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pen het symposium 'Ethologie, de biologie van het gedrag' gehouden. 
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maken van de teksten van de voordrachten die op dit symposium 
werden uitgesproken. 
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Inleiding 

G. P. BAERENDS 

Meer dan ooit bestaat er in onze samenleving belangstelling voor de 
wetenschappelijke achtergronden van het gedrag. Gedçag is veelal de 
oorzaak van vreugde en verdriet; ieder mens is zich bewust, dat het 
gedrag van anderen en van hemzelf voor hem van beslissende beteke
nis kan zijn en bijvoorbeeld leven of dood kan veroorzaken, tot rijk
dom of armoede kan leiden. Het eigen gedrag wordt afgesteld op het 
gedrag dat men bij anderen waarneemt. Vroeger waren deze anderen 
duidelijk beperkt in aantal; ze bevonden zich overwegend in een rela
tief klein geografisch gebied en stemden in een aantal opzichten, zoals 
ras en cultuur, grotendeels overeen. Tegenwoordig worden wij echter 
door pers, radio en televisie geconfronteerd met het gedrag van ontel
baar velen en met gedragingen van grote verscheidenheid en wij be
seffen dat, onafhankelijk van de afstand, al dit gedrag onze belangen 
beslissend zal kunnen beïnvloeden. Met de vriendelijke elementen in 
het gedrag van al die anderen houden wij ons gewoonlijk maar in 
beperkte mate bezig (meestal vormen ze dan ook geen 'nieuws'), maar 
gedragsvormen die wij als onvriendelijk ervaren en die wij niet be
grijpen verontrusten ons. Of zulke verontrustende gedragingen per 
hoofd van de wereldbevolking, nu talrijker voorkomen dan vroeger 
zal moeilijk statistisch te toetsen zijn; dat de gemiddelde mens-voor
al in de 'ontwikkelde' landen - tegenwoordig dagelijks meer veront
rustend gedrag in een of andere vorm op zich af ziet komen dan 
vroeger het geval was lijkt ook zonder zo'n toets wel een aanvaard
bare stelling. 

Met de groei van de problematiek omtrent het gedrag is een toe
neming van het onderzoek van menselijk gedrag gepaard gegaan. 
Naast filosofie en ethiek, die zich al vanouds met menselijk gedrag 
bezig hielden, hebben zich psychiatrie, psychologie, pedagogie, cul
turele antropologie, sociologie en criminologie als eigen takken van 
wetenschap ontwikkeld. Nog slechts enkele tientallen jaren geleden is 



daar de ethologie aan toegevoegd en aan deze tak van wetenschap 
waren de hier in druk verschijnende symposium-voordrachten gewijd. 

Ethologie zou men kunnen omschrijven als de biologische benade
ring van problemen betreffende het gedrag van dieren en van de 
mens. De Biologische Raad achtte het zijn taak in een symposium 
over gedrag juist dit biologische aspect naar voren te brengen; niet 
omdat dit belangrijker zou zijn dan andere aspecten en zou moeten 
prevaleren, maar omdat het binnen het door deze Raad bestreken 
gebied valt en geheel ligt in de huidige neiging om de mens te be
schouwen als een onderdeel dat paste en moet blijven passen in de 
totale biosfeer. 

Öe biologische benadering impliceert een natuurwetenschappelijke 
methodiek. Dat het gedrag van de mens niet in de eerste plaats vanuit 
de natuurwetenschappen benaderd werd, laat zich begrijpen. Vooral 
in die culturen waarin zich wetenschap heeft ontwikkeld, bestaat 
veelal de neiging de nadruk te leggen op het unieke van de mens, dus 
op de verschillen met ander leven en met de niet levende natuur. In 
eerste instantie valt dan ons hoog ontwikkelde denkvermogen op en 
zo lijken de geesteswetenschappen het aangewezen milieu om mense
lijk gedrag te bestuderen. In dit kader heeft zich dan ook aanvankelijk 
de menselijke psychologie ontwikkeld. Maar dat dit niet de enig mo
gelijke benadering is bleek vooral toen naast het gedrag van de mens, 
ook flat van dieren studie-object werd. Bij de menselijke psychologie 
lag het voor de hand om gedachten en gevoelens als belangrijke pri
maire oorzaken voor gedrag te aanvaarden. Het is bij de mens immers 
mogelijk om over zulke subjectieve belevenissen door zelfanalyse en 
door praten met anderen (dus met introspectieve methoden) informa
tie te verkrijgen. Bezwaarlijker wordt dit echter al bij mensen, of bij 
jonge kinderen, waarmee men niet goed of in het geheel niet spreken 
kan. Bij dieren, tenslotte, is kennis over subjectieve gevoelens, waar
van men alleen maar kan aannemen of geloven dat ze wel of niet 
bestaan, onmogelijk. De dierpsychologie kon van het gedrag van die
ren beschrijvingen geven, maar beschouwingen over mogelijk eraan 
ten grondslag liggende gevoelens en gedachten konden slechts op spe
culaties berusten. Wanneer men pretendeert zulke gevoelens, zoals wij 
ze zelf kennen, in een dier te kunnen waarnemen (sympathetische in
tuïtie, Bierens de Haan) dan gaan wij antropomorfistisch tewerk, dan 
wordt in feite een mens in een dier 'hineininterpretiert'. Ook al zou
den wij op deze wijze toch enig begrip voor het gedrag van het dier 
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kunnen krijgen, de studie van dierengedrag zal dan nooit een onafV 
hankelijke bron kunnen zijn voor een beter begrip van menselijk ge
drag. Dat kan slechts wanneer wij natuurwetenschappelijk werken, 
d.w.z. als oorzaken van gedrag alleen die factoren in beschouwing 
nemen, die voor ons objectief waarneembaar en liefst ook meetbaar 
zijn. En die natuurwetenschappelijke werkwijze kan ook rechtstreeks 
op menselijk gedrag worden toegepast. 

De natuurwetenschappelijke methode heeft langs tenminste drie 
verschillende wegen toegang gekregen tot het gedragsonderzoek. 

In de eerste plaats via een uitbreiding van de fysiologie van de zin
tuigen en de fysiologische mechanismen die de ontvangen informatie 
verder verwerken en in gedrag tot uiting brengen: de fysiologische 
psychologie of biopsychologie. 

In de tweede plaats via een poging om het gedrag in al zijn in
gewikkeldheid op te bouwen op grond van de kennis van het fysio
logisch best bekende en meest eenvoudige gedragsmechanisme: de 
reflex. Het is de grote verdienste van de Russische onderzoeker 
Pavlov geweest, dat hij met zijn ontdekking van de voorwaardelijke 
reflex bij zijn bekende goed gestandaardiseerde proeven met kwijlende 
en maagsap afscheidende honden, deze belangrijke weg heeft open
gelegd. Zijn werk is niet alleen nog steeds fundamenteel in het heden
daagse gedragsonderzoek in de USSR en andere Oosteuropese landen; 
het is tevens de grondslag van het meeste gedragsonderzoek in Noord 
Amerika, sinds in 1913 de Amerikaanse hoogleraar Burnham zijn 
leerlinge Florence Mateer stimuleerde om proeven met voorwaarde
lijke reflexen bij kinderen te doen. Zo werd de voorwaardelijke reflex 
- de mogelijkheid om de opwekking van een reflex door middel van 
een leerproces te koppelen aan een willekeurige nieuwe omgevings
prikkel - het uitgangspunt voor het door Watson gestichte 'behavior
ism', dat op de Amerikaanse 'comparative psychology' een blijvende 
stempel heeft gedrukt. Bij deze oorsprong is het begrijpelijk, dat het 
hoofddoel van dit gedragsonderzoek is om het mechanisme van leer
processen te doorgronden. De gedachten zijn daarbij gericht op toe
passing bij de mens; dieren worden gebruikt omdat men daarmee, om 
ethische redenen, wel en met de mens niet kan experimenteren; het 
bijvoeglijk naamwoord 'comparative' houdt niet meer vergelijking in 
dan men in de medische fysiologie tussen proefdier en mens pleegt te 
maken. 

Anders is dit bij de derde wijze waarop gedrag natuurwetenschap-



pelijk wordt aangepakt, bij de ethologie1. Deze ontstond binnen de 
zoölogie; de onderzoekers waren dus primair geïnteresseerd in de 
bestudeerde diersoort zelf. Vergelijken heeft hier een betekenis die 
dieper gaat, dezelfde als in de vergelijkende anatomie, namelijk het 
doorgronden van fylogenetische verwantschappen en van het evolutie
proces, maar nu in verband met gedrag. Een biologische benadering 
houdt dan ook meer in dan alleen een natuurwetenschappelijke. Het 
is kenmerkend voor de biologie dat men, na de beschrijving van een 
fenomeen, drie principieel verschillende vragen kan stellen, namelijk: 
(1) de vraag naar de oorzaken waardoor het fenomeen, telkens wan
neer het zich voordoet, tot stand komt (inclusief de veroorzaking tij-
deris de ontwikkeling van elk individu); (2) de vraag naar de functie 
van het fenomeen, dus de overlevingswaarde ('survival value') voor 
het individu en zijn nakomelingschap en (3) de vraag naar de wijze 
waarop het fenomeen in de loop van de evolutie zijn vorm heeft ge
kregen. 

Bij een goede biologische benadering van gedrag is men er zich 
van bewust dat gedragingen, onafhankelijk ervan hoe zij veroorzaakt 
worden, bepaalde functies dienen en al evoluerend op een historische 
ondergrond zijn ontstaan, waarbij ze zich voor de vervulling van die 
functies hebben aangepast. Gedrag is hierdoor vaak aan voorwaarden 
en beperkingen gebonden, die men onvoldoende begrijpen kan als 
men^ich (zoals in het behaviorism en ook wel in de fysiologische 
psychologie) tot het onderzoek van de veroorzakende factoren be
perkt. Wisselwerking tussen de verschillende categorieën van vragen 
werkt uitermate bevruchtend en hier ligt de belangrijke waarde van 
de biologische benadering van het gedragsonderzoek. 

De ethologie vindt haar oorsprong bij onderzoekers die in het veld 
de 'levensgeschiedenis' van diersoorten bestudeerden: bij ornithologen 
als Howard, Selous en Huxley, bij entomologen als Fabre, Ferton, 
de Peckham's en bij all-round veldbiologen als Heimans en Thijsse in 
ons eigen land, alsmede bij virtuosen in het houden en kweken van 
dieren in gevangenschap, die men relatief veel in het Duits sprekende 
gebied van Europa vindt, zoals Heinroth en zijn beide echtgenoten. 

1 De term ethologie werd in 1846 door John Stuart Mill (in: A System of 
Logic, New York: Harper and Bros) voorgesteld voor: 'the scientific study 
of the lawful formation of human character'. 
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Lorenz, een leerling van Heinroth, die ook in de eerste plaats een 
dierenkweker was, kan als de grondlegger van de ethologie worden 
beschouwd omdat hij als eerste getracht heeft de zwakke basis van de 
ouderwetse subjectieve dierpsychologie door een op objectief onder
zoek gerichte theoretische uitgangsstelling te vervangen. Hoe men 
tegenwoordig ook over de afzonderlijke elementen uit deze 'kapstok 
van grondslagen' mag denken, ze hebben hun heuristische waarde 
voor het onderzoek bewezen en zijn - ondanks de dringende noodzaak 
van herziening - nog steeds waardevol. De kracht van Konrad Lorenz 
ligt in het doen en interpreteren van waarnemingen, niet in het uit
voeren van (vooral kwantitatieve) experimenten. Dat/Ie ethologie tot 
haar huidige betekenis is uitgegroeid is eraan te danken dat het com
plementaire experimentele aspect door Niko Tinbergen werd ont
wikkeld, na 1935 in geregeld persoonlijk contact met Lorenz. De ex
perimentele aanpak van Tinbergen was sterk geïnspireerd door het 
zintuigfysiologische onderzoek van de grote bijenkenner Von Frisch, 
die overigens echter zelf in de ontwikkeling van de ethologie geen 
rechtstreeks aandeel nam. 

Het bestaan van verschillende richtingen in het gedragsonderzoek 
gaf, en geeft nog wel eens, aanleiding tot onderlinge strijd, ook omdat 
jongere takken van wetenschap zich nogal eens door aanvallen op 
oudere plegen te rechtvaardigen en zo ook in de wetenschap gene
ratieconflicten kunnen oproepen. Niet op wetenschappelijke feiten 
berustende uitgangspunten kunnen daartoe het hunne bijdragen. Dit 
alles geldt vooral voor de botsing tussen ethologische gedachtengan-
gen en de denkwijze van de 'comparative psychology'. Ethologen heb
ben het oudere behaviorism gebrek aan interesse voor de verschillen 
in gedrag tussen de door hen bestudeerde laboratoriumratten, katten, 
duiven of mensen verweten, ze hebben gewezen op de soms belache
lijke conclusies die uit deze omissie voortvloeien, maar ze hebben 
aanvankelijk het voortreffelijke gehalte van de experimenteertechniek 
en van de verwerking van waarnemingsgegevens over het hoofd ge
zien. Ethologen werden er door hun vergelijkende waarnemingen toe 
gebracht om de nadruk te leggen op de erfelijke basis, het zogenaam
de 'aangeboren karakter', van zelfs vrij ingewikkelde gedragingen. De 
'behavioristen' onderzochten het leervermogen van dieren in meestal 
aan de menselijke maatschappij ontleende proefsituaties (doolhoven 
en 'problem boxes') en hadden geen oog voor soortspecifieke verschil
len. Noch de Amerikaanse, noch de Sovjetrussische filosofische of 
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ideologische achtergronden waren dan ook bijzonder geschikt om de 
gedachte aan erfelijk bepaalde verschillen in gedrag te stimuleren, de 
meer feodale toestanden in de centraaleuropese bakermat van de 
ethologie leende zich daar beter voor! Maar de confrontatie van op
vattingen leidde ook hier nader tot de waarheid. Zoals Kruijt in zijn 
voordracht duidelijk zal maken, beseffen nu de meeste ethologen wel, 
dat aan de ontwikkeling in het individu van zogenaamd aangeboren 
soortspecifieke gedragingen leerprocessen kunnen meewerken, zonder 
dat een genetische grondslag van zulke gedragingen behoeft te worden 
ontkend. 

Het buiten beschouwing laten van gevoelens is vooral vaak voor 
psychiaters een onbevredigend element in de biologische benaderings
wijze, ook al realiseren ze zich de betrekkelijke waarde van de infor
matie die gesprekken met patiënten opleveren. Het ligt trouwens in 
de lijn van consequent biologisch denken om althans de hypothese te 
poneren, dat zulke gevoelens functies hebben en dan is het inderdaad 
een ernstig nadeel, ze buiten beschouwing te moeten laten. Men zal 
deze functies alleen maar bij de mens kunnen onderzoeken en wel 
met psychiatrische, psychologische en ethologische methoden. De 
beide eerste omdat ze op het werken met subjectieve belevenissen zijn 
ingesteld, maar ook de laatste om beter los te raken van het voor
oordeel over de dominerende positie, die deze gevoelens in het men
selijk gedrag zouden bekleden. 

Ethologie en behaviorism hebben gemeen, dat ze zich vrijwel niet 
begeven op het niveau van het zeer ingewikkelde menselijke gedrag, 
zoals dat voortdurend op ons afkomt. Deze richtingen zijn daaraan 
nog onvoldoende toe en ze worden niet gedwongen zich met dat 
moeilijkste niveau bezig te houden, zoals de psychiatrie en psycholo
gie die zich verplicht en geroepen voelen om de noden, die juist daar 
optreden, te lenigen. Voordat onderzoekers van de verschillende 
richtingen eikaars methoden bekritiseren of benijden, zullen ze er 
goed aan doen zich te realiseren, dat de verfijning van de methode 
zeer vaak omgekeerd evenredig is met de gecompliceerdheid van de 
op te lossen problemen en dat aanpak op elk niveau van ingewikkeld
heid nuttig is en vaak een speciale mentale instelling van de onder
zoeker vraagt. De problematiek van het gedrag is zo veelvormig en 
complex dat een werkelijk multidisciplinaire aanpak vereist is. Daarbij 
zal niet alleen waardering voor het werk binnen andere disciplines 
moeten ontstaan, maar ook een zich wederzijds inleven in de gestelde 
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vragen, de gevolgde methodiek en de gebezigde vaktaal. 
Vertrouwen in de betekenis van de ethologie voor de studie van 

menselijk gedrag kan nog nauwelijks gegrond zijn op de resultaten 
van studies van de mens met ethologische methoden. Zoals uit de 
slotvoordracht zal blijken zijn die nog schaars en van relatief re
cente datum. Dat zulk vertrouwen toch bestaat, blijkt uit de belang
stelling voor de ethologie bij psychiaters, psychologen en sociologen, 
die zich daarbij echter vaak onvoldoende realiseren hoe wankel ook 
de basis van de ethologie nog is. De lectuur van een groot aantal 
recente meer of minder verdienstelijke populaire boeken (Ardrey, 
Eibl-Eibesfeldt, Lorenz, Morris, Wickler; in alfabetische volgorde) 
heeft soms wel tot overschatting van de onmiddellijke mogelijkheden 
van de ethologie geleid. Daarom is er bij de organisatie van dit sym
posium naar gestreefd, niet alleen de potenties van de ethologie te 
demonstreren, maar ook te laten zien, dat er met vele moeilijkheden 
en onzekerheden wordt geworsteld. De voordrachten zullen hoofd
zakelijk over onderzoek aan dieren gaan. 

Allereerst zal Van den Assem bespreken, hoe men op verantwoorde 
wijze de vraag naar de functie of functies van een gedraging stelt en 
deze op experimentele wijze tracht te beantwoorden. De in zijn voor
dracht geschetste ethologie grenst aan de oecologie, de wetenschap 
die de vragen wil beantwoorden welke factoren het al of niet voor
komen van een soort en diens aantalsterkte bepalen. 

In de daaropvolgende drie voordrachten worden vragen over de 
veroorzaking van gedrag gesteld. 

Van Iersel zal zich daarbij op het standpunt stellen, dat hij het dier 
intact wil laten om door nauwkeurige waarnemingen (enerzijds me
ting van prikkels die het dier uit de omgeving opvangt, anderzijds 
van gedragingen, die het uitvoert) conclusies te kunnen trekken over 
de aard van de mechanismen die zich in het dier moeten bevinden. 
Het dier is daarbij een 'black box', waarvan men uit anatomisch en 
fysiologisch onderzoek wel mag geloven dat er zich aan de ene kant 
zintuigen en aan de andere kant spieren bevinden, maar over de ver
dere eigenschappen waarvan-in het bijzonder de binnen de black 
box vervulde functies - men uitsluitend tot hypothesen kan trachten 
te komen door het verrichten van liefst kwantitatieve waarnemingen, 
gecombineerd met experimentele manipulatie van de omgeving. Het 
zal blijken, dat in de black box een voor het gedrag van de soort 
specifieke organisatiestructuur aanwezig is. 
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De Ruiter schrikt er als fysioloog niet voor terug, de black box 
voorzichtig en beetje bij beetje open te maken om aan de hand van 
fysiologische experimenten na te gaan welke in de box aanwezige 
apparatuur nu wel op welke wijze de door de etholoog gesignaleerde 
functies van de organisatiestructuur zou kunnen vervullen. Eigenlijk 
vindt hij dan telkens weer nieuwe 'black boxes', maar die zijn nu 
kleiner en worden steeds talrijker. Een reeks van fysiologen van ver
schillende pluimage kan zo verder doorgaan, tot aan moleculaire bio
logen toe. Ieder zal op het door hem bestudeerde niveau moeten bij
dragen aan de kennis van de keten van steeds ingewikkelder processen 
waardoor eenvoudige reacties het complexe gedrag veroorzaken dat 
we'om ons heen waarnemen. 

Van Oortmerssen zal zich afvragen, of verschillen tussen de orga
nisatiestructuren van verschillende soorten op een genetische basis 
kunnen berusten en welke regels er dan voor de erfelijkheid van ge
dragseigenschappen gelden. 

Evolutie komt tot stand door toetsing van de overlevingswaarde 
van eigenschappen tegenover de natuurlijke selectie. De voordrachten 
over de functie en over de genetische achtergronden hebben dus een 
basis gelegd voor de voordracht van Kortmulder over de evolutie van 
gedrag, die mede tot stand komt door een aantal mechanismen die 
Van Iersel in zijn bijdrage ter sprake brengt. 

Vetvolgens bespreekt Kruijt het probleem hoe de genetisch door
gegeven informatie over gedragseigenschappen via ontwikkelingspro
cessen in het individu tot uitvoerbaar gedrag worden gerealiseerd. De 
genen kunnen zich hierbij van leerprocessen bedienen zonder dat het 
soortspecifieke karakter van een gedraging daardoor wordt aangetast. 
Hij zal het waarschijnlijk maken, dat bij de ontogenetische ontwik
keling van gedragingen steeds genetische informatie en door ervaring 
verkregen informatie met elkaar geïntegreerd samenwerken en hij zal 
betogen, dat een scheiding tussen aangeboren en aangeleerde gedrags
elementen in principe onjuist is en niet bevorderlijk voor een goede 
vraagstelling bij het ontogenetische gedragsonderzoek. 

De factoren die het tot stand komen van leerprocessen bevorderen, 
zowel bij de vorming van soortspecifiek gedrag als bij die van voor 
een individu typische gedragingen, zal door een welkome gast in de 
ethologenkring, de psycholoog Vossen, nourri dans Ie sérail de la 
psychologie américaine, worden behandeld. Na hem zal Sevenster 
demonstreren hoe een combinatie van het ethologische en het be-
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havioristische denken kan helpen bij een experimentele aanpak van 
de rol die leerprocessen onder natuurlijke omstandigheden van een 
dier spelen en van de wijze waarop die tot stand komen. 

Gedrag is een onontbeerlijke component voor het tot stand brengen 
en handhaven van sociale systemen. Na een inzicht te hebben gegeven 
in de vele vormen van sociale systemen die bij dieren bestaan en van 
de wijze waarop deze door gedrag tot stand komen, zal Van Hooff 
bijzondere aandacht wijden aan de apen, een diergroep die hij zelf 
intensief bestudeert en waarin sociale systemen voorkomen die op die 
van de mens gelijken. 

De auteur van de op één na laatste bijdrage is inxlit gezelschap 
niet verzeild geraakt door een omzetting van e, t en h, een foutje dat 
bibliothecarissen, zetters of typisten nogal eens maken. Hij is werke
lijk een multidisciplinair man, theoloog van oorsprong, etnoloog door 
eruditie en etholoog door belijdenis. De moeilijke opdracht om een 
beeld te geven van de interacties tussen ethologie en culturele antro
pologie is door Sierksma aan de hand van het onderwerp kleding en 
mode uitgevoerd. Onvermijdelijk komen bij deze vergelijking gedrags
eigenschappen naar voren, als exploratie en nieuwsgierigheid, creati
viteit, fantasie, versiering en spel, vreugde en verdriet, die in de 
menselijke cultuur zo'n belangrijke rol spelen maar waaraan de etho
logie eigenlijk nog niet is toegekomen en die zich dus vooral voor 
een verkennende, speculatieve en soms speelse behandeling lenen. 

Tenslotte zal het weer mijn taak zijn om de kern van de voor
drachten kort samen te vatten en aan de hand hiervan enig inzicht 
te geven in hoe bij een aantal verschillende problemen van menselijk 
gedrag met de toepassing van ethologische methoden een begin wordt 
gemaakt. 

Ruim twintig jaar geleden ruilde Niko Tinbergen zijn hoogleraar
schap in Leiden voor een lectoraat in Oxford. Hij hoopte hiermee de 
ontwikkeling van de ethologie in de Angelsaksische landen en daar
mee in de gehele wereld te dienen en deze hoop is ongetwijfeld in 
vervulling gegaan. Bij zijn afscheid nam een aantal van zijn leerlingen 
zich voor hun erkentelijkheid voor zijn leiding uit te drukken in een 
bundel bijdragen. Dit goede voornemen werd echter niet ten uitvoer 
gebracht, maar gelukkig vond de beoefening van de ethologie in Ne
derland wel doorgang. Bijna alle sprekers op dit symposium zijn of 
rechtstreeks óf indirect leerlingen van Niko Tinbergen. Dit sympo
sium biedt de gelegenheid, het gemaakte verzuim te herstellen. Met 
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instemming van de Biologische Raad is deze bundel daarom aan onze 
leermeester opgedragen als dank voor zijn grote verdienste voor de 
ontwikkeling van de ethologie in het algemeen en die in ons land in 
het bijzonder. 

/ 
/ 
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Gedrag als aanpassingsfenomeen, een beschouwing over 
functie van gedrag 

J . V A N D Ç N A S S E M 

De vraag waartoe 

Vragen naar de functie - dat is de biologische betekenis - van gedrag, 
is vragen waartoe een dier doet zoals het doet. Meestal is dit de eerste 
vraag die gesteld wordt bij het zien van een bepaald concreet gedrags
patroon, hoewel de vraag dan vaak niet in de waartoe maar in de 
waarom vorm wordt gegoten, wat een beetje dubbelzinnig is, omdat 
dit ook een vraag naar de veroorzaking inhoudt. Vrijwel iedereen zal 
zich een meer of minder juiste mening gevormd hebben over de func
ties van gedragingen die hij waarneemt, terwijl waarschijnlijk velen 
tamelijk in het ongewisse zullen verkeren bij problemen van veroorza
king of ontogenie van gedrag, om maar enkele willekeurige punten te 
noemen. Om deze reden gaat in deze reeks voordrachten een beschou
wing over de functie vooraf aan die over de veroorzaking, ook al is de 
ontwikkeling van het ethologische onderzoek juist andersom verlopen. 
De oorzaak daarvan hoop ik hieronder duidelijk te kunnen maken. 

Wat wordt onder gedrag verstaan? 

Alvorens in te gaan op de begrippen functie en aanpassing van gedrag 
zou ik eerst twee algemene opmerkingen willen maken. 

Ten eerste, wat moet onder gedrag worden verstaan? Een strikte 
definitie van gedrag is lastig te geven, omdat er geen duidelijke grens 
valt te trekken tussen gedrag en allerlei fysiologische processen. Ik 
zou daarom het begrip ruim willen opvatten (ongeveer in de zin van 
Van Dale, die het als 'handel en wandel, doen en laten' omschrijft), 
en wel als iedere uitwendig waarneembare (of waarneembaar te ma
ken) activiteit van het intacte organisme. Deze definitie leidt natuur
lijk tot grensgevallen waarbij het bijna een kwestie van smaak wordt 
of men daar van gedrag wenst te spreken of niet. Moet bijvoorbeeld 
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de hartslag gedrag worden genoemd, of maakt de ademhalingsmoto-
riek deel uit van het gedrag? Bij het laatste geval zou ik menen van 
wel, ze valt binnen het kader van mijn definitie, zeker in die gevallen 
waar ingewikkelder bewegingspatronen erbij een rol gaan spelen (zo
als bijvoorbeeld bij langdurig onder water verblijvende zoogdieren). 
Verder behoren tot het gedrag allerlei autonome activiteiten voor zo
ver ze uitwendig waarneembaar zijn, zoals circulatie effecten (meer 
of minder doorbloed raken van de huid, blozen), of thermoregulatie 
effecten (opzetten van haar of verenkleed). Andere, op het eerste ge
zicht wellicht extreme voorbeelden van gedragingen zijn slapen, of 
zich-dood-houden. Mede op grond van goede fysiologische argumen
terf dienen ze als activiteiten te worden opgevat, en passen ze binnen 
het begrip gedrag. Een dier gedraagt zich eigenlijk altijd, ook al lijkt 
het op het eerste gezicht niets te doen. 

Strikt genomen kunnen ook planten gedrag vertonen, maar dit as
pect blijft hier buiten beschouwing. 

Vorm en activiteit 

De tweede algemene opmerking is dat ieder organisme gekenmerkt 
wordt door een bepaalde structuur. Bij een levend organisme zijn 
structuur en activiteit onverbrekelijk aan elkaar gebonden. Van puur 
struetuur is alleen sprake bij fossielen, of opgezette beesten - een 
soort kunstmatige fossielen eigenlijk - gehuisvest in inrichtingen van 
Natuurlijke Historie, met veel nadruk op de laatste term. Aan zulke 
conservaten ontbreekt ten ene male een zeer wezenlijke biologische 
dimensie: activiteit. Activiteiten die inherent zijn aan het levende 
organisme betreffen fysiologische processen en gedragspatronen, twee 
activiteitsuitingen op een verschillend niveau van ingewikkeldheid, 
maar logisch niet goed scheidbaar. Iedere activiteit, en dus elk gedrag, 
is als het ware verankerd in een structuur. De enige uitzondering mij 
bekend op deze regel is de glimlachende Cheshire Cat die Alice in 
Wonderland ontmoette; dit dier was immers in staat zichzelf op zo
danige wijze in het niets op te lossen dat tenslotte slechts de glimlach, 
in de lucht hangend, zichtbaar bleef (Lewis Caroll, 1865). Maar om
dat ethologie een wetenschap is van deze wereld, doen verschijnselen 
die zich in Wonderland kunnen afspelen hier niet ter zake. 

Gedrag en structuur gaan dus steeds samen. Voor een goed begrip 
van gedrag als aanpassingsfenomeen is het zich realiseren van deze 
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twee-eenheid van belang: een aanpassing van een gedragsaspect moet 
tot stand komen in wisselwerking met de daarbij horende structuren. 
Het passen van gedrag bij een structuur kan met ieder willekeurig 
voorbeeld worden geïllustreerd. Ik gebruik ervoor het onderzoek van 
De Ruiter (1955) over tegenschaduw (countershading) bij rupsen. 
Zover ik weet is dit het eerste ethologische onderzoek met een func
tionele vraagstelling, waarvan de strikt geformuleerde hypothesen met 
kwantitatief onderzoek werden getoetst. De essentie ervan komt op 
het volgende neer. 

Een egaal gekleurd drie-dimensionaal voorwerp zal in een omge
ving met een eenzijdige belichting (zoals in de natuur meestal is aan 
te treffen) lichter lijken aan de zijde die naar het licht is gericht, en 
donkerder aan de zijde van het licht af: een gevolg van schaduw
werking. Vele rupsen nu blijken te beschikken over een gradiënt in 
hun pigmentering, die, wat detail betreft, van soort tot soort verschilt. 
Steeds echter wordt door een rups haar donkerder kant naar het licht 
gedraaid, waardoor het effect van de schaduwwerking teniet wordt 
gedaan, tegenschaduw dus. Het dier verliest daardoor als het ware 
zijn ruimtelijke eigenschappen, en het contrast met de achtergrond 
wordt goeddeels opgeheven. De hypothese stelt dat een rups daardoor 
beter beschermd is tegen visueel jagende roofvijanden. De bij de 
structuur passende gedragscomponenten bestaan in dit geval uit het 
aannemen van een bepaalde houding, met een bepaalde oriëntatie ten 
opzichte van de lichtval, en het gedurende de dag achterwege laten 
van iedere andere openlijke activiteit. De Ruiter kon aantonen dat in 
een vrijwel natuurlijke omgeving, roofvijanden (in zijn geval gaaien) 
inderdaad rupsen met een werkzame tegenschaduw veel moeilijker 
vonden dan gelijksoortige prooien waarvan de tegenschaduw onwerk
zaam gemaakt was. Bovendien bleek dat gaaien werkelijk van scha
duwwerking gebruik kunnen maken bij het vinden van prooi. 

Effect en functie 

Ieder gedrag, iedere activiteit, leidt tot een aantal effecten als gevolg 
van het uitvoeren van dat gedrag. We mogen deze effecten echter 
niet zonder meer met even zovele functies van die activiteit gelijk 
stellen. Ik wil dit duidelijk maken aan een gedragspatroon van het 
mannetje driedoornstekelbaars en wel aan het z.g. waaieren (Van 
Iersel, 1953). 
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Een waaierende stekelbaars neemt een bepaalde houding aan (kop 
wat lager dan het staartdeel, de lichaamsas maakt een hoek van on
geveer 30° met de horizontaal) en hij staat op een bepaalde plaats 
(met zijn snuitpunt vlak voor de opening van zijn nest). Daarbij voert 
hij een bepaald patroon van motorcoördinaties uit: hij maakt namelijk 
met zijn borstvinnen bewegingen als om achteruit te zwemmen, met 
zijn staart echter bewegingen als om vooruit te zwemmen. De bewe
gingen van borstvinnen en staart zijn absoluut gesynchroniseerd. De 
krachten die uit de zwembewegingen met de borstvinnen en de staart 
resulteren, heffen elkaar op: het dier blijft precies op de plaats. 

E^n effect van de staartbewegingen is het tot stand komen van een 
nasfr achteren gerichte waterstroom; de borstvinnen daarentegen ver
oorzaken een waterstroom die naar voren is gericht. 

Het waaiergedrag treedt onder speciale omstandigheden op, name
lijk dan wanneer een nestbezitter eieren in zijn nest heeft. De ontwik
keling van deze eieren blijkt alleen voortgang te kunnen vinden als 
de nesteigenaar op gezette tijden waaierbewegingen kan uitvoeren. 
Wordt het dier weggevangen, dan sterft het legsel na korte tijd. Een 
legsel dat uit een nest wordt gehaald en in langzaam stromend water 
wordt gelegd, kan zich echter op de normale wijze ontwikkelen. Voor 
een goede ontwikkeling hebben stekelbaars-embryonen een regelmati
ge toevoer van zuurstof en afvoer van stofwisselingsprodukten nodig. 
In d«ze behoefte wordt voorzien doordat de, door de bezitter van het 
nest opgewekte, voorwaartse waterstroom op het nest is gericht. Het 
water in het nest raakt daardoor in beweging en een regelmatige en 
voldoende verversing van het water rond de eieren komt tot stand. 
Het is zelfs zo dat de waaierinspanning van het mannetje, uitgedrukt 
in waterverplaatsing per tijdseenheid, gelijke tred houdt met de zuur
stofbehoefte van de zich ontwikkelende embryonen: naarmate de eie
ren ouder worden, wordt er meer gewaaierd. 

In dit voorbeeld lijkt alles erop te wijzen dat hier sprake is van een 
bij elkaar passen, of, zo men wil, van een handeling die verricht 
wordt juist terwille van zijn effect; van een handeling die gericht is 
op het bereiken van een bepaald doel. Het is voor een stekelbaars die 
in het water stilstaat immers bepaald niet noodzakelijk dit tot stand 
te brengen met behulp van zo'n ingewikkelde motoriek als die welke 
gebruikt wordt bij het waaieren, laat staan nog dat bij stilstaan een 
waterstroom opgewekt zou moeten worden die precies over het nest 
strijkt, en die bovendien nog kwantitatieve relaties blijkt te vertonen 
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met de inhoud van dat nest. Zo'n samenloop van omstandigheden is 
dermate onwaarschijnlijk dat een andere verklaring dan 'toeval' op 
zijn plaats is. 

Functie en aanpassing 

Zo'n verklaring kan worden gevonden in het kader van de neo-dar-
winistische theorie in termen van selectie, aanpassing en functie. De 
waaierhandeling is aan de functie die ze vervult (namelijk ventilatie 
van de eieren) aangepast door de werking van natuurlijke selectie, 
die, op grond van bepaalde gunstige effecten, dit gedrag heeft ont
wikkeld, en zo ver als mogelijk heeft vervolmaakt. Het opwekken 
van een waterstroom over het nest, als gevolg waarvan de eieren 
worden geventileerd, mag om die reden de functie van het waaieren 
worden genoemd. De waterstroom die door de staartbewegingen 
wordt opgewekt en achterwaarts is gericht, vervult in dit verband 
geen directe ventilatiefunctie; het is een noodzakelijk gevolg van de 
bewegingen die met de staart worden uitgevoerd, het is slechts een 
effect van het waaieren, géén functie ervan. 

In wat algemenere termen gesteld zou ik als de functie van een 
handeling willen noemen dat effect waaraan die handeling is aange
past, d.w.z. waartoe zij door de werking van natuurlijke selectie is ge
vormd om het teweeg te brengen. Natuurlijke selectie kan deze gevol
gen teweegbrengen op grond van een verschillend gemiddeld voort-
plantingssucces. Het ontstaan en het instand houden van aanpassingen 
behoren tot de meest wezenlijke biologische vraagstukken; ze hebben 
betrekking op een uniek biologisch proces. 

Natuurlijke selectie en evolutie van gedrag komen uitgebreid ter 
sprake in de bijdrage van Kortmulder; ik vestig ook de aandacht op 
de voordracht van Bakker (Bakker, 1967). Wel wil ik er hier nog op 
wijzen dat het streven naar een zo groot mogelijk voortplantingssuc-
ces niet een ontwikkeling behoeft in te houden tot zich ongebreideld 
voortplanten op korte termijn. Bij vele diersoorten is juist een tendens 
in omgekeerde richting waarneembaar. Ieder uitstel van reproduktie 
van een overigens geslachtsrijp dier, waardoor zijn kans op nakome
lingen kleiner wordt, is echter, gezien binnen het kader van de dar
winistische theorie, een ontwikkeling die slechts schijnbaar dit gevolg 
heeft. In werkelijkheid is dit uitstel, in het licht van deze theorie, de 
prijs die moet worden betaald om tenslotte tot een uitkomst te gera-
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ken die gemiddeld kans op groter nakomelingschap oplevert dan zon
der dit uitstel het geval zou zijn. 

Voortbestaan van het individuele organisme 

In lang niet alle definities van biologische functie wordt dit begrip 
betrokken op de mate waarin het bijdraagt tot voortplantingssucces, 
of de mate waarin het een bijdrage levert aan de volgende generatie. 
Die definities blijven hier verder buiten beschouwing, maar één ervan, 
die gedrag op een centrale plaats stelt, wil ik graag even nader be
spreken. Het gaat om een definitie van Jeuken (1958), opgesteld in 
een artikel met de titel 'Function in biology'. Zijn omschrijving van 
biologische functie luidt in een vrije vertaling, waarbij, naar ik hoop, 
de essentie ervan geen geweld is aangedaan, als volgt: 'De biologische 
functie van een bepaald, gestructureerd onderdeel van het organisme 
is zijn activiteit, voor zover die bijdraagt tot de harmonische ontwik
keling en het harmonisch instandhouden van het organisme.' 

Het lijkt me dat er enige argumenten voor de ontoereikendheid van 
deze definitie zijn aan te voeren. Een punt waar men niet goed raad 
mee weet is natuurlijk de term 'harmonisch', wat is dat precies? Maar 
het wezenlijke tekort zit volgens mij vooral in de beperking tot het 
instandblijven van het individuele dier. Er zijn immers talloze voor
beelden van gedrag te geven waaraan moeilijk een biologische beteke
nis kan worden ontzegd, maar die voor een harmonisch (wat dat ook 
zijn mag) ontwikkelen en instandblijven van een individu van geen 
betekenis zijn. Het hiervoor besproken waaieren is zo'n geval; voor 
het individu dat dit gedrag vertoont heeft het geen direct aantoonbaar 
effect op zijn harmonisch instandblijven, waaieren is echter van grote 
biologische betekenis. 

Een ander voorbeeld, uit zeer vele, is de indrukwekkende paaitrek 
van zalm uit zee naar gebieden ver landinwaarts in de bovenstroom 
van rivieren, waarbij die dieren gebruik blijken te maken van bijna 
fantastische oriëntatie- en navigatiemechanismen. Direct na de voort
planting sterven de volwassen dieren en drijven in alle staten van 
ontbinding weer stroomafwaarts. Of, een nog extremer voorbeeld: het 
voortplantingsgedrag van sommige bidsprinkhanen. Gedurende de pa
ring - een handeling toch, naar ik mag aannemen, van een onbespro
ken biologische betekenis - wordt het mannetje door het wijfje op
gegeten. Bij sommige soorten schijnt zelfs de ejaculatie op gang te 
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komen door het wegvallen van een remmende werking van bepaalde 
delen van het zenuwstelsel gelegen in de kop, op het moment dat dit 
laatste onderdeel wordt verwijderd. Verwijdering ervan heeft in ieder 
geval geen nadelig effect op de kans op bevruchting. Van een har
monisch voortbestaan van het individu is in dit voorbeeld zeker geen 
sprake, maar een functionele betekenis is het uitgevoerde gedrag 
moeilijk te ontzeggen. Juist omdat het in de ethologie zo vaak blijkt 
dat een bepaald gedragspatroon ten detrimente is van het individu 
dat het uitvoert, maar tegelijkertijd zijn voortplantingssucces gunstig 
beïnvloedt, geloof ik dat voor een definitie van functie en aanpassing 
van gedrag niet het instandblijven van het individu maatgevend moet 
zijn, maar zijn voortplantingssucces, of, beter, de mate waarin zijn 
eigenschappen door zijn nakomelingen aan de eigenschappen van de 
volgende generatie bijdragen. 

Functie, aanpassing en doelgerichtheid 

Aangepast gedrag, door natuurlijke selectie tot stand gekomen, is 
doelgericht. Ik moet er direct aan toevoegen, en dit met nadruk on
derstrepen omdat dit punt nog steeds aanleiding blijkt te geven tot 
misverstand, dat doelgerichtheid zoals hier bedoeld helemaal niets van 
doen heeft met bepaalde teleologische beschouwingen die sinds de 
oudheid met het begrip in verband zijn gebracht. Bij het tot-stand
komen van aangepast gedrag spelen zogenaamde doeloorzaken in 
aristotelische (of eigenlijk in thomistische) zin geen enkele rol. Een 
aanpassing komt tot stand door oorzaak-gevolg processen, precies zo
als de wijze waarop het uitvoeren van een concreet gedragspatroon 
op een concreet moment tot stand komt. Weliswaar zijn vragen naar 
functie en veroorzaking elkaar aanvullende vragen, die op elk niveau 
van biologisch onderzoek zijn te stellen (in de fysiologie bijvoorbeeld 
net zo goed als in de ethologie), maar de methode van onderzoek van 
beide vragen is steeds dezelfde, namelijk het doen van logische ex
perimenten waarin oorzaak-gevolg relaties worden getoetst door de 
proef resultaten te vatten in meetbare grootheden. Dat het natuur
wetenschappelijke onderzoek naar de functie van gedrag later op gang 
is gekomen dan dat naar de veroorzaking is mede het gevolg van de 
ongelukkige verbinding van het begrip functie met doeloorzaken. 
Deze werden door velen als een soort verklarend principe aanvaard. 
Dit heeft lang een rem gezet op verder onderzoek. Het is, geloof ik, 
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een van de grote verdiensten van Tinbergen dat hij heeft aangetoond 
dat onderzoek met een functionele vraagstelling wel degelijk open
staat voor een objectieve experimentele analyse. Als de vragen maar 
op de goede manier worden gesteld, d.w.z. de hypothesen op zo'n 
wijze worden geformuleerd dat ze met experimenteel werk kunnen 
worden getoetst. Dit is in principe mogelijk als het begrip functie 
wordt gekoppeld aan een objectief meetbare grootheid, zoals bijvoor
beeld voortplantingssucces. 

Kwantitatief gedragsonderzoek met een functionele vraagstelling 
/ 

Ik'geloof dit punt niet beter te kunnen illustreren dan met een onder
zoek van Tinbergen zelf, waarbij de volgorde: waarneming, vraagstel
ling, precisering van de waarneming, hypothesevorming, proefopstel
ling en toetsen van de hypothese aan de proefresultaten in duidelijke 
stappen wordt gemaakt (Tinbergen et al., 1962). 

De waarneming is dat een broedende kokmeeuw de eischaal uit het 
nest verwijdert nadat een jong is uitgekomen. De handeling lijkt on
belangrijk, want de reeks: oppikken van de schaal, ermee wegvliegen, 
haar laten vallen, en weer naar het nest terugkeren, is vaak een zaak 
van niet meer dan enkele seconden. Op de gehele duur van de broed
periode een te verwaarlozen kleinigheid. Ook deze schijn blijkt te be
driegen. 

De vraagstelling is tweeledig. 1° De vraag naar de veroorzaking: 
welke prikkels roepen dit gedrag op? Dit aspect blijft hier onbespro
ken. 2° De vraag naar de functionele betekenis: heeft dit gedrag 
overlevingswaarde? 

De precisering van de waarneming leert dat niet alleen eischalen, 
maar ook allerlei andere voorwerpen, zo die in het nest terechtkomen, 
uit het nest worden verwijderd. En ook, dat dit gedrag gedurende de 
gehele broedcyclus is op te roepen; het is dus niet beperkt tot de 
enkele dagen rond het uitkomen van de jongen. 

Er zijn nu een aantal hypothesen op te stellen: de schalen zouden 
gevaar voor beschadiging van het kuiken kunnen opleveren, of ze 
zouden over een nog niet uitgekomen ei kunnen schuiven en het uit
komen van zo'n ei kunnen verhinderen, of ze zouden een mechani
sche belemmering voor het broeden kunnen opleveren, of ze zouden 
een bron kunnen zijn van infectie vanwege erin achtergebleven orga
nische resten. Allerlei argumenten zijn hiertegen aan te voeren, o.a. 
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dat er meeuwe- en sternesoorten blijken te zijn die de schalen hele
maal niét verwijderen, zonder daarvan duidelijk nadeel te ondervin
den. Eén van de meest waarschijnlijke overblijvende hypothesen is 
dat de eieren van de kokmeeuw gecamoufleerd zijn, en dat de aan
wezigheid van eischalen door hun witte binnenzijde deze camouflage 
teniet doet. 

Dan volgen de proeven. Dat kokmeeuweëieren inderdaad gecamou
fleerd zijn kon worden aangetoond door op een terrein buiten de 
meeuwenkolonie normale en witgemaakte eieren uit te leggen: details 
van de opstelling laat ik achterwege. In deze proeven traden zwarte 
kraaien als roofvijand op. De witte eieren werden in veel grotere 
aantallen gevonden dan de normale. Normale eieren, uitgelegd zonder 
en met een eischaal ernaast, bleken een verschillende overlevingskans 
in de proef te vertonen. Eieren met een schaal ernaast werden in veel 
grotere aantallen gevonden dan eieren zonder meer. In volgende 
proeven bleek dat de afstand tussen ei en schaal gecorreleerd was 
met de overlevingskans van het ei: schaal op 15 cm leidde veel vaker 
tot verlies dan schaal op 1 of 2 meter. 

De conclusies uit deze proeven luiden dat kraaien buiten de kolonie 
uitgelegde eieren van kokmeeuwen roven, dat daarbij normaal ge
kleurde eieren minder worden gevonden dan het geval zou zijn als ze 
wit waren gekleurd, dat hun kleur een zekere mate van bescherming 
biedt tegen de roofvijand, dat de aanwezigheid van een eischaal de 
kans op roven doet stijgen, maar dat de ongunstige werking van de 
schaal afneemt met een toename van haar afstand tot het ei. De 
camouflage-hypothese lijkt dus nogal aannemelijk. 

Een merkwaardig fenomeen is nog dat bij kokmeeuwen de weg-
draaghandeling pas énkele uren na het uitkomen van het kuiken op
treedt, in tegenstelling tot bijvoorbeeld scholeksters, waar een ouder 
prompt reageert. Scholeksterjongen blijven maar een paar uur in het 
nest, en men zou daarom verwachten dat de wegdraaghandeling bij 
die soort juist minder functioneel zou zijn dan bij de kokmeeuw. Tin
bergen maakte aannemelijk dat het uitstel het effect is van een tegen-
selectie, veroorzaakt door rovende soortgenoten. Andere kokmeeuwen 
roven namelijk, als ze een kans krijgen, de pas uit het ei gekropen, 
nog natte, kuikens, die kennelijk gemakkelijk naar binnen glijden. 
Opgedroogde kuikens echter kunnen niet meer zomaar worden door
geslikt. Dit zou, ondanks de ongunstige effecten, tot de ontwikkeling 
van een uitstelperiode hebben kunnen leiden. 

25 



De ruimte ontbreekt om erop in te gaan hoe dit eischaalverwijderen 
past in het geheel van gedragingen van de kokmeeuw dat dient om de 
schade, die door verschillende roofvijanden wordt toegebracht, te be
perken. Onderzoek hiernaar vond plaats door Tinbergen en zijn leer
lingen, o.a. Kruuk (1964). Roofvijanden hebben van hun kant echter 
weer gedragingen ontwikkeld die erop gericht zijn het door kok
meeuwen beoogde effect zoveel mogelijk teniet te doen. Croze (1970) 
bijvoorbeeld toonde aan dat kraaien het vermogen bezitten om zeer 
snel een zoekbeeld van een prooi te vormen, en dat ze het specifieke 
zoeken koppelen aan een beperkt gebied, waardoor hun zoekefficiën-
tie7 zeer toeneemt. Tot zover dit voorbeeld als illustratie van een on
derzoek met een functionele vraagstelling. 

Functie en oorzaak 

Zoals hiervoor reeds uiteengezet is, zijn er dus twee beschouwings
wijzen mogelijk waarmee gedrag bestudeerd kan worden: één die zich 
richt op de factoren die het gedrag veroorzaken, en één die zich richt 
op de factoren die met de functie van gedrag te maken hebben. Toch 
worden deze zaken nogal eens met elkaar verward, doordat men func
tionele factoren aanwijst als veroorzakende factoren. Dat er een we
zenlijk verschil tussen beide bestaat, kan ik weer het best met een 
goed voorbeeld toelichten. 

Ik ontleen dit aan het werk van Pittendrigh (1958) met Drosophi-
la's. Deze vliegjes zijn gevoelig voor uitdrogen. Ze bezitten allerlei 
structuren en gedragspatronen die gezien kunnen worden als aanpas
singen om vochtverlies tot een minimum te beperken. Extreem ge
voelig voor uitdrogingsschade zijn de pas uit de pop gekropen dieren. 
In te droge lucht kunnen ze namelijk hun vleugels niet strekken, 
waardoor deze organen verschrompelde stompjes blijven, met velerlei 
nadelige gevolgen voor het betreffende dier. Vleugels worden niet al
leen gebruikt om te vliegen, maar spelen bijvoorbeeld ook een belang' 
rijke rol bij het voorspel tot de paring. Het ontpoppen nu blijkt bij 
een aantal soorten in een nauw omschreven tijdsperiode plaats te vin
den, namelijk in de vroege ochtenduren, wanneer, zoals bekend, de 
vochtigheidsgraad van de lucht relatief hoog is. De functie van ont
poppen op dat moment is het zoveel mogelijk beperken van vocht
verlies als het dier in een extra gevoelige fase verkeert. Toch speelt 
de vochtigheidstoestand van de lucht zelf geen rol bij de veroorzaking 
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van het op dat bepaalde tijdstip uit de pop kruipen; het is zelfs de 
vraag of het popstadium van Drosophila over middelen beschikt om 
de vochtigheidstoestand van de lucht te registreren. De directe ver
oorzakende factor blijkt te zijn de wisseling van donker naar licht op 
een veel eerder tijdstip. Een Drosophila kan niet à la minute uit haar 
pop kruipen. Daartoe moeten reeds een aantal uren tevoren (het is 
dan nog nacht) allerlei irreversibele processen in gang gebracht zijn. 
Het uur waarop deze processen worden ingezet, wordt bepaald door 
een inwendig klokmechanisme, dat in een eenmaal tot ontpoppen ge
reed gekomen dier start bij de overgang van nacht naar dag, één et
maal voor het werkelijk tot ontpoppen komt. Dus:/overgang van 
nacht 1 naar dag 1 (bij het licht worden) start de klok; een gefixeerd 
aantal uren daarna, temperatuursonafhankelijk (het is inmiddels er
gens in nacht 2), wordt het eigenlijke ontpoppingsproces ingezet, zo
danig dat het dier in de vroege ochtend van dag 2 uit de pop kruipt 
onder zo gunstig mogelijke luchtvochtigheidsconditie. Dit voorbeeld 
toont dus een volkomen scheiding tussen de factoren die met de func
tie en die met de veroorzaking van dat gedrag samenhangen. 

Aanpassing en noodzaak 

De creatieve werking van natuurlijke selectie berust in wezen op een 
eenvoudig principe, en wel: een statistisch ongelijke kans op het leve
ren van een bijdrage aan de volgende generatie voor de onderscheiden 
individuen in een populatie. Natuurlijke selectie werkt daarbij niet als 
een soort voorzienigheid, d.w.z. ze is niet in staat om een gedrag dat 
in de toekomst eens belangrijk zou kunnen worden met het oog daar
op in reserve te houden. Gedragspatronen raken niet aangepast ter-
wille van de een of andere toekomstige onontbeerlijkheid, maar uit
sluitend en alleen als ze actueel gekoppeld zijn aan een wat hogere 
dan de gemiddelde opbrengst aan nakomelingen. Daarbij komt nog 
dat de evolutie opportunistisch verloopt binnen de - uiteraard beperk
te - mogelijkheden die van soort tot soort zullen verschillen. Ik kan 
dit punt weer het best illustreren met een voorbeeld en neem daar
voor opnieuw het waaiergedrag van de driedoornstekelbaars. 

De kans op nakomelingschap moet, geredeneerd in het kader van 
de darwinistische theorie, voor stekelbaarzen die op de een of andere 
wijze een waterbeweging in de buurt van door hen bevruchte eieren 
teweegbrachten, wat groter zijn geweest dan voor dieren die deze 
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eigenschap misten. Doordat op dit effect natuurlijke selectie kon aan
grijpen, is het ventileren in de loop van de evolutie geworden tot wat 
het nu is, in zijn tamelijk geperfectioneerde vorm. Een aantal stekel-
baarssoorten ventileert het legsel met behulp van vinbewegingen, maar 
er is tenminste één soort die hetzelfde effect op een totaal andere 
wijze bereikt, namelijk door het aanzuigen van water uit het nest met 
behulp van pompbewegingen van mond- en kieuwholte. De geopende 
bek wordt daarbij in de opening van het nest gehouden, het door-
gezogen water treedt langs de kieuwdeksels weer naar buiten. 

Ventilatie van het legsel is in de huidige situatie een absolute nood
zakelijkheid; het wordt door stekelbaarzen met behulp van verschil
lende technische oplossingen gerealiseerd. In principe zouden ook nog 
andere oplossingen denkbaar zijn. Alles wijst erop dat op ventilatie 
een grote selectiedruk gestaan heeft (d.w.z. dat iedere, ook zeer klei
ne, verbetering een sterke vergroting van het voortplantingssucces in
hield), maar dat ventilatiegedrag als aanpassing is gerealiseerd, komt 
uitsluitend doordat de ontwikkeling ervan binnen de beperkte moge
lijkheden lag, niet omdat de ontwikkeling noodzakelijk zó moest zijn. 
Er zou een vele malen beter aangepaste stekelbaars te bedenken zijn 
(en dat geldt voor iedere diersoort) dan de werkelijk gerealiseerde. 
(Wij leven absoluut niet in de beste van alle denkbare werelden.) Dat 
die beter aangepaste diersoort niet bestaat, is voor een belangrijk deel 
het gevolg van een historische ontwikkeling. Ieder organisme draagt 
in zekere zin zijn verleden in zichzelf. 

Aanpassing en voordeel 

Het waaiergedrag van de driedoornstekelbaars is weliswaar onder de 
huidige omstandigheden direct noodzakelijk om jongen voort te bren
gen, maar dat wil niet zeggen dat het dan ook tot in de hoogste per
fectie is ontwikkeld, of alleen maar voordelige effecten met zich mee
brengt. Nu is de perfectie van waaieren inderdaad vrij groot: een 
kunstmatig geventileerd legsel met een continue toevoer van vers 
water komt niet eerder uit dan een normaal geventileerd legsel, maar 
louter van voordeel is waaieren niet. In een slootsituatie namelijk, 
met een aantal nestbezitters in eikaars nabijheid, is niet zelden waar 
te nemen dat als een bepaald dier zich voor zijn nest opstelt en begint 
te waaieren, dit voor een of meer van zijn buren het sein lijkt om 
een aanval op dat nest te ondernemen, een aanval die soms het roven 
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van eieren uit dat nest tot gevolg heeft. 
Een ander voorbeeld wordt gegeven door Kruuk (1964). Jonge 

kokmeeuwen reageren op het alarmgeluid van hun ouders met dek
king zoeken en zich verder stil houden in een ineengedoken houding. 
Meestal heeft dit gedrag een gunstig effect. Het zich stil tegen de 
grond gedrukt houden kan echter catastrofaal zijn voor een kuiken 
als de roofvijand een egel blijkt te zijn. Dit beest, dat vooral op de 
geur zoekt, kan namelijk zo'n stilzittend kuiken gemakkelijk overwel
digen, terwijl het bij een actief kuiken geen enkele kans maakt, in
tegendeel, zelfs op de loop gaat als zo'n dier hem aanvalt (wat in 
Kruuk's proeven het geval was met solitair gehouden kuikens bij con
frontatie met een egel, waarbij dus geen ouderdieren aanwezig waren 
die een alarmgeluid konden produceren). 

Aanpassing als deel van een geheel 

Het gedragsrepertoire van elk dier bestaat uit een groot aantal func
tionele patronen, die echter geenszins los van elkaar als even zovele 
aanpassingen functioneren. Elk gedrag hangt met andere patronen 
samen, of het heeft gevolgen die op zichzelf weer voorwaarde geweest 
kunnen zijn voor verdere ontwikkelingen. Ik wil dit nader toelichten. 

Bij de driedoornstekelbaars lijkt het afzetten van eieren als legsel 
pas mogelijk nadat een zekere mate van ventilatie gegeven is (althans 
bij een zuurstofbehoefte die vergelijkbaar is met de huidige): losse 
eieren ontwikkelen zich zonder meer, maar in een klompje eieren 
treedt altijd sterfte op als er niet wordt geventileerd. Het teweegbren
gen van een zekere mate van ventilatie veronderstelt weer het ver
mogen op gezette tijden naar een zelfde plaats terug te keren, in dit 
geval dus naar de plaats waar de eieren zich bevinden. Het vermogen 
om bepaalde gedragspatronen met een bepaalde plaats te verbinden 
moet aan het ontstaan van ventileren vooraf gegaan zijn. Een andere 
voorwaarde tot het ontwikkelen van wat gewoonlijk 'broedzorg' wordt 
genoemd, is in dit voorbeeld het ontstaan van een rem op het eten 
van eieren. (Stekelbaarzen die geen nest verzorgen, behandelen eieren 
als voedsel.) Het samenvoegen van eieren tot een legsel en het be
waren van legsels op een vaste plaats zal zeker van invloed geweest 
zijn op het gedrag van eierrovers, zowel soortgenoten als dieren van 
andere soorten daaronder begrepen. Het lijkt dan ook niet onaan
nemelijk te veronderstellen dat een eigenaar die voortdurend in de 
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buurt van zijn legsei blijft daarvan voordeel kan ondervinden, en wel 
te meer als hij over gedragspatronen zou kunnen beschikken die de 
kans op verstoring van het broed door eierrovers geringer maken; dit 
in vergelijking tot in dit opzicht minder effectieve soortgenoten. Het 
verdedigen van een territorium, zoals bij de driedoorn optreedt, vindt 
in dit punt wellicht zijn oorsprong. 

Het bouwen van een nest lijkt eveneens een ontwikkeling waarop ge
selecteerd is op grond van de bescherming die een nest aan een legsel 
kan bieden, maar een zekere mate van ventilatie moet weer gegeven 
zijn om eieren met succes in een nest te kunnen bewaren. Het construe
ren van een nest dat een nog betere bescherming biedt en daaraan ge
koppeld de ontwikkeling van een zo effectief mogelijke ventilatie, zijn 
voor de hand liggende processen. Nestbouw brengt met zich mee dat 
een tot leggen bereid wijfje haar eieren in zo'n nest moet kunnen af
zetten. Misschien heeft oorspronkelijk het wijfje de plaats van afleg
gen bepaald (ergens op een geschikte plek in de vegetatie) en heeft 
het mannetje vervolgens zich op die plaats gevestigd en de eieren 
verzorgd. Bij de huidige driedoornstekelbaars gaat nestbouw (door 
het mannetje) aan het afleggen vooraf. Het wijfje moet dus op een 
tevoren vaststaande plaats tot afleggen gebracht worden. Om op die 
plaats te kunnen komen - op het goede moment en in de juiste con
ditie - is het nodig dat zowel mannetje als wijfje over gedragspatro-
nan beschikken die tot dit beoogde doel leiden. De driedoorn blijkt 
een heel repertoire van zulk gedrag (in de ethologie gedrag met 
signaalfunctie genoemd) tot zijn beschikking te hebben. 

Met de hiervoor gegeven opsomming wil ik niet de indruk vestigen 
de organisatie van het voortplantingsgedrag van de driedoorn te ver
klaren. Integendeel, ik probeer aan te tonen hoezeer allerlei gedrags
aanpassingen deel uitmaken van een complex dat maakt dat, func
tioneel gezien, een stekelbaars in zijn omgeving is wat hij is. 

Aanpassing als speciaal geval 

Esther Cullen (1957) geeft voor de drieteenmeeuw een vergelijkbare 
beschouwing, waarbij ze stelt dat de voor meeuwen afwijkende ma
nier van nestelen van deze soort - op smalle richels van steil uit zee 
oprijzende rotsen - allerlei aanpassingen in het gedrag meebrengen. 
Haar begrip aanpassing geeft echter aanleiding tot enige kritiek die 
ik wil gebruiken om nog eens te onderstrepen dat een aanpassing een 
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speciaal geval is, tot stand gekomen door een speciale ontwikkeling. 
Een eigenschap die ook zonder zo'n speciale ontwikkeling kan wor
den begrepen mag men geen aanpassing noemen. De critiek slaat op 
die aanpassingen die tot stand zouden zijn gekomen door geringe 
predatiedruk (er zijn namelijk ter plaatse weinig of geen rovers die 
een bedreiging kunnen vormen voor de inhoud van het nest). Voor
beelden zijn het vrijwel geheel ontbreken van de alarmroep, het niet 
verwijderen van faecaliën en eischalen uit het nest, de niet-cryp-
tische tekening van de eieren zelf, het niet individueel herkennen van 
de jongen door de ouders. Maar dat zijn nu juist allemaal eigenschap
pen waaraan geen doelgerichte ontwikkeling ten grondslag behoeft te 
liggen, en die evengoed begrepen kunnen worden door het ontbreken 
van selectie op die punten. Om hier toch van aanpassingen te spreken 
lijkt me onjuist, omdat dit aan het begrip aanpassing zijn zin ont
neemt. 

Aanpassing, individu versus populatie of soort 

Vaak wordt men geconfronteerd met de uitspraak dat een bepaald 
gedragspatroon dient tot instandhouding van de soort. Een dergelijke 
formulering kan een slordige manier van uitdrukken zijn terwijl iets 
anders wordt bedoeld, maar een aantal auteurs blijkt dit punt letterlijk 
op te vatten. Het gaat hier om een ingewikkelde materie waarover 
diepgaand verschil van mening mogelijk blijkt. De lezer kan een uit
stekende uiteenzetting van de kernproblemen vinden in een boek van 
George C. Williams getiteld 'Adaptation and natural selection' (uit
gave van 1966). Williams wijst erop dat er een zeer wezenlijk verschil 
bestaat tussen een populatie met aangepaste individuen en een aan
gepaste populatie met individuen. Men moet goed bedenken dat de 
tweede mogelijkheid - de aanpassing van een groep of populatie als 
geheel - niet met natuurlijke selectie zou zijn te begrijpen: natuurlijke 
selectie werkt op het niveau van individuen (en niet op dat van popu
latie of soort). Natuurlijke selectie kan slechts leiden tot de eerste 
mogelijkheid: de populatie met aangepaste individuen. Alleen dan is 
het geoorloofd de werking van een andere, en veel ingewikkelder 
soort van selectie (groepsselectie) als noodzakelijke verklaring te aan
vaarden, als kan worden aangetoond dat er aanpassingen bestaan die 
niet het gevolg kunnen zijn van de werking van natuurlijke selectie. 
Zolang die noodzaak er niet is, blijft het onjuist het begrip groeps-
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selectie als verklaring te hanteren. 
Wat dient eigenlijk onder een aangepaste groep te worden verstaan? 

Een grote moeilijkheid blijkt zich al direct voor te doen bij het aan
geven van kenmerken op grond waarvan een groep als geheel aange
past moet worden genoemd, of bij het formuleren van criteria waar
aan een groepsaanpassing moet voldoen. Is bijvoorbeeld een bepaalde 
groep of populatie meer aangepast dan een andere als ze uit meer 
individuen bestaat, of juist geringer in aantal is, of minder schomme
lingen vertoont in het totale aantal gerekend over een bepaalde perio
de, of minder vaak een critische minimumwaarde nadert, of een be
paalde concrete verhouding tussen mannetjes en wijfjes vertoont, of 
een bepaalde verhouding tussen volwassen en juveniel? Enzovoorts. 
Er zijn geen dwingende redenen aan te geven om het één boven het 
ander te stellen. Williams meent dat veel onderzoekers het begrip 
groepsaanpassing zonder noodzaak hanteren. Zijn zienswijze impli
ceert natuurlijk niet dat groepen of populaties uit individuen zouden 
bestaan die geen relaties met elkaar onderhouden. Integendeel, voor 
ieder individu maakt de populatie waar het toe behoort deel uit van 
zijn omgeving waaraan het kan zijn aangepast. Populaties vertonen 
structuur (men denke bijvoorbeeld aan sociale rangorde, of groepering 
op grond van territoriumbezit), maar deze structuren vallen binnen 

de verklaringsmogelijkheden van natuurlijke selectie. 
» 

Aantalsregulatie als groepsaanpassing 

Volgens een aantal auteurs beschikken populaties wel degelijk over 
groepsaanpassingen. Wynne-Edwards (1962, 1964) bijvoorbeeld stelt 
dit expliciet voor het mechanisme dat het aantal individuen in een 
populatie reguleert. Omdat in de theorieën van Wynne-Edwards de 
functie van gedrag zo belangrijk is, en vooral ook omdat de mening 
steeds meer veld wint dat bepaalde gedragspatronen inderdaad van 
groot belang zijn bij de regulatie van aantallen (zie b.v. samenvattin
gen in Watson, 1970), zou ik graag op enkele gedragsaspecten van 
deze problemen willen ingaan. 

Het is een ervaringsfeit dat over een lange reeks van jaren gezien, 
geboorte en sterfte in natuurlijke populaties ongeveer aan elkaar gelijk 
zijn, niettegenstaande de aanzienlijke schommelingen die beiden van 
jaar tot jaar kunnen vertonen (Wolda, 1967). De verklaring die 
Wynne-Edwards geeft voor het min of meer constant blijven van aan-
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tallen individuen in een populatie komt, samengevat, op het volgende 
neer. Weliswaar bepaalt uiteindelijk de beschikbare hoeveelheid voed
sel hoeveel individuen in een populatie in een bepaalde omgeving 
kunnen voorkomen, maar zelden of nooit leeft een populatie zo op 
het randje dat de voedselvoorraad ook daadwerkelijk limiteert. Lang 
voordat voedsel beperkend zou kunnen gaan werken blijkt het totale 
aantal individuen gestabiliseerd te raken op een veel lager, het zoge
naamde optimale niveau. Temidden van overvloed maakt dus iets dat 
de individuen zich niet ongelimiteerd voortplanten, maar zich als het 
ware een geboortebeperking opleggen; in zekere zin ook vergelijkbaar 
met het leven van de rente, zonder het rentedragende kapitaal aan te 
tasten. Omdat het vermogen tot regulatie van het aantal, en het zo 
optimaal mogelijk houden ervan, voor het voortbestaan van de popu
latie zeer voordelig is, moet het, volgens Wynne-Edwards, een pro-
dukt zijn van selectie. Niet van natuurlijke selectie, want die is im
mers ontoereikend en zou (steeds volgens Wynne-Edwards) op den 
duur juist tot ongebreidelde vermeerdering moeten leiden, maar van 
groepsselectie. Omdat voedsel zelf niet de direct regulerende factor 
kan zijn, moet iets anders ervoor in de plaats zijn getreden, iets dat 
echter wel met voedsel in verband kan worden gebracht. Territorium-
bezit nu zou zo'n andere factor zijn; territoriumgedrag, of gedrag dat 
aanleiding geeft tot het handhaven van een sociale rangorde, zou een 
aantalsregulatie tot stand kunnen brengen. 

Niet alleen is gedrag belangrijk bij het beperken van aantallen, het 
speelt ook (nog steeds volgens Wynne-Edwards) een belangrijke rol 
bij het vaststellen van het totale aantal dieren dat in een populatie 
aanwezig is. Omdat in deze theorie de voortplanting tot functie heeft 
het verschaffen van de noodzakelijke aanvullingen op geleden ver
liezen, is het nodig de omvang van deze aanvullingen te kunnen 
vaststellen. Allerlei vormen van gesynchroniseerd sociaal gedrag die 
optreden op het moment waarop ze volgens de theorie het meest 
effectief zouden zijn, namelijk aan het begin van het voortplantings-
seizoen, zouden in dit verband een rol spelen. 

Omdat territoriumgedrag in deze theorie zo'n belangrijke rol speelt, 
wil ik aan de hand van enkele proeven met stekelbaarzen nagaan of 
dit gedrag inderdaad invloed kan uitoefenen op het aantal dieren in 
een populatie die zich kunnen voortplanten, en op de mate waarin ze 
dat kunnen doen, d.w.z. op het aantal nakomelingen dat ze kunnen 
voortbrengen. (Voor verdere gegevens zie Van den Assem, 1967). 
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Territoriumgedrag van de driedoornstekelbaars 

Een stekelbaarsmannetje vestigt zich aan het begin van het voortplan-
tingsseizoen op de slootbodem, en beperkt zijn verdere activiteit tot 
een klein gebied waaruit soortgenoten worden verjaagd. Zo'n gebied 
wordt een territorium genoemd. Patterson (1965) toonde aan dat bij 
de kokmeeuw het instandhouden van een territorium alleen mogelijk 
is door bepaald gedrag. De aanwezigheid van een territoriumbezitter 
op zichzelf heeft enig effect, maar het uitvoeren van, met name 
agressief gedrag, bleek noodzakelijk om zich volledig te kunnen hand
haben. Bij stekelbaarzen liggen deze zaken waarschijnlijk precies zo. 

Een stekelbaarzeterritorium moet aan bepaalde eisen voldoen om 
te kunnen functioneren. De afmetingen ervan bijvoorbeeld zijn be
langrijk. Er bestaat een critische afmeting. Krijgt een stekelbaars
mannetje de beschikking over een kleiner oppervlak dan bouwt hij 
geen nest, of eerst na langere tijd; het duurt ook veel langer voor zo'n 
mannetje - als het nest eenmaal klaar is - een tot leggen bereid wijfje 
naar dat nest leidt, vergeleken met een mannetje dat wel de beschik
king heeft over voldoende ruimte. 

In een gecompliceerde proefsituatie, met een aantal territorium-
bezittende dieren tesamen in een zeer groot aquarium, bleek dat niet 
alle territoria even groot waren. De dieren met grote gebieden bleken 
meer agressie te vertonen ten opzichte van hun buren dan omgekeerd. 
Als in zo'n situatie een rijp wijfje werd geïntroduceerd, bleek dat die
ren met een groot gebied met meer succes baltsten dan de eigenaars 
van een klein territorium, ook al volgde zo'n wijfje in verloop van 
een proef verschillende mannetjes vóór ze in het nest van een hunner 
tot afleggen kwam. In vergelijking tot de situatie met één mannetje 
duurde het veel langer voor het wijfje naar het nest werd geleid; keer 
op keer werd een balts door vlagen van agressief gedrag tussen buren 
onderbroken. Als een wijfje al in een nest van een klein gebied tot 
afleggen kwam, bleek de kans groot dat een ander dan de nest
eigenaar als eerste door het nest kroop om de eieren te bevruchten. 
Ook tijdens het verzorgen van de eieren bleek een mannetje met een 
groot gebied bevoordeeld boven één met een klein. In de eerste plaats 
werden minder vaak eieren uit zijn nest geroofd (dit verlies bedroeg 
in de grote territoria gemiddeld 15, in de kleine 60% van het totale 
aantal gelegde eieren). In de tweede plaats bleek dat in situaties met 
buren het waaieren bij herhaling werd onderbroken door interacties 
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