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Op 20 en 21 december 1971 werd te Amsterdam onder auspiciën van 
de Biologische Raad van de Koninklijke Akademie van Wetenschap­
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. Gedrag 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. 

De 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 dat 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 

8 



kunnen krijgen, de studie van dierengedrag zal dan nooit een onaf­
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
dens 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 zich (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 de etholçgie 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 dè 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. 

Vervolgens 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 in dit 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 of 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. 

Bij de derde herziene druk 

Hoewel verscheidene jaren zijn verstreken sinds de hier verzamelde 
voordrachten werden gehouden en het ethologische onderzoek zich in 
die periode aanzienlijk heeft uitgebreid, is de geldigheid van wat in 
deze beschouwingen werd medegedeeld grotendeels blijven bestaan. 
Op twee gebieden van de ethologie is de ontwikkeling echter zodanig 
geweest dat het niet juist leek een nieuwe druk van dit boek te doen 
verschijnen zonder dat deze ten aanzien van die aspecten zou zijn 
aangepast. Deze zijn het ontstaan van de zogenaamde sociobiologie 
en de toepassing van ethologische methoden op gedragsonderzoek 
aan de mens. 

De term 'sociobiologie' werd voorgesteld door Wilson in zijn in 
1975 verschenen boek, waarin hij een synthese presenteert tussen de 
ethologische kennis die over sociaal gedrag bij dieren is vergaard en 
theoretische gedachtengangen ontwikkeld in de genetica, oecologie 
en evolutieleer over de wijze waarop selectiekrachten tot sociaal 
gedrag kunnen leiden. Het boek heeft veel beroering gewekt, omdat 
de schrijver ook het sociale gedrag van de mens in zijn beschou­
wingen tracht te betrekken. Het ligt buiten het kader van dit boek 
om op de hieruit voortvloeiende, soms hoog oplopende interdiscipli­
naire discussies in te gaan, maar wel om het type onderzoek te intro­
duceren waarvan het samengaan met de ethologie terecht door 
Wilson wordt bepleit. Wij prijzen ons gelukkig dr. J. G. van Rhijn, 
werkzaam aan de Rijksuniversiteit Groningen, bereid te hebben ge­
vonden deze taak op zich te nemen. 

Het hoofdstuk over de ethologische benadering van menselijk ge­
drag werd uitgebreid door er veel nieuw inmiddels gepubliceerd 
feitenmateriaal in te verwerken. Op de meer speculatieve gedachten­
gangen van de sociobiologie werd niet nader ingegaan. 

Daar waar de auteurs dit wenselijk achtten zijn de literatuurlijsten 
met nieuwe titels aangevuld. 

G. P. B. 
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Gedrag als aanpassingsfenomeen, een beschouwing over 
functie van gedrag 

J. VAN DEN ASSEM 

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
ten 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 
structuur 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 borst vinnen 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. 

Een effect van de staartbewegingen is het tot stand komen van een 
naar 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 deze 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 dât 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-

21. 



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 maatgevenó^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 
proefresultaten 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 groté 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 enkele 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-
tie 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 éen 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
nen 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
haven. 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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met die buren, met als gevolg een minder frequent, maar vooral ook 
een minder langdurig waaieren. De ontwikkeling van de eieren raakte 
in zulke situaties duidelijk ten achter; soms trad een vrij aanzienlijke 
sterfte op. De eigenaars van grote territoria hadden naar verhouding 
minder zich vertraagd ontwikkelde eieren in hun nest. 

Uit deze gegevens blijkt dat het bezit van een groot gebied voor­
delig is. We nemen even aan dat een groter dan gemiddeld gebied 
samenhangt met een hoger dan gemiddeld niveau van agressie van de 
eigenaar. Watson (1964) bijvoorbeeld kon in proeven de afmetingen 
van territoria wijzigen door het agressieniveau van zijn dieren te ma­
nipuleren. Dat er geen steeds verdergaande selectie op toenemende 
mate van agressie plaats vindt, moet liggen aan het feit dat nog ster­
ker agressieve dieren weliswaar een groter gebied zouden kunnen 
verdedigen, maar in het nadeel zouden zijn wanneer het om andere 
essentiële verrichtingen gaat (bijvoorbeeld in effectiviteit van hun 
balts). In ons laboratorium proberen we deze factoren verder te ana­
lyseren, onder andere door selectie van twee stekelbaarslijnen: één 
hyper-agressief en één hypo-agressief. Een vergelijking van hun repro-
duktief succes in concurrentie met elkaar en met het wild type, zal 
meer gegevens kunnen opleveren over de functie van territorium­
gedrag in verband met territoriumgrootte. 

Territoriumgedrag en aantalsbeperking 

Het ligt voor de hand dat een terrein met beperkte afmetingen, een 
sloot bijvoorbeeld, niet een onbeperkt aantal stekelbaarzen kan huis­
vesten. Als de territoria een functionele minimumafmeting hebben 
bereikt, is het gebied verzadigd. Nu blijkt die verzadigingswaarde 
geen vast getal; ze hangt namelijk nauw samen met de manier waarop 
de dieren zich hebben gevestigd, met als uitersten enerzijds een vol­
ledig na elkaar en anderzijds een volledig tegelijkertijd zich vestigen 
(Van den Assem, 1967). In het laatste geval wordt steeds de hoogste 
dichtheid bereikt. In een verzadigd gebied lukt het later komende 
stekelbaarzen niet meer zich in te dringen. Dat zulke dieren wel dege­
lijk in een goede conditie zijn, blijkt uit een eenvoudige proef: ze gaan 
ogenblikkelijk tot vestigen en verdedigen van een territorium over als 
ze daartoe de kans krijgen (bijvoorbeeld bij het scheppen van enkele 
vacatures door het wegvangen van eigenaars). Op grond van zulke 
gegevens kan men concluderen dat door territoriumgedrag inderdaad 
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de aantallen zich voortplantende stekelbaarzen in een populatie, al­
thans plaatselijk, worden beperkt. 

Voor andere dieren is dit geopperd als waarschijnlijk; onder andere 
door Kluyver (1951) voor de koolmees. Een aantal oecologen heeft 
echter het denkbeeld dat territoriumgedrag oorzaak zou kunnen zijn 
van aantalsbeperkingen met klem bestreden. Lack (1966) bijvoorbeeld 
deed dit op grond van zijn eigen mezen werk. Lack redeneerde dat 
aantalsbeperking door territoriumgedrag, zo dit al voorkomt, alleen 
mogelijk zou zijn in een jaar met hoge dichtheid; in een jaar met lage 
dichtheid zou het dan niet werkzaam moeten zijn. Dit lijkt logisch, 
maar is onjuist. Ook in een jaar met een lage dichtheid kan een be­
paald gebied immers volledig bezet zijn; er is geen enkele reden om 
aan te nemen dat territpriumafmetingen niet zouden kunnen variëren. 
Een variabele dichtheid zou bij mezen, net zo goed als bij stekelbaar­
zen, het gevolg kunnen zijn van de manier van vestigen. Onlangs zijn 
daarover gegevens beschikbaar gekomen door het werk van J. R. Krebs 
(1970), die de invloed van territoriumgedrag op de broeddichtheid 
van koolmezen heeft onderzocht (in hetzelfde gebied bij Oxford waar­
in Lack zijn waarnemingen deed). Krebs heeft er inderdaad evidentie 
voor gevonden dat een sterkere mate van tegelijkertijd zich vestigen 
samenging met het bereiken van hogere dichtheden. Ook bij kool­
mezen lijkt het territoriumgedrag dus een van jaar tot jaar wisselende 
verzadigingsdichtheid te bewerkstelligen, die niet direct met een uit­
wendige factor zoals bijvoorbeeld de beschikbare hoeveelheid voedsel 
(de factor waar Lack altijd naar verwijst) samenhangt. 

Dit alles wettigt echter nog niet de conclusie dat het territorium­
gedrag een aanpassing zou zijn om de populatiedichtheid te beperken, 
zoals door Wynne-Edwards wordt bedoeld. De gevonden manier van 
aantalsbeperking lijkt niet meer dan een noodzakelijk effect van ter­
ritoriumgedrag, dat zelf functioneel is in een ander verband, bijvoor­
beeld bij het zich verschaffen van een gebied waarin het mogelijk is 
zich voort te planten met een zo gering mogelijke kans op storing 
door soortgenoten, of met zo gering mogelijke kans op gegrepen te 
worden door een roof vijand. 

Ook volgens Chitty (1967) zou gedrag een belangrijke rol spelen 
bij de regulering van aantallen in dierlijke populaties. Chitty stelt als 
hypothese dat alle diersoorten over gedragspatronen beschikken (met 
name over vormen van agressief gedrag, wat iets anders is dan onge­
remd erop los bijten), die een ongelimiteerde toename van aantallen 
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verhinderen. Hij neemt aan dat de individuen van alle diersoorten in 
staat zijn zich op een of andere wijze te verdelen over de beschikbare 
ruimte, als gevolg van onderlinge en wederzijdse beïnvloeding door 
hun gedrag. (De preciese manier waarop die ordening tot stand komt 
is afhankelijk van zowel eigenschappen van de betreffende individuen 
zelf - leeftijd, geslacht, ervaring, enz. - als van eigenschappen van de 
omgeving - klimaatsfactoren, terreingesteldheid, verdeling van het 
voedsel over het terrein, enz.) Chitty neemt ook aan dat dit gedrag 
overlevingswaarde heeft, en dat er voortdurend op wordt geselecteerd. 
Hij redeneert nu als volgt. Een toename van de populatiedichtheid 
zal een zekere mate van onderlinge verstoring (mutual interference) 
teweegbrengen. Onder die omstandigheden van toenemende concur­
rentie zal selectie optreden ten gunste van agressieve individuen (die 
immers in staat moeten worden geacht, ondanks de ongunstige om­
standigheden, nog tot voortplanting te kunnen komen, en die zodoen­
de in het voordeel zijn ten opzichte van minder agressieve soortgeno­
ten). Dit zal leiden tot een afremmen van de aantalsvermeerdering 
binnen de populatie door geringer wordende reproduktie en door 
hogere mortaliteit en emigratie. Toenemende agressiviteit zal steeds 
hand in hand gaan met een toenemende rem op aantalsvermeerdering. 

Selectie op agressie zal niet onbeperkt kunnen doorgaan in dezelfde 
richting; het eindpunt van de selectie zal dan ook niet onveranderlijk 
bij een extreem agressief type liggen. Het is zeer waarschijnlijk dat 
naast positieve ook negatieve effecten een rol gaan spelen en de over­
hand kunnen gaan krijgen, zeker als factoren die een hoge agressie 
bevorderen gekoppeld zijn aan factoren die de algehele levensvatbaar­
heid van een individu ongunstig beïnvloeden. (Zie ook wat hiervoor 
op pag. 35 over dit punt is opgemerkt in verband met het onderzoek 
aan stekelbaarzen.) Chitty stelt dat als de omgeving van een individu 
in een populatie met afnemende aantallen verschilt van die van een 
individu in een populatie die een aantalstoename vertoont, het rede­
lijk is te veronderstellen dat dieren die het best passen bij de ene om­
geving tegelijkertijd minder goed passen bij de andere. Op grond van 
recent onderzoek is het niet al te speculatief te veronderstellen dat de 
genetische samenstelling van populaties in betrekkelijk korte tijd aan 
aanzienlijke veranderingen onderhevig kan zijn. In dit opzicht is de 
hypothese niet onwaarschijnlijker dan andere. Chitty's zienswijze ver­
dient in ieder geval de voorkeur boven die van Wynne-Edwards, om­
dat het onwaarschijnlijke mechanisme van groepsselectie er niet bij 
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te hulp wordt geroepen. Van doorslaggevende betekenis is echter dat 
Chitty's veronderstellingen zo zijn geformuleerd dat ze proefonder­
vindelijk kunnen worden getoetst. Hoewel dit laatste nog niet op vol­
doende schaal is gedaan, en het dus veel te vroeg is om te kunnen 
vaststellen hoe algemeen geldig die denkbeelden zijn, geven de resul­
taten van recent onderzoek er zeker steun aan. Ik doel hier op experi­
menten met muizen verricht door Ch. J. Krebs (1970) en medewerkers. 
Krebs stelde dat volgens de hypothese veranderingen in gedrag meet­
baar moeten zijn die parallel lopen met veranderingen in de dichtheid. 
Inderdaad vond hij veranderingen in de mate van agressie bij dieren 
afkomstig uit veldpopulaties, waarin de dichtheden in de loop van de 
tijd veranderden als hij deze dieren in het laboratorium op zo gestan-
dariseerd mogelijke wijze testte. Ook stelde hij vast dat verschillend 
agressieve typen verschillen in overlevingskans vertoonden. 

Waarschijnlijk spelen bij de regulerende werking van agressie die 
effecten ervan een rol, die de onderlinge afstand tussen de individuen 
doen toenemen (veranderingen in territoriumgedrag, of aanzetten tot 
emigratie, bijvoorbeeld). Hoe echter de gedragsveranderingen in een 
populatie tot stand komen is onbekend, evenals het antwoord op de 
vraag of het hier werkelijk om genetische veranderingen gaat. Het ligt 
in de bedoeling dit soort problemen ook met de geselecteerde lijnen 
van stekelbaarzen te onderzoeken. Stekelbaarzen hebben wellicht bij 
een onderzoek naar de betekenis van agressie bepaalde praktische 
voordelen boven knaagdieren: kuit van een rijp wijfje bijvoorbeeld is 
gemakkelijk af te strijken; een zo verkregen legsel kan met homvocht 
van een geselecteerd mannetje worden samengebracht, waarop be­
vruchting volgt. Op deze wijze te werk gaande is het misschien moge­
lijk de beschikking te krijgen over uitzonderlijk agressieve individuen, 
ook als zou blijken dat zo'n hoge agressie een normale voortplanting 
(via balts, bevruchting en broedzorg) onmogelijk maakt. 

Deze bijdrage over gedrag en functie vertoont grote leemten. Veel 
is onbesproken gelaten; niets is bijvoorbeeld vermeld over de functie 
van gedrag als signaal, over communicatiesystemen, of over de func­
tie van gedrag als ethologische barrière tussen soorten. Verschillende 
functionele aspecten van gedrag zullen nog ter sprake worden ge­
bracht in andere bijdragen, onder andere in die van Kortmulder en 
Van Hooff. 
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Veroorzaking van gedrag, ethologisch bezien 

J. J. A. VAN IERSEL 

Inleiding 

Wanneer we het gedrag van een dier observeren, dringen zich vele 
vragen aan ons op; vragen die ofwel de functie, ofwel de veroorzaking 
van dat gedrag betreffen. Anderen in dit boek schenken aandacht aan 
vragen naar functie; wij zullen ons bezighouden met vragen, die te 
maken hebben met de veroorzaking van gedrag. 

Niet voor niets werd in laatste zin 'vragen' als meervoud gebruikt. 
Wat zijn veroorzaking betreft, kan men gedrag immers beschouwen 
als de resultante van vele invloeden die op een concreet organisme 
inwerken, en hebben ingewerkt. Enerzijds zijn dit factoren, die in de 
ontogenie een rol speelden en daardoor mede determinerend gewor­
den zijn voor de vorm waarin het adulte gedrag zich aan ons voor­
doet. Dat gedrag een erfelijke basis bezit is onmiskenbaar; dat het 
modificeerbaar is tengevolge van leerprocessen is eveneens duidelijk. 
Kruijt, Van Oortmerssen en Sevenster gaan in dit boek hier verder 
op in. Naast factoren die hun werking verder terug in de tijd uit­
oefenden, zijn er anderzijds factoren, die onmiddellijk werken en in 
meer directe zin aanleiding geven tot het geobserveerde gedrag. We 
weten, dat externe factoren een rol spelen. Het oplossen van vraag­
stukken van perceptie, zoals de aard en de mate van specificiteit van 
prikkels uit het milieu, is dus van groot belang. Niet alle potentiële 
informatie uit de buitenwereld wordt ten alle tijde benut (zie hiervoor 
bijvoorbeeld Marler, 1961). We weten ook, dat meer algemene uit­
wendige invloeden, zoals licht en temperatuur, belangrijk zijn, vooral 
in verband met de regulatie van cyclisch weerkerend gedrag (bijvoor­
beeld reproduktie) of de regulatie van ritmen met kortere tijdschaal 
(bijvoorbeeld dagritmen). Er is een overvloed aan literatuur op dit 
terrein. Het is voorts een ieder duidelijk, dat een organisme niet luk­
raak een stand inneemt in de ruimte, noch zich willekeurig voort-
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beweegt. Er is veel onderzoek gedaan naar: de factoren die oriëntatie 
veroorzaken, de factoren die de stand van het organisme bepalen, de 
bestudering van een handeling door uitwendige factoren zodat ge­
richtheid op een bepaald object tot stand komt (de z.g. taxis-compo-
nent; Lorenz & Tinbergen, 1938), en tenslotte de bestudering van het 
organisme als het zich als geheel verplaatst in de ruimte. Dit laatste 
betreft het zogenaamde zoekgedrag, in vorm dikwijls variabel gedrag 
met behulp waarvan een dier biologisch belangrijke 'doelen' bereikt, 
zoals een partner, nestplaats, prooi, gastheer, een goed overwinterings­
gebied, etc. (zie voor wat het verschijnsel van de trek betreft het werk 
van Kramer, Matthews, Perdeck, Groot, Griffin en vele anderen). 

Al de genoemde gebieden van onderzoek leveren bijdragen die 
noodzakelijk zijn, willen we uiteindelijk integraal begrijpen hoe ge­
drag, c.q. de handelingen van een dier veroorzaakt worden. Het 
spreekt vanzelf, dat in dit exposé beperking geboden is. Het voor­
gaande diende ertoe een kader aan te geven, waarbinnen zich causale 
vraagstellingen bewegen kunnen. Volledigheid is niet nagestreefd. In 
deze bijdrage zullen we ons, na een meer algemene discussie over be­
paalde begrippen, beperken tot een gebied van vraagstellingen, dat 
tot doel heeft de ordening in de tijd van de diverse handelingen te 
analyseren. Observatie leert immers, dat in de stroom van handelingen 
geen chaotisch door elkaar voorkomen optreedt van alles waartoe een 
organisme in staat is. Het effect van de ordening is, dat het organisme 
op bepaalde ogenblikken het biologische doel 'bereikt'. 

Handeling, vast patroon 

Alles wat een dier doet, kan men als gedrag betitelen. Zonder te ver­
vallen in discussies over definities van gedrag, is het hier voldoende 
vast te stellen, dat gedrag bestaat uit brokstukken. Vele hiervan zijn 
zo stereotiep in hun vorm, dat men ze keer op keer als hetzelfde 
brokstuk herkent. Het zal niemand moeite kosten om na enige obser­
vatie een handeling als het 'zandhappen', waarmee een in reproduk-
tieve fase verkerende mannelijke driedoornige stekelbaars een nest­
kuiltje in de bodem graaft, te herkennen, of bij dezelfde soort een 
handeling als het 'ventileren', tengevolge waarvan een waterstroom 
over en door het nest ontstaat, keer op keer juist te benoemen. Het is 
eenvoudig bij huid- of verenverzórging bepaalde poetsbewegingen te 
onderscheiden; bij interactie tussen rivalen naast aanval en bijten de 
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z.g. dreigbewegingen te catalogiseren of de inventaris, die bij parings-
spel of paarvorming vertoond wordt, vast te stellen. 

Natuurlijk is het niet zo, dat een bepaalde handeling elke keer op 
exact dezelfde wijze wordt uitgevoerd. Een bron van variabiliteit ligt 
in het feit, dat vele handelingen gericht zijn op een object in de 
buitenwereld; afhankelijk van de plaats daarvan zullen er in het ge­
observeerde motorpatroon componenten voorkomen, die voortdurend 
onder invloed van richtende externe prikkels een sturende invloed 
hebben op de handeling als geheel (taxis-component). De ventilatie-
handeling van de stekelbaars is hier een voorbeeld van. Men kan 
soms observeren, dat het mannetje zich bij deze handeling niet precies 
in de lijn van de nestas voor de nestopening opstelt, doch een kleine 
afwijking naar links of rechts vertoont. Deze wordt gecorrigeerd ter­
wijl het ventileren doorgaat. Dat deze correctie onder invloed staat 
van richtende prikkels uit de omgeving (o.a. het nest) kan men aan­
tonen door de stand van de nestas hetzij in het horizontale, hetzij in 
het verticale vlak te veranderen. De stand van de romp van de ven­
tilerende stekelbaars volgt deze veranderingen in beide vlakken. 

Ondanks deze variabiliteit eigen aan (vele) handelingen blijven 
deze toch goed determineerbaar, tengevolge van het vaste patroon van 
spiercontracties. Deze vaste kern is in zijn vorm niet moduleerbaar 
door externe prikkels. Het motorpatroon van de bewegende borst­
vinnen en staart tijdens het genoemde ventileren verandert niet, on­
danks variabele stand van de romp en duur van de ventileerhandeling. 
Vele voorbeelden van dergelijke vaste motorpatronen zijn te geven. 
Zo'n vast patroon zou tot stand kunnen komen tengevolge van pro-
pioceptieve prikkels, door een in het centrale zenuwstelsel vastgelegde 
coördinatie of door een combinatie van beide mogelijkheden. In het 
Engels wordt gesproken van 'fixed action patterns', in het Duits van 
'Erbkoordination'. De bijdrage van Kruijt licht ons in over de waarde 
van het voorvoegsel 'Erb' in de Duitse term. Het is voor ons voldoen­
de vast te stellen, dat vele onderdelen van gedrag, de handelingen, 
gekenmerkt zijn door dergelijke stereotiepe motorpatronen; ze zijn 
daardoor elementen waarmee men in de gedragsanalyse werkt. De 
inventaris van dergelijke, dikwijls zeer soortspecifieke handelingen 
noemt men het ethogram van een soort. 

Naast deze (min of meer) stereotiepe brokstukken van gedrag (han­
delingen) bestaan er ook qua vorm veel flexibeler gedragselementen. 
Men hoeft maar te denken aan ingewikkelde vormen van zoekgedrag. 
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De vorm daarvan (bijvoorbeeld bij het zoeken van nestmateriaal of 
voedsel) is dikwijls moeilijk voorspelbaar. Ten dele moet men dit 
zeker toeschrijven aan het feit, dat de sturende externe prikkels niet 
gemakkelijk localiseerbaar zijn. 

Reflex, reactie, actie 

In de tijd van het behaviorism (Watson) werd, onder invloed van 
Pavlov's experimenten, gedrag als een bundel van onvoorwaardelijke 
en voorwaardelijke reflexen beschouwd. Het organisme was een re­
flexmachine. Klassieke reflexen nu zijn stereotiep in hun motoriek 
(kniepees-, ooglid-, krabreflex) en inderdaad zijn, zoals reeds gezegd, 
handelingen eveneens stereotiep in hun vorm. Het lijkt zinvol ons af 
te vragen, of handelingen nog andere (meer fysiologische) karakteris­
tieken met klassieke reflexen gemeen hebben. Dit is inderdaad het 
geval. Verschijnselen als latentietijd (overigens natuurlijk aanwezig bij 
elk proces), summatie, na-ontlading, c.q. -effect, 'vermoeidheid', we­
derzijdse inhibitie, komen ook bij handelingen voor die men niet zo 
direct bij reflexen rekent. 

Latentietijd De latentietijd van een klassieke reflex ligt in de grootte­
orde van een honderdtal milliseconden en is des te korter naarmate 
de prikkel sterker is. Ook complexere handelingen hebben een laten­
tietijd, zij het een veel langere, doch dit is gezien het groter aantal 
schakels tussen binnenkomst van prikkel en activering van effectoren 
niet verwonderlijk. De specifieke roep die een vink uit na het zien 
van een roofvijand (bijvoorbeeld een uil) bezit een gemiddelde laten­
tietijd van twee seconden; een tijd, die langer wordt als andere prik­
kels worden aangeboden, die op grond van onafhankelijke gegevens 
als zwakker moeten worden gekwalificeerd (Hinde, 1960). 

Bij vele handelingen is het echter een opmerkelijk feit, dat de 
sterkte, die een uitwendige prikkel moet bereiken, wil een reactie op­
treden, met de tijd enorm kan variëren. De 'antwoordbereidheid' van 
het organisme schommelt sterk. Prikkels van, fysisch gesproken, con­
stante sterkte wekken zeer variabele sterkten van antwoord op; sterke 
prikkels hebben soms geheel geen effect, zwakke kunnen sterke re­
acties oproepen. Stekelbaarsmannetjes kunnen onder bepaalde condi­
ties baltsen tegen opstijgende luchtbellet]es of drijvende blaadjes. 

Het optreden van fluctuaties in bereidheid tot reactie vormt een 
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grote moeilijkheid bij het bepalen van latentietijden. Men moet met 
grote aantallen individuen werken, d.w.z. bij een gemiddelde bereid­
heid, of experimenteren met zo homogeen mogelijk uitgangsmateriaal. 
Meestal zullen beide methoden tegelijk worden toegepast. Het vast­
stellen van het absolute minimum van latentietijd kan in principe 
slechts gebeuren bij maximale bereidheid tot reactie. De bepaling van 
de (verschillen in) drempelwaarde van prikkels heeft te kampen met 
dezelfde moeilijkheden. 

Na-ontlading Bij een klassieke reflex betekent dit, dat de motoriek 
na beëindiging van de prikkel nog actief blijft. Deze na-ontlading 
(after-discharge) treedt des te langer op, naarmate de prikkel sterker 
is. 

Een analoog voorbeeld bij handelingen is o.a. te vinden in de eirol-
beweging van de gans. Met deze beweging, bestaande uit het uitstrek­
ken van de hals, het brengen van de snavel achter een uit het nest 
gerold ei en het intrekken van de nek, wordt het ei, in de koers ge­
houden door balancerende zijdelingse bewegingen van de snavel, weer 
in het nest teruggebracht. Wegname van het ei halverwege de intrek-
beweging, doet weliswaar de zijdelingse bewegingen van de snavel 
stoppen (taxis-component), maar vormt geen beletsel voor het volledig 
afmaken van de intrekbeweging zelf (vast patroon) (Lorenz & Tin­
bergen, 1938). 

Een ander analogon is te vinden in het doorgaan met roepen van 
een vink na wegname van een roofvijand; in dit geval bestaat er ook 
een positieve correlatie tussen de duur van het na-effect en de sterkte 
van de prikkel zoals deze gemeten kan worden aan de roepfrequentie 
tijdens de aanbieding daarvan (Hinde, 1960). 

Een waarschuwing is hier op zijn plaats. Het na-effect in het laatste 
voorbeeld zou tot stand kunnen komen, doordat het dier een associa­
tie gevormd heeft tussen de roofvijand en de plaats waar het object 
zich bevond. Strikt genomen wordt dan de handeling steeds opgewekt 
door externe stimulatie, in tegenstelling tot de na-ontlading zoals deze 
bij reflexen wordt geregistreerd. Of alle gevallen van na-effect op 
deze wijze verklaard moeten worden, blijft een open vraag. Een ste­
kelmannetje vertoont baltsbewegingen gedurende de na-effect-periode 
zeker niet altijd in relatie tot de plaats waar het wijfje zich bevond. 
Het is duidelijk, dat in sommige gevallen bij handelingen gesproken 
mag worden van na-ontlading. In andere gevallen is het voorzichtig-
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heidshalve beter de term na-effect te gebruiken. Tijdens die na-effect­
periode bestaat er een tijdelijke sterke verlaging in bereidheid tot het 
uitvoeren van dezelfde reactie. 

Summatie Men kent bij reflexen het verschijnsel van summatie. 
Prikkels, ieder op zich te zwak om een reflex op te wekken, kunnen 
ten gevolge van repeterend aanbieden cumuleren en zo toch aanlei­
ding geven tot het optreden van de reflex. Ook kan summatie op­
treden bij een gelijktijdig toedienen van prikkels op verschillende 
plaatsen. Een sterker effect wordt dan geregistreerd, vergeleken met 
het effect van separate prikkeling. Bij gedragingen, waaraan men niet 
direct het begrip reflex verbindt, zijn analoge verschijnselen te vinden. 
Prechtl (1953) onderzocht de bedelbeweging (sperren) van jongen 
van diverse zangvogels in het nest. Tactiele (stoten tegen de nestrand), 
visuele en acoustische prikkels veroorzaken ieder op zich de reactie, 
als de jongen in een fase zijn van bereidheid tot sperren. Jonge vlie-
genvangers en kneuen reageren uiteindelijk, wanneer een serie tactiele 
prikkels (twee seconden tussenpozen), ieder op zich te zwak om sper­
ren op te wekken, wordt aangeboden (summatie in de tijd). Het si­
multaan aanbieden van twee of drie soorten van prikkels levert een 
grotere kans op sperren op dan separate aanbieding daarvan. Wan­
neer men twee soorten van prikkels, ieder op zich te zwak, gelijk­
tijdig aanbiedt, kan de sperhandeling volgen. Dit versterkend effect 
van gelijktijdig aanbieden is in meer gevallen aangetoond. Waar het 
uiteindelijk om gaat is blijkbaar het 'getotaliseerde' (geïntegreerde) 
effect van alle prikkels. In de Duitse literatuur heet dit het 'Reiz-
summen'-fenomeen (in het Engels: 'heterogeneous summation'). Wij 
zouden kunnen spreken van 'synchrone prikkelversterking', om het 
risico te vermijden, dat men het woord 'som' als een aritmetische 
additie interpreteert. 

Vermoeidheid Bij continue prikkeling dooft een reflex uit (na onge­
veer 20 seconden bij de krabreflex van de hond); prikkeling op een 
andere plaats doet de reflex in volle sterkte weer optreden. Zo ook 
neemt het kolderen van de kalkoense haan af op een repeterende ge­
luidsprikkel; de afname is specifiek voor de gebruikte toonhoogte 
(Schleidt, 1954). De bedelbeweging van jonge vinken in het nest 
wordt door repeterende visuele stimulatie uitgeput; is echter weer 
volledig opwekbaar wanneer een tactiel kanaal voor prikkeling wordt 
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gebruikt. Toediening van de prikkels in omgekeerde volgorde levert 
een identiek resultaat op (Prechtl, 1953). De 'vermoeidheid' is in deze 
gevallen 'prikkel-specifiek'. Er zijn ook gegevens, die er op wijzen 
dat niet alle 'vermoeidheids'-verschijnselen prikkel-specifiek zijn. Men 
spreekt dan van 'reactie-specifiek'. Het roepen van de vink, eenmaal 
uitgeput op de situatie 'uil', is ook niet meer opwekbaar door presen­
tatie van een hermelijn, op zich zelve een prikkel, die een sterke reac­
tie oproept (Hinde, 1954). Een verdeling in 'prikkel-' en 'reactie-
specifiek' is uiteraard slechts een eerste stap in de analyse waar we de 
bron voor het uitdoven van de reactie moeten zoeken. In het geval 
van de bedelbeweging is de afname van de reactie ook niet/te wijten 
aan zintuig adaptatie; dezelfde visuele prikkel wekt namelijk na uit­
putting van de bedelbeweging wel een andere reactie op: de jongen 
'drukken zich in het nest'. Ook kan men niet stellen, dat de vermoeid­
heid in de effectoren zetelt, aangezien de bedelbeweging in volle 
sterkte opwekbaar blijft via een andere zintuig modaliteit. 

Net als bij een reflex is er na uitputting een periode voor herstel 
nodig. Na uitputting op de prikkel 'uil' is de roepreactie van de vink 
na 30 minuten in 50% van de gevallen op te wekken en praktisch 
even sterk door een voor de tweede maal aangeboden uil als door 
een hermelijn. Het is misschien goed er op te wijzen, dat dergelijke 
kort durende fluctuaties in bereidheid tot reactie niet te onderschei­
den zijn van fluctuaties ten gevolge van kortdurende leerprocessen en 
vergeten van het geleerde. 

Zonder op andere overeenkomsten tussen handelingen en klassieke 
reflexen in te gaan, stellen we resumerend, dat ze verscheidene karak­
teristieken gemeen hebben. Er is dan ook niets tegen om in het etho-
gram van een dier vanouds als reflexen betitelde handelingen op te 
nemen (bijvoorbeeld de krabreflex). 

Toch is duidelijk, dat de bereidheid tot uitvoering van vele han­
delingen bij het intacte dier sterk schommelt. Bovendien bestaat er 
geen eenvoudige relatie tussen prikkel- en antwoordsterkte. Reflexen 
hebben daarentegen een vrij stabiele drempelwaarde, terwijl de relatie 
tussen de sterkte van prikkel en antwoord van relatief eenvoudige 
kwantitatieve aard is. Deze verschillen moeten we echter niet te abso­
luut opvatten. Er zijn aanwijzingen, dat ook bij reflexen (bijvoorbeeld 
de kniepeesreflex) de bereidheid tot uitvoeren ervan schommelt ten 
gevolge van invloeden uit hogere hersendelen. 
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Spontaniteit van gedrag 

Een laatste punt dat bespreking verdient, betreft het standpunt van 
diegenen, die stellen dat gedrag spontaan, dus niet reactief maar ge­
heel actief kan aflopen. Reflexen zouden die eigenschap missen. In­
derdaad zijn gevallen van optreden van handelingen geregistreerd bij 
afwezigheid van specifieke uitwendige prikkeling. Een mannetjes-
stekelbaars in broedzorg kan staande ergens in zijn territorium korte 
vlaagjes van ventileeractiviteit vertonen; normaal wordt deze opge­
wekt door prikkels uitgaande van nest en eieren. Het is in zeker op­
zicht academisch te blijven twisten of bij dergelijke 'vacuüm'- of 'Leer-
lauf'-handelingen misschien toch nog een zeer zwakke (onspecifieke) 
externe prikkel ter opwekking onontbeerlijk is. Zeker is, dat men ex­
perimenteel spontaan gedrag kan opwekken. Het. kakelen van een 
hen, dat in het begin van het experiment alleen door prikkeling via 
een in het centrale zenuwstelsel geïmplanteerde elektrode opwekbaar 
is, wordt bij voldoend snelle opeenvolging van prikkelingen op een 
zeker moment spontaan. Na prikkelbeëindiging blijft het kakelen in 
vlagen optreden (Von Holst & Von Saint Paul, 1963). Er is geen 
reden te veronderstellen, dat de vlaagjes van 'spontaan' kakelen tel­
kens werden opgewekt door een onspecifieke externe prikkel. Het 
veronderstelde verschil met een reflex is echter wederom niet abso­
luut. Het lukte Franzisket (1963) namelijk om het optreden van een 
typische reflex spontaan te 'maken'. Hij bestudeerde de kwaakreflex 
bij kikkers, die normaliter door tactiele prikkeling van een bepaald 
gedeelte van de rughuid wordt opgewekt. Na een trainingsperiode van 
drie weken, met per dag 500 stimulaties, registreerde hij ongeveer 
tweemaal per dag spontaan optreden van kwaken, iets wat geen en­
kele maal gedurende weken voor de 'training' was opgetreden. 

Is het nu zo, dat we alle handelingen reflexen moeten noemen? Dit 
is voor een belangrijk deel een kwestie van definitie. Indien men uit­
sluitend let op het reactieve van een reflex, dan is er geen reden om 
enig onderscheid te maken. Indien men echter let op schommelingen 
in bereidheid om te reageren op externe prikkels, dan is er reden om 
minstens van graduele verschillen tussen handelingen en klassieke re­
flexen te spreken. Men zou zich dat kunnen voorstellen als een con­
tinuum, met aan de ene kant de reflex als een simpele bouwsteen van 
gedrag waarvan het optreden absoluut afhankelijk is van externe prik­
keling met een relatief scherp kwantitatief verband tussen prikkel- en 
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antwoordsterkte, geleidelijk overgaand in reacties die in sterkte min­
der gebonden zijn aan de sterkte van de uitwendige prikkel naar, 
zo men wil, absolute actie aan de andere kant, waarbij het organisme 
tot bewegingen komt, die op het moment van uitvoering volledig op 
inwendige veroorzaking terug te voeren zijn. 

Het verschijnsel van de spontaniteit van gedrag betekent niet, dat 
er voor dat gedrag geen veel vroeger in de tijd specifieke uitwendige 
prikkel zou zijn geweest. Bovendien, ook al zou men kunnen uitslui­
ten, dat er een zodanige prikkeling heeft plaatsgehad, dan nog zullen 
allerlei milieufactoren (mede)verantwoordelijk gesteld moeten worden 
voor de interne toestand, die op een goed moment in actie resulteert. 
Een organisme is niet op te vatten als een gesloten geheel. De term 
'spontaan' zegt alleen, dat we voor het optreden van een bepaalde 
handeling geen direct aantoonbare externe factor kunnen aanwijzen. 
Als zodanig verklaart de term niets. 

Men gebruikt de term 'spontaan' in twee betekenissen. Ten eerste 
spreekt men er van als een dier vanuit een toestand van rust zonder 
aanwijsbare externe oorzaak plotseling een bepaald gedrag vertoont, 
zoals de ventileerbewegingen van de ergens rustig in zijn territorium 
staande stekelbaars. Aangezien men ook kan stellen, dat een dier 
nooit niets doet, kan men dit ook beschrijven door te zeggen, dat het 
gedrag a (rust) naar gedrag b (ventileren) zonder aanwijsbare veran­
dering in de buitenwereld, overgaat. Deze formulering maakt duide­
lijk, dat beide betekenissen, waarin het woord 'spontaan' wordt ge­
bruikt formeel identiek zijn. De term wordt namelijk ook gebruikt 
wanneer een overgang van handeling a naar handeling b optreedt bij 
afwezigheid van de 'normale' prikkel voor b. Een voorbeeld moge dit 
laatste verduidelijken. Een mannetjesstekelbaars begint met de eerste 
handeling van het paringsspel (zigzaggen) als hij een wijfje in balts-
houding ziet; nadert zij in deze houding, dan kan het mannetje de 
volgende handeling 'leiden naar het nest' uitvoeren (reactieketen). De 
overgang van zigzaggen naar leiden kan echter ook optreden zonder 
dat het wijfje de nadering uitvoert, m.a.w. kan spontaan verlopen. 

De hiervoor beschreven verschijnselen: 
1 de sterke fluctuaties in antwoordbereidheid, 
2 het bestaan van een na-effect en 
3 de spontaniteit, hebben naast nog een tweetal karakteristieken 
(deze worden hierna behandeld) aanleiding gegeven tot de introductie 
van een begrip als drang (motivatie). 
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Motivatie 

Het voorbeeld van een 'spontane' overgang van handelingen verwijst 
naar een iets ruimer te omschrijven karakteristiek van gedrag. 
4 Handelingen, waarvan de-effecten tesamen voor een organisme 
functioneel belangrijke gevolgen hebben (het verkrijgen van een nest, 
partner, voedsel etc.) blijken niet willekeurig in de tijd voor te komen. 
Ze treden op in vlagen en grosso modo gesproken in een bepaalde 
volgorde. Deze volgorde is zeker niet altijd terug te voeren op een 
eenvoudige reactieketen, waarbij het effect van handeling a, de prik­
kel vormt voor handeling b, etc. 
5 Het is tenslotte karakteristiek voor gedrag, dat het dikwijls doel­
gericht is. Onder doel kan men verstaan het bereiken van een in- of 
uitwendige toestand, waarvan de percipiëring leidt tot het beëindigen 
van een complex systeem van handelingen. Het organisme gaat door 
met een bepaald type van gedrag tot dit gevolg is bereikt. Wanneer 
men het zeer incomplete nestbegin van een driedoornige stekelbaars 
vervangt door een gereed nest van een soortgenoot, houdt de nest­
bouw-activiteit veel sneller op, en kan het mannetje na korte tijd 
volledig paringsspel laten zien, iets waartoe hij tijdens de bouw van 
het nest niet of zwak in staat is. Omgekeerd geeft vervanging van een 
volledig nest door een nestbegin heroptreden van een vlaag nestbouw 
en een daling van sexuele activiteit (fig. 1). Een organisme kan ook 
meerdere wegen benutten om tot een doel te komen. Een mannetjes-
stekelbaars die nog zonder nest is, kan soms op slag een bos wier in 
zijn territorium accepteren om er een wijfje heen te leiden. 

De genoemde karakteristieken van gedrag gaan dikwijls hand in 
hand. Een dier kan 'spontaan' opstaan en op zoek gaan naar voedsel; 
al zijn handelingen zijn dan gericht op het verkrijgen ervan; hij is ge­
voelig voor uitwendige prikkels, die met voedsel of een manier om 
het te verkrijgen te maken hebben; de bereidheid om er op te reageren 
fluctueert en zal tenslotte de waarde nul bereiken als een zekere ver­
zadiging is bereikt, terwijl verscheidene (eventueel aangeleerde) wegen 
van reactie benut worden. Het is begrijpelijk, dat op het gegeven 
niveau van analyse een hypothetische variabele: drang of motivatie, 
te hulp wordt geroepen teneinde de (samenhang van de) verschijnselen 
te verklaren. 

Het woord motivatie is zoals vele andere termen filosofisch belast; 
zijn oorspronkelijke betekenis geeft aan wat men simpelweg denkt: 
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Fig. 1. Registratie nestbouwactiviteiten per 15 minuten (zandhappen en 
materiaal brengen) tijdens nestbouw, en baltsactiviteiten bij de mannelijke 
driedoornstekelbaars tijdens wyfjes-tests (benadering van het vrouwtje met 
zigzaghandelingen en leidbeweging naar het 'nesf). Het vrouwtje wordt 
aangeboden in een brede glazen buis op standaard afstand van het nest; 
ondanks dat zij niet volgen kan, worden toch leidbewegingen uitgevoerd. 
In fig. la is een nestbegin verwisseld tegen een volledig nest; in fig. lb 
(hetzelfde dier, volgende dag) is het volledige nest tegen een nestbegin 
verruild. Gedurende de onderstreepte perioden is de waarneming onder­
broken. 
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het organisme wordt door iets interns aangezet, gedwongen tot het 
uitvoeren van gedrag totdat een zeker doel wordt bereikt. 

De term motivatie wordt meestal niet gebruikt, als de fluctuatie in 
bereidheid tot reactie blijkt te berusten op zintuig-adaptatie of op 
effector-vermoeidheid. Ook -fluctuaties tengevolge van leerprocessen 
worden meestal uitgesloten. Leerprocessen kunnen ook aanleiding 
zijn tot toe- of afname in frequentie van bepaalde handelingen, ge­
volgd door af- respectievelijk toename tengevolge van bijvoorbeeld 
het uitblijven van beloning of het wegvallen van gewenning. Het is 
niet eenvoudig, c.q. onmogelijk, de invloed van leerprocessen op fluc­
tuaties in 'natuurlijk' gedrag te traceren. Aan de ene kant komt dit 
omdat wij niet weten of en zo ja wat een organisme als een beloning 
of straf 'beschouwt'; aan de andere kant is de eis dat tengevolge van 
leerprocessen een persistente verandering in gedrag moet optreden 
slechts op arbitraire wijze te hanteren. Fluctuaties tengevolge van 
leerprocessen met korte tijdschaal zijn dientengevolge niet te onder­
scheiden van fluctuaties tengevolge van schommeling in motivatie. 

Alvorens over te gaan tot een bespreking van een aantal proble­
men, die samenhangen met het motivatie onderzoek, is het nuttig eerst 
een tweetal algemene opmerkingen te maken. 
1 Het is niet zinvol een begrip als motivatie te hanteren, wanneer 
het principieel onmogelijk zou zijn de sterkte er van op andere wijze 
uit te drukken dan door referentie aan de schommelingen in sterkte 
van het openlijk gedrag zelve. We vervallen dan in een cirkelredene­
ring. Het begrip motivatie wordt immers ingevoerd om juist deze 
schommelingen begrijpelijk te maken. Onafhankelijke grootheden die 
gebruikt worden als maat voor motivatiesterkte zijn bijvoorbeeld in 
het geval van honger deprivatieduren; in andere gevallen veronder­
stelde variaties in hormoonspiegels, of variaties in de activiteitstoe­
stand van (delen van) het centrale zenuwstelsel. Men kan eventueel 
denken aan een variabele, die resulteert uit de interactie van diverse 
in het organisme werkende factoren. Het voorgaande impliceert, dat 
motivatie aanwezig kan zijn of, anders gezegd, dat de variabele een 
zekere sterkte kan hebben, ook al uit deze zich niet in openlijk ge­
drag. Wanneer een hongerig dier bij het zien van een roofvijand 
plotseling met voedselzoeken stopt, neemt men aan dat de honger-
motivatie blijft bestaan. Deze aanname speelt dikwijls een rol bij be­
paalde gedachtengangen, zoals bij die, die het optreden van een be­
paald gedrag in zogenaamde conflictsituaties verklaren. We zullen 
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hier nog in het kort op terugkomen. 
2 We moeten ons altijd blijven realiseren, dat we met het woord 
motivatie een hypothetische variabele 'binnen het vel' van het orga­
nisme bedoelen. Of een enkelvoudige variabele bestaat en hoe het 
mechanisme werkt, dat er aan ten grondslag ligt, blijft een kwestie 
van fysiologische experimenten. Er is niet één principiële reden, 
waarom de diverse karakteristieken van gedrag, zoals hier boven ge­
noemd, terug te voeren zouden zijn op een enkele in sterke fluctue­
rende interne variabele. Toch wordt dit gemakkelijk gedaan. Het is 
echter bij voorbaat niet te zeggen, of een interne factor, die gedrag 
bijvoorbeeld mede initieert, ook aangewezen moet worden als de fac­
tor, die de voortzetting van datzelfde gedrag bepaalt totdat het doel is 
bereikt. In het navolgende komen we ook hierop in het kort nog terug. 

Algemene drang (motivatie) en specifieke motivaties 

Een eerste kwestie, die besproken moet worden, is de waarde van een 
concept als 'algemene drang'. Dit speelt een rol in bepaalde uit Ame­
rikaanse scholen van psychologen stammende theorieën. Het is een 
hypothetische variabele, die de intensiteit van alle gedrag van een 
organisme bepaalt, echter niet de aard van het gedrag. Intensiteit is 
in deze theorie geen scherp omschreven begrip; het kan betekenen 
fluctuerende frequenties van een bepaald gedrag, of een kortere of 
langere tijdsduur van optreden, of het slaat bijvoorbeeld op de kracht 
waarmee een bijtbeweging wordt uitgevoerd. De aard van het gedrag 
(eet-, sexueel, agressief gedrag) wordt door de aard van uitwendige 
prikkels bepaald, eventueel op basis van leerprocessen. Naast deze 
specificerende werking hebben uitwendige prikkels bovendien een 
versterkend effect op de hoogte van de 'algemene drang'. Dit laatste 
effect hebben ze gemeen met alle entero- en proprioceptieve prikkels 
en hormooninvloeden. 

Praktisch gesproken is het niet eenvoudig om na te gaan of het 
concept waardevol is. Het doormeten van de intensiteit van alle ge­
dragingen bij veronderstelde hogere of lagere sterkte van algemene 
drang is ondoenlijk. Er zijn wel factoren aan te wijzen, die een alge­
meen activerend effect hebben. Temperatuurverlaging kan bij een 
insekt gepaard gaan met complete verstarring. Het is voorts bekend, 
dat uitwendige prikkels naast hun specifieke effecten ook het reticu-
laire systeem in het centrale zenuwstelsel beïnvloeden. Een zekere 
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algemene fysiologische activatie (arousal) is een voorwaarde, opdat 
gedrag op geïntegreerde wijze af kan lopen. 

Met uitsluiting van dergelijke algemene arousal-effecten, zijn expe­
rimentele gegevens multi-interpretabel. Miller (1948) dresseerde rat­
ten op een bepaalde drinkplaats. Hongerige dieren - honger is een de 
algemene drang verhogende factor - liepen sneller (dus met grotere 
intensiteit) naar de drinkplaats dan niet hongerige. Deze grotere 
drinkintensiteit is echter ook anders te verklaren dan op grond van 
een toename in algemene drang. De de toestand honger vergezellende 
effecten in perifere organen (keel, maag etc.) kunnen ten dele identiek 
zijn met of sterk lijken op effecten, die met de toestand dorst ge­
paard gaan. Het 'sneller naar de drinkplaats lopen' hoeft men dan 
niet te verklaren met een door de factor honger toegenomen 'alge­
mene drang', doch kan het gevolg zijn van een specifiek dorstiger zijn 
der hongerige ratten. 

Een ander bezwaar tegen het idee van een algemene drang is, dat 
manipulatie van bepaalde factoren niet leidt tot op grond van de idee 
te voorspellen gevolgen. Zo kan verandering in de uitwendige prikkel-
toestand tot gevolg hebben, dat een gedragstype plotseling wegvalt, 
in plaats van dat het toeneemt. Een lichte elektrische schok (drang-
verhogende factor) doet een dier meestal stoppen met gedrag waar­
mee het bezig was. Een stekelbaarsmannetje in broedzorg, dat regel­
matig (bijvoorbeeld 10 maal per 5. minuten) het nest komt ventileren, 
gaat op slag over tot minutenlang vechten zodra een rivaal het ter­
ritorium binnendringt; men zou minstens ook toename in het ven­
tileren verwachten, hetzij in frequentie, hetzij in duur. Manipulatie 
van inwendige factoren voert eveneens niet altijd tot het op grond van 
een 'algemene drang' theorie te verwachten effect. Voedseldeprivatie 
geeft bij het Guinees biggetje geen toename van sexuele activiteit 
(Jarmon & Gerall, 1961). 

Resumerend kan gesteld worden, dat het denken in termen van 
meerdere specifieke motivaties, zonder algemene arousal-effecten uit 
het oog te verliezen, een vruchtbaarder weg voor de analyse opent. 
Dit betekent natuurlijk niet, dat er geen onderlinge beïnvloeding tus­
sen specifieke motivaties zou kunnen bestaan. 

Specifieke motivaties 

De in de praktijk gehanteerde onderscheiding in motivaties berust in 
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feite meestal op functionele gronden, d.w.z. men onderscheidt op 
basis van het gemeenschappelijk effect van handelingen. Termen als 
nestbouw- of broedzorggedrag, met ieder een specifieke motivatie, 
wijzen hierop. Al die handelingen die leiden tot de constructie van 
een nest, c.q. tot het grootbrengen van jongen, worden als behorend 
tot één systeem beschouwd. Helaas is er nog te weinig onderzoek 
verricht om tot de generaliserende conclusie te komen, dat wat we op 
grond van effect bij elkaar groeperen, ook op grond van een 'causale' 
analyse als een groep bij elkaar horende handelingen moet beschouwd 
worden. 

Men kan verschillende methoden gebruiken om na te gaan welke 
handelingen als groep tesamen genomen kunnen worden zonder de 
norm van het gemeenschappelijk effect te hanteren. Het doel van 
deze benaderingswijzen is om uiteindelijk tot uitspraken omtrent ge­
meenschappelijke veroorzaking van handelingen te komen. 
1 In de eerste plaats kan men bepalen welke handelingen in hun 
frequentie van optreden tesamen fluctueren. Indien dit zich voordoet 
bij een groep handelingen, kan men (voorlopig) stellen, dat ze een 
gemeenschappelijke causale factor (motivatie) bezitten. De tijdschaal 
die gekozen wordt is natuurlijk belangrijk. Als men de frequentie van 
broedzórg-, sexuele- en nestbouwhandelingen van een mannelijke ste­
kelbaars in de winter en in het voorjaar bestudeert, zal men tot de 
conclusie komen, dat deze drie groepen bijeen horen. Bestudeert men 
de situatie binnen een reproduktieve periode, dan zal men constate­
ren, dat de bereidheid tot baltshandelingen op een willig wijfje prak­
tisch afwezig is tijdens de fase van het bouwen van het nest, maar 
sterk stijgt na gereedkomen ervan (zie fig. 1). 

Tijdens de sexuele fase - een beschrijvende term, die aangeeft dat 
de bereidheid tot balts hoog is - treden nog nestbouwhandelingen op, 
doch hun kans op optreden fluctueert ook nu tesamen in de tijd. Het 
ligt (voorlopig) voor de hand twee gedragssystemen, nestbouw en 
balts te onderscheiden. 
2 In de tweede plaats wordt sequentie-analyse toegepast. Men be­
paalt hoeveel kans er is dat handelingen a, b, c, etc. op elkaar volgen 
of aan elkaar voorafgaan in de tijd. Deze kans wijkt dikwijls af van 
wat men op grond van een toevalsverdeling zou verwachten. Indien 
de afwijking significant blijkt te zijn, is er een argument om derge­
lijke koppels of grotere groepen van handelingen tesamen te nemen. 
Als dan vervolgens de koppelingskansen van zulke positief met elkaar 
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gecorreleerde sets met een aantal andere handelingen gelijkzinnige 
(negatieve) verbanden vertoonden, is er reden om tot grotere groepe­
ringen over te gaan. 

Door toepassing van de gevoelige methode van factor-analyse kan 
men tot een meer verfijnde analyse komen. Dit procédé geeft ant­
woord op de vraag of de correlaties tussen vele variabelen beschreven 
('verklaard') kunnen worden in termen van een kleiner aantal hoofd­
factoren. Zo lukte het Wiepkema (1961) aan te tonen, dat voor het 
begrijpen van de tijdsvolgorde van een twaalftal handelingen, die een 
mannelijke bittervoorn kan uitvoeren bij aanwezigheid van een ander 
mannetje, een willig of onwillig wijfje, de aanname van een drietal 
hoofdfactoren, c.q. een drietal gedragssystemen, eventueel ieder met 
eigen motivatie, voldoende was. 
3 Een volgende stap in de analyse is, dat men tracht veronderstelde 
motivatie-bepalende factoren of condities te variëren en dat men na­
gaat of dit tot in principe voorspelbare veranderingen in frequenties 
of sequenties van handelingen leidt. Hormoonniveau's kunnen ge­
varieerd worden, zo ook tijdsduren van deprivatie in geval van honger 
of dorst. Indien diverse manipulaties (in het geval van dorst zoals het 
variëren van de deprivatieduur, het verhogen van het zoutgehalte in 
het voedsel van het organisme, water onttrekking door temperatuurs-
verhoging, etc.) gelijkzinnige effecten blijken te hebben op zoveel 
mogelijk maten waarmee men (bijvoorbeeld drink)gedrag kan meten, 
wordt dit wederom als een argument gezien, een motivatie aan een 
groep van handelingen toe te kennen. Maten, in verband met drink­
gedrag zouden kunnen zijn: de hoeveelheid gedronken water, het 
aantal complete drinkbewegingen, de snelheid van de drinkbeweging, 
de duur van het zoeken naar water, de mate van tolerantie t.a.v. een 
water-onaantrekkelijk-makende stof, etc. etc. 

Analyses als bedoeld onder punt 1, 2 en 3 zijn nog niet veel uit­
gevoerd. Ze blijven noodzakelijk om de volgende redenen: 
a De aan de subjectieve sfeer ontleende onderscheidingen krijgen 
een objectievere fundering. Wij ervaren introspectief, dat we bepaalde 
handelingen verrichten, doordat we ons hongerig voelen, etc. 
b De functionele onderscheidingen, die men maakt op grond van 
voor het organisme biologisch functionele effecten van gedrag (nest, 
het krijgen van een partner, voedsel, etc.) hoeven niet a priori samen 
te vallen met onderscheidingen, die men op grond van causale rede­
neringen moet maken. 

54 



c Een zo extentief en zo kwantitatief mogelijke analyse zal ons leren 
hoe sterk de gelijkzinnigheid in frequentieschommelingen, c.q. de 
koppeling van handelingen in de tijd is. De correlaties zijn, ofschoon 
aanwezig, zeker niet perfect. Zowel correlaties tussen karakteristieken 
van één handeling (latentietijd, snelheid van uitvoering, frequentie, 
etc), als verbanden tussen verschillende handelingen waarvan men 
veronderstelt dat ze door één motievatiefactor worden beïnvloed, zijn 
dikwijls niet sterk. Als voorbeeld van het laatste kan het werk van 
Hinde (1958) aan het nestbouwgedrag van het kanariewijfje dienen. 
Het verzamelen van materiaal, het ronddragen ervan en het in het 
nest brengen (gevolgd door diverse bouwhandelingen in het nest) zijn 
wat de eraan bestede tijd betreft, postief gecorreleerd; bovendien 
staan de drie handelingen in dezelfde zin onder invloed van oestro-
genen en nemen zij gezamenlijk af door prikkels uitgaande van het 
nest. Er zijn voorts aanwijzingen dat de opeenvolging van verzamelen, 
ronddragen en naar het nest brengen, en zitten in het nest, niet uit­
sluitend als reactieketen is te begrijpen; zitten en bouwen kan (zelfs 
zonder materiaal in de nestholte) optreden zonder voorafgaand mate­
riaal zoeken. Er is dus reden om een nestbouwmotivatie aan te ne­
men. De correlaties zijn echter, ofschoon steeds positief, soms aan de 
lage kant. Het is voorts zo, dat de correlaties anders komen te liggen, 
wanneer men in plaats van bijvoorbeeld de totale aan bouwen be­
stede tijd, een andere maat kiest om het bouwen als geheel te karak­
teriseren. Als zodanig kan bijvoorbeeld het aantal malen werkelijk 
materiaal in het nest brengen (een maat voor de effectiviteit van het 
bouwen) dienen. Dit betekent, dat het denken in termen van een 
enkelvoudige motivatiefactor op een bepaald punt in de analyse on­
vruchtbaar wordt, aangezien de keuze van de variabele, die deze fac­
tor zou moeten representeren, arbitrair wordt (zie Hinde, 1954). 

Een concept als motivatie is nuttig op een bepaald niveau van 
analyse; het behoort echter geen verdergaande research te blokkeren. 
Enkele verwachtingen voortkomend uit een te simpele voorstelling 
van motivatie zullen nu besproken worden. 

Begin en einde van het optreden van een gedragssysteem 

Een simplistische voorstelling van motivatie voert licht tot de ver­
onderstelling, dat zowel het begin als het einde van het optreden van 
een gedragssysteem mede door de motivatie wordt bepaald: immers 
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r motivatie als enkelvoudige factor is er of is er niet. Uit een dergelijke 
gedachtengang vloeit ook het idee voort, dat het verrichten van de 
z.g. eindhandeling van een serie de kans op het volvoeren van eraan 
voorafgaande handelingen (of zoekgedrag) zal doen afnemen. Experi­
mentele gegevens zijn hier echter mee in tegenspraak. Uit de analyses 
van Hinde (1958) volgt, dat de vlagen van werkelijk bouwen in het 
nest door het kanariewijfje (eindhandeling) korter zijn wanneer ze 
binnen vijf seconden door een nieuwe verzamelvlaag (zoekgedrag) 
worden gevolgd, dan wanneer dit niet het geval is. Het lijkt er op, 
dat de eindhandeling kan worden afgebroken 'ten gunste' van nieuw 
zoekgedrag, in plaats van dat het volvoeren daarvan de neiging tot 
zoeken doet afnemen. Een ander voorbeeld is te ontlenen aan werk 
aan de stekelbaars. Meting van het baltsgedrag van de mannelijke 
stekelbaars leert, dat dit onmiddellijk daalt tot nul na de bevruchting 
van de door het wijfje in het nest gedeponeerde eieren. Ongeveer een 
uur na de bevruchting is het mannetje weer tot een tweede bevruch­
ting in staat. Het is verleidelijk te denken dat de bevruchting (eind­
handeling) een motivatie reducerende factor is. Onderzoek leert ech­
ter dat deze geen enkele invloed heeft op de val en het heroptreden 
van het baltsgedrag (Sevenster-Bol, 1962; zie fig. 2). Een even sterke 
val en identieke opbouw worden geregistreerd bij mannetjes die na 
balts en bevruchting na één minuut een leeg nest krijgen in plaats 
van het nest plus legsel als bij mannetjes die dezelfde procedure on­
dergaan met uitsluiting van de bevruchting. Deze wordt door een 
eenvoudige mechanische interventie verhinderd. De verwisseling tegen 
het lege nest is noodzakelijk, omdat het mannetje na één minuut ver­
hindering alsnog tot bevruchting van het verse legsel zou overgaan. 
Controleproeven wezen uit, dat het verwisselen van nesten als zodanig 
geen effect heeft op de sexuele activiteit. Ook zonder voorafgaande 
balts, geven mannetjes, die al of niet eèn vers afgestreken legsel be­
vruchten, geen verschil te zien in het verloop van hun baltsactiviteit. 
Tenslotte blijkt de aanwezigheid van het legsel de opbouw van balts­
activiteit te vertragen, wegname ervan geeft een versneld herstel, 
identiek voor gevallen met en zonder bevruchting. De conclusie moet 
zijn, dat het legsel - overigens het noodzakelijk gevolg van een gelukte 
balts - en niet de bevruchtingsbeweging zelf of de consequenties daar­
van, een remmende terugkoppeling heeft op de sexuele motivatie of 
precieser beschreven een verschuiving teweeg brengt tussen de sexuele 
en de agressieve activiteit. De curve voor deze laatste bereidheid ver-
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Fig. 2. Gemiddeld verloop van sexuele activiteit (zigzaggen; ordinaat), van 
mannetjes driedoornstekelbaars; opeenvolgende sex tests (duur 1 minuut, 
interval 10 minuten; abscis). Elk punt berust op een aantal waarnemingen, 
aangegeven door hel getal tussen haakjes. C = legsel afgezet na balts; 
Cs = af gestreken legsel, direct gepresenteerd; F = bevruchting; — = af­
wezig (bij F) of wegname na korte aanwezigheid (bij C en Cs); + = plaats 
gevonden (F) of permanente aanwezigheid (C en Cs). De pijlen geven het 
tijdstip aan waarop de diverse manipulaties hebben plaatsgevonden. Naar 
A. Sevenster-Bol (1962). 
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loopt namelijk tegengesteld aan die voor de baltsactiviteit. Dat de 
sexuele motivatie niet nul is geworden, blijkt nogmaals uit het feit, 
dat direct na de bevruchting balts wel op te wekken is, mits men een 
willig wijfje op grotere afstand van het nest aanbiedt. Een te simpele 
voorstelling van de motivatiefactor, als zowel begin als eind van het 
optreden van een gedragssysteem bepalend, voert ons op een dwaal­
spoor; zo ook het idee, dat het volvoeren van de eindhandeling (altijd) 
zou leiden tot een verminderde bereidheid tot het uitvoeren van voor­
afgaande handelingen. 

De volgorde van handelingen 

Men stelt een oplopende motivatie dikwijls aansprakelijk voor de 
opeenvolging van verschillende handelingen in een sequentie. Een­
voudige ketens van reacties worden hierbij uiteraard uitgesloten. Het 
hebben van materiaal in de bek zal de wijfjeskanarie allicht stimule­
ren tot ronddragen ervan. De gedachtengang is, dat bij zwakkere 
motivatie handeling a zou kunnen optreden; bij sterkere handeling b. 
In sommige gevallen is er evidentie voor zo'n stelling. Gardner (1964) 
onderzocht het voedselzoekgedrag van springspinnen. Deze bouwen 
geen web, doch jagen lopend. Als eerste reactie op een prooi vertonen 
zij een oriëntatiehandeling, dan een snel toelopen, gevolgd door een 
toesluipen, preparatie voor het bespringen en de sprong. Bij lage hon-
germotivatie (gedefinieerd op grond van korte deprivatietijd, c.q. 
sterke verzadigingsgraad) treedt geen of nauwelijks oriëntatie op; bij 
stijgende honger breekt de keten na oriëntatie af, bij nog sterkere 
hongermotivatie wordt de keten tot het einde toe uitgevoerd. 

Zo eenvoudig ligt de zaak niet altijd. De nestbouwactiviteit van de 
mannelijke stekelbaars begint met (a) zandhappen zodat een kuil ont­
staat, (b) vervolgens treedt zoeken, oppakken, en ook brengen van 
materiaal op, (c) meestal snel gevolgd door plakken over het nest­
materiaal, waarbij een niersecreet wordt afgescheiden dat als kitsub-
stantie dienst doet (en door andere handelingen die het materiaal 
vastleggen) en (d) handelingen die het ontstaan van een opening en 
tunnel in het materiaal tengevolge hebben. Het aantal malen zand­
happen gedurende de zandhapvlaag is zeer variabel: 24-384 maal 
(mediaan 150) tot aan de eerste keer materiaal brengen. Deze fase 
duurt ongeveer een uur. Het eerste brengen van materiaal verschijnt 
meestal na de top van de zandhapactiviteit. Het is onwaarschijnlijk, 
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dat het uitvoeren van de zandhapbeweging zelf (inclusief alles wat 
daarbij gepercipieerd kan worden, zoals de zwaarte van het weggedra­
gen zand) een belangrijke rol speelt bij de regulering van de overgang 
van zandhappen naar materiaal brengen. De grote variatie in het aan­
tal malen zandhappen pleit hiertegen, temeer omdat men zeer lang­
durige (langer dan vier uur) vlagen kan opwekken door een mannetje 
materiaal aan te bieden achter glas, zodat het wel zichtbaar, maar 
niet transporteerbaar is. Het aantal malen zandhappen stijgt dan tot 
gemiddeld 650 maal (290 bij de controle; Schütz & Tschanz, 1971). 
De kuil (het effect van de zandhapactiviteit) speelt daarentegen wel 
een regulerende rol. Vult men deze aan het eind van de vlaag, dan 
ontstaat een tweede golf van zandhappen, terwijl het materiaal bren­
gen tijdelijk verminderd wordt of stopt. Het plotseling geven van een 
volledige kuil, korte tijd nadat het mannetje met zandhappen is be­
gonnen, bekort de zandhapactiviteit en versnelt het optreden van 
materiaal brengen (fig. 3). Bij uitblijven van deze laatste activiteit (of 
gevolgen daarvan: het aanwezig zijn van een groen laagje materiaal 
in de kuil) gaat de zandhapactiviteit zeer veel langer door. Ofschoon 
men niet van een reactieketen in directe zin kan spreken, hoeft men 
voorlopig ook niet een toename in één nestbouw motivatiefactor aan 
te nemen om de volgorde in handelingen te begrijpen. 

Er zijn echter gegevens, die erop wijzen dat de toestand complexer 
is. (a) Sommige vissen beginnen niet met zandhappen, doch met (on­
gericht) materiaal slepen; de regulerende werking van de kuil is af­
wezig, (b) Verhoging van de temperatuur van het water, waarin vissen 
zonder enige mogelijkheid tot zandhappen of materiaal brengen ge­
houden worden, kan tot gevolg hebben dat ze direct op vlakke bodem 
met bouwen beginnen, zodra ze in een geschikt milieu worden ge­
bracht, (c) Indien geen materiaal gebracht kan worden - het is zicht­
baar, maar niet bereikbaar - , gaat het mannetje tenslotte over tot het 
brengen van zand, zodat een zand-plak nest ontstaat. Behalve de regu­
lerende invloed van de kuil, is er een andere factor (motivatie), die 
zorgt voor een zekere ordening in de tijd. Er zijn aanwijzingen dat de 
hoogte van de spiegel 'van testosteron hierbij een rol speelt (Smith & 
Hoar, 1967). Het is ook niet uitgesloten dat prikkels uitgaande van 
de kuil een verhogend effect hebben op de nestbouwmotivatie. De 
gegeven voorbeelden leren, dat de simpele voorstelling, dat het me­
chanisme van opeenvolging van handelingen (ordening) altijd zou be­
rusten op een fluctuatie van motivatie, misleidend is. Motivatie is 
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Fig. 3. Frequentie van zandhappen en materiaal brengen (per 10 minuten) 
tijdens nestbouwfase van mannetjes driedoornslekelbaars. Pijlen (fig. 3a) 
geven opvullen van kuil aan (het reeds aanwezige materiaal bleef op de 
vlakke nestplaats aanwezig). In fig. 3b geven de pijlen a aan, dat het kleine 
nestkuiltje ineens verdiept werd tot een grote kuil, pijl b dat de nestkuil 
werd opgevuld. Fig. 3c: een ongestoorde bouwfase. 
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een concept, dat op zich niets zegt over het mechanisme waardoor de 
verschijnselen, die tot de introductie ervan leiden, tot stand komen. 
Analyse is noodzakelijke. Een korte bespreking van z.g. motiverende 
factoren lijkt hier op zijn plaats. 

Externe prikkels 
1 Dat externe prikkels een handeling kunnen opwekken is zonder 
meer duidelijk. Een mannelijke stekelbaars reageert onmiddellijk met 
aanval en eventueel bijten zodra een rivaal het territorium binnen-
zwemt. Externe factoren hebben echter meer gevolgen. 
2 Ze kunnen ook motiverend werken. Een eerste aspect hiervan is, 
dat een permanente invloed van uitwendige prikkels aanwezig is ter 
handhaving van een bepaalde bereidheid. Verwijdert men uit een ter­
ritorium van een driedoornstekelbaars een deel van de optische struc­
tuur (bijvoorbeeld wegname van een aantal planten), dan registreert 
men een val in bereidheid tot het uitvoeren van agressief gedrag tegen 
een rivaal, die onder standaardcondities wordt aangeboden. Herstel 
van de optische elementen doet deze bereidheid weer op het oor­
spronkelijke niveau terugkeren. 
3 Een ander aspect van deze motiverende invloed van uitwendige 
prikkels is demonstreerbaar in het z.g. na-effect. Het ventileren van 
de mannelijke stekelbaars wordt in de broedzorgfase o.a. opgewekt 
door prikkels tengevolge van de ademhaling van de eieren: C02-pro-
duktie en/of (Vtekort. Ondanks wegname van het legsel blijft het 
mannetje, zij het op lager niveau, het lege nest ventileren. Doorstro­
ming van het lege nest met water, verzadigd met C02 en arm aan 
zuurstof, geeft een onmiddellijk verhoging van het ventileren. Con-
troleproeven tonen aan, dat deze verhoging niet een gevolg is van de 
doorstroming zelf. Beëindiging van de doorstroming, gevolgd door 
krachtig doorzuigen van het nest (wegname van de prikkel) resulteert 
niet in een directe val tot het oorspronkelijke niveau. Dit gebeurt ge­
leidelijk; het na-effect duurt ongeveer een kwartier (fig. 4) (Sevenster, 
1961). 

4 Behalve dit effect op korte termijn, is er ook een motiverend 
effect op het ventileren te demonstreren, dat op de lange baan plaats­
vindt. Een normale broedzorgcyclus van de driedoornige stekelbaars 
vertoont een oplopende ventileeractiviteit. De top wordt bereikt op 
of vlak voor de dag van het uitkomen der eieren. Deze toename is 
niet alleen te verklaren uit de toename in sterkte van prikkeling ten-
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Fig. 4. Effect van COs-water op het broedzorg ventileren van de manne­
lijke stekelbaars. Ordinaat: ventileren in seconden; abscis: tijd per S minu­
ten; gemiddelde van 20 gevallen. Fase 1; ventileer-niveau voor een leeg 
nest (legsel tijdelijk verwijderd), + = begin doorvoer C02-water, — = 
einde hiervan. Naar Sevenster (1961). 

gevolge van de ontwikkeling der eieren. Een verwisseling van een oud 
legsel voor een vers resulteert niet in een val van het ventileren tot 
een niveau passend bij de uitwendige prikkelsterkte van het verse leg­
sel. Het ventileren gaat door op een veel hoger niveau, relatief des te 
hoger naarmate men de verwisseling later in de cyclus uitvoert. Soms 
is er nauwelijks sprake van een daling (fig. 5) (Van Iersel, 1953). 
Blijkbaar wordt door het durend aanwezig zijn van eieren gedurende 
de eerste dagen van de cyclus een min of meer autonoom werkende 
tendens tot sterk ventileren opgewekt. 

Het is natuurlijk niet zeker, dat, wat betreft het primaire effect 
van de uitwendige prikkel, sprake is van verschillende mechanismen 
wanneer men spreekt van opwekkende en motiverende effecten. Elke 

62 



1300r 

1000 

10 11 12 13 14 
dagen 

Fig. 5. Ventileeractiviteit van mannelijke driedoornstekelbaars (twee leg-
sels). Ordinaat: ventileren in seconden over 30 minuten; abscis: dagen; 
temperatuur 19°C. Op dag 4 zijn de twee vier-dagen-oude legsels verwis­
seld tegen twee verse. Op dag 8 (pijl 1) kwamen de oorspronkelijke legsels 
uit in een ander aquarium (het is normaal dat dit uitkomen gepaard gaat 
met (bijna) de hoogste ventileeractiviteit van de cyclus), op dag 11 (pijl 2) 
kwamen de ondergeschoven eieren uit. Naar Van Iersel (1953). 

opwekking van gedrag kan terzelfdertijd motiverend zijn. Interne ef­
fecten, korter of langer durend, kunnen de antwoordbereidheid van 
het organisme veranderen; in een aantal gevallen zeer waarschijnlijk 
op basis van hormonale verschuivingen. 
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Hormonen Deze vallen in de categorie van binnen het organisme 
werkende factoren. Het is niet mijn taak om er diep op in te gaan; 
een korte aanduiding over twee wegen van actie lijkt echter op zijn 
plaats. 

Hormonen kunnen via veranderingen in perifere organen gedrag 
beïnvloeden. Prolactine heeft bij duiven invloed op de vorming van 
kropmelk, het voedsel van de jongen. Locale verdoving van de ge­
zwollen krop belet de melding van deze perifere verandering aan het 
centrale zenuwstelsel. Dit heeft tot gevolg, dat de voedselgeefbewe-
gingen bij de volwassen duif niet ontstaan; er ontstaat geen broedzorg­
gedrag (Lehrman, 1955). Een ander voorbeeld van een hormoon­
effect via verandering in de perifere organen is te vinden in het werk 
van Hinde & Steel (1964). De onder hormonale beïnvloeding staande 
broedvlek van de wijfjeskanarie speelt via een toegenomen gevoelig­
heid voor tactiele prikkels van de nestkom een rol bij de regulatie van 
de hoeveelheid nestbouw, selectie van nestbouwmateriaal (veren of 
gras), eilegdatum, etc. 

Naast perifere werkingen kunnen hormonen hun invloed ook direct 
uitoefenen op het centrale zenuwstelsel. Met behulp van de autoradio-
grafische techniek is na te gaan in welke delen van het centrale ze­
nuwstelsel bepaalde hormonen selectief worden opgenomen (Michael, 
1961: oestrogenen bij de kat). Applicatie van kleine hoeveelheden 
hormonen op bepaalde plaatsen in het centrale zenuwstelsel doet be­
paalde gedragssystemen volledig tot ontwikkeling komen. Als voor­
beeld moge dienen het werk van Harris en medewerkers (1958) over 
de invloed van oestrogenen op het ontstaan van receptiviteit bij de 
kat, de invloed van androgenen op het ontstaan van balts bij ge­
castreerde mannelijke duiven (Hutchison, 1967) of op copulatiegedrag 
van gecastreerde mannetjesratten (Lisk, 1967) en hanen (Barnfield, 
1964). 

Endogene activiteit van het centrale zenuwstelsel Al sinds lang kan 
men het centrale zenuwstelsel niet meer opvatten als een inactief 
telegraafsysteem, dat slechts zou reageren op in- en uitwendige prik­
kels. Het centrale zenuwstelsel blijkt zelf een bron van activiteit te 
zijn. 

Neuronen (en zintuigcellen) kunnen 'spontane' activiteit vertonen. 
Met een bepaalde (rust)frequentie worden zonder aanwijsbare affe­
rente toevoer impulsen gegenereerd. Deze activiteit leidt op zichzelf 
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niet tot gedrag. Gelijktijdige actie van vele zenuwcellen is daar onont­
beerlijk voor. In 1931 werd door Adrian al vastgesteld, dat ook stuk­
ken zenuwweefsel (buikstreng van Dytiscus) tot spontane activiteit in 
staat zijn. Van alle sensorische toevoer verstoken, in fysiologische 
zoutoplossing of eigen lichaamsvloeistof liggende, weefselstukken ver­
tonen uren of dagen lang produktie van impulsen. Dit is geen artefact. 
Men kan met behulp van' electroden ook in het intacte organisme 
spontane activiteit registreren. 

Registratie van spontane activiteit geeft natuurlijk geen uitsluitsel 
omtrent het mechanisme. Het woord 'spontaan' wordt hier in gelijke 
zin gebruikt als bij het spreken over spontaan gedrag. Om het mis­
verstand te vermijden, dat 'spontaan' identiek zou zijn met 'oorzaak-
loos', wordt ook wel gesproken van 'endogene activiteit van het 
centrale zenuwstelsel'. Externe beïnvloeding bestaat; de endogene ac­
tiviteit is sterk afhankelijk van de chemische samenstelling van het 
medium, waarin het zenuwweefsel zich bevindt. Het aantal deelne­
mende cellen en de frequentie van impulsproduktie is daarvan afhan­
kelijk. 

Men kan zich verschillende mechanismen voorstellen, die tot endo­
gene activiteit aanleiding geven. Het kan een kwestie zijn van samen­
spel tussen processen in de celmembraan van het neuron en factoren 
uit de directe omgeving ervan. Zulke (pacemaker) cellen kunnen an­
dere cellen beïnvloeden en op die wijze kan endogene activiteit van 
een weefseldeel tot stand komen. De constructie van een aantal cellen 
in een gesloten circuit kan een tweede soort van mechanisme ten 
gevolge hebben. Het is gemakkelijk in te zien, dat, gegeven bepaalde 
verhoudingen tussen snelheid van impulsgeleiding en duur van de 
refractaire periode van de cellen in zulk een gesloten circuit, een 
eenmaal gegenereerde impuls eindeloos kan circuleren. Endogene ac­
tiviteit kan dus berusten op verschillende mechanismen en bezit wat 
dat betreft als begrip dezelfde status als het begrip motivatie. 

Vanuit het standpunt van de gedragsfysiologie is de relevante vraag 
of endogene activiteit van zenuwweefsel kan leiden tot gedrag. Som­
mige onderzoekers zien er niet veel meer in dan 'ruis'. Het doorslag­
gevende experiment is uiteraard, dat ondanks onderbreking van alle 
afferente toevoer, toch de door een stukje zenuwweefsel verzorgde 
motoriek nog in staat blijft tot het uitvoeren van handelingen beho­
rend tot het ethogram. Dit is een zeer strenge eis; uitval van gedrag 
na een dergelijke diep ingrijpende operatie hoeft nog niet te beteke-
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nen, dat endogene activiteit geen rol speelt bij de opwekking van 
gedrag. De gevolgen van de operatie als zodanig zijn moeilijk te eva­
lueren. Uit het werk.van Von Holst (1969) aan de voortbeweging van 
wormen en de zwembewegingen van vissen is in ieder geval duidelijk 
geworden, dat deze coördinaties voor een groot deel terug te voeren 
zijn op endogene activiteit in de buikstreng, respectievelijk het rugge-
merg. Afferente toevoer kon niet helemaal gemist worden, doch is 
aspecifiek in die zin, dat het er in het geval van de zwembewegingen 
niet toe deed welke dorsale wortel werd gespaard. Wilson (1961) 
toonde aan, dat endogene activiteit aansprakelijk is voor het hand­
haven van een grondritme bij de vliegbewegingen van sprinkhanen. 
Afferente toevoer (zoals propioceptieve) beïnvloedt weliswaar ampli­
tudo en frequentie, doch is niet primair verantwoordelijk voor het 
ritme als zodanig. We kunnen in het algemeen stellen, dat tonische 
afferente toevoer, die leidt tot ritmiek in motorische produktie het 
bestaan van endogene activiteit impliceert. 

Wegens het curieuze van het geval wordt tot slot het werk van 
Roeder (1963) en medewerkers aangehaald. Zij bestudeerden het co­
pulatiegedrag van bidsprinkhanen. Het stilzittende wijfje reageert met 
prooivanggedrag op een brede scala van objecten die haar naderen. 
Een mannetje dat op copulatie uit is, ontkomt daar niet altijd aan. 
Het consumeren van zijn kop hoeft echter niet het mislukken van de 
copulatie tot gevolg te hebben. Zulk een gedecapiteerd 'mannetje' 
ontwikkelt pootbewegingen, die hem naast en op het wijfje kunnen 
brengen, waarna vastgrijpen volgt en, door adequate bewegingen van 
het copulatieapparaat, geslaagde overdracht van de spermatofoor 
plaatsvindt. Experimenteel gedecapiteerde mannetjes vertonen het­
zelfde gedrag, wanneer men ze tactiel met wijfjes in contact brengt. 
Roeder toonde door registratie via elektroden aan, dat het volledig 
gedenerveerde terminale ganglion van de buikstreng een sterke endo­
gene activiteit vertoont. Vanuit dit ganglion wordt de motoriek van 
abdomenwand en copulatieapparaat verzorgd. Het is natuurlijk geens­
zins uitgesloten, dat bij een eventueel gedecapiteerd mannetje de 
copulatiebewegingen mede beïnvloed worden door afferente toevoer, 
al was het alleen maar om de bewegingen van abdomen en copulatie­
apparaat te sturen (taxis-component). De geregistreerde endogene rit­
miek zou echter zeer wel aansprakelijk gesteld kunnen worden voor 
de grondvorm van de spiercoördinaties. 

Om de endogene activiteit zichtbaar te maken was decapitatie no-
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dig. Blijkbaar gaan er inhibitieve invloeden uit van de hersenen en 
het suboesofageale ganglion. Er zijn mannetjes, die er in slagen om, 
zonder hun kop te verliezen, een aantal wijfjes te bevruchten. Men 
kan zich afvragen, hoe in deze intacte dieren de inhibitieve invloed 
op de thoracale en terminale ganglia wordt weggenomen. Aan een 
zenuwpreparaat van een kakkerlak demonstreerde Roeder, dat inhi­
bitie vanuit de hogere centra werd onderdrukt onder invloed van een 
neurosecreet, afkomstig uit de in de kop gelegen corpora cardiaca. 
De vermelde gegevens maken het zeer waarschijnlijk, dat ook in de 
intacte bidsprinkhanen endogene activiteit van de buikstreng-ganglia 
aanwezig zal zijn tijdens het copulatiegedrag. Ook bij de kakkerlak is 
endogene activiteit in deze ganglia aangetoond; bij een gedecapiteerd 
dier uit deze zich in zwakke bewegingen van het copulatieapparaat. 
Gedecapiteerde mannetjes konden echter niet tot copulatiegedrag ge­
bracht worden. De visie, dat op grond van een bij insekten voor­
komend fysiologisch bouwplan bij de bidsprinkhaan een adaptatie is 
opgetreden, zodat ook na vangst door het wijfje copulatie mogelijk 
blijft, is waarschijnlijk de juiste. 

Hoe dit ook moge zijn, er is suggestieve evidentie voor de idee, 
dat endogene activiteit van voldoende 'kaliber' kan zijn om (mede) 
verantwoordelijk gesteld te worden voor het opwekken van normale 
handelingen. Een belangrijk punt is ook, dat zulke activiteit zo lang 
kan persisteren, dat overeenkomst bestaat met de tijdschaal waarin 
gedragsveranderingen zich plegen af te spelen. Er is op zich fysiolo­
gisch niets tegen de veronderstelling, dat toename van endogene acti­
viteit in bepaalde delen van het centrale zenuwstelsel een bron kan 
zijn voor het ontstaan en het continueren van zoekgedrag. We moeten 
echter bedenken, dat de mate van endogene activiteit durend onder 
invloed staat van het milieu, dat ten aanzien van het bestudeerde 
systeem, het centrale zenuwstelsel, extern genoemd moet worden. 

De bespreking van motiverende factoren is niet volledig geweest. Dit 
hoeft geen verwondering te wekken. De processen in het organisme 
bezitten een grote mate van complexiteit. Inwendige prikkels kunnen 
in principe dezelfde motiverende effecten hebben als uitwendige; 
neurohormonen zullen zeker een rol spelen. Een nog practisch onont­
gonnen gebied van onderzoek betreft de interacties tussen verschillen­
de motiverende factoren. Is het desondanks mogelijk, om te spreken 
van een soort van resultante als gevolg van deze interacties? Het is 
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nuttig in dit verband een korte bespreking te wijden aan een begrip 
als 'centrale excitatie toestand'. 

Centrale excitatie toestand 

Wanneer er (betrekkelijk langzame) veranderingen in bereidheid tot 
het uitvoeren van een bepaald gedrag plaatsvinden, terwijl er reden is 
te veronderstellen, dat gemiddeld genomen de sterkte van van buiten 
het centrale zenuwstelsel gelegen factoren constant is, dan moet men 
deze veranderende bereidheid wel terugvoeren op veranderingen in 
de toestand .van (delen van) het centrale zenuwstelsel. Zulk een toe­
stand zou kunnen ontstaan en eventueel in stand kunnen worden ge­
houden door de actie van motiverende factoren, inclusief endogene 
activiteit van het centrale zenuwstelsel zelf. Uitgaande van deze ge­
dachten, is men er toe gekomen te spreken van centrale excitatie toe­
standen. Deze zouden het organisme predisponeren tot een gemakke­
lijker uitvoeren van bepaalde handelings-complexen wanneer adequate 
externe prikkels aanwezig zijn. Er is evidentie, dat in het centrale 
zenuwstelsel structuren bestaan, die de coördinatie van handelingen 
beheersen. Dit is op zichzelf nog geen argument om specifieke toe­
standen aan te nemen, maar het bestaan ervan is wel een prerequisiet 
wil aan een begrip als centrale excitatie toestand enige zin worden 
verleend. 

Er zijn verschillende methodieken in gebruik, om iets van de struc­
turele werkzaamheid van het centrale zenuwstelsel te achterhalen. 
Als zodanig kunnen genoemd worden: gelocaliseerde vernietiging van 
hersengebiedjes, applicatie van hormonen en andere stoffen in het 
centrale zenuwstelsel, elektrische stimulatie en registratie van hersen-
activiteit met behulp van elektroden bij zich zo vrij mogelijk bewe­
gende dieren. Elke methode heeft natuurlijk zijn intrinsieke bezwaren; 
de interpretatie is des te overtuigender, wanneer het gebruik van di­
verse methodieken tot eenzelfde conclusie leidt. 

Uit de tot nu toe bekende gegevens kan men tot de voorzichtige 
slotsom komen, dat er inderdaad systemen in het centrale zenuwstel­
sel (zoals in de hypothalamus) bestaan, waarvan de activering leidt 
tot gedrag, dat niet te onderscheiden is van dat, wat we observeren 
bij het ongestoorde intacte dier. Het is ook van groot belang, om na 
te gaan of activering van dergelijke systemen leidt tot de gevolgen, 
die verbonden zijn aan het optreden van z.g. gemotiveerd gedrag. Een 
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redelijk goed uitgewerkt geval is te vinden in het werk dat Miller 
(o.a. 1960) en medewerkers hebben gedaan aan eetgedrag van ratten. 
Stimulatie van een bepaald hypothalamus gebied bracht een verzadig­
de rat weer tot eten, wat eventueel gepaard ging met toepassing van 
aangeleerde gewoonten om aan voedsel te komen (zie ook Andersson 
& Wyrwicka, 1957, voor drinkgedrag bij geiten). De elektrische sti­
mulatie moest versterkt worden wanneer tegelijkertijd een de honger 
reducerende stof als dextro-amfetamine werd toegediend. Het stoppen 
van de stimulatie kon voorts gebruikt worden als een beloning om 
dressuren tot stand te brengen; de functie van de stimulatiebeëindi­
ging is dus equivalent met die van de voedselgift in normale gevallen 
van dressuur. Dat het geactiveerde systeem een zekere mate van spe­
cificiteit bezat, werd aangetoond door aan een matig dorstige rat, die 
bezig was met drinken, een 'eetprikkel' te geven; de rat stopte met 
drinken en ging op zoek naar voedsel. 

Een ander interessant gegeven uit dergelijke experimenten is, dat 
de activatie van een neuraal systeem ook effect heeft op de gevoelig­
heid van het organisme voor uitwendige prikkels; eventueel ook voor 
die, die ontstaan tengevolge van het opgewekte gedrag zelf. Ratten, 
waarvan het 'eetsysteem' geprikkeld werd, kozen uit aangeboden 
vloeibaar voedsel een voedselrijke vloeistof en lieten water staan. 
Von Holst & Von Saint Paul (1963) beschrijven eveneens een interes­
sant experiment. Zij werkten met kippen met permanent geïmplan­
teerde elektroden en vonden, dat vanuit diverse gebieden gedrag op-
wekbaar was, dat te beschrijven viel als 'motorische onrust'. De hen 
of de haan liep onrustig heen en weer. Bij een bepaalde prikkelplaats 
bleven ze dit doen ondanks aanbieden van soortgenoten of andere 
objecten. Aanbieding van een opgezette hermelijn deed echter de mo­
torische onrust op slag overgaan in agressief gedrag ten opzichte van 
dit object, gevolgd door vluchtgedrag bij continuering van de elek­
trische stimulatie. In andere prikkelgebieden bleek de motorische 
onrust geassocieerd te zijn met waterconsumptie of, om een zeer spe­
cifieke neiging te noemen, met het hakken naar de kop van een 
tegenstander. Het voorbeeld leert, dat het niet voldoende is om het 
opgewekte gedrag te karakteriseren met een neutrale term, zoals 
'locomotie'. De uitwendige situaties moeten als het ware 'afgetast' 
worden om tot de juiste naamgeving van het geactiveerde systeem te 
besluiten (zie de opmerking over de qualificatie van zoekgedrag op 
blz. 74). Het voorbeeld leert ons bovendien, dat tengevolge van een 
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prikkel in het centrale zenuwstelsel niet alleen gedrag (locomotie) 
wordt opgewekt, doch tevens een specifieke gevoeligheid voor bepaal­
de externe prikkels wordt geïnduceerd. 

Tenslotte moet opgemerkt worden, dat activering van een bepaald 
neuraal systeem een zekere persistentie van bereidheid met zich mee­
brengt. Aan de ene kant lukt het om spontaniteit te induceren, aan 
de andere kant kost het tijd om gedrag van een organisme horend 
bij stemming a over te voeren in gedrag horend bij stemming b. In 
het artikel van Von Holst & Von Saint Paul (1963) staan voorbeel­
den. Wanneer de frequentie van stimulatie van een hersengebiedje 
wordt opgevoerd-de sterkte van de stimulatie is overigens net vol­
doende om openlijk gedrag te induceren - kan verlaging van de drem­
pelwaarde optreden, die zover gaat, dat het proefdier zonder enige 
verdere stimulatie volhardt in het geïnduceerde gedrag. Zo ook kan 
met behulp van een in sterkte en duur adequate stimulatie, een dier, 
dat uit zichzelf bezig is met een bepaald type van gedrag er, om het 
zo maar eens te zeggen, vanaf gebracht worden met dit gedrag door 
te gaan. Uiteraard kan elk gedrag door zeer sterke stimulatie tot 
zwijgen worden gebracht, maar in het door Von Holst beschreven 
geval was de stimulatie zwakker en was, kortdurend gegeven, slechts 
aanleiding tot een korte onderbreking van het lopende gedrag door 
het gedrag, dat hoorde bij de activatie van het gebruikte prikkelge­
bied. Werd het alternatieve gedrag langduriger opgewekt, dan resul­
teerde dé ingreep in het uitblijven van'het lopend gedrag, na beëin­
diging van het geïnduceerde. De 'zentrale Umstimmung' kost dus tijd. 

Resumerend kunnen we stellen, dat er neurale, tot op zekere hoog­
te specifiek werkende systemen bestaan, die als functie hebben, dat 
(a) handelingen in een zekere samenhang aflopen en (b) de gevoelig­
heid voor bepaalde uitwendige prikkels wordt 'geregeld'. Eenmaal 
actief blijven deze systemen een tijd lang actief. Het is niet erg zinvol 
zich deze centrale excitatie toestand voor te stellen als te berusten op 
de aanwezigheid van een soort 'reservoir', dat 'leegloopt' in motorische 
actie. Vooral de veranderingen in de gevoeligheid zijn moeilijk in zo'n 
voorstelling in te passen. Men zou dan eerder verwachten, dat de 
uitwendige prikkeling hoe langer hoe aspecifieker zou kunnen zijn. 

Het is ook niet zinvol zich voor te stellen, dat de centrale excitatie 
toestand zou berusten op activiteit van scherp gelocaliseerde gebiedjes 
in de hersens. Natuurlijk bestaat er een zekere localisatie; men kan 
niet alles opwekken vanuit elke prikkelplaats. Een te starre voorstel-
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ling van zaken voert echter ook op dwaalsporen en wel om de vol­
gende redenen: 
1 Vanuit bepaalde prikkelpunten zijn slechts bepaalde handelingen 
op te wekken, nimmer het grotere complex waarin de handelingen 
binnen het normale gedrag gepast zijn. Uit andere prikkelpunten is 
wel geïntegreerder gedrag opwekbaar, doch het bezit dan nog niet 
alle kenmerken van normaal gedrag. Complexe interacties tussen bij­
voorbeeld diencefalon en telencefalon gebieden zijn soms onmisbaar 
om werkelijk normaal gedrag te veroorzaken. 
2 Vanuit verschillende prikkelpunten kunnen dezelfde handelingen 
opgewekt worden. Een dergelijke ongelocaliseerde strooiing is zeker 
ten dele terug te voeren op het feit, dat men niet onderzocht heeft 
welk groter systeem feitelijk geactiveerd was (zie het voorbeeld van 
de 'motorische onrust'), maar is zeker ook ten dele het gevolg van het 
feit, dat handelingen ingepast zijn in verschillende gedragssystemen. 
Het is dan niet zo verwonderlijk, dat er meerdere connecties bestaan 
met een bepaald neuromotorisch apparaat. 
3 Vanuit één en hetzelfde prikkelpunt kan in de loop van enkele 
uren het optreden van verschillende handelingen worden geïnduceerd. 
Dit wijst er op, dat door verhoudingen elders in het centrale zenuw­
stelsel bepaald wordt wat het uiteindelijke resultaat van de stimulatie 
zal zijn. 
4 Als door gelocaliseerde laesies specifieke gedragscomplexen zijn 
uitgevallen, kunnen deze weer na verloop van tijd optreden. Blijkbaar 
bestaat er voldoende plasticiteit in gespaarde delen van het centrale 
zenuwstelsel om functies over te nemen. 

Ofschoon de voorstelling van een te starre localisatie dus onjuist is, 
kunnen we een begrip als centrale excitatie toestand benutten om aan 
te geven, dat er structuren bestaan, die op de één of andere manier 
door motiverende factoren zo beïnvloed worden, dat ze coördinerend 
en regulerend werken. Daarmee heeft het begrip een zekere verkla­
rende status ten aanzien van het proces, dat we gedrag noemen, doch 
heeft het dit niet, wanneer we vragen naar de mechanismen, die fysio­
logisch gesproken aansprakelijk zijn voor het bereiken van die toe­
stand. 

Conflict 

Het is zonder meer aannemelijk, dat een organisme voortdurend bloot 
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Staat aan een diversiteit van uitwendige prikkels. Meer dan één ge­
dragssysteem zal tegelijkertijd geactiveerd worden. Het voedselzoeken 
van een hongerig dier kan onmiddellijk stoppen zodra een prikkel tot 
vlucht verschijnt. We nemen niet aan, dat hongermotivatie ineens af­
wezig zou zijn op het moment dat 'vlucht' of 'zich dekken' optreedt. 
In zulke gevallen wordt de term conflict gebruikt. 

Het is niet erg zinvol te trachten een definitie van deze, uiteraard 
vage, term te geven. Zinvoller lijkt het kort een tweetal mogelijkheden 
te bespreken, die in zulke situaties voor kunnen komen. 

Gedragsinhibitie We spreken van gedragsinhibitie indien interne 
causale factoren van twee soorten van gedrag tegelijk aanwezig zijn, 
doch slechts één soort wordt uitgevoerd of wanneer de ander op zijn 
minst een zekere graad van onderdrukking ondergaat. Het ventileren 
van een mannelijke stekelbaars in broedzorg wordt sterk gereduceerd, 
indien men een willig wijfje aanbiedt gedurende vijf minuten (fig. 6). 
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Fig. 6. Effect van een wijfjes test op ventileren van een mannelijke drie-
doornstekelbaars in broedzorgfase (gemiddelde van 16 gevallen). Ordinaat: 
ventileren in seconden per 5 minuten; abscis: tijd; ty-test 5 minuten. Aan­
gegeven is voorts het gemiddeld aantal zigzaggen, dat het mannetje ver­
toont in, voor en na de wijfjestest. Naar Sevenster (1961). 
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Fig. 7. Effect van 5 minuten 'afhouden van nest' op het ventileren van de 
driedoornstekelbaars in broedzorg (gemiddelde van 13 gevallen). Ordinaat: 
ventileren in seconden per 5 minuten; abscis: tijd. De stippellijnen geven de 
afhoudperiode van 5 min. aan. Naar Sevenster (1961). 

Het mannetje gaat in de eerste dagen van de broedzorgcyclus over 
tot balts. Deze reductie in ventileren herstelt zich langzaam na weg-
name van de wijfjesprikkel; dit herstel is gecorreleerd met een gelei­
delijke afname in 'vacuüm' balts activiteit. Men mag hier met recht 
spreken van inhibitie van broedzorggedrag, omdat de vijf minuten 
durende onderbreking van het ventileren op zichzelf een stijging in 
ventileeractiviteit tengevolge had moeten hebben. Ten eerste is de 
sterkte van de uitwendige prikkel tengevolge van de afname in ven­
tileren toegenomen; ten tweede heeft een onderbreking van ventileren 
zonder meer een toename tengevolge. Op drie manieren teweeg ge­
brachte interrupties van ventileren voor een leeg nest, tonen dit aan 
(fig. 7); zelfs ontstaat deze toename na interruptie van ventileren zon-
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der nest. Sommige mannetjes blijven dan ventileren op de plaats van 
het nest. 

Soms wordt gesteld dat gedragsinhibitie niet meer is dan dat het orga­
nisme de tijd ontbreekt gedrag a uit te voeren zolang hij met b bezig 
is. Dit is formeel gesproken natuurlijk juist en geldt altijd aangezien 
het organisme nooit niets doet. Zulk een redenatie brengt de analyse 
echter geen stap verder. De werkelijk biologisch relevante vraag is 
hoe het komt, dat de beschikbare tijd op een bepaalde wijze verdeeld 
wordt. 

Het verschijnsel van gedragsinhibitie vraagt om verder onderzoek. 
De mechanismen zullen, zoals bij zovele verschijnselen van een com­
plex geheel, divers zijn. Tijdelijke uitsluiting van een op zich geacti­
veerd gedragssysteem zou tot stand kunnen komen op basis van 'con­
currentie' aan de receptorische kant. Dit kan dan weer een perifere 
kwestie zijn; bepaalde zintuigen kunnen zo georiënteerd worden, dat 
andere in ongunstige positie komen. Convergentie van twee ogen op 
hetzelfde object, scherpstelling, etc. maken een organisme tijdelijk 
speciaal toegankelijk voor optische prikkeling, mogelijk terzelfdertijd 
minder voor acoustische. 

Men kan overigens de vraag stellen waardoor een dergelijke speci­
fieke attentie tot stand komt. Er zijn aanwijzingen dat dit samenhangt 
met de motivatietoestand. Dit is des te, evidenter als het informatie 
betreft, die via één zintuig binnenkomt. Een mannetjes stekelbaars 
reageert sterker met vechten op van onder rood gekleurde modellen 
dan op anders gekleurde, rood nestmateriaal geniet echter geen voor­
keur tijdens de nestbouw. 

Bij het kwalificeren van sommige soorten van zoekgedrag is het 
aan de vorm van het zoekgedrag al te zien om welke motivatie het 
gaat. Gesuperponeerd op het normale locomotiepatroon wijst bepaal­
de motoriek erop welk gedeelte van de omgeving wordt afgespeurd. 
Een nestmateriaal-zoekende stekelbaars is één en al oog voor de bo­
dem van het territorium. Hij zwemt en staat dikwijls in een naar be­
neden gerichte stand, In andere gevallen laat een organisme niet veel 
meer zien dan het locomotiepatroon. Achteraf wordt dan op grond 
van het selectief openstaan voor bepaalde prikkels (keuze van objec­
ten) gededuceerd tot de motivatie, die zulke locomotie zou kunnen 
beheersen. 

De specifieke attentie, die het verschijnsel van gedragsinhibitie be-
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grijpelijk zou kunnen maken, moet men opvatten als een vrij centraal 
in het centrale zenuwstelsel gebeurend proces. Tot sexuele activiteit 
geneigde mannetjesratten kunnen in een olfactometer gemakkelijk 
discrimineren tussen de geuren van een receptief en een niet-receptief 
wijfje. Deze discriminatie valt weg na castratie. Dit betekent niet dat 
gecastreerde mannetjes het vermogen tot deze discriminatie verloren 
hebben. Men kan ze met behulp van dezelfde geurdiscriminatie con­
ditioneren op een drinkplaats (Carr & Caul, 1962). Het effect van het 
sexhormoon in intacte dieren zou men kunnen omschrijven als sensi-
tiserend: deze motiverende factor maakt ergens in de 'keten' prikkel-
effector\één of meer mechanismen gevoelig, zodat sexueel actieve 
mannetjes reageren op de geur van willige wijfjes. In een conflict­
situatie zou nu één gedragssysteem kunnen prevaleren boven een an­
der, omdat mechanismen die hiermee te maken hebben (iets) meer 
gesensitiseerd zijn. Het is natuurlijk ook niet uitgesloten dat delen van 
deze centrale mechanismen in directe zin inhibitief op elkaar inwer­
ken. 

Het is tenslotte denkbaar dat gedragsinhibitie meer aan de effec-
torische kant wordt gerealiseerd. Bepaalde effectoren worden gebruikt 
in verscheidene motorcoördinaties. Dit betekent de mogelijkheid van 
'concurrentie' om deze effectoren. 

De opbouw van het gedrag in de tijd gedurende een fase van relatieve 
gedragsinhibitie (zie fig. 6) is van hetzelfde type als we reeds bespra­
ken. Vlaagjes van regelmatige terugkeer naar het nest om te ventile­
ren wisselen af met kortdurende perioden van meer of minder sterk 
'vacuüm' baltsgedrag. Bij andere vormen van conflictgedrag kan de 
afwisseling van twee gedragssystemen sneller in de tijd en met grotere 
starheid optreden. De alternantie tussen (agressief) naderen tot en 
zich verwijderen van een object (vlucht) is een voorbeeld (approach-
avoidance conflict). De term successieve ambivalentie wordt gebruikt 
om dergelijke vormen te beschrijven. Ik wil hier niet verder op in­
gaan, maar wel enige aandacht schenken aan een andere mogelijkheid 
waarin 'concurrentie' zich kan uiten. Er is evidentie, dat twee moti­
vaties zich tegelijkertijd in één en dezelfde handeling kunnen uitdruk­
ken. In zulke gevallen spreekt men van simultane ambivalentie. 

Simultane ambivalentie Bij de simultane ambivalentie kan het niet 
gaan om prioriteit aan de receptorische kant; dergelijke handelingen 
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treden dan ook op indien één en hetzelfde object (rivaal, partner) 
twee (of meer) motivaties tegelijk opwekt. Sommige dreigbewegingen 
bijvoorbeeld meent men, wat hun veroorzaking betreft, als simultaan 
ambivalente handelingen te kunnen begrijpen. De evidentie voor deze 
stelling, gerangschikt van meer algemene naar meer specifieke aard, 
is de volgende: 
1 De dreigbewegingen treden op in situaties waar men conflict kan 
verwachten; bijvoorbeeld aan de grens van territoria of bij niet wijken 
van de opponent. 
2 De gedragscontext, waarin de dreigbewegingen voorkomen, wijst 
op gelijktijdig geactiveerd zijn van agressie en vlucht. Ze worden dik­
wijls vergezeld door alternerend benaderen en afkeren van de oppo­
nent. Sequentie-analyse leert hoe groot de kans is dat een bepaalde 
dreigbeweging gevolgd wordt door 'puur' aanval, c.q. 'puur' vlucht. 
Wanneer men aanneemt, dat de motivaties, die veronderstellenderwijs 
de-dreigbeweging tot stand brengen, langer persisteren dan de duur 
van de dreiging zelf, volgen uit zo'n analyse conclusies omtrent de 
verhouding in sterkte van die motivaties tijdens de dreigbeweging. 
Proefmethodisch en wat de interpretatie betreft bestaan bij zulke 
sequentie-analyses een aantal moeilijkheden. In de eerste plaats mag 
de sequentie niet bepaald worden door een verandering in uitwendige 
prikkelsituatie. Noch de aangevallene, noch de aanvaller mogen van 
plaats of houding veranderen. Het vluchten van de bedreigde, nadat 
een dreigbeweging is vertoond, kan op zichzelf voldoende verklaring 
zijn voor een eventuele koppeling van dreiggedrag door en aanval 
van de dreiger. Vlucht van de bedreigde zou immers systematisch 
aanval van de dreiger kunnen opwekken. Zo ook mag de dreiger zich 
al dreigend niet verplaatsen. Daardoor immers zou de uitwendige 
prikkelsituatie zo veranderd kunnen worden, dat deze sterkere agres­
sie opwekkende prikkels bevat. In de tweede plaats volgen dikwijls 
verschillende soorten van dreigbewegingen elkaar op, zodat men de­
ductie op deductie moet stapelen, om tot een suggestie omtrent de 
motivatie van bewegingen te komen, die zelden of nooit door 'pure' 
aanval of vlucht gevolgd worden (zie voor beschouwingen hierover 
Tinbergen, 1959). 

3 In een enkel geval is experimenteel nagegaan of dreigbewegingen 
inderdaad optreden bij gelijktijdig aanbieden van de prikkelsituaties 
voor aanval en vlucht, zoals deze eerst experimenteel waren vastge­
steld. Blurton-Jones (1960, 1968) kwam tot positieve resultaten. Zo 
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had 'bijmenging' van vluchtprikkels in een agressieve prikkelsituatie 
tot gevolg, dat een bepaalde dreigbeweging van de koolmees toenam 
in frequentie. 
4 Een nauwkeurige analyse van de vorm, die een bepaalde beweging 
kan aannemen, voert tot nog specifiekere evidentie over het simultaan 
ambivalente karakter van een beweging. Indien men van een hande­
ling, die in volledige vorm bestaat uit vier motorcomponenten, slechts 
de vormen A, AB, ABC en ABCD registreert, is er geen reden om 
tot ambivalente veroorzaking te besluiten. De aanname van een toe­
nemende sterkte van één factor is voldoende. Anders wordt het^ wan­
neer ook combinaties als AC, ACD, BC, etc. voorkomen. Aanname 
van minstens twee factoren lijkt dan noodzakelijk. 

Zo'n vorm analyse is des te overtuigender, als motorcomponenten 
identiek zijn met componenten, die optreden bij 'zuivere' agressie of 
vlucht. Het uit de draagveren nemen van de vleugelpols bij bepaalde 
dreigbewegingen van zilvermeeuwen wordt als agressieve component 
beschouwd. Observatie leert, dat (a) bij 'pure' agressie met de vleugels 
wordt geslagen en dat (b) bij 'gewoon' opvliegen of bij vluchten door 
weg te vliegen de polsen pas op het allerlaatste ogenblik te voorschijn 
komen. Het feit, dat dit onderdeel niet voorkomt bij de dreigbewe­
gingen van de Skua's, een verwante groep meeuwen, steunt de inter­
pretatie. In hun vechtgedrag komt slaan met de vleugels niet voor. 

De snelle afwisseling in de tijd van dergelijke simultaan ambivalente 
bewegingen en elementen, die men tot één van de 'pure' gedrags­
systemen moet rekenen wijst erop, dat we niet moeten denken aan 
verschuivende motivatiesterkten op basis van veranderende hormoon-
spiegels, doch veeleer aan snel wisselende toestanden in het centrale 
zenuwstelsel. 

Een organisme kan in conflictsituaties nog andere gedragingen dan 
de hier beschreven mogelijkheden laten zien. Niet alles kan besproken 
worden. Het voorgaande maakte hopelijk voldoende duidelijk, hoe 
men probeert het gedrag van een dier in zulke situaties analytisch te 
benaderen. 

Slotopmerkingen 

Heeft het, na de door ons gemaakte excursie in het gebied der 'moti­
vatie-analyse' nog zin een begrip als motivatie te handhaven? We 
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moeten bedenken, dat het een begrip is, dat wordt gebruikt zowel 
wanneer het gaat over soorten van gedrag binnen één soort, als ook 
wanneer gedrag van verschillende soorten wordt bestudeerd. Niemand 
meent, dat de mechanismen in al die situaties identiek zullen zijn. 

Een begrip als motivatie zal (voorlopig?) echter toch waarde heb­
ben op een bepaald niveau van analyse. In de eerste plaats, omdat het 
verwijst naar enige algemene karakteristieken van vele soorten van 
gedrag. Het geeft iets aan van de relatieve autonomie die een orga­
nisme bezit, in zijn reacties ten opzichte van het externe milieu. In 
de tweede plaats zal het een klassificerende rol blijven spelen, al zal 
mogelijk altijd- meningsverschil blijven bestaan over hoeveel soorten 
van handelingscomplexen onderscheiden moeten worden. Daar de 
classificatie o.a. geschiedt op basis van een gemeenschappelijk fluc­
tueren in bereidheid tot het uitvoeren van een bepaald complex van 
handelingen, heeft het begrip motivatie in de derde plaats een zekere 
verklarende betekenis, ofschoon het nooit iets zeggen kan over de 
mechanismen, die een rol spelen bij het tot stand komen van die 
ordening. Wat dat betreft speelt het, speciaal wanneer kwantitatieve 
analysen worden uitgevoerd, een heuristische rol. Problemen worden 
aangereikt aan die analytici, die zich bezighouden met onderzoek van 
zenuwstelsel etc, indien ze althans geïnteresseerd zijn in het begrijpen 
van gedrag, zoals dat door het intacte organisme wordt uitgevoerd. 
Goede gedragsanalyses zullen voorkomen, dat te simpele antwoorden 
worden gegeven door hen, die op minder complex niveau analyseren; 
aan de andere kant zullen neurofysiologen, etc. gedragsonderzoekers 
dienen te behoeden voor te simpele voorstellingen aangaande de wer­
king van inwendige systemen. Het kennis nemen van eikaars resul­
taten, beter nog samenwerking in teamverband tussen gedragsonder­
zoekers, neurofysiologen, endocrinologen, etc., is van groot belang, 
teneinde het doel te bereiken: begrip voor de wijze waarop ordening 
in gedrag tot stand komt. 
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Veroorzaking van gedrag, fysiologisch bezien 

L. DE RUITER 

Het probleem 

Of wij de oorzaken van een bepaald gedragspatroon kennen, moet 
daaruit blijken of wij betrouwbare voorspellingen kunnen doen over 
het al dan niet optreden van dat gedrag. Aldus geformuleerd laat het 
probleem van de veroorzaking van gedrag zich op verschillende ma­
nieren benaderen. Men kan zich beperken tot zuivere gedragswaar­
nemingen. Dan moet worden vastgesteld welke voorgeschiedenis van 
het individu en welke kenmerken van zijn actuele omgeving het op­
treden van het onderzochte gedrag in de hand werken. Andere artike­
len in dit boek tonen duidelijk aan dat deze puur ethologische benade­
ring modellen van de structuur van gedrag oplevert, die aanzienlijke 
voorspellende waarde hebben. 

Daarnaast is een heel andere benadering mogelijk. Gedrag is een 
samenspel van activiteiten van uitvoerende organen (effectoren), waar­
bij vooral de spieren op de voorgrond treden. Dit samenspel wordt 
gedirigeerd door het centrale zenuwstelsel (czs) in nauwe samenwer­
king met het endocriene systeem, dat alle hormoonklieren omvat. De 
zintuigen geven het czs inlichtingen over de toestand in en om het 
lichaam. De manier waarop het czs die informatie verwerkt tot be­
velen aan de effectoren wordt bepaald enerzijds door de erfelijk ge­
determineerde constitutie van het czs, anderzijds door in de loop van 
het individuele leven opgedane en in het czs geregistreerde ervaringen. 

Wisten wij genoeg van de eigenschappen van de zintuigen en de 
effectoren, en vooral van die van het czs zelf, dan zouden wij kunnen 
voorspellen wat voor gedrag het individu onder gegeven omstandig­
heden zal uitvoeren, ook al hadden wij nooit enige gedragswaarneming 
gedaan. De beschikbare fysiologische kennis is echter nog totaal 
ontoereikend om een dergelijk neurofysiologisch model van gedrag op 
te stellen. Wel is de fysiologie nu zo ver, dat onderzoek in deze rich-
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ting met succes kan worden ondernomen. Daarvan geeft dit artikel 
enkele voorbeelden, alle ontleend aan onderzoek aan vertebraten, 
hoofdzakelijk aan zoogdieren. (Een goed overzicht van stand en pro­
blemen van de gedragsfysiologie geeft Milner (1971).) 

Iets over het zenuwstelsel 

Het czs van de vertebraten bestaat uit hersenen en ruggemerg. Het is 
hoofdzakelijk opgebouwd uit twee soorten cellen: gliacellen en zenuw­
cellen (neuronen). De gliacellen zijn de talrijkste. Zeker zijn zij van 
groot belang als leveranciers van bedrijfsstoffen voor de neuronen, 
maar in detail is van hun functie nog maar weinig bekend. Meer we­
ten wij van de zenuwcellen (fig. 1). Hun aantal varieert van miljoenen 
bij lagere soorten, tot omstreeks tien miljard bij de mens. Elk neuron 
heeft enkele uitlopers, waaronder altijd één lange, axon of zenuw­
vezel genaamd, die zelfs centimeters of decimeters lang kan zijn. Het 
axon vertakt zich een aantal malen en elk takje vormt één of meer 

Fig. 1. Links: zenuwcel uit de schors van de grote hersenen, met een aan­
tal dendrieten, en één axon (a) dat zich bij een bundel (b) gelijksoortige 
axonen van andere neuronen voegt. Rechts: gedeelte van het cellichaam 
van een neuron met daarop gelegen Synapsen, (rechter figuur uit Schade, 
De functie van het zenuwstelsel, Aula) 

80 



contactpunten, z.g. Synapsen, op andere zenuwcellen. Gemiddeld 
gesproken ontvangt elk neuron zodoende honderden of duizenden 
Synapsen van andere neuronen op zijn cellichaam en op de kortere 
uitlopers (dendrieten) daarvan. Het geeft op zijn beurt ook weer Sy­
napsen af aan een dergelijk aantal zenuwcellen. Het enorme aantal 
neuronen in aanmerking genomen, zal duidelijk zijn dat de bedrading 
van het zenuwstelsel nauwelijks te ontwarren is. Weliswaar hebben de 
neuroanatomen verfijnde hulpmiddelen ontwikkeld om vast te stellen 
welke neuronen met elkaar verbonden zijn, maar de netwerken die 
daarmee aan het licht worden gebracht zijn zo ingewikkeld, dat de 
anatoom vaak slechts kan gissen naar hun functies. , 

Ook fysiologen houden zich intensief met het czs bezig. (Een ele­
mentaire inleiding tot de zenuw- en zintuigfysiologie is o.a. te vinden 
in Dijkgraaf & Vonk (1971b, p. 4-82 en 133-255).) Reeds lang 
is bekend dat de zenuwvezels informatie doorgeven in het lichaam. 
Daartoe moeten de berichten worden omgezet in een code. Het is 
niet helemaal onjuist hier een analogie te trekken met de morse-code 
die in de telegrafie wordt gebruikt, maar in detail zijn er veel ver­
schillen. In het czs is de z.g. actiepotentiaal de eenheid van de code. 
Bij een rustende zenuwcel draagt de celmembraan overal, op cel­
lichaam en uitlopers, aan de buitenzijde een positieve elektrische 
spanning ten opzichte van het inwendige van de cel. Geleidt de cel 
een signaal, dan verdwijnt deze z.g. rustpotentiaal op het punt waar 
het signaal zich bevindt. Deze gedepolariseerde plek op de celmem­
braan schuift met grote snelheid (variërend van minder dan 1 tot 
100 m/sec, afhankelijk van de bouw en dikte van de zenuwvezel) 
langs het axon voort. Dit proces noemt men actiepotentiaal of zenuw­
impuls. Op een gegeven plaats duurt de depolarisatie slechts ca. 0,001 
sec, omdat terstond de rustpotentiaal zich herstelt. Zodoende kan het 
axon verscheidene honderden actiepotentialen per seconde vervoeren. 
Ieder bericht dat het czs doorgeeft, bestaat uit een reeks van derge­
lijke impulsen. 

De actiepotentiaal bereikt tenslotte alle Synapsen die het neuron 
vormt. In de synaps moet het bericht worden overgedragen op de 
volgende cel. Vrijwel steeds gebeurt dit langs chemische weg. In het 
uiteinde van het axon is een z.g. neurotransmitter-substantie opgesla­
gen. Arriveert een actiepotentiaal ter plaatse, dan wordt een kleine 
hoeveelheid van deze stof uitgestort in het smalle spleetje tussen het 
axon en de volgende cel. De transmitter hecht zich aan bepaalde 
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moleculen in het oppervlak van deze laatste. Dit veroorzaakt een 
elektrische verandering in het volgende neuron. Deze verandering kan 
van tweeërlei soort zijn,- al naar de aard van de beschouwde synaps. 
Sommige Synapsen veroorzaken een kleine depolarisatie van de vol­
gende cel. Eén zo'n synaps kan niet meer teweeg brengen dan een 
plaatselijke potentiaalschommeling, die spoedig weer verdwijnt. Wor­
den echter een aantal zulke Synapsen op dezelfde cel tegelijk geacti­
veerd, dan tellen hun effecten bij elkaar op en kan de depolarisatie 
zo sterk worden, dat in de volgende cel een actiepotentiaal ontstaat 
die tot aan het eind van haar axon wordt voortgeplant. Synapsen die 
dit depolariserende effect hebben noemt men exciterend. In andere, 
z.g. inhiberende, Synapsen gebeurt juist het tegenovergestelde. Hetzij 
omdat het axon een andere transmitter afgeeft, hetzij door de andere 
geaardheid van de transmitterbindende moleculen in de membraan 
van de volgende cel, is hier het effect een versterking van de polari­
satie van deze laatste. Dientengevolge kan dit neuron moeilijker tot 
het afvuren van een actiepotentiaal komen. Voor beide soorten synaps 
geldt dat de uitgestorte transmitter in een tijd van slechts enkele milli­
seconden weer uit de synapsspleet wordt verwijderd. Het onderzoek 
naar de chemische aard van de transmitters en naar de processen van 
hun synthese, uitstorting, en verwijdering uit de synapsspleet, is nog 
in volle gang. Omstreeks een half dozijn transmitterstoffen zijn thans 
ontdekt. Van meer dan de helft van alle neuronen van het czs is 
echter nog niet bekend wat voor transmitter zij gebruiken. De lijst 
kan dus zeker nog groeien. Zover bekend maakt elk neuron slechts 
één bepaalde transmitter. 

De hier beschreven inzichten hebben geleid tot ontwikkeling van 
een aantal technieken voor onderzoek aan het czs. Men kan fijne, 
naaldvormige elektroden in de hersenen brengen zonder noemens­
waarde schade aan te richten. Men kan zulke elektroden ook per­
manent implanteren, zodat zij kunnen worden benut voor onderzoek 
naar hersenfuncties bij niet genarcotiseerde individuen, die onge­
stoord hun normale gedrag vertonen. Eventueel kan men dan zelfs 
gebruik maken van draadloze verbinding van de elektroden met de 
elektronische apparatuur die voor het experiment benodigd is. In 
de eerste plaats kan men de elektrodes benutten voor het registreren 
van de eigen elektrische activiteit der neuronen op een bepaald punt 
van de hersenen. Dit is de z.g. afleidtechniek. Door deze te com­
bineren met gelijktijdige gedragsobservatie kan men inzicht krijgen 
in de gedragsfunctie van het hersengebied waarin de elektrode zich 
bevindt. Anderzijds kan men de elektroden gebruiken om elektrische 
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prikkels toe te dienen aan een klein stukje hersenweefsel, waardoor 
dit gebied tot het afvuren van actiepotentialen wordt gedwongen. 
In plaats van elektrische prikkeling kan men ook lokale chemische 
prikkeling gebruiken met behulp van een fijne, permanent geïm­
planteerde injectienaald. Als prikkelstof kan bijvoorbeeld dienen 
één van de thans bekende neurotransmitters, öf een synthetisch ana-
logon daarvan, of farmaca die aanmaak of afbraak van transmitters 
beïnvloeden. Welke prikkelmethode men ook gebruikt, ook hier 
moet de ingreep worden begeleid door nauwkeurige gedragsobser­
vatie. Als derde techniek voor hersenonderzoek valt te noemen het 
uitschakelen van bepaalde delen van de hersenen. Soms is reversibele 
(chemische) uitschakeling mogelijk, maar meestal gaat het om blij­
vende beschadiging (laesie): door een in het te onderzoeken gebied 
gebrachte elektrode wordt een stroompje gestuurd dat sterk genoeg 
is om de neuronen in de onmiddellijke nabijheid te doden. Vervol­
gens gaat men bij het proefdier na, welke gedragsverandering de uit­
schakeling teweeg heeft gebracht. 

Hoe verfijnd deze technieken ook zijn, de analyse van de gedrags­
functies van het czs blijft moeilijk. Fysiologisch beschouwd zijn de 
hersenen zo mogelijk nog ingewikkelder dan al uit het anatomische 
onderzoek was gebleken. Afleidproeven tonen dat geen onderdeel van 
de hersenen van een intakt, niet genarcotiseerd dier ooit in rust is. 
Zelfs tijdens ds slaap trekken onophoudelijk stromen van actiepoten­
tialen door allerlei mazen van het netwerk. Ieder neuron wordt steeds 
gebombardeerd door honderden exciterende en inhiberende impulsen. 
Telkens als daarbij de balans doorslaat ten gunste van excitatie, vuurt 
het neuron zelf een actiepotentiaal af, waarmee het weer honderden 
of duizenden andere cellen beïnvloedt. Uit het wisselende gedrag van 
een individu blijkt, dat het czs van moment tot moment verschillende 
commando's afgeeft. Deze verschillen, zelfs dat tussen waken en sla­
pen, berusten echter niet zozeer op verandering in de totale hoeveel­
heid activiteit in de hersenen, als wel op subtiele veranderingen in het 
verdelingspatroon over de verschillende neuronen. De vraag dringt 
zich dan op, hoe zulk subtiel functioneren mogelijk is. Veeleer lijkt 
het czs immers zo georganiseerd dat zijn activiteit chaotisch moet 
worden, want elke cel is direct of indirect met praktisch alle andere 
verbonden, en over allerlei zintuigingangen worden onophoudelijk 
stortvloeden van actiepotentialen aangevoerd. 

Wij moeten concluderen dat het systeem te complex is dan dat 
zijn gedragsfuncties kunnen worden voorspeld door onderzoek vanuit 
het niveau van de afzonderlijke neuronen en hun verbindingen. Wij 
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moeten de omgekeerde weg bewandelen: eerst proberen uit nauw­
keurige analyse van het gedrag zelf vingerwijzingen te halen wat voor 
functies het czs vervult, en met die leidraad op zoek gaan naar de 
hersenmechanismeh voor die functies. 

De fysiologie van gedragssystemen 

Voor de fysioloog is dan ook heel belangrijk dat de etholoog tot de 
conclusie komt dat gedrag een ordelijke structuur heeft, waarin af­
zonderlijke elementen (handelingen) tot gedragssystemen zijn gebun­
deld. In de bijdrage van Van Iersel is dit nader uitgewerkt; hier 
hoeven .alleen een paar punten te worden gememoreerd, die voor dit 
artikel van belang zjjn. 

Globaal kan men de elementen die onder een bepaald systeem res­
sorteren, indelen in eindhandelingen en inleidend (appetitief) gedrag. 
Eindhandelingen (bijvoorbeeld happen, kauwen, slikken bij eetgedrag) 
zijn alleen mogelijk in één scherp omschreven uitwendige situatie 
.(voedsel direct beschikbaar); zij zijn dan ook van een tamelijk stereo­
tiep, voor alle individuen van een soort gelijkvormig karakter. Wat 
voor inleidend gedrag (bijvoorbeeld zoeken en bemachtigen van voed­
sel) nodig is om de juiste situatie voor de eindhandeling te realiseren, 
hangt sterk van het milieu af. Daarom kan het inleidende gedrag 
heel verschillende handelingen omvatten bij individuen die verschil­
lende milieuervaringen hebben opgedaan. 

Niettemin geldt voor ieder element van inleidend zowel als van 
eindgedrag, dat het een responsie van effectoren is op een bepaalde 
constellatie van uitwendige zintuigprikkels. Daartoe moet een neuro­
nen netwerk in het czs de schakel vormen tussen de betrokken zin­
tuigen en effectoren. De fysioloog moet dus ten eerste de ligging en 
werking van deze neuronale responsiemechanismen nagaan, ten twee­
de ophelderen hoe zij tot gedragssystemen zijn gebundeld. 

Wij concentreren ons op de tweede vraag. Relevant daarvoor is het 
gedragsgegeven dat een individu in een constant milieu soms meer, 
soms minder (of zelfs niet) bereid is een gegeven responsie te ver­
tonen waarvoor dat milieu de vereiste prikkels biedt. Het feit dat deze 
fluctuaties gelijk op gaan voor bepaalde groepen handelingen, levert 
het criterium voor het bundelen van zo'n groep tot een gedrags­
systeem. Blijkbaar moduleert één en hetzelfde stel 'motivatiefactoren' 
de activiteit van alle onder het systeem ressorterende responsiemecha-
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Fig. 2. Schematische aanduiding van de ligging van enkele anatomische 
hoofdafdelingen van het centrale zenuwstelsel. HT: hypothalamus; RF: 
reticulaire formatie; GH: grote hersenen; KH: kleine hersenen; LS: lim­
bisch systeem. 

nismen. Gedragsgegevens wijzen er verder op dat de oorsprong der 
motivatiefactoren deels ligt in de interne toestand van het lichaam, 
deels ook in de actuele uitwendige situatie. Of een gegeven gedrags­
systeem op een bepaald moment aan bod komt in het uitgevoerde 
gedrag, hangt niet alleen af van de intensiteit van de 'eigen' motivatie­
factoren voor dat systeem (bijvoorbeeld het hongerniveau in geval 
van eetgedrag), maar bovendien van concurrentie van andere syste­
men (verhindering van eetgedrag door vlucht bij dreigend gevaar). 

Als de hersenfysioloog zich waagt aan onderzoek naar deze ver­
schijnselen van 'specifieke motivatie' en 'interactie', die bepalen hoe 
het individu zich uiteindelijk zal gedragen, begint hij bij voorkeur 
met een relatief eenvoudig gedrag zoals eten of drinken. 

Eetgedrag1 Globaal kunnen wij de hersenen van zoogdieren indelen 
in hersenstam, kleine hersenen en grote hersenen. Het gedeelte van de 
hersenstam, dat aan de onderzijde de hypofyse draagt, heet hypotha­
lamus (fig. 2). Elektrische en chemische prikkeling van de hypothala­
mus bij niet genarcotiseerde proefdieren heeft interessante effecten 

1 Een iets meer uitgewerkte samenvatting van de gedragsfysiologie van 
voedsel- en wateropname is door mij gegeven in Dijkgraaf & Vonk (1971a, 
p. 226-280). Voor brede overzichten, samengesteld door talrijke specialis­
ten, zij verwezen naar Code (1967) en Morgane (1969). 
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op het gedrag. Welk effect wordt verkregen hangt onder meer af van 
de plaats van de elektrode. 

Zo kan prikkeling van bepaalde plaatsen in de laterale hypothala­
mus (LH) het proefdier terstond tot eetgedrag brengen, ook al was 
het tevoren geheel verzadigd. Heeft het een voerbakje voor zich, dan 
gaat het terstond tot de eindhandelingen over; moet eerst inleidend 
gedrag worden verricht, dan blijkt de prikkeling ook dit te activeren. 
Kunstmatige prikkeling van de LH activeert in feite het volledige ge­
dragssysteem van voedselopname (zie echter ook p. 110). Wij kunnen 
nu vermoeden dat het in de onderhavige proeven geprikkelde deel 
van de LH ook in het normale bedrijf van het czs tot taak heeft de 
motivatie te leveren voor de responsiemechanismen van het eetge-
dragssysteem. 

Wat bepaalt dan het activiteitsniveau van dit 'hongercentrum'2 in 
de LH? Een individu dat de vrije beschikking heeft over voedsel, eet 
juist zoveel als nodig is om het voedselverbruik in het lichaam te 
compenseren. Weliswaar kan de stofwisseling tijdelijk putten uit de 
voedselreserves van het lichaam, maar op wat langere termijn be­
schouwd worden deze reserves toch op constant peil gehouden door 
voedselopname. Dit wettigt het vermoeden dat de LH inlichtingen 
ontvangt in hoeverre in de voedselreserves en elders in het lichaam 
tekorten bestaan, en dat hij het eetgedrag activeert naar gelang van 
deze signalen. Voedsel kan twee verschillende functies vervullen in 
het lichaam, die kunnen worden samengevat met de trefwoorden 
bouwstof en brandstof. Althans wat de brandstoffunctie aangaat, 
blijkt de LH inderdaad de zojuist bedoelde rol te spelen. 

Om dit te verifiëren moeten wij weten wat voor signalen over de 
brandstofsituatie uit het lichaam naar het czs komen, en waar deze 
worden verwerkt. De gegevens dienaangaande kunnen als volgt wor-

2 De term 'centrum' dateert uit de tijd toen men vermoedde dat de zenuw­
cellen belast met de verzorging van een bepaalde functie op één bepaalde 
plaats in het czs waren geconcentreerd. Thans is bekend dat elke grotere 
functie wordt verzorgd door een netwerk van neuronen dat zich over vrij­
wel alle anatomische afdelingen van het czs kan uitstrekken. Blijkt het 
mogelijk een functie door ingrijpen op een bepaalde plaats in de hersenen 
diepgaand en specifiek te beïnvloeden, dan gebruikt men voor het aldaar 
gelegen, kennelijk relatief belangrijke deel van het netwerk vaak nog de 
term centrum. 
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Fig. 3. Globaal schema van de regulatie van eetgedrag. Open pijlen sym­
boliseren brandstoftransport, zwarte pijlen de loop van (nerveuze of humo­
rale) signalen. O: omgeving; I: individu. Z, P, E: centraalnerveuze mecha­
nismen voor uitvoering van resp. voedsel zoeken, voedsel bemachtigen en 
eten, elk als reactie op de adequate uitwendige situatie. H: faciliterend her-
sennetwerk voor alle eethandelingen (o.a. in laterale hypothalamus); V: 
netwerk voor inzameling van alle verzadigingssignalen (o.a. in ventrome­
dial hypothalamus gelocaliseerd). 

Eetgedrag (Z, P, E) wordt slechts uitgevoerd indien de motivatie (de 
output van H) een positieve waarde heeft. Deze output is de resultante van 
de door H ontvangen signalen: d: 'aantrekkelijkheid' van de uitwendige 
voedselsituatie (beoordeeld mede op grond van vroegere milieuervaring), en 
S: het totaal der verzadiging (resp. eetlust) bepalende negatieve en positieve 
signalen uit het lichaam. 

Uitvoering van Z, P, E wijzigt de situatie van het individu in zijn om­
geving zodanig, dat tenslotte voedsel wordt opgenomen in de mond (M). 
Vandaar gaat het naar maagdarmkanaal (D), bloedbaan (B), en eventueel 
tijdelijk naar de rewerves (R). Stofwisseling (m) verwijdert voedsel uit het 
systeem. Verzadigingssignalen ontspringen uit M, D, B en R; bovendien 
komen uit M eetlustversterkende positieve terugmeldingen. 

Uit De Ruiter in: Dijkgraaf & Vonk, 1971a. 

den samengevat (fig. 3). 
Meer naar het midden, in het 'ventromediale' gebied van de hypo­

thalamus (VMH) liggen zintuigjes, z.g. glucoreceptoren, die waar­
nemen of het bloed voldoende glucose kan afleveren aan de organen 
van het lichaam ten bate van hun energiestofwisseling. Op de tamelijk 
ingewikkelde hormonale factoren, die deze glucosebeschikbaarheid 
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mede bepalen, gaan wij niet in. Van belang is alleen dat de gluco-
receptoren de neuronen kunnen activeren van een 'verzadigingscen-
trum' in de VMH. Dit oefent op zijn beurt een remmende werking 
uit op het hongercentrum in de LH. Is echter te weinig bloedsuiker 
beschikbaar, dan valt deze remming weg. 
. Ook de hoeveelheid reservevet in het lichaam wordt misschien af­

zonderlijk bewaakt. In elk geval eet.het individu, als op deze reserve 
is ingeteerd, meer dan nodig is om zijn directe brandstofverbruik te 
dekken, totdat de vetweefsels weer op het normale peil zijn terug­
gekeerd. Of de hersenen rechtstreeks worden ingelicht over de vet-
voorraad, wat-voor een signaal dit doet, en waar dat signaal wordt 
verwerkt, is echter nog niet zeker. 

Zijn de brandstofvoorraden duchtig aangesproken, dan vergt het 
herstel meer voedsel dan het maagdarmkanaal ineens kan bevatten. 
Is het vol, dan moet het eten worden gestaakt tot de spijsvertering 
ruimte voor meer heeft gemaakt. Inderdaad bevat de wand van maag 
en darm zintuigen voor volume en geaardheid van hun inhoud. Van 
althans een deel van deze zintuigen staat vast dat zij het verzadigings-
centrum kunnen activeren. 

Tegenover deze diverse remmende verzadigingssignalen staan acti­
verende invloeden op het hongercentrum. Hierover is minder in detail 
bekend. Deels stammen zij uit de omgeving. 'Eetlust' kan worden op­
gewekt door waarneming van voedsel of van daarmee geassocieerde 
situaties. Mogelijk ook grijpen hongersignalen uit het lichaam op de 
LH aan. 

Al dadelijk leidt het fysiologische onderzoek dus tot de slotsom, 
dat de motivatie voor eetgedrag wordt bepaald door het samenspel 
van vele signalen, maar dit geeft nog geen volledige verklaring. Pro­
beren wij namelijk aan de hand van genoemde gegevens te voorspel­
len wanneer een dier wel, respectievelijk niet tot eetgedrag zal over­
gaan, dan stuiten wij op een probleem. De voorspelling luidt: eet­
gedrag begint zodra het totaal der verzadigingssignalen juist niet meer 
voldoende is om de LH uit te schakelen; het opgenomen voedsel zal 
de verzadiging alras weer boven dit kritische niveau doen stijgen, 
zodat het eten na enkele happen zal worden gestaakt. Deze verwach­
ting strookt niet met de ervaring dat een individu, als het eenmaal 
met eten is begonnen, kan doorgaan tot een flinke maaltijd is opge­
nomen. 

Mogelijk is dit deels daaruit te verklaren, dat het czs nogal wat 
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tijd nodig heeft om de nieuw binnenkomende verzadigingssignalen te 
verwerken tot een besluit om het eten te staken, maar hierover be­
staat geen zekerheid. Beter ingelicht zijn wij over een ander verschijn­
sel, dat het individu in staat stelt door te eten. Eetgedrag resulteert 
namelijk niet alleerkjn verzadigingssignalen. Daarnaast kan het een 
diametraal tegenovergesteld effect hebben: een sprongsgewijze ver­
groting van de eetlust door een activerende invloed van smaakprikkels 
van het opgenomen voedsel op de LH. Dientengevolge moet langer 
worden doorgegeten om zoveel verzadiging op te bouwen als nodig 
is om de LH uit te schakelen. Loopt de maaltijd tenslotte ten einde, 
dan verdwijnt ook het effect van de smaakprikkel snel. Het heeft dus 
geen invloed op de tijdsduur die verstrijken zal tot het eetgedrag op­
nieuw begint; deze wordt bepaald door het tempo waarin de verzadi­
gingssignalen wegebben. 

Wij hebben hier één voorbeeld, dat uitvoering van een gedrag de 
motivatie voor dat gedrag kan versterken. Dit is van belang in ver­
band met de vraag waarom het gedrag niet chaotisch is, ondanks de 
diffuusheid der verbindingen in het czs, en ondanks de verwarrende 
hoeveelheid van zintuigsignalen die het ontvangt uit de omgeving en 
uit het lichaam. Waarschijnlijk geldt niet alleen voor eetgedrag, maar 
ook voor vele andere gedragssystemen dat de uitvoering ervan 'posi­
tieve terugmeldingen' oproept, die de motivatie versterken en dus de 
kans vergroten dat het individu enige tijd doorgaat met consequente 
uitvoering van hetzelfde gedrag3. 

Al met al is zeker, dat de hypothalamus betrokken is in de moti­
vatie van eetgedrag (zie echter ook p. 110). Er zijn echter ook vele 
andere plaatsen in de hersenen, waar men door fysiologische ingrepen 
eetgedrag kan bevorderen of remmen. Onder andere hebben wij hier 
te maken met diverse onderdelen van het z.g. limbische systeem. Dit 
is een groot circuit van hersenstructuren, gelegen in het overgangs­
gebied tussen hersenstam en grote hersenen. Kunnen wij volstaan met 
de eenvoudige veronderstelling, dat de neuronennetwerken voor hon­
ger en verzadiging niet beperkt zijn tot de hypothalamus, maar zich 

3 De hier gegeven zienswijze berust primair op waarnemingen aan het eet­
gedrag van muizen (Wiepkema, 1971a, 1971b), maar o.a. uit gegevens over 
intracraniale zelfprikkeling (zie p. 108) blijkt dat generalisatie over andere 
gedragssystemen en andere soorten toelaatbaar is. 

89 



ook in deze andere gebieden uitstrekken? Of moeten wij naar aan­
leiding van deze gegevens ons voorgaande, simplistische model van 
eetgedrag uitbreiden met andere dan de tot dusver beschouwde fac­
toren? Op deze vraag komen wij straks terug. Hier volgt echter eerst 
een voorbeeld dat ook andere "gedragssystemen dan eetgedrag een 
vruchtbaar aanknopingspunt voor fysiologische analyse opleveren. 

Drinkgedrag4 Onvermijdelijk verliest het lichaam water door ver­
damping en uitscheiding. Soms wordt dit verlies goed gemaakt door 
'vanzelf' met het voedsel opgenomen water, maar dikwijls is een af­
zonderlijk drinkgedrag vereist. Dit gedragssysteem omvat behalve de 
eindhandelingen als likken, zuigen en slikken, ook het opzoeken en 
bemachtigen van water.'De motivatie van dit systeem kunnen wij 
aanduiden als dorst. Twee groepen van signalen uit het lichaam blij­
ken deze motivatie hoofdzakelijk te bepalen: gegevens over volume­
afname en concentratie-verhoging van de lichaamsvloeistof. Zintuigen, 
z.g. osmoreceptoren, voorin de hypothalamus gelegen, meten de con­
centratie van het bloedplasma en activeren zonodig het drinkgedrag 
{bovendien remmen zij de wateruitscheiding door de nier). Injectie 
van een minieme hoeveelheid van een sterke zoutoplossing bij deze 
receptoren veroorzaakt sterk drinkgedrag. Verlaagd bloedvolume 
wordt enerzijds aan het czs gerapporteerd door zintuigen in en nabij 
het hart; anderzijds reageren ook bepaalde cellen in de nieren, die 
dan een hormoon uitstorten in het bloed dat de stoot geeft tot vor­
ming van een eiwitsubstantie, angiotensine, uit een in het bloedplasma 
aanwezige voorloper. Dit angiotensine was al lang bekend om zijn 
(hier niet besproken) rol in de zouthuishouding van het lichaam, maar 
recent is gebleken dat lokale injectie van angiotensine in de hypo­
thalamus het individu kan aanzetten tot sterk drinkgedrag. 

Veel onderzoek is ook gedaan over de ligging van het drinkcen-
trum, het neuronennetwerk dat de dorstsignalen verwerkt en het 
drinkgedrag activeert. Elektrische prikkeling in de LH kan stimulus-
gebonden drinkgedrag veroorzaken. Hetzelfde effect heeft locale 
prikkeling met de neurotransmitter acetylcholine, of met synthetische 
analoga daarvan. Interessant is dat bij een rat toediening op dezelfde 
plaats van een andere transmitter, noradrenaline, niet drinkgedrag 

4 Zie voetnoot 1, p. 85. 
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maar eetgedrag oproept. Blijkbaar liggen neuronen van de twee ver­
schillende motivationele netwerken hier vlak bij elkaar. Ook het net­
werk voor drinkgedrag strekt zich ver buiten de hypothalamus uit, 
over vrijwel het gehele limbische systeem (fig. 4). 

De twee tot dusver besproken gedragssystemen staan in dienst van 
handhaving van interne fysiologische evenwichten. Verstoring van 
zo'n evenwicht levert de motivatie voor het gedrag; is daardoor het 
evenwicht hersteld, dan verdwijnt ook de motivatie. Hier bleek 
vruchtbaar fysiologisch onderzoek mogelijk naar de motivatiesigna­
len, en naar de hersenmechanismen die deze signalen ontvangen. Hoe 
staat het echter met gedragssystemen, die een duidelijk andere meer 
ingewikkelde achtergrond hebben, zoals sexueel gedrag, broedzorg, 
agressie, enz.? Wij zullen hiervan één voorbeeld bezien. 

Fig. 4. Schematische overlangse doorsnede door de hersenen van de rat 
met aanduiding van de ligging van het netwerk voor drinkgedrag. Op vele 
punten in dit netwerk brengt prikkeling met stoffen met acetylcholine-
achtige werking drinkgedrag teweeg. Verschillende soorten stippellijn zijn 
gebruikt ter wille van de anatomische duidelijkheid, niet om functieverschil­
len te symboliseren. De getrokken lijn is het z.g. circuit van Papez, een 
reeds lang bekend groot circuit in het limbische systeem. 

1: corpus callosum, 2: cingulate schors, 3: amygdala, 4: dorsomedialc 
hippocampus, 5: septumkernen, 6: voorste thalamuskernen, 7: verticale 
diagonale band, 8: mediale thalamuskernen, 9: laterale preoptische kernen, 
10: corpora mammillaria, 11: laterale hypothalamus, 12: stria terminalis, 
13: fornix, 14: tractus mammillothalamicus, 15: fasciculus medialis telen-
cephali. 

Naar Fisher & Coury, in M. J. Wayner (ed.) 1964. Thirst, Oxford. 
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Agonistisch gedrag Deze term omvat het complex van handelingen 
dat in dienst staat van agressie en zelfverdediging. De motivationele 
basis hiervan is moeilijker te doorzien dan die van eet- of drink­
gedrag. Voor alle agonistische handelingen geldt, dat neiging tot uit­
voering daarvan primair afhangt van een uitwendige omstandigheid, 
namelijk de aanwezigheid van een ander individu, soortgenoot of 
anderszins. Naar gelang van de details van de situatie kan dit twee 
verschillende tendensen opwekken, neiging om aan te vallen of nei­
ging om te vluchten. Deze twee kunnen onafhankelijk van elkaar in 
sterkte variëren. Uit ethologische analyse blijkt, dat vaak beide tege­
lijk min of meer geactiveerd zijn, zij het niet even sterk. Dit resulteert 
in een hele matrix van verschillende handelingen (elk behorend bij 
een bepaalde sterkteverhouding van de twee tendensen), die noch zui­
ver vlucht noch zuiver aanval zijn, maar componenten bevatten die 
het beste onder de noemer van dreiggedrag kunnen worden gebracht 
(zie fig. 3 in bijdrage Baerends, p. 298-299). 

De fysiologische analyse heeft zich hier vooral gericht op de loka­
lisatie van de hersenmechanismen. Prikkeling op allerlei plaatsen in 
het limbische systeem kan agonistisch gedrag teweeg brengen (fig. 5). 
Het hangt dan van de plaats van de elektrode af, of vluchtneiging 
dan wel agressiviteit het zwaarste gewicht in de schaal legt. Ook her-
senlaesies hebben grote invloed op agressiviteit. Beschadiging o.a. 
van de VMH en van het septum maakt proefdieren agressief; bescha­
diging van de amygdala heeft het tegenovergestelde effect. 

In prikkelproeven kan dezelfde prikkel, die agressie tegenover een 
ondergeschikte soortgenoot oproept, vlucht voor een dominante part­
ner veroorzaken. Dit illustreert dat de prikkel het dier niet eenvoudig 
dwingt tot uitvoering van één stereotiepe handeling, maar de moti­
vatie opwekt voor uitvoering van alle handelingen die in het agonis­
tische kader passen. 

Eén aspect verdient speciale vermelding. Stimulusgebonden agres­
sie, bijvoorbeeld bij een soort als een rat of een kat, kan van twee 
verschillende types zijn: of wel gedrag dat het dier normaliter ver­
toont tegenover een rivaal of vijand, met allerlei tekenen van dreigend 
zeffvertoon en opwinding, of wel gedrag dat normaliter tegenover een 
prooi wordt verricht: een aanval zonder omhaal, gericht op terstond 
overweldigen. Dit gegeven maant tot voorzichtigheid bij de interpre­
tatie. Is prooivangst agressief gedrag of eetgedrag? Dat wil zeggen, 
wordt de motivatie voor dit gedrag geleverd door honger of door een 
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Fig. 5. Localisatie van hersenmechanismen voor agonistisch gedrag bij de 
kat (blijkens resultaten van elektrische prikkeling). Zwart en gestippeld: ge­
bieden voor agressief en dreigend gedrag; gearceerd: gebieden voor vlucht-
gedrag. 

1: centrale grijze stof van de middenhersenen; 2: hypothalamus, 3: stria 
terminalis, 4: amygdala, 5: thalamus, 6: commissura anterior, 7: hippo­
campus, 8 fornix. 

Naar Fernandez de Molina & Hunsperger, 1959. J. Physiol. (London) 145. 

afzonderlijke agressiemotivatie? Sommige gedragswaarnemingen wij­
zen erop dat de neiging tot prooivangst tamelijk onafhankelijk is van 
de voedingstoestand. Maar hersenprikkeling die (gegeven aanwezig­
heid van een ander dier) prooivangst veroorzaakt, resulteert in ge­
woon eetgedrag wanneer in plaats van een prooi een bakje voer wordt 
geboden. De positie van deze vorm van agressie is dus moeilijk te 
bepalen. Soortgelijke problemen bestaan ten aanzien van agressie 
jegens vijanden en rivalen, die dikwijls in duidelijk verband staat met 
de neiging tot ander gedrag zoals broedzorg of territoriumgedrag. 
Kunnen wij dan agressie beschouwen als een afzonderlijk gedrags­
systeem, met eigen specifieke motivatie? Of hebben wij te maken met 
een stel agressieve handelingen die nu eens door deze dan door gene 
motivatie worden gemobiliseerd? Dat motivaties van andere syste­
men, soms zelfs van verschillende tegelijk, in de veroorzaking van 
een agressieve handeling kunnen zijn betrokken, staat wel vast. De 
vraag of een afzonderlijke agressieve motivatie bestaat, en wat dan 
de fysiologische basis zou zijn, moet voor het moment openblijven. 

93 



Interactie Uit ethologische gegevens blijkt dat gedragssystemen niet 
onderling onafhankelijk zijn, maar met elkaar in wisselwerking staan. 
Hier volgen nu enkele voorbeelden, dat dit verschijnsel ook in ge-
dragsfysiologische experimenten tot uiting komt. 

Wij hebben al gezien dat men op één en hetzelfde punt in de LH 
van een rat door prikkeling met verschillende transmitters hetzij 
drinkgedrag, hetzij eetgedrag kan oproepen. Daarbij blijkt activatie 
van het ene gedrag gepaard te gaan met remming van het andere. 
Activeert men het hongercentrum van een dorstige, goed doorvoede 
rat, geplaatst in een kooi met water en zonder voer, dan raakt het 
dier de drinkfles nauwelijks aan. Waarschijnlijk berust deze remming 
op rechtstreekse inhibitie van het neuronennetwerk voor dorst door 
dat voor honger. 

Meer voorbeelden van dergelijke wederzijdse remming tussen moti-
vationele systemen zouden aan fysiologische proeven ontleend kunnen 
worden. Het blijkt echter ook mogelijk, dat één systeem een ander 
niet remt maar activeert, terwijl bovendien de relaties tussen syste­
men niet altijd symmetrisch zijn. Eén systeem kan domineren over 
een ander. Goede voorbeelden van deze punten levert de functie van 
regeling der lichaamstemperatuur. Thermoregulatie is niet alleen een 
zaak van stofwisseling, zweetsecretie, e.d.; van veel belang is ook ge­
drag, zoals opzoeken van een milieu van goede temperatuur, aanne­
men van houdingen die warmtebehoud of warmteafgifte bevorderen, 
en nestbouw. Een centrum voor thermoregulatie ligt in de rostrale 
hypothalamus. Gedrag dat tot dit systeem behoort kan men beïn­
vloeden door experimentele manipulatie van dit centrum, bijvoorbeeld 
door het rechtstreeks te verwarmen of af te koelen. Het centrum 
bevat namelijk thermoreceptoren, die de bloedtemperatuur meten. Is 
deze te laag, of melden koudezintuigen in de huid dat het milieu 
koud is, dan geeft het centrum bevel tot alle maatregelen die warmte­
verlies kunnen voorkomen (verminderde huiddoorbloeding, vacht op­
zetten, ineenrollen) en warmteproduktie verhogen (stofwisselingspro­
cessen en spierbewegingen)5. 

5 Het thermoregulatiecentrum zendt deze bevelen uit: (1) via hersenstam 
en ruggemerg en verder langs zenuwen die het czs verbinden met de orga­
nen, en (2) langs hormonale weg, waarbij de hypothalamus stoffen afgeeft, 
die de hypofyse aanzetten tot afgifte van hormonen, die op hun beurt o.m. 
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Fig. 6. Bij overgang naar een hete omgeving wordt de norm van de re­
gulatie van de vetreserve (lichaamsgewicht, onderste grafiek) bij de rat 
verlaagd. De nieuwe norm wordt bereikt door tijdelijke scherpe reductie 
van de dagelijkse voedselopname (bovenste grafiek). Daarna stabiliseert de 
opname op een intermediair niveau (lager dan in de koele omgeving, o.a. 
omdat de temperatuurregulatie nu minder calorieën vergt). Bij terugkeer 
naar 24°C gaan voedselopname en lichaamsgewicht terug naar de door 
stippellijnen aangegeven vroegere normen (die voor het lichaamsgewicht 
helt, omdat het dier nog groeit). Naar Hamilton, 1963. J. comp, physiol. 
Psychol. 56. 

De thermoregulatie blijkt allerlei andere systemen te beïnvloeden. 
Is de lichaamstemperatuur te hoog, dan inhibeert het temperatuur-
centrum eetgedrag, en activeert drinkgedrag. Te lage temperatuur 
heeft de tegengestelde effecten. Functioneel is dit alles zinvol, want 
voedselopname verhoogt de stofwisselingsactiviteit en dus de warmte-
produktie in het lichaam; warmteafgifte vereist verdamping van wa­
ter. Voor ons onderhavige probleem is echter belangrijk dat hier één 

de schildklier en de bijnierschors stimuleren tot afgifte van hun Produkten, 
welke laatste een grote invloed hebben op de stofwisseling der organen van 
het lichaam. Wij zien hier, hoe de hypothalamus een strategische positie 
inneemt t.o.v. zenuwstelsel en endocrien systeem. Dit stelt hem in staat 
ervoor te waken dat het uitgevoerde gedrag en de activiteit van klieren en 
andere organen van de 'interne dienst' van het lichaam goed op elkaar zijn 
afgestemd. Vermeldenswaard is in dit verband dat de hypothalamus recep­
toren bevat voor diverse hormonen. 
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functie twee andere in onderling tegengestelde zin beïnvloedt, en dat 
het teken van deze invloeden wisselt met de omstandigheden. 

De eisen van thermöregulatie blijken bovendien sterke prioriteit te 
krijgen boven die van voedselvoorziening. Brengt men een rat over 
naar een hete omgeving, dan eet het dier de eerste dagen zo weinig 
dat het sterk vermagert. Dan neemt eetgedrag geleidelijk toe, zodat 
het dier zich stabiliseert op een verlaagd lichaamsgewicht. Terug­
gebracht naar een normale omgeving eet de rat de eerste dagen meer 
dan hij verstookt, zodat hij naar zijn normale lichaamsgewicht terug­
keert. De temperatuurregulatie kan het eetgedragsysteem dus dwin­
gen tot verlaging van zijn norm (fig. 6). 

Het bestaan van interacties noopt de gedragsfysioloog tot grote 
voorzichtigheid bij de interpretatie van zijn proeven. Immers, als 
een ingreep in het czs verandering in een bepaald gedragssysteem 
teweegbrengt, is nog niet zeker dat de ingreep het netwerk voor dat 
systeem zelf heeft geraakt; evengoed is mogelijk, dat een ander 
motivationeel systeem is getroffen, dat met het eerstegenoemde net­
werk in interactie staat. Dit gevaar is des te groter, omdat de net­
werken voor verschillende functies in de hersenen zo sterk dooreen-
gestrengeld liggen. De kans is dus groot dat men, mikkend op één 
netwerk, een ander raakt. De beste garantie tegen foutieve inter­
pretaties die hieruit kunnen voortvloeien is, de waarnemingen niet 
te beperken tot het ene gedrag waarop het onderzoek zich concen­
treert, maar ook alle andere gedragsuitingen te registreren. Recht­
streekse fysiologische meting van allerlei motivaties tegelijk is im­
mers nog praktisch uitgesloten. 

Voor wij het onderwerp interactie verlaten, valt nog te wijzen op 
de functionele betekenis van het verschijnsel. Wij stelden de vraag, 
hoe het gedrag een ordelijk karakter kan hebben, ondanks de ogen­
schijnlijk ordeloze structuur van het czs, en in weerwil van het feit 
dat dikwijls verschillende motivaties wedijveren om voorrang in het 
gedrag. Een gedeeltelijke verklaring van de niettemin aanzienlijke 
stabiliteit van gedrag boden de besproken positieve terugmeldingen 
van gedrag dat aan de gang is. Een tweede verklaringsmogelijkheid 
ligt in interacties. Vaak bestaan wederzijdse inhiberende relaties tus­
sen motivatiesystemen. Daardoor kan een systeem dat op een gegeven 
moment sterk is geactiveerd, andere netwerken het zwijgen opleggen. 
De prioriteit die een netwerk zo verwerft is slechts tijdelijk. Zodra de 
daar heersende motivatie weer afneemt, bijvoorbeeld door negatieve 
terugmeldingen van het uitgevoerde gedrag (zoals verzadiging bij eet-
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gedrag), verliest het zijn greep op de concurrerende systemen. Een 
ander systeem zal de overhand krijgen, en het eerste op zijn beurt 
inhiberen6. 

Op zoek naar een model van de gedragsfuncties van het czs 

Een individu kan maar één ding tegelijk doen; het gedrag dat op een 
gegeven moment wordt uitgevoerd is dus een keuze uit een groot 
repertoire. Achter die keuze ligt een complex van oorzaken, waarvan 
wij de ingewikkeldheid eerst beginnen te zien. Bij verder onderzoek 
hiernaar zullen ethologen, fysiologen en neuroanatomen moeten sa­
menwerken. Het is dan wenselijk als uitgangspunt voor dit onderzoek 
een model te ontwerpen van de veroorzaking van gedrag, dat voor 
alle drie disciplines bevredigend is. 

De tot dusver besproken feiten lijken op het eerste gezicht te ver­
enigen met een model (fig. 7a), dat het czs beschouwt als een aggre­
gaat van specifieke netwerken, elk belast met de verzorging van één 
gedragssysteem. Wel zijn die netwerken uitgebreid en liggen zij sterk 
dooreengestrengeld, maar toch kan volgens dit model van elk neuron 
ondubbelzinnig worden vastgesteld tot welk gedragssysteem het be­
hoort, uitgezonderd wellicht die cellen die de interacties tussen de 
systemen verzorgen. 

* De gevolgen van interactie processen voor het tijdpatroon van het gedrag 
als geheel zijn uiteenlopend: (1) Onderbreekt een rat zijn maaltijd om zijn 
snorren te poetsen, dan wordt het eetgedrag slechts enkele seconden op­
geschoven. (2) Veel verder gaat de invloed van de voedselopname functie 
op drinkgedrag. Voor spijsvertering en verdere verwerking van voedings­
stoffen is veel water nodig. Functioneel is dan ook begrijpelijk dat drink­
gedrag voor een zeer groot deel plaats vindt vlak voor, tijdens, en vlak na 
de maaltijden. Dit blijkt bij de rat niet te berusten op door voedselopname 
veroorzaakte 'echte' dorst (waterschaarste in het lichaam), maar veeleer op 
rechtstreekse activatie van drinkgedrag door de netwerken voor eetgedrag. 
Drinkgedrag wordt hier dus geregeerd door het tijdpatroon van de voe­
dingsregulatie: geeft men een rat alleen op abnormale uren eten, dan wordt 
ook het drinken voor een groot deel naar die perioden verlegd. (3) Nog 
dieper gaan de interacties in de gevallen waar 'normverandering' aan één 
systeem wordt opgelegd door de eisen van een ander. Goede voorbeelden 
hiervan zijn, naast de invloed van temperatuurregulatie op eetgedrag, ook 
de seizoensfluctuaties in de regulatie van eetgedrag o.i.v. functies als voort­
planting, trek, of winterslaap. 
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Fig. 7. Modellen van gedragsfuncties van het centrale zenuwstelsel. 

a. Modellen gebaseerd op gescheiden gedragssystemen. 
A, B, C, D: mechanismen van afzonderlijke gedragssystemen (elk waarvan 
zeer complex kan zijn, zie b.v. fig. 3 en 4), 
a, b, c, d: tot de respectievelijke gedragssystemen behorende gedragscatego­
rieën, 
a, ß, y, d: uitwendige prikkels die de responsies a-d kunnen oproepen. 
1. Bij veronachtzaming van interacties, en onder constante uitwendige 
omstandigheden (toestand van A dus door a bepaald) is dit model, ook als 
veel bekend is over de fysiologie van A, hoogstens bruikbaar voor globale 
voorspelling, bijvoorbeeld van de gemiddelde hoeveelheid a die over lan­
gere perioden zal worden verricht, maar niet voor detailvoorspelling van 
de tijdstructuur van het gedrag (fluctuaties die ook in constant milieu in 
B, C, p kunnen optreden worden immers veronachtzaamd). 
2. Bij verdisconteren van interacties wordt het ai dan niet optreden van a 
als responsie op a voorspelbaar, als de toestand van B, C, D voldoende 
bekend is. Hoewel een dergelijk model van waarde is voor zuiver etholo-
gische verklaring van gedrag, waarbij A, B, C, D als abstracte toestands­
variabelen worden opgevat, levert het geen goed uitgangspunt voor onder­
zoek naar de concrete hersenmechanismen van gedrag, omdat bij dat 
onderzoek aldra blijkt dat de mechanismen der systemen niet zo scherp 
van elkaar gescheiden zijn. 

Uit L. de Ruiter, 1969. Folia psychiat. neuro], neurochir. neerl. 72. 

Dit naïeve model is niet houdbaar. Al dadelijk blijkt dat op (1) het 
sensorische deel van het czs, belast met de analyse van het milieu, 
en (2) het motorische deel, belast met de uitvoering van handelingen, 
zo'n hokjesindeling voor afzonderlijke gedragssystemen niet toepasse­
lijk is. Aan de sensorische kant geldt dat bijvoorbeeld het oog zowel 
voedsel als vijand, partner of nestmateriaal kan waarnemen. Omge­
keerd kunnen verschillende zintuigen gegevens inzamelen over één 
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Fig. 7, Vervolg. 
b. In dit model zijn de motivationele functies (m„ ms) gescheiden van /ie 
voor alle systemen gemeenschappelijke sensorische (sens.) en motorische 
(mot.) mechanismen van het czs. Of input a wordt beantwoord met respon­
sie a, hangt af van een 'selector' S, waarvan de stand wordt bepaald door 
de motivatiestoestand. Arbitrair is voor de motivatiemechanismen dezelfde 
structuur aangenomen als in fig. 7a2 (e: externe, en i: interne motivationele 
signalen. Daargelaten of dit juist is, schiet ook dit model tekort in fysiolo­
gisch realisme, want (1) motivatiefactoren grijpen aan op vele punten in de 
sensorische en motorische systemen, en (2) sensorische signalen lopen op 
verschillende niveaus binnen bij de motoriek. 

en hetzelfde ding. Het sensorische systeem moet dus één geheel zijn, 
waarin alle zintuiginformatie over de buitenwereld wordt samenge­
voegd. Inderdaad blijkt dat bijvoorbeeld in de reticulaire formatie 
(zie hierna) berichten van uiteenlopende zintuigen op één neuron 
kunnen convergeren. Het sensorische systeem moet dan de betekenis 
van het waargenomene vaststellen, mede aan de hand van in het ge­
heugen opgeslagen ervaring. Vervolgens moet het de slotsom door­
geven aan (1) de belanghebbende motivationele netwerken, en (2) het 
motorische systeem, waar de gegevens worden benut voor het uit­
kiezen en oriënteren van de vereiste handeling. Voor de motoriek 
geldt, dat in vele handelingen nagenoeg alle spieren, met de bijbeho­
rende reflexmechanismen, zijn betrokken. Bovendien kunnen vaak 
voorkomende handelingen, zoals lopen, snuffelen, bijten, worden uit­
gevoerd in dienst van uiteenlopende gedragssystemen. Kortom, de 
gedragssystemen moeten met elkaar concurreren om het gebruik van 
één en hetzelfde motorische systeem. 

Een poging om deze punten te verdisconteren zou tot het gewij­
zigde model van figuur 7b kunnen leiden. Dit omvat, naast een moti-
vationeel compartiment, dat in eigenschappen gelijk is aan het model 
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Fig. 7. Vervolg, 
c. Dit schema wil slechts illustreren dat stappen ter compensatie van de 
tegen fig. 7b aan te voeren bezwaren leiden in de richting van modellen 
die formele overeenstemming vertonen met diagrammen van de anato­
mische structuur van het czs. De geheugenfunctie (G) is hier afzonderlijk 
opgevoerd, overigens op arbitraire wijze. De structuur van de motivationele 
mechanismen (sm) is niet nader gespecificeerd, omdat hierover geen over­
eenstemming bestaat. B: reflex besturing handelingen, E: zintuig signalen 
uit de buitenwereld, I: interne toestand, M: motorisch systeem, S: senso­
risch systeem. 

van figuur 7a, afzonderlijke sensorische en motorische compartimen­
ten, die aan alle gedragssystemen gelijkelijk ten dienste staan. Duide­
lijk komt hier tot uiting, dat gedrag steeds een responsie op het 
milieu is, maar dat de keuze uit de mogelijke responsies wordt be­
paald door motivationele invloeden. De bruikbaarheid van dit model 
hangt echter af van twee vragen: (1) worden motivationele, senso­
rische en motorische functies in het czs inderdaad verzorgd door goed 
tegen elkaar af te grenzen compartimenten, en (2) zijn de netwerken 
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voor motivationele functies zo georganiseerd, dat een gegeven neuron 
in hoofdzaak slechts bij één motivatie is betrokken? Op enkele aspec­
ten van deze vragen gaan wij kort in. 

Het sensorische systeem Een zeer gr/oot deel van het czs is betrok­
ken bij de analyse van de buitenwereld. Zenuwen afkomstig van zin­
tuigen lopen binnen in ruggemerg en hersenstam; van de punten van 
intrede lopen opstijgende sensibele banen via verschillende schakel­
stations tot in de schors van de grote hersenen. Onderweg geven deze 
banen zijtakken af naar de in de kern van de hersenstam gelegen 
reticulaire formatie. Reeds lang staat vast, dat de hersenschors te-
samen met de reticulaire formatie een groot aandeel neemt in de 
analyse van de ontvangen signalen. Ook andere hersengebieden blij­
ken echter in deze taak te zijn betrokken. Een interessant voorbeeld 
hiervan levert een onderdeel van het limbische systeem, de amygdala 
(amandelkernen), een kernencomplex gelegen onder de schors in de 
temporale lob van de grote hersenen. (Een overzicht over de volumi­
neuze literatuur over de amygdala geeft Eleftheriou (1972).) 

Door laesie of prikkeling op verschillende plaatsen in dit complex 
kan men het voorkomen van allerlei gedrag (zoals voedselopname, 
drinken, sexueel gedrag, agressie) beïnvloeden, soms in positieve, soms 
in negatieve zin. Anatomisch blijken de amygdala in nauwe weder­
kerige verbinding met de hypothalamus te staan. Bij fysiologisch 
detailonderzoek blijken zij allerlei zintuigformatie te ontvangen, zo­
wel uit het lichaam als uit de buitenwereld. Er zijn dus goede gronden 
om te denken aan een motivationele functie van de amygdala. 

Volledig beschreven is hun rol hiermee evenwel niet. Een anecdote 
uit een onderzoek van Fonberg en Delgado illustreert dit. Korte elek­
trische prikkeling (gedurende slechts enkele seconden) van een kat, 
die vlees zat te eten, had tot gevolg niet alleen dat het dier terstond 
met eten ophield, maar bovendien dat het de komende dagen geen 
vlees meer wilde aanroeren. Wel bleef het sardines eten, tot ook dit 
met amygdalaprikkeling werd gecombineerd. Daarna weigerde de kat 
dagenlang zowel vlees als vis. Wel bleef zij melk drinken. Deze waar­
neming wijst erop dat de amygdala werkzaam zijn bij de analyse van 
de buitenwereld, en de toetsing daarvan aan de ervaring. De elek­
trische prikkel zou dan geur en smaak van het naderhand geweigerde 
voedsel hebben vertekend, zodat dit als 'oneetbaar' in het geheugen 
werd genoteerd. Inderdaad wijst ander onderzoek op een rol van de 
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amygdala bij geheugenfuncties. 
Als de amygdala inderdaad bij de interpretatie van de buitenwereld 

zijn betrokken, wordt-ook het volgende begrijpelijk. Amygdala-prik-
keling met noradrenaline bij een tevoren hongerig gemaakte rat doet 
dit dier extra veel eten, maar heeft geen invloed op het eetgedrag 
van een rat die steeds ad libitum heeft kunnen eten. Aannemelijk is 
hier dat het geprikkelde gebied tot taak heeft de aanwezigheid van 
voedsel door te geven aan de instantie (bijvoorbeeld in de LH) die 
beslist of eten al dan niet nodig is. De chemische prikkel zou dan de 
melding van de amygdala versterken. Terloops valt toe te voegen, dat 
prikkeling van dezelfde plaats met een acetylcholineachtige stof een 
volkomen overeenkomstig effect op drinkgedrag heeft. 

Voor het moment ïs de beste beschrijving van de taak van de 
amygdala dan ook de constatering dat sensorische en motivationele 
functies hier convergeren. Hetzelfde geldt echter voor andere delen 
van het czs, waarschijnlijk zelfs voor de hypothalamus. Ook deze 
ontvangt allerlei zintuiginformatie uit de buitenwereld (visueel, tactiel 
enz.) en is vermoedelijk betrokken in de analyse daarvan. In deze 
richting wijst het feit dat ratten met LH letsels niet alleen weigeren 
te eten, maar althans aanvankelijk ook niet reageren op aanraking 
van het lichaam. Desondanks is waarschijnlijk dat er tussen amygdala 
en hypothalamus een accentverschil is, waarbij in de hypothalamus 
het zwaartepunt meer bij de motivationele functies ligt. Ook mogen 
zeker riiet alle zoogdieren over één kam worden geschoren wat betreft 
de betekenis van de amygdala; globaal lijkt deze bij de hogere soorten 
belangrijker dan bij lagere. 

Aandacht Een verdere aanwijzing dat sensorische en motivationele 
functies in het czs op grote schaal ineenvloeien levert het verschijnsel 
van 'selectieve aandacht'. 

Wanneer een individu zijn gedrag richt op een object in de buiten­
wereld, veronachtzaamt het noodzakelijkerwijs de zintuigprikkels van 
andere voorwerpen. Dit richten van de aandacht is een essentieel 
aspect van zinvol gedrag, waarbij zowel de inwendige als de uitwen­
dige situatie moet worden verdisconteerd. Over de fysiologische ach­
tergrond van dit verschijnsel is onderzoek gaande. Een paar voor­
beelden daarvan volgen hieronder. 

Gehoorsberichten lopen in de hersenen eerst binnen bij de coch-
leaire kern, achter in de hersenstam. Vandaar worden zij door een 
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opstijgende baan, waarin een aantal schakelstations zijn opgenomen, 
doorgegeven tot in het akoestische gebied van de schors van de grote 
hersenen. Tikt een metronoom in de buurt van een rustig zittende 
kat, dan veroorzaakt elke tik meetbare elektrische activitetit in de 
cochleaire kern. Laat men de kat een muis zien, terwijl de metro­
noom nog doortikt, dan blijkt deze activiteit onderdrukt te zijn. Wor­
den dan, als informatie van het oog de aandacht opeist, de gehoor-
banen eenvoudig uitgeschakeld? Die conclusie mogen wij niet zomaar 
trekken. Zelfs is aangevochten dat de gedane metingen bewijzen dat 
de cochleaire kern geen informatie meer doorgeeft als de kat naar de 
muis kijkt. Dit moet hier in het midden blijven. In elk geval blijkt 
uit anatomische en fysiologische gegevens, dat de gehoorbanen in de 
hersenen, en zelfs het oor zelf, meer of minder kunnen worden 'open­
gezet' afhankelijk van de behoefte. Vanaf de grote hersenen tot in 
het slakkenhuis van het oor loopt, parallel aan de opstijgende baan, 
een afdalend, z.g. centrifugaal systeem van zenuwvezels. Dit regelt 
het doorgeven van berichten in elk schakelstation van de akoestische 
baan. 

In dit beeld past ook het volgende. Wanneer een kat voor het eerst 
een kort fluittoontje van een bepaalde toonhoogte hoort, reageert zij 
met een oriëntatiereactie: de kop wordt naar de prikkelbron gekeerd, 
of het dier gaat zelfs op onderzoek uit. Dit gaat gepaard met een 
bepaald patroon van elektrische activiteit in de hersenschors, de z.g. 
wekreactie. Deze laatste komt tot stand door bemiddeling van een 
activerend neuronensysteem in de reticulaire formatie. Stelt men het 
dier bloot aan eentonige herhaling van ditzelfde toontje, dan verdwij­
nen oriëntatie- en wekreactie spoedig. Deze 'habituatie' berust daarop 
dat een prikkel, die geen biologische betekenis blijkt te hebben, het 
vermogen verliest om de reticulaire formatie te activeren. 

Overeenkomstige gegevens, als hier uitgewerkt voor het gehoor-
systeem, zijn ook voor andere zintuigsystemen beschikbaar. In het 
algemeen kunnen wij dus zeggen, dat het richten van aandacht berust 
op een modulatie van het doorgeven van berichten in zintuigbanen, 
die aangrijpt in alle schakelstations van deze banen en zelfs in de 
zintuigen zelf. 

Toch moet het mechanisme van aandacht meer inhouden, dan dat 
het individu al naar omstandigheden 'één en al oog' of 'één en al oor' 
wordt. Meestal gaat het immers niet om aandacht voor geluid in het 
algemeen, maar voor één bepaald akoestisch signaal. Bovendien eist 
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de wisselvalligheid van het milieu, dat de aandacht op ieder wille­
keurig moment moet kunnen worden omgeschakeld. Alle zintuig­
informatie moet dus steeds zo ver kunnen doordringen in het czs, dat 
zij kan worden betrokken in de analyse op grond waarvan de richting 
van de aandacht wordt bepaald. Geen zintuigkanaal wordt dan ook 
zonder meer afgesloten. Laat men de bovengenoemde gehabitueerde 
kat plotseling een fluittoontje van afwijkende toonhoogte horen, dan 
zijn oriëntatie- en wekreactie prompt weer aanwezig. Op grond van 
dit alles is wel geopperd, dat in de hersenen een verwachtingsmodel 
van de buitenwereld bestaat, bijvoorbeeld in de vorm van een bepaald 
impulspatroon in een neuronennetwerk. Zolang de zintuigsignalen 
die uit de buitenwereld binnenkomen bij dit model passen, hoeft het 
individu geen actie te ondernemen. Komt echter een bericht binnen 
dat buiten het kader der verwachting valt en het patroon in het net­
werk verstoort, dan wordt daaraan aandacht besteed. 

Hoe dit ook zij, in elk geval past het verschijnsel van selectieve 
aandacht niet zonder meer in het model van fig. 7b. Het sensorische 
systeem blijkt geen neutrale analyserende instantie te zijn. Dichter bij 
de waarheid ligt de volgende generalisatie: Reeds de zintuigen zelf 
geven het czs door de motivatietoestand gekleurde informatie; even­
zeer moduleert de motivatie het verdere transport van het bericht 
door het czs; tenslotte worden in de netwerken waar de uiteindelijke 
sensorische analyse plaatsvindt de signalen uit de buitenwereld on­
scheidbaar verenigd met motivationele gegevens. Vóór wij proberen 
dit te incorporeren in ons model, moeten wij ook het motorische 
aspect beschouwen. 

Het motorische systeem Basiseenheden van het motorische systeem 
zijn de eenvoudige reflexmechanismen, bestaande uit de motorische 
kern van de afzonderlijke spier met de eigen aanvoer en uitvoer van 
die kern. Een spier trekt namelijk samen op bevel van de neuronen 
van zijn motorische kern (in ruggemerg of hersenstam), waarvan de 
axonen naar de spiervezels van die spier toegaan. De motorneuronen 
ontvangen min of meer rechtstreeks zintuiginformatie van z.g. pro-
prioceptoren, zintuigjes in spieren, pezen, gewrichten, e.d., die door 
de spierbewegingen zelf worden geprikkeld. Zo komen de eenvoudige 
reflexen tot stand die spanning en beweging van afzonderlijke spieren 
regelen. 

Zelfs een eenvoudige handeling vergt al gecoördineerde samenwer-
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king van vele spieren. Daartoe moet worden ingegrepen in het bedrijf 
van de reflexmechanismen. Op het meest elementaire niveau gaat dit 
door rechtstreekse interacties tussen de reflexmechanismen zelf. Zo 
kan een poot worden gebogen, zonder dat strekreflexen zich daar­
tegen verzetten. 

Bij gecompliceerdere handelingen moduleren 'hogere' motorische 
instanties van het czs de activiteit van de reflexmechanismen. Een 
voorbeeld is de slikbeweging (fig. 8). Hieraan werken een tiental 
spieren mee, in een nauwkeurig bepaalde tijdvolgorde. Deze coördina­
tie is niet te danken aan de prikkel die de beweging oproept; vrijwel 
elke aanraking van de keelholte is effectief. Ook terugmeldingen van 
proprioceptoren blijken niet vereist voor de juiste opeenvolging van 
de spiercontracties. Blijkbaar bevat het czs een vast programma voor 
de slikbeweging. De uitwendige prikkel geeft alleen de 'druk op de 
knop'. 

musculus mylohyoideus 

m. geniohyoideus 

achterste deel van de tong 

m. palatopharyngeus 

m. constrictor superior 

m. thyrohyoideus 

m. thyroarytenoideus 

m. constrictor médius 

m. cricothyroideus 

m. constrictor inferior 

^^^^ middenrif 

h -too ^ 
msec 

Fig. 8. Schema van het verloop van de activiteit in een aantal spieren 
tijdens de slikbeweging bij de hond. De dikte van de zwarte band geeft de 
mate van activiteit weer. Horizontale as: tijd. Naar Doty & Bosnia, 1956. 
J. Neurophysiology 19. 
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Veel gedragselementen hebben natuurlijk een veel minder vast, 
stereotiep karakter dan de slikbeweging: zij moeten onderweg worden 
bijgestuurd naar gelang van uitwendige omstandigheden. Zowel terug­
melding door proprioceptoren als bijvoorbeeld visuele controle kan 
daarvoor onmisbaar zijn. Toch berust ook hier het basispatroon op 
een in het czs vastgelegd programma (dat natuurlijk niet 'aangeboren' 
behoeft te zijn, maar door ervaring kan zijn verworven). 

De met deze modulerende en coördinerende taken belaste hogere 
motorische systemen beslaan ook weer een uitgestrekt gebied in het 
czs, namelijk een groot deel van de hersenstam (met inbegrip van de 
reticulaire formatie), de kleine hersenen, en van de grote hersenen 
de z.g. basale ganglia en grote gedeelten van de hersenschors. 

Dat aldus in het motorische systeem een aantal niveaus van toe­
nemende complexiteit zijn te onderscheiden, van de eenvoudigste 
reflexen tot de hoogste 'willekeurige' bewegingen, is al een eeuw ge­
leden opgemerkt door Hughlings Jackson. Deze visie heeft nog steeds 
grote actualiteit. Eén punt moet hierbij worden onderstreept. Op het 
laagste, reflectorische niveau loopt slechts beperkte zintuiginformatie 
binnen, die voor een groot deel van proprioceptieve aard is. Hoe 
hoger wij opklimmen in het systeem, des te breder de verscheidenheid 
van informatie die wordt verdisconteerd, daaronder ook veel gegevens 
van zintuigen voor de buitenwereld. Hieraan is te danken dat hande­
lingen, aan. uitvoering waarvan de hogere niveaus meewerken, flexibel 
zijn en goed aangepast aan allerlei details van de uitwendige en in­
wendige situatie (en daardoor de indruk maken 'willekeurig' te wor­
den uitgevoerd), terwijl dezelfde handelingen een meer star en robot­
achtig karakter krijgen als de hogere niveaus zijn uitgeschakeld. 

Hoe moeten wij ons nu voorstellen dat het motorische systeem in 
dienst wordt gesteld van de uitvoering van dat gedragssysteem, dat 
op een gegeven moment prioriteit krijgt op grond van de motivatie­
toestand van het individu? Wij hebben al gezien dat uit gedragswaar­
nemingen blijkt dat dan alle handelingen die tot dat systeem behoren 
worden gefaciliteerd. Uit die handelingen moet dan het motorische 
systeem de handeling kiezen die past bij de gegeven uitwendige situa­
tie. Is eenmaal een programma gekozen, dan moet nog worden ge­
controleerd of de uitvoering ook het beoogde effect heeft. Uiteraard 
moet bij dit alles gebruik worden gemaakt van vroegere ervaring. 
Anderzijds moet de inhoud van het geheugen worden gecorrigeerd, 
als door milieuwijziging een bepaalde handeling niet langer het ver-
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wachte resultaat oplevert. 
Bij het onderzoek naar de hersenmechanismen voor deze functies 

is de laatste tijd o.a. veel aandacht besteed aan een stuk van het 
limbische systeem aan de mediale zijde van de temporale lob van de 
grote hersenen, de hippocampus. (Een belangrijk artikel over de func­
tie van de hippocampus (en delen van de tussenhersenen) in het kader 
van de motorische functies is Vanderwolf (1971).) Anatomisch ge­
sproken ligt deze in een strategische positie voor het toetsen van de 
actuele situatie aan vroegere ervaring. Uit een ander deel van het 
limbische systeem, het septum, ontvangt hij allerlei zintuiggegevens 
over de buitenwereld en informatie over de inwendige motivatietoe­
stand. Vanuit delen van de hersenschors, waaraan op goede gronden 
een functie bij het geheugen wordt toegeschreven, ontvangt hij echter 
eveneens een belangrijke aanvoer van gegevens. Electrofysiologische 
proeven steunen deze visie op de functie van de hippocampus. Deze 
vertoont namelijk een speciale vorm van electrische activiteit, het z.g. 
thetaritme, zodra prikkels uit de buitenwereld van het individu een 
beslissing vergen, hoe het op die prikkels zal reageren. Dit thetaritme 
duurt voort, zolang de reactie van het individu bestaat uit handelin­
gen die de etholoog als appetitief of inleidend gedrag kenmerkt. Het 
maakt echter plaats voor de normale rustactiviteit van de hippocam­
pus, zodra het individu overgaat tot een eindhandeling, zoals kauwen, 
poetsen of copulatie. Het ligt voor de hand dit in verband te brengen 
met het feit, dat de eindhandeling zich voltrekt in een veel scherper 
omschreven situatie dan het inleidende gedrag, en dus niet langer 
een voortdurende controle op de juistheid van de reactie vergt. Letsel-
proeven tenslotte wijzen erop, dat de hippocampus zijn controlerende 
functie vooral vervult door het onderdrukken van handelingen die in 
de gegeven situatie niet zinvol zijn. Ratten met hippocampusletsel, 
gedresseerd om een automaat te bedienen om een stukje voer te ver­
krijgen, zijn niet in staat dit gedrag even te staken als een signaal 
hen waarschuwt dat de automaat gedurende een paar minuten niet zal 
werken. Intacte ratten daarentegen kunnen dit gemakkelijk leren. Ook 
andere voorbeelden van volharding in zinloos of zelfs nadelig geble­
ken gedrag zijn gevonden bij proefdieren met hippocampuslaesies. 

Trachten wij deze functies van de hippocampus - die in de regel 
niet tot het eigenlijke motorische systeem wordt gerekend - te plaat­
sen in het model van fig. 7b, dan zouden wij hem kunnen be­
schouwen als de schakel tussen het motivationele en het motorische 
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compartiment, die zorgt dat de vereiste responsies van het individu 
worden gefaciliteerd. (Fig. 7b op p. 99.) 

Voor wij echter een eindoordeel vellen over de bruikbaarheid van 
dit model, moeten wij nog een verdere complicatie onder de ogen 
zien. Het blijkt namelijk, dat 'klassieke' onderdelen van het moto­
rische systeem niet alleen een uitvoerende functie hebben, maar dat 
zij ook in de motivationele 'beleidsbeslissingen' van het czs meespre­
ken. Slechts één argument daarvoor wordt hier genoemd, ontleend 
aan proeven met intracraniale zelfprikkeling. Voorziet men een proef­
dier van een permanent geïmplanteerde elektrode, en geeft men het 
een schakelaar waarmee het zichzelf via die elektrode elektrische 
hersenprikkeling kan toedienen, dan blijkt het gretig van die gelegen­
heid gebruik te maken, mits de elektrodepunt zich in het z.g. belo­
ningssysteem van de hersenen bevindt. Prikkeling op andere plaatsen 
kan het dier öf onverschillig laten, of een negatief effect hebben, o.a. 
blijkens het feit dat het dier angstvallig vermijdt de stroom aan te 
zetten. Het beloningssysteem omvat een uitgebreid gebied in de her­
senen, waartoe o.a. delen van het limbische systeem behoren, maar 
ook structuren die vanouds tot het motorische systeem werden ge­
rekend, zoals delen van de basale ganglia, van motorische gebieden 
in de hersenstam, en van het cerebellum. 

Wat is nu de relatie van het begrip beloningssysteem tot de hier­
voor gebruikte begrippen als motivationeel, sensorisch of motorisch 
systeem? De volgende waarneming werpt hierop enig licht. Dieren 
met een elektrode in het hongercentrum in de LH vertonen zelfprik­
keling, en wel des te frequenter naarmate zij hongeriger zijn. Maakt 
men de prikkel sterk genoeg, dan kan men tevens bereiken dat het 
dier zich door zelfprikkeling dwingt tot eten. Kennelijk versterkt de 
prikkel dus de motivatie tot eetgedrag. Het mag op het eerste gezicht 
vreemd schijnen, dat een dier zichzelf hongerig zou maken (en nog 
wel des te gretiger naarmate het al hongeriger is), maar deze paradox 
verdwijnt als wij aannemen dat de prikkel niet anders is dan een 
kunstmatige nabootsing van positieve terugmeldingen (eetlustverwek-
kende smaaksignalen, zie hiervoor) van het eten van smakelijk voed­
sel7. In grote lijnen analoge bevindingen zijn verkregen met zelfprik-

' Naarmate het proefdier meer verzadigd is, blijkt zijn neiging tot intra­
craniale zelfprikkeling in het hongercentrum geringer. Dieren die sterk zijn 
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kelingselektroden in centra voor drinken, of voor sexueel gedrag. 
Verdere steun voor de zienswijze dat zelfprikkeling is te verklaren in 
termen van een motivatie opgewekt door kunstmatige simulatie van 
zintuigprikkels, die normaliter resulteren uit de uitvoering van ge­
drag, is te vinden in het feit dat ratten zichzelf ook willen prikkelen 
in het eerste schakelstation van de reukbaan in de hersenen (Phillips 
& Mogenson, 1969). 

Tegen deze achtergrond bezien vormt het voorkomen van intra­
craniale zelfstimulatie in tot het motorische systeem te rekenen struc­
turen een aanwijzing dat ook motivationele signalen binnenlopen op 
die structuren. Ander onderzoek leidt tot analoge conclusies. Zo isx 

kortelings geopperd dat de gedragseffecten van laesies in de LH zou­
den zijn terug te voeren op beschadiging van een door dat gebied 
lopende verbinding van het motorische systeem, de tractus nigrostria-
talis (Ungersted, 1971). 

Specifieke motivationele netwerken? 

Al met al moeten wij terdege rekening houden met de mogelijkheid 
dat motivationele invloeden inspelen op vele schakels, aan de senso­
rische zowel als de motorische kant, van de ketens van zenuwcellen 
tussen zintuig en effector die de responsies van het individu op zijn 
milieu bemiddelen. In dit opzicht is fig. 7c (p. 100) een realistischer 
model dan fig. 7b. Anderzijds bevat fig. 7c nog enkele tamelijk wille­
keurige onderstellingen inzake de mechanismen van motivatie en ge­
heugen. Op slechts één van de hieraan verbonden vragen gaan wij 
nog in: zijn de motivationele mechanismen al dan niet onderverdeeld 
in specifieke netwerken voor afzonderlijke functies? 

oververzadigd door kunstmatige voeding blijken zelfs een afkeer te hebben 
van de prikkel op deze plaats: zij gebruiken de schakelaar om de stroom 
af te zetten, als de experimentator deze aanzet. Ook uit zuiver ethologische 
waarnemingen blijkt dat uitwendige prikkels (zoals zien van voedsel), die 
positieve reacties (eetgedrag) oproepen zolang de daarvoor vereiste moti­
vatie (honger) aanwezig is, na verdwijnen van die motivatie (verzadiging) 
niet eenvoudig als 'oninteressant' worden veronachtzaamd, maar een nega­
tieve waarde krijgen, zodat het dier deze prikkels actief gaat mijden. Mo­
gelijk is dit een derde factor die van belang is voor de ordelijke stabiliteit 
van gedrag, naast positieve terugkoppelingen binnen, en wederzijdse inhibi­
ties tussen gedragssystemen. 

109 



Het feitenmateriaal waarop wij deze discussie kunnen baseren is 
nog tamelijk omstreden. In een aantal gevallen bijvoorbeeld blijkt 
prikkeling van een bepaald punt in het czs een bepaald gedrag op te 
roepen. De conclusie dat de prikkel de specifieke motivatie voor dat 
gedrag versterkt is echter slechts onder bepaalde voorwaarden gewet­
tigd. Onder andere moet worden uitgesloten dat het effect kan be­
rusten op activatie van sensorische of motorische mechanismen, of 
op een algemene verhoging van waakzaamheid. Alleen een breed op­
gezet onderzoek naar de gedragseffecten van de prikkel kan hier uit­
sluitsel geven. In veel van het tot dusver gepubliceerde onderzoek is 
deze voorzorg niet, of niet voldoende genomen. Een waarschuwing 
dat dit niettemin noodzakelijk is, levert bijvoorbeeld de vondst van 
Valenstein (1969) dat LH prikkeling bij de rat soms niet opname van 
voedsel in het algemeen activeert, maar het dier alleen aanzet tot 
eten van één bepaald soort voedsel. Hier zou het effect van de prikkel 
eer in het sensorische dan in het motivationele vlak kunnen liggen. 

Anderzijds hebben sommige auteurs op grond van breed opgezette 
waarnemingen geconcludeerd dat stimulus gebonden gedrag, zoals 
eetgedrag bij LH prikkeling, of sexueel gedrag bij prikkeling achterin 
de hypothalamus, essentiële overeenkomst vertoont met normaal ge­
motiveerd gedrag. Het is dus vrij zeker dat althans in sommige ge­
vallen prikkeling van een bepaald punt in de hersenen een specifiek 
effect op een bepaalde motivatie heeft. • 

De vraag welke conclusies over de functionele organisatie van het 
czs aan dergelijke effecten mogen worden verbonden, is de laatste 
tijd vooral door Valenstein aan de orde gesteld. Deze vond namelijk 
dat een rat, die in tegenwoordigheid van voedsel en water op LH 
prikkeling reageerde met stimulusgebonden eetgedrag, op dezelfde 
prikkel met drinkgedrag kon gaan reageren na wegnemen van het 
voedsel. Werd vervolgens het voer weer teruggegeven, dan traden 
beide reacties naast elkaar op. Door geschikte manipulatie van de 
uitwendige situatie konden ook andere overgangen (tussen prikkel­
gebonden eten, drinken, knagen en poetsen) teweeg worden gebracht. 

Hoe belangrijk deze vondsten ook zijn, achteraf bezien waren zij 
misschien te verwachten geweest. Wij moeten ons immers realiseren 
dat in het hele czs te allen tijde een geweldig complexe stroom van 
ordelijke activiteit gaande is. De kunstmatige prikkel, die aan een 
klein stukje van het czs wordt toegediend, valt als een steen middenin 
die stroom; hij dringt de getroffen cellen een normaliter waarschijn-
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lijk nooit vertoond activiteitspatroon op. Het is verbazend dat het czs 
althans soms in staat is een dergelijke prikkel te beantwoorden met 
een normaal geordend gedragspatroon. Niet verbazend is echter dat 
de aard van dat prikkelgebonden gedrag verregaand afhangt van het 
patroon van de stroom waar de prikkel in wordt geworpen, dus van 
het totaal der signalen over uit- en inwendige toestand, die het czs 
op dat moment aan het verwerken is. Wel tonen de resultaten van 
Valenstein en zijn medewerkers duidelijker dan ooit, dat het czs moet 
'leren leven met' de kunstmatige prikkel. Het vermogen tot beant­
woording daarvan met een bepaald gedrag moet worden opgebouwd, 
en dit proces kan door de uitwendige situatie worden beïnvloed. Ver­
der onderzoek hierover kan van groot belang zijn. 

Over de vraag of de motivationele mechanismen van het czs zijn 
op te vatten als een aggregaat van aparte netwerken, elk met één 
specifieke functie, geeft dit alles nog geen werkelijk uitsluitsel. Im­
mers, als wij dergelijke netwerken postuleren moeten wij, zoals hier­
voor reeds bleek, rekening houden met allerlei negatieve en positieve 
interacties tussen die netwerken. Het patroon van de gezamenlijke 
interacties hangt af van wat in elk der afzonderlijke netwerken aan 
in- en uitwendige signalen wordt verwerkt; omgekeerd wordt wat in 
het afzonderlijke netwerk gebeurt mede bepaald door de invloeden 
die het van andere netwerken ondergaat. Het is in principe mogelijk 
resultaten als die van Valenstein in termen van een dergelijk model 
te verklaren, temeer omdat-gezien de anatomische situatie-een 
kunstmatige prikkel zeer wel elementen van twee verschillende speci­
fieke netwerken tegelijk kan raken. 

Het lijkt echter even goed mogelijk de hier besproken feiten te 
interpreteren in termen van een model dat geen specifieke netwerken 
kent. Extreem geformuleerd komt dit alternatief op het volgende 
neer. Weliswaar zijn de motivationele signalen die het czs ontvangt 
veelal specifiek, in die zin dat zij voor slechts één functie relevant 
zijn, maar alras na hun binnenkomst in het czs (na passage van 
slechts een paar Synapsen) belanden zij in een diffuus netwerk, op 
elk neuron waarvan allerlei verschillende motivationele en andere 
signalen convergeren, waarbij in principe elk signaal ieder deel van 
het netwerk kan bereiken. Dadelijk rijst de vraag hoe een dergelijk 
systeem ordelijk gedrag kan genereren. Blijkbaar kan het slechts in 
een beperkt aantal, relatief goed van elkaar te onderscheiden funktie-
toestanden verkeren. Elk van die toestanden correspondeert met één 
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bepaalde manier van verwerken van het totaal der ontvangen infor­
matie (in die zin, dat aan bepaalde signalen bijzonder gewicht wordt 
toegekend), en uit zich in de uitvoering van een bepaald gedrags­
systeem. Overgangen van de ene funktietoestand naar de andere wor­
den veroorzaakt door verschuivingen in het totale complex van ont­
vangen signalen. Deze verschuivingen kunnen geleidelijk zijn, maar 
leiden bij het passeren van bepaalde kritieke punten tot tamelijk 
sprongsgewijze verandering van funktietoestand. Het ligt voor de 
hand hier te denken aan de analogie met een computer, die al naar 
gelang van het ingeschakelde programma, de ingevoerde gegevens op 
verschillende manieren bewerkt, en overeenkomstig verschillende 
maar altijd ordelijke resultaten produceert. 

Dit 'herprogrammeringsmodel' begint verschillende onderzoekers 
aan te spreken. Zo is, op grond van het naast elkaar bestaan van 
twee verschillende opstijgende banen voor somatosensorische berich­
ten (tastzin, etc.) geopperd, dat het snelst geleidende van de twee 
kanalen (evolutionair het jongste) zou dienen voor het inschakelen 
van een programma in het czs, dat bepaalt hoe het andere, veel com­
plexer georganiseerde kanaal de informatie zal verwerken (Wall, 
1972). 

Overigens is het verschil tussen de beide modelvoorstellingen, die 
wij hier tegenover elkaar plaatsen, kleiner dan het op het eerste ge­
zicht lijkt. Het gaat in feite om een gradueel verschil, want hoe ster­
ker in het 'specifieke netwerken model' de interacties zijn, des te 
meer nadert het tot het 'herprogrammeringsmodel'. De werkelijke 
structuur van het czs zal tussen beide extremen in liggen, maar veel 
onderzoek zal nodig zijn eer wij precies kunnen zeggen waar. 

Eén ding is echter al duidelijk. Willen wij de gedragsfuncties van 
het czs begrijpen, dan moeten wij niet alleen de machinerie van de 
afzonderlijke gedragssystemen ophelderen. Wij moeten vooral ook 
aandacht besteden aan het mechanisme van de overgang van het ene 
gedrag naar het andere. Hierover is nog maar weinig bekend. Het 
vermelden waard is echter dat de laatste jaren van verschillende kan­
ten8, op uiteenlopende gronden en in verschillende bewoordingen, is 

8 In de geopperde richting wijst ook een analyse van de gedragseffecten 
van VMH prikkeling bij de rat, onlangs in ons laboratorium verricht door 
J. G. Veening. 
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geopperd dat de VMH een belangrijke rol speelt bij de herprogram­
mering van het czs (Grossman, 1966). Dit houdt natuurlijk niet in, 
dat de VMH daarnaast geen specifieke motivationele functies zou 
kunnen vervullen, en evenmin dat de functietoestand van het czs door 
de VMH alléén wordt bepaald. 

Slotopmerkingen 

Voorshands valt nog niet veel definitiefs te zeggen over de hersen-
mechanismen van het gedrag. Zelfs het begrippenapparaat, dat ons in 
staat moet stellen de juiste vragen te formuleren, is nog in opbouw. 
In dit artikel is het begrip 'motivatie' centraal gesteld. Wij hebben dit 
voorlopig gedefinieerd als het complex van factoren dat aansprakelijk 
is voor de wisselende bereidheid van het individu om een gegeven 
situatie te beantwoorden met een bepaalde responsie. Deze definitie 
is erg breed, maar inderdaad zijn sommige onderzoekers geneigd het 
begrip motivatie zo wijd te stellen dat het de hele functietoestand 
van het czs op een gegeven moment omvat. Anderen daarentegen 
zoeken naar een definitie die het mogelijk maakt bijvoorbeeld de in­
vloeden van motivatie op de responsiviteit te onderscheiden van die 
van leerprocessen, e.d. Het is immers nuttig, zoals in het geval dat 
een proefdier na een ingreep in het czs een tevoren aangeleerde han­
deling voor het verwerven van voedsel minder vaak verricht, om te 
kunnen specificeren of de gedragsverandering berust op verminderde 
motivatie, uitwissing van het geheugenspoor waarop de handeling be­
rust, veranderde sensorische analyse van de buitenwereld, of storing 
van herprogrammering van het czs. Wij gaan hier echter niet in op 
de problemen verbonden aan een beperktere definitie van het moti­
vatie begrip. 

Willen wij de hersenmechanismen van gedrag ophelderen, dan 
moeten wij op zijn minst in staat zijn vast te stellen in welke functie­
toestand het czs op een bepaald moment verkeert. Dit hangt af van 
een groot aantal fysiologische variabelen, zo groot in feite dat het 
wel altijd onmogelijk zal blijven deze alle tegelijkertijd zo nauwkeurig 
te meten, dat wij de functietoestand volledig fysiologisch kunnen de­
finiëren. De beste indicator voor de toestand van het czs is daarom 
het gedrag zelf, mits wij zeer gedetailleerde gedragswaarnemingen 
doen onder omstandigheden waar het proefdier het volledige spec­
trum van zijn natuurlijke gedrag kan ontplooien. Dit soort waar-
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nemingen is vanouds kenmerkend voor de ethologie, die daarmee een 
onmisbaar uitgangspunt voor de gedragsfysiologie levert. 

Ethologen plegen de resultaten van hun causale gedragsanalyses 
neer te leggen in diagrammen, die de gedaante hebben van een hiër­
archische organisatie. Het laagste niveau omvat de afzonderlijke ge­
dragselementen. Op de hogere niveaus liggen motivationele mechanis­
men, gepostuleerd op grond van de gedrags waarnemingen. Uiteraard 
zijn dergelijke schema's niet bedoeld als bedradingsschema's van de 
hersenmechanismen van gedrag. Dit betekent echter niet dat zij geen 
betekenis hebben voor de gedragsfysiologie. Zij zijn namelijk op te 
vatten als een diagrammatische representatie van instructies voor 
programmering van het zenuwstelsel. Een beperking is, dat de dyna­
miek van de programmering uit zulke schema's niet goed kan worden 
afgelezen, zelfs niet als ook de nodige terugkoppelingen van de uit­
voering van gedrag daarin zijn opgenomen, maar die beperking geldt 
ook voor fysiologische schema's als dat van figuur 3. 

Stellen wij tenslotte opnieuw de vraag naar een model van de me­
chanismen van gedrag, dat kan dienen als gezamenlijk uitgangspunt 
voor gedragsstudies en hersenonderzoek, dan blijkt dat dit model nog 
maar nauwelijks in zicht komt. Het is duidelijk dat het geen zin heeft 
om te streven naar een model dat tegelijk een volledig bedradings­
schema van het czs is, èn de dynamiek van herprogrammering en 
verdere informatieverwerking volledig specificeert. Dat volledige mo­
del zou veel te ingewikkeld zijn voor praktisch gebruik, als wij het al 
konden vervaardigen. Wij zullen moeten streven naar een compromis 
tussen praktische hanteerbaarheid en het vereiste minimum aan rea­
lisme. Waar dit compromis ligt, hangt af van de doelstelling van het 
onderzoek. Voor globale voorspelling, bijvoorbeeld van de totale hoe­
veelheid tijd die een individu per dag aan eten zal besteden, kunnen 
wij volstaan met een globaal model, maar om van moment tot mo­
ment de opeenvolging van zijn verschillende handelingen te voor­
spellen, zullen wij moeten trachten een overeenkomstig gedetailleerd 
model op te bouwen. 
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Gedrag en erfelijkheid 

G. A. VAN OORTMERSSEN 

Variatie, genotype en fenotype , 

Bij de bestudering van levende organismen is de verscheidenheid in 
structuren en vormen zeer opvallend. Die variatie kan door ons be­
schreven worden en op grond van de geconstateerde verschillen ma­
ken we indelingen als bijvoorbeeld het planten- en dierenrijk, orden, 
soorten, etc. Individuen van één soort lijken erg veel op elkaar, maar 
bij nadere bestudering vinden we ook verschillen. Wanneer we vol­
doende gedetailleerd waarnemen, komen we zelfs tot de conclusie, 
dat er waarschijnlijk geen twee individuen te vinden zijn die dezelfde 
verschijningsvorm (fenotype) bezitten. We blijken te doen te hebben 
met een oneindig grote variatie, zowel binnen als tussen soorten. 

De individuen, die met elkaar die variatie in vorm en structuur 
vertonen, zijn ontstaan uit andere individuen: de ouders. Evenals hun 
ouders zijn geslachtsrijpe individuen in staat het beginstadium van 
nieuwe individuen te vormen. In het geval van bisexuele voortplanting 
dragen twee individuen, die in sexe verschillen, ieder een deel bij aan 
dat beginstadium (zygote). Een essentieel onderdeel van die bijdrage 
is de erfelijke aanleg. In die erfelijke aanleg is informatie gelegen. 
Informatie die het nieuwe individu nodig heeft om zich op soort­
gelijke manier te kunnen ontwikkelen als zijn ouders. Een beginnend 
individu staat echter niet op zichzelf, het bevindt zich in een milieu 
(onder milieu kunnen we in principe verstaan alles wat buiten de erfe­
lijke aanleg is gelegen en mee van invloed is op de ontwikkeling van 
een individu). Door wisselwerking tussen de informatie uit zijn erfe­
lijke aanleg en de informatie die tot hem komt vanuit dat milieu kan 
het individu zich gaan ontwikkelen. Zowel de erfelijke aanleg als het 
milieu zijn hierbij even onmisbaar. Een bevrucht ei zal zich zonder 
invloed vanuit een milieu niet gaan ontwikkelen. Men denke bijvoor­
beeld aan de warmteprikkel die een vogelei nodig heeft om zich te 
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kunnen ontwikkelen tot jonge vogel. Evenmin zal een ei zonder de 
invloed van erfelijke aanleg zich gaan ontwikkelen, zoals Costello 
(1940) aantoonde bij oöcyten van de borstelworm Nereis. 

Door erfelijkheidsonderzoek, zoals bijvoorbeeld dat van Mendel, is 
komen vast te staan dat het bestaan van verschillen tussen de feno­
typen van individuen van één soort geheel of voor een deel terug te 
voeren is op verschillen in erfelijke aanleg tussen die individuen. 
Daarnaast is echter ook aangetoond (zie het voorbeeld van de goud­
vinken hierna) dat fenotypische verschillen kunnen ontstaan door mi­
lieuverschillen, die de individuen hebben ondervonden tijdens hun 
ontwikkeling. 

Wanneer we nu verschillen constateren tussen individuen, dan rijst 
onmiddellijk de vraag: zijn deze verschillen tot stand gekomen door­
dat de individuen zich hebben ontwikkeld in verschillende milieus of 
zijn de individuen verschillend voor wat betreft hun erfelijke aanleg? 
Wat we bedoelen met de vraag is, of de verschillen door het milieu 
of door de genen worden bepaald. Het gaat hierbij dus niet om het 
eindprodukt dat altijd zowel door genen als milieu wordt bepaald, 
maar om de uiteindelijke ontogenetische oorsprong van de verschil­
len, die bij een juiste experimentele benadering tot hetzij het milieu 
of de genen herleid kunnen worden. Zie ook het hoofdstuk waarin 
Kruijt de ontogenie van gedrag behandeld. 

Onder gewone omstandigheden zullen individuen van een populatie 
zelden genetisch identiek zijn, noch zullen ze tijdens hun ontwikkeling 
tot volwassen individu onder voor ieder identieke omstandigheden 
geleefd hebben. Verschillen tussen individuen van een populatie (feno­
typische variatie) zullen dus èn door variatie in genotypen èn door 
variatie in milieu kunnen zijn veroorzaakt. 

Om antwoord te kunnen geven op de vraag naar de mate waarin 
een eigenschap erfelijk bepaald is, staan genetici een aantal methoden 
ter beschikking. Bij die methoden is het van essentieel belang, dat 
variatie, die door milieuinvloeden zou kunnen ontstaan, zoveel moge­
lijk wordt uitgeschakeld. Een geneticus zal er dus naar streven het 
milieu voor al zijn proefdieren zo goed mogelijk identiek te houden. 
Op deze manier heeft men ontdekt dat in de erfelijke aanleg van in­
dividuen (genotypen) evenveel variatie kan worden gevonden als in 
hun verschijningsvormen (fenotypen). Fenotypische verschillen tussen 
individuen kunnen dus geheel berusten op verschillen tussen de be­
trokken genotypen. 
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Ouders en nakomelingen 

Wanneer twee ouderparen voor een eigenschap van elkaar verschillen 
dan verwachten we, in het geval dat het verschil een erfelijke basis 
heeft, dat ook hun nakomelingen hetzelfde verschil zullen vertonen. 
Immers, de nakomelingen zullen grotendeels dezelfde erfelijke aanleg 
hebben als hun ouders. Mogen we nu omgekeerd ook aannemen 
dat, wanneer voor een bepaalde eigenschap de nakomelingen op hun 
ouders lijken, er van erfelijk bepaalde aanleg voor die eigenschap 
sprake zal zijn? We moeten bij gebruik van dit criterium voorzichtig 
zijn met onze conclusies, zoals zal blijken uit het volgende voorbeeld. 
Nicolai (1959) beschreef de zang van twee mannetjes goudvinken. De 
één zong op een manier zoals we dat van goudvinken gewend zijn, de 
ander op een manier die deed denken aan de zang van een kanarie. 
Manlijke nakomelingen van die twee goudvinken vertoonden onder­
ling eenzelfde verschil als hun vaders. We zouden hieruit de conclusie 
kunnen trekken dat het verschil in zang berust op een verschil in erfe­
lijke aanleg. De verklaring van het verhaal is echter, dat de kanarie­
achtig zingende vader bleek te zijn opgegroeid bij kanaries. Hij had 
geleerd op een kanarie-achtige manier te zingen en zijn zonen namen 
dit weer van hem over. Dit geval maakt duidelijk dat bij dergelijke 
proeven duidelijk rekening gehouden dient te worden met de milieu­
invloeden waaraan de ouders van ons proefmateriaal hebben bloot-
gestaan. 

In de praktijk blijkt, dat het erg moeilijk is voor de geneticus om 
de milieus voor alle proefdieren identiek te houden. Dieren uit één 
inteeltstam, waarvan we aannemen dat ze genetisch identiek zijn, ver­
tonen toch variatie in verschijningsvorm, ook al zijn ze in eenzelfde 
milieu opgegroeid (Falconer, 1960; Lerner, 1954). Kleine voor ons 
niet direct aanwijsbare verschillen in milieu worden beschouwd als 
oorzaak van de fenotypische variatie in inteeltstammen. Het gelijken 
of niet gelijken van nakomelingen op hun ouders zal op zichzelf dus 
nooit een overtuigend bewijs kunnen zijn voor het al of niet hebben 
van eenzelfde erfelijke aanleg. 

Variatie en onderzoeksmethoden 

Als concrete manifestatie van de erfelijke aanleg hebben we de chro­
mosomen, en met name het daarin gelegen desoxyribonucleïnezuur 
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(DNA), leren kennen (zie b.v. Knippers, 1971). De erfelijke aanleg 
bij hogere organismen is altijd dubbel aanwezig. De ene helft is af­
komstig van de moeder, de andere helft van de vader. Beide delen 
zijn in principe als informatiebron van belang. Een verandering in 
één helft van de erfelijke aanleg leidt soms, maar lang niet altijd, tot 
verandering in de fenotypische expressie van het organisme, zodat 
binnen een individu latente genetische variatie aanwezig kan zijn. We 
weten ook, dat verschillen tussen individuen kunnen berusten op ver­
schillen in één of meerdere plaatsen van de erfelijke aanleg. Een der­
gelijke plaats noemen we een locus, hierop is dus een erfelijke factor 
gelegen. Veranderingen op zo'n plaats duiden we aan als een mutatie 
en de verschillende toestanden die mogelijk zijn op zo'n plaats als 
allelen van dat locus.-

Door kruisingsproeven uit te voeren op de manier zoals Mendel 
heeft gedaan (zie Wellensiek, 1965), kunnen we er achter komen hoe­
veel erfelijke factoren, hoeveel loci van de erfelijke aanleg, betrokken 
zijn bij het tot stand komen van een eigenschap. Ook kunnen we door 
dergelijke kruisingsproeven inzicht krijgen in de relatieve sterkte van 
invloed van de factoren die deelnemen. Dit is bijvoorbeeld het geval 
indien de één de ander in zijn werking overheerst, zoals bij dominan­
tie en epistasie, of dat de factoren in hun werking elkaar aanvullen 
in positieve of negatieve zin; men spreekt in dat geval van additieve 
genetische variatie (zie Scharloo, 1967, p. 137). 

Uit genetisch onderzoek aan morfologische structuren is gebleken, 
dat de meeste eigenschappen die wij bestuderen complex van karakter 
zijn in die zin, dat meerdere erfelijke factoren betrokken zijn bij het 
tot stand komen van een eigenschap (Falconer, 1960). Minder vaak 
kan worden vastgesteld dat een eigenschap door één of twee loei 
wordt bepaald. 

Bestuderen we alle individuen van een populatie voor een eigen­
schap die door één locus wordt beïnvloed, dan is die erfelijke invloed 
veelal herkenbaar als een betrekkelijk gering aantal klassen van van-
elkaar-verschillende fenotypen, die in die populatie zijn te onderschei­
den. We hebben dan met discontinue variatie te maken. Het aantal 
klassen dat zich voordoet is afhankelijk van het aantal allelen dat in 
de populatie voor een locus aanwezig is. In het geval van polygenic 
zijn meerdere loei betrokken bij de bepaling van een eigenschap. Be­
zit de populatie voor ieder van die loei een aantal allelen, dan zal 
grote variatie aan fenotypen voor die eigenschap mogelijk zijn. Heb-
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ben die loci daarbij slechts een gering effect op de bestudeerde eigen­
schap (en dat is in werkelijkheid voor de meeste loei het geval), dan 
is de invloed van de verschillende genotypen niet meer duidelijk van 
elkaar te onderscheiden, d.w.z. de fenotypen zijn zo weinig verschil­
lend van elkaar dat we geen duidelijke klassen meer kunnen onder­
scheiden. We spreken dan van continue variatie. 

De fenotypische variatie die we in populaties van genetisch iden­
tieke dieren, zoals inteeltlijnen tegenkomen, is ook continue variatie. 
Continue variatie in een populatie kan dus èn door erfelijke aanleg 
èn door milieu invloeden ontstaan. 

Hoe kan men er nu achter komen of continue fenotypische variatie 
voor een bepaald kenmerk wordt veroorzaakt door genetische variatie 
of niet? In dat geval paren we onderling diè dieren uit een populatie 
die een hoge waarde voor een kenmerk bezitten. Hetzelfde doen we 
voor de dieren die een lage waarde bezitten. Vinden we nu tussen de 
waarden van ouders en nakomelingen een grote overeenkomst dan is 
dit een aanwijzing voor een sterke mate van erfelijk bepaald zijn van 
de variatie die we in de populatie aantroffen. De mate van overeen­
komst tussen ouders en nakomelingen is een maat voor de relatieve 
sterkte van de erfelijke aanleg. Om niet-onderkende milieuinvloeden 
te achterhalen kunnen we, in een controleproef, ouder-kind verwis­
seling toepassen om te zien of de overeenkomst tussen nakomelingen 
en hun werkelijke ouders blijft bestaan. Deze controleproef is zeker 
nodig wanneer er van ouderzorg sprake is. 

Zetten we de paringen van dieren met hoge waarden onderling en 
dieren met lage waarden onderling in de volgende generaties voort, 
met andere woorden gaan we selecteren voor hogere en lagere waar­
den, dan zullen we bij aanwezigheid van erfelijke variatie voor een 
kenmerk een steeds groter verschil gaan vinden tussen de selectie­
lijnen. Wat er eigenlijk gebeurt, is, dat erfelijke variatie die een hoge 
waarde veroorzaakt, samengebracht wordt in de ene selectielijn en 
erfelijke variatie voor lage waarden in de andere lijn, zodat de wer­
king van de genen die coderen voor een hoge expressie, niet meer 
tegenwerkt, en dus 'verdoezeld' wordt door genen voor lage expressie, 
en andersom. Is geen erfelijke variatie aanwezig, dan zullen milieu­
variaties de expressie van het kenmerk willekeurig beïnvloeden, en 
vinden we geen invloed van selectie. 

Kort samengevat: Genetici staan dus drie methoden ten dienste 
om in fenotypische variatie erfelijke aanleg aan te tonen, namelijk 
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ouders-nakomelingschap vergelijking, kruisingsproeyen en selectie. 
Tevens kan uit deze methoden vaak worden afgeleid hoe de vererving 
plaatsvindt. 

Gedragsgenetisch onderzoek 

Erfelijkheidsonderzoek aan gedrag is pas de laatste tientallen jaren 
goed op gang gekomen. De reden hiervan is, dat gedragseigenschap­
pen niet bij voorkeur gekozen worden voor genetisch onderzoek, 
omdat ze hiervoor minder geschikt zijn dan andere kenmerken. Een 
gedragseigenschap is niet ten allen tijde voorhanden zoals een morfo­
logische eigenschap, het meten van een gedragseigenschap vraagt in 
de meeste gevallen dan ook een specifieke en vaak nogal omslachtige 
proefopzet. Bovendien is het voor gedragseigenschappen relatief moei­
lijker om variatie, ontstaan door milieu invloeden, te vermijden. Men 
denke bijvoorbeeld aan de invloed die ouderzorg (opvoeding) kan 
hebben op de ontwikkeling van gedrag. Ook in dit opzicht vragen 
gedragsgenetische experimenten stringentere eisen ten aanzien van het 
milieu waarin de proefdieren moeten worden gehouden, zowel vóór 
als tijdens de experimenten. Dat gedragsgenetisch onderzoek steeds 
meer belangstelling geniet, is onder andere een gevolg van de discus­
sie die in de gedragswetenschappen ontstond over het zogenaamde 
'nature-nurture' probleem, waarbij sommige onderzoekers zover gin­
gen dat ze beweerden dat van erfelijke aanleg van gedrag geen sprake 
kon zijn. Voor deze discussie zij verwezen naar het hoofdstuk van 
Kruijt. 

De vraag die wij ons hier moeten stellen is, kunnen we van erfelijk-
bepaald-zijn van gedrag spreken of niet? 

Tryon verrichtte in 1927 een selectie-experiment met ratten. Uit­
gaande van een heterogene groep ratten selecteerde hij 18 generaties 
lang op het vermogen om in een doolhof de weg goed te kunnen 
vinden. Iedere generatie selecteerde hij de knapsten en de domsten 
uit de beschikbare dieren en paarde de knapsten met de knapsten en 
de domsten met de domsten. Zo verkreeg hij reeds na zeven genera­
ties zijn zogeheten 'maze-bright' en 'maze-dull' lijnen, die, voor wat 
betreft het maken van het aantal fouten bij het doorlopen van het 
doolhof, geen overlap meer met elkaar vertoonden. Na 18 generaties 
beëindigde hij de selectie en vond, dat het verschil tussen de lijnen 
bleef bestaan in de nakomelingen. De mogelijkheid dat de jongen het 
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verschil in gedrag tussen de lijnen hadden geleerd van hun ouders 
was in dit geval niet aanwezig (zie ook Vossen, 1966). 

Hirsch (1962) en anderen gebruikten in een selectie-experiment 
fruitvliegjes {Drosophila). Bij deze dieren is van ouderzorg in het ge­
heel geen sprake. Zij selecteerden op positieve en negatieve geotaxis 
en fototaxis. Dit werd gedaan met behulp van een doolhof (fig. 1), 
geschikt voor zogenaamde 'mass-screening', d.w.z. dat er meerdere 
dieren tegelijkertijd in gemeten kunnen worden. De proefdieren kun­
nen aan één kant vanuit een buisje het doolhof binnen lopen. In het 
doolhof krijgen de Drosophila's verschillende malen achtereen de 
keuze om (bijvoorbeeld in geval van geotaxis) naar boven of naar be­
neden te lopen. Dieren die alleen naar boven lopen, en dus in de 
bovenste eindbuis terecht komen, hebben een uitgesproken negatieve 
geotaxis, dieren die alleen naar beneden lopen een positieve geotaxis. 
Afhankelijk van het aantal keuzen voor omhoog of omlaag komt een 
dier in één van de tussenliggende eindbuizen terecht, waar het een 

JQQQQQXk 
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Fig. 1. Schematische voorstelling van een labyrint voor massaselectie van 
Drosophila. 
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bepaalde score krijgt. Door van iedere generatie de meest extreem 
kiezende dieren te gebruiken voor nakweek verkreeg Hirsch, en na 
hem vele anderen, een duidelijke reactie op selectie (fig. 2). 

Een voorbeeld van selectie op een sociaal gedragskenmerk vinden 
we in het werk van Manning (1961), eveneens gedaan met Droso-
phila's (D. melanogaster). Manning selecteerde op paringssnelheid. 
Uit 50 wildtype mannetjes en 50 wildtype vrouwtjes, in een buis bij 
elkaar gezet, selecteerde hij steeds de paren die snel tot copulatie 
kwamen en de paren, die een zeer lange tijd nodig hadden om tot 
copulatie te komen, en kweekte daarmee verder. In de uitgangspopu­
latie paarde de helft van de vliegjes in een dergelijke proef binnen 
6 minuten. Na 7 generaties selectie was dit in de snel parende lijn 
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Fig. 2. Resultaat van selectie op geotaxis en fototaxis bij Drosophila 
pseudoobscura met behulp van een labyrint voor massaselectie. Vrij naar 
Dobzhansky (1968). 
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gereduceerd tot 3 minuten en in de langzaam parende lijn vertraagd 
tot een half uur. Bastock (1956) had in eerder gedaan onderzoek aan 
Drosophila melanogaster ook verschillen gevonden in paringssnelheid 
en wel tussen wildtype vliegjes (genotype op het yellow-locus + / + 
of + /y) en hun 'yellow'-mutanten (genotype y/ y). Het verschil in 
paringssnelheid bleek te worden veroorzaakt door verschillen in de 
frequenties van twee handelingen uit het mannelijke baltsgedrag, na­
melijk de gedragselementen vibratie en likken (vibratie wil zeggen dat 
het mannetje, dwarsstaande voor het wijfje, met de vleugel die naar 
het wijfje is toegekeerd, vibrerende bewegingen uitvoert; likken wil 
zeggen dat het mannetje de genitaliën van het vrouwtje likt). Bastock 
toonde aan dat deze beide gedragingen uit het mannelijk baltsgedrag 
de belangrijkste stimulatoren zijn voor de vrouwtjes. Het minder fre­
quent voorkomen van deze beide gedragingen doet de baltsceremonie 
minder snel verlopen, zoals bij de yellow mutanten het geval is. 
Manning vond in zijn selectielijnen dat de vliegjes uit de snel parende 
lijn eveneens hogere frequenties vibratie en likken vertoonden dan de 
vliegjes uit de langzaam parende lijn. Het erfelijk bepaalde verschil 
in paringssnelheid tussen de selectielijnen was dus terug te voeren op 
frequentieverschillen in deze twee baltshandelingen, ontstaan door 
selectie. 

Een laatste voorbeeld van selectie op een gedragskenmerk vinden 
we in het onderzoek van Lagerspetz (1964). Zij selecteerde huismui­
zen op hoge en lage agressie, gemeten volgens een intensiteitsschaal 
waarin een groot aantal agonistische gedragingen werden verwerkt. 

4 G 8 
Generaties 

Fig. 3. Selectie voor hoge en lage agressiescore bij huismuizen. Vrij naar 
Lagerspetz (1964). 
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Reeds na twee generaties selectie was het verschil tussen de hoge en 
de lage lijn significant (fig. 3). Na zeven generaties echter werd het 
verschil tussen de lijnen niet groter. Deze en andere selectie experi­
menten vormen een overtuigend bewijs, dat variatie in gedrag, dus 
verschillen in gedrag tussen individuen, voor een deel erfelijke oor­
zaken hebben en niet alleen op rekening van milieu-invloeden kunnen 
worden geschreven. Bovendien blijkt uit de voorbeelden dat dit geldt 
voor sociaal gedrag zowel als voor niet-sociaal gedrag. 

Erfelijkheidsregels en gedrag 

Het Tryon-effect Nu duidelijk is, dat erfelijke aanleg een rol speelt 
bij het tot stand komen van gedrag, kunnen we ons afvragen of we 
bij gedragskenmerken dezelfde genetische mechanismen terugvinden 
als die welke gevonden zijn voor morfologische kenmerken; of dat 
gedrag eventueel op een andere wijze zou vererven. 

Het belangrijkste gegeven dat tot de laatste veronderstelling aan­
leiding geeft, staat bekend als het Tryon-effect. Nadat Tryon (1940) 
door selectie zijn hiervoor besproken 'maze-bright' en 'maze-dull' lij­
nen had verkregen, kruiste hij de lijnen onderling. Hij vond toen een 
verschijnsel dat, zoals naderhand bleek, regelmatig bij gedragskenmer­
ken te vinden is, in tegenstelling tot andere kenmerken. 

Van. inteeltlijnen mogen we aannehien, dat de meeste factoren in 
homozygote toestand aanwezig zijn, m.a.w. in dieren uit dergelijke 
lijnen zal nauwelijks nog genetische variatie aanwezig zijn (fig. 4). 
De dieren zijn genetisch identiek. Onderzoeken we dergelijke lijnen 
voor een morfologisch kenmerk dan vinden we dat er toch voor dat 
kenmerk fenotypische variatie te vinden is. Kruisen we twee van der­
gelijke lijnen, die duidelijk van elkaar verschillen voor het gekozen 
kenmerk, dan vinden we een Fl generatie die minder variatie ver­
toont dan de beide ouderlijnen, terwijl we hier ook te maken hebben 
met een groep genetisch identieke dieren. De Fl dieren zijn echter 
volledig heterozygoot, in tegenstelling tot hun ouders die allen homo-
zygoot waren. Op grond van experimentele gegevens en theoretische 
overwegingen wordt het verschil in variatie tussen inteeltlijnen en hun 
Fl nakomelingen verklaard door aan te nemen, dat heterozygote die­
ren beter gebufferd zijn tegen milieu-invloeden tijdens hun ontwikke­
ling dan homozygote dieren (Lerner, 1954; Waddington, 1957). Krui­
sen we Fl dieren onderling, dan vinden we onder de F2 dieren weer 
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Fig. 4. Schematische voorstelling van het Tryon-effect. 

een grotere variatie tengevolge van uitsplitsing (segregatie) van de 
erfelijke factoren. Bij gedragskenmerken echter vinden we in veel 
gevallen juist het tegenovergestelde, namelijk een variatie in Fl dieren 
die groter is dan die van ieder van de ouderstammen en een F2 die 
minder of hoogstens evenveel variatie vertoont als de F l . 

Dit verschijnsel van een onverwacht grote variatie in de Fl wordt het 
Tryon-effect genoemd. Hirsch (1962) vond het voor geotaxis bij Dro-
sophila's, Fuller & Thompson (1960) vermeldden het voor loopgedrag 
en diverse vormen van leergedrag bij muizen en ratten, Scott (1954) 
toonde het aan voor agressief gedrag bij honden en Van Oortmerssen 
& Beardmore (1967) vonden het voor nestbouwgedrag bij muizen. 
Hieruit blijkt dus dat het in allerlei aspecten van gedrag te vinden is. 

Op grond van dit verschijnsel, dat vooralsnog niet begrepen is, 
veronderstellen sommige onderzoekers (o.a. Roberts, 1967) dat bij 
gedrag andere erfelijkheidmechanismen een rol zouden kunnen spelen 
dan bij morfologische eigenschappen het geval is. Bijvoorbeeld, dat 
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in de F2 generatie mogelijk niet de Mendelse regel van het zich uit­
splitsen van factoren plaatsheeft; of dat het fenotypische beeld dat 
men zou kunnen verwachten op grond van de wetten van Mendel 
verstoord wordt door een grotere variatie in gedragskenmerken als 
gevolg van een grotere gevoeligheid voor variatie in het milieu of 
misschien doordat een relatief groter aantal gen-interacties een rol 
spelen bij het totstandkomen van gedragsfenotypen. Voor de laatste 
mogelijkheid werd een aanwijzing gevonden door Van Oortmerssen 
& Beardmore (1967) en Van Oortmerssen (1970). Hij vond dat de 
potentie van sommige huismuizen om goede bolvormige (slaap)nesten 
te kunnen bouwen veranderingen onderging, niet alleen gedurende de 
ontwikkelingsfase van de dieren, maar ook in het volwassen stadium. 
Het is namelijk zó dat, gedurende het ouderworden, de mate waarin 
het nestmateriaal geschikt gemaakt wordt voor nestbouw (het z.g. 
rafelen) zich stelselmatig kan wijzigen. Er zijn aanwijzingen dat dit 
verschijnsel alleen wordt vertoond door de heterozygote dieren. Aan­
gezien deze veranderingen echter niet voor alle dieren in dezelfde 
levensfase plaatsvinden en niet voor alle individuen in dezelfde rich­
ting verlopen, veroorzaken ze in een momentopname van een Fl 
populatie een grote variatie in rafelscores. Hoe deze veranderingen 
tot stand komen is echter niet duidelijk. De vraag blijft dus: Vererft 
gedrag op een andere wijze dan andere kenmerken? Van belang in 
dit verband is om te zien of er experimenten zijn verricht waarbij de 
wetten van Mendel en andere verervingswetmatigheden gevonden 
kunnen worden. 

Wetten van Mendel en andere regels Al eeuwen lang kennen we de 
zogenaamde dansmuizen, huismuizen die een afwijkend loopgedrag 
vertonen. Er zijn vele vormen van bekend (Grüneberg, 1952). Deze 
afwijkingen blijken in de meeste gevallen te berusten op mutaties van 
een enkel locus, die als primair effect hebben, dat er zich abnormali­
teiten in de gehoor- en evenwichtsorganen ontwikkelen, met als se­
cundair effect hiervan het afwijkende loopgedrag. 

Een tweede voorbeeld van een monofactorieel bepaald gedrags­
fenotype is het reeds aangehaalde verschil in paringsgedrag tussen 
wildtype Drosophila's en hun yellow mutanten. De mutatie yellow 
verlaagt echter niet alleen de frequentie van enkele baltshandelingen; 
hij heeft ook invloed op een geheel ander kenmerk, namelijk de 
lichaamskleur. Deze is bij de yellow mutanten geel, in plaats van de 
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grijze wildtype kleur. Dit verschijnsel dat een gen op twee of meer 
verschillende kenmerken invloed uitoefent heet pleiotropie en komt 
algemeen voor. 

Voor wat betreft de balts hebben we echter ook gezien dat door 
selectie eenzelfde effect kan worden verkregen als met de mutatie 
yellow. Door selectie voor lage paringssnelheid zijn allelen, ieder met 
een soortgelijk doch klein effect, tezamen gebracht, zodat ze met 
elkaar dezelfde uitwerking hebben als het allel yellow, dat een relatief 
groot effect heeft. Polygenic, het verschijnsel dat meerdere erfelijke 
factoren effect hebben op dezelfde eigenschap, komt dus voor bij ge­
dragsfenotypen, en er kan sprake zijn van erfelijke factoren met een 
groot effect en erfelijke factoren met een klein effect. 

De mutatie yellow gedraagt zich voor het baltsgedrag recessief ten 
opzichte van het wildtype, hetgeen wil zeggen dat de dominantie-regel 
van Mendel geldt. 

Rothenbuhler (1967), die met honingbijen werkte, vond, dat er 
bijenvolken waren die resistent bleken te zijn tegen 'American foul-
brood', een bacterieziekte die dodelijk is voor bijenlarven. Andere 
volken daarentegen vertoonden geen resistentie. Hij onderzocht dit 
verschijnsel en vond dat de werksters van de resistente volken zoge­
naamd 'hygiënisch' gedrag vertoonden, d.w.z. ze maakten de broed­
cellen van zieke larven open en verwijderen de larven uit de korf. 
De werksters van de niet-resistente volken deden dit niet. Hij kruiste 
daarna resistente en niet-resistente bijenvolken. De Fl volken bleken 
niet resistent tegen de ziekte. De Fl werd daarna teruggekruist met 
de resistente ouderstam. Onder de werksters van de uit terugkruising 
verkregen volken vond Rohtenbuhler exemplaren die: 
a het volledige hygiënische gedrag vertoonden 
b wel de cellen openden, maar niet de larven verwijderden 
c noch de cellen openden, noch de larven verwijderden 
d wel larven verwijderden, maar zelf nimmer cellen open maakten. 
We hebben in dit geval dus te doen met een dihybride eigenschap, 
een eigenschap waarbij 2 loei betrokken zijn, waarbij de allelen die 
voor hygiënisch gedrag coderen recessief zijn t.o.v. die welke dit niet 
doen. De beide factoren vererven bovendien onafhankelijk van elkaar 
en splitsen daardoor uit in de terugkruisingsgeneratie. 

Nog een ander onderzoek is dat van Caspari (1958) aan het motje 
Ephestia kühniella. Bij dit motje zijn van een bepaald locus twee 
allelen bekend, waarvan het ene dominant is t.o.v. het andere. Dieren 
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met het dominante allel hebben een bruine testis, dieren die homo-
zygoot zijn voor het recessieve allel hebben een rode testis. Beide 
allelen hebben een pleiotroop effect, namelijk de aanwezigheid van 
het dominante allel veroorzaakt tevens een hogere paringsfrequentie 
en de homozygoot recessieve dieren hebben een relatief grotere 
levensvatbaarheid onder omstandigheden, waarbij concurrentie op­
treedt. De kleur van de testis speelt bij deze verschijnselen geen enkele 
rol. Heterozygote dieren hebben een bruine testes, maar bovendien 
verenigen deze dieren in zich zowel het voordeel van de hogere pa­
ringsfrequentie als dat van de grotere levensvatbaarheid. In populaties 
hebben de heterozygote individuen dus voordeel boven de beide typen 
homozygoten. Dit verschijnsel wordt heterosis genoemd, waaronder 
o.a. verstaan wordt dat heterozygoten, om welke oorzaak dan ook, 
een hogere 'fitness' bezitten dan homozygoten, d.w.z. dat heterozygote 
individuen een groter aandeel zullen hebben in de totstandkoming 
van nakomelingschap dan homozygoten. Heterosis is bij morfologi­
sche eigenschappen een veel gevonden verschijnsel en het is onder­
kend als een belangrijk mechanisme voor het handhaven van gene­
tische variatie in een populatie. 

Ten slotte nog een experiment dat antwoord geeft op de vraag of 
we factoren die gedrag beïnvloeden kunnen lokaliseren op de chro­
mosomen. Momenteel zijn genetici in staat om te bepalen op welke 
chromosomen de loei liggen die een' bepaald kenmerk beïnvloeden. 
Vooral Drosophila's zijn hiervoor geschikt omdat ze weinig (4 paar) 
chromosomen bezitten. Door bepaalde kruisingen uit te voeren kun­
nen dieren, die slechts verschillen voor 1 chromosoom, met elkaar 
vergeleken worden en dus kunnen we het verschil in effect daarvan 
meten. Zo bleek de factor yellow, die de parings-frequentie bij Droso­
phila's beïnvloedt, gelegen te zijn op het X-chromosoom. Hirsch 
(1962) en medewerkers hebben dergelijke bepalingen gedaan aan 
Drosophila-lijnen die geselecteerd waren voor positieve- en negatieve 
geotaxis. Zij vonden dat loei op het X-chromosoom en op het 2e-
chromosoom positieve geotaxis veroorzaakten, en dat het 3e-chromo-
soom voornamelijk voor negatieve geotaxis codeert. 

Nogmaals het Tryon-effect Aan de hand van deze min of meer klas­
siek geworden voorbeelden is aangetoond, dat in dié gevallen waarin 
we de erfelijke achtergrond goed kunnen analyseren, we altijd de ons 
reeds bekende erfelijkheidsmechanismen tegenkomen. Het betreft dan 
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meestal ogenschijnlijk vrij simpele gedragseenheden, zoals de vibratie­
frequentie bij Drosophila's of het openen van cellen en het verwijde­
ren van larven bij bijen. 

Voor geotaxis bij Drosophila's, waarvoor door Hirsch en mede­
werkers het Tryon-effect kon worden aangetoond, bleek duidelijk, 
dat het gaat om een kenmerk dat beïnvloed wordt door meerdere 
loei, verspreid over bijna alle chromosomen. Het is dus genetisch ge­
zien, duidelijk een zeer complexe eigenschap. Bij complexe morfolo­
gische kenmerken, zoals bijvoorbeeld lichaamsgrootte, vinden we ook 
niet duidelijk de wetten van Mendel terug, omdat het effect van één 
gen niet meer herkenbaar is door de effecten, die vele andere genen 
op het kenmerk hebben. Dit suggereert, dat verschijnselen zoals het 
Tryon-effect waarschijnlijk moeten worden toegeschreven aan het 
complexe karakter van de gedragskenmerken, die voor studie gekozen 
zijn (Kortmulder, 1968). 

Van genotype naar fenotype 

Nu we onderkend hebben dat erfelijke factoren mee bepalend zijn 
voor de fenotypische expressie van gedragskenmerken, is een logisch 
daaruit voortvloeiende vraag: Op welke manier komt informatie­
overdracht van gen tot gedrag tot stand? 

Men kan deze vraag beantwoorden door genetisch verschillende 
individuen te onderzoeken op chemische, fysiologische en structurele 
verschillen en met de kennis, die daaruit wordt verkregen, de leg-
puzzle tussen erfelijke aanleg en gedrag proberen vol te maken. Het 
is voor de hand liggend te veronderstellen dat men de meeste kans 
op succes zal hebben wanneer men uitgaat van dieren, die op één 
locus van elkaar verschillen. 

Voorbeelden hiervan vormen de vele door Grüneberg (1952) be­
schreven 'neurologische mutanten' bij de huismuis, waartoe ook de 
eerder aangehaalde dansmuizen behoren. De bij de mutante vormen 
behorende gedragsafwijkingen zijn voor een deel terug te voeren op 
structurele veranderingen in het zenuwstelsel, en voor een ander deel 
van de mutanten op structurele veranderingen in het gehoor- en even-
wichtorgaan. 

Verder kennen we bij muizen ook de mutatie 'obese'. De mutante 
dieren vertonen vetzucht, als gevolg van een verandering in het meta­
bolisme, waarbij het nog niet duidelijk is of het primaire effect van 
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hormonale of van enzymatische aard is. Deformaties in de hypothala­
mus spelen hierbij vermoedelijk eveneens een rol, zoals dat ook het 
geval is bij vetzucht die kunstmatig kan worden opgewekt door in­
jecties met goudthioglucose. Wiepkema (1966) en anderen toonden 
aan dat vetzucht in vele onderdelen van het gedrag veranderingen 
veroorzaakt. 

Een derde voorbeeld vinden we in de verschillen tussen dieren van 
verschillend geslacht. Het mannelijk of vrouwelijk zijn van indivi­
duen is in principe terug te voeren op een enkel verschil in de z.g. 
geslachtsfactor, die gelegen is op het geslachtschromosoom. Hierbij 
is het ene,geslacht homozygoot en het andere geslacht heterozygoot 
voor de geslachtsfactor. De uitwerking van dit verschil komt voor 
een belangrijk deel tot stand via hormonale verschillen, die op hun 
beurt mede de gedragsverschillen tussen de geslachten bepalen. 

Een klassiek voorbeeld is de fenylketonurie. Het betreft een stof­
wisselingsstoornis bij de mens die berust op een autosomaal recessief 
gen (Jervis, 1954). De individuen behept met fenylketonurie zijn 
zwakzinnig en vertonen afwijkende vormen van gedrag. De omzetting 
van fenylalanine tot tyrosine is bij deze individuen geblokkeerd om­
dat het enzym fenylalanine hydroxylase, dat deze omzetting bewerk­
stelligt, niet in voldoende mate door de lever wordt aangemaakt, zodat 
er in het lichaam ophopingen van tussenprodukten plaatsvinden. De 
invloed van dit ene allel, dat verantwoordelijk is voor de deficiëntie 
van het genoemde enzym strekt zich uit tot diverse lichaamsproces­
sen, waaronder het functioneren van het zenuwstelsel. Hieruit blijkt, 
dat de uitwerking van een enkel locus zeer complex van aard is. 
Zelfs op cellulair niveau blijkt een dergelijk complex netwerk van 
processen en interacties bij de uitwerking van de in de chromosomen 
gelegen erfelijke informatie reeds te bestaan. Dit is o.a. ook gebleken 
uit het werk aan bacteriën en bacteriofagen (zie bijvoorbeeld Knip­
pers, 1971). Deze complexiteit heeft onderzoek naar de relatie gen-
gedrag erg bemoeilijkt, zodat er nog maar weinig over bekend is (vgl. 
Caspari, 1967 en Thiessen, 1972). Duidelijk is, dat de werking van 
erfelijke factoren op gedrag via zeer verschillende wegen tot stand 
komt, via structuren zoals het zenuwstelsel, via hormonale beïnvloe­
ding en/of via metabolische processen. 
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Gedrag en evolutie 

Wanneer we willen bewijzen dat gedrag invloed heeft op de evolutie 
van een soort dan is hiervoor essentieel dat we kunnen aantonen, dat 
gedrag op één of andere manier invloed heeft op de genetische sa­
menstelling van populaties. 

In het algemeen zijn gemakkelijk gedragingen te bedenken die in­
vloed kunnen uitoefenen op de genetische samenstelling van een po­
pulatie. Variatie in bijvoorbeeld hofmakerij, paringsvoorkeur, jongen-
zorg, sociale tolerantie en migratie zullen allen invloed hebben op de 
samenstelling van een populatie en dus op haar genetische samenstel­
ling. Vele ondersoorten, van de huismuis bijvoorbeeld, vertonen een 
sterk teritoriaal gedrag, zodat een populatie feitelijk onderverdeeld is 
in kleine geïsoleerde populaties (demes) waarin slechts enkele indivi­
duen leven. Hierdoor gaat sterke inteelt optreden, met als gevolg 
'genetic drift' (d.i. verlies van genetische variabiliteit door toevalsfac­
toren). Het territoriale gedrag van de muizen is er dus de oorzaak van 
dat de genetische samenstelling van de demes sterk kan gaan verschil­
len (Anderson, 1965). 

Darwin beschreef reeds in 1871 dat, voor wat betreft het produce­
ren van nageslacht, sommige individuen door paringsvoorkeur voor­
deel hebben boven anderen van dezelfde soort en dezelfde sex. Wan­
neer dit verschil in paringsvoorkeur samenhangt met een bepaald 
verschil in erfelijke aanleg, dan zal deze sexuele selectie, zoals het 
verschijnsel wordt genoemd, invloed uitoefenen op de genetische sa­
menstelling van de populatie waarin het optreedt. Een voorbeeld 
hiervan vinden we in de gegevens van Merrell (1953) en anderen. 

Hij vergeleek wildtype Drosophila's met vier mutante vormen. In 
fertiliteit en levensvatbaarheid bleek er geen verschil te bestaan tussen 
deze vijf typen. Wel verschilden de wildtypen van de overigen in hof­
makerij, waardoor drie van de vier mutante typen onder concurrentie 
omstandigheden een geringer paringssucces hadden dan de wildtypes 
(zie de tabel). In experimentele populaties, waarvan de gen-frequen­
ties voor een mutant en het wildtype allel aanvankelijk gelijk waren, 
verminderde de gen-frequentie van de mutant zeer snel als gevolg 
van het verschil in paringssucces. 

In sommige gevallen van sexuele selectie blijkt het selectieve voor­
deel van een type samen te hangen met de relatieve frequentie waar­
mee het in de populatie voorkomt. Dit verschijnsel wordt wel het 
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Paringssucces van diverse typen Drosophila melanogaster mannetjes bij 
wildtype vrouwtjes. Naar gegevens van Merrei (1949, 1950, 1953) en Reed 
& Reed (1950). 

Auteur 

Merrei 
Merrel 
Memel 
Merrel 
Reed & Reed 

Concurrerende typen 
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'zeldzaamheidseffect' genoemd. 
Het werd voor het eerst beschreven door Petit in 1958 voor Dro­

sophila melanogaster. Ehrman en medewerkers (1965) vonden het­
zelfde verschijnsel bij Drosophila pseudoobscurq. Het bleek dat in 
een Drosophila-populatie, bestaande uit meerdere genotypen, er in 
vele gevallen een paringsvoorkeur bestond voor genotypen die in lage 
frequentie in de populatie aanwezig waren. Dit mechanisme, waarvan 
de oorzaak nog onbekend is, handhaaft genetische variatie in een 
populatie. 

We hebben gezien dat variatie in gedrag veroorzaakt kan worden 
door genetische variatie en dat we dit kunnen aantonen door middel 
van selectie. Soms echter vinden we geen reactie op selectie, ondanks 
het feit dat op andere gronden (bijvoorbeeld een ouders-nakomeling-
schap-toets) kan worden vastgesteld dat genetische variatie aanwezig 
moet zijn. Een dergelijk verschijnsel deed zich voor bij het reeds eer­
der genoemde onderzoek aan huismuizen (Van Oortmerssen, 1970). 
Selectie werd uitgeoefend voor een hoge en een lage kwantiteit van 
het nestbouwgedrag 'rafelen'. Dit gedrag omvat het aanvreten en 
daardoor verruwen van nestmateriaal, zodat het beter in elkaar haakt, 
waardoor de muizen in staat zijn er bolvormige nesten van te bouwen. 
Dit gedrag moet worden gezien als een aanpassing aan een leven 
bovengronds waar de holtes en spleten, waarin de nesten gemaakt 
worden, meestal niet de ideale vorm hebben van een zelfgegraven 
nestholte. 

In een bepaalde huismuizen-populatie bleek een grote variatie in 
rafelen voor te komen. Een ouders-nakomelingschap-toets, gecombi­
neerd met een kinderverwisselings-toets toonden aan dat hieraan er-
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felijke variatie ten grondslag lag. Selectie op rafelen had echter geen 
resultaat, voornamelijk omdat de selectielijnen reeds na één of twee 
generaties uitstierven. Dit verschijnsel werd nader onderzocht. De 
jongenproduktie (fig. 5) van weinig, middelmatig en veel rafelende 
ouderparen werd onderling vergeleken gedurende een bepaalde tijd. 
In de worpgrootte werd weinig verschil gevonden. Bij de veel en 
weinig rafelende dieren bleken de worpen elkaar minder snel op te 
volgen. En van de jongen die geboren werden in deze kategorieën, 
gingen de meesten vroegtijdig dood of ze bleken ongezond te zijn. Dit 
gold niet voor de middelmatig rafelende dieren. Deze kregen in de 
gemeten periode twee tot drie keer zoveel nakomelingen als de an­
deren en bijna alle jongen bleken gezond en fertiel te zijn. Onder 
deze nakomelingen bevonden zich alle typen rafelaars. De middel­
matig rafelende muizen zijn dus kennelijk heterozygoot voor de aan­
leg van het rafelgedrag, en onder hun nakomelingschap heeft uitsplit-

RAFELSCORE EN VOORTPLANTINS BIJ CPBs MUIZEN 
generatie 

Fig. 5. Gebalanceerde polymorfie voor nestbouw gedrag bij huismuizen, 
zoals die tot uiting komt bij selectie voor veel, weinig en middelmatig rafe­
lende sublijnen van de CPBs-stam. 
(Individuen zijn aangegeven met verticale lijnen, niet gezonde dieren zijn 
aangegeven met een streep-punt lijn, t = doodgegaan voor het bereiken 
van de geslachtsrijpe leeftijd, • = onvruchtbaar). 
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sing van genetische variatie plaatsgehad. Het ongezond zijn of het 
voortijdig doodgaan van de jongen in de beide andere klassen moet 
voor een groot deel berusten op het jongenverzorgingsgedrag van de 
ouders, aangezien middelmatig rafelende ouders wel in staat bleken 
te zijn om gezonde veel of weinig rafelende nakomelingen groot te 
brengen. 

Bekijken we de functie van het rafelen dan wordt duidelijk dat 
middelmatig rafelen essentieel is voor het kunnen bouwen van een 
goed bolvormig nest. De weinig rafelende dieren komen niet tot een 
goed nest omdat hun nestmateriaal niet voldoende in elkaar wil ha­
ken, de veel rafelende dieren hebben evenmin succes, omdat ze het 
nestmateriaal totaal vervreten. Het niet kunnen bouwen van een goed 
bolvormig nest in het laboratorium was niet van direkt nadeel, noch 
voor de dieren zelf noch voor hun nakomelingen. Onder natuurlijke 
omstandigheden echter zouden veel en weinig rafelende muizen rela­
tief nog meer in het nadeel zijn t.o.v. middelmatig rafelende muizen, 
omdat ze niet in staat zijn zichzelf en hun jongen goede onderkomens 
te verschaffen, die voldoende bescherming bieden tegen weersinvloe­
den e.d. Het gaat hier dus om een door gedrag bepaalde vorm van 
heterosis. 

Eenzelfde verschijnsel hebben we gezien bij het motje Ephestia. 
Door middel van heterosis wordt de genetische samenstelling van de 
populatie in de volgende generatie beïnvloed, in die zin, dat zowel de 
erfelijke aanleg voor veel rafelen en voor weinig rafelen, of zoals bij 
Ephestia, zowel het allel voor hogere levensvatbaarheid en het allel 
voor hogere paringsfrequentie in de populatie gehandhaafd blijven. 

Het is dus duidelijk dat gedrag op velerlei manieren de genetische 
samenstelling van een populatie kan beïnvloeden en daardoor een be­
langrijke rol speelt in de evolutie van een populatie. 

Conclusie 

Samenvattend kunnen we stellen, dat door erfelijkheidsonderzoek aan 
gedrag bewezen is, dat erfelijke informatie meespeelt bij het totstand­
komen van gedrag, maar dat er nog een geweldig terrein braak ligt 
voor wat betreft het onderzoek naar de effectuering van die erfelijke 
informatie. Met name onderzoek naar de genetische achtergrond van 
het verschijnsel dat gedragseigenschappen zoveel flexibeler blijken te 
zijn dan andere eigenschappen en de grote variatie in flexibiliteit van 
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gedragseigenschappen zal hierbij op de voorgrond dienen te staan. 
Ook hebben we gezien dat in populaties variatie in erfelijk mate­

riaal aanwezig is die, afgezien van een enkel nog niet geheel begrepen 
verschijnsel als het Tryon-effect, vererfd wordt volgens dezelfde wet­
matigheden als die we reeds kenden uit onderzoek aan morfologische 
en fysiologische eigenschappen. 

Tenslotte blijken gedragseigenschappen effect te hebben op de 
genetische samenstelling van een populatie, waardoor gedrag een be­
langrijke rol blijkt te spelen in de evolutie van een soort. 
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Evolutie van gedrag 

K. KORTMULDER 

De veroorzaking van gedrag, één van de hoofdthema's van dit boekje, 
kan men bestuderen in drie etappes: 
1 De directe-veroorzaking, in termen van inwendige motivatie en 
uitwendige prikkels; dit onderwerp wordt behandeld door Van Iersel. 
2 De voorgeschiedenis van het gedrag in het individuele dier. In 
zijn ruimste zin betekent dit de ontwikkeling van het gedrag van het 
stadium van de bevruchte eicel af tot het dier nu; dit onderwerp 
wordt behandeld door Kruijt. 
3 Het evolutie-proces waaruit het dier mét zijn gedrag en mét zijn 
gehele ontogenie ontstaan is; dit vormt het onderwerp van dit artikel. 

Wat is evolutie? 

Met de term evolutie kunnen we twee dingen bedoelen: 
1 Het proces (of processen) waardoor de eigenschappen van dieren 
in nu levende populaties in de loop van de generaties veranderen 
ofwel gelijk blijven. We bevinden ons dan op het terrein dat Haldane 
(1958) heeft aangeduid als 'evolutie-statica'. Ik zal me van dezelfde 
term bedienen. Misschien de belangrijkste vraag op dit terrein is: hoe 
komt het dat dieren in de loop van de generaties zo weinig veran­
deren? 

De mechanismen van de evolutie-statica zijn in principe experimen­
teel toegankelijk. Theorieën erover kunnen in het laboratorium of in 
het veld getoetst worden. De resultaten van zulk onderzoek zijn tot 
op grote hoogte herhaalbaar. 
2 Het éénmalige historische proces waaruit de nu levende diersoor­
ten ontstaan zijn. Haldane spreekt hier van 'evolutie-dynamica'. Ik zal 
de term 'fylogenie' gebruiken. De belangrijkste vragen op dit terrein 
zijn: hoe komt het dat diersoorten in de loop van zeer lange tijd ver­
anderd zijn? en: hoe zijn ze veranderd? 
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Als ieder historisch proces is de fylogenie niet experimenteel toe-
gangelijk en niet herhaalbaar. Ze kan alleen met grotere of kleinere 
waarschijnlijkheid gereconstrueerd worden. 

In de definities van evolutie-statica en fylogenie hoort nog thuis dat 
beide processen zich in de eerste plaats afspelen onder natuurlijke 
omstandigheden; eventueel kunnen we ook de evolutie van gedomes­
ticeerde dieren onder de definities laten vallen, maar in ieder geval 
niet de processen die zich afspelen onder willekeurige, uiterst vereen­
voudigde, laboratorium-omstandigheden. Hieruit volgt dat laborato­
riumproeven alleen indirecte evidentie kunnen verschaffen, ook waar 
het de evolutie-statica betreft. 

Oorzaken van evolutie 

Een verklaring voor de processen die zich afspelen in evolutie-statica 
en fylogenie biedt de neo-darwinistische theorie. Volgens deze theorie 
liggen de twee processen in eikaars verlengde en berusten ze op het­
zelfde mechanisme. We kunnen deze theorie, zeer vereenvoudigd, als 
volgt weergeven (zie fig. 1): 

Tussen individuen van eenzelfde diersoort bestaan verschillen (va­
riatie), zowel in bouw als in gedrag. Deze verschillen berusten deels 
op verschillen in het milieu waarin de dieren leven of waarin ze op­
gegroeid zijn, deels op genetische verschillen. De neo-darwinistische 
theorie heeft vooral betrekking op die genetische verschillen. 

Een gevolg van de verschillen in eigenschappen is dat sommige in­
dividuen beter aangepast zijn aan de speciale levensvoorwaarden van 
hun soort dan andere. Die verschillen in aangepastheid kunnen veler­
lei zijn. Het ene individu kan beter dan het andere bestand zijn tegen 
koude, droogte of voedselgebrek; het ene dier kan vatbaarder zijn 
voor ziektes of zich minder efficiënt verbergen voor roofdieren dan 

groot reproduktie-potentieel constant gemiddeld aantal 

concurrentie variatie 

I 
selectie 

Fig. 1. Schema van darwinistische evolutie. 
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het andere; een dier kan zijn eieren of jongen verliezen doordat het 
zijn nest minder goed verbergt of bewaakt dan zijn soortgenoten. 
Voor de mate waarin een dier aangepast is kunnen we verschillende 
criteria stellen. Het voor ons belangrijkste criterium is dat beter aan­
gepaste individuen meer vruchtbare nakomelingen nalaten dan hun 
minder goed aangepaste soortgenoten. (Dit is een kwestie van definitie 
en houdt geen waarde-oordeel in!) Volgens dit criterium beter aan­
gepaste dieren leveren een relatief grotere bijdrage aan de volgende 
generatie en, voor zover hun eigenschappen erfelijk zijn, zullen die 
eigenschappen dus in de volgende generatie relatief meer vertegen­
woordigd zijn. Dit proces zal zich bij volgende generaties herhalen 
en, als de omstandigheden gedurende lange tijd ongeveer dezelfde 
blijven, zullen de 'gunstige' eigenschappen van de beter aangepaste 
individuen relatief steeds algemener worden. Uiteraard worden daar­
mee ook de genen of genetische patronen die tot deze eigenschappen 
leiden relatief steeds frequenter. Deze bevoordeling van bepaalde 
genetische patronen boven andere noemt men 'natuurlijke selectie'. 

Een algemene eigenschap van levende organismen is dat ze per in­
dividu gemiddeld meer dan één nakomeling kunnen voortbrengen. 
(Bij dieren met sexuele voortplanting dus gemiddeld meer dan 2 per 
paar.) Op zichzelf zou deze eigenschap (reproduktie-potentieel) ertoe 
leiden dat iedere soort voortdurend in aantallen zou toenemen. Be­
halve ondex zeer bijzondere omstandigheden is dit echter niet het 
geval. Over periodes van veel generaties gemeten, blijken de aantallen 
dieren in natuurlijke populaties al dan niet regelmatig om een bepaald 
gemiddelde te fluctueren. Dit betekent dat er geregeld aanzienlijke 
aantallen individuen geëlimineerd worden, zodat het totaal aantal 
steeds weer in de buurt van het gemiddelde terecht komt. Dit ver­
schijnsel vat men samen onder de naam 'concurrentie'. 

Als de aantallen in een populatie ongelimiteerd zouden toenemen, 
dan zouden de beter aangepaste individuen weliswaar steeds frequen­
ter worden relatief t.o.v. de minder goed aangepaste, maar de minder 
goed aangepaste zouden ook kunnen blijven bestaan. Het feit echter 
dat de totale aantallen beperkt blijven, maakt dat de beter aangepaste 
individuen zich ook uitbreiden ten koste van hun minder goed aan­
gepaste soortgenoten en deze in de loop van de generaties geheel ver­
dringen. Het is duidelijk dat door dit proces eigenschappen die het 
individu beter aangepast maken, tenslotte bij alle dieren van een soort 
aanwezig zullen zijn. 

138 



We kunnen aan het schema nog het volgende toevoegen: 
Natuurlijke selectie kan optreden doordat er variatie bestaat, met 
name genetische variatie. Selectie brengt echter automatisch vermin­
dering van variatie met zich mee. In principe zou dit kunnen leiden 
tot complete genetische uniformiteit van alle individuen van een soort. 
Alle verdere evolutie zou daarmee uitgesloten zijn. In de praktijk 
blijkt echter dat de genetische variabiliteit door de generaties heen 
gehandhaafd blijft. Hiervoor zijn verschillende oorzaken aan te wij­
zen. Een paar van de belangrijkste zijn: 
Mutatie; van tijd tot tijd treden veranderingen op in genen die ver­
volgens in hun veranderde vorm aan de nakomelingen overgedragen 
worden. 
Recombinatie; bij dieren met sexuele voortplanting worden de in de 
populatie aanwezige genen bij het ontstaan van iedere nieuwe gene­
ratie in nieuwe combinaties samengevoegd. Ook de nieuw gemuteerde 
genen worden in dat proces opgenomen. Het aantal mogelijke genen­
combinaties in een soort is astronomisch groot, aanzienlijk groter zelfs 
dan het aantal combinaties dat gedurende het gehele bestaan van een 
soort ooit gerealiseerd kunnen worden. 
De selectie zelf kan variatie in stand houden, bijvoorbeeld als een 
gen in heterozygote toestand betere aangepastheid oplevert dan beide 
homozygoten. (Voor verdere details zie Haldane, 1958.) 

Toetsing van de neo-darwinistische theorie in de evolutie-statica 

Tot zover, schematisch, de neo-darwinistische theorie. We zullen nu 
nagaan in hoeverre deze theorie aan de werkelijkheid getoetst kan 
worden en wel in het bijzonder voor wat de evolutie van gedrag be­
treft. 

De meest uitgebreide toetsingsmogelijkheden liggen uiteraard op 
het gebied van de evolutie-statica. Ik zal een aantal punten kort be­
spreken. 

Ten eerste eist de theorie dat althans een deel van de gedragsver­
schillen tussen individuen van een soort berusten op genetische ver­
schillen. Voor het bestaan van zulke genetische variatie, ten grondslag 
liggend aan gedragsvariatie, verwijs ik naar het artikel van Van Oort-
merssen. 

Een tweede eis van de theorie is dat de verschillen in gedrag ook 
leiden tot verschillen in de mate van aangepastheid en dus tot selectie. 
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Voor de bewijsvoering op dit punt kan ik verwijzen naar het artikel 
van Van den Assem. 

Aan het begin van dit.artikel heb ik gesteld dat we bij het bestude­
ren van de evolutie speciaal geïnteresseerd zijn in de processen zoals 
ze zich onder natuurlijke omstandigheden afspelen. Wat betreft het 
optreden van selectie: veel van de door Van den Assem geciteerde 
proeven zijn inderdaad onder natuurlijke of semi-natuurlijke omstan­
digheden gedaan. Wat betreft het aantonen van gedragsgenetische 
variatie echter: de gegevens hierover berusten voornamelijk op labo­
ratoriumproeven. Weliswaar blijken er ook in natuurlijke populaties 
individuele verschillen in gedrag op te treden maar het is veelal niet 
bekend of nn juist deze verschillen berusten op genetische variatie. 
Mij is geen enkel voorbeeld bekend van gedragingen die enerzijds op 
hun selectieve waarde onder natuurlijke omstandigheden onderzocht 
zijn en waarvan anderzijds de gedragsgenetische achtergrond goed be­
kend is. Zelfs is, zover ik weet, nog in geen enkel geval aangetoond 
dat de individuele gedragsverschillen die we in natuurlijke populaties 
aantreffen berusten op genetische verschillen, m.a.w. dat er in natuur­
lijke populaties überhaupt gedragsgenetische variatie voorkomt. 

Hier bevindt zich dus voorlopig nog een leemte in onze kennis. We 
kunnen slechts proberen die leemte voorlopig met indirecte argumen­
ten te overbruggen. Een paar van zulke argumenten zijn de volgende. 

Van vorm- of kleurvarianten in natuurlijke populaties van veel 
diersoorten is wél bekend dat ze genetisch bepaald zijn; en er is voor­
lopig geen reden om aan te nemen dat er principiële verschillen be­
staan tussen de genetische bepaling van gedrag enerzijds en van vorm­
kenmerken anderzijds (zie het artikel van Van Oortmerssen). 

In het algemeen kunnen we stellen dat laboratorium-populaties van 
dieren genetisch minder variabel zijn dan natuurlijke populaties. Als 
het dan lukt om zelfs in die laboratorium-populaties gedragsgenetische 
variabiliteit aan te tonen, dan moet deze zeker in natuurlijke popula­
ties aanwezig zijn. Van Oortmerssen (1970) heeft ontdekt dat er zelfs 
in bepaalde laboratoriumstammen van muizen nog steeds genetische 
variatie voor een gedragskenmerk aanwezig is, ondanks het feit dat 
deze stammen al tientallen jaren onder strenge inteelt voortgeplant 
worden. Als er zelfs in zulke bewust ingeteelde stammen nog gedrags­
genetische variatie aanwezig is, moeten we wel aannemen dat er in 
natuurlijke populaties, waar inteelt op z'n minst veel minder sterk 
pleegt te zijn, zeker ook en nog meer variatie is. 
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Ik wil hierbij nog graag benadrukken dat met argumenten als bo­
venstaande slechts het blote bestaan van gedragsgenetische variatie 
beredeneerd kan worden. Het bestuderen van het uiterst interessante 
samenspel van natuurlijke selectie op uiterlijke (fenotypische) ken­
merken enerzijds en gedragsgenetische mechanismen in natuurlijke 
populaties anderzijds is, althans wat het gedrag betreft, nog toekomst­
muziek. 

Uit dit korte overzicht zou ik de conclusie willen trekken dat het er, 
ondanks leemten in onze kennis, naar uit ziet dat de voorwaarden 
voor het optreden van de in de neo-darwinistische theorie geïmpli­
ceerde processen in natuurlijke populaties aanwezig zijn. 

De vraag: 'hoe komt het dat dieren, en hun gedrag, in de loopf van 
de opeenvolgende generaties zo weinig veranderen' heeft geen een­
voudig antwoord. In principe zouden we kunnen verwachten dat er 
door mutatie en andere bronnen van genetische variatie, een zeer 
grote gedragsvariatie op zou treden, zowel tussen generatie-genoten 
als tussen opeenvolgende generaties. De betrekkelijke uniformiteit die 
we meestal vinden, moet het gevolg zijn van selectie in iedere gene­
ratie ten gunste van bepaalde, optimaal aangepaste, typen. Dat bete­
kent dat de overlevende dieren van een soort vaak, gegeven de moge­
lijkheden, optimaal aangepast zijn aan hun omgeving en levenswijze. 
Het betekent ook dat de gevonden uniformiteit het gevolg is van een 
balans tussen tegengestelde krachten: variatie-verwekkende factoren 
enerzijds en selectie anderzijds (voor verdere details zie Haldane, 
1958). 

Toetsing aan de jylogenie 

Wenden we ons nu tot de fylogenie van gedrag. De voor ons belang­
rijke vragen op dit gebied zijn: in hoeverre is het mogelijk de fylo­
genie te reconstrueren, en meer in het bijzonder: in hoeverre valt 
aannemelijk te maken dat de fylogenie verklaard kan worden als ge­
volg van het neo-darwinistische principe. 

Die reconstructie van de fylogenie is een speculatieve zaak. Wat 
betreft de fylogenie van de bouw van dieren kan men nog beschikken 
over fossielen die de reconstructie vergemakkelijken. Gedrag echter 
fossiliseert niet. Weliswaar bestaan er fossiele termieten-nesten; er be­
staan versteende kruipsporen van fossiele slakken en trilobiten; men 
kan aan de hand van fossiele botten nagaan hoe spieren waarschijnlijk 
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gelopen hebben. Sommige onderzoekers spreken hier van gedrags­
fossielen. Het lijkt me echter dat in zulke gevallen de wens niet 
vreemd is aan de geboorte van de gedachte. Op zijn best zijn er hier 
en daar een paar 'produkten' van gedrag bewaard gebleven; gedrag 
als zodanig fossiliseert enkel en alleen in de beschrijvingen en teke­
ningen gemaakt door de mens en die zijn, in de tijdschaal van de 
fylogenie bezien, uitermate recent. 

We hebben dus voor de reconstructie van de fylogenie van gedrag 
alleen de beschikking over het gedrag van nu levende diersoorten. 
We zullen nu zien wat we daarmee kunnen doen. 

Quasi-planmatigheid 

Eén van de verwachtingen die voortvloeien uit de neo-darwinistische 
theorie is dat het gedrag van dieren - en wel speciaal het soort-eigene, 
voor een deel genetisch vastgelegde gedrag-tot in details aangepast 
is aan de natuurlijke levensvoorwaarden van die dieren. 

Nu doet zich direct de vraag voor: hoe herkennen we zulke aan­
passingen? Een bij elkaar passen van gedrag en milieu of van vorm 
en milieu kan ook toevallig zijn. Een simpel voorbeeld: veel zoet-
waterplanten hebben rechtopstaande stengels of bladeren. De meeste 
zoetwatervissen zwemmen zo dat ze meer hoog dan breed zijn. Het 
is mogelijk dat die vissen daardoor gemakkelijker tussen de planten 
door kunnen zwemmen. Het is echter niet nodig om hierin een spe­
ciale aanpassing van de vissen te zien. De overeenstemming is in dit 
geval waarschijnlijk toevallig. 

Om te illustreren wanneer we zo'n speciale aanpassing wél moeten 
aannemen, neem ik als voorbeeld een vorm-kenmerk, namelijk het 
oog. Het oog van vogels of van zoogdieren is zo'n ingewikkelde struc­
tuur dat het wel uitgesloten is dat het bij toeval ontstaan kan zijn. 
Het oog is ook een onbegrijpelijke structuur zolang we het niet be­
kijken vanuit zijn functie: het zien. We kunnen moeilijk anders aan­
nemen dan dat het oog in de loop van de fylogenie als aanpassing 
aan deze functie ontstaan is. 

Het criterium of een orgaan of een gedragsvorm een aanpassing is, 
is dus dat het gecompliceerd is, en dat het lijkt of het erop gebouwd 
is, ertoe ontworpen is, om een bepaalde functie te verrichten. Wil­
liams (1966) spreekt in dit verband van 'design': 'ontwerp'. Ik zal dat 
hier vertalen als 'quasi-planmatigheid'. 
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Niet alleen in de bouw maar ook in het gedrag van dieren kunnen 
we quasi-planmatigheid ontdekken en wel op verschillende niveaus. 
Bijvoorbeeld in de totale opbouw van een geheel gedragssysteem zoals 
bijvoorbeeld het voortplantingsgedrag; of in kleinere gedragseenheden 
apart, zoals bijvoorbeeld signaalhandelingen. Van beide mogelijkhe­
den zal ik een paar voorbeelden bespreken. 

Totale gedragsstructuren als reuzen-aanpassing 

Quasi-planmatigheid in de opbouw van een geheel gedragssysteem 
kunnen we het beste herkennen als we het gedrag vergelijken van 
een aantal verwante soorten die enigszins van elkaar verschillen in 
levenswijze. Het eerste voorbeeld gaat over meeuwen; in het bijzonder 
over de drieteenmeeuw, waarvan het gedrag bestudeerd werd door 
Esther Cullen (1957). 

Evenals andere meeuwesoorten broedt de drieteenmeeuw in kolonies. 
Terwijl echter de andere soorten op de vlakke grond broeden, bouwt 
de drieteen zijn nest op kleine uitsteekseltjes aan steile rotswanden. 
Het voortplantingsgedrag van de drieteen verschilt in een groot aantal 
opzichten van dat van andere meeuwen en veel van deze verschillen 
hangen functioneel samen met de specifieke eisen van het nestelen 
op de rotsen. 

Andere meeuwesoorten gaan in het voorjaar, bij het begin van het 
broedseizoen, niet direct naar hun toekomstige nestelplaatsen. Eerst 
worden paren gevormd en pas daarna gaat ieder paar een nestplaats 
zoeken. Waarschijnlijk in verband met de beperktheid van het aantal 
geschikte nestplaatsen op de rotsen kiezen de mannetjes van de drie­
teen direct na aankomst in het broedgebied ieder een nestplaats en 
wachten daar de komst van een vrouwtje af. De paarvorming gebeurt 
op het nest. 

Bij alle soorten heeft het mannetje een bepaalde houding, vergezeld 
van een bepaalde roep, waarmee hij aan het begin van het seizoen 
een vrouwtje aanlokt. Bij de kokmeeuw bijvoorbeeld is dat een 
schuin-opgerichte houding en een langgerekte roep (zie fig. 2a). De 
drieteenmeeuw gebruikt voor dat doel het zogenaamde 'schokken en 
koeren' (fig. 2b). Deze houding komt ook bij andere meeuwesoorten 
voor (fig. 2c) maar niet als lokzang van het mannetje maar bij beide 
partners van een reeds gevestigd paar. Deze houding wordt dan ge-
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Fig. 2. Langgerekte roep bij de kokmeeuw, linksboven (uit Moynihan, 
1955); schokken en koeren bij de drieteenmeeuw, rechtsboven (uit Cullen, 
1957) en schokken en koeren bij kokmeeuwen, onder (uit Moynihan, 1955). 

woonlijk op het nest uitgevoerd. Het is vast niet toevallig dat de 
drieteen juist deze houding als lokroep gebruikt, want het mannetje 
bevindt zich immers al op de nestplaats. Ook echter als het drieteen-
mannetje bij wijze van uitzondering zijn lokroep op een andere plaats 
uitvoert, gebruikt hij daarvoor altijd het 'schokken en koeren' en 
nooit een 'lange roep'. 

Vergeleken met de andere soorten besteedt de drieteen veel zorg 
aan de nestbouw. Eerst wordt met behulp van modder en gras een 
platformpje gebouwd zodat het nest niet van de rots kan vallen. Ook 
is de nestholte dieper dan bij de andere soorten. 

Vergeleken met de andere soorten is het nestmateriaal voor de 
drieteen schaars. In verband daarmee is het bij elkaar stelen van 
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nestmateriaal aan de orde van de dag. Als reactie daarop weer, blijft 
altijd een van de partners ter bewaking op het nest. Dat komt bij 
andere soorten nauwelijks voor. 

Bij op de grond broedende soorten lopen de jongen kort na het uit­
komen van het nest en keren daar niet terug. Het is duidelijk dat dat 
bij de drietenen niet kan. De jongen van deze soort zijn dan ook veel 
minder beweeglijk. Jongen van andere soorten maken, al lang voor ze 
kunnen vliegen, vliegbewegingen op de grond. Al een paar dagen 
voordat ze echt vliegen, maken ze daarbij flinke sprongen in de lucht. 
De vroege vliegbewegingen van de jonge drietenen zijn veel zwakker. 
Zelfs kort voor het uitvliegen komen ze nooit meer dan een paar 
centimeter met de poten van de grond. Bovendien maken de jonge 
drietenen hun vliegoefeningen niet, zoals de andere soorten, met de 
kop in de wind maar altijd met het gezicht naar de rotswand gekeerd. 

Het feit dat de jonge drietenen lang op het nest blijven, heeft nog 
meer consequenties. Het nest moet vrijgehouden worden van voedsel-
resten die kunnen gaan rotten. In verband hiermee hebben de drie­
tenen een speciale manier om de jongen te voeren waarbij morsen 
voorkomen wordt. Etensresten die toch achterblijven, worden met 
grote zorg verwijderd. Aangezien de jongen altijd op het eigen nest 
zitten, is het niet nodig dat de ouders, zoals bij de andere soorten, 
hun jongen individueel kennen. De ouders hebben ook niet, zoals de 
andere soorten, een speciale roep waarmee ze de jongen te kennen 
geven dat ze met voedsel aankomen; van hun kant hebben de jongen 
niet de opvallende 'pomp'-bewegingen waarmee jongen van andere 
soorten de aandacht van de ouders op zich vestigen. 

De normale vechttechnieken van de andere soorten zijn: (a) pro­
beren boven de ander te komen en hem dan te pikken en (b) met de 
snavel de veren van de ander pakken en trekken. Geen van beide 
manieren is erg geschikt voor het vechten op kleine platformpjes aan 
steile rotswanden. In verband daarmee vechten de drietenen volgens 
een methode die bij andere soorten sporadisch voorkomt: elkaar bij 
de snavel pakken en wrikken. In verband hier weer mee is, veel meer 
dan bij de andere soorten, de snavel van de tegenstander het doelwit 
van de aanvallen. 

De kleine platformpjes bieden weinig gelegenheid tot uitwijken. In 
samenhang hiermee hebben de drietenen een bijzonder duidelijk en 
effectief verzoeningsgebaar; in verband met het feit dat de snavel, 
zoals we boven zagen, zo sterk de aanvallen op zich 'trekt', is het in-
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1 
teressant dat ze bij het verzoeningsgebaar de snavel verbergen tussen 
de borstveren. Ook andere meeuwesoorten hebben verzoeningsgeba-
ren maar hierbij wordt nooit zo nadrukkelijk de snavel verborgen. 

Ook de jongen van' de drietenen vertonen het verzoeningsgebaar al, 
waarschijnlijk in verband met de heftige aggressie die de jongen van 
eenzelfde nest onder elkaar vertonen. Het gebaar wordt bij de jongen 
nog extra geaccentueerd door een band van zwarte veren in de nek, 
die opgezet worden (zie fig. 3).. 

Op de rotsen zijn de drietenen bijna niet kwetsbaar voor andere 
meeuwen, vossen of bunzings die eieren of jongen zouden willen ro­
ven. De drietenen missen dan ook de meeste reacties die andere soor­
ten vertonen tegenover indringers, zoals het uiten van de alarmroep, 
van het nest vluchten en gezamenlijk aanvallen van de rover. Ook 
doen ze geen enkele moeite hun nest te camoufleren en hebben de 
jongen practisch geen schutkleur. 

Het is natuurlijk niet zeker dat alle deel-aanpassingen van de drie-
teenmeeuw ook erfelijke aanpassingen zijn. In enkele gevallen zijn 
daar wel aanwijzingen voor. Zo werden een aantal eieren van andere 
soorten ondergeschoven in drieteen-nesten. De kuikens die daaruit 
kwamen vertoonden in die situatie niet de heftige aggressie tegen de 
nestgenootjes die jonge drietenen kenmerkt. Ook leerden ze nooit de 
aanvallen van hun drieteennestgenootjes afwenden door een verzoe­
ningsgebaar. Evenmin leerden ze ooit af om bij het geringste alarm 
weg te rennen, reden waarom de onderzoekster de nesten van een 
afrastering van gaas moest voorzien om te voorkomen dat ze naar 
beneden vielen. 

Voor de meeste andere bovengenoemde verschillen zijn er ook 
aanwijzingen dat ze een erfelijke basis hebben, maar deze zou nog 
nader bewezen moeten worden. 

f 

Fig. 3. Verzoeningsgebaar van een jonge drieteenmeeuw (uit Culten, 1957). 
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Mijn tweede voorbeeld gaat over tropische vissen van het geslacht 
Barbus en wel over vier soorten: B. conchorüus, B. nigrofasciatus, 
B. stoliczkanus en B. tetrazona (alle bij aquariumliefhebbers wel be­
kend). 

Geen van de vier soorten kent nestbouw of broedzorg. Wél hebben 
alle een paringshandeling waarbij het mannetje het vrouwtje om­
klemt; het vrouwtje stoot daarbij een paar eieren uit, het mannetje 
een kleine hoeveelheid sperma. De eieren, aldus buiten het lichaam 
bevrucht, zinken op de bodem of blijven tussen de planten hangen. 
Alle soorten paren promiscue. 

De vier soorten verschillen twee aan twee van elkaar in de alge­
mene opbouw van het voortplantingsgedrag. Bij de twee eerste soorten 
komen mannetjes en vrouwtjes in grote groepen bijeen in relatief on­
diep water bij rivieroevers. Bij de andere twee vormen de mannetjes 
tijdens het voortplantingsgedrag territoria, waar zij door de vrouwtjes 
bezocht worden. 

De twee soortenparen verschillen verder van elkaar in een groot 
aantal gedrags- en vormeigenschappen en, net als bij de meeuwen, 
blijkt het mogelijk veel van deze eigenschappen functioneel te be­
grijpen vanuit één centraal punt: in dit geval het zich voortplanten 
in groepen of in territoria. 

Bij dieren die, zoals B. conchonius en B. nigrofasciatus, in grote 
groepen samenkomen om zich voort te planten, is het nodig dat ze 
elkaar op de juiste tijd op de juiste plaats kunnen treffen. We vinden 
bij zulke dieren dan ook vaak dat ze periodiek alle tegelijk in voort-
plantingsstemming komen, gesynchroniseerd door een of andere uit­
wendige prikkel. Als prikkel kan bijvoorbeeld dienen het optreden 
van overstromingen aan het begin van een regenseizoen, temperatuur 
en/of daglengte, de tijd verlopen sinds zonsopgang of bepaalde stadia 
in de maan-cyclus. Bij B. conchonius en B. nigrofasciatus vinden we 
dat de dieren zich dagelijks op vrij precies bepaalde tijden (respec­
tievelijk vroeg en laat in de ochtend) voortplanten. De rest van de 
dag wordt gevuld met andere activiteiten zoals voedselzoeken. (In het 
laboratorium, onder constante condities, gaan ze zo het gehele jaar 
rond door; het is niet bekend of ze dat onder natuurlijke omstandig­
heden ook doen.) Een dergelijk ritmisch optreden van voortplantings­
gedrag vinden we niet bij de territoriale soorten B. stoliczkanus en 
B. tetrazona. Wel kan hier het voortplantingsgedrag in gang gezet 
worden door verandering van omgeving of door het introduceren van 
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nieuwe individuen; ook stimuleert voortplantingsgedrag van één dief! 
dat van andere in zijn omgeving, zodat vaak alle of de meeste dierea \ 
van een groep tegelijk in voortplantingsstemming zijn, maar in ge? 
sloten groepen treden voortplantings-'vlagen' op zeer onregelmatige 
tijden op en de massale acties zoals we die bij de eerste twee soorten 
vinden zijn afwezig. 

Het baltsen in dichte groepen of in territoria stelt ook een aantal 
eisen aan de detailstructuur van het voortplantingsgedrag: 

Bij de groepsbaltsende soorten vertonen de mannetjes bij de balts 
een grote 'immuniteit' tegen concurrentie1 met andere mannetjes, 
d.w.z. ze slagen erin, ondanks dat ze sterk gestoord worden door 
andere individuen en ondanks dat ze steeds weer moeten vechten met 
rivalen, toch aanzienlijke paringsfrequenties te bereiken. De manne­
tjes van de territoriale soorten daarentegen zijn uitermate gevoelig 
voor concurrentie. De geringste storing door soortgenoten maakt al 
dat de paringsfrequentie sterk daalt. Die gevoeligheid is voor manne­
tjes van een {territoriale soort ook niet zo erg aangezien een mannetje 
daar toch in principe zijn territorium heeft waarin hij relatief onge­
stoord kan baltsen. 

Bij groepsbaltsende soorten is het voor een mannetje belangrijk om 
zoveel mogelijk tijd aan balts te besteden en zo min mogelijk te 'ver­
knoeien' met het bevechten van rivalen. We vinden dan ook bij deze 
soorten dat de eerste reactie van een mannetje op een soortgenoot is: 
baltsen. Alleen als hij er door storing door derden toe gedwongen 
wordt, vecht hij. Als een mannetje eenmaal baltst, valt hij het vrouw­
tje praktisch niet meer aan. Rivalen worden bij deze soorten afge­
weerd vooral door het z.g. 'afhouden': het mannetje plaatst zich tus­
sen het bebaltste vrouwtje en de naderende rivaal zo, dat hij zoveel 
mogelijk evenwijdig aan het vrouwtje blijft (baltsoriëntatie) en de 
rivaal zoveel mogelijk de zijkant toekeert (dreigoriëntatie). Hij neemt 
hierbij de dreighouding aan: alle vinnen wijd gespreid, zoveel mogelijk 
bonte kleuren aan de rivaal tonend. In dit verband is het niet ver­
wonderlijk dat bij deze soorten in het vechtgedrag het accent sterk op 
het dreigen ligt. Als een baltsend mannetje een rivaal regelrecht aan 
zou vallen inplaats van te dreigen, zou hij hiermee wellicht effectiever 
de rivaal verdrijven maar hij zou hierbij ook gemakkelijk het vrouwtje 

1 Hier is een andere, meer alledaagse betekenis gebruikt dan op p. 138. 
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kwijtraken en zodoende tijd verliezen. 
Bij de territoriale soorten, anderzijds, is voor een mannetje het 

eerste belang dat hij zijn territorium vrij houdt van indringers. Pas 
dan kan hij met succes baltsen. Bij déze soorten vinden we dan ook 
niet baltsen maar aanvallen als eerste reactie op een soortgenoot. 
Vrouwtjes worden eveneens vaak aangevallen; alleen als een vrouwtje 
voldoende duidelijk te kennen geeft paringsbereid te zijn, laat het 
mannetje haar toe en gaat hij (bij afwezigheid van derden) over tot 
balts. Tussen het baltsen door wordt het vrouwtje nog vaak aangeval­
len. Ook bij de territoriale soorten kunnen rivalen verwijderd worden 
d.m,v. afhouden. De belangrijkste verdediging ligt hier echter bij de 
territoriumgrens. In verband hiermee ligt bij deze soorten het accent 
van het vechtgedrag bij de mannetjes meer op de regelrechte aanval 
dan op het dreigen (een duidelijk voordeel als het erom gaat het ter­
ritorium zo snel mogelijk 'schoon te vegen'). 

De aard van de kleurpatronen van de vier soorten is evenzeer aan 
hun omstandigheden aangepast. De mannetjes van de groepsbaltsende 
soorten hebben, in verband met het belang van de dreighouding, grote 
afgeronde vinnen die tijdens het voortplantingsgedrag pikzwart ge­
kleurd zijn. Hierdoor lijken de mannetjes tijdens het dreigen extra 
groot en waarschijnlijk extra afschrikwekkend. Voor de mannetjes 
van de territoriale soorten is dit relatief minder belangrijk. Zij zoeken 
het met hun kleuren vooral in vlag-achtige patronen: scherp con­
trasterende vlekken of strepen; fel rood-zwart gekleurde rugvinnen. 
Hiermee 'adverteren' ze van verre hun aanwezigheid in hun territo­
rium. Zo'n vlag-achtige tekening zou voor mannetjes van de groeps­
baltsende soorten juist ongunstig zijn omdat zulke kleuren aandacht 
trekken en zo alleen maar voor meer rivalen zouden zorgen. 

Parallel aan deze verschillen in kleurtekening zien we ook dat de 
mannetjes van de territoriale soorten een onrustig rukkerig bewegings­
patroon hebben waardoor hun vlag-achtige tekening des te meer uit­
komt; de mannetjes van de groepsbaltsende soorten bewegen zich veel 
soepeler en zijn ook daardoor van een afstand veel minder opvallend. 

De primaire bereidheid van de groepsbaltsende mannetjes om een 
soortgenoot met balts te benaderen, heeft nog een aantal consequen­
ties. Die bereidheid zou er gemakkelijk toe kunnen leiden dat een 
mannetje tegen andere mannetjes zou gaan baltsen. Wat er dan ge­
beurt kan men zien als een homosexueel mannetje - zoals die bij deze 
soort sporadisch voorkomen - tegen een ander mannetje baltst. Het 
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bebaltste mannetje heeft zoveel last van de baltser dat hij zelf in die 
tijd niet tegen vrouwtjes kan baltsen. Zulke homosexuele mannetjes 
zijn erg vasthoudend zodat de bebaltste man veel tijd verliest. We 
kunnen hieruit concluderen dat het voor een mannetje belangrijk is 
te zorgen dat er niet tegen hem gebaltst wordt. Bij de groepsbaltsende 
soorten wordt dat bereikt doordat de mannetjes zeer bont gekleurd 
zijn en daardoor zeer sterk verschillen van de praktisch ongekleurde 
vrouwtjes. Door die bonte kleuren worden weliswaar niet de homo­
sexuele mannetjes afgeschrikt - hoewel die zeldzaam zijn en in de 
natuur misschien zelfs niet voorkomen - maar wel vormen ze een ef­
ficiënt wapen tegen de grote baltsbereidheid van 'normale' mannetjes. 

Omgekeerd zal het overduidelijke verschil tussen de sexen weer tot 
gevolg hebben dat de mannetjes zich ook des te beter kunnen permit­
teren om zo'n sterke primaire baltsbereidheid te hebben, omdat ze 
weinig kans lopen een mannetje voor een vrouwtje aan te zien. Deze 
hele wisselwerking treedt bij de territoriale soorten niet op, omdat 
hier de mannetjes als primaire respons niet balts maar aanval hebben. 
Bij deze soorten is het kleurverschil tussen de sexen dan ook zeer 
klein vergeleken met dat van de groepsbaltsende soorten. 

Evenals bij de meeuwen is het bij de barbelen niet zeker dat alle 
genoemde deel-aanpassingen ook erfelijke aanpassingen zijn. Dit is 
echter wel waarschijnlijk, aangezien alle soorten, indien in gevangen­
schap gekweekt en opgroeiend tussen leeftijdsgenoten zonder ooit de 
ouders gezien te hebben, het soortspecifieke gedrag en uiterlijk ont­
wikkelen. Onder gelijke omstandigheden opgegroeid en in een gelijke 
omgeving geplaatst, ontwikkelen B. conchonius en B. nigrofasciatus 
groepsbalts, B. stoliczkanus en B. tetrazona territoriale balts (voor 
verders details over barbelen zie Kortmulder, 1972). 

Zowel in het geval van de meeuwen als in het geval van de barbelen 
vinden we dus dat om een centrale kern (broeden op de grond of op 
de rotsen bij de meeuwen; territoriale of groepsbalts bij de barbelen) 
een groot aantal secundaire gedrags- en vormaanpassingen gegroe­
peerd zijn, als één grote quasi-planmatige reuzen-aanpassing. Er zij 
nog opgemerkt dat de door Van den Assem geuite kritiek op het aan­
passingsbegrip bij Cullen (zie p. 30) hier niet van toepassing is, aan­
gezien het hier gaat over het aanpassingskarakter van het voortplan­
tingsgedrag als totale structuur en niet over de vraag of ieder van de 
deel-aanpassingen op zich zelf de naam 'aanpassing' verdient. 
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Het soort onderzoekingen als hiervoor beschreven, bewijzen natuur­
lijk niet dat het neo-darwinistische mechanisme tijdens de fylogenie 
werkzaam geweest is, maar de resultaten zijn wél in overeenstemming 
met deze theorie. 

Stambomen 

Er bestaat nog een ander type vergelijkend onderzoek dat een inzicht 
in de fylogenie kan verschaffen. Net als in de klassieke systematiek 
met vorm-kenmerken gedaan wordt, kan men van een groot aantal 
soorten een inventaris opmaken van de soortskenmerkende gedragin­
gen, en wel zonder direct rekening te houden met de functie van die 
gedragingen. Vervolgens kan men de inventarissen van verschillende 
soorten met elkaar vergelijken en overeenkomsten en verschillen vast­
stellen. Op grond van deze gegevens kan men komen tot een soort 
verwantschapssystemen of stambomen, waarin de mate van verwant­
schap van de bestudeerde soorten blijkt en in grote lijnen de fylogene­
tische geschiedenis van de gebruikte gedragingen afgelezen kan wor­
den. Een voorbeeld van zo'n verwantschapssysteem staat in figuur 4, 
ontleend aan een studie van Lorenz (1941) over een groot aantal 
soorten eenden en ganzen. De verticale lijnen in dit schema geven 
evenzo vele soorten weer; de horizontale lijnen verschillende gedrags-
kenmerken. Uit het schema valt af te lezen welke soorten welke en 
hoeveel gedragskenmerken gemeen hebben. De soorten vallen hier­
door in een aantal groepen uiteen. Lezen we de verticale richting in 
het schema als een fylogenetische tijdsas, dan stelt het plaatje de 
stamboom van de bestudeerde eendesoorten voor. 

Een belangrijk voordeel van deze methode is dat men zeer grote 
aantallen soorten in één oogopslag kan vergelijken. Zo bestudeerde 
bijvoorbeeld Wickler (1960) op deze wijze borstvin-bewegingen van 
grote groepen vissen en Ursula Jander (1966) bestudeerde poetsbewe-
gingen van insekten van vele verschillende orden. Een groot nadeel 
van de methode is dat men de functionele kant geheel buiten beschou­
wing laat en doet alsof het milieu voor alle soorten en door alle 
tijden constant is. In de hiervoor gegeven voorbeelden van de drie-
teenmeeuw en de barbelen blijkt nu juist duidelijk dat het milieu 
allesbehalve een constante is en dat functie en aanpassing juist een 
bijzonder belangrijke rol spelen in de fylogenie zowel van het ge­
drag als van het uiterlijk van een soort. Aan de stamboom-onder-
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1 

Fig. 4. Stamboom van eenden (uit Lorenz, 1941). 

zoeken ontbreekt dus een heel belangrijke dimensie en de resultaten 
ervan zijn dus nog een graad onzekerder dan die van het functioneel 
vergelijkende onderzoek. 

Signaalhandelingen 

Een speciale categorie gedragingen, waarbij de functie wél in de fylo­
genetische bespiegelingen betrokken wordt, zijn de reeds genoemde 
signaalhandelingen. Zoals al opgemerkt vertonen ook deze handelin­
gen onmiskenbare quasi-planmatigheid. 

Signaalhandelingen zijn bewegingen of houdingen die een belang­
rijke rol spelen in de sociale communicatie, vooral die tussen soort­
genoten. Ze komen o.a. voor in concurrentie-gevechten tussen rivalen, 
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in het paringsspel en in de interacties tussen ouders en jongen of 
tussen de leden van een sociale groep. Voorbeelden vindt men in de 
genoemde lokbewegingen van de meeuwen en in de dreighoudingen 
van de barbelen. Meer voorbeelden volgen later. 

Eén eigenschap van signaalhandelingen is dat ze opvallend zijn, 
bijvoorbeeld door ritmische bewegingswijze of doordat ze gepaard 
gaan met het vertonen van in het oog (of oor) springende vormen, 
kleuren of geluiden. Verder zijn ze vaak bijzonder constant van vorm 
en zeer ondubbelzinnig verschillend van andere signaalhandelingen 
van dezelfde of van andere soorten. Door deze eigenschappen zijn 
signaalhandelingen bijzonder geschikt om door de geadresseerde ge­
zien te worden en om een zeer welomschreven en ondubbelzinnige 
informatie aan hem over te brengen. 

Een tweede eigenschap van signaalhandelingen is dat, hoewel de 
uitgevoerde bewegingen vaak uitermate gecompliceerd zijn, datgene 
dat aan de soortgenoot getoond wordt vaak van vlag-achtige eenvoud 
is. Aan deze eigenschap hebben ze voor een deel dan ook hun op­
vallendheid en ondubbelzinnigheid te danken. Een consequentie van 
deze eigenschap is dat een bepaalde informatie zeer duidelijk wordt 
overgebracht maar dat de hoeveelheid overgebrachte informatie 
meestal zeer beperkt is. Het is in deze eigenschap van signaalbewe-
gingen dat de analogie met menselijke, bijvoorbeeld nationale, vlaggen 
het beste opgaat. We zouden kunnen stellen dat de gedetailleerdheid 
van de over te brengen informatie geofferd wordt aan de duidelijk­
heid en ondubbelzinnigheid. 

In het contrast tussen de vaak grote gecompliceerdheid van de be­
weging en de betrekkelijke eenvoud van de vormen, kleuren of ge­
luiden die aan de partner geoffreerd worden, en in de efficiëntie 
waarmee ze kennelijk de benodigde informatie overbrengen, vertonen 
de signaalbewegingen onmiskenbare quasi-planmatigheid. Ze lijken 
erop gebouwd om gezien en begrepen te worden. 

Een derde eigenschap van signaalbewegingen is dat ze vaak lijken 
op andere handelingen uit het gedragsrepertoire van hetzelfde dier. 
Ze wijken van deze zogenaamde voorbeeldhandelingen af in de een­
voud en opvallendheid die ik genoemd heb. Een aantal voorbeelden 
(waarbij eerst de voorbeeldhandeling, dan de erop gelijkende signaal-
handeling genoemd wordt) zijn: 

Eenden reinigen hun veren door ze» met de snavel te poetsen; daar­
bij worden ook de vleugelveren gepoetst. In de balts van mannetjes 
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Fig. 5. Schijnpoetsen van een mannetjes-wilde eend (uit Lorenz, 1941). 

van de wilde, eend komt een beweging voor die lijkt op vleugelpoetsen 
maar waarbij het mannetje alleen met een snelle beweging de snavel 
langs de vleugelschachten haalt, waarmee hij een hoorbaar geluid 
voortbrengt. Bij deze houding worden bovendien een aantal felle kleu­
ren op de veren duidelijk getoond (fig. 5). 

Mannetjes van de verwante zomertaling wijzen in dezelfde situatie 
met de snavel een helderblauwe plek buiten op de vleugel aan. Het 
mannetje van de mandarijneend 'wijst' alleen even naar het opval­
lende oranje schild dat door één van de vleugelveren gevormd wordt. 

Vogels die gaan opvliegen, duiken in elkaar zoals in figuur 6 sche­
matisch getoond wordt. Het is niet zo moeilijk om deze beweging te 
herkennen in de baltshouding van de mannetjes-kalkoen, ondanks het 
feit dat ze verscholen gaat onder een enorm pak van opgezette veren 
(fig. 7). 

Opzetten van veren zien we bij vogels in de eerste plaats als reactie 
op koude of warmte. Opzetten van de veren is ook een essentieel en 
opvallend onderdeel van de bovengenoemde baltshouding van de kal­
koen. Worden in dit geval praktisch alle veren sterk opgezet, vaak 
worden bij signaalhandelingen slechts bepaalde, vaak door lengte of 

Fig. 6. Schematische voorstelling van de eerste en tweede fase van de op-
vliegintenlie bij een vogel (uit Daanje, 1950). 
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Fig. 7. Baltshouding van de manneljes-kcdkoen (uit Daan je, 1950). 

kleur opvallende, veergroepen opgezet. De mannetjes van de kemp­
haan zetten bij hun spiegelgevechten voornamelijk de verlengde bont­
gekleurde halsveren op. Bij de baltshouding van de auerhaan wordt 
onder andere een bosje veren aan de kin opgezet, terwijl de veren er 
omheen plat blijven liggen. Dit verenbosje is ook anders van kleur 
dan de omgevende veren. Het opzetten van de 'staart'-veren van de 
pauw is ieder bekend. 

Tenslotte kunnen verschillende voorbeeld-bewegingen gecombineerd 
zijn in één en dezelfde signaalhandeling. Een voorbeeld zien we in de 
opgerichte dreighouding van de kokmeeuw (fig. 8) waarin de neer­
waartse richting van de snavel en de geheven vleugelboegen aan het 
aanvalsgedrag, de teruggetrokken nek en de aangelegde veren aan het 
vluchtgedrag ontleend zijn. 

Men neemt aan dat in de loop van de fylogenie de signaalhande-
lingen ontstaan zijn uit de handelingen waarop ze lijken. Daarnaast 
is het 'origineel' in het gedragsrepertoire van het dier bewaard ge­
bleven. Men spreekt in dit verband van 'afleiding' of 'derivatie' van 
de signaalbeweging uit de oorspronkelijke beweging. Als deze inter­
pretatie juist is, dan hebben we hier een voor de gedragsstudie uniek 
geval, waarbij het dier, naast de signaalbeweging, de oorspronkelijke 
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Fig. 8. Opgerichte dreighouding van de kokmeeuw (uit Moynihan, 1955). 

beweging met zich meedraagt, bij wijze van spreken als zijn eigen 
gedragsfossiel. Het proces waardoor-handelingen in de loop van de 
fylogenie veranderd zijn in verband met hun signaalfunctie noemt 
men 'ritualisatie'. 

Communicatie 

De studie van signaalbewegingen vormt een onderdeel van de studie 
van sociale communicatie. Blijkbaar wordt een aanzienlijk deel van 
die sociale communicatie onderhouden door middel van vlag-achtige 
signalen. Dat geldt ook voor hogere zoogdieren en zelfs ook voor de 
mens. Men denke hierbij aan bepaalde stereotiepe gezichtsuitdrukkin­
gen en aan de reeds genoemde nationale vlaggen. 

Aan de andere kant is het duidelijk dat lang niet alle communicatie 
door zulke vlag-signalen tot stand komt. Het is moeilijk om dergelijke 
zaken in maten uit te drukken maar we kunnen ons toch moeilijk 
aan de indruk onttrekken dat er bijvoorbeeld in een groep apen heel 
wat meer communicatie omgaat dan in bijvoorbeeld een groep vogels 
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of vissen. Bij de mens is dat ongetwijfeld nóg veel meer. 
Een deel van dat meer aan communicatie gaat weliswaar weer door 

middel van vlag-achtige signalen maar het lijdt weinig twijfel dat het 
overgrote deel van die communicatie op andere wijze gebeurt, name­
lijk door het overdragen van zeer fijn gedetailleerde boodschappen, 
die met vlag-karakter weinig meei uitstaande hebben. Dit geldt in de 
eerste plaats voor de mens, en zeker ook voor hogere zoogdieren. Bij 
beide geldt het vooral voor de communicatie binnen kleine samen­
hangende groepen. 

Ik kan aangaande dit onderwerp verder verwijzen naar het artikel 
van Van Hooff, maar wil er nog het volgende van zeggen. >• 

Als wat ik over communicatie beweerd heb juist is, dan moet zich 
in de loop van de fylogenie, in ieder geval van de gewervelde dieren, 
van vissen tot aan de hogere zoogdieren en de mens, een enorme 
verrijking van de communicatie voorgedaan hebben, en wel een ver­
rijking in de overdracht van fijn-gedetailleerde boodschappen, meer 
dan van vlag-achtige signalen. 

Als we dus de fylogenie van signaalhandelingen bestuderen, dan 
schieten we misschien wel voorbij aan de belangrijkste ontwikkeling 
die zich in de communicatie bij de gewervelde dieren heeft voorge­
daan. Hier ligt zeker nog een belangrijk gebied van onderzoek braak. 

Epiloog 

Tot slot wil ik benadrukken dat ik over evolutie van gedrag gesproken 
heb uitsluitend voorzover het een genetisch proces is. Dit beeld van 
de evolutie is zeker onvolledig; ik wil daarom verder verwijzen naar 
de artikelen van Sevenster en Van Hooff. 

Ik heb me in dit atrikel misschien aan de pessimistische kant op­
gesteld wat betreft de mogelijkheden de fylogenie van gedrag te re­
construeren. Ik geloof echter dat zo'n pessimistische opstelling gezond 
is. Hoe optimistisch we de zaak ook bekijken, de reconstructie van de 
fylogenie blijft een zaak waarop de tweede zin uit Herman Melville's 
'Moby Dick' van toepassing is: 'Some years ago, never mind how 
long precisely . . . ' ; en ik ben geneigd eraan toe te voegen: ' . . . some­
thing happened, never mind exactly what.' Alleen als we met zo'n 
bescheiden instelling te werk willen gaan, hebben we kans dat de 
studie van de fylogenie van gedrag de naam van wetenschappelijk 
onderzoek mag dragen. 
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Ontogenie van gedrag 

J. P. KRUIJT 

Vraagstelling en methodiek bij ontogenetisch gedragsonderzoek 

Bij de geboorte vertonen dieren al een aantal kant en klare gedragin­
gen. Hoe kunnen wij het ontstaan van dergelijke handelingen tijdens 
de prenatale ontwikkeling begrijpen? Bovendien, de ontwikkeling 
staat bij de geboorte niet stil. Niet alle handelingen zijn bij de ge­
boorte onmiddellijk aanwezig en het gedragsrepertoire wordt tijdens 
de verdere ontwikkeling geleidelijk verder uitgebouwd. Welke fac­
toren beïnvloeden dergelijke veranderingen? 

Het zijn deze vragen die bij het ontogenetisch gedragsonderzoek in 
het centrum van de belangstelling staan. De problematiek waarbij het 
hier om gaat, doet zich natuurlijk niet alleen voor ten aanzien van 
gedragseigenschappen, maar evenzeer bij de ontogenie van elke an­
dere biologische hoedanigheid, zoals, bijvoorbeeld de vorm van de 
organen, de lichaamsbouw etc. 

Op zoek naar een antwoord ligt het voor de hand twee soorten 
oorzaken te onderscheiden: van binnen en van buiten het organisme 
komende. Bij de eerste categorie denken we aan genetische factoren, 
bij de tweede aan invloeden uit de omgeving van het opgroeiende 
dier. In andere woorden pleegt men dit wel als volgt uit te drukken: 
ontogenetisch onderzoek tracht de bijdragen van 'nature' en 'nurture' 
aan het verloop van de ontwikkeling op te sporen. 

Het uitwerken van deze gedachte heeft in de loop van de geschie­
denis - en niet alleen in de biologie - steeds weer aanleiding gegeven 
tot hardnekkige meningsverschillen. Voor sommige eigenschappen 
van organismen geldt dat zij weinig variatie vertonen bij de indivi­
duen binnen een soort, zelfs indien die individuen in sterk verschil­
lende omgevingen opgroeien. Andere eigenschappen vertonen daaren­
tegen grote variatie al naar gelang de aard van de invloeden uit de 
omgeving tijdens de ontwikkeling. Is het dan niet mogelijk bepaalde 
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onderdelen of eigenschappen van organismen toe te schrijven aan 
genetische factoren en andere aan milieu-invloeden? Of: kunnen wij 
niet trachten aan te geven in welke mate een bepaalde eigenschap 
van een organisme afhankelijk is van genetische factoren en in welke 
mate van milieu-invloeden? 

Tal" van onderzoekers, zelfs diegenen die erkennen dat deze uiter­
sten van stabiliteit en flexibiliteit bestaan, beweren ten stelligste dat 
wij ons met laatstgenoemde vragen principieel op verkeerd spoor be­
vinden. Hebb (1953) bijvoorbeeld, wees er op dat elk biologisch pro-
dukt alleen kan leven dank zij een genetische basis die het aan de 
begin van de ontwikkeling mee krijgt en dank zij een uitwendig rnilieu 
waarbinnen die ontwikkeling zich kan ontplooien. Nature en nurture 
leveren dus beiden onmisbare bijdragen aan het eindprodukt en ieder 
van zijn onderdelen; ze zijn beiden en onder alle omstandigheden 
voor honderd procent belangrijk voor de ontwikkeling van ieder le-
venskenmerk. Te vragen hoeveel een biologisch kenmerk afhangt van 
een genetische basis en hoeveel van het milieu is ongeveer even zin­
loos als de vraag welk deel van de oppervlakte van een terrein toe­
geschreven kan worden aan de lengte en welk deel aan de breedte. 

Welke vragen zijn dan wél zinvol? Bij het gedragsonderzoek zijn 
hierover waarschijnlijk meer meningsverschillen geweest dan in an­
dere takken van de biologie, zoals de embryologie. Ook nu nog, zelfs 
binnen de groep van gedragsonderzoekers die zich ethologen noemen, 
bestaat er geen overeenstemming. Voor een deel komt dit misschien 
doordat gedrag, meer dan morfologische structuren, beïnvloedbaar 
lijkt te zijn door invloeden uit de omgeving. Daarnaast is het waar­
schijnlijk dat historisch belaste termen, die eeuwenlang in het weten­
schappelijk arsenaal werden meegesleept, juist bij het gedragsonder­
zoek een benadering in de weg hebben gestaan die voor het begrijpen 
van de ontogenetische ontwikkeling van vormen allang gemeengoed 
is geworden. Dit is toepasselijk op de term instinct, die op allerlei 
wijzen werd gebruikt en misbruikt en waaraan ook nu nog bij het 
analyseren van de ontwikkeling van gedrag door sommigen een in­
houd wordt gegeven die weer door anderen wordt bestreden. Een 
derde oorzaak lijkt mij dat in de ethologie, meer waarschijnlijk dan in 
elke andere tak van de biologie, de onderzoeker voortdurend gecon­
fronteerd wordt met veroorzakende factoren in drie verschillende 
dimensies: factoren die werken op het moment dat het gedrag wordt 
vertoond, factoren die reeds eerder in de ontogenie werkten, en fac-
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toren die in de loop van de evolutie een rol speelden. Natuurlijk kan 
de veroorzaking van elk biologisch verschijnsel in deze drie verschil­
lende dimensies worden onderzocht, maar de ethologie is naar ik 
meen één van de weinige takken van de biologie waar dat in de 
praktijk ook werkelijk wordt gepoogd, zoals de samenstelling van deze 
publikatie bewijst. Ieder van deze dimensies heeft echter zijn eigen 
methoden en zijn eigen taalgebruik, die niet willekeurig verwisselbaar 
zijn. Bij het leggen van verbanden tussen deze verschillende dimensies, 
die uiteraard allen samenhangen, is het gevaar van semantische ver­
warringen daardoor groot. Naar mijn mening zijn de meningsverschil­
len ten dele van deze aard. 

Hoewel,-en gedeeltelijk juist omdat, het nature-nurture thema reeds 
uit den treure werd uitgesponnen in de recente literatuur, lijkt het mij 
onvermijdelijk de meningsverschillen uitgebreider te bespreken, te­
meer daar de controverse eigenlijk nog voortduurt. Ik zal mij overi­
gens beperken tot een vereenvoudigd beeld van de recente historie 
zoals die zich binnen de ethologie heeft afgespeeld. 

Een terugblik 

Een eerste punt dat mij van belang lijkt is dat de ethologie, zoals die 
zich in de beginjaren ontwikkelde (Lorenz, 1935, 1937), ten dele be­
schouwd kan worden als een beweging die zich afzette tegen heer­
sende inzichten, met name die van Amerikaanse 'behavioristen'. De 
meest extreme exponent van deze laatste groep (Watson, o.a. 1913), 
beweerde immers dat er in het geheel geen directe genetische basis 
bestond voor gedragseigenschappen. Erfelijkheid door middel van 
genetisch overgedragen eigenschappen zou slechts gelden voor mor­
fologische structuren, zoals de bouw van zintuigen, spieren, ledematen 
enz., en verder voor enkele eenvoudige reflexen. Binnen de mogelijk­
heden van de zo door de genetische eigenschappen bepaalde structuur 
van zintuigelijke en motorische apparaten zou een dier volledige 
flexibiliteit hebben om zijn gedrag door 'trial en error', d.w.z. door 
het opdoen van ervaring met de buitenwereld, te modelleren. 

De opvattingen van Lorenz moeten in de eerste plaats tegen deze 
historische achtergrond worden gezien. Uit zijn rijke ervaring in het 
observeren van dieren wist hij dat vele diersoorten beschikken over 
gedrag dat op dezelfde wijze de soort karakteriseert als het geval is 
met morfologische structuren. Dit betrof enerzijds het soortspecifieke 
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reageren op uitwendige prikkels. Een bekend voorbeeld is de soort­
specifieke neiging van het mannetje van de driedoornige stekelbaars 
om bij de verdediging van zijn territorium bewegende objecten aan te 
vallen, die aan de onderzijde rood zijn gekleurd. De speciale gevoelig­
heid voor rood kan als 'aangepast' beschouwd worden, aangezien de 
territoriumverdediging vooral gemunt is op mannelijke soortgenoten 
en deze in het voorjaar van onderen rood gekleurd zijn. Anderzijds 
wees Lorenz ook op het soortspecifieke stereotype patroon van moto­
rische handelingen. Een voorbeeld dat dit principe illustreert, is de 
bekende 'waaierbeweging' van dezelfde driedoornige stekelbaars, een 
handeling die voornamelijk dient tot ventilatie van het nest tijdens de 
broedzorg. 

Op grond van vele voorbeelden meende Lorenz dat zowel aan de 
sensorische zijde (het waarnemen) als aan de motorische zijde (het 
bewegen) georganiseerde patronen te onderkennen zijn, die niet zon­
der meer verklaard kunnen worden uit de bouw en het functioneren 
van zintuigelijke en motorische apparatuur. Er moesten aan het ge­
drag dus georganiseerde mechanismen in het zenuwstelsel ten grond­
slag liggen, die zowel aan het waarnemen als aan het bewegen een 
patroon oplegden, afgezien nog van de beperkingen gesteld door de 
structuur van de zintuigelijke en motorische apparaten. 

Bovendien bleek hem dat het soortspecifieke karakter van gedrag 
zich vaak onveranderd ontwikkelde in individuen die het niet hadden 
kunnen afkijken van soortgenoten, noch het zich door 'trial en error' 
hadden kunnen verwerven in de situatie waarin dat gedrag functio­
neert. Zo bleken vele communicatiehandelingen bij individuen die 
nimmer in contact met soortgenoten waren geweest, al op voor de 
soort karakteristieke wijze vertoond te worden, de eerste de beste 
maal dat ze met soortgenoten in contact kwamen. 

Lorenz gaf hiermee een omschrijving van een type gedrag dat het 
volslagen tegendeel was van de typering die Watson gaf, en tegen 
deze historische achtergrond bezien, wordt het begrijpelijk dat hij 
meende de beide typen tegenover elkaar te moeten stellen: het ge­
leerde gedrag waarover Watson sprak en dat hij ook uit eigen erva­
ring kende, en daarnaast het ongeleerde soortspecifieke gedrag. Aan­
gezien de ongeleerde aspecten bovendien kennelijk zonder specifieke 
ervaring met de buitenwereld van generatie op generatie werden door­
gegeven, meende Lorenz gerechtigd te zijn deze als de genetisch be­
paalde elementen te zien en hiervoor gebruikte hij de termen instinc-
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tief en aangeboren. De ontwikkeling van het gedrag in het individu 
zag Lorenz als een proces waarbij de aangeboren en de aangeleerde 
elementen geleidelijk aan elkaar geschakeld worden (Instinkt-Dressur 
Verschränkung). 

In ethologenkring bleef men geruime tijd aan deze onderscheiding 
vasthouden (o.a. Tinbergen, 1951: The study of instinct), maar hierin 
kwam een kentering door critiek van Amerikaanse psychologische 
zijde (o.a. Hebb, 1953; Lehrman, 1953; Schneirla, 1956). Het argu­
ment van Hebb is al genoemd. Daarnaast wees men er op dat ook al 
is een dier geïsoleerd van soortgenoten en verstoken van bepaalde 
vormen van ervaring, daarmee nog niet alle ervaring die het dier in 
zijn omgeving en met zijn eigen lichaam opdoet is buiten gesloten. 
Men zou de mogelijkheid toch moeten onderzoeken, aldus dit argu­
ment, dat dergelijke ervaringen een vormende invloed hebben op de 
ontwikkeling van gedrag. Verscheidene suggesties werden geopperd, 
zoals bijvoorbeeld de mogelijkheid dat de pikbeweging die een kuiken 
al direct na het uitkomen vertoont, tevoren in het ei is ontstaan door 
zeffstimulatie, een suggestie waarop ik later terugkom. Volgens deze 
redenering zou, althans in principe, de mogelijkheid bestaan dat som-
mig zogenaamd aangeboren gedrag mede tot stand komt onder in­
vloed van leerprocessen. 

We dienen hierbij ook te bedenken dat een effect van opgedane 
ervaring niet altijd vanzelfsprekend als een leerproces is te beschou­
wen. Indien jonge ratten in het nest regelmatig worden gestoord, bij­
voorbeeld doordat een experimentator de dieren elke dag voor korte 
tijd uit het nest neemt, blijken zij later minder geremd te zijn om in 
een vreemde omgeving verkennend rond te lopen, dan onbehandelde 
dieren. De storing in het nest werkt in op het functioneren van het 
endocriene systeem en kan niet als een leerproces beschouwd worden 
(Levine, 1962). Evenmin kan men echter beweren dat de opgedane 
ervaringen zonder invloed zijn geweest. 

Maar zelfs indien we ons beperken tot leerprocessen moeten we 
niet vergeten dat men aan het leervermogen van dieren, dat essentieel 
is voor het tot stand komen van het 'aangeleerde' gedrag, een gene­
tische basis niet kan ontzeggen. Uit een door Van Oortmerssen aan­
gehaald voorbeeld bleek al dat het vermogen van ratten om een dool­
hof te leren doorlopen in feite een genetische basis heeft, waarop 
geselecteerd kan worden. 

Een laatste bezwaar dat ingebracht kan worden tegen de onder-
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scheiding van aangeboren en aangeleerde elementen in het gedrag 
wil ik nog noemen. Hoewel Lorenz er terecht op gewezen heeft, dat 
men ten aanzien van gedrag dezelfde biologische vragen en methoden 
diende te ontwikkelen als elders in de biologie, begaf hij zich ten 
aanzien van ontogenetische vragen op een weg die duidelijk afwijkt 
van de gebruikelijke wijze van onderzoek bij de experimentele em­
bryologie, het vak waaraan de biologische gedragsonderzoekers zich 
dan toch bij uitstek zouden kunnen spiegelen. Weliswaar tracht men 
zich bij de embryologie een beeld te vormen over de ontogenie van 
structuren en organen door een analyse van op het ei en tussen de 
onderdelen van het embryo werkende factoren, maar deze analyse is 
er niet op gericht te komen tot een onderscheiding van genetisch be­
paalde naast van buitenaf bepaalde onderdelen van het embryo. Af­
zonderlijke elementen in deze zin zijn in principe niet onderscheid­
baar, vanwege het door Hebb gebruikte argument dat ik al eerder 
aanhaalde. Aangezien gedrag uiteindelijk ook een structurele basis 
heeft, is moeilijk in te zien waarom deze regel niet zou gelden voor 
het gedragsonderzoek. 

Hoe men het ook wendt of keert, het is duidelijk dat deze dichoto-
mische analysepoging van Lorenz niet deugdelijk is; door toepassing 
ervan raakt men in onoplosbare logische moeilijkheden. Vele etholo­
gen lieten daarom deze manier van denken vallen en trachtten andere 
wegen te ontwikkelen: men kreeg een meer open oog voor de vraag 
of en hoe het opdoen van ervaring in de ruimste zin van het woord 
de ontwikkeling van het gedrag in het individu zou kunnen beïn­
vloeden. Overigens kwam men maar gedeeltelijk tegemoet aan de 
Amerikaanse critiek: de terminologie van Lorenz werd weliswaar ge­
schrapt als onhanteerbaar, maar niet zijn veel belangrijker idee achter 
deze termen, de idee namelijk, dat gedrag niet willekeurig modificeer-
baar is zoals Watson dacht. Daarop kom ik later terug. 

Een nieuwe poging 

Overeenstemming over de wijze waarop ontogenetische vragen bij 
gedragsonderzoek dienen te worden gesteld, is er echter nog steeds 
niet, ten dele omdat Lorenz de kern van zijn denkwijze in 1965 op­
nieuw presenteerde in zijn boek: 'Evolution and modification of 
behavior'. Het kan wellicht zijn nut hebben hier uiteen te zetten 
welke nieuwe argumenten Lorenz naar voren brengt en welke conse-
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quenties dit heeft voor ontogenetisch onderzoek. 
In dit boek doet Lorenz één concessie naar aanleiding van de op 

zijn ideeën geleverde critiek. Hij geeft toe dat strikt genomen de ter­
men aangeboren en aangeleerd niet toegepast kunnen worden op or­
ganen of gedragspatronen, omdat genetische factoren en milieu nu 
eenmaal in ieder biologisch produkt doorwerken. Naar zijn mening 
zijn de termen echter ten volle bruikbaar voor een bepaalde eigen­
schap van organen en gedrag, namelijk, de aangepastheid van gedrag 
aan de omgeving. Het is deze aangepastheid, die in het behavioris­
tische denken zozeer verwaarloosd werd, waarom het Lorenz vooral 
te doen is. Zoals al eerder ter sprake kwam, wees Lorenz er op dat 
zowel het waarnemingsvermogen als de bewegingswijzen van dieren 
veelal blijk geven te passen bij de eisen die de omgeving stelt; het 
gedrag lijkt ontworpen om een bepaalde functie te verrichten. Elders 
in deze publikatie duidt Kortmulder deze hoedanigheid aan als 'quasi-
planmatigheid'. 

Lorenz beredeneert nu dat aangepastheid van gedrag betekent dat 
het dier op één van twee wijzen informatie over de omgeving heeft 
verkregen: óf door evolutie, en in dat geval is de informatie in de 
genen vastgelegd, of door individuele interactie van het dier met zijn 
omgeving. Op dit punt kan men al van mening gaan verschillen: 
Lorenz stelt namelijk duidelijk dat er sprake is van het één of het 
ander. Dit is in zoverre juist dat men evolutie en ontogenie - in ab­
stracto - als gescheiden en verschillende' processen kan beschouwen. 
Maar is niet ieder dier een produkt zowel van evolutie als van onto­
genie? En is het dus niet duidelijk dat iedere aangepastheid onder 
invloed van het één en het ander tot stand komt? Naar mijn mening 
begint een semantische draak zijn kop hier duidelijk op te steken. 

Lorenz stelt zich echter op het standpunt dat ontogenetisch onder­
zoek zich zou behoren te richten op de vraag of de geconstateerde 
aangepastheid tot de éne of tot de andere bron herleid kan worden. 
Het enige dat we volgens deze zienswijze behoeven te doen is het 
uitvoeren van een experiment waarbij we het dier opkweken onder 
omstandigheden waarin de factoren waaraan zijn gedrag is aangepast 
niet aanwezig zijn. Het dier blijft aldus verstoken van wat Lorenz 
noemt 'relevante' ervaring. Ontwikkelt het gedrag zich toch, dus 
bijvoorbeeld, valt een geïsoleerd opgekweekte stekelbaars een rode 
rivaal aan, dan is de aangepastheid in deze zienswijze genetisch vast­
gelegd en dus aangeboren. Blijkt echter relevante ervaring noodzake-
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lijk voor de ontwikkeling van het gedrag dan noemt Lorenz de aan­
gepastheid aangeleerd. 

Ook wanneer we afzien van de gebruikte terminologie, waartegen 
overigens de eerder genoemde bezwaren blijven gelden, kunnen we 
ons het volgende afvragen. Gesteld we voeren het door Lorenz aan­
bevolen experiment uit met een stekelbaars, en we vinden dat rode 
rivalen sterker worden aangevallen dan anders gekleurde. Wat weten 
we nu over de ontogenetische oorzaken die deze selectiviteit teweeg­
brachten? Het antwoord is duidelijk: we kunnen alleen concluderen 
dat ervaring met soortgenoten niet noodzakelijk is voor dit proces; 
overigens blijft het probleem in volle omvang bestaan. 

In zijn boek neemt Lorenz een duidelijk standpunt in ten aanzien 
van de overblijvende vragen. Letterlijk zegt hij (p. 43): 

' . . . we are justified in leaving, at least for the time being, to the 
care of the experimental embryologists all those questions which are 
concerned with the chains of the physiological causation leading from 
the genome to the development of such neurosensory structures. 
These structures, like the releasing mechanism of the stickleback's 
rival fighting . . . , demonstrably owe their specific adaptedness to 
information acquired in phytogeny and stored in the genes. Not being 
experimental embryologists but students of behavior, we begin our 
query, not at the beginning of the growth, but at the beginning of the 
function of such innate mechanisms.' 

We kunnen constateren dat deze benadering meer gericht is op 
evolutionele dan op ontogenetische vragen. Lorenz is in hoofdzaak 
geïnteresseerd in de uiteindelijke factoren die in de loop van de evo­
lutie aangepastheid doen ontstaan. Voorts interesseert het hem in 
hoeverre deze factoren al dan niet een rol spelen tijdens de onto genie. 
De vraag echter hoe informatie, die tijdens de evolutie in de genen 
wordt vastgelegd, tijdens de individuele ontwikkeling door onmiddel­
lijke oorzaken wordt gedecodeerd, komt niet aan de orde in deze 
benadering. Toch menen velen dat deze vraag de hoofdzaak van 
ontogenetisch onderzoek uitmaakt, en dat allerminst vaststaat dat de 
problemen hierbij uitsluitend van experimenteel embryologische aard 
zijn. Daarmee ben ik weer teruggekeerd naar het uitgangspunt: op 
welke wijze kunnen deze problemen zinvol benaderd worden? 
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Nogmaals: nature en nurture 

Stelt men zich de vraag in hoeverre gedrag genetisch bepaald is en 
in hoeverre door het milieu, en beperkt men zich tot de beschouwing 
van één enkel individu, dan vraagt men eigenlijk naar de oplossing 
van één vergelijking met twee onbekenden, m.a.w. men vraagt het 

. onmogelijke. In de wiskunde kan men dergelijke problemen tot een 
oplossing brengen indien men de beschikking heeft over tenminste 
één andere vergelijking waarin dezelfde onbekenden voorkomen. Hoe­
wel de vergelijking met een wiskundig probleem niet in alle opzichten 
opgaat ten aanzien van het biologisch probleem waarvoor we ons ge­
steld zien, kan men het toch op ongeveer overeenkomstige manier 
benaderen, namelijk door meerdere vergelijkingen te maken waarin 
beide onbekenden voorkomen. 

De eerste benaderingswijze, die Van Oortmerssen reeds behandelde 
in het vorig hoofdstuk, is er op gericht de invloed van genetische 
variatie op de loop van de ontwikkeling op te sporen. Dat kan alleen 
door verschillen in omgevingsfactoren zoveel mogelijk te elimineren. 
Brengt men twee dieren groot in éénzelfde omgeving, zodat de milieu­
invloeden identiek zijn, dan zullen verschillen in gedrag die ontstaan 
tijdens de ontwikkeling moeten worden toegeschreven aan verschillen 
die reeds bij het beginpunt van de ontwikkeling bestonden, m.a.w. 
aan genetische verschillen. Men dient zich bij het toepassen van deze 
benaderingswijze steeds te realiseren dat men, hoe ver men het onder­
zoek ook voortzet, nooit tot de conclusie zal komen dat een bepaald 
gedragskenmerk uitsluitend genetisch bepaald is, immers het milieu 
leverde onmisbare bijdragen tot de ontwikkeling van ieder kenmerk. 
Wel kan men met deze methode vaststellen dat genetische factoren 
uiteindelijk ten grondslag lagen aan de tot stand gekomen verschillen. 
Deze benadering en de verdere uitbouw ervan door selectie- en krui-
singproeven werden door Van Oortmerssen al aan de orde gesteld. 

Bij de tweede benaderingswijze gaat men omgekeerd te werk: indi­
viduen met gelijke genetische constitutie worden opgekweekt in omge­
vingen, die in één of ander opzicht van elkaar verschillen. Wederom 
zal deze benaderingswijze nooit de conclusie toelaten dat bepaalde 
gedragskenmerken uitsluitend omgevingsbepaald zijn. Ontstaan er 
echter gedragsverschillen, dan kan men wel concluderen dat deze uit­
eindelijk door verschillen in omgevingsinvloeden werden bepaald. 
Voorbeelden van een dergelijke benadering, die overeenkomt met die 
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van de experimentele embryologie, en waarbij men zich niet beperkt 
tot manipulatie van wat relevant lijkt in verband met de functie van 
het gedrag, zal ik straks nader beschrijven. 

Door aldus hetzij met het genetische uitgangsmateriaal of met de 
omgevingsfactoren experimenteel te manipuleren, kan men ondubbel­
zinnig de uiteindelijke herkomst van het ontstaan van gedragsverschil­
len in de loop van de ontwikkeling vaststellen. Bij beide benaderingen 
dient het onderzoek zich natuurlijk niet te beperken tot een constate­
ring van de herkomst van de verschillen. Daarop aansluitend dient 
onderzocht te worden hoe genetische verschillen of omgevingsver­
schillen de ontwikkeling beïnvloeden. r 

De vraag hoe genetische verschillen leiden tot fenotypische ver­
schillen werd ook al kort aangestipt door Van Oortmerssen. Hieruit 
bleek al dat genetische factoren op allerlei niveau's kunnen inwerken: 
zowel op de structuur van organen als op het functioneren daarvan. 
Metabolische, hormonale en centraal-nerveuze processen kunnen wor­
den beïnvloed. Dit punt laat ik verder rusten en ik zal mij beperken 
tot een bespreking van enkele resultaten van onderzoek dat' zich 
bezig hield met de vraag of en hoe milieu-invloeden de ontwikkeling 
beïnvloeden. 

Embryologie van gedrag 

De vraag welke factoren de ontwikkeling van de allereerste bewegin­
gen tijdens embryonale stadia teweegbrengen is reeds lang een onder­
werp van onderzoek en discussie. Vooral bij vogels is het onderzoek 
al enigszins gevorderd, waarbij men voortbouwt op uitvoerige waar­
nemingen van Kuo uit de dertiger jaren. Door een venstertje in de 
schaal van een kippeëi te knippen, en door nog enkele kunstgrepen 
toe te passen, kon Kuo de bewegingen van het embryo waarnemen 
en hun ontwikkeling beschrijven. Al spoedig stelde Kuo een hypo­
these op voor het ontstaan van de eerste bewegingen en de geleidelijke 
verandering die hij waarnam. Hij meende dat deze een gevolg waren 
van een voortdurende wederzijdse prikkeling van de delen van het 
embryo onderling. In bepaalde stadia zag hij dat door de hartslag 
van het embryo de kop passief werd opgetild en het leek hem moge­
lijk dat de actieve kopbewegingen van het embryo zich ontwikkelden 
als gevolg van deze voorafgaande tactiele prikkeling. Voorts wordt 
het embryo omhuld door het amnion, dat gladde spieren bevat die 
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niet met het zenuwstelsel van het kuiken verbonden zijn. In bepaalde 
stadia contraheert het amnion voortdurend, waardoor het embryo 
schommelende bewegingen maakt, en ook aan deze prikkeling kende 
Kuo een invloed toe op de ontwikkeling van de bewegingen. Deze 
zienswijze, die duidelijk de behavioristische inslag heeft dat alle orde 
van buiten komt, berustte echter nog op tamelijk ruwe waarnemingen, 
terwijl er bovendien hoogstens sprake was van waargenomen cor­
relaties. De conclusie dat er een causaal verband bestond tussen de 
zelfprikkeling en de differentiatie van embryonaal gedrag was louter 
speculatief. 

Experimenteel onderzoek van de laatste tien jaar, vooral van Ham­
burger (1963) en Oppenheim (1970), leidt tot de conclusie dat de 
situatie veel ingewikkelder is en eigenlijk nog onopgelost. Ten eerste 
bleek dat het embryo zich al actief beweegt op een stadium dat de 
reflexbogen tussen zintuigen en spieren nog niet volledig zijn uitge­
groeid. Aangezien er in dit stadium dus geen berichten van de zin­
tuigen naar de spieren kunnen worden doorgegeven, lijkt het onmoge­
lijk de zintuigen op wat voor manier dan ook een rol toe te kennen 
bij het tot stand komen van de op dat moment toch al optredende 
actieve bewegingen. Tal van experimenten tonen bovendien aan dat, 
zelfs nadat de reflexbogen gesloten zijn en het embryo dus kan rea­
geren met een spiercontractie, er geen direct verband bestaat tussen 
zintuigprikkeling en de tot nu toe gemeten aspecten van embryonale 
bewegingen. 

De voornaamste aspecten die tot nu toe gemeten werden, betroffen 
de ritmiciteit en de frequentie van de algemene bewegingen van het 
embryo. Allerlei operationele ingrepen, zoals het wegnemen van het 
amnion of de dooierzak, zowel als proeven waarbij bepaalde delen 
van het embryo gevoelloos worden gemaakt, tonen aan dat de ritmi­
citeit en de frequentie van de algemene bewegingen onveranderd 
blijven gehandhaafd. Ook een poging de algemene bewegingspatronen 
te verstoren door het toedienen van extra tactiele prikkels met een 
glasstaafje van buiten af had geen succes. 

Hamburger komt dan ook tot de conclusie dat de bewegelijkheid 
van het embryo 'spontaan' of 'endogeen' is. Deze conclusie houdt in 
dat de bewegingen tot stand gebracht worden door onbekende pro­
cessen binnen het zenuw-spiersysteem, onafhankelijk van bekende zin­
tuigprikkels daarbuiten. Daarnaast beschikt het embryo over reflec-
torische activiteit als antwoord op zintuigprikkels, maar dit systeem 
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blijft gedurende een groot deel van de embryonale ontwikkeling latent 
en zou volgens deze zienswijze pas enkele dagen voor het kuiken 
uitkomt geheel gaan functioneren, en op een nog onbekende wijze 
geïntegreerd worden met het endogene motorische systeem. 

Men dient wel te bedenken dat deze conclusies berusten op onder­
zoek naar de invloed van zintuigprikkels op de algemene ritmische 
bewegelijkheid van het embryo. Hoewel er in dit opzicht geen direct 
verband gevonden werd, bestaat nog altijd de mogelijkheid dat er een 
invloed is op de volgorde waarin de bewegingen optreden of op hun 
amplitude. Ook ging het bij het genoemde onderzoek om directe ver­
banden en het ontbreken daarvan sluit de mogelijkheid niet uit dat 
prikkeling op een vroeg stadium invloed uitoefent op de ontwikkeling 
van motorische patronen op een veel later stadium. 

Behalve naar de ontwikkeling van bewegingen werd de laatste tijd 
ook onderzoek gedaan naar de ontwikkeling van het waarnemings­
vermogen van embryo's. Gottlieb (1971) toonde aan dat pas uitge­
komen kuikens van de pekingeend (een gedomesticeerde vorm van de 
wilde eend) al selectief reageren op de lokroep van de moeder, de 
eerste maal dat zij dit geluid horen. Indien het geluid van de eigen 
soort tegelijkertijd en door onzichtbare luidsprekers werd aangeboden 
met de lokroep van de boseend, de pijlstaart of de kip, toonden 
jonge kuikens hun voorkeur door alleen het geluid van de eigen soort 
te benaderen. We hebben hier dus een voorbeeld van selectieve en 
aangepaste discriminatie die zonder ervaring in het horen van het 
moedergeluid ontstaat. 

Nu is het pas uitgekomen kuiken natuurlijk niet geheel onervaren 
in het horen van geluiden. Het kuiken hoort voor het uitkomen in 
ieder geval tenminste de eigen stem. Men zou zich kunnen voorstellen 
dat dit een rol speelt bij het tot-stand-komen van de selectiviteit na 
het uitkomen. 

Gottlieb slaagde er nu in deze invloed uit te schakelen door em­
bryo's vier dagen vóór het uitkomen, d.w.z. op een stadium dat zij 
nog geen geluiden produceerden, stemloos te maken door de mem­
branen van de syrinx met collodion te verstijven. Nadat deze geope­
reerde dieren vervolgens uit het ei kwamen werd hun discriminerend 
vermogen onderzocht en vergeleken met diverse controle-groepen. 
Het bleek nu dat het vermogen om te discrimineren tussen het geluid 
van de moeder en dat van de kip verloren was gegaan bij de stemloos 
gemaakte dieren en niet bij de kuikens die een schijnoperatie hadden 
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ondergaan. 
De vormende invloed van het aanhoren van de eigen stem op het 

zich ontwikkelende selectieve waarnemingsvermogen van de kuikens 
na het uitkomen leek door deze proef aangetoond, maar uit voort­
gezet onderzoek bleek dat de zaak toch nog weer ingewikkelder is. 
Gottlieb vervolgde namelijk het discriminerend vermogen van het 
embryo op nog vroegere stadia door de lokroepen van verschillende 
soorten aan een embryo te laten horen en de reactie van het embryo 
te meten. Dit laatste kon gedaan worden door een registratie van 
embryonale snavelbewegingen. Het bleek nu dat embryo's die ge-
isoleerd en in geluiddichte kasten werden bebroed al 5 dagen voor 
het uitkomen, d.w.z., vóór het tijdstip waarop in de vorige proef de 
operatie werd uitgevoerd, selectief reageren. Het afspelen van de lok­
roep van de eigen soort veroorzaakte op dit stadium een afname van 
de frequentie van embryonale snavelbewegingen, terwijl dit niet het 
geval was indien de lokroep van andere soorten werd afgespeeld. 

Deze proeven leveren dus het merkwaardige resultaat op dat een 
discriminerend vermogen dat in een vroeg stadium en op onbekende 
wijze ontstaat weer degenereert indien het kuiken stemloos gemaakt 
wordt voordat het stemgeluiden kan maken. Wél is het bewijs ge­
leverd dat het horen van de eigen stem invloed heeft op het discrimi­
nerend vermogen na het uitkomen van het kuiken, maar dit vermogen 
ontstaat al eerder en niet door deze vorm van zelf prikkeling; hoe dan 
wel is nog duister. 

Hoewel het embryologisch onderzoek nog niet ver gevorderd is 
kunnen we wel zeggen dat de resultaten niet goed passen bij een 
'Watsoniaans' beeld. Het ontwikkelingsproces lijkt zich grotendeels 
endogeen af te spelen en bleek tot nu toe weinig beïnvloedbaar door 
prikkeling uit de omgeving. Voor de gedragsembryoloog betekent dit 
dat hij het onderzoek zal moeten voortzetten in nog vroegere stadia 
en de endogeniteit zal moeten trachten open te breken en te verklaren 
als een resultaat van nog eerdere interacties tussen de embryonale 
onderdelen. 

De ontwikkeling van zang bij vogels 

Na de geboorte neemt de invloed van prikkels uit de omgeving op de 
ontwikkeling van gedrag sterk toe, althans bij Vertebraten. Dit kan 
goed worden geïllustreerd aan onderzoek dat werd verricht over de 
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ontwikkeling van zang bij vogels, waarvan ik een enkel voorbeeld zal 
bespreken. 

Bij de produktie van geluiden van vogels zijn twee motorische 
systemen betrokken, de ademhalingsspieren en de spieren van de 
syrinx. De syrinx bevat membranen die min of meer gespannen kun­
nen worden, en die door de uitgeademde lucht in trilling kunnen 
worden gebracht, waardoor het geluid ontstaat. 

De precieze structuur van het geproduceerde geluid kan worden 
bestudeerd met een audiospectograaf. Dit apparaat analyseert het ge­
luid en produceert een grafiek dat een beeld geeft van de duur, de 
frequentie en de amplitudo van het geluid. Ik zal mij beperken tojt de 
ontwikkeling van de zang van de gewone vink, die uitgebreid is on­
derzocht, met name door Thorpe (1961). 

Jonge vinken die op een vroeg stadium uit het nest worden geno­
men, en dan verder zodanig worden opgekweekt dat ze geen vinken-
zang konden horen, bleken een abnormale zang te ontwikkelen. De 
normale zang waarvan de toonhoogte varieert tussen 2 en 6 kHz, 
bestaat uit 3 toongroepjes met nog een tierelantijn aan het einde. De 
zang van de geïsoleerd opgekweekte vinken vertoonde een normale 
lengte, maar de onderverdeling in toongroepjes en de tierelantijn aan 
het einde ontbrak. 

Indien dergelijke geïsoleerde dieren gedurende hun eerste herfst en 
winter de normale vinkenzang via een bandrecorder te horen kregen, 
gingen ze het daaropvolgende voorjaar normaal zingen. Het voorbeeld 
van de normale vinkenzang is dus noodzakelijk voor de normale ont­
wikkeling en wordt door traditie doorgegeven. 

Een tweede ervaringsfactor die de zang beïnvloedt, bleek bij het 
opkweken van in groepjes gehouden geïsoleerde dieren. Deze konden 
elkaar horen, maar waren nog steeds verstoken van het horen van de 
normale zang. De zang van deze dieren bleek wel een onderverdeling 
in toongroepjes te bevatten, maar was overigens abnormaal. De varia­
tie in de aard van het gezang bleek binnen de groepjes van bijeen­
gehouden dieren gering te zijn, maar tussen de groepjes groot. Hieruit 
volgt dat de dieren elkaar onderling tijdens hun opgroeien door im­
provisatie en imitatie hebben beïnvloed. 

Nog een derde type ervaring speelt een rol zoals het volgende ex­
periment aantoont. Thorpe had geconcludeerd dat de eenvoudige 
structuur van de zang van de geïsoleerd opgekweekte dieren be­
schouwd moest worden als het aangeboren patroon dat als blauwdruk 
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gecodeerd is in de genen. Maar hoe arbiti air een dergelijke uitspraak' = 
is en hoe onze ideeën daarover afhangen van de mate waarin de ont4 
wikkeling is geanalyseerd, bleek toen Nottebohm (1967) zich afvroeg 
welke rol het beluisteren' van de eigen stem speelt bij de geïsoleerd 
opgekweekte dieren. Met de hand opgekweekte vinken werden door 
Nottebohm doof gemaakt en dit had tot gevolg dat de zich later ont­
wikkelende zang nog minder structuur had: soms waren er nu zelfs 
geen afzonderlijke tonen te onderscheiden. Het gezang van één der 
dieren werd beschreven als één doorlopend gekrijs. 

Uit deze en andere proeven kan geconcludeerd worden dat de vink 
in de normale ontwikkeling een model van de aangehoorde vinken-
zang onthoudt en later in zijn leven reproduceert. Daarbij ontwikkelt 
de zang zich door een proces waarbij het in het geheugen vastgelegde 
model vergeleken wordt met de eigen stem. Verhinderen we het dier 
de eigen stem te horen door het doof te maken, dan gelukt dit niet 
meer. 

Men kan zich nu afvragen hoe een vink bij een dergelijk ver­
wervingsproces ooit het normale soortspecifieke patroon bereikt, aan­
gezien het opgroeiende dier toch blootgesteld is aan vele andere ge­
luiden buiten de normale vinkenzang. Verscheidene proeven tonen 
echter aan dat er zekere garanties bestaan tegen een willekeurige om­
buiging van de ontwikkeling. 

In de eerste plaats begint het proces waarbij een model in het ge­
heugen wordt vastgelegd al heel vroeg, in' de periode waarin de jonge 
vogel de zang van de zich in de buurt ophoudende vader hoort. 
Bovendien heeft deze gevoelige periode een beperkte duur. Nadat de 
zang zich op een leeftijd van één jaar heeft uitgekristalliseerd - ook 
bij geïsoleerde dieren - is de zang niet meer veranderbaar; de zang 
heeft dan een irreversibel gefixeerd patroon gekregen. Het ontbreken 
van invloed van uitwendige prikkels op de structuur van de zang op 
latere stadia bleek ook heel duidelijk uit een proef waarbij volwassen 
dieren doof werden gemaakt (Nottebohm, 1967). Deze ingreep had 
op dat stadium namelijk bijna geen invloed meer in tegenstelling tot 
vroegere stadia. 

Behalve door de gevoelige periode bestaat er nog een duidelijker 
mechanisme dat de ontwikkeling naar een soortspecifiek resultaat 
leidt. Thorpe slaagde er niet in een geïsoleerd opgekweekte vink de 
normale zang te leren door deze voor te spelen in de vorm van een 
met de fluit gemaakte melodie van pure tonen. Evenmin gelukte het 
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een vink de zang van een kanarie te leren. Daarentegen kan een vink 
wel een vinkenzang leren met een verkeerde volgorde van de opeen­
volgende toongroepjes, indien een achterstevoren gemonteerde vin­
kenzang via een bandrecorder als voorbeeld gegeven wordt. De zang 
van andere soorten wordt echter niet geleerd behalve als deze een 
structuur bezit die veel gelijkt op die van de normale vinkenzang, 
zoals het geval is met de zang van een boompieper. 

Op één of andere wijze is dus tamelijk nauwkeurig vastgelegd wat 
voor soort zang een vink moet imiteren en de reeks van mogelijk­
heden is vrij beperkt. Deze beperking ligt in ieder geval niet daaraan 
dat de vink de soortvreemde geluiden niet zou kunnen horen of uit­
voeren, want in de zogenaamde subsong, het gebrabbel dat aan de 
volledige zang voorafgaat, kan imitatie van soortvreemde gezangen 
zoals die van de kanarie wel degelijk optreden. Door een daaropvol­
gend proces waarvan de aard onbekend is, worden dergelijke geluiden 
dan blijkbaar weer buitengesloten. Het ziet er dus naar uit dat - hoe­
wel er sprake is van een duidelijke vormende invloed van uit de om­
geving komende prikkels-er in het geval van de ontwikkeling van 
de vinkenzang toch ook aanwijzingen zijn voor van binnenuit komen­
de beperkingen. 

Vergelijken we de resultaten over de ontwikkeling van de zang van 
de vink met die behaald bij andere soorten dan valt het op dat er 
grote verschillen van soort tot soort bestaan. Bij zoogdieren is - uit­
gezonderd de mensentaal - geen enkel duidelijk geval bekend waaruit 
blijkt dat geluiden door traditie worden doorgegeven. Bij vogels daar­
entegen is er een geweldige variatie in de mate waarin dat gebeurt 
en de wijze waarop. Bij sommige soorten ontwikkelen de geluiden 
zich normaal zelfs als het pas uitgekomen dier doof wordt gemaakt. 
Bij zangvogels, is één soort bekend, de song sparrow (Melospiza 
rnelodia), die de normale soortspecifieke zang ontwikkelt zelfs indien 
het dier vanaf de geboorte geïsoleerd wordt gehouden. Bij deze soort 
speelt traditie dus geen rol, maar ontwikkelt de zang zich wel abnor­
maal indien het dier in een vroeg stadium wordt doof gemaakt 
(Konishi & Nottebohm, 1969). Bij verscheidene andere soorten is de 
zang soortspecifiek en wordt het patroon op ongeveer dezelfde wijze 
doorgegeven als bij de vink, al worden er variaties in de precieze 
details gevonden. Tenslotte zijn er ook soorten waarbij de zang veel 
variabeler is en imitatie op ruimere schaal kan optreden. De goud-
vink, die door Nicolai (1959) werd onderzocht, is hiervan een voor-
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beeld. Dergelijke verschillen in ontwikkelingsstrategie bij nauw ver­
wante soorten doen problemen rijzen waarop ik later terug zal komen. 

De ontwikkeling van sexuele partnerkeuze 

Terwijl we bij de ontwikkeling van de zang van vogels zagen dat uit-
. wendige prikkels tijdens de ontwikkeling invloed kunnen uitoefenen 

aan de motorische zijde, komt invloed aan de sensorische zijde even­
eens voor, en zelfs veel algemener. De invloed van vroeg in het leven 
optredende ervaringen op de sexuele partnerkeus in het latere leven 
is hiervan een goed voorbeeld en ook hier is het onderzoek bij vogels 
het verst gevorderd. 

Waarnemingen aan nestvliedende vogelsoorten hebben Lorenz 
(1935) aanvankelijk tot de conclusie geleid dat de allervroegste erva­
ringen met bewegende voorwerpen onmiddellijk na het uitkomen een 
blijvend verbond teweeg brachten. De opgedane indrukken zouden 
onomkeerbaar worden ingeprent en niet alleen veroorzaken dat een 
dergelijk voorwerp gevolgd wordt alsof het de moeder was, maar ook 
dat er op gelijkende voorwerpen later als een sexuele partner worden 
gekozen. Uit meer recent onderzoek is gebleken dat een dergelijk 
beeld in zijn algemeenheid te eenvoudig is; ervaringen opgedaan in 
latere levensperioden hebben een meestal modificerende invloed, 
vooral op de sexuele partnerkeuze (zie o.a. Bateson, 1966; Schutz, 
1965). 

Zonder op alle details in te gaan, beperk ik mij tot een relatief 
goed onderzocht geval dat verscheidene principes demonstreert die 
een algemenere geldigheid lijken te hebben bij de ontwikkeling van 
gedrag. Dit betreft een onderzoek van Immelmann (1971) aan een 
Australische vinkensoort, de zebravink. Zijn methode bestond daaruit 
dat eieren van de zebravink (die een nestblijver is) werden onder­
gebracht bij pleegouders van het zogeheten Japanse meeuwtje, een 
gedomesticeerde vorm van een verwante vinkensoort. De pleegouders 
brachten de zebravinken groot en na het uitvliegen werden de dieren 
geïsoleerd gehouden van andere vogels totdat zij volwassen waren. 
Vervolgens werd in keuzesituaties onderzocht op welke soort zij hun 
sexuele gedrag richtten. 

Vooral het resultaat bij de mannetjes was duidelijk. Deze richtten 
al hun sexuele activiteit op een wijfje van de pleegoudersoort en 
vormden daarmee een paarband. De wijfjes waren minder duidelijk 
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geprent, sommige hiervan kregen uiteindelijk toch een partner van 
de eigen soort, ondanks een opvoeding bij de andere soort. Dit wijst 
er op dat het ontwikkelingsproces bij mannetje en wijfje verschillend 
geprogrammeerd is; het wijfje lijkt minder prentbaar. De mannetjes 
bleken echter zeer onomkeerbaar geprent en allerlei pogingen om de 
voorkeur voor de pleegoudersoort te doorbreken mislukten. 

Verder inzicht in de ontwikkeling verkreeg Immelmann door jonge 
zebravinken gedurende een korte periode op te kweken bij de eigen 
soort om ze vervolgens nog voor het uitvliegen over te plaatsen naar 
de pleegoudersoort of omgekeerd. 

Indien zebravinken eerst bij de eigen soort opgroeiden en daarop­
volgend op een leeftijd van ongeveer 20 dagen bij pleegouders van de 
andere soort werden overgezet, richtten ze later toch al hun sexueel 
gedrag op de eigen soort. Ze waren dus al onomkeerbaar geprent op 
het moment van de omwisseling. 

In het omgekeerde geval waarbij de zebravinken eerst bij de Japan­
se meeuwtjes en vervolgens bij de eigen soort terecht kwamen bleek 
de prenting op de Japanse meeuwtjes pas onomkeerbaar indien de 
omwisseling plaats vond op een leeftijd van 43 dagen. Hieruit volgt 
dus dat het tweemaal zo lang duurde voordat het proces van prenting 
bij de pleegouders tot een permanent resultaat geleid had. 

Verdere proeven wijzen er op dat het prentingsproces via de ouders 
gaat, want aangebrachte variatie in de soortensamenstelling van de 
jongen in het nest had geen invloed. Ook ziet het er naar uit dat de 
interacties zoals die tussen ouders en jongen optreden een voorwaarde 
zijn voor de prenting, want de aanwezigheid van andere oudere vogels 
in de buurt van het nest had evenmin invloed. Tenslotte beek nog dat 
indien zebravinken werden opgekweekt door een gemengd ouderpaar, 
dus een vader zebravink en een moeder Japans meeuwtje, of omge­
keerd, verreweg de meeste jongen geprent waren op de eigen soort. 

Juist zoals bij de vinkenzang zien we hier dus het optreden van 
een gevoelige periode en het voorkomen van een selectieve gevoelig­
heid voor prikkels van de eigen soort. De ontwikkeling is niet even 
gemakkelijk op elk moment en in alle richtingen te beïnvloeden. Een 
verdere parallel met de vinkenzang is dat er ook bij dit ontwikkelings­
proces van soort tot soort een geweldige variatie is in de precieze 
details. De verschillen betreffen het tijdstip van de gevoelige periode, 
de aard van de selectiviteit tijdens het prentingsproces en de mate 
van onomkeerbaarheid (Klinghammer, 1967). 
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De ontwikkeling van complex sociaal gedrag 

De tot nu toe gekozen, voorbeelden betroffen betrekkelijk eenvoudige 
gedragspatronen. We zagen aan enkele voorbeelden dat er tijdens 
prenatale stadia bijna of in het geheel geen sprake is van invloed van 
uitwendige prikkels op de ontwikkeling van gedrag, terwijl na de ge­
boorte zowel motorische als sensorische aspecten van het gedrag door 
opgedane ervaring gestructureerd kunnen worden. In grote lijnen kan 
wel gesteld worden dat een beïnvloeding aan sensorische zijde veel 
algemener voorkomt dan aan motorische zijde. De structuur van de 
motoriek bij dieren is in verreweg de meeste gevallen zeer resistent 
tegen verandering onder invloed van opgedane ervaring tijdens de 
ontwikkeling, en ligt in'grote lijnen vast; de vogelzang en de mensen­
taal vormen hierop eigenlijk de belangrijkste bekende uitzonderingen. 

Ditzelfde principe komt tot uiting bij onderzoek waarbij getracht 
werd de invloed van sociale ervaring op het gehele sociale gedrags­
repertoire te bestuderen. Zulk onderzoek is o.a. gedaan aan bankiva-
hoenders (Kruijt, 1964, 1971) en aan rhesusapen (Harlow, 1962, 
1966). 

Indien bankivakuikens vanaf het uitkomen in groepjes worden op­
gekweekt, ontplooit het sociale gedrag zich gedurende de eerste le­
vensmaanden geleidelijk en volgens een vaste volgorde. Ontbreekt de 
sociale ervaring echter tijdens het opgroeien doordat de dieren vanaf 
het uitkomen in isolatie worden grootgebracht, dan ontwikkelen som­
mige aspecten van het sociale gedrag zich normaal terwijl er in andere 
opzichten sterke afwijkingen tot stand komen. Zo blijken hanen die 
geïsoleerd worden opgekweekt en vervolgens vóór de leeftijd van 10 
maanden met een hen worden samen gebracht, sexueel gedrag te kun­
nen vertonen, maar dit gedrag bevat abnormale elementen: de oriën­
tatie ten opzichte van de hen kan mankementen vertonen en er is 
meestal geen sprake van een begeleidende balts, zoals bij normale 
dieren het geval is. Worden de dieren langer geïsoleerd alvorens ze 
ervaring met soortgenoten opdoen, dan gaat het vermogen om sexueel 
gedrag te vertonen verloren. Proeven waarbij hanen aanvankelijk in 
groepjes kuikens werden gehouden en vervolgens werden geïsoleerd, 
wijzen er op dat isolatie niet dit effect heeft indien de haantjes sociaal 
contact hadden met andere kuikens (niet noodzakelijkerwijs hennetjes) 
gedurende de eerste 10 levensweken. Blijkbaar wordt er door vroege 
sociale ervaring met leeftijdgenoten dus iets vastgelegd in het dier, 
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waardoor het sexuele gedrag niet verloren kan gaan door isolatie. 
Andere resultaten wijzen er op dat een haan sexuele relaties kan 

aangaan met levenloze voorwerpen, maar dat dit alleen gebeurt indien 
het dier als kuiken al een sociale relatie aanging met dit voorwerp, 
d.w.z. indien het kort na het uitkomen op dit voorwerp geprent werd. 

Geïsoleerd opgekweekte hanen vertonen een deel van hun sociale 
gedragsrepertoire wanneer ze geheel alleen zijn. Ook de meeste ge­
ritualiseerde signaalhandelingen die bij normaal opgegroeide dieren 
alleen tussen soortgenoten worden vertoond, kunnen bij geïsoleerd 
opgekweekte dieren optreden terwijl ze alleen zijn. Dit wijst er op 
dat de dieren sociale relaties met delen van hun eigen lichaam /zijn 
aangegaan. Het meest opvallend blijkt dit uit het veel voorkomende 
staartvechten bij geïsoleerde hanen, dat zo hardnekkig kan zijn dat 
hierbij een groot deel van de staartveren worden uitgetrokken. 

Alles bijeen genomen is het duidelijk dat de basale motoriek van 
het sociale gedrag zich vrijwel normaal ontwikkelt bij geïsoleerde 
hanen, mits de isolatie niet te lang heeft geduurd. De integratie van 
de verschillende elementen van het sociale gedrag tot een functioneel 
geheel is echter duidelijk gestoord bij deze dieren. Dit is waarschijn­
lijk ten dele een gevolg van het feit dat het dier tijdens vroege ont­
wikkelingsstadia zijn sociale gedrag gehecht heeft aan levenloze voor­
werpen en aan delen van het eigen lichaam. Mogelijk spelen ook nog 
andere factoren een rol. Zo zijn er bijvoorbeeld enige aanwijzingen 
dat de interactie tussen verschillende gedragssystemen (een probleem 
dat bij Van Iersel en De Ruiter aan de orde kwam) niet geheel nor­
maal verloopt. 

Vele van de abnormaliteiten blijken niet meer veranderbaar indien 
op latere leeftijd sociale ervaring wordt gegeven. Ook hier zien we 
weer dat de ontwikkeling gebonden is aan een gevoelige periode vroeg 
in het leven en uiteindelijk leidt tot een gefixeerd onomkeerbaar pa­
troon. 

Soortgelijke resultaten bleken uit proeven van Harlow bij rhesus-
apen, een onderzoek dat ik heel kort zal aanstippen. Aanvankelijk 
was Harlow vooral geïnteresseerd in de ontwikkeling van de sociale 
band van het rhesusaapje met de moeder. Door surrogaatmoeders aan 
te bieden aan geïsoleerde pasgeboren aapjes, onderzocht hij welke 
factor hierbij de grootste rol speelde: het contact met de harige vacht 
of het door de moeder geboden voedsel. Het bleek dat de contact­
factor veel belangrijker was, want alleen met de harige surrogaat-
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moeder ontstond een sterke sociale band, zelfs als zij geen melk gaf. 
Deze sociale band bleek grote invloed te hebben op de ontwikkeling 
van o.a. het exploratief gedrag. Alleen bij aanwezigheid van de moe­
der ontwikkelde het jonge aapje normale exploratie, bij haar afwezig­
heid werd dit gedrag geheel geremd. 

De surrogaatmoeder was echter niet in staat die invloeden uit de 
omgeving te verstrekken die noodzakelijk zijn voor een normale ont­
wikkeling van het latere agressieve en sexuele gedrag. Uit de proeven 
bleek dat daarvoor zelfs de interacties met een normale moeder niet 
geheel voldoende waren. Alleen indien de aapjes op een vroeg sta­
dium in de gelegenheid werden gesteld contact te hebben met leeftijd­
genoten, ontstonden sociale betrekkingen waarin agressief en sexueel 
gedrag op normale wijze waren ingebouwd. 

De geheel geïsoleerd, of met een surrogaatmoeder opgegroeide aap­
jes, bleken sterk gestoord en het is opvallend dat de abnormaliteiten 
veel gelijken op die van geïsoleerde bankivahanen. Zo vertonen vele 
van deze apen op zichzelf gerichte agressie en ook hun sexuele gedrag 
is zwaar gestoord. Soms betreft dit alleen de oriëntatie, in andere 
gevallen lijkt het sexuele gedrag in het geheel niet aanwezig of zijn 
delen ervan gedesintegreerd. Zo vertonen sommige apen grote in­
teresse voor presenterende wijfjes, maar in plaats van op te stappen, 
richten ze hun sexuele gedrag door masturbatie op het eigen lichaam. 
Zowel bij de hanen als bij de apen blijkt dat een deel van het sociale 
gedragsrepertoire zich zonder sociale ervaring ontwikkelt, maar dat 
sociale ervaring onmisbaar is voor de integratie tot een normaal func­
tionerend geheel. 

Slotopmerkingen 

Welke conclusies kunnen we trekken tegen het licht van de historische 
achtergrond die ik aan het begin schetste? 

Het onderzoek naar de invloed van omgevingsfactoren op de ont­
wikkeling van gedrag toont ons dat deze ontwikkeling niet diffuus en 
op ontelbaar verschillende manieren is te modelleren, zoals Watson 
dacht. Nadat experimenteel bepaalde omgevingsinvloeden zijn uitge­
schakeld blijkt er steeds een voorgeordende organisatie te blijven be­
staan die dus een gevolg moet zijn van een programmering die eerder 
in de ontwikkeling plaats vond. Zeer duidelijk blijkt dit uit embryo-
logisch onderzoek dat aantoont, dat zowel aan de motorische als aan 
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de sensorische kant zeer veel orde ontstaat die tot op heden niet door 
manipulatie met zintuigelijke prikkels veranderd kon worden. 

In latere fasen van de ontwikkeling is de ontwikkeling sterker be­
ïnvloedbaar door veranderingen van de omgeving maar ook hier zijn 
er steeds grenzen gesteld aan deze invloed. Dit uit zich op twee ma­
nieren. 

In de eerste plaats blijkt het dier tijdens de ontwikkeling vaak selec­
tief te reageren op bepaalde prikkels uit de omgeving. Bij de ontwik­
keling van het sociale gedrag waaraan ik mijn voorbeelden vooral 
ontleende blijken bepaalde prikkels die van de soortgenoot uitgaan 
vaak werkzamer dan andere. 

In de tweede plaats is het reactievermogen vaak het grootst tijdens 
bepaalde fasen van de ontwikkeling. Is deze fase voorbij, dan ver­
dwijnt het reactievermogen en het patroon dat tot stand kwam is vaak 
niet meer veranderbaar. Deze resultaten lijken veel op de resultaten 
van onderzoek naar de embryologische ontwikkeling van structuren. 
Steeds stuit men in beide gevallen op een al aanwezige, van 'binnen' 
uit komende orde die voorschrijft wanneer en op welke wijze de om­
geving invloed kan uitoefenen. De ontwikkeling verloopt als het ware 
door voorgeordende kanalen. 

Deze conclusies zijn niet strijdig met de ideeën die Lorenz naar 
voren heeft gebracht: ook hij legde er steeds de nadruk op dat gedrag 
niet willekeurig modificeerbaar is. Toch blijven ook thans diepgaande 
meningsverschillen bestaan in allerlei opzichten: de aard van de vraag­
stelling, de strategie van het onderzoek, en de daarbij te gebruiken 
terminologie. 

Enkele opmerkingen zou ik hierover nog willen maken. Al eerder 
wees ik er op dat Lorenz zijn aandacht vooral richt op evolutionele 
vragen, zelfs indien de probleemstelling ontogenetisch van aard is. 
Voor hem is daarom de belangrijkste vraag bij ontogenetisch onder­
zoek: wat zit er al aan door evolutie ingebrachte orde in het zich 
ontwikkelende dier? De door Lorenz aanbevolen benadering van het 
onderzoek: vast te stellen welke vermogens blijven bestaan zonder 
relevante ervaring, vloeit logisch voort uit deze instelling. 

Inderdaad is een andere benadering mogelijk en noodzakelijk. Hier­
bij staat een andere vraag in het centrum van de belangstelling, name­
lijk: hoe komt de orde tot stand in het zich ontwikkelende dier? 
Welke onmiddellijk werkende oorzaken en processen spelen een rol? 
Dit probleemgebied behoeft niet te worden overgelaten aan de experi-
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mentele embryologie, maar hierbij is ook een taak weggelegd voor de 
gedragsonderzoeker. Onderzoek naar de invloed van ervaring in de 
ruime zin van het woord, zowel als onderzoek naar de invloed van 
genetische variatie op de ontwikkeling is noodzakelijk. De door 
Lorenz aanbevolen methode behoeft vanuit dit gezichtspunt niet ver­
worpen te worden, maar kan beschouwd worden als een benadering 
die slechts een eerste stap zet, en dus beperkt inzicht oplevert. 

Verweven met de meningsverschillen over de vraagstelling en de 
methode bij het onderzoek bestaat er verwarring ten aanzien van de 
te gebruiken terminologie. Dit is begrijpelijk daar vertegenwoordigers 
uit beide kampen eikaars termen over en weer gebruiken en evalue­
ren, zelfs indien deze zich daartoe niet lenen. Aan deze toestand zal 
vermoedelijk pas een eind komen indien men er in beide probleem­
gebieden in slaagt een eigen bij de vraagstelling passend taalgebruik 
te ontwikkelen. Een dergelijke ontwikkeling ware zeker wenselijk 
voor de toekomst. 

Tenslotte zou ik nog één punt aan de orde willen stellen, namelijk 
de geweldige variatie in ontwikkelingsstrategieën, zelfs bij nauw ver­
wante soorten. Zoals ik al eerder aanduidde verschilt de wijze waarin 
de omgeving invloed uitoefent en het tijdstip waarop soms aanzienlijk 
van soort tot soort. 

Om één voorbeeld te noemen, bij de vink vindt de ontwikkeling 
van de zang zodanig plaats dat er goede garanties bestaan dat deze 
een soortspecifiek karakter krijgt. Dit heeft overlevingswaarde want 
de vinkezang functioneert bij de territoriumverdediging en er zijn 
aanwijzingen dat de zang het meest intimiderend werkt indien een 
vink de zang van een buurman op dezelfde wijze beantwoordt. Bij de 
goudvink en de groenvink daarentegen worden vele soortvreemde 
elementen opgenomen in de zang zodat er grote individuele variatie 
is. Dit staat waarschijnlijk in verband met het feit dat bij deze soorten 
de zang niet functioneert bij de territoriumverdediging en misschien 
eerder een rol speelt bij de coördinatie van activiteiten die zich tussen 
mannetje en wijfje afspelen. Men kan veronderstellen dat er dan een 
premie staat op individuele herkenning en dit kan op zijn beurt be­
tekenen dat er een premie staat op een ontwikkelingsstrategie die in­
dividuele variatie in de zang toestaat en zelfs bevordert. 

Deze gedachtengang leidt tot de veronderstelling dat iedere soort 
die ontwikkelingsstrategie bezit die het best is aangepast bij de sociale 
en oecologische nis waarin het gedrag moet functioneren, een ge-
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zichtspunt dat ook bij Sevenster aan de orde zal komen. Het ontoge-
netisch onderzoek leidt hiermee tot een veld van onderzoek op het 
belang waarvan Tinbergen (o.a. 1963) heeft gewezen: het probleem 
in hoeverre verschillen in ontwikkelingsstrategieën begrepen kunnen 
worden als aanpassingen aan verschillende levensomstandigheden. Het 
onderzoek in deze richting moet practisch nog beginnen. 
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Vergelijkend en fysiologisch-psychologisch onderzoek van 
leerprocessen 

J. M. H. VOSSEN 

Bij de aanpassing van een dier aan zijn omgeving neemt het gedrag 
een zeer voorname plaats in. Het dier dient in staat te zijn voer te 
herkennen en het moet weten hoe het dat kan bemachtigen. Het dier 
moet in staat zijn soortgenoten en sex-partners te herkennen en het 
moet weten hoe op deze te reageren, wanneer het ze ontmoet. Het 
dier moet in staat zijn eventuele predatoren te onderkennen en het 
moet weten welk gedrag nodig is om aan predatoren te ontsnappen. 
Terecht merkt Evans (1968) op, dat 'the behaviour of an animal must 
be as effective an adaptation to its environment as its structure if it 
is to survive in the struggle for existence'. 

Soorttypische en individuele kenmerken 

De aanpassing van het gedrag aan de omgeving wordt qp twee wijzen 
gerealiseerd. In de eerste plaats beschikt ieder individueel dier krach­
tens zijn toebehoren tot een soort over een repertoire van aangeboren 
soorttypische stimulus-responsie sequenties1. Dit repertoire van soort-
typische stimulus-responsie sequenties is tot stand gekomen onder in­
vloed van de in de evolutie werkzame principes. Vanuit het indivi­
duele dier gezien kan het repertoire beschouwd worden als de neerslag 
van de 'ervaring' van de soort, waartoe het dier behoort. Ieder in­
dividueel dier van een soort slaagt er in het algemeen in zich middels 
het soorttypische repertoire op een redelijk effectieve wijze aan te 

1 Het lijkt wenselijk de lezer er hier opmerkzaam op te maken dat Vossen 
en Kruijt in hun aanpak van de nature-nurture vraag verschillende stand­
punten innemen. Vossen meent, dat een onderscheid tussen aangeboren of 
soorttypische en aangeleerde of individu-typische elementen in het gedrag 
- althans in abstracto - op theoretische gronden wenselijk is. Kruijt bestrijdt 
dit op grond van de onmogelijkheid om operationeel aangeleerde en aan­
geboren elementen in het gedrag van een dier te identificeren (Red.). 
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passen aan het milieu, waarin de soort leeft. De soorttypische wijze 
van aanpassing wordt verfijnd door een meer individuele aanpassing. 
Dieren blijken in het algemeen in staat om in meerdere of mindere 
mate profijt te trekken van individueel opgedane ervaringen. Ze zijn 
in staat ervaringen op te doen met betrekking tot bepaalde situaties 
en ze weten deze ervaringen later ook in gelijksoortige situaties aan 
te wenden. Ze zijn, kortom, in staat tot leren. De soorttypische stimu-
lus-responsie sequenties vormen in de eerste plaats de neerslag van de 
'ervaring' van de soort; de aangeleerde stimulus-responsie sequenties 
vormen vooral de neerslag van de ervaringen van het individu. Beide, 
de aangeboren soorttypische stimulus-responsie sequenties en decaan-
geleerde stimulus-responsie sequenties zijn ten nauwste betrokken bij 
de aanpassing van het individuele dier aan zijn omgeving. 

Hoe verhouden zich beide wijzen van aanpassing tot elkaar? Een 
eerste aanzet tot een antwoord op deze vraag kan gevonden worden 
in de analyse van de omgeving van het individuele dier. In sommige 
opzichten lijkt de omgeving, waarin een bepaald dier leeft, op de 
omgeving, waarin de andere dieren van zijn soort leven. Die kenmer­
ken van de omgeving van een individueel dier, die overeenkomen met 
de kenmerken van de omgeving van de andere dieren van de betref­
fende soort, zou men de 'soorttypische kenmerken' van de omgeving 
kunnen noemen. De omgeving van een individueel dier bevat niet 
alleen soorttypische kenmerken, ze bevat ook individuele kenmerken. 
Deze individuele kenmerken moeten beschouwd worden als kenmer­
ken, die in de regel niet voorkomen in de omgeving van de andere 
dieren van de soort, waartoe het dier behoort. Ze zijn specifiek voor 
de omgeving van alleen dit dier, en niet voor de omgeving van zijn 
soortgenoten. 

Soorttypische en individuele kenmerken tezamen verschaffen het 
individuele dier informatie met betrekking tot de omgeving, waaraan 
het zich dient aan te passen. De informatie, die de soorttypische ken­
merken verschaffen, representeert de ervaring van de soort. Gecon­
fronteerd met een soorttypisch kenmerk in zijn omgeving, is het dier 
in het algemeen in staat om onmiddellijk via het repertoire van soort­
typische stimulus-responsie sequenties op een adequate wijze te rea­
geren. Ten aanzien van de informatie, die vervat ligt in de individuele 
kenmerken van zijn omgeving, kan het dier niet terugvallen op de 
ervaring van zijn soort. Toch kunnen deze individuele kenmerken 
aanwijzingen bevatten, die het voor het dier mogelijk zouden kunnen 
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maken zich op een meer effectieve wijze aan te passen aan zijp om­
geving. De soorttypische kenmerken alleen stellen het individuele dier 
in staat zich behoorlijk aan te passen aan de soorttypische elementen 
van zijn omgeving; de soorttypische en de individuele kenmerken te­
zamen maken het - althans -in principe - voor het individuele dier 
mogelijk zich effectief aan te passen aan alle elementen van zijn om­
geving, soorttypische en individuele. Indien leren optreedt, zal het 
betrekking moeten hebben op het bruikbaar maken van de informatie, 
die vervat ligt in de individuele kenmerken van de omgeving. 

Habituatie, klassiek conditioneren en operant conditioneren 

Welke individuele kenmerken van de omgeving zijn bruikbaar bij de 
verwezenlijking van een zo goed mogelijke aanpassing? Laten we eens 
kijken naar een drietal voorbeelden: 

1 De zeeduizendpoot Nereis diversicolor leeft in kokertjes in het 
wäd. Hij voedt zich aan de oppervlakte en steekt daartoe zijn kop uit 
het kokertje. Wanneer het dier een plotseling optredende prikkel be­
merkt, een schaduw of een tik op de modder in de buurt van de 
koker, trekt hij zijn kop terug in het kokertje. Deze terugtrekbewe-
ging, opgeroepen door de plotselinge prikkel, maakt een onderdeel uit 
van zijn repertoire van soorttypische stimulus-responsie sequenties. 
Het is een zinvolle reactie: op deze wijze stelt het dier zich veilig 
voor predatoren. Veronderstel nu, dat een zeker dier van deze soort 
een kokertje bewoont in de buurt van een voorwerp, dat door de 
wind telkens tegen de grond geslagen wordt. De hierdoor veroorzaak­
te tikken dwingen het dier er telkenmale toe zich weer terug te trek­
ken in zijn kokertje. Indien het dier voor het realiseren van zijn 
aanpassing enkel en alleen aangewezen zou zijn op de soorttypische 
kenmerken van zijn omgeving, zou hij in de situatie, waarin hij te­
rechtgekomen is, van honger sterven. Het repertoire van soorttypische 
stimulus-responsie sequenties moge in het algemeen een goed werkend 
instrument zijn bij het bewerkstelligen van een effectieve aanpassing 
aan de omgeving; in het geval van dit dier echter werkt het averechts. 
Gevangen in de soorttypische stimulus-responsie sequentie, zou het 
dier van honger omkomen. Letten we niet enkel op de soorttypische 
kenmerken van de omgeving vatt dit dier maar ook op de individuele 
kenmerken, dan bemerken we, dat een individueel kenmerk van de 
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omgeving van dit dier hierin bestaat, dat de soorttypische prikkel met 
regelmatige tussenpozen optreedt. Het verschijnen van de tik ver­
loopt op vrij ritmische wijze. Indien het dier in staat zou zijn ge­
bruik te maken van de informatie, vervat in dit individuele kenmerk 
van zijn omgeving, zou hij zich wellicht meer effectief kunnen aan­
passen. Deze meer verfijnde individuele aanpassing zou bewerkstelligd 
kunnen worden door de uitschakeling van de soorttypische stimulus-
responsie sequentie (de terugtrekbeweging). 

Onderzoeken we het gedrag van de zeeduizendpoot onder laborato­
riumcondities, dan blijkt, dat bij een regelmatig herhaalde aanbieding 
van een storende prikkel de aanvankelijk aanwezige terugtrekbewe­
ging geleidelijk in sterkte afneemt en tenslotte zelfs verdwijnt. De af­
name van de terugtrekbeweging is niet het gevolg van een toenemen­
de vermoeidheid van de spierorganen. Biedt men het dier, nadat de 
terugtrekbeweging is verdwenen, een andere storende prikkel aan, 
dan treedt de terugtrekbeweging onmiddellijk weer op. Er is evenmin 
sprake van een toenemende vermoeidheid van de zintuigorganen en 
een daaruit resulterende ongevoeligheid voor prikkels. Indien men het 
dier, nadat de terugtrekbeweging is verdwenen, dezelfde prikkel aan­
biedt maar in een ander ritme of in een lagere intensiteit, dan ver­
schijnt de terugtrekbeweging weer onmiddellijk. 

De afname van de soorttypische reactie als gevolg van de herhaal­
de aanbieding van de soorttypische prikkel wordt 'habituatie' ge­
noemd. Habituatie treedt bij talloze reacties van zeer vele diersoorten 
op. Gedetailleerd onderzoek naar de eigenschappen van habituatie is 
vooral verricht bij de hogere diersoorten. Bij deze onderzoekingen 
werd veelal gebruik gemaakt van orientatiereflexen. Biedt men een 
dier een prikkel aan, dan wendt hij onmiddellijk zijn kop er naar toe. 
Deze orientatiereflex verdwijnt, indien de prikkel met regelmatige 
tussenpozen wordt herhaald. Wordt een andere prikkel aangeboden of 
dezelfde prikkel maar op een andere plaats, dan treedt de oriëntatie-
reflex onmiddellijk weer op. Biedt men, nadat volledige habituatie is 
opgetreden, na 24 uur dezelfde prikkel opnieuw aan, dan verschijnt 
de reflex weer, zij het meestal op minder intensieve wijze. Dit gedeel­
telijke herstel wordt 'spontaan herstel' genoemd. Het spontane herstel 
wordt groter naarmate de tijdsduur tussen het moment, waarop vol­
ledige habituatie is opgetreden, en de hernieuwde aanbieding van de­
zelfde prikkel langer is. Voorts blijkt uit onderzoekingen, dat dieren, 
waarbij men doorging de prikkel aan te bieden nadat reeds volledige 
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habituatie was opgetreden, bij de hernieuwde aanbieding van de prik­
kel na 24 uur een geringer spontaan herstel vertoonden dan dieren, 
waarbij de aanbieding van de prikkel werd gestaakt op het moment 
dat de habituatie volledig was (de orientatiereflex uitbleef). Dit ver­
schijnsel wordt 'onder-nul-habituatie' genoemd. 

De gegevens van deze onderzoekingen wijzen erop, dat habitueren 
beschouwd moet worden als een vorm van leren. Hernandez-Peón & 
Scherrer (1955), die op dit terrein belangrijk onderzoek hebben ver­
richt, definiëren habitueren als 'simple learning not to respond to 
stimuli which tend to be insignificant for the organism'. Wezenlijk 
voor habitueren is dat soorttypische stimulus-responsie sequenties 
worden gemoduleerd op basis van temporele kenmerken van de soort­
typische prikkels, die karakteristiek zijn voor de individuele omgeving 
van een bepaald dier. De temporele structuur van de soorttypische 
prikkels kan beschouwd worden als een individueel kenmerk van de 
omgeving. Door een integratie van de informatie, welke vervat ligt in 
de soorttypische kenmerken van de omgeving, en die welke afkomstig 
is van de individuele kenmerken van de omgeving, wordt een betere 
aanpassing van het individuele dier aan zijn omgeving verkregen. Het 
proces van habituatie leidt tot een individualisering van het repertoire 
van soorttypische stimulus-responsie sequenties. 

In habituatie schuilt een gevaar. Indien de zeeduizendpoot uit ons 
voorbeeld na gehabitueerd te zijn aan de telkens terugkerende tikken, 
zijn kop uit de koker steekt om te eten, kan hij ten prooi vallen aan 
het dier, dat de laatste tik veroorzaakte. 

2 Indien een hond met één van zijn poten in een scherp voorwerp 
trapt, trekt hij zijn poot onmiddellijk terug. De sequentie pijnprikkel-
buigbeweging van de poot is een reflex; reflexen vormen de meest 
elementaire onderdelen van het repertoire van soorttypische stimulus-
responsie sequenties. De reactie is een zinvolle: aan een plotseling 
ingetreden toestand van niet meer goed geadapteerd zijn wordt een 
einde gemaakt. Het is van belang hierbij in het oog te houden, dat de 
reactie essentieel een correctie achteraf betreft. De pijn opwekkende 
prikkel moet aanwezig zijn, wil de terugtrekbeweging optreden. De 
pijnprikkel kan beschouwd worden als een soorttypisch kenmerk van 
de omgeving. 

Veronderstel nu een hond, die zich in een laboratoriumsituatie be­
vindt. Hij is vastgebonden in een tuigje; een van zijn poten rust op 
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een ijzeren plaat. Zo nu en dan wordt de ijzeren plaat onder stroom 
gezet. De hieruit resulterende pijnprikkel veroorzaakt telkens een 
terugtrekbeweging van de poot. Op enige afstand van de kop van de 
hond bevindt zich een lamp. Enige ogenblikken, voordat de ijzeren 
plaat onder stroom komt te staan, gaat de lamp branden. Op het 
moment, dat de stroom op de ijzeren plaat wordt uitgeschakeld, gaat 
ook de lamp uit. Het aangaan van de lamp roept bij de hond een 
oriëntatie-reflex op: het dier wendt zijn kop naar de prikkel toe. 

Indien de hond bij zijn aanpassing aan deze situatie enkel afhanke­
lijk zou zijn van zijn repertoire van soorttypische stimulus-responsie 
sequenties en daarmede van de soorttypische kenmerken van zijn om­
geving, dan zou hij de telkens als gevolg van de toegediende pijnprik­
kel optredende toestand van niet meer geadapteerd zijn alleen achter­
af kunnen corrigeren. De terugtrekbeweging van de poot zou telkens 
worden voorafgegaan door de pijnprikkel. Voorts zou het dier aan­
vankelijk op het aangaan van de lamp reageren met de oriëntatie-
reflex; deze reflex zou echter in de loop van de tijd als gevolg van 
habituatie verdwijnen. 

De experimentele opstelling, die we zojuist beschreven, bevat echter 
niet alleen soorttypische kenmerken, maar ook individuele kenmer­
ken. Een van de meest markante individuele kenmerken van de situa­
tie bestaat hierin dat het optreden van de pijnprikkel telkens vooraf­
gegaan wordt door het aangaan van de lamp. Indien de hond gebruik 
zou kunnen maken van de in de situatie aanwezige systematische rela­
tie tussen het aangaan van de lamp en het verschijnen van de pijn­
prikkel, zou hij deze informatie, afkomstig van een individueel ken­
merk van zijn omgeving, kunnen aanwenden om de pijnprikkel te 
vermijden. Hij zou zijn poot telkens kunnen terugtrekken op het mo­
ment, dat de lamp gaat branden. Met andere woorden: hij zou een 
correctie achteraf, gebaseerd op de soorttypische kenmerken van zijn 
omgeving, kunnen vervangen door een preventie vooraf, gebaseerd op 
een individueel kenmerk van zijn omgeving. 

In tal van onderzoekingen, waaraan onverbrekelijk de naam van 
Pavlov is verbonden, is vastgesteld, dat dieren van een groot aantal 
soorten in staat zijn de in hun situatie aanwezige systematische relaties 
tussen prikkels te ontdekken en van die ontdekking profijt te trekken. 
Deze vorm van ervaring opdoen, van leren, wordt 'klassiek conditio­
neren' genoemd. Essentieel voor klassiek conditioneren is, dat een 
prikkel of klasse van prikkels in staat is om-na een aantal malen 
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wat betreft tijd of ruimte gekoppeld te zijn aan een ongeconditioneer­
de prikkel (of soorttypische prikkel) - een reactie (de geconditioneer­
de reactie) op te roepen, die gelijkvormig is aan de reactie, opgeroepen 
door de ongeconditioneerde prikkel (de ongeconditioneerde reactie of 
soorttypische responsie). De geconditioneerde reactie blijkt daarbij 
vaak in tijd eerder op te treden dan de ongeconditioneerde reactie. 

Klassiek conditioneren is het meest intensief bestudeerd bij re­
flexen. Het blijft echter niet beperkt tot reflexen; uit onderzoekingen 
-vooral bij lagere dieren - blijkt, dat ook meer ingewikkelde soort­
typische stimulus-responsie sequenties het uitgangspunt kunnen vor­
men. Het resultaat van het klassiek conditioneren is een optimalize-
ring van de aanpassing van het individuele dier aan zijn individuele 
omgeving. Informatie afkomstig van de soorttypische kenmerken van 
zijn omgeving stelt het dier in staat tot correctie achteraf; de inte­
gratie van deze informatie met die, afkomstig van de individuele ken­
merken van zijn omgeving stelt het dier in staat om tijdens het aan 
deze integratie ten grondslag liggende proces van klassieke conditione­
ring over te schakelen van een correctie achteraf naar een preventie 
vooraf. 

De conditionering van een op zichzelf beschouwd neutrale prikkel 
(in ons voorbeeld het aangaan van de lamp) aan de ongeconditioneer­
de reactie (de terugtrekbeweging van de poot) is nooit honderd pro­
cent. Indien men het gedrag van het dier iri een klassieke conditione­
ringssituatie observeert, zal men bemerken, dat de geconditioneerde 
prikkel niet voortdurend de geconditioneerde reactie oproept. Het dier 
moet zo nu en dan geconfronteerd worden met de ongeconditioneerde 
prikkel om op een hoog niveau op de geconditioneerde prikkel te 
blijven reageren. Schakelt men in de experimentele opstelling de on­
geconditioneerde prikkel uit, dan treedt er na enige tijd een geleide­
lijke afname van de geconditioneerde reactie op. Op de duur zal in 
een dergelijke situatie de reactie geheel verdwijnen. Dit fenomeen 
wordt 'extinctie' genoemd. 

De mogelijkheid tot het optreden van extinctie is van groot belang 
bij de aanpassing van het dier aan zijn individuele omgeving. Indien 
namelijk de systematische relatie tussen een individueel kenmerk en 
een soorttypisch kenmerk in de omgeving verdwijnt, wordt de soort­
typische responsie op het individuele kenmerk zinloos. Ten gevolge 
van het feit, dat de conditionering van de neutrale prikkel aan de 
ongeconditioneerde prikkel nooit honderd procent wordt en ten ge-
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volge van het optreden van extinctie wordt -de flexibele aanpassing 
van het dier aan zijn omgeving gewaarborgd. 

Een afname van de conditionering van de neutrale prikkel aan de 
ongeconditioneerde reactie treedt ook op, indien het dier gedurende 
een langere tijd niet meer met de ongeconditioneerde prikkel en de 
neutrale prikkel wordt geconfronteerd. De sterkte van de afname is 
een functie van de lengte van wat men zou kunnen noemen de 'lege' 
periode. Dit fenomeen wordt 'vergeten' genoemd. 

De mechanismen, die aan extinctie en vergeten ten grondslag lig­
gen, en de processen, die erbij een rol spelen, zijn het onderwerp van 
een groot aantal theoretische beschouwingen en empirische onderzoe­
kingen. Het grote twistpunt daarbij vormt de vraag, of er bij extinctie 
en bij vergeten sprake is van een actief proces dan wel van een pas­
sief gebeuren. Een definitief antwoord op deze vraag is ondanks het 
grote aantal onderzoekingen, dat ten aanzien van deze vraag tot nu 
toe werd verricht, thans niet te geven. Naar alle waarschijnlijkheid 
spelen in ieder geval bij extinctie actieve processen een rol. 

Bestaat er een verband tussen habitueren en klassiek conditioneren? 
Sommige leertheoretici beantwoorden deze vraag bevestigend. Vol­
gens hen ligt aan habituatie een proces van klassieke conditionering 
ten grondslag. Hun redenering luidt als volgt: Iedere prikkel, waar­
mee een dier wordt geconfronteerd, werkt als een ongeconditioneerde 
prikkel op een excitatoir systeem in de hersenen. Het actief worden 
van dit excitatoire systeem kan beschouwd worden als een ongecon­
ditioneerde reactie op de prikkel. De activiteit van het excitatoire 
systeem in de hersenen werkt op zijn beurt als een ongeconditioneerde 
prikkel ten aanzien van een inhibitoir systeem in de hersenen. Het 
actief worden van dit inhibitoire systeem kan beschreven worden als 
de ongeconditioneerde reactie op het actief worden van het excitatoire 
systeem. Het excitatoire systeem speelt een actieve rol bij het tot 
stand komen van de bij de prikkel behorende soorttypische responsie; 
het inhibitoire systeem, daarentegen, heeft een remmende invloed op 
de totstandkoming van die responsie. Wordt nu een soorttypische 
prikkel voor de eerste maal aangeboden, dan zet deze prikkel het 
excitatoire systeem tot werkzaamheid aan; dit brengt op zijn beurt 
het inhibitoire systeem tot activiteit. Omdat de soorttypische prikkel 
op deze wijze het inhibitoire systeem slechts indirect in werking stelt, 
treedt er tussen het begin van activering van beide systemen een tijds-
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verschil op. Dit tijdsverschil heeft tot gevolg, dat het dier aanvankelijk 
op de soorttypische prikkel reageert met de erbij behorende soort-
typische responsie. Na enige tijd zal de responsie echter verdwijnen 
onder invloed van de remmende werking van het inhibitoire systeem. 

Wat gebeurt er nu, wanneer dezelfde soorttypische prikkel een 
groot aantal malen achter elkaar wordt aangeboden? Als gevolg van 
het feit, dat het optreden van de prikkel telkens gevolgd wordt door 
het actief worden van het excitatoire systeem, zal de prikkel overeen­
komstig de wetten van het klassieke conditioneren in de loop van de 
tijd gaan functioneren als een geconditioneerde prikkel ten aanzien 
van het inhibitoire systeem. De prikkel krijgt dezelfde functie ten 
aanzien van het inhibitoire systeem als de lamp in het eerder beschre­
ven voorbeeld ten aanzien van de terugtrekbeweging. Na herhaalde 
aanbieding zal de prikkel niet alleen onmiddellijk het excitatoire sys­
teem tot activiteit brengen maar tegelijkertijd - of zelfs iets eerder -
het inhibitoire systeem activeren. Naarmate de conditionering van de 
prikkel aan het inhibitoire systeem voortgang vindt, zullen de invloe­
den, die het excitatoire systeem en het inhibitoire systeem op de 
soorttypische responsie uitoefenen, elkaar steeds meer gaan opheffen. 
Het aanvankelijk aanwezige tijdsverschil met betrekking tot het actief 
worden van beide systemen wordt immers als gevolg van de condi­
tionering tenietgedaan. Op het ogenblik, dat de invloeden van beide 
systemen op de soorttypische responsie elkaar volledig opheffen, zal 
de soorttypische responsie geheel achterwege blijven. De habituatie 
van het dier aan de soorttypische prikkel is dan volledig. 

De soorttypische prikkel heeft volgens deze theorie derhalve twee 
effecten: hij activeert als ongeconditioneerde prikkel het excitatoire 
systeem en als geconditioneerde prikkel het inhibitoire systeem. De 
mate, waarin een soorttypische prikkel het tweede effect heeft, be­
perkt de mate, waarin de prikkel nog in staat is de soorttypische res­
ponsie op te roepen. 

Het verworven effect is onderworpen aan de processen, die bij 
vergeten een rol spelen. Herhaalt men de aanbieding van een soort­
typische prikkel totdat volledige habituatie is opgetreden, en biedt 
men vervolgens dezelfde prikkel na een bepaald tijdsinterval (bijvoor­
beeld 24 uur) wederom aan, dan zal de als gevolg van de vergeet-
processen opgetreden afname van de conditionering van de prikkel 
aan het inhibitoire systeem er toe leiden, dat de soorttypische respon­
sie weer verschijnt, zij het vaak op minder intensieve wijze (het z.g. 

190 



spontane herstel). Gaat men echter door met het aanbieden van de 
soorttypische prikkel, nadat reeds volledige habituatie is opgetreden, 
dan zal de conditionering van deze prikkel aan het inhibitoire systeem 
nog toenemen. Het overwicht van het inhibitoire systeem zal er dan 
toe leiden, dat vergeetprocessen minder snel tot uitdrukking komen 
in het.weer verschijnen van de soorttypische responsie. Biedt men na 
24 uur dezelfde prikkel weer aan, dan zal het spontane herstel der­
halve minder groot zijn dan in het geval, dat men de aanbieding van 
de prikkel stopte op het moment, dat volledige habituatie optrad. 
(Verklaring van het eerder beschreven fenomeen van de 'onder-nul-
habituatie'.) / 

Twee punten verdienen in dit verband nog vermelding. In de eerste 
plaats blijkt uit onderzoek, dat zowel bij habitueren als bij klassiek 
conditioneren een prikkel het verworven effect verliest op het 
moment, dat hij in een andere stimulus-context wordt aangeboden. 
De vraag wat nu eigenlijk wordt geconditioneerd aan een soorttypi­
sche responsie, kan niet beantwoord worden door een simpele ver­
wijzing naar de aangeboden prikkel zelve. Klaarblijkelijk bepaalt de 
stimulussituatie, waarvan de prikkel deel uitmaakt, in zeer belangrijke 
mate de waargenomen eigenschappen van de prikkel. Habituatie en 
klassiek conditioneren hebben alleen een effect op het gedrag, wan­
neer telkens dezelfde prikkel in dezelfde context wordt aangeboden. 

Een tweede punt dat de aandacht verdient, betreft het feit dat bij 
klassiek conditioneren het dier niet habitueert aan de prikkel die aan 
de ongeconditioneerde prikkel voorafgaat. Keren we nog even terug 
naar het eerder gegeven voorbeeld. De hond reageert op het aangaan 
van de lamp aanvankelijk met een orientatiereflex. Zou de situatie 
beperkt zijn gebleven tot het aan- en uitgaan van het licht, dan zou 
spoedig habituatie van de orientatiereflex zijn opgetreden. Habituatie 
moge een zinvolle aanpassing betekenen, zij is het bepaald niet in die 
gevallen, waarin de prikkel gevolgd wordt door een ongeconditioneer­
de prikkel en een ongeconditioneerde reactie. Uit onderzoekingen 
blijkt, dat habituatie van een soorttypische stimulus-responsie sequen­
tie wordt voorkomen, indien deze sequentie onmiddellijk gevolgd 
wordt door een andere soorttypische stimulus-responsie sequentie. 
Heeft conditionering van een prikkel aan een soorttypische stimulus-
responsie sequentie plaatsgevonden en blijft vervolgens de prikkel uit 
deze sequentie systematisch achterwege, dan treedt er een snelle ex­
tinctie op. Deze extinctie is het gevolg van het optreden van habitua-
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H 
tie aan de geconditioneerde prikkel. 

3 We plaatsen een hongerige rat in een kleine vierkante kooi (een 
z.g. Skinner-box). Aan een .van de zijwanden van de kooi bevindt zich 
een leeg voerbakje en een hefboom. Eenmaal in de kooi begint de 
rat de ruimte uitvoerig te verkennen. Hij snuffelt aan het voerbakje, 

' i hij loopt snuffelend rond en gaat zo nu en dan op zijn achterpoten 
staan. Bij toeval leunt hij ook even op de hefboom. Het indrukken 
van de hefboom heeft tot direct gevolg, dat een korreltje voer in het 
voerbakje wordt gedeponeerd. Het dier vindt het korreltje, eet het op, 
en begint opnieuw te exploreren. Tijdens het exploreren leunt hij 
weer op de hefboom en onmiddellijk daarop verschijnt er weer een 

, korreltje voer in het bakje. 
Indien het dier zich bij de aanpassing aan deze omgeving alleen 

zou baseren op de informatie, afkomstig van de soorttypische ken­
merken van de omgeving, dan zou hij weldra van honger omkomen. 
De prikkels in de voor hem nieuwe omgeving zouden aanvankelijk 
exploratief gedrag oproepen. Het exploratieve gedrag zou als gevolg 

I • van habituatie na enige tijd ophouden. Het zo nu en dan beschikbaar 
11, • komen van een korreltje voer zou telkenmale eetgedrag oproepen. De 

afname van het exploratief gedrag zou echter de kans op het verkrij-
I gen van een korreltje voer al snel tot nagenoeg nul reduceren. 
| • Indien het dier er daarentegen in zou slagen gebruik te maken van 

een individueel kenmerk van deze omgeving-het gegeven, dat het 
leunen op de hefboom onmiddellijk gevolgd wordt door de aanwezig­
heid van een korreltje voer - dan zou zijn honger snel gestild zijn. Hij 
zou telkens weer op de hefboom kunnen gaan leunen als hij het kor­
reltje voer verorberd had. Deze handeling zou hij kunnen blijven uit­
voeren, totdat zijn behoefte aan voedsel afgenomen was. Een onder­
deel van het exploratieve gedrag, opgeroepen door de soorttypische 
kenmerken van de omgeving, zou als gevolg van de in de omgeving 
aanwezige systematische relatie tussen dit onderdeel en het verkrijgen 
van voer een wezenlijke bijdrage kunnen leveren tot de opheffing van 
de bij het dier bestaande behoefte. Een gedrag, dat normaliter niet 
direct gericht is op het opheffen van een toestand van honger, zou in 
de situatie van dit individuele dier wel als zodanig kunnen gaan 
functioneren. 

Uit de observatie van het gedrag in z.g. Skinner-boxes blijkt, dat 
dieren van een aantal soorten er inderdaad in slagen om in hun om-
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geving aanwezige systematische relaties tussen bepaalde gedragingen 
en het ter beschikking komen van stoffen, waaraan het dier behoefte 
heeft (voer, water e.d.), te ontdekken en van die ontdekking profijt 
te trekken. Deze vorm van leren, van ervaring opdoen, wordt 'operant 
conditioneren' genoemd. Wezenlijk voor operant conditioneren is, dat 
een bepaald gedrag een verandering in de situatie bewerkstelligt, die 
het dier in staat stelt een bij hem bestaande behoefte te bevredigen. 
Indien er bij het dier geen behoefte bestaat of indien de verandering 
in de situatie het dier niet in staat stelt een bestaande behoefte te 
bevredigen, treedt er geen verandering in het gedrag van het dier op. 
Indien echter een bepaald gedrag gevolgd wordt door een verandering 
in de situatie, die het dier in staat stelt een bestaande behoefte te 
bevredigen, treedt er een verandering op in de frequentie van het 
gedrag, dat aan de verandering van de situatie voorafging. 

Bekrachtigers bij operant conditioneren 

Binnen de theorie van het opérante conditioneren nemen de begrip­
pen 'bekrachtiger' (reinforcer) en 'bekrachtiging' (reinforcement) een 
wezenlijke plaats in. Een bekrachtiger wordt gedefinieerd als iedere 
gebeurtenis, die de frequentie van het aan die gebeurtenis vooraf­
gaande gedrag verandert. Een positieve bekrachtiger doet de frequen­
tie van het aan de bekrachtiger voorafgaande gedrag toenemen; een 
negatieve bekrachtiger doet de frequentie van het aan de bekrachtiger 
voorafgaande gedrag afnemen. Het begrip bekrachtiging verwijst naar 
het proces, waardoor de bekrachtigers hun invloed uitoefenen op het 
gedrag. 

De vraag naar de wijze waarop bekrachtigers werken is nog steeds 
een van de meest klemmende in de psychologie. Een overzicht van 
het onderzoek, dat met betrekking tot deze vraag werd verricht, gaat 
het bestek van dit hoofdstuk verre te buiten. Een dergelijk overzicht 
zou in feite niet veel minder zijn dan een geschiedkundige verhande­
ling over de ontwikkeling van de psychologie. Enige punten, die van 
directe relevantie zijn voor het inzicht in de aard van het opérante 
conditioneren, dienen echter te worden vermeld. 

Gedurende een lange tijd overheerste in de psychologie de opvat­
ting, dat bekrachtigers hun werkzaamheid ontlenen aan de reductie 
van bij het dier bestaande behoeften en wel vooral fysiologische be­
hoeften. Voor het hongerige dier zou voer als bekrachtiger kunnen 
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fungeren, voor het dorstige dier water, etc. Alle gedragingen, die het 
dier in staat stellen een bij hem bestaande behoefte te reduceren, zou­
den onder invloed van deze behoefte-reductie in frequentie verande­
ren. De gegevens van een aantal onderzoekingen deden echter twijfel 
ontstaan aan de juistheid van deze opvatting. Zo bleek, dat bij honge­
rige ratten die gedragingen in frequentie veranderden, die vooraf­
gingen aan het ter beschikking komen van saccharine (een stof die 
geen voedingswaarde heeft maar wel zoet smaakt). Klaarblijkelijk 
vond de bekrachtiging plaats zonder dat er sprake was van behoefte­
reductie. Dit effect van saccharine bleek ook aanwezig indien men 
tevoren via een aangepast dieet ervoor zorg had gedragen dat de nor­
maliter soms aanwezige associatie tussen zoetheid en behoefte-reduc­
tie niet kon ontstaan. 

De gegevens van deze onderzoekingen leidden tot de opvatting, dat 
de kwaliteit van bepaalde sensorische prikkels (bijvoorbeeld een zoete 
smaak) en niet de reductie van een bestaande behoefte als bekrachti-
ger werkzaam is. Gegevens van leerexperimenten, waarbij bij honge­
rige dieren voedingsstoffen direct in de maag werden ingebracht, 
bleken niet in overeenstemming te zijn met deze opvatting. Bij de 
dieren die in deze leerexperimenten werden gebruikt, werden veran­
deringen gevonden in de frequentie van die gedragingen, die onmid­
dellijk voorafgingen aan het inbrengen van de voedingsstoffen in de 
maag. 

Als noch de kwaliteit van sensorische prikkels noch behoefte-reduc­
tie volledig bepalend is voor het optreden van bekrachtiging, wat is 
het dan wel? Een belangrijke bijdrage tot het inzicht in de wijze 
waarop bekrachtigers werken werd verkregen in een groot aantal on­
derzoekingen, die allemaal terug te voeren zijn tot een bijzonder in­
teressant experiment van Olds & Milner (1954). Deze onderzoekers 
brachten bij ratten elektrodes aan in bepaalde delen van de hersenen. 
Vervolgens werden de dieren geplaatst in een kleine ruimte, waarin 
zich een hefboom bevond. De dieren konden zichzelf via de elektro­
des elektrisch prikkelen door op de hefboom te drukken. Op basis 
van de uitkomsten van hun experiment kwamen Olds & Milner tot 
de volgende conclusies: 

1 Er bevinden zich in de lagere centra van de hersenen talrijke 
plaatsen, waar elektrische prikkeling werkt als een 'beloning' in die 
zin, dat het proefdier zichzelf op deze plaatsen frequent en regelmatig 
gedurende een lange tijd zal prikkelen, indien hij daartoe de gelegen-
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heid krijgt. 
2 Deze resultaten kunnen verkregen worden op plaatsen variërende 
van het tegmentum tot het septale gebied, en van de subthalamus tot 
de gyrus cinguli. 
3 Er bevinden zich in de lagere centra van de hersenen ook plaat­
sen, waar elektrische prikkeling leidt tot een tegengesteld resultaat: 
dieren doen al het mogelijke om elektrische prikkeling van deze plaat­
sen te vermijden. Voorts zijn er in de lagere centra van de hersenen 
neutrale plaatsen te vinden: dieren doen niets om zichzelf te prikkelen 
of elektrische prikkeling te vermijden. 
4 De positieve resultaten worden gemakkelijker verkregen op som­
mige plaatsen dan op andere; de beste resultaten worden verkregen 
bij elektrische stimulatie van het septale gebied. 
5 Bij dieren met elektrodes in het septale gebied blijkt de controle, 
uitgeoefend over het gedrag van het dier door middel van deze vorm 
van 'beloning' extreem sterk; ze is waarschijnlijk sterker dan de con­
trole, uitgeoefend door iedere andere vorm van beloning, die tevoren 
bij dieronderzoek werd aangewend. 

Elektrische stimulatie van bepaalde delen van de hersenen werkt 
derhalve als een bekrachtiger. Ze blijkt in staat om bij het dier ver­
anderingen in de frequentie van het aan de elektrische stimulatie 
voorafgaande gedrag (in dit geval het drukken op de hefboom) te be­
werkstelligen. Klaarblijkelijk zijn die delen van de hersenen, waar 
elektrische zelfstimulatie kan worden opgewekt (de z.g. zelfstimulatie 
arealen) ten nauwste betrokken bij de processen, die bij operant con­
ditioneren een essentiële rol spelen. 

In het onderzoek van Olds & Milner (1954) verkeerden de ratten 
in een leersituatie: ze waren in de gelegenheid te leren zichzelf via de 
elektrode te prikkelen. Sommige onderzoekers (o.a. Valenstein, 1966) 
vroegen zich af wat er zou gebeuren, indien het dier door de experi­
mentator elektrisch gestimuleerd werd in zo'n zelfstimulatie areaal op 
een zodanige wijze, dat er geen enkel verband aanwezig was tussen 
de elektrische prikkel en wat voor gedrag van het proefdier dan ook. 
Elektrische prikkeling van een zelfstimulatie areaal bleek ook in zulk 
een leervrije stiuatie een effect te hebben. Werd een zelfstimulatie 
areaal geprikkeld, waarvan tevoren in een leersituatie was vastgesteld, 
dat elektrische prikkeling als een positieve bekrachtiger werkte, dan 
maakte het dier in de leervrije situatie voorwaartse bewegingen. Werd 
daarentegen een zelfstimulatie areaal geprikkeld, waarvan tevoren 
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was vastgesteld dat elektrische stimulatie als negatieve bekrachtiger 
werkte, dan reageerde het dier in de leervrije situatie met achter­
waartse bewegingen of een roerloos stilzitten. Indien het dier tijdens 
de stimulatie verbleef in een omgeving, die de gelegenheid bood tot 
een veelheid van gedragingen, dan bleken door de elektrische prik­
keling de meest uiteenlopende gedragingen te kunnen worden opge­
roepen. Waargenomen werden gedragingen als eten, drinken, het bou­
wen van een nest, het verzamelen van papier, knagen, agressief en 
defensief gedrag in allerlei vormen, etc. Het optreden van deze ge­
dragingen was daarbij afhankelijk van de aard van de in de omgeving 
aanwezige, prikkels en de plaats van de elektrode. 

Glickman & Schiff (1967), die de resultaten van een groot aantal 
van deze onderzoekingen kritisch analyseerden, komen o.a. tot de 
conclusie dat: 
1 complexe soorttypische reactie-sequenties kunnen worden opge­
roepen d.m.v. elektrische of chemische stimulatie van de basale voor-
hersenen en de hersenstam; 
2 er een aanzienlijke mate van overlapping bestaat met betrekking 
tot de kernen, via welke deze complexe soorttypische reactie-sequen­
ties kunnen worden opgeroepen, en die, welke een wezenlijk aandeel 
hebben bij de effecten van positieve of negatieve bekrachtiging in 
opérante conditionerings-situaties. 

Vooral de tweede conclusie van Glickman & Schiff is zeer belang­
rijk. Die delen van de hersenen, die ten nauwste betrokken zijn bij 
de totstandkoming van bekrachtiging, blijken tevens in aanzienlijke 
mate betrokken bij de totstandkoming van soorttypische responsen. 

Bestaat er dan een verband tussen bekrachtigers en soorttypische 
responsen? Laten we alvorens deze vraag te beantwoorden een aantal 
gegevens op een rijtje zetten. Soorttypische responsen kunnen op twee 
manieren worden opgewekt: door aanbieden van de geëigende soort­
typische prikkels en door elektrische stimulering van bepaalde centra 
in de hersenen. Aanbieden van de geëigende soorttypische prikkel 
leidt niet immer tot de soorttypische responsie; deze komt alleen tot 
stand, indien aan bepaalde voorwaarden, die betrekking hebben op de 
interne toestand van het organisme, is voldaan. 

Men moet aannemen, dat soorttypische prikkels in staat zijn om 
soorttypische responsies op te roepen, omdat deze prikkels neuro­
fysiologisch toegang hebben tot de hersencentra, die betrokken zijn 
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bij de totstandkoming van de soorttypische responsies. De toeganke­
lijkheid van de prikkels tot de betreffende hersencentra wordt bepaald 
door de interne toestand van het organisme. Indien een dier in een 
toestand van honger verkeert, zullen prikkels die betrekking hebben 
op voer, toegang hebben tot de hersencentra die het eetgedrag tot-
standbrengen; indien het dier verzadigd is, zullen voerprikkels geen 
toegang hebben tot de centra die het eetgedrag bepalen. Elektrische 
stimulatie van die hersencentra, die betrokken zijn bij de totstand­
koming van soorttypische responsies, werkt als bekrachtiger. Anders 
geformuleerd: het actief worden van deze hersencentra heeft een be­
krachtigend effect. Gedragingen, die aan het actief worden van deze 
centra voorafgaan, veranderen in hun frequentie van optreden. Eerder 
hebben we gezien, dat in de normale situatie van opérante conditione­
ring het uitvoeren van het eetgedrag, opgewekt door de aanwezigheid 
van prikkels die gerelateerd zijn aan voer, werkt als bekrachtiger. 

Indien men de gegevens, verkregen bij het normale opérante con­
ditioneren vergelijkt met die, welke betrekking hebben op zelfstimu-
latiesituaties, moet men wel tot de conclusie komen, dat in beide 
gevallen de bekrachtiger gedefinieerd dient te worden in termen van 
het actief worden van hersencentra, die betrokken zijn bij de tot­
standkoming van soorttypische responsies. In de normale opérante 
conditioneersituatie wordt de excitatie van deze centra bewerkstelligd 
door de aanbieding van soorttypische prikkels, in de zelfstimulatie-
situatie door directe elektrische stimulering van de betreffende hersen­
centra. 

Het telkens actief worden van centra, die het neurale substraat vor­
men van soorttypische responsies, leidt tot veranderingen in de fre­
quenties van die gedragingen, die in tijd onmiddellijk voorafgaan aan 
het actief worden van deze centra. Op welke wijze worden de ver­
anderingen in de frequenties van de voorafgaande gedragingen, be­
werkstelligd? Om deze vraag te beantwoorden moeten we terugkeren 
tot het onder 3 genoemde voorbeeld van de hongerige rat in de 
Skinner-box. We hebben gezien, dat het geplaatst worden in de rela­
tief nieuwe omgeving van de Skinner-box bij het dier een grote ver­
scheidenheid van exploratieve gedragingen oproept. Indien het leunen 
op de hefboom niet gevolgd wordt door het beschikbaar komen van 
voer, neemt de activiteit van het dier snel af als gevolg van toenemen­
de habituatie aan de nieuwe prikkels. Indien echter het leunen op de 

197 



hefboom wel gevolgd wordt door het verkrijgen van voer, blijït het 
dier actief. De activiteit van het dier is echter een beperkte; van de 
veelheid van exploratieve gedragingen blijven alleen die gedragingen 
of onderdelen van gedragingen over, die onmiddellijk voorafgaan aan 
het eten van het voer of - neurofysiologisch - aan het actief worden 
van de hersencentra, die bij het eetgedrag betrokken zijn. De bekrach-
tiger heeft een selectief effect op de habituatie van exploratieve sti-
mulus-responsie sequenties. Habituatie treedt wel op ten aanzien van 
die stimulus-responsie sequenties, die niet onmiddellijk voorafgaan 
aan het eetgedrag; ten aanzien echter van die stimulus-responsie se­
quenties, die wel onmiddellijk voorafgaan aan eetgedrag, blijft habi­
tuatie achterwege. Klaarblijkelijk bestaat een der functies van de be-
krachtiger hierin dat habituatie ten aanzien van die stimulus-responsie 
sequenties, die onmiddellijk aan de bekrachtiger voorafgaan, wordt 
voorkomen. 

Om te begrijpen hoe de bekrachtiger - het actief worden van een 
hersencentrum dat het neurale substraat vormt van een soorttypische 
responsie - het optreden van habituatie kan voorkomen, moeten we 
terugkeren tot de theorie, volgens welke habituatie beschouwd kan 
worden als een vorm van klassiek conditioneren. Habituatie wordt in 
deze theorie begrepen als de conditionering van het inhibitoire sys­
teem aan een prikkel. Als gevolg van deze conditionering wordt de 
activiteit van het excitatoire systeem, teweeggebracht door de prikkel 
in zijn functie van ongeconditioneerde stimulus, tenietgedaan door de 
gelijktijdige of in de tijd zelfs eerder optredende activering van het 
inhibitoire systeem door dezelfde prikkel, maar nu in zijn functie van 
geconditioneerde stimulus. Wil men voorkomen, dat habituatie aan 
een prikkel optreedt, dan dient men te verhinderen dat deze prikkel 
als gevolg van klassiek conditioneren gekoppeld wordt aan het inhibi­
toire systeem. Dit betekent neurofysiologisch, dat het ontstaan van 
verbindingen tussen het substraat, dat bij de waarneming of de ver­
werking van de prikkel betrokken is, en het inhibitoire systeem moet 
worden voorkomen. 

In de opérante conditioneersituatie treedt de bekrachtiger op nâ de 
prikkels, die onderhevig zijn aan habituatie. Dit impliceert, dat de 
bekrachtiger zijn invloed op aanwezige habituatie processen slechts 
met terugwerkende kracht kan uitoefenen. Dit is alleen dan mogelijk, 
indien de verbindingen, ontstaan tussen de prikkels en het inhibitoire 
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systeem, niet onmiddellijk permanent zijn. 
Uit tal van leerexperimenten blijkt, dat de opslag van opgedane in­

formatie niet onmiddellijk een permanent karakter heeft. Toediening 
-onmiddellijk na het leren-van een z.g. elektroconvulsieve shock 
(een stroomstoot, die de elektrofysiologische processen in de hersenen 
grondig verstoort) of van stoffen, die de synapstransmissie in het cen­
trale zenuwstelsel verstoren of interfereren met de synthese van RNA, 
leidt tot het verloren gaan van de tijdens het leren opgedane infor­
matie. Ratten, die onmiddellijk na het leren van een doolhof een 
elektroconvulsieve shock ontvangen, blijken zich, wanneer ze na 24 
uur weer in dezelfde doolhof worden geplaatst, te gedragen als ratten, 
die nooit tevoren in de doolhof waren geweest. Naarmate de tijds­
periode tussen het leren en de toediening van een elektroconvulsieve 
shock of van stoffen met bovengenoemde werking langer wordt, gaat 
minder van de tijdens het leren opgedane informatie verloren. 

De bevindingen van deze experimenten vormen de grondslag van 
de z.g. perseveratie-consolidatie theorie van het geheugen. Volgens 
deze theorie ontstaan er als gevolg van het leren nieuwe verbindingen 
in de hersenen, die na het leren overgaan van een labiele naar een 
stabiele fase. De labiele fase wordt vooral gekenmerkt door elektro­
fysiologische activiteit; onder invloed van deze activiteit vinden er na 
een korte tijd (enige seconden tot minuten) structurele veranderingen 
plaats in de neuronen, die bij de elektrofysiologische activiteit betrok­
ken zijn. De labiele fase staat open voor verstoringen van buitenaf; 
de stabiele fase is relatief ongevoelig voor deze verstoringen. 

In het licht van de perseveratie-consolidatie theorie van het geheu­
gen wordt het duidelijk hoe een bekrachtiger het ontstaan van habi-
tuatie selectief tegenwerkt. Het actief worden van het neurale sub­
straat van de soorttypische responsie heeft een verstoring tot gevolg 
van de in het kader van habituatie ontstane nieuwe verbindingen tus­
sen de neurale substraten, die betrokken zijn bij de waarneming of 
verwerking van prikkels, en het inhibitoire systeem. De kans, dat de 
verstoring effect sorteert, is afhankelijk van de tijdsperiode tussen het 
waarnemen van de prikkel en het actief worden van het neurale sub­
straat van de soorttypische responsie. Naarmate de tijdsperiode van 
langere duur is, zal de kans dat de nieuwe verbinding reeds in de 
stabiele fase verkeert, groter zijn. Alleen bij die prikkels, die onmid­
dellijk voorafgaan aan de bekrachtiger, zal de verstoring effect sor­
teren; ten aanzien van deze prikkels zal geen habituatie ontstaan. De 
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gedragingen, die opgeroepen worden door prikkels die onmiddellijk 
voorafgaan aan de bekrachtiger, nemen ten opzichte van de gedra­
gingen opgeroepen door prikkels die niét onmiddellijk voorafgaan aan 
de bekrachtiger, relatief in frequentie toe. Wezenlijk voor operant 
conditioneren is, dat habituatie ten aanzien van aan de bekrachtiger 
onmiddellijk voorafgaande stimulus-responsie sequenties wordt voor­
komen. Dit wordt gerealiseerd door de terugwerkende (retro-actieve) 
verstoring van de in het kader van habituatie ontstane nieuwe verbin­
dingen, die nog in de labiele fase verkeren. 

Uitgaande van deze opvatting moet men voorspellen, dat operant 
conditioneren moeilijker wordt, naarmate men een langere tijdsperiode 
introduceert tussen de uitvoering van de gewenste responsie (bijvoor­
beeld het drukken op de hefboom) en de uitvoering van de soort-
typische responsie (bijvoorbeeld het eetgedrag). Uit leerexperimenten 
blijkt, dat dit inderdaad het geval is. Voorts volgt uit deze opvatting, 
dat operant conditioneren extreem moeilijk wordt, indien de ge­
wenste responsie gekoppeld is aan een prikkel, waaraan het dier reeds 
voor het leren werd gehabitueerd. Ook van deze voorspelling kon de 
juistheid in leerexperimenten worden aangetoond. 

Orgaan- en klierreacties 

Tot nu toe hebben we verschillende vormen van leren (habitueren, 
klassiek conditioneren en operant conditioneren) beschreven in ter­
men van modificatie van gedrag. Onder invloed van habituatie neemt 
de waarschijnlijkheid dat de soorttypische responsie volgt op de bij 
deze responsie behorende soorttypische prikkel af. Als gevolg van 
klassiek conditioneren wordt een aanvankelijk neutrale prikkel gekop­
peld aan een soorttypische responsie. Bij het opérante conditioneren 
veranderen die gedragingen, die leiden tot de uitvoering van een be­
paalde soorttypische responsie, relatief in frequentie ten opzichte van 
andere gedragingen. Men kan zich afvragen, of de effecten van deze 
vormen van leren beperkt blijven tot het observeerbare uitwendige 
gedrag van het organisme. 

Uit onderzoekingen (o.a. van Pavlov) blijkt, dat ook z.g. orgaan-
en klierreacties, die gereguleerd worden door het autonome zenuw­
stelsel, toegankelijk zijn voor habitueren en klassiek conditioneren. 
Pupilreacties, afscheiding van zweet, hartslagfrequentie, spijsverte­
ringsreacties, etc. kunnen onder invloed van habitueren en klassiek 
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conditioneren worden gemodificeerd. Dat deze reacties ook toeganke­
lijk zouden zijn voor operant conditioneren, leek lange tijd een uiterst 
onwaarschijnlijke zaak. Bij het opérante conditioneren gebruikt het 
dier als het ware een handeling om voer of water te verkrijgen. De 
hongerige rat leunt of drukt op de hefboom om voer te bemachtigen. 
Dat een hongerig dier zou kunnen leren om onwillekeurige reacties, 
die gereguleerd worden door het autonome zenuwstelsel, te gebruiken 
om daarmee voer te bemachtigen, kwam vele onderzoekers als absurd 
voor. Operant conditioneren was in hun ogen gekoppeld aan wille­
keurige reacties, gestuurd door het cerebrospinale zenuwstelsel. 

Bij de theoretische onmogelijkheid om orgaan- en klierreacties 
operant te conditioneren kwam nog de praktische onmogelijkheid om 
dit vraagstuk adequaat empirisch te bestuderen. Een aantal onwille­
keurige reacties verandert immers onder invloed van willekeurige re­
acties. Indien het al mogelijk was te observeren dat onwillekeurige 
reacties in frequentie veranderden, indien zij gevolgd werden door 
een bekrachtiger, dan nog kon de mogelijkheid niet worden uitgeslo­
ten, dat in eerste instantie willekeurige reacties in frequentie ver­
anderden en dat pas in tweede instantie-en wel als gevolg van de 
veranderingen in frequentie van de willekeurige reacties - de onwille­
keurige reacties in frequentie afnamen of toenamen. 

Het vraagstuk van het opérante conditioneren van orgaan- en klier­
reacties werd voor het eerst empirisch aangepakt door de Amerikaan­
se psycholoog Miller en zijn medewerkers (zie DiCara & Vossen, 
1969). Om de mogelijkheid uit te sluiten, dat veranderingen in fre­
quentie van onwillekeurige reacties het gevolg zouden kunnen zijn 
van veranderingen in frequentie van willekeurige reacties, besloten zij 
het opérante conditioneren van orgaan- en klierreacties te bestuderen 
bij dieren, aan wie curare was toegediend. Curare is een substantie, 
die de overdracht van zenuwprikkels op de willekeurige spieren (die 
bestuurd worden door het cerebrospinale zenuwstelsel) farmacologisch 
blokkeert en aldus een verlamming van alle willekeurige spieren te­
weegbrengt. Aangezien curare ook de spieren die betrokken zijn bij 
de ademhaling verlamt, moeten de proefdieren kunstmatig worden 
beademd. Dieren waaraan curare is toegediend, zijn niet in staat tot 
eetgedrag en drinkgedrag. Dit impliceert, dat in een experimentele 
opstelling, bedoeld om het opérante conditioneren van orgaan- en 
klierreacties aan te tonen, geen gebruik kan worden gemaakt van de 
normale bekrachtigers. Miller en zijn medewerkers losten in een aan-
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tal van hun proefopstellingen dit probleem op door elektrodes te im­
planteren in de mediale voorhersen bundel1, een hersenstructuur, waar­
van bekend is dat zelfstimulatie werkt als een positieve bekrachtiger. 
In een van hun eerste experimenten implanteerden ze eerst bij ratten 
elektrodes in de mediale voorhersen bundel. Vervolgens gingen ze in 
een zelfstimulatie situatie na, of stimulatie via de elektrode werkte als 
positieve bekrachtiger. Indien dit het geval was, werden de ratten ' 
onder invloed van curare gebracht en kunstmatig beademd. In de 
opérante conditioneersituatie werden de ratten op gezette tijden ge­
confronteerd met een lichtprikkel. Bij een van de groepen werd de 
mediale voorhersen bundel telkens gestimuleerd, indien de frequentie 
van de hartslag onmiddellijk toenam na de aanbieding van de licht­
prikkel. Bij de andere groep van ratten vond stimulatie van de me­
diale voorhersen bundel plaats, als de frequentie van de hartslag on­
middellijk afnam na de toediening van de lichtprikkel. Aanvankelijk 
werd de stimulatie reeds gegeven bij een minimale toename of afname 
van de hartslagfrequentie; in een latere fase van het onderzoek werd 
de stimulatie pas toegediend, nadat de hartslagfrequentie een grotere 
toename af daling had vertoond. 

Uit de resultaten van dit onderzoek blijkt, dat de frequentie van de 
hartslag gemodificeerd wordt als gevolg van operant conditioneren. 
Bij de eerste groep van ratten nam de frequentie van de hartslag, 
onmiddellijk na het aanbieden van de lichtprikkel, uiteindelijk met 
ongeveer 20 % toe. Bij de tweede groep werd een afname in hart­
slagfrequentie gevonden van eveneens 20 %. 

De conclusie lijkt duidelijk: de ratten in dit experiment leerden om 
zichzelf stimulatie in de mediale voorhersen bundel te verschaffen 
middels een toename of een afname van de hartslagfrequentie. Hart­
slagfrequentie kreeg in dit onderzoek dezelfde functie als het drukken 
op de hefboom in een normale opérante conditioneersituatie. 

In een ander onderzoek gebruikten Miller en zijn medewerkers een 
meer gecompliceerde proefsituatie. In deze situatie werden twee ver­
schillende lichtprikkels aangeboden: een verandering in de hartslag­
frequentie (een toename voor de ene groep van ratten, een afname 
voor de andere groep), volgende op de ene lichtprikkel, leidde tot 
stimulatie in de mediale voorhersen bundel; een verandering in hart­
slagfrequentie, volgende op de andere lichtprikkel, leidde niet tot sti-

De Engelse naam 'medial forebrain bundie' wordt veel gebruikt. 
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mulatie. In dit onderzoek bleken ratten in staat de frequentie van hun 
hartslag te verhogen of te verlagen na de aanbieding van de 'succes­
volle' lichtprikkel; de andere lichtprikkel werd niet gevolgd door een 
consistente verandering van de hartslagfrequentie. Miller en zijn me­
dewerkers beperkten zich niet tot het operant conditioneren van de 
hartslagfrequentie. In een serie van fraaie onderzoekingen konden 
zij aantonen, dat ook vasomotorische reacties, systolische bloeddruk, 
vorming van urine door de nier, contracties van de darmen en van de 
maag toegankelijk zijn voor operant conditioneren. 

We moeten concluderen, dat de effecten van de verschillende vor­
men van leren (habitueren, klassiek conditioneren en operant condi­
tioneren) niet alleen betrekking hebben op gedragingen die gestuurd 
worden door het cerebrospinale zenuwstelsel, maar ook op orgaan- en 
klierreacties, die onder invloed staan van het autonome zenuwstelsel. 
Deze conclusie heeft verregaande consequenties voor ons inzicht in 
de betekenis van leren. Eerder hebben we gezien, dat de verschillende 
vormen van leren beschouwd kunnen worden als middelen om een 
individualisering en daarmee een optimalisering van de soorttypische 
aanpassing te bewerkstelligen. Het repertoire van soorttypische stimu-
lus-responsie sequenties, waarover het individuele dier de beschikking 
heeft krachtens zijn toebehoren tot de soort, wordt onder invloed van 
leren gemodificeerd; deze modificatie stoelt op een integratie van de 
informatie, afkomstig van de soorttypische kenmerken van de om­
geving, en de informatie, afkomstig van individuele kenmerken van 
de omgeving. 

Besluit 

De aanpassing aan de omgeving staat onder meer in dienst van de 
instandhouding van de homeostase van het individuele dier. Hierbij 
heeft het individuele dier de beschikking over het repertoire van 
soorttypische stimulus-responsie sequenties; dit repertoire wordt ge­
optimaliseerd onder invloed van de verschillende vormen van leren. 
Bij het constant houden van het interne milieu spelen echter niet 
alleen gedragingen een belangrijke rol; het dier heeft tevens de be­
schikking over mechanismen, die betrokken zijn bij het constant hou­
den van het interne milieu. Deze mechanismen worden veelal geregu­
leerd door het autonome zenuwstelsel. 

Uit de onderzoekingen van Miller en zijn medewerkers blijkt nu, 
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dat deze mechanismen gemodificeerd kunnen worden onder invloed 
van leren. Met andere woorden: de instandhouding van een constant 
intern milieu blijft niet beperkt tot deze mechanismen; zij kan ook 
gerealiseerd worden door middel van het operant conditioneren van 
orgaan- en klierreacties. De optimalisering van de aanpassing wordt 
niet enkel bereikt door de als gevolg van leren optredende modificatie 
van het repertoire van soorttypische stimulus-responsie sequenties, 
maar ook door de als gevolg van leren optredende modificatie van 
fysiologische mechanismen, die betrokken zijn bij het constant houden 
van het interne milieu. Als gevolg van leren wordt iedere aanpassing 
tot een individuele aanpassing. Deze opvatting impliceert, dat het be­
grip leren losgemaakt dient te worden van de context, waarin het tot 
nu toe werd bestudeerd. Leren is niet enkel een kernbegrip van de 
psychologie; het is in de eerste plaats en vooral een kernbegrip van 
de biologie. Men krijgt de stellige indruk, dat het leren, dat bestu­
deerd wordt in relatie tot gedrag, slechts een van de verschijnings­
vormen is van een meer fundamenteel biologisch proces. 

Keren we tenslotte terug tot het begin van dit artikel, waar wij een 
onderscheid gemaakt hebben tussen de soorttypische en de individuele 
kenmerken in de omgeving van het individuele dier. Het geheel van 
prikkels waarmee een individueel dier in zijn omgeving geconfron­
teerd wordt, bevat zowel soorttypische als individuele kenmerken. In 
de mate waarin zo'n prikkelconstellatie soorttypische kenmerken be­
vat, hebben deze toegang tot het repertoire van soorttypische stimu­
lus-responsie sequenties; de individuele kenmerken van de prikkel­
constellatie zijn toegankelijk voor leren. De gedragingen, die door 
deze prikkelconstellaties bij een individueel dier worden uitgelokt, 
vormen de uitkomst van de als gevolg van leren'gerealiseerde grotere 
of kleinere modificaties van componenten van het soorttypische 
repertoire. Een gedrag van een individueel dier is noch volledig aan­
geboren, noch volledig aangeleerd; het is het resultaat van de inter­
actie tussen het in het organisme aanwezige repertoire van soort­
typische stimulus-responsie sequenties en leerprocessen. Het is via de 
analyse van de overeenkomsten en de verschillen in gedrag tussen de 
individuele leden van een soort, dat we inzicht kunnen krijgen in het 
repertoire van soorttypische stimulus-responsie sequenties van die 
soort en de aard van de leerprocessen, die bij de actualisering van dit 
repertoire een essentiële rol spelen. 
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De rol van leerprocessen in natuurlijke situaties 

P. SEVENSTER 

Er is in de biologie een voortdurende spanning tussen het laborato­
riumonderzoek en het veldwerk in de natuur. Telkens weer dreigt er 
een kloof te ontstaan tussen beide benaderingen, hetzij doordat afzon­
derlijke onderzoekers zich geheel en al terugtrekken in het gebied 
van hun keuze en zich daarbij afsluiten van de uitkomsten die in het 
andere gebied worden bereikt; hetzij doordat in een bepaalde periode 
het één of het ander eenzijdig tot alleenzaligmakend wordt verheven. 
Zo is er ook in het gedragsonderzoek telkens weer de neiging geweest 
van verstokte laboratoriumonderzoekers om veldwaarnemingen ge­
ringschattend af te doen als anekdotische gegevens, en van veldwaar-
nemers om de in het laboratorium verkregen uitkomsten als artefac­
ten te beschouwen, die in de natuur van geen betekenis zijn. 

Niemand heeft er meer toe bijgedragen, dat althans in de ethologie 
deze kloof, zo die al eens dreigde te ontstaan, telkens weer werd 
overbrugd, dan Tinbergen aan wie wij dit symposium opdragen, en 
die in zijn eigen werk steeds naar een synthese van beide methoden 
heeft gestreefd. Onlangs nog weer door met zijn medewerkers leer­
processen in de vrije natuur te bestuderen met experimentele, kwan­
titatieve methoden, die in exactheid voor de in het laboratorium ge­
bruikelijke niet onderdoen. En wat die leerprocessen in de natuur 
betreft, was er zeker een kloof te overbruggen. 

Vossen (p. 192) vermeldt, hoe door bepaalde leerprocessen, con­
ditioneringen genoemd, het gedrag van het individuele dier aangepast 
wordt aan de situatie waarin het zich geplaatst ziet: de rat is na 
conditionering aangepast aan de voerautomaat. Het lijkt dus heel wel 
denkbaar dat gedrag, dat aan de natuurlijke situatie is aangepast, ook 
op deze wijze gevormd wordt. Men zou daarom verwachten dat de 
ethologen, die zo sterk geïnteresseerd zijn in het gedrag als aanpassing 
aan natuurlijke omstandigheden, zich in de mogelijke rol van con­
ditioneringen in natuurlijke situaties lang en grondig zouden hebben 
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verdiept. Dit is echter niet het geval. Vanuit het vergelijkend gertraggl 
onderzoek waren zij veel nadruk gaan leggen op het z.g. soortsken-
merkende gedrag, d.w.z. op het gedrag zoals dat bij alle leden van 
een soort (of een categorie daarvan, bijvoorbeeld alle mannetjes, alle 
jongen, enz.) voorkomt, en -voorts op de homologiseerbaarheid van 
zulk gedrag bij verwante soorten. De studie van leerprocessen (die 
men hoogstens beschouwde als mogelijke verklaring van individuele 
eigenaardigheden) kwam daarbij nauwelijks aan de orde. Gedeeltelijk 
werd die bewust uitgesteld als iets van later zorg (Tinbergen, 1951), 
gedeeltelijk werd die beschouwd als een ander terrein, dat aan de 
daarin gespecialiseerde psychologen werd overgelaten. 

Deze hadden echter een totaal ander uitgangspunt. Zij stelden zich 
oorspronkelijk ten doel algemene wetmatigheden op Ie sporen, met 
behulp waarvan men het gedrag kon veranderen, en, naar velen 
hoopten, ook het menselijk gedrag gunstig zou kunnen beïnvloeden. 
Het dier was daarbij in wezen slechts een experimenteel hulpmiddel. 
Voorop stond bij dit onderzoek de conditionering in zijn verschillende 
vormen, en vanzelfsprekend trachtte men nu deze conditionering zo­
veel mogelijk in isolatie, volgens de beste laboratoriumtraditie, te be­
studeren. Men was daarbij veel meer in de ban van de natuurkunde 
dan van de biologie, wat bijvoorbeeld blijkt uit een grote voorliefde 
voor formules en 'paradigmata'. Sommigen redeneerden ongeveer zo: 
zo min als men de valwetten van Galilei gaat toetsen aan alle moge­
lijke materialen, zo min is het zinvol de conditionering bij alle moge­
lijke gedragingen van alle mogelijke diersoorten te onderzoeken. Dit 
werd door één hunner afgewezen als het 'botaniseren' van gedragin­
gen, kennelijk met de onbiologische implicatie, dat dit een afkeurens­
waardig tijdverdrijf zou zijn. Men beperkte zich dus in het algemeen 
tot bepaalde gedragingen van bepaalde diersoorten (vooral rat en 
duif), waarvan gebleken was dat ze het verschijnsel van conditionering 
goed lieten zien; heel vaak was dit voedselconditionering. Gevallen 
waarbij (voor of na conditionering) lage respons-frequenties werden 
gemeten, werden in deze aanpak terzijde geschoven als minder bruik­
baar voor het gestelde doel. Ondanks de beperkingen van d e -op 
zichzelf juiste - methode, ging men uit van de algemene geldigheid 
van de gevonden wetmatigheden, wat leidde tot de meer of minder 
extreem uitgesproken overtuiging dat gedrag, óók in natuurlijke om­
standigheden, in hoofdzaak op conditioneringen berust. Deze conclu­
sie wordt door de methode niet gerechtvaardigd, evenmin als trou-
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wens de ontdekking van soortskenmerkend gedrag op zichzelf bewijst, 
dat leerprocessen géén rol spelen. 

De kloof tussen de twee genoemde standpunten en werkmethoden 
wordt in de allerlaatste tijd geleidelijk verkleind. Zoals Kruijt en van 
Oortmerssen uiteenzetten in deze publikatie, gebeurt dit o.a. door een 
diepgaand onderzoek naar de ontogenie van het gedrag. Zeker zal dit 
tot een beter inzicht in de leerprocessen bijdragen. Vele ethologen 
passen nu conditioneringsmethoden toe bij verschillende diersoorten, 
en psychologen betrekken in toenemende mate biologische overwegin­
gen in hun onderzoek. En vooral wordt in toenemende mate het leer­
proces in een meer natuurlijke situatie bekeken dan voorheen ge­
bruikelijk was. Toch zijn er zeker nog geen algemeen aanvaarde 
generalisaties te maken, en het volgende is slechts een vrij willekeurige 
greep uit de beschikbare gegevens. Het zou niet moeilijk zijn om met 
behulp van andere gegevens er belangrijke accentverschuivingen in 
aan te brengen. Maar het trekt mij meer aan om enkele gegevens in 
een bepaald verband te stellen tegen de zojuist aangegeven achter­
grond. Daarbij zal ik onder natuurlijke situatie verstaan: een situatie, 
waarin het proefdier een gedrags-repertoire vertoont zoals wij dat 
van veldwaarnemingen aan dezelfde soort kennen. Want het is niet 
altijd doenlijk of raadzaam, het onderzoek in de natuur uit te voeren; 
in veel gevallen kunnen we de natuur beter in huis halen en in het 
laboratorium een situatie scheppen die de natuurlijke voldoende be­
nadert. 

Wat wij onder leren moeten verstaan, is heel wat minder eenvoudig 
te definiëren. In biologisch verband wordt gewoonlijk de definitie 
van Thorpe aangehouden: leren is het proces dat zich uit in een tame­
lijk duurzame en meestal adaptieve verandering van het gedrag ten 
gevoige_va.n,5rïaring..Hierbij' möèf dan nog énig voorbehoud gemaakt 
worden om processen als groei, uitputting e.d. uit te sluiten, terwijl 
het begrip ervaring zelf weer naar het begrip leren terugwijst. Hoewel 
velen het gevoel hebben, dat wij bij leren met één fundamenteel pro­
ces te maken hebben, moeten we ons er voorlopig bij neerleggen dat 
dit veronderstelde proces zich uit in een aantal, althans descriptief, 
nogal verschillende verschijnselen. Als aanvulling op de door Vossen 
besproken habituatie en conditionering (p. 186), zou ik bijvoorbeeld 
willen wijzen op die gevallen, waarbij de ervaring wordt opgedaan, 
lang voordat de erdoor veroorzaakte verandering in het gedrag kan 
worden vastgesteld. Denken wij bijvoorbeeld aan de door Kruijt ge-
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noemde gevallen van het leren van vogelzang: de vogel hoort de zang 
maanden vóór hij die gaat nabootsen (p. 170 e.V.). Op het tijdstip dat 
hij de zang hoort, ziet men wel een zekere opmerkzaamheid, maar er 
is geen aanwijzing dat de vogel iets geleerd heeft. Ook kan hier explo­
ratiegedrag genoemd worden, waarbij het dier zijn omgeving verkent; 
er is geen zekerheid over wat tijdens deze verkenning geleerd wordt 
en wat niet- pas later, wanneer het dier hongerig is geworden of 
plotseling op de vlucht slaat, blijkt dat het wel degelijk de plaats van 
het voedsel of de ligging van een schuilplaats heeft geleerd. Som­
migen gebruiken dit soort gevallen als uitgangspunt voor een theorie, 
waarbij het opdoen van de ervaring als het eigenlijke leerproces 
wordt gezie'n, ook bijvoorbeeld bij de conditioneringen; de genoemde 
gevallen verschillen daarvan dan alleen in de tijd die verstrijkt tussen 
de ervaring en de uiting ervan in het gedrag. Maar hier heerst onder 
de deskundigen allerminst eenstemmigheid, en Hinde (1970) merkt 
op, dat het meest opmerkelijke aan de hierover heersende controverse 
is de 'vindingrijkheid', waarmee men dezelfde feiten bij verschillende 
theorieën heeft weten onder te brengen. Ik moet daarom een beroep 
doen op een vager, maar algemeen gangbaar begrip leren, en zal ook 
zonder waarschuwing van het ene verschijnsel naar het andere over­
stappen, als beide maar onder dit algemene begrip vallen. 

Wat betreft het voedselzoek-gedrag, dat bij zovele conditionerings-
proeven een rol speelt, vinden wij, in overeenstemming met de labo­
ratoriumuitkomsten, ook in de natuurlijke situatie een grote invloed 
van leren. Jonge vinken en andere jonge vogels beginnen naar elk 
klein dingetje of vlekje te pikken dat tegen de achtergrond afsteekt, 
en leren geleidelijk wat eetbaar is: de selectiviteit van het pikken 
neemt toe. Op deze wijze vormen zich ook bepaalde voedselvoorkeu-
ren. Zo vond Kear (1962), dat bij een aantal vinkensoorten een soort-
kenmerkende voorkeur voor bepaalde zaden ontstaat in verband met 
de grootte en misschien ook de vorm van de snavel van de betref­
fende soort. Elk vinkje eet zoals het gebekt is. In grote trekken gaven 
de dieren de voorkeur aan dat voer, dat zij het snelst van de schil en 
de zaadhuid konden ontdoen. In de tijd dat de jongen voor hun 
voedselvoorziening nog sterk van de ouders afhankelijk zijn, staat dit 
explorerende pikken overigens nog min of meer los van de honger. 
Sterker nog: als de dieren hongerig worden, houdt dit pikken juist op 
en wordt er alleen maar gebedeld. Het leren geschiedt om zo te zeg-

208 



gen in de vrije tijd, en de voedselvoorziening wordt niet afhankelijk 
gemaakt van de inefficiënte oefeningen. We zien hier al dadelijk hoe 
het leerproces op zinvolle wijze in het totale gedrag is opgenomen. 

Over de onderzoekingen van Croze (1970) naar de subtiele jacht-
methoden van zwarte kraaien, en het daarbij optredende 'zoekbeeld'-
verschijnsel, is door Van den Assem iets vermeld (p. 26). Het bestaan 
van schutkleuren, mimicry, en de daarbij behorende gedragingen bij 
zovele prooidieren zijn een overtuigend argument voor het leerver­
mogen van de roofvijanden, als het hun voedselvoorziening betreft. 
Dit soort gevallen, waargenomen in natuurlijke situaties, komt goed 
overeen met het conditioneringsschema. Namelijk, van aanvankelijk 
variabel gedrag worden bepaalde varianten bekrachtigd (of beloond) 
met voedsel, andere doven uit of worden negatief bekrachtigd (of 
bestraft). Het gedrag wordt daardoor efficiënter in het uitbaten van 
de omgeving. Bij het variabele voedselaanbod in de natuur kan het 
gedrag steeds weer worden aangepast. Zo zien we veranderingen van 
het voedselzoeken in verband met de tijd van de dag, met de seizoe­
nen, en bij kustvogels met de getijden van de zee. 

Toch moeten we ons hoeden voor generalisaties: niet op alle geval­
len van efficiënter wordend gedrag is het conditioneringsschema in 
een voor de hand liggende vorm van toepassing. Een sprekend voor­
beeld geven de waarnemingen van Wells (1958) aan jonge, pas uit­
gekomen inktvisjes (sepia's), die steeds efficiënter, dat wil in dit geval 
zeggen steeds sneller, op voorbijzwemmende garnaaltjes reageren met 
het uitslaan van de vangarmen, en die daardoor waarschijnlijk er ook 
steeds vaker een te pakken krijgen. Het lijkt voor de hand te liggen 
dat het te pakken krijgen van de garnaaltjes de rol van beloning 
speelt in dit proces. Toch liet een eenvoudige proef zien, dat deze 
'beloning' niet nodig is voor het efficiënter worden van het gedrag: 
als de garnaaltjes achter glas verschijnen, dus niet gevangen kunnen 
worden, wordt precies dezelfde efficiëntie bereikt. Bovendien kon 
worden aangetoond, dat die efficiëntie niet van de leeftijd afhankelijk 
was en dus niet zonder meer het gevolg van groei kon zijn. De effi­
ciëntie bleek hier uitsluitend afhankelijk van het aantal malen dat het 
dier de beweging had uitgevoerd. Als er hier al sprake is van een 
conditionerende beloning, dan bestaat die in ieder geval niet in het 
verkregen voedsel. Ook was de (al dadelijk grote) zuiverheid waarmee 
gemikt werd niet afhankelijk van de beloning. Al lijkt dit geval dus 
sterk op een conditionering, het is dat niet. Andere gegevens wijzen 
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er bovendien op, dat het leervermogen bij sepia's in dit stadium nog 
onontwikkeld is. 

Een vergelijkbaar geval vinden wij bij de eekhoorns van Eibl-Eibes-
feldt (1963), dus bij verwanten van de ratten. Jonge eekhoorns, die 
voor het eerst hazelnoten krijgen, beginnen daar verwoed aan te kna­
gen. Nu en dan trachten ze de ondersnijtanden als breekijzer in de 
geknaagde groeven te zetten. Op die wijze springt de noot vroeg of 
laat open en kan de inhoud opgegeten worden. De efficiëntie van dit 
gedrag neemt snel toe, doordat het dier bij het knagen de structuur 
van de noot beter gaat benutten. Op het eerste gezicht dus een con­
ditionering met voedsel als beloning. Eibl-Eibesfeldt echter, hiermee 
niet tevreden, besloot dit nader te toetsen. Hij bood leeggehaalde, 
weer dichtgeplakte noten aan een paar onervaren eekhoorns aan. Ook 
deze leerden nu de - lege - noten steeds beter open te maken. Waar 
noten een zeer belangrijke voedselbron voor de wilde eekhoorn zijn, 
lijkt dit ook zinvol: het jonge dier moet, ook als de eerste noten leeg 
blijken te zijn, en dat zijn ze nogal eens, doorgaan en zijn techniek 
verbeteren, om niet belangrijke kansen onbenut te laten. Maar blijven 
wij dit toch als een conditioneringsproces zien, dan moeten we aan­
nemen dat bijvoorbeeld efficiënt knagen, of het zien van de binnen­
kant van de noot belonend werkt. In ieder geval blijken beloningen, 
zo ze al aanwijsbaar zijn, van onverwachte en zeer specifieke aard te 
kunnen zijn, samenhangend met het soort gedrag en dier, en daarmee 
zijn dus de leerprocessen geprogrammeerd in verband met de levens­
wijze van de betrokken dieren. Wanneer wij er even bij stil staan, is 
natuurlijk in die gevallen, waar voedsel wèl de beloning is, deze be­
lonende werking niet een eigenschap van dat voedsel, maar een eigen­
schap van het dier. Hoe wijd verbreid deze werking ook is en hoe 
vanzelfsprekend die ons ook voorkomt, het is een aanpassing die vast­
ligt in de structuur van het dier. Het feit dat leren in het algemeen 
leidt tot een betere aanpassing aan de omstandigheden, wijst er op, 
dat de werking van beloning en straf niet toevallig kan zijn, maar in 
het dier geprogrammeerd is. 

Aldus geprogrammeerde leerprocessen zijn dus zelf 'soortskenmer-
kend'. Kruijt beschrijft hoe de vink vermoedelijk zijn zang leert door­
dat zeer bepaalde klanken als beloning werken (p. 172). Die zang, 
waarin deze klanken voorkomen, wordt later nagezongen. Men kan 
het dier geen soortsvreemde zang opdringen, behalve die van de 
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boompieper, waarin diezelfde klanken ook voorkomen. 

Bestaat er dus bij leerprocessen deze afhankelijkheid van de structuur 
van het dier, inmiddels zijn er ook gegevens die er op wijzen, dat er 
bepaalde weerstanden tegen conditionering in de structuur kunnen 
zijn ingebouwd. Patronen van het voortbewegen bij bijvoorbeeld sala­
manders blijven ondanks drastische operatieve ingrepen onveranderd 
functioneren. Weiss (1950), die op dit gebied uitvoerige proeven deed 
met salamanders die een buitengewoon groot regeneratievermogen 
hebben, zag kans om de pootaanleg bij de larven zo door inplantatie 
te veranderen, dat de voorpoten bij de volwassen dieren omgekeerd 
kwamen te staan. Het bleek nu, dat de coördinatie tussen voor- en 
achterpoten 'normaal' bleef, wat in dit geval betekende dat het dier 
zich niet of nauwelijks kon voortbewegen. Soortgelijke proeven bij 
ratten en zelfs bij apen, waarbij pezen en zenuwverbindingen werden 
gewijzigd, wezen in een dergelijke richting. Weliswaar zijn deze dieren 
in staat compenserende bewegingen te leren, maar de oorspronkelijke 
coördinatie schijnt telkens weer onveranderd te kunnen terugkeren. 

Een meer ethologisch voorbeeld van een dergelijk geval vinden we 
bij Dilger (1960). Deze onderzoeker maakte een studie van een aantal 
dwergpapegaaiensoorten. Twee van die soorten lijken morfologisch 
sterk op elkaar, maar verschillen op interessante wijze in hun gedrag. 
Beide soorten trekken in de natuur reepjes bast van de bomen als 
nestmateriaal, maar de ene soort (Agapornis personata fischeri) 
draagt dit materiaal in de snavel naar het nest, de andere soort (A. 
roseicollis) stopt de reepjes bast onder de veren van de stuit, klemt 
ze vast en vliegt zo met een bos wapperende bastvezels achter zich 
aan naar het nest. In het laboratorium gebruiken ze even gemakkelijk 
reepjes papier in plaats van bast. De twee soorten zijn zo nauw ver­
want dat ze zich laten kruisen. De hybride jongen zijn bijzonder in­
teressant voor ons onderwerp. Het bleek dat, toen deze vogels tot 
nestelen overgingen, ze hardnekkig maar vruchteloos de papierstrook­
jes onder hun stuitveren trachtten te stoppen. De bewegingen misluk­
ten doordat de vogels de papiertjes niet op tijd loslieten, niet ver 
genoeg achterover reikten, of iets dergelijks. De coördinatie was ken­
nelijk niet volmaakt. Zo nu en dan werd er echter ook wel een 
strookje in de snavel weggedragen. Dit gebeurde steeds vaker, zodat 
de vogels geleidelijk wel tot een bevredigende nestbouw kwamen. 
Maar zelfs na twee jaar werden eerst altijd weer de vruchteloze in-
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stopbewegingen gemaakt. Pas in het derde jaar namen deze duidelijk 
af. Deze afname maakt het onwaarschijnlijk dat toch nog één of 
andere beloning het uitvoeren van de instopbeweging gevormd had 
en in stand hield. Evenals in het geval van de salamanders van Weiss 
en de andere voorbeelden, blijkt ook hier een weerstand te bestaan 

. tegen wijzigen of verdwijnen van een bepaald gedrag; in deze voor­
beelden hebben sterk gewijzigde effecten van het gedrag geen of vrij­
wel geen verandering van het optreden ervan tot gevolg, wat niet in 
overeenstemming is met het gewone voedselconditioneringsschema. 

In een heel algemene vorm vinden we ditzelfde verschijnsel gede­
monstreerd; wanneer dieren onder sterk afwijkende omstandigheden 
opgroeien. De opgedane ervaring moet dan in vele opzichten óók 
afwijkend zijn, en wanneer conditioneringen, of algemener: leerpro­
cessen, voor de vorming van het gedrag bij de betrokken soort be­
langrijk zijn, moet men verwachten dat deze vorming in bepaalde 
opzichten anders verloopt, ook al kan men niet van elke afzonderlijke 
handeling zeggen, of de relevante ervaring anders is geweest. We 
vinden evenwel, dat in zulke gevallen, ondanks gewijzigde omstandig­
heden en dus ervaring, veel van het gedrag zich geheel normaal kan 
ontwikkelen. 

Wanneer wij stekelbaarzen in het vroegste ei-stadium isoleren, en 
elk apart in een plastic bakje onder diffuus licht laten opgroeien tot 
ze geslachtsrijp zijn, en wij plaatsen'ze dan in een natuurlijke om-

j geving, d.w.z. een goed beplant aquarium, dan kunnen we (zover 
| onze ervaring nu reikt) vanaf het eerste begin geen verschil in gedrag 
i\ ontdekken met in het wild opgegroeide dieren, die toch in voort-
\ durende interactie met scholen soortgenoten, en blootgesteld aan uit-
| eenlopende omstandigheden op hun wintertrek naar zee, allerlei er­

varing hebben kunnen opdoen. De geïsoleerd opgegroeide dieren 
reageren onmiddellijk normaal op de vegetatie en beginnen binnen 

I de daarvoor gebruikelijke tijd (van V2 tot enkele uren) op de geijkte 
wijze een nest te bouwen; op de voor het eerst aangeboden mannetjes 

; en wijfjes wordt meteen verschillend en adequaat gereageerd. Het 
ontwikkelingsproces is kennelijk zo geprogrammeerd, dat ondanks de 
meest uiteenlopende omstandigheden toch hetzelfde resultaat ontstaat. 

} De aanpassing van het voortplantingsgedrag aan de natuurlijke om-
I standigheden is dus niet het gevolg van een conditionerende interactie 
'- met die omstandigheden; interactie met soortgenoten is bijvoorbeeld 
i kennelijk niet van belang voor een normale ontwikkeling van balts 
I • 
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en agressie tegen wijfjes en mannetjes. 
Toch blijkt de stekelbaars wel degelijk over goede leervermogens 

te beschikken. Het territorium-gedrag houdt natuurlijk al in, dat de 
ligging van het nest en de grenzen tot waar het dier kan gaan zonder 
aangevallen te worden, worden geleerd. Ook blijkt dat de ligging van 
de nesten van de buren terdege wordt geleerd; een vaste voerplaats 
wordt natuurlijk zeer snel geleerd. Ook voor een meer kunstmatige 
dressuur blijkt de soort ontvankelijk (Sevenster, 1968). Wij kunnen 
het mannetje in zijn territorium steeds vaker door een ring laten 
zwemmen als wij daaraan het effekt verbinden, dat er 10 seconden 
lang een wijfje verschijnt om tegen te baltsen, of ook wel een, rivaal 
mannetje om tegen te vechten. Beide situaties werken dus als be­
loning, en met beide krijgen wij hoge responsfrequenties. Op dezelfde 
wijze kunnen wij het mannetje ook leren in de punt van een dun 
staafje te bijten. Als daardoor het rivaal-mannetje verschijnt, dan is 
de respons-frequentie van dit staafbijten vaak nog hoger dan bij het 
ringzwemmen. Wordt echter het kuitrijpe wijfje als beloning gebruikt, 
dan blijft de respons-frequentie opvallend laag. Na de 10 seconden 
balts tegen het wijfje duurt het vaak vele minuten voordat het man­
netje opnieuw in de staaf bijt. Wel gaat hij in die tijd telkens naar de 
staaf toe en zwemt er aarzelend omheen. Meestal is bij deze staaf -
bezoeken ook een neiging tot bijten te zien, het dier kan met open 
bek het staafje zelfs even aanraken, maar tot echt bijten komt hij net 
niet. Kennelijk valt het hem moeilijk om na 10 seconden balts in het 
staafje te bijten. Deze remming van het bijten is verder onderzocht 
in proeven, waarvan de bespreking ons hier te ver zou voeren (Se­
venster, 1973). Van belang is de uitkomst, dat door de dressuur het 
staafje met het wijfje geassocieerd raakt, d.w.z. het wordt een voor­
werp dat net als het wijfje zelf het bijten van het mannetje onder­
drukt, vooral wanneer dit mannetje sterk tot baltsen geneigd is, zoals 
kort na een beloning het geval is. Deze baltsneiging en daarmee de 
bijtremming moet na iedere beloning eerst weer afnemen, voordat het 
dier opnieuw kan bijten. Zelfs wekenlang herhaalde dressuur is niet 
in staat gebleken om deze belemmering van de respons-frequentie op 
te heffen of zelfs maar te verminderen. De structuur van het dier stelt 
hier een onoverkomelijke grens. 

Deze en andere waarnemingen laten zien dat, ook al zou alle leren 
uiteindelijk één welomschreven proces blijken te zijn, het dan toch in 
ieder geval niét een algemene, diffuse flexibiliteit inhoudt, waarbij de 
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verschillen tussen de soorten alleen in leervermogen, in intelligentie, 
gelegen zouden zijn. Wat wél geleerd kan worden en wat niét; in 
welke situatie en in welk gedragspatroon, dat alles is sterk van de 
soort afhankelijk. Vanuit deze zienswijze is nog weinig werkelijk ge­
richt onderzoek gedaan, maar het lijkt aannemelijk dat deze afhanke­
lijkheid te maken heeft met de aanpassing van die soort aan zijn 
natuurlijke omstandigheden. Zo lijkt het begrijpelijk, dat het in allerlei 
opzichten zo variabele voedselaanbod in de natuur voor vogels en 
zoogdieren, en waarschijnlijk voor veel andere vertebraten, te maken 
heeft met de grote flexibiliteit van het voedselzoekgedrag, en dat dit 
gedrag, bijvoorbeeld van rat en duif, zich daarom zo bij uitstek leen­
de voor het .onderzoek van conditioneringsverschijnselen. Conditione-
ringsproeven met dieren die in het wild voedselspecialisten zijn en 
bovendien in voedselovervloed leven, zodat er weinig gezocht hoeft 
te worden (de Australische koala's wellicht?), zouden ons hier veel 
kunnen leren. 

Wanneer daarentegen datgene, wat geleerd moet worden, iedere gene­
ratie hetzelfde is en ook tijdens het individuele leven niet verandert, 
zien we zeer merkwaardige, versnelde leerprocessen optreden, die 
bovendien in hoge mate irreversibel zijn. Dit is bijvoorbeeld het geval 
als de jongen hun soortgenoten moeten léren kennen, via een proces 
dat we inprenting noemen, en waardoor in zeer korte tijd een zeer 
duurzame gevoeligheid ontstaat voor bepaalde configuraties, die ken­
merkend voor die soort zijn. Dit proces komt pas aan het licht als 
we het jong niet met een soortgenoot, maar met een ander dier of 
object in aanraking brengen, waarop het dan voor de rest van zijn 
leven kan blijven reageren. Het mag zo zijn, dat deze inprenting in 
wezen niet verschilt van bijvoorbeeld conditionering, de rol die het 
in het natuurlijke leven van het dier speelt, is evenwel een geheel 
andere dan die van het leren in verband met voedselzoeken: een grote 
mate van irreversibiliteit staat hier tegenover een grote mate van 
flexibiliteit. 

Een merkwaardig snel leerproces treffen we ook aan in het ham­
stergedrag van de verschillende klauwierensoorten (fig. 1). Deze vo­
gels prikken hun prooien op dorens of andere scherpe punten, bijvoor­
beeld van prikkeldraad. Zij vormen zo hele voorraadschuren van 
insekten, muizen, hagedissen en jonge vogeltjes. Het is waarschijnlijk 
dat op kritische ogenblikken deze voorraden een uitkomst voor de 
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Fig. 1. De grauwe klauwier (uil J. E. Sluiters, 1970. Prisma vogelgids, 
Prisma 600, Hét Spectrum B.V. Utrecht/Antwerpen; illustratie Robert 
Scholtz). 

vogel zijn en bijdragen aan de overleving van het broedsel, zoals bij 
langdurig, slecht weer of invallende kou in de periode dat er op­
groeiende jongen zijn. 

Dit hoogst merkwaardige gedrag van klauwieren heeft allang de 
aandacht van ethologen getrokken, en het is niet lang geleden op­
nieuw bekeken door Lorenz & Von St. Paul (1968) bij drie soorten: 
de grauwe klauwier, de roodkopklauwier en de klapekster. Zij hadden 
vogels uit het nest genomen en na zekere tijd ieder afzonderlijk in 
een kooi gezet, waarin geen dorens of andere scherpe uitsteeksels 
aanwezig waren. Het begon ermee, dat zo'n onervaren vogel een 
voorwerpje (braakbal, insekt, dennenaald) in de snavel nam en er 
een tijdje mee bleef zitten. Een paar dagen na het uitvliegen al ging 
dit over in een soort veegbeweging met dit voorwerpje, over de 
bodem of in de lucht iets erboven, waarna het dan werd losgelaten. 
Dit gebeurde steeds vaker en langduriger. Ook waren er later twee 
bewegingen te zien: vertikaal op-en-neer en de horizontale veegbewe­
ging. Bovendien werd de beweging steeds vaker op een bepaalde 
plaats uitgevoerd, vooral als er daar maar een klein oneffenheidje te 
bespeuren viel. Na enige tijd kregen de vogels grote belangstelling 
voor een spijker, als die in hun zitstok bevestigd werd. Eerst werd die 
druk beknabbeld, en dan vlogen de vogels weg om een of ander voor­
werp te halen, niet noodzakelijk iets eetbaars, waarmee de vroeger in 
de lucht uitgevoerde op-en-neer bewegingen nu op de punt van de 
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spijker werden herhaald. Zodra het voorwerp 'pakte' en doorboord 
was, werd het losgelaten. Dit lukte de eerste malen meestal niet. Wel 
werd direct de beweging op de punt gericht, maar de trefzekerheid 
nam kennelijk met de ervaring toe. Interessant is ook dat de vogels 
niet alleen bij het aanbieden van een wat grotere buit dadelijk op 
zoek gingen naar een doorn, maar ook omgekeerd: bij het aanbieden 
van een doorn of spijker gingen ze op zoek naar een geschikt voor­
werp om erop te prikken. 

Uit deze beschrijving krijgt men de indruk dat het hele gedrag in 
hoge mate voorgeprogrammeerd is: de intentie-bewegingen en het on­
middellijke reageren op de eerste doorn wijzen daarop. Alleen tijdens 
de eerste opprik-pogingen wordt duidelijk een steeds betere oriëntatie 
en een steeds efficiënter gebruik van kracht geleerd. Dit leren schijnt 
dan bijzonder snel te gaan, hoewel nogal variabel van individu tot 
individu. Daarna blijft het gedrag met grote hardnekkigheid optreden. 

Aangezien het opprik-gedrag waarschijnlijk belangrijke overlevings­
waarde heeft, mogen we in dit snelle leren misschien weer een aan­
passing zien. Ook in dit geval immers moet elke generatie weer het­
zelfde leren, en wel hoe eerder, hoe beter, èn, eenmaal geleerd, mag 
het gedrag niet weer verdwijnen. Het weer kan immers altijd omslaan. 
Vandaar de grote hardnekkigheid, de efficiëntie, en een zekere auto­
nomie van het leerproces. 

Ik zou hieraan een kleine speculatie willen verbinden. Nu wij het 
hebben over het aanpassingskarakter van leerprocessen, ligt het voor 
de hand om de leerprocessen ook vanuit het gezichtspunt van de 
evolutietheorie te beschouwen. Hoe zou dat gedrag van de klauwieren 
in de evolutie kunnen zijn ontstaan? Er is hierover een suggestie ge­
daan (Miller, 1931). Klauwieren vertonen zekere convergente trekken 
met roofvogels. Zij zitten als valkjes op een uitkijkpost, zij jagen 
biddend als een torenvalk, zij hebben een roofvogelsnavel, zij be­
machtigen relatief grote prooien en kunnen die met de poot vast­
houden. Alleen: die poot is relatief zwak. De suggestie is nu, dat de 
gemeenschapp»lijke klauwierenvoorouder geleerd heeft dorens te ge­
bruiken als steun bij het bewerken van zijn prooi, als welkome com­
pensatie dus van de mindere geschiktheid van de poot. (Men kan dan 
natuurlijk ook stellen, dat door dit gebruik van dorens de poot zwak 
kon blijven.) Als bijkomstig effect daarvan zal zo'n opgespietste prooi 
of een rest ervan wel eens zijn blijven zitten, zodat in het woongebied 
van de klauwier in geval van nood altijd nog wel wat te vinden was. 
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Dit neveneffect, en trouwens ook de betere prooibewerking zelf, zou­
den een zekere selectiedruk teweeg gebracht kunnen hebben: ten 
eerste gericht op wat we zouden kunnen noemen 'facititatie van het 
leerproces', ten tweede op een versterking van het neveneffect door 
bijvoorbeeld een verschuiving in de relatie tussen jachtneiging en hon­
ger ten gunste van de jachtneiging. Er wordt dan méér gejaagd dan 
gegeten, en het resultaat zal een voorraad zijn, zoals de klauwieren 
die tegenwoordig aanleggen. 

Essentieel hierin is, dat een leerproces eerst ontogenetisch een aan­
passing tot stand brengt, en dat dan daardoor een ontwikkeling in de 
evolutie in gang gezet wordt. Indien het leerproces al dadelijk met 
maximale efficiëntie zou plaats hebben in iedere generatie bij ieder 
dier, zou de zo genoemde 'facilitatie' van dit leerproces achterwege 
kunnen blijven. Maar dit lijkt een zeer onwaarschijnlijke mogelijk­
heid. Het is veel waarschijnlijker dat sommige dieren het niet leren of 
laat leren, en die zullen dan in het nadeel zijn. Dit zal een selectie-
druk opleveren ten gunste van factoren, die een snel leren ten allen 
tijde garanderen. Elke generatie weer moet hetzelfde geleerd worden: 
de flexibiliteit die anders het voordeel van leren vormt en die het 
proces eerst mogelijk heeft gemaakt, is dan niet meer van belang en 
maakt plaats voor steeds grotere verstarring. Zonder te willen ver­
dedigen dat dit nu de bewezen verklaring voor het onderhavige gedrag 
is, heb ik de mogelijkheid van een dergelijke ontwikkeling eraan wil­
len illustreren. Essentieel is, dat een dier dat iets geleerd heeft, aan 
een andere selectie bloot staat dan een dier dat datzelfde niet geleerd 
heeft: het zijn eenvoudig twee fenotypen. Factoren die het ontstaan 
van het gunstigste fenotype waarschijnlijker maken, zullen worden 
geselecteerd. (We kunnen daarom ook van genetische assimilatie 
spreken of van het Baldwin-effekt.) Het is in feite een aloude hypo­
these dat oorspronkelijk geleerde gedragingen in de loop van de evo­
lutie erfelijk kunnen worden vastgelegd. Darwin, sprekend over de 
grens tussen 'habits' and 'instincts', zegt erover: als Mozart, die al op 
zijn derde jaar na verbazend weinig oefenen piano kon spelen, nu 
eens direkt bij de eerste keer een melodie had gespeeld, dan zouden 
we kunnen zeggen dat hij het instinctief gedaan had. 

De hypothese wordt, dacht ik, althans enigszins ondersteund door 
de helaas schaarse proeven, waarbij op leervermogen van ratten en 
muizen is geselecteerd. (Deze proeven zijn door Van Oortmerssen 
genoemd in verband met het z.g. Tryon-effekt op p. 120.) 
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1 
Om te kunnen selecteren gebruikte men bij die proeven meestal 

het een of andere doolhof. De weinige gegevens wijzen erop, dat de 
selectie succes heeft.. Het gebruikte doolhof wordt dus door de opeen­
volgende generaties steeds sneller geleerd. Maar dit hield geen ver­
band met de leerprestaties iri andere opgaven, zoals men wèl gehoopt 
had. Er werd dus niet op een algemeen leervermogen geselecteerd, 
maar op één specifiek leerproces: het leren van dat ene bepaalde 
doolhof werd gefaciliteerd. Op welke factoren de facilitatie van een 
leerproces berust, is voor de selectie en voor ons op dit moment van 
geen beläng; de mogelijkheid van facilitatie is er waarschijnlijk, en 
selecteren op scherp omschreven leerprocessen kon wel eens een in­
teressante bron van gegevens opleveren; en dàn wordt het natuurlijk 
wel van belang uit te zoeken, in welke factoren zo'n facilitatie gelegen 

Er is nog een manier, waarop het leren in natuurlijke situaties de 
loop van de evolutie drastisch kan beïnvloeden, namelijk door traditie 
in de wijdste zin van dat woord, gedefinieerd als de niet-genetische 
overdracht van eigenschappen. Eigenschap moet dan ook weer in een 
zeer wijde zin worden opgevat. Het kan bijvoorbeeld slaan op het 
simpele feit dat het dier in een bepaald biotoop leeft. In deze simpele 
vorm zou het toepasbaar zijn op de urbanisatie van een vogelsoort. 
Eén paar van deze vogels gaat broeden in een stadstuin (bijvoorbeeld 
omdat het bos plotseling in een woonwijk is omgezet); zij verwerven 
daarmee een nieuwe eigenschap, namelijk een nieuw biotoop. Wan­
neer het nu een soort betreft waarbij de biotoop-keuze sterk door de 
jeugd-ervaring wordt bepaald, zoals dat voor sommige soorten proef­
ondervindelijk is vastgesteld (Klopfer & Hailman, 1965; Wecker, 
1963), dan wordt daardoor het nieuwe biotoop niet-genetisch op de 
jongen overgedragen. Om het principe zuiver te stellen, is het van 
belang, dat bij het ouderpaar geen enkele genetische predispositie 
voor deze nieuwe biotoop-keuze aanwezig was. Het wordt dan duide­
lijk, dat door de traditie een nieuwe ontwikkeling in gang gezet wordt; 
de selectie in een stadstuin is nu eenmaal anders dan die in een bos, 
zodat op den duur genetische veranderingen zullen plaats vinden. 
Algemener gesteld: de selectie binnen een traditie is anders dan die 
erbuiten. Ongeveer hetzelfde, maar dan in veel dramatischer vorm, 
heeft zich waarschijnlijk voorgedaan bij een Afrikaanse onderfamilie 
van de wevervogels (Ploceidae), de Viduinae of weduwvogels, die op 
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de wijze van de koekoek parasiteren op Estrildinae of prachtvinken. 
Na jaren van geduldig speurwerk heeft Nicolai (Nicolai, 1964) een 
verhandeling geschreven over de betrekkingen tussen de weduwvogels 
en de prachtvinken, die zich als een detectiveroman laat lezen, maar 
zich daarom ook niet laat navertellen. Het volgende verhaal is er 
maar een mager aftreksel van. 

De weduwvogels leven verspreid over de zuidelijke helft van Afri­
ka. Van een tiental soorten is de voortplanting nu bekend. Sommige 
van deze soorten zijn nog weer opgesplitst in verschillende geogra­
fische rassen. Elke soort blijkt te parasiteren op slechts één soort 
prachtvink, en elk ras correspondeert met één ras van de bijbehorende 
gastheersoort. Voor zover nu bekend, loopt de indeling in soorten en 
rassen van de parasieten volstrekt parallel aan die van de gastheer-
vogels. (Maar niet ieder gastheer-ras hoeft een parasiet te hebben!) 
Het parasitisme van de weduwvogel is overigens goedaardiger dan 
dat van onze koekoek: eieren of jongen van de gastheer worden niet 
uit het nest gegooid, maar groeien met de indringers op. 

Terwijl de volwassen weduwvogels in het geheel niet lijken op de 
prachtvinken waarbij ze parasiteren, zijn hun jongen totdat ze zelf­
standig worden, vrijwel niet van de erbij behorende jonge pracht­
vinken te onderscheiden. Deze gelijkenis strekt zich uit tot in minu­
tieuze details, zoals de vlekkentekening op het verhemelte, en de 
eigenaardige manier van bedelen, die voor prachtvinken kenmerkend 
is. Juist deze details zijn echter volgens Nicolai van het grootste be­
lang, omdat naar zijn ervaring de prachtvinken uitzonderlijk kieskeu­
rig zijn in hun voergedrag; een enigszins afwijkend jong zou prompt 
worden overgeslagen en verhongeren. Het is duidelijk dat deze ge­
lijkenis als een vergaand geval van mimicry moet worden beschouwd. 
Deze verregaande mimicry en de parallelle systematiek van parasieten 
en gastheren laat eigenlijk maar één verklaring toe. Eieren van de 
gemeenschappelijke voorouders van de huidige weduwvogels moeten 
eens in de nesten beland zijn van de gemeenschappelijke (toen nog 
niet zo kieskeurige!) voorouders van de huidige prachtvinken. Dat 
zoiets gebeuren kan is bekend, en wordt door Nicolai met eigen 
waarnemingen gestaafd; wijfjes in legnood, wier nest op het kritieke 
ogenblik is verstoord, leggen in een ander nest, desnoods van een 
andere soort. Belangrijker is wat Nicolai ons weet te vertellen over 
de gevolgen die zo'n toevallige gebeurtenis kan hebben, en wel op 
grond van volière-ervaringen met allerlei vogelsoorten, waaronder 
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1 
verwanten van de groepen waar het hier om gaat. Een wijfje, dat uit 
zo'n 'misplaatst ei' is geboren en door de pleegouders is opgevoed, 
kan haar leven lang een zekere binding aan de pleegoudersoort hou­
den, een vorm van inprenting dus. Met name wordt zij door de neste­
lende en zingende mannetjes Van die soort sterk aangetrokken en 
zelfs tot ovulatie aangezet. Aangezien zij voortdurend in de buurt van 

* het nest van dat mannetje rondhangt en er zelfs bij gelegenheid aan 
meebouwt, is de kans niet denkbeeldig, dat ook haar ei weer in een 
nest van de pleegoudersoort terecht komt. Dit moet dan wel op een 
geschikt ogenblikje gebeuren, want het rechtmatige paar verzet zich 
heftig tegen haar hardnekkige aanwezigheid. En als het lukt is het ei 
natuurlijk onbevrucht..., tenzij er op het juiste moment een man­
netje van de eigen soort' in de buurt was. De kans op bevruchting 
wordt enorm verhoogd als ook dat mannetje op de pleegoudersoort 
is ingeprent. (Dit werkt 'Ehebahnend', zoals Nicolai het uitdrukt.) 
Niet alleen wordt dan de ontmoetingskans veel groter, omdat ook dat 
mannetje door de nestelende paren van de pleegoudersoort wordt aan­
getrokken, maar ook is zijn aantrekkelijkheid voor het wijfje groter, 
doordat hij hele stukken van de zang van de pleegoudersoort heeft 
overgenomen (fig. 2). Op deze, hier globaal aangegeven wijze kan 
door een toevallige samenloop van omstandigheden ergens in Afrika 
een groepje van gelijkelijk ingeprente vogels zijn ontstaan, die voor 
hun voortplanting op elkaar waren aapgewezen en die door het in-

Fig. 2. Een paartje pijlstaart- of koningswida's, aangetrokken door een 
nestelend mannetje van de pleegoudersoort (granaatastrilde) (uit Nicolai, 
1964). 
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prentingsproces voor goed aan de pleegoudersoort gekluisterd raak­
ten. In het spoor van de traditie zal dan de genetische evolutie ge­
volgd zijn, o.a. naar steeds betere mimicry en met een soorts- en 
rassensplitsing parallel aan die van de oorspronkelijke pleegouder­
soort. 

In veel minder opzienbarende vorm zal de evolutie van veel dieren 
telkens weer gericht zijn en nog worden door traditie, en het is daar­
om onbegrijpelijk dat deze mogelijkheid in de algemene verhandelin­
gen over evolutie-processen vrijwel geen aandacht krijgt. Waarschijn­
lijk wordt het altijd nog gezien als een vorm van Lamarckisme (ten 
onrechte naar Lamarck genoemd), en daarom op Freudiaanse ̂ wijze 
verdrongen. In de allerlaatste tijd wordt door het veldwerk, o.a. met 
behulp van radiozendertjes, nieuwe aandacht gewekt voor de indivi­
duele betrekkingen tussen de dieren. De voorwaarden voor traditie­
vorming bleken daarbij vaak vervuld. Zo bleek uit een recent onder­
zoek met radiopeiling aan een aantal gezinnen Canadese wasberen, 
elk met zender en eigen golflengte, dat de gezinnen onderling ver­
schillen vertoonden, en dat de leden van één gezin elkaar veel langer 
bleven opzoeken dan men tot dan toe had vermoed (Schneider et al., 
1971). Ewer (1963) vermeldt, dat de jongen van de z.g. stokstaartjes, 
één van de Viverridae, nieuw voedsel slechts van de moeder accep­
teren. 

Wat betreft de mogelijkheid van traditie in engere zin, namelijk 
door onmiddellijke nabootsing wil ik er op wijzen, dat dit niet tot de 
primaten of zelfs tot de zoogdieren beperkt hoeft te zijn. Een aardige 
laboratorium-proef door Dawson & Foss (1965), met parkieten uit­
gevoerd, wijst daarop. Er werd met vijf paren parkieten gewerkt. Aan 
één vogel van ieder paar werd eerst acht dagen lang dagelijks een 
voerbakje gegeven met een deksel erop, terwijl de ander dit niet kon 
zien. De vogel leerde al na een paar maal het deksel te verwijderen. 
De vijf vogels gebruikten daarvoor echter drie verschillende metho­
den: met de snavel eraf gooien, met de snavel optillen, en met de 
poot eraf gooien. De volgende acht dagen mocht de tweede vogel van 
elk paar toekijken vanuit de belendende kooi, hoe de ervaren vogel 
het voerbakje opende. De daarop volgende acht dagen kreeg de twee­
de vogel hetzelfde voerbakje, zonder dat de eerste te zien was. Het 
bleek nu dat de tweede vogel van elk paar dezelfde methode gebruikte 
om het deksel te verwijderen als de eerste. Het is jammer dat deze 
proef niet op grotere schaal is uitgevoerd, maar het resultaat is wel 
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significant, zodat we er op verdacht moeten zijn, dat dergelijke geval­
len ook in de natuur tot de mogelijkheden behoren. 

Zo neemt Norton-Griffiths (1967) in zijn studie over de scholekster 
dan ook aan, dat de jongen de speciale methode om mossels te ope­
nen, direct van de ouders leren. De ouders nemen hun jongen mee 
naar de mosselbanken en openen de schelpen vlak voor hun ogen. 

Natuurlijk spelen bij de sociaal levende primaten tradities een nog 
veel grotere rol. Het geval van demakaak, die uitvond om zijn aard­
appelen en later ook ander voer in het water te gaan wassen, is lang­
zamerhand overbekend, evenals het feit dat deze uitvinding al spoedig 
werd doorgegeven aan verwanten en andere koloniegenoten. De con­
sequenties ervan zijn bijzonder belangrijk voor de evolutionele rol 
van leerprocessen, die ik 'hier heb willen aanduiden. D& apen die deze 
uitvinding overnamen, en hun nakomelingen, schijnen op het ogenblik 
steeds meer waterminnend te worden, en zelfs voorwerpen op te dui­
ken, iets wat vroeger ondenkbaar zou zijn geweest. Ook hier lijkt de 
kans groot dat de selectie en daarmee de genetische evolutie een 
andere richting inslaat dan zonder die uitvinding het geval geweest 
zou zijn. Het voorbeeld van de merkwaardige zeeotter dringt zich op, 
thans een uiterst gespecialiseerd waterdier, dat zelden aan land komt, 
en waarvan de levenswijze geheel is toegespitst op het vissen van 
schelpdieren en zeeëgels, die op een steen worden stuk geslagen. 
Kan het zijn dat deze specialisatie teruggaat op een oorspronkelijk 
via traditie doorgegeven gewoonte? 

Het zijn voorlopig speculaties, en er zullen veel meer gegevens, in 
het veld en in het laboratorium, verzameld moeten worden, vóór wij 
de rol van leerprocessen in de natuur met wat meer vertrouwen kun­
nen overzien. Wat ik uiteen heb willen zetten is dat daarbij twee tot 
nu toe verwaarloosde kanten van het leren de aandacht zullen moeten 
krijgen: ten eerste het leerproces als aanpassing, en als product van 
een evolutionele ontwikkeling; ten tweede het leerproces als mogelijk­
heid van een niet-genetische overdracht van eigenschappen, en als 
oorzaak van een evolutionele ontwikkeling. 

222 



Sociale relaties bij dieren 

J. A. R. A. M. VAN HOOFF 

Inleiding 

Deze bijdrage houdt zich, in tegenstelling tot de voorgaande hoofd­
stukken, niet bezig met aspecten van gedrag in het algemeen, maar 
met een bepaald type van gedrag, te weten het sociale gedrag en de 
daardoor bepaalde sociale organisatie. Door voorgaande auteurs be­
handelde benaderingswijzen en principes zullen dan ook hier weer de 
revue passeren. 

Nadat de regulatie van de dierlijke verspreiding en de coördinatie 
van dierlijke activiteiten als de aanleiding voor de evolutie van het 
sociale gedrag zijn besproken, wordt het begrip 'sociaal gedrag' af­
gegrensd van andere gedragstypen. Vervolgens komen de beschrijving 
en de classificatie van de sociale gedragingen aan de orde. Hierop 
sluit onmiddellijk aan de causale analyse van het sociale gedrag. 
Daarbij wordt speciaal aandacht besteed aan de samenhang tussen de 
in een interactie optredende gedragingen en de relatieve posities van 
het dier en zijn interactiepartner in de groep (rollenstructuur). Aan­
geduid wordt hoe verschillen in sociale organisatie tussen bepaalde 
soorten kunnen worden herleid tot verschillen in hun rollenstructuur. 
Bij de bespreking van de functie en biologische betekenis van sociale 
verschijnselen valt de nadruk op de vraag hoe men dit probleem 
empirisch kan benaderen. Tenslotte komt de ontwikkeling van het 
sociale gedrag en de sociale organisatie aan de orde, met name de zo 
moeilijk te beantwoorden maar vaak zo gemakkelijk afgedane vraag 
naar de rol die genetische determinanten en omgevingsinvloeden bij 
de ontwikkeling van bepaalde sociale kenmerken spelen. Speciaal bij 
hogere dieren wordt deze vraag extra gecompliceerd door de belang­
rijke plaats die de sociale traditie inneemt. 
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De regulering van de ruimtelijke verdeling van soortgenoten en de 
coördinatie van hun gedragingen 

De wijze waarop de leden van een diersoort over hun leefgebied ver­
deeld zijn, is zelden van volkomen toevallige aard, zeker wanneer het 
gaat om hogere meercellige dieren. Integendeel, men vindt enerzijds 
vaak dat de dieren buitengewoon ongelijkmatig verdeeld zijn over het 
milieu, doordat ze gevonden worden in locale opeenhopingen. Deze 
toestand zullen we aanduiden met de term 'concentratie'. Anderzijds 
kunnen de dieren ook veel gelijkmatiger over het leefgebied verdeeld 
zijn dan op grond van toevalligheid valt te verwachten, doordat ze 
alle op een zekere afstand van elkaar vertoeven. In dat geval zullen 
we spreken van 'dispersie' (fig. 1). 

In het algemeen treffen we combinatievormen van beide versprei-
dingstypen aan, soms in complexe tijd-ruimtelijke structuren. Vele 
zangvogels, bijvoorbeeld vinken, trekken 's winters rond in grote 
vluchten (concentratie), terwijl ze in het voortplantingsseizoen paars­
gewijs territoria bezetten (dispersie). Mariene vogels, zoals meeuwen, 
vestigen zich daarentegen tijdens het voortplantingsseizoen in groten 
getale in broedkolonies (concentratie); binnen de kolonie bezetten de 
dieren paarsgewijze kleine broedterritoria. Bij de verdeling hiervan 

• « • 

* • • 

# • # 

Fig. 1. Wijzen van verdeling van individuen over een ruimte, a: toevals-
verdeling, b: concentratie en c: dispersie. 
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over de kolonie valt weer een zekere gelijkmatigheid (dispersie) te 
onderkennen. - f 

Onder de factoren, die voor de structuur van de ruimtelijke verde­
ling verantwoordelijk zijn, kunnen we zowel oeçologisthe als sociale 
onderscheiden. Bij de eerste reageren de dieren op bepaalde milieu­
factoren; bij de tweede reageren ze specifiek op stimuli, uitgaande 
van soortgenoten. 

Indien een locale concentratie van dieren uitsluitend onder invloed 
van milieufactoren tot stand komt, spreekt men wel van een 'aggre­
gatie' (Etkin, 1964). Wanneer bijvoorbeeld vlinders zich verzamelen 
op bepaalde voedselplanten, kan gevoegelijk worden aangenomen dat 
dit het gevolg is van aantrekkende stimuli uitgaande van die planten 
en niet van sociale factoren. Ook de opeenhopingen van vele lagere 
dieren, in het bijzonder van mariene invertebraten, zijn, o.a. door 
Allee (1951), opgevat als aggregaties. Zij zouden op twee manieren 
tot stand kunnen komen. Dieren waarvan de verdeling over de ruimte 
op passieve wijze tot stand komt, zullen slechts overleven op dié 
plaatsen waar de omstandigheden heersen die hun voortbestaan ver­
zekeren. Dieren met een actieve voortbeweging kunnen zich boven­
dien richten t.o.v. bepaalde voedsel- of substraatfactoren. Reese 
(1966) neemt aan dat de opeenhopingen van vele soorten stekelhuidi-
gen rechtstreeks onder invloed van milieufactoren tot stand komen. 
Het merendeel van de mariene invertebraten begint zijn leven als vrij 
in het zeewater zwevende larve. Voor enkele soorten met een vast­
zittende levenswijze kon worden aangetoond, dat de larven het ogen­
blik van metamorfose uitstellen totdat zij een geschikt substraat ont­
moeten. Toch kunnen ook bij deze laag op de fyletische schaal 
staande dieren sociale factoren al mede een rol spelen. In sommige 
gevallen bleek de metamorfose namelijk gestimuleerd te worden door 
de aanwezigheid van adulte soortgenoten (Newell, 1964; Frings & 
Frings, 1968). Vermoedelijk spelen hier chemische stimuli een rol. 

Het behoeft geen betoog dat dit selectief reageren op stimuli van 
soortgenoten de kans op overleven ,kan begunstigen. De betreffende 
larve belandt immers op een plaats, die zijn merites al heeft bewezen. 
De resulterende concentratie van dieren kan echter ook ongunstige 
gevolgen hebben, bijvoorbeeld omdat er roofdieren door worden aan­
gelokt. 

De wijze waarop de leden van een diersoort over hun leefgebied 
verdeeld zijn, zal dan ook over het algemeen zowel positieve als nega-
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tieve consequenties hebben voor hun overlevingskans (wij zullen hier 
nog nader op terugkomen). In zulke omstandigheden kan de evolutie 
van mechanismen gestimuleerd worden, die deze verdeling op een 
optimaal compromis instellen. Dit betekent dat de dieren zich speci­
fiek moeten gaan oriënteren t.o.v. soortgenoten. We kunnen ons voor­
stellen dat bijkomstige en aanvankelijk nog niet functionele gevoelig­
heden voor stimuli uitgaande van soortgenoten het uitgangspunt voor 
dergelijke oriënteringsreacties zijn. Uiteindelijk kunnen zij leiden tot 
het ontstaan van gespecialiseerde, motivatieafhankelijke responsie­
schema's aan de 'ontvanger'-zijde. In wisselwerking hiermee kunnen 
er tevens, aan de 'zender'-zijde, structuren en gedragspatronen tot 
stand komen, waarvan de primaire functie is de beïnvloeding van de 
soortgenoten. Het zijn 'bij uitstek deze gespecialiseerde beïnvloedings­
structuren, die we aanduiden als 'sociale signalen' en 'gedragingen'. 

Het sociale gedrag dient overigens niet alleen ter regulering van de 
verspreiding in enge zin, het kan ook de onderlinge coördinatie rege­
len van de activiteitspatronen van de verschillende dieren. Bij de 
hogere dieren kan zich dit uiten in complexe systemen van coöperatie. 
De meest oorspronkelijke context van gedragscoördinatie was hoogst­
waarschijnlijk de voortplanting, namelijk het tegelijkertijd spuien van 
de geslachtsprodukten in het zeewater ter verkrijging van een opti­
male bevruchtingskans. Dit is althans bij vele huidige primitieve in-
vertebraten nog steeds de enige vorm,van gedragscoördinatie. 

De synchronisatie van dit spuien kan een niet-sociale, oecologische 
oorzaak hebben, doordat de dieren uit een populatie alle reageren op 
eenzelfde omgevingsinvloed, bijvoorbeeld op een geringe saliniteits-
afname van het zeewater na hevige regenval; het kan ook een sociale 
oorzaak hebben, doordat bij het spuien door een bepaald dier een 
chemische stimulus (feromoon) vrijkomt, die de andere dieren aanzet 
tot spuien (Reese, 1966). Oorspronkelijk kan dit geheel 'onbedoeld' 
geschied zijn, doordat het metabolisme van de dieren reageert op toe­
vallig 'uitlekkende' stofwisselingsprodukten van soortgenoten (bijvoor­
beeld hormonen en enzymen). Hieruit kan dan een meer gespeciali­
seerd beïnvloedingsmechanisme zijn voortgekomen. Op dat moment 
is er onmiskenbaar sprake van een sociaal proces. 

226 



Sociaal gedrag, een systeem ter beïnvloeding van soortgenoten 

Het onderscheid tussen sociaal en niet-sociaal gedrag is in de praktijk 
niet zo scherp als de hiervoor gegeven definitie suggereert. Vele ge­
dragsvormen en structuren waarvan de primaire functie een andere 
is dan de beïnvloeding van de soortgenoot, kunnen voor deze desal­
niettemin informatief zijn, en derhalve sociale implicaties hebben. Zo 
zal een baviaan, die ergens in het veld voedsel vindt en gaat zitten 
eten, daarmee over het algemeen de belangstelling van naburige 
soortgenoten wekken. Het gedrag kan voor de andere dieren aanlei­
ding zijn ter plaatse naar soortgelijk voedsel te gaan zoeken; het kan 
ook leiden tot competetieve interactie, doordat een ander probeert het 
voedsel te stelen. Desondanks zouden we eten als zodanig geen sociaal 
gedrag willen noemen. Indien echter de bijkomende informatieover­
dracht een voordeel voor de signaalgever of zijn groep inhoudt, kun­
nen kenmerkende elementen uit het gedrag gespecialiseerd worden 
ten behoeve van de informerende functie; er ontstaan communicatie­
signalen. Daarbij worden de kenmerkende elementen overdreven en 
gestileerd, zodat een opvallend en onmiskenbaar patroon ontstaat 
(Tinbergen, 1964). Dit evolutieproces is bekend geworden als 'rituali-
satie'. Zo kennen we bij verschillende sociaal levende diersoorten 
'voedervondst'-signalen. Deze kunnen worden afgeleid uit het opge­
wonden en geagiteerde verzamelgedrag na een rijke vondst. De bio­
logische betekenis en de daarmee samenhangende selectiedrukken, lei­
dend tot ritualisatie, zijn gelegen in het aanlokken van groepsgenoten 
en het teweeg brengen van een gericht en effectiever zoekgedrag bij 
hen. Zowel de bijendans (Von Frisch, 1965) als de opgewonden 'loei'-
concerten van chimpansees na een rijke voedselvondst (Reynolds & 
Reynolds, 1965) kunnen als voorbeelden hiervan gelden. 

Hoe een eenvoudige beweging onder invloed van zo'n ritualiserings­
proces kan veranderen en hoe zich morfologische kenmerken ter on­
dersteuning van de signaalbeweging kunnen ontwikkelen, wordt goed 
geïllustreerd door het welhaast klassieke voorbeeld betreffende de 
evolutie van de poetsbeweging als onderdeel van het baltsgedrag van 
eenden (Lorenz, 1941). Wordt een woerd geconfronteerd met een 
vrouwtjeseend, dan kan dit enerzijds zijn agressiviteit stimuleren en 
wellicht ook een zekere vluchtneiging, anderzijds kan hij sexueel door 
de eend worden aangetrokken. In de besluiteloosheid die er bestaat 
wanneer beide tendenties in evenwicht met elkaar zijn, komt het vaak 
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Fig. 2. Stadia in de ritualisatie van het vleugelpoetsen tijdens de baits by 
(van boven naar beneden) de wilde eend, de zomertaling en de mandarijn-
eend. Links de rusthouding, rechts het 'schijnpoetsen' (naar Lorenz, 1941). 

tot een in deze context volkomen irrelevant gedrag: de woerd begint 
zijn veren te poetsen. Dit 'besluiteloosheidspoetsen' geschiedt echter 
wat vluchtiger en nonchalanter dan het normale functionele poetsen 
en beperkt zich tot de vleugels. Wilde eenden houden tijdens het poet­
sen de vleugel iets geheven, waardoor de blauwe spiegel zichtbaar 
wordt; de snavel wordt heftig langs de slagpennen aan de binnenkant 
van de vleugel gestreken, hetgeen een ratelend geluid veroorzaakt. 
De zomertaling maakt nog slechts oppervlakkige veegbewegingen 
langs de buitenkant van de vleugel in de richting van de spiegel. Bij 
de mannelijke mandarijneend is een van de vleugelveren geworden 
tot een opvallend oranje vaantje, dat de woerd tijdens de balts met 
de snavel aanraakt (fig. 2). Men zou nauwelijks kunnen vermoeden 
dat dit 'vaantje aanwijzen' zijn oorsprong had in het poetsgedrag in­
dien er geen vergelijking mogelijk zou zijn met andere eendensoorten, 
waar het stileringsproces van deze beweging minder ver is voortge­
schreden. Vergelijkbare ritualisatieprocessen, waarbij een gedragsele­
ment een ingrijpende vorm- en betekenisverandering onderging, zijn 
voor verschillende gedragingen bij uiteenlopende soorten beschreven 
(zie bijvoorbeeld Tinbergen, 1964; Eibl-Eibesfeldt, 1967). 
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Gedragingen en structuren ter beïnvloeding van niet-soortgenoten 

Wanneer men over sociaal gedrag spreekt, bedoelt men daarmee vrij­
wel altijd processen van interactie tussen soortgenoten. Nu staan 
praktisch alle dierlijke wezens bovendien in relatie met anderssoortige 
dieren. Meestal spelen ze, als consument (roofdier, parasiet), als voed­
sel (prooi, gastheer) of in beide hoedanigheden tegelijk, een rol in een 
dierlijke voedselketen. Injhet kader—van beide hoedanigheden kunnen 
mechanismen tot ontwikkeling komen om het gedrag van de andere 
soort te beïnvloeden. Deze zijn in vele opzichten vergelijkbaar met de 
intraspecifieke beïnvloedingssystemen. Toch ligt, globaal geziçn, het 
accent op een andere functie. Terwijl de communicatie tussen soort­
genoten er voornamelijk op gericht is de ander duidelijk te informeren 
omtrent de eigen motivationele toestand, is het voor de meerderheid 
van predatoren en prooidieren van belang aan eikaars aandacht te 
ontsnappen. Dit kan bij prooivangst, respectievelijk bij gevaar voor 
predatie tot uiting komen in een onopvallende houding en beweging, 
alsook in cryptische lichaamsvorm en tekening. In een aantal gevallen 
zijn er echter juist opvallende signaalsystemen ontwikkeld, ter beïn­
vloeding van predator, respectievelijk prooidier. Uitgezonderd bij de 
prooidieren, die een voor de predator afschuwwekkende eigenschap 
bezitten (bijvoorbeeld onaangename smaak of pijnlijke stekels) en die 
hun identiteit vaak met opvallende structuren adverteren, hebben deze 
signalen bij de meeste prooidieren een mis-leidende functie. De signa­
len appelleren aan een selectieve neiging tot reageren bij de partner, 
zonder dat zij het normale, biologisch adequate object van deze reac­
tiebereidheid vertegenwoordigen (mimicry; Wickler, 1968). 

Van de kant van de predatoren leveren de zeeduivels (behorend tot 
de Pediculatï) een mooi voorbeeld. Deze groteske vissen dragen boven 
de bek een 'hengel', een uitsteeksel waaraan een wormvormig aan­
hangsel vastzit, dat bij bepaalde soorten zelfs kan kronkelen. De 
dieren liggen onopvallend op de bodem te wachten tot een visje op 
het 'aas' afkomt. Zo'n visje wordt dan in een machtige teug naar 
binnen gezogen. 

Ook prooidieren misleiden hun predatoren met velerlei soorten 
mimicry (zie Wickler, 1968). Een fraai voorbeeld van een misleidend 
gedragssignaal is het onbeholpen lopen met afhangende vleugel dat 
sommige vogels vertonen, wanneer zij tijdens het broeden voor een 
bodemvijand van hun nest moeten vluchten. Het signaal suggereert 
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dat het dier gewond en derhalve een gemakkelijke prooi is. Het leidt 
zodoende de aandacht van het nest af. Het signaal is waarschijnlijk 
een ritualisatie van het geremde gedrag dat wordt getoond door een 
dier waarbij de neiging om bij het nest te blijven en de neiging om 
op te vliegen om de voorrang strijden (Eibl-Eibesfeldt, 1967). 

Bij de samenlevingsverbanden tussen verschillende soorten, zoals 
parasitisme, commensalisme en symbiose, is het vooral het laatste 
type dat aanleiding geeft tot de ontwikkeling van beïnvloedingssyste­
men, waarbij de coöperatieve en coördinerende functie van belang 
wordt. Vooral wanneer symbionten bijvoorbeeld bedelgebaren van 
hun symbiosepartners overnemen, wordt de overeenkomst met sociale 
interacties bijzonder treffend. Sprekende voorbeelden vinden we bij 
de mieren en. hun symbionten. Zo scheiden verschillende planten-
luizen suikerrijke faeces uit, die bij mieren erg in trek zijn en aan­
leiding vormen tot symbiontische betrekkingen. De mieren brengen 
de luizen tot uitscheiding door ze met hun voelsprieten te betrom-
melen- op dezelfde wijze, waarop ze de kop van een soortgenoot be-
trommelen als ze bij deze om voer bedelen. Sommige bladluizen zijn 
voor het wegnemen van hun faeces afhankelijk geworden van de 
mieren en bieden zich aan in een karakteristieke houding. Het ronde 
achterlijf wordt iets omhooggebracht en de achterpoten worden in 
een geknikte houding omhooggestoken, waardoor een geslaagde na­
bootsing van een mierenkop met voelsprieten ontstaat. Waarschijnlijk 
leidt dit tot een effectievere opwekking en sturing van het bedel-
gedrag bij de mieren (zie Eibl-Eibesfeldt, 1967). 

In de symbiose tussen de mens en zijn huisdieren, met name de 
hond, kan het 'sociale' aspect wel heel sterk naar voren komen, door­
dat beiden elkaar gedeeltelijk zien en behandelen, als ware de ander 
een soortgenoot (Lorenz, 1957). Sommige diersoorten worden zelfs 
speciaal gedomesticeerd opdat ze geschikte vervangingsobjecten voor 
de bevrediging van kameraadschappelijke of 'moederlijke' behoeften 
kunnen vormen. Ten behoeve van de laatste functie wordt bijvoor­
beeld het pekineesje gefokt. In zijn uiterlijk zijn kenmerken geaccen­
tueerd, die karakteristiek zijn voor de menselijke peuter; het beant­
woordt aan het 'kindjeschema' (Lorenz, 1943; zie ook Baerends, 
p. 301). 

Ondanks de graduele overgang, zowel in vorm als in functie, tussen 
inter- en intraspecifiek gedrag, zullen we de term 'sociaal' voorbehou­
den voor intraspecifieke betrekkingen. 
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De beschrijving en classificatie van de sociale gedragingen 

De sociale organisatie van een diersoort kan worden omschreven als 
het patroon van contacten tussen de soortgenoten en de wijze van 
hun dispersie. Deze zijn het resultaat van de sociale gedragingen van 
de afzonderlijke dieren. 

Over het sociale gedrag zijn gedurende de laatste decennia bij zeer 
uiteenlopende diersoorten ethologische onderzoekingen verricht. Aan­
vankelijk betrof dit in hoofdzaak lagere dieren, vissen en vogels. 
Vooral gedurende de laatste jaren is er een relatieve toename in het 
aantal studies aan zoogdieren, in het bijzonder aan primaten. 

Uit deze onderzoekingen blijkt dat het sociale gedrag, zoals trou­
wens alle gedrag, kan worden ontleed in een aantal steeds terug­
kerende min of meer vaste patronen van beweging en houding. Deze 
elementaire patronen kunnen we de gedragselementen noemen. De 
eerste taak bij een onderzoek van het sociale gedrag zal dan ook de 
gedetailleerde morfologische beschrijving van deze gedragselementen 
zijn. 

Nu treden de verschillende gedragselementen uiteraard niet in een 
volkomen willekeurige volgorde op. Er valt integendeel een zekere 
samenhang tussen de elementen te ontdekken; ze komen in bepaalde 
min of meer stereotiepe volgordes en groeperingen in de tijd voor. 
Het ligt voor de hand dat deze temporele organisatie adaptief is, 
d.w.z. dat ze is afgestemd op het vervullen van bepaalde functies. 

Deze temporele samenhang vormt derhalve een goed uitgangspunt 
voor een empirische classificatie van de gedragselementen. Analyseert 
men deze samenhang, dan blijkt zich een hiërarchische organisatie­
structuur te manifesteren. Tinbergen (1942) heeft deze organisatie­
structuur beschreven voor het gedrag van de driedoornige stekelbaars. 
In figuur 3 staan rechts een aantal van de gedragselementen weer­
gegeven. Die elementen, welke onderling een sterkere samenhang 
vertonen dan met de overige, zijn gegroepeerd. De samenhang impli­
ceert dat de betreffende gedragselementen relatief verwant zijn wat 
betreft hun veroorzaking. Hun neurale en endocriene programmering 
stemt tot op zekere hoogte overeen; dit leidt er onder meer toe dat 
ze een soortgelijke gevoeligheid bezitten voor externe invloeden. Zo 
wordt het optreden van de elementen van de eerste groepering, die 
door Tinbergen 'vechten' werd genoemd, waarschijnlijk wanneer een 
mannetje in voortplantingskleuren zich waagt in het nestelgebied van 
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Fig. 3. De hiërarchische organisatie van het voortplantingsgedrag van de 
mannelijke driedoornige stekelbaars. Naar Tinbergen (1942). 

een ander mannetje in voortplantingsstemming. In de zojuist gegeven 
beschrijving zijn de gemeenschappelijke causale factoren, zowel inwen­
dige als uitwendige, van deze groepering van gedragingen vervat; welk 
van de elementen uit deze groepering op een gegeven moment op­
treedt, hangt af van meer specifieke factoren binnen deze context. Of 
de territoriumeigenaar bijt, jaagt of dreigt hangt o.a. af van de plaats 
waar de dieren zich binnen het territorium bevinden en de reacties 
van de indringer. Ook de gevonden groeperingen (laten we ze groe­
peringen 'van de eerste orde' noemen) kunnen op hun beurt weer 
samengevoegd worden in overkoepelende groepen van hogere orde. 
De elementen en dus ook de groeperingen van de eerste orde, die zijn 
weergegeven in figuur 3, treden alle in het voorjaar op; het optreden 
is afhankelijk van een bepaalde endocriene toestand, teweeggebracht 
o.i.v. het lengen der dagen. Deze toestand is dus hun gemeenschap­
pelijke causale factor. Ook de nu gevonden groepering 'van tweede 
orde' kan functioneel geïnterpreteerd worden, namelijk als het systeem 
van het voortplantingsgedrag. 

Onderzoekingen aan het gedrag van verschillende soorten wijzen 
erop dat deze hiërarchische organisatiestructuur een algemeen ver­
schijnsel is, ook bij hogere dieren. Als voorbeeld wil ik nemen mijn 
analyse van de organisatiestructuur van het sociale gedrag van de 
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chimpansee, Pgn,,J/oglod^tesJVan Hooff, 1971). Evenals de andere 
primaten leven deze dieren in min of meer permanejjte groepen, 
waarvan de leden elkaar individueel kennen en door middel van hun 
sociale interacties een complex patroon van betrekkingen vormen. 
Analyse van de temporele samenhangen van 53 gedragselementen, 
die regelmatig tijdens de sociale interacties optraden, leverde een stel­
sel van" groeperingen op. Aan de hand o.a. van de elementen die de 
interactieketens afsluiten, m.a.w. de elementen die de mogelijk 'nage­
streefde situatie' weergeven, konden de groeperingen functioneel be­
noemd worden. Er werden een aantal hoofdgroeperingen gevonden, 
benoemd als: het 'agressief en dominantiegedrag', het 'spelgedrag', 
het 'affinitief of aanhankelijkheidsgedrag' en het 'wijk en submissie-
gedrag'. Een vijfde groep is functioneel minder duidelijk en werd op 
grond van het geagiteerde karakter van de ertoe behorende elementen 
voorlopig 'opwinding' genoemd. Ook de elementen binnen een derge­
lijke hoofdgroepering hangen weer niet alle even sterk samen; per 
hoofdgroepering kunnen meestal weer een aantal ondergroeperingen 
worden onderscheiden die representatief zijn voor meer specifieke 
causale stelsels. Deze onderverdeling blijkt het meest duidelijk bij de 
groepering van het affinitieve gedrag (zie fig. 4). 

In de figuur vindt men tevens weergegeven, dat verschillende on­
dergroeperingen deel uitmaken van meer hoofdgroeperingen. Dit 
vindt zijn verklaring in de gedragselementen die zij omvatten. Terwijl 
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Fig. 4. Het hiërarchisch stelsel van groeperingen van 53 sociale gedrags­
elementen van de chimpansee. Naar Van Hooff (1971). 
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sommige elementen specifiek zijn voor een bepaalde groepering, zijn 
er andere die van twee of meer groeperingen deel uitmaken. Dit be­
tekent dat het optreden van een dergelijk element beïnvloed wordt 
door verscheidene van de te onderscheiden stelsels van causale fac­
toren. Het kan zijn dat zo'n element nu eens onder invloed van het 
ene stelsel, dan weer onder invloed van een ander stelsel (dus ten 
behoeve van een andere functie) optreedt. Een voorbeeld vormt het 
gedragselement 'bijten', dat bij vele diersoorten zowel als onderdeel 
van het voedingsgedrag, alsook als onderdeel van het vechtgedrag kan 
optreden. Het is echter ook mogelijk dat een gedragselement optreedt 
als gevolg van de gelijktijdige invloed van causale factoren uit twee 
onderscheiden stelsels. 

Speciaal bij het sociale gedrag is deze laatste mogelijkheid belang­
wekkend. Immers, van de soortgenoot kunnen stimuli uitgaan die 
tegelijkertijd verschillende gedragssystemen activeren. Zo zal een kuit­
rijpe vrouwelijke stekelbaars, die het territorium van een mannetje 
binnendringt, deze zowel kunnen stimuleren in haar hoedanigheid van 
territoriumschender als van potentiële geslachtspartner. De in beide 
hoedanigheden bij de man geactiveerde gedragssystemen, te weten 
'verjagen' en 'brengen tot afzetten van eieren in het nest' sluiten 
elkaar ten enenmale uit. Het gedrag dat een mannelijke stekelbaars 
als regel vertoont bij verschijning van een rijp wijfje, de z.g. 'zigzag-
dans', blijkt danook te kunnen worden opgevat als een soort compro­
mis. De dans bestaat uit een snelle opeenvolging van twee bewegin­
gen; de ene is gericht naar het wijfje en kan wel eens overgaan in 
'aanval', de andere is van haar weggericht en kan wel eens overgaan 
in 'naar het nest leiden'. Dit wijst erop, dat de zigzagdans is ontstaan 
als een afwisseling van agressieve en sexuele componenten. Zij zijn 
vervlochten tot een nieuw gedragspatroon met een eigen rol als balts-
gedrag (Tinbergen, 1964). 

Bewegingen en houdingen die optreden bij een simultane activatie 
van meer dan één, (deels) onverenigbare gedragssystemen blijken bij 
zeer vele diersoorten het uitgangsmateriaal te vormen, waaruit ge­
ritualiseerde uitdrukkingsbewegingen ontstaan, aangezien ze als indi­
catoren van de stemmingsbalans tot efficiëntere interactie van de 
individuen kunnen leiden (zie verder Tinbergen, 1964; Hinde, 1970; 
Baerends, 1971). 
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Het systeem van sociale rollen 

In het bovenstaande is al herhaaldelijk verwezen naar de causatie en 
de functie van het gedrag. Het onderzoek daarvan volgt logischer­
wijze op de beschrijving van het gedrag en zijn organisatiestructuur. 

De causale analyse van het gedrag omvat o.a. het onderzoek naar 
de factoren die de vorming en de aanpassing van het gedragsmecha­
nisme in de loop van zowel de fylogenie als de ontogenie hebben 
bewerkstelligd. Met het begrip causatie doelen we echter in de aller­
eerste plaats op de interactie van inwendige en uitwendige factoren 
die bij een gegeven organisme tot het optreden van een bepaald ge­
drag leidt. 

Binnen het gehele complex van determinanten van het sociale ge­
drag zijn de relatieve posities van de betrokkenen van een voor de 
hand liggend belang. Bij de benoeming van de groeperingen in figuur 
4, bijvoorbeeld van 'mannelijk sexueel gedrag', is al aangegeven dat 
sommige van de groeperingen karakteristiek zijn voor bepaalde rela­
ties in het sociale verkeer. Dit kan men empirisch vaststellen door 
elke keer dat een gedragselement optreedt, te bepalen wie het uitvoert 
en tot welk(e) dier(en) het gericht is. Analyseert men de hieruit resul­
terende verdeling van de gedragselementen over de verschillende rela­
ties binnen een groep, dan blijkt dat de gedragsgroeperingen min of 
meer karakteristiek zijn voor wat je zou kunnen noemen bepaalde 
'rollen' in het sociale verkeer. Zo zal bijvoorbeeld een volwassen 
chimpanseewijfje t.o.v. een jong dier gedrag uit verschillende groepe­
ringen van fig. 4 kunnen vertonen. Het kan bijvoorbeeld dominantie-
gedrag vertonen, spelgedrag, of zelfs sexueel presenteren, maar ken­
merkend voor deze relatie en dan in het bijzonder voor die tussen 
een moeder en haar eigen jong is een groepering, gekarakteriseerd 
door het 'steunen en dragen van de ander'. Dit betekent overigens 
weer niet dat het 'dragen' of 'moederlijk steungedrag' uitsluitend 
voorkomt in de adult wijfje-(eigen)jong relatie. Ook jongen kunnen 
dit gedrag tot leeftijdsgenoten richten. Ja, soms kunnen zelfs volwas­
sen mannen het tot jongen richten; ik heb echter nimmer waargeno­
men dat volwassen mannen het tot volwassen vrouwtjes richtten, of 
omgekeerd. 

Wat betreft deze rollenstructuur kunnen er tussen de soorten onder­
ling aanmerkelijke verschillen bestaan. We zullen het genoemde 
'dragen' weer als voorbeeld nemen. Bij vele hogere apesoorten komt 
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het af en toe voor dat mannelijke dieren de 'moederlijke steunrol' 
t.o.v. jonge dieren op zich nemen. Bij de Barbarijse aap (Macaca 
sylvana) gebeurt dit echter uitzonderlijk frequent. Bovendien lijkt het 
gedrag er hier een nieuwe functie bijgekregen te hebben. De 'dragers' 
ontlenen er blijkbaar een zekere immuniteit tegen agressie aan. Zijn 
er namelijk spanningen in de groep dan proberen ondergeschikte 
mannen een willekeurig jong te pakken te krijgen. Dit dragen ze dan 
ostentatief op hun rug rond en ze bieden het zelfs onder 'ontwape­
nend tandengeklapper' (Van Hoof f, 1967) aan dominante mannen 
ter inspectie aan. Behalve in zijn oorspronkelijke functionele context, 
het transporteren van de hulpbehoevende jongen, komt het nu boven­
dien in een nieuwe context voor, waarbij van de 'aantrekkelijkheid' 
van het jong.gebruik wordt gemaakt om de stemming van sociale 
partners in positieve richting om te buigen (Crook, 1970, 1971). Een 
ander voorbeeld betreft het vrouwelijk presenteergedrag (het toekeren 
van de genitale regio), dat bij een aantal soorten hogere primaten niet 
alleen door volwassen wijfjes in oestrus t.o.v. mannen wordt uitge­
voerd, maar dat ook door ondergeschikte dieren (mannen zowel als 
vrouwen) tot dominante dieren (zelfs tot volwassen vrouwen) kan 
worden gericht. In deze relaties functioneert het gedrag niet als een 
sexueel invitatiesignaal, maar als een teken van onderdanigheid 
(Wickler, 1968). 

De sociale organisatie, een expressie van het systeem van sociale 
rollen 

De individuele gedragstendenties, zoals die tot uiting komen in het 
systeem van sociale rollen, liggen ten grondslag aan de sociale struc­
tuur van een soort. Zo is het overnemen van de 'moederlijke steunrol' 
door mannelijke dieren een belangrijke determinant voor de sociale 
organisatie van de mantelbaviaan {Papio hamadryas). Deze wijkt 
nogal sterk af van de sociale organisatie van de verwante 'gewone' 
bavianen {Papio cynocephalus). 

Bij de overgrote meerderheid van de hogere primaten bestaat geen 
vaste paarband. De wijfjes kunnen vrijelijk in de groep verkeren. 
Komen ze in oestrus, dan kan het zijn dat de mannelijke dieren alle 
min of meer ongehinderd sexueel contact met ze kunnen hebben, 
zoals bij de chimpansee (Van Lawick-Goodall, 1968); het kan ook 
zijn dat een der sterkste volwassen mannen een dergelijk wijfje ge-
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Fïg. 5. Schematische weergave van de sociale organisatie binnen een troep 
gewone bavianen. Enkele volwassen dominante mannen vormen de 'kern' 
van de groep. Met de wijfjes die in oestrus geraken gaan de leidende man­
nen een kortdurende 'consort-relatie aan. De wijfjes met pasgeboren jon­
gen staan in hoog aanzien en genieten de beste bescherming in de 'kern'. 
Wijfjes, die niet in oestrus zijn of die drachtig zijn, bewegen zich afhanke­
lijk van hun rang, meer of minder dicht bij de 'kern'. Kleuters en halfwas-
dieren zoeken eikaars gezelschap vaak in stoeigroepjes (linksboven). De 
schil van de troep wordt gevormd door de adolescente en ranglage vol­
wassen mannen. 
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Fig. 6. Schematische weergave van de sociale organisatie binnen een troep 
mantelbavianen. Dominante volwassen mannen hoeden een permanente 
harem, bestaande uit wijfjes (al dan niet in oestrus, drachtig of met pas­
geboren jongen) en hun nakomelingen. Opgroeiende mannetjes volgen aan­
vankelijk de harem waarbinnen ze zijn geboren ('volgmannetjes'); geleidelijk 
wordt deze band losser. Ze sluiten zich dan aan bij een mannengroep 
(linksonder) of beginnen een eigen harem, door een jong wijfje te adop­
teren (midden-boven). 
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durende enkele dagen 'in bezit' neemt; er vormt zich dan een kort­
stondige 'consort'-relatier zoals het geval is bij de gewone bavianen 
(fig. 5). 

Bij de mantelbavianen treffen -we echter de betrekkelijk uitzonder­
lijke situatie aan, dat een sociale groep bestaat uit een aantal per­
manente subgroepjes. Er zijn harems, samengesteld uit één man en 
één of meer wijfjes (al dan niet met jongen). Daarnaast komen vaak 
vrijgezellengroepjes voor, bestaande uit adolescente of oude mannen 
(fig. 6). 

De harembezitters hoeden hun wijfjes continu en verhinderen elk 
contact met dieren buiten de harem. Dwaalt een wijfje verder dan 
een aantal meters af, dan' straft de man haar met een geritualiseerde 
nekbeet. Ze reageert daarop door zich weer zeer nauw aan te sluiten 
bij haar man. 

Hoe komt nu zo'n harem tot stand? Adolescente mannen piekeren 
er blijkbaar niet over een geslachtsrijp wijfje uit de harem van een 
andere man te stelen. Ze beginnen hun bestaan als haremeigenaar 
dan ook door een vrouwelijke kleuter te adopteren, die al voldoende 
onafhankelijk is van de eigen moeder. Dit kan omdat de vader, wiens 
interesse al volledig in beslag genomen wordt door zijn volwassen 
vrouwen, zijn jonge dochters nog nauwelijks als een stuk privé-eigen-
dom blijkt te bewaken. De adolescente man draagt en hoedt het jong 
als een soort surrogaat-moeder en voedt op deze wijze de kleuter op 
tot een sterk van hem afhankelijk wijfje. Zijn bezits- en beschermings-
drang ten opzichte van de geadopteerde wijfjes blijft namelijk bestaan 
wanneer de wijfjes volwassen geworden zijn (Kummer, 1971). 

Dit 'hoedgedrag', voortgekomen uit de overgenomen 'moederlijke 
rol', is een van de causale factoren die de afwijkende sociale organi­
satie van de mantelbavianen verklaren. Ook andere gedragstendenties 
dragen daartoe bij. Hiervan wil ik nog noemen het z.g. 'echtbreuk­
taboe'. Bij mantelbavianen-mannen blijkt de neiging om zich te men­
gen in een gevestigde paarrelatie in sterke mate onderdrukt te zijn. 
De werkzaamheid van dit taboe blijkt nauwelijks beïnvloed te worden 
door de rangverhoudingen tussen de mannen. Kummer (1971) kon 
dit aantonen via experimenten, waarbij van twee mannen er één met 
een wijfje werd geconfronteerd en dit voor zich kon opeisen, terwijl 
de ander dit op een afstand kon gadeslaan. Werd de ander daarna bij 
het paar gelaten, dan meed hij zoveel mogelijk het contact met dit 
paar. 'Zorgvuldig' wegkijkend en filosofisch naar verre einders turend, 
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Fig. 7. Door aan een wilde troep mantelbavianen voer te verstrekken, 
werd een concentratie van dieren teweeggebracht en wedijver om het voer 
opgewekt. In deze omstandigheid raakten de mannen onzeker over de inte­
griteit van hun harem. Terwijl zij elkaar bedreigen en door 'bestijgen' 
(linkse man) hun eigendomsrecht demonstreren, schuilen de wijfjes in de 
aanvalsschaduw van hun man. Naar Kummer (1971). 

gaf hij de indruk zich niet van het andere paar bewust te zijn. Werd 
de procedure herhaald met een nieuw wijfje, waarbij de rollen van 
de mannen waren omgewisseld, dan ontwikkelde zich hetzelfde tafe­
reel. 

Dat een soortgelijke sociale organisatie langs geheel verschillende 
weg gerealiseerd kan worden, dus een ander mechanisme als grond­
slag kan hebben, toont ons de gelada-baviaan (Theropithecus gelada). 
Deze grote bodembewonende aap is, in tegenstelling tot wat de naam 
suggereert, geen recente verwant van het genus Papio, maar een der 
laatste vertegenwoordigers van een lang-geïsoleerde evolutielijn met 
vele convergente kenmerken met de bavianen. Binnen de groepen van 
deze soort kunnen eveneens permanente éénmansharems worden on­
derscheiden. Hier zijn de wijfjes echter geen slaafse volgers van een 
ijverzuchtig hoedende man. In de paarformatie speelt het wijfje mede 
een actieve rol. Het eerste wijfje verdedigt de integriteit van deze 
band en weert de avances van andere wijfjes af. Pas na enige tijd 
stemt zij toe in de aanname van een tweede wijfje, waarna het eerste 
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wijfje ten opzichte van het tweede optreedt en door deze bejegend 
wordt als ware zij een tweede man. Het tweede wijfje gedraagt zich 
op haar beurt hetzelfde' t.o.v. een eventuele derde, etc. (Crook, 1970; 
Kummer, 1971). 

De junctie van sociale gedragingen 

Wanneer men het 'mechanisme' van het sociale gedrag of van de 
sociale organisatie van een diersoort onderzocht heeft, blijft nog 
steeds de vraag open waartoe deze diersoort die sociale verschijnselen 
bezit. Daarmee raken we tot een volgende vraagstelling die op de 
descriptieve analyse van een biologisch verschijnsel volgt en die naast 
de vraag naar de veroorzaking of het mechanisme daarvan staat. Dat 
is de vraag naar de functie of de adaptieve betekenis van dat ver­
schijnsel. 

Zoals een gedrag zelf het gevolg is van een samenloop van fac­
toren, evenzo zal dat gedrag op zijn beurt weer gevolgen hebben voor 
de omstandigheden, waarin de individuen van een soort leven. Zijn 
er onder deze gevolgen, die van betekenis zijn voor de overlevings­
kans of reproduktiekans van de actor, dan zal het mechanisme waar­
op het betreffende gedrag berust onderhevig zijn aan natuurlijke 
selectie. Is er namelijk wat betreft dit gêdragskenmerk genetische 
variatie binnen de soort, dan zal een eventuele variant, welke gun­
stiger gevolgen heeft voor de overlevings- en voortplantingskans van 
zijn bezitter (d.w.z. welke de beste aanpassing aan de heersende om­
standigheden levert), geleidelijk de overhand krijgen. De situatie die 
we op het ogenblik aantreffen is een momentopname uit dit selectie­
proces, dat 'ongewild' tot aanpassing leidt, maar zich - achteraf be­
zien - voordoet als een doelgericht ontwikkelingsproces (vergelijk de 
bijdrage van Van den Assem in dit boek). 

Het gaat er nu bij de onderhavige vraagstelling om, vast te stellen 
welke de adaptieve gevolgen zijn van bepaalde vormen van sociaal 
gedrag en van de daaruit voortvloeiende sociale organisatie, m.a.w. 
welke gevolgen de overlevings- en voortplantingskans begunstigen en 
op het teweegbrengen waarvan de evolutie van het gedragsproces is 
toegepspitst. 

Men kan deze vraag beantwoorden op verschillende niveaus. Op 
de eerste plaats kan men zich afvragen wat de functie van een ge­
geven gedragselement is. In vele gevallen ligt deze functie voor de 
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hand. Het is zonder meer duidelijk dat bijvoorbeeld mannelijk paar-
gedrag 'bedoelt' een bevruchting tot stand te brengen en dat bijvoor­
beeld vluchten 'bedoelt' een dier te onttrekken aan onaangename of 
zelfs schadelijke bejegening door andere dieren. Maar zelfs hier mag 
niet over het hoofd gezien worden dat aanvankelijk onbelangrijke, 
secundaire gevolgen mede een rol van betekenis kunnen gaan spelen; 
zie het reeds aangehaalde voorbeeld van het vrouwelijk presenteer-
gedrag, dat bij sommige apen mede als onderdanigheidssymbool is 
gaan functioneren. 

Is in sommige gevallen de functie a priori duidelijk, in andere ge­
vallen, in het bijzonder wanneer het om bewegingen en structuren 
gaat waarvoor een communicatiefunctie verondersteld wordt, is ge­
richt onderzoek nodig. Bij lagere dieren waar het interactiegedrag een 
betrekkelijk eenvoudig stimulus-response karakter heeft en waar de 
reactie vaak bepaald wordt door een vrij eenvoudige combinatie van 
signaalstimuli, kan met behulp van modelproeven worden achterhaald 
in hoeverre bepaalde bewegingen en structuren van betekenis zijn en 
welke de effecten zijn die zij sorteren (zie bijvoorbeeld Tinbergen, 
1949, 1968). Bij hogere dieren, zoals apen, zijn zulke proeven veel 
moeilijker. In de natuurlijke situatie blijken de dieren te reageren op 
complexe en subtiel gestructureerde patronen. Schematische weer­
gaven daarvan, die bovendien in onnatuurlijke context worden aan­
geboden, leiden zelden tot herkenbaar en interpreteerbaar gedrag 
(Cullen, 1972). In deze gevallen kan wellicht de meting van het effect 
op autonome fysiologische processen als de hartslag, de bloeddruk, 
de galvanische huidreflex, e.d. aanwijzingen geven. Wordt voor een 
beweging een communicatiefunctie verondersteld, dan kan men ook 
voor alle interacties, waarin die beweging voorkomt, onderzoeken 
welke veranderingen in gedrag bij de partner op die uitdrukkings­
beweging volgen, en eventueel ook, hoe dit wederom het gedragsver­
loop van de actor beïnvloedt. Systematische kwantitatieve onderzoe­
kingen van deze aard zijn nog betrekkelijk weinig gedaan, alhoewel 
er voorbeelden zijn voor zulke uiteenlopende diersoorten als een bar­
beel (Dunham et al., 1968), mezen (Stokes, 1962) en de chimpansee 
(Van Hoof f, 1972). Cullen (1972) wijst er overigens terecht op dat 
vooral bij hogere dieren, waar de veronderstelde uitdrukkingsbewe­
ging doorgaans ligt ingebed tussen allerlei andere, vaak moeilijk be­
schrijfbare bewegingen en bovendien kan samenhangen met bepaalde 
veranderingen in de algehele context, wel aannemelijk valt te maken 
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maar moeilijk definitief valt te bewijzen dat de geconstateerde ge­
dragsveranderingen in de partner werkelijk het gevolg zijn van de 
veronderstelde uitdrukkingsbeweging. 

De adaptieve betekenis van vormen van sociale organisatie 

In het bovenstaande ging het om de functie van een gegeven gedrags­
patroon. Op een ander niveau liggen de vragen wat voor adaptieve 
betekenis het kan hebben dat een dergelijke functie überhaupt ver­
vuld wordt en dat dit dan geschiedt juist op de gerealiseerde wijze. 
Evolutie is, zoals elders in dit boek al is betoogd, selectie uit ver­
schillende bestaansvormen die zich voordoen. Dit impliceert dat de 
vraag over de adaptieve betekenis pas interessant wordt, als alter­
natieve mogelijkheden reëel lijken, in het bijzonder als ze bij verwante 
soorten zelfs gerealiseerd zijn. Zo is de vraag: 'wat is de adaptieve 
betekenis van eetgedrag?' grenzeloos triviaal, aangezien het voor die­
ren, blijkbaar de enige mogelijkheid is om aan voedingsstoffen te 
komen. De vraag: 'wat is de reden dat kokmeeuwen in kolonies 
broeden?' is daarentegen zinnig; er zijn immers vele soorten die het 
anders doen. 

Aanwijzingen in dit verband kunnen we dan ook in de eerste plaats 
verkrijgen door verschillen in sociaal gedrag en sociale organisatie in 
verband te brengen met oecologische variabelen. Daartoe moeten deze 
beide natuurlijk eerst beschreven en geclassificeerd worden. 

De volgende opsomming geeft een, uiteraard sterk vereenvoudigd, 
overzicht van de vormen van samenlevingsverbanden. Het is opgesteld 
aan de hand van bijdragen in boeken geredigeerd door Grassé (1952), 
Etkin (1964) en Ellis (1965). 

Dispersie, bij solitaire dieren (meestal in territoria). 
Concentratie, plaatselijke opeenhopingen van dieren: 
1 aggregaties (geen sociale factoren), bij sommige lagere dieren, 
2 anonieme groepen (onder invloed van sociale factoren, echter in­
dividuele herkenning afwezig of nauwelijks van betekenis) te verdelen 
in (a) open anonieme groepen (geen groepsidentiteit), bijvoorbeeld 
een school haringen, vlucht vinken in de winter of een migrerende 
kudde wildebeesten, en (b) gesloten anonieme groepen (groepsidenti­
teit, zoals door een gemeenschappelijke geur), bijvoorbeeld een ratten-
kolonie of bijenvolk (waarbij bovendien een taakdifferentiatie bestaat 
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in z.g. kasten), 
3 geïndividualiseerde groepen (gebaseerd op individuele herken­
ning), gelede structuren van diverse aard, gekenmerkt door roldiffe-
rentiatie en rangorde; bij uitstek bij hogere dieren. 

De meer geavanceerde samenlevingsvormen, die ook meer ontwik­
kelde waarnemings- en geheugenfuncties veronderstellen, omdat zij 
berusten op de onderscheiding van groepsgenoten en de kennis om­
trent hun patroon van onderlinge betrekkingen, treffen we vanzelf­
sprekend aan bij dienovereenkomstig 'hogere' dieren; de meer com­
plexe vormen van sociale organisatie uit de laatste categorie yinden 
we bij uitstek bij de zoogdieren. Afgezien hiervan echter is er geen 
duidelijke relatie tussen plaats op de fylogenetische schaal en samen­
levingsvorm. Zo vormt een hogere primaat als de mantelbaviaan 
's nachts plaatselijke aggregaties van vele honderden individuen in­
dien slaapriffen schaars zijn in hun biotoop (Kummer, 1971). 

Zoals al opgemerkt varieert de sociale organisatie van vele soorten 
sterk tijdens en buiten het voortplantingsseizoen. Speciale aanpassin­
gen ten behoeve van de voortplanting zijn bijvoorbeeld het broedpaar 
in leef-territorium (zangvogels) of in nest-territorium binnen een ko­
lonie (zeevogels), en de balts-arena van o.a. de korhoen (Lyrurus 
tetrix) of een antiloop als de Uganda kob (Adenota kob). 

De voornaamste oecologische variabelen zijn: 

Aard van het voedsel De techniek voor localisatie en/of verwerving 
varieert van eenvoudig (rondscharrelen op zoek naar zaden e.d.) tot 
ingewikkeld Qügen, vissen, insektenvangen), 
Spreiding van het voedsel varieert van dispers (vaak cryptische vorm­
geving) via toevalsverdeling tot geconcentreerd: (tijdelijk) op vaste of 
wisselende plaats optredende overvloed (vruchtboom, school sardi­
nes), 
Nestel- en rustgelegenheid (spreiding, toegankelijkheid, localiseer-
baarheid e.d.), 
Predatie en parasitisme (aard en verscheidenheid van natuurlijke 
vijanden, die een soort heeft; intensiteit van de bedreiging; is deze 
constant of tijdelijk, regelmatig of onregelmatig). 

Vergelijkt men voor een groep diersoorten, zoals Crook (1965) dat 
voor de vogels heeft gedaan, het sociale gedrag en de sociale organi-
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satie enerzijds met de milieu-omstandigheden anderzijds, dan vallen 
bepaalde globale verbanden op. Als voorbeeld kwamen de zeevogels 
al ter sprake, die over het algemeen broeden op gemakkelijk locali-
seerbare maar voor landroofdieren moeilijk toegankelijke plaatsen, 
als eilanden, moerassen, kliffen e.d., terwijl ze gedurende de rest van 
het jaar min of meer nomadisch zijn. Dit suggereert dat we hier met 
een aanpassing onder meer i.v.m. de predatie, vooral tegen lucht-
vijanden, te doen hebben. 

De sociale organisatie van een diersoort wordt aangepast in inter­
actie met de in soms zeer diverse richting werkende selectiedrukken 
van al deze variabelen. In een aantal gevallen ligt zo'n selectiedruk 
voor de hand. Zo zal een vruchteneter, die leeft in een gebied waar 
op zeer gespreide plaatsen gedurende korte tijd struiken rijke vrucht 
dragen, het meest gebaat zijn met een organisatie, waarbij de dieren 
verenigd zijn in nomadische groepen. Ze kunnen dan de kortdurende 
overvloed op die plaats het best exploiteren. Op grond van bepaalde 
relaties tussen milieu en sociale organisatie kan men derhalve hypo­
theses vormen over de heersende selectiedrukken. Een krachtiger 
argument voor de werkzaamheid van een selectiedruk heeft men 
wanneer men ook empirisch kan aantonen dat een bepaalde factor 
leidt tot een verschil in overlevingskans bij dieren die in verschillende 
mate een bepaald gedragskenmerk bezitten. 

Dergelijk onderzoek is zeldzaam, ,zeker waar het de verklaring van 
de adaptiviteit van sociale organisatievormen betreft. Als voorbeeld 
wil ik het onderzoek van de school van Tinbergen noemen, betreffen­
de de adaptiviteit van het broedgedrag van meeuwen. Zoals gezegd 
vestigen de afzonderlijke broedparen zich op betrekkelijk dicht in 
kolonieverband bijeengelegen nestterritoria. Deze kolonies zijn bui­
tengewoon opvallend, niet alleen door het vaak luidruchtige gedrag 
van de meeuwen, maar ook omdat de vogels vaak grotendeels wit 
zijn. Dit is een kenmerk dat als een aanpassing ten behoeve van de 
prooivangst kan worden begrepen, maar in verband met de broedzorg 
lijkt het eerder een nadeel (Tinbergen, 1967). 

Kruuk (1964) onderzocht een kolonie kokmeeuwen (Larus ridibun-
dus) in een Engels duingebied. Deze kolonie leed aan predatie door 
zowel bodem- als luchtvijanden. Sommige rovers, zoals vossen en in­
cidentele grotere roofvogels, hadden het zowel op volwassen meeuwen 
als op eieren en kuikens begrepen. Andere, zoals kraaien, zilver­
meeuwen en egels, was het alleen om eieren en kuikens te doen. Het 

244 



bleek dat broedsels die geproduceerd werden in territoria in het cen­
trum van de kolonie en wel gedurende het hoogtepunt van het broed­
seizoen de grootste kans maakten op een succesvolle toekomst. 
Broedsels aan de rand van de kolonie en broedsels uit het voor- en 
naseizoen hadden een aanzienlijk geringere kans. We treffen hier dus 
een selectieproces aan, dat al die genetische eigenschappen zal ver­
sterken, die er toe bijdragen dat de kokmeeuwen enerzijds streven 
naar een plaats in het centrum van de kolonie en dat ze anderzijds 
gelijktijdig tot de produktie van legsels komen. Dit is de selectie die 
men gaande ziet en men kan zich nu afvragen hoe deze selectie tot 
stand komt, m.a.w. wat de selecterende factoren zijn. Zoals gezegd 
veroorzaakte de predatie een aanzienlijke mortaliteit. Het bleek nu 
dat de meeuwen een aantal beschermingsgedragingen tegenover pre-
datoren hebben, die inderdaad een zeker succes hebben, zij het dat dit 
voor de verschillende predatoren verschillend is. Zo worden bodem­
vijanden door scheervluchten afgeleid en geïntimideerd. Kruuk con­
stateerde dat de effectiviteit van de afweer groter is naarmate er 
meer meeuwen bij betrokken zijn. Dit laatste is vooral in het centrum 
van de kolonie het geval, waar een predator rondom zich meeuwen 
alarmeert; aan de periferie geschiedt dit slechts aan één kant. Boven­
dien blijkt de neiging om tot nestverdediging te komen bij de afzon­
derlijke paren het grootst te zijn in het midden van hun broedtijd. 
Wanneer de meeste dieren dit hoogtepunt bereiken - dus in het mid­
den van het broedseizoen - zal de gezamenlijke inzet maximaal zijn. 

Kortom, we hebben hier de predatie en de gezamenlijke afweer als 
factoren geïsoleerd, die zowel de tendentie tot het broeden in het 
centrum van de kolonie als wel in het midden van het seizoen ver­
sterken. 

We kunnen ons nu afvragen: moet dat uiteindelijk niet leiden tot 
een hutje mutje op elkaar broeden van de meeuwen? Momenteel is 
het in ieder geval zo, dat een te sterke congregatie binnen de kolonie 
voorkomen wordt door de neiging van de dieren hun territorium van 
indringers te vrijwaren door ruimtescheppend agressief gedrag. Dat 
dit inderdaad de functie van het agressief gedrag is, bleek toen men 
het gedrag van indringers in territoria waarvan de eigenaars normaal 
reageerden, vergeleek met dat van indringers in territoria waarvan de 
eigenaars met behulp van een farmacon waren versuft (Tinbergen, 
1967). Deze intolerantie heeft ongetwijfeld zin, aangezien de meeu­
wen geen enkele consideratie blijken te kennen met de eieren en 
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kuikens van andere broedparen; er bestaat intraspecifieke predatie. 
Ook om andere reden blijkt de spatiëring zinvol. Patterson (1965) 
kon aantonen dat verlaten eieren en jongen, waarvan de enige be­
scherming in hun cryptische kleuring ligt, een betere kans hebben 
onontdekt door predatoren te blijven, wanneer ze niet al te gecon­
centreerd voorkomen. 

De koloniale organisatie van de kokmeeuw is het resultaat van 
twee tegengesteld werkende mechanismen: enerzijds de neiging om 
zich bij elkaar aan te sluiten, anderzijds de territoriaal-agressieve 
neiging. De natuurlijke selectie blijkt deze tegengestelde mechanismen 
op een bepaalde compromiswaarde in te stellen. Deze kan voor ver­
wante soorten verschillen. Zo is de nesteldichtheid bij de zilvermeeuw 
duidelijk lager dan bij de kokmeeuw. Wat hun koloniaal gedrag be­
treft vertonen beide soorten een sterke overeenkomst. De zilvermeeuw 
is echter groter en zal derhalve effectiever anderssoortige predatoren 
kunnen afweren. Evenmin als de kokmeeuw is de zilvermeeuw afkerig 
van de eieren en kuikens van de buren. Men zou zich derhalve kun­
nen voorstellen, dat een lagere nesteldichtheid voor de zilvermeeuw 
adaptief is. Of het verschil in nesteldichtheid hiermee juist verklaard 
is, valt bij gebrek aan voldoende vergelijkende gegevens echter nog 
niet te zeggen. 

De genoemde kokmeeuwenstudie is een mooi voorbeeld van gericht 
causaal-analytisch onderzoek betreffende de aangepastheid van een 
bepaald sociaal gedragskenmerk bij éen soort. 

Ook de studie van nauwverwante soorten, die sterk uiteenlopende 
milieus bewonen, kan ons inzicht geven met betrekking tot de aan­
gepastheid van gedrag. Zo schrijft Kortmulder op p. 143 dat een 
aantal afwijkingen in gedrag, die de drieteenmeeuw vertoont in ver­
gelijking met andere meeuwen, begrepen kunnen worden als zinvolle 
wijzingen ten behoeve van het broeden op enge kliffen. 

De laatste jaren is er een toenemende belangstelling voor het ge­
drag van primaten, mede ook omdat men door vergelijkend onder­
zoek aan deze diergroep een beter inzicht hoopt te krijgen in het 
menselijk gedrag. Een van de vragen die ook hier weer voorop staat 
is die naar de adaptieve betekenis van de sociale organisatie bij de 
verschillende soorten. 

Onze kennis hieromtrent is nog zeer gebrekkig, maar toch komt in 
bepaalde gevallen al enige tekening in het beeld. Illustratief is de 
studie van Kummer (1971) over de adaptieve betekenis van de sociale 
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organisatie van de mantelbaviaan (Papio hamadryas). 
Zoals reeds werd beschreven, wijkt de mantelbaviaan nogal af van 

de gewone bavianen, doordat hij leeft in groepen, die zijn samen­
gesteld uit permanente subgroepen in de vorm van éénmansharems. 

Niet alleen in sociale organisatie, maar ook wat betreft het biotoop 
waarin ze voorkomen, is er een groot verschil tussen beide soorten. 
De gewone bavianen leven in gebieden met een relatief rijke vegetatie, 
zoals lichte oerwouden en boomsavannes. Binnen de 'home range' 
van een groep zijn doorgaans voldoende waterpoelen en slaapbomen. 
Voedsel komt plaatselijk voldoende geconcentreerd voor om fourage-
fen door de groep als eenheid mogelijk te maken, zonder dat dit door 
onderlinge concurrentie ten nadele gaat van de zwakkere vrouwtjes 
en jonge dieren. Als groep zijn de dieren opgewassen tegen de in deze 
gebieden intensieve predatie, waaraan perifeer vertoevende en vooral 
solitaire dieren nogal eens ten offer vallen. De krachtige, van forse 
hoektanden voorziene volwassen mannetjes zijn, dank zij hun coöpe­
ratief optreden, geduchte tegenstanders van eventuele predatoren. De 
in het centrum van de groep vertoevende adulte vrouwtjes met jongen 
profiteren hier het meest van. In dichte begroeiing waar het gevaar 
voor predatie toeneemt zien we hoe de dieren zich nauwer aaneen­
sluiten. 

De mantelbaviaan heeft zich daarentegen aangepast aan het leven 
in arme en droge woestijnsavannes. De betrekkelijk kleine struiken 
waarvan de dieren zich voeden staan sterk verspreid. Tezamen met de 
relatieve schaarste van waterpoelen verklaart dit de veel grotere home 
range van de groepen. Door het ontbreken van bomen slapen de die­
ren op voor predatoren moeilijk toegankelijke steile kliffen. Dit soort 
kliffen hebben vaak wel een grote 'huisvestingscapaciteit', maar ko­
men soms slechts zeer sporadisch voor. Vaak vormen dan ook ver­
scheidene groepen mantelbavianen slaap-aggregaties van vele honder­
den individuen op een dergelijk klif. In tijden van droogte geschiedt 
hetzelfde bij de laatste resterende waterpoelen. In vergelijking met de 
gewone bavianen is de intergroep-tolerantie dan ook duidelijk toege­
nomen, 's Morgens splitst de slaapaggregatie zich in de afzonderlijke 
groepen, die in verschillende richtingen uitzwermen. Is de voedsel-
dichtheid gering, dan splitsen deze groepen zich tijdens het fourageren 
bovendien nog eens in de afzonderlijke harem-subgroepen. 

Kummer (1971) maakt aannemelijk dat deze harem-subgroepen 
kunnen worden begrepen als éénstruiks-fourageereenheden. De man 
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bezit in zo'n harem de functie van beschermer en gedecideerd leider. 
Dit is van essentieel belang in marginale omstandigheden, wanneer 
een planmatig en consequent migratiegedrag nodig is om tijdig aan 
voldoende voedsel en water te komen. In zulke marginale omstandig­
heden (die immers voor de adaptieve selectie van zeer groot belang 
zijn) heeft de opsplitsing in éénmansgroepen bovendien tot gevolg dat 
ook de wijfjes en kleinere dieren op de relatief bescheiden voedsel­
bronnen aan bod kunnen komen. 

De sociale organisatie van de mantelbaviaan kan dus duidelijk be­
grepen worden als een aanpassing aan het extreme biotoop. Zij is 
voortgekomen uit de oorspronkelijke bavianenorganisatie door een 
vermindering van de intolerantie tussen de groepen en door een ver­
steviging en bestendiging van de consort-relatie. De geringere preda-
tiedruk, in vergelijking met het oorspronkelijk milieu, liet bovendien 
toe dat de harembezitters zich onafhankelijker gingen bewegen. 

De hypothese over de adaptieve betekenis van deze sociale organi­
satie wint aan aannemelijkheid doordat de enige andere soort met 
harem-subgroepen, de niet-verwante gelada-baviaan, leeft in overeen­
komstige omstandigheden. Het is een bewoner van de onherbergzame 
en relatief voedselarme gebergten van Ethiopië. De hypothese vraagt 
overigens om bevestiging door empirische aantoning van de veronder­
stelde selectiedrukken. 

De ontwikkeling van het sociale gedrag 

Een heel andere vraag, aansluitend op de vorige, is die naar de ont­
wikkeling van het gedrag, zowel de ontogenetische als de fylogene­
tische. Kruijt laat in deze publikatie zien dat een bepaald gedrags­
mechanisme, evenals andere aspecten van het organisme, tot stand 
komt onder invloed van genetische factoren die als het ware een 
ontwikkelingsrecept representeren. Bij het ontwikkelingsproces van 
het gedragsmechanisme is een voortdurende wisselwerking gaande 
tussen genetische en omgevingsinformatie. De ontwikkeling kan gene­
tisch strak geprogrammeerd zijn, omdat nauwkeurig vastligt dat op 
een bepaald moment bepaalde omgevingsinvloeden volgens een be­
paald voorschrift werkzaam zijn, zodat er geen ruimte is voor feno-
typische variatie. Het genetisch programma kan ook soepel zijn, door­
dat er op bepaalde punten en momenten ruimte is voor inwerking 
van een verscheidenheid van invloeden met dienovereenkomstig ver-
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schillende adaptieve uitkomsten. In dit geval is er ruimte voor feno-
typische variatie onder invloed van en als aanpassing op de voor het 
betreffende individu geldende omstandigheden. 

Er zijn vele aanwijzingen dat de ontwikkeling van het sociale ge­
drag bij de meeste dieren, vooral bij de invertebraten en lagere verte-
braten, genetisch vrij strak geprogrammeerd is, m.a.w. dat het in 
belangrijke mate het resultaat is van fylogenetische aanpassing door 
middel van natuurlijke selectie. In meerdere of mindere mate is ruim­
te gelaten ten behoeve van individuele aanpassingen, bijvoorbeeld in 
verband met het leren kennen van groepsgenoten of de topografie van 
het eigen leefgebied. , 

Het tijdstip van deze leerprocessen is soms nauwkeurig in het gene­
tisch program voorgeschreven, zoals bij het klassieke, door Lorenz 
beschreven 'imprinting'. Dit is een snel en nauwelijks omkeerbaar 
fixatieproces, dat bij de kuikens van nestvliedende vogels spoedig na 
het uitkomen plaatsvindt en dat de volgreactie adekwaat op het moe­
derdier richt; dit fixatieproces heeft bovendien gevolgen voor de latere 
sociale en sexuele gerichtheid (zie Eibl-Eibesfeldt, 1967; Immelmann, 
1971). 

Onderzoek aan hogere zoogdieren, zoals honden en apen, door o.a. 
Harlow en zijn medewerkers, toont aan dat er ook bij deze dieren 
tijdens de jeugd gevoelige perioden zijn. De interacties die dan plaats 
horen te vinden, allereerst met de moeder en later met leeftijdsgeno­
ten, zijn van fundamenteel belang voor de adaptieve ontwikkeling van 
het mechanisme van het sociale gedrag (zie Sackett, 1970; Mitchell, 
1970). 

In het bijzonder bij de hogere apen zijn de sociale relaties uiterst 
complex. Er is een gedifferentieerd rollenstelsel, waarbij persoonlijke 
ervaringen en betrekkingen, en vooral ook de matrilineaire bloedver­
wantschapsbanden van belang zijn. Bij deze diergroep komen boven­
dien zeer frequent z.g. tri- of multi-partite interacties voor, waarbij 
drie of meer dieren tegelijk in een verschillende rol optreden (Kum­
mer, 1967). 

Een voorbeeld is het gedekte dreigen dat we o.a. van bavianen 
kennen. Een aap die dwarsgezeten wordt door een ander kan pro­
beren zich tussen die ander en een derde partij te plaatsen, daarbij 
tegelijk onderdanig doend tegen die derde en defensief dreigend tegen 
zijn opponent. Op deze wijze kan hij erin slagen het derde dier tegen 
zijn eigen opponent op te zetten. Een dergelijke alliantievorming heeft 
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natuurlijk pas kans van slagen wanneer de beide andere dieren elkaar 
so wie so minder goed gezind zijn. Een dier zal dus vooral kans op 
succes hebben, wanneer hij de ontwikkeling van de sociale betrekkin­
gen tussen de andere leden van zijn groep kent; dat is geen geringe 
taak. Dit soort relaties, die overigens nog maar nauwelijks zijn onder­
zocht, zijn de eerste vormen van wat je zou kunnen noemen sociale 
manipulatie. Een ander voorbeeld is het aanknopen van een vriend­
schappelijke relatie met een jong om daarmee bij dominante verwan­
ten van dat jong een wit voetje te halen (zie ook p. 235). De soort­
genoot wordt dus als een soort werktuig gebruikt ter verbetering van 
de eigen positie. 

Het belang van deze sociale manipulatie voor het sociale succes van 
een aap betekent dat 'er een sterke intraspecifieke selectie gaande 
moet zijn ten gunste van de aanleg tot sociaal inzicht en sociale 
feeling. De ontwikkeling van dat sociale inzicht geschiedt onder in­
vloed van leerprocessen, vooral tijdens speelse interacties met leeftijds­
genoten gedurende de jeugd. Ongetwijfeld ligt hier ten dele de ver­
klaring voor de lange jeugdperiode die primaten in vergelijking met 
andere zoogdieren hebben. Er is al eens op gewezen dat deze sociale 
manipulatie en dit sociale inzicht wel eens de belangrijkste factor in 
de ontwikkeling van de intelligentie überhaupt bij de primaten kan 
zijn geweest (zie o.a. Chance & Jolly, 1971). De primaten, de mens 
en de chimpansee uitgezonderd, schijnen immers hun intellectuele 
potenties nauwelijks uit te buiten in het kader van niet-sociale, oecolo-
gische technieken. In dit soort technieken zijn bijvoorbeeld de knaag­
dieren de primaten beslist de baas. Vele knaagdieren bouwen holen 
of burchten, bevers bouwen dammen, vele soorten doen aan voedsel-
opslag, e.d. Bij knaagdieren zijn dit ongetwijfeld voor het grootste 
deel fylogenetische adaptaties. Niettemin is het opvallend dat er bij 
de primaten van dergelijk gedrag nauwelijks iets te vinden is. 

Een sociaal bepaalde vorm van gedragsaanpassing: de traditie 

Het genetisch program kan, zoals gezegd, ruimte laten voor ontwik­
kelingsalternatieven, als aanpassing op variabele omstandigheden. Er 
blijken wat dit betreft twee mogelijkheden te bestaan. 

Op de eerste plaats kan het dier door directe interactie met zijn 
omgeving tot individuele gedragsaanpassing komen. Hier spelen dus 
de normale leer- en gewenningsprocessen een rol. Zo kan een dier 
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bijvoorbeeld leren wespen met rust te laten of leren geen voedsel te 
pakken als man X in de buurt is, en wel op grond van de directe 
consequenties die deze gedragingen voor het dier zelf hebben. Een 
tweede mogelijkheid is dat het dier het vermogen en ook de neiging 
bezit tot imiteren (het doet of laat zonder meer datgene wat andere 
doen of laten) en tot observationeel leren (het pakt geen voedsel weg 
bij man X en het pakt geen wespen omdat het bij andere dieren 
gezien èn 'begrepen' heeft wat daarvan de afloop is). Dit is het mecha­
nisme van de gedragsaanpassing en kennisoverdracht via de traditie, 
die ook in de bijdrage van Sevenster ter sprake komt. 

Gezien de hiervoor besproken, grote sociale alertheid van primaten 
is het niet verwonderlijk dat in het bijzonder bij deze diergroep het 
vermogen en de neiging tot aanpassing via traditie tot ontwikkeling 
is gekomen. 

Japanse onderzoekers hebben een paar maal het ontstaan van een 
traditie kunnen waarnemen bij een groep van een makaken-soort 
(Macaca fuscata), die leeft op eilandjes voor de kust van Japan. Deze 
groep wordt al sinds 1952 bestudeerd. Zij werd aan een bepaald ob­
servatieterrein gewend door het regelmatig verstrekken van voer, o.a. 
aardappelen en graan. Een jaar nadat het voeren gestart was, werd 
waargenomen dat een jong wijfje, Imo genaamd, haar aardappels 
meenam naar een beekje om ze te wassen voor ze die opat. In de 
volgende jaren verspreidde deze gewoonte zich over een groot deel 
van de groep, te weten alle jonge dieren en een deel van de oudere 
vrouwtjes. De oudere dieren, in het bijzonder de volwassen mannen, 
bleken het minst geneigd tot het aannemen van nieuwe gewoontes. 

Later werden de aardappels in zee gewassen. Nieuw geboren dieren 
namen het gedrag direct van hun moeders over en raakten zelfs zo 
gewend aan de zoute smaak, dat ze al hun voedsel voor elke hap in 
het zeewater sopten. Ze ontwikkelden een voorkeur voor zoute smaak. 
Een paar jaar later deed dezelfde Imo een nieuwe ontdekking. In 
plaats van op het strand gestrooide graankorrels stuk voor stuk uit het 
zand op te rapen, veegde ze een hele hand bij elkaar met zand en al 
en smeet die in het water. De graankorrels bleven drijven en konden 
dan zonder meer worden opgepikt. Ook dit gedrag verspreidde zich 
vervolgens (Kawai, 1965). De secundaire gevolgen van deze ontwik­
kelingen waren dramatisch; de jonge dieren leerden zwemmen en 
gingen zelfs zeewier e.d. als voedselbron ontdekken. Zo openden ze 
a.h.w. een nieuwe oecologische nis, een nieuwe bestaansmogelijkheid, 

251 



1 
met alle mogelijke gevolgen voor hun verdere evolutie. ; 

Hiermee komt een belangrijk aspect van de traditionele aanpassing 
naar voren, waarop bok door Sevenster wordt gewezen. De traditie 
vestigt een relatief permanente situatie, waarbinnen de natuurlijke 
selectie kan opereren ten gunste van de genetische varianten, die zich 
het best in die situatie schikken. Traditionele en fylogenetische aan­
passing kunnen derhalve intens vervlochten raken. 

De traditionele aanpassing neemt in een aantal opzichten een tus-
sen-positie in tussen de fylogenetische en de individuele aanpassing. 

Ten opzichte van de fylogenetische aanpassing is ze veel flexibeler. 
Ze heeft .vooral betekenis voor de aanpassingen van de groep aan 
variaties in omstandigheden die specifiek voor de groep zijn. De tra­
ditie leidt dus tot een groepsspecifiek gedrag (dat overigens soort­
specifiek kan zijn wanneer een traditie zich over de hele soort heeft 
verspreid). 

Boven de individuele aanpassing heeft de traditie als voordeel dat 
gedragswijzen waarvan de verwerving gevaarlijk (al dan niet giftig zijn 
van voedsel) of onwaarschijnlijk is (waar bestaat bij extreme droogte 
nog kans op water) van generatie op generatie worden overgedragen. 
In een primatengemeenschap waarborgt de conservativiteit van de 
oudere dieren het behoud van wat waardevol is gebleken, terwijl de 
speelse exploratie-drang van de jongere dieren (gemakkelijk te ver­
vangen als het fout mocht gaan) en het inzicht van een geniale enke­
ling, zoals Imo, materiaal aandragen voor de selectie van nieuwe 
adaptieve gewoontes. 

Zo gemakkelijk als het is een traditie aan te wijzen bij zijn ont­
staan, zoals in het voorbeeld van de Japanse makaak, zo moeilijk is 
het van een aanpassing die men in het veld waarneemt, vast te stellen 
in hoeverre zij fylogenetisch dan wel traditioneel bepaald is. Beide 
ontwikkelen zich op analoge wijze en kunnen, zoals gezegd, op de 
meest complexe wijze met elkaar vervlochten raken. 

De sociale verschijnselen bij hogere primaten; in hoeverre zijn zij 
fylogenetisch dan wel traditioneel bepaald 

Vooral in verband met het sociale gedrag en de daaruit resulterende 
sociale organisatie is de vraag van belang in hoeverre deze fylogene­
tisch dan wel traditioneel (bij de mens zelfs cultureel) bepaald zijn, 
en wel omdat slechts traditionele aanpassingen op korte termijn toe-
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gankelijk zijn voor adaptieve modificatie (ook al kunnen tradities bui­
tengewoon hardnekkig blijken). 

Deze vraag wordt nogal uiteenlopend beantwoord, vooral wanneer 
het de mens betreft. Dit blijkt overduidelijk uit de controversiële arti­
kelen van Leach (1972) en Eibl-Eibesfeldt (1972). De eerste auteur, 
een sociaal anthropoloog, benadrukt de fundamentele verscheidenheid 
die het menselijk gedrag, in het bijzonder de non-verbale communi­
catie, zou kenmerken, en die vooral opvalt wanneer verschillende 
culturen worden vergeleken. Onze non-verbale contacten zouden op 
te vatten zijn als symbolen die op zich geen betekenis hebben, maar 
deze ontlenen aan een culturele context. Ethologen zijn bijvoorbeeld 
geneigd de expressie van rang en status te vergelijken met soortgelijk 
dierlijk uitdrukkingsgedrag. Zij zijn bovendien geneigd te veronder­
stellen dat overeenkomsten in vorm en betekenis tussen ons en onze 
naaste verwanten kunnen berusten op genetisch bepaalde overeen­
komsten in de betreffende coördinatie- en interpretatiemechanismen. 
Dergelijke veronderstellingen acht Leach ongerechtvaardigd. Om dit 
te illustreren, neemt hij o.a. het 'hoog-laag' element in de status­
symboliek tot voorbeeld. De hooggeplaatste verheft zich in martiale 
houding; de ondergeschikte gedraagt zich nederig en onderwerpt zich, 
enz. enz. Overeenkomsten in dit opzicht tussen het menselijk imponeer-
en submissiegedrag en dat van andere primaten zijn uiteraard velen 
opgevallen, en de gedachte dat het hier om homologe fylogenetische 
aanpassingen gaat is niet vreemd. Bij de mens echter kan in bepaalde 
culturele contexten deze symboliek zonder meer worden omgekeerd, 
bijvoorbeeld wanneer een ondergeschikte zich vervoegt bij een hoog­
geplaatst iemand en, ofschoon hoog boven zijn meerdere uittorenend, 
dient te blijven staan voor het bureau waarachter de ander gezeten 
is. Hier refereert de symboliek naar een andere samenhang en komt 
blijkbaar, aldus Leach, niet in conflict met een aangeboren responsie­
schema. Zo er al patronen zijn die in alle culturen op dezelfde wijze 
worden uitgevoerd en begrepen, zouden deze berusten op culturele 
convergentie. De overeenkomstige ontwikkeling zou te wijten zijn aan 
ervaringselementen die alle volken gemeenschappelijk hebben of aan 
algemene menselijke eigenschappen die op zich geen specifieke relatie 
met communicatie hebben. Zo kunnen bijvoorbeeld expressies van 
walging worden afgeleid uit braakreacties, die alle mensen eigen zijn. 

Ofschoon deze verklaringswijze in vele gevallen geldigheid zal heb­
ben, blijft het zeer de vraag of alle overeenkomsten in sociale uitingen 
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van de mens uitsluitend cultured verklaard dienen te worden. Eibl-
Eibesfeldt voert aan dat vele menselijke emotionele expressiebewegin­
gen, zoals lachen, huilen, groetgedrag in alle tot nu toe onderzochte 
culturen voorkomen. Afgezien van bepaalde nuanceverschillen is er, 
zelfs tussen in andere opzichten sterk uiteenlopende culturen, een 
fundamentele overeenkomst, zowel in de morfologie van deze expres­
sies, alsook in de samenhang waarbinnen zij optreden. Bovendien 
komen deze uitingen even gemakkelijk tot ontwikkeling bij doof-en-
blind geboren kinderen. Dit vormt een aanwijzing dat de uniformiteit 
van deze expressies grotendeels moet berusten op genetische specifi­
caties in het ontwikkelingsprogramma (zie ook de bijdrage van 
Baerends). Deze opvatting wordt gesterkt doordat vergelijkende stu­
dies aan primaten tonen, 'dat er in hun uitdrukkingsgedragingen over­
eenkomsten voorkomen, die vooral opvallen tussen verwante soorten. 
Anderzijds tonen de verschillen, die er niettemin bestaan, dat de vorm 
van de menselijke expressiebewegingen niet zonder meer vanzelfspre­
kend is. We kunnen ons zeer wel alternatieve vormen voorstellen. Zo 
is het denkbaar, dat de mens een vriendschappelijke gezindheid - net 
als bij de makaken geschiedt - zou kunnen uitdrukken met een serie 
snelle lipsmakbewegingen, in plaats van met een glimlach (zie Van 
Hooff, 1967, 1972). 

Het is veel moeilijker uitsluitsel te krijgen in deze kwestie voor 
zover het de sociale organisatie van de .hogere primaten en de mens 
betreft. De mate waarin de verschillende sociale tendenties, die aan de 
sociale organisatie ten grondslag liggen, zich manifesteren, is onge­
twijfeld in hoge mate modificeerbaar o.i.v. omgevingsinvloeden (bij­
voorbeeld de omstandigheden waaronder jonge dieren opgroeien: 
Sackett, 1970). Wellicht kan differentiële beïnvloeding van de sociale 
tendenties dan ook tot zeer verschillende vormen van sociale organi­
satie leiden. 

De niet-humane primaten zijn veel meer aan een bepaald biotoop 
gebonden dan de alomtegenwoordige mens. Voor zover er beschrij­
vingen zijn van groepen van eenzelfde soort, levend in verschillende 
milieu-omstandigheden, laten deze soms verschillen in sociale organi­
satie zien. Zo leeft de Indische langoer in rijke stabiele milieus in 
groepen, waarin volwassen mannen en wijfjes voorkomen. In strenge 
milieus met een sterke seizoenafhankelijke schommeling in de voor­
radigheid van voedsel, treft men in de groepen slechts één volwassen 
man aan. De uitstoting van de overige mannen is een gevolg van de 
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grote agressiviteit ten gevolge van de intra-groepscompetitie. In dit 
milieu is deze organisatie mogelijk adaptiever doordat zij' de meest 
gunstige omstandigheden schept voor de wijfjes en daarmee leidt tot 
een maximaal reproduktiepotentieel ter compensatie van de seizoen-
sterfte (zie Crook, 1970, 1971). 

Op -grond van deze en soortgelijke gegevens meent Crook dat de 
verschillen in sociale organisatie die we bij de hogere primaten aan­
treffen veelal rechtstreekse reacties zijn op de milieuomstandigheden. 
Deze bevoordelen selectief die sociale tradities, die in de gegeven 
omstandigheden adaptief zijn. 

Dat in sommige gevallen verschillen in sociale organisatie wel dege­
lijk (tevens) een genetische basis kunnen hebben, wordt gesuggereerd 
door de vergelijkende studies van Kummer (1971) en Nagel (1971) 
betreffende de sociale organisatie bij mantelbavianen en gewone ba­
vianen, die hiervoor al beschreven is. Nagel trof een gebied aan in 
Ethiopië, waar bij een waterval een plotselinge overgang bestond 
tussen een bovenstrooms gebied van rijke vegetatie, bewoond door 
bavianen, en een arm canyon-gebied, bewoond door mantelbavianen. 
In het begin van de canyon, dus al in 'mantelbavianenland', werd nog 
een bavianengroep waargenomen. Deze groep had wel de fourageer-
en slaapgewoonte (op kliffen) van mantelbavianen aangenomen, maar 
niet de sociale structuur. Verderop in de canyon werden een aantal 
hybridengroepen waargenomen. Deze hadden geen keus gemaakt voor 
een uniforme sociale organisatie van het ene of het andere type, zoals 
men zou verwachten indien dit een traditionele zaak was. Integendeel, 
de groepen toonden een verbrokkeld beeld; sommige mannen pro­
beerden min of meer succesvol een groepje wijfjes te hoeden, andere 
vertoonden geen enkele neiging in die richting. Dit suggereert dat het 
hoedgedrag, dat de grondsteen van de sociale organisatie bij de man­
telbavianen is, hier een expressie is van de genetische constitutie van 
de mannen. Kummer (1971) transplanteerde volwassen bavianen-
wijfjes naar mantelbavianengroepen en omgekeerd. De bavianenwijf-
jes werden direct geannexeerd door een man en leerden na enige tijd 
adequaat te reageren op zijn hoedgedrag; omgekeerd leerden de man-
telbavianenwijfjes zich vrijer te bewegen in een bavianengroep. Dit 
toont aan, dat het vooral de mannelijke rol is die de sociale structuur 
bepaalt. Een definitief antwoord zou kunnen worden geleverd door 
jonge dieren, mannetjes zowel als wijfjes, in een groep van de andere 
soort onder te brengen, zo mogelijk vlak na de geboorte via een 
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pleegmoeder. Komen er dan nog soortspecifieke trekken tot ontwik­
keling, dan kan men deze zonder meer als fylogenetische aanpassin­
gen kwalificeren. 

Tenslotte zullen we de mens beschouwen, de primatensoort die de 
meest uiteenlopende biotopen heeft gekoloniseerd en een verscheiden­
heid aan bestaanswijzen heeft ontwikkeld. Hij leeft in groepen be­
staande uit meer of minder duidelijk afgebakende familie- of gezins-
eenheden. De paarrelatie kan (meer of minder strak) monogaam, 
polygyn of, bij wijze van zeldzame uitzondering, polyandrisch zijn. 
Vooral in de meer ontwikkelde samenlevingen maakt het individu, 
behalve van gezin en familie, deel uit van een complex stelsel van 
overlappende sociale groepen (werk, vereniging, partij, kerk, natie, 
enz.) die ieder hun eigen conventies en rolverwachtingen hebben (zie 
Ambrose, 1965). Deze scala aan schakeringen toont duidelijk de be­
langrijke rol van culturele determinanten in de menselijke sociale 
structuur. Toch blijft ook hier de vraag in hoeverre sociale uitingen, 
zoals de neiging tot hiërarchische organisatie en tot gezinsvorming, de 
rolverschillen tussen man en vrouw, de possessiviteit t.o.v. geslachts-
partner en materiële bezittingen, het incesttaboe, enz. berusten op 
fylogenetische aanpassingen. Het gaat hier tevens om de vraag waar 
de grenzen liggen van de culturele modificeerbaarheid. Een empi­
rische aanpak, zoals die voor bavianen mogelijk is, stuit bij de mens 
op praktische en ethische beperkingen. Gedragsbiologen, culturele 
anthropologen e.d. kunnen dus voorlopig nog redetwisten over deze 
vraag, die overigens niet alleen van interesse is voor de wetenschap­
per, maar ook voor de politicus, de bezorgde vader en de dolle mina. 
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De geklede aap tussen ethologie en antropologie 

kleding en mode bij chimpansees 

F. SIERKSMA 

'Willingness to recognize important categories of 
behavior different from those that have concerned 
traditional anthropology should stimulate innovation 
in the analysis of human behavior.' 

Phyllis Jay 

Ethologie en antropologie 

Filosofische, culturele en andersoortige antropologen - de sociologen 
inbegrepen - hebben er expliciet of impliciet een dogma van gemaakt, 
dat alle menselijke gedrag bij uitstek en uitsluitend menselijk is, al 
willen sommigen pro memorie nog wel toegeven, dat bijvoorbeeld de 
zuigbewegingen van een baby instinctief zijn, een in de ethologie 
overigens grotendeels verouderd begrip. Daarbij gaat men, alweer ex­
pliciet of impliciet, uit van de tegenstelling tussen de mens en het dier 
en verdonkeremaant op die manier maar liefst de hele evolutie, 
excusez du peu. Dat is op zichzelf overigens een boeiend verschijnsel: 
de meeste mensen hebben weet van de evolutie, maar die evolutie 
behoort niet tot hun bagage; ze hebben die evolutie op school met 
hun verstand geleerd, maar ze hebben haar niet gevoelsmatig ver­
werkt. Vooral onze naaste verwanten, de apen en de mensapen, wei­
gert men gevoelsmatig als zodanig te erkennen. In de dierentuinen 
roepen 'die gekke apen' steeds weer het gelach op, dat het verband 
tussen lachen en agressiviteit alleen maar bevestigt. Vooral in cul­
turen die het christendom belijden, staat de aap in een slechte reuk. 
In de middeleeuwen zag men zelfs kans, om de afkeer van het eigen 
nest te combineren met de afkeer van de vrouw: niet de aap, maar 
de apin (simia) was het symbool van de duivel en alles dat vies en 
vuns is (Janson, 1952). Er is sindsdien in de grond van de zaak in 
het Westen weinig veranderd. Alle culturen hebben volgens Janson 
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moeite met apen; maar dat is niet juist, want dat het anders en realis­
tischer kan, werd bewezen in het oude China, waar men al heel lang 
geleden de voorstelling 'aap' heel objectief verdeelde in twee aspecten: 
de makaak, die de schelmachtige poetsenbakker is, en de gibbon, die 
de hele Chinese geschiedenis door het symbool is geweest van alles, 
dat welluidend en artistiek, poëtisch en gentlemanlike is (Van Gulik, 
1967). Maar in ons Westen associeert men apen nog steeds met 
sexualiteit en wel zo, dat Gerald Durrell - zoals hij in een van zijn 
boeken vertelt - als apen copuleren, niet de apen, maar de toekijken­
de mensen observeert. 

De recçnte pogingen van biologen en vooral ethologen, om de mens 
met betrekking tot apen en tot dieren in het algemeen tot een wat 
minder hovaardige houding te bewegen (Lorenz, 1963; Sierksma, 
1963), zijn helaas gedwarsboomd door Desmond Morris met zijn in 
antropologisch opzicht volstrekt ondeskundig boek over de naakte 
aap, dat de culturele antropologen alleen maar in hun dogmatisme 
heeft gestijfd. Ethologen die meer zorgvuldigheid hebben betracht, 
zoals Eibl-Eibesfeldt en Wickler, hebben ook niet het gevaar weten 
te vermijden van wat Callan terecht ethologisme heeft genoemd (Cal-
lan, 1970). Zoals de antropologen met geen of veel te weinig kennis 
van zaken biologische simplificaties en/of absurditeiten hebben ge­
produceerd, zo dreigen nu ethologen complexe antropologische kwes­
ties met simplificaties op te lossen. Ethologische spiegelduplicaten 
van wat op cultureel antropologisch terrein nog in 1969 mogelijk 
bleek (De Josselin de Jong, 1969), zouden beter vermeden kunnen 
worden. 

Intussen heeft de reeds genoemde Callan een even bescheiden als 
serieus begin gemaakt met de confrontatie van ethologie en sociale 
wetenschappen. Een voortzetting daarvan, die zou uitlopen op een 
confrontatie van ethologie en antropologie, zal tot boeiende en be­
langwekkende problemen leiden, want men denke niet, dat dan alleen 
de antropologische wetenschappen in beroering zullen komen. Ook 
in de ethologie zullen dierbare uitgangspunten op zijn minst opnieuw 
in overweging moeten worden genomen. Dat ethologie 'de bestude­
ring van de causatie van spiercontracties' inhoudt, zoals ik in mijn 
eerste ethologische leerjaar te horen kreeg, is aan sterke twijfel onder­
hevig geworden. De eerste voortekenen zijn er al enige tijd. Naar 
aanleiding van de leeuwin Elsa heeft Julian Huxley met zoveel woor­
den tegen de term 'ethologisch' geprotesteerd en daarvoor welover-
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wogen het woord 'psychologisch' gesubstitueerd (Adamson, 1961). 
Vooral de primaten zullen het spook van het antropomorfisme, dat 
voorgoed uitgebannen scheen te zijn, weer laten rondwaren. Een 
amateur-primatoloog als Williams (Williams, 1967) wil, met de zegen 
van Lorenz, bewust zijn Humboldt's wolapen óók antropomorf be­
schrijven en verklaren. De beroepsprimatoloog en veldwerker Schaller 
doet ten aanzien van gorilla's precies hetzelfde en brengt daarbij een 
ijzersterk argument naar voren. Hij kon, schrijft hij, in het veld het 
gedrag van zijn gorilla's voorspellen, als hij naar hun ogen keek en 
dan 'followed my own feelings and mental processes' (Schaller, 1964). 
En tenslotte, aan het slot van zijn belangrijke, kwantitatieve analyse 
van het gedrag van chimpansees, waarschuwt Van Hooff dat men de 
kwalitatieve aspecten van dat gedrag niet moet verwaarlozen (Van 
Hooff, 1971). Het ziet er naar uit, dat de even fundamentele als 
moeilijke problematiek, die het behaviorism in de psychologie heeft 
opgeroepen, maar niet opgelost, opnieuw actueel zal worden, en al 
geeft De Groot niet een oplossing in dit geval, het feit dat hij ten 
aanzien van introspectie niet voor behavioristisch dogmatisme heeft 
willen capituleren, mag en moet worden vermeld als een voorbeeld 
dat wellicht sommigen zal inspireren (De Groot, 1965). 

Het is allerminst mijn bedoeling, om dieper op deze problematiek 
in te gaan. Aan de hand ervan kan er alleen even op worden ge­
wezen, dat veel problemen, die wij nog als exclusief menselijk be­
schouwen, zich steeds meer al bij de studie der primaten beginnen op 
te dringen. Ook in dit opzicht moeten we 'evolution-minded' zijn. In 
die geest zou ik aandacht willen vragen voor een concreet en, voor­
zover bekend, nog niet eerder behandeld onderwerp: kleding en mode 
bij menselijke en niet-menselijke primaten, speciaal bij chimpansees. 
De motieven van deze keus zijn de volgende geweest. Het leek juist, 
om niet de zoveelste voordracht te houden over agressiviteit bij dieren 
en mensen. Over agressiviteit is al zo veel gezegd en geschreven, te 
veel mag men wel zeggen, als men bedenkt hoe weinig we ervan 
weten. Verder werd aan de mogelijkheid gedacht, dat als iemand die 
zich als antropoloog al lange tijd met kleding en mode bezig houdt, 
als etholoog iets zinnigs zou kunnen zeggen over een schijnbaar zo 
typisch menselijk en 'cultureel' onderwerp als kleding en mode, 
de culturele en andere antropologen, die zich-vooral in ons land-
krampachtig blijven vastklemmen aan hun eerder genoemde dogma, 
misschien aanleiding zouden kunnen vinden, om hun standpunt iets 
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te nuanceren. Zelfs wanneer ze zich alleen maar even achter het oor 
zouden krabben, zou dit overspronggedrag de etholoog al genoegen 
doen. 

Siergedrag van niet-menselijke en menselijke primaten 

Van zich opdirkende primaten in het veld waren me, tijdens het 
symposium, alleen twee door Schaller bij de berggorilla waargenomen 
gevallen bekend. Nadien deelde Kortlandt me tot mijn vreugde schrif­
telijk mee, dat hij: 'al in 1960 een chimp $ in het wild 'opgesierd' 
(heeft) zien rondlopen' en later was hij zo vriendelijk, me een xerox 
van het niét gepubliceerde 'Reisverslag Chimpansee Expeditie 1960' 
toe te sturen, waarin deze observatie is vastgelegd: 'Een moeder dra­
peerde een liaan als een sjaal om haar nek en schouders en liep aldus 
opgesierd enige tijd rond.' Kortlandt meent blijkens een mondelinge 
mededeling hiervoor in het Duits de term 'herumstolzieren' te hebben 
gebruikt, wat in ons verband niet onbelangrijk zal blijken te zijn. 
Van de door Schaller waargenomen gorilla-kinderen zette het ene een 
plant als een 'green hat' op zijn hoofd en legde het andere een kussen 
van mos 'like a cap' op zijn hoofd en wandelde daarmee rond 'ap­
pearing quite proud of its adornment' (Schaller, 1964, 1968). Dat in 
de door Kortlandt en Schaller waargenomen gevallen naar alle waar­
schijnlijkheid sprake is van kleedgedrag, blijkt pas in de context van 
hetzelfde gedrag van primaten in gevangenschap, al was het alleen 
omdat drie in algemene termen beschreven waarnemingen, hoe boei­
end ook, niet voldoende zijn voor een wetenschappelijke theorie 
vorming. Het is dus noodzakelijk, om eerst enige aandacht te geven 
aan een verschil tussen dieren in het veld en dieren in gevangenschap. 
Verschillende diersoorten in gevangenschap - uiteraard zijn er vele 
gradaties van gevangenschap - kunnen ons dingen leren, die we in 
het veld niet kunnen leren. Dat mogen we bij alle bewondering voor 
het moeilijk te overschatten veldwerk toch niet vergeten, ook met 
niet-menselijke primaten en daarbij denk ik uiteraard in de eerste 
plaats aan het veldwerk van Jane van Lawick-Goodall met de chim­
pansees van het Gombe Stream Reserve. Het blijkt namelijk, dat bij 
dieren in gevangenschap het bereik van verschillende gedragsvormen 
sterk vergroot wordt, en soms zelfs, dat nieuw gedrag optreedt. In 
gevangenschap blijken dieren niét zelden 'meer te kunnen', om het 
kort uit te drukken. Schaller vond de berggorilla een gemoedelijke 
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figuur, die niet uitblonk door intelligentie, maar Yerkes en anderen 
waren diep onder de indruk van de intelligentie van deze soort 
(Yerkes, 1929). Van diezelfde gorilla zag dezelfde veldwerker in één 
jaar tijds twee copulaties, die in de bekende ventro-dorsale positie 
werden uitgevoerd. In gevangenschap echter blijken deze mensapen 
allerminst behoefte te hebben aan NVSH-boekjes over 'posities' en 
'variaties', want ze vinden ventro-ventraal en latero-ventraal in ver­
schillende variaties zelf wel uit. Van de niet-menselijke primaten is 
in het veld alleen bij de chimpansee werktuiggebruik waargenomen, 
terwijl in de dierentuin mensapen en allerlei apensoorten spontaan 
van werktuigen gebruik maken. Het laatste voorbeeld, dat in dk be­
stek gegeven kan worden, betreft het volgende. Yerkes schreef in 
1945 naar aanleiding van het smeren met van alles en nog wat, dat 
chimpansees graag doen: 'The captive with an excess of leisure may 
turn artist'. Hij heeft waarschijnlijk niet vermoed, dat dit een profetie 
was, die nog eens letterlijk zou uitkomen, en dat zich in de bekende 
kunstverzameling van Sir Herbert Read een aantal schilderijen zou 
bevinden, die gemaakt zijn door de chimpansee-schilder Congo. Bij 
gebrek aan gesproken taal - een belangrijk verschil - heeft Congo zelf 
niet namen aan zijn kunstwerken kunnen geven, maar wanneer de 
mens bijvoorbeeld een van zijn werken 'waaier met gele stip' noemt, 
betekent dat inderdaad, dat Congo een waaiermotief met één zorg­
vuldig neergezette punt heeft geschilderd. We kunnen het feit, dat 
chimpansees met overgave, diepe concentratie en artistieke creativiteit 
schilderen (Morris, 1962), wel verdringen, zoals we andere feiten 
verdringen, maar het werk van verschillende onderzoekers heeft het 
aangetoond en Morris overdrijft dan ook niet als hij spreekt van 'a 
strong hidden potential for painting en drawing' bij deze mensaap. 

Een volledige verklaring voor de grotere en in het laatstgenoemde 
geval zelfs nieuwe prestaties van dieren in gevangenschap is moeilijk 
te geven. Men is het er in ieder geval over eens, dat voor dieren -niet 
alleen voor primaten, zoals de genoemde voorbeelden misschien ten 
onrechte hebben gesuggereerd - in gevangenschap een aantal dingen 
wegvalt. Ze behoeven niet op hun qui-vive te zijn voor roofvijanden, 
ze behoeven niet voedsel te zoeken en ze behoeven in een optimale 
situatie niet naar sociale en sexuele partners te zoeken. Men is het er 
ook vrij algemeen over eens, dat hun behoefte aan activiteit grotere 
en eventueel nieuwe gedragsbanen zoekt. Morris spreekt in dit ver­
band van 'surplus nervous energy which seems to require an outlet' 
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en Hediger, die speciaal studie van dieren in dierentuinen heeft ge­
maakt, spreekt van 'freigewordene Energien' en 'eine gegenüber dem 
Freileben überraschende psychische Leistungsfähigkeit' (Morris, 1962; 
Hediger, 1954). In het algemeen lijkt deze verklaring juist, ook al 
omdat bekend is, dat deze verschijnselen worden waargenomen bij 
soorten met een actief levenspatroon, én omdat bekend is, dat vlucht 
en de mogelijkheid van vlucht uitermate inhiberend werken. Hediger 
legt op dit laatste feit, dat iedere' etholoog en iedere dierenvriend be­
kend is, terecht grote nadruk. Eén voorbeeld is voldoende: zelfs de 
oersterke gorilla, die, als hij daaraan behoefte had, gemakkelijk iedere 
vijand zou kunnen vermorzelen, is steeds bedacht op gevaar en is 
daarop volgens Schaller continu en zelfs subliminaal zintuigelijk in­
gesteld. Toch lijkt nader onderzoek van een en ander gewenst, waar­
bij vooral nieuw gedrag de aandacht verdient. Intussen is het bestaan 
van deze verschijnselen, los van de verklaring ervan, op zichzelf voor 
ons al belangrijk genoeg. Werktuiggebruik, schilderen enz. zijn bij de 
chimpansee niet 'onnatuurlijke' vormen van gedrag, zoals men circus­
kunsten wel eens 'onnatuurlijk' noemt, maar ontstaan spontaan en 
blijken dus binnen het natuurlijke actiepatroon van deze soort te lig­
gen, zoals bedelen om voedsel en lekkernijen in de dierentuin binnen 
het natuurlijke actiepatroon van andere, intelligente soorten blijken 
te liggen. 

Hoewel het onderwerp tot nu toe niet bestudeerd is, blijkt het ge­
drag, dàt ik voorlopig zou willen aanduiden met: zich opdirken, zich 
optutten enz., bij verschillende apen en mensapen niet zeldzaam te 
zijn; nogmaals, als spontaan gedrag (fig. 1). Bij experimenten van 
Glickman & Sroges bijvoorbeeld, waarbij onder meer een ketting 
werd aangeboden, voerde een groene meerkat met die ketting allerlei 
handelingen uit, om hem tenslotte om haar nek te draperen en zo 
uitgedost door haar kooi rond te lopen (Glickman & Sroges, 1966). 
Het is jammer, dat in dit en de andere gevallen de auteurs niet nauw­
keuriger protocol hebben gemaakt, niet of nauwelijks het erop vol­
gende of ermee samengaande gedrag hebben beschreven en niet een 
interpretatie hebben gegeven. Het is te hopen, dat dit in de toekomst 
wel zal gebeuren. Het zou namelijk allerminst verbazing wekken, als 
deze met een ketting experimenterende meerkat tenslotte de leukste 
oplossing van alle vond: zichzelf ermee versieren. Tot die veronder­
stelling wordt men gebracht door overeenkomstig gedrag van chim­
pansees, onze naaste verwanten van alle levende diersoorten, die in 
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Fig. 1. Een chimpansee stapt rond met een stok in de hand en een eike-
tak rond de schouders gedrapeerd. Naar een foto, genomen in Burgers 
Dierenpark. 

deze voordracht de meeste aandacht zullen krijgen. Yerkes vond de 
vraag, of men het bedoelde gedrag wel of niet 'selfadornment' moet 
noemen, in 1945 nog overbodig en hij legde er zijnerzijds alle nadruk 
op, dat dit gedrag het gevolg is van 'the urge to self-expression'. Zon­
der het daarmee oneens te zijn, integendeel, moet worden vastgesteld, 
dat de vraag, of er nu wel of niet sprake is van zelfversiering, natuur­
lijk even belangrijk is. Het is in dit verband van betekenis, dat de 
kenners van chimpansees, zoals Nissen en Van Hooff, het erover 
eens zijn, dat deze mensapen zichzelf opdirken, optutten, zichzelf ver­
sieren. De man, die voor het eerst dit boeiende gedrag beschreven 
heeft, is Wolfgang Köhler, die al voor de eerste wereldoorlog zijn 
befaamde experimenten met chimpansees uitvoerde, o.a. het bij het 
publiek bekend geworden experiment, waarbij een chimpansee van 
twee stokken één (lange) stok maakt. Ook buiten zijn proeven om 
heeft hij als een goede etholoog avant la lettre veel en lang naar zijn 
dieren gekeken. Zonder zijn beschrijvingen van omstreeks 1920 zou 
het nu onmogelijk zijn, iets zinnigs over kleding bij chimpansees te 
zeggen (Köhler, 1956). 

Köhler begint de desbetreffende passages met de zin: 'They are 
fond of carrying quite widely different objects about on the body in 
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one way or another'. Bijna dagelijks liepen ze rond met een touw, 
een lap of een takje op de schouders. Gaf men Tschego een metalen 
ketting, dan deed ze die onmiddellijk om haar hals. Opvallend was 
het dragen van lange stukken touw of stof, die óf vanaf de schouders 
óf vanaf het hoofd gedragen werden en in beide gevallen tot op de 
grond neerhingen. Vielen die dingen op de grond, dan hielden de 
chimpansees ze vast door ze tussen de tanden dan wel met de kin op 
de borst vast te klemmen. Op één ding legt Köhler de nadruk: 'which­
ever way it may be, they must have them dangling'. Ze moeten dus 
bungelen. 

De betekenis van deze dingen kan men, aldus Köhler, duidelijk 
aflezen aan de omstandigheden en aan het gedrag van de dieren. Hij 
schrijft, in vertaling geciteerd: 'Ze spelen niet alleen met de dingen, 
die ze om zich heen hebben hangen, maar gewoonlijk ook met die 
van andere dieren, en hun plezier wordt dan zichtbaar vergroot door 
die dingen om zich heen te draperen. Het is waar, dat men soms een 
chimpansee op z'n eentje en tóch gedrapeerd ziet rondlopen, maar 
zelfs in deze omstandigheden is hij meestal schelms verwaand of ver­
metel, zoals ook bij die gelegenheden, waarbij een versierde chimpan­
see, die in ieder opzicht in zijn beste humeur is, tussen zijn makkers 
trots heen en weer paradeert of dreigend op hen afkomt. Het vol­
wassen vrouwtje, Tschego, was vaak zo getooid, wanneer ze samen 
met verscheidene van de kleinere dieren in een cirkel ronddraafde, 
volkomen op haar gemak, met haar hoofd op en neer knikkend, met 
haar mond wijd open en, anders dan bij die gelegenheden waarbij ze 
zich klaar maakte voor een aanval, met al haar spieren ontspannen. 
Dat het hele gezelschap aan het spelen was, kon niet betwijfeld wor­
den door iemand, die hen zag terwijl ze in een cirkel rondliepen, de 
een achter de ander, het grote dier bij iedere stap of om de andere 
stap heftig stampend met de voet en de anderen de marcherende be­
wegingen op overdreven manier accentuerend . . . Er is geen waar­
nemer, die aan de indruk kan ontkomen, dat - afgezien van Sultan's 
blikje en Chica's enorme steenblok - de voorwerpen, die rondom het 
lichaam hangen, de functie van versieringen in de breedste betekenis 
van het woord hebben . . . Het ronddraven van mensapen met die om 
hen heen hangende dingen ziet er niet alleen grappig uit, het schijnt 
hun ook een naïef plezier te geven. Natuurlijk kunnen we nauwelijks 
aannemen, dat mensapen een visueel beeld hebben van hoe zij eruit 
zien, als ze op deze manier opgesierd zijn . . . maar het is zeer waar-

264 



schijnlijk, dat een primitieve versiering als deze niet in verband staat 
met het uiterlijk effect; daartoe acht ik de chimpansee niet in staat 
(zegt nog steeds Köhler, maar in de laatste tijd wordt meer en meer 
waarschijnlijk, dat chimpansees daartoe wel in staat zijn (Gallup, 
1969, 1971)) maar volledig gebaseerd is op het buitengewoon ver­
hoogde lichaamsgevoel van het dier. Het is een gevoel van statigheid 
en trots, gevoelens die inderdaad ook bij mensen voorkomen wanneer 
ze zich versieren met sjerpen en lange linten, die tegen hun benen 
bungelen. Wij verhogen onze mening over onszelf door voor een 
spiegel onszelf te bekijken, maar het genoegen dat we aan onze op­
schik ontlenen, is niet afhankelijk van de spiegel, van visuele beelden 
van ons uiterlijk, of van enige andere visuele indruk; als iets met ons 
lichaam meebeweegt, voelen we ons belangrijker en statiger' (Köhler, 
1938). De laatste zin is door Köhler gecursiveerd. Op een andere 
plaats in zijn boek zegt hij nog: 'Het is in overeenstemming met zijn 
spelkarakter, dat dit zichzelf-versieren vaak voorkomt wanneer de 
'apen' dansen, en ook dat dit zichzelf-versieren het trotse heen en 
weer stappen en al die primitieve ritmische activiteiten van de groep 
teweegbrengt' (Köhler, 1938). 

Het is duidelijk, dat ook Köhler, evenmin als de andere kenners van 
onze naaste verwant in het dierenrijk, er niet aan twijfelt, dat chim­
pansees zich versieren. Hij constateert verder een nauw verband tus­
sen siergedrag en ritmisch gedrag, dat hij als een primitieve vorm van 
dansen beschouwt. Hij is er verder van overtuigd, dat deze objectief 
waarneembare gedragingen vergezeld gaan van subjectieve gevoelens 
van plezier, ijdelheid en verwaandheid en zelfs van een zo antropolo­
gische categorie als verhoogd lichamelijkheidsbesef. Hij vindt het 
blijkbaar niet nodig, een scherp onderscheid te maken tussen objec­
tieve en subjectieve categorieën. Persoonlijk kan ik daar geen bezwaar 
tegen maken. Ook dergelijke verbanden moeten in de loop van de evo­
lutie langzamerhand zijn ontstaan, en ik heb er geen enkel bezwaar 
tegen dat een chimpansee dezelfde gevoelens kent als ik, integendeel! 
Maar alvorens hierop in te gaan, moet eraan worden herinnerd, dat 
Köhler aan het siergedrag een spelkarakter toeschrijft, en daar hij dit 
naar mijn mening op ethologisch dwingende gronden doet, zal er nu 
eerst iets gezegd moeten worden over het onderwerp: spel bij dieren. 

Geen categorie van gedrag is in de ethologie zo omstreden als het 
spel. Aan het bestaan van spel bij dieren in de verschillende beteke­
nissen, die de taal eraan geeft, wordt wel door niemand getwijfeld. 
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Voorzover mij bekend is er niet één etholoog, die het voorkomen van 
spel, niet alleen bij primaten, maar ook bij zoogdieren en vogels, 
ontkent. Daarom zegt Loizos terecht, dat men het probleem niet op­
lost door een ander woord te kiezen (Morris, 1967). De werkelijke 
problemen zijn de veroorzakende factor of factoren van het spel en 
de functie of functies ervan. Voor een goede behandeling daarvan is 
in dit kader uiteraard geen tijd beschikbaar, maar misschien mag 
gezegd worden, dat ethologen en antropologen er goed aan zouden 
doen, om rekening te houden met de historicus Huizinga, die in 1938 
zijn tijd ver vooruit was met zijn boek 'Homo ludens', waarin hij 
schreef: 'Spel is ouder dan cultuur, want het begrip cultuur, hoe on­
voldoende omschreven het ook mag zijn, veronderstelt in ieder geval 
menschelijke samenleving, en de dieren hebben niet op de mensch 
gewacht, om hen te leren spelen. Ja, men kan veilig verklaren, dat 
menschelijke beschaving aan het algemeene begrip spel geen wezen­
lijk kenmerk heeft toegevoegd. Dieren spelen juist als menschen' 
(Huizinga, 1938). Vertaald in onze begrippen betekent dit, dat de 
mens'het spelen van de dieren, om precies te zijn: van zijn primaten-
voorouders heeft geërfd en dit gedrag wel heeft ontwikkeld, maar 
essentieel niet veranderd. 

Over de veroorzaking van spel is tot nu toe weinig zinnigs gezegd. 
Men heeft eigenlijk alleen geconstateerd, dat de motivatie van ver­
schillende gedragssystemen, zoals agressiviteit, vlucht en sexualiteit, 
die bij spel geactiveerd worden, laag is,'zodat o.m. elementen uit die 
gedragssystemen in een vrij willekeurige en dus 'gemengde' volgorde 
in het spel voorkomen. Met betrekking tot de functie van het spel is 
gezegd, dat het jonge dier en de jonge mens de ernst van het leven al 
spelend leren, maar daartegen is niet zonder reden ingebracht, dat de 
juveniel de ernst ook zonder spel kan leren. Eenzelfde tegenwerping 
kan bij de huidige stand van zaken worden gemaakt tegen de consta­
tering, dat jonge rhesusapen zonder spel met soortgenoten geen sociale 
integratie bereiken en gestoord gedrag laten zien, zoals o.m. is ge­
bleken uit de zeer bekende experimenten van Harlow. Tenslotte zou 
ik er op willen wijzen, dat spel alleen bij hoger georganiseerde soor­
ten voorkomt, die, zoals Russell schrijft, 'more distractable than the 
single-minded instinctive animals' zijn, en dat het spel dus waarschijn­
lijk te maken heeft met 'the change from instinct to intelligence' 
(Russell, 1962). Dit is in overeenstemming met het feit, dat spel heel 
vaak samengaat met exploratief en inventief gedrag. Bovenal moet er 
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echter de nadruk op worden gelegd, dat spel niet-ernst is. Spel kan 
bij mens én chimpansee in ernst ontaarden, maar het is niet-ernst. 
Spel is een kwaliteit van andere gedragssystemen, het is de niet-ern-
stige kwaliteit ervan. Men zou daarom spel complex-intentiegedrag 
kunnen noemen. De eerdergenoemde Loizos heeft verder de belang­
wekkende opmerking gemaakt, dat spel bijna altijd een invitatie tot 
meespelen inhoudt en dat die invitatie interspecifiek is. Het spel 
nodigt ook individuen van andere soorten, de soort Homo sapiens 
incluis, uit tot meespelen: The observer of play is in fact under 
constant pressure to join in'. Dit, gevoegd bij de overige opmerkingen, 
doet het vermoeden rijzen, dat spel niet alleen met de dodelijke ernst 
van de wetenschap benaderd moet worden, maar dat dit óók eens 
speels moet worden gedaan. Op één punt kan dit vermoeden al ge­
specificeerd worden. De onderzoekers gaan er vrijwel eenstemmig 
van uit, dat spel een functie of functies heeft, ook als ze die functie(s) 
niet kennen. Zou het niet mogelijk zijn, om er eens van uit te gaan, 
dat spel óók niet-functionele elementen kan hebben? Mocht deze ver­
onderstelling bij nader onderzoek verdedigbaar zijn, dan zou een 
antropoloog iets beter begrijpen, waarom perioden van decadentie in 
de geschiedenis der menselijke culturen bijna altijd ook de perioden 
zijn, waarin een volk, of de leidende klasse van dat volk, het meest 
en het intensiefst speelt, speelt als onverantwoordelijke kinderen (bij 
dier en mens is spelgedrag vooral juveniel gedrag). Die antropoloog 
zou dan ook iets beter begrijpen, waarom een moralist bijvoorbeeld 
de spelende en speelse 18e eeuw van Europa streng veroordeelt, ter­
wijl de estheet door diezelfde eeuw kan worden meegesleept. Hij zou 
ook beter begrijpen, waarom moralist en estheet, de man van de ernst 
en de man van het spel, in één persoon verenigd kunnen zijn. 

Hoe het zij, spel als algemeen herkenbaar gedrag is een gegeven 
en het omvat ook het siergedrag van de chimpansee. Wanneer we 
Köhler's beschrijving van dat gedrag nauwkeurig lezen en daarbij 
even afzien van de soms subjectivistische termen, dan valt het op, dat 
dit gedrag zeer nauw verwant is met wat in de ethologie imponeren 
en dreigen wordt genoemd. Köhler gebruikt éénmaal de term 'drei­
gend naderen' en éénmaal 'dreigende houding', maar daar moet on­
middellijk aan worden toegevoegd, dat dit imponeergedrag een ludiek 
karakter heeft, speels dreigend is met ontspannen spieren. Men kan 
dus zeggen, dat de versierde chimpansee bluft, want speels dreigen is 
indruk willen maken, laten zien, dat het eventueel ernst zou kunnen 
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fi^. 2. Blufgedrag bij apen. Uit Van Hooff, 1971. Boven: de 'stamp-draf' 
is een stukje blufgedrag waarbij de voeten krachtig tegen de grond worden 
geslagen. Midden: de 'zwaaipas'. Beneden: Opeenvolgende fases van de 
'arm-zwaai' van de chimpansee. 
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worden (fig. 2). In dit verband kan worden herhaald wat al eerder in 
het algemeen werd gezegd, dat volgens de veldbiologe Van Lawick-
Goodall spel bij chimpansees niet zelden ernst wórdt, zoals bij de 
mens. Op deze wijze meende ik langs objectivistische weg het sier-
gedrag van de chimpansee te kunnen verklaren als speelse agressivi­
teit en bluf - een voor de theorie van het menselijk costuum niet on­
belangrijke conclusie - toen een half jaar geleden de dissertatie van 
Van Hooff verscheen (Van Hooff, 1971). Zijn belangrijke analyse 
van het chimpanseegedrag, die zowel objectivistisch kwantitatief als 
verfijnd is, maakte het me mogelijk, mijn hypothese niet alleen be­
vestigd, maar ook verfijnd te zien. Daar een etholoog met de inter­
pretatie van het gedrag van een dier, dat hijzelf niet grondig kent, 
altijd voorzichtig moet zijn, heb ik dr. Van Hooff gevraagd of hij 
Köhler's beschrijving van het siergedrag van zijn chimpansees kon en 
wilde vertalen in de termen van zijn moderne, exacte terminologie. 
Dit bleek heel goed mogelijk te zijn en dr. Van Hooff was zo vrien­
delijk, Köhler's beschrijving punt voor punt te willen vertalen. Het is 
te betreuren, dat de détails weggelaten moeten worden, maar het re­
sultaat was, dat het gedrag, dat bij de chimpansee met het siergedrag 
gepaard gaat, bestaat uit die elementen van de organisatiestructuur 
van het sociale gedrag, die behoren tot het sociale spel, speelse agres­
siviteit, bluf en show. Kortom, zoals Van Hooff in een brief schreef, 
'een speels imponeergedrag'. 

Het show-element, dat aan de reeds gegeven analyse door Van 
Hooff kon worden toegevoegd, is voor de costuumtheorie uiteraard 
waardevol, maar voordat de in kleding geïnteresseerde etholoog-antro­
poloog nu verheugd de stap van chimpansee naar mens maakt (een 
zeer voor de hand liggende stap) moet eerst in het kort de vraag 
worden gesteld en beantwoord, of het siergedrag inderdaad het speels 
agressief imponeren veroorzaakt. Alles schijnt erop te wijzen, dat die 
vraag bevestigend beantwoord moet worden, dat dus het dragen .van 
kettingen enz. aan het lichaam dit imponeren veroorzaakt, al zijn 
vanzelfsprekend meer observatie en analyse noodzakelijk. Voor dit 
positieve antwoord pleit nogal sterk de opmerking van Köhler, dat 
een chimpansee dikwijls in zijn of haar eentje opgetut rondstapt en 
dat hij of zij ook dan zich meestal speels imponerend gedraagt. So­
ciale interactie is blijkbaar niet een vereiste, een tot nadenken stem­
mend feit. In dit verband krijgt de schijnbaar onbetekenende notitie 
van Schaller, die al geciteerd werd, duidelijk relief. Zijn kleine gorilla 
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was immers heel trots op zijn hoedje. Ook Kortlandt's 'herumstolzie-
ren' is ermee in overeenstemming. Köhler interpreteert dit als een 
verhoogd lichamelijkheidsbesef en roept daarbij eigen en anderer in­
trospectie te hulp. Nogmaals, daar bestaat geen enkel bezwaar tegen, 
maar toch kan worden geprobeerd, om naar een meer objectivistische 
verklaring te zoeken. Daarbij kan men ervan uitgaan, dat een van de 
typerende kenmerken der primaten het gebruik van hun handen is 
en dat speciaal chimpansees, óók in het veld, worden gekenmerkt 
door een flexibel werktuiggebruik. Nu kan men het werktuiggebruik 
in het algemeen zien als zelfvergroting dan wel zelfverlenging, als 
'self-extension'. Talloze diersoorten maken zichzelf bij imponeerge­
drag werkelijk of schijnbaar groter, om meer indruk te maken, maar 
zij gebruiken daarbij uiteraard niet de handen, die ze niet hebben. 
Een chimpansee doet dat wel en in verschillende contexten. De chim­
pansee, die in het veld met behulp van een takje door een gaatje in 
een termietenheuvel naar termieten vist, heeft zijn vingers verlengd. 
Het lijkt erop, dat dit een uitvinding is die spelenderwijs is gedaan, 
want Köhler's chimpansees in gevangenschap visten met stokjes naar 
mieren, ook als die mieren veel efficiënter met de hand konden wor­
den opgeveegd. Een andere vorm van werktuig- en eigenlijk ook van 
wapengebruik lijkt op emotionele basis te zijn uitgevonden. Een im­
ponerende chimpansee gaat o.m. takken aan bomen schudden, wat de 
indruk maakt, overspronggedrag te zijn. Of daarbij ooit een tak is 
afgebroken, of dat de uitvinding onafhankelijk is gedaan, is onbe­
kend, maar in zo'n situatie kan ook met een losse tak worden geschud 
en gezwaaid en die tak kan eventueel gericht naar de indringer wor­
den gegooid. Het schudden met een losse tak, nu, lijkt duidelijk zelf­
vergroting in het raam van imponeergedrag te zijn. Zoals chimpansees 
zich, evenals talrijke andere soorten, bij imponeren direct groter ma­
ken door overeind staande haren, bredere schouders enz., zo vergroot 
hij zichzelf ook indirect, 'kunstmatig', namelijk met een stok. Jay 
schrijft hierover: 'Anyone who has seen a monkey or ape, and espe­
cially a chimpansee, use a stick or stone in display knows how much 
more effective the display is than when the animal does not use ob­
jects' (Jay, 1968). In dit verband kan men nu veronderstellen, dat ook 
de dingen, waarmee een chimpansee zich opdirkt, middelen tot zelf­
vergroting zijn, met dien verstande, dat deze vorm van emotioneel 
vertoon van ludieke aard is in tegenstelling met de ernst van het 
imponerende emotionele vertoon. Köhler's meermalen geciteerde zin 
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moet in ons objectivistisch jargon luiden: 'dingen, die met ons lichaam 
meebewegen, maken ons groter en indrukwekkender; idem bij de 
chimpansee'. 

Speelse agressiviteit, bluf en show zijn dus de voornaamste elemen­
ten van dat gedrag van de chimpansee, dat we alleen al met het oog 
op bluf en show siergedrag mogen noemen. Dat is van niet geringe 
betekenis voor het kleedgedrag van Viki en dat van de mens. Viki 
was het chimpansee-meisje, dat als baby door het echtpaar Hayes als 
hun eigen kind in huis werd genomen en dat bij hen opgroeide, ter­
wijl haar pleegouders probeerden, haar zo veel mogelijk menselijk 
gedrag bij te brengen. In onze context is van betekenis, dat Vikf dol 
was op kleren. Toen haar pleegmoeder bij grote hitte haar kleren 
uittrok, trok Viki ze resoluut weer aan. Toen Viki nieuwe schoentjes 
kreeg, kon worden vastgesteld: 'Viki aanbad haar rode schoentjes van 
het eerste ogenblik af'. Cathy Hayes vat het aldus samen: 'Doordat 
een chimpansee zich van nature graag opsiert, heeft ze echt veel ple­
zier in haar garderobe. Ze vermaakt zich vaak door in haar la rond 
te rommelen en zichzelf allerlei rare combinaties van kleren aan te 
trekken' (Hayes, 1951). Met enige nadruk kan dus worden vastge­
steld, dat Viki's kleedgedrag niet 'onnatuurlijk' is, geen 'circusgedrag' 
is, maar direct aansluit bij de soortspecifieke mogelijkheden van de 
chimpansee. Zoals men zou kunnen zeggen, dat chimpansees in het 
oerwoud wel zouden zijn gaan schilderen, als ze maar linnen, verf en 
penselen hadden kunnen maken, zo zou men ook kunnen zeggen, dat 
ze zich in het oerwoud al hadden gekleed, als ze maar stoffen en 
naald en draad hadden kunnen maken. 

In de laatste zin is impliciet al uitgedrukt, wat nu expliciet moet 
worden gezegd. Köhler is naar aanleiding van het zich versieren van 
de chimpansees al een heel eind in de richting van kleding gegaan, 
maar de wetenschappelijk beslissende stap heeft hij niet gezet, name­
lijk dat bij de mens kleding in de eerste en in de laatste plaats ver­
siering is, zelfversiering. Köhler meent, dat die versieringen van 
chimpansees wat primitief zijn, zoals wij nog maar al te vaak menen, 
dat de voorkeur van bijvoorbeeld 'primitieve' negers voor de bekende 
kralen uit de zendingsverhalen primitief is. In feite zijn de dingen, 
waarmee chimpansees zich optutten, even veel en even weinig primi­
tief als de kralen van de negers en even veel en even weinig primitief 
als de dure diamant van een chique dame en de kettingen van de 
jeugd anno 1972, hun kleding niet uitgezonderd. Vrijwel alle, zo niet 
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alle costuumtheoretici zijn het er over eens, dat zich kleden primair 
zich versieren is. Er zijn wel veel volken zonder kleding in de enge 
betekenis van het Woord, maar er is geen enkel volk zonder versierse­
len (Grottanelli, 1960). Zodra Homo sapiens op het toneel verscheen, 
maakte hij kunst en een van zijn bewaard gebleven scheppingen is de 
Venus van Willendorff. Men zou haar kunnen omschrijven als een 
klomp vrouwelijk sleutelprikkels en wellicht is dat de oorzaak, dat 
velen niet opmerken, dat deze naakte vrouw uit de dageraad van 
onze geschiedenis haar hoofdhaar al tot een fraai kapsel heeft ver­
sierd en dat ze armringen draagt. En om van het oudste verleden van 
de mens naar het heden te springen, de voorkeur van de hedendaagse 
jeugd voor sieraden is algemeen bekend. Heel karakteristiek is de 
meest recente studie over kleding. Het is de monografie van het echt­
paar Strathern, die de kleding van een Papoea-volk behandelen. Zij 
blijken ethnologen te zijn, die zich in het geheel niet met costuum-
theorie hebben bezig gehouden. Des te veelzeggender is, dat zij vol­
komen vanzelfsprekend, bijna argeloos, al in de titel van hun boek 
spreken van 'self-adornment' (Strathern, 1971). Hawkesforth schreef 
in de vorige eeuw over de Indianen van het uiterste zuiden van Zuid-
Amerika: 'They are content to be naked, but ambitious to be fine' 
(Westermarck, 1891). En tenslotte, als kleding functioned absoluut 
noodzakelijk is zoals bij de Eskimo's, wordt niet het lichaam, maar 
wordt de kleding versierd. Groos zat er in de vorige eeuw niet zo 
ver naast met zijn 'allgemeine, instinktive Trieb, sich ein möglichst 
vorteilhaftes Ansehen zu verschaffen' (Groos, 1899). Dat daarbij de 
kleding als zodanig niet de hoofdzaak, maar veel meer een basis is, 
heeft een van de grote vrouwen van de Parijse Haute Couture, Maggy 
Rouff, aldus geformuleerd: 'Hoe paradoxaal het ook mag klinken, de 
accessoires zijn wel onderdeel, maar toch hoofdzaak.' In het voor­
gaande werden uiteraard slechts enkele voorbeelden gegeven van wat 
in een ander verband uitvoerig bewezen zou kunnen worden: men­
selijk kleedgedrag is primair siergedrag. 

Daarin onderscheidt de mens zich niet van de chimpansee, en om­
gekeerd. Evenmin bestaat er een wezenlijk verschil tussen deze twee 
soorten met betrekking tot de meervoudig gedetermineerde motivatie 
van het sier- dan wel kleedgedrag. Ook bij de mens zijn speelse agres­
siviteit, bluf en show de drijfveren, die hem ertoe brengen, om zich 
te versieren en te kleden: 'the pride of life' (Laver, 1969). Wanneer 
nu deze twee zo verwante soorten identiek gedrag met een identieke, 
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Fig. 3. Portret van Hendrik VIII, een duidelijk voorbeeld van imponeren 
bij de mens door middel van kleding. 

complexe motivatie hebben, dan is men wel gedwongen, om daaruit 
conclusies te trekken ten aanzien van de evolutie, d.w.z. ten aanzien 
van onze niet- en halfmenselijke voorouders. 

In een tijd van bijna alomtegenwoordige 'sex' wekt het wel eens 
verwondering, dat niet sexualiteit en erotiek de primaire kleding-
motivatie vormen. Toch is dat het geval. In dit verband mag algemeen 
ethologisch wel even gewezen worden op de interessante stelling van 
Hingston, dat 'animal colour and adornment' in het dierenrijk niet 
een sexuele, maar een agressieve, d.w.z. een dreigende dan wel impo­
nerende functie hebben (Hingston, 1933). Dat geldt in ieder geval pri­
mair voor de menselijke kleding en versiering. Verschillende auteurs 
schrijven de theorie, dat versiering en kleding middelen tot zelfver­
groting zijn, toe aan zichzelf of aan Flügel, maar Flügel zelf vermeldt, 
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dat al in 1906 L. W. Flaccus hierop expliciet heeft gewezen en daar­
bij onder meer het voorbeeld van de wandelstok als middel tot 'self-
extension' heeft genoemd (Flügel, 1930). Het feit, dat kleding een 
imponerende functie heeft (fig. 3), heeft tot gevolg gehad, dat al eens 
eerder op een bijeenkomst van biologen een voordracht over kleding 
is gehouden. Op het symposion over 'The natural history of aggres­
sion' van het Engelse Institute of Biology in 1963 heeft namelijk de 
bekende costuumdeskundige James Laver een lezing gehouden met 
de titel 'Costume as a means of social aggression' (Carthy & Ebling, 
1964). Laver gebruikt daar de term 'the hierarchical principle', die in 
zoverre van betekenis is, als we erdoor herinnerd worden ten eerste 
aan het feit, dat we de primaten-erfenis der hiërarchie in vrijwel alle 
menselijke samenlevingen en groeperingen terugvinden, ten tweede 
aan het feit, dat in al die samenlevingen de status van een individu 
binnen de hiërarchie door zijn versiering/kleding tot uitdrukking werd 
en wordt gebracht. Andere costuumtheoretici gebruiken andere ter­
men, maar in feite zijn ze zonder uitzondering van mening, dat ver­
siering en kleding in de eerste plaats dienen, om te imponeren, al 
kennen ze de ethologische term niet. Het is naar mijn mening zelfs 
zo, dat, als in de menselijke samenlevingen de vrouwen presenteren, 
zoals ook apinnen presenteren, dit heel vaak plaats vindt in de con­
text van imponeren. In het oude Egypte bijvoorbeeld waren de voor­
name dames gekleed in transparante costuums, die niets te raden 
overlieten, maar de slavinnen moesten naakt lopen. Men vindt impo­
neren met behulp van kleding dus niet alleen in de z.g. primitieve 
culturen, waar bijvoorbeeld alleen een koppensneller een kunstfallus 
als versiering op zijn hoofd mag dragen of alleen een bepaalde func­
tionaris een luipaardhuid om zijn lendenen mag dragen, maar ook in 
de 'Hochkulturen' van China, Japan, India, Egypte, Hellas, Rome 
enz. Ook in het oude China was de 'struggle for high life' in volle 
gang, toen groeperingen, die de exclusieve drakengewaden niet moch­
ten dragen, toch een achterdeurtje vonden, waardoor ze die gewaden 
wel mochten dragen (Cammann, 1952). Het schenken van een kle­
dingstuk als een bewijs van grote eer vindt men in het oude China, 
de Arabische en andere culturen. Als Kiener daarom als belangrijkste 
factor van de kledingmotivatie meent te moeten noemen 'der Wille 
zur Persönlichkeitsgestaltung und Selbstbestätigung' (Kiener, 1956), 
dan is het niet een onvergeeflijke simplificatie wanneer men daarvoor 
de eenvoudige ethologische term imponeren substitueert, die zo ken-
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merkend is voor chimpansee en mens. De mens is een unieke soort, 
maar nu ook weer niet zó'n unieke soort als sommige mensen den­
ken. Zelfs Haldane (voor zover bekend de enige bioloog, die zich met 
kleding heeft bezig gehouden) is niet aan die zelfoverschatting ont­
komen, toen hij aan de imponerende functie van versiering en kleding 
voorbijzag en als functie van de kleding in de evolutie de verbetering, 
de verfijning en veredeling van de vrouwelijke gelaatstrekken en li­
chaamsvormen noemde: 'van de steatopygie van de Hottentotvrouw 
naar de moderne Europese vrouw', zoals hij het uitdruk (Haldane, 
1926). Er is geen tijd, om zijn misvattingen volledig te ontzenuwen. 
Het is in ieder geval duidelijk, dat in Haldane's tijd geen studentes 
in mini-rok bij een strikt zakelijk bezoek aan een docent zo tegenover 
hem gingen zitten, dat hij gedwongen was, om door een doorzichtig 
slipje heen hun schaamhaar te bewonderen. Wel had Haldane kunnen 
weten, dat zijn moeder dan wel grootmoeder nog rondliepen in een 
z.g. cul, die kunstmatig moest suggereren wat hij in natura bij de 
Hottentottenvrouwen laakt: geprononceerde billen. Er is in de evolu­
tie van de mens veel minder veranderd dan Haldane denkt, zowel in 
het speels erotische als in het speels agressieve vlak. Met betrekking 
tot het laatste kan er tenslotte nog even op worden gewezen, dat de 
zucht tot imponeren ook de verklaring is van het feit, dat allerlei 
modes van de vrouw zo lelijk zijn; lelijk in die zin, dat, hoewel ook 
de menselijke man gevoelig is voor 'supernormal (sexual) sign stimuli', 
deze modes excessen zijn, die nog wel imponerend, maar niet meer 
sexueel/erotisch aantrekkelijk zijn. Om anderen te overtroeven, gin­
gen in een bepaalde periode van de geschiedenis van Japan de vrou­
wen steeds meer kimono's over elkaar dragen, zodat het beeld van 
een vrouw uit die tijd het best omschreven kan worden als een hoop 
stof, waaruit een hoofdje steekt. In de geschiedenis van Europa zijn 
er kapsels geweest, die het gezicht van het hoogste punt van het 
lichaam degradeerden tot het midden van de eenheid lichaam-kapsel 
en die de vrouwen dwongen, om zich geknield in hun rijtuigen te 
laten vervoeren. In de tijd vóór de Franse revolutie was het Rousseau, 
die zich theoretisch, en waren het de beroemde en onbemiddelde 
grisettes, die zich praktisch ervan bewust werden, dat het excessieve 
imponeren de doodsteek was voor het erotische presenteren. De 
grisettes lieten metterdaad zien, dat een jonge vrouw met een simpel, 
maar aantrekkelijk costuum en een lintje en een stukje gaas de blik­
ken van de mannen meer trok dan de imponerende toestanden, die 
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de chique en à la mode geklede dames droegen. 
Mens en chimpansee versieren zich dus en worden daarbij gedreven 

door speelse agressiviteit, bluf en show. Indien er geen bezwaar tegen 
is om aan chimpansees bewustzijnsverschijnselen toe te kennen, zou 
ik willen wijzen op een ander belangrijk aspect van het verhoogde 
lichamelijkheidsbesef, waarover Köhler spreekt. Er bestaat een weinig 
onderkend, maar duidelijk verband tussen kleding en feestelijkheid. 
Dat verband bestaat zelfs nog in onze samenleving, waarin het soms 
lijkt, alsof feesten en feestjes meer regel dan uitzondering zijn en dus 
hun feestelijk uitzonderingskarakter schijnen te verliezen. Een jonge 
vrouw, d.ie op een universiteitsbibliotheek werkt, leerde me, dat dit 
slechts schijn is. Ze droeg lange tijd mini, maar verscheen tijdens de 
maxi-rage op een dag in een fraaie maxi, waarmee ik haar een com­
pliment maakte. Na twee dagen droeg ze weer mini. Op mijn vraag, 
of de maxi niet bevallen was, ongemakkelijk was bij het lopen of zo, 
zei ze: 'Helemaal niet, maar het is niet alle dagen feest'. De antro­
pologie vindt dit als een universeel verschijnsel. De in het dagelijkse 
leven naakte Nuermeisjes gingen gekleed in een lange dansrok naar 
een feest (Fischer, 1966). De ouderen herinneren zich het Zondagse 
pak en het Paasbest, maar ook jonge, tegen de maxi-rage protesteren­
de Dolle Mina's beklaagden zich er tegenover mij over, dat 'je in 
Amsterdam niet meer in mini naar een feestje kunt gaan'. Zou het in 
dit verband héél dwaas zijn, om te veronderstellen, dat Köhler's ver­
sierde chimpansees zich ook feestelijk gedragen? Men zou bijna zeg­
gen, dat ze met hun dansje en hun uitgelaten stemming een feestje 
bouwen. Het is te hopen, dat toekomstig onderzoek de geldigheid of 
ongeldigheid van deze en andere verschijnselen zal aantonen of waar­
schijnlijk maken. 

Modegedrag van niet-menselijke en menselijke primaten 

Wanneer ik nu na dit summier verhaal probeer, om nog summierder 
iets over mode bij niet-menselijke en menselijke primaten te zeggen, 
dan zal niemand verwachten, dat er een centrum van Haute Couture 
bij chimpansees is ontdekt, laat staan bij onze geliefde Leidse stekel­
baars. Wel moeten we, evenals bij het woord kleding, bij het woord 
mode even afstappen van de rails, die het taalgebruik voor ons heeft 
gelegd. Als werkdefinitie van mode zou ik even willen gebruiken: 
mode is een korter of langer durende variatie van groepsgedrag, die de 
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sociale spelcurve vertoont. Op deze definitie is het een en ander aan 
te merken, zoals op iedere begripsomschrijving in de gedragsweten­
schappen, maar van beslissende betekenis in ons verband is, dat er 
niet staat: van kleedgedrag. Mode kan men waarnemen bij alle moge­
lijke soorten van menselijk gedrag, ook bij kunst, filosofie en theolo­
gie. Wat de laatste betreft, de Groninger theoloog H. de Vos heeft 
indertijd bij zijn professoraal afscheid gesproken over theologie als 
spel en, zoals zal blijken, dan is de weg naar mode open. In de filo­
sofie heeft men in het nabije verleden in ieder geval drie modes 
kunnen observeren: de Bergson-mode, de Sartre-mode en de Wittgen-
stein-mode. De Wittgenstein-mode van een zeer recent verleden was 
meer een subcultuur-verschijnsel, omdat Wittgenstein voor alfa's 
te moeilijk bleek te zijn, maar niettemin heeft Hermans met zijn 
'Wittgenstein in de mode' in de roos geschoten (Hermans, 1967); 
men zie daar voor de modieuze détails. De existentialistische mode, 
waarvan Jean Paul Sartre de fashion-leader was, was zeer algemeen 
en ieder die hem heeft meegemaakt, zal zich herinneren, hoe deze 
filosofische mode zich precies zo verbreidde als de vrouwelijke New 
Look van diezelfde na-oorlogse periode. Eerst was er Sartre zelf met 
zijn 'L'être et le néant', dat door de ijverige arbeid van allerlei secun­
daire, locale fashion-leaders ongelezen op zeer vele tafels van studeer­
kamers en salons lag, en met zijn toneelstukken, die volle zalen trok­
ken. Toen kwamen de boeken en de artikelen over Sartre en het 
existentialisme en, niet te vergeten, de gesprekken. De existentialis-, 
tische mode verbreidde zich als een prairiebrand en met het dwang­
matig karakter, dat zo typerend is voor modes. Iedereen, die maar 
iets met filosofie, theologie, kunst en 'cultuur' te maken had of wilde 
hebben, moest over het existentialisme mee kunnen praten. En na­
tuurlijk kwamen er symposia, o.a. te Scheveningen, waar een Leidse 
hoogleraar zelfs de ontdekking gedaan meende te hebben, dat Job al 
een existentialist was geweest. Voor tijdschriften, week- en dagbladen 
was het existentialisme een must. Het ene boek na het andere over 
dit onderwerp of een aspect ervan verscheen. Uitgevers deden goede 
zaken, zoals de Stoffenfabrikanten als gevolg van de New Look. In 
onze eigen tijd zou men van een Marcuse-mode kunnen spreken, 
maar ik zou in dit geval liever van een rage spreken; het modevak 
kent subtiele onderscheidingen. Bij vrij intensieve navraag is me in­
tussen gebleken, dat er geen literatuur over dit aspect van de filosofie 
schijnt te bestaan, iets dat niet zozeer voor het verhoogde lichamelijk-
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heidsbesef der filosofen, als wel voor hun verhoogd geestesbesef 
symptomatisch schijnt te zijn. 

Over de oorzaken" van modegedrag bestaat niet dezelfde eenstem­
migheid als over het feit, dat zich kleden hoofdzakelijk zich versieren 
is. Vanzelfsprekend is modegedrag complex van aard en motivatie, 
maar één beweegreden is aantoonbaar primair: nieuwsgierigheid, de 
nieuwsgierigheid, die een van de hoofdkenmerken der primaten is. 
Westerse mode-theoretici en historici, die zich in onze tijd zeer etno­
centrisch tot het Westen beperken, zien als primaire motivatie van 
modegedrag de statusoorlog tussen de standen dan wel klassen. Dat 
is begrijpelijk, want de geschiedenis van het Westen wordt in hoge 
mate gekenmerkt door de emancipatie niet alleen van de vrouw, 
maar ook van de burger en de arbeider. Ziet men ook eens buiten de 
eigen cultuur, dan vindt men feiten zoals het volgende voorbeeld, die 
een andere en meer fundamentele verklaring noodzakelijk maken. 
Toen het oude China in de Tang-periode een toppunt van macht had 
bereikt, kwamen er veel afgevaardigden van andere landen met hun 
gevolg naar de Chinese hoofdstad, om de keizer hun respect te be­
tuigen. Volgens de genoemde theorie, dat de inferieure partij de do­
minante partij naäapt, om zich met hem te kunnen identificeren - een 
theorie, die in China wel opgaat met betrekking tot de eerder ge­
noemde drakengewaden - zouden de Chinezen hebben moeten neer­
zien op de barbaren en hun kleding en hooghartig in hun eigen ge­
waden zijn voortgeschreden. Hier was geen sprake van burgers, die 
zo nodig de adel moesten imiteren. Hier waren de heersers van het 
Oosten. En toch namen de Chinezen en vooral hun vrouwen gretig 
allerlei bizonderheden van de vreemde kleding over en was deze 
periode een van de meest modieuze en ook een van de meest 'sexy' 
tijdperken van China's costuumgeschiedenis (Mahler, 1959; Van 
Gulik, 1961). Het is duidelijk, dat nieuws-gierigheid in de letterlijke 
zin van het woord - nogmaals: deze typische primateneigenschap - in 
dit geval de drijfveer was. Omdat wij veelal geneigd zijn, om deze 
naäpende nieuwsgierigheid alleen toe te schrijven aan apen en z.g. 
primitieve volken, is het ook in dit opzicht nuttig, de eigen cultuur 
en de eigen geschiedenis niet te vergeten. Zo stuurde in 1827 de pasja 
van Egypte aan koning Karel X van Frankrijk de eerste giraffe die de 
Fransen ooit gezien hadden. Iedereen trok uit, om het wereldwonder 
te aanschouwen en tout Paris droeg hoeden, kapsels en costuums 'à la 
Girafe' (Uzanne, 1898). 
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Het is niet verwonderlijk, dat - zoals al eerder werd opgemerkt - er 
een nauw verband bestaat tussen nieuwsgierigheid (explorerend ge­
drag) en spel, maar 'more observation and experiments are necessary 
before we can begin to ask the proper questions, let alone answer 
them' (Marler & Hamilton, 1966). Toch kan men al wel met Birch 
vaststellen, dat een chimpansee, aan wie men een stok geeft, niet met 
die stok een banaan, die buiten zijn bereik ligt, naar zich toe zal 
halen, terwijl die chimpansee dat wél zal doen, als hij eerst een dag 
of drie met die stok heeft gespeeld (Birch, 1945). Toen het onderwerp 
spel ter sprake kwam, naar aanleiding van versiering/kleding, is de 
nadruk gelegd op mogelijk niet-functionele aspecten van het spel. Nu j j | | 
het onderwerp mode ter sprake komt, blijkt, dat spel in ieder geval 11 
de functie kan hebben van het organisme flexibel en inventief te ma­
ken en te houden, zodat nieuwe mogelijkheden binnen het bereik 
komen te liggen; een aspect, dat, zoals Sevenster in dit symposion 
heeft geopperd, ook voor de evolutietheorie van grote betekenis kan 
zijn. Ook dolfijnen leren al spelend nieuwe spelletjes en doen spelen­
derwijs ontdekkingen. En ook de eerder genoemde Russell heeft al 
gewezen op de omstandigheid, dat spel relatief snel aanleren, af­
leren en het leren van nieuwe dingen mogelijk maakt. Men zou kun­
nen zeggen, dat door de lage motivatie van de bij het spel betrokken 
gedragssystemen het organisme meer 'afstand' van de dingen kan 
nemen. 

Nieuwsgierigheid, die men ook 'the quest for intermediate arousal 
potential' (Marler & Hamilton, 1966) kan noemen, is wijdverbreid in 
het dierenrijk. Russell zegt, dat dit gedrag bij primaten losgekoppeld 
is, geëmancipeerd is van de overige gedragssystemen, zodat primaten 
nieuwsgierig zijn terwille van de nieuwsgierigheid, waarbij nieuwheid 
en ingewikkeldheid de belangrijkste prikkels zijn. Deze uitspraak 
wordt gestaafd door experimenten. Een belangrijke implicatie hiervan 
is, dat als nieuwheid een sterke prikkel is, daaruit volgt, dat een 
nieuwsgierig dier zich betrekkelijk spoedig zal vervelen. Welker heeft 
gesproken van 'attraction to novelty and satiation of interest with 
familiarity', waarmee men het volledig eens kan zijn, mits men wel 
bedenkt, dat deze terminologie geheel beschrijvend en niet verklarend 
is. Naar mijn mening is een goede verklaring, dat nieuwsgierigheid 
verveling impliceert. Morris spreekt met betrekking tot de schilde­
rende chimpansees van hun 'perpetual quest for novelty' (Morris 
1962). Het zal niemand verbazen, dat men juist bij spelende dieren 
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nieuwsgierigheid èn verveling veel waarneemt. Men neemt het ook 
steeds weer waar bij spelende mensenkinderen en volwassenen; hier 
ligt - we komen er nog op terug - naar mijn mening de uiteindelijke 
oorzaak van het spel met het lichaam, dat mode heet. Bij dieren heb­
ben de nieuwsgierigheid en de verveling bij het spel Eibl-Eibesfeldt 
verleid, om te schrijven, 'dass Tiere beim Spielen richtige Moden 
entwickkeln (Eibl-Eibesfeldt, 1967). en hij verwijst daarbij naar een 
artikel over het spel van een das, die hij een tijd lang in huis heeft 
gehad. Ook in dat artikel spreekt hij van 'der modische Wechsel 
gebräuchlicher Spiele' (Eibl-Eibesfeldt, 1950). Rensch, die met pri­
maten proeven heeft gedaan, om hun voorkeuren voor vormen en 
kleuren te onderzoeken, doet hetzelfde als Eibl-Eibesfeldt. Hij is zo 
enthousiast geworden over de significante wisseling van voorkeuren, 
dat hij spreekt van 'diese ästhetische Moden' en zelfs een vergelijking 
maakt met de gedekte kleuren van de vrouwencostuums rond 1900 
en de veranderde voorkeur voor heldere kleuren na 1918 (Rensch, 
1957). Nu kan men na de teken- en schilderexperimenten van Schiller 
en Morris wel niet meer twijfelen aan esthetische capaciteiten bij pri-
matensoorten, maar zowel Eibl-Eibesfeldt als Rensch en de hen hierin 
volgende Morris maken weliswaar niet een ethologistische, maar wel 
een ethologische fout. De door hen waargenomen gedragingen van 
individuen mag men niet mode of modieus noemen. Die gedragingen 
zijn voorwaarde voor mode, maar zijn niet mode, omdat mode een 
sociaal verschijnsel is en dus een groep veronderstelt, waarin sociale 
processen aan het werk zijn. 

Het is weer Köhler, die een echte etholoog avant la lettre is ge­
weest en die in dit geval het sociale karakter van mode wel heeft 
onderkend, ook al komt hij ook in dit geval niet tot conclusies, die 
theorievorming mogelijk maken. In zijn reeds genoemde boek spreekt 
hij herhaaldelijk van fashion, meestal met, soms zonder aanhalings­
tekens, en zonder dit te verantwoorden of duidelijk te verklaren. Men 
krijgt de indruk, dat zelfs bij deze onderzoeker zowel met betrekking 
tot versiering als tot mode een onbewuste barrière heeft bestaan, die 
het hem onmogelijk maakte, om de stap van chimpansee naar mens 
resoluut te nemen. De aanhalingstekens verduisteren de ethologische 
blik, zoals ze dat ook doen bij Bertalanffy, die schrijft: 'Weiterhin 
besteht eine gewisse kreative Fähigkeit bei allen Anthropoiden, die 
sich in 'Moden' ausdrückt, indem neue Einfälle eines Individuums 
von der Gruppe nachgemacht werden, wofür schon Köhler Beispiele 
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gegeben hat' (Rensch, 1968). Hij beschrijft zonder het blijkbaar zelf 
te weten het innovatieproces van fashion-leader en volgelingen en 
meent niettemin het woord mode tussen aanhalingstekens te moeten 
zetten. Daarom moet met enige nadruk worden verklaard, dat het 
ethologisch onjuist is, om in deze en vergelijkbare gevallen het woord 
mode tussen haakjes te plaatsen. Wie het gedrag van mensen obser­
veert en dan, als daartoe op grond van dat gedrag aanleiding toe 
bestaat, van mode spreekt, kan blijkens de waarnemingen van Köhler 
chimpansees observeren en dan op dezelfde gronden tot modegedrag 
concluderen. 

Als een vernieuwing in het groepsgedrag een blijvend karakter 
blijkt te krijgen, zoals bij de Japanse makaken is waargenomen, biedt 
dit op zichzelf geen moeilijkheden. Ook bij de mens zijn modever­
anderingen tot instituties geworden. Zo is het 'binden' van de voeten 
van de Chinese vrouwen begonnen als mode en tot in de 20e eeuw 
geworden tot een van de meest karakteristieke en permanente ken­
merken van de Chinese cultuur. Geen moeilijkheden, wel aanleiding 
te over tot nader onderzoek bij menselijke én niet-menselijke prima­
ten. Maar dit terzijde. Er werd even benadrukt, dat we op grond van 
dezelfde criteria kunn#n spreken van observeerbaar modegedrag bij 
chimpansee en mens. 

Van dit gedrag is zelfs een geval waargenomen in het veld. Van 
Lawick-Goodall constateerde in 1961, dat haar chimpansees, die tot 
dan geen nesten in palmbomen hadden gemaakt, binnen één dan wel 
elf maanden merendeels het voorbeeld hadden gevolgd van een soort­
genoot, die voor de verandering eens een nest in een palmboom had 
gemaakt (Van Lawick-Goodall, 1965, 1968). Binnen iets minder dan 
één maand (of elf maanden; de schrijfster spreekt zich in de twee 
genoemde publicaties tegen) heeft deze mode zich verbreid schrijft ze 
in de meest recente publicatie (1971), die ook haar voorlopig samen­
vattend verslag is van het gedrag van haar chimpanseepopulatie. Eind 
augustus is er het eerste nest in een palmboom en 'in October of the 
same year' zijn nesten in palmbomen mode geworden. Ze schrijft: 
'Such nests apparently became a 'fashion' among the chimpanzee 
population.' Blijkbaar verhindert onkunde van modegedrag ook haar, 
om het woord zonder aanhalingstekens te schrijven. Dat is jammer, 
want bij het al gegeven argument kunnen we nog voegen de gelukkige 
omstandigheid, dat we juist bij modegedrag ons niet druk behoeven 
te maken over bewustzijnstoestanden en dergelijke, en dat we juist bij 
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dit gedrag ons niet in de methodologische nesten behoeven te werken. 
We hebben genoeg aan waarnemen, tellen en analyseren. Nadat deze 
lezing gehouden was, .heeft Van Lawick-Goodall het onderzoek naar 
modegedrag bij chimpansees opnieuw met een observatie verrast, die 
tegelijkertijd een verrassing en een uitdaging is. Zoals bekend, is de 
chimpanseepopulatie van het Gombe Stream Reserve in zoverre om-
nivoor, dat zo nu en dan dieren worden gevangen, gedood en opge­
geten. Van Lawick-Goodall (1971) schrijft nu in 'In the shadow of 
man': 'The picture which is emerging, from the years of information 
we have collected at Gombe, suggests that meat-eating behaviour in 
the chimpanzees occurs in cycles. It may be that a chance hunting 
success, When, for instance, a chimpanzee accidentally comes across 
a baby bushpig in the undergrowth, starts off a craze for meat in the 
group as a whole. While this craze lasts, for even one or two months, 
the adult and adolescent males may set out to hunt deliberately. 
Then, either because their craving is satisfied, or because a succession 
of hunts results in failure and they lose interest, the chimpanzees 
return to a diet of fruit, vegetables and insects. Until, a few months 
later, something triggers off another meat-eating craze'. Oppervlakkig 
gezien lijkt dit gedrag verrassend veel op cyclisch modegedrag en 
deze indruk wordt versterkt door het feit, dat een zo grote kenner 
van chimpansees in het veld als Jane van Lawick-Goodall drie maal 
het woord 'craze' (rage) gebruikt. Niettemin is nader ethologisch en 
fysiologisch onderzoek noodzakelijk, zoals onderzoek van het gehele 
modegedrag van chimpansees noodzakelijk is, maar het lijkt niet uit­
gesloten, dat dit cyclische 'meat-eating behaviour' echte elementen 
van modegedrag bevat. 

Ook Köhler heeft, zoals gezegd, veel modes waargenomen (Köhler, 
1925). Eén ervan kan als voorbeeld van een echte mode zonder zijn 
aanhalingstekens dienen, ook al omdat Köhler in dit geval gedrag 
heeft waargenomen, dat in principe hetzelfde gedrag is als het door 
Van Lawick-Goodall in het veld waargenomen gedrag, dat in- en 
outsiders heeft verbaasd en nog verbaast. Zij heeft namelijk geregeld 
gezien, hoe haar chimpansees termietenheuvels openden, een stokje 
door de opening staken, waarmee ze termieten 'opvisten', die ze dan 
van het stokje aflikten en opaten. Köhler nam al voor de eerste 
wereldoorlog waar-het kwam gedeeltelijk al ter sprake-hoe zijn 
chimps, wanneer er stromen mieren langs hun kooi kwamen, met 
strootjes en stokjes die mieren opvisten en oppeuzelden. Dit gedrag 
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was kennelijk een combinatie van het eten van een lekkernij en spe­
len, want als ze dat hadden gewild, hadden ze ook eenvoudig de 
stromen mieren, die niet langs, maar door hun kooi liepen, met de 
hand kunnen opvegen. Köhler vervolgt: 'Als de 'mode' een andere 
richting had genomen, werden ook de overvloedigste horden mieren 
eenvoudig genegeerd. Maar zolang de 'mode' duurde, kon men al 
onze dieren zien, naast elkaar gehurkt langs de weg, die de mieren 
gingen, iedereen gewapend met strootjes en takjes, als hengelaars op 
de oever van een rivier'. Deze waarneming van een andere mode van 
'meat-eating behaviour' kan bovendien van betekenis zijn voor de 
nadere bestudering van het cyclische vlees eten van de chimps van 
Van Lawick-Goodall, die zo even gedeeltelijk is geciteerd. 

Het kwam al even ter sprake, dat de nieuwsgierigheid van de pri­
maten en de daaraan inherente verveling een van de fundamentele 
oorzaken van modegedrag is naar mijn mening. In dit verband kan 
er en passant op worden gewezen, dat dit ook de verklaring is van 
de typische spelcurve, die modegedrag vertoont. De kledingmodes en 
de spelmodes van dieren en mensenkinderen vertonen steeds dezelfde 
curve: de lijn gaat steil omhoog, blijft een tijd lang op hetzelfde 
niveau, om op een gegeven ogenblik vrijwel loodrecht naar beneden 
te gaan. In feite zijn spelcurve en modecurve identiek, wat niet ver­
wondert, gezien het nauwe verband tussen nieuwsgierigheid, spel en 
mode. Ieder van ons herinnert zich het mysterieus schijnende feit, 
hoe in onze jeugd als bij toverslag van de ene dag op de andere bij­
voorbeeld het verstoppertje spelen plaats maakte voor knikkeren. 
Niet zelden was er geen enkel verband tussen zo'n verandering en 
seizoen en klimaat. Zelf herinner ik me, hoe we in stromende regen 
knikkerden. Langzamerhand had iedereen bewust of onbewust genoeg 
gekregen van verstoppertje spelen, één modeleider begon te knikkeren 
en in een ommezien knikkerde iedereen. Het is met de kledingmodes 
van de mens niet anders gesteld, al spelen daarin ook nog andere 
factoren een rol, zoals bijvoorbeeld de afwezigheid dan wel aanwezig­
heid van sociale verandering, de aard en het tempo van die verande­
ring, sociale structuur enz. Niettemin blijkt uit het modegedrag van 
de niet-menselijke primaten, dat er niet een onverbrekelijke causale 
relatie bestaat tussen modegedrag en sociale verandering. Dat blijkt 
ook uit het menselijk modegedrag zelf, als men de moeite wil nemen, 
om naar mensen en modes buiten het Westen te kijken. 

Primair is en blijft de omstandigheid, dat menselijke en niet-mense-
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lijke primaten nieuwsgierig zijn, en bloc genoeg van iets kunnen 
krijgen en dan het gedrag van het individu, dat met iets anders begint, 
gretig imiteren. Er is naar mijn mening geen halsbrekende fantasie 
nodig, om zich voor te stellen, hoe in de loop van de evolutie van 
onze voorouders en/ of onze soort sicr/kleedgedrag en modegedrag 
zich hebben verbonden, zodat modegedrag in de zin van kleding-
modegedrag is ontstaan. Het lijkt vanzelfsprekend, dat onze voor­
ouders dezelfde drang, om zichzelf te versieren, en dezelfde hang 
naar afwisseling en modieus gedrag hebben gehad als de aan ons zo 
nauw verwante chimpansee. Zodra men de mogelijkheid had, om 
zich iets handvaardiger en systematischer te versieren/kleden, kon de 
sociale behoefte aan afwisseling zich op dat terrein ook laten gelden 
en kon modegedrag, ontstaan. Wanneer men naar de fraaie coiffure 
van de Venus van Willendorff kijkt, kan men niet nalaten, om zich 
af te vragen, hoe de vrouwen in die paleolithische gemeenschap dit 
kapsel hebben gevormd, de een nog mooier dan de andere, en hoe 
toen één vrouw het eens anders deed en met een nieuwe mode kwam, 
die door de andere vrouwen ijverig en naijverig werd nagevolgd. 
Want één ding staat in het enorme gebied van de mode vast. Als er 
één ding is, dat in alle tijden en samenlevingen aan mode en modes 
onderhevig geweest is en nog is, dan is dat het kapsel. 

Nergens worden de teugels van de menselijke zucht naar variatie en 
verandering meer gevierd dan bij de vorming en versiering van het 
hoofdhaar. 'Once the human racé discovered that hair was good-
tempered, pliable, and regenerative, and could be cut, shaved, dyed, 
braided, crimped, curled, waved, puffed, padded, and frizzed, it 
proceeded to use hair in a vast variety of permutations of length, 
style, and color, in the long, continuous serach for novelty, beauty, 
and status sometimes called fashion' (Cooper, 1971), zegt een auteur, 
die er overigens niet van op de hoogte blijkt te zijn, dat de Venus 
van Willendorff het bewijs is, dat de mens deze ontdekking onmid­
dellijk heeft gedaan, zodra hij als Homo sapiens op het aardse toneel 
verscheen. In plaats van 'once' te zeggen, kunnen we in dit geval 
werkelijk dateren: tegelijk met de mens zijn er de versiering en de 
kunst. 

Tegenover zijn fundamentele behoefte aan afwisseling staat de niet 
minder fundamentele behoefte van de mens aan stabiliteit. De inner­
lijk gespleten 'hastily made over ape' (Rensch) kan ook in dit opzicht 
twee kanten uit, maar moet twee onverzoenlijken verzoenen. Som-
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mige culturen, zoals die van het oude Egypte en het oude China, 
hebben in hun strijd voor stabiliteit in de samenleving de behoefte 
aan spel en variatie, ook in de kleding, eeuwen lang weten te onder­
drukken, maar nooit volledig en nooit voorgoed. De tijdeloosheid van 
klederdrachten is een sprookje. Dat heeft men zelfs en juist in het 
Duitsland van na 1945 ingezien, waar vóór 1940 de korte leren broek 
voor de man en de 'Dirndl' voor de vrouw een bijna mythische 
eeuwigheidswaarde kregen. Twee symptomen van kleedgedrag zijn 
uitstekende indicaties voor het innerlijk tegenstrijdige en (gezien de 
zaken, die aan de orde werden gesteld) daardoor corrupte karakter 
van het nationaal-socialisme. In de eerste plaats is er Adolf Hitler's 
maîtresse, Eva Braun, die, als haar minnaar en Führer in haar nabij­
heid was, ingevolge diens wens heel gehoorzaam de 'Dirndl' droeg, 
maar tijdens zijn lange perioden van afwezigheid moderne, modieuze 
kleding droeg, de door haar minnaar verboden en verachte jazz-dan-
sen danste en zong en . . . door bemiddeling van speciale adjudanten 
van haar minnaar haar modieuze en geraffineerde dessous uit Parijs 
betrok (Gun, 1968). In de tweede plaats is er de manipulatie met de 
oude klederdrachten, die de oeroude waarden van het Germanendom 
moesten suggereren in tegenstelling met de decadente costuums en 
waarden van het 'ontaarde' burgerdom, van 'Mode und Internationa­
lismus' en 'die von jüdischen Konfektionären geschaffenen Formen, 
die die Welt von Hollywood bis Moskau, vom Nordkap bis Palästina 
zur einer charakterlosen Brei zusammenmanscht', zoals Hecker het 
zo beeldend uitdrukt. Niettemin creëerden Hecker en de andere man­
nen van de NS = Gemeinschaft 'Kraft durch Freude' bijvoorbeeld 
voor Oost-Pruisen een volkomen nieuwe klederdacht en wel 'unter 
bewusstem Verzicht auf die sogenannte Tradition', waarvan de man­
nelijke 'klederdracht' als twee druppels water op de uniform van de 
SA lijkt (Hecker, 1939). Kleding is symptomatischer dan men veelal 
denkt. In dit geval is het veelzeggend, dat (Germaanse) tradities 
moesten worden gemaakt, omdat men een agrarisch waardensysteem 
onmogelijk kon enten op een industriële samenleving. Overigens wis­
ten Hecker c.s. heel goed, dat klederdrachten gestolde modeverschijn­
selen zijn. 

Ook met de schijnbaar stabiele dracht van ons vreemde culturen 
moet men voorzichtig zijn, omdat ons ongeoefende oog de verande­
ringen, die toch doorzetten, niet ziet. Zo blijkt uit de 'Keur van 
Nieuwjaarsprenten van Yang lioe-tsjing', dat er per keizerlijke rege-
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ringsperiode in de Manchu-tijd, waarin deze prenten zijn gemaakt, 
veranderingen in Gostuumdétails optreden - de accessoires zijn de 
hoofdzaak, schreef Maggy Rouff - die een buitenstaander niet op­
vallen, maar die de insider in staat stellen, om de prenten exact te 
dateren, zoals ook hier costuumdeskundigen schilderijen nauwkeurig 
kunnen dateren op grond van de costuums. Tegenover de culturen, 
die op stabiliteit zijn aangelegd, staat de Westerse cultuur, waarin als 
eerste processen van sociale veranderingen op gang zijn gekomen, die 
steeds meer versneld zijn. Het is geen wonder, dat het Westen de 
mode-cultuur bij uitstek is. Modebewuste mensen zijn op veranderin­
gen beluste mensen. Dit is niet alleen een verschijnsel van de twintig­
ste eeuw. In een tijd; toen de techniek het nog niet mogelijk maakte, 
om milieu en samenleving zo intensief en snel te veranderen als nu, 
vertelt Léonard, de beroemde kapper van Marie Antoinette, dat één 
van zijn clientes, Mme. du Barry, uitroept: 'Le vrai mérite, dans 
l'empire du goût, c'est de n'être fidèle qu'à sa mobilité.' Het enige 
verschil tussen toen en nu is, dat, terwijl toen alleen 'enkle fijne 
luyden' deelnamen aan het snel wisselende spel van de mode, nu bijna 
de gehele, vooral de jeugdige, bevolking er aan deelneemt en wel in 
zo'n tempo, dat de inkopers alleen een order willen plaatsen, als de 
aan uiterst snelle modeveranderingen onderhevige kleding binnen 
veertien dagen geleverd kan worden. 

Primatenerjenis 

Dat er in Sovjet-Rusland geen uniforme kleding is en dat speciaal de 
vrouwen er grote belangstelling hebben voor modeshows, is bekend. 
Dat in het moderne China, waar men de gelijkheid van de mensen 
ook tot de sexen wil uitbreiden door middel van een bijna-unisex-
costuum, dat bovendien niet aan verandering onderhevig is en zo 
stabiliteit demonstreert, toch ook al een verandering is opgetreden, is 
minder bekend. Toch is dat het geval. Mao en zijn volgelingen droe­
gen als de dragers van wat in wezen een boerenrevolutie was een 
boerencostuum, maar toen Mao aan de macht was gekomen in China, 
droeg de leider in tegenstelling tot zijn volgelingen vouwen in zijn 
broekspijpen, zoals de goed observerende en goed geïnformeerde Scott 
meedeelt (Scott, 1958). Met deze pikante verandering zijn we aan het 
slot weer bij het hoofdthema van deze voordracht beland. Vouwen 
in de broekspijpen zijn een Westerse uitvinding, die dateert uit de 
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negentiger jaren van de negentiende eeuw (Laver, 1968). Misschien is 
dat de reden, waarom de costuumtheoretici - Laver is in de eerste en 
laatste plaats costuumhistoricus - dit verschijnsel hebben genegeerd. 
Voorzover bekend heeft alleen Kiener aandacht aan de vouwen in de 
broekspijpen gegeven en hij heeft dat zeer grondig gedaei. Hij destil­
leert uit deze 'typische Ausdrucksform unserer Zeit' een 'typisch 
männliches Selbstbewusstsein', dat goed democratisch weigert te bui­
gen (Kiener, 1956). De heer van het eind van de 19e e e uw - zo goed 
als die van de 1970's - voelde zich echter veel minder democraat dan 
heer en het lijdt m.i. dan ook geen twijfel, dat het signaal, da£ van de 
vouwen in de broekspijpen uitgaat, hetzelfde is als dat van de molen­
steenkragen van de zeventiende eeuw en de smetteloos witte boord 
van een recent verleden en het smetteloos witte overhemd-manchet, 
waarvoor nu nog televisiereclame wordt gemaakt. Dit signaal is: ik 
verricht geen (minderwaardig) lichamelijke arbeid, ik transpireer niet, 
ik behoef mij niet te bukken. Boeren moeten vaak met hun knieën 
op de grond liggen, om de gewassen uit de aarde te halen. Een poli­
tieke leider hoeft dat niet meer te doen - als recente foto's uit China 
niet bedriegen, dragen ook figuren in Mao's omgeving vouwen in hun 
pantalon - en als hij dan het statussymbool der geperste broekspijpen 
leent, is dit de zoveelste bevestiging, dat 'man is a status animal' 
(Jules Henry) en dat ook in zijn kleding de primaire motieven niet 
van speels erotische, maar van speels agressieve en hiërarchische aard 
zijn. De sociale hiërarchie, die in meer of mindere mate in alle men­
selijke samenlevingen gevonden wordt, kan zoals gezegd wel niet ! j 
anders dan een primatenerfenis zijn, als men bedenkt, dat - met uit- | j 
zondering van de ook in dit opzicht atypische gibbon - alle hogere 
apensoorten en mensapensoorten hiërarchisch zijn georganiseerd. De 
vouwen in voorzitter Mao's pantalon verraden, dat zelfs een cultuur, 
waarin men met grote ernst de mens volledig wil veranderen, zich van 
deze erfenis ook niet kan ontdoen. Evenals de chimpansee wil de 
mens opzichtig dan wel discreet 'herumstolzieren', of hij nu een heer 
van stand in correct costuum, of een jongeman met een het establish­
ment provocerende pruik haar is. De geklede aap zou zich misschien 
kunnen afvragen, of die primatenerfenis meer omvat, dat hij niet kan 
liquideren. 
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Sociobiologie; drijfkrachten voor de evolutie van sociaal gedrag 

J. G. VAN RHUN 

Inleiding 

In 1975 verscheen van de hand van E. O. Wilson 'Sociobiology, the 
new synthesis', een boek dat nogal wat stof deed opwaaien. Voort­
bouwend op een voortreffelijke kennis van gedrag en biologie van 
sociale insekten (Wilson, 1971), trachtte hij algemene wetten te ont­
wikkelen voor de evolutionaire mogelijkheden voor sociaal gedrag 
van dieren en mensen. Centraal daarbij stond de vraag: Waarom is 
de evolutie van sociaal gedrag verlopen zoals zij is gegaan? Bij de 
pogingen om oplossingen te vinden voor die vraag speelden vooral 
de kosten en de baten van evolutionaire veranderingen voor een 
individu een belangrijke rol. 

Tumult veroorzaakte het boek vooral in de kringen van de sociale 
wetenschappen. Niet geheel ten onrechte overigens, aangezien Wilson 
slechts oppervlakkig van de daar heersende opvattingen had kennis 
genomen, maar toch tot een verbinding tussen biologische en socio­
logische kennis trachtte te komen. De biologische (evolutionaire) ver­
klaringen die Wilson gaf van menselijk gedrag (om maar te zwijgen 
over verklaringen van religie en ethiek) riepen zeer grote weer­
standen op binnen deze kringen. Overigens spitste die kritiek zich toe 
op slechts één van de 27 hoofdstukken. Dichter bij huis hebben we 
hetzelfde mee kunnen maken ten aanzien van de door Buikhuizen 
voorgenomen biologische aanpak in de studie van menselijk crimineel 
gedrag (Grijs, 1978). 

Onder ethologen werd het boek van Wilson evenmin onverdeeld 
juichend ontvangen (Baerends et al., 1976). Nietemin was vrijwel 
iedereen diep onder de indruk van de kolossale hoeveelheid materiaal 
die bijeen was gebracht. Kritiek bleef echter bestaan op de ietwat 
aanmatigende en niet met de inhoud in overeenstemming zijnde titel 
'de nieuwe synthese', op de claim van Wilson op een nieuwe richting 
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binnen de biologie, en op een hier en daar slordige verwerking van 
de literatuur. 

Toch blijft 'Sociobiology' een belangrijk boek dat bijgedragen heeft 
aan nieuwe onderzoeksideeën binnen de ethologie. Het is daar­
om zeker de moeite waard om wat dieper in te gaan op het door dit 
boek bestreken gebied. Ik zal daarbij niet beginnen en eindigen bij 
Wilson, want de richting is ouder (behalve de naam) en heeft zich 
inmiddels verder ontwikkeld. Zoals eerder opgemerkt spitst deze 
richting zich toe op de evolutionaire mogelijkheden voor sociaal ge­
drag. Uitgangspunt bij dit alles is evolutie door natuurlijke selectie 
(Barash, 1977). 

Natuurlijke selectie 

Evolutie is het proces waarbij van elk van de op aarde levende soor­
ten van organismen de samenstelling van generatie op generatie ver­
andert, doordat de relatieve frequenties van sommige erfelijke eigen­
schappen (genen) toenemen ten koste van andere. Het proces wordt 
gestuurd door selectie op genen via de dragers (individuen) van die 
genen (Dawkins, 1976). De relatieve frequenties van sommige genen 
kunnen toenemen, omdat die genen, meer dan de alternatieven, hun 
dragers geschikter maken voor het produceren en grootbrengen van 
nakomelingen: natuurlijke selectie (Darwin, 1859; Fisher, 1930; 
Williams, 1966). De dikwijls afzonderlijk behandelde sexuele selectie 
(Darwin, 1871; Campbell, 1972; Halliday, 1978) kan worden opgevat 
als een speciale categorie binnen de natuurlijke selectie: van sommige 
genen nemen de frequenties toe omdat zij hun dragers aantrekkelijker 
maken voor de andere sexe of betere kansen geven in de competitie 
binnen de eigen sexe. 

Feitelijk komt de evolutie dus neer op een competitie tussen genen 
via de dragers. Het gedrag van een individu zou dan (op het eerste 
gezicht) gericht moeten zijn op eigen reproduktie ten koste van de 
reproduktie van soortgenoten. Samenwerkingsverbanden waarbij het 
ene individu helpt ten koste van het eigen voortplantingssucces en 
ten bate van het voortplantingssucces van de ander lijken (opnieuw 
bij een globale beschouwing) niet te passen in dit idee over evolutie. 
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Competitie 

Laten we daarom beginnen met een analyse van de competitie tussen 
individuen: hoe conflicten over noodzakelijke levensbehoeften op­
gelost kunnen worden. Maynard Smith (1972) en Maynard Smith & 
Price (1973) hadden een zeer belangrijke invloed op de aanpak van 
dit soort analyses. Zij probeerden op een betrekkelijk eenvoudige 
wijze de kosten en de baten voor een individu van verschillende typen 
van conflicten vast te stellen. Daartoe introduceerden zij de spel­
theorie in de evolutie van vechtgedrag, en daarmee het concept van 
de 'evolutionair stabiele strategie' (ESS). Zo'n ESS kan gedefinieerd 
worden als een strategie, die, wanneer de meeste individuen in een 
populatie haar toepassen, niet meer verdrongen kan worden door een 
mutante strategie. Met andere woorden: er is geen andere strategie te 
bedenken, die, voor de individuen die haar toepassen, een hogere 
fitness oplevert. 

Een voorbeeld De eerste analyses van conflicten tussen individuen 
met behulp van het ESS-concept waren volledig theoretisch. Niette­
min hebben deze analyses een aantal aardige resultaten opgeleverd, 
wat ik aan de hand van het voorbeeld van een populatie met twee 
strategieën, die van de havik en die van de muis, (Maynard Smith, 1976c) 
zou willen illustreren. De havik tracht altijd een conflict te winnen 
door een gevecht met een groot risico van verwonding voor hemzelf 
en zijn tegenstander. De muis tracht uitsluitend door dreigen een 
conflict te winnen, doch wanneer het dier wordt aangevallen trekt 
het zich onmiddellijk terug voordat het verwond kan worden. Stel 
dat de 'fitness' van een dier verhoogd wordt met V wanneer het een 
gevecht wint, dat de fitness wordt verlaagd met W wanneer het in 
een gevecht wordt verwond en daardoor verliest, en dat de fitness 
wordt verlaagd met T wanneer het een gevecht tracht te winnen 
uitsluitend door dreigen. Wanneer bovendien wordt aangenomen dat 
in een conflict tussen twee haviken de kansen op overwinning voor 
beide individuen gelijk zijn, evenals in een conflict tussen twee mui­
zen, kan een kosten-baten-analyse worden gemaakt voor alle moge­
lijke typen van conflicten: 
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Resultaat voor: in een conflict met: 

havik muis 
havik 1/2 (V - W) V 
muis 0 1/2 V - T 

Wanneer nu W groter is dan V zal in de populatie een stabiele ver­
houding tussen haviken en muizen ontstaan, waarbij het gemiddelde 
resultaat per conflict voor een havik even hoog moet zijn als voor 
een muis. Stel dat die proportie haviken gelijk is aan p, dan is: 

p [V» (V - W)] + (1 - p) V = p (0) + (1 - p) (Vi V - T). 

Met andere woorden: 

p = (V + 2T)/(W + 2T). 

Uit deze analyse blijkt (verrassend genoeg) dat de ESS in een popu­
latie kan bestaan uit een stabiele verhouding van meerdere strate­
gieën. Een dergelijke stuatie wordt aangeduid als een 'gemengde ESS' 
(Parker, 1978; Brockmann et al., 1979). 

Symmetrische en asymmetrische conflicten In de loop van de mo­
delvorming op grond van het ESS-concept werd het duidelijk dat er 
een principieel onderscheid moest worden gemaakt tussen symme­
trische en asymmetrische conflicten. De uitgangssituatie van een sym­
metrisch conflict is voor beide tegenstanders volkomen vergelijkbaar. 
Zij beschikken daardoor niet over informatie over eikaars winst­
kansen. Voor elk is de winstverwachting gelijk aan V2. In een derge­
lijk conflict zou volgens de modellen (Maynard Smith, 1972, 1974; 
Maynard Smith & Price, 1973) geen betrouwbare informatie gegeven 
mogen worden over de bedoelingen (intenties, motivatie) van beide 
tegenstanders, bijvoorbeeld over de kans op aanval of over de te 
investeren tijd in het conflict. Wanneer een individu die informatie 
wel zou geven zou de tegenstander zijn gedrag daarbij aan kunnen 
passen en daardoor zijn winstkansen kunnen verhogen. Dit houdt na­
tuurlijk ook in dat een individu in een dergelijk conflict geen aan­
dacht mag schenken aan de signalen van de tegenstander, aangezien 
die in de meeste gevallen ook onbetrouwbaar zijn. Het houdt boven-
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dien in dat wanneer een conflict beslist kan worden zonder een ris­
kant gevecht (dus uitsluitend door dreigen), de beëindiging van het 
dreigen onvoorspelbaar moet zijn. Feitelijk komt dat dus neer op een 
'gemengde ESS'. 

De uitgangssituatie van een asymmetrisch conflict is niet vergelijk­
baar voor beide tegenstanders. Bijvoorbeeld kan de ene territoriaal 
zijn en de andere niet, of kan de ene groter (en dus waarschijnlijk 
sterker) zijn dan de andere. Hierdoor kunnen zij over informatie over 
eikaars winstkansen beschikken. Van een territoriaal individu mag 
verwacht worden dat hij, gezien zijn investeringen in dat territorium, 
zich beter zal weren in een conflict met een indringer. In een asym­
metrisch conflict zou volgens de modellen (Parker, 1974; Maynard 
Smith & Parker, 1976; Maynard Smith, 1979) wel informatie-over­
dracht plaats kunnen vinden. Die informatie moet dan wel beperkt 
blijven tot de kracht van de tegenstanders (of daarmee gecorreleerde 
eigenschappen zoals lichaamsgrootte) en tot de situatie waarin die 
tegenstanders zich bevinden (bijvoorbeeld territoriumbezit). In de li­
teratuur wordt dit ook wel aangeduid als informatie over 'resource 
holding potential' (RHP). Het is aannemelijk gemaakt door Davies 
(1978), Davies & Halliday (1978), Clutton-Brock & Albon (1979) en 
Van Rhijn (in druk a) dat er in natuurlijke populaties van dieren 
inderdaad informatie over RHP wordt overgedragen. Volgens May­
nard Smith (1979) zouden ook in asymmetrische conflicten de be­
doelingen van de tegenstanders verhuld moeten blijven. Niet geheel in 
overeenstemming daarmee is echter dat kan worden bewezen, dat in 
vrijwel geen enkel type van asymmetrische confrontaties een 'ge­
mengde ESS' kan bestaan (Maynard Smith & Parker, 1967). Dat 
houdt in dat een dier de strategie van zijn tegenstander kent en dus 
diens toekomstig gedrag kan voorspellen. 

Communicatie 

Bij veel ontmoetingen tussen dieren is er sprake van tegenstrijdige 
belangen. Ik heb al eerder naar voren gebracht dat in dergelijke si­
tuaties de fitness van een individu verlaagd kan worden wanneer dat 
individu te veel informatie over zichzelf prijs geeft. In symmetrische 
confrontaties zou zelfs elke vorm van overdracht van betrouwbare 
informatie uit den boze zijn. Daarbij moet echter opgemerkt worden 
dat symmetrische confrontaties waarschijnlijk zeer zelden plaatsvin-
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den. In asymmetrische confrontaties zou de informatie-overdracht be­
perkt moeten blijven tot de RHP. Het lijkt daarom aannemelijk dat 
in de communicatie tussen individuen de overdracht van informatie 
over RHP verreweg de belangrijkste rol speelt. Desondanks zijn er in 
de ethologische literatuur heel wat aanwijzingen te vinden dat infor­
matie-overdracht van bedoelingen (motivatie: bijvoorbeeld kans op 
aanval en kans op vlucht) uiterst belangrijk kan zijn (Stokes, 1962a, 
1962b; Dunham, 1966; Andersson, 1976; Bossema & Burgier, 1980). 
Deze tegenstrijdigheid werd door Caryl (1979) nader onderzocht. Hij 
kwam na een grondige her-analyse van het werk van Stokes, Dunham 
en Andersson tot de conclusie dat er een aantal fouten waren ge­
maakt en dat de gegevens uitstekend pasten bij het idee dat infor­
matie-overdracht van toekomstig gedrag geen belangrijke rol speelt 
in de communicatie. 

Ik betwijfel of het rekenwerk van Caryl zijn conclusies rechtvaar­
digt. In het door hem bewerkte materiaal is moeilijk na te gaan in 
hoeverre een gedragsverandering bij een bepaald individu het gevolg 
is van de één of andere gedragsverandering bij de opponent. In de 
analyse door Bossema & Burgier (1980) van het dreigen van 
vlaamse gaaien rond een voerbak, waarin weï degelijk rekening ge­
houden was met deze factor, bleek dat er sprake was van een zeer : | 
subtiele informatie-overdracht van kansen op aanval en kansen op j 
vlucht. Om deze onverwachte resultaten te begrijpen werd besloten 
om te zoeken naar varianten op de door o.a. Maynard Smith gefor- j 
muleerde modellen waarin informatie over bedoelingen wel een rol , ; 
zouden kunnen spelen. Het bleek (Van Rhijn & Vodegel, 1980) , ! 
dat, wanneer dezelfde individuen dikwijls conflicten met elkaar heb­
ben, het geven en gebruiken van betrouwbare informatie over toe- ! j 
komstig gedrag (dus bedoelingen) een ESS kan zijn, mits ^ i 

1 tegenstanders elkaar individueel kunnen leren herkennen, > ! 
2 zij eikaars krachten vrij nauwkeurig kunnen vaststellen (eventueel ! 
in de loop van een aantal confrontaties), ' j 
3 de kosten van een krachtmeting hoger zijn dan van het geven I 
van een betrouwbare waarschuwing, en j 
4 een individu zijn winstkansen niet aanmerkelijk kan verhogen 11 
door als eerste aan te vallen in een conflict. j 
De verwachting is nu dat de eerste conflicten echte krachtmetingen : j 
zullen zijn. Als dat alleen met dreigen kan zal er gedreigd worden ! I 
naar vermogen. De kans op beëindiging van dreigen zou dan dus niet ' ' ! 
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onafhankelijk mogen zijn van de duur dat er reeds is gedreigd, in 
tegenstelling tot wat Maynard Smith voorspelde. In latere conflicten 
zal er eerst een waarschuwing worden gegeven voordat het eventueel 
tot een gevaarlijke confrontatie komt. Het zo nu en dan negeren van 
een waarschuwing door een ondergeschikt individu zou hem bepaalde 
voordelen kunnen bieden. Hierdoor zou voorkomen kunnen worden 
dat een dominant dier onbetrouwbare signalen gaat gebruiken. 

Mededelingen over subtiele veranderingen in de motivatie van een 
dier via waarschuwingen van verschillende sterkten, passen niet in 
de modellen die geen rekening houden met individuele herkenning 
(Dawkins & Krebs, 1978). In de door ons ontwikkelde alternatieve 
modellen (Van Rhijn & Vodegel, 1980) is er echter wel plaats 
voor, mits die waarschuwingen niet meer kosten voor het dier dan een 
echte krachtmeting. Van Rhijn (1980) suggereert dat conflicten 
zouden kunnen worden beslist op grond van een heterogene summatie 
van de signaalsterkte (een maat voor motivatie) en de bekende 
krachtsverhouding (een maat voor de RHP) tussen de twee betrokke­
nen. Een conflict zou nu zonder gevecht ten gunste van de zwakste 
tegenstander kunnen worden beslist, wanneer dit dier blijk geeft van 
een veel sterkere motivatie dan de bekende krachtiger tegenstander. 

GroepsSelectie 

De evolutie van de tot nu toe besproken aspecten van sociaal gedrag 
kan zonder al te grote moeilijkheden worden toegeschreven aan na­
tuurlijke selectie op genen via de dragers (individuen). Ook de tot 
dusverre behandelde vormen van communicatie dragen bij aan de 
fitness van alle betrokkenen. Er zijn echter gedragsaspecten waarvan 
de evolutie veel minder eenvoudig is te begrijpen. De meest spreken­
de voorbeelden zijn altruïsme (een individu verhoogt de fitness van 
een ander individu ten koste van de eigen fitness) en sexuele voort­
planting. Dit èn de onbewezen stelling dat bij veel diersoorten de 
populatiegrootte tamelijk precies op een optimaal niveau gehandhaafd 
blijft (zonder dat er uitputting van de noodzakelijke levensvoorwaar­
den optreedt), brachten Wynne-Edwards (1962) op de gedachte dat 
evolutie ook langs andere wegen kan verlopen. Hij suggereerde dat 
goed functionerende groepen (met coöperatie tussen individuen) min­
der goed functionerende groepen zouden kunnen verdringen. Door dit 
proces van groepsselectie zou het ontstaan van altruïstisch gedrag (en 
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volgens Wynne-Edwards van vrijwel elke vorm van sociaal gedrag) 
verklaarbaar zijn. Bovendien zou te begrijpen zijn dat individuen uit 
een populatie samenwerken voor een gemeenschappelijk doel: een 
optimale exploitatie van het milieu. 

Eigenlijk was het Wynne-Edwards' boek dat het hele denkproces 
over de evolutionaire mogelijkheden voor sociaal gedrag op gang 
zette. Kritiek op zijn werk bleef niet uit. Wynne-Edwards had zich 
weinig zorgen gemaakt over de manier waarop altruïstische eigen­
schappen zich zouden kunnen vestigen binnen populaties. Een na­
dere analyse van dit probleem (Williams, 1966, 1971; Maynard Smith, 
1976a) bracht aan het licht dat een voor de drager slechts zeer zwak 
nadelige altruïstische eigenschap via 'genetic drift' (een toevalsproces) 
binnen kleine, vrijwel gesloten (reproduktief geïsoleerde) groepen 
gefixeerd zou kunnen worden. Een altruïstische groep zal een niet-
altruïstische groep kunnen verdringen, mits die reproduktieve isolatie 
gehandhaafd blijft, teneinde de superieure niet-altruïstische individuen 
geen kans in de competitie tussen individuen te geven. Het is tamelijk 
onwaarschijnlijk dat deze combinatie van voorwaarden dikwijls is op­
getreden in de geschiedenis van het ontstaan der soorten. Daarom 
zou de verklaring van het bestaan van altfuïstisch gedrag bij voor­
keur in een andere richting gezocht moeten worden: selectie op genen 
via de dragers (individuen). 

Altruïsme 

Gedurende de laatste jaren zijn er een aantal theorieën ontwikkeld 
die wel degelijk een verklaring bieden voor het ontstaan en de hand­
having van altruïstisch gedrag zonder dat groepsselectie daarbij 
een rol hoeft te spelen. Belangrijk daarbij zijn het helpen van familie­
leden (kin-selectie) en het wederkerig altruïsme (het ene individu be­
wijst de ander een dienst in ruil voor een dienst van die ander). Zij 
zullen worden besproken in de volgende paragrafen. Daarna zullen 
nog enkele opmerkingen worden gemaakt over een vorm van altruïs­
me die ik vooropig zou willen betitelen als 'onvrijwillig altruïsme'. 

Kin-selectie Hamilton (1964a, 1964b) construeerde een model waar­
in individuen ten koste van hun eigen fitness de fitness van verwanten 
konden verhogen. Familieleden immers, bezitten door afstamming, 
afhankelijk van de graad van verwantschap, een aantal replica's van 
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dezelfde genen. Wanneer een individu voor de keus zou staan zich­
zelf te reproduceren of een verwant te helpen, zou, afhankelijk van 
de noodzakelijke investering en de kans op succes, de balans door 
kunnen slaan naar het helpen van een verwant. Zo zou een indi­
vidu kunnen besluiten tot het helpen van een zoon of dochter (50 % 
van de genen door afstamming gemeenschappelijk) wanneer bij de­
zelfde kans op succes de noodzakelijke investering de helft of minder 
zou bedragen van het zichzelf reproduceren. Bij hulp aan een klein­
kind (25 % van de genen door afstamming gemeenschappelijk) zou 
de noodzakelijke investering een kwart of minder moeten bedragen. 

Het model noodzaakte Hamilton tot herziening van het begrip 
fitness van een individu, waarin traditiegetrouw alleen rekening werd 
gehouden met de reproduktie van dat individu. Hij introduceerde 
het begrip 'inclusive fitness' waarin bovendien rekening werd ge­
houden met de effecten op de reproduktie van verwanten. Het ont­
staan van altruïstisch gedrag op de door Hamilton geschetste wijze 
werd door Maynard Smith (1964) kin-selectie genoemd, en werd 
daarbij duidelijk onderscheiden van het begrip groepsselectie. 

Wederkerig altruïsme Het model van Hamilton voorspelt dat binnen 
een coöperatieve groep van individuen de verwantschapsgraad hoog 

lij zou moeten zijn. Voor een aantal diersoorten, met name voor de so­
ciale, insekten, lijkt deze voorspelling zeer goed uit te komen. Andere 
samenwerkingsverbanden, bijvoorbeeld die tussen poetsers (visjes of 
garnalen) en hun vaak carnivore gastheren (meestal veel grotere 
vissen) kunnen zeer zeker niet ontstaan zijn via kin-selectie. 

Trivers (1971) presenteerde een model waarin individuen, ten koste 
van of met risico's voor hun eigen fitness, de fitness van andere niet 

* verwante individuen kunnen verhogen. Voorwaarde is wel dat de 
baten voor de ontvanger hoger zijn dan de kosten voor de gever, en 
dat er een redelijke kans bestaat dat de ontvanger (eventueel later) 
een wederdienst bewijst. Dit laatste impliceert dat een altruist moet 
kunnen discrimineren tussen altruïstische en niet-altruïstische ont­
vangers. Een zekere mate van individuele herkenning zal daarbij 
een rol moeten spelen. Kansen voor bluffers (individuen die geen 
wederdienst bewijzen) zijn daarom minimaal. 

In de goed geanalyseerde gevallen van wederkerig altruïsme, met 
name die van poetsheer en gastheer, blijkt dat er sprake is van 
talrijke contacten tussen dezelfde individuen. De poetser reinigt zijn 
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gastheer van ectoparasieten en kan daarbij de mondholte van die 
gastheer binnengaan. Het consumeren van een poetser door een gast­
heer komt zelden of nooit voor. Integendeel, de gastheer kan zelfs 
eventuele vijanden van de poetser verjagen. Individuele herkenning 
(bijvoorbeeld via kleurpatronen en plaatsgebondheid) is in veel ge­
vallen niet onwaarschijnlijk. 

Onvrijwillig altruïsme Toch blijven er gevallen waarin een individu 
de fitness van een ander verhoogt ten koste van de eigen 'inclusive 
fitness' en zonder dat er kans bestaat dat die eigen fitness in de 
toekomst door de ontvanger van altruïstisch gedrag wordt verhoogd. 
Een koekoek legt zijn ei in het nest van een kleine zangvogel. Daar 
wordt het ei uitgebroed en de jonge koekoek verzorgd ten koste van de 
jongen van die zangvogel. De pleegouders vertonen altruïstisch gedrag 
jegens de niet-verwante koekoek, die nimmer een wederdienst zal be­
wijzen. Men zou zich af kunnen vragen waarom zich bij pleegouder­
soorten nooit een afdoende beschermingsmechanisme heeft ontwikkeld. 

Verscheidene mieresoorten (Wilson, 1971, 1975) voeren veld­
slagen tegen volken van verwante soorten. Zij kunnen daarbij nesten 
binnendringen, poppen buitmaken en transporteren naar het eigen 
nest. De buitgemaakte individuen zullen zich na het ontpoppen als 
werksters voor het niet verwante volk gedragen, dat ook hen nimmer 
een wederdienst zal bewijzen. Ook hier kan men zich afvragen waar­
om zich bij mieren nooit een afdoende beschermingsmechanisme 
tegen deze 'slavernij' ontwikkeld heeft. 

Het antwoord is betrekkelijk eenvoudig: het gedrag van het ene 
individu of van de ene soort biedt soms mogelijkheden voor een an­
der individu of een andere soort om van te profiteren. Een sperrende 
snavel van een jonge koekoek (èn van een eigen jong) is voor de 
pleegouder een prikkel om door te gaan met het verzamelen van 
voedsel. Een ontpoppende mier gaat werken voor het volk waartussen 
het is ontpopt. Vanzelfsprekend zullen zich tijdens de evolutie be­
schermingsmechanismen ontwikkelen bij de geëxploiteerde soorten. 
Daar staat echter tegenover dat bij de exploiterende soorten in de 
loop van de evolutie de methoden verfijnder worden, zodat bij de ge-
exploiteerde soorten de beschermingsmechanismen niet meer afdoen­
de zijn (Dawkins & Krebs, 1979). Individuen van een exploiterende 
soort kunnen zich evenwel nooit onbeperkt reproduceren ten koste 
van een 'onvrijwillig altruïstische' soort (vgl. mimicri en parasitisme). 
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Sexuele voortplanting 

Op het eerste gezicht lijkt het een vreemde sprong van altruïsme naar 
sexuele voortplanting. Maar, probeer eens in te denken, waarom zou 
een wijfje zonen ter wereld brengen? Bij heel veel soorten is de 
investering van een wijfje per geslachtscel heel wat groter dan van 
een mannetje. Bij een groot aantal soorten is de zorg voor de na­
komelingen een vrouwelijke taak. Waarom hebben zich bij zo weinig 
vertebratesoorten parthenogenetische wijfjes ontwikkeld, die, in ver­
gelijking met hun sexuele soortgenoten, twee maal zoveel van hun 
eigen genenmateriaal in de volgende generatie zouden kunnen bren­
gen? Parthenogenese zou een verdubbeling van de fitness in kunnen 
houden. Waarom gunt ze dan tóch een mannetje zijn aandeel in de 
voortplanting? In zekere zin kan de sexuele voortplanting van een 
wijfje dus ook als een vorm van altruïsme worden gezien. 

Recombinatie Om te begrijpen waarom sexuele voortplanting toch 
zo'n algemeen verschijnsel is binnen het planten- en dierenrijk, zullen 
we ons af moeten vragen welke selectiekrachten in hebben kunnen 
werken op het belangrijkste effect ervan, namelijk genetische recom­
binatie. Dit proces is waarschijnlijk erg vroeg ontstaan in de evolutie, 
mogelijk zelfs bij een organisme waarvan alle thans levende organis­
men zijn afgeleid. Bij een aantal soorten is die eigenschap weer ver­
loren gegaan. Ik sluit niet uit dat DNA-recombinatie evolutionair 
vrijwel even oud is als DNA-replicatie, dat het afgeleid zou kunnen 
worden uit fouten in die replicatie, en dat het (in zijn meest primi­
tieve vorm) eigenlijk nauwelijks gescheiden kan worden van mutatie 
(Van Rhijn, 1978). 

Genetische recombinatie werd aanvankelijk alleen beschouwd als 
voordelig voor de populatie waarin het voorkwam. Deze zou zich 
sneller kunnen evolueren, en daardoor sneller kunnen aanpassen bij 
veranderingen in het milieu (Muller, 1932; Crow & Kimura, 1965). 
Het proces zou in stand moeten worden gehouden door groeps-
selectie. Nu is dat in dit speciale geval niet helemaal onwaarschijnlijk, 
aangezien aan een belangrijke voorwaarde voor groepsselectie is vol­
daan, namelijk reproductieve isolatie: asexuele groepen zijn per defi­
nitie reproductief geïsoleerd. Later werd op grond van wiskundige 
modellen het groepsvoordeel van een snellere evolutie weer in twijfel 
getrokken (Maynard Smith, 1968a, 1971b, 1978a, 1978b; Eshel & 
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Feldman, 1970). Voor het individu zijn er ook voordelen verbonden 
aan sexuele voortplanting (Maynard Smith, 1971a, 1971b, 1976b, 
1978a, 1978b; Williams & Mitton, 1973; Williams, 1975). Recombi-
natie tussen genen afkomstig van individuen die goed aangepast zijn 
aan verschillende omgevingen kan leiden tot nakomelingen die erg 
goed aangepast zijn aan nog weer andere omgevingen en daardoor 
minder goed aangepaste asexueel voortgebrachte nakomelingen kun­
nen verdringen. Voorwaarden zijn wel dat de omgeving weinig uni­
form is en dat het aantal nakomelingen per ouderpaar erg groot moet 
zijn. Bij de hogere vertebraten (met weinig nakomelingen) moeten we 
daarom aannemen dat recombinatie zeer sterk verankerd ligfin het 
genoom. Als gevolg daarvan komt een mutatie naar parthénogenèse 
uiterst zelden voor. In veel gevallen zou groepsselectie wel eens sterk 
genoeg kunnen zijn om de gevolgen van zö'n mutatie te niet te doen. 
In de andere gevallen is het waarschijnlijk dat de tot parthenogene-
tische voortplanting geëvolueerde soort uiteindelijk de competitie met 
andere soorten niet aan kan. 

Sexualiteit Het belangrijkste middel voor sexuele voortplanting is 
de sexualiteit. Deze kan op twee manieren omschreven worden: 
1 Zygoten worden gevormd uit een versmelten van vertegenwoordi­
gers (of cellen) van verschillende typen van individuen, en 
2 Zygoten worden gevormd uit een versmelten van morfologisch 
verschillende geslachtscellen. 

Bij veel bacteriën en ééncelligen is alleen de eerste omschrijving 
van toepassing. Hierbij komen binnen iedere soort verschillende typen 
van individuen voor (Beale, 1954; Sonneborn, 1957; Wollman & 
Wollman, 1961). Gen-uitwisseling treedt bijna uitsluitend op tussen 
leden van verschillende paringstypen. Men zou het bestaan van ver­
schillende paringstypen kunnen beschouwen als een aanpassing tegen 
gen-uitwisseling met kloon-genoten. We moeten dan aannemen dat 
genetische recombinatie ook voor deze organismen in sommige ge­
vallen tot fitness verhoging kan leiden, bijvoorbeeld bij veranderingen 
in het milieu. Verder moeten we er van uitgaan dat de reproductie bij 
deze organismen hoofdzakelijk asexueel verloopt en dat de mobiliteit 
in veel gevallen gering is. Wanneer een individu daarom genen zou 
uitwisselen met een willekeurig ander individu, zou de kans op het 
treffen van een kloongenoot bijzonder groot zijn. Het uitwisselen 
van genen zou dan een tamelijk zinloze investering zijn. Paringstypen 
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voorzien dus in een simpel mechanisme voor de herkenning van (in 
ieder geval een deel van) de individuen die genetisch verschillend zijn. 

Bij meercellige organismen is in zeer veel gevallen de tweede om­
schrijving van sexualiteit van toepassing (morfologisch verschillende 
geslachtscellen). Bovendien past in veel gevallen (bijvoorbeeld bij de 
meeste vertebraten) ook nog de eerste omschrijving (verschillende 
typen van individuen). Beide omschrijvingen overlappen elkaar echter 
geenszins. Er zijn heel wat soorten van organismen waarvan ieder 
individu beide typen geslachtscellen kan produceren (hermafrodieten 
of éénhuizige soorten). Hierdoor wordt het enigszins onwaarschijnlijk 
dat het bestaan van twee typen geslachtscellen (mannelijke en vrou­
welijke) Binnen een soort iets te maken zou hebben met het tegengaan 
van inteelt. Bovendien verloopt de reproduktie bij veel organismen 
met twee typen geslachtscellen (anisogamie) uitsluitend sexueel, zodat 
er genetische verschillen zijn tussen vrijwel alle individuen en er dus 
weinig bescherming tegen inteelt noodzakelijk is in vergelijking met 
ééncelligen. 

' Niettemin zou anisogamie toch wel iets met een tegengaan van in­
teelt te maken kunnen hebben. Veel organismen produceren namelijk 
nogal veel geslachtscellen tegelijkertijd. Daar Zygoten niet gevormd 
kunnen worden uit twee geslachtscellen van hetzelfde type, is bij de 
niet-hermafrodiete organismen (gonochorisme of tweehuizigheid) 
zelfbevruchting volledig uitgesloten. Bij een groot aantal hermafro-
diete organismen is sprake van andere aanpassingen tegen zelfbe­
vruchting: bijvoorbeeld dat mannelijke en vrouwelijke gameten zelden 
gelijktijdig worden afgegeven door hetzelfde individu. In situaties met 
zeer lage dichtheden van individuen van dezelfde soort en met een 
zeer geringe mobiliteit van individuen (zoals bij veel plantesoorten) 
kunnen sommige hermafrodieten zich via zelfbevruchting vermeerde­
ren. In dergelijke situaties is een hermafrodiet zonder meer in het 
voordeel in vergelijking met een individu van een gonochoristische 
soort, aangezien voor de eerste iedere soortgenoot een potentiële 
voortplantingspartner is, terwijl voor de laatste slechts een deel (meest­
al ongeveer de helft) van de soortgenoten geschikt is als potentiële 
voortplantingspartner. Vandaar dat hermafrodieten vaak veel succes 
hebben als pionier in nieuwe gebieden (Stebbins, 1960; Allard, 1965; 
Ghiselin, 1969, 1974). 

Het bestaan van twee typen geslachtscellen kan echter ook op an­
dere gronden worden beargumenteerd. Door de verregaande differen-
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tiatie tussen de kleine, bewegelijke spermacel zonder reservestoffen 
en de grote, weinig mobiele eicel met veel reservestoffen worden zo­
wel ontmoetingskans tussen geslachtscellen als overlevingskans van 
de Zygoten geoptimaliseerd. Parker et al. (1972) toonden met behulp 
van wiskundige modellen aan dat er voor de grootte van een ge­
slachtscel twee fitness-optima bestaan. Hun uitgangspunten waren erg 
eenvoudig. Zij veronderstelden een primitieve toestand met 'random-
fusie' tussen gameten die allemaal van hetzelfde type waren (isoga­
mie), maar waartussen wel enige (maar continue) variatie in grootte 
bestond. Verder veronderstelden zij dat de fitness van een zygote een 
functie was van de grootte van die zygote, dus uiteindelijk van de 
grootte van de gameten waaruit die zygote gevormd werd. Op basis 
van deze uitgangspunten waren zij in staat om de fitness te berekenen 
van verschillende individuen afhankelijk van de grootte van hun ga­
meten. Zij vonden daarbij dat de fitness van individuen met erg kleine 
gameten hoog was, evenals de fitness van individuen met grote ga­
meten, maar dat de fitness van individuen met gameten van middel­
matige grootte veel lager was. De hoge fitness van dieren met erg 
kleine gameten kon alleen gehandhaafd blijven wanneer er voldoende 
dieren met grote gameten in de populatie bleven. Door de twee ver­
schillende fitness-optima kon er een disruptieve (uiteensplitsende) 
selectie plaatsvinden die uiteindelijk heeft kunnen leiden tot aniso-
gamie, dus tot twee typen geslachtscellen. Het lijkt aannemelijk dat 
er daarom twee (en niet meer) sexen zijn ontstaan. 

Sexe-verhouding Sommige individuen produceren alleen kleine ga­
meten (spermacellen), andere uitsluitend grote gameten (eicellen). 
Het is niet erg waarschijnlijk dat er in een vroeg stadium van de evo­
lutie al hermafrodieten waren. Bij veel soorten zijn er ongeveer even­
veel sperma-producenten (mannetjes) als eicel-producenten (wijfjes). 
Men zou zich kunnen afvragen: waarom? 

Fisher (1930) had er een tamelijk simpele verklaring voor. Iedere 
zygote ontstaat uit één eicel en één spermacel. De bijdrage van man­
netjes aan de volgende generatie is dus even groot als die van wijfjes. 
De totale fitness van alle mannetjes van een soort is dus even hoog 
als de totale fitness van alle wijfjes. Als er in een populatie relatief 
weinig mannetjes zouden zijn, zou het voor ouders de moeite lonen 
om relatief veel zoons te produceren, omdat die dan, in verhouding 
met dochters, een hogere fitness (per individu) zouden hebben. Of 
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omgekeerd, als er relatief weinig wijfjes zouden zijn, zou het de 
moeite lonen om dochters te produceren. Op deze wijze kan men zich 
voorstellen dat natuurlijke selectie een sexe-verhouding van 1 : 1 
bevorderd heeft. 

Eén beperking moet daarbij worden gemaakt: voor de ouders 
moet het produceren van een zoon evenveel kosten als van een doch­
ter (Bodmer & Edwards, 1960). Wanneer zonen duurder zouden zijn 
dan dochters, zal de optimale sexe-verhouding ten gunste van wijfjes 
uitvallen. Wanneer zonen alleen tot voortplanting zouden kunnen 
komen als ze in een uitstekende conditie verkeren, zullen (wanneer 
die conditie positief beïnvloed kan worden door ouderinvestering) 
ouders die weinig in hun nakomelingsschap kunnen investeren (bij­
voorbeeld in verband met hun eigen conditie) hun fitness kunnen 
verhogen door uitsluitend dochters te produceren (Trivers & Willard, 
1973). 

Sexuele selectie 

Het verschil tussen de sexen is niet gebleven bij een verschil in 
grootte tussen de gameten. Anisogamie heeft enorme gevolgen gehad. 
Dat kwam voor een belangrijk deel omdat een individueel mannetje 
door de produktie van een veel groter aantal gameten veel meer na­
komelingen kon krijgen dan een individueel wijfje. In eerste instantie 
investeerde dat mannetje dus veel minder dan een wijfje per nakome­
ling. Deze verschillen in ouderinvestering hebben geleid tot compe­
titie (vooral) tussen mannetjes en kieskeurigheid (vooral) bij wijfjes. 

Ouderinvestering De mate waarin beide ouders investeren in elke 
afzonderlijke nakomeling werd door Trivers (1972) beschouwd als 
een sleutelfactor in de sexuele selectie. Ouderinvestering werd daarbij 
gedefinieerd als iedere moeite die een ouder in een individuele na­
komeling steekt ten gunste van de overlevingskans van die nakome­
ling, maar ten koste van het vermogen van die ouder om moeite in 
andere nakomelingen te steken. Het spreekt daarbij vanzelf dat de 
optimale fitness van een ouder verband houdt met een juiste af­
weging van de belangen van alle nakomelingen die deze ouder tijdens 
zijn leven produceren kan. 

Wanneer de ene sexe veel meer investeert dan de andere, is het 
waarschijnlijk dat er een niet te verwaarlozen competitie optreedt 
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tussen leden van die andere sexe. Daarbij is niet alleen de totale inves­
tering per ouder van belang, maar ook het tijdspatroon waarin de in­
vestering voor beide ouders optreedt. Wanneer de investering, van de 
ene ouder die van de ander aanzienlijk overtreft op een moment dat 
de nakomeling(en) nog niet zelfstandig zijn, maar wel met behulp van 
één ouder redelijk in staat zijn te overleven, is de kans groot dat de 
ouder die op dat moment het minst heeft geïnvesteerd vertrekt. 

Dawkins & Carlisle (1976) wezen er terecht op dat de kans op het 
in-de-steek-laten van nakomelingen door één ouder niet zonder meer 
afhing van hetgeen die ouder in vergelijking met de andere ouder 
had geïnvesteerd, maar van hetgeen die ouder op dat moment nog 
zou moeten investeren om opnieuw nakomelingen te krijgen. Feitelijk 
ligt dit natuurlijk ook wel min of meer besloten in de definitie die 
Trivers (1972) van ouderinvestering gaf (zie hiervoor). Indien voor 
een redelijke overlevingskans van Zygoten slechts de zorg van één 
ouder noodzakelijk is, zal natuurlijke selectie in veel gevallen be­
vorderen dat iedere ouder probeert als eerste deze Zygoten in de 
steek te laten. Het is dan het meest waarschijnlijk dat de ouder die de 
laatste bijdrage moet leveren aan de ontwikkeling van die Zygoten, 
op zal moeten draaien voor de uiteindelijke verzorging. Op deze 
wijze kan worden beredeneerd (Maynard Smith, 1977) dat bij veel 
soorten met externe bevruchting (bijvoorbeeld vissen) broedzorg, 
wanneer het voorkomt, hoofdzakelijk door het mannetje wordt ver­
richt (denk aan de stekelbaars). Bij soorten met interne bevruchting 
(bijvoorbeeld vogels en zoogdieren) daarentegen, is in veel gevallen 
het wijfje degene die voor de broedzorg op moet draaien. Wanneer 
er sprake is van korte voortplantingsseizoenen (dus met geringe kan­
sen om met meerdere partners tot voortplanting te komen) en van 
een aanzienlijke verhoging van de overlevingskansen van nakomelin­
gen wanneer beide ouders deelnemen aan de verzorging (zoals bij­
voorbeeld bij veel nestblijvende vogelsoorten) zal natuurlijke selectie 
het in-de-steek-laten van nakomelingen niet bevorderen. 

Intrasexuele competitie Bij die soorten waarbij de ouderinvestering 
van de ene sexe die van de andere sexe verre overtreft zullen de leden 
van die andere sexe kunnen investeren in andere zaken. Het is be­
grijpelijk dat natuurlijke selectie zal bevorderen dat zich daarbij 
eigenschappen zullen ontwikkelen die kunnen leiden tot meer na­
komelingen. Een belangrijke mogelijkheid daarbij is dat er tussen de 
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leden van de sexe met de meeste 'vrije tijd' door onderlinge conflicten 
wordt uitgemaakt wie toegang krijgen tot de andere sexe. Met andere 
woorden, individuen die in staat zijn om veel conflicten te winnen 
zijn ook in staat om een hoog voortplantingssucces te behalen. Het is 
daarom ook begrijpelijk dat zich zeer dikwijls bij deze soorten een 
dimorfie heeft ontwikkeld, waarbij leden van de sexe met de meeste 
'vrije tijd' gekenmerkt zijn door een aantal eigenschappen die van 
belang kunnen zijn bij het winnen van conflicten. Bij veel van deze 
soorten zijn de leden van die sexe groter (mannetjes bij de meeste 
hoefdieren, beren en robben, wijfjes bij de franjepoten), bezitten 
de meest uitgesproken wapens (geweien bij herten; gebitten bij wilde 
varkens, olifanten en walrussen; sporen bij hanen) en zijn vaak in het 
bezit van structuren die een zekere mate van bescherming bieden 
tegen aanvallen van sexegenoten (bijvoorbeeld de zeer dikke huid 
van zeeolifanten). 

Intrasexuele competitie kan op verschillende wijzen leiden tot de 
controle over de beschikbaarheid van de te verwerven sexe (Emlen & 
Oring, 1977). Individuen kunnen een gebied verdedigen waarbinnen 
zich noodzakelijke levensvoorwaarden bevinden (voedsel, nestelge-
legenheid, etc.) voor één of meer leden van de te verwerven sexe. 
Voorbeelden zijn te vinden onder veel territoriale vogelsoorten 
(Orians, 1969). Het polyandrische systeem (één wijfje met meerdere 
mannetjes) van de franjepoot valt binnen deze categorie. Individuen 
kunnen ook rechtstreeks de toegang tot één of meer leden van de te 
verwerven sexe onder controle houden. Voorbeelden zijn te vinden in 
de haremsystemen van veel hoefdieren. Tenslotte kunnen er ook do­
minantieverhoudingen tussen de leden van de ene sexe worden be­
paald zonder dat er sprake is van een controle over bepaalde levens­
voorwaarden en voordat er sprake is van een toegankelijkheid tot le­
den van de te verwerven sexe. Tot deze vorm van intrasexuele com­
petitie rekenen Emlen & Oring (1977) het gedrag op leks (zoals van 
de kemphaan en de korhaan) en de groepsbalts van een aantal soorten 
met uiterst korte voortplantingsseizoenen (zoals een aantal kikker-
soorten: Emlen, 1976). 

Intrasexuele competitie kan leiden tot een verhoogde mortaliteit 
binnen die sexe en daarmede tot een scheve sexe-verhouding. Boven­
dien kan intrasexuele competitie een verhoging van de reproduktieve 
leeftijd ten gevolge hebben (Selander, 1965; Wiley, 1974a, 1974b). 
Alleen de oudere meer ervaren individuen zijn in staat om zich een 
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T redelijke positie te verwerven. Leden van de te verwerven sexe kunnen 
hiervan bij hun partnerkeuze profiteren. Individuen van de compe­
titieve sexe die de reproduktieve leeftijd hebben bereikt hebben im­
mers bewezen goede erfelijke eigenschappen te bezitten om te kun­
nen overleven. Bij soorten waar een snelle voortplanting belangrijk 
is (bijvoorbeeld pioniers in open gevallen gebieden) kan een uitge­
stelde reproduktie echter weer nadelen opleveren (MacArthur & 
Wilson, 1967; Gadgil & Bossert, 1970). 

Een zeer sterke intrasexuele competitie kan leiden tot alternatieve 
(niet-competitieve) voortplantings-strategieën binnen die sexe (Gadgil, 
1972), Bij edelherten proberen jonge mannetjes ongernerkt met de 
door oudere mannetjes bewaakte haremwijfjes te copuleren (Clutton-
Brock & Harvey, 1979). Bij de stekelbaars kunnen sommige manne­
tjes een nog onbevrucht legsei in het nest van een ander mannetje 
stiekum bevruchten (Van den Assem, 1967). Het is niet uitgesloten 
dat de gedragsdimorfie bij kemphanen (Hogan-Warburg, 1966; Van 
Rhijn, 1973) op een door Gadgil (1972) beschreven wijze is ontstaan. 
Sommige mannetjes van deze soort verdedigen onderling kleine pa-
ringsterritoria (honken) op een traditionele plaats (lek). Andere man­
netjes (waarschijnlijk erfelijk verschillend: ̂ de satellieten) worden toe­
gelaten op die honken, waar zij zelfs in staat zijn om copulaties te 
stelen. 

Partnerkeuze De sexuele dimorfie bij een groot aantal diersoorten 
kan moeilijk uitsluitend worden toegeschreven aan verschillen in ge­
schiktheid voor de intrasexuele competitie. Mannetjes van de pauw 
hebben staarten die waarschijnlijk alleen maar onhandig zijn in een 
conflict met een sexegenoot. Evenmin lijkt een dergelijke staart de 
overlevingskans van de drager te bevorderen in een confrontatie met 
een predator. Vandaar dat Darwin (1871) ook een belangrijke rol toe­
schreef aan voorkeuren van wijfjes in de evolutie van sexuele di­
morfie. 

Over het ontstaan van deze (voor de drager in sommige opzichten 
nadelige) eigenschappen werd door Fisher (1930) een theorie op­
gesteld. Wanneer binnen een populatie van wijfjes die willekeurig hun 
partner kiezen door mutatie een wijfje ontstaat met een voorkeur 
voor een erfelijk bepaalde eigenschap bij mannetjes, zullen zich onder 
de nakomelingen van dat wijfje relatief veel dochters bevinden die 
die eigenschap prefereren, en (door partnerkeus) veel zoons die haar 
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bezitten. Bovendien zullen die dochters de eigenschap weer kunnen 
doorgeven aan de kleinzoons van het eerste wijfje, en haar zoons de 
voorkeur weer aan de kleindochter. Dit alles kan tengevolge hebben 
dat zowel de eigenschap kieskeurigheid bij wijfjes, als het bezit van 
de geprefereerde eigenschap bij -de mannetjes, zich in de populatie 
gaan vermeerderen. Uiteindelijk zouden zij de eigenschap 'willekeurig 
kiezen' bij wijfjes en de niet geprefereerde eigenschappen bij manne­
tjes kunnen gaan verdringen (Fisher-effect). De theorie werd mathe­
matisch getoetst door O'Donald (1962, 1977) en het bleek, dat wan­
neer de geprefereerde mannelijke eigenschap geen of slechts lichte 
nadelen voor de drager opleverde, zowel kieskeurigheid bij wijfjes 
als bezit van die eigenschap bij mannetjes zich in een populatie kon­
den vestigen. 

Een alternatieve theorie werd door Zahavi (1975) naar voren ge­
bracht. Hij benadrukte dat de kieskeurigheid van wijfjes iets te maken 
zou kunnen hebben met de overlevingskansen voor de nakomelingen 
van dat wijfje. Van een wijfje mag daarom verwacht worden dat ze 
een partner kiest met goede erfelijke eigenschappen. Hoe kan ze aan 
een mannetje zien dat hij in het bezit is van perfecte eigenschappen? 
Zijn redenering was: wanneer zo'n mannetje ondanks een handicap 
(zoals die onhandige staart van de pauw) toch nog steeds in leven 
is, moeten de overige eigenschappen van dat mannetje wel uitstekend 
zijn. Zahavi verwaarloosde het feit dat het bezit van een handicap 
als een nadelige erfelijke eigenschap kan worden opgevat. Hij kreeg 
daarom ook veel kritiek (Davis & O'Donald, 1976; Maynard Smith, 
1976d). Onder bepaalde omstandigheden echter, zou het handicap-
principe kunnen leiden tot sexuele dimorfie (Eshel, 1978), zeker wan­
neer het gepaard zou gaan met het Fisher-effect. 

Sociale systemen 

Tot dusverre heb ik een aantal grondbeginselen besproken die van 
belang zijn voor de evolutionaire mogelijkheden voor sociaal gedrag. 
Om de sociale organisatie binnen een bepaalde soort te begrijpen 
hebben we aan die grondbeginselen niet genoeg. Daarnaast is het 
noodzakelijk om te weten onder welke oecologische omstandigheden 
die soort thans leeft, en op welke wijze de sociale organisaties van 
voorouder-soorten in elkaar zaten. Van het laatste is niets met zeker­
heid bekend. Gissingen kunnen slechts worden gemaakt op grond van 
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vergelijkend ethologisch onderzoek. Zo verdedigen bij korhoenders 
de mannetjes op traditionele plaatsen een betrekkelijk klein parings-
territorium. In veel gevallen zoeken die mannetjes in groepen naar 
voedsel. Dit door Kruijt e.a. (Kruijt & Hogan, 1967; Kruijt et al., 
1972) beschreven leksysteem kon door De Vos (1979) worden ge­
ïnterpreteerd als een aanpassing van een volledig territoriale polygyne 
soort (één mannetje met meerdere wijfjes) waarvan de mannetjes niet 
deelnamen aan de broedzorg, aan een nieuwe situatie waarin de aan­
wezigheid van voedsel in ruimte en tijd onvoorspelbaar was en daar­
mee onverdedigbaar. Bij andere soorten met een andere evolutionaire 
geschiedenis kan een vergelijkbare oecologische situatie (onverdedig­
bare voedselbronnen) tot een geheel andere sociale organisatie hebben 
geleid. Zo is bijvoorbeeld de kokmeeuw monogaam met een zeer 
klein nestelterritorium in een kolonie met soortgenoten. Hoewel de 
sociale organisatie van korhoenders aanzienlijk verschilt van die van 
kokmeeuwen, kunnen toch wel degelijk bepaalde aspecten van die 
systemen in verband gebracht worden met de huidige oecologische 
omstandigheden van de soort. Op de twee belangrijkste aspecten, met 
name paarband en groepsvorming, zal ik nader ingaan. 

Paarband Bij een aantal primitieve waterdieren worden de geslachts-
produkten in het water uitgestoten. Een redelijke kans op de vorming 
van Zygoten wordt bereikt door een synchronisatie tussen individuen 
van een populatie, waarbij vaak chemische prikkels een grote rol spe­
len. Bij veel plantesoorten spelen wind en insekten een belangrijke rol 
bij de vorming van Zygoten. In dergelijke voortplantingssystemen be­
staat er geen speciale relatie tussen de twee ouder-individuen van 
een zygote. 

De kans op bevruchting van een eicel kan aanzienlijk worden ver­
hoogd wanneer er een zekere mate van samenwerking tussen de 
ouder-individuen tot stand gebracht kan worden. Het is daarom be­
grijpelijk dat naarmate de investeringen in afzonderlijke eicellen gro­
ter werden, natuurlijke selectie het ontstaan van mechanismen be­
vorderd heeft om de bevruchtingskans van die eicellen te verhogen. 
Dit heeft er bij zeer veel diersoorten toe geleid dat eicellen alleen 
werden afgezet wanneer mannelijke soortgenoten in de zeer nabije 
omgeving aanwezig waren. Het ontstaan van inwendige bevruchting 
bij o.a. insekten, vogels en zoogdieren, kan hier zeker mee in verband 
worden gebracht. 
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Natuurlijke selectie bij mannetjes zal mechanismen voor het be­
vruchten van zoveel mogelijk eicellen bevorderen. Natuurlijke se­
lectie bij wijfjes zal mechanismen voor het bevruchten van al haar 
eieren bevorderen. Juist door de noodzaak van samenwerking kon een 
wijfje een zekere investering van een mannetje vragen voordat er een 
bevruchting werd toegestaan. Die investering van het mannetje vorm­
de in zekere zin een rem op het bevruchten van zoveel mogelijk 
wijfjes (Trivers, 1972). Een zekere vorm van partnerbinding was dus 
het onvermijdelijke gevolg. 

De aard van de paarbanden die zich hieruit ontwikkelden kan voor 
een belangrijk deel afgeleid worden van (1) de mate waarin een man­
netje moet investeren voordat het wijfje een bevruchting toestaat en 
(2) de mate waarin dat mannetje kan of moet bijdragen aan de over­
levingskansen van zijn nakomelingen. Beide factoren hangen sterk 
samen met de oecologische omstandigheden voor de soort. Wanneer 
een mannetje een aantal belangrijke levensvoorwaarden (voedsel, 
nestplaats, etc.) voor hemzelf, één wijfje en de nakomelingen kan ver­
dedigen (wanneer het voorkomen daarvan niet onvoorspelbaar is in 
ruimte en tijd), kan een monogame paarband ontstaan. Wanneer een 
mannetje in staat is een gebied te verdedigen met de noodzakelijke 
levensvoorwaarden voor meerdere wijfjes met nakomelingen (Orians, 
1969) kan dat leiden tot polygynie (één mannetje met meerdere wijf­
jes). Monogame systemen kunnen ook ontstaan wanneer mannetjes 
op andere manieren in belangrijke mate kunnen bijdragen aan de 
overlevingskansen van hun nakomelingen. Een mannetje kan bij­
voorbeeld bijdragen aan het broeden en het aanbrengen van voedsel 
uit een door veel soortgenoten geëxploiteerd foerageergebied (zoals 
bij de meeuwen). Polyandrie (één wijfje met meerdere mannetjes, zo­
als bij de franjepoot) heeft zich waarschijnlijk ontwikkeld uit een 
monogame paarband met grote investeringen door het mannetje. Bij 
een aantal monogame verwanten worden door één paar gelijktijdig 
twee nesten bebroed. Promiscuïteit (zowel mannetje als wijfje hebben 
meerdere partners) gaat in de meeste gevallen samen met een lage 
investering door het mannetje voor een bepaald wijfje om tot een 
bevruchting te komen. Bovendien kan zo'n mannetje in de regel 
weinig bijdragen aan de overlevingskansen van zijn nakomelingen 
(nestvliedende kemphanen en korhoenders). 

De mate waarin paarbanden over verschillende voortplantings-
perioden worden gecontinueerd, hangt eveneens af van de kosten en 
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de baten die daaruit voortvloeien op grond van de oecologische om­
standigheden van de soort. Coulson (1972) vond bij de drieteenmeeuw 
dat lage broedsuccessen konden leiden tot partnerwisselingen. Bij de 
ekster (Baeyens, in druk) speelt naast een slecht broedsucces ook de 
kwaliteit van het territorium een belangrijke rol bij partnerwisseling. 
Het feit dat bij de aan de ekster verwante kauw (Röell, 1978) vrijwel 
geen partnerwisselingen optreden, zou kunnen samenhangen met het 
ontbreken van de mogelijkheid om daardoor een beter voedselgebied 
te verwerven. Kauwen broeden immers in kolonieverband en foera-
geren in groepen. 

Groepsvorming Bij veel diersoorten leven de individuen gedurende 
hun hele leven of gedurende een gedeelte daarvan in grote sociale 
verbanden. In veel gevallen bestaan die groepen uitsluitend uit soort­
genoten, maar in een niet onaanzienlijk deel van de gevallen kunnen 
ook niet-soortgenoten in die groepen betrokken zijn. Grote sterns 
broeden in omvangrijke kolonies in de directe nabijheid van kok­
meeuwen en visdieven (Veen, 1977). Naast het broeden in een kolonie 
kunnen dieren slapen in een groep (een roest), baltsen in een groep 
(bijvoorbeeld lekgedrag) en foerageren in een groep. De selectie­
krachten die tot deze groepsvorming hebben geleid kunnen Van ver­
schillende aard zijn (Bertram, 1978; Veen, in druk). Zeer beknopt 
zal ik ingaan op de twee belangrijkste, namelijk voedsel en predatie. 

Ward & Zahavi (1973) veronderstelden dat individuen zich bij 
slaap- en nestelgroepen voegden om te profiteren van de informatie 
van andere individuen over mogelijke voedselbronnen. Er zijn een 
aantal waarnemingen (Krebs, 1974; Emlen & Demong, 1975) en ex­
perimentele gegevens (Krebs et al., 1972) die dit idee ondersteunen. 
Het foerageren (of jagen) in groepen kan door samenwerking leiden 
tot een betere exploitatie van voedselbronnen, en (zoals bij de sociaal 
jagende carnivoren) tot een exploitatie van bronnen die voor de soli­
tair jagende individuen onbereikbaar zijn (Kruuk, 1975). 

Hamilton (1971) toonde op grond van een aantal modellen aan dat 
een individu veiliger is voor roofvijanden in groepsverband dan 
alleen. Feitelijk zegt Hamilton niets meer dan: indien een individu 
met een predator wordt geconfronteerd, de kans dat het gepakt 
wordt groter is wanneer het alleen zit dan wanneer het zich in een 
groep bevindt. Hier staat echter tegenover dat een predator gebruik 
kan maken van het feit dat groepen meestal opvallender zijn dan 
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solitair levende individuen. De kans op een ontmoeting met een pre­
dator zou daarom voor een individu dat zich in een groep bevindt wel 
eens veel hoger kunnen zijn dan voor een solitair levend individu. 
Toch kan het leven in groepen een zekere mate van beveiliging ver­
schaffen, wanneer de leden van die groep tegen vijanden gemeen­
schappelijk optreden (Kruuk, 1964; Veen, 1977; Daan & Tinbergen, 
1979). 

Slotwoord 

Dit hoofdstuk liet zien dat door het samenbrengen van kennis uit 
de ethologie, oecologie en de genetica nieuwe inzichten verkregen 
kunnen worden in de evolutie van sociaal gedrag. Een belangrijk 
deel van die inzichten is gebaseerd op selectiekrachten die er toe bij­
dragen dat bepaalde aspecten van sociaal gedrag gehandhaafd blijven 
('survival value' hebben). Deze inzichten worden gesteund door 
feiten en door theorieën die leiden tot toetsbare voorspellingen over 
karakteristieken van sociaal gedrag (denk aan de uitwisseling van 
informate tussen individuen). Een ander deel van de inzichten is ge­
baseerd op selectiekrachten die hebben bijgedragen aan het ontstaan 
van bepaalde aspecten van sociaal gedrag. De laatste inzichten wor­
den voornamelijk gesteund door theorieën die slechts gedeeltelijk toe­
gankelijk zijn voor experimentele toetsing, (denk aan het ontstaan van 
sexuele voortplanting). Niettemin dragen ook deze inzichten bij tot 
een beter idee over de beperkingen en de vrijheden die natuurlijke 
selectie oplegt aan de evolutie van sociaal gedrag. Zowel beperkingen 
als vrijheden zijn het gevolg van het feit dat evolutie steeds voort­
bouwt op bestaande structuren. 

De weerstand tegen het boek van Wilson ontstond vooral omdat 
zozeer de nadruk was gelegd op de beperkingen die natuurlijke 
selectie oplegt aan sociaal gedrag van dieren, met inbegrip van de 
mens. Wanneer Wilson meer aandacht had geschonken aan de vrij­
heden voor sociaal gedrag (in het bijzonder voor menselijk gedrag), 
had zijn boek waarschijnlijk heel wat minder tumult veroorzaakt. 
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De ethologische benadering van menselijk gedrag 

G. P. BAERENDS 

Inleiding 

De vorige sprekers hebben, aan de hand van onderzoek bij dieren, 
een beeld gegeven van de ethologische methodiek en van een aantal 
in de ethologie ontwikkelde begrippen. Het is nu mijn taak om na te 
gaan in hoeverre de ethologie, met deze methoden en begrippen, een 
bijdrage kan leveren aan een verbreding en verdieping van onze ken­
nis van het gedrag van de mens. 

Reeds in de inleiding is gezegd dat de ethologische methodiek, om­
dat zij is ontwikkeld voor de studie van gedrag van dieren, er op is 
toegespits om gedrag-veroorzakende factoren op te sporen zonder 
van subjectieve belevingen in het organisme kennis te dragen. Hoewel 
wij zulke subjectieve verschijnselen bij ons zelf en bij andere mensen, 
voor zover wij tenminste met hen kunnen praten, wél kunnen onder­
zoeken, schuilt toch in deze gegevens een dusdanige mate van onbe­
trouwbaarheid, door vooroordelen van de informant en onexactheid 
en onmeetbaarheid van de gegevens, dat het uiterst waardevol lijkt 
om parallel aan het gebruik ervan een andere methode te kunnen be­
nutten, waarbij men van dit soort gegevens geen gebruik maakt. Nog 
meer echter dan door dit streven naar 'objectiviteit", is de ethologische 
aanpak gekarakteriseerd door de beschouwing van het gedrag, in zijn 
onderdelen zowel als in zijn geheel, als een in de evolutie gevormde 
functionele aanpassing. Het gedragsrepertoire van een soort kan in 
dit opzicht op dezelfde wijze worden bekeken als het arsenaal van 
anatomische structuren waarmee de individuen van een soort zijn 
uitgerust. Evenals zulke structuren zijn ook tal van gedragsvormen 
typisch voor de soort en evenals aan de totale anatomie van een soort 
een specifiek bouwplan ten grondslag ligt, is ook het totale gedrag 
van de soort op een voor deze eigen wijze uit geïntegreerde ver­
banden van relatief eenvoudiger elementen opgebouwd. Dank zij dit 
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soorteigen gedragsmechanisme kunnen de anatomische structuren 
aangepast functioneren. Welke mogelijkheden er voor het gedrag van 
een soort beschikbaar zijn- en langs welke weg zij moeten worden 
ontwikkeld, dus ook wat door leerprocessen moet en kan worden 
bijgedragen, moet dus uiteindelijk een genetische basis hebben. 

Het bouwplan dat aan het gedrag van een dier ten grondslag ligt 
zal in het vervolg als de organisatiestructuur van zijn gedrag worden 
aangeduid. (Baerends, 1976b, 1979). Deze organisatie bepaalt de 
procedures welke gevolgd moeten worden om, via de anatomische 
en fysiologische apparatuur, gedrag tot stand te brengen. Wil men 
een vergelijking met een computer maken, dan zou men laatstge­
noemde apparatuur als 'hard ware' betitelen en de organisatiestructuur 
vooral tot de 'soft ware' rçkenen. Het verband tussen beide wordt 
in De Ruiters voordracht belicht. 

Het organisatiemechanisme van het gedrag 

Op het ontsluieren van de organisatiestructuur richt zich de causale 
ethologische analyse. Zulk gedragsanalytisch onderzoek is nu bij 
enkele taxonomisch sterk uiteenliggende diersoorten uitgevoerd en 
aan aspecten van gedrag die zowel in functie als in complexiteits­
niveau konden verschillen. Daarbij bleek de organisatiestructuur bij 
verschillende soorten op overeenkomstige. wijze te zijn opgebouwd; 
bij het tot-stand-brengen van een functioneel geheel werden dezelfde 
typen elementen volgens dezelfde principes gecoördineerd. Taxono-
mische verschillen berusten vooral op variaties op eenzelfde grond­
thema. 

In de voordracht van Van Iersel worden verschillende bouw­
elementen en bouwprincipes van de organisatiestructuur behandeld. 
Hier kan daarom met een korte samenvatting worden volstaan. Ge­
dragingen kunnen meestal door prikkels uit de buitenwereld worden 
opgewekt, waarbij een bepaalde gedragsvorm vaak aan een eigen, 
adequate, prikkelsituatie blijkt te zijn gekoppeld. Bij sommige ge­
dragingen is de invloed van deze specifieke prikkeling voortdurend 
noodzakelijk voor de voortgang en de oriëntatie van de bewegingen. 
Met name geldt dit voor de relatief eenvoudige reflexen, waaraan 
betrekkelijk weinig spiergroepen deelnemen en waarbij gewoonlijk 
een duidelijk verband tussen de sterkte van de toegediende prikkel 
en de intensiteit (o.a. volledigheid) van de optredende beweging be-
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Staat. Naarmate echter meer spiergroepen aan een gedragsvorm deel- , j! 
nemen, wordt de kwantitatieve relatie met de opwekkende prikkeling ! ! 
minder stringent. In een aantal gevallen is gevonden dat zo 'n meer i ! 
ingewikkelde handeling, na door een specifieke prikkelsituatie te zijn I: 

opgewekt, in ongewijzigde vorm blijft voortgaan, ook al wordt deze 
prikkelsituatie weer weggenomen. Het coördinatiemechanisme dat 
deze gedragingen beheerst en ze een vaak zeer specifieke vorm geeft, 
moet dan dus zonder informatie van buiten de bewegingsvorm op­
bouwen. Op grond van deze, in de soort verankerde, coördinaties 
sprak Lorenz van 'Erbkoordination'. Wij zullen hier van vaste (ge­
dragspatronen spreken. Grotere onafhankelijkheid van de uitwep-
dige prikkelsituatie vertonen de vaste patronen ook in die zin dat, 
in veel sterkere mate dan bij de reflexen, de bereidheid om op de­
zelfde uitwendige prikkelsituatie te reageren in de loop van de tijd 
varieert. Wanneer de drempelwaarde extreem laag is, kan zelfs een 
zeer onvolledige prikkelsituatie het gedrag tevoorschijn roepen, of 
kan het gedrag 'in vacuo' aflopen. De vaste patronen vormen samen 
met reflexmatige stuurcomponenten, die voor een aanpassing van de 
totale beweging aan de heersende omstandigheden zorgen, hande­
lingen. Vaak ligt aan het optreden van een aantal handelingen ge­
zamenlijk deels eenzelfde complex van in- of uitwendige factoren ten 
grondslag. Zo'n groep van causaal verbonden handelingen (soortspeci­
fieke zowel als individueel aangeleerde) noemen we een gedrags­
systeem; wanneer een bepaald systeem actief is, en het dier dus in 
een specifieke motivatie verkeert, worden andere systemen onder­
drukt. Handelingen van eenzelfde systeem verzorgen vaak tezamen 
een bepaalde functie in het totale gedrag van het dier. Verschillende 
gedragssystemen kunnen in omvang, d.w.z. in het aantal ertoe be­
horende gedragingen, zeer sterk uiteenlopen. Ook kan de orde in 
grootte van het integratieniveau verschillen, zodat men al naar gelang 
systemen aan andere systemen ondergeschikt zijn of op andere syste­
men zijn gesuperponeerd, van subsystemen of supersystemen zou 
kunnen spreken. De grens tussen systemen is zeker niet scherp. De­
zelfde elementen van lagere orde kunnen deel uitmaken van verschil­
lende systemen van hogere orde (fig. l a ) . Systemen kunnen op elkaar 
een positieve invloed uitoefenen, maar vooral ook een wederzijds on­
derdrukkende. Evenals de afzonderlijke handelingen kunnen ook sys­
temen door bepaalde uitwendige situaties worden geactiveerd en deze 
activatietoestand kan langere tijd voortduren, ook nadat de activeren-
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Fig. 1. (a) Hypothetische schematische voorstelling van de aan gedrag ten 
grondslag liggende organisatiestructuur. De onderste rij rechthoeken stellen 
de 'vaste patronen' of 'handelingen' voor, de vierkanten systemen van ver­
schillende orde, die handelingen of andere systemen kunnen activeren (+) 
of afremmen (—). Systemen van gelijke orde remmen elkaar wederzijds af. 
De stippellijnen stellen twee van de vele terugkoppelingsrelaties voor die 
in de structuur kunnen voorkomen. Het schema kan naar beide zijden wor­
den voortgezet. De zwarte driehoekjes in elke eenheid stellen de voor het 
optreden van die eenheid specifieke informatieverwerkende mechanismen 
voor, waarvan het principe in (b) is weergegeven. 

In (b) zijn R de zintuigen, of onderdelen daarvan, die de prikkels opvan­
gen en in de zenuwimpulsen omzetten, E de instanties waar de waarde van 
de doorgegeven informatie met betrekking tot de betreffende motorische 
eenheid wordt gewogen en S de instanties waarin uit deze waarden door 
heterogene summatie een uitgangswaarde wordt samengesteld, die de mo­
torische eenheid activeert. 
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de prikkeling verdwenen is. Inwendige factoren kunnen eveneens een 
systeem in gang zetten, dus de bereidheid tot het uitvoeren van de 
tot dat systeem behorende handelingen verhogen. Activatie van een 
systeem is dan ook vaak gekenmerkt door het optreden van een meer 
of minder specifiek zoekgedrag, dat er op gericht is de prikkels te 
vinden die de tot dat systeem behorende handelingen kunnen opwek­
ken. Dezelfde uitwendige situatie kan soms meer dan één systeem 
activeren en in zulke gevallen ontstaan conflicten tussen systemen, 
die onder meer tot de interessante verschijnselen van ambivalentie, 
omrichten en oversprong aanleiding geven. 

De structuur van deze aan het gedrag ten grondslag liggende orga­
nisatie is wel een hiërarchische genoemd. Tegen deze term hoeft geen 
bezwaar te bestaan, wanneer men hiermee niet wil uitsluiten dat voor 
het doelmatig functioneren van een overkoepelend systeem (onver­
schillig de orde van het integratieniveau) terugkoppelingen van ac­
tiviteiten van lagere orde of van erdoor teweeggebrachte effecten 
zeer vaak, zo niet altijd, nodig zijn. In die gevallen wordt bij de acti­
vatie van een systeem een verwachtingswaarde ingesteld, waarmee 
een, als gevolg van de activiteiten van het systeem ontvangen, terug­
koppeling overeen moet komen. Afhankelijk van de programme­
ring van het systeem kan dit dan tot voortzetting van hetzelfde ge­
drag of overschakeling op ander gedrag leiden. Een voorbeeld van 
het eerste is de waarneming van de juiste tast- en temperatuurprikkels 
van de eieren door een vogel die zich op zijn legsel heeft gezet. 
Een voorbeeld van het laatste levert een met succes uitgevoerde 
paringshandeling. Men zou gedragssystemen op basis van de erdoor 
nagestreefde verwachtingswaarde kunnen definiëren. 

Het begrip gedragssysteem omvat dus niet alleen de mogelijkheid 
tot het uitvoeren van bepaalde motoriek in een bepaald verband, 
maar ook het activeren van een gevoeligheid voor bepaalde prikkels, 
uitwendige zowel als inwendige. De bereidheid om op door de zin­
tuigen waarneembare prikkels te reageren is namelijk niet constant. 
Veelal wordt slechts op een beperkt aantal kenmerken van de uit­
wendige situatie gereageerd en wel zó dat per handeling of per 
systeem bepaald is welke van de waarneembare kenmerken voor het 
opwekken van dit bepaalde gedrag effectief zijn en in welke mate 
(zg. sleutelprikkels). De prikkelsterkte van de situatie wordt daarbij 
uiteindelijk bepaald door de gecombineerde waarden van de af­
zonderlijke kenmerken. Dit wordt de regel der heterogene summatie 
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genoemd. Voor de gezamenlijke processen, die voor een bepaalde ge­
draging de selectie en waardebepaling van de elementen uit de 
prikkelsituatie uitvoeren (fig. lb), is in de ethologie de term deblok­
kerend mechanisme (releasing mechanism, auslösendes Mechanismus) 
gebruikelijk. Of en in welke mate de koppeling tussen de ontvangen 
prikkels en de uitgevoerde handelingen wel of niet het gevolg is van 
ervaring, verschilt van geval tot geval. Het lijkt waarschijnlijk dat 
niet door leerprocessen beïnvloedbare elementen van de deblokke­
rende mechanismen het mogelijk maken, dat door overdrijving van 
effectieve kenmerken 'supernormale' prikkelsituaties vervaardigd 
kunnen worden, waarop een dier sterker met een bepaalde handeling 
reageert dan op de normale prikkeling. Of sleutelprikkels bij de ver­
oorzaking van een bepaald gedrag een hoofdrol spelen, of dat het 
dier selectief op specifieke details reageert, hangt af van de moti­
vatietoestand waarin het verkeert. Zo vonden Baerends en mede­
werkers dat op de nestrand geplaatste eimodellen, om door zilver­
meeuwen als broedobject te worden ingerold, des te sterker op echte 
eieren moesten lijken naarmate de vogel meer angst vertoont (Bae­
rends & Drent, 1981). Deze gang van zaken bij de informatiever­
werking lijkt een zeer doelmatig compromis te dienen. Reactie op 
sleutelprikkels kan zeer snel geschieden, maar houdt een vrij groot 
risico in, dat het object toch inadequaat was; verwerking van veel 
detailprikkels kost meer tijd maar vermindert de kans op fouten. 
Wanneer het dier gevaar verwacht zal het veiliger voor hem zijn 
details niet te veronachtzamen. 

De ontogenie van de gedragstructuur 

Een uiterst belangrijke vraag - vooral in verband met de toepassing 
van de ethologie - is hoe de organisatiestructuur van het gedrag in 
de loop van het. leven van een individu tot stand komt (Baerends, 
1979b). 

Dat de aan het gedrag ten grondslag liggende organisatiestructuren 
van soort tot soort verschillen vertonen, berust op in de evolutie tot 
stand gekomen verschillen in hun erfelijke basis. Van Oortmerssen 
heeft hiervan in zijn voordracht voorbeelden gegeven. Ook binnen de 
soort vertonen verschillende individuen genetisch bepaalde gedrags­
verschillen. Het feit, dat genen ten grondslag liggen aan het gedrag 
van het individu, betekent echter niet dat bij de ontwikkeling van het 

316 



gedrag in het leven van het individu geen leerprocessen zouden zijn 
betrokken. Zoals Kruijt heeft uiteengezet zorgt de informatie in de 
genen er voor dat het dier in de loop van zijn leven door ervaring 
de verdere specifieke informatie opdoet die het nodig heeft. Bij de 
gewoonlijk als 'inprenting' aangeduide leerprocessen is vaak genetisch 
vastgelegd, dat gedurende een bepaalde periode kenmerken van be­
paalde objecten moeten worden geleerd en de aldus opgedane kennis 
stemt dan bij alle soortgenoten overeen, zonder dat dus alle benodigde 
informatie reeds in de genen aanwezig behoefde te zijn. Dit is ver­
gelijkbaar met de ontwikkeling van organen door morfogenetische 
processen als chemodifferentiatie en inductie, waarbij ook een voort­
durend samenspel tussen genetische en omgevingsinvloeden plaats­
vindt. Naast deze starre en weinig reversibele leerprocessen komen 
ook leerprocessen voor (zoals het leren herkennen van voedsel) die 
minder star zijn en waarbij omleren mogelijk is. Tenslotte komt er, 
vooral bij hogere diersoorten, per individu verschillende door leren 
opgedane kennis voor, die op de aanwezigheid van relatief weinig 
door de genen geprogrammeerde leerprocessen wijst. Het optreden 
van geen van deze leerprocessen is echter geheel onafhankelijk van 
de genetische structuur. Ik zou daarom willen aannemen, dat het ver­
mogen om door leren ervaring op te doen in tal van verschillende 
nuanceringen en met verschillende mate van vrijheid in de genetisch 
bepaalde organisatiestructuur van het gedrag opgesloten ligt. 

Bij deze opvatting van het gedrag vormt de bovengeschetste - uit 
interactie van genen en milieu onstane - organisatiestructuur de kern 
van de aangepastheid van het gedrag van de diersoort aan zijn levens­
omstandigheden. Deze kern kan, bijvoorbeeld door keuzemogelijk­
heden tussen alternatieve gedragingen of door modificaties met be­
hulp van binnen het systeem mogelijke leerprocessen, binnen een 
zekere marge het hoofd bieden aan variaties in omstandigheden. Aan­
passingen aan grote milieuwijzigingen zullen echter vooral door evo­
lutieprocessen moeten geschieden, d.w.z. door middel van wijzigingen 
in de gedrags-beïnvloedende genen, tenzij een informatieoverdracht 
van generatie op generatie, dus via traditie mogelijk is. 

De organisatiestructuur geeft dus niet alleen mogelijkheden voor 
gedrag, zij legt ook beperkingen op. Men is in het algemeen wel be­
reid om deze gedachte ten aanzien van dieren te aanvaarden, maar 
ten aanzien van de mens, die toch over zulke indrukwekkende moge­
lijkheden tot leren en tot het combineren van kennis beschikt, ligt 
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deze gedachte minder voor de hand. Bovendien vinden wij mensen 
het niet prettig om te aanvaarden, dat wij in onze mogelijkheden 
worden beperkt. Wanneer wij echter de mens op grond van de ver­
gelijkbaarheid van zijn morfologische structuur en zijn fysiologische 
mechanismen als een produkt van de evolutie in het dierenrijk op­
vatten, kunnen wij niet ontkomen aan de gedachte, dat ook aan het 
menselijk gedrag een door genen bepaalde organisatiestructuur ten 
grondslag moet liggen. Wij willen nu nagaan of ook ethologisch on­
derzoek redenen heeft opgeleverd om aan te nemen dat dit zo is. 

Bouwelementen van menselijk gedrag 

Onderzoek van het gedrag van de mens met ethologische methoden 
is nog zeer jong; het kwam pas een vijftiental jaren geleden op gang. 
Dat komt deels doordat het menselijk gedrag zo ingewikkeld is en 
daardoor de analyse zo moeilijk en tijdrovend, maar ook doordat zij 
die in gedrag van de mens geïnteresseerd waren vanzelfsprekend wer­
den opgevangen in een aantal andere, gevestigde, gedragswetenschap­
pen, zoals de antropologie, de psychologie en de psychiatrie. 

Van de ethologische analyse van de organisatiestructuur van men­
selijk gedrag zijn wij dan ook nog ver verwijderd. Ik meen echter aan 
de hand van een aantal reeds nu beschikbare gegevens te kunnen 
laten zien dat het waarschijnlijk is, dal ook aan het menselijk gedrag 
een dergelijke organisatiestructuur ten grondslag ligt, met elementen 
en verbanden zoals die bij dieren werden gevonden. 

Allereerst komt dan de vraag naar voren of in het gedrag van de 
mens soortspecifieke vaste patronen voorkomen. Duidelijk is, dat de 
mens zich van tal van handelingen met een karakteristieke vorm 
bedient, maar zonder nadere analyse kunnen wij niet zeggen of deze 
constantheid van vorm in de soortspecifieke organisatiestructuur 
besloten ligt, ofwel berust op een leerproces dat uitsluitend bepaald 
wordt door de cultuur waarin men is opgegroeid. Het eerste wordt 
waarschijnlijker, wanneer dezelfde handelingsvorm bij geheel onaf­
hankelijke culturen aanwezig is, of bovendien zelfs bij met de mens 
verwante andere diersoorten kan worden aangetroffen (fig. 2). Eibl-
Eibesfeldt (1970) bestudeerde bij zeer verschillende mensenrassen en 
culturen de vorm van communicatiegedrag en vond daarbij, naast 
voor een bepaalde cultuur typische gedragspatronen, ook stereotype 
handelingen die alle culturen doorkruisten (Darwin, 1872, p 361: 
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'the chief expressions exhibited by man are the same throughout the 
world'). Ekman et al. (1969) vonden dat foto's van zulke signalen 
door personen uit zeer verschillende culturen ook eensluidend werden 
geïnterpreteerd. Een voorbeeld is de wenkbrauwgroet (Eibl-Eibesfeldt, 
1968). Deze groet wordt gebracht, wanneer men elkaar dicht genoeg 
is genaderd om details in de mimiek te kunnen onderscheiden; hij 
heeft een vriendelijke, tot nader contact uitnodigende betekenis. Een 
glimlach leidt de groet in, dan worden de wenkbrauwen omhoog-
gebracht en gedurende ca. 1/6 seconde omhooggehouden. Nadat de 
wenkbrauwen in de normale stand zijn teruggekeerd, volgt gewoonlijk 
weer een glimlach. Een in vorm overeenkomstige beweging koiht bij 
apen voor; de huid bij de ogen heeft bij sommige on.il' r hen een 
lichte opvallende kleur, waardoor een effect ontstaat, dat men bij 
onze eigen soort door opmaken weet te accentueren. 

Van Hooff (1971) heeft een zeer plausibele hypothese ontwikkeld 
over de fylogenese van lachen en glimlachen. Hij meent, op grond 
van overeenkomsten in vorm, dat de oorsprong van beide ligt in 
de 'blote-tanden-krijs' die vele zoogdieren uitvoeren wanneer zij 
worden bedreigd. Uit een lage intensiteitsvorm hiervan zou enerzijds 
het 'stille blote-tanden gezicht' zijn ontstaan, een vertoon dat een 
kalmerende werking op agressie van een opponent uitoefent. Ander­
zijds kan uit de blote-tanden-krijs het 'ontspannen open-mond-ge-
zicht' worden afgeleid, waarbij wel geluid wordt gemaakt en dat 
vooral bij spel optreedt. Beide ontwikkelingspatronen komen bij 
vele primaten voor. Het stille-blote-tanden-gezicht zou nu de voor­
loper van onze glimlach zijn, het ontspannen open-mond-gezicht 
zou met onze lach homoloog zijn. Lach en glimlach zouden dus 
aparte gedragspatronen met verschillende afstammingsgeschiedenis 
zijn en niet verschillende intensiteitsfasen. Die gedachte wordt 
gesteund door kwalitatieve verschillen in motivatietoestand die tussen 
beide uitdrukkingspatronen konden worden vastgesteld en door ver­
schillen in functie, d.w.z. in de reactie van de tegenspeler. Overigens 
kunnen homologe gedragingen, evenals homologe structuren, in de 
loop van de fylogenie van functie veranderen (zie de laatste sectie 
in de bijdrage van Van Hooff). 

Ook onder de communicatiegebaren van de mensapen zijn pa­
tronen te vinden die sterk op menselijk gebaren lijken. Het reiken 
van de hand, een onder mensen veelvuldig voorkomend gebaar dat 
vaak is geïnterpreteerd als een demonstratie dat men geen wapen 
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draagt, werd waargenomen bij chimpansees en gorilla's in sociaal 
contact, bijvoorbeeld bij een aap die toelating zocht tot een groep 
(Van Lawick-Goodall, 1968). Omarmen en mond-mond-contacten 
komen bij elkaar vriendelijk gezinde chimpansees voor. De laatste 
zijn bij de chimpansees, evenals het kussen bij vele menselijke cul­
turen, vaak gecombineerd met het van mond tot mond overgeven 
van voedsel. Bovendien vertoont de kusbeweging soms grote overeen­
komst met het zoeken naar de tepel door een baby. Het zich-op-de-
borst-slaan komt behalve bij de mens ook voor als onderdeel van het 
imponeergedrag van de gorilla, dat in nog andere elementen over­
eenkomt met het gedrag van opgewonden mensen (Schaller, 1963). 
Handelingen die de menselijke baby t.b.v. de ademhaling, het zogen, 
het zich vastgrijpen, huilen en glimlachen bezit, worden gewoonlijk 
ook als soortspecifieke vaste patronen beschouwd (Ambrose, 1961; 
Bowlby, 1969). 

Voor een aantal uitdrukkingsbewegingen van de mens bewees o.a. 
Eibl-Eibesfeldt (1967) door studie van de mimiek van blind en doof­
stom geboren kinderen, dat deze bewegingen niet tot stand komen 
door afkijken van soortgenoten. De kinderen vertoonden onder ver­
schillende omstandigheden gelaatsuitdrukkingen (zoals glimlachen, 
lachen, angst, droefheid, afkeer, ergernis, mokken), die in vorm ge­
heel gelijk waren aan die van kinderen of volwassenen met een onge­
stoord waarnemingsvermogen. 

In de tweede plaats wil ik de vraag stellen of er aanwijzingen 
gevonden zijn dat ook het gedrag van de mens hierarchies is ge­
organiseerd, zodat dus gedragssystemen te onderscheiden zijn die 
met elkaar kunnen interfereren. 

Aanwezigheid van zulke systemen wordt steeds impliciet veronder­
steld wanneer men, zowel in het dagelijks leven als in wetenschappe­
lijke beschouwingen in psychologie en psychiatrie, spreekt van agres­
sie, sexualiteit of angst. Ethologisch analytisch onderzoek om tot een 

Fig. 2. Twee series homologe gezichtuitdrukkingen. I. Breed uitgetrokken 
mond met demonstratie van hoektanden in (a) mandril, (b) meisje en (c) 
Japanse toneelspeler. II. Het oplichten van de wenkbrauwen (in twee fasen) 
in (d) Balinees (wenkbrauwgroet) en (e) gelada-baviaan. De funtionele 
betekenis van homologe gezichtsuitdrukkingen behoeft niet gelijk te zijn; 
de uitgetrokken mond heeft bij de mens (b, c) een dreigende, maar bij de 
mandril (a) een meer vriendelijke betekenis. Naar Eibl-Eibesfeldt (1970) 
en Andrew (1965). 
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Fïg. 5. Ambivalentie tussen de neigingen tot agressie (A) en vlucht (V) in 
de gezichtsuitdrukkingen van honden (naar Lorenz, 1943) en de lichaams­
houding van katten (naar Leyhausen, 1956). De figuren moeten als een 
grafiek worden gelezen. 
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Fig. 3. vervolg. Ambivalentie tussen neigingen tot vlucht (V) en agres­
sie (A) bij olifanten. Naar Kühme (1961). 

causale definitie van zulke systemen te komen, is echter tot nu toe 
bij de mens in nog mindere mate dan bij dieren uitgevoerd. Wel 
kennen wij ook bij de mens het soort gedragsverschijnselen dat door 
Van Iersel als conflictgedrag werd besproken. Elkaar uitscheldende 
tegenstanders slaan met hun vuisten op tafel, een omrichten van de 
aanval, vergelijkbaar met het trekken aan graspollen door dreigende 
meeuwen. In een situatie waarin de mens aarzelt hoe verder te gaan, 
ziet men vaak dat hij zich achter het oor krabt, de neus snuit, de 
haartooi bijwerkt of een ander op dat ogenblik functioneel irrelevant 
gedrag uitvoert (oversprong). Reeds Darwin (1872) betoogde, dat de 
menselijke mimiek een ambivalente uiting van gelijktijdig aanwezige 
tegenstrijdige neigingen is. Met toepassing van deze gedachte heeft 
Lorenz (1943) de vorm van de mimiek van honden, Leyhausen (1956) 
houdingen van katten en Kühme (1961) de 'slurfmimiek' van olifan­
ten als een resultaat van simultane activering van de systemen voor 
aanval en voor vlucht uitgelegd (fig. 3). 
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Voor de mens (en voor de apen) is de opbouw en de veroorzaking 
van de gezichtsmimiek door verschillende onderzoekers (o.a. Van 
Hooff, 1962, 1971; Andrew, 1963; Brannigan & Humphries, 1972) 
nader onderzocht; hun resultaten suggereren, dat nog meer systemen 
bij de veroorzaking van deze signalen betrokken zijn, zonder echter 
het principe van de ambivalentie-hypothese te weerspreken. 

Ten derde wil ik nagaan of ook bij de mens verschijnselen zijn 
waargenomen die pleiten voor de aanwezigheid van informatie­
verwerkende mechanismen met eigenschappen zoals deze zojuist voor 
dieren werden beschreven. Met name het relatief sterke positieve 
effect van -bepaalde sleutelprikkels in een situatie (ook als deze 
overigens onvolledig is) en de nog sterkere reactie wanneer zulke 
prikkels 'supernormaal' overdreven zijn, zou men bij de mens, die 
zich zo graag als 'redelijk denkend wezen' ziet, niet verwachten. 

Bij dieren uit zeer verschilllene systematische groepen treft men 
het gebruik van op vertebraten-ogen gelijkende vlekpatronen aan, 
als sleutelprikkel, om indruk te maken op een tegenspeler - hetzij 
een rivaal hetzij een partner (vuurkeel-prachtbaars, pauw) - of om 
een roofvijand af te schrikken (olifantsrups, diverse vlinders, som­
mige bidsprinkhanen). Ook de mens ondervindt bij het plotseling ver­
schijnen van zo'n patroon een schok, vele vissers brengen een 'boos 
oog' op de boeg van hun schip aan om er kwade geesten mee af te 
schrikken. Temidden van allerlei willekeurige figuren trekt een patroon 
van concentrische ringen relatief sterk onze aandacht (Fantz, 1961), 
bij een wasbeer, een kraai en een elrits werd dit eveneens gevonden. 

Schmidt (1967) onderzocht met vlakke modelfiguren op grond van 
welke kenmerken de mens de gelaatsuitdrukking lachen als zodanig 
herkent. Personen die deze beelden moesten vergelijken, bleken de 
mondstand als het belangrijkste kenmerk te beschouwen. Zeer be­
langrijk was ook de aanwezigheid van de ogen, terwijl het lacheffect 
verhoogd werd bij aanwezigheid van (in volgorde van belangrijkheid) 
wangplooien, tanden, oogplooien, een brede neus, en kuiltjes in het 
verlengde van de mondhoeken. De verkregen gegevens pleiten ervoor, 
dat voor dit gedrag de regel der heterogene summatie opgaat. Super-
normale modellen zijn vooral door vergroting van de mond gemakke­
lijk te verkrijgen (fig. 4); caricaturisten maken hiervan veelvuldig 
gebruik. 

Lorenz (1943) heeft erop gewezen, dat mensen die huisdieren hou­
den om ze te kunnen vertroetelen daarvoor diersoorten met hoge 
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Fig. 4. Relatieve bijdrage van verschillende kenmerken uit een standaard 
gezicht (inzet) tot de gelaatsuitdrukking lachen, volgens een waardering 
door proefpersonen. Onder: vergelijking van de waardering voor een super­
normaal (links) en een optimaal model (rechts). Naar Schmidt (1957). 
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Fig. 5. Voorstelling van het 'Kindchenschema' van Lorenz (1943). Links 
gezichten, die bij een mens de neiging tot vertroetelen opwekken; rechts 
gezichten die op de mens de indruk van stoerheid en zelfstandigheid maken. 

voorhoofden, relatief grote ogen, korte 'wipneuzen' en korte aange­
zichten kiezen. Deze eigenschappen zijn karakteristiek voor het baby­
gezicht (fig. 5). Men geeft ze vaak aan poppekoppen en aan kinderen 
en dieren in tekeningen voor kinderboeken (Rie Cramer, Bambi). Om 
Lorenz's bewering te toetsen, vervaardigden Gardner & Wallach 
(1965) een reeks silhouetten van koppen, variërend van een in de 
lengte gerekt tot een in de lengte samengedrukt mensenhoofd en bo­
den deze tegenover een correct babysilhouet aan studenten ter keuze 
aan (fig. 6). De voorkeur bleek inderdaad niet naar het normale 
BB-hoofd, maar naar de 'supernormale' hoofden (SB) met overdreven 
babykenmerken te gaan. 

Om na te gaan in welke mate tussen verschillende personen (al­
thans binnen de westerse cultuur) overeenstemming bestaat in de 
waardering voor verschillende kenmerken van lichaam en gezicht van 
hun medemensen, vervaardigde Rensch (1963) verschillende series 
afbeeldingen waarin één of meer van zulke kenmerken kwantitatief 
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Fig. 6. De resultaten van de proeven van Gardner & Wallach (1965) over 
het 'Kindchenschema'. Het normale baby-profiel (BB) werd telkens tegen­
over het normaaladulte (AD), de superadulte (SAD,1,2,3) en de superbaby 
profielen (SB, 1,2,3.4) aangeboden. De grijze kolommen geven voor elke 
combinatie aan in welke mate het van BB afwijkende profiel werd ge­
kozen. 

waren gevarieerd. Aan 200 proefpersonen van verschillende leeftijd 
en sexe verzocht hij voor elke serie de afbeeldingen in volgorde van 
aantrekkelijkheid te rangschikken. De voorkeur ging in alle series 
en bij alle soorten van proefpersonen uit naar kenmerken die men als 
'jeugdig' kan karakteriseren. Figuur 7 geeft een voorbeeld van zo'n 
serie, met de resultaten. Dat overdrijving van hoog gewaardeerde 
kenmerken tot in het 'supernormale' ook hier voorkomt laten bij­
voorbeeld de pin-up girls en bodybuilders in onze cultuur zien. Men 
maakt in de kunst, de mode (fig. 8), het ontwerpen van uniformen en 
in de reclame veelvuldig gebruik van dit streven naar 'bigger and 
better', dat dus op de eigenschappen van onze informatieverwerkende 
mechanismen terug te voeren is. 

Ten vierde moeten wij ons afvragen of ook bij de mens het opdoen 
van ervaring volgens een op genetische basis berustend programma 
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Fig. 7. Gemiddelde waardering (1 is hoogste, 5 is laagste score) van 
menselijke silhouetten door proefpersonen (de waarderingen door mannen 
en vrouwen, die onderling weinig verschillen, zijn samengenomen). 

een fundamenteel proces is bij de ontwikkeling van het gedrag in 
het individu. 

Het besef dat in de jeugd opgedane ervaringen van essentiële 
betekenis kunnen zijn voor het latere gedrag is niet nieuw en niet 
van de ethologie afkomstig. Het leeft reeds lang in de psychiatrie en 
is daar vooral gegrond op onderzoek van de levensgeschiedenissen 
van patiënten met psychische storingen. De in dit kader door Freud 
gegrondveste psychoanalyse onderscheidt ook gevoelige perioden 
waarin belangrijke ervaringen worden opgedaan. In de humane psy­
chologie en pedagogie is de gedachte aan een globaal vastgelegd ont­
wikkelingsprogramma vooral ontstaan door rechtstreekse waarneming 
van gedragingen van kinderen en door het natrekken van hun ge-
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Fig. 8. Gemiddelde maten van mannequins (a) vergeleken met maten, 
zoals gebruikelijk zijn in mode- en reclametekeningen. Naar een ongepu­
bliceerd onderzoek van H. Groenewold (1955). 

dachtengangen (inclusief denkfouten). Hier komt bijvoorbeeld Piaget 
tot het postuleren van op elkaar gesuperponeerde ontwikkelingsfasen. 

Onderzoek over de ontwikkeling van menselijk gedrag met etho-
logische methoden, d.w.z. op basis van nauwkeurige objectieve be­
schrijvingen en liefst ook tellingen en metingen, is nog maar sinds 
kort op gang. Als een voorbeeld van zulk onderzoek, dat tevens 
steun geeft aan de gedachte van ontwikkelingprogramma's, wil ik 
hier iets vermelden over enkele studies die zijn uitgevoerd naar de 
regels volgens welke een baby individuele kenmerken van zijn vaste 
verzorgster (gewoonlijk dus de moeder) leert. Later in mijn betoog 
zal blijken hoe belangrijk het herkennen van deze persoon is voor 
de verdere ontwikkeling van het kind. 

Het is duidelijk dat de geleerde individuele eigenschappen verschil­
lende zintuigen kunnen betreffen. Herkenning van de geur van de 
borst van de eigen moeder is bij babies vanaf 10 dagen na de ge­
boorte met zekerheid aangetoond (MacFarlane, 1975), herkenning 
van de stem van de moeder vanaf ca. 30 dagen (Wolff, 1963). Ook 
zijn er aanwijzingen dat al vroeg de persoonlijke wijze waarop de 
moeder haar baby manipuleert een herkenningsfactor is. Fantz (1961) 
vond bij aanbieding van de in fig. 9 afgebeelde drie modellen aan 
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Fig. 9. Een zeer jotige baby reageert op model b sterker dan op model a, 
dat evenveel zwart bevat. De reactie op model c, waarin de verschillende 
kenmerken door elkaar zijn gehutseld krijgt echter dezelfde aandacht als 
het 'gezicht' b (naar Fantz, 1961). 

babies van 4 dagen en ouder een hogere interesse (gemeten aan de 
fixatie door de ogen) voor het model van het menselijk gezicht. Dat 
wil echter niet zeggen dat het gezicht als zodanig door de baby 
herkend wordt; door andere proeven van dezelfde auteur wordt 
waarschijnlijk gemaakt dat het gezicht een kwalitatief zeer rijk stimu­
leringspatroon is, o.a. door erin aanwezige contrasten en kromme 
lijnen (Vurpillot, 1978). In een uitvoerige reeks modelproeven 
onderzocht Ahrens (1954) hoe op basis van deze primaire interesse 
geleidelijk aan steeds meer specifieke kenmerken van het gezicht 
worden geleerd. Daarbij gebruikte hij het optreden van een glimlach 
als criterium voor herkenning. Hij vond dat hiervoor in de eerste 
maand een donkere vlek op lichte achtergrond voldoende was, een 
groter aantal vlekken gaf een wat sterkere reactie. Vrij spoedig ging 
de baby reageren op ovale schijven waarop vlekken naast elkaar 
waren geplaatst, daarna op willekeurig verspreide. In de loop van 
de derde maand trad glimlachen alleen op wanneer behalve de beide 
vlekken ook de bovenste helft van een gezicht werd vertoond. Enkele 
weken later was het gehele gezicht nodig, maar kon de mond nog 
ontbreken. In de vijfde en zesde maand werden de mond en het 
bovenlichaam aan het beeld toegevoegd, terwijl de ogen steeds meer 
gedifferentieerd moesten worden om een goede reactie te geven 
(fig. 10). 

Het onderzoek van Ahrens leert niet hoe dit programma tot stand 
komt. Een interessante hypothese hierover is die van Kagan (1970), 
die veronderstelt dat het geleidelijk uitbreiden van het geleerde 
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Fig. 10. Schema van de volgorde (vijf stadia) waarin bij een baby de ken­
nis van het menselijk gelaat zich ontwikkelt. Na het Se stadium wordt het 
herkennen van individuele personen geleidelijk aan merkbaar. Naar Ahrens 
(1954). 

gebied berust op het richten van de attentie op prikkels die in be­
perkte mate van het reeds geleerde beeld afwijken. De ontvangen 
prikkels zouden dus met een eerder vastgelegd beeld vergeleken wor­
den en een matige discrepantie zou tot uitbreiding van het geleerde 
beeld leiden. 

Bestaan er tussen mens en dier principiële verschillen in de 
organisatiestructuur van het gedrag? 

Wanneer men uit het bovenstaande de conclusie trekt, dat ook aan 
het gedrag van de mens een genetisch gefundeerde organisatiestruc­
tuur ten grondslag moet liggen, dan sluit dit niet de mogelijkheid uit 
dat in die structuur natuurwetenschappelijk definieerbare gedrag-
veroorzakende mechanismen voorkomen die bij dieren ontbreken. 
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Gezien de mens tot tal van prestaties in staat is die ver buiten het 
vermogen van enig dier liggen, is er alle reden naar voor hem unieke 
principes te zoeken. Wanneer we daarbij binnen de natuurweten­
schappen willen blijven, zullen we ons echter wel aan de regel 
moeten houden steeds aan de eenvoudigst denkbare verklaring de 
voorkeur te geven. 

Helaas is er met deze gedachte voor ogen nog maar uiterst weinig 
onderzoek over het gedrag van de mens gedaan. Wel zijn er, vooral 
buiten de natuurwetenschappen, verschillende fenomenen genoemd 
waardoor de mens zich van dieren principieel zou onderscheiden. 
Eén ervan is het gebruik van werktuigen. Aangezien op grond van de 
morfologische eigenschappen aan het fossiele beenderenmateriaal 
geen scherpe grens tussen mens en dier kan worden getrokken, is 
vaak de aanwezigheid van werktuigen gebruikt om fossielen als 
menselijke resten te beschouwen. De achtergrond hiervan is, dat 
men voor het gebruik van werktuigen redelijk denken nodig achtte 
en de capaciteit tot dit denken als uniek menselijk beschouwde 
(Descartes). Deze laatste gedachte is door verschillende dierpsycho-
logische proeven ontzenuwd; werktuiggebruik is-hoewel vrij zeld­
zaam - bij tal van dieren vastgesteld. Zo bestaat er een graafwesp die 
een steentje gebruikt om het vulmateriaal in zijn nestingang aan te 
stampen; de schuttersvis Toxotes jaculator schiet waterdruppels naar 
een boven de wateroppervlakte op een plant zittend insekt. Eén van 
Darwins Galapagos-vinken gebruikt een takje of cactusstekel om 
insektelarven uit hout te peuteren. De Egyptische gier gooit struis-
vogeleieren stuk met een steen. Een zeeotter gebruikt een steen als 
aambeeld om zwemmend op zijn rug mosselen stuk te slaan. Chim­
pansees vangen termieten door in de gaten van de nesten takken te 
steken, waarvan zij eerst de bladeren hebben afgehaald. Ook maken 
chimpansees sponzen van gekauwde bladeren om water te zuigen uit 
holten waarin zij met hun bek niet komen konden en gebruiken zij 
bladeren als toiletpapier (Van Lawick-Goodall, 1968). En in het labo­
ratorium konden chimpansees stokken in elkaar schuiven en kisten 
opstapelen om zodoende voedsel binnen hun bereik te brengen. 
Werktuiggebruik is dus geen criterium waarmee een scherpe scheiding 
tussen mens en dier mogelijk is. Wel is het gebruik van vuur als 
werktuig uniek voor de mens. 

Het beoefenen van kunst en het waarderen ervan is ook wel uniek 
geacht voor de mens. Het zal echter moeilijk zijn een definitie van 
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kunst te geven die niet van toepassing is op de Australische priëel-
vogels die hun nesten met kleurige vruchten, bloemen, opvallende 
bladeren of korstmossen versieren. En wat gevoel voor esthetica 
betreft, zo heeft Rensch (1965) aan vissen, vogels en zoogdieren in 
keuzeopstellingen regelmatige, tegenover onregelmatige figuren aan­
geboden en gevonden dat in het algemeen aan regelmatige figuren 
de voorkeur wordt gegeven. Morris (1962) en Rensch hebben mens­
apen laten schilderen. Zij vonden daarbij dat apen inzicht in com-

Fig. 11. Lokalisatie van krabbels door een chimpansee, in balans met een 
aangeboden figuur (grijs vierkant op rechthoekig papier). In het bovenste 
voorbeeld plaatst de aap de krabbels zo dat a=b, en het onderste zo dat 
p=q. De gestippelde cirkels behoren niet tot het aangeboden patroon; 
zij zijn later ingetekend en geven aan waar bij een ideale balans; a=b en 
p=q, de krabbels zich zouden moeten ophopen. Naar Morris (1962). 

333 



Fig. 12. De verst voortgeschreden differentiatie tot nu toe waargenomen 
in tekeningen van apen (links, chimpansee) vergeleken met de eerste af­
beelding van een gezicht door een mensenkind (rechts). Naar Morris (1962). 

positie vertoonden door in aan hen voorgelegde figurenconstellaties 
door bepaalde verfvlekken een evenwicht te brengen (fig. 11). Morris 
meent, dat het tekenen van de mensapen even ver gaat en op dezelfde 
basisprincipes berust als het tekenen van kinderen tot aan het vierde 
jaar (fig. 12). 

Men heeft ook wel beweerd dat alleen de mens cultuur zou hebben 
maar dieren niet. Om het begrip cultuur natuurwetenschappelijk 
te definiëren, moeten wij ons realiseren, dat er in principe drie wegen 
zijn waarlangs een individu in het bezit van informatie kan zijn ge­
komen. Ten eerste kan hij die informatie hebben meegekregen in zijn 
genen, ten tweede kan hij die informatie door een 'trial and error' 
leerproces zelf hebben opgedaan, daartoe al of niet door andere 
individuen gestimuleerd. Ten derde kan hem de informatie door 
anderen rechtstreeks zijn doorgegeven; en dit nu is cultuur. Inder­
daad heeft deze laatste mogelijkheid zich bij de mens enorm ont­
wikkeld, maar hij ontbreekt niet bij dieren. Zo bestaan bijvoorbeeld 
tussen bavianentroepen in verschillende woongebieden in Oost-Afrika 
detailverschillen in gewoonten, die aanpassingen zijn aan eigenaardig­
heden van het woongebied en die door de jongen van de ouderen 
worden overgenomen (Washburn, pers. meded.). Japanse onder­
zoekers (Kawai, 1965) vonden bij de aap Macaca fuscata, dat zich 
binnen één troep, door imitatie van het gedrag van een twee jaar 
oud wijfje, de gewoonte ontwikkelde om bataten in het water te 
wassen. Deze handeling waartoe de aap spontaan het initiatief had 
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genomen, werd van generatie op generatie overgeleverd. 
Dat bij de mens cultuur een grote vlucht kon nemen is zeker in de 

hand gewerkt door het feit dat hij een taal bezit, waarin hij met 
woorden zaken of begrippen kan aanduiden. Hij kan dus óver dingen 
spreken en bovendien kan hij die taal opschrijven en langs schrifte­
lijke weg informatie aan volgende generaties overdragen. De com­
municatiehandelingen, waarvan in sommige voordrachten sprake was, 
kunnen wel dienen om een mededeling te doen over de motivatie­
toestand van het individu dat de handeling uitvoert en soms kan er 
een aanwijzing mee worden gegeven, maar een begrip kan er, niet 
mee worden aangeduid. Pogingen om aan apen een gesproken taal te 
leren, hebben steeds gefaald, omdat zij niet over het daarvoor nodige 
vocale instrument beschikken. Maar toch is recent op twee wijzen 
aangetoond dat chimpansees met begrippen kunnen werken. Het echt­
paar Gardner (1969) is er in geslaagd aan een chimpansee een ge­
barentaal te leren zoals die voor communicatie bij doofstommen 
wordt gebruikt. Begrippen als tuin, bloem, paard, beer, verstoppertje 
spelen, inpakken, enz. konden door een gebaar worden aangeduid. 
De aap gebruikte de doofstommentaal zelf en begreep hem wanneer 
mensen deze gebruikten. De proeven worden nu met groepen apen 
voortgezet, waarbij de dieren de gebarentaal ook in hun onderlinge 
contact toepassen (Fouts, 1975). Premack (1971) leerde een chim­
pansee stukken plastic, die in kleur, grootte en vorm verschilden, 
als symbolen voor begrippen te gebruiken. Aan de stukken waren 
magneten bevestigd, waardoor ze op een metalen plaat in verticale 
rijen tot zinnen konden worden aaneengeschakeld. Het was o.a. 
mogelijk met deze zinnen de aap orders over te brengen, die dan 
goed werden uitgevoerd. Dit werk geeft bovendien mogelijkheden 
voor onderzoek naar de biologische basis van taalstructuur, van het 
bestaan waarvan men zich in de moderne psycholinguistica sterk 
bewust is geworden. 

Tot slot zij hier nog vermeld, dat de vaak gehoorde bewering, dat 
alleen bij de mens een besef van eigen identiteit, een zelfbewustzijn, 
zou voorkomen door tal van waarnemingen bij dit onderzoek aan 
mensapen wordt geloochenstraft (Luckmann, 1979). 

Wanneer inderdaad het gedrag van de mens op in principe gelijke 
wijze is opgebouwd als dat van dieren, uit dezelfde soorten eenheden 
bestaat, en zich op overeenkomstige wijze tijdens het leven van het 
individu ontwikkelt, dan mag van de ethologische benaderingswijze 
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een belangrijke bijdrage tot de kennis van het menselijk gedrag wor­
den verwacht. Deze bijdrage moet in de eerste plaats komen van een 
bestudering van het gedrag van mensen met behulp van de denk-, 
waarnemings- en, waar mogelijk en ethisch toelaatbaar, experimen-
teerwijze van de ethologie. Resultaten van onderzoek bij dieren zullen 
van grote waarde zijn om de probleemstelling te ontwikkelen. Hierbij 
is vergelijking met verschillende diersoorten belangrijk, omdat men 
hierdoor inzicht krijgt in de veelvuldigheid van mogelijkheden waar­
mee door middel van de soortspecifieke gedragsorganisatie de door 
het milieu (of eigenlijk door de oecologische nis, d.w.z. het complex 
van voor een soort essentiële levensomstandigheden) gestelde pro­
blemen kunnen worden opgelost. Men zal er zich echter voor moeten 
hoeden het beeld dat op grond van een analyse van een bepaalde 
diersoort is verkregen, zonder meer als model naar de mens te 
extrapoleren. 

Toepassing van ethologische methodiek op menselijk gedrag 

Een ethologische inbreng kan van betekenis zijn bij het ontwikkelen 
van pedagogische maatregelen en programma's die de ontwikkeling 
van de individuele mens zo optimaal mogelijk moeten laten verlopen, 
en voorts wanneer wij door het manipuleren van omgevingsfactoren 
die het gedrag van mensen beïnvloeden,, aspecten van menselijk ge­
drag die voor het algemeen en persoonlijk belang schadelijk zijn, 
zouden willen trachten te voorkomen of beperken. 

Opvoedkundige theorieën zijn tot nu toe sterk onderhevig geweest 
aan mode, sterk beïnvloed door filosofieën over wat men in een pe­
riode goed, prettig voor kinderen, prettig voor de ouders, leerstel­
lig of ethisch vond. Wat wij echter vooral dienen te weten om tot 
een goede pedagogie te komen, is de wijze waarop de ontwikkeling 
van de organisatiestructuur is geprogrammeerd. Onze pedagogische 
maatregelen moeten zo goed mogelijk in dit natuurlijke programma 
passen. Door vergelijkingen met dieren weten wij dat er zo'n pro­
gramma moet zijn, maar uitsluitend door studie van de mens zelf 
kunnen wij dat programma in details leren kennen. 

Dit genetisch gefundeerde programma heeft zich in de periode 
waarin de mens ontstond in aanpassing aan diens oecologische nis 
ontwikkeld. Er is reden ons af te vragen of wij nog wel voldoende 
onder de omstandigheden leven waarop dit programma is ingesteld. 
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Indien ons ontwikkelingsprogramma, evenals dat van verschillende 
nu onderzochte diersoorten, er op is gericht, dat bepaalde ervaringen 
in bepaalde tijdsperioden en in een bepaalde volgorde moeten worden 
geïncorporeerd, bieden dan onze huidige levensomstandigheden 
daartoe aan onze kinderen nog wel voldoende mogelijkheden? 
Zo'n vijf miljoen jaar geleden ontstonden anthropoiden die wij als 
mensen beschouwen, door het proces van mutatie en selectie aan­
gepast aan het leven in een savanne-achtig landschap. Aanvankelijk 
voorzag de mens in zijn onderhoud door het verzamelen van voedsel 
en door jacht en visserij; veel later pas (ca. 10 000 jaar geleden) ont­
wikkelde hij landbouw. Lange tijd moet hij in kleine, uit één/of 
enkele families bestaande groepen hebben geleefd, zoals dat nu 
bijvoorbeeld nog bij Bosjesmannen gebruikelijk is. Pas ca. 50 000 
jaar geleden hadden zich echter grotere conglomeraties ontwikkeld en 
daarmee ging samen, dat de mens de hem omgevende natuur in 
sterke mate veranderde. Dit proces is sindsdien in versneld tempo 
voortgegaan, vooral in de laatste eeuw. Deze snelheid zou voor het 
mechanisme van evolutionaire aanpassing van ons genoom zeer wel 
te groot geweest kunnen zijn om met de nieuwe gewijzigde omstan­
digheden gelijke tred te kunnen houden. Dit nog temeer omdat 
wij met de moderne geneeskunde de selectiekracht aantasten. De 
mogelijkheid bestaat daarom, dat wij nu milieus hebben uitgedacht, 
die niet langer optimaal zijn voor sommige aspecten van onze gene­
tisch geprogrammeerde ontwikkelingsprocessen. Nog nergens is de 
ethologie van de mens ver genoeg voortgeschreden om zich hierover 
te kunnen uitspreken met een zekerheid die voldoende is om er ver­
antwoord voorschriften op te baseren. Met voorzichtigheid kunnen 
echter op sommige punten richtlijnen en therapeutische mogelijk­
heden worden gesuggereerd en in het algemeen is een waarschuwing 
op zijn plaats tegen het onvoldoende doordacht veranderen van 
milieufactoren, inclusief de sociale. Van de problemen voor de op­
lossing waarvan een ethologische aanpak wenselijk lijkt wil ik in het 
volgende enkele voorbeelden geven. 

Hospitalisme Een aantal psychiaters, waarvan hier vooral Goldfarb, 
Spitz en Bowlby genoemd moeten worden, constateerde bij kinderen 
die tussen leeftijden van zes maanden tot vijf jaar geruime tijd zonder 
hun moeder of vaste verzorgsters in tehuizen waren opgenomen, een 
syndroom van gedragsafwijkingen dat de naam 'hospitalisme' heeft 
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gekregen. Het wordt door deze onderzoekers toegeschreven aan het 
gebrek aan regelmatig contact met eenzelfde moederfiguur. Vooral 
door de psycho-analyticus Bowlby (1969) werd dit syndroom met de 
resultaten van ethologisch onderzoek over individuele ontwikkeling 
in verband gebracht. 

Het hospitalisme pleegt vanaf ongeveer de zesde maand drie 
opeenvolgende fasen te doorlopen. Het zonder moeder opgenomen 
kind vertoont eerst de z.g. 'protestfase' van het syndroom, die enkele 
uren tot één of meer weken kan duren, waarin het luide huilbuien 
heeft, wild in de wieg beweegt, voor zover het daartoe in staat is 
zoekbewegingen naar de moeder uitvoert en toenadering van anderen 
afwijst. In de tweede, z.g.' 'wanhoopsfase' nemen de bewegingen af en 
wordt het huilen meer monotoon; het kind raakt teruggetrokken en 
inactief. In de derde, z.g. 'verwijderingsfase' gedraagt het kind zich, 
oppervlakkig beschouwd, weer wat meer sociaal, maar het toont toch 
ten opzichte van niemand de affectieve binding die voor normale kin­
deren van deze leeftijd karakteristiek is. Blijft de opname in de in­
richting en de wisseling van verzorgsters voortduren, dan raakt het 
kind steeds meer in zichzelf gekeerd en meer in zaken dan in mensen 
geïnteresseerd. En hoewel het kind opgewekt en niet onaangepast kan 
lijken, blijkt het voor personen onverschillig te zijn geworden. De 
verklaring die Bowlby voor het hospitahsme-syndroom geeft, komt er 
op neer, dat de baby, omdat hij op zijn activiteiten t.o.v. de moeder 
niet in antwoord de terugkoppelingsprikkels krijgt die hij volgens zijn 
genetisch bepaald ontwikkelingsprogramma zou moeten ontvangen, in 
de harmonische uitvoering van dit programma wordt gestoord. Het 
kind ontwikkelt zich dan in een alternatieve richting tot een individu 
dat wij in onze maatschappij asociaal zouden noemen en soms later 
wellicht als misdadiger zullen bestempelen. Het zou echter toch nog 
wel degelijk aangepast genoemd kunnen worden, namelijk aan de 
toestand waaronder de ontwikkelingsafwijking ontstond: het ont­
breken van een vaste moederfiguur. 

De bewijskracht van het feitenmateriaal, dat door de genoemde 
auteurs werd aangevoerd, was niet onaanvechtbaar. Sindsdien zijn 
echter door anderen overeenkomstige gegevens verzameld, die zo 
talrijk en overtuigend zijn, dat aan het verschijnsel van 'hospitalisme' 
niet meer getwijfeld kan worden. Hier zijn in figuur 13 gegevens van 
Pechstein (1972) samengevat, die een vergelijking van het prestatie­
vermogen van fysiek gezonde gehospitaliseerde kinderen met dat van 
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Fig. 13. Relatie tussen werkelijke leeftijd en ontwikkelingsleeftijd op 
grond van psychologische toetsen, gedurende de 3 eerste levensjaren her­
haaldelijk bepaald bij 118 in het gezin en 196 in kindertehuizen opge­
groeide, medisch gezonde kinderen. De meeste punten berusten op meer 
dan één meting. 

Volgens de verwachting van de toetsen zouden de punten alle op de 
bisectrice van de hoek tussen de beide assen moeten liggen. Die voor de 
gezinskinderen neigen — vooral na het eerste jaar — tot een iets betere 
score, de tehuis-kinderen blijven in een met de leeftijd toenemende mate 
achter. De grafiek is op de bisectrice doorgesneden en de beide helften zijn 
uiteengeschoven om overlap van de puntenwolken te voorkomen (naar 
Pechstein et al, 1972). 

in gezinsverband opgegroeide kinderen mogelijk maken. Met behulp 
van ca. 200 psychologische tests, bij ieder waarvan de correcte uit­
voering op een bepaalde leeftijd mogelijk moet zijn, bleek dat de 
prestaties van de langdurig in tehuizen opgenomen kinderen bij het 
stijgen van de leeftijd in toenemende mate achterbleven. In hoeverre 
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zulk een achterstand toch later nog kan worden ingehaald, is nog 
niet te zeggen (De Wit, 1962; O'Connor, 1971). Zo dit al mogelijk 
is, dan is toch voorkomen beter dan genezen. 

Ook al voldeden de kindertehuizen voor wat de lichamelijke ver­
zorging betreft aan hoge eisen,-zij schoten tekort in het verschaffen 
van een vertrouwde omgeving aan het kind. De verzorgsters. wissel-

. den elkaar in ploegverband af en werden niet zelden voorgoed ver­
vangen; ook werden de kinderen tamelijk vaak in een andere ruimte 
geplaatst. Verschillende maatregelen waren getroffen om de verzor­
ging (voeden, baden) zo efficiënt mogelijk, d.w.z. in de kortst moge­
lijke tijd te doen plaatsvinden. Daardoor bedroeg de tijd gedurende 
welke de gehospitaliseerde kinderen met hun verzorgsters in contact 
kwamen 1/5 van die in de gezinssituatie. Tenslotte werden de kin­
deren ook meer in hun bewegingsvrijheid beknot dan thuis. 

Bij tal van verschillende diersoorten, vooral onder de zoogdieren 
en de vogels, zorgen een aantal speciale gedragsmechanismen voor 
het ontstaan, de ontwikkeling en het handhaven van een regelmatig 
contact met de ouder(s). Een individuele herkenning tussen ouder en 
jong wordt zeer spoedig bewerkstelligd; bij sommige vogels (bijvoor­
beeld zeekoet, Tschanz, 1968) begint dit zelfs al vóór het uitkomen 
van het ei, via geluid. Vreemde jongen worden meestal niet geaccep­
teerd en verstoten (bijvoorbeeld bij gnoes). Het bestaan van zulke 
mechanismen laat zien, dat het verzorgen van het jong door de eigen 
moeder een belangrijke overlevingswaarde moet hebben. Bowlby 
meent dat de hechte band tussen moeder en jong in de eerste plaats 
door zijn waarde voor de bescherming tegen roofvijanden is geëvo­
lueerd. In overeenstemming hiermee is de waarneming van Anderson 
(1972), dat in een groep moeders die zich bij hun met elkaar spe­
lende kinderen bevinden, elke moeder steeds zoveel mogelijk fron­
taal naar haar kind toegekeerd is opgesteld (onafhankelijk van dé af­
stand waarop het kind zich bevindt) en onrustig wordt zodra het kind 
zich even achter haar bevindt. Trouwens, als men bedenkt hoezeer 
de processen van ovulatie, ontwikkeling van de vrucht, geboorte en 
lactatie onder hormonale invloed staan en welk een belangrijke rol 
hormonen ook bij de regulatie van gedrag spelen, dan verwacht 
men dat, althans bij zoogdieren, als regel de eigen moeder beter 
dan iemand anders op de verzorging van de baby zal zijn afgestemd 
(gesynchroniseerd). 

De hechte band wordt met verschillende middelen bereikt. Blurton-
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Jones (1972c) argumenteert uitvoerig, op grond van vergelijkende 
ethologische waarnemingen, dat het mensenkind, meer dan nestblij-
vende jongen van andere dieren, eraan is aangepast om door de moe­
der te worden gedragen en niet om ergens voor lange tijd te worden 
gestald in een veilig nest. Nauwkeurige ethologische beschrijvingen 
van het gedrag van moeders met jonge kinderen, die Könner (1972) 
bij de Bosjesmannen maakte, geven inzicht in de mechanismen waar­
mee de hechte relatie tussen moeder en kind wordt opgebouwd en 
gehandhaafd. Plooy (1981) bestudeerde de interactie tussen moeder 
en baby bij in het wild levende chimpansees en dit stelde hem in 
staat het sterk overeenkomende gedrag van mensenbaby's beter te 
leren begrijpen. 

Belangrijk is in de eerste plaats het persoonlijk herkennen van de 
moeder door het kind. We hebben boven reeds gezien, hoe het kind 
in de loop van de eerste zes maanden zijn kennis van de individuele 
kenmerken van moeder of verzorgster geleidelijk uitbreidt. Het stelt 
zich daarmee sterk persoonlijk op haar in. Na de erkenning van het 
hospitalisme-syndroom is in de laatste tien jaar veel onderzoek op 
gang gekomen, dat erop is gericht nauwkeurig na te gaan waarom 
nu het regelmatig contact van het jonge kirtd met de moeder voor de 
ontwikkeling zo belangrijk is. De vorm van de contacten, de wijze 
waarop zij tot stand komen, en hoe zij worden onderhouden, wordt 
bestudeerd door de interacties tussen moeders en baby's op film 
en videoband op te nemen en de beelden bij herhaald en eventueel 
vertraagd afspelen te analyseren. Dit onderzoek (o.a. Trevarthen, 
1977, Papousek & Papousek, 1979) laat zien, dat er tussen moeder 
en haar baby een subtiel samenspel plaatsvindt. Het gedrag van de 
moeder is daarbij aan de nog rijpende eigenschappen van het waar­
nemingsvermogen van de baby aangepast en zij wordt in belangrijke 
mate door de baby gemanipuleerd, zonder zich van dit alles volledig 
bewust te zijn. Een eerste element in het samenspel is het blik-
contact. De baby tracht de blik van de moeder te vangen, die daarop 
kort reageert - vaak met de in figuur 2 afgebeelde wenkbrauwgroet 
en met een glimlach. Kijkt zij echter de baby te lang aan, dan ver­
breekt deze weer het contact. Vocalisaties zijn een ander belangrijk 
element in de interacties. Op het pruttelen van de baby reageert de 
moeder met 'babypraat', die een zeer speciaal karakter heeft. De 
moeder spreekt langzaam en met een hoge stem en gebruikt een zeer 
beperkt vocabulaire. Zij herhaalt veel, maar legt daarin toch enige 
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variatie. Door dit alles bevordert zij de mogelijkheden tot leren van 
het kind (zie theorie van Kagan p. 330). In de derde plaats worden 
gezichten getrokken en gebaren gemaakt en ook daarbij spiegelt zich 
weer het gedrag van de een in dat van de ander af. De baby ge­
bruikt zijn gedrag als een operant (zie bijdrage Vossen) om een reac­
tie van de moeder te verkrijgen en die helpt hem weer zijn kennis 
van de omgeving uit te breiden. Het is duidelijk dat de moeder 
in de organisatiestructuur van haar gedrag over een systeem beschikt 
dat het haar mogelijk maakt (en wellicht alleen optimaal gedurende 
een bepaalde periode na de geboorte) zo aangepast te reageren. 
Voordat" wij meer weten over de wijze waarop het gedrag van de 
moeder wordt afgestemd is het lichtvaardig te geloven, dat in de 
babyperióde de eigen moeder zonder schade voor het kind kan wor­
den vervangen; ook al is de wens daartoe vaak zeer begrijpelijk. 

Naast aankijken is lachen belangrijk als handeling waarmee de baby 
een reactie van de moeder uitlokt. Reeds werd het 'deblokkerend me­
chanisme' besproken, waardoor wij bij waarneming van de verschil­
lende karakteristieke kenmerken van een lach eveneens tot lachen 
worden gedwongen, terwijl bovendien onze stemming wordt be­
ïnvloed. Omdat deze reactie na de zesde maand voorlopig steeds meer 
op één bepaalde persoon raakt ingesteld onder uitsluiting van an­
dere personen, ontvalt na deze leeftijd aan een gehospitaliseerd kind 
dit mechanisme tot contactzoeken; het lacht niet meer en lokt dus 
ook niet de vereiste terugkoppeling uit. 

Agressie Men rekent onder deze term een aantal verschijnselen die 
terecht vaak als zeer ernstige bedreigingen voor de mensheid worden 
gezien. Enerzijds denkt men dan aan agressie die in groter groeps­
verband wordt bedreven en variëren kan van lokale rellen en ge­
welddadigheden tot oorlogen tussen statenblokken met wapens van 
ongebreidelde vernietigingskracht. Anderzijds gaan de gedachten 
naar agressieve conflicten tussen personen of kleine groepen in de 
woon- en werksfeer, die men dan in verband brengt met, bijvoorbeeld, 
neuroseverschijnselen, psychosomatische ziektebeelden en jeugdcrimi­
naliteit. Zonder te willen ontkennen dat ongustige factoren waaronder 
de bedrijvers van agressie moeten leven aanleiding tot dit gedrag 
kunnen zijn, vermoedt men dat ook niet-rationele factoren een zeer 
belangrijke rol in de veroorzaking spelen. Redenen daarvoor zijn o.a. 
de omvang en de vorm van de agressie, die vaak tot een escalatie 
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leiden die de bestrijding van de tastbare aanleidingen ertoe extra 
moeilijk maakt. Vaak wordt beweerd dat agressie tegenwoordig, per 
hoofd van de bevolking gemiddeld, meer voorkomt dan vroeger en 
ook heviger is. Het statistische materiaal hierover laat te veel te 
wensen over om de bewering te kunnen verifiëren. Ook de geschie­
denis kent vele voorbeelden van een verbijsterende agressiviteit. Het 
lijkt daarom niet verstandig bij het zoeken naar oorzaken van ver­
ontrustende agressie alleen aan onze hedendaagse levensomstandig­
heden te denken. 

De mogelijkheid tot aanval is in de gedragsorganisatie van de 
meeste gewervelde dieren (en ook in die van tal van ongewervelde) 
aanwezig. Naast vlucht kan ook aanval in zekere mate de persoon­
lijke veiligheid dienen, maar veel belangrijker is het bemachtigen en 
verdedigen van de voor het voortleven van het individu en zijn na­
komelingschap (zie ook bijdrage van Van Rhijn) belangrijke hulp­
bronnen zoals voedsel, nestplaats, eieren en jongen en van de 
positie in een sociaal leefverband. De aanval is dan ook meestal tegen 
soortgenoten gericht en daarop gespecialiseerd; omdat soortgenoten 
dezelfde oecologische nis bezetten zijn zij eikaars grootste concurren­
ten. Aanval leidt meestal tot het onderdrukken van een soortgenoot, 
variërend van dominantie tot verjaging. Vrij zelden veroor­
zaakt het gevecht rechtstreeks de dood van een tegenstander, maar 
wel kan het, door het verstoten, indirect tot diens ondergang leiden. 

Bij de mens treedt aanval van soortgenoten in twee zeer ver­
schillende functies op. Er is agressie tussen individuen van dezelfde 
gemeenschap, vaak leidend tot rangordeverschillen, die dan steeds 
verband houden met toegang tot de hulpbronnen van de groep en 
er is verder agressie van de groep tegen andere groepen, waarbij 
deze hulpbronnen worden verdedigd of uitgebreid. Door de wedijver 
binnen de groep worden niet alleen de belangen van het individu 
geregeld, maar wordt ook de opkomst van leiders mogelijk. Leiders 
spelen een belangrijke rol in agonistische contacten met concurreren­
de groepen; de leden van de groep hebben een zeer sterke neiging 
zich met de leider te identificeren en dit bevordert de homogeniteit 
en dus de kracht van de groep. 

Men kan zich voorstellen dat deze vormen van agressie aanzienlijke 
overlevingswaarde hebben bij een soort die jagend en verzamelend in 
een 'home range' rondtrekt, zoals de mens dat in minstens 95 % 
van zijn bestaansperiode heeft gedaan en dat zich dus de mogelijk-
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heden daartoe in zijn gedragsstructuur hebben ontwikkeld. Wanneer 
men nomadisch leeft is, uitwijken voor anderen mogelijk; het kan 
nadelig zijn, maar is veelal niet desastreus. Vestiging in landbouw-
gemeenschappen moet de waarde van de eigen hulpbronnen sterk 
hebben verhoogd en dus ook enerzijds de neiging deze te verdedigen, 
anderzijds zich die van anderen toe te eigenen. De neiging zich met 
de eigen groep en zijn leider te identificeren en een andere groep 
te discrimineren en aan te vallen kwam hier goed van pas. Tegenover 
de neiging van individuen om zich ten koste van anderen binnen de 
groep te verrijken stond het belang zijn plaats in de groep niet te 
verliezen. De groep biedt collectieve bescherming en binnen de 
groep zijn investeringen gemaakt. Men ziet dan ook dat bij nomaden 
agressie tussen individuen veel vaker op openlijke, op verjagen ge­
richte strijd uitloopt, terwijl in gevestigde landbouwgemeenschappen 
verstolen vormen, zoals gifmoord en hekserij (die een niet te onder­
schatten psychosomatische invloed kan hebben) veelvuldig voorko­
men "(Edgerton, 1971; Alland, 1972). 

Wanneer dit beeld juist is moeten de mechanismen die agressie 
tussen groepen mogelijk maken van betekenis zijn voor de oorlogs-
problematiek. De individuele neiging tot aanval speelt daarbij slechts 
secundair een rol, namelijk wanneer deze via identificatie met de 
leider wordt opgezweept. Om de agressie binnen een groep te be­
grijpen is het daarentegen nodig het gehele complex van agressie­
regelende factoren bij het individu te kennen. De mogelijkheden dat 
wij met de enorme ontwikkeling van onze technologie ons gedrags­
mechanisme voor nog veel grotere taken stellen dan reeds door de 
invoering van de landbouw gebeurde, en dat het agressie-mechanisme 
hierop zou kunnen reageren met voor ons fatale gevolgen, dienen wij 
wel onder ogen te zien. Het probleem is om met onze rationele 
capaciteiten een doelmatig functioneren van onze gedragsmechanis­
men te voorkomen. 

Bestudering van de agressiviteit wordt dan ook van hoge urgentie 
geacht binnen verschillende richtingen van de gedragswetenschappen. 
Hoogst verwarrend is daarbij, dat men gewoonlijk niet of slechts 
slordig definieert wat men precies onder agressie verstaat; dat wordt 
vaak impliciet en als vanzelfsprekend aangenomen. Het komt dan 
vrijwel steeds neer op een functioneel begrip, d.w.z. een classificatie 
vanuit het effect, dat met het gedrag bereikt of beoogd wordt. Aan­
gezien echter het doel van het onderzoek is de schadelijke aspecten 

344 



van agressie te beperken of te voorkomen, zou men niet met een 
functionele, maar met een causale definitie moeten werken. Om een 
machine te kunnen bijstellen, repareren of verbeteren, heeft men in 
de eerste plaats kennis nodig over de wijze waarop hij werkt. 

De etholoog zal dan, via een causale analyse van het totale gedrag, 
willen streven naar een definitie in het kader van de uit gedrags­
systemen opgebouwde organisatiestructuur en hij zal hopen, dat de 
gedragsfysioloog - op een wijze zoals De Ruiter in zijn voordracht 
heeft geschetst - zijn onderzoek hierop kan aansluiten en daarmee de 
kennis van de bouw en werkwijze van het agressiemechanisme verder 
zal verdiepen. Intussen kunnen 'gedragsembryologen' gegevens^ ver­
zamelen over factoren die de ontogenie ervan beïnvloeden. 

Onze huidige ethologische, psychologische en fysiologische kennis 
biedt tal van verschillende mogelijkheden om deze problematiek aan 
te pakken, maar geen enkele om reeds nu remedies tegen gevaarlijke 
agressie op te bouwen. Het is jammer, dat Lorenz' boek 'Das soge­
nannte Böse' (1963) - hoe waardevol ook door de rijkdom aan in­
teressante waarnemingen en ideeën - in plaats van op de essentiële 
leemte in onze kennis en op de noodzaak van onderzoek te wijzen, 
op een apodictische manier verschillende slecht gefundeerde uitspra­
ken over het mechanisme van agressie doet. Lorenz neemt voetstoots 
aan, dat alles wat men op functionele gronden agressie zou kunnen 
noemen - en dat is voor hem niet alleen echt dreig- en vechtgedrag, 
maar ook sport en het bedrijven van kunst en wetenschap - onder 
controle staat van hetzelfde mechanisme, dat meer nog dan door 
prikkels van buitenaf, door een inwendig geproduceerde drang wordt 
gestuwd, die slechts kan worden weggenomen ('afgereageerd') door 
het uitvoeren van met het mechanisme samenhangende handelingen. 
Met de uitspraak, dat het hier om een 'aangeboren' mechanisme gaat, 
wordt op de door Kruijt (in deze publikatie) gesignaleerde wijze, de 
vraag naar de factoren die de ontwikkeling ervan bewerkstelligen 
genegeerd. 

Terecht is op dit boek van Lorenz scherpe kritiek gekomen van 
personen die een onbevooroordeelde ethologische aanpak van het 
agressieprobleem voorstaan (Barnett, 1967; Hinde, 1967; Tinbergen, 
1968), maar helaas was het ook koren op de molen van hen die op 
grond van hun eigen, aan die van Lorenz tegengestelde levensfilosofie, 
de ethologische aanpak vijandig gezind zijn, omdat zij de gedachte 
aan een genetische basis van menselijk gedrag maar liever willen ver-
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werpen (Montagu, 1968; Hunt, 1970). 
Met Lorenz ben ik van mening, dat de mens in zijn gedragsorgani­

satie een structuur (één of meerdere systemen, Hassenstein, 1972) 
voor aanvalsgedrag moet bezitten, die via een genetische basis is 
aangepast aan milieuomstandigheden waarin de mens heeft geleefd 
en ten dele nog leeft, maar wellicht niet (dat is een vraag voor nader 
onderzoek) aan alle hedendaagse milieufactoren, in het bijzonder 
die van de hoog ontwikkelde landen. We weten, dat het agressieve ge­
drag kan worden opgewekt door uitwendige prikkels: specifieke zoals 
een rivaal-soortgenoot maar ook onspecifieke frusterende factoren, 
zoals hindernissen van verschillende aard. We weten, dat de drempel­
waarde voor zulke factoren vaak langs nerveuze of langs hormonale 
weg regelbaar is en dit geeft één mogelijke verklaring voor het feit 
dat de bereidheid tot het uitvoeren van agressief gedrag kan fluc­
tueren. Het is mogelijk, dat de fluctuaties bovendien nog kunnen 
worden toegeschreven aan een endogene agressiefactor; spontane 
impulsproduktie door zenuwcellen, zonder dat deze daartoe specifiek 
zijn aangespoord,, is bekend. In hoeverre een hoge bereidheid tot 
agressie - op welke wijze ook ontstaan - dwingend leidt tot het uit­
voeren van een handeling en in hoeverre daarbij het systeem 'ont­
laden' wordt, is natuurwetenschappelijk onvoldoende geverifieerd. 
De noodzaak tot 'afreageren' stoelt op het catharsis-idee, een erfenis 
van de oude Grieken, waarvan het 'tijd wordt dat de waarde eens 
grondig experimenteel wordt onderzocht. In ethologische experimen­
ten met dieren waarbij men de bereidheid tot agressie vóór en na het 
uitvoeren van vechtgedrag mat, vond men soms een daling, maar 
soms ook een stijging van deze bereidheid. De bewering, dat de nei­
ging tot agressie bij de mens zou dalen door een agressieve daad, is 
dus reeds voorbarig; nog voorbariger is de bewering, dat dit zou kun­
nen via gedrag waarvan men niet heeft onderzocht of, en hoe het 
organisatorisch (dus causaal) met het mechanisme voor de agressie is 
verbonden. Onderzoek over de invloed van het aanschouwen van 
agressief gedrag op televisie of film op het zelf uitvoeren van ge­
welddadigheden heeft nog niet tot eensluidende resultaten geleid, 
waarschijnlijk door verschillen in proefopzet (Berkowitz, 1964; 
Feshbach & Singer, 1971). 

Blijkt uit het onderzoek, dat Lorenz' intuïtie (zoals zo vaak het 
geval was!) toch juist is, dan zal men inderdaad in principe maat­
regelen kunnen ontwerpen om een sterke en herhaalde prikkeling van 

346 



het agressieve mechanisme van de mens te beperken en om geacti­
veerde agressie in niet of minder schadelijke banen te leiden. Het 
onderzoek van Goosen & Dienske (1977) over op zichzelf gerichte 
agressie bij apen, laat zien dat deze inderdaad door sociale agressie 
uitsluitende isolatie bevorderd kan worden, maar bovendien kan wor­
den versterkt doordat het gedrag de aandacht van verzorgers trekt. 
Hun gegevens leveren een ethologisch onderbouwde achtergrond 
waartegen men zelfagressie, zelfverwonding en zelfmoord bij de 
mens kan beschouwen. 

Onze huidige kennis van het gedrag bij dieren en hiermee parallel 
lopende gegevens en gedachten in de psychologie en psychiatrie doen 
vermoeden, dat de beste bestrijding van ongewenste agressie zal kun­
nen worden gevonden in opvoedingsmethoden, ontwikkeld op een 
grondige kennis van de gedragsontogenie van de mens. Want ook al 
is de aanwezigheid van een gedragsstructuur uiteindelijk op genen 
gegrondvest, starre gedetermineerdheid behoeft daarvan niet het ge­
volg te zijn. De genen kunnen ook plasticiteit in de ontwikkeling van 
de structuur waarborgen, bijvoorbeeld doordat na het geprogram­
meerd opdoen van ervaringen bepaalde drempelwaarden of gevoelig­
heden in het gedragsmechanisme optimaal worden aangepast aan 
de omstandigheden waarin het individu opgroeit. Neemt men bij­
voorbeeld aan, dat het in een dichtbevolkte gemeenschap voor indi­
viduen van een bepaalde soort een hoge overlevingswaarde heeft om 
een snel te ontketenen agressiviteit te hebben, maar overwegen daar­
entegen de nadelen van zo'n lage agressiedrempel in een dunbevolkte 
gemeenschap, dan is het beter wanneer die agressiedrempel niet gene­
tisch is gefixeerd, maar gedurende de ontwikkeling, bijvoorbeeld on­
der invloed van het aantal ontmoetingen die het jonge dier met 
andere heeft, wordt bepaald. In zo'n geval zou men dus ook 
door aantal en aard van deze ontmoetingen te manipuleren, het ge­
middelde agressieniveau van de volwassene kunnen beïnvloeden. 

De Franse etholoog Montagner (1978) voert sinds 1970, te zamen 
met medewerkers uit verschillende disciplines, een langlopende studie 
uit aan het gedrag in groepsverband van steeds dezelfde kinderen, 
eerst in crèches en later op school en beginnend bij de leeftijd van 
7 maanden. Dit onderzoek sluit in verschillende opzichten aan bij 
dat aan baby's in interactie met hun verzorgsters, dat hiervoor onder 
'hospitalisme' werd besproken. Met betrekking tot agressie en rang­
orde onder deze kinderen konden 3 hoofdtypen worden onderschei-
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den: leiders, agressief-dominanten en gedomineerden. De leiders te­
kenen zich in de groep af zonder dat veel agonistisch gedrag optreedt. 
Veel opvallender zijn verschillende vormen van vriendschaps-, troost-
of verzoeningsgebaren en ook 'geschenken' die wederzijds worden 
uitgewisseld, maar waarbij de leider vaak het initiatief neemt. De 
leiders trekken de andere kinderen aan en worden vaak door hén ge­
ïmiteerd. Leiders kunnen wel eens dreigen, maar dat wordt zelden 
door een aanval gevolgd. Bij de agressief-dominante kinderen daaren­
tegen komt dreigen veelvuldig voor en wordt dat meestal snel door 
aanval gevolgd. Er is weinig verzoenend gedrag in hun interacties. De 
gedomineerdep zijn geen homogene groep. Sommigen onder hen 
stemmen in gedragsstructuur meer met de leiders overeen, anderen 
met de agressief-dominanten. Daarnaast zijn er kinderen die wel met 
de anderen contact hebben maar zich daarbij duidelijk bang tonen 
en tenslotte is er een kleine groep gedomineerde kinderen die zich 
van de anderen isoleert. Uit geregeld onderzoek van de urine om -
als criterium voor de stress die de kinderen ondervinden - de titer 
van de bijnierschorshormonen te volgen, bleek dat de leiders voor 
de onderzochte componenten de meest constante circadische gang 
vertoonden. De dagelijkse curven voor de andere typen vertonen ver­
schillende, voor de typen karakteristieke beelden en ook een veel 
sterkere invloed van uitwendige omstandigheden (o.a. de overgang 
tussen school en weekeinde). Voor het begrip van het ontstaan van 
deze typen is het nu vooral interessant dat er een duidelijke corre­
latie te leggen is tussen het gedrag van de moeder en dat van het 
kind. Een rechtstreekse invloed van de vader werd niet gevonden, 
de vader kon echter wel via de moeder van invloed zijn. Er werd 
echter ook een sterk verschil in de frequentie van de verschillende 
typen tussen jongens en meisjes gevonden. 

In dit verband moet ook recent onderzoek van de Britse ethologe 
Margaret Manning en haar medewerksters (Manning et al., 1978) 
worden genoemd. Het heeft geleid tot het onderscheiden van drie 
typen agressie, waardoor verschillende kinderen gekenmerkt zijn. 
Allereerst is er de instrumentele agressie: aanvalshandelingen duide­
lijk erop gericht om iets specifieks (voorwerp, toegang, positie) te 
verkrijgen. Deze agressiviteit loopt zelden hoog op. De tweede vorm 
is het treiteren; het is niet op het bereiken van een materieel doel 
maar op het hinderen van een ander gericht. De derde vorm treedt 
in wat ruwere spelletjes op en uit zich door het zich niet meer hou-
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den aan de gewoonteregels, die door de meeste kinderen wel inacht 
worden gehouden en die echt geweld tegengaan. Deze typen van 
agressie blijken ook weer te zijn gecorreleerd met karakteristieken 
van het gezin waarin de kinderen zijn opgegroeid. Beperking tot 
instrumentele agressie vindt men bij kinderen die in gezinnen met 
goed contact met beide ouders zijn opgegroeid, waar men elkaar 
vriendelijk en met begrip tegemoet treedt. In gezinnen waaruit treite­
raars afkomstig waren heerste veelal weinig invoed van de vader, 
de moeders waren wel geïnteresseerd in hun kinderen, maar vooral 
als demonstratieobject. De kinderen stonden onder streng appel, ze 
werden gedresseerd. De gewelddadig spelende kinderen hadden thuis 
duidelijk een gebrek aan liefde, zij waren in meerdere of mindere 
mate de verschoppelingen in het gezin. Ook hier is dus weer de in­
vloed van het milieu waarin het kind opgroeit van doorslaggevende 
betekenis. Het kind ontwikkelt een gedragsstructuur die het aanpast 
aan dat (ongunstige) milieu en het lijkt op zijn minst uitermate 
moeilijk om dit later afdoende te corrigeren. 

Tenslotte wil ik in deze paragraaf kort noemen het onderzoek dat 
aan apen (en vooral aan de chimpansee; De Waal, 1979) wordt ge­
daan over de wijze waarop binnen een groep enkele individuele die­
ren hun agressieve contacten tegenover anderen kunnen coördineren 
en zo als 'coalities' kunnen optreden. Het gaat hier waarschijnlijk 
steeds om instrumentele agressie in de zin zoals boven door Manning 
gebruikt. Het verkrijgen van de dominante positie in een groep is een 
belangrijk doel; de analyse van de kosten en baten voor de 'presi­
dentskandidaat en zijn helpers' in de apengemeenschap is uiterst 
boeiend, maar moet hier door plaatsgebrek achterwege blijven. 

Angst In wezen duidt dit woord het gevoel aan dat wij ondervinden 
wanneer bij ons de neiging tot vluchten is geactiveerd. De term wordt 
echter ook gebruikt voor door anderen waarneembare tekens (bewe­
gingen, geluiden, huidverkleuringen) die activatie van een vlucht-
systeem verraden. Bij veel dieren komen (op zijn minst) twee ver­
schillende vormen van vluchten voor: een zich verwijderen van de 
belager en een zich drukken en moeilijk zichtbaar maken. Waar­
schijnlijk gaat het hier om verschillende vluchtsystemen, die zich 
uiteraard niet gelijktijdig kunnen uiten. Bij verreweg de meeste dieren 
is vlucht het belangrijkste mechanisme voor de eigen veiligheid. Hoe 
kwetsbaarder het dier, des te eerder zal het zijn vluchtmechanisme 
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gebruiken. Jonge dieren hebben dan ook een lage vluchtdrempeï. 
Vlucht remt echter elke andere activiteit, ook die welke voor de 

ontwikkeling van een individu nodig is. Bij het jonge dier moet daar­
om het vluchtsysteem niet zonder reden geactiveerd zijn en daarvoor 
zorgt de aanwezigheid van de verzorgende ouder. Bij zoogdieren is 
interactie met de moeder uiterst belangrijk om het jonge dier te leren 
zijn vluchtsysteem adequaat te gebruiken. Plooy (1981) heeft waar­
genomen hoe met de moeder als centraal punt de kennis die de jonge 
chimpansee van de buitenwereld vergaart zich geleidelijk vergroot. 
Steeds verder strekt het zijn explorerende excursies uit, waarbij het 
toch telkens weer contact met de moeder opneemt. Bij het mensen­
kind gaat dit niet anders. Bij jonge rhesusapen (Harlow & Harlow, 
1962; Seay, e.a., 1962) en jonge katten (Baerends-Van Roon & Bae-
rends, 1979) die zonder moeder opgroeiden, bleef het gehele leven 
door in allerlei situaties en gedragsvormen een abnormaal grote 
angst aanwezig, die het optreden van doelmatig gedrag sterk kon 
verstoren. Zulke neurotische verschijnselen (o.a. fobieën) komen bij 
mensen veelvuldig voor en kunnen veelal in verband worden gebracht 
met evident slecht verlopende interacties met de ouders in vroege 
jeugdfasen. Er ontbreekt echter nog zeer veel aan kennis over hoe 
een optimale interactie zou moeten zijn. Nauwkeurige ethologische 
waarnemingen over de interactie tussen ouder en kind en het lang­
durig vervolgen van diens ontwikkeling zouden hiervoor nodig zijn. 

Interactie tussen gedragssystemen Tussen de neiging tot aanval en 
tot vlucht bestaat een nauwe oorzakelijke samenhang. Tijdens open­
lijke aanval kunnen vaak tekenen van angst worden waargenomen, 
die sterker worden naarmate het doel van een aanval dichterbij komt. 
Omgekeerd moet extreme vlucht zonder aanvalselementen kunnen 
voorkomen; wanneer echter aanval en vlucht gelijktijdig worden ge­
prikkeld - als het dier in het nauw wordt gedreven - zal de agressie 
uitzonderlijk hevig zijn. Bij ontmoetingen tussen soortgenoten kan 
men vrijwel steeds waarnemen dat de beide systemen tot op zekere 
hoogte worden geactiveerd. In de door Tinbergen en medewerkers 
ontwikkelde conflicthypothese (zie Baerends, 1975) wordt hieruit de 
evolutie van communicatiehandelingen verklaart. Ondanks het feit 
dat hierbij ritualisatie is opgetreden, is het waarschijnlijk dat de nei­
gingen tot aanval en vlucht ook nu nog telkenmale bij het optreden 
van mededelingsgedrag betrokken zijn. 
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De opbouw van een harmonische interactie van gedragssystemen 
en de invloed daarop van leerprocessen tijdens de ontogenie, was het 
onderwerp van het onderzoek van Kruijt (1964) over de ontwikkeling 
van het sociale gedrag van Bankivahoenders. Hierbij bleek, dat hanen 
hun soortspecifieke dreig- en baltshandelingen alleen dan in de ge­
schikte situaties en op de juiste wijze konden vertonen, wanneer zij 
gedurende bepaalde perioden in hun jeugd ervaringen hadden opge­
daan met soortgenoten. Terwijl het kuiken opgroeide, kwamen de ge­
dragssystemen voor vlucht, voor aanval en voor sexueel gedrag ach­
tereenvolgens geleidelijk tot uiting, wat, behalve uit het optreden van 
nieuwe groepen handelingen, ook bleek uit een inperking van de 
mogelijkheden van eerder aan de dag getreden systemen. De weder­
zijdse inhiberende invloed, die verschillende gedragsystemen van ge­
lijke orde op elkaar uitoefenen, heeft volgens Kruijt een stabiliserende 
invloed op het gedrag. Dieren die in het eerste levensjaar van contac­
ten met soortgenoten waren verstoken, missen deze stabiliteit in hun 
gedrag in een mate die ervan afhankelijk is wanneer en hoelang dit 
contact werd verhinderd. Hun agressie en hun vluchtgedrag kunnen 
plotseling in elkaar overgaan en fel uitschieten; deze reacties zijn 
vaak ondoelmatig op de situatie afgestemd. Harlow's proeven (Harlow 
& Harlow, 1962) wijzen erop, dat ook bij rhesusapen een harmonische 
integratie van de verschillende gedragssystemen via ervaring in de 
jeugd, d.w.z. tijdens spel, verkregen wordt. Verscheidene van de bij 
deze dieren met experimenten verkregen gedragsafwijkingen - waar­
van sommige treffende overeenkomst vertonen met 'case histories' uit 
de psychiatrische literatuur - bleken bij gelijke behandeling reprodu­
ceerbaar. Dit opent de gelegenheid om langs de weg van dierexperi­
menten ons inzicht in de mogelijke oorzaken van deze psychische 
stoornissen van de mens aanzienlijk te verdiepen. Ploog (1958, 1963) 
meent dan ook, dat het ethologische model van een organisatie­
structuur, bestaande uit met elkaar geïntegreerde en interfererende 
systemen, zal helpen om tot een begrip te komen van oorzaken van 
sommige endogene psychosen (zoals acute schizofrenie), waarbij 
verschillende gedragssystemen of onderdelen ervan, plotseling, vaak 
met geringe relevantie tot de situatie, en in slecht gecoördineerde af­
wisseling, tot uiting komen. Ploog pleit ervoor om bij het onderzoek 
van deze psychopathieën aan de studie naar de oorzaken van de des­
integratie van het 'Wirkungsgefüge' hoge prioriteit te geven (zie ook 
Baerends, 1979). 
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Interactie tussen twee gedragssystemen werd door Meves (1971) 
toegepast als een mogelijkheid voor therapie van nachtelijke angst-
aanvallen (pavor nocturnus), zoals die bij sommige kinderen regel­
matig voorkomen, vergezeld van- dromen waarin zij zich bedreigd 
voelen. De aanvallen blijken te verdwijnen wanneer men zulke kin­
deren tijdens de therapie geregeld gelegenheid geeft tot agressief 
spel. Door deze behandeling zou weer een harmonisch evenwicht 
tussen de neigingen tot aanval en vlucht worden ingesteld. Tinbergen 
& Tinbergen (1972) trachten het syndroom van kinderlijk autisme 
vanuit ethologisch gezichtspunt te benaderen in de zin van een con­
flict tussen de" neiging tot aansluiting bij anderen en de neiging tot 
vluchten. Zij suggereren dat bij autistische kinderen het vluchtsysteem 
een extreem lage drempelwaarde heeft en bepleiten een therapeu­
tische behandeling, waarbij de neiging tot vluchten doelbewust om­
laag wordt gebracht. Dienske (1977a en b) heeft langs ethologische 
weg onderzocht t.a.v. welke kenmerken een groep als 'autistisch' ge-
diagnostiseerde kinderen overeenkwamen. Hij vond dat lage waarden 
voor 3 kenmerken: aankijken, spreekinitiatieven en het voortzetten 
van een sociale interactie met een volwassene, samengingen. Voorts 
stelde hij vast dat deze kinderen sterker dan andere kinderen geremd 
waren in het opnemen van oogcontacten, maar niet met het afbreken 
ervan. Voor het ontwerpen van een therapie kunnen zulke gegevens 
van veel belang zijn. 

De ethologische gedachtengangen over gedragssystemen en over 
de effecten ervan, die optreden wanneer onverenigbare systemen 
gelijktijdig worden geactiveerd, hebben Groen (Groen & Welner, 
1966; Groen, 1969) geïnspireerd tot een hypothese over het ontstaan 
van psychosomatische storingen, zoals migraine, verhoogde bloed­
druk, maagzweren, enz. Hij wijst er op, dat met activering van een 
gedragssysteem niet alleen dwarsgestreepte spieren, maar ook ver­
schillende door het autonome zenuwstelsel geïnnerveerde spieren en 
klieren van de inwendige organen zijn gemoeid. Bij patiënten met 
psychosomatische stoornissen valt het vaak op, dat zij hun openlijk 
gedrag - de acties dus van hun skelet- en gelaatsspieren - afremmen. 
Gesuggereerd wordt nu, dat daarbij de autonome processen onver­
minderd of zelfs versterkt voortgaan en dat dit door leerprocessen 
('instrumental conditioning' van vegetatieve verschijnselen, zoals door 
Miller (1969) en medewerkers aangetoond), eventueel al tijdens de 
jeugd, wordt verstevigd en bestendigd. Groen (1955) heeft ook op de 

352 



mogelijkheid gewezen, dat activiteiten van het viscerale systeem, die 
op een ogenblik niet functioneel relevant zijn, als 'oversprong' zouden 
kunnen optreden. Baerends (1968) heeft getracht in dit kader een 
hypothese op te stellen over de veroorzaking van psychogene jeuk. 

Afwijkend sexueel gedrag De gedragingen die aan de paring voor­
afgaan en haar inleiden kunnen, evenals het gedrag tegenover een 
rivaal, als interacties tussen de neigingen tot aanval en tot vlucht 
worden begrepen. Bij een harmonisch ontwikkeld dier is dan het 
sexuele systeem in staat de schommelingen in die neigingen binnen 
een gebied te houden dat met het hofmaken correspondeert. Heeft 
het dier geen ervaring gehad in het gebruik van de systemen voor 
agressie en vlucht, dan bleek harmonie niet tot stand te komen. Het 
gebrek aan contact met soortgenoten maakte het aan de hoenders 
en apen bovendien moeilijk later de goede partner te herkennen en 
hun gedrag ten opzichte van de ander doelmatig te richten. Het 
abnormale gedrag bleek ook bij een langdurig verblijf onder sociale 
omstandigheden niet te verdwijnen. Het had de hardnekkigheid die 
men veelal voor inprenting typisch acht. 

Zulke bij dieren verkregen gegevens doen de vraag rijzen of en in 
welke mate storingen in de normale ontwikkelingsgang ten grondslag 
zouden kunnen liggen aan normafwijkingen van menselijk sexueel 
gedrag, vooral als deze in de persoon gefixeerd zijn. Tracht men 
deze vraag te beantwoorden, dan is het goed zich te realiseren, dat 
aan het normale heterosexuele gedrag op zijn minst de volgende 
elementen ten grondslag liggen: (1) besef van de eigen sexe, (2) her­
kenning van de andere sexe en (3) beschikbaarheid van het voor de 
eigen sexe karakteristieke sexuele gedragspatroon. Over de wijze 
waarop deze voorwaarden in een individu tot stand komen is aan 
verschillende diersoorten observationeel en experimenteel onderzoek 
verricht, dat het mogelijk maakt hypothesen op te stellen die ook op 
de mens kunnen worden betrokken. 

In de eerste plaats maakt zulk werk het onwaarschijnlijk dat de 
benodigde informatie zonder inschakeling van ervaring 'rechtstreeks' 
door de genen zou worden geleverd. Met betrekking tot punt 1, de 
eigen 'gender'-identiteit, is de bij verschillende zoogdieren gedane 
ontdekking van belang (Resko, 1973) dat omstreeks de geboorte bij 
mannelijke foeten de hersenen door dan zich in circulatie bevindende 
androgenen worden 'gemasculiniseerd'. Is in die periode mannelijk 
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hormoon niet in voldoende mate aanwezig, dan vertoont het dier 
later vrouwelijk gedrag. Punt 2, het herkennen van de geslachts-
partner, kan soms via sleutelprikkels geschieden, soms via leerpro­
cessen en vaak via een combinatie van beide. Bij vissen, vogels en 
zoogdieren zijn geprogrammeerde inprentingsprocessen gevonden, 
waarbij kennis omtrent essentiële kenmerken van de geslachtspartner 
wordt opgedaan nog voor een dier geslachtsrijp is geworden. Bij 
jeugdige mensapen komen sexuele spelletjes regelmatig voor. Ten 
aanzien van punt 3 dient allereerst te worden opgemerkt, dat bij alle 
tot nu toe goed bestudeerde diersoorten het uitvoeren van parings-
inleidings-handelingen van de andere sexe incidenteel voorkomt. Dit 
is verklaarbaar als men aanneemt dat elk van de handelingen met 
een bepaalde verhouding tussen agressie en vlucht (A/V-balans) 
correspondeert en dat het gebied waarover deze balans schommelt 
tussen mannetjes en wijfjes, althans in belangrijke mate, verschillend 
is. 

Door combinatie van dit soort gegevens lijkt het nu mogelijk het 
ontstaan in een individu van gefixeerd afwijkend sexueel gedrag ten 
aanzien van de partnerkeuze te begrijpen. Een begin van de afwijking 
zou kunnen ontstaan doordat de gevoelsmatige sex-identiteit in 
tegenstelling is tot de anatomische. Bijvoorbeeld als gevolg van een 
abnormaal hoge testosteronspiegel omstreeks de geboorte, in de 
vrouwelijke foet. Dit is mogelijk bij een uitzonderlijke combinatie van 
geslachtschromosomen, maar ook bij medicamenteuze toediening van 
hormonen. Transsexisme, het al op zeer jonge leeftijd (4-8 jaar) be­
staande gevoel tot de andere sexe te behoren, kan hiervan het ge-
gevolg zijn (Money & Ehrhardt, 1972). Meves (1967, 1971) meent 
dat in de periode van 4-7 jaar kinderen in niet-erotische toestand 
een algemene, maar relatief irreversibele, kennis opdoen van de 
kenmerken van de andere sexe. Later, in de puberteit, zou dan als 
het sexuele systeem wel geactiveerd is een nauwkeuriger fixatie op 
de partner optreden. Sommige feiten uit het verleden van personen 
met een gefixeerde afwijkende partnerpreferentie (sexegenoot of 
voorwerp) pleiten ervoor dat hier inprenting een rol zou kunnen 
spelen (Leonard, 1966). Uit een aantal beschreven gevallen kunnen 
bovendien aanwijzingen worden geput dat een sterk verschoven A/V-
balans, met name in de richting van vlucht de aandacht op het in­
adequate object heeft 'omgericht'. Zo'n verschuiving in de drangen-
balans kan dan bovendien maken dat gedragspatronen van de andere 
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sexe beschikbaar komen. De biologisch niet-functionele inprenting 
zou kunnen worden bevorderd door een van de anatomische en fy­
siologische gegevens afwijkend sexebesef en - al of niet in samen­
hang-met de verwerking van ervaringen op kleuterleeftijd. In het 
bovenstaande is op verschillende plaatsen gebleken hoe een perma­
nente verschuiving van de A/V-balans in de richting van angst tot 
stand kan komen; waarschijnlijk kunnen genen hiertoe ook meer 
rechtstreeks bijdragen. Deze hypothetische gedachtengang (zie voor 
nadere uitwerking Baerends, 1980) maakt het waarschijnlijk, dat een 
veelvoud van oorzaken, soms op elkaar gesuperponeerd, yoor af­
wijkend sexueel gedrag verantwoordelijk kunnen zijn en laat zien 
dat een discussie of zulke normafwijkingen aangeboren of verworven 
zijn niet zinnig is. 

Het ligt na deze uiteenzetting voor de hand het optreden van 
sexuele geweldadigheden met een verschuiving van de A/V-balans 
in de richting van agressie in verband te brengen. Aangezien bij 
dierproeven vaak is gebleken, dat bij zo'n verschuiving geen zaad­
uitstorting kan plaatsvinden, lijkt een verdere stimulatie van agressie 
door frustratie in zo'n situatie niet onwaarschijnlijk. 

Desintegratie In het voorgaande werd betoogd dat de potentiële 
mogelijkheden van het gedragsmechanisme zich slechts goed kunnen 
ontwikkelen wanneer de tengevolge van het ontwikkelingsprogramma 
'verwachte' terugkoppeling van de activiteiten wordt ontvangen, in 
analogie met de wijze waarop een nieuw embryonaal weefsel door 
inductie vanuit een eerder geïnduceerd weefsel kan ontstaan. Door 
deze wisselwerking ontstaat het geïntegreerde gedrag van het individu 
(Ambrose, 1964: 'an individual is moulded into a unique personality'). 

Bij het uitblijven van de vereiste terugkoppelingen komt de inte­
gratie niet tot stand of loopt zij, indien reeds aanwezig, gevaar te 
verbrokkelen. Dit alles geldt niet alleen voor de integratie van de 
verschillende mechanismen in de gedragsorganisatie van het individu, 
maar ook voor de integratie van het individuele gedrag in het ont­
wikkelingsproces van de sociale gemeenschap. 

Wanneer het bereiken van de eindhandeling of eindsituatie waarop 
het systeem is gericht (zie p. 315) op moeilijkheden stuit, reageert het 
dier met, achtereenvolgens, verschillende reacties. In de eerste plaats 
wordt het zoekgedrag herhaald en/of worden alternatieve elementen 
eruit geprobeerd. Vervolgens kan agressie optreden (frustratie-agres-
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sie), waarmee inderdaad soms het bereiken van het doel kan worden 
geforceerd. Herhaald falen leidt echter ook tot activatie van de nei­
ging tot vlucht. Steeds meer zullen dus interne conflicten tussen 
gedragssystemen optreden, gekenmerkt door niet rechtstreeks functio­
neel gedrag en een onvolledig, ambivalent, omgericht of oversprong-
karakter. Wanneer zulk 'irrelevant' gedrag bij de mens herhaald en 
vaak ook langdurig voorkomt, pleegt het als neurotisch te worden 
geclassificeerd. Baerends (1976a) heeft voor dat gedrag een model 
ontworpen dat kan verklaren waarom hetzelfde 'neurotische' gedrag 
bij verschillende soorten storingen (van de motoriek, de perceptie, 
het codereri, opslaan en decoderen van ervaringen, de synaptische 
overdracht, de externe situatie) zal optreden, mits deze maar een 
aantasting Van een der schakels in de regelkring van het geactiveerde 
systeem impliceren. 

Op deze plaats van mijn betoog is vooral verandering van de 
buitenwereld van belang. In een maatschappij, waarin wij zoveel 
factoren uit het oorspronkelijke milieu van de mens hebben ver­
anderd, moeten we daarom bedacht zijn op mogelijke desintegratie-
verschijnselen. In het kader van de individuele persoonlijkheid vraagt 
men zich dan af of in onze moderne westerse gemeenschap het 
gevoel van onvrede, nutteloosheid en wanhoop toeneemt (met daar­
aan gekoppeld het druggebruik). In het kader van de sociale gemeen­
schap lijkt een toeneming merkbaar van niets ontziende criminaliteit 
en van conflicten en rellen tussen groepen binnen een gemeenschap, 
die zich vaak uiten met een vernielende kracht, die even zinloos als 
benauwend is. Lorenz (1970, 1971) meent inderdaad, dat men hier 
van desintegratie van het gedrag kan spreken en hij oppert daarvoor 
een aantal ethologische oorzaken. Net als bij zijn agressieboek kan 
men betreuren dat het hier om beweringen gaat die niet door critisch 
onderzoek worden geschraagd. Maar net als ten aanzien van de 
agressie zijn die gedachten zo belangrijk dat zij zulk onderzoek 
rechtvaardigen en een hoge urgentie geven. Lorenz noemt o.a. de 
vernieling van de ons omringende natuur, waardoor een mogelijkheid 
voor specifieke terugkoppelingen van gedragingen wegvalt. Voorts 
denkt hij aan de voortdurende toeneming van de op een ieder in­
werkende prikkels; doordat er steeds meer mensen komen, die zich 
met meer goederen omgeven, meer lawaai maken en zelfs, via tele­
foon en televisie, aandacht vragen wanneer ze fysiek niet ter plaatse 
zijn. We weten uit de proeven met mensen die enige tijd in een con-
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stant prikkelarm milieu werden geïsoleerd (Zubek, 1969), dat hier­
door het gedragsmechanisme tijdelijk desintegreert; er zijn aan­
wijzingen, dat dit eveneens gebeurt bij een prikkeling die het optimale 
ver overschrijdt. Eén van de reacties is dan een zich isoleren en 
afwenden, dat aan autisme herinnert en een vermindering van sociaal 
gevoel impliceert. Territoria kunnen tegen overprikkeling een bevei­
liging vormen, maar bij te hoge dichtheid stort het territoriumsysteem 
in. Een derde punt betreft de betekenis van traditie als mechanisme 
voor informatie-overdracht bij de mens. Aan het begin van dit 
hoofdstuk werd reeds betoogd dat ons vermogen tot gearticuleerde 
spraak en de doorslaggevende invloed daarvan op de ontwikkeling 
en de betekenis van cultuur tot een unieke positie van de mens 
moest leiden. Toch kleeft aan informatie-overdracht via traditie 
een groot risico. De betrouwbaarheid ervan is niet, zoals die van de 
genetische informatie, via zeer vele generaties door een scherpe 
selectiedruk getoetst. Hoe onderscheidt men 'sense' van nonsens? Het 
is duidelijk dat lange tijd de ouderdom van een informant als een 
criterium werd gebruikt. Dat lijkt een zinnige, rechtstreekse maatstaf 
voor de overlevingswaarde van de informatie. Ook zijn er aanwij­
zingen, dat gedragspatronen eerder van'ranghogere, dan van rang­
lagere individuen worden nagebootst; dat zou betekenen dat het rang­
ordesysteem belangrijk zou zijn voor zulke leerprocessen. Tast men -
om wat voor reden ook - terecht of ten onrechte de autoriteit van de 
ranghogere aan, dan valt daarmee informatie weg, welke wij 
krachtens onze gedragsstructuur toch verwachten en die wij daar­
om wel eens niet zouden kunnen ontberen. Eén van de oorzaken 
waardoor in onze maatschappij het gezag van een oudere ranghogere 
wordt aangetast, is het feit dat door de snelle ontwikkeling van we­
tenschap en technologie, van de nieuwe generatie vaardigheden en 
kennis verlangd worden, die de oudere generatie nog niet had en dus 
ook niet kan overdragen. De antagonistische instelling t.a.v. de 
oudere generatie - die ook een biologisch zinvol verschijnsel kan zijn 
(bijvoorbeeld als een dispersiemechanisme) - wordt hierdoor ver­
vroegd en verscherpt en komt met de kennisoverdracht in conflict. 

Experimenteel is het desintegratieproces bestudeerd door Calhoun 
in kolonies van ratten en muizen die de gelegenheid kregen zich bin­
nen een beperkte ruimte, maar met ad libitum voedsel, water en nest-
gelegenheid, te ontwikkelen. In de rattenproef (Calhoun, 1962) wer­
den de gemiddelde dichtheid en het aantal ontmoetingen tussen dieren 
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van de populatie in een deel van de ruimte verhoogd door hen te 
leren bij voorkeur in dat< deel en in eikaars gezelschap te eten. In het 
muizenexperiment (Calhoun, 1970) groeide de populatie geleidelijk 
aan tot na 700 dagen een piek van 2200 individuen was bereikt. 
Sinds echter (na 400 dagen) een aantal van 1000 individuen werd 
gepasseerd, was-evenals in de dichtbevolkte buurt van het ratten-
experiment - een toenemende stress-toestand merkbaar, met veel on­
derlinge agressie, onvolkomenheden in het moedergedrag en daling 
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Fig. 14. Invloed van de grootte van de groep op het optreden van agressie 
en samenwerking in groepen van normale, autistische en hersenbeschadigde 
kinderen. Naar Hutt & Vaizey (1964). 
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van de vruchtbaarheid. Na de 700ste dag daalde de populatiesterkte 
snel, onder voortzetting van deze desintegratieverschijnselen en zon­
der dat, althans binnen een jaar, herstel optrad. 

Een toeneming van agressie en een afneming van sociaal gedrag 
vonden Hutt & Vaizey (1964) ook bij verhoging van het aantal ont­
moetingen van in groepen spelende kinderen (fig. 14). Kinderen met 
hersenbeschadiging vertoonden de agressiestijging in sterkere mate. 
Autistische kinderen vertoonden deze reacties op de omgeving niet, 
maar zij zochten in tegenstelling tot de beide andere groepen, bij 
toeneming van het aantal steeds meer de wanden van de kamer op. 

Ethologie van de mens en overheidsbeleid 

Proeven met dieren brengen ons zo op gedachten, die uit onder­
zoek aan de mens alleen wellicht niet tevoorschijn zouden komen. 
Wij kunnen de aan dieren verkregen gegevens niet rechtstreeks op de 
mens toepassen, maar wel trachten te toetsen of de waargenomen 
verschijnselen ook voor de mens opgaan. Bij allerlei vormen van 
planning over het milieu van de mens zouden wij er rekening mee 
moeten houden,, dat de bij dieren gevonden^verschijnselen, zelfs al zijn 
ze bij de mens nog niet aangetoond, toch mede voor de mens zouden 
kunnen gelden. Zo mogen wij, met hetgeen wij nu weten over de 
ontwikkeling van gedrag bij dier en mens, de enorme betekenis van 
de band tussen moeder en kind niet onderschatten, bij het bepalen 
van de verzorgingsdienst in ziekenhuizen, bij het bezien van de pro­
blematiek van 'werkende vrouwen", van instellingen als crèches, com­
munes, e.d., maar ook bij het eventueel maken of handhaven van een 
adoptiewetgeving, waarbij het nog mogelijk zou zijn, dat het door een 
pleegmoeder opgevoede kind wordt opgeëist door de natuurlijke moe­
der nadat de critische leeftijd van 6 maanden, waarop de persoonlijke 
binding met de verzorgster begint, is gepasseerd. 

Dieren en mensen die in een nieuwe omgeving worden gebracht, 
gaan deze verkennen zodra de door de ingreep opgewekte angst vol­
doende is afgezakt om dit exploratiegedrag toe te laten. Ze komen 
niet eerder tot rust - en dat geldt ook voor het goed functioneren van 
veel van hun fysiologische processen - voordat zij met de nieuwe om­
geving vertrouwd zijn; vaak komen zij bovendien nooit tot rust wan­
neer die omgeving niet aan bepaalde 'verwachte' kenmerken voldoet. 
Wij, die onze omgeving kunstmatig geheel kunnen veranderen, zou-
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den dan toch wel eens mogen weten, wat wij op grond van de orga­
nisatiestructuur van ons gedrag eigenlijk van onze omgeving ver­
wachten, welke prikkels wij ervan nodig hebben om goed te kunnen 
functioneren. Dat wij ons hiervan bewust zijn blijkt o.a. uit al het 
gepraat over de betekenis die recreatie voor ons welzijn zou hebben. 
Maar desondanks ontbreekt het toch nog aan fundamenteel onder-

. zoek naar wat nu voor recreatie essentieel is, evenals voor steden- en 
huizenbouw. Het feit, dat bewoners van lage landen zich op den 
duur niet behaaglijk voelen in het bergland, en omgekeerd, en dat 
het verlangen om terug te keren tot vroegere woonomstandigheden 
soms zeer sterk kan worden, ook al waren die omstandigheden ob­
jectief bezien zeer slecht, pleit voor een invloed van leerprocessen, 
die misschien wel het karakter van inprenting hebben. Maar daar­
naast stellen wij wellicht ook eisen die niet door ervaring met een 
bepaald milieu verkregen zijn. Wij dienen dit alles eigenlijk te weten, 
voordat wij ons oorspronkelijke milieu stukmaken en nieuwe verzin­
sels opbouwen. 

Ten aanzien van de persoonlijke levenswijze is dank zij de genees­
kunde veel meer bekend. Toch kan ook daar de etholoog belangrijke 
punten helpen aangeven, zoals t.a.v. de betekenis van circadische rit­
men bij de dagindeling, de oorzaken van psychosomatische afwijkin­
gen en de invloed van de voedingswijze en het gebruik van medicijnen 
op de hier telkens weer gereleveerde interactie tussen moeder en kind 
(Richards & Bernai, 1972). 

De visserijbioloog Michael Graham maakt in zijn boek 'Human 
Needs' (1951, p. 154) in een hoofdstuk over opvoeding van kinderen 
de volgende opmerking: 'we can rely partly on the social training that 
children demand instinctively,... we can also rely on what parents 
unconsiously train their children to, because the most effective 
training by parents is done without thinking. Those parents who 
essay to use their reason of how children should be brought up might 
reflect that the problem of the right upbringing of children is rather 
too difficult to be amenable to the reasoning powers of one young 
couple'. Maar uit wat hij verder zegt is toch ook duidelijk, dat ook 
hij van mening is, dat het onder de huidige omstandigheden onont­
koombaar is, dat wij deze problematiek wel binnen de 'reasoning 
powers' van de wetenschap trachten te brengen. 
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Multidisciplinair gedragsonderzoek 

De wetenschappelijke aanpak van het algemene probleem om de 
mens zo lang mogelijk in harmonie met zijn milieu te laten leven, is 
geen zaak voor een enkele discipline. Een belangrijke inbreng van de 
ethologie werd in deze voordracht bepleit; maar ook psychologie, 
pedagogie, psychiatrie, anthropologie, sociologie en politicologie zul­
len hun aandeel moeten blijven leveren of liefst vergroten. Voor een 
aantal problemen, zoals bijvoorbeeld dat van de oorlog en van de 
'survival value' van verschillende samenlevingsvormen, van verande­
ringen van de leeftijdsopbouw van de menselijke populatie als/gevolg 
van geboortebeperking en geneeskunde, enz., zullen bijdragen van 
nog andere takken van wetenschap, zoals historie en economie, on­
ontbeerlijk zijn. Grenzen tussen al deze vakken dienen te vervagen 
en dat moet worden bereikt doordat men eikaars taal wil aanhoren 
en begrijpen; niet door hem slechts, zoals nog te veel voorkomt, met 
onvoldoende beheersing te spreken. Wij zouden heel ver kunnen ko­
men als wij voor dit werk om te voorkomen dat wij 'naar de maan 
gaan', over een organisatie zouden beschikken gelijkwaardig aan die 
welke de retourvluchten naar dit hemellichaam verzorgde. In alle 
betrokken disciplines bestaan voor dit werk tal van hypothesen en 
gedachtengangen; wat wij echter bovenal nodig hebben zijn feiten. 
De ethologie is nu in. een positie om in principe feiten over het ge­
drag van de mens te kunnen gaan leveren. De methoden van waar­
nemen en conclusies trekken, ontwikkeld aan veel onderzoek met 
dieren, zijn nu ook op mensen, vooral kinderen, beproefd (Ambrose, 
1968; Hutt & Hutt, 1970; Blurton-Jones, 1972a). Het gedrag van de 
mens is weliswaar veel ingewikkelder, maar de choreografie kent 
methoden (Labanschrift) om het tot in details te beschrijven, met 
polygrafische technieken kunnen verschillende metingen aan gedrag 
gelijktijdig worden geregistreerd (Prechtl & Lenard, 1968), en het 
moderne rekentuig brengt het hanteren en bewerken van de uitge­
breide hieruit resulterende gegevens binnen ons bereik. 

We moeten wel verwachten, dat toepassing van de op deze wijze 
verkregen wetenschappelijke kennis moeizaam zal verlopen, want 
evenals bij andere consequenties van het aanvaarden van natuurwet­
ten (maatregelen tegen overexploitatie van natuurlijke voedsel- of 
grondstoffenbronnen, milieuverontreiniging) zullen de te nemen maat­
regelen voor sommige personen of groeperingen in eerste instantie 
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onaangenaam moeten zijn. Wie aan de belangen en ideologieën van 
individuen of groepen beslist prioriteit wil geven boven het aanvaar­
den van natuurwetten, heeft aan de objectieve wetenschappelijke ken­
nis, waarvoor ik pleit, geen behoefte en zal zich zelfs wellicht genoopt 
voelen het vergaren van die kennis te belemmeren. Maar zo'n politiek 
is in wezen struisvogelpolitiek, die - en ook dat is een ethologisch ge­
geven - niet door struisvogels maar wel door mensen wordt bedreven! 
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menselijk gedrag 256 e.v., 318, 336 

e.v. 
mimicry 229, 297 
mimiek 319, 321, 323 
modegedrag bij primaten 276 
moedergedrag 358 
monogaam 307, 308 
motivatie 48 e.V., 291, 293, 294 
, algemene 51 
, specifieke 51, 53, 313 

motivatie-analyse 77 
motivationele netwerken 109 
motorisch systeem 104 
muizen 290, 357, 358 
, dans- 129 
, huis- 123, 132 

mutatie 139 

nature-nurture thema 158 e.v., 284 
neo-darwinisme 137 e.v. 
Nereis diversicolor 184 
nestbouwgedrag bij kanarie 55 
neuronen 80 e.v. 
neurose 356 
nieuwsgierigheid 278, 283 

oecologische 
- nis 336, 343 
- technieken 250 
- variabelen 243 
omleren 317 
omrichten 315, 323, 354 
ontogenie 316, 351 
- van gedrag 158, 316, 345 
ontwikkelingsfase 329 
- processen 337 

- programma 338, 355 
operant 342 
opprikgedrag bij klauwwieren 215 
opvliegintentie 154 
orgaanreacties 200 
organisatie van gedrag 321 
organisatiemechanisme 312 
organisatiestructuur 312 e.v., 331 

e.V., 336, 342, 345, 360 
, soortspecifieke 318 

overheidsbeleid 359 e.v. 
oversprong 315, 323, 352 
ouderinvestering 302, 303 

paarband 307, 308 
Pan troglodytes 233 
Papio 239 
- cynocephalus 236, 255 
- hamadryas 236, 247, 255 
paringssnelheid bij Drosophila 122 

123, 127 
paringstype 299, 300 
parkieten 221 
parthénogenèse 298, 299 
partnerkeuze 174, 305, 354 
Pavlov, onderzoek van 9, 187, 200 
pavor nocturnus 352 
perseveratie-consolidatie theorie 199 
Piaget 329 
plasticiteit 347 
pleegouders 
- bij vink 174 
- bij weduwvogels 219 
Ploceidae 218 
poetsen 154, 227 
polyandrie 304, 308 
polygynie 307, 308 
populatiesterkte 320 
predatie 31, 229, 244 
prikkel-specifiek 45 
prikkelsituatie 312, 313 
, supernormale 316 
, uitwendige 313 

programma 315, 327, 330, 336, 337 
promiscuïteit 308 
psychose 351 
psychosomatisch 344, 352, 360 
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quasi-planmatigheid 142, 150, 152, 
164 

rafelen van huismuizen 132 e.v. 
rangorde 343, 347, 357 
ratten, selectie op intelligentie 120 
reactie-specifiek 45 
recombinatie 139, 298 e.v. 
recreatie 
reflex 42 e.V., 186, 312 
, latentietijd bij 42 
, na-effect bij 43, 61 

reproductieve isolatie 295, 298 
resource holding potential, RHP, 

292-294 
, na-ontlading bij 43 
, summatie bij 44 
, vermoeidheid bij 44 

regelkring 356 
rhesusapen 176, 177, 266, 350, 351 
ritualisatie 156, 227, 350 
roest 309 
ruimtelijke verdeling van individuen 

224 

saccharine 194 
salamanders 211 
samenlevingsvormen 242 
scholeksters 222 
selectie (natuurlijke) 27, 30, 31, 139 

244, 289 e.V., 310, 337 
- op leervermogen 217 
, sexuele 289, 302 

selectieve aandacht 102 
sensorische systeem 101 
sequentie-analyse 53 
sexe 301 e.v. 
sexe-verhouding 302, 305 
sexualiteit 299 e.v. 
sexuele activiteit 48-49, 57, 273, 351 

e.v. 
, voortplanting 294, 297 

siergedrag bij primaten 260 
signaalhandelingen 152 
simultane activering 323 

sleutelprikkels 316, 324, 354 
sociaal gedrag 2, 223, 310 
, functie van 240 
, ontwikkeling van 176 

sociobiologie 16, 288 e.v. 
soorttypische kenmerken 182, 210 
spel 266, 290, 351 
spraak 357 
springspinnen 58 
stambomen 151-152 
stekelbaars 19, 28, 30, 33 e.v., 41, 

48-49, 56 e.V., 72 cv/, 161, 212, 
231 

stimulus-responsie sequenties, soort-
typische 182 e.v. 

stress 348, 358 
subjectieve verschijnselen 3.11 
supernormaal 324, 326, 327 
surrogaatmoeders 177 
survival value 310 
symbiose 230 

taal 335, 361 
taxis-component 40-43 
territoriumgedrag 36 e.V., 292 
- van meeuwen 148, 245 
- van de stekelbaars 33 e.v. 
terugkoppeling 314, 315, 338, 356 
thermoregulatie 94-96 
Theropithecus gelada 239, 248 
Tinbergen 15 
toevalsverdeling van individuen 224 
traditie 221, 250, 317, 357 
trial and error 334 
Tryon-effect 124, 128 

vacuüm-handelingen 46, 313 
variatie 115 
vaste patronen 313 
ventileren bij stekelbaars, zie waaier­

gedrag 
vergeetproces 189, 190 
verwachtingswaarde 315 
verzoeningsgebaar bij drieteen-

meeuw 143 
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Viduinae 218 
vink 42-43, 174, 208, 210 
, goud- 117 
, pracht- 219 

vlucht 72, 293, 323, 349 e.V. 
voedselzoekgedrag 208 
, flexibiliteit van 214 

voortplantingsgedrag 22 
- bij muizen 133 
- bij stekelbaars 232 
- succes 289 

waaiergedrag bij stekelbaars 19 e.v., 
27, 40, 62, 63, 72 e.v. 

weduwvogels 218 
wenkbrauwgroet 319, 341 
werkende vrouwen 359 
werktuiggebruik 262, 270, 282, 332 
we ver vogels 218 

zalm, oriëntatiemechanismen 22 
zandhappen bij stekelbaars 40, 59-

60 
zang 
- bij song sparrow 173 
- bij vinken 170 e.v. 
zeeduivel 229 
zeeduizendpoot 184 
zelfbewustzijn 335 
zenuwstelsel, centrale (czs) 46, 64 

e.V., 68, 75, 79-84 
zigzagdans bij stekelbaars 47, 234 
zoekgedrag 56, 315, 355 
zomertaling 228 
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