.845	   22	   25	   16	   18	  
701.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.876	   0.821	   8	   17	   16	   17	  
702.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.886	   0.872	   31	   21	   16	   22	  
705.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.832	   0.809	   18	   42	   16	   23	  
705.2	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.832	   0.809	   18	   42	   16	   20	  
706.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.89	   0.867	   20	   22	   16	   29	  
707.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.885	   0.871	   31	   27	   16	   14	  
708.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.902	   0.886	   28	   25	   16	   27	  
709.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.856	   0.838	   24	   21	   16	   28	  
712.1	   high	   3	   8	   4	   stab	   0.881	   0.867	   31	   19	   16	   37	  
713.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.89	   0.878	   36	   47	   16	   24	  
713.2	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.89	   0.878	   36	   47	   16	   22	  
720.1	   low	   3	   8	   4	   stab	   0.893	   0.88	   33	   27	   16	   4	  
3801.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   28	  
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3802.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   31	  
3803.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   35	  
3804.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   20	  
3805.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   32	  
3806.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   33	  
3807.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   26	  
3808.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   49	  
3809.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   30	  
3810.1	   mixed	   3	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   26.55	   16	   45	  
4001	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   25	  
4002	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   25	  
4003	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   21	  
4004	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   31	  
4005	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   11	  
4006	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   15	  
4007	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   7	  
4008	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   15	  
4009	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   15	  
4010	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   23	  
4011	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   34	  
4012	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   11	  
4013	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   14	  
4014	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   36	  
4015	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   21	  
4016	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   25	  
4017	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   19	  
4018	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   33	  
4019	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   16	  
4020	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   9	  
4021	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   13	  
4022	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   18	  
4023	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   35	  
4024	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   10	  
4025	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   14	  
4026	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   29	  
4027	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   9	  
4028	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   19	  
4029	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   22	  
4030	   control	   4	   0	   0	   	   NA	   NA	   20	   47.1	   16	   16	  
725.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.828	   0.811	   24	   28	   16	   27	  
726.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.792	   0.771	   19	   27	   16	   20	  
728.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.743	   0.725	   21	   27	   16	   16	  
729.1	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.88	   0.872	   30	   60	   16	   27	  
729.2	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.88	   0.872	   30	   60	   16	   47	  
729.3	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.88	   0.872	   30	   60	   16	   28	  
730.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.822	   0.792	   14	   19	   16	   37	  
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734.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.786	   0.742	   9	   19	   16	   8	  
737.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.854	   0.834	   22	   19	   16	   19	  
741.1	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.848	   0.84	   27.5	   39	   16	   36	  
741.2	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.848	   0.84	   27.5	   39	   16	   37	  
742.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.811	   0.798	   30	   23	   16	   16	  
745.1	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.879	   0.869	   22.5	   72	   16	   29	  
745.2	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.879	   0.869	   22.5	   72	   16	   39	  
745.3	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.879	   0.869	   22.5	   72	   16	   28	  
745.4	   low	   4	   1	   20	   fluc	   0.879	   0.869	   22.5	   72	   16	   34	  
749.1	   high	   4	   1	   20	   fluc	   0.756	   0.735	   18	   24	   16	   28	  
4101.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   32	  
4102.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   18	  
4103.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   27	  
4104.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   26	  
4105.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   26	  
4106.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   50	  
4107.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   32	  
4108.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   20	  
4109.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   27	  
4110.1	   mixed	   4	   1	   20	   fluc	   NA	   NA	   20	   23	   16	   23	  
753.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.839	   0.828	   36	   37	   16	   26	  
753.2	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.839	   0.828	   36	   37	   16	   32	  
754.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.871	   0.858	   33	   23	   16	   28	  
755.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.703	   0.696	   23	   44	   16	   19	  
755.2	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.703	   0.696	   23	   44	   16	   9	  
757.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.837	   0.823	   29	   21	   16	   18	  
763.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.889	   0.874	   31	   34	   16	   11	  
763.2	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.889	   0.874	   31	   34	   16	   20	  
764.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.666	   0.658	   20.5	   31	   16	   33	  
768.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.871	   0.862	   24.5	   16	   16	   31	  
769.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.845	   0.829	   27	   18	   16	   32	  
771.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.855	   0.841	   29	   23	   16	   18	  
772.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.829	   0.819	   21.5	   25	   16	   34	  
776.1	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.84	   0.831	   23.5	   37	   16	   25	  
776.2	   low	   4	   2	   20	   stab	   0.84	   0.831	   23.5	   37	   16	   18	  
779.1	   high	   4	   2	   20	   stab	   0.754	   0.743	   34	   20	   16	   32	  
4201.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   23	  
4202.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   16	  
4203.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   15	  
4204.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   17	  
4205.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   13	  
4206.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   25	  
4207.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   28	  
4208.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   39	  
4209.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   26	  
4210.1	   mixed	   4	   2	   20	   stab	   NA	   NA	   20	   20	   16	   34	  
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781.1	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.864	   0.852	   37	   21	   16	   25	  
782.1	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.803	   0.797	   32	   51	   16	   32	  
782.2	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.803	   0.797	   32	   51	   16	   14	  
782.3	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.803	   0.797	   32	   51	   16	   15	  
787.1	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.598	   0.573	   12	   18	   16	   20	  
791.1	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.867	   0.844	   19	   38	   16	   11	  
791.2	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.867	   0.844	   19	   38	   16	   15	  
792.1	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.771	   0.758	   28	   16	   16	   18	  
800.1	   high	   4	   3	   10	   fluc	   0.806	   0.781	   16	   28	   16	   4	  
801.1	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.881	   0.856	   18	   27	   16	   36	  
805.1	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.855	   0.843	   34	   26	   16	   10	  
806.1	   low	   4	   3	   10	   fluc	   0.884	   0.863	   21	   18	   16	   31	  
4301.1	   mixed	   4	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.4	   16	   32	  
4302.1	   mixed	   4	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.4	   16	   33	  
4303.1	   mixed	   4	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.4	   16	   32	  
4304.1	   mixed	   4	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.4	   16	   10	  
4305.1	   mixed	   4	   3	   10	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.4	   16	   8	  
811.1	   low	   4	   4	   10	   stab	   0.899	   0.892	   32	   27	   16	   13	  
812.1	   low	   4	   4	   10	   stab	   0.818	   0.808	   20.5	   22	   16	   11	  
835.1	   high	   4	   4	   10	   stab	   0.772	   0.756	   24	   17	   16	   11	  
4401.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   29	  
4402.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   36	  
4403.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   35	  
4404.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   51	  
4405.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   46	  
4406.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   1	  
4407.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   33	  
4408.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   27	  
4409.1	   mixed	   4	   4	   10	   stab	   NA	   NA	   20	   22.71	   16	   36	  
844.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.847	   0.839	   26.5	   33	   16	   25	  
844.2	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.847	   0.839	   26.5	   33	   16	   25	  
846.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.843	   0.833	   23	   28	   16	   21	  
847.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.728	   0.707	   18	   20	   16	   19	  
851.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.894	   0.884	   21	   29	   16	   19	  
853.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.778	   0.755	   17	   20	   16	   22	  
856.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.861	   0.85	   39	   27	   16	   32	  
857.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.868	   0.855	   34	   20	   16	   31	  
858.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.839	   0.821	   23	   20	   16	   27	  
859.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.867	   0.855	   34	   17	   16	   17	  
861.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.85	   0.839	   20	   60	   16	   21	  
861.2	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.85	   0.839	   20	   60	   16	   26	  
861.3	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.85	   0.839	   20	   60	   16	   24	  
862.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.907	   0.891	   27	   28	   16	   24	  
864.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.754	   0.736	   20	   20	   16	   13	  
866.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.864	   0.848	   27	   17	   16	   43	  
867.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.871	   0.859	   37	   27	   16	   18	  
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868.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.857	   0.846	   38	   16	   16	   4	  
869.1	   high	   4	   5	   5	   fluc	   0.793	   0.782	   37	   22	   16	   40	  
870.1	   low	   4	   5	   5	   fluc	   0.881	   0.868	   35	   21	   16	   26	  
4501.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   32	  
4502.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   26	  
4503.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   38	  
4504.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   37	  
4505.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   26	  
4506.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   41	  
4507.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   36	  
4508.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   33	  
4509.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   29	  
4510.1	   mixed	   4	   5	   5	   fluc	   NA	   NA	   20	   21.67	   16	   11	  
872.1	   low	   4	   6	   5	   stab	   0.877	   0.862	   29	   27	   16	   18	  
874.1	   low	   4	   6	   5	   stab	   0.868	   0.848	   21	   19	   16	   33	  
877.1	   high	   4	   6	   5	   stab	   0.832	   0.819	   31	   24	   16	   12	  
883.1	   high	   4	   6	   5	   stab	   0.791	   0.775	   24	   19	   16	   20	  
4601.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   31	  
4602.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   11	  
4603.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   38	  
4604.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   49	  
4605.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   39	  
4606.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   31	  
4607.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   41	  
4608.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   13	  
4609.1	   mixed	   4	   6	   5	   stab	   NA	   NA	   20	   15.1	   16	   33	  
901.1	   high	   4	   7	   4	   fluc	   0.882	   0.865	   26	   25	   16	   23	  
903.1	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.894	   0.884	   22	   46	   16	   42	  
903.2	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.894	   0.884	   22	   46	   16	   33	  
904.1	   high	   4	   7	   4	   fluc	   0.867	   0.857	   21.5	   45	   16	   20	  
904.2	   high	   4	   7	   4	   fluc	   0.867	   0.857	   21.5	   45	   16	   29	  
909.1	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.908	   0.897	   21.5	   20	   16	   20	  
916.1	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.889	   0.882	   33	   48	   16	   27	  
916.2	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.889	   0.882	   33	   48	   16	   34	  
916.3	   low	   4	   7	   4	   fluc	   0.889	   0.882	   33	   48	   16	   34	  
917.1	   high	   4	   7	   4	   fluc	   0.888	   0.872	   28	   21	   16	   34	  
4701.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   49	  
4702.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   26	  
4703.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   51	  
4704.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   34	  
4705.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   19	  
4706.1	   mixed	   4	   7	   4	   fluc	   NA	   NA	   20	   18.17	   16	   36	  
934.1	   low	   4	   8	   4	   stab	   0.896	   0.887	   23.5	   22	   16	   17	  
935.1	   high	   4	   8	   4	   stab	   0.871	   0.857	   31	   19	   16	   25	  
940.1	   high	   4	   8	   4	   stab	   0.87	   0.854	   28	   19	   16	   41	  
942.1	   low	   4	   8	   4	   stab	   0.899	   0.883	   28	   22	   16	   25	  
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945.1	   low	   4	   8	   4	   stab	   0.883	   0.872	   20.5	   45	   16	   0	  
945.2	   low	   4	   8	   4	   stab	   0.883	   0.872	   20.5	   45	   16	   15	  
4801.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   23	  
4802.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   37	  
4803.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   22	  
4804.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   7	  
4805.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   33	  
4806.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   14	  
4807.1	   mixed	   4	   8	   4	   stab	   NA	   NA	   20	   13.33	   16	   25	  
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APPENDIX	  D:	  MEASUREMENT	  ERROR	  
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INTRODUCTION	  

To	  collect	  census	  data	  for	  this	  experiment,	  adult	  beetles	  and	  growth	  medium	  from	  each	  

microcosm	  box	  were	  separated	  using	  a	  soil	  sieve.	  Adults	  were	  dumped	  onto	  a	  plate	  and	  

counted	  as	  they	  were	  brushed	  back	  into	  the	  emptied	  microcosm	  box.	  Because	  all	  

individuals	  are	  counted,	  no	  extrapolation	  is	  needed	  from	  the	  observed	  population	  size	  to	  an	  

estimate	  of	  the	  true	  population	  size.	  Thus	  this	  census	  procedure	  yields	  very	  good	  estimates	  

of	  the	  true	  population	  size.	  However,	  observational	  measurement	  error	  can	  still	  create	  

disparity	  between	  the	  true	  population	  size	  and	  the	  census	  estimate.	  This	  measurement	  

error	  is	  historically	  low	  using	  this	  procedure	  (1%	  per	  population;	  Melbourne	  and	  Hastings	  

2008),	  but	  needs	  to	  be	  quantified	  given	  that	  different	  observers	  participate	  in	  each	  

experiment.	  

METHODS	  

Setup	  

An	  unknown	  number	  of	  adult	  beetles	  were	  added	  to	  15	  boxes	  with	  2	  tablespoons	  of	  

standard	  medium	  by	  pouring	  them	  from	  a	  box	  containing	  many	  hundreds	  of	  individuals.	  

Three	  relative	  densities	  were	  represented	  within	  these	  15	  boxes	  with	  5	  populations	  each:	  

low,	  medium,	  and	  high.	  This	  range	  of	  densities	  was	  estimated	  visually	  and	  approximately	  

spanned	  the	  range	  observed	  during	  the	  main	  experiment.	  

Each	  observer	  (n=12)	  censused	  each	  population,	  recorded	  their	  population	  size	  data,	  and	  

stored	  their	  datasheet	  in	  a	  closed	  envelope.	  Observers	  neither	  looked	  at	  previous	  data	  nor	  

shared	  their	  data	  with	  new	  observers.	  
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Analysis	  	  

The	  residual	  for	  observer	  i	  and	  population	  k	  was	  calculated	  as	  the	  squared	  difference	  

between	  the	  mean	  population	  size	  across	  all	  observers	  for	  population	  k	  and	  the	  population	  

size	  reported	  by	  observer	  i	  for	  population	  k.	  The	  mean	  of	  those	  residuals	  across	  all	  i	  

observers	  was	  calculated	  for	  each	  population,	  which	  was	  then	  square-‐root	  transformed	  

and	  divided	  by	  the	  group	  mean	  to	  calculate	  a	  coefficient	  of	  variation	  for	  each	  population.	  

The	  mean	  of	  these	  coefficients	  of	  variation	  across	  observers	  was	  0.0037	  with	  a	  range	  of	  0	  

to	  0.017,	  suggesting	  that	  on	  average	  there	  is	  less	  than	  half	  a	  percentage	  point	  of	  spread	  

(and	  a	  maximum	  of	  about	  1.7%)	  around	  estimates	  of	  population	  size	  for	  all	  12	  observers.	  

This	  increased	  slightly	  as	  the	  relative	  densities	  of	  the	  population	  increased,	  and	  with	  

minimal	  change	  across	  observers	  (ranging	  from	  0.00046	  to	  0.0121).	  

Column	  Descriptions	  of	  Data	  

Person:	  The	  initials	  of	  the	  observer	  for	  the	  entry	  

Date:	  The	  date	  that	  the	  population	  census	  was	  taken.	  Some	  variability	  was	  likely	  added	  as	  

individuals	  were	  accidentally	  lost	  from	  populations	  during	  repeated	  censusing.	  Therefore,	  

the	  analysis	  presented	  here	  probably	  overestimates	  the	  measurement	  error	  in	  the	  protocol.	  

Box:	  The	  replicate	  id	  number	  for	  the	  15	  different	  populations	  that	  were	  censused.	  Boxes	  1-‐

5	  represented	  the	  low	  density	  treatment,	  boxes	  6-‐10	  represented	  the	  medium	  density	  

treatment,	  and	  boxes	  11-‐15	  represented	  the	  high	  density	  treatment.	  

Census:	  The	  amount	  of	  adult	  beetles	  counted	  for	  each	  box	  by	  each	  observer.	  
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Notes:	  One	  population	  was	  not	  censused	  by	  one	  observer	  and	  this	  is	  noted	  in	  this	  column.	  

Raw	  Data	  

Person	   Date	   Box	   Census	   Notes	  
JAR	   20140423	   1	   6	   	  
JAR	   20140423	   2	   12	   	  
JAR	   20140423	   3	   13	   	  
JAR	   20140423	   4	   6	   	  
JAR	   20140423	   5	   19	   	  
JAR	   20140423	   6	   39	   	  
JAR	   20140423	   7	   36	   	  
JAR	   20140423	   8	   33	   	  
JAR	   20140423	   9	   38	   	  
JAR	   20140423	   10	   30	   	  
JAR	   20140423	   11	   144	   	  
JAR	   20140423	   12	   200	   	  
JAR	   20140423	   13	   175	   	  
JAR	   20140423	   14	   165	   	  
JAR	   20140423	   15	   180	   	  
SBE	   20140423	   1	   6	   	  
SBE	   20140423	   2	   12	   	  
SBE	   20140423	   3	   13	   	  
SBE	   20140423	   4	   6	   	  
SBE	   20140423	   5	   19	   	  
SBE	   20140423	   6	   39	   	  
SBE	   20140423	   7	   36	   	  
SBE	   20140423	   8	   33	   	  
SBE	   20140423	   9	   38	   	  
SBE	   20140423	   10	   30	   	  
SBE	   20140423	   11	   144	   	  
SBE	   20140423	   12	   204	   	  
SBE	   20140423	   13	   175	   	  
SBE	   20140423	   14	   165	   	  
SBE	   20140423	   15	   178	   	  
CAH	   20140424	   1	   6	   	  
CAH	   20140424	   2	   12	   	  
CAH	   20140424	   3	   13	   	  
CAH	   20140424	   4	   6	   	  
CAH	   20140424	   5	   18	   	  
CAH	   20140424	   6	   39	   	  
CAH	   20140424	   7	   36	   	  
CAH	   20140424	   8	   33	   	  
CAH	   20140424	   9	   38	   	  
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CAH	   20140424	   10	   30	   	  
CAH	   20140424	   11	   144	   	  
CAH	   20140424	   12	   203	   	  
CAH	   20140424	   13	   175	   	  
CAH	   20140424	   14	   165	   	  
CAH	   20140424	   15	   180	   	  
KRA	   20140424	   1	   6	   	  
KRA	   20140424	   2	   12	   	  
KRA	   20140424	   3	   13	   	  
KRA	   20140424	   4	   6	   	  
KRA	   20140424	   5	   19	   	  
KRA	   20140424	   6	   39	   	  
KRA	   20140424	   7	   36	   	  
KRA	   20140424	   8	   33	   	  
KRA	   20140424	   9	   38	   	  
KRA	   20140424	   10	   30	   	  
KRA	   20140424	   11	   144	   	  
KRA	   20140424	   12	   203	   	  
KRA	   20140424	   13	   175	   	  
KRA	   20140424	   14	   165	   	  
KRA	   20140424	   15	   180	   	  
MFO	   20140428	   1	   6	   	  
MFO	   20140428	   2	   12	   	  
MFO	   20140428	   3	   13	   	  
MFO	   20140428	   4	   6	   	  
MFO	   20140428	   5	   19	   	  
MFO	   20140428	   6	   39	   	  
MFO	   20140428	   7	   36	   	  
MFO	   20140428	   8	   33	   	  
MFO	   20140428	   9	   38	   	  
MFO	   20140428	   10	   30	   	  
MFO	   20140428	   11	   144	   	  
MFO	   20140428	   12	   203	   	  
MFO	   20140428	   13	   174	   	  
MFO	   20140428	   14	   165	   	  
MFO	   20140428	   15	   180	   	  
RAH	   20140429	   1	   6	   	  
RAH	   20140429	   2	   12	   	  
RAH	   20140429	   3	   13	   	  
RAH	   20140429	   4	   6	   	  
RAH	   20140429	   5	   19	   	  
RAH	   20140429	   6	   39	   	  
RAH	   20140429	   7	   36	   	  
RAH	   20140429	   8	   33	   	  
RAH	   20140429	   9	   38	   	  
RAH	   20140429	   10	   30	   	  



	   81	  

RAH	   20140429	   11	   144	   	  
RAH	   20140429	   12	   203	   	  
RAH	   20140429	   13	   176	   	  
RAH	   20140429	   14	  

	  
No	  data	  taken	  for	  this	  population	  

RAH	   20140429	   15	   180	   	  
MS	   20140501	   1	   6	   	  
MS	   20140501	   2	   12	   	  
MS	   20140501	   3	   13	   	  
MS	   20140501	   4	   6	   	  
MS	   20140501	   5	   19	   	  
MS	   20140501	   6	   39	   	  
MS	   20140501	   7	   36	   	  
MS	   20140501	   8	   33	   	  
MS	   20140501	   9	   37	   	  
MS	   20140501	   10	   30	   	  
MS	   20140501	   11	   144	   	  
MS	   20140501	   12	   203	   	  
MS	   20140501	   13	   175	   	  
MS	   20140501	   14	   164	   	  
MS	   20140501	   15	   183	   	  
MJK	   20140501	   1	   6	   	  
MJK	   20140501	   2	   12	   	  
MJK	   20140501	   3	   13	   	  
MJK	   20140501	   4	   6	   	  
MJK	   20140501	   5	   19	   	  
MJK	   20140501	   6	   39	   	  
MJK	   20140501	   7	   35	   	  
MJK	   20140501	   8	   33	   	  
MJK	   20140501	   9	   37	   	  
MJK	   20140501	   10	   30	   	  
MJK	   20140501	   11	   144	   	  
MJK	   20140501	   12	   203	   	  
MJK	   20140501	   13	   175	   	  
MJK	   20140501	   14	   164	   	  
MJK	   20140501	   15	   180	   	  
	  


