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Mijne Heren Curatoren, 
Dames en Heren Hoogleraren, Lectoren, 
Docenten en Leden van de Wetenschappe
lijke Staf, 
Dames en Heren Studenten, en voorts Gij 
allen, die deze plechtigheid met Uw tegen
woordigheid vereert, 

Zeer geachte toehoorders, 
De student, die in het begin van deze eeuw dierkundige colleges 

volgde, kreeg volgens tegenwoordige opvattingen een eenzijdige op
leiding. De zoölogie, die in die tijd aan de Universiteiten gedoceerd 
werd bestond in hoofdzaak uit de vergelijkende ontleedkunde van 
de gewervelde dieren en de vormleer en systematiek van de lagere 
dierlijke organismen. Het is duidelijk, dat dit ten nauwste verband 
hield met de ontwikkeling van de verschillende richtingen binnen 
het vak. Wel was er omstreeks de eeuwwisseling reeds een duidelijke 
differentiatie in de biologie merkbaar, maar deze was nog nauwe
lijks in het zoölogisch onderwijs binnengedrongen. 

Ik wil trachten de ontwikkeling van de dierkundige onderweten
schappen zeer in het kort te schetsen. Slechts bij één vak, de oeco-
logie, zal ik uitvoerig stilstaan. Ik doe dit met een tweeledig doel. 
Enerzijds wil ik hierdoor de aard der betrekkingen, die tussen de 
verschillende biologische subwetenschappen kunnen bestaan, weer
geven. Anderzijds hoop ik het eigen karakter van de oecologie zo
danig te belichten, dat hieruit de veelzijdigheid van dit jonge vak, 
dat nog weinig toepassingen heeft gevonden, voldoende duidelijk 
wordt. Ik zal mij hierbij primair op een zoölogisch standpunt plaat
sen. Voor een goed inzicht in de oecologische vraagstelling is het 
evenwel niet doenlijk de botanische aspecten van het vak geheel 
terzijde te stellen. 

Laten wij een ogenblik terugkeren naar het midden van de vorige 
eeuw, de tijd, waarin Darwin zijn beroemd geworden boek „The 
origin of species by means of natural selection" het licht deed zien. 
De vormleer en de ontleedkunde, met inbegrip van de studie der 
embryonale stadia en de rangschikkingsleer of systematiek der die
ren waren toen reeds ver gevorderd. Toch krijgt de anatomie eerst 
omstreeks de eeuwwisseling een meer functioneel karakter en ook 
de embryologie bouwt onder Roux pas in de laatste decenniën van 
de vorige eeuw een meer causale vraagstelling op en ontwikkelt 
zich tot experimentele of fysiologische embryologie. De systematiek 
boekt onder invloed van het Darwinisme een grote vooruitgang 
in de tweede helft van de vorige eeuw, waarbij het natuurlijke 
indelingssysteem ontstaat, waaraan de afstamming of fylogenie der 



dieren ten grondslag ligt. In betrekkelijk recente tijd ontwikkelde 
zich binnen dit vak een richting, waarin het probleem der soort
vorming centraal staat. Deze nieuwe richting kon ontstaan, omdat 
de ordening, indeling en beschrijving in enkele diergroepen om zo 
te zeggen „klaar" was. 

De fysiologie, die alle processen onderzoekt, die zich binnen 
het organisme afspelen, was omstreeks 1850 reeds oud, maar had 
nog voornamelijk betrekking op de mens. Wel experimenteerde 
men reeds aan enkele vogels en zoogdieren, waardoor men vele be
langrijke functies had leren kennen, zoals die van de spijsverterings
sappen, het hart en de bloedsomloop en de spiercontractie, maar 
een vergelijkende fysiologie, die de levensverrichtingen der dieren 
uit zeer verschillende diergroepen bestudeert, ontwikkelt zich pas 
in het begin der twintigste eeuw. Nog later maken de biochemie en 
de endocrinologie zich door specialisatie uit de algemene fysiologie 
los. 

Andere vakken stonden in Darwins tijd nog in de kinderschoe
nen. Zo was omstreeks 1840 de celkern ontdekt en werd de algemene 
celtheorie opgebouwd, die de stelling verdedigde, dat alle organis
men uit cellen waren opgebouwd. Spoedig daarna ontdekte men 
de cel- en kerndeling. Een grote vlucht namen de cel- en weefsel
leer echter pas aan het eind van de negentiende eeuw door de ver
dere ontwikkeling van het microscoop. Eerst in de twintigste eeuw 
verkrijgt de histologie een causale vraagstelling door de methode 
van Harrison en Carrel om weefsels op voedingsbodems te kweken. 

Onder invloed van de evolutieleer van Darwin, waarin het me
chanisme van de verandering der diersoorten een voor velen aan
vaardbare basis verkrijgt, hebben zich verschillende biologische 
subwetenschappen ontwikkeld, die direct of zijdelings met het pro
bleem der soortsverandering verbonden zijn, zoals de palaeozoölogie 
en de fylogenie, die de fossiele diervormen en hun veranderingen 
bestuderen, de zoögeografie, die een verklaring zoekt voor de ver
spreiding der dieren op aarde en de erfelijkheidsleer, die studie 
maakt van de structurele basis der erfelijke eigenschappen, van 
hun overerving en de mutaties, die er in kunnen optreden. De ont
wikkeling van het laatste vak kreeg eerst een krachtige stoot door de 
herontdekking van de wetten van Mendel omstreeks 1900. 

Het was alweer Darwin, die het waarnemen; van het gedrag der 
dieren stimuleerde. Vóór zijn tijd zag men de dieren zeer antro
pomorf en vatte men hun uitingen zeer menselijk op. Later ont
wikkelde zich deze richting van onderzoek tot de dierpsychologie, 
waarin men de subjectieve verschijnselen, zoals sentimenten, emo
ties en verwachtingen centraal stelt. In betrekkelijk recente tijd 
vormde zich de etologie, die zich ten doel stelt de gedragingen van 
dieren in ketens van oorzaak en gevolg te analyseren. 

Dit uiterst summiere overzicht van de ontwikkeling der ver-



schillende richtingen in de biologie maakt het begrijpelijk, dat 
vele vakken in het begin van de twintigste eeuw nog geen onder
deel uitmaakten van de zoölogische opleiding. Thans, vijftig jaren 
later, is dit geheel anders. Hoe snel de differentiatie zich heeft vol
trokken moge blijken uit het grote aantal vakken, waarvan een 
zoölogisch student thans moet kennis nemen en waaruit hij voor 
specialisatie een keus kan doen. Ik noem systematiek, vergelijkende 
anatomie, vergelijkende fysiologie, endocrinologie, biochemie, bio
fysica, embryologie, cytologie, zoögeografie, palaeozoölogie, erfelijk
heidsleer, parasitologic, toegepaste entomologie, oecologie en eto-
logie. 

De zoölogie geeft dus een sterke specialisatie te zien. Geen van 
de richtingen kan zich echter geheel losmaken van alle overigen. 
Hun onderlinge band is vaak zo nauw, dat de groei van het ene 
vak sterk afhankelijk is van de vorderingen in andere richtingen. 
De aard der betrekkingen, die tussen de verschillende subweten
schappen kunnen bestaan, wil ik trachten weer te geven aan de 
hand van de oecologie. Dit vak kwam tot nu toe niet ter sprake. 
Toch is het, zoals men in de meeste handboeken lezen kan, reeds 
zeer oud. Wanneer we uitgaan van de door Haeckel in 1878 gegeven 
definitie: oecologie is de wetenschap, die de betrekkingen bestu
deert tussen levende organismen en hun biotisch en abiotisch 
milieu, dan kunnen we teruggaan tot Aristoteles, die in zijn „His-
toria Animalium" reeds wijst op de afhankelijkheid van het voor
komen van bepaalde diersoorten van de fysiognomie van het woon-
terrein. Toch kwam de oecologie als tak van wetenschap eerst om
streeks 1920 tot sterke ontwikkeling, terwijl het vóór die tijd uit een 
vrij populaire vorm van biologie bestond, die we gewoonlijk met 
de naam „natuurlijke historie" aanduiden. Het vak is dus zeer jong 
en eerst in recente tijd ontwikkelt zich een lijn in.' de vraagstelling 
van de vele problemen, die onder het etiket „oecologie" worden 
bestudeerd. 

Om een beeld te krijgen van de plaats van de oecologie te midden 
der biologische subwetenschappen zijn we gedwongen door te drin
gen in de oecologische vraagstelling. Gaan we hierbij uit van de zo
juist genoemde definitie van Haeckel — onderzoek van het verband 
tussen het organisme en het milieu — dan stuiten we op een moei
lijkheid. 

Het milieu is de omgeving waarin het organisme woont of ver
blijft. Het wordt in de oecologie opgevat als een complex van fac
toren van zeer verschillende aard, die men splitst in abiotische en 
biotische. Tot de eersten rekent met de fysico-chemische eigen
schappen van de bodem, het water en de atmosfeer. Onder de twee
de groep brengt men alle organismen, die het milieu bewonen, dus 
zowel het studie-object, als diens soortgenoten als alle andere soor
ten van dieren en planten. 



Een organisme onderhoudt evenwel betrekkingen met milieu
factoren, die we niet tot de oecologie rekenen, maar tot de psy
chologie, de etologie, de sociologie of de fysiologie. Ik noem de door 
Von Frisch zo bekend geworden bijendans en het baltsgedrag van 
vogels als voorbeeld van psycho-etologische betrekkingen met bio-
tische milieufactoren en de invloed van de daglengte op de voort-
plantingscyclus van gewervelde dieren als voorbeeld van een fysio
logische betrekking met een abiotische milieufactor. 

Bij het onderzoek van deze betrekkingen staat het verschijnsel 
centraal en men tracht dit in ketens van oorzaak en gevolg te ana
lyseren. Het begrip milieu wordt hierbij geheel losgelaten. Voor 
de oecoloog is dit onbestaanbaar, omdat deze juist de plaats van het 
organisme in het milieu centraal stelt. Dit uitgangspunt van de 
oecologie zal ik in het nu volgende verder uitwerken. 

De aarde wordt bewoond door een groot aantal soorten van or
ganismen. Slechts zeer weinigen zijn kosmopolitisch. De meesten 
bewonen slechts een deel van een continent en binnen hun verbrei
dingsgebied komen zij geenszins regelmatig voor. Dit komt, door
dat elke soort zeer bepaalde eisen aan zijn woonterrein stelt. Dit 
heeft tot gevolg, dat de soorten waarvan de eisen grotendeels over
lappen in eenzelfde gebied of zelfde terreintype voorkomen. Het 
geheel van organismen, dat zo'n bepaald gebied bewoont, heeft men 
een levensgemeenschap of biocoenose genoemd. De grenzen van zo'n 
terreintype worden bepaald door de fysico-chemische eigenschappen 
van de bodem, de atmosfeer of van het water. Het karakter van de 
vegetatie wordt in de praktijk als indicator gebruikt. 

Hoewel de verschillende levensgemeenschappen onderling sterk 
kunnen verschillen in de specifieke en kwantitatieve samenstelling 
van hun organismen is het wezen van hun organisatie steeds gelijk. 
Ik zal dit toelichten door uit te gaan van de kringloop van de stof. 

Een van de kenmerken van het leven is de stofwisseling, waarbij 
uit het milieu opgenomen stoffen worden omgezet tot energie en 
bouwstoffen. Hierbij ontstaan eindprodukten, die weer in het 
milieu worden uitgescheiden. 

Bij de energie-produktie, de z.g. dissimilatie, welke nodig is voor 
handhaving van het leven van het protoplasma, voor beweging en 
voor energie-vragende opbouw of z.g. assimilatieprocessen, wordt 
waterstof aan meestal organische stof onttrokken en via een reeks 
van chemische enzymreacties aan zuurstof gebonden, een proces, dat 
bekend is onder de naam van oxybiose of ademhaling. 

Een belangrijke groep van organismen verkrijgt evenwel de be
nodigde energie door intramoleculaire omzettingen van organische 
stoffen, zonder dat hiervoor zuurstof uit het milieu wordt opgeno
men. Deze processen zijn bekend onder de naam van anoxybiose of 
gisting en rotting. 



Bij de produktie der bouwstoffen vinden intracellulair zeer vele 
chemische omzettingen plaats van organische en anorganische stof
fen. Hierbij worden bouwstoffen verkregen, welke nodig zijn bij de 
groei en de instandhouding van het organisme. 

Zowel voor de energie-levering als voor de produktie van bouw
stoffen is dus organische stof nodig. Er zijn nu twee groepen van 
organismen, die essentieel verschillen in de wijze, waarop zij de or
ganische stof verkrijgen. 

De eerste groep, bestaande uit z.g. autotrofe organismen, is in 
staat organische stof te synthetiseren uit anorganische bouwstenen. 
De hiervoor benodigde energie wordt door een aantal van hen ver
kregen door de oxydatie van anorganische stoffen. Verreweg de 
grootste groep — de gekleurde, voornamelijk groene planten — ont
leent de energie echter aan de zon. Met deze energie wordt koolzuur 
tot organische stof verwerkt, waarbij meestal water als waterstof-
donator optreedt. In het hierna volgende zullen we beide groepen 
van organismen aanduiden met de naam producenten. 

Alle andere organismen — de consumenten, waaronder dus alle 
dieren en de mens — zijn z.g. heterotroof en zij onttrekken hun 
organische stof direct of indirect aan de eerste bron. 

De primaire consumenten, die hun organische stoffen direct aan 
de producenten onttrekken omvatten verschillende groepen van 
organismen. In de eerste plaats degenen, die voortbestaan ten koste 
van de levende producent, voornamelijk fytofage of herbivore die
ren. In de tweede plaats de organismen, die leven ten koste van de 
afgestorven producent, de z.g. saprofagen en saprofyten, waaronder 
de zeer talrijke schimmels en heterotrofe bacteriën. 

De secundaire en lager gerangschikte consumenten verkrijgen hun 
organische stof door het nuttigen van primaire respectievelijk secun
daire consumenten. Hieronder vallen dus alle carnivore dieren of 
roofvijanden en de schimmel- en bacterie-eters, zoals een aantal 
Protozoa, Nematoda en Collembola. 

Hiervoor zei ik reeds, dat de eindprodukten der stofwisseling van 
de organismen in het milieu worden uitgescheiden. Het is duide
lijk, dat het leven een relatief kort voortbestaan zou hebben, wan
neer deze eindprodukten niet weer beschikbaar kwamen voor de 
producenten. Een aantal van deze stoffen kunnen na de uitscheiding 
direct door de autotrofe organismen worden opgenomen. Andere 
ondergaan een reeks chemische omzettingen door opname in de 
stofwisselingsprocessen van andere organismen, voornamelijk bacte
riën, wier uitscheidingsprodukten voor de producenten opneem
baar zijn. 

De stof is dus onderhevig aan een kringloop. De wegen, welke 
verschillende elementen in deze kringloop afleggen zijn sterk ge
varieerd. Maar ook kunnen verschillende atomen van een zelfde 
element — hoewel aanvankelijk bijvoorbeeld in dezelfde plant voor-
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komend — zeer verschillende wegen bewandelen. De oorzaken hier
van zijn het bijna steeds sterk samengestelde karakter van de levens
gemeenschappen waarin zich de kringloop van de stof afspeelt en 
het eigen karakter van de stofwisseling der verschillende vormen 
van organismen. 

Het wezen van de organisatie der verschillende levensgemeen
schappen is echter dezelfde: producenten bouwen de organische stof 
op, saprofyten, vooral bacteriën en op het land ook schimmels bre
ken de stof af. Tussen beide groepen bevinden zich vele voedsel
ketens van consumenten, als fytofagen, saprofagen en carnivoren, 
die in de kringloop van de stof waarschijnlijk geen belangrijke 
directe rol spelen. Immers, de fytofage en saprofage dieren nuttigen 
in het algemeen slechts een klein deel van de aanwezige voedsel
voorraad. 

De kringloop voorkomt een uitputting van de voedselbronnen. 
Hij is een voorwaarde voor de handhaving van de levensgemeen
schap. Het onderzoek er van bestaat enerzijds uit een analyse van 
voedselrelaties, anderzijds uit metingen van stofomzettingen bij de 
stofwisseling der organismen. 

De voedselbetrekkingen zijn zeer gecompliceerd, omdat vele die
ren polyfaag zijn. Daardoor zijn deze kwalitatief nog slechts zeer 
onvolledig voor relatief eenvoudige levensgemeenschappen uitge
werkt. Een kwantitatieve analyse, waarin de stofoverdracht bijvoor
beeld in energiekwanten wordt uitgedrukt, is voor groepen van 
organismen in zo'n eenvoudige biocoenose uitgewerkt door Linde
man, maar ook dit werk is nog op vele punten onvolledig. 

Ook de biochemische richting van onderzoek van de stofkring
loop staat nog aan het begin. Grote moeilijkheden ontmoet men hier 
bij het meten van stofomzettingen in de grond, zoals bijvoorbeeld 
de afbraak van eiwitten. Op dit punt zal nog zeer veel biochemisch 
en microbiologisch onderzoek nodig zijn om het oecologisch inzicht 
te verdiepen. 

De vraag hoe de levensgemeenschap zich kan handhaven heeft 
echter ook andere aspecten. Veel onderzoekers kozen als uitgangs
punt de vraag hoe of de afzonderlijke soorten hun plaats in een 
bepaalde biocoenose verkrijgen en hoe zij zich daarin handhaven. 
Hieruit ontstonden zelfs min of meer gescheiden richtingen van 
onderzoek: de verspreidings-oecologie en de populatie-dynamiek 
of studie der aantalsregulatie. Ik zal de gedachtengangen van beide 
richtingen verder uiteenzetten. 

Bij de studie van de verspreiding van een diersoort valt ons 
op, dat deze binnen zijn verspreidingsgebied niet overal in gelijke 
aantallen voorkomt. Er zijn veel terreintypen waarin het dier ge
heel ontbreekt en verder is zijn talrijkheid in verschillende terrein-



vormen, die hij wel bewoont, zeer verschillend. Dit verspreidings
mozaïek dankt zijn ontstaan voor een belangrijk deel aan een actieve 
keus van de diersoort zelf. Zulk een keus komt tot stand, doordat 
het dier aangeborenerwijs op specifieke wijze reageert op bepaalde 
prikkels, die uitgaan van abiotische en biotische milieufactoren. 
Zo reageren lagere dieren vaak sterk op licht, temperatuur en 
vochtigheidsprikkels. Men kan dit aantonen door hen te brengen in 
een gebied, waar een bepaalde milieufactor, b.v. de lichtsterkte of 
de temperatuur een verloop heeft. De dieren vertonen dan voor
keur voor een bepaald traject van deze factor, welk men het opti
mum heeft genoemd. 

Worden de dieren nu blootgesteld aan een waarde van de factor, 
die relatief sterk van dit optimum afwijkt, dan reageren zij hierop, 
door deze omstandigheid te mijden. In het natuurlijk milieu leidt 
dit er toe, dat het dier vooral daar voorkomt, waar de milieufactor 
voor hem optimaal is. 

Om een goed inzicht te verkrijgen in het meest gunstige milieu 
zouden we op de zojuist besproken wijze voor elke factor het op
timum kunnen vaststellen. We stuiten dan evenwel op de moeilijk
heid, dat het optimum voor een bepaalde factor zich kan verschui
ven onder invloed van een verandering van een tweede milieufactor. 
Dit bemoeilijkt de analyse van het meest gunstige milieu, zodat 
het verkrijgen van inzicht in de rol, die de vele milieufactoren 
samen spelen bij de verspreiding van een diersoort niet eenvoudig is. 

De hogere dieren gaan bij hun terreinkeus veel minder af op 
fysische milieufactoren dan de lagere. Het best is dit onderzocht 
voor vogels. Hier zijn het vooral de structuur van het terreinopper
vlak en de opbouw van het vegetatiedek, die een rol spelen. 

Elke diersoort stelt dus specifieke eisen aan zijn woonterrein. 
Als logische voortzetting van de vaststelling van deze eisen volgt de 
vraag naar de functie van de terreinvoorkeur. Bij onderzoek hier
van blijkt meestal, dat de reactie van het organisme op de prikkel, 
de milieufactor dus, tot gevolg heeft, dat zijn levenskansen stijgen. 
Men zegt daarom, dat de reactie doelmatig is met het oog op het 
voortbestaan van de soort. In sommige gevallen kan men dit een
voudig vaststellen. Zo blijkt, dat een gedwongen verblijf van orga
nismen bij temperaturen, die relatief sterk van hun optimum af
wijken een hoge mortaliteit tot gevolg kan hebben, terwijl de sterfte 
onder optimale omstandigheden gering is. 

In andere gevallen vraagt de vaststelling van de doelmatigheid, 
de biologische betekenis van de reactie een veel uitgebreider causaal 
onderzoek, dat soms op grote moeilijkheden stuit. Zo is het niet een
voudig, zo niet onmogelijk, om aan te tonen, dat de voorkeur van de 
kievit voor terrein zonder boomgroei de levenskansen verhoogt. 
Immers, men zou daartoe de voortplantingsresultaten van een groot 
aantal dieren op terreinen met en zonder verspreide boomgroei, 
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onder overigens gelijke omstandigheden moeten bestuderen. Dit 
wordt zeer sterk bemoeilijkt, omdat de kievit de terreinen met 
boomgroei mijdt en experimenteren is uitgesloten. 

Met het vaststellen van het effect van de terreinvoorkeur op de 
levenskansen van het organisme is ons onderzoek evenwel niet ten 
einde. We zullen eveneens moeten nagaan waarop het effect berust. 
Waar dit is onderzocht, is in veel gevallen een duidelijke correlatie 
gevonden tussen de voorkeur voor een bepaald milieu en de struc
tuur en levensverrichtingen van de soort. Zo is bekend, dat de bin
ding van waterdieren aan een bepaalde zoutconcentratie verband 
kan houden met hun osmoregulatie; bij sommige landdieren is de 
voorkeur voor een vochtige omgeving gecorreleerd met hun water
huishouding, om enkele voorbeelden te noemen. Het is duidelijk, 
dat voor het verkrijgen van een goed inzicht in deze bindingen aan 
het milieu vaak diepgaand fysiologisch onderzoek van de levens
verrichtingen nodig is. 

Een correlatie tussen een milieuvoorkeur en de bouw van het 
dier is ook meermalen gevonden. Soms ligt deze direct voor de 
hand. Men vergelijke bijvoorbeeld de zware lichaamsbouw van de 
olifant, die hem in staat stelt de dichte oerwoud-begroeiing te door
breken, met het op snelle verplaatsing gespecialiseerde voortbe
wegingsmechanisme van de antiloop, die voorkeur heeft voor open 
terrein. 

In andere gevallen moet zo'n correlatie moeizaam opgedolven 
worden. Zo vond de Finse onderzoeker Palmgren, dat de matkop-
mees zich gemakkelijk gedurende enige tijd met de rug naar beneden 
hangend in de twijgen kan bewegen. Een nauw verwante soort, het 
goudhaantje, kan dit niet en daarom mijdt dit vogeltje de afhan
gende twijgen van de berk. Na uitvoerig anatomisch onderzoek 
bleek dit samen te hangen met een verschil in aanhechting van een 
pootbuigspier, waardoor deze bij de mees aan een grotere hefboom
arm werkt. 

In weer andere gevallen is het voornamelijk het gedrag, dat de 
binding aan een bepaald milieu met zich meebrengt. 

Dit overzicht laat zien, dat verdieping van het oecologisch inzicht 
in deze gevallen slechts mogelijk is door fysiologisch, morfologisch-
anatomisch en etologisch onderzoek. 

Andere biologische subwetenschappen hebben de resultaten van 
de verspreidings-oecologie echter weer nodig om zelf vooruit te 
komen. De zoögeografie is hiervan een duidelijk voorbeeld. Deze 
wetenschap zoekt een verklaring voor de verbreiding der dieren 
op aarde en is dus zeer gebaat bij een grondige kennis van hun ver
spreidings-oecologie. De onderzoeker, die hiermee gewapend is, zal 
bijvoorbeeld verbreidingsgrenzen, die klimatologisch bepaald zijn, 
causaal kunnen verklaren. 

We zien dus, dat aangeboren reacties op zeer verschillende milieu-
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factoren de dieren in het algemeen naar woongebieden loodst, waar 
hun levenskansen hoger zijn dan elders. Dit berust hierop, dat de 
dieren fysiologisch, morfologisch en etologisch in dat milieu pas
sen. Men zegt ook, dat de dieren aan hun woonterrein zijn aange
past. Men kan hun organisatie dan ook alleen begrijpen tegen dat 
milieu als achtergrond. 

Ook in de meest gunstige milieus sterft echter een aanzienlijk 
deel der dieren zonder dat seniliteit hierbij een rol speelt. De doel
matigheid der aanpassingen is dus betrekkelijk. Ik zal dit nader toe
lichten aan een voorbeeld. 

In het dennenbos leeft de vlinder van de dennenspanrups. Deze 
vlinder reageert tijdens de ei-afzetting op prikkels — waarvan de 
aard overigens onbekend is — uitgaande van de dennetwijgen, het
geen er toe leidt, dat de eieren op dennenaalden worden afgezet. 
Deze reactie is doelmatig, want de larven kunnen slechts leven 
van dennenaalden, zoals gemakkelijk is aan te tonen. 

De reactie van de rupsen op lichtprikkels is zodanig, dat zij voor
namelijk 's nachts vreten en overdag in gestrekte houding plat tegen 
een dennenaald rusten. Deze reactie is doelmatig, omdat een bewe
gende, etende rups voor een roofvijand, die met de ogen zoekt, meer 
opvalt dan een rustende. Daar komt nog bij, dat het kleurpatroon 
der dieren een groene grondtoon heeft, die gelijk is aan die der 
naalden en deze kleur door een fijn wit overlangs bandje uiteenvalt 
in groene banen ter breedte van een dennenaald. De rups is dus 
etologisch en morfologisch aangepast aan zijn milieu. Deze twee 
onderdelen van de organisatie van het dier vormen een ondeelbaar 
geheel, dat alleen tegen de achtergrond van het milieu begrijpe
lijk is. 

De doelmatigheid van de reactie van de vlinder — de ei-afzetting 
op de dennenaalden — zal vrijwel steeds absoluut zijn. Alleen in 
geval van overbevolking zullen er rupsen door voedselgebrek om
komen. 

De doelmatigheid van de reactie der rupsen is daarentegen 
betrekkelijk, want men kan waarnemen, dat rupsen in de beschreven 
rusthouding door vogels worden buitgemaakt. Toch nemen we aan, 
dat zulke eigenschappen van gedrag en kleurpatroon de levens
kans der dieren vergroten. Dit is voor verschillende rupsensoorten 
zowel experimenteel als door meting in het veld bewezen. 

Het is dus zeer moeilijk — zo niet onmogelijk — om aan de doel
matigheid een maatstaf toe te kennen voor wat betreft haar bijdrage 
tot handhaving van de soort. Dit realiseren we ons vooral, wanneer 
we zien, dat in een zelfde milieu soorten met een extreme vorm van 
schutkleur leven naast soorten, die minder gecamoufleerd zijn, zo
als blijkt uit het verschil in risico, dat zij lopen ten opzichte van hun 
gemeenschappelijke roofvijanden. Beide soorten handhaven zich 
echter in hetzelfde milieu. 
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We moeten dit waarschijnlijk zo zien, dat deze diersoorten zich 
naast elkaar kunnen handhaven, omdat de systemen, welke hun 
dichtheid reguleren grotendeels gescheiden zijn, of anders gezegd, 
het aantal van de ene diersoort legt geen beperkingen op aan het 
aantal van de andere soort. 

Dit wordt anders, wanneer de beide diervormen samen het woon-
terrein niet of slechts weinig dichter kunnen bevolken dan elk van 
hen afzonderlijk. Er is dan een beperkt aantal plaatsen en deze kun
nen slechts door een van beide vormen worden bezet. Dit zal op
treden, wanneer ze zoveel eigenschappen gemeen hebben, dat hun 
voortplanting en mortaliteit door nagenoeg dezelfde factoren wor
den beïnvloed. In dit geval zullen van de vorm met de beschermende 
kleur, die de grootste levenskans heeft, procentsgewijs meer nakome
lingen zich voortplanten, hetgeen uiteindelijk moet leiden tot ver
dwijnen van de vorm met de kleinste levenskansen. 

Zulk een proces kan optreden tussen twee genetisch verschillende 
vormen van dezelfde soort, z.g. mutanten. In dit geval spreekt men 
van natuurlijke selectie en het proces leidt tot verandering van een 
bepaalde eigenschap van de diersoort. De nieuwe vorm van de eigen
schap geeft het dier een grotere levenskans dan de oude vorm. Dit 
feit heeft bovendien in belangrijke mate bijgedragen tot het ont
staan van de nieuwe vorm van die eigenschap. 

Ik zal het ontstaan van mutanten en andere genetische achter
gronden van het proces der soortsverandering niet bespreken. Dit 
behoort tot het terrein van de evolutieleer. Ik wil er slechts op wij
zen, dat de oecoloog een belangrijke bijdrage moet leveren tot ont
wikkeling van deze tak van wetenschap. 

Het ligt voor de hand, dat van mutanten van een zelfde soort in 
het algemeen de aantallen door een zelfde mechanisme zullen wor
den gereguleerd. Bij verschillende soorten — zij het vooral onder 
de dieren nauw verwante soorten — komt een grotendeels overlap
pen van hun regulerende systemen echter ook voor. Bewonen zulke 
soorten hetzelfde terrein, dan treedt er concurrentie op, welke er 
toe leidt, dat de ene soort door de andere wordt verdrongen. Bij 
dieren komt dit voor, wanneer twee nauw verwante soorten, die 
aanvankelijk in gescheiden gebieden hebben geleefd, door uitbrei
ding van hun verspreidingsgebied met elkaar in contact komen. In 
de terreinen, welke zij gemeenschappelijk bewonen, treedt dan con
currentie op, waarbij een van beide verdwijnt. Dit laatste is waar
schijnlijk zeer vaak gebeurd, maar het laat geen sporen na. 

Bij planten schijnt een in principe overeenkomstige concurrentie 
vooral op te treden bij de verdringing van de ene levensgemeen
schap door de andere, een proces, waarop ik straks nog in het kort 
zal terugkomen. 

Een andere richting van onderzoek, waarvan ik de bespreking 
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in uitzicht stelde, is die van de aantalsregulatie of populatiedyna
miek. Bij de vorige richting stond het verkrijgen en handhaven 
van de plaats centraal; hier de handhaving van de aantallen. 

Volgt men in een bepaald gebied het bevolkingsverloop van een 
diersoort over een lange reeks generaties door schatting van hun 
dichtheid, b.v. het aantal grondbewonende aaltjes per cm3, het aan
tal in de bodem overwinterende vlinderpoppen per m2 of het aan
tal vogels per ha, dan is het verloop als regel grillig. Er treden fluc
tuaties op, maar deze liggen om een gemiddelde waarde, die met de 
tijd constant blijft en bovendien zijn in het algemeen de amplituden 
der oscillaties niet groot. 

Hieruit is te concluderen, dat op de lange duur het aantal dieren 
dat er — om zo te zeggen — bijkomt, gelijk is aan het aantal, dat er 
af gaat, of anders gezegd: de voortplanting plus de immigratie zijn 
gelijk aan de sterfte plus de emigratie. Daar dit laatste van de ene 
generatie op de volgende maar zeer zelden het geval is ontstaan er 
overschotten en deze veroorzaken het grillig verloop van de bevol
kingscurve. 

Dit laatste neemt niet weg, dat er een sterke regulatie der aan
tallen werkzaam moet zijn. Immers, extreme dichtheden komen 
zelden voor en bovendien hebben zij een kortstondig bestaan en 
worden als regel gevolgd door een waarde, die dichter bij het gemid
delde dichtheidsniveau ligt. Zo'n regulerende werking komt tot stand 
door wijziging van de invloed van een of meer der vier zo juist ge
noemde factoren. Is de dichtheid in een bepaalde generatie extreem 
hoog, dan zal deze dalen wanneer in de volgende generatie de sterfte 
en de emigratie groter zijn dan de voortplanting en de immigratie. 
Voor regulatie moeten dus een of meer van deze factoren in de in
tensiteit van hun werking afhankelijk zijn van de dichtheid. 

Een dichtheidsafhankelijke voortplanting is bij enkele vogelsoor
ten en zoogdieren gevonden. Het effect is bijna steeds zwak en voor 
een krachtige regulatie meestal ontoereikend. 

De migraties, die hier aan de orde zijn, betreffen verplaatsingen 
van de dieren van het ene woonterrein naar het andere. Zij hebben 
dus betrekking op de woonplaatsselectie, die reeds ter sprake kwam. 
Zij kunnen een sterke regulerende werking hebben. Zo is bij en
kele vogels gevonden, dat bij een stijgende bevolkingsdichtheid 
het percentage emigranten steeds toeneemt. De factor, die het trek-
gedrag opwekt is in sommige gevallen bekend en blijkt de dichtheid 
der dieren zelf te zijn. De emigrerende bevolking bestaat waarschijn
lijk uit vogels, die door „populatie druk", b.v. ten gevolge van ter
ritoriumvorming, geen plaats hebben kunnen vinden. In de regel 
vestigen deze dieren zich in minder gunstige gebieden, alwaar een 
groot deel van hen al spoedig aan de mortaliteit ten offer valt. 

Bij veel diersoorten speelt de migratie evenwel nauwelijks een 
rol bij de aantalsregulatie. Hier is het vrijwel uitsluitend de mor-
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taliteit, die regulerend werkt. De meeste dieren brengen een groot 
aantal nakomelingen voort. Wanneer de dichtheid in de volgende 
generatie slechts weinig verschilt van de vorige — hetgeen meestal 
het geval is — moet dus ook de mortaliteit aanzienlijk,' zijn. Opval
lend is nu, dat deze sterfte voor het grootste deel reeds zeer spoedig 
na de voortplanting optreedt. Soms in het eistadium, maar meestal 
in het jeugdstadium der dieren. Zo weten we van dennenspanrup-
sen, dat in het eerste larvale stadium de sterfte gemiddeld 60 % be
draagt en in zeer ongunstige jaren zelfs tot 96 % kan oplopen. Bij 
vele zangvogels sterft 60-70 % van de uitgevlogen jongen reeds in 
het eerste levensjaar. Bij de kievit, waarvan de jongen het nest direct 
na de geboorte verlaten, sterft naar schatting tweederde deel der 
jongen in het eerste halfjaar van hun leven. Dit brengt met zich 
mee, dat ook de gemiddelde leeftijd der dieren zeer laag is. De den-
nenspanrups, waarvan de maximum leeftijd een jaar bedraagt, 
leeft gemiddeld slechts enkele dagen. Voor het roodborstje en de 
kievit werd deze waarde op ongeveer 1 jaar bepaald, terwijl de po
tentiële leeftijden van deze vogels respectievelijk 11 en 20 jaar zijn. 

De hoge jeugdsterfte der fytofage lagere dieren berust waarschijn
lijk voornamelijk op hun grote gevoeligheid voor klimatologische 
milieufactoren. Bij hogere dieren, zoals vogels en zoogdieren spelen 
na de prille jeugd waarschijnlijk ook voedselgebrek en onervaren
heid ten opzichte van rootvijanden een rol. Na de jeugdfase zijn 
hun sterftekansen gelijk aan die der oudere dieren. Zo is bij de kievit 
de gemiddelde jaarlijkse sterfte van alle leeftijdsgroepen ouder dan 
een halfjaar 40 %. Dit betekent dus, dat de leeftijdsverwachting van 
een tweedejaars vogel gelijk is aan die van een dier, dat tien jaren 
ouder is, namelijk in beide gevallen 2 jaar. De seniliteit der dieren 
speelt namelijk tot die leeftijd nog geen rol. 

De hoge gemiddelde jaarlijkse sterfte heeft tot gevolg, dat het 
aantal vogels, dat van ouderdom sterft ook zeer klein is, omdat 
zeer oude dieren zeer zeldzaam zijn. Van 10.000 éénjarige vogels, 
die de jeugdmortaliteit hebben overleefd, zijn er na 10 jaren nog 
slechts 60 over en na 20 jaren leeft nog maar 1 exemplaar van hen. 
De risico's, die deze dieren in het veld lopen, zijn dus zo groot, dat 
een te verwaarlozen fractie van hen tengevolge van ouderdom sterft. 
We krijgen hier dus een beeld, dat wel zeer sterk afwijkt van dat van 
de mens. 

De mortaliteit is gekenmerkt door een grote verscheidenheid. 
Het aantal factoren, dat sterfte veroorzaakt is meestal zeer groot. 
Dit is het beste onderzocht bij de insecten, wat verband houdt met 
hun economische betekenis. Bij de dennenspanner zijn er een 25-tal 
bekend. 

De jeugdmortaliteit der rupsen wordt waarschijnlijk voor het 
grootste deel door abiotische factoren teweeggebracht: langdurig 
koud en winderig weer met regen. De oorzaak van de mortaliteit 
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kan zijn: mechanische beschadiging, verlies van contact met de voed-
selboom, door naar beneden vallen der larven en invloed van on
gunstige temperatuur/vochtigheidscombinaties op de fysiologische 
processen der dieren. 

Ook op de vlinders kunnen abiotische factoren een belangrijke 
invloed uitoefenen, b.v. door het belemmeren van hun baltsvlucht 
en bevruchting en door het remmen van de ei-afzetting. 

Hiernaast staat een schare van biotische factoren, zoals parasieten, 
roofvijanden en ziekten. Parasieten zijn insecten, waarvan de vol
wassen stadia vrij rondvliegen en eieren afzetten in eieren, rupsen 
of poppen, die als gastheren voor hun larven dienen. De gastheren 
gaan bij de ontwikkeling der parasietlarven te gronde. Bij de den
nenspanner zijn een tiental soorten bekend. Er zijn ei-, rups- en 
popparasieten. 

Bij de roofvijanden heerst eveneens grote verscheidenheid: er 
zijn insecten, die de vlindereieren leegzuigen, spinnen en vogels, die 
rupsen vangen, kevers en keverlarven, die poppen leegvreten en 
mieren, roofvliegen, grondspinnen en vogels, die vlinders vangen. 

Ten slotte zijn er nog verschillende ziekten: virusziekten, waar
aan vooral rupsen ten offer vallen en bacterie- en schimmelziekten, 
die hun tol voornamelijk van de poppen heffen. 

De verscheidenheid en het aantal van de sterftefactoren is dus 
zeer groot. Het is geen eenvoudige opgave om hierin de wetmatig
heden te ontdekken, welke tot regulatie van het aantal individuen 
leiden. 

In de eerste plaats dienen we na te gaan, welke sterfte-oorzaken 
een noemenswaard deel van de bevolking uitschakelen. Daarna 
moeten we vaststellen welke van deze factoren dichtheidsafhanke-
lijk zijn, m.a.w. welke factoren een regulerende werking bezitten. 
We kunnen dit alleen nagaan, door het sterfte-percentage te meten 
over een grote reeks van dichtheden van het studie-object, om te 
zien, hoe dit getal zich wijzigt, wanneer de bevolkingsdichtheid 
verandert. 

Op theoretische gronden kunnen we vooral van biotische facto
ren als de voedselvoorraad, roofvijanden, parasieten en ziekten een 
regulerende werking verwachten, daar à priori een directe dicht-
heidsafhankelijke werking van klimatologische factoren zeer on
waarschijnlijk is. Cijfermateriaal hierover is echter nog vrijwel niet 
voor handen en dit behoeft ons nauwelijks te verwonderen. Wil 
men namelijk direct bewijzen, dat b.v. het aantal van een bosbe-
wonende vogelsoort door de kwantiteit van zijn prooidieren wordt 
gereguleerd, dan moet men over een flinke reeks van jaren niet al
leen vogel- en prooidichtheden meten, maar bovendien de invloed 
van de belangrijkste mortaliteitsfactoren kwoteren, om hieruit de 
sterfte ten gevolge van voedselgebrek te kunnen afleiden. De prak
tijk van dit onderzoek stuit op haast onoverkomelijke moeilijkheden. 
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Op grond van indirecte gegevens wordt dikwijls aangenomen, 
dat het voedsel een belangrijke beperkende factor is voor vele fyto-
fage zoogdieren en roofvijanden en parasieten. Voor vele fytofage 
lagere dieren geldt dit echter niet, omdat deze als regel leven te 
midden van een overvloed van voedsel. Het is het meest waarschijn
lijk, dat deze op hun beurt binnen de perken worden gehouden door 
hun vijanden. Vooral aan parasieten kent men als regel een belang
rijke functie toe. 

Over de regulerende werking van parasieten en roofvijanden zijn 
diverse theorieën verschenen. Zij gaan uit van sterk vereenvoudig
de systemen en daardoor zijn zij het praktische onderzoek op vele 
punten ver vooruit. Ik mag er wellicht nog eens op wijzen, dat dit 
een gevolg is van de vele technische en statistische moeilijkheden, 
die de veldonderzoeker bij dit werk ontmoet. 

De abiotische factoren kunnen een aanzienlijke sterfte te weeg 
brengen zonder regulerend te werken. Dit is begrijpelijk, omdat in 
het algemeen de intensiteit waarmee deze factoren werkzaam zijn 
niet afhankelijk is van de dichtheid van het object. Zo zal een be
paalde regenval van een ijle en dichte bevolking van de dennen
spanner een gelijk deel treffen. 

Wel kan door de grilligheid van het klimaat een normaal optre
dende mortaliteit plotseling uitvallen. Hierdoor ontstaat dan een 
flink geboorte-overschot en een hoge bevolkingsdichtheid. Door hun 
grilligheid werken deze factoren dus vaak storend op het biotische 
regulerende systeem, hetgeen de analyse er van sterk bemoeilijkt. 
De onderzoeker wordt er door gedwongen ook de invloed der che-
mo-fysische milieu factoren op de mortaliteit kwantitatief vast te 
stellen. 

De populatie-oecoloog mag hierbij evenwel niet blijven stilstaan. 
Hij moet ook de vraag stellen hoe de sterfte causaal in elkaar zit. 
Hierbij krijgt hij te maken met problemen als de invloed van de 
kwaliteit en de kwantiteit van het voedsel op de voortplanting en 
de invloed van temperatuur, vochtigheid en licht op de groei en 
andere levensprocessen der dieren. Hij zal eerst dan zijn bevol
kingsvraagstukken volledig kunnen oplossen, wanneer de fysioloog 
met zijn onderzoek op de zojuist genoemde punten ver genoeg zal 
zijn gevorderd. 

Geachte Toehoorders, 
Tot nu toe heb ik in mijn betoog — naar ik meen — de suggestie 

gewekt, dat elke levensgemeenschap zich gedurende onbeperkte tijd 
ongewijzigd handhaaft. We hebben de organismen elk een eigen 
plaats gegeven in een bepaalde biocoenose en we bespraken de me
chanismen, die er voor zorgen, dat de dieren die plaatsen en ook 
hun aantallen behouden. We hebben verder besproken hoe de 
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kringloop van de stof er voor zorgt, dat de voedselbronnen niet uit
geput raken. 

Dit beeld is echter eenzijdig. Vele levensgemeenschappen, in het 
bijzonder de z.g. pioniergezelschappen, associaties van organismen, 
die zich op onbegroeide bodem vestigen, zoals droogvallende gron
den en stuifzanden, hebben een relatief kort bestaan. Zij worden 
als regel na enkele jaren vervangen of verdrongen door andere asso
ciaties, die op hun beurt weer plaats maken voor nieuwe. Er heeft 
successie plaats tot zich een stabiele toestand, de z.g. climax, ont
wikkelt. 

Een van de oorzaken hiervan is het feit, dat de kringloop van de 
stof zich niet volledig voltrekt binnen elke levensgemeenschap. Door 
ophoping van eindprodukten der stofwisseling wordt het milieu 
ten slotte zodanig gewijzigd, dat het voor de bewoners ongunstig 
wordt, terwijl andere soorten er zich kunnen vestigen. Verder leidt 
de aanwezigheid der organismen in het begin van de keten der suc
cessie dikwijls tot een wijziging van de fysische eigenschappen van 
het milieu, b.v. van de structuur of het watergehalte van de grond, 
waardoor de vestiging van nieuwe soorten mogelijk wordt. 

De problemen, die zich bij deze successie voordoen liggen pri
mair op botanisch terrein. Daar zij, voor wat betreft de dieren, bo
vendien ten nauwste verwant zijn aan de vraagstukken der ver-
spreidings-oecologie, wil ik volstaan met dit summiere referaat. 

Mijne Heren Curatoren, 
Gaarne spreek ik hier mijn grote erkentelijkheid uit voor het in 

mij gestelde vertrouwen. Dat ik, als gevolg van uw voordracht, de 
gelegenheid heb gekregen aan deze hogeschool de dierkunde, waar
aan ik mijn hart reeds vele jaren geleden verpandde, als nieuw vak 
te mogen doceren stemt mij tot grote dankbaarheid. Ik zal mij in
spannen er toe bij te dragen voor de studenten datgene te brengen, 
wat voor hun volledige ontplooiing noodzakelijk is. 

Dames en Heren Hoogleraren, Lectoren en Docenten, 
Ik voel het als een eer en een voorrecht in uw kring te worden 

opgenomen. Ik hoop met velen van u contact te hebben. In het 
bijzonder geldt dit wel u, Hooggeleerde De Jong, Brouwer en De 
Wilde, omdat U zult willen voortbouwen op de dierkundige basis, 
die ik de student zal meegeven. Als oecoloog gaat mijn belangstel
ling echter uit naar het werk van velen Uwer. Ongetwijfeld zal dit 
leiden tot een vruchtbare samenwerking. 

Met grote eerbied en diepe droefenis gedenk ik mijn leermeester 
L. Tinbergen, die in zo vele opzichten tot mijn vorming heeft bij
gedragen. Zijn eenvoud, kritische zin en hulpvaardigheid zijn mij 
een blijvend voorbeeld. 
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Hooggeachte Van der Klaauw, 
De jaren, die ik als gast in dienst van het Vogeltrekstation op 

uw laboratorium heb doorgebracht, waren voor mij zeer gelukkig. 
U schonk niet slechts gastvrijheid in de beste zin van het woord, 
maar U toonde ook steeds een levendige belangstelling voor mijn 
werk en voor het wel en wee van ons jonge gezin, dat toen met 
huisvestingsmoeilijkheden te kampen had. 

Hooggeachte Voûte, 
Uw opvattingen over onderzoeker en onderzoek maken de weten

schappelijke arbeid aan Uw instituut tot een voortdurend genoegen. 
U gaat uit van het standpunt, dat de onderzoeker over een grote 
mate van vrijheid moet beschikken bij de keus van de weg, die het 
onderzoek naar zijn mening moet ingaan. Daarbij laat U evenwel 
niet na hem steeds attent te maken op de toepassingsmogelijkheden 
en te bevorderen, dat deze worden uitgewerkt. Anderzijds beseft 
U ten volle, dat het fundamentele onderzoek van heden de grond
slagen legt voor de toepassingen van morgen. 

Waarde collega's uit mijn vroegere werkkring, 
Het ziet er naar uit, dat ik mijn huidige werk nog enige jaren 

zal voortzetten. Ik verheug mij hierover zeer. Niet alleen, omdat 
het onderzoek om afronding vraagt, maar bovendien, omdat ik dan 
weer deel zal uitmaken van Uw kring, waarin de goede verstand
houding en de prettige onderlinge samenwerking mij steeds hebben 
getroffen. 

Dames en Heren Studenten, 
De zoölogie, die ik zal doceren is voor U een voorbereidend vak. 

Zij legt echter de grondslagen van de dierkundige studierichtingen. 
Tijdens Uw latere studiejaren en in de praktijk van Uw toekom
stige werkkring zullen velen van U bij herhaling geconfronteerd 
worden met de meest verschillende uitingen van dierlijk leven. Ik 
zal proberen U een voldoende brede basis aan kennis en inzicht te 
geven opdat U in staat zult zijn vele van Uw problemen hierop terug 
te voeren. 

Ik heb gezegd 


