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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 beinvioeden. 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 problematick 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
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daar de ethologie aan tocgevoegd 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 nict 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 milien 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 psychologte
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-
tuitie, 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



kunnen krijgen, de studie van dierengedrag zal dan nooit ecn 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
Paviov 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 Qosteuropese 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-
pasging bij de mens; dieren worden gebruikt omdat men daarmee, om
ethische redenen, wel en met de mens niet kan experimenteren; het
bijvoeglifk naamwoord ‘comparative’ houdt niet meer vergelijking in
lc:i men in de medische fysiologie tussen proefdier en mens pleegt te

en.

Anders is dit bij de derde wijze waarop gedrag natuurwetenschap-
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pelijk wordt aangepakt, bij de ethologiel. Deze ontstond binnen de
zoblogie; de onderzoekers waren dus primair geinteresseerd 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, narnelijk:
(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 heeit ge-
kregen.

Bij een poede 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 zijp 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 categorieén van vragen
werkt uvitermate bevruchtend en hier ligt de belangrijke waarde van
de biologische benadering van het gedragsonderzoek.

De ethologie vindt haar corsprong 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 virtuvosen 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 cthologie worden
beschouwd omdat hij als eerste getracht heeft de zwakke basis van de
ouderwetse subjectieve dierpsychologie door een op object:ef 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 ethologie tot
haar huidige betekenis is vitgegroeid 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 geinspireerd 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, cok 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
alies 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 laboratortumratten, 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
eP 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-
?e “aangeboren karakter’, van zelfs vrij ingewikkelde gedragingen. De
behavioristen® onderzochten het leervermogen van dieren in meestal
aan de menselijke maatschappij ontleende proefsituaties (doolhoven
en ‘problem boxes) en hadden geen oog voor soortspecifieke verschil-
len. Noch de Amerikaanse, noch de Sovjetrussische filosofische of
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ideologische achtergronden waren dan ook bijzonder geschikt om de
gedachte aan erfelijk bepaalde verschillen in gedrag te stimuleren, de
meer feodale toestanden in de centraaleuropese bakermat van de
ethologie leende zich daar beter voor! Maar de confrontatie van op-
vattingen leidde ook hier nader tot de waarheid. Zoels Kruijt in zijn
voordracht duidelijk zal maken, beseffen nu de meeste ethologen wel,
dat nan de ontwikkeling in het individu van zogenaamd aangeboren
soortspecifiecke 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 patiénten 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
oplreden, te lenigen. Voordat onderzoekers van de verschillende
richtingen elkaars 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. Zouls uit de
slotvoordracht zal blijken zijn die nog schaars en van relatief re-
cente datum, Dat zutk 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 verdienstelike 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 e
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
Wwijze 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 lersel 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,
2ecombineerd 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 proceéssen
waardoor eenvoudige reacties het complexe gedrag veroorzaken dat
we om ons heen waarnemen.

Van Qortmerssen 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.

Evolutic 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 Jersel 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 geintegreerd 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 le 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 én 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
ten 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-
Mmee 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 we] doorgang. Bijna alle sprekers op dit symposium zijn df
rechtstreeks 3f indirect leerlingen van Niko Tinbergen. Dit sympo-
stum biedt de gelegenheid, het gemaakte verzuim te herstellen. Met
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instemming van de Biologische Raad is deze bundel daarom aan onze
leermeester opgedragen als dank voor zijn grote verdienste voor de
ontwikkeling van de ethologie in het algemeen en die in ons land in
het bijzonder.
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Gedrag als aanpassingsfenomeen, een beschouwing over
fanctie 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 voordrachien een beschou-
wing over de functie vooraf aan die over de veroorzaking, ook al is de
oniwikkeling van het ethologische onderzoek juist andersom verlopen.
De oorzaak déddrvan 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 uvitwendig wearneembare (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 waarneernbaar 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 lLijkt
het op het eerste gezicht niets te doen,

Strikt geromen 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 opgezetie 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
Wanderland 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 wiblekeurig
voorbeeld worden geillustreerd. 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 gradiént 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
2annemen van een bepaalde houding, met een bepaalde oriéntatie ten
opzichte van de lichtval, en het gedurende de dag achterwege laten
van iedere andere openlijke activiteit. De Ruiter kon aantonen dat in
¢en 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

leder 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. Tk wil dit duidelijk maken aan een gedragspatroon van het

mannetje driedoornstekelbaars en wel aan het z.g. waaieren (Van
Tersel, 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 bepaaide plaats
(met zijn snuitpunt vlak voor de opening van zijn nest). Daarbij voert
hij een bepaald patroon van motorcodrdinaties uit: hij maakt namelijk
met zijn borstvinnen bewegingen als om achteruit te zwemmen, met
zijn staart echter bewegingen sls om vooruit te zwemmen. De bewe-
gingen van borstvinnen en staart zijn absoluut gesynchroniseerd. De
krachten die uit de zwembewegingen met de borstvinnen en de staart
resulteren, heffen elkaar op: het dier blijft precies op de plaats.

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 zeifs zo dat de waaierinspanning van het mannetje, uitgedrukt
in waterverplaatsing per tijdseenheid, gelijke tred houdt met de zuut-
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-
Wwinistische theorie in termen van selectie, aanpassing en functie. De
waaierhandeling is aan de functie die ze vervult (namelijk ventilatie
van de ejeren) aangepast door de werking van natuurlijke selectie,
die, op grond van bepaalde gunstige effecten, dit gedrag heeft ont-
wikkeld, en 20 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
Wworden 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 d4t 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 gemiddeid 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 selectic 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-
©es 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 vitkomst te gera-
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ken die gemiddeld kans op groter nakomelingschap oplevert dan zon-
der dit uvitstel 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 bitjven 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
ecn artikel met de titel ‘Function in biology'. Zijn omschrijving van
biologische functie luidt in een vrije vertaling, waarbij, naar ik hoop,
de essentie ervan geeh-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 oriéntatie- 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 heef! in ieder
Beval 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
mocilifk te ontzeggen. Juist omdat het in de ethologie zo vaak blijkt
dat een bepaald gedragspatroon ten detrimente is van het individu
dat het vitvoert, maar tegelijkertijd zijn voortplantingssucces gunstig
be’invloedt, geloof ik dat voor een definitie van functie en aanpassing
van gedrag niet het instandblijven van het individu maatgevend moet
Zijn, maar zijn voortplantingssucces, of, beter, de mate waarin zijn
eigenschappen door zijn nakomelingen aan de eigenschappen van de
volgende generatie bijdragen.

Functie, aanpassing en doelgerichtheid

Aangepast gedrag, door natuurlijke selectie tot stand gekomen, is
doelgericht. Ik moet er direct aan toevoegen, en dit met nadruk on-
derstrepen omdat dit punt nog steeds aanleiding blijkt te geven tot
Misverstand, dat doelgerichtheid zoals hier bedoeld helemaal niets van
doen heeft met bepaalde teleologische beschouwingen die sinds de
oudheid met het begrip in verband zijn gebracht. Bij het tot-stand-
komen van aangepast gedrag spelen zogenaamde doeloorzaken in
aristotelische (of eigenlijk in thomistische) zin geen enkele rol. Een
aanpassing komt tot stand door oorzaak-gevolg processen, precies zo
als de wijze waarop het uitvoeren van een concreet gedragspatroon
9p 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
Det 2o goed als in de ethologie), maar de methode van onderzoek van
beide vragen is steeds dezelfde, namelijk het doen van logische ex-
b Timenten 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 grote verdiensten van Tinbergen dat hij heeft aangetoond
dat onderzoek met een functionele vraagstelling wel degelijk open-
staat voor een objectieve experimentele analyse. Als de vragen mear
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.

Kwantitaticf gedragsonderzoek met een functionele vraagstelling

Ik geloof dit punt niet beter te kunnen illustreran dan met een onder-
zoek van Tinbergen zelf, waarbij de volgorde: waarneming, vraagstei-
ling, precisering van de waarneming, hypothesevorming, proefopstel-
ling en toetsen van de hypothese aan de proefresultaten in duidelijke
stappen wordt gemaakt (Tinbergen et al,, 1562).

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 vrasg 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 kunmen opleveren, of ze
zouden over een nog niet nitgekomen ei kunnen schuiven en het uit-
komen van zo'n ¢i kunnen verhinderen, of ze zouden cen mechani-
sche belemmering voor het broeden kunnen opleveren, of ze zouden
een bron kunnea zijn van infectie vanwege erin achtergebleven orga-
nische resten. Allerlei argumenten zijn hiertegen aan te voeren, o.a.
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dat er mesuwe- en sternesoorten blijken te zjn die de schalen hele-
maal niét verwijderen, zonder daarvan duidelijk nadeel te ondervin-
den. Eén van de meest waarschijulijke overblijvende hypothesen is
dat de eieren van de kokmeeuw gecamoufieerd zijn, en dat de aan-
wezigheid van eischalen door hun witte binnenzijde deze camouflage
teniet doet,

Dan volgen de proeven. Dat kokmeeuweéieren inderdaad gecamou-
fleerd zijn kon worden aangetoond door op een terrein buiten de
Mmeeuwenkolonie 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
€0 met een cischaal 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 cieren 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 tegenstelting tot bijvoorbeeld scholeksters, waar een ouder
Prompt reageert. Scholeksterjongen biijven maar een paar uur in het
Dest, 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
Toven namelijk, als ze een kans krijgen, de pas uit het ei gekropen,
Rog 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 ieiden.
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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 zoekefficién-
tie zeer toencemt. Tot zover dit voorbeeld als illustratie van een on-
derzoek met een functioneie 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-
Ia'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 stompijes 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
en veel eerder tijdstip. Een Drosophila kan niet & 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 wur waarop deze processen worden ingezet, wordt bepaald door
€en inwendig klokmechanisme, dat in een eenmaal tot ontpoppen ge-
Teed gekomen dier start bij de overgang van nacht naar dag, én 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
8antal uren daarna, temperatuursonafhankelijk (het is innriddels er-
Eens 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
€envoudig principe, en wel: een statistisch ongelijke kans op het leve-
fen van een bijdrage aan de volgende generatie voor de onderscheiden
individuen in een papulatie. Natuurlijke selectie werkt daarbij niet als
Fen 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-
Wwille 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. Tk kan
dit punt weer het best illustreren met een voorbeeld en neem daar-
Voor opnieuw het waaiergedrag van de driedoornstekelbaars.

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

Ventilatie van het legsel is in de huidige situatie een absolute nood-
zakelijkheid; het wordt door stekelbaarzen met behulp van verschil-
tende 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 28 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 waziergedrag 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 uvit dan een normaal geventileerd legsel, maar
louter van voordeel is waaieren niet. In een slootsituatie namelijk,
met een aantal nestbezitters in elkaars 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-
tegendee], 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 ais 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 zichze!f 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-
8€N 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
8enoemd, is in dit voorbeeld het ontstaan van een rem op het eten
van eieren. (Stekelbaarzen die geen nest verzorgen, behandelen eieren
als voedse].) Het samenvoegen van eieren tot een legsel en het be-
“raren van legsels op een vaste plaats zal zeker van invioed 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 legsel blijft daarvan voordeel kan ondervinden, en wel
te meer ais 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 critick slaat op
die aanpassingen die tot stand zouden zijn gekomen door geringe
Predatiedruk (er zijn namelijk ter plaatse weinig of geen rovers die
¢en bedreiging kunnen vormen voor de inhoud van het nest). Voor-
beelden zijn het vrijwel geheel ontbreken van de alarmroep, het niet
verwijderen van faecalién 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
‘fflll selectie op die punten. Om hier toch van aanpassingen te spreken
likt 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
0? 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-
8ave van 1966). Williams wijst erop dat er een zeer wezenlijk verschil
bestaat tussen een populatic 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
ael'ecrtie 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 Beoorloofd de werking van een andere, en veel ingewikkelder
S00rt van selectie (groepsselectie) als noodzakelijke verklaring te aan-
V‘}““ﬁ:n, als kan worden aangetoond dat er aanpassingen bestaan die
Met het gevolg kunnen zijn van de werking van natuurlijke selectie.
Z°Iang die noodzaak er hiet is, blijfft 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 gencemd, of bij het formuleren van criteria waar-
aan een groepsaanpassing moet voidoen. Is bijvoorbeeld een bepaalde
groep of populatic 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
ziin omgeving waaraan het kan zijn aangepast. Populaties vertonen
structuur (men denke bijvoorbeeld aan sociale rangorde, of groepering
op grond van territorivmbezit), maar deze structuren vallen binnenr
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 theorieén van Wynne-Edwards de
functie van gedrag zo belangrijk is, en vooral cok 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
2antal individuen gestabiliseerd te raken op een veel lzger, 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 2o
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 alieen 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 2ouden zijn, namelijk aan het begin van het voortplantings-
Seizoen, zouden in dit verband een rol spelen.

Omdat territoriumgedrag in deze theorie zo'n belangnjke rol speeit,
Wil ik aan de hand van enkele proeven met stekelbaarzen nagaan of
dit gedrag inderdasd invloed kan uitoefenen op het aantal dieren in
¢en populatie die zich kunnen voortplanter, 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 mogeljk
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 wijtje
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 geintroduceerd, 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 vé6r 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 wijije 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 e¢ieren 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
¢en 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
¥an 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 nadee] zouden zijn wapneer het om andere
essentiéle 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; &n
hyper-agressicf en één hypo-agressief, Een vergelijking van hun repro-
duktief succes in concurrentic met elkaar en met het wild type, zal
eer gegevens kunnen opleveren over de functie van territorium-
8edrag 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
een 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 Aszem, 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
2¢ daartoe de kans krijgen (bijvoorbeeld bij het scheppen van enkele
Vacatures door het wegvangen van eigenaars). Op grond van zulke
8egevens 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 cecologen heeft
echter het denkbeeld dat territoriumgedrag oorzaak zovw kunnen zijn
van aantalsbeperkingen met klem bestreden. Lack (1966) bijvoorbeeld
deed dit op grond van zijn eigen mezenwerk. 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 territorinmafmetingen niet zouden kunnen variéren,
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 inviced van territorivmgedrag 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 hoeveetheid voedsel
(de factor waar Lack altijd naar verwijst) samenhangt.

Dit alles wettigt echter nog niet de conclusie dat het territorium-
gedrag een sanpassing 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 roofvijand.

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
hame 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 beinvloeding 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 ¢igenschappen van de
ompeving ~ 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-
?‘entic zal selectie optreden ten gunste van agressieve individuen (die
lmmers 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 waarschijolijk dat
Raast positieve ook negatieve effecten een rol gaan spelen en de over-
hand kupnen gaan krijgen, zeker als factoren die een hoge agressie
bevorderen gekoppeld zijn aan factoren die de aigehele levensvatbaar.
heid van een individu ongunstig beinvioeden. (Zie ook wat hiervoor
Op pag. 35 over dit punt is opgemerkt in verband met het onderzoek
flﬂn steketbaarzen.} Chitty stelt dat als de omgeving van een individu
2 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-
Beving tegelijkertijd minder goed passen bij de andere. Op grond van
Tecent onderzoek is het niet al te speculatief te veronderstellen dat de
Eenetische 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 sieun 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.
Inderdzad vond hij veranderingen in de mate van agressie bij dieren
atkomstig 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, Qok 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 agressic 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-
Yijk 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 barriére 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 IgRSEL

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 invioeden 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 tengevoige 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
Ineer directe zin aanleiding geven tot het geobserveerde gedrag. We
Wweten, 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 potentigle
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 overvioed 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 oriéntatie
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 behnlp 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 doe! 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 bepaglde ogenblikken bet 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 driedoomige 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 verenverzorging 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 vitgevoerd. Een bron van variabilitett 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 inviced van richtende externe prikkels een sturende inviced
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 invioed staat
van richtende prikkels uit de omgeving (0.2. het nest) kan men aan-
tonen door de stand van de nestas hetzij in het horizontale, hetzij in
bet verticale vlak te veranderen. De stand van de romp van de ven-
tilerende stekelbaars volgt deze veranderingen in beide viakken.

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.

4 'D vast patroon zou tot stand kunnen komen tengevolge van pro-
Ploceptieve prikkels, door een in het centrale zenuwstelsel vastgelegde
¢odrdinatie 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
fiﬂardoor clementen waarmee men in de gedragsanalyse werkt, De
Inventaris van dergelijke, dikwijls zeer soortspecificke handelingen
Boemt men het ethagram 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 zocken van nestmateriaal of
voedsel) is dikwijls moeilifk 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 klassicke 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.

Latentietfjd De latentietijd van een klassicke reflex ligt in de grootte-
orde van e¢en 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 variéren, 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 kunner onder bepaalde condi-
ties baltsen tegen opstijgende luchtbelletjes 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 vitgangsmateriaal.
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 begindiging 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 0.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 beletse] 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 san 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
zZich 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 vertoant beltsbewegingen 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
uviteindelifk om gaat is blijkbaar het ‘getotaliscerde’ (geintegreerde)
effect van alle prikkels. In de Duitse literatuur heet dit het ‘Reiz-
summen’-fenomeen (in het Engels: ‘heterogenecus summation’). Wij
zouden kunnen spreken van ‘synchrone prikkelversterking’, om het
tisico te vermijden, dat men het woord ‘som’ als een aritmetische
additie interpreteert.

Vermoeidheld 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
uvitgeput 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’. Ock 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
€en 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 klassicke
reflexen in te gaan, stellen we resumerend, dat ze verscheidene karak-
leristicken gemeen hebben. Er is dan cok niets tegen om in het etho-
gram van een dier vanouds als reflexen betitelde handelingen op te
hemen (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 prikke] 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 knjepeesreflex) de bereidheid tot uitvoeren ervan schommelt ten
gevolge van invioeden 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 réactief 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 ‘vacuiim'- of ‘Leer-
lavf"-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 geimplanteerde elektrode opwekbaar
is, wordt bij voldoend snelle opeenvolging van prikkelingen op een
zeker moment spontaan. Na prikkelbedindiging 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 réactieve 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 specificke 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 cen 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
hooit jets 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 @ naar handeling & optreedt bij
afwezigheid van de ‘normale’ prikkel voor b. Een voorbeeld moge dit
laatste verduidelijken. Een mannetjesstekelbaars begint met de eerste
handeiing 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 karakteristicken
(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
vitwendige toestand, waarvan de percipiéring leidt tot het begindigen
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 karakteristiecken 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, dzt 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 wiitjes-tests (benadering van het vrouwtje met
Zigzaghandelingen en leidbeweging naar het ‘rest). Het vrouwtje wordt
aangeboden in een brede glaren buis op standaard afstand van het nest;
ondanks dat zi] niet volgen kan, worden toch leidbewegingen uitgevoerd.
In fig. 1a is een nestbegin verwisseld tegen een volledig nest; in fig. 1b
(hetzelfde dier, volgende dag) is het volledige nest tegen een nestbegin
zerruﬁd. Gedurende de ondersireepte perioden is de waarneming onder-
roken.
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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
2ijn tot toe- of afname in frequentie van bepaalde handelingen, ge-
volgd door af- respectievelifk toename tengevolge van bijvoorbeeld
het uitblijven van beloning of het wegvallen van gewenning. Het is
niet eenvoudig, ¢.q. onmogelijk, de invioed 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 begrijpeliik te maken. Onafhankelijke grootheden die
gebruikt worden als maat voor motivatiesterkte zijo 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 uvit deze zich niet in openlijk ge-
drag. Wanneer een hongerig dier bij het zien van een roofvijand
plotseling met voedseizocken 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, biijit een kwestie
van fysiologische experimenten. Er is niet &én principiéle reden,
waarom de diverse karakteristicken 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 initidert, 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 theoriegn. Het is een
hypothetische variabele, die de intensiteit van ille 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
Wwaarmee een bijtbeweging wordt uitgevoerd. De aard van het gedrag
(eet-, sexucel, agressief gedrag) wordt door de aard van uitwendige
prikkeils 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 alie entero- en proprioceptieve prikkels
én hormooninvloeden.

Praktisch gesproken is het niet eenvondig 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 specifiecke effecten ook het reticu-
laire gysteem in het centrale zenuwstelsel beinviceden. Een zekere
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algemene fysiologische activatie (arousal) is een voorwaarde, opdat
gedrag op geintegreerde 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 - licpen 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, dic 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 vitwendige 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 ket denken in termen van
meerdere specificke 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 beinvloeding tus-
sen specificke 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
€en nest, c.q. tot het grootbrengen van jongen, worden als behorend
tot &én 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 clkaar groeperen, cok 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 vitspraken 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
femeenschappelijke causale factor (motivatie) bezitten. De tijdschaal
die gekozen wordt is natuurlijk belangrijk. Als men de frequentie van
broedzorg-, 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, ¢, 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 handclingen, 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 voigende stap in de analyse is, dat men tracht verondersteide
motivatie-bepalende factoren of condities te variéren en dat men na-
gaat of dit tot in principe voorspelbare veranderingen in frequenties
of sequenties van handelingen leidt. Hormoonniveau's kunnen ge-
varicerd worden, zo ook tijdsduren van deprivatie in geval van honger
of dorst. Indien diverse manipulaties (in het geval van dorst zoals het
variéren 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
aanta! 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, ete. 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.
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¢ 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 karakteristicken
van één handeling (latentietijd, snelheid van uvitvoering, frequentie,
etc.), als verbanden tussen verschillende handelingen waarvan men
veronderstelt dat ze door één motievatiefactor worden beinvioed, 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 inviced van oestro-
Btnen en nemen zij gezamenlijk af door prikkels uitgaande van het
nest. Br zijn voorts aanwijzingen dat de opeenvolging van verzamelen,
ronddragen en naar het nest brengen, en zitten in het nest, niet wit-
sluitend als reactieketen is te begrijpen; zitten en bouwen kan (zelfs
2ohder 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 gedragssysieem

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 motivatic wordt bepaald: immers
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motivatie als enkelvoudige factor is er of is er niet. Uit cen 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 viagen van werkelijk bouwen in het
nest door het kanariewijfje (eindhandeling) korter zijn wanncer 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 wijfie 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 inviced 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 nowdzakelijk, 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 een vers afgestreken legsel be-
vruchien, 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,
identick 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 heeit 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; ordinaar), van

mannetjes driedoornstekelbaars; opeenvolgende sex ftests (duur 1 minuut,

interval 1 minuten; abscis). EIk punt berust op een aantal waarnemingen,

aangegever door het getol tussen haokjes. C = legsel afgezet na balts;

C, = afgestreken Iegsd, direct gepresenteerd; F == bevruchting; ~ = af-

wezig (bij F) of wegname na korte aaawezigheid (bij C en C,); + = plaats
gevorden (F) of permanente aanwezigheid (C en C,). De pijlen geven het
Hjdstip aan waarop de diverse manipulaties hebbenw ploatsgevonden, 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 inen 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 gedragssysteemn 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 viteraard 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 (1364)
onderzocht het voedselzoekgedrag van springspinnen. Deze bouwen
geen web, doch jagen lopend. Als eerste reactie op een prooi vertonen
zij een oriéntatichandeling, 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, ¢.q.
sterke verzadigingsgraad) treedt geen of nauwelijks oriéntatie op; bij
stijgende honger breekt de keten na oriéntatie af, bij nog sterkere
hongermotivatie wordt de keten tot het einde toe uitgevoerd.

Zo eenvoudig ligt de zaak niet altijd. De nesthouwactiviteit 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 sne] gevolgd door plakken over het pest-
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 verschijat
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 vur) viagen 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; Schiitz & Tschanz, 1971).
De kuil (het effect van de zandhapactiviteit} speelt daarentegen wel
€en 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 cen
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 vitblijven van deze laatste activiteit (of
Bevolgen 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-
Eericht) 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
hoagte 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-
Tusten op een fluctuatie van motivatie, misleidend is. Motivatie is
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Fig. 3. Frequentie van zandhappen en materiaal brengen {per 10 minuten)
tiidens nestbouwfase van mannetjes driedoornstekelbaars. Pijlen (fig. 3a)
geven opvullen van kuil aan (het reeds aanwezige maleriaal bleef op de
viakke nestplaats aanwezig), In fig. 3b geven de piilen a aan, dat het kleine
nestkuiltje incens 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 driedoornsteketbaars een deel van de optische struc-
tuur (bijvoorbeeld wegname van een aantal planten), dan registreert
Mmen 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 stekeibaars wordt in de broedzorgfase o.a. opgewekt
door prikkels tengevolge van de ademhaling van de eieren; COg-pro-
duktie en/of Oj-tekort. Ondanks wegname van het Jegsel blijft het
Mannetje, zij het op lager niveau, het lege nest ventileren. Doorstro-
Ming van bet lege nest met water, verzadigd met COy en arm aan
Zurstof, geeft een onmiddellijk verhoging van het ventileren. Con-
troleproeven tonen aan, dat deze verhoging niet een gevolg is van de
d00rstromiug zelf, Beéindiging 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 broedzorgeyclus van de driedoornige stekelbaars
Vertoont een oplopende ventileeractiviteit. De top wordt bereikt op
of viak 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 COz water op het broedzorg ventileren van de manne-
litke stekelbaars. Ordinaat: ventileren in seconden; abscis: tijid per 5 minu-
ten; gemiddelde van 20 gevallen. Fase I: ventileer-niveau voor een leeg
nest (legsel tijdeliik verwijderd), + = begin doorvoer CO,-water, — =
einde kiervan. Naar Sevenster (1961), i

gevolge van de ontwikkeling der eieren. Een verwisseling van een oud
legsel voor een vers resulteert npiet in een val van het ventileren tot
een niveau passend bij de uvitwendige 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 vitvoert. 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 opwekkepde en motiverende effecten. Elke
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Fig. 5. Ventileeractiviteit van mannelijke driedoornstekelbaars (twee leg-
sels). Ordinaal: ventileren in seconden over 30 minuten; abscis: dagen;
temperatuur 19°C. Op dag 4 zijn de twee vier-dagen-onde legsels verwis-
seld tegen twee verse. Op dag 8 (pijl 1) kwamen de ocorspronkelijke legsels
uit in een ander aquarium (het is normaal dat dit uitkomen gepaard gaat
mef (bijna) de hoogste ventileeractiviteit van de cyclus), op dag 11 (plﬂ 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
beinvioeden. Prolactine heeft bij duiven inviced 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 beinvioeding 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 invlced ook direct
vitoefenen 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 invioed 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)frequentic worden zonder aanwiisbare affe-
rente toevoer impulsen gegenereerd. Deze activiteit leidt op zichzelf

64



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
Oomtrent 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 beinvloeding 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-
Bene 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 beinviceden en op die wijze kan endogene activiteit van
€en weefseldeel tot stand komen. De constructie van cen aantal cellen
in een gesloten circuit kan een tweede soort van mechanisme ten
Bevolge 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
¢tnmaal gegenereerde impuls ecindeloos kan circuleren. Endogene ac-
tiviteit kan dus berusten op verschillende mechanismen en bezit wat
dat betreft als begrip dezelfde status sls 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; vitval 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 codrdinaties 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) beinvloedt 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-
zelide gedrag, wanneer men ze tactiel met wiifjes 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-
zing uitgesloten, dat bij een eventueel gedecapiteerd mannetje de
copulatiebewegingen mede beinvloed worden door afferente toevoer,
a] 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 spiercodrdinaties.

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 mannpetjes, die er in slagen om,
Zonder hun kop te verliezen, een aantal wijfjes te bevruchien. 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
Reurosecreet, 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
fanwezig 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 copulatic 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
hﬂndeﬁngen. Een belangrijk punt is ook, dat zulke activiteit zo lang

persisteren, dat overeenkomst bestaat met de tijdschaal waarin
Eedragsveranderingen zich plegen af te spelen. Er is op zich fysiolo-
Eisch niets tegen de veronderstelling, dat toename van endogene acti-
Viteit in bepaalde delen van bet centrale zenuwstelsel een bron kan
Zijo voor het ontstaan en het continueren van zoekgedrag. We moeten
echter bedenken, dat de mate van endogene activiteit durend onder
inviced 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
bethten een grote mate van complexiteit. Inwendige prikkels kunnen
in principe dezelfde motiverende effecten hebben als uitwendige;
neurochormonen zullen zeker een rol spelen. Een nog practisch onont-
Bonnen 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 codrdinatie 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 achterhaien.
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 eenzelide 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
(0.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 eventuee] 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 tegelijkertiid een de honger
feducerende 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 stimulatiebegindi-
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,
Wwaarvan 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 geimplan-
teerde clektroden 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 soortgencten 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 viuchtgedrag bij continuering van de elek-
trische stimulatie. In andere prikkelgebieden bleek de motorische
onrust geassocieerd te zijn met waterconsumptie of, om een zeer spe-
tifieke 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 miet alleen gedrag (locomotie)
wordt opgewekt, doch tevens een specifieke gevoeligheid voor bepaal-
de externe prikkels wordt geinduceerd.

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 geinduceerde 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 bet door Von Holst beschreven
geval was de stimulatie zwakker en was, kortdurend gegeven, slechis
aanleiding tot een korte onderbreking van het lopende gedrag door
het gedrag, dat hoorde bij de activatic van het gebruikte prikkelge-
bied. Werd het alternatieve gedrag langduriger opgewekt, dan resul-
teerde de ingreep in het uitblijven van het lopend gedrag, na beéin-
diging van het geinduceerde. De ‘zentrale Umstimmung’ kost dus tijd.

Resumerend kunnen we stellen, dat er neurale, tot op zekere hoog-
te specifieck 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 compiex waarin de handelingen
binnen het normale gedrag gepast zijn. Uit andere prikkelpunten is
wel geintegreerder 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
Inet een bepaald neuromotorisch apparaat.

3 Vanuit één en hetzelfde prikkelpunt kan in de loop van enkele
uren het optreden van verschillende handelingen worden geinduceerd.
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 specificke gedragscomplexen zijn
uitgevalien, kunnen deze weer na verloop van tijd optreden. Blijkbaar
bestaat er voldoende plasticiteit in gespaarde delen van het centrale
Ztnuwstelse]l 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 beinvioed worden, dat ze codrdinerend
€n 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 onmiddeliijk stoppen zodra een prikkel tot
viucht 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 ziavol te trachten een definitie van deze, uiteraard
vage, term te geven. Zinvoller lijkt het kort ecn tweetal mogelijkheden
te bespreken, die in zulke situaties voor kunnen komen.

Gedragsinhibitie We spreken van gedragsinhibitic 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 ap ventileren van een mannelijke drie-
doornstekelbaars in broedzorgfase (gemiddelde van 16 gevallen). Ordinaat:
ventileren in seconden per 5 minuten; abscis: tijd; Q-test 5 minuten. Aan-
gegeven is voorts het gemiddeld aantal zigzaggen, dat het mannetje ver-
toont in, voor en na de wijfiestest. Naar Sevenster (1961).
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Fig. 7. Effect van 5 minuten ‘afhouden van nest’ op het ventileren van de
driedoornsteketbaars in broedzorg (gemiddelde van 13 gevallen). Ordinaat:
ventileren in seconden per 5 minuten; abscis: tijd. De stippetliinen 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-
hame van de wijfjesprikke); dit herstel is gecorreleerd met een gelei-
delijke afname in ‘vacuiim’ balts activiteit. Men mag hier met recht
Spreken van inhibitie van broedzorggedrag, omdat de vijif minuten
durende onderbreking van het ventileren op zichzelf een stijging in
Vventileeractiviteit 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 ¢ 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 uvitsluiting 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 geori€nteerd worden, dat
andere in ongunstige positiec 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 stetlen 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 meotivatie, 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 gemakkeliik
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 &én 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
8esensitiseerd zijn. Het is natuurlijk ook niet vitgesloten dat delen van
:eze centrale mechanismen in directe zin inhibitief op elkaar inwer-
en,

Het is tenslotte denkbaar dat gedragsinhibitic meer aan de effec-
forische kant wordt gerealiseerd. Bepaalde effectoren worden gebruikt
In verscheidene motorcodrdinaties. 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-
Ten wisselen af met kortdurende perioden van meer of minder sterk
‘Vacuiim' 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) maderen tot en
Zich verwijderen van een object (vlucht) is een voorbeeld (approach-
avoidance conflict). De term successieve ambivalentie wordt gebruikt
°m dergelijke vormen te beschrijven, Ik wil hier niet verder op in-
8aan, maar wel enige sandacht 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 gevalien spreckt men van simultane ambivalentie.

Simultane ambivatentie 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 dreighewegingen
bijvoorbeeld meent men, wat hun vercorzaking 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 viucht. 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’ viucht.
Wanneer men aanneemt, dat de motivaties, die veronderstelienderwijs
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 zutke
sequentie-analyses een aantal moeilijkheden. In de eerste plaats mag
de sequentie niet bepaald worden door een verandering in uitwendige
prikkelsituatic. Noch de aangevallene, noch de aanvaller mogen van
plaats af houding veranderen. Het vliuchten 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. Viucht 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 dikwiils
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 hicrover
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 experimentee] 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 toenram
in frequentie.

4  Een nauwkeurige analyse van de vorm, die een bepaalde beweging
kan aannemen, voert tot nog specifickere 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-
Rémende sterkte van één factor is voldoende. Anders wordt het, wan-
neer ook combinaties als AC, ACD, BC, etc, voorkomen. Aanname
Yan 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
dl‘eigbewegingen van zilvermeeuwen wordt als agressieve component
beschouwd. Observatie leert, dat (a) bij ‘pure’ agressie met de viengels
wordt geslagen en dat (b) bij ‘gewoon’ opvliegen of bij viuchten 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 meguwen, steunt de inter-
Pretatie, In hun vechtgedrag komt slzan met de vieugels niet voor.

De snelle afwisseling in de tijd van dergelijke simultaan ambivalente
beWeEingen en elementen, die men tot één van de ‘pure’ gedrags-
3ystemen moet rekenen wijst erop, dat we niet moeten denken aan
Vverschuivende 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

haderen.

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 &én soort, als ook
wanneer gedrag van verschillende soorten wordt bestudeerd. Niemand
meent, dat de mechanismen in al die situaties identiek zullen zijn.

> Ben 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 karakteristicken 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 cen 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 unitgevoerd, een heuristische rol. Problemen worden
sangereikt aan die analytici, die zich bezighouden met onderzoek van
zenuwstelsel ete,, indien ze althans geinteresseerd zijn in het begrijpen
van gedrag, zoals dat door het intacte organisme wordt uitgevoerd.
Goede gedragsanalyses zuilen 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 elkaars 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. nE RurTer

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-
hieren benaderen. Men kan zich beperken tot zuivere gedragswaar-
lemingen. Dan moet worden vastgesteld welke voorgeschiedenis van
bet individu en welke kenmerken van zijn actuele omgeving het op-
treden van het onderzochte gedrag in de hand werken. Andere artike-
le_n in dit boek tonen duidelijk aan dat deze puur ethologische benade-
hng modellen van de structuur van gedrag oplevert, die aanzienlijke
VYoorspellende waarde hebben.
Daarnaast is een heel andere benadering mogelijk. Gedrag is een
s"““?ﬂerlslzoel van activiteiten van uitvoerende organen (effectoren), waar-
I vooral de spieren op de voorgrond treden. Dit samenspel wordt
g?dirigeerd door het centrale zenuwstelsel {czs) in nauwe samenwer-
NZ met het endocriene systeem, dat alle hormoonklieren omvat. De
zfm“igen geven het czs inlichtingen over de toestand in en om het
lichaam, De manier waarop het czs die informatie verwerkt fot 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
Yoorspellen wat voor gedrag het individu onder gegeven omstandig-
eden za) uitvoeren, ook al hadden wij nooit enige gedragswaarneming
8edaan. 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 zemiwstelsel

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 neurcon
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 b een bundel (b) gelijksoortige
axonen van andere neuronen voegf. Rechis: gedeelte van het cellichaam
van een neuron met daarop gelegen synapsen. (rechter figuur uit Schadé,
De functie van het zenuwstelsel, Aula)
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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
Reuronen in aanmerking genomen, zal duidelijk zijn dat de bedrading
van het zenuwstelsel nauwelijks te ontwarren is. Weliswaar hebben de
heuroanatomen 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 0.a. te vinden
I Dijkgraaf & Vonk (1971b, p. 4-82 en 133-255).) Reeds lang
I3 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 telegrafic 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 vitlopers, aan de buitenzijde een positieve elektrische
Spanning ten opzichte van het inwendige van de cel. Geleidt de cel
“en 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 (varifrend van minder dan 1 tot
100 m/see, afhankelijk van de bouw en dikte van de zenuwvezel)
!a!‘lgs het axon voort. Dit proces noemt men actiepotentiaal of zenuw-
mpuls. Op een gegeven plaats duurt de depolarisatie slechts ca. 0,001
$e¢, omdat terstond de rustpotentiaal zich herstelt. Zodoende kan het
4xon verscheidene honderden actiepotentialen per seconde vervoeren.
leder bericht dat het czs doorgeeft, bestaat uit een reeks van derge-
like imputsen.

De actiepotentiaal bereikt tenslotte alle synapsen die het neuron
Yormt. In de synmaps moet het bericht worden overgedragen op de
Volgende cel. Vrijwel steeds gebeurt dit langs chemische weg. In het
Liteinde van het axon is een z.g. neurotransmitter-substantie opgesla-
Een. 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

81



moleculen in het oppervlak van deze laatste. Dit veroorzaakt een
elektrische verandering in het volgende neuron. Deze verandering kan
van tweeérlei 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 ¢en
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. Veor beide soorten synaps
geldt dat de uitgestorte transmitter in een tijd van slechts enkele milli-
seconden weer uvit 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
¢én 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 ¢lektrische activiteit der neuronen op cen bepaald punt
van de hersenen. Dit is de z.g. afleidtechniek. Door deze te com-
pmemn 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 geim-
planteerde injectienaald. Als prikkelstof kan biivoorbeeld dienen
één van de thans bekende neurotransmitters, of een synthetisch ana-
logon daarvan, of farmaca die aanmaak of afbraak van transmitters
beinvioeden. Welke prikkeimethode men ook gebruikt, ook hier
moet de ingreep worden bepeleid door nauwkeurige pedragsobser-
vatie. Als derde techniek voor hersenonderzoek valt te noemen het
uvitschakelen van bepazalde 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 penoeg
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 20 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.
Z_,e]fs tijdens ds slaap trekken onophoudelijk stromen van actiepoten-
tialen door allerlei mazen van het netwerk. leder 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 beinvloedt. Uit het wisselende gedrag van
€en 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
VFrdelingspatroon over de verschillende neuronen. De vraag dringt
Zich dan op, hoe zulk subtiel functioneren mogelijk is. Veeleer lijkt

et ¢zs immers zo georganiscerd dat zijn activiteit chaotisch moet

Wworden, 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
hersenmechanismen 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 lersel is dit nader uitgewerkt; hier
hoeven alleen een paar punten te worden gememoreerd, die voor dit
artikel van belang zijn.

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 vitwendige 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 hetzelide stel ‘motivatiefactoren’
de activiteit van alle onder het systeem ressorterende responsiemecha-
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Fj, ’8 2. Schematische eanduiding van de ligging van enkele anatomische

Wfdafdelmgen van het centraie zenuwstelsel. HT: hypothalamus; RF:
reticulaire formatie; GH: grote hersenen; KH: kicine hersenen; LS: lim-
isch systeem.

Rismen. 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 uiteindeliik za! gedragen, begint hij bij voorkeur
et een relatief eenvoudig gedrag zoals eten of drinken.

E“at‘-dragl Globaal kunnen wij de hersenen van zoogdieren indelen
 hersenstam, kleine hersenen en grote hersenen. Het gedeelte van de
hei‘senstam, dat aan de onderzijde de hypofyse draagt, heet hypotha-
lamus (fig. 2). Elektrische en chemische prikkeling van de hypothala-
fus bij niet genarcotiscerde proefdieren heeft interessante effecten

e —————

' Een iets meer uitgewerkte samenvatting van de gedragsfysiologie van
Yoedsel. 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 mecr 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-
dragssysteemn 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 respomsiemechanismen van het eetge-
dragssysteem.

Wat bepaalt dan het activiteitsniveau van dit ‘hongercentrum' 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 voedseilreserves en elders in het lichaam
tekorten bestaan, en dat hij het ectgedrag 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 bedeelde rol te spelen.

Om dit te verifiéren 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-

? De term ‘centrum’ dateert uit de tijd toen men vermoedde dat de zenuw-
celten belast met de verzorging van ccn bepaalde functie op één bepaalde
plaats in het czs waren geconcentreerd. Thans is bekend dat elke groterc
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 specifick te beinvioeden, dan gebruikt men voor het aldaar
gelegen, kennelijk relatief belangriike deel van het netwerk vaak nog de
term centrum,
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Fig. 3. Giobaal schema van de regulatic van cetgedrag. Open pijlen sym-
boliseren brandstoftransport, twarte pijlen de loop van (nerveuze of humo-
"1_38) signalen. O: omgeving; 1: individu. Z, P, E: centraalnerveuze mecha-
Rismen voor uitvoering van resp. voedsel zoeken, voedsel bemachtigen en
€len, elk als reactie op de adequate uitwendige situatie. H: faciliterend her-
Sennetwerk voor alle eethandelingen (0.a. in laterale hypothalamus); V:
retwerk voor inzameling van alle verzadigingssignalen (o.a. in ventrome-
diale hypothalamus gelocaliseerd).

Eetgedrag (Z, P, E) wordt slechts uitgevoerd indien de motivatie (de
Output van H) een positieve waarde heeft, Deze cutput is de resultante van
de door H ontvangen signalen: d: ‘aantrekkelijkheid van de uwitwendige
Voedselsituatie (beoordeeld mede op grond van vroegere milieuervaring), en

: 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 ziin om-
geving rodanig, dat tenslotte voedsel wordt opgenomen in de mond (M),
‘."ﬂndaar goat het naar maagdarmkanaal (D), bloedbaan (B), en eventueel
tijdelijk naar de rewerves (R). Stofwisseling {m} verwijdert voedsel uit het
S¥steem. 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 bioed 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
dckken, totdat de vetweefsels weer op het normale peil zijn terug-
gekeerd. Of de hersenen rechtstrecks 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 acliveren.

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 geassocicerde
situaties. Mogelijk ock grijpen hongersignaien uit het lichaam op de
LH aan. B

Al dadelijk leidt het fysiologische onderzoek dus tot de slotsom,
dat de motivatie voor ectgedrag 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 ¢2s nogal wat
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tiid nodig heeft om de nieuw binnenkomende verzadigingssignalen te
vVerwerken 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 alleen in verzadigingssignalen. Daarnaast kan het een
diametraa) tegenovergesteld effect hebben: een sprongsgewijze ver-
groting van de eetlust door een activerende invioed van smaakprikkels
van het opgenomen voedsel op de LH. Dientengevolge moet langer
Worden doorgegeten om zoveel verzadiging op te bouwen als nodig
i om de LH uit te schakelen. Loopt de maaltijd tenslotte ten cinde,
dan verdwijnt ook het effect van de smaakprikkel snel. Het heeft dus
Been inviced op de tijdsduur die verstrijken zal tot het eetgedrag op-
hieuw begint; deze wordt bepaald door het tempo waarin de verzadi-
Bingssignalen wegebben.

Wij hebben hier één voorbeeld, dat uitvoering van een gedrag de
Motivatic 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 vit de omgeving en
Uit het lichaam. Waarschiinlijk geldt niet alleen voor eetgedrag, maar
00k voor vele andere gedragssystemen dat de uitvoering ervan ‘posi-
tieve terugmeldingen’ oproept, die de motivatie versterken en dus de

Ans vergroten dat het individu enige tijd doorgaat met consequente
uitmering van hetzelfde gedrags.

Al met al is zeker, dat de hypothalamus betrokken is in de moti-
Vatie van cetgedrag (zie echter ook p. 110). Er zijn echter ook vele
andere plaatsen in de hersenen, waar men door fysiologische ingrepen
€etgedrag kan bevorderen of remmen. Onder andere hebben wij hier
Fe Maken met diverse onderdelen van het z.g. limbische systeem. Dit
1S ¢en groot circuit van hersenstructuren, gelegen in het overgangs-
8ebied tussen hersenstam en grote hersenen. Kunnen wij volstaan met
de eenvoudige veronderstefling, dat de neuronennetwerken voor hon-
Eer en verzadiging niet beperkt zijn tot de hypothalamus, maar zich

* De hier gegeven zienswijze berust primair op waarnemingen aan het eet-
Bedrag van muizen {(Wicpkema, 1971a, 1971b), maar o.a. uit gegevens over
I0tracraniate zelfprikkeling (zie p. 108} blijkt dat generalisatiec over andere
Eedragssystemen en andere soorten toelaatbaar is.

.
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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.

' Drinkgedrag! Onvermijdelijk verlicst 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 systieem 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 ciwitsubstantie, 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 neuroncnnetwerk 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 acetyicholine, of met synthetische
analoga daarvan. Interessant is dat bij een rat toediening op dezelfde
plaats van een andere transmitter, noradrenaline, niet drinkgedrag

¢ Zie voetnoot 1, p. BS.
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Mmaar eetgedrag oproept. Blijkbaar liggen neuronen van de twee ver-
schillende motivationele netwerken hier vlak bij elkaar. Ook het net-
werk voor drinkgedrag strel:t 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. Verstaring van
Zo’n evenwicht levert de motivatie voor het gedrag; is daardoor het
¢venwicht hersteld, dan verdwiint 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
tgewikkelde achtergrond hebben, zoals sexueel gedrag, broedzorg,
agressie, enz.? Wij zullen hiervan één voorbeeld bezien.

Fig. ¢ 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
Bebruiks ter wille van de anatomische duidelijkheid, niet om functieverschil-
" te symboliseren. De getrokcken lijn is het z.g. circuit van Papez, een
Yeeds lang bekend groot circuit in het limbische systeem.

A7 corpus callosum, 2: cingulate schors, 3: amypdala, 4: dorsomediale
iDpocampus, 5: septumkernen, 6: voorste thalamuskernen, 7: verticale
‘agonale band, 8: mediale thalamuskernen, 9: laterale preoptische kernen,

¢ Corpora mammillaria, 11: laterale hypothalamus, 12: striz terminalis,
i 3-'hfol'm'x, 14: tractus mammillothalamicus, 13: fasciculus medialis telen-
€phali,

Naar Fisher & Coury, in M. J. Wayner {ed.} 1964, Thirst, Oxford.



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, soortgencot 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 viuchten. Deze twee kunnen onafhankelijk van elkaar in
sterkte varigren. Uit ethologische analyse blijkt, dat vaak beide tege-
lijk min of meer geactiveerd zijn, zij het niet even sterk. Dit resulteert
in een hele mairix 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 kunncn 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 viuchtneiging
dan wel agressiviteit het zwaarste gewicht in de schaal legt. Ook her-
senlaesies hebben grote invioed 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 dezelide prikkel, dic 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: 6f wel gedrag dat het dier normaliter ver-
toont tegenover een rivaal of vijand, met allerlei tekenen van dreigend
zelfvertoon en epwinding, 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 cetgedrag? 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-

ieden voor agressief en dreigend gedrag; gearceerd: gebieden voor viucht-
Eedrag_

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

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

afmnderlijke: agressiemotivatie? Somunige 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
Beboden. De positie van deze vorm van agressie is dus moeilijk te
!’epalen. Soortgelijke problemen bestaan ten aanzien van agressie
Iegens vijanden en rivalen, die dikwijls in duidelijk verband staat met
® neiging tot ander gedrag zoals broedzorg of territoriumgedrag.

Uninen wij dan agressie beschouwen als een afzonderlijk gedrags-
Systeem, met eigen specifieke motivatie? Of hebben wij te maken met
°en ste] 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
en agressieve handeling kunnen zijn betrokken, staat wel vast. De
Vfaag of een afzonderlijke agressieve motivatie bestaat, en wat dan
de fysiologische basis zou zijn, moet voor het moment openblijven.
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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 tramsmitters hetzij
drinkgedrag, hetzij estgedrag 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 opzocken van een milieu van goede temperatuur, aanne-
men van houdingen die warmtebehoud of warmteafgifte bevorderen,
en nestbouw, Een centrum voor thermoregulatic ligt in de rostrale
hypothalamus, Gedrag dat tot dit systeem behoort kan men bein-
vioeden door experimentele manipulatie van dit centrum, bijvoorbeeld
door het rechtstrecks te verwarmen of af te koelen. Het centrum
bevat namelijk thermoreceptoren, die de bloedtermnperatuur meten. Is
deze te laag, of melden koudezintuigen in de huid dat het mitieu
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)s.

* Het thermorepulatiecentrum 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
Verlaged, De nieuwe norm wordt bereikt door tijdelijke scherpe reductie
Yan de dagelijkse voedselopname (bovenste grafiek). Daarna stabiliseert de
OPhame op een intermediair niveau (lager dan in de koele omgeving, o.a.
omdar de temperatuurregulatie nu minder calorieén vergt). Bij terugkeer
Raar 24°C gaan voedselopname en lichaamsgewicht terug nasr de door
Stibpellijnen angegeven vroegere normen (die voor het lichaamsgewichi

elt, omdat het dier nog groeit). Noar Hamilion, 1963, 1. comp. physiol,
Psychol, s6.

De thermoregulatie blijkt allerfei andere systemen te beinvioeden.
Is de lichaamstemperatuur te hoog, dan inhibeert het temperatuur-
entrum eetgedrag, en activeert drinkgedrag. Te lage temperatuur

Ceft 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-
'er. Voor ons onderhavige probleem is echter belangrijk dat hier én

de schildklier en de bijnierschors stimuleren tot afgifte van hun produkten,
Welke laatste een grote invloed hebben op de stofwisseling der organen van
€t lichaam, Wij zien hier, hoe de hypothalamus een strategische positie
Mheemt t.o.v. zenuwstelsel en endocrien systeem. Dit stelt hem in staat
TVoor te waken dat het vitgevoerde gedrag en de activiteit van klieren en
andere organen van de ‘interne dienst’ van het lichaam goed op elkaar zijn
afgestemqd. 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 beinvloedt, en dat
het teken van deze invloeden wisselt met de omstandigheden.

De eisen van thermoregulatie blijken bovendien sterke prioriteit te
krijgen boven die van voedselvoorziening. Brengt men een rat over
naar een hete omgeving, dan est 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 ecen 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 eerstegencemde net-
werk in interactic 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 waarmemingen niet
te beperken tot het ene gedrag waarop het onderzoek zich concen-
treert, maar ook alle andere gedragsuitingen te registreren. Recht-
streekse fysiclogische 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 ordetoze structuur van het czs, en in weerwil van het feit
dat dikwijls verschillende motivaties wedijveren om voorrang in het
gedrag. Een pedeeltelijke 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 2wijgen 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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Bedrag), verliest het zijn greep op de concurrerende systemen. Een
flnder systeem zal de overhand krijgen, en het eerste op zijn beurt
Inhiberens,

Op 20ek naar een model van de gedragsfuncties van het czs

Een individu kan maar één ding tegelijk doen; het gedrag dat op een
8¢geven moment wordt uitgevoerd is dus een keuze uit een groot
Tepertoire. Achter die keuze ligt een complex van oorzaken, waarvan
Wij de ingewikkeldheid eerst beginnen te zien. Bij verder onderzoek
hiernaar zuflen ethologen, fysiologen en neuroanatomen moeten sa-
Menwerken. Het is dan wenselijk als uitgangspunt voor dit onderzoek
€en 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-
ehigen met een model (fig. 72), dat het czs beschouwt als een aggre-
8aat van specifieke netwerken, elk belast met de verzorging van één
Eedragssysteem. Wel zijn die netwerken uitgebreid en liggen zij sterk
dDOreengestrenge]d, maar toch kan volgens dit model van elk neuron
Ondubbeizinnig worden vastgesteld tot welk gedragssysteem het be-
h°°l't, uitgezonderd wellicht die cellen die de interacties tussen de
Systemen verzorgen.

—_—

;l:)" 8“0135!1 van interactie processen voor het tijdpatroon van het gedrag
srmJ:eheel zijn viteentopend: (1) Onderbreekt ¢en rat zijn maaltiid om zijn
Tfen te poetsen, dan wordt het eetgedrag slechts enkele seconden op-
ge*‘:f‘?\'en. (2} Veel verder gaat de invioed van de voedselopname functie
;ﬂf‘f’nﬂl_igedrag. Voor spijsvertering en verdere verwerking van voedings-
R i3 veel water nodig. Functioneel is dan ook begrijpelijk dat drink-
8:drag voor een zeer groot deel plaats vindt vlak voor, tijdens, en vlak na
ern'laalu_qden. Dit blijke bij de rat niet te berusten op door voedselopname
re EOTZaakte ‘echte’ dorst (waterschaarste in het lichaam}, maar veeleer op
Chlstreekse activatic van drinkgedrag door de netwerken voor eetgedrag.
di mkgedrag wordt hier dus geregeerd door het tijdpatroon van de voe-
Ngsregulatie: geeft men een rat alleen op abnormale uren eten, dan wordt
. het drinken_ voor een groot deel naar die perioden verlegd. (3) Nog
synp" gaan de interacties in de ge_vallen waar ‘normverandering’ aan één
e *em wordt opgelegd door de eisen van een ander. Goede voorbeelden
. “'?“ Zijn, naast de inviced van temperatuurregulatie op eetgedrag, ook
ol s"'~_‘2'-'-"¢“-'twﬂt.n:tl.la(if;'.s in de reguiatie van eetgedrag o.i.v. functies ais voort-
anting, 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, ¢, d: tot de respectievelijke gedragssystemen behorende gedragscatego-
rieén,

a, B. y, &: witwendige prikkels die de responsies a-d kunnen oproepen.

1. Bif veronachizaming van interacties, en onder constante uitwendige
omstandigheden (toestand van A dus door a bepaaid) 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 deiailvoorspelling van
de rjdstructuur van het gedrag (fluctuaties die ook in constant milieu in
B, C, D kunnen optreden worden immers veronachtzaamd).

2. Biji verdisconteren van interacties word! het al dan niet optreden van a
als responsie op o 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 ven gedrag, omdai bij dat
onderzoek aldra bljjkt dat de mechanismen der systemen niet to scherp
van elkaar gescheiden zijn.

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

Dit nafeve 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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b. In dit model zijn de motivationele functies (m,, m,) gescheiden van de
Yoor alle systemen gemeenschappelijke sensorische (sens.) en motorische
{mor.) mechanismen van het czs. Of input ¢ wordt beantwoord met respon-
sie q, hangt af van een ‘selector 8, waarvan de stand wordt bepaald door

€ motivatiestoestand. Arbitrair is voor de motivatiemechanismen dezelfde
Structuur aangenomen als in fig. 7a2 (e: externe, en i: interne motivationele
Signalen. Dagrgelaten 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
verschiflende niveaus binnen bij de motoriek.

n 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
Unnen convergeren. Het sensorische systeem moet dan de betekenis
¥an het waargenomene vaststeilen, mede aan de hand van in het ge-
€ugen opgeslagen ervaring. Vervolgens moet het de slotsom door-
Beven aan (1) de belanghebbende motivationele netwerken, en {2) het
“}morische systeem, waar de gegevens worden benut voor het uit-
€Zen en oriénteren van de vereiste handeling. Voor de motoriek
Beldt, dat in vele handelingen nagenoeg alle spieren, met de bijbeho-
Tende reflexmechanismen, zijn betrokken. Bovendien kunnen vaak
Voorkomende handelingen, zoals lopen, snuffelen, bijten, worden uit-
Bevoerd in dienst van uiteenlopende gedragssystemen. Kortom, de
Mragssystemen moeten met elkaar concurreren om het gebruik van
N en hetzelfde motorische systeem.
., T4 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.

¢. Dit schema wil slechis 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 anaio-
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, omdal hierover geen over-
eenstemming bestaat. B: reflex besturing handelingen, E: zintuig signalen
uit de buitenwereld, 1. 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-
liik komt hier tot uiting, dat gedrag steeds een responsie op het
milieu is, maar dat de keuze uvit de mogelijke responsies wordt be-
paaid door motivationele invioeden. 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 gensorische systeem Een zeer groot 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
anen zijtakken af naar de in de kern van de hersenstam gelegen
reticulaire formatie. Reeds lang staat vast, dat de hersenschors te-
$amen 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-
Deuze literatuur over de amygdala geeft Eleftheriou (1972).)
Door laesie of prikkeling op verschillende plaatsen in dit complex
40 men het voorkomen van allerlei gedrag (zoals voedselopname,
fjfinken, sexueel gedrag, agressie) beinvlioeden, soms in positieve, soms
0 negaticve zin. Anatomisch blijken de amygdala in nauwe weder-
erige verbinding met de hypothalamus te staan, Bij fysiologisch
detailonderzoek blijken zij allerlei zintuigformatie te ontvangen, zo-
wel uit het lichaam als vit 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 viees 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
agenlang zowel viees als vis. Wel bleef zij melk drinken. Deze waar-
Neming wijst erop dat de amygdala werkzaam zijn bij de analyse van
¢ bllitenwereld, en de toetsing daarvan aan de ervaring. De elek-
Wrische prikke! 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 €en 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 invioed 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 is 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 Jetsels 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 niet 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 uvitwen-
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-
hoom 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-
Bezet’ afhankelijk van de behoefte. Vanaf de grote hersenen tot in
het slakkenhuis van het oor loopt, parallel aan de opstijgende baan,
ten 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
€en kort fluittoontje van een bepaalde toonhoogte hoort, reageert zij
Met een oriéntatiereactie: de kop wordt naar de prikkelbron gekeerd,
of het dier gaat zelfs op onderzoek uit. Dit gaat gepaard met een

®paald 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-
Den oriéntatic- 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

®t individu al naar omstandigheden ‘één en al oog’ of ‘één en al cor’
Wordt. Meestal gaat het immers niet om aandacht voor geluid in het
Agemeen, 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 oriéntatie- 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 bepaaild
impulspatroon in ¢en neuronennetwerk. Zolang de zintuigsignalen
die uit de buitenwereld binnenkomen bij dit model passen, hoeft het
individu geen actie te ondernemen. Komt echter cen 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. Vdr wij proberen
dit te incorporeren in ons model, moeten wij ook het motorische
aspect beschouwen.

Het motarische systeem Basiseenheden van het motorische systeem
zijn de eenvoudige reflexmechanismen, bestaande uvit 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 gecodrdineerde 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
S.pieren mee, in een nauwkeurig bepaalde tijdvoigorde. Deze cotrdina-
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 spiercontractics. Blijkbaar bevat het czs een vast programma voor

:e slikbeweging. De uitwendige prikkel geeft alleen de ‘druk op de
nop®,

musculus mylehyoideus

m. genichyoideus
achterste deel van de tong
m, palatopharyngeus

M. constrictor superior
m. thyrohycideus

m. thyroarytenoideus

m. constrictor medius

m. cricothyroideus

m, constrictor inferior

middenrif

f+ 400 4

msec

::'5 8. Schema van het verloop van de activiteit in een aantal spieren
dens do slikbeweging bij de hond. De dikte van de zwarte band geeft de
Ate van activiteit weer. Horizontale as: tijd. Naar Doty & Bosma, 1956,
- N europhysiology 19,
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Veel gedragselementen hebben natuurlifk 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 codrdinerende 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 ecenvoudigste
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 dic 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 sitvatie (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 uvitvoering 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 eenmaa! 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 artike] over de func-
tie van de hippocampus (en delen van de tussenhersenen) in het kader
¥an de motorische functies is Vanderwolf (1971).) Anatomisch ge-
Sproken ligt deze in cen strategische positic voor het toetsen van de
actuele situatie aan vroegere ervaring. Uit een ander deel van het
limbische systeem, het septurn, ontvangt hij allerlei zintuiggegevens
Over de buitenwereld en informatie over de inwendige motivatietoe-
Stand. Vanuit delen van de hersenschors, waaraan op goede gronden
€en functie bij het geheugen wordt toegeschreven, ontvangt hij echter
Svencens 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
l3":‘:slissing vergen, hoe het op die prikkels zal reageren. Dit thetaritme
duury 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
et het feit, dat de eindhandeling zich voltrekt in een veel scherper
Omschreven situatie dan het inleidende gedrag, en dus niet langer
€en voortdurende controle op de juistheid van de reactie vergt. Letsel-
Proeven tenslotte wijzen erop, dat de hippocampus zijn controlerende
Unctie vooral vervult door het onderdrukken van handelingen die in
de gegeven situatie miet zinvol zijn. Ratten met hippocampusletsel,
ge‘f‘reSSeﬂd om een automaat te bedienen om een stukje voer te ver-
rjgen, zijn niet in staat dit gedrag even te staken als een signaal
0 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-
* gedrag zijn gevonden bij proefdieren met hippocampuslaesies.
_TTaChten wij deze functies van de hippocampus - die in de regel
et tot het eigenlijke motorische systeem wordt gerekend — te plaat-
%0 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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compariiment, die zorgt dat de verciste responsies van het individu
worden gefaciliteerd. (Fig. 7b op p. 99.)

Voor wij echter een eindoordee] vellen over de bruikbaarheid van
dit model, moeten wij nog een verdere complicatic onder de ogen
zien. Het blijkt namelijk, dat ‘klassicke’ onderdelen van het moto-
rische systeem niet alleen een uitvoerende functic 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 geimplanteerde 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 of 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 ecen
Kunstmatige nabootsing van positieve terugmeldingen (eetlustverwek-
kende smaaksignalen, zie hiervoor) van het eten van smakelijk voed-
sel. In grote lijnen analoge bevindingen zijn verkregen met zelfprik-

1 Na.armate 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
lermen van een motivatic 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 is
kOI‘telings geopperd dat de gedragseffecten van laesies in de LH zou-
den zijn terug te voeren op beschadiging van een door dat gebied
lopenge verbinding van het motorische systeem, de tractus nigrostria-
talig {Ungersted, 1971).

Specifieke motivationele netwerken?

Al met gl moeten wij terdege rekening houden met de mogelijkheid
d_at Motivationele invloeden inspelen op vele schakels, aan de senso-
Tische zowel als de motorische kant, van de ketens van zenuwcellen
t“f‘%n zintuig en effector die de responsies van het individu op zijn
Milieu bemiddelen. In dit opzicht is fig. 7¢c (p. 100) een realistischer
Mode] dan fig. 7b. Anderzijds bevat fig. 7¢ nog enkele tamelijk wille-

Curige onderstellingen inzake de mechanismen van motivatie en ge-

ugen, Op slechts één van de hieraan verbonden vragen gaan wij
108 in: zijn de motivationele mechanismen al dan niet onderverdeeld
! specificke netwerken voor afzonderlijke functies?

°""—'r"cl'ladigd door kunstmatige voeding blijken zelfs een afkeer te hebben
¥an de prikkel op deze plaats: zij gebruiken de schakelaar om de stroom
N te Zetten, als de experimentator deze aanzet, Ook uit zuiver ethologische
a'a.rfmmiﬂgen blijkt dat uitwendige prikkels (zoals zien van voedsel), die
sz?neve reacties (eetgedrag) oproepen zolang de daarvoor vereiste moti-
I\ie:c (honger) aanwezig is, na verdwijnen van die motivatie (verzadiging)
. -t €envoudig als ‘oninteressant’ worden veronachtzaamd, maar een nega-
Ve waarde krijgen, zodat het dier deze prikkels actief gaat mijden. Mo-
EEI'JR i8 dit een derde factor die van belang is voor de ordelijke stabiliteit
u:" gedrag, naast positieve terugkoppelingen binnen, en wederzijdse inhibi-
S tussen gedragssystemen.
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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 versterke 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
cetgedrag bij LH prikkeling, of sexuee] gedrag bij prikkeling achterin
de hypothalamus, essentiéle 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
¢2s 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 Zzij
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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Yijk nooit vertoond activiteitspatroon op. Het is verbazend dat het czs
althans soms in staat is een dergelijke prikkel te beantwoorden met
®en 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 mer de kunstmatige prikkel. Het vermogen tot beant-
%oording daarvan met een bepaald gedrag moet worden opgebouwd,
€0 dit proces kan door de uitwendige situatie worden beinvioed. 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-
}’001‘ reeds bleek, rekening houden met allerlei negatieve en positieve
Meracties tussen die netwerken. Het patroon van de gezamenlijke
Interacties hangt af van wat in elk der afzonderlijke netwerken aan
n- en uitwendige signalen wordt verwerkt; omgekeerd wordt wat in

®t afzonderlijke netwerk gebeurt mede bepaald door de invloeden

1€ het van andere netwerken ondergaat. Het is in principe mogelijk
TeSultaten als die van Valenstein in termen van een dergelijk model
te Verklaren, temeer omdat — gezien de anatomische situatie —een
k_u“Stmatige prikkel zeer wel elementen van twee verschillende speci-
fieke Detwerken tegelijk kan raken.

Het lijkt echter even goed mogelijk de hier besproken feiten te
"Mefpreteren in termen van een model dat geen specificke netwerken

°Nt. Extreem geformuleerd komt dit alternatief op het volgende
neer, Weliswaar zijn de motivationele signalen die het czs ontvangt
\".E:elal specifiek, in die zin dat zij voor slechts één functie relevant
4n, maar alras na hun binnenkomst in het czs (na passage van
Slechts een paar synapsen) belanden zij in een diffuus netwerk, op
.~ Teuron waarvan allerlei verschillende motivationele en andere
Slignalen convergeren, waarbij in principe elk signaal ieder deel van
®t netwerk kan bereiken. Dadelijk rijst de vraag hoe een dergelijk
Systeem ordelijk gedrag kan genereren. Blijkbaar kan het slechts in
*en beperkt aantal, relatief goed van elkaar te onderscheiden funktie-
O¢standen verkeren. Eik 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 wot-
den veroorzaakt deor verschuivingen in het totale complex van ont-
vangen signalen, Deze verschuivingen kunnen geleidelijk zijn, maar
leiden bij het passeren van bepaalde kriticke 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 ¢en 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, di€
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 zan 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-
tend, op uviteenlopende gronden en in verschillende bewoordingen, i5

¥ In de geopperde richting wijst 0ok een mnalyse van de gedragseffecten
van VMH prikkeling bij de rat, enlangs in ons laboratorium verricht doof
1. G. Veening,
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geopperd dat de VMH een belangrijke rol speelt bij de herprogram-
MWering van het czs (Grossman, 1966). Dit houdt na;uurlijk niet in,
dat de VMH daarnaast geen specifieke motivationele functies zou
kunnen vervullen, en evenmin dat de functietoestand van het czs door
de VMH altéén wordt bepaald.

Slot opmerkingen

Voorshands valt nog niet veel definitiefs te zeggen over de hersen-
Mechanismen van het gedrag. Zelfs het begrippenapparaat, dat ons in
Staat moet stelien de juiste vragen te formuleren, is nog in opbouw.
In dj¢ artikel is het begrip ‘motivatie’ centraal gesteld. Wij hebben dit
Voorlopig gedefinieerd als het complex van factoren dat aansprakelijk
8 voor de wisselende bereidheid van het individu om een gegeven
Situatie e beantwoorden met een bepaalde responsie. Deze definitie
iy erg breed, maar inderdaad zijn sommige onderzoekers geneigd het
®8rip motivatie zo wijd te stellen dat het de hele functietoestand
Va0 het czs op een gegeven moment omvat. Anderen daarentegen
Zoeken naar een definitie die het mogelijk maakt bijvoorbeeld de in-
Vioeden yap motivatie op de responsiviteit te onderscheiden van die
Van leerprocessen, e.d. Het is immers nuttig, zoals in het geval dat
0 proefdier na een ingreep in het ¢zs een tevoren aangeleerde han-
®ling voor het verwerven van voedsel minder vaak verricht, om te
Unnen specificeren of de gedragsverandering berust op verminderde
Motivatie, nitwissing van het geheugenspoor waarop de handeling be-
Tost, Yeranderde sensorische analyse van de buitenwereld, of storing
van hefprogrammering van het czs. Wij gaan hier echter niet in op
® 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-
“Oestangd ey ¢zs op een bepaald moment verkeert. Dit hangt af van
N groot aantal fysiologische variabelen, zo groot in feite dat het
wel altiig onmogelijk zal blijven deze alle tegelijkertijd zo nauwkeurig
y Meten, dat wij de functietoestand volledig fysiologisch kunnen de-
finigren, pe beste indicator voor de toestand van het czs is daarom
°t gedrag zelf, mits wij zeer gedetailleerde gedragswaarnemingen
N onder omstandigheden waar het proefdier het volledige spec-

M van zjjn natuurlijke gedrag kan ontplooi¢en. 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 hiér-
archische organisatie. Het laagste niveau omvat de afzonderlijke ge-
dragselementen. Op de hogere niveaus liggen motivationele mechanis-
men, gepostuleerd op grond van de gedragswaarnemingen. 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 voiledig bedradings-
schema van het czs is, én 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
Slructuren 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
ij nadere bestudering vinden we ook verschillen. Wanneer we v?l-
doende gedetailleerd waarnemen, komen we zelfs tot de conclusie,
at er Waarschijnlijk geen twee individuen te vinden zijn die dezelfde
Ver‘chiiningsvmm (fenotype) bezitten. We blijken te doen te hebben
met eep oneindig grote variatie, zowel binnen als tussen soorten.
individuen, die met elkaar die variatie in vorm en structuur
Vertonen, Zijn ontstaan uit andere individuen: de ouders. Evenals hun
Ol_-lders zijn geslachtsrijpe individuen in staat het beginstadium van
Nituwe individuen te vormen. In het geval van bisexuele voortplanting
Tagen twee individuen, die in sexe verschillen, ieder een deel bij aan
vat beBil'mtadium (zygote). Een essentieel onderdeel van die bijdrage
'8 de erfelijke aanleg. In die erfelijke aanleg is informatie pelegen.
Ormatie die het nieuwe individu nodig heeft om zich op soort-
gelijke manjey te kunnen ontwikkelen als zijn ouders. Een beginnend
ndividy gyaq4 echter niet op zichzelf, het bevindt zich in een milieu
(?nd“-l‘ milieu kunnen we in principe verstaan alles wat buiten de erfe-
lijke danleg g gelegen en mee van invloed is op de ontwikkeling van
°*R individu), Door wisselwerking tussen de informatie uit zijn erfe-
UK€ aanleg en de informatie die tot hem komt vanuit dat milieu kan
® individu zich gaan ontwikkelen. Zowel de erfelijke aanleg als het
Milieu zjjn hierbij even onmisbaar. Een bevrucht ei zal zich zonder
10¥loed vanuit een milien niet gaan ontwikkelen. Men denke bijvoor-
beeld 2an de warmteprikkel die een vogelei nodig heeft om zich te

115



kunnen ontwikkelen tot jonge vogel. Evenmin zal een ei zonder de
invloed van erfelijke aanleg zich gaan ontwikkelen, zoals Costello
(1940) aantoonde bij oBcyten 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 erfelijfke 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: ziin deze verschillen tot stand gekomen door-
dat de individuen zich hebben ontwikkeld in verschillende milicus 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 miliew wordt bepaald,
maar om de uiteindelijke ontogenetische oorsprong van de verschil-
len, die bij een juiste experimentele benadering tot hetzij het miliey
of de genen herleid kunnen worden. Zie ook het hoofdstuk waarin
Kruiit 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 identicke omstandigheden
geleefd hebben. Verschillen tussen individuen van een populatie (feno-
typische variatie} zullen dus &n door variatie in genotypen &n 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 essentiee! belang, dat
variatie, die door milievinvloeden 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 tussed
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 erielijke basis
beeft, dat ook hun nakomelingen hetzelfde verschil zullen vertonen.
In'Imers, 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
Cuders lijken, er van erfelijk bepaalde aanleg voor die eigenschap
SPrake zal zijn? We moeten bij gebruik van dit criterium voorzichtig
2ijn met onze conclusies, zoals zal blifken uit het volgende voorbeeld.
1:‘Iicﬂl&eli (1959) beschreef de zang van twee mannetjes goudvinken. De
&én 20ng op een manier zoals we dat van goudvinken gewend ziin, de
uder op een manier die deed denken aan de zang van eep kanarie.
Manlijke nakomelingen van die twee goudvinken vertoonden onder-
ling eenzelfde verschil als hun vaders. We zouden hieruit de conclusie
‘Unnen trekken dat het verschil in zang berust op een verschil in erfe-
ke aanleg. De verklaring van het verhaal is echter, dat de kanarie-
achtig zingende vader bleek te zijn opgegroeid bij kanaries. Hij had
Eeleerd 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-
'aVloeden waaraan de ouders van ons proefmaterizal hebben bloot-
Bestagyp,

In de praktijk blijkt, dat het erg moeilijk is voor de geneticus om
de milieus voor alle proefdieren identiek te houden. Dieren uit &n
Inteeltstam, waarvan we aannemen dat ze genetisch identiek zijn, ver-
to_“_e“ toch variatie in verschijningsvorm, ook al zijn ze in eenzelfde
nflheu opgegroeid (Falconer, 1960; Lerner, 1954). Kleine voor ons
Met direct aanwijsbare verschillen in milieu worden beschouwd als
00rzlaak van de fenotypische variatie in inteeltstammen. Het gelijken
Ot niet gelijken van nakomelingen op hun ouders zal op zichzelf dus
T00it gep overtuigend bewijs kunnen zijn voor het al of niet hebben
¥an eenzelfde erfelijke aanleg.

Variatie en onderzoeksmethoden

Als toncrete ma

m nifestatie van de erfelijke aanleg hebben we de chro-

OSomen, en met name het daarin gelegen desoxyribonucleinezuur
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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 expressic van het orgamisme, 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 verschiliende 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. 06k kunnen we door
dergelijke kruisingsproeven inzicht krijgen in de relatieve sterkie van
invioed van de factoren die deelnemen. Dit is bijvoorbeeld het geval
indien de €én 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 loci
wordt bepaald.

Bestuderen we alle individuen van een populatie voor een eigen-
schap die door één locus wordt beinvloed, dan is die erfelijke invioed
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 polygenie
zijn meerdere loci betrokken bij de bepaling van een eigenschap. Be-
zit de populatie voor ieder van die loci 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 loci het geval), dan
i8 de inviced van de verschillende genotypen niet meetr 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 continve variatie.

De fenotypische variatie die we in populaties van genetisch iden-
tieke dieren, zoals inteelttijnen tegenkomen, is cok continue variatie.
Continue variatie in een populatie kan dus én door erfelijke aanleg
#n door milien invloeden ontstaan.

Hoe kan men er nu achter komen of continue fenotypische variatie
YOor een bepaald kenmerk wordt veroorzaakt door genetische variatie
of niet? In dat geval paren we onderling di¢ dieren uit een populatie
die een hoge waarde voor een kenmerk bezitten. Hetzelfde doen we
Yoor 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-

Omst tussen ouders en nakomelingen is een maat voor de relatieve
Sterkte van de erfelijke aanleg. Om niet-onderkende milievinvioeden
te achterhalen kunnen we, in een controleproef, ouder-kind verwis-
seling toepassen om te zien of de overcenkomst tussen nakomelingen
€0 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-

°N, dan zuflen we bij aanwezigheid van erfelijke variatie voor een
*hmerk 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-

'8 van de genen die coderen voor een hoge expressie, niet meer
*genwerkt, en dus ‘verdoezeld’ wordt door genen voor lage expressie,
N andersom. Is geen erfelijke variatic aanwezig, dan zullen milieu-
Variaties de expressie van het kenmerk willekeurig beinvloeden, en
Vinden we geen invioed van selectie.

K?I‘t Samengevat; Genetici staan dus drie methoden ten dienste
om in fenotypische variatie erfelijke aanleg aan te tonen, namelijk

t
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ouders-nakomelingschap vergelijking, kruisingsproeven en selectic.
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 invloceden, te vermijden. Men
denke bijvoorbeeld aan de inviced die ouderzorg (opvoeding) kan
hebben op de ontwikkeling van gedrag. Ook in dit opzicht vragen
gedragsgenetische experimenten stringentere eisen ten aanzien van het
milien waarin de proefdieren moeten worden gehouden, zowel vé6r
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. ledere 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 zantal fouten bij het doorlopen van het
doolhof, geen overlap meer met elkaar vertoonden. Na 18 generaties
begindigde 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
f"llit\fliegjt-.s (Drosophila). Bij deze dieren is van ouderzorg in het ge-
heel geen sprake. Zij selecteerden op positieve en negatieve geotaxis
*n fototaxis. Dit werd gedaan met behulp van een doolhof (fig. 1),
2eschikt voor zogenaamde ‘mass-screening’, d.w.z. dat er meerdere
dieren tegelijkertijd in gemeten kunnen worden. De proefdieren kun-
fen aan één kant vanuit een buisje het doolhof binnen lopen. In het
doothof 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

venste eindbuis terecht komen, hebben een uitgesproken negatieve
8eotaxis, dieren die alleen naar beneden lopen een positieve geotaxis.

'hankelijk van het aantal keuzen voor omhoog of omlaag komt een
dier in &n van de tussenliggende eindbuizen terecht, waar het cen

Fig. 1. s¢ he,

Jchematische voorstelling van een labyrint voor massaselectie van
T0sophila,



bepaalde score krijgt. Door van iedere generatic 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 selectié 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 selectic was dit in de snel parende lijn
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Fig. 2. Resultaat van selectie op geotaxis en fototaxis bij Drosophild
pseudoobscura met behulp van een labyrint voor massaselectie. Vrif naar
Dobzhansky (1968).
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8creduceerd tot 3 minuten en in de langzaam parende lijn vertraagd
tot een half uur. Bastock (1956) had in eerder gedaan onderzoek aan
Drosophita melancgaster ook verschillen gevonden in paringssnetheid
0 wel tussen wildtype vliegjcs (genotype op het yellow-iocus +/ +
°f +/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
€t mannetje, dwarsstaande voor het wijfje, met de vleugel die naar
het wijfje is toegekeerd, vibrerende bewegingen uitvoert; likken wil
Zeggen dat het mannretje de genitalién van het vrouwtje likt). Bastock
1oonde aan dat deze beide gedragingen uit het mannelijk baitsgedrag
ds belangrijkste stimulatoren zijn voor de vrouwtjes. Het minder fre-
qqent voorkomen van deze beide gedragingen doet de baltsceremonie
Minder spe| verlopen, zoals bij de yeliow mutanten het geval is.
,,am‘iﬂg vond in zijn selectielijnen dat de vliegjes uit de snel parende
‘{“ €veneens hogere frequenties vibratie en likken vertoonden dan de
Viiegies uit de langzaam parende lijn. Het erfelijk bepaalde verschil
'™ paringssnelheid tussen de selecticlijnen was dus terug te voeren op
s:‘;"lumtieverschillen in deze twee baltshandelingen, ontstaan door
ectie,

E.ell laatste voorbeeld van selectie op een gedragskenmerk vinden
W& 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.

Agressie score
~ o
bl T T 7

~
Y

| SR S SRR anndier]
0 2 4 [3 ]
Generaties

Fl [}
L'g‘ 3. Selectie voor hoge en lage agressiescore bij huismuizen. Vrij naar
8erspetz (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-inviceden 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 speeit
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 aannemen, dat de meeste factoren in
homozygote toestand aanwezig zijn, m.a.w. in dieren uit dergelijke
lijnen 2al nauwelijks nog genetische variatie aanwezig zijn (fig. 4)-
De dieren zijn genetisch identick. 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 F1 generatie die minder variatie ver-
toont dan de beide ouderlijnen, terwijl we hier ook te maken hebben
met een groep genetisch identicke dieren. De F1 dieren zijn echtef
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
F1 nakomelingen verklaard door aan te nemen, dat heterozygote die-
ren beter gebufferd zijn tegen milieu-invioeden tijdens hun ontwikke-
ling dan homozygote dicren (Lerner, 1954; Waddington, 1957). Krui-
sen we F1 dieren onderling, dan vinden we onder de F2 dieren weef
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®R grotere variatie tengevolge van uitsplitsing (segregatie) van de
factoren, Bij gedragskenmerken echter vinden we in veel
n juist het tegenovergestelde, namelijk een variatie in F1 dieren

'° groter is dan die van ieder van de ouderstammen en een F2 die
mlm.ier of hoogstens evenveel variatie vertoont als de F1.
it verschijnsel van een onverwacht grote variatie in de F1 wordt het
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ryoP -effect genoemd. Hirsch (1962) vond het voor geotaxis bij Dro-
fla’s, Fuller & Thompson (1960) vermeldden het voor loopgedrag
diverse vormen van leergedrag bij muizen en ratten, Scott (1954)
© het aan voor agressief gedrag bij honden en Van Oortmerssen
Be‘;‘rdmc’fe (1967) vonden het voor nestbouwgedrag bij muizen.
Tuit blijkt dus dat het in allerlei aspecten van gedrag te vinden is.
grond van dit verschijnsel, dat vooralsnog. niet begrepen is,
erstellen sommige onderzoekers (0.a. Roberts, 1967) dat bij
& andere erfelijkheidmechanismen een rol zouden kunnen spelen
" morfolagische eigenschappen het geval is. Bijvoorbeeld, dat

125



in de F2 generatie mogelijk niet de Mendelse regel van het zich wit-
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 ais
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 z4 dat, gedurende het ouderworden, de mate waarin
het nestmateriaal geschikt gemaakt wordt voor nesthouw (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 slle individuen in dezelide 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 ecuwen lang kennen we d¢
zogenaamde dansmuizen, huismuizen die een afwijkend loopgedrag
vertonen. Er zijn vele vormen van bekend (Griineberg, 1952). Deze
afwijkingen blijken in de meeste gevallen te berusten op mutaties vas
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 inviced op een geheel ander kenmerk, namelijk d¢
lichaamskleur. Deze is bij de yellow mutanten geel, in plaats van d¢
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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
¥ellow. Door selectie voor lage paringssnelheid zijn allelen, ieder met
een soortgelifk doch klein effect, tezamen gebracht, zodat ze met
tlkaar dezelfde uitwerking hebben als het allel yellow, dat een relatief
8roat effect heeft. Polygenie, het verschijnsel dat meerdere erfelijke
factoren effect hebben op dezelide eigenschap, komt dus voor bij ge-
dfﬂSSfenotypen, en er kan sprake zijn van erfelijke factoren met een
§root effect en erfelijke factoren met een Klein effect.

Mutatie yellow gedraagt zich voor het baltsgedrag recessief ten
OPzichte van het wildtype, hetgeen wil zeggen dat de dominantie-regel
van Mendel gelat,

_.Rothenbuhler (1967), die met honingbijen werkte, vond, dat er
Uenvolken waren die resistent bleken te zijn tegen ‘American foul-
bmc’d'» een bacterieziekte die dodelijk is voor bijenlarven. Andere
Volken daarentegen vertoonden geen resistentie. Hij onderzocht dit
Verschijnse] en vond dat de werksters van de resistente volken zoge-
"8amd ‘hygignisch’ gedrag vertoonden, d.w.z. ze maakten de broed-
cellen vap Zicke larven open en verwijderen de larven uit de korf.
p Werksters van de niet-resistente volken deden dit niet. Hij kruiste
4arna resistente en niet-resistente bijenvolken. De F1 volken bleken
Tiet Tesistent tegen de ziekte, De F1 werd daarna teruggekruist met
v:r;“hteme ouderstam. Onder de werksters van de uit terugkruising
Tegen volken vond Rohtenbuhler exemplaren die:
®t volledige hygi¢nische gedrag vertoonden
el de cellen openden, maar niet de larven verwijderden
20ch de cellen openden, noch de larven verwijderden
W, wel larven verwijderden, maar zelf nimmer cellen open maakten.
¢ h?bben in dit geval dus te doen met een dihybride eigenschap,
on “1enschap waarbij 2 loci betrokken zijn, waarbij de allelen die
°r hygitnisch gedrag coderen recessief zijn t.0.v. die welke dit niet
en o .De beide factoren vererven bovendien onafhankelijk van efkaar

Splitsen daardoor uit in de terugkruisingsgeneratie.

Ep ;Bfeen Ander onderzoek is dat van Caspari (1958) aan het motje
a]lelen!:e kithniella. Bij dit motje zijn van ecn bepaald locus twee
kend, waarvan het ene dominant is t.0.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 vercorzaakt 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 verschijnse! wordt heterosis genoemd, waaronder
0.a. verstaan wordt dat heterozygoten, om welke oorzaak dan ook,
een hogere ‘fitness’ bezitten dan homozygoten, d.w.z. dat heterozygoté
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 ails 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 beinvioeden kunnen lokaliseren op de chro-
mosomen. Momenteel zijn genetici in staat om te bepalen op welke
chromosomen de loci liggen die een bepaald kenmerk beinvioeden.
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 beinvioedt, gelegen te zijn op het X-chromosoom. Hirsch
(1962) en medewerkers hebben dergelijke bepalingen gedaan aad
Drosophila-lijnen die geselecteerd waren voor positieve- en negatieve
geotaxis. Zij vonden dat loci op het X-chromosoom en op het 2¢
chromoscom positieve geotaxis veroorzaakten, en dat het 3e-chrom¢~
soom voornamelijk voor negatieve geotaxis codeert.

Nogmasls het Tryon-effect Aan de hand van deze min of meer klas
siek geworden voorbeelden is asngetoond, dat in dié gevallen waari?
we de erfelijke achtergrond goed kunnen analyseren, we altijd de on®
reeds bekende erfelijkheidsmechanismen tegenkomen. Het betreft das
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Mmeesta) ogenschijnlijk vrij simpele gedragseenheden, zqals de vnbrftne-
frequentie bij Drosophila’s of het openen van cellen en het verwijde-
Ten van larven bij bijen.

Voor geotaxis bij Drosophila’s, waarvoor door Hirsch en'me!:!e-
Werkers het Tryon-effect kon worden aangetoond, bleek duidelijk,
dat het gaat om ¢en kenmerk dat beinvioed wordt door m.eerdere
Oci, verspreid over bijna alle chromosomen. Het is dus genetisch ge-
Zen, duidelijk een zeer complexe eigenschap. Bij comp!exe morfolo-
gische kenmerken, zoals bijvoorbeeld lichaamsgrootte, vinden we ook
Riet duidelijk de wetten van Mendel terug, omdat het effect van één
8 niet meer herkenbaar is door de effecten, die vele andere genen
OP het kenmerk hebben. Dit suggereert, dat verschijnselen zoals het

Tyon-effect waarschijnlijk moeten worden toegeschrevet_l aan het
Cf!mplm karakter van de gedragskenmerken, die voor studie gekozen

Zijn (Kortmulder, 1968).

Van 8enotype nagr fenotype

Nu we onderkend hebben dat erfelijke factoren mee bepalend ‘zijn
Voor de fenotypische expressie van gedragskenmerken, is een loglsf:h
3ar0it voortviceiende vraag: Op welke manier komt informatie-
O¥erdracht van gen tot gedrag tot stand? -
. Ve kan deze vraag beantwoorden door penetisch verschillende
Individyep ¢ onderzoeken op chemische, fysiologische en structurele
Verschilien en met de kennis, die daaruit wordt verkregen, de leg-
Puzzle tussen, erfelijke aanleg en gedrag proberen vol te maken. Het
# Voor ge hand liggend te veronderstellen dat men de meeste kax‘ns
"P Succes zal hebben wanneer men uitgaat van dieren, die op één
U8 Van elkaar verschillen.

Oorbeelden hiervan vormen de vele door Griineberg {1952) be-
Schreven ‘neurclogische mutanten’ bij de huismuis, waartoe ook de
ferder 3angehaalde dansmuizen behoren. De bij de mutante vormen
behorende gedragsafwijkingen zijn voor een deel terug te voeren op
Stricturete veranderingen in het zenuwstelsel, en voor een ander deel
Va:n de mutanten op structurele veranderingen in het gehoor- en even-
Vichtorgaay,

_Verder kenn
1eren vepq,
bolisme

en we bij muizen ook de mutatie ‘obese’. De mutante
Onen vetzucht, als gevolg van een verandering in het meta-
» 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.8
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 zijp
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 sangemaakt, zodst
er in het lichaam ophopingen van tussenprodukten plaatsvinden. D¢
invioed van dit ene allel, dat verantwoordelijk is voor de deficiéntie
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 vap
processen en interacties bij de uitwerking van de in de chromosomen
gelegen erfelijke informatie reeds te bestaan. Dit is 0.a. cok gebleken
uit het werk aan bacterién 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 (vel-
Caspari, 1967 en Thiessen, 1972). Duidelijk is, dat de werking va?
erfelifke factoren op gedrag via zeer verschillende wegen tot stand
komt, via structuren zoals het zenuwstelsel, via hormonale beinvioe
ding en/of via metabolische processen.
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Gedrag en evolutie

Wanneer we willen bewijzen dat gedrag invioed heeft op de evolutie
Van een soort dan is hiervoor essenticel dat we kunnen aantonen, dat
Bedrag op één of andere manier invioed 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-
20rg, sociale tolerantie en migratie zullen allen invioed hebben op de
Samenstelling van een populatie en dus op haar genetische samenstel-
8. Vele ondersoorten, van de huismuis bijvoorbeeld, vertonen een
Sterk teritoriaal gedrag, zodat een populatie feitelijk onderverdeeld is
i kleine geisoleerde populaties (demes) waarin slechts enkele indivi-
f‘“en leven, Hierdoor gaat sterke inteelt optreden, met als gevolg
&enetic drife (d.i, verlies van genetische variabiliteit door toevalsfac-
toren). Het territoriale gedrag van de muizen is er dus de corzaak van
dat de genetische samenstelling van de demes sterk kan gaan verschil-
len (Anderson, 1965).
ATwin beschreef reeds in 1871 dat, voor wat betreft het produce-
Ten van Dageslacht, sommige individuen door paringsvoorkeur voor-
deel hebben boven anderen van dezelfde soort en dezelfde sex. Wan-
Deer djy verschil in paringsvoorkeur samephangt met een bepaald
Verschil ip erfelijke aanleg, dan zal deze sexuele selectie, zoals het
Verschijnse] wordt genoemd, invloed uitoefenen op de genetische sa-
“}ensteujng van de populatie waarin het optreedt. Een voorbeeld
e“fﬂn vinden we in de gegevens van Merrell (1953) en anderen.
1j vergeleek wildtype Drosophila’s met vier mutante vormen. In
liteit en levensvatbaarheid bleek er geen verschil te bestaan tussen
deze VIf typen. Wel verschilden de wildtypen van de overigen in hof-
Makerij, waardoor drie van de vier mutante typen onder concurrentie
m?mandigheden een geringer paringssucces hadden dan de wildtypes
(-ae de tabel). In experimentele populaties, waarvan de gen-frequen-
ver VOOT een mutant en het wildtype allel aanvankelijk gelijk waren,
vanﬂgnderde de gen-frequentie van de mutant zeer snel als gevolg
®t verschil in paringssucces.
dee) Sommige gevallen van sexuele selectie blijkt het selectie':re voor-
m van ¢en type samen te hangen met de relatieve frequentie waar-
®¢ het in ge populatie voorkomt. Dit verschijnsel wordt wel het

131



Paringssucces van diverse typen Drosophila melanogaster manneties bii
wildtype vrouwtjes. Naar gegevens van Merrel (1949, 1950, 1953) en Reed
& Reed {1950).

Auteur Concurrerende typen Verhouding in paringssucces
Merrel ‘vellow" : wildtype = 11 : 130
Merrel ‘cut’ cwildtype = 9: 64
Merrel ‘raspberry’ : wildtype = 39 : 79
Merrel forked' : wildtype = 63 : 52
Reed & Reed ‘white’ : wildtype = 75 : 100

‘zeldzaamheidseffect’ genoemd.

Het werd voor het eerst beschreven door Petit in 1958 voor Dro-
sophila melanogaster, Fhrman en medewerkers (19635) vonden het-
zelfde verschijnsel bij Drosophila pseudoobscurg. Het bleek dat in
een Drosophila-populatie, bestaande uit meerdere genotypen, er in
vele gevallen een paringsvoorkeur bestond voor genotypen die in Jage
frequentie in de populatie aanwezig waren. Dit mechanisme, waarvan
de oorzaak nog onbekend is, handhaaft genetische variatie in eep
populatie,

We hebben gezien dat variatie in gedrag vercorzaakt 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 verschijngel deed zich voor bij het reeds eer-
der genoemde onderzoek aan huismuizen (Van Qortmerssen, 1970)-
Selectie werd uitgeoefend voor een hoge en een lage kwantiteit vap
het nestbouwgedrag ‘rafelen’. Dit gedrag omvat het aanvreten e
daardoor verruwen van nestmateriaal, zodat het beter in elkaar haak!,
waardoor de muizen in staat zijn er bolvormige nesten van te bouwen-
Dit gedrag moet worden gezien als een aanpassing aan een leved
bovengronds waar de holtes en spleten, waarin de nesten gemaak!
worden, meestal niet de ideale vorm hebben van een zelfgegraven
nestholte.

In een bepaalde huismuizen-populatie bleek een grote variatie iP
rafelen voor te komen. Een ouders-nakomelingschap-toets, gecombi-
neerd met een kinderverwisselings-toets toonden aan dat hieraan €
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felijke variatic ten grondslag lag. Selectie op rafelen had echter geen
Tesultaat, voornamelijk omdat de selectielijnen reeds na één of twee
EBeneraties wuitstierven. Dit verschijnsel werd nader onderzocht. De
ongenproduktie (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 kategorieén,
8ingen de meesten vroegtijdig dood of ze bieken ongezond te zijn. Dit
80ld niet voor de middelmatig rafelende dieren. Deze kregen in de
Eemeten periode twee tot drie keer zoveel nakomelingen als de an-
deren op bijna alle jongen bleken gezond en fertiel te zijn. Onder
deu? nakomelingen bevonden zich alle typen rafelaars. De middel-
Matig rafelende muizen zijn dus kennelijk heterozygoot voor de aan-
°8 Van het rafelgedrag, en onder hun nakomelingschap heeft uitsplit-

RAFELSCORE EN VOORTPLANTING Bf) CPBs MUIZEN

J
60 H a0
——= * RAFELEN

NESTBOUW
Fig. ) .
20£135£[- Gebalanceerde polymorfie voor nestbouwgedrag bif huurftmzen,
i ‘€ 10t uiting komt bij selectie voor veel, weinig en middelmatig rafe-

e .
aﬁfv;:;"”w," van de CPBs-stam. )
aangeg;:':: tin aangegeven met verticale lijnen, niet gezonde dieren zijn
met een streep-punt lijn, t = doodgegaan voor het bereiken
€ geslachisrijpe leeftijd, 9 = 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 t&¢
brengen.

Bekijken we de functie van het rafelen dan wordt duidelijk dat
middelmatig rafelen essenticel is voor het kunnen bouwen van cen
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 totaa! 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 weersinvioe-
den e.d. Het gaat hier dus om een door gedrag bepaalde vorm van
heterosis.

Eenzelfde verschijnsel hebben we gezien bij het motje Ephestio-
Door midde} van heterosis wordt de genetische samenstelling van dé¢
populatie in de volgende generatie beinvloed, in die zin, dat zowel d¢
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 beinvloeden en daardoor een be
langrijke rol speelt in de evolutie van een populatie.

Conclusie

Samenvattend kunnen we stellen, dat door erfelijkheidsonderzoek aad
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 erfelijk®
informatie. Met name onderzoek naar de genetische achtergrond vas
het verschijnsel dat gedragseigenschappen zoveel flexibeler blijken 1€
zijn dan andere eigenschappen en de grote variatie in flexibiliteit va8
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gedragseigenschappen zal hierbij op de voorgrond dienen te staan.

Ook hebben we gezien dat in populaties variatie in erfelijk mate-
Taal 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
®n fysiologische eigenschappen.

Tenslotte blijken gedragseigenschappen effect te hebben op de
Zenetische 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 étappes:

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 méi zijo
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 dieref
in nu levende populaties in de loop van de generaties veranderefl
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: ho®
komt het dat dieren in de loop van de generaties zo weinig veram
deren?

De mechanismen van de evolutie-statica zijn in principe experimes”
teel toegankelijk. Theorieén erover kunnen in het laboratorium of if
het veld getoetst worden. De resultaten van zulk onderzoek zijn to!
op grote hoogte herhaalbaar,

2 Het éénmalige historische proces waaruit de ou levende diersool
ten ontstaan zijn. Haldane spreekt hier van ‘evolutie-dynamica’. Ik Z
de term ‘fylogenie’ gebruiken. De belangrijkste vragen op dit terrei?
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-
Bangelijk en niet herhaalbaar. Ze kan alleen met grotere of kleinere
Waarschijnlijkheid gereconstrueerd worden.

}n 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-
"_"eel‘de dieren onder de definities laten vallen, maar in ieder geval
Riet de processen die zich afspelen onder willekeurige, uiterst vereen-
Voudigde, laboratorium-omstandigheden. Hieruit volgt dat laborato-
Tumproeven alleen indirecte evidentie kunnen verschaffen, ook waar
bet ge evolutie-statica betreft.

Oorzakey, van evolutie

fe“ Verklaring voor de processen die zich afspelen in evolutie-statica
2 fylogenie biedt de neo-darwinistische theorie. Volgens deze theorie
Zeglgffin de twee processen in elkaars verlengde en berusten ze op het-
Vulgte mechanisme. We kunnen deze theorie, zeer vereenvoudigd, als
Weergeven (zie fig. 1)
Iiati:)ssen indiyiduen van eenzeifde diersoort bestaan verschillen (va-
o » lofvel in bouw als in gedrag. Deze verschillen berusten deels
P "el‘:lchlllen in het milieu waarin de dieren leven of waarin ze op-
810¢id zijn, deels op genetische verschillen. De neo-darwinistische
corie heeft vooral betrekking op die genetische verschillen,
dividy gevolg van de verschillen in eigenschappen is dat sommige in-
un ©n beter aangepast zijn aan de speciale levensvoorwaarden van
i zis':on dan ar{delie.. Die verschillen in aangepastheid kunntin veler-
OudL + Het ene individu kan beter dan het andere bestand zijn tegfn
voor » droogte of voedselgebrek; het ene dier kan vatbaarder zijn
ektes of zich minder efficiént verbergen voor roofdieren dan

ar ,
90t reproduktie-potentieel constant gemiddeld aantal

concurrentie variatie

selectie

ig. 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 verberpt of bewaakt dan zijn scortgenoten.
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 hevoordeling 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-potenticel) ertoé
leiden dat iedere soort voortdurend in aantallen zou toenemen. Be-
halve onder 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 hetekent dat er geregeld aanzienlijke
aantallen individuen geélimineerd 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 aantalien in een populatie ongelimiteerd zouden toenemen,
dan zouden de beter aangepaste individuen weliswaar steeds frequen-
ter worden relaticf t.0.v, de minder goed aangepaste, maar de mindef
goed aangepaste zouden ook kunnen blijven bestaan. Het feit echtef
dat de totale aantallen beperkt blijven, maakt dat de beter aangepasté
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.
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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 geinteresseerd 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
individucle verschillen in gedrag op te treden maar het is veelal niet
bekend of nu 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 natuus-
lijke populaties iiberhaupt 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 principiéle 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. Al
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 Qortmerssen (1970) heeft ontdekt dat er zelfs
in bepaalde laboratoriumstammen van muizen nog steeds genetisché
variatie voor een gedragskenmerk aanwezig is, ondanks het feit dat
deze stammen al tientalien 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 i?
natuurlijke populaties, waar inteelt op 2’'n minst veel minder sterk
pleegt te 2ijn, zeker 0ok 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

“redencerd kan worden. Het bestuderen van het uiterst interessante
$amenspel van natuurlijke selectie op uiterliike (fenotypische) k.eu-
Merken enerzijds en gedragsgenetische mechanismen in natuurlijke
Populaties anderzijds is, althans wat het gedrag betreft, nog toekomst-
Muziek,

Uit di; Korte overzicht zou ik de conclusie willen trekken dat het er,
O0danks leemten in onze kennis, naar uit ziet dat de voorwaarden
Voor het optreden van de in de neo-darwinistische theorie geimpli-
Ceerde processen in natuurlijke populaties aanwezig zijn.

€ Vraag: ‘hoe komt het dat dieren, en hun gedrag, in de loop van

¢ Opeenvolgende generaties zo weinig veranderen® heeft geen een-
oudig antwoord. In principe zouden we kunnen verwachten dat er
°Or mutatie en andere bronnen van genetische variatie, een zeer
Erote gedragsvariatie op zou treden, zowel tussen generatie-genoten
als tussen opeenvolgende generaties. De betrekkelijke uniformiteit die
we.meeﬂal vinden, moet het gevolg zijn van selectie in iedere gene-
12t ten Bunste van bepaalde, optimaal aangepaste, typen. Dat bete-
_f"-nt dat de overlevende dieren van een soort vaak, gegeven de molge-
1 eden, optimaal aangepast zijn aan hun omgeving en levenswijze.
€t betekent ook dat de gevonden uniformiteit het gevolg is van een
Uans tussen tegengestelde krachten: variatie-verwekkende factoren
‘;';‘;l;ijds en selectie anderzijds (voor verdere details zie Haldane,

'I‘oetsing aan de fylogenie
Wenden we
. l'ljke v:agen
genip te rec
3anneme]j;k
8 van hey

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

trle Teconstructie van de fylogenie is een speculatieve zaak. Wat
eft de fylogenie van de bouw van dieren kan men nog beschikken

og:élifossiele}, die de reconstructie vergemakkelijken. Gedrag echter
sta, %eeIt niet. Weliswaar bestaan er fossiele termleten-{xestf:n; er be-
n Versteende kruipsporen van fossiele slakken en tnloblten;' .mfn

340 de hapg van fossiele botten nagaan hoe spieren waarschijnlijk

1
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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 ecn 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 specinal 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? Ben bij elkaar passen van gedrag en milieu of van vorm
en miliey kan ook toevallig zijn. Een simpel voorbeeld: veel zoet-
waterplanten hebben rechtopstaande stengels of bladeren. De meeste
Zoetwatervissen zwemmen 2o 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 agnpassing 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, ¢én 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 drieteenmecuw, waarvan het gedrag bestudeerd werd door
Esther Cullen (1957). '

Evenals andere mecuwesoorten 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. Langgerekie roep bij de kokmeeuw, linksbovemg{uit Moynihoh
1955); schokken en koeren bij de drieteenmeeuw, rechtsbdven (uit Culleh
1957) en schokken en koeren bij kokmeetewen, onder (uit Moynihan, 1955}

woonlijk op het nest uitgevoerd. Het is vast niet toevallig dat d.e
drieteen juist deze houding als lokroep gebruikt, want het mannet}®
bevindt zich immers al op de nestplaats. Ook echter als het drietee?
mannetje bij wijze van uitzondering zijn lokroep op een andere plast®
uitvoert, gebruikt hij daarvoor altijd het ‘schokken en koeren’ €%
nooit een ‘lange roep’.

Vergeleken met de andere soorten besteedt de drieteen veel zofé
aan de nestbouw. Eerst wordt met behulp van modder en gras ¢€®
platformpje gebouwd zodat het nest niet van de rots kan vallen. 0ok
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 va?
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Nestmateriaal aan de orde van de dag. Als reactie daarop weer, blijff
altiid een vap 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-
9Men van het nest en keren daar niet terug. Het is duidelijk dat dat

bii de drietenen niet kan. De jongen van deze soort zijn dan ook veel

Minder beweeglijk. Jongen van andere soorten maken, al lang voor ze
Unnen vliegen, vliegbewegingen op de grond. Al een paar dagen
Yoordat ze echt vliegen, maken ze daarbij flinke sprongen in de lucht.
¢ Vroege vliegbewegingen van de jonge drietenen zijn veel zwakker.
$ kort voor het uitvliegen komen ze nooit meer dan een paar
Centimeter met de poten van de grond. Bovendien maken de jonge
drietenen hun viiegoefeningen niet, zoals de andere soorten, met de
P 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 tonsequenties. Het nest moet vrijgehouden worden van voedsel-
Testen die kunnen gaan rotten. In verband hiermee hebben de drie-
€hen gen speciale manier om de jongen te voeren waarbij morsen
Voorkomen wordt. Etensresten die toch achterblijven, worden met
g.mte 20rg verwijderd. Aangezien de jongen altijd op het eigen nest
Zitten, i het niet nodig dat de ouders, zoals bij de andere soorten,
B jongen individueel kennen. De ouders hebben ook niet, zoals de
ere Soorten, een speciale roep waarmee ze de jongen te kennen
Efven dat ze met voedse] aankomen; van bun kant hebben de jongen
I;::: de opvallende ‘pomp’-bewegingen waarmee jongen van andere
™en de aandacht van de ouders op zich vestigen.
¢ normale vechttechnieken van de andere soorten zijn: (a) pro-
sere“ Oven de ander te komen en hem dan te pikken en (b) met‘de
Dav‘el de veren van de ander pakken en trekken. Geen van beide
:::il!'"eren is erg geschikt voor het vechten op kleine pl‘atformpjes aan
ee ® Totwwanden. In verband daarmee vechten de drietenen volgen.s_.
™ Methode die bij andere soorten sporadisch voorkomt: elkaar bij
d m‘f}'el Pakken en wrikken. In verband hier weer mee is, veel meer
50 bij de andere soorten, de snavel van de tegenstander het doelwit
€ aanvalen,
¢ Kleine Platformpjes bieden weinig gelegenheid tot uitwijke'n. In
efteqy Ang hiermee hebben de drietenen een bijzonder duidelijk e;:
208] ef Verzoeningsgebaar; in verband met het-felt dat!d:e snav‘e ,
® We boven zagen, 20 sterk de aanvallen op zich ‘trekt’, is het in-

1
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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 anderé
meeuwen, vossen of bunzings die eieren of jongen zouden willen ro-
ven, De drietenen missen dan ook de meeste reacties die andere soos-
ten vertonen tegenover indringers, zoals het uiten van de alarmroep:
van het nest viuchten 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 zij0
daar wel aanwijzingen voor. Zo werden een aantal eieren van ander¢
soorten ondergeschoven in drieteen-nesten. De kuikens die daarui!
kwamen vertoonden in die situatie niet de heftige aggressie tegen d¢
nestgenootjes die jonge drietenen kenmerkt. Ook leerden ze nooit dé
aanvallen van hun drieteennestgenootjes afwenden door een verzoé
ningsgebaar. Evenmin leerden ze ooit af om bij het geringste alar®
weg te rennen, reden waarom de onderzoekster de nesten van ecp
afrastering van gaas moest voorzien om te voorkomen dat ze naaf
beneden vielen.

Voor de meeste andere bovengenoemde verschillen zijn er ook
aanwijzingen dat ze een erfelijke basis hebben, maar deze zou no#
nader bewezen moeten worden.

Q\\%\\\ G-~
§
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Fig. 3. Verzoeningsgebaar van een jonge drieteenmeeuw (uit Culien, 1957, )
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Mijn tweede voorbeeld gaat over tropische vissen van het geslacht
Barbys en wel over vier soorten: B. conchonius, B. nigrofasciatus,
B. stoliczkanus en B. tetrazona (alle bij aquariumliefhebbers wel be-
keng),

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
¢en kieine hoeveelheid sperma. De eieren, aldus buiten het lichaam

Vrucht, zinken op de bodem of blijven tussen de planten hangen.
Alle soorten paren promiscué.

vier soorten verschillen twee aan twee van elkaar in de alge-
Mene opbouw van het voortplantingsgedrag. Bij de twee eerste soorten
Omen 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
bezochy worden.
twee soortenparen verschillen verder van elkaar in een groot
3antal gedrags- en vormeigenschappen en, net als bij de mecuwen,
blijky het mogelijk veel van deze cigenschappen functioneel te be-
Btijpen vanuit één centraal punt: in dit geval het zich voortplanten
'R groepen of in territoria.

Bij dieren die, zoals B. conchonius en B. nigrofasciatus, in grote
8roepen samenkomen om zich voort te planten, is het nodig dat ze
el.kaal‘ Op de juiste tijd op de juiste plaats kunnen treffen. We vinden
bij 2ulke dieren dan ook vaak dat ze periodiek alle tegelijk in voort-
F"l"‘millgﬁlstemnzling komen, gesynchroniseerd door een of andere wit-
Wendige prikkel, Als prikkel kan bijvoorbeeld dienen het optreden
Van Overstromingen aan het begin van een regenseizoen, temperatuur
n/of daglengte, de tijd verlopen sinds zonsopgang of bepaaide stadia
'R de maan-cyclus. Bij B. conchonius en B. nigrofasciatus vinden we
dat de dieren zich dagelijks op vrij precies bepaalde tijden (respec-
ieveljji vroeg en laat in de ochtend) voortplanten, De rest van de
dag wordt gevuld met andere activiteiten zoals voedselzoeken. (In het

Oratorium, onder constante condities, gaan ze zo het gehele jaar
Tond door; het is niet bekend of ze dat onder natuurlijke omstandig-

€n ook doen.) Een dergelijk ritmisch optreden van voortplantings-
8edrag vinden we niet bij de territoriale soorten B. stoliczkanus en

* 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 stimulcert voortplantingsgedrag van één dier
dat van andere in zijn omgeving, zodat vaak alle of de meeste dieren
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 concurrentie! met andere mannetjes
dw.z. ze slagen erin, ondanks dat ze sterk gestoord worden doot
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 mannetjé
daar toch in principe zijn territorium heeft waarin hij relatief onge-
stoord kan baltsen.

Bij groepsbhaltsende 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
soorien 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 egn mannetje eenmaal baltst, valt hij het vrouw-
tie praktisch niet meer aan. Rivalen worden bi) 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 {baltsoriéntatie) en d¢
rivaal zoveel mogelijk de zijkant toekeert (dreigoriéntatie). Hij neemt
hierbij de dreighouding aan: alle vinnen wijd gespreid, zoveel mogelijk
bonte kleuren aan de rivaal tonend. In dit verband is het miet ver
wonderlijk dat bij deze soorten in het vechtgedrag het accent sterk of
het dreigen ligt. Als een baltsend mannetje een rivaal regelrecht aaP
zou vallen inplaats van te dreigen, zou hij hiermee wellicht effectievef
de rivaal verdrijven maar hij zou hierbij ook gemakkelijk het vrouwtj¢

! 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
®erste belang dat hij zijn territorium vrij houdt van indringers. Pas
dan kan hij met succes baltsen. Bij déze soorten vinden we dan ook
Diet baltsen maar aanvallen als eerste reactie op een soortgenoot.

Touwties worden eveneens vaak aangevallen; alleen als een vrouwtje
Voldoende duidelijfk te kennen geeft paringsbereid te zijn, laat het
Mannetie haar toe en gaat hij (bij afwezigheid van derden) over tot

alts. Tussen het baltsen door wordt het vrouwtje nog vaak aangeval-
len. Ook bij de territoriale soorten kunnen rivalen verwijderd worden

‘M.v. afhouden. De belangrijkste verdediging ligt hier echter bij de
€rritoriumgrens, In verband hiermee ligt bij deze soorten het accent
Van het vechtgedrag bij de mannetjes meer op de regelrechte aanval
d_an Op het dreigen (een duidelijk voordeel als het erom gaat het ter-
Ttorium zo sne mogelijk ‘schoon te vegen’).

© aard van de kleurpatronen van de vier soorten is evenzeer aan

U8 omstandigheden aangepast. De mannetjes van de groepsbaltsende
S0orten hebben, in verband met het belang van de dreighouding, grote
a B¢ronde vinnen die tijdens het voortplantingsgedrag pikzwart ge-

leurd zijn. Hierdoor lijken de mannetjes tijdens het dreigen extra
8root ep waarschijnlijk extra afschrikwekkend. Voor de mannetjes
Van de territoriale soorten is dit relatief minder belangrijk. Zij zoeken
°t met hun kieuren vooral in vlag-achtige patronen: scherp con-

?sterende vlekken of strepen; fel rood-zwart gekleurde rugvinnen.
\Sree ‘adverteren’ ze van verre hun aanwezigheid in hun territo-
Jum. 75m vlag-achtige tekening zou voor mannetjes van de groeps-
bahsende soorten juist ongunstig zijn omdat zulke kleuren aandacht
rekken en zo alleen maar voor meer rivalen Zouden zorgen.

Arallel aan deze verschillen in kleurtekening zien we ook dat de
Metjes van de territoriale soorten een onrustig rukkerig bewegings-
troon hebben waardoor hun vlag-achtige tekening des te meer uit-
omt; de mannetjes van de groepsbaltsende soorten bewegen zich veel
O¢peler en zijn ook daardoor van een afstand veel minder opvaliend.
%o € Primaire bereidheid van de groepsbaltsende mannetjes om een
& Onge_ﬂ%t met baits te benaderen, heeft nog een aanta.l consequen-
183, Dje bereidheid zou er gemakkelijk toe kunnen leiden dat een
mannetje tegen andere mannetjes zou gaan baltsen. Wat er dan ge-
Urt Kan men zien als een homosexueel mannetje — zoals die bij deze
OTt sporadisch voorkomen - tegen een ander mannetje balist. Het
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bebaltste mannetje heeft zovee! 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 mannctjes afgeschrikt - hoewel die zeldzaam zijn en in de
natuur misschien zelfs niet voorkomen — maar wel vormen ze een ef-
ficiént wapen tegen de grote baltshereidheid 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 erfelifke aanpassingen zijn. Dit i$
echter wel waarschijnlijk, aangezien alle soorten, indien in gevangen-
schap gekweckt en opgroeiend tussen leeftijdsgenoten zonder ooit de
ouders gezien te hebben, het soortspecifiecke 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 zeIf de naam ‘aanpassing’ verdient.
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Het soort onderzoekingen als hiervoor beschreven, bewijzen natuur-
Yk niet dat het neo-darwinistische mechanisme tiidens de fylogenie
Werkzaam geweest is, maar de resultaten zijn wél in overeenstemming
Mmet deze theorie.

Stambomen

F" bestaat nog een ander type vergelijkend onderzoek dat een inzicht
0 de fylogenie kan verschaffen. Net als in de klassieke systematiek
Mmet vorm-kenmerken gedaan wordt, kan men van een groot aantal
S00rten een inventaris opmaken van de soortskenmerkende gedragin-
81, en wel zonder direct rekening te houden met de functie van die
Bedragingen. 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 scort
verWEullsn::hampssyste:m':en of stambomen, waarin de mate van verwant-
S_chap van de bestudeerde soorten blijkt en in grote lijnen de fylogene-
lische geschiedenis van de gebruikte gedragingen afgelezen kan wor-
“. Een voorbeeld van zo'n verwantschapssysteem staat in figour 4,
Ontleend aan een studie van Lorenz (1941) over een groot aantal
Soorten eenden en ganzen. De verticale lijnen in dit schema geven
Evenzovele soorten weer; de horizontale lijnen verschillende gedrags-
“hmerken. Uit het schema valt af te lezen welke soorten welke en
Oevee) gedragskenmerken gemeen hebben. De soorten vallen hier-
O0f in een aantal groepen uiteen. Lezen we de verticale richting in
®t schema als een fylogenetische tijdsas, dan stelt het plaatje de
Stamboom van de bestudeerde eendesoorten voor.
D belangrijk voordeel van deze methode is dat men zeer grote
a?.ma"en soorten in één oogopslag kan vergelijken. Zo bestudeerde
Uoorbeeld Wickler (1960) op deze wijze borstvin-bewegingen van
S{Ote &roepen vissen en Ursula Jander (1966) bestudeerde poetsbewe-
Bingen vap insekten van vele verschillende orden. Een groot nadeel
vén de methode is dat men de functionele kant geheel buiten beschou-
¥ing laat en doet alsof het milieu voor alle soorten en door allc
ijden Constant is. In de hiervoor gegeven voorbeelden van de d{ie—
teenmeeyy, en de barbelen blijkt nu juist duidelijk dat het milieu
:‘.esbeh&lve een constante is en dat functie en aanpassing juist een
Y2onder belangrijke rol spelen in de fylogenie zowel van het ge-
'38 als van het uiterlijk van een scort. Aan de stamboom-onder-
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Fig. 4. Stamboom van eenden (uit Lorenz, 1941).

zoeken ontbreekt dus een heel belangrijke dimensie en de resultaier
ervan zijn dus nog cen graad onzekerder dan die van het functionee!
vergelijkende onderzoek.

Signaathandelingen

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.

Signaathandelingen 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 concurrentic-gevechten tussen rivalets
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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
8¢noemde lokbewegingen van de meeuwen en in de dreighoudingen
van de barbelen. Meer voorbeelden volgen later.

Eén eigenschap van signaalhandelingen is dat ze opvallend zijn,
ijvoorbeeld door ritmische bewegingswijze of doordat ze gepaard
8aan mei het vertonen van in het cog (of cor) springende vormen,
Klevren of geluiden. Verder zijn ze vaak bijzonder constantt van vorm
®N zeer ondubbelzinnig verschillend van andere signaalhandelingen
Van dezelfde of van andere soorten. Door deze eigenschappen zijn
Si!zl'la.tallhan‘:ielingnan bijzonder geschikt om door de geadresseerde ge-
?‘ie" te worden en om een zeer welomschreven en ondubbelzinnige
Informatie aan hem over te brengen.

_Een tweede eigenschap van signaalhandelingen is dat, hoewel de
Uligevoerde bewegingen vaak uitermate gecompliceerd zijn, datgene
fia‘ aan de soortgenoot getoond wordt vaak van vlag-achtige eenvoud
5. 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-
Bingen dat de analogic met menselijke, bijvoorbeeld nationale, viaggen
het beste opgaat. We zouden kunnen stellen dat de gedetailleerdheid
va',‘ de over te brengen informatie geofferd wordt aan de duidelijk-

€id en ondubbelzinnigheid.

'_1 het contrast tussen de vaak grote gecompliceerdheid van de be-
Wt?gmg en de betrekkelijke eenvoud van de vormen, kleuren of g'e—
Miden gie gan de partner geoffreerd worden, en in de efficiéntie
Waarmee z¢ kennelijk de benodigde informatie averbrengen, vertc?nen
ee Si81151albewe:gingen onmiskenbare quasi-planmatigheid. Ze lijken

TOp gebouwd om gezien en begrepen te worden.

Een derde eigenschap van signaalbewegingen is dat ze vaak lijken
9P andere handelingen uit het gedragsrepertoire van hetzelfde dier.

Wijken van deze zogenaamde voorbeeldhandelingen af in de cen-
voud en opvallendheid die ik genoemd heb. Een aantal voorbeelden

Waarbij eerst de voorbeeldhandeling, dan de erop gelijkende signaal-

Ndeling genoemd wordt) zijn:

._Eenden reinigen hun veren door ze met de snavel te poetsen; daar-

U 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 t¢
herkennen in de baltshouding van de mannetjes-kalkoen, ondanks het
feit dat ze verscholen gaat onder een enorin 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 bovengencemde baltshouding van de kal-
koen. Worden in dit geval praktisch alle veren sterk opgezet, vaak
worden bij signaalthandelingen slechts bepaalde, vaak door lengte of

Fig. 6. Schematische voorstelling van de eerste en tweede fase van de op-
viiegintentie bij cen vogel (uit Daanje, 1950).
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Fig. 7. Baltshouding van de mannetjes-kalkoen (uit Daanje, 1950).

kleyr Opvallende, veergroepen opgezet. De mannetjes van de kemp-
3an zetten bij hun spiegelgevechten voornamelijk de verlengde bont-
&ekleurge 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 kieur
de omgevende veren. Het opzetten van de ‘staart’-veren van de
PRUW is jeder bekend.

.. *nslotte kunnen verschillende voorbeeld-bewegingen gecombineerd
4N in é6n en dezelfde signaalhandeling. Een voorbeeld zien we in de
“Pgerichte dreighouding van de kokmeeuw (fig. 8) waarin de neer-
Waartse richting van de snavel en de geheven vleugelboegen aan het
ilam’alsgedrag, de teruggetrokken nek en de aangelegde veren aan het
Uchtgedrag ontleend zijn.

0 neemt aan dat in de loop van de fylogenie de signaalhande-
T ontstaan zijn uit de handelingen waarop ze lijken. Daarnaast
het ‘origineel’ in het gedragsrepertoire van het dier bewaard ge-
d ev?n_ Men spreekt in dit verband van ‘afleiding’ of ‘derivatie.’ van
® “12naalbeweging uit de oorspronkelijke beweging. Als deze inter-
Pretatie juist is, dan hebben we hier een voor de gedragsstudie uniek
Beva|, Waarbij het dier, naast de signaalbeweging, de corspronkelijke

is
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Fig. 8 Opgerichte dreighouding van de kokmeenw (uit Moynihan, 1955)

beweging met zich meedraagt, bij wijze van spreken als zijn ecigen
. e .

gedragsfossiel. Het proces waardoor handelingen in de loop van d¢

fylogenie veranderd zijn in verband met hun signaalfunctie noemt

men ‘ritualisatie’.

Communicatie

De studie van signaalbewegingen vormt een onderdeel van de studi€
van sociale communicatie. Blijkbaar wordt een aanzienlijk deel van
die sociale communicatie onderhouden door middel van vlag-achtigé
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 lle communicatie
door zulke vlag-signalen tot stand komt. Het is moeilijk om dergelijke
zaken in maten uvit te drukken maar we kunnen ons toch moeilij¥
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 ndg veel meer.

Een deel van dat meer aan communicatie gaat weliswaar weer door
middel van viag-achtige signalen maar het lLijdt weinig twijfel dat het
OVergrote deel van die communicatie op andere wijze gebeurt, name-
lik door het overdragen van zeer fijn gedetailleerde boodschappen,
die met vlag-karakter weinig meer uitstaande hebben. Dit geldt in de
&erste plaats voor de mens, en zeker ook voor hogere zoogdieren. Bij

€ide geldt het vooral voor de communicatie binnen kleine samen-
hangende groepen.

Ik Xan aangaande dit onderwerp verder verwijzen naar het artike}
Van Van Hooff, maar wil er nog het volgende van zeggen.

. Als wat ik over communicatie beweerd heb juist is, dan moet zich

' de loop van de fylogenie, in ieder geval van de gewervelde dieren,

van vissen tot aan de hogere zoogdieren en de mens, een enorme

anijking van de cormmunicatie Yoorgedaan hebben, en wel een ver-

TUking in ge overdracht van fijn-gedetailleerde boodschappen, meer
40 van vlag-achtige signalen.

Als we dus de fylogenie van signaalhandelingen bestuderen, dan
s?hieteﬂ we misschien wel voorbij aan de belangrijkste ontwikkeling
die zjch in de communicatie bij de gewervelde dieren heeft voorge-

4an. Hier ligt zeker nog een belangrijk gebied van onderzoek braak.

Epiloog

Tot slot wil ik benadrukken dat ik over evolutie van gedrag gesproken
€9 Uitsluitend voorzover het een genetisch proces is. Dit beeld van
de ev‘_’l“ﬁ"—‘ is zeker onvolledig; ik wil daarom verder verwijzen naar
© artikelen van Sevenster en Van Hooff.
heb me in dit atrikel misschien aan de pessimistische kant op-
Sesteld way betreft de mogelijkheden de fylogenie van gedrag te re-
;::nstmeren. Ik geloof echter dat zo'n pessimistische opstellin.g gezond
fY.Io °°_°Pﬁﬂﬁstisch we de zaak ook bekijken, de reconstructie Vafl d,e
o, Semie blijft een zaak waarop de tweede zin uvit Herman Melville’s
10!:0 y D!'ck’ van toepassing is: ‘Some years ago, never 131ind how
thi 8 Precisely .. .'; en ik ben geneigd eraan toe fe voegen: “... som::—
o happened. never mind exactly what.' Alleen als we met zon
c.heiden instelling te werk willen gaan, hebben we kans dat de
ondle Yan de fylogenie van gedrag de naam van wetenschappelijk
FT2oek mag dragen.
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Ontogenie van gedrag

J. P. KrRUDT

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 prenataie ontwikkeling begrijpen? Bovendier, de ontwikkeling
staat bij de geboorte niet stil. Niet alle handelingen zijn bij de g&-
boorte onmiddellijk aanwezig en het gedragsrepertoire wordt tijdens
de verdere ontwikkeling geleidelijk verder uitgebouwd. Welke fac-
toren beinvloeden 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 val
gedragseigenschappen, maar evenzeer bij de ontogenie van elke an
dere biologische hoedanigheid, zoals bijvoorbeeld de vorm van d€
organen, de lichaamshouw etc.

Cp zoek naar een antwoord ligt het voor de hand twee soorte?
oorzaken te onderscheiden: van binnen en van buiten het organismé
komende. Bij de eerste categorie denken we aan genetische factored:
bij de tweede aan invloeden uit de omgeving van het opgroeiend®
dier. In andere woorden pleegt men dit wel als volgt uit te drukke?
ontogenetisch onderzoek tracht de bijdragen van ‘nature’ en ‘nurturé
aan het verloop van de ontwikkeling op te sporen.

Het uvitwerken van deze gedachte heeft in de loop van de geschié”
denis — en niet alleen in de biologie — steeds weer aanleiding gegeve?
tot hardnekkige meningsverschillen. Voor sommige eigenschapl”f‘
van organismen geldt dat 2ij weinig variatie vertonen bij de indiv¥
duen binnen een soort, zelfs indien die individuen in sterk verschil
lende omgevingen opgroeien. Andere eigenschappen vertonen daaré?”
tegen grote variatie al naar gelang de aard van de invioeden uit de
omgeving tijdens de ontwikkeling. Is het dan niet mogelijk bepaal‘ic
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Onderdelen of eigenschappen van organismen toe te schrijven aan
Bt_inetische factoren en andere aan milieu-invloeden? CI: kunnen wij
Tiet trachten aan te geven in welke mate een bepaalde eigenschap
Yan gen organisme afhankelijk is van genetische factoren en in welke
Mate van milieu-invioeden?

Tal van onderzoekers, zelfs diegenen die erkennen dat deze uiter-
st‘f_“ van stabiliteit en fiexibiliteit 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-
duk_‘ alleen kan leven dank zij een genetische basis die het aan de

€8in van de ontwikkeling mee krijgt en dank zij een vitwendig miliev
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
Yoor honderd procent belangrijk voor de ontwikkeling van ieder le-
venskenmerk. Te vragen hoeveel een biologisch kenmerk athangt van
€N genetische basis en hoeveel van het milieu is ongeveer even zin-
008 als de vraag welk deel van de oppervlakte van een terrein toe-
Eeschreven kan worden aan de lengte en welk deel aan de breedte.
Welke vragen zijn dan wél zinvol? Bij het gedragsonderzoek zijn
‘erover waarschijnlijk meer meningsverschillen geweest dan in an-
€Te takken van de biologie, zoals de embryologie. Ook nu nog, zelfs
Inen de Broep van gedragsonderzoekers die zich ethologen noemen,
zita:t €r geen overeenstemming. Voor een deel komt dnt misschien
ijktrtat §edrag, meer dan morfologische structuren, be'mvloedbaar
Schi; ‘l’“len doc_n' invloeden uit de amgeving. Daarnaast' is het waar-
sch ;“ 1Jk._dat historisch belaste termen, die ceuwenlang in het weten-
ZOekPPeh}k arsenaal werden meegesleept, juist bij het gedragsonder-
van deen beﬂaden.ng in de weg hebben gestaan die voor het begrijpen
is ge; °"‘°8¢n.etx§che ontwikkeling van vorn.len.allang‘ gemeengoed.
wijzenorden. Dit is loepassslijk op de term instinct, die op a!!erlel
analys werd gebruikt en misbruikt en waaraan ook nu nog bij l'let
oud eren van de ontwikkeling van gedrag door sommigen een in-
erde Wwordt gegeven die weer door anderen wordt bestreden. Een
Gorzaak lijkt mij dat in de ethologie, meer waarschijnlijk dan in
ro:“::i:re tak van de biologie, de ondermekef vooTtdurend gecon-
dimen; .Wordt met veroorzakende factoren in drie verschillende
verto 1es: factoren die werken op het moment dat het gedrag wordt
°ond, factoren die reeds eerder in de ontogenie werkten, en fac-

d
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toren die in de Joop 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, leder 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 ethologic heeft afgespeeld.

Een terughlik

Een eerste punt dat mij van belang lijkt is dat de ethologie, zoals di¢
zich in de beginjaren ontwikkelde (Lorenz, 1935, 1937), ten dele be-
schouwd kan worden als een beweging die zich afzette tegen he€r-
sende inzichten, met name die van Amerikaanse ‘behavioristen’. D¢
meest extreme exponent van deze laatste groep (Watson, o.a. 1913}
beweerde immers dat er in het geheel geen directe genetische basi
bestond voor gedragseigenschappen. Erfelijkheid door middel van
genetisch overgedragen eigenschappen zou slechts gelden voor mot-
fologische structuren, zoals de bouw van zintuigen, spieren, ledematef
enz., en verder voor enkele eenvoudige reflexen. Binnen de mogeliik‘
heden van de zo door de genetische eigenschappen bepaalde structutf
van zintuigeliike en motorische apparaten zou een dier volledig®
flexibiliteit hebben om zijn gedrag door ‘trial en error’, d.w.z. doof
het opdoen van ervaring met de buitenwereld, te modelleren.

De opvattingen van Lorenz moeten in de eerste plaats tegen dez¢
historische achtergrond worden gezien. Uit zijn rijke ervaring in het
observeren van dieren wist hij dat vele diersoorten beschikken ovf:"
gedrag dat op dezelide wijze de soort karakteriseert als het geval 1%
met morfologische structuren. Dit betrof enerzijds het soortspecifické
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feageren op vitwendige prikkels, Een bekend voorbeeld is de soort-
Specifieke neiging van het mannetje van de driedoornigs stekelbaars
Om bij de verdediging van zijn territorium bewegende objecten aan te
Vallen, die aan de onderzijde rood zijn gekleurd. De speciale gevoelig-
®id voor rood kan als ‘aangepast’ beschouwd worden, aangezien de
t51‘1'itm-ium‘verdediging vooral gemunt is op mannelijke soortgenoten
0 deze in het voorjaar van onderen rood gekleurd zijn. Anderzijds
\\.'ees Lorenz ook op het soortspecifieke stereotype patroon van moto-
Tsche handelingen. Een voorbeeld dat dit principe illustreert, is de
ekende ‘waaierbeweging' van dezelfde driedoornige stekelbaars, een
Andeling die voornamelijk dient tot ventilatie van het nest tijdens de
broedmrg_
Op grond van vele voorbeelden meende Lorenz dat zowel aan de
3ensorische zijde (het waarnemen) als aan de motorische zijde (het
EWegen) georganiseerde patronen te onderkennen zijn, die niet zon-
T meer verklaard kunnen worden uit de bouw en het functioneren
van Zintuigelijke en motorische apparatuur, Er moesten aan het ge-
A8 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
uctuyr van de zintuigelijke en motorische apparaten.
. B'Wt‘.ndielzu bleek hem dat het soortspecifieke karakter van gedrag
©1 vaak onveranderd ontwikkelde in individuen die het niet hadden
h:;nen afkijken van soortgenoten, noch het zich door ‘trial en em.ar’
needen kunnen verwerven in de situatie waarin datl g.edr.a‘g funcn?-
3 . Zo bleken vele communicatiehandelingen bij individuen die
% T in contact met soortgenoten waren geweest, al op voor de
ort l(-'vlrakteristieke wijze vertoond te worden, de eerste de beste
dat ze met soortgenoten in contact kwamen.
valg '®0Z gaf hiermee een omschrijving van een type gedrag dat het
deuagf’“ “fsendeel was van de typering die Watson"gaf..' en tesel_n_
m historische achtergrond bezien, wordt het begrijpelijk dat hij
“ende de pejige typen tegenover elkaar te moeten stellen: het ge-
r?:rde gedrag waarover Watson sprak en dat hij ook uit eigen erva-
¢ kende, en daarnaast het ongeleerde soortspecifieke gedrag. @~
e:::,? de ongeleerde aspecten bovendien kennelijk zo'nder specifieke
Zegey 0g met de buitenwereld van generatie op generatie werdgn door-
Paalden' Meende Lorenz gerechtigd te zijn deze als de genetl'sch.bc-
© elementen te zien en hiervoor gebruikte hij de termen instinc-

’ 161



tief en aangeboren. De ontwikkeling van het gedrag in het individe
zag Lorenz als een proces waarbij de aangeboren en de aangeleerde
elementen geleidelifk aan elkaar geschakeld worden (Instinkt-Dressur
Verschrinkung).

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 {oc.a. Hebb, 1953; Lehrman, 1953; Schneirla, 1956). Het argu-
ment van Hebb is al genoemd. Daarnaast wees men er op dat ook 8l
is een dier geisoleerd van scortgenoten en verstoken van bepaald®
vormen van ervaring, daarmee nog niet alle ervaring die het dier it
zijn omgeving en met zijn eigen lichaam opdoet is buiten gesloten
Men zou de mogelijkheid toch moeten onderzoeken, aldus dit argy”
ment, dat dergelijke ervaringen een vormende invloed hebben op d¢
ontwikkeling van gedrag. Verscheidene suggesties werden geoppefd’
zoals bijvoorbeeld de mogelijkheid dat de pikbeweging die een kuiken
al direct na het uitkomen vertoont, tevoren in het ei is ontstaan doof
zelfstimulatie, een suggestie waarop ik later terugkom. Volgens dez®
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 opgedan®
ervaring niet altijd vanzelfsprekend als een leerproces is te beschot”
wen. Indien jonge ratten in het nest regelmatig worden gestoord, bil*
voorbeeld doordat een experimentator de dieren elke dag voor kort€
tijd vit het nest neemt, blijken zij later minder geremd te zijn om in
een vreemde omgeving verkennend rond te lopen, dan onbehandeld®
dieren. De storing in het nest werkt in op het functioneren van het
endocriene systeem en kan niet als een leerproces beschouwd worde?
(Levine, 1962). Evenmin kan men echter beweren dat de opgedan®
ervaringen zonder invioed zijn geweest.

Maar zelfs indien we ons beperken tot leerprocessen moeten W¢
niet vergeten dat men aan het leervermogen van dieren, dat essentiet‘rI
is voor het tot stand komen van het ‘aangeleerde’ pedrag, een gené”
tische basis niet kan ontzeggen. Uit een door Van Qortmerssen 820"
gehaald voorbeeld bleek al dat het vermogen van ratten om een dool*
bhof te leren doorlopen in feite een genetische basis heeft, waaro?
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
Yan de gebruikelijke wijze van onderzoek bij de experimentele em-

Iyologie, het vak waaraan de biologische gedragsonderzoekers zich
d_al'l toch bij vitstek 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 i en tussen de
onderdelen van het embryo werkende factoren, maar deze analyse is
®F niet op gericht te komen tot een onderscheiding van genetisch be-
Paalde naast van buitenaf bepazlde onderdelen van het embryo. Af-
2onderlijke elementen in deze zin zijn in principe niet onderscheid-

4ar, vanwege het door Hebb gebruikte argument dat ik al eerde‘r

dalde. Aangezien gedrag uiteindelijk ook een structurele basis
eft, is moeilijk in te zien waarom deze regel niet zou gelden voor
®t gedragsonderzoek.

_Hoe men het ook wendt of keert, het is duidelijk dat deze dichoto-
Mische analysepoging van Lorenz niet deugdelijk is; door toepassing
STvan raaky men in onoplosbare logische moeilijkheden. Vele etholo-
8en listep daarom deze manier van denken vallen en trachtten andere
Wegen te ontwikkelen: men kreeg een meer open cog voor de vraag
°f en hoe het opdoen van ervaring in de ruimste zin van het woord
v"- Ontwikkeling van het gedrag in het individu zou kunnen bein-

loeden, Overigens kwam men maar gedeeltelijk tegemoet aan de
Merikaanse critiek: de terminologie van Lorenz werd weliswaar ge-
sch"apt als onhanteerbaar, maar niet zijn veel belangrijker idee achter

2¢ termen, de idee namelijk, dat gedrag niet willekeurig modificeer-

%8r is zoals Watson dacht. Daarop kom ik later terug.

Een nicuwe poging

Overeenstemming over de wijze waarop ontogenetische vragen bij
n?;l‘agsondel.mk dienen te worden gesteld, is er ecf!'nter. nog steeds
niel; ten dele omdat Lorenz de kern van zijn denkwijze l_n_ 19'65 op-
W Presenteerde in zijn boek: ‘Evolution and modification of
welzvim.." Het kan wellicht zijn nut hebben hier uiteen te zetten
¢ 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 idee€n geleverde critiek, Hij geeft toe dat strikt genomen de ter-
men gangeboren en aangeleerd niet toegepast kunnen worden op of-
ganen of gedragspatronen, omdat genetische factoren em milieu a¥
eenmagl 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: of door evolutie, en in dat geval is de informatie in d¢
genen vastgelegd, df door individuele interactie van het dier met zijn
omgeving. Op dit punt Xan men al van mening gaan verschillen:
Lorenz stelt namelijk duidelijk dat er sprake is van het &n 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 menio$
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 gen::o::tstate.t'.l'dc
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 aall.g¢=l""st
niet aanwezig zijn. Het dier blijft aldus verstoken van wat Loren®
noemt ‘relevante’ ervaring. Ontwikkelt het gedrag zich toch, du®
bijvoorbeeld, valt een geisoleerd 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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“JR Yoor de ontwikkeling van het gedrag dan noemt Lorenz d¢ aan-
2epastheid 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-

volen experiment uit met een stekelbaars, en we vinden dat rode
Tivalen sterker worden aangevallen dan anders gekleurde. Wat weten
¥e nu over de ontogenetische oorzaken die deze selectiviteit teweeg-
fachten? Het antwoord is duidelijk: we kunnen alleen concluderen
dat Crvaring 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

¢ genome to the development of such neurosensory structures.
€se structures, like the releasing mechanism of the stickleback’s
al fighting ..., demonstrably owe their specific adaptedness to
formation acquired in phylogeny and stored in the genes. Not being
*Xperimental embryologists but students of behavior, we begin our
Query, not a¢ the beginning of the growth, but at the beginning of the

"Ction of such innate mechanisms.’ )

¢ kunnen constateren dat deze benadering meer gericht is op
ev.olmi‘m“’le dan op ontogenetische vragen. Lorenz is in hoofdzaak
gta":'"“'fesseerd in de uiteindelijke factoren die in de loop van de evo-
lutje aangepastheid doen ontstaan. Voorts interesseert het hem in
O%Verre deze factoren al dan niet een rol spelen tijdens de ontogenie.

¥raag echter hoe informatie, die tijdens de evolutie in de genen
‘?.Ordt Vastgelegd, tijdens de individusele ontwikkeling door onmiddel-
Uke aorzaken wordt gedecodeerd, komt niet aan de orde in deze
Madering. Toch menen velen dat deze vragg de hoofdzaak van
Mogenetisch onderzoek uitmaakt, en dat allerminst vaststaat dat de
D_r.abiemen hierbij uitsluitend van experimenteel embryologische aard
4jn, Daarmee ben ik weer teruggekeerd naar het uitgangspunt: op
welke Wijze kunnen deze problemen zinvol benaderd worden?

Tiy
in

O
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Nogmaals: nature en nurture

Stelt men zich de vraag in hoeverre gedrag genetisch bepaald is en
in hoeverre door het milien, en beperkt men zich tot de beschouwing
van één enkel individu, dan vraagt men eigenliik naar de oplossing
van één vergelijking met twee onbekenden, m.a.w. men vraagt het
onmogelijke. In de wiskunde kan men dergelijke problemen tot eed
oplossing brengen indien men de beschikking heeft over tenminsté
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 g¢-
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 Qortmerssen reeds behandelde
in het vorig hoofdstuk, is er op gericht de invioed van genetische
variatie op de loop van de ontwikkeling op te sporen. Dat kan allecD
door verschillen in omgevingsfactoren zoveel mogelijk te elimineren-
Brengt men twee dieren groot in éénzelfde omgeving, zodat de miliew
invloeden identiek zijn, dan zullen verschillen in gedrag die ontstaad
tijdens de ontwikkeling moeten worden toegeschreven aan verschille?
die reeds bij het beginpunt van de ontwikkeling bestonden, m.a.W-
aan genetische verschiilen. Men dient zich bij het toepassen van dez¢
benaderingswijze steeds te realiseren dat men, hoe ver men het onder”
zoek ook voortzet, nooit tot de conclusie zal komen dat een bepaﬁll“-l
gedragskenmerk uitsluitend genetisch bepaald is, immers het milieV
leverde onmisbare bijdragen tot de ontwikkeling van ieder kenmerk-
Wel kan men met deze methode vaststellen dat genetische factoréd
uiteindelijk ten grondslag lagen aan de tot stand gekomen verschillef-
Deze benadering en de verdere uitbouw ervan door selectie- en krut
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 omg®”
vingen, die in één of ander opzicht van elkaar verschillen. Wedero™
za] deze benaderingswijze nooit de conclusie toelaten dat bepaald®
gedragskenmerken uitsluitend omgevingsbepaald zijn. Ontstaan °r
echter gedragsverschillen, dan kan men wel concluderen dat deze uit*
eindelijk door verschillen in omgevingsinvioeden werden bepaalfi'
Voorbeelden van een dergelijke benadering, die overeenkomt met di¢
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van de experimentele embryologie, en waarbij men zich niet beperkt
tot Wanipulatie van wat relevant lijkt in verband met de functie van
et gedrag, zal ik straks nader beschrijven.

Door aldus hetzij met het genetische uitgangsmateriaal of met de
°_"18€Vingsfactoren experimenteel te manipuleren, kan men ondubbgl-
Znnig de uiteindelijke herkomst van het ontstaan van gedragsverschil-
0 in de loop van de ontwikkeling vaststellen. Bij beide benaderingen
dient het onderzoek zich natuurlijk niet te beperken tot een constate-
fibg van de herkomst van de verschillen. Daarop aansluitend dient
Onderzocht te worden hoe genetische verschillen of omgevingsver-
Schillen g ontwikkeling beinvioeden.

vraag hoe genetische verschillen leiden tot fenotypische ver-
schillen werd ook al kort aangestipt door Van Oortmerssen. Hieruit
leek g dat genetische factoren op allerlei niveau’s kunnen inwerken:
2owel op de structuur van organen als op het functioneren daarvan.
ttabolische, hormonale en centraal-nerveuze processen kunnen wor-
€0 beinvioed. Dit punt laat ik verder rusten en ik zal mij beperken
Ot ¢en bespreking van enkele resultaten van onderzoek dat zich

%ig hield met de vraag of en hoe milieu-invioeden de ontwikkeling
elnvlmden-

t

Embryologie van gedrag

¢ welke factoren de ontwikkeling van de allereerste bewegin-

Ben tijdens embryonale stadia teweegbrengen is reeds lang een onder-
Werp van onderzoek en discussie. Vooral bij vogels is het onderzoek
al ®higszing gevorderd, waarbij men voortbouwt op uvitvoerige waar-
MMingen vap Kuo uit de dertiger jaren. Door een venstertje in de
3l van een kippeti te knippen, en door nog enkele kunstgrepen
en }:e Passen, kon Kuo de bewegingen van het embryo waarnemen
th Un ontwikkeling beschrijven. Al spoedig stelde Kuo een hypo
v:s"' OP voor het ontstaan van de eerste bewegingen en de geleidelijke
Varandeﬁﬂs die hij waarnam. Hij meende dat deze een gevolg waren
en:; €N voortdurende wederzijdse prikkeling van de delen van het
v ryo onderling. In bepaalde stadia zag hij dat door de hartslag
1;: het embryo de kop passief werd opgetild en het leek he::'ﬁ moge-
% dat de actieve kopbewegingen van het embryo zich ontwikkelden
8evolg van deze voorafgaande tactiele prikkeling. Voorts worc-!t
®t embry, 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 invioed toe op de ontwikkeling van de bewegingen. Dez¢
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 col-
relatics. 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 eerst®
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 zif
tuigen naar de spieren kunnen worden doorgegeven, lijkt het onmogé-
lijk de zintuigen op wat voor manier dan cok een rol toe te kenned
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 red”
gerea met een spiercontractie, er geen direct verband bestaat tussel
zintuigprikkeling en de tot nu toe gemeten aspecten van en:nbryomlle
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 dele_“
van het embryo gevoelloos worden gemaakt, tonen aan dat de ritm-
citeit en de frequentic van de algemene bewegingen onveranderd
blijven gehandhaafd. Ook een poging de algemene bewegingspatrone?
te verstoren door het toedienen van extra tactiele prikkels met €€
glasstaafje van buiten af had geen succes.

Hamburger komt dan ook tot de conclusie dat de bewegelijkhefd
van het embryo ‘spontaan’ of ‘endogeen’ is. Deze conclusie houdt mn
dat de bewegingen tot stand gebracht worden door onbekende Pro
cessen binnen het zenuw-spiersysteem, onafhankelijk van bekende ze
tuigprikkels daarbuiten. Daarnaast beschikt het embryo over reflec”
torische activiteit als antwoord op zintuigprikkels, maar dit systee™
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Blijft gedurende een groot deel van de embryonale ontwikkeling latent
®N Zou volgens deze zienswijze pas enkele dagen voor het kuiken
Uitkomg geheel gaan functioneren, en op een nog onbekende wijze
Beintegreerd worden met het endogene motorische systeem.
Men dient wel te bedenken dat deze conclusies berusten op onder-
20¢k naar de invioed van zintuigprikkels op de algemene ritmische
ewegelijkheid van het embryo. Hoewel er in dit opzicht geen direct
f’“band gevonden werd, bestaat nog altijd de mogelijkheid dat er een
iviced is op de volgorde waarin de bewegingen optreden of op hun
amplitude. Ock ging het bij het genoemde onderzoek om directe ver-
anden en het ontbreken daarvan sluit de mogelijkheid niet uit dat
Prikkeling op een vroeg stadium invloed uitoefent op de ontwikkeling
Yan motorische patronen op een veel later stadium. )
Behalve naar de ontwikkeling van bewegingen werd de laatste tijd
9ok onderzoek gedaan naar de ontwikkeling van het waarnemings-
Vermogen van embryo's. Gottlieb (1971) toonde aan dat pas uitge-
men kuikens van de pekingeend (een gedomesticeerde vorm van de
Wilde eend) al selectief reageren op de lokroep van de moeder, de
ferste maal dat zij dit geluid horen. Indien het geluid van de eigen
Soort tegelijkertijd en door onzichtbare luidsprekers werd aangeboden
et de lokroep van de boseend, de pijistaart of de kip, toonden
1onge kuikens hun voorkeur door alleen het geluid van de eigen soort
® benaderen, We hebben hier dus een voorbeeld van selectieve en
Bepaste discriminatie die zonder ervaring in het horen van het
Moedergetuid ontstaat.
. Nu is het pas uitgekomen kuiken natuurkijk niet geheel onervaren
"R het horen van geluiden. Het kuiken hoort voor het uitkomen in
*®der geval tenminste de eigen stem. Men zou zich kunnen voorstellen
4t dit een ro] speelt bij het tot-stand-komen van de selectiviteit na
€ Uitkomen,

Gottlieh slaagde er nu in deze invioed uit te schakelen door em-
TYO's vier dagen vé6r het uitkomen, d.w.z. op een stadium dat zij
98 geen geluiden produceerden, stemloos te maken door de mem-
r;:“‘?n van de syrinx met collodion te verstijven. Nadat deze geope-
VBF"dE dieren vervolgens uit het ei kwamen werd hun discriminerend

Mogen onderzocht en vergeleken met diverse controle-grﬁepef‘-
Ny bleck ny dat het vermogen om te discrimineren tussen het geluid

i de moeder en dat van de kip verloren was gegaan bij de stemloos

¥maskie dieren en niet bij de kuikens die een schijnoperatie hadden

Lt
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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 vitkomen 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 hleek nu dat embryo’s die ge-
isoleerd en in geluiddichte kasten werden bebroed al § dagen voof
het uitkomen, d.w.z., v66r 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 Jeveren dus het merkwaardige resultaat op dat een
discriminerend vermogen dat in een vroeg stadium en op onbekende
wijze ontstaat weer degencreert indien het kuiken stemloos gemaakt
wordt voordat het stemgeluiden kan maken. Wél is het bewijs gé-
leverd dat het horen van de eigen stem invioed heeft op het discrimi-
nerend vermogen na het uitkomen van het kuiken, maar dit vermogen
ontstaat al eerder en niet door deze vorm Van zelfprikkeling; 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 eett
‘Watsoniaans' beeld. Het ontwikkelingsproces lijkt zich grotendeels
endogeen af te spelen en bleek tot nu toe weinig beinvioedbaar door
prikkeling uit de omgeving. Voor de gedragsembryoloog betekent dit
dat hij het onderzoek zal moeten voortzetten in nog vroegere stadis
en de endogeniteit zal moeten trachten open te breken en te verklare?
als een resultaat van nog eerdere interacties tussen de embryonalé
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 ka?
goed worden geillustreerd aan onderzoek dat werd verricht over df
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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 adembhalingsspieren en de spieren van de
8yTinx. De syrinx bevat membranen die min of meer gespannen kun-
Ben worden, en die door de uitgeademde lucht in trilling kunnen
Worden gebracht, waardoor het geluid ontstaat.

€ Precieze structuur van het geproduceerde geluid kan worden
€studeerd met een audiospectograaf. Dit apparaat analyseert het ge-
luid en produceert een grafiek dat een beeld geeft van de duur, de

"®quentie en de amplitudo van het geluid. Ik zal mij beperken tot de
Ontwikkeling van de zang van de gewone vink, die vitgebreid is on-
derzocht. met name door Thorpe (1961).

Jonge vinken die op een vroeg stadium uit het nest wordenlgeno'
Men, en dan verder zodanig worden opgekweekt dat ze geen vinken-
2ang konden horen, bleken een abnormale zang te ontwikkelen. De
formae 2ang waarvan de toonhoogte varieert tussen 2 en 6 kHz,
bestaat uit 3 toongroepjes met nog een tierelantijn aan het einde. De
2a0g van ge geisoleerd opgekweekte vinken vertoonde een normale
“igte, maar ge enderverdeling in toongroepjes en de tierelantijn aan

€t einde onthrak.

.Indien dergelijke geisoleerde dieren gedurende hun eerste herfst en
“flnter de normale vinkenzang via een bandrecorder te horen kregen,
Elngen ze het daaropvolgende voorjaar normaal zingen. Het voorbeeld
¥an de normge vinkenzang is dus noodzakelijk voor de normale ont-
ikkeling en wordt door traditie doorgegeven. )
ont . tweede ervaringsfactor die de zang beinvloedt, bleek bij het
e]p kwekeh van in groepjes gehouden geisoleerde dieren. Deze konden

3ar horen, maar waren nog steeds verstoken van het horen va.n_de
i‘:l;male Zang. De zang van deze dieren bleek wel een onderverdell.ug
tie ongroepies te bevatten, maar was overigens abnorr!'naal. De varia-
gehm de aard van het gezang bleek binnen de groepjes van bijeen-
vol Oden dieren gering te zijn, maar tussen de groepjes groot. Hieruit
pmgt. da.t de dieren elkaar onderling tijdens hun opgroeien door im-

Visatie eq imitatie hebben beinvloed.
.08 een derde type ervaring speelt een rol zoals het volgeade ex-
str:u:em aantoont. Thorpe had geconcludeerd dat de ee:nvouchge
sch Cluur vap ge zang van de geisoleerd opgekweckte dieren be-

OUwd moest worden als het aangeboren patroon dat als blauwdruk
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gecodeerd is in de genen. Maar hoe arbitr air een dergelijke uitspraak
is en hoe onze ideeén daarover afhangen van de mate waarin de ont-
wikkeling is geanalyseerd, bleek toen Nttebohm (1967) zich afvroeg
welke rol het beluisteren van de eigen stem speelt bij de geisoleerd
opgekweekte dieren. Met de hand opgekweekte vinken werden doorf
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 viok
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
mode! vergeleken wordt met de eigen stem. Verhinderen we het dief
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 soortspecificke patroon bereikt, aan-
gezien het opgroeiende dier toch blootgesteld is aan vele andere g6
luiden buiten de normale vinkenzang. Verscheidene proeven toned
echter aan dat er zekere garanties bestaan tegen een willekeurige o
bufging van de ontwikkeling.

In de eerste plaats begint het proces wdarbij een model in het g&
heugen wordt vastgelegd al heel vroeg, in de periode waarin de jongé
vogel de zang van de zich in de buurt ophoudende vader hoort.
Bovendien heeft deze gevoelige periode een beperkte duur. Nadat d°
zang zich op een leeftijd van één jaar heeft uitgekristalliseerd - ook
bij geisoleerde dieren —is de zang niet meer veranderbaar; de zané
heeft dan een irreversibel gefixeerd patroon gekregen. Het ontbreke?
van inviced van uvitwendige prikkels op de structuur van de zang OP
latere stadia bleek ook heel duidelijk uit een proef waarbij volwassef!
dieren doof werden gemaakt (Nottebohm, 1967). Deze ingreep had
op dat stadium namelijk bijna geen invioed meer in tegenstelling
vroegere stadia.

Behalve door de gevoelige periode bestaat er nog een duidelijke!
mechanisme dat de ontwikkeling naar een soortspecifiek resultast
leidt. Thorpe slaagde er niet in een geisoleerd opgekweekte vink de
normale zang te leren door deze voor te spelen in de vorm van ec?
met de fluit gemaakte melodie van pure tonen. Evenmin gelukte bet
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€en vink de zang van een kanarie te leren. Daarentegen kan een vink
Wel een vinkenzang leren met een verkeerde volgorde van de opeen-
¥olgende toongroepjes, indien een achterstevoren gemonteerde vin-

enzang via een bandrecorder als voorbeeld gegeven wordt. De zang
Van andere soorten wordt echter niet geleerd behalve als deze een
Structour bezit die veel gelijkt op die van de normale vinkenzang,
Z0als het geval is met de zang van een boompieper.

P én of andere wijze is dus tamelijk nauwkeurig vastgelegd \fat
Yoor soort Zang een vink moet imiteren en de reeks van mogelijk
heden i 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
Yolledige Zang voorafgaat, kan imitatie van soortvreemde gezangen
“0als die van de kanarie wel degelijk optreden. Door een daaropvol-
£¢0d proces waarvan de aard onbekend is, worden dergelijke geluiden

a0 blijkbaar weer buitengesloten. Het ziet er dus naar uit dat - hoe-
¢l er sprake is van een duidelijke vormende invioed van uit de om-
8eving komende prikkels —er in het geval van de ontwikkeling van

e Vinkenmg toch ook aanwijzingen zijn voor van binnenuit komen-

de be kingen.
Vergelijken we de resultaten over de ontwikkeling van de zang van
€ vink met die behaald bij andere soorten dan valt het op dat er
frote Verschillen van soort tot soort bestaan. Bij zoogdieren is -mf-
:*1320 Nderd de mensentaal - geen enkel duidelijk geval b.e.kend waaruit
e,:m da“ geluiden door traditie worden doorgegeven. B.u vogels daar-
en ®8en is er een geweldige variatie in de mate waarin dat gebeurt
T de wijze waarop. Bij sommige soorten ontwikkelen de geluiden
Bi; Bormaal zelfs als het pas uitgekomen dier doof wordt gemaal.it.
e}, “angvogels, is één soort bekend, de song sparTow (Mei?spfza
e %), die de normale soortspecifieke zang ontwnkkelt"zelfs indien
% '°r vanaf de geboorte gefsoleerd wordt gehouden._ij deze soort
Peely traditie dys geen rol, maar ontwikkelt de zang zich wel abnor-
1Y _in.dien het dier in een vroeg stadium wordt doof gem‘aakt
i & Nottebohm, 1969). Bij verscheidene andere soorten is de
oof S00rtspecifiek en wordt het patroon op ongeveer _dezclfde wijze
S¢geven als bij de vink, al worden er variaties in de precieze
varj ¥ 8evonden, Tenslotte zijn er ook soorten waarbij de zang veel
i &beye, I8 en imitatie op ruimere schaal kan optreden. De goud-
» die door Nicolsi (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

Terwiil we bij de ontwikkeling van de zang van vogels zagen dat uit-
wendige prikkels tijdens de ontwikkeling invioed kunnen vitoefenen
aan de motorische zijde, komt invioed aan de sensorische zijde even
eens voor, en zelfs veel algemener. De invloed van vroeg in het jeve
optredende ervaringen op de sexuele partnerkeus in het latere leved
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 B
blijvend verbond teweeg brachten. De opgedane indrukken zouden
onomkeerbaar worden ingeprent en niet alleen vercorzaken dat €€
dergelijk voorwerp gevolgd wordt alsof het de moeder was, maar ook
dat er op gelijkende voorwerpen later als een sexuele partner wordet
gekozen. Uit meer recent onderzoek is gebleken dat een dergeliik
beeld in zijn algemeenheid te eenvoudig is; ervaringen opgedaan in
latere levensperioden hebben een meestal modificerende invl
vooral op de sexuele partnerkeuze (zie o.a. Bateson, 1966; Schut®
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 Va2
gedrag. Dit betreft een onderzoek van Immelmann (1971) aan €€P
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, €6°
gedomesticeerde vorm van een verwante vinkensoort. De pr;‘:egolld""rs
brachten de zebravinken groot en na het uitvliegen werden de diere?
geisoleerd gehouden van andere vogels totdat zij volwassen waré®
Vervolgens werd in keuzesituaties onderzocht op welke soort zij hup
sexuele gedrag richtten,

Vooral het resultaat bij de mannetjes was duidelijk. Deze richtte?
al hun sexuele activiteit op een wijfje van de pleegoudersoort en
vormden daarmee een paarband. De wijfjes waren minder duidelij
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8¢prent, sommige hiervan kregen uiteindelijk toch een partn'er van
de eigen soort, ondanks een opvoeding bij de andere soort. D:t_ wijst
€r op dat het ontwikkelingsproces bij mannetje en wijfje verschllle.nd
EeProgrammeerd is; het wiifje lijkt minder prentbaar. De mannetjes
bleken echter zeer onomkeerbaar geprent en allerlei pogingen om de
Yoorkeur voor de pleegoudersoort te doorbreken mislukten. .
Verder inzicht in de ontwikkeling verkreeg Immelmann door jonge
Zbravinken gedurende een korte periode op te kweken bij de eigen
It om ze vervolgens nog voor het uitvliegen over te plaatsen naar
Pleegoudersaort of omgekeerd.
Indien zebravinken eerst bij de eigen soort opgroeiden en daarop-
Volgend ©p een leeftijd van ongeveer 20 dagen bij pleegouders van de
Andere Soort werden overgezet, richtten ze later toch al hun sexueel
Sedrag Op de eigen soort. Ze waren dus al onomkeerbaar geprent op
het Moment van de omwisseling. )
In her omgekeerde geval waarbij de zebravinken eerst bij de Japan-
Meeuwtjes en vervolgens bij de eigen soort terecht kwan.len' bleck
¢ P Tenting op de Japanse meeuwtjes pas onomkeerbaar_ mc_hen de
mnwisseling Plaats vond op een leeftijd van 43 dagen. Hieruit '-fo.lgt
d}fs dat het tweemaal zo lang duurde voordat het proces van prenting
" de pleegouders tot een permanent resultaat geleid had.
erdere proeven wijzen er op dat het prentingsproces via de ouders

j!:at, want sangebrachte variatie in de soortensamenstelling van de

n

. "N in het nest had geen invloed, Ook ziet het er naar uit dat de

:?.leracﬁes zoals die tussen ouders en jongen optreden een voorwaarde
1

in g

indj

de

Yoo de prenting, want de aanwezigheid van andere oudere vogels
® buurt van het nest had evenmin invioed, Tenslotte beek nog dat
®0 zebravinken werden opgekweekt door een gemengd ouderpaar,
°eR vader zebravink en cen moeder Japans meeuwtje, of omge-
.* VeITeweg de meeste jongen geprent waren op de eigen soort.

'St 20als bij de vinkenzang zien we hier dus het optreden van
Eevoelige periode en het voorkomen van een selectieve qevoehg-
Voor prikkels van de eigen soort. De ontwikkeling is niet even
Ve, kelijk op elk moment en in alle richtingen te l{efnvlo@en..Een
p "dere paraltey met de vinkenzang is dat er ook bij dit ‘ontmkkelu'lgs-
d::c.es van soort tot soort een geweldige variatie is in fle pref:leze
de 2. De verschillen betreffen het tijdstip van de gevoelige penodf,
v 3ard van de selectiviteit tijdens het prentingsproces en de mate
Ofomkeerbaarheid (Klinghammer, 1967).

Ty
ten
Rid
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De ontwikkeling van complex sociaal gedrag

De tot nu toe gekozen voorbeelden betroffen betrekkelijk eenvoudigé
gedragspatronen, We zagen aan enkele voorbeelden dat er tijdens
prenatale stadia bijna of in het geheel geen sprake is van invioed van
uitwendige prikkels op de ontwikkeling van gedrag, terwijl na de g
boorte zowel motorische als sensorische aspecten van het gedrag doof
opgedane ervaring gestructureerd kunnen worden. In grote lijnen ka?
wel gesteld worden dat een beinvloeding aan sensorische zijde veel
algemener voorkomt dan aan motorische zijde. De structuur van dé
motoriek bij dieren is in verreweg de meeste gevallen zeer resistent
tegen verandering onder invioed van opgedane ervaring tijdens de
ontwikkeling, en ligt in grote lijnen vast; de vogelzang en de menses”
taal vormen hierop eigenlijk de belangrijkste bekende uitzonderinge®

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 bankive
hoenders (Kruijt, 1964, 1971} en aan rhesusapen (Harlow, 1962,
1966).

Indien bankivakuikens vanaf het uitkomen in groepjes worden OF
gekweekt, ontplooit het sociale gedrag zich gedurende de eerste 1
vensmaanden geleidelijk en volgens een vaste volgorde. Ontbreekt de
sociale ervaring echter tijdens het opgroeien doordat de dieren vaf
het vitkomen in isolatie worden grootgebracht, dan ontwikkelen sof
mige aspecten van het sociale gedrag zich normaal terwijl er in andes®
opzichten sterke afwijkingen tot stand komen. Zo blijken hanen di
geisoleerd worden opgekweekt en vervolgens voor de leeftijd van 1
maanden met een hen worden samen gebracht, sexueel gedrag te kU
nen vertonen, maar dit gedrag bevat abnormale elementen: de oriés”
tatie ten opzichte van de hen kan mankementen vertonen en ¢F i#
meestal geen sprake van een begeleidende balts, zoals bij norm
dieren het geval is. Worden de dieren langer geisoleerd alvorens
ervaring met soortgenoten opdoen, dan gaat het vermogen om sexu
gedrag te vertonen verloren. Proeven waarbij hanen aanvankelijk in
groepjes kuikens werden gehouden en vervolgens werden geisole
wijzen er op dat isolatie niet dit effect heeft indien de haantjes $0Ci
contact hadden met andere kuikens (niet noodzakelijkerwijs hennetj€*
gedurende de eerste 10 levensweken. Blijkbaar wordt er door vroc.
sociale ervaring met leeftijdgenoten dus iets vastgelegd in het dief:
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Waardoor het sexuele gedrag niet verloren kan gaan door isolatie.
Andere resultaten wijzen er op dat een haan sexuele reIatlﬁEs lsan
3a0gaan met levenloze voorwerpen, maar dat dit alleen gebeurt indien
®t dier als kuiken al een sociale relatie aanging met dit voorwerp,
‘WZ. indien het kort na het uitkomen op dit voorwerp geprent w?rd.
€isoleerd opgekweekte hanen vertonen een deel van hun sociale
Bedragsrepertoire wanneer ze geheel alleen zijn. Ook de meestl_! ge-
Ntualiseerde signaalhandelingen die bij normaal opgegroeide dieren
alleen tygsen soortgenoten worden vertoond, kunnen bij geisoleerd
Pgekweekte dieren optreden terwijl z¢ alleen zijn. Dit wijst er op
At de dieren sociale relaties met delen van hun eigen lichaam zijn
34ngegaan, Het meest opvallend blijkt dit it het veel voorkomende
Staartvechten bij geisoleerde hanen, dat zo hardnekkig kan zijn dat

terbij een groot deel van de staartveren worden uitgetrokken.

les bijeen genomen is het duidelijk dat de basale motoriek van
Sociale gedrag zich vrijwel normaal ontwikkelt bij geisoleerde
Anen, mits de isolatie niet te lang heeft geduurd. De integratie van
e Verschillenge elementen van het sociale gedrag tot een functior!feel
heel is echter duidelijk gestoord bij deze dieren. Dit is waarschijn-
UK ten geje een gevolg van het feit dat het dier tijdens vroege ont-
elingsstadip zijn sociale gedrag gehecht heeft aan levenloze voor-
au‘;pen h aan delen van het eigen lichaam. Moge]ijl.c spelen ook nog
d tre _faﬂoren cen rol. Zo zijn er bijvoorbeeld enige aanwijzingen
at de Interactie tussen verschillende gedragssystemen (een probleem

dat bj; Van Iersel en De Ruiter aan de orde kwam) niet geheel nor-

aal verloop,
op l::" van deﬂabnormaliteiten blijken niet meer verander'baar‘indie:
Weey ;re leefn,d sociale ervaring wordt gegeven. 0.0k hne'r zien w
8t de ontwikkeling gebonden is aan een gevoelige periode vroeg

i
t:gilet leven en viteindelijk leidt tot een gefixeerd onomkeerbaar pa-
n.

et

By Sqortge’ijke resultaten bleken uit proeven van Harlow bij rhestx.s-
™ €0 onderzoek dat ik heel kort zal aanstippen. Aanvanke.h]k

, arlow voora] geinteresseerd in de ontwikkeling van de sociale
e bie‘:n het thesusaapje met de moeder. Door surrogaatmoez.i'ers aan.
Actop e‘n af“ geisoleerde pasgeboren aapjes, onderzocht l}u welke
of he hierb" de grootste rol speelde: het contact met de harige vacht
facmr door ge moeder geboden voedsel. Het bleek dat de contact-
¥eel 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 inviced te hebben op de ontwikkeling
van o.a, het exploratief gedrag. Alleen bij aanwezigheid van de mo¢-
der ontwikkelde het jonge aapje normale exploratie, bij haar afwezig-
heid werd dit gedrag geheel geremd.

De surrogaatmoeder was echter niet in staat die invioeden uit d¢
omgeving te verstrekken die noodzakelijk zijn voor een normale ont:
wikkeling van het latere agressieve en sexuele gedrag. Uit de proeve?
bleek dat daarvoor zelfs de interacties met een normale moeder niet
geheel voldoende waren. Alleen indien de aapjes op een vroeg sté”
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 geisoleerd, of met een surrogaatmoeder opgegroeide aap”
jes, bleken sterk gestoord en het is opvallend dat de abnormaliteite?
veel gelijken op die van geisoleerde bankivahanen. Zo vertonen vele
van deze apen op zichzelf gerichte agressie en ook hun sexuele gedrag
is zwaar gestoord. Soms betreft dit alleen de oriéntatie, in ander¢
gevallen lijkt het sexuele gedrag in het geheel niet aanwezig of zijs
delen ervan gedesintegreerd, Zo vertonen sommige apen grote it
teresse voor presenterende wijfjes, maar in plaats van op te stappem
richten ze hun sexuele gedrag door masturbatie op het eigen lichaat
Zowel bij de hanen als bij de apen blijkt dat een deel van het social®
gedragsrepertoire zich zonder sociale ervaring ontwikkelt, maar dat
sociale ervaring onmisbaar is voor de integratie tot een normaal fun¢
tionerend geheel.

Slotopmerkingen

Welke conclusies kunnen we trekken tegen het licht van de historisch®
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 o
op ontelbaar verschillende manieren is te modelleren, zoals Watso?
dacht. Nadat experimenteel bepaalde omgevingsinviceden zijn wits®
schakeld blijkt er steeds een voorgeordende organisatie te blijven ber
staan die dus een gevolg moet zijn van een programmering die eerd®
in de ontwikkeling plaats vond. Zeer duidelijk blijkt dit uit embry”
logisch onderzoek dat aantoont, dat zowel aan de motorische als &
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de Sénsorische kant zeer veel orde ontstaat die tot op heden niet door
Manipulatie met zintuigelijke prikkels veranderd kon werden.

In fatere fasen van de ontwikkeling is de ontwikkeling sterker be-
inVioedbaar door veranderingen van de omgeving maar ook hier zijn
°T steeds grenzen gesteld aan deze invioed. Dit uit zich op twee ma-
RMieren,

. Inde cerste plaats blijkt het dier tijdens de ontwikkeling. vank selt;:c-
tief ¢ reageren op bepaalde prikkels uit de omgeving. Bij de ontwik-
keﬁng van het sociale gedrag waaraan ik mijn voorbeelden W.IOOIaI
Oftleende blijken bepaalde prikkels die van de soortgenoot uitgaan
Y88k werkzamer dan andere. )

In de tweege plaats is het reactievermogen vaak het grootst tijdens
Paalde fagen van de ontwikkeling. Is deze fase voorbij, da.n ver-
d)”ijm het reactievermogen en het patroon dat tot stand kwam is vaak
et meer veranderbaar. Deze resultaten lijken veel op de resultaten
van onderzoek naar de embryologische ontwikkeling van stmc}uren;
‘eeds stuit men in beide gevallen op een al sanwezige, van ‘binnen
Uit komenge orde die voorschrijft wanneer en op welke wijze de om-
Eeving invloed kan uitoefenen, De ontwikkeling verloopt als het ware

99r voorgeordende kanalen.
€2e conclusies zijn niet strijdig met de ideeén die Lorenz naar
"Pren heeft gebracht: ook hij legde er steeds de nadruk op dat gedrag
Tet Will'~‘-keurig modificeerbaar is. Toch blijven ook thans diepgaande
enin83"'t=rschillen bestaan in allerlei opzichten: de aard van de vraag-
Stellin » de strategie van het onderzoek, en de daarbij te gebruiken
termjnOIOgie‘

Enkele opmerkingen zou ik hierover nog willen maken, Al ?erder
Wees jk €r op dat Lorenz zijn aandacht vooral richt op evoluuone.le
“Tagen, zelfs indien de probleemstelling ontogenetisch van aard is.

0t hem j5 daarom de belangrijkste vraag bij ontogenetisch ond.er-
Zoek:. Wat zit er al aan door evolutie ingebrachte orde in het zich
0m""“‘k‘ﬁtnide dier? De door Lorenz aanbevolen benadering van het
::;d *rZoek: vast te stellen welke vermogens blijven' bestaan zonder

SVvante €rvaring, vloeit logisch voort uit deze instelling. o
bij Nderdaaq i een andere benadering mogelijk en noodzak?luk. Hler:
“jk?laat €en andere vraag in het centrum van de belangstellmg. nal.ne?
W' %¢ komt de orde tot stand in het zich ontwikkelende dier

clke onmiddellijk werkende oorzaken en processen spelen een rol?

it Probleemgebied behoeft niet te worden avergelaten aan de experi-
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mentele embryologie, maar hierbij is ook een taak weggelegd voor de
gedragsonderzoeker. Onderzoek naar de invioed van ervaring in dé
ruime zin van het woord, zowel als onderzoek naar de invioed 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 d¢
methode bij het onderzoek bestaat er verwarring ten aanzien van @2
te gebruiken terminologie. Dit is begrijpelijk daar vertegenwoordigers
uit beide kampen elkaars termen over en weer gebruiken en evaiué
ren, zelfs indien deze zich daartoe niet lenen. Aan deze toestand zal
vermoedelijk pas een eind komen indien men er in beide probleen
gebieden in sjaagt een eigen bij de vraagstelling passend taalgel:u'llilc
te ontwikkelen. Een dergelijke ontwikkeling ware zeker wenselifk
voor de tockomst.

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

Om &én voorbeeld te noemen, bij de vink vindt de ontwikkelit8
van de zang zodanig plaats dat er goede garanties bestaan dat deZ°
een soortspecifiek karakter krijgt. Dit heeft overlevingswaarde Wﬂ‘_‘t
de vinkezang functioneert bij de territoriumverdediging en er zi°
aanwijzingen dat de 2ang het meest intimiderend werkt indien e¢P
vink de zang van een buurman op dezelfde wijze beantwoordt. Bij de
goudvink en de groenvink daarentegen worden vele w:mrt\.'reerlﬂ?e
elementen opgenomen in de zang zodat er grote individuele variati®
is. Dit staat waarschijnlijk in verband met het feit dat bij deze soorte?
de zang niet functioneert bij de territoriumverdediging en misschie?
eerder een rol speelt bij de cordinatie van activiteiten die zich tusse?
mannetje en wijfje afspelen. Men kan veronderstellen dat er dan ec?
premie staat op individuele herkenning en dit kan op zijn beurt be
tekenen dat er een premie staat op een ontwikkelingsstrategie di¢ i
dividuele variatie in de zang toestaat en zelfs bevordert.

Deze gedachtengang leidt tot de veronderstelling dat jedere soor!
die ontwikkelingsstrategie bezit die het best is aangepast bij de soci
en oecologische nis waarin het gedrag moet functioneren, een %
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Zehispunt dat ook bij Sevenster aan de orde zal komen. Het ontoge-
nelisch onderzoek leidt hiermee tot een veld van onderzoek op het

in I;‘Jg waarvan Tinbergen (0.a. 1963) heeft gewezen: het probleem

wo Oeverre verschillen in ontwikkelingsstrategieén begrepen kunnen

: rden afg aanpassingen zan verschillende levensomstandigheden. Het
Rderzock 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 pedrag
een zeer voorname plaats in. Het dier dient in staat te zijn voer t¢
herkennen en het moet weten hoe het dat kan bemachtigen. Het dief
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 ontsnappel:
Terecht merkt Evans (1968) op, dat ‘the behaviour of an animal must
be as effective an adaptation to its environment as its structure if i
is to survive in the struggle for existence’.

Soorttypische en individuele kenmerken

De aanpassing van het gedrag aan de omgeving wordt op twee wijze?
gerealiseerd. In de eerste plaats beschikt ieder individueel dier krach
tens zijn toebehoren tot een soort over een repertoire van aangebore?
soorttypische stimulus-responsie sequenties!, Dit repertoire van sooft”
typische stimulus-responsie sequenties is tot stand gekomen onder “‘
viced van de in de evolutie werkzame principes. Vanuit het indi¥"
duele dier gezien kan het repertoire beschouwd worden als de neersiaf
van de ‘ervaring’ van de soort, waartoe het dier behoort. leder in
dividueel dier van een soort slaagt er in het algemeen in zich middelé
het soorttypische repertoire op een redelijk effectieve wijze aan ©

¥ Het lijkt wenselijk de lezer er hier opmerkzaam op te maken dat Vosse?
en Kruijt in hun aanpak van de nature-nurture vraag verschillende st@ :
punten innemen. Vossen meent, dat een onderscheid tussen aangebored d
soorttypische en aangeleerde of individu-typische elementen in het gﬁd,‘
- althans in abstracto - op theoretische gronden wenselijk is. Kruijt beS“'“‘ﬁ
dit op grond van de onmogelijkheid om operationeel aangeleerde en 8%
geboren elementen in het gedrag van cen dier te identificeren (Red.).
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P3ssen aan het milieu, waarin de soort leeft. De soorttypische wijze
van aanpassing wordt verfijnd door een meer individuele aanpassing.
ieren blijken in het algemcen in staat om in meerdsre of mindere
Tate profijt te trekken van individueel opgedane ervaringen. Ze zijn
" staat ervaringen op te doen met betrekking tot bepaalde situaties
N Ze weten deze ervaringen later ook in gelijksoortige situaties aan
' wenden. Ze zijn, kortom, in staat tot leren. De soorttypische stimu-
‘us"esponsie sequenties vormen in de eerste plaats de neerslag van -de
Tvaring' van de soort; de aangeleerde stimulus-responsie sequenties
OTmen voora] de neerslag van de ervaringen van het individu. Beide,
¢ aangeboren soorttypische stimulus-responsie sequenties en de aan-
Eeleerde stimulus-responsie sequenties zijn ten nauwste betrokken bij
® 2anpassing van het individuele dier aan zijn omgeving.
O¢ verhouden zich beide wijzen van aanpassing tot elkaar? Een
cérste aanget tot een antwoord op deze vraag kan gevonden worden
" de analyse van de omgeving van het individucle dier. In sommige
opichten lijkt de omgeving, waarin een bepaald dier leeft, op de
Omge"ing» Wwaarin de andere dieren van zijn soort leven. Die kenmer-
en van de omgeving van een individueel dier, die overeenkomen met
e kenmeﬂmn van de omgeving van de andere dieren van de betref-
ende S001t, zou men de ‘soorttypische kenmerken' van de omgeving
aﬁmen Noemen. De omgeving van een individueel dier bevat niet
een.soomypi&he kenmerken, ze bevat ook individuele kenmerken.
e '_ndi"idllele kenmerken moeten beschouwd worden als kenmer-
ie.:.'ed[e in de regel niet voorkomen in de omgevit?lg van de andere
e on ¥an de soort, waartoe het dier behoort. Ze zijn sp.emﬁek voor
MEeVing van alleen dit dier, en niet voor de omgeving van zijn
rtgenoten.
indivi;:ypisghe en individuele kenmerken tezamen ver.schaffen het
et ziche;? dier informatic met betrekking tot' de omgeving, waa:(aan
Merkep, 1Nt aan te passen. De informatte,.dle de soorttypische ken-
fmm%rd"emchaffen, representeert de ervaring van de.sum.'t. Gecqn-
in hey al met ee_'-" soorttypisch kenmerk in. zijn omgeving, is het dier
tYpischege'.neen In staat om onmiddeilijk via het repertoire van soort-
gere sumulu‘s-respcnsie sequenties op een ade.quz'ate w1.jze_ t?. rea-
kenm;rkzn aanzle,l van de informatie, die vervat ligt in de mdmdue;e
®Mvaring :,1 Van“z“n omgeving, kan het dier niet .terugvallen op de
A% zijn soort. Toch kunnen deze individuele kenmerken
B¢t bevatten, die het voor het dier mogelijk zouden kunnen

v
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maken zich op een meer effectieve wijze aan te passen aan zijn on-
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 d¢
verwezenlijking van een zo goed mogelijke aanpassing? Laten we cen$
kijken naar een drietal voorbeelden:

1 De zeeduizendpoot Nereis diversicolor leeft in kokertjes in het
wad. Hij voedt zich aan de oppervlakte en steekt daartoe zijn kop uit
het kokertje. Wanneer het dier een plotseling optredende prikke! be-
merkt, een schaduw of een tik op de modder in de buurt van dé
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 veili
voor predatoren. Veronderstel nu, dat een zeker dier van deze sooft
een kokertje bewoont in de buurt van een voorwerp, dat door d¢
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 zijp
aanpassing enkel en alleen aangewezen zou zijn op de soorttypisch"'
kenmerken van zijn omgeving, zou hij in de situatie, waarin hij ¢
rechtgekomen is, van honger sterven. Het repertoire van soorttypisch?
stimulus-responsie sequenties moge in het algemeen een goed werke?

instrument zijn bij het bewerkstelligen van een effectieve aanpassiof
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 ormnkomen. Letten we niet enkel op de soortlypische
kenmerken van de omgeving van dit dier maar ook op de individuel®
kenmerken, dan bemerken we, dat een individueel kenmerk van de
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::;f;:’l'“t_s van dit dier hierin bestaat, dat de soc!rtlypische priklfel met
Toopt :1ge _'tlls.sen'pozen t?'ptreedt..Het verschijnen van de t!'lf ver-
ruik tP vrij ntmlsche.wuze. 11'1d1en het dier in staat zou zijn ge-
van z.i': maken.van de m.f.ort.natle, vervat in dit individuele kenmerk
Passenl Dzmgev;ng, zou hij ZlCh Yvellicht meer Fffectief kunnen aan-
kullnez'l Ze meer verfund.e mdmd'uelc aanpassing z,ou.bewerk'stelhgd
fesponsieworden cl.oor de uitschakeling van de soorttypische stimulus-
Onder sequentie (de terugtrekbeweging).
ritmeop ;-_Ofeken we ht-!.t gedrag van de zeeduizendpoot onder lab.ora'to-
van egn l:ms, dan bl_ukt, dat bij een regelmatig herhaalde aanbieding
ging seleiiiolrfnqe prikkel de aanvankelijk aanwezige teru.tgtrekbewe-
me van :uk in sterkte afn.eem.t en tenslotte zelfs verdwijnt. De af-
e Vermoe_:ht‘?rumrekbewe_gmg is niet het gevolg van een toenemen-
temgtrekbl elfi van de spierorganen. Biedt men het dlﬁl’,. nadat de
an treedte:egmg is Verdwepen, een andere storende prikkel aan,
Sprake vy ¢ terugtrekbeweging onmiddellijk weer op. Er is evenmin
ten daaruint €en toenemende vern.loeidheid van de zintuigorganen en
ier, nadat :!eSuIterende ongev_oelt‘gheicl voor prikkels. I[ldiEI':l men het
iedt magy ae terugtrekbevfegmg is verdwenen, d?zelfde prikkel aan-
Schijng de teln e¢n ander ritme of in een jagere intensiteit, dan ver-
ot Tugtrekbeweging weer onmiddellijk.
de a&nb?:d‘?le van de soorttypische reactie als gevolg van de herhaal-
Noemq. Hatl:'ltg van de So?.rttyPische prikkel wordt ‘habituatie’ ge-
. Ge detail; uatie treedt bij talloze reacties van zeer vele diersoo‘rte.n
00ra) Ve“ic;erd onderzoek naar de eigenschappen van habituatie is
Werd veelal tbbll_ de hogere diersoorten. Bij deze onderzoekingen
ier egp prik]g(e]mlk gemaakt vanﬂorientatiereﬂexen. Biedt men een
Oriemat'e aan, dan we.r?dt hij onmiddellijk zijn kop er naar toe.
npozen tereflex verdwiint, indien de prikkel met regelmatige
dezeifge prik‘w;ordt herhaald. Wordt een andere prikkel aangeboden of
eflex onmidd::lf‘aar Oop een ifndere plaats, dan treedt de orient:.ati?-
OPgetredey na 2‘-:‘ weer op. Biedt men, nadat volledige habituatu.z' is
© refley W,eer -4 uur dezelfde prikkel opnieuw aan, dan verschijnt
telijke herste] “ h".t meestal op minder intensieve wijze. Dit gedeel-
Odt groter l‘:"dt SPOHtaz.i_n herstel’ genoemd. Het spontane herstel
ige habityag; armate de tijdsduur tussen het moment, waarop vol-
Zelfge prikke] le S opgetreden, en de hernicuwde aanbieding van de-
wﬂarbij men ang‘?r 1s. Voorts blijkt uit onderzoekingen, dat dieren,
doorging de prikkel aan te bieden nadat reeds volledige
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habituatie was opgetreden, bij de hernicuwde 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. Herndndez-Pedn &
Scherrer (1955), die op dit terrein belangrijk onderzoek hebben ver-
richt, definiéren habitueren als ‘simple Iearning not to respond t0
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 soortr
typische prikkels, die karakteristiek zijn voor de individuele omgeving
van een bepaald dier. De temporele structuur van de soorttypisch®
prikkels kan beschouwd worden als een individueel kenmerk van dé
omgeving. Door een integratie van de informatie, welke vervat ligt i0
de soorttypische kenmerken van de omgeving, en die welke afkomstig
is van de individuele kenmerken van de omgeving, wordt een beter®
aanpassing van het individuele dier aan zijn omgeving verkregen. Het
proces van habituatie leidt tot een individualisering van het repertoir
van scorttypische stimulus-responsie sequenties.

In habituatie schuilt een gevaar. Indien de zeeduizendpoot uit on$
voorbeeld na gehabitueerd te zijn aan de telkens terugkerende tikkemns
zijn kop uit de koker steekt om te eten, kan hij ten prooi vallen aaf
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 plotseliﬂs
ingetreden toestand van niet meer goed geadapteerd zijn word! een
einde gemaakt. Het is van belang hierbij in het oog te houden, dat de
reactie essentieel een correctie achteraf betreft. De pijn opwekkend°
prikkel moet aanwezig zijn, wil de teruptrekbeweging optreden.
pijnprikkel kan beschouwd worden als een soorttypisch kenmerk vap
de omgeving.

Veronderstel nu een hond, die zich in een laboratoriumsituatie he
vindt. Hij is vastgebonden in een tuigje; een van zijn poten rust °F
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;z:e :Jzeéen lglaat: Zo nu en dan V\:"Ordt. de ijzeren plaat onder stroom
teﬂlg.trekz ler}llt resulterende punprl'kkel veroorzaakt telkens een
ond bevi;:egl'ng van de poot. Op enige afstand van de kop van de
Plast ongy t zich een lamp. Enige ogenblikken, voordat de ijzeren
Moment dl' stroom komt te s_t'aan, gaat de lamp .branden. Op het
ook de ia at de. stroom op de ijzeren plaat wordt u:tgfschakeld, gaat
°ri°ntatie-m?[ uit, Het aangaan Van”de lamp roept b‘u de hond een
Indien ;e hex op: ‘lilet”dler wendt zijn kop naar de [?nkke] toe.
lik g0 Zi‘e ond bl_) zijn aanpassing 2an dezei sntuam? enkel afhanke::-
Sequentios J0 van zijn repertoire van so'orttypische stlmulus-re_s_ponsxe
geving da:n daalt{rledc van de soorttypische kenmerkep van zijn om-
el Opt,rede Z"“ hij de telkens als gevolg van de toegﬁdlende pijnprik-
unnen nde ‘toestand van niet meer ge.'fldapteerd zijn alleen achter-
Worden VO:OIf”geren' De tef“Btrfkbe}Veglng van de poot zou telkens
Vankelijk o fahgegaan door de pijnprikkel. Voorts zou het dfer aan-
reflex deZep et aangaan van.de lamp reageren met de orientatie-
abituatie v feﬂt’f{ zou echter in de loop van de tijd als gevolg van
erdwijnen.
niet ea;::;l’lsmentele'opstelling, die we zojuist hesc!‘nre.ve_n, bevat echter
en, Eey Vm:"(’imyplsche kenmerlfen: maar ook individuele kenfner-
tie bestaat p; € meest markante 1nd1v1duele”kem_'nerken van de situa-
88gaan woy d:’:“ dat het optreden van de pqnpn!ckel telkens voora'f-
U Kunnen g a:(’r het aangaan van de lamp. Indien de hond gebruik
tie tussen hey en van de in de situatie aanwezige systematische n?la-
aangaan van de lamp en het verschijnen van de pijn-
Merk ‘;azmzli_hlj deze i'nformatie. afkomstig van een individutael ken-
Vermijgen, H,:n omgeving, kunnen aanwenden om de pijnprikkel te
Ment, gq0 i JI zou zijn poot telkens kunnen terugtrekken op het mo-
Correctje achtean;P gaat branden. Met and(?re woorden: hij zou ecn
omSEVing, kunm » gebaseerd op de soorttyplsc.he kenmerken van zijn
en individueeln:n vervangen d°°1' een preventie vooraf, gebaseerd op
tal vg enmerk. van zijn omgeving.
pa‘-’lov I v;-bonderzoe_kmgen, waaraan onverbrekelijk de naam van
N in stay t011.rc'|en. is vastgef‘teld: dat dierf:n van een .groot aanFal
Ussey Prikkels tnlﬂ de in hun situatie aanwezige systema.tlsche relaties
vorm vap € Ontc?ekken en van die ontdekking profijt te trekken.
"eren’ genoe ervaring opdoen, van leren, wordt ‘klassick conditio-
Prikke) of klmd. Essentieel voor klassiek conditioneren is, dat een
53¢ van prikkels in staat is om - na een aantal malen
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wat betreft tijd of ruimte gekoppeld te ziju aan een ongeconditioneer-
de prikkel (of soorttypische prikkel) — een reactie (de geconditioneet-
de reactie) op te roepen, die gelijkvormig is aan de reactie, opgeroepen
door de ongeconditioneerde prikkel (dc 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 — blijk¢, 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. Informatic afkomstig van de soorttypische kenmerken van
ziin omgeving stelt het dier in staat tot correctie achteraf; de inte-
gratic van deze informatie met die, afkomstig van de individuele ket~
merken van zijn omgeving stelt het dier in staat om tijdens het aan
deze integratie ten grondslag liggende proces van klassieke conditioné”
ring over te schakelen van een correctie achteraf naar een preventiﬂ
vooraf.

De conditionering van ¢en op zichzelf beschouwd neutrale prikkel
{in ons voorbeeld het aangaan van de lamp) aan de ongeconditionee!”
de reactie (de terugtrekbeweging van de poot) is nooit honderd pro”
cent. Indien men het gedrag van het dier irl een klassieke condition®
ringssituatie observeert, zal men bemerken, dat de ger:cmditicnr:eﬁl’de
prikkel niet voortdurend de geconditioneerde reactie oproept. Het dief
moet zo nu en dan geconfronteerd worden met de ongecondirioneefde
prikkel om op een hoog niveau op de geconditioneerde prikkel e
blijven reageren. Schakelt men in de experimentele opstelling de %
geconditioneerde prikkel uit, dan treedt er na enige tijd een geleidf‘
lijke afname van de geconditioneerde reactie op. Op de duur zal i*
een dergelijke situatie de reactie geheel verdwijnen. Dit fenomeen
wordt ‘extinctie’ genoemd.

De mogelijkheid tot het optreden van extinctie is van groot belans
bij de aanpassing van het dier aan zjn individuele omgeving. Indi¢?
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 ge"olge
van het feit, dat de conditionering van de neutrale prikkel aan &
ongeconditioneerde prikkel nooit honderd procent wordt en ten g
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Volge van het optreden van extinctic wordt.de flexibele aanpassing
Van het dier aan zijn omgeving gewaarborgd.

Een afname van de conditionering van de neutrale prikkel aan de
OMgeconditioneerde reactie treedt ook op, indien het dier gedurende
SR langere tijd niet meer met de ongeconditioneerde prikkel en d‘e
feutrale prikkel wordt geconfronteerd. De sterkte van de afnar‘ne Lv:
oo functie van ge 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-
8n, en de Processen, die erbij een rol spelen, zijn het onderwerp van
*®1 groot aantal theoretische beschouwingen en empirische onderzoe-
f8en. Het grote twistpunt daarbij vormt de vraag, of er bij extinctie
e‘n bi vergeten sprake is van een actief proces dan wel van een pas-
et Eebeuren, Een definitief antwoord op deze vraag is ondanks het
Brote aantay onderzoekingen, dat ten aanzien van deze vraag tot nu
0¢ werg verricht, thans niet te geven. Naar alle waarschijnlijkheid
"Pelen in ieder geval bij extinctie actieve processen een rol.

Jestaat €I een verband tussen habitueren en klassiek conditioneren?
™Mige leertheoretici beantwoorden deze vraag bevestigend. Vf;l-
oons hen ligt aan habituatie een proces van klassieke conditionering
oo grondslag- Hun redencring luidt als volgt: ledere prikl.ce:l, waar-
e een digr wordt geconfronteerd, werkt als een ongeconditioneerde
2L 0p een excitatoir systeem in de hersenen. Het actief worden
"fu:n dit excitatoire systeem kan beschouwd worden als een ongecon-
e oneerde reactie op de prikkel. De activiteit van het excitatoire
3Y§teeﬂ.1 in de hersenen werkt op zijn beurt als een ongeconditioneerde
:;lii;el 0 aanzien van een inhibitoir systeem in de hersenen. Htl:;
Worden van dit inhibitoire systeem kan beschreven worc'ien a

s;g;ngeco“diti‘meerde reactie op het actief worder‘n van het ;J.lc::tto:::
stande’l‘: Het excitatoire systeem speelt een actieve 'rol ij ot
het ; h'() men van de bij de prikkel behorende soorttyplsche‘reipod ; ;
e tn ibitoire Systeem, daarentegen, heeft een remmende inv oe hg
prik]:) mandk"“ﬁng van die responsie, Wordt nu een scmvl:t]:kyp;:u;l e

€Xcj o Yoor de eerste maal aangeboden, dan zet deze prikke
¢ toire Systeem tot werkzaamheid aan; dit brengt op zijn beurt
o Phibitoire Systeem tot activiteit. Omdat de soorttypische: prikkel
trm:d(:ze Wiize het inhibitoire systeem slechts infiirect in werking s.t':;]t:
®F 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 responsic echter verdwijnen
onder invioed van de remmende werking van het inhibitoire systeem.

Wat gebeurt er nu, wanneer dezeifde soorttypische prikkel ees
groot aantal malen achter elkaar wordt aangeboden? Als gevolg van
het feit, dat het optreden van de prikkel telkens gevolgd wordt doot
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 fets eerder -
het inhibitoire systeem activeren. Naarmate de conditionering van dé
prikkel aan het inhibitoire systeem voortgang vindt, zullen de invioe-
den, die het excitatoire systeem en het inhibitoire systeem op d¢
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 habituati€
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 excitatoir®
systeem en als geconditioneerde prikke] het inhibitoire systeem. D¢
mate, waarin een soorttypische prikkel het tweede effect heeft, bé
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 soor”
typische prikkel totdat volledige habituatie is opgetreden, en biedt
men vervolgens dezelfde prikkel na een bepaald tijdsinterval (bijvoor”
beeld 24 wur) wederom aan, dan zal de als gevolg van de vergeet’
processen opgetreden afname van de conditionering van de prild‘e
aan het inhibitoire systeem er toe leiden, dat de soorttypische respo?”
sie weer verschijnt, zij het vaak op minder intensieve wijze (het Z5°
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SPontane herstel). Gaat men echter door met het aanbieden van de
Soorttypische prikkel, nadat reeds volledige habituetie is opgetreden,
20 za] de conditionering van deze prikkel aan het inhibitoire systeem
10g toenemen. Het overwicht van het inhibitoire systeem zal er dan
foe leiden, dat vergectprocessen minder snel tot uitdrukking komen
'8 het. weer verschijnen van de soorttypische responsie. Biedt men na
4 wur dezelfde prikkel weer aan, dan zal het spontane herstel der-
alve minder groot zijn dan in het geval, dat men de aanbieding van
de prikkel stopte op het moment, dat volledige habituatie optrad.
®rklaring van het eerder beschreven fenomeen van de ‘onder-nul-
Abituatie* )

Twee punten verdienen in dit verband nog vermelding. In de eerste
Plaats blijkt yit onderzoek, dat zowel bij habitueren als bij klassiek
“onditioneren ¢en prikkel het verworven effect verliest op het
Toment, dat hij in een andere stimulus-context wordt aangeboden.

Vraag wat nu eigenlijk wordt geconditioneerd aan een soorttypi-

° Tesponsie, kan niet beantwoord worden door een simpele ver-
:.Uzmg Naar de aangeboden prikkel zelve. Klaarblijkelijk bepaalt“de

lm“l'-‘SSltuatie, waarvan de prikkel deel uitmaakt, in zeer belangrijke
mate. de Waargenomen eigenschappen van de prikkel. Habituatie en
nl“mek conditioneren hebben alleen een effect op het gedrag, wan-

°r telkens dezelfde prikkel in dezelfde context wordt aangeboden.
klas:'n tweede punt dat de aandacht verdient, betreft he_t feit c?at bij
e lek Conditioneren het dier niet habitueert aan de prikkel die aan
na;:“hg%onditioneerde prikkel voorafgaat. Keren we nog even terug
€t eerder gegeven voorbeeld. De hond reageert op het aangaan
bepeﬂ: 1"“_{“? aanvankelijk met een orientatiereflex. Zc:u de situatie
5 d't Zyn gebleven tot het aan- en uitgaan van het licht, da.n zou
o g hab.ituatie van de orientatiereflex zijn opgetreden. H_a.bl.tuatfe
ge‘»’i:l €en zinvolle aanpassing betekenen, zij is het bepaald nl.Et‘ in die
e ?“: Wwaarin de prikkel gevolgd wordt door een ongccondmo’neer-

i !: Tikke €n een ongeconditioneerde reactie. Uit onder‘zoekmgen
i w! dat habituatie van een soorttypische stimulus-ltesporffne sequen-
Wor, dtol;;jt voorkomen, indien deze sequentie onmldde'lluk gevolgd

eey °°‘: ‘ten andere soorttypische stimulus-respo?sw seguenhe.
respon:_olldmonering van een prikkel aan een soorttypische s_nmulus'.-

eze Se“" s“l.uentie plaatsgevonden en blijft vervolgens de prikkel uit
tint;q Quentie systematisch achterwege, dan treedt er een snellet ex-
9. Deze extinctie is het gevolg van het optreden van habitua-

191



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 uvitvoerig te verkennen. Hij snuffelt aan het voerbakije,
hij loopt snuffelend rond en gaat zo nu en dan op zijn achterpotes
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 ¢€f
korreltie voer in het bakje.

Indien het dier zich bij de aanpassing aan deze omgeving alleet
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
van habituatie na enige tijd ophouden. Het zo nu en dan beschikbagf
komen van een korreltje voer zou telkenmale eetgedrag oproepen. De
afname van het exploratief gedrag zou echter de kans op het verkrif
gen van een korreltje voer al snel tot nagenoeg nul reduceren.

Indien het dier er daarentegen in zou slagen gebruik te maken vaP
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 kof”
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 som-ttyplsclle
kenmerken van de omgeving, zou als gevolg van de in de omgevitg
aanwezige systematische relatie tussen dit onderdee] en het verkrijge?
van voer een wezenlijke bijdrage kunnen leveren tot de opheffing va
de bij het dier bestaande behoefte, Een gedrag, dat normaliter nié
direct gericht is op het opheffen van een toestand van honger, ZoU in
de situatie van dit individuele dier wel als zodanig kunnen gad?
functioneren.

Uit de observatiec van het gedrag in z.g. Skinner-boxes blijkt, dal
dieren van een aantal soorten er inderdaad in slagen om in hun o
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8eving aanwezige systematische relaties tussen bepaalde gedragingen
0 het ter beschikking komen van stoffen, waaraan het dier behoeft.e
ceft (voer, water e.d.), te ontdekken en van die ontdekking profijt
‘e trekken, Deze vorm van leren, van ervaring opdoen, wordt ‘operant
Conditioneren’ genocemd. Wezenlijk voor operant conditioneren is, da-lt
en bepaald gedrag een verandering in de situatie bewerkstelligt_, die
©t dier in staat stelt een bij hem bestaande behoefte te bevredzgfn.
.Indiﬁll er bij het dier geen behoefte bestaat of indien de verandering
N de situatie het dier niet in staat stelt een bestaande belm?f!e te
Vredigen, treedt er geen verandering in het gedrag van het dier op-
Adien echter gen bepaald gedrag gevolgd wordt door een verandering
R de Situatie, die het dier in staat stelt een bestaande behoefte te
“Vredigen, treedt er een verandering op in de frequentie van het
8edrag, gay aan de verandering van de situatie voorafging.

Bekfachtigers bij operant conditioneren

ane“ de theorie van het operante conditioneren nemen de begrip-
Pen 'bekrachtiger‘ {reinforcer) en ‘bekrachtiging’ (reinforcement) een
“e2¢nlijke plaats in, Een bekrachtiger wordt gedefinicerd als iedere
ebeum’“i& die de frequentie van het aan die gebeurtenis vooraf-
‘Bi:ande gedrag verandert, Een positieve bekrachtiger doet de frequen-
ne va," het aan de bekrachtiger voorafgaande gedrag toenemen; .een
v Satieve bekrachtiger doet de frequentie van het aan de bekrachtiger
oorafgaande gedrag afnemen. Het begrip bekrachtiging verwijst naar
Sedrz :’“5, waardoor de bekrachtigers hun invloed uitoefenen op het
eel?e Vraag naar de wijze waarop bekrachtigers werken is nog steeds
" Van de meegt klemmende in de psychologie. Een over'zmht van
X Ohderzoek, dat met betrekking tot deze vraag werd verricht, gaat
_“Stek van dit hoofdstuk verre te buiten. Ben dergelijk overzicht
inu N feite niet veel minder zijn dan een geschiedkundige verl?ande-
di 8 over ge ontwikkeling van de psychologie. Enige punten, die van
cond-e‘ Televantie zijn voor het inzicht in de aard van het operante
toneren, dienen echter te worden vermeld.
ting egurende een lange tijd overheerste in de psychologie de opva't-
ﬁn'b--at bekrachtigers hun werkzaamheid ontlenen aan de'reductle
vety 1) het dier bestaande behoeften en wel vooral fymo.loglsche be-
*R. Voor het hongerige dier zou voer als bekrachtiger kunnen
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fungeren, voor het dorstige dier water, etc. Alle gedragingen, die bet
dier in staat stellen een bij hem bestaande behoefte te reduceren, oW
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 hongé™ -
rige ratten die gedragingen in frequentie veranderden, die vool'ﬂf‘
gingen aan het ter beschikking komen van saccharine (een stof d}"
geen voedingswaarde heeft maar wel zoet smaakt). Klaarblijkelijk
vond de bekrachtiging plaats zonder dat er sprake was van behoefté”
reductie. Dit effect van saccharine bleek ook aanwezig indien me?
tevoren via een aangepast dieet ervoor zorg had gedragen dat de no™
maliter soms aanwezige associatie tussen zoetheid en behoefte-redu¢
tie niet kon ontstaan.

De gegevens van deze onderzoekingen leidden tot de opvatting, dat
de kwaliteit van bepaalde sensorische prikkels (bijvoorbeeld een ZOet‘e
smaak) en niet de reductie van een bestaande behoefte als bekracht”
ger werkzaam is. Gegevens van leerexperimenten, waarbij bij hongé”
rige dieren voedingsstoffen direct in de maag werden ingebracbt'
bleken niet in overeenstemming te zijn met deze opvatting. Bij d¢
dieren die in deze leerexperimenten werden gebruikt, werden Vefa'n'
deringen gevonden in de frequentie van die gedragingen, die onmu¢”
dellijk voorafgingen aan het inbrengen van de voedingsstoffen in de
maag.

Als noch de kwaliteit van sensorische prikkels noch behoefte-red“f'
tie volledig bepalend is voor het optreden van bekrachtiging, Waf_ #
het dan wel? Een belangrijke bijdrage tot het inzicht in de Wij%*
waarop bekrachtigers werken werd verkregen in een groot aantal Qﬂ'
derzoekingen, die allemaal terug te voeren zijn tot een bijzonder w
teressant experiment van Olds & Milner (1954). Deze onderzoeker®
brachten bij ratten elektrodes aan in bepaalde delen van de herscﬂef"
Vervolgens werden de dieren geplaatst in een kleine ruimte, wa
zich een hefboom bevond. De dieren konden zichzelf via de elek”
des elektrisch prikkelen door op de hefboom te drukken. Op b
van de uitkomsten van hun experiment kwamen Qlds & Milner
de volgende conclusies: )

1 Er bevinden zich in de lagere centra van de herseénen talﬁff’
plaatsen, waar elektrische prikkeling werkt als een ‘beloning’ i0

zin, dat het proefdier zichzelf op deze plaatsen frequent en regelm’ﬂs
gedurende een lange tijd zal prikkelen, indien hij daartoe de gele
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heid krijgt.

Deze resultaten kunnen verkregen worden op plaatsen variérende
van het tegmentum tpt het septale gebied, en van de subthalamus tot
de gyrus cinguli,

Er bevinden zich in de lagere centra van de hersenen ook plaat-
Sen, waar elektrische prikkeling leidt tot een tegengesteld resultaat:

'°Ten doen al het mogelijke om elektrische prikkeling van deze plaat-
SCR te vermijden. Voorts zijn er in de lagere centra van de hersenen
"€utrale plaatsen te vinden: dieren doen niets om zichzelf te prikkelen
of elektrische prikkeling te vermijden.

4 positieve resultaten worden gemakkelijker verkregen op som-
"?fge Plaatsen dan op andere; de beste resultaten worden verkregen

U elektrische stimulatie van het septale gebied.

. Bij dieren met elektrodes in het septale gebied blijkt de controle,
sltgeoefend over het gedrag van het dier door middel van deze vorm
o ‘beloning- extreern sterk; ze is waarschijnlijk sterker dan de con-
tr.?le' Uitgeoefend door iedere andere vorm van beloning, die tevoren
Y dieronderzoek werd aangewend.

lektrische stimulatie van bepaalde delen van de hersenen werkt

derhalve als een bekrachtiger. Ze blijkt in staat om bij het dier ver-
nderingen in de frequentic van het aan de elektrische stimulatie
“::Orafgaande gedrag (in dit geval het drukken op de hefboom) te be-
el:'l;ksfelligen. Klaarblijkelijk zijn die delen van de hersenen, waar
a trische zelfstimulatie kan worden opgewekt (de z.g. zelfstimulatie

f&‘:a]en) ten nauwste betrokken bij de processen, die bij operant con-
‘loneren een essentiéle rol spelen.
. In het onderzoex van Olds & Milner (1954) verkeerden de ratten
erln cen leersituatie; ze waren in de gelegenheid te leren zichzelf via de
ektrode te prikkelen. Sommige onderzockers (0.a. Valenstein, 1966.)
8en zich af wat er zou gebeuren, indien het dier door de experi-
'ator elektrisch gestimuleerd werd in zo'n zelfstimulatie areaal op
de ¢ nige wijze, dat er geen enkel verband aanwezig was tussin
Blep e!ctrnsche prikkel en wat voor gedrag van het proefdier da'n ook.
een Irische prikkeling van een zelfstimulatie areaal bleek ook.m zul.
are Ieemijﬁ stiuatie een effect te hebben. Werd een zelfstimulatie
da aal Beprikkeld, waarvan tevoren in een learsituatie was vastgesteld,
t Slektrische prikkeling als een positieve bekrachtiger werkte, dan

t¢ het dier in de leervrije situatie voorwaartse bewegingen. Werd

Negen' een zelfstimulatie areaal geprikkeld, waarvan tevoren

Mep,

' 195



was vastgesteld dat elektrische stimulatie als negatieve bekrachtige!
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 g¢-
dragingen was daarbij afhankelijk van de sard 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 d¢
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 i?
operante 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 aanzienlijk®
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 aan
gegevens op een rijtje zetten. Soorttypische responsen kunnen op tweé
manieren worden opgewekt: door aanbieden van de ge€igende goart”
typische prikkels en door elektrische stimulering van bepaalde centr?
in de hersenen. Aanbieden van de geéigende soorttypische prikk®
leidt niet immer tot de soorttypische responsie; deze komt alleen !
stand, indien aan bepaalde voorwaarden, die betrekking hebben op
interne toestand van het organisme, is voldaan,

Men moet aannemen, dat soorttypische prikkels in staat zijn ot
soorttypische responsies op te roepen, omdat deze prikkels nelﬂf"
fysiologisch toegang hebben tot de hersencentra, die betrokken zj?
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bij de totstandkoming van de soorttypische responsies. De toeganke-
ijkheid van de prikkels tot de betreffende hersencentra wordt bepaald
O0r de interne toestand van het organisme. Indien een dier in een
toestand van honger verkeert, zullen prikkels die betrekking hebben
%p voer, toegang hebben tot de hersencentra die het eetgedrag tot-
Handbrengen; indien het dier verzadigd is, zullen voerprikkels geen
‘oegang hebben tot de centra die het eetgedrag bepalen. Elektrische
Stimylagje van die hersencentra, die betrokken zijn bij de totstand-
®Ming van soorttypische responsies, werkt als bekrachtiger. Anders
geformuleery; het actief worden van deze hersencentra heeft een be-
Fachtigend effect. Gedragingen, die aan het actief worden van deze
Centra Voorafgaan, veranderen in hun frequentie van optreden. I:Ee;rder
0 ‘We gezien, dat in de normale situatie van operante condl.tmnf:-
het uitvoeren van het eetgedrag, opgewekt door de aanwezigheid
prikkels die gerelateerd zijn aan voer, werkt als bekrachtiger.
-¥ndi°n men de gegevens, verkregen bij het normale operante Fon-
ditioneren vergelijkt met die, welke betrekking hebben op zelfstimu-
laﬁeSitUaties, moet men wel tot de conclusie komen, dat in beide
8evallen de bekrachtiger gedefinicerd dient te worden in termen van
©t actief worden van hersencentra, die betrokken zijn bij de tot-
Standkoming van soorttypische responsies. In de normale operapte
c"I!t:iiti(:une:ersimatie wordt de excitatie van deze centra bewerkstelhgd
door gg aanbieding van soorttypische prikkels, in de zelfstimulatie-

:Ltllatie door directe elektrische stimulering van de betreffende hersen-
hira,

l'ing
Van

Het telkens actief worden van centra, die het neurale substraat vor-
e 120 Soorttypische responsies, leidt tot veranderingen in de fre-
by LSS Van die gedragingen, die in tijd onmiddellijk voorafgaan aan
a?tief Worden van deze centra. Op welke wijze worden de ver-

:*ne el'lng?n in de frequenties van de voorafgaande gedragingen be-
"hsteligdy Om deze vraag te beantwoorden moeten we temg?(eren
Kiny ®t onder 3 genoemde voorbeeld van de hongerige.rat in de
o I'bOX. We hebben gezien, dat het geplaatst worden in de rela-
Sche;:euw? omgeving van de Skinner-box bij het dier een grote ver-
op *nheid van exploratieve gedragingen oproept. Indien het leunen
de hefboom niet gevolgd wordt door het beschikbaar komen van
o neemt ge activiteit van het dier snel af als gevolg van toenemen-

abituatie aan de nieuwe prikkels. Indien echter het leunen op de
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hefboom wel gevolgd wordt door het verkrijgen van voer, blijft bet
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 exploraticve sti-
mulus-responsie sequenties. Habituatie treedt wel op ten aanzien vab
die stimulus-responsie sequenties, die niet onmiddellijk voorafgaa?
aan het eetgedrag; ten aanzien echter van die stimulus-responsie 3¢
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-responsi¢
sequenties, die onmiddellijk aan de bekrachtiger voorafgaan, wordt
voorkomen.

Om te begrijpen hoe de bekrachtiger - het actief worden van e
hersencentrum dat het neurale substraat vormt van een soorttypische
responsie - het optreden van habituatie kan voorkomen, moeten W
terugkeren tot de theorie, volgens welke habituatie beschouwd kad
worden als een vorm van klassiek conditioneren. Habituatie wordt i
deze theorie begrepen als de conditionering van het inhibitoire 5¥%
teem aan een prikkel. Als gevolg van deze conditionering wordt de
activiteit van het excitatoire systeem, teweeggebracht door de prili‘“=l
in zijn functie van ongeconditioneerde stimulus, tenictgedaan door 4¢
gelijktijdige of in de tijd zelfs eerder optredende activering van het
inhibitoire systeem door dezelfde prikkel, maar nu in zijn functie va?
geconditioneerde stimulus. Wil men voorkomen, dat habituatie 380
een prikkel optreedt, dan dient men te verhinderen dat deze prildi'fi
als gevolg van klassiek conditioneren gekoppeld wordt aan het inhibi-
toire systeem. Dit betekent neurofysiologisch, dat het ontstaan va#
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 operante conditioneersituatie treedt de bekrachtiger op né 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 mogeliik'
indien de verbindingen, ontstaan tussen de prikkels en het inhibitoir¢
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$ysteem, niet onmiddellijk permanent zijn. )
Uit ta] vap leerexperimenten blijkt, dat de opslag van opgeda_ne n-
formatie et onmiddellijk een permanent karakter heeft. Toediening
~onmiddellijk na het leren— van een z.g. elektroconvulsieve shock
en stroomstoot, die de elektrofysiologische processen in de hersenen
Erondig verstoort) of van stoffen, die de synapstransmissie in het cen-
trale zenuwstelsel verstoren of interfereren met de synthese van RNA,
leidt 104 het verloren gaan van de tijdens het leren opgedane infor-
Matie. Ratten, die onmiddellijk na het leren van een doothof een
elektrocunvulsieve shock ontvangen, blijken zich, wanneer ze na 24
ll_\!r Weer in dezelfde doolhof worden geplaatst, te gedragen als ratten,
'® Dooit tevoren in de doothof waren geweest. Naarmate de tijds-
Periode tussen het leren en de toediening van een elektroconvulsieve
ock of van stoffen met bovengenoemde werking langer wordt, gaat
Minder vap ge tijdens het leren opgedane informatie verloren.
bevindingen van deze experimenten vormen de grondslag van
© zg. Perseveratie-consolidatie theorie van het geheugen. Volgens
fieze theorie ontstaan er als gevolg van het leren nieuwe verbindingen
R de hersenen, die na het leren overgaan van een labiele naar een
sm.)iele fase. De labiele fase wordt vooral gekenmerkt door elektro-
fyshl"ﬁ&che activiteit; onder invioed van deze activiteit vinden er na
**2 korte tijq (enige seconden tot minuten) structurele veranderingen
Plaats jp de neuronen, die bij de elektrofysiologische activiteit betrok-
*1 Zijn. De labiele fase staat open voor verstoringen van buitenaf;
® Stabiele fage 15 relatief ongevoelig voor deze verstoringen.
™ het licht van de perseveratie-consolidatie theorie van het gP.heL}*
gen _“'°l'dt het duidelijk hoe een bekrachtiger het ontstaan van habi-
& selectief tegenwerkt. Het actief worden van het neurale sub-
. 2at van ge soorttypische responsie heeft een verstorilllg tot gevolg
AN de in het kader van habituatie ontstane nieuwe verbmdmge.n tus-
vErwde Neurale substraten, die betrokken zijn bij de waarneming :f
Vere, - Xi0g van prikkels, en het inhibitoire systeem. De kans, dat de
Horing effect sorteert, is athankelijk van de tijdsperiode tussen het
str::‘emM van de prikkel en het actief worden van h-e;:t neufale sub-
t van ge soorttypische responsie. Naarmate de tudspenode.; van
&ngf;re duur is, zal de kans dat de nieuwe verbinding reeds in .de
deuil-ile fase verkeert, groter zijn. Alleen bij die prikke:ls, die onmid-
ter, ]_ Voorafgaan aan de bekrachtiger, zal de versto.rmg effect sor-
°; ten 3anzien 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 bekrachtigel
onmiddellijk voorafgaande stimulus-responsie sequenties wordt voof-
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 tijdsperiod®
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 leerexperimentet
blijkt, dat dit inderdaad het geval is. Vioorts volgt uit deze opvatting
dat operant conditioneren extreem moeilijk wordt, indien de 8%
wenste responsie gekoppeld is aan een prikkel, waaraan het dier reeds
voor het leren werd gehabitueerd. Qok van deze voorspelling kon d¢
juistheid in leerexperimenten worden aangetoond.

Orgaan- en Klierreacties

Tot nu toe hebben we verschillende vormen van leren (habituere™
klassiek conditioneren en operant conditioneren) beschreven in t€f°
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 v3?
klassiek conditioneren wordt een aanvankelijk neutrale prikkel gekoP”
peld aan een soorttypische responsie. Bij het operante conditionere?
veranderen die gedragingen, die leiden tot de uitvoering van een b¢”
paalde soorttypische responsie, relatief in frequentie ten opzichte vap
andere gedragingen. Men kan zich afvragen, of de effecten van dez®
vormen van leren beperkt blijven tot het observeerbare uitwendig®
gedrag van het organisme.

Uit onderzoekingen (0.a. van Pavlov) blijkt, dat ook z.g. orgad™
en klierreacties, die gereguleerd worden door het autonome zenu®”
stelsel, toegankelijk zijn voor habitueren en klassiek conditioneré?®
Pupilreacties, afscheiding van zweet, hartslagfrequentie, spljsverw‘
ringsreacties, etc. kunnen onder invioed van habitueren en klassi¢
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‘onditioneren worden gemodificeerd. Dat deze reacties ook toeganke-
lijk zouden zijn voor operant conditioneren, leek lang= tijd een uiterst
Ohwaarschijnlijke zaak. Bij het operante conditioneren gebruikt het
dier als het ware een handeling om voer of water te verkrijgen. De
Onigerige rat leunt of drukt op de hefboom om voer te bemachtigen.
4t een hongerig dier zou kunnen leren om onwillekeurige reacties,
die Bereguleerd 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 Teacties, gestuurd door het cerebrospinale zenuwstelsel.
Bij de theoretische onmogelijkheid om orgaan- en klierreacties
°?erant te conditioneren kwam nog de praktische onmogelijkheid om
dit Vraagstuk adequaat empirisch te bestuderen. Een aantal onwille-
CUrige reacties verandert immers onder invioed van willekeurige re-
acties, Indien het al mogelijk was te observeren dat onwillekeurige
Teacties jn frequentie veranderden, indien zij gevolgd werden door
Een bckrachtiger, dan nog kon de mogelijkheid niet worden uitgeslo-
D, dat in eerste instantie wiliekeurige reacties in frequentie ver-
anderden en dat pas in tweede instantie —en wel als gevolg van de
"ef&nderingen in frequentie van de willekeurige reacties — de onwille-
®Utige reacties in frequentie afnamen of toenamen.
et vraagstuk van het operante conditioneren van orgaan- en klier-
ties werd voor het eerst empirisch aangepakt door de Amerikaan-
Psycholoog Milter en zijn medewerkers (zie DiCara & Vossen,
). Om ge mogelijkheid uit te sluiten, dat veranderingen in fff"
E:Cntie van onwillekeurige reacties het gevolg zouden kunnen zijn
n Veranderingen in frequentie van willekeurige reacties, besloten zij
F.t OPerante conditioneren van orgaan- en klierreacties te bestuderen
| dieren, gan wie curare was toegediend. Curare is een substanti-e.
'° de overdracht van zenuwprikkels op de willekeurige spieren {(die
*StUurd worden door het cerebrospinale zenuwstelsel) farmacologisch
okkeert en aldus een verlamming van alle willekeurige spieren te-
:Egbrenst- Aangezien curare ook de spieren die betrokk?n zijn bij
beadaSEmhali.ng verlamt, moeten de proefd_ieren l_{'unst'ma'tlg W°fdt°1:
ﬂﬂgedmd' Dlerex} waaraan curare is ‘toegcdlend,. zijn niet in §taattecl>e
°pste|;ag en drinkgedrag. Dit impliceert, dat in een experimen
o "B bedoeld om het operante conditioneren van orgaan- en
nu:;:;‘mes aan te tonen, geen gebruik kan worden gema‘akt van de
e bEKrachtigers. Miller en zijn medewerkers losten in eea aan-
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tal van hun proefopstellingen dit probleem op door elektrodes te im-
planteren in de mediale voorhersen bundel!, 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
operante 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 frequentic
van de hartslag onmiddellijk toenam na de aanbieding van de licht-
prikkel. Bij de andere groep van raiten 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 onderzock werd
de stimulatie pas toegediend, nadat de hartslagfrequentie een groteré
toename af daling had vertoond.

Uit de resultaten van dit onderzoek blijkt, dat de frequentie van d¢
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. Hatt-
slagfrequentie kreeg in dit onderzoek dezelfde functie als het drukken
op de hefboom in een normale operante conditioneersituatie,

In een ander onderzoek gebruikten Miller en zijn medewerkers eeh
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 afpamé
voor de andere groep), volgende op de ene lichtprikkel, leidde tot
stimulatie in de mediale voorhersen bundel; een verandering in hal'f‘
slagfrequentie, volgende op de andere lichtprikkel, leidde niet tot st

! De Engelse nzam ‘medial forebrain bundle' wordt veel gebruikt.
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Mulatie. In dit onderzoek bleken ratten in staat de frequentie van hun
Artslag te verhogen of te verlagen na de aanbieding van de ‘succes-
volle! lichtprikkel; de andere lichtprikkel werd niet gevolgd d(')f)r een
Consistente verandering van de hartslagfrequentie. Miller en zijn me-
dewerkers beperkten zich niet tot het operant conditioneren van de
artslagirequentie. In een serie van frasie onderzoekingen konden
zij 8antonen, 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.
¢ moeten concluderen, dat de effecten van de verschillende vor-
l?len van leren (habitueren, klassiek conditioneren en operant condi-
tioneren) niet alleen betrekking hebben op gedragingen die gestuurd
Yorden door het cerebrospinale zenuwstelsel, maar ook op ergaan- en
"el‘l‘eacties, die onder invioed stzan van het autonome zenuw.stelse'l.
Ze conclusie heeft verregaande consequenties voor ons inzicht in
¢ betekenis van leren. Eerder hebben we gezien, dat de verschillende
Or.men van leren beschouwd kunnen worden als middelen om een
nd“’idualisering en daarmee een optimalisering van de soortlYP{SChe
Sanpassing te bewerkstelligen. Het repertoire van soorttypische stimu-
US-respongie sequenties, waarover het individuele dier de beschikking
eeft krachtens zijn toebehoren tot de soort, wordt onder invloed van
i:;en gemodificeerd; deze modificatie stoelt op een integratie van de
Ormatie, afkomstig van de soorttypische kenmerken van de om-
8eving, en de informatie, afkomstig van individuele kenmerken van
¢ Omgeving,

v
i

Bestujy

i[;e &aupassing aan de omgeving staat onder meer in die-nst va.n df
Standh"“ding van de homeostase van het individuele dier. 'Hlerbu
het individuele dier de beschikking over het repertoire van
Optiquische stimulus-responsie sequentiesi dit repertoire word}-trs:-
Bjj hahseerd onder inviced van de verschillende vormen v:n e .et.
tlleg, ©t constant houden van het interne m:}leu spelen ec tt:‘ n;e
schikl;.gedmgingen een belangrijke rol; het c!{er l'alecft tevens eh u:
en y 2 over mechanismen, die betrokken zijn bij het constant ho -
leerq :n het interne milieu. Deze mechanismen worden veelal geregu

Uj 0or het autonome zenuwstelsel. )
" de onderzoekingen van Miller en zijn medewerkers blijkt nu,

Soort

203



dat deze mechanismen gemodificeerd kunnen worden onder inviced
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-responsic 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 tat
nu toe werd bestudeerd. Leren is niet enkel een kernbegrip van de
psycholagie; het is in de cerste 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 e€l
onderscheid gemaakt hebben tussen de soorttypische en de individuel®
kenmerken in de omgeving van het individuele dier. Het geheel va?
prikkels waarmee een individueel dier ip 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 stimi
lus-responsie sequenties; de individuele kenmerken van de prikkﬁl‘
constellatie zijn toegankelijk voor leren. De gedragingen, die doof
deze prikkelconstellaties bij een individueel dier worden uitgelokl
vormen de uitkomst van de als gevolg van leren gerealiseerde groter®
of kleinere modificaties van componenten van het soorttypische
repertoire. Een gedrag van een individueel dier is noch volledig aa®
geboren, noch volledig aangeleerd; het is het resultaat van de infer”
actie tussen het in het organisme aanwezige repertoire van sooft”
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 scort, dat we inzicht kunnen krijgen in hft
repertoire van soorttypische stimulus-responsie sequenties van
soort en de aard van de leerprocessen, die bij de actualisering van
repertoire een essentiéle rol spelen.

dit
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De ro] vap leerprocessen in natuurlijke situaties

P. SevensTeR

E‘r is in de biologie een voortdurende spanning tussen het Iabcrrato-
Mumonderzoek en het veldwerk in de natwur, Telkens weer dreigt er
“e1 kloof te ontstaan tussen beide benaderingen, hetzij doordat afn'm-
derlijice onderzoekers zich geheel en al terugtrekken in het gebned
¥an hun keuze en zich daarbij afsluiten van de uitkomsten die in het
hodere gebied worden bereikt; hetzij doordat in een bepaalde periode
het €6 of het ander eenzijdig tot alleenzaligmakend wordt verheven.
Is er ook in het gedragsonderzoek telkens weer de neiginlg geweest
Verstokte laboratoriumonderzoekers om veldwaarnemingen ge-
&schattend af te doen als anekdotische gegevens, en van veldwaar-
Ters om de in het laboratorium verkregen uitkomsten als artefac-
fon te beschouwen, die in de natuur van geen betekenis zijn. '
iemand heeft er meer toe bijgedragen, dat althans in de ethologie
%2 Kloof, 2o die al eens dreigde te ontstaan, telkens weer werd
o Thrugd, gap Tinbergen aan wie wij dit symposium opdragen, en
© in Zin eigen werk steeds naar een synthese van beide methoden
et Bestreefd. Onlangs nog weer door met zijn medewerkers leer-
ﬂ:°°.°“e" in de vrije natuur te bestuderen met experimentele, kwan-
by afleve Methoden, die in exactheid voor de in het laboratorium ge-
o Kelijke niet onderdoen, En wat die leerprocessen in de matuur
e, wa r zeker eer kloof te overbruggen.
ditiq,omfn (p- 192) vermeldt, hoe door bepaalde leerprocessen, c::;;
%rd“enngen genoemd, het gedrag van het mdnvndue.le dier aangftp
Co; t 3an de situatie waarin het zich geplaatst ziet: de rat is na
*lionering aangepast aan de voerautomaat. Het lijkt dus heel wel
o 2ar dat gedrag, dat aan de natuurlijke situatie is aangepast, ook
etholeze Wijze gevormd wordt. Men zou daarom verwachten dat.de
fap °8en, die 70 sterk geinteresseerd zijn in het gedllag als aanpassing
ditj uat}. urlijke omstandigheden, zich in de mogel}jke rol van con-
oneringen in natuurlijke situaties lang en grondig zouden hebben
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verdiept. Dit is echter niet het geval. Vanuit het vergelijkend gedrags
onderzoek waren zij veel nadruk gaan leggen op het z.g. soortsked”
merkende gedrag, d w.z. op het gedrag zoals dat bij alle leden van
een soort (of een categorie daarvan, bijvoorbeeld alle mannetjes, allé
jongen, enz.) voorkomt, en voorts op de homologiseerbaarheid va?
zulk gedrag bij verwante soorten. De studie van leerprocessen (di¢
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 &€
daarin gespecialiseerde psychologen werd overgelaten.

Deze hadden echter een totaal ander uitgangspunt. Zij stelden zich
oorspronkelijk ten doel algemene wetmatigheden op te sporen, met
behulp waarvan men het gedrag kon veranderen, em, naar vele?
hoopten, ook het menselijk gedrag gunstig zou kunnen beinvioeded:
Het dier was daarbij in wezen slechts een experimenteel hulpmiddﬂl-
Voorop stond bij dit onderzoek de conditionering in zijn verschillend®
vormen, en vanzelfsprekend trachtte men nu deze conditionering 20
veel mogelijk in isolatie, volgens de beste laboratoriumtraditie, te bé”
studeren. Men was daarbij veel meer in de ban van de natuurkund®
dan van de biologie, wat bijvoorbeeld blijkt uit een grote voorliefde
voor formules en ‘paradigmata’. Sommigen redeneerden ongeveer 20
zo min als men de valwetten van Galilei gaat toetsen aan alle mog®”
lijke materialen, zo min is het zinvol de conditionering bij alle mog®
lijke gedragingen van alle mogelijke diersoorten te onderzocken.
werd door één hunner afgewezen als het ‘botaniseren’ van gedragit”
gen, kennelijk met de onbiologische implicatie, dat dit een afkeured®
waardig tijdverdrijf zou zijn. Men beperkte zich dus in het algem@e"
tot bepaalde gedragingen van bepaalde diersoorten (vooral rat en
duif), waarvan gebleken was dat ze het verschijnsel van conditione i
goed lieten zien; heel vaak was dit voedselconditionering. Gevalle?
waarbij (voor of na conditionering) lage respons-frequenties \Wl‘di"il
gemeten, werden in deze aanpak terzijde geschoven als minder brui®’
baar voor het gestelde doel. Ondanks de beperkingen van de'“cfp
zichzelf juiste — methode, ging men uit van de algemene geldighe
van de gevonden wetmatigheden, wat leidde tot de meer of mindef
extreem uitgesproken overtuiging dat gedrag, 66k in natuurlijke o
standigheden, in hoofdzaak op conditioneringen berust. Deze concl¥”
sie wordt door de methode niet gerechtvaardigd, evenmin als trov
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Wens de ontdekking van soortskenmerkend gedrag op zichzelf bewijst,
dat leerprocessen géén rol spelen.

kloof tussen de twee genoemde standpunten en werkmethoden
Wordt in de allerlantste tijd geleidelijk verkieind. Zoals Kruijt en van
Ttmerssen uiteenzetten in deze publikatie, gebeurt dit o.a. door een
diepgaang onderzoek naar de ontogenie van het gedrag. Zeker zal dit
tot een beter inzicht in de leerprocessen bijdragen. Vele ethologen
Passen ny conditioneringsmethoden toe bij verschillende diersoortf.:n.
2 psychologen betrekken in toenemende mate biologische overwegin-
820 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
Beneralisaties te maken, en het volgende is slechis een vrij willekeurige
Ereep it de beschikbare gegevens. Het zou niet moeilijk zijn om met
Ulp van andere gegevens er belangrijke accentverschuivingen in
te brengen. Maar het trekt mij meer aan om enkele gegevens in
*N bepaald verband te stellen tegen de zojuist aangegeven achter-
grond, Daarbij zal ik onder natuurlijke situatie verstaan: een sit.l.latle,
2arin het proefdier een gedrags-repertoire vertoont zoals wij C!at
v‘“} Veldwaarnemingen aan dezelfde soort kennen. Want het is niet
Altijd doenlijk of raadzaam, het onderzoek in de natuur uit te voeren;
N vee] gevallen kunnen we de natuur beter in huis halen en in het
nad ratorium een situatie scheppen die de natuurlijke voldoende be-

ert,

Wat Wij onder leren moeten verstaan, is heel wat minder eenvoudig
Oefiniéren, In biologisch verband wordt gewoonlijk de definitie
Lijk OTpe aangehouden: leren is het proces dat zich uit in een tame-
" duurzame on meestal adaptieve verandering van het gedrag ten
wor Be van ervaring. Hierbij moet dan nog enig voorbehoud gemaakt
1 Orden Om processen als groei, uitputting e.d. uit te shuiten, terwijl
*«:1t begrip erv aring zelf weer naar het begrip leren terugwijst. Hoewel
% Bet gevoel hebben, dat wij bij leren met één fundamenteel pro-
:;?: ¢ maken hebben, moeten we ons er voorlopig bij neerleggen dat
Yeronderstelge proces zich uit in een aantal, althans descriptief,
be: verschillende verschijnselen. Als aanvulling op de door Vossen
- Proken habituatie en conditionering (p. 186), zou ik bijvoorbeeld
lag " Wilzen op die gevallen, waarbij de ervaring wordt opgedaan,
& Voordat de erdoor veroorzaakte verandering in het gedrag kan
rden Vastgesteld. Denken wij bijvoorbeeld aan de door Kruijt ge-

aan
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noemde gevallen van het Jeren van vogelzang: de vogel hoort de zang
méénden v66r 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 theories
waarbij het opdoen van de ervaring als het eigenlijke leerproces
wordt gezien, ook bijvoorbeeld bij de conditioneringen; de genoemdeé
gevallen verschillen daarvan dan alleen in de tijd die verstrijkt tusseD
de ervaring en de uiting ervan in het gedrag. Maar hier heerst ondef
de deskundigen allerminst eenstemmigheid, en Hinde (1970) merk!
op, dat het meest opmerkelijke aan de hierover heersende controversé
is de ‘vindingrijkheid’, waarmee men dzzelfde feiten bij verschillend®
theoricén heeft weten onder te brengen. Ik moet daarom een bero¢?
doen op een vager, maar algemeen gangbaar begrip leten, en zal ook
zonder waarschuwing van het ere 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 invl
van leren. Jonge vinken en andere jonge vogels beginnen naar ©
klein dingetje of viekje te pikken dat tegen de achtergrond afsteekls
en leren geleidelijk wat eetbaar is: de selectiviteit van het pikke®
neemt toe. Op deze wijze vormen zich ook bepaalde voedselvoorke”
ren. Zo vond Kear (1962), dat bij een aantal vinkensoorten een soof*
kenmerkende voorkeur voor bepaalde zaden ontstaat in verband e
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 gave?
de dieren de voorkeur aan dit voer, dat zij het snelst van de schil ef
de zaadhuid konden ontdoen, In de tijd dat de jongen voor h“f’
voedselvoorziening nog sterk van de ouders afhankelijk zijn, staat
explorerende pikken overigens nog min of meer los van de honge*
Sterker nog: als de dieren hongerig worden, houdt dit pikken juist op
en wordt er alleen maar gebedeld. Het leren geschiedt om zo te 2¢¥°
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8N in de vrije tijd, en de voedselvoorziening wordt niet afhagkeh;k
8emaakt van de inefficiénte cefeningen. We zien hier al dadelijk hoe
®t leerproces op zinvolle wijze in het totale gedrag is opgenomen.
Over de onderzoekingen van Croze (1970) naar de subtiele jachf-
Methoden van Zwarte kraaien, en het daarbij optredende ‘zoekbeeld’-
Vemcmjnsel, is door Van den Assem iets vermeld (p. 26). Het bestaaﬂ
¥an schutkleuren, mimicry, en de daarbij behorende gedragingen bij
“ovele prooidieren zijn een overtuigend argument voor het leerver-
“‘F’Sen van de roofvijanden, als het hun voedselvoorziening betreft.
it soort gevallen, waargenomen in natuurlijke situaties, komt gOfd
Vereen met het conditioneringsschema. Namelijk, van aanvankelijk
Variabe] Bedrag worden bepaalde varianten bekrachtigd (of beloond)
et Voedsel, andere doven uit of worden negatief bekrachtigd (of
SStraft), Het gedrag wordt daardoor efficiénter in het uitbaten van
N OMgeving, Bij het variabele voedselaanbod in de natuur kan het
Sedrag Steeds weer worden aangepast. Zo zien we veranderingen. van
*t Voedselzoeken in verband met de tijd van de dag, met de seizoe-
e en bij kustvogels met de getijden van de zee.
I, och moeten we ons hoeden voor generalisatiesi niet‘op alle geva_l-
een Van efficiénter wordend gedrag is het conditioneringsschema in
ben ¥00r de hand liggende vorm van toepassing. Een sprekend voor-
®ld geven de waarnemingen van Wells (1958) aan jonge, pas uit-
Bekomgy, inktvisjes (sepia's), die steeds efficiénter, dat wil in dit geval
Zegge-n Steeds sneller, op voorbijzwemmende garnaaltjes reageren met
s? Wtslaan van de vangarmen, en die daardoor waarschijnlijk exl' ook
da: dhs Vaker een te pakken krijgen. Het lijkt voor de hand te llggf::
$ ef te pakken krijgen van de garnaaltjes de rol .van beloning
‘Peelt.m dit proces, Toch liet een eenvoudige proef zien, dat deze
al ning nieg nodig is voor het efficiénter wor_den van het gedrag:
Wa ® 8arnaaltjes achter glas verschijnen, dus niet gevangen'kunnen
90, worgy precies dezelfde efficiéntie bereikt. Bovendien kfn
en dangetoond, dat die efficigntie niet van de leeftijd afhankelijk
t:ig8 ®R dus niet zonder meer het gevolg van groei kon zijn. De effi-
i€ bleek hier uitsluitend afhankelijk van het aantal malen dat het
cﬁnd;:t: beweging had uitgevoerd. Als er hier al sprake is. van een
‘Onerende beloning, dan bestaat die in ieder geval niet in het

Vel-kl.e ge

8emj © voedsel, Ook was de (al dadelijk grote) zuiverheid waarmee
t

Sterk werd niet afthankelijk van de beloning. Al lijkt dit geva]“dus
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
onontwikkeid is.

Een vergelijkbaar geval vinden wij bij de eekhoorns van Eibl-Eibes
feldt (1963), dus bij verwanten van de ratten, Jonge eeckhoorns, 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 O_f
laat open en kan de inhoud opgegeten worden. De efficiéntie van dit
gedrag neemt snel toe, doordat het dier bij het knagen de structuif
van de noot beter gaat benutten. Op het eerste gezicht dus een com’
ditionering met voedsel als beloning. Eibl-Eibesfeldt echter, hierme®
niet tevreden, besloot dit nader te toetsen. Hij bood leeggehaaldé:
weer dichtgeplakte noten aan een paar onervaren eekhoorns aan. 0ok
deze leerden nu de - lege - noten steeds beter open te maken. Wasf
noten een zeer belangrijke voedselbron voor de wilde eekhoorn zijor
lijkt dit ook zinvol: het jonge dier moet, ook als de eerste noten leef
blijken te zijn, en dat zijn ze nogal eens, doorgaan en zijn techniek
verbeteren, om niet belangrijke kansen onbenut te laten. Maar blijve?
wij dit toch als een conditioneringsproces zien, dan moeten we 380
nemen dat bijvoorbeeld efficiént knagen, of het zien van de binne®
kant van de noot belonend werkt. In ieder geval blijken belonmge"'
zo ze al aanwijsbaar zijn, van onverwachte en zeer specifieke aard 1
kunnen zijn, samenhangend met het soort gedrag en dier, en daarme®
zijn dus de leerprocessen geprogrammeerd in verband met de leven®”
wijze van de betrokken dieren. Wanneer wij er even bij stil staal 1
natuurlijk in die gevallen, waar voedsel wél de beloning is, deze be-
lonende werking niet een eigenschap van dat voedsel, maar een eige?
schap van het dier. Hoe wijd verbreid deze werking ook is en ho¢
vanzelfsprekend die ons ook voorkomt, het is een aanpassing die vast
ligt in de structuur van het dier. Het feit dat leren in het alge
leidt tot een betere aanpassing aan de omstandigheden, wijst er "?’
dat de werking van beloning en straf piet toevallig kan zijn, maar
het dier geprogrammeerd is.

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

Bestaat er dus bij leerprocessen deze athankelijkheid van de structuur
van het dier, inmiddels zijn er ook gegevens die er op wijzen, dat er
flﬂaa!de weerstanden tegen conditionering in de structuur kunnen
Zn ingebouwd, Patronen van het voortbewegen bij bijvoorbeeld sala-
andery blijven ondanks drastische operatieve ingrepen onveranderd
Unctioneren, Weiss (1950), die op dit gebied uitvoerige proeven deed
et Salamanders die een buitengewoon groot regeneratievermogen
hebben. Zag kans om de pootaanleg bij de larven zo door inplantatie
e V?-randeren, dat de voorpoten bij de volwassen dieren omgekeerd
AMEN te staan. Het bleck nu, dat de codrdinatie tussen voor- en
thterpo"en ‘normaal’ bleef, wat in dit geval betekende dat het dier
oo niet of nauwelijks kon voortbewegen. Soortgelijke proeven bij
rmefl € 2elfs bij apen, waarbij pezen en zenuwverbindingen werden
8ewiizigd, wezen in een dergelijke richting. Weliswaar zijn deze diefen
n -ftaat Compenserende bewegingen te leren, maar de corspronkelijke

*0rdinatie schijnt telkens weer onveranderd te kunnen terugkeren.
bii DP meer ethologisch voorbeeld van een dergelijk geval vinden we
dj tlger (1960). Deze onderzoeker maakte een Stl.l‘dle van een aa.ntal
ste:krgpapegaaiensoorten. Twee van die soorten l1.3.ken. meorfologisch
Bejg ©P elkaar, maar verschillen op interessante wijze in hun gedrag.
he ¢ Soo_rten trekken in de natuur reepjes bast van de bon.len als
Stmatenaal’ Mmaar de ene soort (Agapornis personate fischeri)
r:::-gt dft materiaal in de snavel naar het nest, de andere soort (4.
ze vlconu) Stopt de reepjes bast onder de veren van de stuit, kle'mt
aap oSt en vliegt zo met een bos wapperende bastvezels achter nfh
reepPaa'r he} nest. In het Jaboratorium gebruiken ze even gemakkelijk
W :es paplef_ in plaats van bast. De twee soorten zijn zo nauw ver-
teragg At ze zich laten kruisen. De hybride jongen zijn bijzonder in-
t voor ons onderwerp. Het bleek dat, toen deze vogels tot
Overgingen, ze hardnekkig maar vruchteloos de papierstrook-
n T hun stuitveren trachtten te stoppen. De bewegingen I'nisluk-
ge %oordat de vogels de papiertjes niet op tijd los!ietep, niet ver
Ilvalijkg a.'chtemver reikten, of iets dergelijks. De codrdinatie was ken-
s‘l'ook‘ml-,:t volmaakt. Zo nu en dan werd er echter ook wel een
e Vo;e In de snave] weggedragen. Dit gebeurde steeds vaker, zodat
Mag, gels Beleidelijk wel tot een bevredigende nestbouw kwam?n.
% Da twee jaar werden eerst altijd weer de vruchteloze in-
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stopbewegingen gemaakt. Pas in het dérde jaar namen deze duidelijk
af. Deze afname maakt het onwaarschijnlijk dat tdch 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 bestaah
tegen wijzigen of verdwijnen van een bepaald gedrag; in deze voof-
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 omstandighede?
opgroeien. De opgedane ervaring moet dan in vele opzichten 66k
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, cok 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 omstandi§’
heden en dus ervaring, veel van het gedrag zich geheel normaal kaP
ontwikkelen.

Wanneer wij stekelbaarzen in het vroegste ei-stadium isoleren,
elk apart in een plastic bakje onder diffuus licht laten opgroeien 1!
ze geslachtsrijp zijn, en wij plaatsen ze dan in een natuurlijke oM
geving, d.w.z. een goed beplant aquarium, dan kunnen we (z0Véf
onze ervaring nu reikt) vanaf het eerste begin geen verschil in gedra®
ontdekken met in het wild opgegroeide dieren, die toch in Vooft'
durende interactie met scholen soortgenoten, en blootgesteld aan Ui’
eenlopende omstandigheden op hun wintertrek naar zee, allerlei €
varing hebben kunnen opdoen. De geisoleerd opgegroeide diere?
reageren onmiddellijk normaal op de vegetatie en beginnen binoé?
de daarvoor gebruikelijke tijd (van /z tot enkele uren) op de geijk‘w
wijze een nest te bouwen; op de voor het eerst aangeboden manneti®
en wijfjes wordt meteen verschillend en adequaat gereageerd.
ontwikkelingsproces is kennelijk zo geprogrammeerd, dat ondanks de
meest uiteenlopende omstandigheden toch hetzelfde resultaat ontstash
De aanpassing van het voortplantingsgedrag aan de natuurlijke on_l‘
standigheden is dus niet het gevolg van een conditionerende interact
met die omstandigheden; interactie met soortgenoten is bijvoorbe
kennelijk niet van belang voor een normale ontwikkeling van b
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N agressie tegen wijfjes en mannetjes.

Toch blijkt de stekelbaars wel degelijk over goede leer\:ermogens
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
dangevallen te worden, worden geleerd. Ook blijkt dat de ligging van

€ nesten van de buren terdege wordt geleerd; een vaste voerpla'ats
Wordt natuurlijk zeer snel geleerd. Ook voor een meer ku'r.:stmatlge
dressuur blijkt de soort ontvankelijk (Sevenster, 1968). W!_.i kunnen
et Mannetje in zijn territorium steeds vaker door een ring laten
ZWemmen ) wij daaraan het effekt verbinden, dat er 10 seco?den
Mg een wijtje verschijnt om tegen te baltsen, of ook wel een rivaal
Mangetje om tegen te vechten. Beide situaties werken dus als be-
lo.n ing, en met beide krijgen wij hoge responsfrequenties. Op dezelfde
%iize kunnen wii het mannetje ook leren in de punt van een du.n
Slaafje te bijten. Als daardoor het rivaal-mannetje verschijnt, dim is
- Tespons-frequentie van dit staafbiiten vaak nog hoger dan bij 'het
"Mgzwemmen, Wordt echter het kuitrijpe wijfje als beloning gebruikt,
an blijft de respons-frequentic opvallend laag. Na de 10 seconden
alts tegen, het wijfje duurt het vaak vele minuten voordat het man-
“°U opnieuw in de staaf bijt. Wel gaat hij in die tijd telkens naar de
Yaaf toe €n zwemt er aarzelend omheen. Meestal is bij deze staaf-
bemeken 0ok een neiging tot bijten te zien, het dier kan met open
b?k het Staafje zelfs even aanraken, maar tot echt bijten komt l?u net
et conelijk valt het hem moeilijk om na 10 seconden balts in het
Staafje (o bijten. Deze remming van het bijten is verder onderzocht
np Toeven, waarvan de bespreking ons hier te ver zou voeren (Se-
st nst.er, 1973). van belang is de vitkomst, dat door de dressuur het
waaf]e Met het wijfje geassocieerd raakt, d.w.z. het wordt een voor-
°TP dat net ajs het wijfje zelf het bijten van het mannetje onder-
t. voora) wanneer dit mannetje sterk tot baltsen geneigd is, zoals
b?rt na egp beloning het geval is. Deze baltsneiging en daarmee de
e ing moet na iedere beloning eerst weer afnemen, voord.at l'!et
ieuw kan bijten. Zelfs wekenlang herhaalde dressuur is niet
8ebleken om deze belemmering van de respons-freque_ntle op
% of zelfs maar te verminderen. De structuur van het dier stelt
® onoverkomelijke grens.
Uite, e “N andere waarnemingen laten zien dat, oﬁk al zou alle lergn
. cIndelijk g welomschreven proces blijken te zijn, het dan toc.ll1 in
€T geva) niét een algemene, diffuse flexibiliteit inhoudt, waarbij de
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verschillen tussen de soorten alleen in leervermogen, in intelligentic.
gelegen zouden zijn. Wat wél geleerd kan worden en wat niét; in
wélke situatie en in wélk gedragspatroon, dat alles is sterk van de
soort afhankelijk. Vanuit deze zienswijze is nog weinig werkelijk g¢-
richt onderzoek gedaan, maar het lijkt aannemelijk dat deze afhankf‘
lijkheid te maken heeft met de aanpassing van die soort aan Zi]‘f
natuurlijke omstandigheden. Zo lijkt het begrijpelijk, dat het in allerlé!
opzichten zo variabele voedselaanbod in de natuur voor vogels €2
zoogdieren, en waarschijnliik voor veel andere vertebraten, te makefl
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 voedselovervioed 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 gené
ratie hetzelfde is en ook tijdens het individuele leven niet verandeff'
zien we zeer merkwaardige, versnelde leerprocessen optreden, die
bovendien in hoge mate irreversibel zijn. Dit is bijvoorbeeld het gev3
als de jongen hun soortgenoten moeten léren kennen, via een pf‘”es
dat we inprenting noemen, en waardoor in zecer korte tijd een zeef
duurzame gevoeligheid ontstaat voor bepaalde configuraties, die ken
merkend voor die soort zijn. Dit proces komt pas aan het licht alf
we het jong niet met een soortgenoot, maar met een ander dier ©
object in aanraking brengen, waarop het dan voor de rest van 2’!”
leven kan blijven reageren. Het mag zo zijn, dat deze inprenting 0
wezen niet verschilt van bijvoorbeeld conditionering, de rol die he
in het natuurlijke leven van het dier speelt, is evenwel een gebe®
andere dan die van het leren in verband met voedselzoeken: een 810
mate van irreversibiliteit staat hier tegenover een grote mate vad
flexibiliteit.

Een merkwaardig snel leerproces treffen we ook aan in het hao¥”
stergedrag van de verschillende klauwierensoorten (fig. 1). Deze v
gels prikken hun prooien op dorens of andere scherpe punten, bijvo%"
beeld van prikkeldraad. Zij vormen zo hele voorraadschuren Y2
insekten, muizen, hagedissen en jonge vogeltjes. Het is waarschijall
dat op kritische ogenblikken deze voorraden een uitkomst voof
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Fig. 1 - De graywe klauwier (uit J. E. Sluiters, 1970. Prisma vogelgids,

Hsma 600, Her Spectrum BY. Utrecht/ Antwerpen; ilustratic Robert
SChof’z).

1086l 2ljp o bijdragen aan de overleving van het broedsel, zoals bj
angfimig’ slecht weer of invallende kou in de periode dat er op-
El'oefende jongen zijn,
aa 't Boogst merkwaardige gedrag van klauwicren heeft allang de
n_ﬂdacht van ethologen getrokken, en het is niet lang geleden op-
'*UW bekeken door Lorenz & Von St. Paul (1968) bij drie soorten:
ve Erauwe klauwier, de roodkopklauwier en de klapekster. Zij hs‘tfide:n
O8¢IS Uit het pest genomen en na zekere tijd ieder afzonderlijk in
aap km.)i Eezet, waarin geen dorens of andere scherpe uitsteeksels
Voowez‘g_“'al‘en. Het begon ermee, dat zo'n onervaren vogel een
e n?.eljple (braakbal, insekt, dennenaald) in de sn;ave! nam en.er
" Uidje mee bleef zitten. Een paar dagen na het uitvliegen al ging
OVer in een soort veegbeweging met dit voorwerpje, over de
-0 of in ge lucht iets erboven, waarna het dan werd losgelaten.
e“ gﬁbeurde Steeds vaker en langduriger. Ook waren er later twee
g Vegingen te zien: vertikaal op-en-nzer en de horizontale veegbewe-
ol B(_’Ve“dien werd de beweging steeds vaker op een bePa'alde
fats Ultgevoerd, vooral als er daar maar een klein oneffenheld;e. te
Peuren viel. Na enige tijd kregen de vogels grote belaugstellu?g
, sen SPijker, als die in hun zitstok bevestigd werd. Eerst werd die
e k k“abbeld, en dan vlogen de vogels weg om een of ander voor-
P te halen, niet noodzakelijk iets eetbaars, waarmee de vroeger in

& .
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 aanbiede?
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 if
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 oriéntatie
en een steeds efficiénter gebruik van kracht geleerd. Dit leren schijat
dan bijzonder snel te gaan, hoewel nogal variabel van individu tot
individu. Daarna blijft het gedrag met grote hardnekkigheid optrede:

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, &n, eenmaal geleerd, mag
het gedrag niet weer verdwijnen. Het weer kan immers altijd omslaad-
Vandaar de grote hardnekkigheid, de efficiéntie, en een zekere aut0”
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 klauwiere?
in de evolutie kunnen zijn ontstaan? Er is hierover een suggestie 8
daan (Miller, 1931). Klauwieren vertonen zekere convergente trekke?
met roofvogels. Zij zitten als valkjes op een uitkijkpost, zij jage®
biddend als een torenvalk, zij hebben een roofvogelsnavel, zij be-
machtigen relatief grote prooien en kunnen die met de poot vast
houden. Alieen: die poot is relatief zwak. De suggestie is nu, dat de
gemeenschappelijke klauwierenvoorouder geleerd heeft dorens te 8%
bruiken als steun bij het bewerken van zijn prooi, als welkome con”
pensatie dus van de mindere geschiktheid van de poot. (Men kan dan

natuurlifk ook stellen, dat door dit gebruik van dorens de poot ZW
kon blijven.) Als bijkomstig effect daarvan zal zo'n opgespietste pl"""
of een rest ervan wel eens zijn biijven zitten, zodat in het woongebi
van de klauwier in geval van nood altijd nog wel wat te vinden W%

216



Del:l “::eneffect, en trou_xwens ook de betere prooibewerking zelf, zou-
cerste n .Zekere selectiedruk teweeg gebracht kunnen hebben: ten
eerprof::n’cm op wat we zouden kunne.n noemen ‘facilitatic van het
bi.i‘foorbese;dten tweede qp_ eel.m versterkl‘ng van b.et new?n:effect door
ger ten een versch}lwmg in .de relatie tussen ]achl’n‘elgu{g en hon-
gogeten g:nsttle van de jachtneiging. Er word.t‘ dan méér ge)aagd' dan
die tege’n n et_ resultaat zal een voorraad zijn, zoals de klauwieren
E ‘Woordlg aanleggen.
pas;:"g“::tel hierin is, dat een leerproces eerst ontogenetisch een aan-
evolutie ; stand brengt, en dat da.n daardoor een ontwikkelmg in de
m‘iximalen fgfang gezet wordt. Indien het leerproces al da:ndeh.j'k‘ met
fer, 7o, de iciéntie zou pl‘aatsi .hel:‘:ben in iedere generatie bij ieder
Unnen bli‘e zo 83ﬂ05m§e facﬂltaue’ van dit leerpl:ocn.als achterw?ge
€id. et ; s]ven. Maar dl.t. h']'kt een zeer onwaarschxjnh]ke: mogelijk-
aat leren vee! waarschunlulser dat sommige dieren het niet leren 'of
ruk Ople,v :n die zullen dan in het nadeel zijn. Dit zal een selectie-
tiide g amnd“"“ ten gunste van factoren, die een snel leren ten allen
e ﬂeﬁbilite;en'- Elke generatic weer moet hetzelfde geleerd w?rden:
Proces eerstel die .’flnders het voordeel van leren vormt en die het
¢ plaat mogelijk heeft gemaakt, is dan niet meer van E?elang en
de igen dug Z oor steeds grotere ver.starring. Zonder te vylllcn ver-
is, hep ik d it nu d.e' bev'vezen verklaring voor het onderhavige gedra‘g
ken illllstrere mogelijkheid van een dergelijke ontwikkeling eraan wil-
€N andere :“I- E§sent;ee| is, dat een dier dat icts geleerd heeft, aan
Ceft: hot zi? ectie bloo't staat dan een dier dat datzelfde nict geleerd
van het gy, n}sr:‘ee“"OUdlg twee fenotypen. Factoren die het ontstaan
geseIECteerd igste fenotype waarschijnlijker maken, zullen .wo_rdeln
Preken of v (We kunnerg daarom ook van genctische assimilatie
dag ooran het B.a:ldwm-effekt.) Het is in feite een aloude hypo-
Utie erfelijk Frronkeluk geleerde gedragingen iq de loop van de evo-
reng tussen _h“;.ne.n wor.den' vastgelegd. Darwin, sprekend gver de
Zijny derde jaa abits’ and ‘instincts’, zegt erover: als Mozart, die al op
teng direky b-.rdﬂa verbazend weinig oefenen piano kon spelen, nu
Unnen zeu e eerste. .keer cen melodie had gespeeld, dan zouden
&gen dat hij het instinctief gedaan had.
de helazfoﬂ;fse wordt, dacht ik, althans enigszins ondersteund door
Muizen isSc aarse proeven, waarbij op leervermogen van raiten en
Benge d; Beselecteerd. (Deze proeven zijn door Van Cortmerssen
2 verband met het z.g. Tryon-effekt op p. 120.)
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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 in andere opgaven, zoals men wél 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 D
leerproces berust, is voor de selectie en voor ons op dit moment var
geen belang; de mogelijkheid van facilitatie is er waarschijnlijk, €
selecteren op scherp omschreven leerprocessen kon wel eens een in-
teressante bron van gegevens opleveren; en dan wordt het natuurlijk
wel van belang uit te zoeken, in welke factoren zo’n facilitatie gelege®
IS.

Er is nog een manier, waarop het leren in natuurlijke situaties ;_!e
loop van de evolutie drastisch kan beinvioeden, namelijk door traditi®
in de wijdste zin van dat woord, gedefinieerd als de niel-genetisﬁhe
overdracht van eigenschappen. Eigenschap moet dan ook weer in €¢?
zeer wijde zin worden opgevat. Het kan bijvoorbeeld slaan op het
simpele feit dat het dier in een bepaald biotoop leeft. In deze simpel¢
vorm zou het toepasbaar zijn op de urbanisatie van een vogelsOort'
Eén paar van deze vogels gaat broeden in een stadstuin (bijvoorlzfet’fI
omdat het bos plotseling in een woonwijk is omgezet); zij verwerve
daarmee ecn nieuwe eigenschap, namelijk een nieuw biotoop. Wa%"
neer het nu een soort betreft waarbij de biotoop-keuze sterk doof de
jeugd-ervaring wordt bepaald, zoals dat voor sommige soorten proef*
ondervindelijk is vastgesteld (Klopfer & Hailman, 1965; wecken
1963), dan wordt daardoor het nieuwe biotoop niet-genetisch op
jongen overgedragen. Om het principe zuiver te stellen, is het "“_’ﬂ
belang, dat bij het ouderpaar geen enkele genetische predispoSi“’e
voor deze nieuwe biotoop-keuze aanwezig was. Het wordt dan duid“.
lijk, dat door de traditie een nieuwe ontwikkeling in gang gezet wordti
de selectie in een stadstuin is nu eenmaal anders dan die in een DO
zodat op den duur genetische veranderingen zullen plaats Viﬂde'}'
Algemener gesteld: de selectie binnen een traditie is anders dan !
erbuiten. Ongeveer hetzelfde, maar dan in veel dramatischer VO‘_‘?’
heeft zich waarschijnlijk voorgedaan bij een Afrikaanse onderfamil®®
van de wevervogels (Ploceidae), de Viduinae of weduwvogels, di€ ©
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d¢ wijze van de kockoek parasiteren op Estrildinae of prachivinken.
Na jaren van geduldig speurwerk heeft Nicolai (Nicolai, 1964) een
verhande“ng geschreven over de betrekkingen tussen de weduwvogels
tn de Prachtvinken, die zich als een detectiveroman laat lezen, r'naar
Zich daarom ook niet laat navertellen, Het volgende verhaal is er
aar een mager aftreksel van. '
¢ weduwvogels leven verspreid over de zuidelijke helft van Af.rl-
8- Van een tiental soorten is de voortplanting nu bekend. Sommige
¥an deze soorten zijn nog weer opgesplitst in verschillende‘geogra-
fische Tassen. Elke soort blijkt te parasiteren op siechts één scort
pracht"iﬂk, en elk ras correspondeert met één ras van de bijbehorende
gaSth‘"‘fl‘smzurt. Voor zover nu bekend, loopt de indeling in soorten en
Tassen vap de parasieten volstrekt parallel aan die van de gastheer-
~ogels, (Maar niet jeder gastheer-ras hoeft een parasiet te hebben!)
o Parasitisme van de weduwvogel is overigens goedaardiger d?n
o van onge koekoek: eieren of jongen van de gastheer worden niet
Uit Bet nest gegooid, maar groeien met de indringers op.

STWijl de volwassen weduwvogels in het geheel niet lijken op de
Prachtvipyen Waarbij ze parasiteren, zijn hun jongen totdat ze zelf-
iti;idig Worden, vrijwel niet van de erbij behorende jonge praf:ht-
. el te onderscheiden. Deze gelijkenis strekt zich uit tot in minu-
Sz details, zoals de vlekkentekening op het verhemelte, en de
'elgenaa’dige Manier van bedelen, die voor prachtvinken kenmerkend

- Juist deze details zijn echter volgens Nicolai van het g"root_ste be-
r::mg’--0 nfdat Raar zijn ervaring de prachtvinken uitzo.nderluk kieskeu-
w:rf;m 'n hun voergedrag; een enigszins afwijkel‘ld jong zou prompt
lijke t?n Overgeslagen en verhongeren. Het is duidelijk dat deze ge-

1S als een vergaand geval van mimicry moet worden bcschoywd.
- VeTTegaande mimicry en de parallelle systematiek van parasieten
Sestheren [aay eigenlijk maar één verklaring toe. Eieren van de
eeme?nschappelijke voorouders van de huidige weduw'\:ogcls moeten
¢ Resten beland zijn van de gemeenschappelijke (toen nog
ieskeurige!) voorouders van de huidige prachtvinken. ‘Dat
beuren kan is bekend, en wordt door Nicolai met eigen
ingen gestaafd: wijfjes in legnood, wier nest op het kritieke
Mdere is verstoord, leggen in een ander nest, desnoods Ilv:m i:]:
de gey sioort, Belangrijker is wat Nicolai ons weet tc vertellen :)
8rong ©gen die zom toevallige gebeurtenis kan hebben, en wel op
Yan VO'iél‘B-ervaringen met allerlei vogelsoorten, waaronder

en
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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 nesté
lende en zingende mannetjes van dic 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 €0
nest van de pleegoudersoort terecht komt. Dit moet dan wel op €
geschikt ogenblikje gebeuren, want het rechtmaltige paar verzet zich
heftig tegen haar hardnekkige aanwezigheid. En als het lukt is het el
natuurlijk onbevrucht ..., tenzij er op het juiste moment cen man”
netje van de eigen soort in de buurt was. De kans op bevruchting
wordt enorm verhoogd als ook dat mannetje op de pleaegoudersoc’rt
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 aaf
getrokken, maar ook is zijn aantrekkelijkheid voor het wijfje grotéfr
doordat hij hele stukken van de zang van de pleegoudersoort heef!
overgenomen (fig. 2). Op deze, hier globaal aangegeven wijze k8%
door een toevallige samenloop van omstandigheden ergens in Afrika
cen groepje van gelijkelijk ingeprente vogels zijn ontstaan, die voor
hun voortplanting op elkaar waren aangewezen en die door het in-

r 2t
It

Fig. 2. Een paarije pijlstaart- of koningswida's, aangetrokken dool
nestelend mannetjie van de pleegoudersoors (granaatastrilde) (uit Nico
1964).
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Prentingsproces voor goed aan de pleegoudersoort gekluisterd raak-
ten, In het spoor van de traditie zal dan de genesische evolutie ge-
volgd zijn, o.a. naar steeds betere mimicry en met' een S00rts- en
Tassensplitsing parallel aan die van de oorspronkelijke pleegouder-
soort, .
In vee] minder opzienbarende vorm zal de evolutie van vee! dieren
telkens weer gericht ziin en nog worden door traditie, en het is da?r-
M onbegrijpelijk dat deze mogelijkheid in de algemene verhandelin-
D over evolutie-processen vrijwel geen aandacht krijgt. W".‘““h’-ln'
Uk wordt et altijd nog gezien als een vorm van Lamar.ck:sme (_t.en
Obrechte naar Lamarck genoemd), en daarom op Freudiaanse wijze
Verdrongen,. In de allertaatste tijd wordt door het veldwerk, 0.4. I_nft
ulp van radiozendertjes, nieuwe aandacht gewekt voor de mc?nfn-
dueie betrekkingen tussen de dieren. De voorwaarden voor traditie-
Otming bleken daarbij vaak vervuld. Zo bleek uit een recent onder-
X met radiopeiling aan een aantal gezinnen Canadese w?.sberen.
®lk mey Zender en eigen golflengte, dat de gezinnen onderling ver-
Schillen Vvertoonden, en dat de leden van één gezin elkaar veel langer
even OPzoeken dan men tot dan toe had vermoed (Schneider et 'al.,
§‘97]). Ewer (15963) vermeldt, dat de jongen van de z.g. stokstaartjes,

t V0 de Viverridae, nieuw voedsel slechts van de moeder accep-
Cren

Wat betreft de mogelijkheid van traditie in engere %in,'namehlk
T Onmiddellijke nabootsing wil ik er op wijzen, dat dit niet tot de
) ten of zelfs tot de zoogdieren beperkt hoeft te zijo. Ee{l aardl.ge
aboratorium-ptoef door Dawson & Foss (1965), met parkieten uit-
g;voerd, Wijst daarop. Er werd met vijf paren parkieten gewer'!.:t. Aan
" vogel van ieder paar werd eerst acht dagen lang dagelijks een

1 gegeven met een deksel erop, terwijl de ander dit niet kon

vogel leerde al na een paar maal het deksel te verwiideren.
"ijf Vo

Zigp,

gels gebruikten daarvoor echter drie verschillende metho-

L o¢t de snavel eraf gooien, met de snavel optillen, en met de
Poot er Zooien, De volgende acht dagen mocht de tweede vogel van
toekijken vanuit de belendende kooi, hoe de ervaren vogel
e 2kje opende. De daarop volgende acht dagen h:eeg de tw};e;
ble:‘)ge' hetzelfde voerbakje, zonder dat de eerste te zien was. 'ktee
om 1 W dat de tweede vogel van elk paar dezelfdcf rrfethode gebrt:; e
Pro e‘_deksﬂ te verwijderen als de cerste. Het is jammer datﬁ e 1

ef niet Op grotere schaal is nitgevoerd, maar het resultaat is we

Paar
®t voerp
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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 0pe”
nen, direct van de ouders leren. De ouders nemen hun jongen meé
naar de mosselbanken en openen de schelpen vlak voor hun ogen.

Natuurlijk spelen bij de sociaal levende primaten tradities een 005
veel grotere rol. Het geval van de makaak, die uwitvond om zijn aard-
appelen en later ook ander voer in het water te gaan wassen, is lang
zamerhand overbekend, evenals het feit dat deze vitvinding al spoedi®
werd doorgegeven aan verwanten en andere koloniegenoten. De cof”
sequenties ervan zijn bijzonder belangrijk voor de evolutionele rol
van leerprocessen, die ik hier heb willen aanduiden. De apen die d¢%°
uitvinding overnamen, en hun nakomelingen, schijnen op het o:>genbli.k
steeds meer waterminnend te worden, en zelfs voorwerpen op te dui-
ken, iets wat vroeger ondenkbaar zou zijn geweest. Qok hier lijkt de
kans groot dat de selectic en daarmee de genetische evolutie €%
andere richting inslaat dan zonder die uitvinding het geval gewees!
zou zijn. Het voorbeeld van de merkwaardige zeeotter dringt zich 0P
thans een uiterst gespecialiseerd waterdier, dat zelden aan land komb
en waarvan de levenswijze geheel is toegespitst op het vissen van
schelpdieren en zeeégels, die op een steen worden stuk geslaﬂ"fl'
Kan het zijn dat deze specialisatie teruggaat op een oorspronk"—m
via traditie doorgegeven gewoonte? .

Het zijn voorlopig speculaties, en er zullen veel meer gegevens “’
het veld en in het laboratorium, verzameld moeten worden, vé6f
de rol van leerprocessen in de natuur met wat meer vertrouwen kv’
nen overzien, Wat ik uviteen heb willen zetten is dat daarbij twe¢ o
nu toe verwaarloosde kanten van het leren de aandacht zullen moé
krijgen: ten eerste het leerproces als aanpassing, en als product '
een evolutionele ontwikkeling; ten tweede het leerproces als mogell>
heid van een niet-genetische overdracht van eigenschappen, €ft g
oorzaak van een evolutionele ontwikkeling.
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Sociale relaties bij dieren

LAR A M vaN Hoorr

i nleiding

Deze bijdrage houdt zich, in tegenstelling tot de voorgaande hoofd-
N, niet bezig met aspecten van gedrag in het aigemeen, maar
G ten bepaald type van gedrag, te weten het sociale gedrag en de
daarqoor bepaalde sociale organisatie. Door voorgaande auteurs be-
Pandelge benaderingswijzen en principes zullen dan ook hier weer de
T®%Ue passeren, o
adat de regulatie van de dierlijke verspreiding en de ?oérdmaue
Van. dierlijke activiteiten als de aanleiding voor de evolutie van het
e e gedrag zijn besproken, wordt het begrip ‘sociaal gedrag’ af-
f:grensd ¥an andere gedragstypen, Vervolgens komen de beschn.]vmg
il .de classificatie van de sociale gedragingen aan de o‘rde. Hierop
o Ohmiddellijk aan de causale analyse van het sociale gedrag.
ing ij. WOordt speciaal aandacht besteed aan de samc?nhang tE1§sen de
® interactie optredende gedragingen en de relatieve posities van
(!ler en zijn interactiepartner in de groep (rollenstructuur). Aan-
g Wordt hoe verschillen in sociale organisatie tussen bepaalde
i e kunnen worden herleid tot verschillen in hun rolllenstructtfur.
ve’ 'de.pesprekiﬂs van de functie en biologische betekenls' van sociale
’%hlunge;en valt de nadruk op de vraag hoe men dit probleem
Sccl; Hsch kan benaderen. Tenslotte komt de ontwikkeling van het
m E_‘!f’j 8edrag en de sociale organisatie aan de orde, met name de zo
I te antwoorden maar vaak zo gemakkelijk afgedane vraag
e Onde ol die genetische determinanten en omgevingsinvloet.iet: zu
hOger;Wl- eling van bepaalde sociale kenmerk.en spelen. Speclx’as; lf
Tijke 1y lerer} Wwordt deze vraag extra gecompliceerd door de belang:
Plaats gie ge sociale traditie inneemt.
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De regulering van de ruimtelijke verdeling van soortgenoten en de
codrdinatie van hun gedragingen

De wijze waarop de leden van een diersoort over hun leefgebied ver-
deeld zijn, is zelden van volkomen toevallige aard, zeker wanncer het
gaat om hogere meerceliige dieren. Integendeel, men vindt enerzijds
vaak dat de dieren buitengewoon ongelijkmatig verdeeld zijn over het
milieu, doordat ze gevonden worden in locale opeenhopingen. Dez®
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 26
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 verspre’”
dingstypen aan, soms in complexe tijd-ruimtelijke structuren. vele
zangvogels, bijvoorbeeld vinken, trekken 's winters rond in grot
viuchten (concentratie), terwijl ze in het voortplantingsseizoen paars”
gewijs territoria bezetten (dispersie). Mariene vogels, zoals meeuwed
vestigen zich daarentegen tijdens het voortplantingsseizoen in grote?
getale in broedkolonies (concentratie); binnen de kolonie bezetter &
dieren paarsgewijze kleine broedterritoria. Bij de verdeling hierva®
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Fig. 1. Wijzen van verdeling van individuen over een ruimte. & w‘""a
verdeling, b: concentratie en c: dispersie.
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OVer de kolonie valt weer een zekere gelijkmatigheid (dispersie) te
Onderkennen,
) Onder de factoren, die voor de structuur van de ruimtelijke vel:de-
‘B8 verantwoordelijk zijn, kunnen we zowel oecologische als sctc.:ale
Ohderscheiden, Bij de eerste reageren de dieren op bepaf;lde.: milieu-
actoren; bij de tweede reageren ze specifiek op stimuli, vitgaande
¥an soortgenoten.
Ndien een locale concentratie van dieren uitsluitend onder invloed
AN milieufactoren tot stand komt, spreekt men wel van een ‘aggre-
Satie (Etkin, 1964). Wanneer bijvoorbeeld vlinders zich verzamelen
°P bepaalge voedselplanten, kan gevoegelijk worden aangenomen dat
dit he; gevolg is van aantrekkende stimuli uitgaande van die planten
° Diet van sociale factoren. Ook de opeenhopingen van vele lagere
dleren, in het bijzonder van mariene invertebraten, zijn, o.a. floor
Allee (1951), opgevat als aggregaties. Zij zouden op twee manieren
ot stang kunnen komen. Dieren waarvan de verdeling over de ruimte
P passieve Wijze tot stand komt, zullen slechts overleven op dié
Plaatseq Waar de omstandigheden heersen die hun voortbestaan ver-
. 10, Dieren met een actieve voortbeweging kunnen zich boven-
dien Tichten t.0.y, bepaalde voedsel- of substraatfactoren, Reese
(1966) heemt aan dat de opeenhopingen van vele soorten stekelhuidi-
o "echistreeks onder invioed van milieufactoren tot stand komerf:
i “ Merendeel van de mariene invertebraten begint zijn leven als vrij
z * 2eewater zwevende larve. Voor enkele soorten met een vast-
t.tende levenswiize kon worden aangetoond, dat de larven het ogen-
maetva“ Metamorfose uitstellen totdat zij een geschikt sl'xbs}tlraat s:;
Staan;n' Toch kunnen ook bij deze laag op de fyletische sc e
gey ¢ dieren sociale factoren al mede een rol spelen. In sommig
len bleek ge metamorfose namelijk gestimuleerd te worden door
i aanwmgh"id van adulte soortgenoten (Newell,' 196.4; Frings &
255 1968). Vermoedelijk spelen hier chemische stimuli een ro!.
8001.:" ¢ behoefy Been betoog dat dit selectief reageren op stimuli van
larye o 1OteN de kans op overleven kan begunstigen. De betreffende
r landt immers op een plaats, die zijn merites al heeft bewez?n.
Eevmesuhere“de concentratie van dieren kan.echter ook ongunstige
Beloktgen hebben, bijvoorbeeld omdat er roofdieren door worden aan-

"erdeeréijz.e Waarop de leden van een diersoort over hun leefgebied

Zin, za} dan ook over het algemeen zowel positieve als nega-

.
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tieve consequenties hebben voor hun overlevingskans (wij zullen lﬂ"_"’
nog nader op terugkomen). In zulke omstandigheden kan de evoluti®
van mechanismen gestimuleerd worden, die deze verdeling op eeﬂ
optimaal compromis instellen. Dit betekent dat de dieren zich spec
fiek moeten gaan oriénteren t.0.v. soortgenoten. We kunnen ons voor
stellen dat bijkomstige en aanvankelijk nog niet functionele gevoeli”
heden voor stimuli uitgaande van soortgenoten het uitgangspunt voor
dergelijke oriénteringsreacties zijn. Uiteindelijk kunnen zij leiden "."t
het ontstaan van gespecialiseerde, motivatieafhankelijke responst®
schema’s aan de ‘ontvanger’-zijde. In wisselwerking hiermee kunpef
er tevens, aan de ‘zender’-zijde, structuren en gedragspatronen tot
stand komen, waarvan de primaire functie is de beinvloeding van de
soortgenoten. Het zijn bij uitstek deze gespecialiseerde beinvioedings”
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 codrdinatie 1€8¢”
len van de activiteitspatronen van de verschillende dieren. Bij .e
hogere dieren kan zich dit viten in complexe systemen van coépefaue'
De meest oorspronkelijke context van gedragscodrdinatie was hoogst"
waarschijnlijk de voortplanting, namelijk het tegelijkertijd spuien "’,n
de geslachtsprodukten in het zeewater ter verkrijging van een Olf”'
male bevruchtingskans. Dit is althans bij vele huidige primitieve w
vertebraten nog steeds de enige vorm van gedragscodrdinatie.

De synchronisatie van dit spuien kan een niet-sociale, oecologisch®
oorzaak hebben, doordat de dieren uit een populatie alle reagere? “’P
eenzelfde omgevingsinviced, bijvoorbeeld op een geringe salini“':‘ts'
afname van het zeewater na hevige regenval; het kan ook een
oorzaak hebben, doordat bij het spuien door een bepaald dier
chemische stimulus (feromoon) vrijkomt, die de andere dieren “"z’f
tot spuien (Reese, 1966). Oorspronkelijk kan dit geheel ‘onbed"‘ld
geschied zijn, doordat het metabolisme van de dieren reageert op 10"
vallig ‘vitlekkende® stofwisselingsprodukten van soortgenoten (bijvo°"
beeld hormonen en enzymen). Hieruit kan dan een meer geﬁpec’a“'
seerd beinvloedingsmechanisme zijn voortgekomen. Op dat mof?
is er onmiskenbaar sprake van een sociaal proces.
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Sociaal ge ag, een systeem ter beinvioeding van soortgenoten

Het Onderscheid tussen sociaal en niet-sociaal gedrag is in de praktijk
Diet 2o scherp als de hiervoor gegeven definitie suggereert. Vele ge-
fll‘agsvgrmen €n structuren waarvan de primaire functie een andere
]s. dan de be?nvloeding van de soortgenoot, kunnen voor deze desal-
miettemin informatiet zijn, en derhaive sociale implicaties hebben. Zo
%l een baviaan, die ergens in het veld voedsel vindt en gaat ziften
Sten, daarmee over het algemeen de belangstelling van naburlg_e
s?ongenme“ wekken. Het gedrag kan voor de andere dieren aanlei-
N2 zijn ter Plaatse naar soortgelijk voedsel te gaan zoeken; het kan
leiden tot competetieve interactie, doordat een ander probeert .het
voedsel (o Stelen. Desondanks zouden we eten als zodanig geen sociaal
*ag willen noemen. Indien echter de bijkomende informatieover-
dracht ®en voordeel voor de signaalgever of zijn groep inhoudt, kun-
:,eu kenmerkende elementen uit het gedrag gespecialiseerd worden
°R behoeve van de informerende functie; er ontstaan communicatie-
Slgn-a en. Daarbij worden de kenmerkende elementen overdreven en
g§tlleerd, Zodat een opvallend en onmiskenbaar patroon on.tsta:ft
Satlin Perm’ 1964). Dit evolutieproces is bekend geworden a.ls ‘rituali-
v ° Zo kennen we bij verschillende sociaal levende diersoorten
wge dew(’nds"-signaleu. Deze kunnen worden afgeleid uit het opge-
o “den en Beagiteerde verzamelgedrag na een rijke vc?ndst. De blq-
deil:;he betekenis en de daarmee samenhangende selectiedrukken, lei-
tot ritualisatie, zijn gelegen in het aanlokken van groepsgenotef
® teweeg brengen van een gericht en effectiever zockgedrag bij
o Lowel de bijendans (Von Frisch, 1965) als de opgewonden ‘loei’-
& ~erten van chimpansees na een rijke voedselvondst (Reynolds &
b7 1ds, 1965) kunnen ats voorbeelden hiervan gelden, .
Proc: FeN eenvoudige beweging onder invioed van zo'n ritualiserings-
derste AR veranderen en hoe zich morfologische' kenmerken ter on-
Seiuu;:mng van de signaalbeweging kunnen ontwikkelen, wordt goed
Wolut'remCl door het welhaast klassieke voorbeeld betreffende de
nde:,e van de Poetsbeweging als onderdeel van het baltsgedrag van
"T0uwt- Ténz, 1941). Wordt een woerd geco'nfro'ntee'rd met een
Wellieh]t d, dan kan dit enerzijds zijn agressmtelt.?txmuleren en
€ ceng 00k een zekere vluchtneiging, anderzijds kan. hij .sexueel door
Wanp Wtfrden aangetrokken. In de besluiteloosheid die er bestaat
et Beide tendenties in evenwicht met elkaar zijn, komt het vaak
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Fig. 2. Stadia in de ritualisatie van het vieugelpoetsen tijdens de balts f’“

{van boven naar beneden) de wilde eend, de zomertaling en de mandﬂ'b}';'
eend. Links de rusthouding, rechss het ‘schiinpoetser’ (naar Lorenz, 1 941

tot een in deze context volkomen irrelevant gedrag: de woerd begitt
zijn veren te poetsen. Dit ‘besluiteloosheidspoetsen’ geschiedt echtef
wat viuchtiger en nonchalanter dan het normale functionele pﬂets‘?‘11
* en beperkt zich tot de vleugels. Wilde eenden houden tijdens het poet”
sen de vleugel iets geheven, waardoor de blauwe spiegel zichtba#’
wordt; de snavel wordt heftig langs de slagpennen aan de binnenka?*
van de vleugel gestreken, hetgeen een ratelend geluid veroorzaakh
De zomertaling maekt nog slechts oppervlakkige veegbewegingeg
langs de buitenkant van de vieugel in de richting van de spiegel-

de mannelijke mandarijneend is een van de vleugelveren gewor ¢
tot een opvallend oranje vaantje, dat de woerd tijdens de balts mé
de snavel aanraakt (fig. 2). Men zou nauwelijks kunnen vermoet
dat dit ‘vaantje aanwijzen’ zijn oorsprong had in het poetsgedrag i
dien er geen vergelijking mogelijk zou zijn met andere eendensoorte®
waar het stileringsproces van deze beweging minder ver is voorts®”
schreden. Vergelijkbare ritualisatieprocessen, waarbij een gedrags®
ment een ingrijpende vorm- en betekenisverandering ondergings ”I::
voor verschillende gedragingen bij uiteenlopende scorten beschrev®
(zie bijvoorbeeld Tinbergen, 1964; Eibl-Eibesfeldt, 1967).
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Gedragingen en structuren ter beinvioeding van niet-soorigenoten

Wanneer men over sociaal gedrag spreekt, bedoelt men daarmee vrij-
Wel altijg processen van interactie tussen soortgenoten. Nu sta_an
Prakiisch alle dierlijke wezens bovendien in relatie met anderssoortige
dicren. Meestal spelen ze, als consument (roofdier, parasiet), als.voed-
#el (prooi, gastheer) of in beide hoedanigheden tegelijk, een rol in een
dierlijke voedselketen. In het kader van beide hoedanigheden kunnen
Me¢chanismen 1ot ontwikkeling komen om het gedrag van de andere
soort te beinvioeden. Deze zijn in vele opzichten vergelijkbaar met de
"Mlraspecifieke beinvloedingssystemen. Toch ligt, globaal gezien, het
Accent OP een andere functie. Terwijl de communicatie tussen soort-
Senoten er Yoornamelijk op gericht is de ander duidelijk te informerfn
Omirent de eigen motivationele toestand, is het voor de meerderheid
van Predatoren en prooidieren van belang aan elkaars aandacht te
onshappen. Dit ken bij prooivangst, respectievelijk bij gevaar voor
Predatie g uiting komen in een onopvallende houding en beweging,
:i' ok in Cryptische lichaamsvorm en tekening. In een aantal gevali“en
y]m e'r echter juist opvallende signaalsystemen ont?mkkeld, ter I':-em-

Peding van predator, respectievelijk prooidier. Uitgezonderd bij de
prooidieren, die een voor de predator afschuwwekkende eigenschap

"itten (bijvoorbeeld onaangename smaak of pijnlijke stekels) en die
_un identiteit vaak met opvallende structuren adverteren, hebben .dezc
en alen bij ge meeste prooidieren een mis-leidende func?-ie. De signa-

o 2Ppelleren aan een selectieve neiging tot reageren bij de partner,
tiender. dat zij het normale, biojogisch adequate object van deze reac-

vetdheiq vertegenwoordigen (mimicry; Wickler, 1968).

R an .de kant van de predatoren leveren de zeeduivels (behorend tot
d ediculariy een mooi voorbeeld. Deze groteske vissen dragen boven
en ‘hengel', een uitsteeksel waaraan een wormvormig aan-
Vastzit, dat bij bepaalde soorten zelfs kan kronkelctn.. De
88¢n onopvallend op de bodem te wachten tot een visie op

inne afkomt. Zom visje wordt dan in een machtige teug naar

" gezogen,

'O?k Prooidieren misleiden hun predatoren met velerlei so'orten
Sedn:;cry-me Wickler, 1968). Een fraai voorbeeld van een misleidend
Somm; 8naaj is het onbeholpen lopen met afhangende vleugel dat
bOdemEﬁ Yogels vertonen, wanneer zij tijdens het broeden voor een

20d van hun nest moeten vluchten. Het signaal suggereert

Angse]
dferen li

‘el ‘aas‘
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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 beinvioedingssysté-
men, waarbij de codperatieve en codrdinerende functie van belang
wordt, Vooral wanneer symbionten bijvoorbeeld bedelgebaren vab
hun symbiosepartners overnemen, wordt de overeenkomst met socialf
interacties bijzonder treffend. Sprekende voorbeelden vinden we bij
de mieren en hun symbionten. Zo scheiden verschillende planter”
luizen suikerrijke faeces uit, die bij mieren erg in trek zijn en aaf”
leiding vormen tot symbiontische betrekkingen. De mieren brenge?
de luizen tot uitscheiding door ze met hun voelsprieten te betro®"
melen op dezelfde wijze, waarop ze de kop van een soortgenoot b"'
trommelen als ze bij deze om voer bedelen. Sommige bladluizen ziI®
voor het wegnemen van hun faeces afhankelijk geworden van 9¢
mieren en bieden zich aan in een karakteristicke houding. Het rt)ﬂ‘_ie
achterlijf wordt iets omhooggebracht en de achterpoten worden I
een geknikte houding omhooggestoken, waardoor een geslaagde Na”
bootsing van een micrenkop met voelsprieten ontstaat, Waarschijnli
leidt dit tot een effectievere opwekking en sturing van het bedel-
gedrag bij de mieren (zie Eibl-Eibesfeldt, 1967).

In de symbiose tusserr de mens en zijn huisdieren, met name de
hond, kan het ‘sociale’ aspect wel heel sterk naar voren komen, doof”
dat beiden elkaar gedeeltelijk zien en behandelen, als ware de andef
een soortgenoot (Lorenz, 1957). Sommige diersoorten worden zelfs
speciaal gedomesticeerd opdat ze geschikte vervangingsobjecten oot
de bevrediging van kameraadschappelijke of ‘moederlijke’ behoefte?
kunnen vormen. Ten behoeve van de laatste functie wordt bijvoor”
beeld het pekineesje gefokt. In zijn uiterlijk zijn kenmerken Saa‘:wn'
tueerd, die karakteristiek zijn voor de menselijke peuter; het beal™
woordt aan het ‘kindjeschema’ (Lorenz, 1943; zie ook Baere? s
p. 301). ,

Ondanks de graduele overgang, zowel in vorm als in functie, tusse®
inter- en intraspecifiek gedrag, zullen we de term ‘sociaal’ voofbehou'
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
un dispersie. Deze zijn het resultaat van de sociale gedragingen van
de afzonderlijke dieren.
_OVer het sociale gedrag zijn gedurende de laatste decennia bij zeer
Ulteenlopende diersoorten ethologische onderzoekingen verricht. Aan-
vanketijk betrof dit in hoofdzaak lagere dieren, vissen en \:oge:ls.
%oral gedurende de laatste jaren is er een relatieve toename in het
2antal studies agn zoogdieren, in het bijzonder aan primaten.
Uit deze onderzoekingen blijkt dat het sociale gedrag, zoals trou-
wens afle Bedrag, kan worden ontleed in een aantal steeds terug-
frende mip of meer vaste patronen van beweging en houding. Deze
clementajre patronen kunnen we de gedragsclementen noemen. De
“eTSte taak bij een onderzock van het sociale gedrag zal dan ook de
8edetailleerde morfologische beschrijving van deze gedragselementen

Zijn,
Nu treden de verschillende gedragselementen uiteraard niet in een
Omen willekeurige volgorde op. Er valt integendeel een zekere
tenhang tussen de elementen te ontdekken; ze komen in bepaalde
of meer stereotiepe volgordes en groeperingen in de tijd voor.
o ligt voor de hand dat deze temporele organisatie adaptief is,
E dat 2 i afgestemd op het vervullen van bepaalde functies.
©2¢ temporele samenhang vormt derhalve een goed uitgangspunt
!n?; :en empirische classificatie van de gedragselementen. Analyseert
stmctue?.e samenhang, dan blijkt zich een hi€rarchische organisatie-
Strycy UF te manifesteren. Tinbergen (1942) heeft de'ze organisatie-
In g “UI beschreven voor het gedrag van de driedoornige stekelbaars.
Begefu ur 3 ) Staan rechts een aantal van de gedragselementen weer-
Verto:n' Die elementen, welke onderling een sterkere samer_lha.u'g
Ceert :n dan met de overige, zijn gegroepeerd. De samenhang_.xmph—
betreft;t de betreffende gedragselementen relatif:f verwant zijn \.vat
Sterng U0 veroorzaking. Hun neurale en endocriene programmering
‘ot 0p zekere hoogte overeen; dit leidt er onder meer toe dat
Wordy hmngelijke gevoeligheid bezitten voor externe invloaflen. Zo
door n‘;:ptreden van de elementen van de eerste groepering, die
annet-n <rgen ‘vechten’ werd genoemd, waarschijnlijk wanneer een
€ in Vvoortplantingskleuren zich waagt in het nestelgebied van
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GROEPERING GROEPER INGEN GEDRAGSELEMENTEN
YAN DE Ze ORDE YAH DE le CROE

Jagen
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dreigen
enz.
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zandhappen

materiaal toetsen
nesthouw boren
plakken
enz.
woortplantingstnstinct

zigzaggen
wijfie leiden
nestingang tonen
sidderen
bevruchten
enz,

paren

wadieren
eieren indragen
enz.

broedzory

Fig. 3. De hiérarchische organisatie van het vooriplantingsgedrag van de
manneliike driedoornige stekelbaars. Naar Tinbergen (1942).

een ander mannetje in voortplantingsstemming. In de zojuist gegeve?
beschrijving zijn de gemeenschappelijke causale factoren, zowel inwel”
dige als uitwendige, van deze groepering van gedragingen vervat; welk
van de elementen uit deze groepering op een gegeven moment OF"
treedt, hangt af van meer specificke factoren binnen deze context. of
de territoriumeigenaar bijt, jaagt of dreigt hangt o.a. af van de plaat$
waar de dieren zich binnen het territorium bevinden en de reactics
van de indringer. Ook de gevonden groeperingen (laten we ze groe
peringen ‘van de eerste orde’ noemen) kunnen op hun beurt wee!
samengevoegd worden in overkoepelende groepen van hogere 01“_'_""
De elementen en dus ook de groeperingen van de eerste orde, die ZiJ?
weergegeven in figuur 3, treden alle in het voorjaar op; het optrede®
is afhankelijk van een bepaalde endocriene toestand, teweeggebra
o.i.v. het lengen der dagen. Deze toestand is dus hun gemeenschap'
pelijke causale factor. Ock de nu gevonden groepering ‘van tw
orde’ kan functioneel geinterpreteerd worden, namelijk als het SYSW"”
van het voortplantingsgedrag.

Onderzoekingen aan het gedrag van verschillende soorten wijZe
erop dat deze hi€rarchische organisatiestructuur een algemeen "‘_’_r'
schijnse! is, ook bij hogere dieren. Als voorbeeld wil ik nemen mif?
analyse van de organisatiestructuur van het sociale gedrag van
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;Ir‘i’n“g’t‘msee, Pan troglodytes (Van Hooff, 1971). Evenals de andere
iy en leven deze dlefen. in min of meer permanegte groepen,
0¢ia] :ll'l. de led?n elkaar individueel kennen en door middel van hun
nal Interacties een complex patroon van betrekkingen vormen.
die r:'sel "’aﬂ_ dti temporele 'samenhangen van 53 gedragselementen,
sel Vai? matig t_ljdens de sociale interacties optraden, leverde een stel-
interactifkoepenngen- op. Aan de hand o.a. van de elementen die de
Streefde 'eten_s ’afsh.uten, m.a.w. de elementen die de moge%ijk ‘nage-
noemd ;Ituatle weergeven, konden de groeperingen functioneel be-
noem orden. Er‘ werde_n een aantal hoofdgroeperingen gevonden,
het “atfini :lS: het agressne'f‘ en_dominantiegedrag’, het ‘spelgec!ra.g’,
Bedrag E‘:‘-f of aanhanke'lukhe:d.sgedrag’ en het ‘wiik en submissie-
Erong ‘-:an ;1 Vllfde.groep is functioneel minder duidelijk en werd op
¥oorlopig ¢ et gea:glte!erde karakter van de ertoe behorende elementen
lijke f offdopwmdl?s genoemd. Ook de elementen binnen een derge-
hoofdgroe Eroepering hangen weer niet alle even sterk samen; per
Worden, op:;"ng k}mnen 'meestal weer een aantal ondergroeper}ngen
Caugale st:l erscheiden die representatief zijn voor meer specifieke
oeperi sels. Deze _m;c!erverdeling blijkt het meest duidelijk bij de

In deufgi Van ht?t affinitieve gedrag (zie fig. 4).
efgmeperiguur vindt men tevens weergegeven, dat verschillende on-
fgen deel uvitmaken van meer hoofdgroeperingen. Dit

Vindt z-- \ .
U0 Verklaring in de gedragselementen die zij omvatten. Terwijl

HOOFDGROEP ER INGEN ONDERGROEPERINGEN
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2anhanke] § khei
(affinmg'ff) ¢
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Submissie gp wijken
Ei
2. f Fi3
- Het piy .
ele’"enm; hl;’“’ chisch stelsel van groeperingen van 53 sociale gedrags-

Vi N
ar de chimpansee. Naar Van Hooff (1971).
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sommige elementen specifiek zijn voor een bepaalde groepering, Zijp
er andere die van twee of meer groeperingen deel uitmaken. Dit be-
tekent dat het optreden van een dergelijk element beinvloed 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 functic) optreedt. Een voorbeeld vormt het
gedragselement ‘hijten’, dat bij vele diersoorten zowel als onderdec}
van het voedingsgedrag, alsook als onderdeel van het vechtgedrag kan
opireden. 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 d_“"
tegelijkertijd verschillende gedragssystemen activeren. Zo zal een kUlf'
rijpe vrouwelijke stekelbaars, die het territorium van een mannetjé
binnendringt, deze zowel kunnen stimuleren in haar hoedanigheid va?
territoriumschender als van potentiéle geslachtspartner. De in beide
hoedanigheden bij de man geactiveerde gedragssystemen, te wete?
‘verjagen’ en ‘brengen tot afzetten van eieren in het nest’ stuite?
elkaar ten enenmale uit. Het gedrag dat een mannelijke stekelbaar®
als regel vertoont bij verschijning van een rijp wijfje, de z.g. ‘2igzaf’
dans’, blijkt danook te kunnen worden opgevat als een soort comPl,'o'
mis. De dans bestaat uit een snelle opeenvolging van twee bewegi™
gen; de ene is gericht naar het wijfije en kan wel eens overgaan
‘aanval’, de andere is van haar weggericht en kan wel eens overgaad
in ‘naar het nest leiden’, Dit wijst erop, dat de zigzagdans is onlsta_a_’n
als een afwisseling van agressieve en sexuele componenten. Zij 20°
vervlochten tot een nieuw gedragspatroon met een eigen rol als balts”
gedrag (Tinbergen, 1964). .

Bewegingen en houdingen die optreden bij een simultane activatié
van meer dan één, (deels) onverenigbare gedragssystemen blijken by
zecr vele diersoorten het uitgangsmateriaal te vormen, waaruit 8
ritualiseerde vitdrukkingsbewegingen ontstaan, aangezien ze als -
catoren van de stemmingsbalans tot efficiéntere interactie van *
individuen kunnen leiden (zie verder Tinbergen, 1964; Hinde, 197%
Baerends, 1971).
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Heq Systeem van sociale rolien

In het bovenstaande is al herhaaldelijk verwezen naar de caus."me en
de functie van het gedrag. Het onderzoek daarvan volgt logischer-
“ize OP de beschrijving van het gedrag en zijn organisatiestructuur.
Causale analyse van het gedrag omvat o.a. het onderzoek naar
* factoren die ge vorming en de aanpassing van het gedr:agsmecha-
Disme jp de loop van zowel de fylogenie als de ontogefne hebben
bewerk‘“‘temgd. Met het begrip causatie doelen we echter. in de aller-
et‘;:rste Plaats op de interactie van inwendige en uitwendige factoren
'€ bij een 8egeven organisme tot het optreden van een bepaald ge-
drag fejqy, |
Binnen pey gehele complex van determinanten van het sociale ge-
128 2ijn ge relatieve posities van de betrokkenen van een.voc_ar de
*1d liggeng belang. Bij de benoeming van de groeperingen in figuur
> Sijvoorbeeld van ‘mannelijk sexueel gedrag’, is al aangegeven dat
ommige van de grocperingen karakteristiek zijn voor bepaalde rela-
=S in het Sociale verkeer. Dit kan men empirisch vaststellen door
elke keer dat een gedragselement optreedt, te bepalen wie het fxitvoert
Ny Welk(e) dier(en) het gericht is. Analyseert men de hieruit resul-
o e ver deling van de gedragselementen over de verschillende .rela—
- binnen €en groep, dan blijkt dat de gedragsgroeperingen min of
o karakteristiek zijn voor wat je zou kunnen noemen bepaalde
:l;)‘llen' in het sociale verkeer. Zo zal bijvoorbeeld een volwassen
ri !mpanseemjﬁe t.0.v. een jong dier gedrag uit verschillende groepe-
50 van fig. 4 kunnen vertonen. Het kan bijvoorbeeld dominantie-
Rdrag Vertonen, spelgedrag, of zelfs sexueel presenteren, rqaar ken-
Tkend voor deze relatie en dan in het bijzonder voor die tussen
doo floeder en hagr eigen jong is een groepering, gekaraktenfeerd
e.t ‘Steunen en dragen van de ander’. Dit betekent c.werfgens
Siet dat et ‘dragen’ of ‘moederiijk steungedrag’ uitstuitend
i ;esmt in de aduly wijfje-(eigen)jong relatie. Ook jongen kunnen
rag tot leeftijdsgenoten richten. Ja, soms kunnen zelfs volwas-
menmannen het tot jongen richten; ik heb echter nim{ner lwaargeng;
Omgekat Volwassen mannen het tot volwassen vrouwtjes richtten,

W eerd,
lin * betrefy deze roilenstructuur kunnen er tussen de soorten onder-
‘ aa,nmerkeﬁjke verschillen bestaan. We zullen het genoemde

dea
Sen” 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 Batbarijse aap (Macact
sylvana) gebeurt dit echter uitzonderlijk frequent. Bovendien lijkt het
gedrag er hier een nieuwe functie bijgckregen 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 ‘ontwapé-
nend tandengeklapper (Van Hooff, 1967) aan dominante mannef
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 ‘aa.ntrekkelijkheid’
van het jong gebruik wordt gemaakt om de stemming van socialé
partners in positieve richting om te buigen (Crook, 1970, 1971). Een
ander voorbeeld betreft het vrouwelijk presenteergedrag (het toekere?
van de genitale regio), dat bij een aantal soorten hogere primaten niet
alleen door volwassen wijfjes in oestrus t.0.v. mannen wordt witge”
voerd, maar dat ook door ondergeschikte dieren (mannen zowel als
vrouwen) tot dominante dieren (zelfs tot voiwassen vrouwen) k8
worden gericht. In deze relaties functioneert het gedrag niet als 5":"
sexueel invitatiesignaal, maar als een teken van onderdanighe®

(Wickler, 1968).

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

De individuele gedragstendenties, zoals die tot uiting komen int het
systeem van sociale rollen, liggen ten grondslag aan de sociale struC:
tuur van een soort. Zo is het overnemen van de ‘moederlijke ste:unjfo
door mannelijke dieren een belangrijke determinant voor de soc““
organisatie van de mantelbaviaan (Papio hamadryas). Deze wi .
nogal sterk af van de sociale organisatie van de verwante ‘gew""e
bavianen (Papio cynocephalus).

Bij de overgrote meerderheid van de hogere primaten bestaat gee?
vaste paarband. De wijfjes kunnen vrijelijk in de groep verkere®
Komen ze in oestrus, dan kan het zijn dat de mannelijke dieren
min of meer ongehinderd sexueel contact met ze kunnen hebbe?
zoals bij de chimpansee (Van Lawick-Goodall, 1968); het kan o0
zijn dat een der sterkste volwassen mannen een dergelijk wijfje
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. isatie binnen een troep
Fig, 5, Schematische weergave van de sociale org"mf,iﬂefg:xn de ‘kern’
EWone bavianen. Enkele volwassen dominante man aan de leidende man-
van de 8roep. Met de wijfjes die in oestrus gerﬂkf". & me? pasgeboren jon-
"en een kortdurende ‘consort-relatie aan. De wufiiherming in de ‘kern’.
8en staan in hoog aanzien en genieten de b?ste_ ebewegeﬂ zich afhanke-
Ufies, die nieq in oestrus zijn of die dr achiig o Klewters en halfwas-
Gk van py rang, meer of minder dicht bij de “kern'. ] {linksboven). De
di;ren 2oeken ell.caars gezelschap vaak in stoeigroepies
Schif

anglage vol-
an de troep wordt gevormd door de adolescente en ranglag
ASsen mannen,

Qp e g
6‘595@9 ol @9 %

“

g
&, P
& 'Q'QQ
. . fenets B een troep
Fig, 8, Schematische weergave van de sociale organisatie I;i;:ﬂf:e rmanente
:‘anamdb‘”fﬂnen. Dominante volwassen mannen hoeden
ar

] met pas-
em, estagnde iy wijfies (al dan niet in oestrus, drachtfg ?’; leen ‘f: -
$ebore, fongen) en hyn nakomelingen. Opgroeiende manneljes b eleidelijk
vq"kdw“ de harem waarbinnen ze zijn geboren ('Vdgmfm”e”ﬂ );nfnerlngP
e deze pang losser. Ze sluiten zich dan aan bl.’ een JI;‘e te adop-
g’”’i"" &) of beginnen een eigen harem, door een jong wijfi
ren (mi, en-boven),
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durende enkele dagen ‘in bezit’ neemt; er vormt zich dan een kort
stondige ‘consort’-relatie, zoals het geval is bij de gewone bavianer
(fig. 5).

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

De harembezitters hoeden hun wijfjes continu en verhinderen elk
contact met dieren buiten de harem. Dwaalt een wijfje verder da?
een aantal meters af, dan straft de man haar met een geritu.'atlis;eel“’-‘e
nekbeet. Ze reageert daarop door zich weer zeer nauw aan te sluite?
bij haar man.

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

Dit ‘hoedgedrag’, voortgekomen uit de overgenomen ‘moederﬁlkf‘
rol’, is een van de causale factoren die de afwijkende sociale orgs™"
satie van de mantelbavianen verklaren. Ook andere gedragstendenu
dragen daartoe bij. Hiervan wil ik nog noemen het z.g. ‘echtbr® .
taboe’. Bij manteibavianen-mannen blijkt de neiging om zich te m“n "
gen in een gevestigde paarrelatie in sterke mate onderdrukt t€ g
De werkzaamheid van dit taboe blijkt nauwelijks beinvloed te word
door de rangverhoudingen tussen de mannen. Kummer (1971) xol:
dit aantonen via experimenten, waarbij van twee mannen er één %
een wijfje werd geconfronteerd en dit voor zich kon opeisen, t““;i}»
de ander dit op een afstand kon gadeslaan. Werd de ander daarnd 4t
het paar gelaten, dan meed hij zoveel mogelijk het contact met
paar. ‘Zorgvuldig’ wegkijkend en filosofisch naar verre einders U

t
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F; '
W'f-dz Door aan een wilde troep mantelbavianen voer le versirekken,
i

Opper 1t CONCentratie van dieren teweeggebracht en wedijver om het voer
3?1"!58"”“' In deze omstandigheid raakten de mannen onzeker over de inte-
eit v

Oingge 00 hun harem. Terwijl zif elkaar bedreigen en door ‘bestijgen
se

agn Man) hun eigendomsrecht demonstreren, schuilen de wijfies in de
valsschaduw van hun man, Naar Kummer (1971).

E:f B de indruk zich niet van het andere paar bewust te zijn. Werd
d Procedure herhaald met een nieuw wijfje, waarbij de rollen van

reelmannen Waren ompgewisseld, dan ontwikkelde zich hetzelfde tafe-

We[g}aI e soortgelijke sociale organisatie langs geheel verschillende
g

lag km‘ealiscerd kan worden, dus een ander mecham"sme als grl;:;c;-
Deze 1 hebben, toont ons de gelada-baviaan (Theropithecus gelada).
Brote b°d°mbeW0nende aap is, in tegenstelling tot wat de naam
la:ti:een’ 8een recente verwant van het genus Papio, maa.r :.en d:‘

vele cove"ege““"mi‘digers van een ]ang—geisole'erde evolutielijn m
deze "Wergente kenmerken met de bavianen. Binnen de groepen var:
defscheid unpe" eveneens permanente éénmansharems worden o:n

ijvermch:.m - Hier zijn de wijfjes echter geen slaafse volgers van e
e 18 hoedende man, In de paarformatie speelt het wijfje mede
bag aiheve T0l. Het eerste wijtje verdedigt de integriteit van defcel

emy o weeft de avances van andere wijfjes af. Pas na enige tij
® t0¢ 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, ete. (Crook, 19705
Kummer, 1971).

De functie van sociale gedragingen

Wanneer men het ‘mechanisme’ van het sociale gedrag of van de
sociale organisatie van een diersoort onderzocht heeft, blijit 108
steeds de vraag open waartoe deze diersoort die sociale verschijnsele?
bezit. Daarmee raken we tot ezn volgende vraagstelling die op ge
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 functic of de adaptieve betekenis van dat Ve
schijnsel.

Zoals een gedrag zelf het gevolg is van een samenloop van fac
toren, evenzo zal dat gedrag op zijn beurt weer gevolgen hebben Vo‘fr
de omstandigheden, waarin de individuen van een soort leven. Zi®
er onder deze gevolgen, die van betekenis zijn voor de overleving®”
kans of reproduktiekans van de actor, dan zal het mechanisme wadl’
op het betreffende gedrag berust onderhevig zijn aan patuurlijke
selectie. Is er namelijk wat betreft dit gedragskenmerk geneti
variatie binnen de soort, dan zal een eventuele variant, welke g%
stiger gevolgen heeft voor de overlevings- en voortplantmgskans
zijo bezitter (d.w.z. welke de beste aanpassing aan de heersende 0%
standigheden levert), geleidelijk de overhand krijgen. De situati¢
we op het ogenblik aantreffen is een momentopname uit dit seli‘-ctl
proces, dat ‘ongewild’ tot aanpassing leidt, maar zich — achteraf
zien — voordoet als een doelgericht ontwikkelingsproces (vergeh}k
bijdrage van Van den Assem in dit boek).

Het gaat er nu bij de onderhavige vraagstelling om, vast te SWH@
welke de adaptieve gevolgen zijn van bepaalde vormen van
gedrag en van de daaruit voortvloeiende sociale organisatie, m.d
welke gevolgen de overlevings- en voortplantingskans begunstige?
op het teweegbrengen waarvan de evolutie van het gedmg:v,pm‘?‘Bs
toegepspitst. o

Men kan deze vraag beantwoorden op verschillende niveaus-
de eerste plaats kan men zich afvragen wat de functie van eéf #
geven gedragselement is. In vele gevallen ligt deze functie voof
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hang, Het is zonder meer duidelijk dat bijvoorbeeld mannelijkupaar-
Bedrag ‘bedoeit’ een bevruchting tot stand te brengen en dat bijvoor-
beelq Vluchten ‘bedoelt’ een dier te onttrekken aan onaangename of
2elfg schadelijke bejegening door andere dieren. Maar zelfs hier Emg
Miet over het hootd gezien worden dat aanvankelijk onbelangn}kej
Secundaire Bevolgen mede een rol van betekenis kunnerg gaan spelen;
“ie het reegs aangehaalde voorbeeld van het vrouwelijk presenteef-
codrag, dat bij sommige apen mede als onderdanigheidssymbool is
8aan functioneren.
8 in Sommige gevallen de functie a priori duidelijk, in andere ge-
allen, jp het bijzonder wanneer het om bewegingen en struc.turen
g'a 3t waarvoor ¢en communicatiefunctie verondersteld wordt, is ge-
b onderzoek nodig. Bij lagere dieren waar het interactiegedrag een
etmkkelijk eenvoudig stimulus-response karakter heeft en waar de
“Bctie yaak bepaald wordt door een vrij eenvoudige combinatie van
‘mgnaalsﬁmuﬁ» kan met behulp van modelproeven worden ac!:ter-l.)aald
Oeverre bepaalde bewegingen en structuren van betekem.s zijn en
e O effecten zijn die zij sorteren (zie bijvoorbeeld Tinbergen,
949, 1968). Bij hogere dieren, zoals apen, zijn zulke proeven veel

:""eilijker. In de natuurlijke situatie blijken de dieren te reageren op
Mplexe en subtiel gestructureerde patronen. Schematische weer-
Bavey d

4arvan, die bovendien in onnatuurlijke context worden aan-
feb‘)den’ leiden zelden tot herkenbaar en interpretectbaar gedrag
:;illlen, 1972). In deze gevallen kan wellicht de meting van het effe;t
e auton‘{me fysiologische processen als de hartslag, de bloeddruk,
be 8alvanische huidreflex, e.d. aanwijzingen geven. Wordt voor ee:
~eging o Communicatiefunctie verondersteld, dan kan men 00
Welr e inger acties, waarin die beweging voorkonllt, qnderzo.eketf
ewee.veranderingen in gedrag bij de partner op die u:tdrukhngs‘
lGop Sing volgen, en €ventueel ook, hoe dit wederogx lfet gedragsver-
kingenan de actor beinvicedt. Systematische kv.va_nntatleve c»nlclilerzo:l
er "001-]: ®2¢ aard zijn nog betrekkelijk welmlg gedaan, a o«::r !
begy celden zijn voor zulke uiteenlopende diersoorten als' een
Van Hullham €t al,, 1968), mezen (Stokes, 1962) en de chlmpanze:
Voorg| 0ott, 1972), Cullen (1972) wijst er overigen.s terec?t op da
ting " hogere dieren, waar de veronderstelde ultdrukkm.gibe‘;e-
Schrij, "Baans Jigy ingebed tussen allerlei andere, vaak mcoml:jl:al ;-
Verang © PeWegingen en bovendien kan samenhangen met bepaalde
ftingen in ge algehele context, wel aannemelijk valt te maken
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maar moeilijk definitief valt te bewijzen dat de geconstateerde £%
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 iiberhaupt ver*
vuld wordt en dat dit dan geschiedt juist op de gerealiseerde WijZé-
Evolutie is, zoals elders in dit boek al is betoogd, selectie uit v¢I"
schillende bestaansvormen die zich voordoen. Dit impliceert dat de
vraag over de adaptieve betekenis pas interessant wordt, als alte”
natieve mogelijkheden reéel lijken, in het bijzonder als ze bij verwant?
soorten zelfs gerealiseerd zijn. Zo is de vraag: ‘wat is de adap‘ief’a
betekenis van eetgedrag? grenzeloos triviaal, aangezien het voor die
ren blikbaar de enige mogelijkheid is om aan voedingsstoffen‘“’
komen. De vraag: ‘wat is de reden dat kokmeeuwen in kolonie®
broeden? is daarentegen zinnig; er zijn immers vele soorten di¢ b
anders doen.

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

De volgende opsomming geeft een, uiteraard sterk vereenvoudlﬁ‘z'
overzicht van de vormen van samenjevingsverbanden, Het is opSestel
aan de hand van bijdragen in boeken geredigeerd door Grassé (1957
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
dividuele herkenning afwezig of nauwelijks van betekenis) te verd
in (a) open anonieme groepen (geen groepsidentiteit), bijvoor
een school haringen, vliucht vinken in de winter of een migrer™
kudde wildebeesten, en (b) gesloten anonieme groepen (groepsidww
teit, zoals door een gemeenschappelijke geur), bijvoorbeeid een ratté?
kolonie of bijenvolk (waarbij bovendien een taakdifferentiatie M
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in z.g, kasten), N
geindividualiseerde groepen (gebaseerd op individuele herl;cen-
8, gelede structuren van diverse aard, gekenmerkt door roldiffe-
Tentiatie ep Tangorde; bij vitstek bij hogere dieren.

nin

De meer geavanceerde samenlevingsvormen, die ook meer ontw:k:
kelde Waarnemings- en geheugenfuncties veronderstellen, omt.iat zij
®fusten op de onderscheiding van groepsgenoten en de kennis om-
trent hup patroon van onderlinge betrekkingen, treffen we vanzelf-
SPrekend agn bij dienovereenkomstig ‘hogere® dieren; de m.eer _com-
Plexe vormen van sociale organisatie uit de laatste categorie vinden
"e bij uitstek bij de zoogdieren. Afgezien hiervan echter is er geen
lidelijke relatie tussen plaats op de fylogenetische schaal en san.len-
,evings"’ol'nl. Zo vormt een hogere primaat als de fnm}t?lbawa.an
;. Dachts Plaatselijke aggregaties van vele honderden individuen in-
®0 slaapriffen schaars zijn in hun biotoop (Kummer, 1971).
als a] Opgemerkt varieert de sociale organisatie van vele soort.cn
Sterk tijdens en buiten het voortplantingsseizoen. Speciale aanpassin-
81 ten behoeve van de voortplanting zijn bijvoorbeeld het broedpaar
In leet-territorium {zangvogels) of in nest-territorium binnen een ko-
e @eevogels), en de balts-arena van o.a. de korhoen (Lyrurus
") of een antiloop als de Uganda kob (Adenota kob).

Voornaamste oecologische variabelen zijn:

: d van het voedsel De techniek voor localisatie en/of verwervmf
i:::e_" Yan eenvoudig (rondscharrelen op zoek naar zaden e.d.} to
Spre‘::l_ikeld (agen, vigsen, insektenvang?n), ' -
Mg van het yoedsel varieert van dispers (vaak cryptische vo
3eving) vig toevalsverdeling tot geconcentreerd: (tijdelijk) op vaste of

n;:elende plaats optredende overvioed (vruchtboom, school sardi-

b R rustgelegenheid (spreiding, toegankelijkheid, localiseer-
barheig ed),

vij i Parasitisme (aard en verscheidenheid van uan.mrlijke

c;::tden’ die een soor heeft; intensiteit van de bedreiging; is deze
ant of tijdelijk, regelmatig of onregelmatig).

Verges::

":;gﬂukt Men voor een groep diersoorten, zoals Crook.(1965) d:?t

© Vogels heet 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 aver het algemeen broeden op gemakkelijk locali-
seerbare maar veor 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 Jucht-
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 selectiedrV
voor de hand. Zo zal een vruchteneter, die leeft in een gebied wad®
op zeer gespreide plaatsen gedurende Korte tijd struiken rijke vIv
dragen, het meest gebaat zijn met een organisatie, waarbij de diered
verenigd zijn in nomadische groepen. Ze kunnen dan de kortdurend®
overvloed op die plaats het best exploiteren, Op grond van bepasld?
relaties tussen milieu en sociale organisatie kan men derhalve hyp®
theses vormen over de heersende selectiedrukken. Een krachtigef
argument voor de werkzaamheid van een selectiedruk heeft me?
wanneer men ook empirisch kan aantonen dat een bepaalde facto?
leidt tot een verschil in overlevingskans bij dieren die in verschiller ¢
mate een bepaald gedragskenmerk bezitten.

Dergelijk onderzoek is zeldzaam, zeker waar het de verklaring ver
de adaptiviteit van sociale organisatievormen betreft. Als voofbeeld
wil ik het onderzoek van de school van Tinbergen noemen, betreffe?”
de de adaptiviteit van het broedgedrag van meeuwen. Zoals 862
vestigen de afzonderlijke broedparen zich op betrekkelijk dicht lg
kolonieverband bijeengelegen nestterritoria. Deze kolonies zijp
tengewoon opvallend, niet alleen door het vaak luidruchtige &
van de meeuwen, maar ook omdat de vogels vaak grotendeels
zijn. Dit is een kenmerk dat als een aanpassing ten behoeve VaP
prooivangst kan worden begrepen, maar in verband met de proedzo"
lijkt het eerder een nadeel (Tinbergen, 1967). )

Kruuk (1964) onderzocht esn kolonie kokmeeuwen (Larus ridibw
dus) in een Engels duingebied. Deze kolonie leed aan predati¢ &
zowel bodem- als luchtvijanden. Sommige rovers, zoals vossen €%
cidentele grotere roofvogels, hadden het zowel op volwassen meelf
als op eieren en kuikens begrepen. Andere, zoals kraaien, et
meeuwen en egels, was het alleen om eieren en kuikens te doé?

wit
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bleek dat broedsels die geproduceerd werden in territoria in het cen-
trum van ge kolonie en wel gedurende het hoogtepunt van het broed-
Seizoen de grootste kans maakten op een succesvolle toekomst.
Broedsets aan de rand van de kolonie en broedsels uit het voor- en
faseizoen hadden een aanzienlijk geringere kans. We treffen hier dus
°¢n selectieproces aan, dat al die genetische eigenschappen zal ver-
Sterken, die er toe bijdragen dat de kokmeeuwen enerzijds streven
U3ar een plaats in het centrum van de kolonie en dat ze ande-rzuc‘is
gelijktijdig tot de produktie van legsels komen. Dit is de selectie die
Teu gaande ziet en men kan zich nu afvragen hoe deze selectie tot
Stang komt, m.aw. wat de selecterende factoren zijn. Zoals gezegd
(Croorzazkte de predatie een aanzienlijke mortaliteit. Het bleek nu
dat de Meeuwen een aantal beschermingsgedragingen tegenover pre.-
datoren hebben, die inderdaad cen zeker succes hebben, zij het dat dit
Vgor de verschillende predatoren verschillend is. Zo worden bodem-
Vianden door scheerviuchten afgeleid en geintimideerd. Kruuk con-
Mateerde dat de effectiviteit van de afweer groter is naarmate er
‘rlheer Meeuwen bij betrokken zijn. Dit laatste is vooral in het centrum
o de kolonie het geval, waar ecn predator rondom zich meeuwen
af'a.rmeert; aan de periferie geschiedt dit slechts aan één kant. Boven-
diep blijks de neiging om tot nestverdediging te komen bij de afz?n-
derlijke Paren het grootst te zijn in het midden van hun broedtx?d.
2oneer de Mmeeste dieren dit hoogtepunt bereiken — dus in het m.1.d-
N Van hey broedseizoen — zal de gezamenlijke inzet maximaal zijn.
Ortom, we hebben hier de predatie en de gezamenlijke afwe:.er als
Ciiltoren 8elsoleerd, die zowel de tendentie tot het broed‘en in het
UM van de kolonie als wel in het midden van het scizoen ver-
Sterkenl
ee:v ; kunnen ons ny afvragen: moet dat uiteindelijk niet leiden lll?;.
et u't]e Mutje op elkaar broeden van de mEEI.)WCI.I? Momexl:tele .1e
"001‘1[: ‘oder geva) Z0, dat een te sterke cong.regane blnner.l' de_ ol ovl:n
indrinomen wordt door de neiging van de dieren hun.terrltormm van
it indg °IS te vrijwaren door ruimtescheppend agr.essnaf gedrag. Dat
et derdaad de functie van het agressief gedrag is, bleek toen #
reagi: '38 van indringers in territoria waarvan de eigenaars norm: !
eigenarden’ Vergeleek met dat van indringers in territoria wa.arb\;anen
]967) arI; me:‘ behulp van een farmacon wafen versuf.t (Tinberg u:
wen “2¢ intolerantic heeft ongetwijfeld zin, aangezien d.e mee
§een enkele consideratie blijken te kennen met de eieren en

245



kuikens van andere broedparen; er bestaat intraspecifieke predatie.
Ook om andere reden blijkt de spatigring 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 hei resultaat vad
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 zilvermeeu¥
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 predatorl’:ﬁ
kunnen afweren. Evenmin als de kokmeeuw is de zilvermeeuw afker/g
van de eieren en kuikens van de buren. Men zou zich derhalve ku?”
nen voorstellen, dat een lagere nesteldichtheid voor de zilvermeeu¥
adaptief is. Of het verschil in nesteldichtheid hiermee juist verkla
is, valt bij gebrek aan voldoende vergelijkende gegevens echter nod
niet te zeggen.

De genoemde kokmeeuwenstudie is een mooi voorbeeld van gel'icm
causaal-analytisch onderzoek betreffende de aangepastheid van ec?
bepaald sociaal gedragskenmerk bij een soort.

Ook de studie van nauwverwante soorten, die sterk uin:eulopef“ie
milieus bewonen, kan ons inzicht geven met betrekking tot de gar
gepastheid van gedrag. Zo schrijft Kortmulder op p. 143 dat ech
aantal afwijkingen in gedrag, die de drieteenmeeuw vertoont in V¢*
gelijking met andere meeuwen, begrepen kunnen worden als zinvol®
wijzingen ten behoeve van het broeden op enge kliffen.

De laatste jaren is er cen toenemende belangstelling voor het 8
drag van primaten, mede ook omdat men door vergelijkend onder
zoek aan deze diergroep een beter inzicht hoopt te krijgen if het
menselijk gedrag. Een van de vragen die ook hier weer voorop
is die naar de adaptieve betekenis van de sociale organisatic bl
verschillende soorten.

Onze kennis hieromtrent is nog zeer gebrekkig, maar toch kOl"“ in
bepaalde gevalien al enige tekening in het beeld. Illustratief ¥ e
studie van Kummer (1971) over de adapticve betekenis van de soch
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OTganisatie van de mantelbaviaan (Papio hamadryas).
Zoals reeds werd beschreven, wijkt de mantelbaviaan nogal af van
© &wone bavianen, doordat hij leeft in groepen, die zijn samen-
Besteld uit permanente subgroepen in de vorm van éénmanshare.ms.
Niet alleen in sociale organisatie, maar ook wat betreft het biotoop
aarin ze voorkomen, is er een groot verschil tussen beide soorte’n.
Eewone bavianen leven in gebieden met een relatief rijke vegetatle:
Zoals lichte oerwouden en boomsavannes. Binnen de ‘home range
wh een groep zijn doorgaans voldoende waterpoelen en slaapbomen.
oedsel komt plaatselijk voldoende geconcentreerd voor om fqurage-
Ten door de groep als eenheid mogelijk te maken, zonder dat dit dqor
ond.er“nge concurrentie ten nadele gaat van de zwakkere vr9uwtjes
0 jonge dieren. Als groep zijn de dieren opgewassen tegen de in deze
BEb.ieden intensieve predatie, waaraan perifeer vertoevende en vooral
Solitajre dieren nogal eens ten offer vallen. De krachtige, van fc':rse
hm.akla“den Voorziene volwassen mannetjes zijn, dank zij hun codpe-
Tatief Optreden, geduchte tegenstanders van eventuele predator?n. De
*t centrum van de groep vertoevende adulte vrouwtjes met jongen
Eroﬁteren hier het meest van. In dichte begroeiing waar het gevaar
slo'-::e.f Tedatie toeneemt zien we hoe de dieren zich nauwer aaneen-
in De Mantelbaviaan heeft zich daarentegen aange?ast aan het lc?;en
waarme *N droge woestijnsavannes. De belrekkelluk kleine strult :n
re]:rtivan de dieren zich voeden staan sterk vers'preld. Tezamen n:l:e m:
rap €Ve schaarste van waterpoelen verklaart dit de veel grotere c:l ne
reng: ¥20 de groepen. Door het ontbreken van bf)men. slapen fie nat
klitg, P Yoor predatoren moeilijk toegankelijke steile kl.:ff.ef:. Dit soor
" hebben vaak wel een grote ‘huisvestingscapaciteit’, maar ko-
scleazi(:"ms slechts zeer sporadisch voor. Vaak vc?rmen dan o;:k :t'er:
en in?e. &roepen mantelbavianen slaap-aggregaties van vele o:];i :ég
etzBHdmd_l,’en op een dergelijk klif. In tijden van droogtt_e gesc e
lpewmme bu' de laatste resterende waterpoe.len. In vergeh.]km"gk n:ee e
Nome,, > AVianen is de intergroep-tolerantie da.n o9k duidelij oﬁgke
groe 1-1 s Orgens splitst de slaapaggregatie zich in de afzonderlij ©
dichthe';i € In verschillende richtingen uitzwermen. Is de voec:::n
“"euo;iil 8ering, dan splitsen deze groepen zich tijdens het fourag
Kum::l 198 eens in de afzonderlijke harem-subgroepen. . ]
Kunpe °r (1971) maake sannemelijk dat deze harem-subgroepe
? Worden begrepen als éénstruiks-fourageereenheden. De man
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bezit in 20'n harem de functie van beschermer en gedecideerd leider.
Dit is van essentieel belang in marginale omstandigheden, wanpeer
een planmatig en consequent migratiegedrag nodig is om tijdig aat
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 €ef
vermindering van de intolerantie tussen de grocpen en door een VéI©
steviging en bestendiging van de consort-relatie. De geringere prefi“'
tiedruk, in vergelijking met het oorspronkelijk milieu, liet bovendie?
toe dat de harembezitters zich onafhankelijker gingen bewegen.

De hypothese over de adaptieve betekenis van deze sociale 01‘8anl

satie wint aan aannemelijkheid doordat de enige andere soort met
harem-subgroepen, de niet-verwante gelada-baviaan, leeft in overeé®
komstige omstandigheden. Het is een bewoner van de onherbergzat®
en relatief voedselarme gebergten van Ethiopig. De hypothese vrad
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 d¢ ook
wikkeling van het gedrag, zowel de ontogenetische als de fylogen®’
tische. Kruijt laat in deze publikatie zien dat een bepaald gedrag®
mechanisme, evenals andere aspecten van het organisme, tot sta
komt onder invloed van genetische factoren die als het ware
ontwikkelingsrecept representeren. Bij het ontwikkelingsproces v
het gedragsmechanisme is een voortdurende wisselwerking &
tussen genetische en omgevingsinformatie. De ontwikkeling kan ge
tisch strak geprogrammeerd zijn, omdat nauwkeurig vastiigt dat °
een bepaald moment bepaalde omgevingsinvioeden volgens €€
paald voorschrift werkzaam zijn, zodat er geen ruimte is voof fe
typische variatie. Het genetisch programma kan ook soepe! zijns d
dat er op bepaalde punten en momenten ruimte is voor m‘?\“’rk’ﬂ
van een verscheidenheid van invloeden met dienovereenkomstig verr

M
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Schillende adaptieve uitkomsten. In dit geval is er ruimte voor feno-
ypische 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 vert‘e-
braten, genetisch vrij strak geprogrammeerd is, m.a.w. da-t het in

elangrijke mate het resultaat is van fylogenetische aanpassu:lg d’fmf
Midde] van natuurlijke selectie. In meerdere of mindere mate is Tuim-
te Zelaten ten behoeve van individuele aanpassingen, bijvoorbe_md in
verband met het leren kennen van groepsgenoten of de topografie van
€t cigen leefgebied. o

. Het tijdstip van deze leerprocessen is soms nauwkeurig in het gene-
lisch Program voorgeschreven, zoals bij het klassicke, door Lorenz
schreven ‘imprinting’. Dit is een snel en nauwelijks omkeefbaal'
f]’““i“-rircaces, dat bij de kuikens van nestviiedende vogels spoedig na
€t vitkomen plaatsvindt en dat de volgreactie adekwaat op het moe-
derdier richt; dit fixatieproces heeft bovendien gevolgen voor de latere
";‘;‘;ale €N sexuele gerichtheid (zie Eibl-Eibesfeldt, 1967; Immelmann,

1).

Onderz()ek
ar}

tijde
Ore
ten

aan hogere zoogdieren, zoals honden en agen. dooa: 0.a.
OW en zijn medewerkers, toont aan dat er ook bij deze dieren
U8 de jeugd gevoelige perioden zijn. De interacties die dsla.n plaats
N te vinden, allereerst met de moeder en later met leeftqc'isgeno-
» Zin van fundamenteel belang voor de adaptieve ontwikkeling van

1;17(1;1 echanisme van het sociale gedrag (zie Sackett, 1970; Mitchell,
)

c n bet bijzonder bij de hogere apen zijn de sociale relaties iterst
Omp.lex' Er is een gedifferenticerd rollenstelsel, waarbij persoonlijke
wl’:armgen en betrekkingen, en vooral ook de matrilineaire bloedver-
ientschal)sl:m.mien van belang zijn. Bij deze diergroelep komen bovebT
drin “eer frequent z.g. tri- of multi-partite interacties voor, waarbij
it ¢ of Meer dieren tegelijk in een verschillende rol optreden (Kum-
" 1967),
l;enn;1 Voorbeeld ig het gedekte dreigen dat we o.a, van anan:i:
berenn'- U aap die dwarsgezeten wordt doo;_een ander a: Pbi‘
kge;i'kac tussen die ander en een derde partij te p]aats_en,da:are :
ijn oj Onderdanig doend tegen die derde en defensief dreigen egen
Zijn Pponent. Op deze wijze kan hij erin slagen h_et d.erde d!er teg
Cigen OPPoent 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 refaties, 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 gaaﬂde
moet zijn ten gunste van de aanleg tot sociaal inzicht en socii}le
feeling. De ontwikkeling van dat sociale inzicht geschiedt onder 1
vloed van leerprocessen, vooral tijdens speelse interacties met leeftijds
genoten gedurende de jeugd. Ongetwijfeld ligt hier ten dele de Ve
klaring voor de lange jeugdperiode die primaten in vergelijking met
andere zoogdieren hebben. Er is al eens op gewezen dat deze socisle
manipulatie en dit sociale inzicht wel eens de belangrijkste factor mn
de ontwikkeling van de intelligentie {iberhaupt bij de primaten kan
zijn geweest (zie 0.2. Chance & Jolly, 1971). De primaten, de mess
en de chimpansee uvitgezonderd, schijnen immers hun intellectue’®
potenties nauwelijks uit te buiten in het kader van niet-sociale, oecolo”
gische technieken. In dit soort technieken zijn bijvoorbeeld de kna#é”
dieren de primaten beslist de baas. Vele knaagdieren bouwen hole?
of burchten, bevers bouwen dammen, vele soorten doen aan voeds®”
opslag, e.d. Bij knaagdieren zijn dit ongetwijfeld voor het sf""tslf
deel fylogenetische adaptaties. Niettemin is het opvallend dat €& by
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:
blijken wat dit betreft twee mogelijkheden te bestaan. "
Op de eerste plaats kan het dier door directe interactie met # »
omgeving tot individuele gedragsaanpassing komen. Hier spelen
de normale leer- en gewenningsprocessen een rol. Zo kan ee?
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g:;::;be?d leren wespen met n.xst te laten of leren geen voed:«al te
cOnuqu: : man. X in de buuz:t is, en wel op g.rond van de directe
tweeg. mn ues;”cl}:e .de?e gedragmg.en voor het dier zelf hebben..l?en
2it tor iOEF ijkheid is dat het dier het vermogen en ook de neiging
oen of la‘:"tel'en (het doet of laat zonder meer datgene wat andere
i man xt‘-n) e;l tot observationeel leren (het pakt g_e.:en voedsel' weg
8ezien bn 14 en et‘ pakt geen wespen omdat h?t bu' a.ndere dieren
Nisme vap ;grepen heeft wat daarvan de afloop is). Dit is het mecha-
die gok jn d ebgfdragsaanpassmg en kennisoverdracht via de traditie,
czien d eh_l.ldrage van Sevenster ter spr_ake komt. '
et niet : lervoor !’_ESPVOkf‘-‘n, grote sociale alertheid van primaten
Vermogen enel'dWOHdFr‘luk dat in het ‘bijzoqder bi? .deze diergr'oep !mt
is gekomen, € neiging tot aanpassing via traditie tot ontwikkeling
I
it(;;f’iinskeur‘:l’l'ld'a‘-rzoo::kers hebbe:l een paar maal het ontstaan van een
tcacy fuszz:} Wafarnemen ba! eer! groep van een makaken-soort
Eroep words ala}" die leeft op eilandjes vcla‘or de kust van Japan. Deze
s'=l'vatiet~‘=rrein sinds 1952 bestudeerd. Zij werd aan een bepaald ob-
@Ppelen ¢ gewend door !1et regelmatig verstrekken van voer, o.a.
Rargenomen nd graan. Een jaar nadat het voeren gestart was, werd
Meenam naqy at een jong wijfie, Imo genaamd, haar aardappels
Volgende iareneen heelf]e om ze te wassen voor ze die opat. In de
¢ groep t"“SPl‘eldde deze gewoonte zich over een groot deel
ies. De, oe ;veten.alle jonge dieren en een deel van de oudere
eken foy minstu ere dieren, in het bijzonder de volwassen mannen,
ter werden, dgmelgd tot he‘t aannemen van nieuwe gewoontes.
NaMmen pey ed e 3fﬂ'dappe]s in zee gewassen. Nieuw geboren dieren
Beweng aangd rag direct van hun moeders over en raakten zelfs zo
het Ztewater s: :-O‘-lte smaak,' dat ze al hun voedsel voor elke hap in
1 paar ja, Pten. Ze ontwikkelden een voorkeur voor zoute smaak.
Plaatg van o li,later deed dezelfde Imo een nicuwe ontdekking. In
Zang Op te 15, €t strand gestrooide graankorrels stuk voor stuk uit het
tn Smeet die |pe ?, veegde ze een hele hand bij elkaar met zand en al
30 Zone, In1.'1 et water. De graankorrels bleven drijven en konden
"er'vug ens Ser worden opgepikt. Ook dit gedrag verspreidde zich
k?hngen war:waa, 196?'). De secundaire gevolgen van deze ontwik-
?:Rﬁn zelfs z;;‘;ama““h; de jonge dieren leerden zwemmen en
W, een nicyy r ed. als voedselbron ontdekken. Zo openden ze
¢ occologische nis, een nieuwe bestaansmogelijkheid,

is b
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met alle mogelijke gevolgen voor hun verdere evolutie.

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

De traditionele aanpassing neemt in een aantal opzichten een tu%
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 adf
variaties in omstandigheden die specifiek voor de groep zijn. De tr#
ditie leidt dus tot een groepsspecifiek gedrag (dat overigens soort-
specifick kan zijn wanneer een traditie zich over de hele soort heelt
verspreid).

Boven de individuele aanpassing heeft de traditie als voordeel ‘??t
gedragswijzen waarvan de verwerving gevaarlijk (al dan niet giftig A
van voedsel) of onwaarschijnlijk is (waar bestaat bij extreme droogt®
nog kans op water) van generatie op generatie worden overgedrage?
In een primatengemeenschap waarborgt de conservativiteit vap e
oudere dieren het behoud van wat waardevol is gebleken, terwijl &
speelse exploratic-drang van de jongere dieren (gemakkelijk t€ vei
vangen als het fout mocht gaan) en het inzicht van een geniale €P e
ling, zoals Imo, materiaal aandragen voor de selectie van nieuw?
adaptieve gewoontes.

Zo gemakkelijk als het is een traditie aan te wijzen bij zijn oﬁ.l‘
staan, zoals in het voorbeeld van de Japanse makaak, zo moeilijk
het van een aanpassing die men in het veld waarneemt, vast te Stel.en
in hoeverre zij fylogenetisch dan wel traditioneel bepaald is. Beid®
ontwikkelen zich op analoge wijze en kunnen, zoals gezegd: OP
meest complexe wijze met etkaar vervlochten raken.

De sociale verschijnselen bij hogere primaten, in hoeverre " 4
fylogenetisch dan wel traditioneel bepaald

uiterend®

Vooral in verband met het sociale gedrag en de daaruit 1es
sociale organisatie is de vraag van belang in hoeverre deze fylogﬂff:
tisch dan wel traditioneel (bij de mens zelfs cultureel) bepa&_lf” w
en wel omdat slechts traditionele aanpassingen op korte termij?
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8ankelijk zijn voor adaptieve modificatie (ook al kunnen tradities bui-
tengewoon hardnekkig blijken).

Deze vraag wordt nogal uiteenlopend beantwoord, vooral '\fannee.r
het de mens betret. Dit blijkt overduidelijk uit de controversiéle arti-
kele van Leach (1972) en Eibi-Eibesfeldt {1972). De eerste: auteu.r.
e‘.’n Sociag] anthropoloog, benadrukt de fundamentele verscheldenhel.d
die hey menselijk gedrag, in het bijzonder de non-verbale corr.lmum-
catie, zou kenmerken, en die vooral opvalt wanneer verschillende
Culturen worden vergeleken. Onze non-verbale contacten zouden op
o vatten Zijn als symbolen die op zich geen betekenis hebben, maar
deze ontlenen aan een culturele context. Ethologen zijn bijvoorbetﬁd
g?neigd de expressie van rang en status te vergelijken met soortgelijk
erlik uitdrukkingsgedrag. Zij zijn bovendien geneigd te veronder-
Hellen gy Overeenkomsten in vorm en betekenis tussen ons en onze
poaste verwanten kunnen berusten op genetisch bepaalde overeen-
omsten in de betreffende codrdinatie- en interpretatiemechamsmer?.

l,'gelijke veronderstellingen acht Leach ongerechtvaardigd. Om dit
N luu"‘trewﬂ, neemt hij o.a. het ‘hoog-laag’ element in de status-
SYmb.g liek tot voorbeeld. De hooggeplaatste verheft zich in mart'iale
enz de ondergeschikte gedraagt zich nederig en onderwerpt ZlCl::
en . enz. _O‘fel‘eenkomsten in dit opzicht tussen het m'ense.ll]k imponee
. submlsslegedrag en dat van andere primaten zijn uiteraard \.felen
a:gevau.en' €n de gedachte dat het hier om homologe fylfngenetlsche

\Passingen 8aat is niet vreemd. Bij de mens echter kan in bepaalde

ij\t::,e]e contexten deze symboliek zonder meer worden ngel;eerd,

Seplaai:e(."ld Wanneer een ondergeschikte zich vervoegt bu.een oog—

fen t lemand en, ofschoon hoog boven zijn meerdere uittorenend,

i, gy " Dliiven staan voor het bureau waarachter de ander gezeten

hl'ijkb:l' refereert de symbolieck naar een andere samenhang en komt
ar

Schem, - aldus Leach, niet in conflict met een aangeboren responsie-

Wordeq °r al patronen zijn die in alle culturen op dezelfde wuzle
Conye; Witgevoerd en begrepen, zouden deze berusten op czﬂturee
aringenue, De Overeenkomstige ontwikkeling zou te wijten zijn aan
gemeg:elemenle_:n die alle volken gemeenschappelijk he!:ben of aan
Menselijke eigenschappen die op zich geen specifieke relatie

Walgin, . iCatie hebben, Zo kunnen bijvoorbeeld expressies van
§ Worden afgeleid uit braakreacties, die alle mensen eigen zijn.

n, bnjgo 1;1 deze verklaringswize in vele gevallen geldigheid zal heb-
et Zeer de vraag of alle overeenkomsten in sociale uitingen
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van de mens vitsluitend cultureel verklaard dienen te worden. Eibl-
Eibesfeldt voert aan dat vele menselijke emotionele expressiebewegin”
gen, zoals lachen, huilen, groetgedrag in alle tot nu toe onderzocht¢
culturen voorkomen. Afgezien van bepaalde nuanceverschillen is efs
zelfs tussen in andere opzichten sterk uiteenlopende culturen, ceP
fundamentele overeenkomst, zowel in de morfologie van deze expres
sies, alsook in de samenhang waarbinnen zij optreden. Bovendie?
komen deze uvitingen even gemakkelijk tot ontwikkeling bij doof-€2"
blind geboren kinderen. Dit vormt een aanwijzing dat de unifc;armiteft
van deze expressies grotendeels moet berusten op genetische specifi-
caties in het ontwikkelingsprogramma (zie ook de bijdrage Va2
Baerends). Deze opvatting wordt gesterkt doordat vergelijkende StV
dies aan primaten tonen, dat er in hun uitdrukkingsgedragingen over”
eenkomsten voorkomen, die vooral opvallen tussen verwante soortef:
Anderzijds tonen de verschiilen, die er niettemin bestaan, dat de vorm
van de menselijke expressiebewegingen niet zonder meer vanzelfspre”
kend is. We kunnen cons zeer wel alternatieve vormen voorstellen.

is het denkbaar, dat de mens een vriendschappelijke gezindheid ..nf'
als bij de makaken geschiedt — zou kunnen uitdrukken met een s¢r®
snelle lipsmakbewegingen, in plaats van met een glimlach (zie ves
Hooff, 1967, 1972).

Het is veel moeilijker uitsluitsel te krijgen in deze kwestie VO
zover het de sociale organisatie van de hogere primaten en de M
betreft. De mate waarin de verschillende sociale tendenties, die 380
sociale organisatie ten grondslag liggen, zich manifesteren, is onge’
twijfeld in hoge mate modificeerbaar o.i.v. omgevingsinvioeden (blr
voorbeeld de omstandigheden waaronder jonge dieren Opgfoel,w;
Sackett, 1970). Wellicht kan differentiéle beinvloeding van d¢ 90‘”31.
tendenties dan ook tot zeer verschillende vormen van sociale organ”
satie leiden,

De niet-humane primaten zijn veel meer aan een bepaald bi"w?g
gebonden dan de alomtegenwoordige mens. Voor zover €r besch ‘:ﬁ
vingen zijn van groepen van eenzelfde soort, levend in verschile?
milieu-omstandigheden, Jaten deze soms verschillen in sociale 0"35!;:
satie zien. Zo leeft de Indische langoer in rijke stabiele milieus
groepen, waarin volwassen mannen en wijfjes voorkomen. In str .
milieus met een sterke seizoenafhankelijke schommeling in d¢ vod
radigheid van voedsel, treft men in de groepen slechts één volW:
man aan. De uitstoting van de overige mannen is een gevols vap
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g?ﬁl:uaigrejsi\fileit tex'x gt.avolge van de int.ra-groepscompeﬁltie. In dit
gunstiges oze or_gamsatle mogelijk adapue.i.fer dowrdat zij' de .meest
een mm"mﬂand!ghedenl schept voor de wijfjes en daarmee leidt tot
Sterf, imaal reproduktiepotentieel ter compensatie van de seizoen-
te (zie Crook, 1970, 1971),
Ve:::fh-if:nq van deze en soortgelijke gegevens meent Crook dat de
treffen venlm sociale organisatie die we bij de hogere pnma'fen aan-
26 beve al rechtstreektv.e rezilcties zijn op de milieyoxfistandlgheden.
omst .OOrdelen selfzcuef die sociale tradities, die in de gegeven
tdigheden adaptief Zijn.
lijk (i:;l;::)mmwe 88V§llen vers!:hillen in sociale organisatie wel dege-
00T de ve ee;_l_ genet:sche'basls kunnen hebben, wordt gesuggereerd
bﬂl‘effenderge ljkerlxde studle_s van Kummer (1971) en Nagel (1971)
vianen die hF sociale organisatie bij mantelbavianen en gewone bfl-
'Op,ié o 'el'VCPr al beschreven is. Nagel trof een gebied aan in
tugsen e;n l;.;r bij een watell-val een plotselinge overgang bestond
Vianen, en venstrooms gebied van rijke vegetatie, bewoond door
In hey be’gin veeﬂ arm canyon-gebied, bewoond door mantelbavianen.
een bavianen an de canyon, dus al in ‘mantelbavianenland’, werd nog
D slagpgey of,:ep Wwaargenomen, Deze groep had wel de fourageer-
Biet e socialy ¢ (op kliffen) van mantelbavianen aangenomen, maar
hl"bridf:ng:roe structuur, Verderop in de canyon werden een aantal
ten Unifor mep::c }V;largeno;.ner{, Deze hadden geen keus gemaakt voor
R zoy "erwachlta ¢ Organisatie van he.t ene of het andere type, zoals
® Zroepen o den Indien dit een traditionele zaak was. Integendeel,
beerden miy fn en een verbrokkeld beeld; sommige mannen pro-
Vertogn, den ©f meer succesvol een groepje wijfjes te hoeden, andere
h°edge §een enkele neiging in die richting. Dit suggereert dat het
alta'de grondsteen van de sociale organisatie bij de man-
.. hannep, ,Kuler fen expressie is van de genetische constitutie van
Wiifjes ngay ma fmer (I1971) transplanteerde volwassen bavianen-
Jes Werden direcl?elbawa“e“ﬁoepen en omgekeerd. De bavianenwijf-
Quaat te pe, g’;"am"”‘_ﬁ'erd door een man en leerden na enige tijd
telbaviam.,nwi. f‘ger €N op zije hoedgedrag; omgekeerd leerden de man-
:’0" t aap, da: :::t 4ich vrijer te bewegen in een bavianengroep. Dit
 cPaalt, pe. deft vooral de mannelijke rol is die de sociale structuur
Yonge dierep i, Mitief antwoord zou kunnen worden geleverd door
rt onder'le I;net;eg Zowel als wijfjes, in een groep van de andere
€0gen, 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 aap bestaanswijzen heeft ontwikkeld. Hij leeft in groepen be-
staande uit meer of minder duidelijk afgebakende familie- of gezins-
eenheden. De paarrelatic 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 wit van een complex stelsel van
overlappende sociale groepen (werk, vereniging, partij, kerk, natie,
enz.) die ieder hun eigen conventies en rolverwachtingen hebben (zi¢
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 peiging tot higrarchische organisatie en tot gezinsvorming, de
rolverschillen tussen man en vrouw, de possessiviteit t.o.v. geslachts-
pariner en materiéle bezittingen, het incesttaboe, enz. berusten ©p
. 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. Gedragsbiclogen, culturele
anthropologen e.d. kunnen dus voorlopig nog redetwisten over dez
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

_Fi'losofische, culturcle en andersoortige antropologen —de sociologen
'“b"-grepen - hebben er expliciet of impliciet een dogma van gemaakt,
dft alle menselijke gedrag bij uvitstek en uitsluitend menselijk is, al
Wl!len sommigen pro memotie nog wel toegeven, dat bijvoorbeeld de
Zuigbewegingen van een baby instinctief zijn, een in de ethologie
o'fefigens grotendeels verouderd begrip. Daarbij gaat men, alweer ex-
Pliciet of impliciet, vit van de tegenstelling tussen de mens en het dier
®d verdonkeremaant op die manier maar liefst de hele evolutie,
€Xcusez du peu, Dat is op zichzelf overigens een boeiend verschijnsel:
be Meeste mensen hebben weet van de evolutie, maar die evolutie
ehoort niet 1ot hun bagage; ze hebben die evolutie op school met
Un verstand geleerd, maar ze hebben haar niet gevoelsmatig ver-
Werkt. Vooral onze naaste verwanten, de apen en de mensapen, wei-
fz;‘ mB‘n.gevoelsmatig als zodanig te erkennen. In de dierentuinen
tussien die gekke apen’ steeds weer het gelach op, dat het verband
0 lachen en agressiviteit alleen maar bevestigt. Vooral in cul-
Uren die het christendom belijden, staat de aap in een slechte reuk.
nl: de middeleeuwen zag men zelfs kans, om de afkeer van het eigen
8t tf-‘ combineren met de afkeer van de vrouw: niet de aap, maar
E:P}n (simia) was het syn.xbool van de. duivel en alles dat vies en
o 5“;5 (Janson, 1952). Er is sindsdien in de grond van de zaak in
¢sten weinig veranderd. Alle culturen hebben volgens Fanson
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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, poétisch en gentlemanlike is (Van Gulik,
1967). Maar in ons Westen associcert 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 recente 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 weted
te vermijden van wat Callan terecht ethologisme heeft gencemd (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 eep
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 opnieuWw
in overweging moeten worden genomen. Dat ethologie ‘de bestude-
ring van de causatie van spiercontracties’ inhoudt, zoals ik in mijo
eerste ethologische leerjaar te horen kreeg, is aan sterke twijfel onder-
hevig geworden. De eerste voortekenen zijn er al enige tijd. Nasal
aanleiding van de leeuwin Elsa heeft Julian Huxley met zoveel woor-
den tegen de term ‘ethologisch’ geprotesteerd en daarvoor welover”

238



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
¥an Lorenz, bewust zijn Humboldt's wolapen 66k 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
8edrag van zijn gorilla’s voorspellen, als hij naar hun ogen keek en
dan ‘followed my own feelings and mental processes’ (Schaller, 1964).
tenslotte, aan het slot van zijn belangrijke, Xwantitatieve analyse
Yan 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 uvit, dat de even fundamentele als
oeilijke problematiek, die het behaviorism in de psychologie heeft
Opgeroepen, maar niet opgelost, opnieuw actueel zal worden, en al
Eeeft 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 wellichg sommigen zal inspireren (De Groot, 1965).
. Het is allerminst mijn bedoeling, om dieper op deze problematiek
M te gaan. Aan de hand ervan kan er alleen even op worden ge-
Wezen, dat veel problemen, die wij nog als exclusief menselijk be-
schDuWen’ zich steeds meer al bij de studie der primaten beginnen op
“'f dringen. Qok in dit opzicht moeten we ‘evolution-minded’ zijn. In
die geest zoy ik aandacht willen vragen voor een concreet en, voor-
z‘.’."?—l‘ bekend, nog niet eerder behandeld onderwerp: kleding en mode
1) menselijke en niet-menselijke primaten, speciaal bij chimpansees.
Motieven van deze keus zijn de volgende geweest, Het leek juist,
O piet de zoveelste voordracht te houden over agressiviteit bij dieren
0 mensen, Qver 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 els iemand die
Zich als antropoloog al lange tijd met kleding en mode bezig houdt,
als ,eth°l°°8 iets zinnigs zou kunnen zeggen over een schijnbaar zo
Upisch menselijk en ‘cuftureel’ onderwerp als kleding en mode,
de culturele en andere antropologen, die zich — vooral in ons land —
Tampachtig blijven vastklemmen aan hun eerder gencemde dogma,

Misschien aanleiding zouden kunnen vinden, om hun standpunt iets
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te noanceren. 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 196C een chimp @ in het wild ‘opgesierd’
(heeft) zien rondlopen’ en later was hij zo vriendelijk, me een xeroX
van het niet 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 mondeling®
mededeling hiervoor in het Duits de term ‘herumstolzieren’ te hebben
gebruikt, wat in ons verband niet onbelangrijk zal blijken te zjn-
Van de door Schaller waargenomen gorilla-kinderen zette het ene ecot
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 i8
de door Kortlandt en Schaller waargenomen gevallen naar alle waar-
schijnlijkheid sprake is van kleedgedrag, blijkt pas in de context va
hetzelfde gedrag van primaten in gevangenschap, al was het alleent
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 gever
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 voo*
het moeilijk te overschatten veldwerk toch niet vergeten, ook met
niet-menselijke primaten en daarbij denk ik uiteraard in de eerst®
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 gedragsvorme?
sterk vergroot wordt, en soms zelfs, dat nieuw gedrag optreedt. In
gevangenschap blijken dieren niet zelden ‘meer te kunnen’, om b

kort uit te drukken. Schaller vond de berggorilla een gemoedeh}k”
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figuur, die niet uitblonk door intelligentie, maar Yerkes en anderen
waren diep onder de indruk van de intelligentic 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-
§Chillende 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 dit be-
Stek gegeven kan worden, betreft het volgende. Yerkes schreef in
1945 naar aanleiding van het smeren met van alles en nog wat, dat
chitmpansees graag doen: ‘The captive with an excess of leisure may
turn artise’. 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
¢vinden, die gemaakt zijn door de chimpansee-schilder Congo. Bij
Efebrek aan gesproken taal — cen belangrijk verschil — heeft Congo zelf
fMet namen aan zijn kunstwerken kunnen geven, maar wanneer de
Mens bijvoorbeeld een van zijn werken ‘waaier met gele stip’ noemt,
bﬂe‘fent dat inderdaad, dat Congo cen waaiermotief met één zorg-
""J_dlg heergezette punt heeft geschilderd. We kunnen het feit, dat
chimpansees met overgave, diepe concentratie en artisticke 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
‘83"&1 zelfs nieuwe prestaties van dieren in gevangenschap is moeilijk
‘€ 8even. Men is het er in icder geval over eens, dat voor dieren —niet
alleen vogr primaten, zoals de genoemde voorbeelden misschien ten
:Zrechte hebben gesuggereerd - in gevangenschap een aantal dingen
2 ?:;lt. Ze be?meven niet op hun qui-vive te zijn voor roofvijaflden,
Situ;‘ UeYen niet voer-dsel te zoeken en ze behoeven in een :.)puma!e
ook le“met naar sociale en sexuele partners te zoeken. Men is het er
en e"l'll algemf_:en over eens, dat hun behoefte aan activiteit grotere
ventueel nieuwe gedragsbanen zoekt. Morris spreekt in dit ver-
30d 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, spreeki van ‘freigewordene Energien' en ‘eine gegeniiber dem
Freileben iiberraschende psychische Leistungsfihigkeit’ (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 genceg. 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 scort 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, dat 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 20
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 if
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Fig. 1. Een chimpansee stapt rond met een stok in de hand en een eike-
m’,‘ rond de schouders gedrapeerd. Naar een foto, genomen in Burgers
lerenpqu.

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
P, dat dit gedrag het gevolg is van ‘the urge to self-expression’. Zon-
der het daarmee oneens te zijn, integendeel, moet worden vastgesteld,
§§t de vraag, of er nu wel of niet sprake is van zelfversiering, natuur-
lik even belangrijk is. Het is in dit verband van betekenis, dat de
enners van chimpansees, zoals Nissen en Van Hooff, het erover
©ens 2ijn, dat deze mensapen zichzelf opdirken, optutten, zichzelf ver-
Seren. De man, die voor het eerst dit boeiende gedrag beschreven
heet is Wolfgang Kahler, die al voor de eerste wereldoorlog zijn
faamde experimenten met chimpansees uitvoerde, o.a. het bij het
bubliek bekend geworden experiment, waarbij een chimpansee van
wee stokken één (lange) stok maakt. Ook buiten zijn proeven om
ceft hij als een goede etholoog avant la lettre veel en lang naar zijn
dieren gekeken. Zonder zijn beschrijvingen van omstreeks 1920 zou
¢t oy onmogelijk zijn, iets zinnigs over kleding bij chimpansees te
%ggen (Késhler, 1956).
K&hier 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,
cen 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, di¢ 6f vanaf de schouders
6f 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 Kéhler 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 Kéhler, 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 ecn
chimpansee op z'n eentje en toch gedrapeerd ziet rondlopen, maar
zelfs in deze omstandigheden is hij meestal schelms verwaand of ver-
metel, zoals 0ok 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 waal-
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 betekents
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 naief plezier te geven. Natuurlijk kunnen we nauwelijks
aannemen, dat mensapen een visueel beeld hebben van hoe zij ervit
zien, als ze op deze manier opgesierd zijn . .. maar het is zeer waaf-
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schijnlijk, dat een primitieve versiering als deze niet in verband staat
Met het uviterlijk effect; daartoe acht ik de chimpansee niet in staat
(zegt nog steeds K5hler, 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
n trots, gevoelens die inderdaad ook bij mensen voorkomen wanneer
e 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
lichaary meebeweegt, voelen we ons belangrijker en statiger’ (Kohler,
1938). De Iaatste zin is door Kohler 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 (Kohler, 1938).

Het is duidelijk, dat ook Kohler, cvenmin 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
"f‘l'l plezier, ijdelheid en verwaandheid en zelfs van een zo antropolo-
3l§che categorie als verhoogd Lichamelijkheidsbesef. Hij vindt het
b.l'jkbaar hiet nodig, een scherp onderscheid te maken tussen objec-
lieve en subjectieve categoricén. Persoonlijk kan ik daar geen bezwaar
teg_en Maken. Ook dergelijke verbanden moceten in de loop van de evo-
utie langzamerhand zijn ontstaan, en ik heb er geen enkel bezwaar
‘egen dat ecn chimpansee dezelfde gevoelens kent als ik, integendeel!

3ar alvorens hierop in te gaan, moet eraan worden herinnerd, dat

Shler aan het siergedrag een spetkarakter toeschrijft, en daar hij dit
f4ar mijn Mening op ¢thologisch dwingende gronden doet, zal er nu
Serst et gezegd moeten worden over het onderwerp: spel bij dieren.
©en categorie van gedrag is in de ethologie zo omstreden als het
SPel. Aan het bestaan van spel bij dieren in de verschillende beteke-
fissen, die de (aa| 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 ‘Homwo 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 geérfd en dit gedrag wel heeft ontwikkeld, maar
essentieel niet veranderd.

Over de veroorzaking van spel is tot nu toe weinig zinnigs gezegd.
Men heeft eigenlitk alleen geconstateerd, dat de motivatie van ver-
schillende gedragssystemen, zoals agressiviteit, vlucht en sexualiteit,
die bij spel geactiveerd worden, laag is, zodat 0.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
integratic 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-
lik 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 spe! complex-intentiegedrag
kunnen noemen. De eerdergencemde 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
hodigt 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 66k eens
Speels moet worden gedaan. Op één punt kan dit vermoeden al ge-
Specificeerd worden. De onderzockers gaan er vrijwel eenstemmig
Van uit, dat spel een functie of functies heeft, ook als ze die functie(s)
Diet kennen. Zou het niet mogelijk zijn, om er eens van uit te gaan,
dat spe] 66k niet-functionele elementen kan hebben? Mocht deze ver-
°|1derslelling bij nader onderzoek verdedigbaar zijn, dan zou een
ntropoloog iets beter begrijpen, waarom perioden van decadentie in
df geschiedenis der menselijke cuituren bijna altijd ook de perioden
2N, waarin een volk, of de leidende klasse van dat volk, het meest
N het intensiefst speelt, speelt als onverantwoordelijke kinderen (bij
dier en mens is spelgedrag vooral juveniel gedrag). Die antropoloog
:‘:us dan ook iets beter begrijpen, waarom een moralist bijvoorbeeld
wijl l;ﬂende en speelse 18¢ eeuw van Europa streng veroordeelt, ter-
ook be estheet_floor diezelfde eeuw kan worden meegesleept. Hij zou
eng eter begrijpen, waarom moralist en estheet, de man van de ernst
€ man van het spel, in één persoon verenigd kunnen ziin.

ml':: het zij, spel als aflgemeen herkenbaar' gedrag is een gegeven
Kahi, ‘omvat ook het siergedrag van de chlmpfansee. Wanneer we
even arfs' beschn]vmg van d‘at .ge.dr'ag nauwkeurig lezen en daarbij
dit geq zen van de soms subjec?l'.'lstlsche te.rmen, dan vallt I::et op, dat
en dmms 2eer nauw verwant .‘.S met wat .m de ethologie imponeren
gend nf;n w?rdt gfnoemd. chhler gebru:lft €énmaal de terrn ‘drei-
middElli'keren en éénmaal ‘dreigende hc?uc.lmg', maar daar moet ?n—
araktej l18,&m worden toggevoegd, dat dit 1mponeerge_drag een ludiek
Us 76 T heeft, speels d.rmgend.ls met ontspannen spieren. Me:n kaln
indrukggsn' dat de versierde chimpansee bluft, want speels dreigen is
willen maken, laten zien, dat het eventueel ernst zou kunnen
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Fig. 2. Blufgedrag bij apen. Uit Van Hooff, 1971, Boven: de ‘stamp-draf
is een stukje blufgedrag waarbij de voeten krachtig tegen de grond wordent
gesiagen. Midden: de ‘zwaaipas’. Beneden: Opeenvolgende fases van dt
‘arm-zwaal’ 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 veldbicloge Van Lawick-
Goodall spel bij chimpansees niet zelden ernst wdrdt, zoals bij de
Mmens. Op deze wijze meende ik langs objectivistische weg het sier-
2edrag 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-
bretatie van het gedrag van een dier, dat hijzelf niet grondig kent,
altiid voorzichtig moet zijn, heb ik dr. Van Hooff gevraagd of hij
Kéhler'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, Kohler'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 sicrgedrag
8epaard gaat, bestaat vit die elementen van de organisatiestructuur
me het sociale gedrag, die behoren tot het sociale spel, speelse agres.-
:"Wileit, bluf en show. Kortom, zoals Van Hooff in een brief schreef,
€N speels imponeergedrag’.
~ Het show-element, dat aan de reeds gegeven analyse door Van
ooff kon worden toegevoegd, is voor de costuumtheorie uiteraard
Waardevol, maar voordat de in kleding geinteresseerde etholoog-antro-
Poloog nu verheugd de stap van chimpansee naar mens maakt (een
2eer 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
vra*fg be"esu'gend beantwoord moet worden, dat dus het dragen van
Uingen enz. aan het lichaam dit imponeren veroorzaakt, al zijn
an,zelfsprekend meer observatie en analyse noodzakelijk. Voor dit
Positieve antwoord pleit nogal sterk de opmerking van Kohler, dat
cen Chimpansee dikwijls in zijn of haar eentje opgetut rondstapt en
:?atl hl_j of zij ook dan zich meestal speels imponerend gedraagt. So-
® Interactie s blijkbaar niet een vereiste, een tot nadenken stem-
:lend feit. In dit verband krijgt de schijnbaar onbetekenende notitie
an Schaller, die 3] geciteerd werd, duidelijk relief. Zijn kleine gorilla

Vi
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was immers heel trots op zijn hoedje. Ook Kortlandt’s ‘herumstolzie-
ren’ is ermee in overeenstemming. Kohler interpreteert dit als een
verhoogd lichamelijkheidsbesef en roept daarbij eigen en anderer in-
trospectie t¢ hulp. Nogmaals, daar bestaat geen enkel bezwaar tegen,
maar toch kan worden geprobeerd, om naar een meer objectivistische
verklaring te zocken. Daarbij kan men ervan uitgaan, dat een van de
typerende kenmerken der primaten het gebruik van hun handen is
en dat speciaal chimpansees, 66k 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 Kohler's chimpansees in gevangenschap visten met stokjes naar
mieren, ook als die mieren veel efficiénter 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 ¢.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 zeif-
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. Ja¥
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 emotionee!
vertoon van ludieke aard is in tegenstelling met de ernst van het
imponerende emotionele vertoon. Kohler’s meermalen geciteerde zift
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Moet in ons objectivistisch jargon luiden: ‘dingen, die met ons lichaam
Mmeebewegen, 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 cog
Op bluf en show siergedrag mogen noemen. Dat is van niet geringe
betekenia voor het kleedgedrag van Viki en dat van de mens. Viki
Was het chimpansee-meisje, dat als baby door het echtpaar Hayes als
h'_lﬂ eigen kind in huis werd genomen en dat bij hen opgroeide, ter-
Wijl haar pleegouders probeerden, haar zo veel mogelijk menselijk
Eedrag bij te brengen. In onze context is van betekenis, dat Viki dol
W.as op Kleren. Toen haar pleegmoeder bij grote hitte haar kleren
Littrok, trok Viki ze resoluut weer aan. Toen Viki nieuwe schoentjes

Teeg, kon worden vastgesteld: ‘Viki aanbad haar rode schoentjes van
het eerste ogenblik af’. Cathy Hayes vat het aldus samen: ‘Doordat
e?n chimpansee zich van nature graag opsiert, heeft ze echt veel ple-
tz'er in haar garderobe. Ze vermaakt zich vaak door in haar la rond
¢ Tommelen 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’
':{l'maar direct aansluit bij de soortspecificke mogelijkheden van de

Mpansee. Zoals men zou kunnen zeggen, dat chimpansees in het
9erwoud wel zouden zijn gaan schilderen, als ze maar linnen, verf en
E:“s_elen.hadden kunnen maken, zo zou men ook kunnen zeggen, dat
naaT;Ch in het oerwoud al hadden gekleed, als ze maar stoffen en

en draad hadden kunnen maken.

Wolri:i de laatste zin is impliciet al uitgedrukt, wat nu expliciet moet
. CIaein gezegd. Kohler is naar aanleiding van het zich versieren van

mag ;nPansees al een heel eind in de richting van .kleding gegaan,
ik g e \_ifetenschappelijk beslissende stap heeft hij niet gezet, name-
Sierinat _bll de men.s kleding in de eerste en in de laatste plaats ver-
chimg 18, zelfverslleri_ng. Kohler meent, dat die versieringen van
at diansees wat pnml-t.ief zijn, zoals w?j nog maar al te vaak menen,
ralen V(_!orkeur van bijvoorbeeld ‘primitieve’ negers voor de bekende

Waarm uit d-e zendlngstrhalen primitief is. In feite zijn de dingen,
tief alse: chimpansees zich optutten, even veel en even weinig primi-
als ge de kl‘al_en van de negers erla even veel en even weinig primitief
jeugd anure diamant van een chique dame en de kettingen van de
00 1972, hun kleding niet nitgezonderd. Vrijwel alle, zo niet
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alle costuunmtheoretici zijn het er over eens, dat zich kleden primair
zich versieren is. Er zijn wel veel volken zonder kieding 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 hi} 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 corzaak, dat
velen niet opmerken, dat deze naakte vrouw uit de dageraad van
onze geschiedenis haar hoofdhaar al tot een freai 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 fin€’
{Westermarck, 1891). En tenslotte, als kleding functionee! 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 20
ver naast met zijn ‘allgemeine, instinktive Trieb, sich ein moglichst
vorteithaftes Ansehen zu verschaffen' (Groos, 1899). Dat daarbij d¢
kleding als zodanig niet de hoofdzaak, maar veel meer cen basis is:
heeft een van de grote vrouwen van de Parijse Haute Couture, Magsy
Rouff, aldus geformuleerd: ‘Hoe paradoxaal het ook mag klinken, dé
accessoires zijn wel onderdeel, maar toch hoofdzaak.’ In het voor-
gaande werden uiteraard slechts enkele voorbeelden gegeven van wal
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 omv
gekeerd. Evenmin bestaat er een wezenlijk verschil tussen deze twee
soorten met betrekking tot de meervoudig gedetermineerde motivatié
van het sier- dan wel kleedgedrag. Ook bij de mens zijn speelse agres”
siviteit, bluf e¢n show de drijfveren, die hem ertoe brengen, om zich
te versieren en te kleden: ‘the pride of life’ (Laver, 1965). Wanne¢f
nu deze twee zo verwante soorten identiek gedrag met een identiekér
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?g 3. Portret van Hendrik VI, een duidelijk voorbeeld van imponeren
Y de mens door middel van kleding.

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

In een tiid van bijna alomtegenwoordige ‘sex’ wekt het wel eens
VerWOndering, dat niet sexualiteit en erotieck de primaire kleding-
Motivatie Yormen. Toch is dat het geval. In dit verband mag algemeen
°f“ ologisch wel even gewezen worden op de interessante stelling van
*5gston, dat ‘animal colour and adornment’ in het dierenrijk niet
ten $eXxuele, maar een agressieve, d.w.z. een dreigende dan wel impo-
ne’f’nde functie hebben (Hingston, 1933). Dat geldt in ieder geval pri-
a“: voor de menselijke kleding en versiering. Verschillende auteurs
SChrijm de theorie, dat versiering en kleding middelen tot zelfver-
Eroting zijn, 10e aan zichzelf of aan Fliigel, maar Fliigel 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 (Fliigel, 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 hiérarchie in vrijwel aile
mensclijke samenlevingen en groeperingen terugvinden, ten tweede
aan het feit, dat in al die samenlevingen de status van een individu
binnen de hiérarchie 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 e¢n bepaalde func-
tionaris een luipaardbuid om zijn lendenen mag dragen, maar ook i
de ‘Hochkulturen’ van China, Japan, India, Egypte, Hellas, Romé
enz. Ook in het oude China was de ‘struggle for high life’ in volie
gang, toen groeperingen, die de exclusieve drakengewaden niet moch-
ten dragen, toch een achterdeurtje vonden, waardoor ze die gewadef
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 belangrijkst¢
factor van de kledingmotivatic meent te moeten noemen ‘der Wille
zur Personlichkeitsgestaltung und Selbstbestitigung’ (Kiener, 1956)
dan is het niet een onvergeeflijke simplificatie wanneer men daarvool
de eenvoudige ethologische term imponeren substitueert, die zo kep”
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merkend is voor chimpansee en mens. De mens is een unieke soort,
Maar nu ook weer niet z6'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
Yoorbijzag 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 stealopygie van de Hottentotvrouw
Paar de moderne Europese vrouw’, zoals hij het uwitdruk (Haldane,
1526). Er is geen tijd, om zijn misvattingen volledig te ontzenuwen.
et is in jeder geval duidelijk, dat in Haldane's tijd geen studentes
!N Mmini-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
Welen, dat zijn moeder dan wel grootmoeder nog rondliepen in een
Zg. cul, die kunstmatig moest suggereren wat hij in natura bij de
“oltentottenvrouwen laakt: geprononceerde billen. Er is in de evolu-
Ue van de mens veel minder veranderd dan Haldane denkt, zowel in
het speels erotische als in het speels agressieve vlak. Met betrekking
‘ot 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 modeg excessen zijn, die nog wel imponerend, maar niet meer
SeXueel/ erotisch aantrekkelijk zijn. Om anderen te overtroeven, gin-
&en in een bepaalde periode van de geschiedenis van Japan de vrou-
wen steeds meer kimono's over elkaar dragen, zodat het beeld van
©en vrouw it die tijd het best omschreven kan worden als een hoop
Stof, waaruit een hoofdje steekt. In de geschiedenis van Buropa zijn
T Kapeels geweest, die het gezicht van het hoogste punt van het
‘Chaam degradeerden tot het midden van de eenheid lichaam-kapsel
len die de vrouwen dwongen, om zich geknield in hun rijtuigen te
a,ten Vervoeren. In de tijd vé6r de Franse revolutie was het Rousseau,
dl?' Zich theoretisch, en waren het de beroemde en onbemiddelde
Blisettes, die zjch praktisch ervan bewust werden, dat het excessieve
m%p"ﬂeren de doodsteek was voor het erotische presenteren. De
Brisettes lieten metterdaad zien, dat een jonge vrouw met een simpel,
Maar aantrekkelijk costuum en een lintje en een stukje gaas de blik-
0 van de mannen meer trok dan de imponerende toestanden, die
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de chique en 3 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 Kishler spreeki. 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 vitzondering zijn en dus
hun feestelijk uvitzonderingskarakter schijnen te verliezen. Een jonge
vrouw, die 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 Nuermeicjes 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 Kohler's ver-
sierde chimpansees zich cok 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 Couturé
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 d¢
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Sociale spelcurve vertoont. Op deze definitie is het een en ander aan
t¢ merken, zoals op iedere begripsomschrijving in de gedragsweten-
schappen, maar van beslissende betekenis in ons verband is, dat er
hiet staat: van kleedgedrag. Mode kan men waarnemen bij alle moge-
lijke soorten van menselijk gedrag, ook bij kunst, filosofie en theolo-
gie, Wat de Iaatste 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 Witigenstein-mode van een zeer recent verleden was
Meer cen 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
e}l ieder die hem heeft meegemaakt, zal zich herinneren, hoe deze
filosofische mode zich precies zo verbreidde als de vrouwelijke New
_.Ok van diezelfde na-oorlogse periode. Eerst was er Sartre zelf met

4in “L'étre et le néant’, dat door de ijverige arbeid van allerlei secun-
daire, Jocale fashion-leaders ongelezen op zeer vele tafels van studeer-
Amers en salons lag, en met zijn toneelstukken, die volle zalen trok-

ke_n- Toen kwamen de boeken en de artikelen over Sartre en het
EXstentialisme ¢n, 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
1ets met filosofie, theologie, kunst en ‘cultuur® te maken had of wilde
ebben, moest over het existentialisme mee kunnen praten. En na-
“urlijk kwamen er symposia, 0.a. te Scheveningen, waar een Leidse
O0gleraar zelfs de ontdekking gedaan meende te hebben, dat Job al
:fn eXistentialist was geweest, Voor tijdschriften, week- en dagbladen
3 het existentialisme een must. Het ene boek na het andere over

t onderwerp of een aspect ervan verscheen. Uitgevers deden goede

Dnzzn’ Zoals fle stoffenfabrikanten als gevolg van de New Look. In
tagy t?;gen tijd zou men van een Marcuse-mode kunnen spreken,
ent s' bZ_OU In dit geval liever van een rage .spreken; het 'modev_ak

lussenu tiele onderscheidingen. Bij vrij intensieve navraag is me in-
Schr 2ebleken, dat er geen literatuur over dit aspect van de filosofie
Unt te bestaan, iets dat niet zozeer voor het verhoogde lichamelijk-

t
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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 statuscorlog 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 T'ang-pericde 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 nadapt, 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
Qosten. En toch namen de Chinezen en vooral hun vrouwen gretig
allerlei bizonderheden van de vreemde kleding over en was dez¢
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
naipende nieuwsgierigheid alleen toe te schrijven aan apen en z.2-
primitieve volken, is het ook in dit opzicht nuttig, de eigen cultuuf
en de eigen geschiedenis niet te vergeten. Zo stuurde in 1827 de pasjs
van BEgypte aan koning Karel X van Frankrijk de eerste giraffe die d¢
Fransen ooit gezien hadden. ledereen trok uit, om het wereldwonder
te aanschouwen en tout Paris droeg hoeden, kapsels en costuums ‘2 la
Girafe’ (Uzanne, 1898).
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Het is niet verwonderlijk, dat - zoals al eerder werd opgemerkt — er
€en 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
halep, 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
het onderwerp mode ter sprake komt, blijkt, dat spel in ieder geval
de functie kan hebben van het organisme flexibel en inventief te ma-
ken en te houden, zodat nicuwe mogelijkheden binnen het bereik
komen te liggen; een aspect, dat, zoals Sevenster in dit symposion
heeft Beopperd, ook voor de evolutietheorie van grote betekenis kan
Zjn. Ook dolfijnen leren al spelend nieuwe spelletjes en doen spelen-
derwijs ontdekkingen. En ook de eerder genoemde Russell heeft al
8ewezen op de omstandigheid, dat spel relatief snel aanleren, af-
‘eren en het leren van nieuwe dingen mogelijk maakt. Men zou kun-
5en 2eggen, dat door de lage motivatie van de bij het spel betrokken
8edragssystemen het organisme meer ‘afstand’ van de dingen kan
Nemen, o

Nieuwsgierigheid, die men ook ‘the quest for intermediate arousal
Potential' (Marler & Hamilton, 1966) kan noemen, is wijdverbreid in
!Iet dierenrijk, Russell zegt, dat dit gedrag bij primaten losgekoppeld
13; 8e€mancipeerd is van de overige gedragssystemen, zodat primaten
Deuwsgierig zijn terwille van de nieuwsgierigheid, waarbij nieuwheid
0 ingewikkeldheid de belangrijkste prikkels zijn. Deze uitspraak
Wordt gestaafd door experimenten. Een belangrijke implicatie hiervan
S dat als nieuwheid een sterke prikkel is, daaruit volgt, dat een
NMeuwsgierig dier zich betrekkelijk spoedig zal vervelen. Welker heeft
Eesp_roken van ‘attraction to novelty and satiation of interest with
amiliarity’, waarmee men het volledig eens kan zijn, mits men wel
_edenkt, dat deze terminologie geheel beschrijvend en niet verklarend
8. Naar mijn mening is een goede verklaring, dat nieuwsgierigheid
Yerveling impliceert. Morris spreekt met betrekking tot de schilde-
"ende chimpansees van hun ‘perpetual quest for novelty’ (Morris
1962), Het zal niemand verbazen, dat men juist bij spelende dieren
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nieuwsgierigheid &én 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
gebriuchlicher 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 Hsthetische 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 Kdhler, 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 onderzocker zowel met betrekking
tot versiering als tot mode een onbewuste barriére 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 Fihigkeit bei allen Anthropoiden, die
sich in ‘Moden’ ausdriickt, indem neue Einfdlle eines Individuums
von der Gruppe nachgemacht werden, wofiir schon Kdhler Beispiel®
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Begeben hat’' (Rensch, 1968). Hij beschriift 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 Kéhler
chimpansees observeren en dan op dezelfde gronden tot modegedrag
concluderen,

:‘\ls een vernieuwing in het groepsgedrag een blijvend karakter
b!‘.lkt 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
Yan de Chinese vrouwen begonnen als mode en tot in de 20e eeuw
Eeworden tot een van de meest karakteristieke en permanente ken-
Merken van de Chinese cultuur. Geen moeilijkheden, wel aanleiding
e over tot nader onderzoek bij menselijke én niet-menselijke prima-
ten. Maar diy terzijde. Er werd even benadrukt, dat we op grond van
def’-elfde criteria kunnen spreken van observeerbaar modegedrag bij
Chimpansee en mens.

Vf_i-ll dit gedrag is zelfs een geval waargenomen in het veld. Van
aWick-Goodall constateerde in 1961, dat haar chimpansees, die tot
e;“ 8¢en nesten in palmbomen hadden gemaakt, binnen één dan wel

. maanqen merendeels het voorbeeld hadden gevolgd van een soort-
:e'mOt, die voor de verandering eens een nest in een palmboom had
éé::laakt (Van Lawick-Goodall, 1965, 1968). Binnen iets minder dan

Maand (of elf maanden; de schrijfster spreekt zich in de twee
genoemge publicaties tegen) heeft deze mode zich verbreid schrijft ze
¢ meest recente publicatie (1971), die ook haar voorlopig samen-
B-Ugtz:td V§rslag is van het gedrag van haar chimpans.eepopulatie. Eind
Same us 18 er het eerste nest in een palmboom en ‘in October of t_he
‘Suct, Year® zijn nesten in palmbomen mode geworden. Ze schrijft;
Popula?'em- apf;-:arenﬂy became a ‘fashion’ among the chimpanzee
ot etlon. Blijkbaar verhindert onkunde van r?odegedrag oc_:-k haar,
wang bi.:oord zonder aanhalingstekens te schrijven. Dat is ja.mm_er,
°mstan(jj ! et al gegeven t_ar.gument kunnen we nog vc?egen de gelukkige
te mak igheid, dat we juist bij modegedrag ons niet druk behoeven
1 over bewustzijnstoestanden en dergelijke, en dat we juist bij

d

vat

281



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 vitdaging 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 iz 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.

Ocok Kdéhier heeft, zoals pezegd, veel modes waargenomen (Kéhler,
1925). Eén ervan kan als voorbeeld van een echte mode zonder zijn
aanhatingstekens dienen, ook al omdat K&hler in dit geval gedrag
heeft waargenomen, dat in principe hetzelfde gedrag is als het doof
Van Lawick-Goodall in het veld waargenomen gedrag, dat in- e
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’, dic ze dan
van het stokje aflikten en opaten. Kohler nam al voor de eerst®
wereldoorlog waar ~ het kwam gedeeltelijk al ter sprake — hoe zijp
chimps, wanneer er stromen mieren langs hun koot kwamen, met
strootjes en stokjes die mieren opvisten en oppeuzelden. Dit gedrag
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Was kennelijk ¢en 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. K&hler vervolgt: ‘Als de ‘mode’ een andere
richting had genomen, werden ook de overvlcedigste horden mieren
eenvoudig genegeerd. Maar zolang de ‘mode’ duurde, kon men al
Onze dieren zien, naast elkaar gehurkt langs de weg, die de mieren
8ingen, jedereen 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
Dadere bestudering van het cyclische viees eten van de chimps van
an Lawick-Goodall, die zo even gedeeltelijk is geciteerd.

Het kwam al even ter sprake, dat de nieuvwsgierigheid van de pri-
Maten en de daaraan inherente verveling een van de fundamentele
O0rzaken van modegedrag is naar mijn mening. In dit verband kan
°r 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
c':“"’e: de lijn gaat steil omhoog, blijft een tijd lang op hetzelfde
liveau, om op een gegeven ogenblik vrijwel loodrecht naar beneden
¢ gaan. In feite zijn spelcurve en modecurve identiek, wat niet ver-
Wwondert, gezien het nauwe verband tussen nieuwsgierigheid, spel en
Mode. leder van ons herinnert zich het mysterieus schijnende feit,

02 in onze jeugd als bij toverslag van de ene dag op de andere bij-
v°_°rbeeld het verstoppertje spelen plaats maakte voor knikkeren.

*®t zelden was er geen enkel verband tussen zo'n verandering en
Sel.men en klimaat. Zelf herinner ik me, hoe we in stromende regen
knlkkerden. Langzamerhand had iedereen bewust of onbewust genoeg
gek_fegm van verstoppertje spelen, één modeleider begon te knikkeren
®% It een ommezien knikkerde iedereen. Het is met de kledingmodes
Van de mens niet anders gesteld, al spelen daarin ook nog andere
fa(.:toreﬂ €en rol, zoals bijvoorbeeld de afwezigheid dan wel aanwezig-
ri:':d "'an.sociale verandering, de aard en het tempo van die verande-

&_socmle structuur enz. Niettemin blijkt vit het modegedrag van

€ Diet-menselijke primaten, dat er niet een onverbrekelijke causale

;!:’lane. bestaat tussen modegedrag en sociale verandering. Dat blijkt

om nmt het menselijk modegedrag zelf, als men de moeite wil nemen,
4ar 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 genceg van iets kunnen
krijgen en dan het gedrag van het individu, dat met iets anders begint,
gretig imiteren. Er is naar mijn menirg 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 moojer dan de andere, en hoe
toen €én 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 race 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 /s, dat de mens deze ontdekking onmid-
dellijk heeft gedaan, zodra hij als Homo sapiens op het aardse tonee!
verscheen. In plaars van ‘once’ te zeggen, kunncn we in dit geval
werkelijk dateren: tegelijk met de mens zijn er de versiering en dé
kunst.

Tegenover zijn fundamentele behoefte aan afwisseling staat de niet
minder fundamentele behoefte van de mens aan stabiliteit. De innet-
lijk gespleten ‘hastily made over ape’ (Rensch) kan ook in dit opzicht
twee kanten ujt, maar moet twee onverzoenlijken verzoenen. Som-
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Mmige culturen, zoals dic 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, ecuwen 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 vo6r 1940 de korte leren broek
Yoor de man en de ‘Dirndl' voor de vrouw een bijna mythische
erWigheidswaarde kregen. Twee symptomen van kleedgedrag zijn
tstekende 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
mﬁ'litresse, Eva Braun, die, als haar minnaar en Fihrer in haar nabij-
heid was, ingevolge diens wens heel gehoorzaam de ‘Dirndl’ droeg,
Maar tijdens zijn lange perioden van afwezigheid moderne, modieuze
eding droeg, de door haar minnaar verboden en verachte jazz-dan-
3¢n danste e zong en ... door bemiddeling van speciale adjudanten
¥an haar minnaar haar modieuze en geraffineerde dessous uit Parijs
oetf(’k (Gun, 1968). In de tweede plaats is er de manipulatic met de
Ude klederdrachten, die de oeroude waarden van het Germanendom
‘:::esten suggereren in tegenstelling met de decadente costuums en
Iis;td?fl Va‘n.het ‘ontaarde’ burgerdom, van ‘Mode und Internationa-
dio :S en ‘die von jiidischen Konfektiondiren geschaffenen Formen,
2 lft Welt von Hollywood bis Moskau, vom Nordkap bis Palistina
20 bemer Cha{'akterloseu Brei zusammenmanschi’, zoals Hecker het
en eeldend vitdrukt, Niettemin cregerden Hecker en de andere man-
Yoor "3“ de I‘*‘IS=GemeinschafI ‘Kraft durch Freude’ bijvoorbeeld
e tost-Prmse.:n een volkomen nicuwe klederdacht en wel ‘unter
nelijkes el:'n Verzicht auf die sogenannte Tradition’, waarvan de man-
A like lederdracht als twee druppels water op de uniform van de
enk t] I(Heerr, 1939). Kleding is symptomatischer dan men veelal
Hloest‘ 0 dit geval is het veelzeggend, dat (Germaanse) tradities
unmoeﬂl_fvorden gemaakt, omdat men een agrarisch waardensysteem
ten ngﬁjk kon enten op een industriéle samenleving. Overigens wis-
Selen gy €I ¢.5. heel goed, dat klederdrachten gestolde modeverschijn-
Zljn,

k met ge schijnbaar stabicle dracht van ons vreemde culturen
mex? voorzichtig zijn, omdat ons ongeoefende ocog de verande-
U die toch doorzetten, niet ziet. Zo blijkt uit de ‘Keur van
Wiaarsprenten van Yang lice-tsjing’, dat er per keizerlijke rege-
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ringsperiode in de Manchu-tijd, waarin deze prenten zijn gemaakt,
veranderingen in costuumdétails optreden —de accessoires zijn de
hoofdzaak, schreef Maggy Rouff ~die ¢en buitenstaander niet op-
valien, 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 ecuw. In een tijd, toen de technick het nog niet mogelijk maakte,
om milieu en samenleving zo intensief en snel te veranderen als pu.
vertelt Léonard, de beroemde kapper van Marie Antoinette, dat één
van zijn cliéntes, Mme. du Barry, vitroept: ‘Le vrai mérite, dans
I'empire du goiit, c'est de n'étre fidéle qu'd 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,

Primatenerfenis

Dat er in Sovijet-Rusland geen uniforme kleding is en dat speciaal dé
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 vitbreiden door middel van een bijna-unisex-
costuum, dat bovendien niet aan verandering onderhevig is en 20
stabiliteit demonstreert, toch ook al een verandering is opgetreden, iS
minder bekend. Toch is dat het geval. Mao en zijn volgelingen dro€-
gen als de dragers van wat in wezen een boerenrevolutie was €¢%
boerencostuum, maar toen Mao aan de macht was gekomen in Chind:
droeg de leider in tegenstelling tot zijn volgelingen vouwen in zijn
broekspijpen, zoals de goed observerende en goed geinformeerde Scott
meedeelt (Scott, 1958). Met deze pikante verandering zijn we aan het
slot weer bij het hoofdthema van deze voordracht beland. Vouwer
in de broekspijpen zijn een Westerse uvitvinding, die dateert uit de
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negentiger jaren van de negentiende eeuw (Laver, 1968). Misschien is
dat de reden, waarom de costunmtheoretici — Laver is in de eerste en
laatste plaats costuumbhistoricus — dit verschijnsel hebben genegeerd.
Voorzover bekend heeft alleen Kiener aandacht aan de vouwen in de
b1'0(:1;:&;1:»ijpen gegeven en hij heeft dat zeer grondig gedaan. Hij destil-
leert it deze ‘typische Ausdrucksform unserer Zeit’ een ‘typisch
Winnlicheg Selbstbewusstsein’, dat goed democratisch weigert te bui-
&n (Kiener, 1956). De heer van het eind van de 19e eeuw — zo goed
8ls die van de 1970's - voelde zich echter vee! minder democraat dan
heer en het lijdt m.i. dan ook geen twijfel, dat het signaal, dat van de
Youwen in de broekspijpen uitgaat, hetzelfde is als dat van de molen-
Steenkragen van de zeventiende ecuw 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
,"en'icht geen (minderwaardig) lichamelijke arbeid, ik transpireer niet,
behoef mij niet te bukken, Boeren moeten vaak met hun knieén
°P de grond liggen, om de gewassen uit de aarde te halen. Een poli-
tl_eke 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
f’ antalon - en als hij dan het statussymbool der geperste broekspijpen
Sent, is dit de zoveelste bevestiging, dat ‘man is a status animal’
ules Henry) en dat ook in zijn kleding de primaire motieven niet
vﬁn Speels erotische, maar van speels agressieve en hiérarchische aard
Z'JI_{- De sociale higrarchie, die in meer of mindere mate in alle men-
Selijke Samenlevingen gevonden wordt, kan zoals gezegd wel niet
anders dap ¢en primatenerfenis zijn, als men bedenkt, dat — met uit-
:Ondering van de ook in dit opzicht atypische gibbon - alle hogere
Vgenmr_ten € mensapensoorten hiérarchisch zijn georganiseerd. De
w:“{en I voorzitter Mao’s pantalon verraden, dat zelfs een t?ultuur,
de::m mex.a et grote ernst de mens volledig wil veranderen, zml'{ van
s erfel.:ns 00k niet kan ontdoen. Evenals de chiml?-ansce wil de
van itOPZlc':htlg dan wel discreet ‘herumstolzieren’, of hij nu een lzteer
ment and in correct costuum, of een jongeman met een het es'tabh?h—
Provocerende pruik haar is. De geklede aap zou zich misschien

lan: en afvragen, of die primatenerfenis meer omvat, dat hij niet kan
QUideren,

287



De ethologische benadering van menselijk gedrag

G. P. BAFRENDS

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
toegespitst 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,
vaeor 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 paralle] 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 ethologisch®
aanpak gekarakteriseerd door de beschouwing van het gedrag, in zijp
onderdelen zowel als in zijn geheel, als een in de evolutie gevormde
functionele aanpassing. Het gedragsrepertoire van een scort kan if
dit opzicht op dezelfde wijze worden bekeken als het arsenaal vad
orgaanstructuren waarmee de individuen van een soort zijn uitgerust-
Bvenals deze structuren zijn vele vormen van het gedrag soortspeci
fiek; een genetische basis bepaalt wat voor gedragsmogelijkheden ¢f
voor een soort open liggen en langs welke weg zij moeten worde?
ontwikkeld, dus ook wat daaraan door leerprocessen moet en kaf
worden bijgedragen.
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De opl;ouw van gedrag

Het totale mechanisme waardoor een dier in staat is zich aan zijn
Omgeving aangepast te gedragen, noem ik de organisatiestructuur van
zijn gedrag. Bij atle tot nu toe onderzochte soorten bleken deze orga-
Nisatiestructuren op overeenkomstige wijze uit ethologisch gekarakte-
riseerde vergelijkbare elementen te zijn opgebouwd. Soortsverschillen
liken steeds variaties op ditzelide grondthema te zijn.

De door ethologen onderscheiden gedragselementen zijn in de voor-
dracht van Van lersel behandeld. Zij kunnen meestal door prikkels
Uit de buitenwereld worden opgewekt, waarbij een gedragsvorm vaak
320 een eigen, adeguate, prikkelsituatie blijkt te zijn gekoppeld. Bij
SOmmige gedragingen is de invloed van deze specifieke prikkeling
Yoortdurend noodzakelijk voor de voortgang en de oriéntatie van de

CWwegingen. Met name geldt dit voor de relatief eenvoudige reflexen,
Waaraan betrekkelijk weinig spiergroepen deelnemen en waarbij ge-
Woonlijk een duidelijk verband tussen de sterkte van de toegediende
P.rikkel en de intensiteit (0.2, volledigheid) van de optredende bewe-
Bing bestaat, Naarmate echter meer spiergroepen aan een gedrags-
vorm deelnemen, wordt de kwantitatieve relatie met de opwekkende
P rikkeliﬂg minder stringent. In een aantal gevallen is gevonden dat
ZP'H Meer ingewikkelde handeling na door een specifieke prikkel-
Situatie 1o Zijn opgewekt, in ongewijzigde vorm blijft voortgaan, ook
&l wordt deze prikkelsituatie weer weggenomen. Het codrdinatie-
n.le_chanisme dat deze gedragingen beheerst en ze een vaak zeer spe-
Cifieke Yorm geeft, moet dan dus zonder informatie van buiten de
“Wegingsvorm opbouwen. Op grond van deze, in de soort veranker-
€, cobrdinaties sprak Lorepz van ‘Erbkoordination’. Wij zullen hier
AR vaste (gedrags) patronen spreken. Grotere onafhankelijkheid van
.e uitwe“dige prikkelsituatie vertonen de vaste patronen cok in die
“N dat, in veel sterkere mate dan bij de reflexen, de bereidheid om
cf? dezelfde vitwendige prikkelsituatie te reageren in de loop van de
U varieert. Wanneer de drempelwaarde extreem laag is, kan zelfs
Ofnkz"-e!' onvolledige prikkelsituatie het gedrag tevoorschijn roepen,
30 het gedrag ‘in vacuo’ aflopen. De vaste patronen vormen sa-
Men met reflex.matige stuurcomponenten handelingen, die voor een
aa“PaSSing van de totale beweging aan de heersende omstandigheden
?rgen_“vnak ligt aan het optreden van een aantal handelingen ge-
menlijk deel eenzelfde complex van in- of uvitwendige factoren ten

¥
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grondslag. Zo’n groep van causaal verbonden handelingen (soortspeci-
fiecke zowel als individueel aangeleerde} noemen we cen 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. 1a). 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 dezé
activatietoestand kan langere tijd voortduren, ook nadat de activeren-
de prikkeling verdwenen is. Inwendige factoren kunnen eveneens ¢ef
systeem in gang zetten, dus de bereidheid tot het uitvoeren van de
tot dat systeem behorende handelingen verhogen. Activatie van eep
systeem is dan cok vaak gekenmerkt door het optreden van een meef
of minder specifiek zoekgedrag, dat er op gericht is de prikkels t¢
vinden die de tot dat systeem behorende handelingen kunnen opwek-
ken. Dezelfde uvitwendige 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 orgd”
nisatie is wel een hiérarchische genoemd. Tegen deze term hoeft geen
bezwaar te bestaan, wanneer men hiermee niet wil uitsluiten, dat voof
het doelmatig functioneren van een overkoepelend systeem (onver*
schillig de orde van het integratieniveau) zeer vaak terugkoppeling
nodig is van een activiteit van lagere orde, of van het erdoor tewee§”
gebrachte effect.

De uit ethologische analyse afgeleide organisatiestructuur kan me?
beschouwen als een computerprogramma, dat door het physiologisch®
mechanisme moet worden uitgevoerd. De Ruiter heeft gesproke?
over het onderzoek waarmee men tracht na te gaan hoe en waar if
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Fig. 1. (8) Hypothetische schematische voorstelling van de aan gedrag ten
gro."d‘?"'g ligeende organisatiestructuur. De onderste rij rechthoeken stellen
_,:h.;a‘“‘ Patronen’ of ‘handelingen’ voor, de vierkanten .rysteme.n van ver-
of Hlende orde, die handelingen of andere systemen kunnen activeren (4)
G/remmen (—.). Systemen van gelijke orde remmen elkaar wederzijds af.
- € Stippelliinen steilen twee van de vele terugkoppelingsrelaties voor die
e € structuur kunnen voorkomen. Het schema kan naar beide zijden wor-
ﬂp’:r ';,0"’ igezel. De zwarte driehockjes in elke eenheid stellen de voor het
‘,oﬂ: °h van die eenheid specifieke informatieverwerkende mechanismen
In' ';m"}’an het principe in (b) is weergegeven. . )
gen { )_Zf.m R de zintuigen, of onderdelen daarvar_:, die de prikkels opvan-
X d"” N zenuwimpulsen omzetten, E de instanties waar de waarde' van,
“nho_‘;"gegeven informatie met betrekking tot t{e bgtreffende motorische
ﬂerﬂ wordt gewogen en S de instanties waarin uit deze waa::den door
tori ORene summatie een ultgangswaarde wordt samengesteld, die de mo-
Sche eenheid activeert,
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het lichaam verschillende aspecten van deze taak worden verricht.
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 de 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
gedrag in het leven van het individu geen leerprocessen zouden zijn
betrokken, Zoals Kruijt heeft uviteengezet zorgt de informatie in de
genen er voor dat het dier in de loop van zijn leven door ervaring
de verdere specificke 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-
paakde 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-
gelifkbaar 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 op-
gedane kennis voor, die op de aanwezigheid van relatief weinig door
de genen geprogrammeerde leerprocessen wijst. Het optreden van
geen van deze leerprocessen is echier 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.
Uiteraard kan een dier uitsluitend de prikkels waarnemen waarvoorf
zijn zintuigen toegankelijk zijn. Dat houdt echiter niet in, dat bij het
reageren op een bepaalde uitwendige situatie steeds van alle waar-
neembare prikkels gebruik wordt gemaakt. Veelal wordt slechts oP
een beperkt aantal kenmerken van de uitwendige situatie gereageerd
en wel z6 dat per handeling of per systeem bepaald is welke van d¢
waarneembare kenmerken voor het opwekken van dit bepaalde gé-
drag effectief zijn en in welke mate. De prikkelsterkte van de situatié
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wordt daarbij uiteindelijk bepaald door de gezamenlijke waarden van
de afzonderlijke kenmerken; dit wordt de regel der heterogene sum-
Matie genoemd. Voor de gezamenlijke processen, die voor een be-
Paalde gedraging de selectie en waardebepaling van de elementen uit
de prikkelsituatie uitvoeren (fig. 1b), is in de ethologie de term de-
blokkerend mechanisme (releasing mechanism, auslésendes Mecha-
Rismus) gebruikelijk. In welke mate de koppeling tussen de ontvangen
Prikkels en de uitgevoerde handelingen wel of niet door ervaring be-
invioedbaar is, verschilt van geval tot geval. Het lijkt waarschijnlijk
dat door leerprocessen weinig befnvloedbare deblokkerende mecha-
hismen het mogelijk maken, dat door overdrijving van effectieve
kenmerken ‘supernormale’ prikkelsituaties ontstaan, waarop het dier
sltel'kEr met een bepaalde handeling reageert dan op de normale
Situatie,

. Bij deze opvatting van het gedrag vormt de bovengeschetste — uit
'Mleractie van genen en milicu ontstane - organisatiestructuur de kern
van de aangepastheid van het gedrag van de diersoort aan zijn levens-
Omstandigheden. Deze kern kan, bijvoorbeeld door keuzemogelijk-
eden tussen alternatieve gedragingen of door modificaties met be-
Yp van binnen het systeem mogelijke leerprocessen, binnen een
Zekere marge het hoofd bieden aan variaties in omste_mdigheden. Aan-
P aS.Singen aan grote milieuwijzigingen zullen echter vooral door evo-
!““Eprocessm moeten geschieden, d.w.z. door middel van wijzigingen
M de gedrag-beinvioedende genen, tenzij een informatieoverdracht
VIa traditie mogelijk is.

De Organisatiestructuur geelt dus niet alleen mogelijkheden voor
8edrag, 2ij legt ook beperkingen op. Men is in het algemeen wel be-
eid om gegze gedachte ten aanzien van dieten te aanvaarden, maar
tﬁ danzien van de mens, die toch over zulke indrukwekkende moge-
h}kheden tot leren beschikt, ligt deze gedachte minder voor de hand.

ovendien vinden wij mensen het niet prettig om te aanvaarden, dat
Y in onge mogelijkheden worden beperkt. Wanneer wij echter de
mens op grond van de vergelijkbaarheid van zijn morfologische struc-
t?ul,‘ €D zZijn fysiologische mechanismen als een produkt van de evolu-
€ in het dierenrijk opvatten, kunnen wij niet ontkomen aan de ge-
O:Cht‘}’ d_at 00k aan het menselijk gedrag een door genen bepaalde
Banisatiestructyur ten grondslag moet liggen. Wij willen nu nagaan

n 00k ethologisch onderzoek redenen heeft opgeleverd om aan te
*Men dat git 2o js,
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Bouwelementen van menselijk gedrag

f)nderzoek van het gedrag van de mens met ethologische methoden
18 nog zeer jong; het kwam pas een jaar of tien geleden op gang. Dat
komt deels doordat het menselijk gedrag zo ingewikkeld is en daar-
Mmee de analyse zo moeilijk en tijdrovend, maar ook daordat zij die
in gedrag van de mens geinteresseerd waren vanzeifsprekend werden
OPgevangen in een aantal andere, gevestigde, gedragswetenschappen
Zoals de antropologie, de psychologie en de psychiatrie.

Van een ethologische analyse van de organisatiestructuur van men-
Selijk gedrag zijn wij dan ook nog ver verwijderd. Aan de hand van
°_§n aanta] voorbeelden kan worden nagegaan of ook de mens moge-
lijk een dergelijke organisatiestructuur bezit, en of die uit de gencem-
de elementen is opgebouwd.

Allereerst komt dan de vraag naar voren of in het gedrag van de
me‘_m soortspecifieke elementen, zoals vaste patronen, voorkomen.

idelijk is, dat de mens zich van tal van handelingen met een karak-
teristieke vorm bedient, maar zonder nadere analyse kunnen wij niet
1?88811 of deze constantheid van vorm door de soortspecifieke orga-
m.satiestructuur wordt bepaald ofwel berust op een leerproces dat
Witslujtend bepaald wordt door de cultuur waarin men is opgegroeid.

et eerste wordt waarschijnlijker, wanneer dezelfde handelingsvorm
1) geheel onafhankelijke culturen aanwezig is, of bovendien zelfs bij
;I;iet de mens verwante andere diersoorten kan worden aangetroffen
se:' 2}. Eibl-Eibesfeldt (1970) bestudeerde bij zeer verschillende men-
-1fassen en culturen de vorm van communicatiegedrag en vond daar-
r;l;tnaast voor een bepaalde cultuur typische gedragspatronen, ook ste-
361.3?3 hanflelingen die alle culturen doorkruisten (Darwin, 1872, p.
: ‘the chief expressions exhibited by man are the same throughout

€ World’). Ekman et al. (1969) vonden, dat foto’s van zulke signalen
90T personen uit zeer verschillende culturen ook censtuidend werden

ng_ 2' TW

m ee series homologe gezichisuitdrukkingen. I. Breed uitgetrokken
nd rmes

apansy demonstratie van hoektanden in (a) mandril, (b} meisjie en (c)

in (d) Bfor?eelspeler. I1. Het oplichten van de wenkbrauwen (in twee fasen)

bete ken_ahnees {wenkbrauwgroet) en (e) gelada-baviaan. De functionele

e uis :: van homologe gezichtsuitdrukkingen behoeft niet geliik te zijn;

’"and:‘; rokken mond heefr bif de mens (b, ¢) een dreigende, maar bij de

en Ang (a) een meer vriendelijke betekenis. Naar Eibl-Eibesfeldt (1970}
rew (1965).
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geinterpreteerd. Ecn 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 komt bij
apen voor; de huid bij de ogen heeft bij sommige onder hen een
lichte opvallende kleur, waardoor een effect ontstaat, dat men bij
onze eigen soort met opmaak weet te accentueren. Het reiken van de
hand, een onder mensen veelvuldig voorkomend gebaar dat vaak is
geinterpreteerd als een demonstratie dat men geen wapens draagt,
werd waargenomen bij chimpansees en gorilla’s in sociaal contact, bij-
voorbeeld bij een aap die toelating zocht tot een groep (Van Lawick-
Goodall, 1968). Ook omarmen en mond-mond contacten komen bij
elkaar vriendelijkgezinde chimpansees voor. De laatste zijn bij de
chimpansees, evenals het kussen bij vele menselijke culturen, vaak
gecombineerd met het van mond tot mond overgeven van voedsel.
Bovendien vertoont de kusbeweging soms grote overeenkomst 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 overeenkomt met het ge-
drag 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-
schiillende 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 bij de mens gedrags-
systemen 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-
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lijke beschouwingen in psychologie en psychiatrie, spreekt van agres-
sie, sexualiteit of angst. Ethologisch analytisch onderzoek om tot een
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 wordt 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 situatic 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
Bedrag uijtvoert {oversprong). Reeds Darwin (1872) betoogde, dat de
Mmenselijke mimiek een ambivalente uiting van gelijktijdig aanwezige
tegenstrijdige neigingen is. Met tocpassing van deze gedachte heeft
Lorenz (1943} de vorm van de mimick van honden, Leyhausen (1956)

Oudingen van katten en Kiihme (1961} de ‘slurfmimiek’ van olifan-
ten als een resultaat van simultane activering van de systemen voor
anva) en voor viucht uitgelegd (fig. 3).

Voor de mens (en voor de apen) is de opbouw en de veroorzaking
Yan de gezichtsmimiek door verschillende onderzoekers (o.a. Van
Hooff, 1962, 1971; Andrew, 1963; Brannigan & Humpbhries, 1972)
nf‘.def enderzocht; hun resuitaten suggereren, dat nog meer systemen

i de veroorzaking van deze signalen betrokken zijn, zonder echter

® principe van de ambivalentie-hypothese te weerspreken.

‘Ten derde wil ik nagaan of ook bij de mens deblokkerende mecha-
Nismen voorkomen, die aan door zintuigen opgevangen prikkels een
".0'?1' het oproepen van elke bepaalde gedraging karakteristieke effec-
}“"lteit toekennen, zodat een handeling (eventueel ‘tegen beter weten
) reeds door slechts enkele voor haar opwekking hoogwaardige
elementen, van de adequate prikkelsituatie (z.g. ‘sleutel’-prikkels) kan
worden opgewekt.
sta al ‘van dieren (bijvoorbeeld pauw, olifantsrups, pauwogg-pij[-
N irtvlmder, pauwoog-prachtbaars) gebruiken op ogen gelijkende
O:dpa!'ronen voor het afschrikken van roofvijanden. Ook de mens
temFrVIndt het plotseling vertonen van zo’n patroon als een schok;
cemld.den van allerlei willekeurige figuren trekt een patroon van con-

Tische ringen het sterkst onze aandacht.
Chmidt (1957) onderzocht met viakke modelfiguren op grond van

*ike kenmerken de mens de gelaatsuitdrukking lachen als zodanig
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Fig. 3. Ambivalentie tussen de neigingen tot agressie (A} en viucht (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, 4. Relatieve bijdrage van verschillende kenmerken uit een standaard
gezicht (inzet) tot de gelaatsuitdrukking lachen, volgens een waardering
door proefpersonen. Onder: vergelifking van de waardering voor een super-
normaal (links) en een optimaal model (rechis), Naar Schmidt (1957).
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F'.g'_ J. Voorstelling van het ‘Kindchenschema® van Lorenz (1943). Links
8ezichten, die bij een mens de neiging tor vertroetelen opwekken: rechis
8ezichten Jie op de mens de indruk van stoerheid en zelfstandigheid maken.

\

Uy

herkem, Personen, die deze beelden moesten vergelijken, bleken de
;:znq§mnd als het belangrijkste kenmerk te beschouwen. Zeer be-
Verﬁmk Wwas ook de aanwezigheid van de ogen, terwijl het lacjl.leffc.act
W&noolgd ‘werd bij aanwezigheid van (in volgorde van belangrijkheid)
Veﬂegp O0len, tanden, oogplooien, een brede neus, en ku1.111es in het
. vngde \"an de mondhoeken. De verkregen gegevens pleiten ervoor,
Ormz:)r dit gedrag de regel der heterogene summatie opgaat. Super-
lik e :- mOfellen zijn vooral door vergroting van de mond gemakke-
erkrijgen (fig. 4),
en ;:’z (1943) heeft erop gewezen, dat mensen die huisdieren hou-
V00rho°f;e te ku:'men vertroetelen daarvoor diersoorten met hoge
Zichten 4, en, relatief grote ogen, korte ‘wipueuzcr?' en korte aange-
Rezichy (fl'EZen. Deze eigenschappen zijn karakteristiek voor he't baby-
en die l_g' 5). M?n geeft ze vaak aan poppekoppen en aan kinderen
'en in tekeningen voor kinderboeken (Rie Cramer, Bambi). Om

renz’ )
"2 bewering te toetsen, vervaardigden Gardner & Wallach
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Fig. 6. De resuliaten 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 gt-

kozen,

(1965) een reeks silhouetten van koppen, variérend van een in d¢
lengte gerekt tot een in de lengte samengedrukt mensenhoofd en bo-
den deze aan studenten ter keuze tegenover een correct babysilhouet
aan (fig. 6). De voorkeur bleek inderdaad niet naar het normale BB-
hoofd, maar naar de ‘supernormale’ hoofden (SB) met overdreved
babykenmerken te gaan. Rensch (1963) liet proefpersonen uit reeksen
afbeeldingen waarin hij, in verschillende combinaties, verschillend®
lichaamskenmerken van de mens kwantitatief had gevarieerd en ovér”
dreven, de mooiste kiezen. Figuur 7 geeft hiervan een voorbeeld; me?
bleek gemiddeld de voorkeur te geven aan modellen waarin een ket
merk boven het normale was overdreven. Ongetwijfeld zijn de pin-wP
girls en bodybuilders in onze cultuur een gevolg van deze voorkeuf
voor het supernormale. Ook in de kunst, de mode, in het ontwerpe?d
van uniformen en in de reclame (fig. 8) maakt men van het bestas®
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waardering

Fj, .

"l:mZI Gf"."ddelde waardering (1 is hoogste, 5 is laagste score) van

en oy ke nlhpuetten door proefpersonen (de waarderingen door mannen
Ouwen, die onderling weinig verschillen, zijn samengenomen).

¥an deblokkerende mechanismen in de mens gebruik.
0111\:;(: l:rde moeten wij ons afvragen of ook bij de mens, tijdens de
Eenetigc; Ing van het individuele gedrag, opgedane ervaring langs een
et o gepmgl‘flmmeerde weg wordt geincorporeerd.
n‘enseli'kn cmll?:lder% van verschillende perioden in de individuele
opgeda ;n ¢ ontwikkeling, waarin bepaalde ervaringen moeten worden
singds Freu::]e voor het laters leven van essentiéle betekenis zijn, is,
trie zeer ebde‘ Psy.f:hwanalyse bracht, in de psychologie en psychia-
Vang ﬂllkeh!k. De evidentie hiervoor berust meestal op onder-
eve Patholngische afwijkingen, vooral verkregen met de intro-
. methf’de der psycho-analyse. Ethologisch onderzoek aan de
'8 nog niet 20 lang op gang dat wij over, de gehele ontwikke-

8pectj
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Fig. 8. Gemiddelde maten van mannequins (a) vergeleken met maten,
zoals gebruikelifk zijn in mode- en reclametekeningen. Naar een ongepi-
bliceerd onderzoek varn H, Groenewold (1955),

lingsperiode bestrijkende, beschrijvingen van het gedrag van indivi-
duele personen kunnen beschikken; experimenten over de ontwikke-
ling van de mens zullen meestal ontoelaatbaar zijn door risico’s die
zij voor de persoon zouden kunnen hebben. Door de ethologie g6~
inspireerd is echter het onderzoek van Ahrens (1954), die met het
aanbieden van modellen onderzocht of het herkennen van de ouders
door een kind in het eerste levensjaar op een geprogrammeerd leer-
proces berust (fig. 9). Hij vond dat een kind in de eerste maand al
op donkere viekken op lichte achtergrond reageert, maar spoedif
sterker reageert op een patroon van viekken naast elkaar. In de looP
van de derde maand treedt glimlachen alleen op wanneer behalve d¢
beide vlekken ook de bovenste helft van een gezicht wordt vertoond:
Enkele weken later is het gehele gezicht nodig maar kan de mond
nog ontbreken. In de vijfde en zesde maand worden de mond en he!
bovenlichaam aan het beeld toegevoegd terwijl de ogen steeds meel
gedifferentieerd moeten worden om een goede reactie te geven. Het
individueel herkennen van de verzorgster volgt pas na de zevend?
maand.
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Fig,
m’sg v:;, }f chema van de volgorde (viif stadia) waarin bij een baby de ken-
&l menselijk gelaat zich ontwikkelt. Na het Se stadium wordi het

herk .
{ 195:;'"9" var individuele personen geleidelijk aan merkbaar. Naar Ahrens

v

Begt,
aan er tussen . 4 T . 4
mens en dier principiéle verschillen in gedrags-
Structyyyp princip. gedrag,

g;kb‘i';a::eer men nu uit het bovenstaande de conclusie zou trekken
het gera mens cen genetisch gefundeerde organisatiestructuur van
Pen die dge aanwezig is, ka‘n men nog verder zoeken naar eigenschap-
iersoopt Mm'ens kwalitatief anders zouden maken dan elke am.:lere
typisch z-ou en heeft wel gedacht dat het gebruik van werktuigen
Steentje ge, nlej]? voor de mens. Er is echter een graafwesp die een
n; de Schuttl t om het vulmateriaal in zijn nestingang aan te stam-
Ven de v :l‘s\fls Toxotes jaculator schiet waterdruppels naar een
Darw;y G; eroppervlakte op een plant zittend insekt. Eén van
insektentary apagos-vinken gebruikt een takje of cactusstekel om
€N uit hout te peuteren, De Egyptische gier gooit struis-
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vogeleieren stuk met cen 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 stokjes te
steken, waarvan zij eerst de bladeren hebben afgehaald. QOok 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 Kkonden 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.

Men heeft ook wel beweerd dat alleen de mens cultuur zou hebben
maar dieren niet. Om het begrip cultuur te definiéren, moeten wij
ons realiseren, dat er in principe drie wijzen zijn waarop een individu
in het bezit van informatie kan zijn gekomen. Ten cerste kan hij di¢
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. Inderdaad heeft deze laatste mogelijkheid zich bi}
de mens ontzaglijk ontwikkeld, maar hij ontbreekt bij dieren niet. Z0
bestaan bijvoorbeeld tussen bavianentroepen in verschillende woot-
gebieden in Qost-Afrika detailverschillen in gewoonten, die aanpas
singen zijn aan eigenaardigheden van het woongebied en die doof
de jongen van de ouderen worden overgenomen (Washburn, pers:
meded.). Japanse onderzoekers (Kawai, 1965) vonden bij de aaP
Macaca fuscata, dat zich binnen één troep door imitatie van het g€
drag van een twee jaar oud wijfje, de gewoonte onlwikkelde om bala”
ten in het water te wassen. Deze handeling waartoe de aap spontaah
het initiatief had genomen, werd van generatie op generatie over:
geleverd.

Dat bij de mens cultuur een grote vlucht kon remen is zeker in d€
hand gewerkt door het feit dat hij een taal bezit, waarin hij met
woorden zaken of begrippen kan aanduiden. Hij kan dus éver dinge”
spreken en bovendien kan hij die taal opschrijven en langs schrifte
lijke weg informatie aan volgende generaties overdragen. De com®
municatichandelingen, waarvan in sommige voordrachten sprake was
kunnen wel dienen om een mededeling te doen over de motivati€’
toestand van het individu dat de handeling uitvoert en soms kan €
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een aanwijzing mee worden gegeven, maar een begrip kan er niet
Mmee worden aangeduid. Pogingen om aan apen een gesproken taal te
leren, hebben steeds gefaald, maar toch is recent op twee wijzen aan-
getoond dat chimpansees met begrippen kunnen werken. Het echtpaar
Gardner (1969) is er in geslaagd aan een chimpansee een gebarentaal
i€ leren zoals die voor communicatie bij doofstommen wordt gebruikt.

egrippen als tuin, bloem, paard, beer, verstoppertje spelen, inpak-

*R, enz. konden door een gebaar worden aangeduid. De aap ge-
bruikte de doofstommentaal zelf en begreep hem wanneer mensen

F; )
a ﬂfl.g :I? Localisatie van krabbels door een chimpansee, in balans met een
"Oorbe:;:rm Jiguur (grijs vierkant op rechthoekig papier). In het bovenste

p= Plaatst de aap de krabbels zo dat a=b, en het onderste 20 dot
=49 Naar Morris {1962),
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deze gebruikten. Premack (1971) leerde een chimpansee 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 vitgevoerd. Dit
werk geeft bovendien mogelijkheden voor onderzoek naar de biolo-
gische basis van taalstructuur, van het bestaan waarvan men zich in
de moderne psycholinguistica sterk bewust is geworden.

Tenslotte zouden wij ons nog kunnen afvragen of kunst bij dieren
voorkomt, gevoel voor esthetica. In de eerste plaats moet dan worden
gewezen op de Australische prielvogels die hun nesten met kleurige
vruchten, bloemen, opvallende bladeren of korstmossen versieren.
Yoorts heeft Rensch (1965) aan vissen, vogels en zoogdieren in keuze-
opstellingen regelmatige, tegenover onregelmatige figuren azngeboden
en gevonden dat in het algemeen aan regelmatige figuren de voorkeur
wordt gegeven. Morris {1962) en Rensch hebben mensapen laten
schilderen. Zij vonden daarbij dat de apen inzicht in compositie ver-
toonden door in aan hen voorgelegde figurenconstellaties door be-
paalde verfviekken een evenwicht te brengen (fig. 10). Morris meent,
dat het tekenen van de mensapen even ver gaat en op dezelfde basis-
principes berust als het tekenen van kinderen tot aan het vierde jaar
(fig. 11).

Wanneer inderdaad het gedrag van de mens op in principe gelijke

Fig. 11. De verst voorigeschreden differentiatie 1of nu foe waargenome!
in tekeningen van apen (links, chimpansee) vergeleken met de eerste a9’
beelding van een gezichi door een mensenkind (rechts). Naar Morris (1963}
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Wijze is opgebouwd als dat van dieren, uit dezelfde soorten eenheden
Pestaat, en zich op overeenkomstige wijze tijdens het leven van het
individu ontwikkelt, dan mag van de ethologische benaderingswijze
een belangrijke bijdrage tot de kennis van het menselijk gedrag wor-
den verwacht, Deze bijdrage moet in de cerste 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
Vah grote waarde zijn om de probleemsteliing te ontwikkelen, men
Zal er zich echter voor moeten hoeden het beeld, dat op grond van
“en analyse van een bepaalde diersoort is verkregen, zonder meer als
Tuodel naar de mens te extrapoleren.

Toepassing van ethologische methodiek op menselijk gedrag

Van praktische betekenis is de ethologische inbreng bij het ontwik-
kelfm Yan pedagogische maatregelen en programma’s die de ontwik-
v:ﬁ“g van de individuele mens zo optimaal mogelijk moeten laten
factzpen' en voorts wanneer wij door het manipuleren van omgevings-
Seli'kren die he:t gedrag van mensen be'x'nvloeden.,. aspecten van men-
zi‘j gedrag C!le voor het algemeen en persoonlifk belang schadelijk
I, zouden willen trachten te voorkomen of beperken.
aa:)P"OEdkundige theorieén zijn tot nu toe sterk onderhevig geweest
riod&rnocle, sterk _be'invloed door filosofieén over wat men in een pe-
ig ufgi;(-i’ prettig voor de kinderen, prettig voor de ouders, leerstel-
cen oe isch vond.. Wat wij echter vooral dienen te weten‘om fot
van f] eede Pec_!ag?gle te komen, is de wijze waarop de ontmkk.ehng
maat Organisatiestructuur is geprogrammeerd. Onze pedagogische
Tegelen moeten zo goed mogelijk in dit natuurlijke programma
:r maDOor ve_r'gclijkingen. met dieren weten .wij dat er zo'n pro-
unnen wl?:‘loet zijn, maar u.ltsluite‘nd door studie van de mens zelf,
i het g dal‘: programma in details leren kennen. ‘
Bis van deen en over dit genetisch vastgelegde en aan _de oecologlsche
Of Wi ny ‘mens aan{gcpaste.programma, moeten wij ons rez‘lllﬁeren
steld. (Deg ‘“de"da.Ad in t!e nis leven waarop ons programma is inge-
tigle IWensoe°°|°81§Che nis is het complex van voor een soort essen-
amhmpom:mst_andl'g‘heden.) Ca. 21/; miljoen jaar geleden ontstonden
tatie ey D die wij als mensen beschouwen, in het proces van mu-
selectie aangepast aan het leven in een savanna-achtig land-
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schap. Aanvankelijk voorzag de mens in zijn onderhoud door het
verzamelen van voedsel en door jacht en visserij; later (ca. 10.000
jaar geleden) ontwikkelde hij landbouw. Lange tijd moet hij in kleine,
uit €één of enkele families bestaande, groepen hebben geleefd, zoals
dat nu bijvoorbeeld nog bij de bosjesmannen gebruikelijk is. Pas ca.
50.000 jaar geleden hadden zich echter grotere conglomeraties ont-
wikkeld 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
omstandigheden gelijke tred te kunnen houden. Dit nog temeer omdat
wij met de moderne geneeskunde de selectiekracht aantasten. De mo-
gelijkheid bestaat daarom, dat wij nu een milieu hebben uitgedacht,
dat niet langer optimaal is voor sommige aspecten van onze genetisch
geprogrammeerde ontwikkelingsprocessen. Nog nergens is de etholo-
gie van de mens ver genoeg voortgeschreden om zich hierover ver-
antwoord te kunnen uitspreken en dus ook om er strikte voorschrif-
ten, richtlijnen en therapieén op te kunnen baseren. Er zijn echter
tal van problemen aan te wijzen voor de oplossing waarvan een etho-
logische aanpak wenselijk lijkt; ik wil hiervan in het volgende enkele
voorbeelden geven.

Hospitatisme FEen 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 verzorgster in tehuizen waren opgenomen, een
syndroom van gedragsafwijkingen dat de maam ‘hospitalisme’ heeft
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 be-
paalde resultaten van ethologisch onderzoek in verband gebracht. En
hoewel het aangevoerde feitenmateriaal nog als onvoldoende moet
worden beschouwd om het effect van deprivatie, vooral op langere
termijn, te bewijzen (De Wit, 1962; O'Connor, 1971} verdient de in-
terpretatie van Bowlby hier alle aandacht.

Ook al voldeed het hospitaalsysteem aan hoge eisen van lichame-
lijke verzorging, één factor ontbrak: het voortdurende contact van het
kind met de eigen moeder. Bij tal van verschillende diersoorten, voor-
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“! Onder de zoogdieren en de vogels, zorgen een aantal speciale ge-
dragsmechanismen voor het ontstaan, de ontwikkeling en het hand-
haven van dit contact. Een individuele herkenning tussen ouder en
jong wordt zeer spoedig bewerkstelligd; bij sommige vogels (bijvoor-
beeld zeekoet, Tschanz, 1968) begint dit zelfs al véér uit uitkomen
van het ei, via geluid. Vreemde jongen worden meestal niet geaccep-
teerd en verstoten (bijvoorbeeld bij wildebeesten). Het bestaan van
Zulke mechanismen laat zien, dat het verzorgen van het jong door de
eigen moeder cen belangrijke overlevingswaarde moet hebben. Bowlby
neent dat de hechte band tussen moeder en jong in de eerste plaats
door zijn waarde voor de bescherming tegen roofvijanden is gegvo-
lueerd. In overeenstemming hiermee is de waarneming van Anderson
(1972), dat in een groep moeders die zich bij bun met eikaar spe-
lende Kinderen bevinden, efke moeder steeds zoveel mogelijk fron-
‘aal naar haar kind toegekeerd is opgesteld (onafhankelijk van de af-
St_and Waarop het kind zich bevindt) en onrustig wordt zodra het kind
Zch even achter haar bevindt.

De hechte band wordt met verschillende middeien bereikt. Blurton-
Ones (1972c) argumenteert uitvoerig, op grond van vergelijkend
eth"logische 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
Bestald in een veilig nest. Nauwkeurige ethologische beschrijvingen
v?.n het gedrag van moeders met jonge kinderen, die Konner (1972)
bjj Bosjesmannen maakte, geven inzicht in de mechanismen waarmee

de hechte relatie tussen moeder en kind wordt opgebouwd en gehand-
aafg

Belangrijk in deze relatie is het persoonlijk herkennen van de moe-
der door het kind. We hebben boven reeds gezien, hoe het kind in
€ eerste zeg Mmaanden een mens, maar daarna persoonlifk de moeder
(O.f,verZOTSSler) leert kennen. Het hospitalisme treedt nu na deze
Critische zeqqe maand op, indien de verzorgster niet continu blijft,
Maar zoals dat in inrichtingen gebruikelijk is, telkens weer door een
:: tere Persoon wordt afgelost. Het zonder moeder opgenomen kind
. TMoont dan eerst de z.g. ‘protestfase’ van het syndrom.n, die ‘enkfle
TR tot één of meer weken kan duren, waarin het luide huilbuien
“eft, wild in de wieg beweegt, voor zover het daartoe in staat is
a e.. Cwegingen naar de moeder vitvoert, en toenadering van anderen

Wiist. In de tweede, z.g. ‘wanhoopsfase’ nemen de bewegingen af en
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wordt het huilen meer monotoon; het kind raakt teruggetrokken en
inactief. In de derde ‘verwijderingsfase’ gedraagt het kind zich, op-
perviakkig 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 verzorgster voortduren, dan raakt het
kind steedst meer in zichzelf gekeerd en meer in zaken dan in mensen
geinteresseerd. En hoewel het kind opgewekt en niet onaangepast kan
lijken, blijkt het voor personen onverschillig te zijn geworden. De
verklaring die Bowlby voor het hospitalisme-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
als misdadiger zullen besternpelen, maar dat misschien toch nog wel
degelijk aangepast genoemd zou kunnen worden, namelijk aan de toe-
stand waaronder de ontwikkelingsafwijking bestond: het ontbreken
van een vaste moederfiguur.

Een belangrijke handeling waarmee de baby een reactie van de
moeder vitlokt is het glimlachen, Reeds werd het ‘deblokkerend me-
chanisme’ besproken, waardoor wij bij waarneming van de verschil-
lende karakteristieke kenmerken van een glimlach eveneens tot lachen
worden gedwongen, terwiil bovendien onze stemming wordt bein-
vloed. Omdat deze reactie na de zesde maand steeds meer op één
bepaalde persoon raakt ingeprent onder uitsluiting van andere per-
sonen, ontvalt na deze leeftijd aan een gehospitaliseerd kind dit me-
chanisme tot contactzoeken; het lacht niet meer en lokt dus ook niet
de vereiste terugkoppeling uit.

Sexuele inprenting Het door Kruijt besproken, bij vogels gevondef
verschijnsel, dat een dier kennis van de toekomstige geslachtspartner
door een leerproces verwerft in een pericde waarin hij nog niet ge-
slachtsrijp is, komt volgens Meves (1967, 1971) ook bij de mens voor-
Deze psychiater is geneigd te geloven dat in dit proces twee fased
onderscheiden kunnen worden. Op vier tot zevenjarige leeftijd zouden
kinderen in niet-erotische toestand een algemene, maar relatief irre-
versibele, kennis opdoen ter herkenning van de toekomstige gestachts
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Partner en de zelf te spelen rol. Fixatie op een bepaalde partner of
situatie (en bij fetisiisme een object) zou later optreden tijdens t?en
toestand van hoge bereidheid tot sexualiteit, en niet aan een gevoelige
Periode gebonden zijn.

Het ligt voor de hand om vooral in de eerste inprentingsfase naar
Mmogelijke oorzaken voor homosexualiteit te zoeken. Vergelijking met
wat bij dieren over dit verschijnsel bekend is (Morris, 1952, 1955),
leert ons, dat het wijs is hier met de mogelijkheid van verschillende
veroorzakende factoren rekening te houden en in principe een onder-
scheid te maken tussen keuze van een partner van het eigen geslacht
en zich gedragen als het andere geslacht (pseudo-mannelijk of pseudo-
Vrouwelijk gedrag), alsook tussen een incidenteel en een bij voorkeur
Optreden van deze verschijnselen.

Interactie tussen gedragssystemen De ethologische gedachtengangen
Over gedragssystemen en over de effecten wanneer onverenigbare sys-
temen gelijktijdig worden geactiveerd, hebben Groen (Groen & Welner,
66; Groen, 1969) geinspireerd tot een hypothese over het ontstaan
Van psychosomatische storingen, zoals migraine, verhoogde bloed-
druk, Mmaagzweren, enz. Hij wijst er op, dat met activering van een
SEdragssySteem niet alleen dwarsgestreepte spieren, maar ook ver-
Schillende door het autonome zenuwstelsel geinnerveerde spieren en
ieren van de inwendige organen zijn gemoeid. Voor patiénten met
Psychosomatische stoornissen is het kenmerkend, dat zij hun openlijk
8edrag - ge acties dus van hun skelet- en gelaatsspieren — afremmen.
eSuggereerd wordt nu, dat daarbij de autonome processen onver-
n.l-lnderd of zelfs versterkt voortgaan en dat dit door leerprocessen
(“,“m'“mental conditioning’ van vegetatieve verschijnselen, zoals door
iller, (1969) en medewerkers aangetoond), eventueel al tijdens de
1°Ugd, wordt verstevigd en bestendigd. Groen (1955) heeft ook op de
mogelijkheid 8ewezen, dat activiteiten van het viscerale systeem, die
P een ogenbiik niet functioneel relevant zijn, als ‘oversprong’ zouden
“nnen optreden, Baerends (1968) heeft getracht in dit kader een
hypothese Op te stellen over de veroorzaking van psychogene jeuk.
en g _Opbouw van een harmonische interactie van gedra.gssystemen
on € invioed daarop van leerprocessen tijdens de ontogenie, was !1et
va;}:’“’erp }’an het onderzoek van Kruijt (1964) over de ontwikkeling
o et Sociale gedrag van Bankivahoenders. Hierbij bleek, dat hanen
$00rtspecifieke dreig- en baltshandelingen alleen dan in de ge-
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schikte situaties en op de juiste wijze konden vertonen, wanneer zij
gedurende bepaalde pericden in hun jeugd ervaringen hadden opge-
daan met soortgenoten. Terwijl het kuiken opgroeide, kwamen de ge-
dragssystemnen voor viucht, 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 invloced, die verschiilende gedragssystemen 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 geintegreerde en interfererende
systemen, zal helpen om tot een begrip te komen van oorzaken van
sommige endogene psychosen (zoals acute schizophrenie), waarbij
verschillende gedragssystemen of onderdelen ervan, plotseling, vaak
met geringe relevantie tot de situatie, en in slecht gecodrdineerde af-
wisseling, tot uiting komen, Ploog pleit ervoor om bij het onderzoek
van deze psychopathicén aan de studie naar de oorzaken van de des-
integratie van het ‘Wirkungsgefiige' hoge prioriteit te geven.

Interactie tussen twee gedragssystemen kan nog bij twee andere
gedragsstoornissen als oorzaak worden gezien. Meves (1971) vermeld!
dat nachielijke angstaanvallen (pavor nocturnus), zoals die bij som-
mige kinderen regelmatig voorkomen, vergezeld van dromen waarid
zi) zich bedreigd voelen, verdwijnen wanneer men zulke kinderen
tijdens de therapie geregeld gelegenheid geeft tot agressief spel. Doof
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deze behandeling zou weer een harmonisch evenwicht tussen de nei-
Bingen tot aanval en vlucht worden ingesteld. Tinbergen & Tinbergen
{1972 trachten het syndroom van kinderlijk autisme vanuit etholo-
Risch gezichtspunt te benaderen in de zin van een conflict tus§§n de
Deiging tot aansluiting bij anderen en de neiging tot vluchten. Zij sug-
8ereren, dat bij autistische kinderen het viuchisysteem een extr?em
lage drempelwaarde heeft en bepleiten een therapeutische behandeling,
Waarbij de neiging tot viuchten doelbewust omlaag wordt gebracht.

Agressie Tegenwoordig wordt agressie als een van de gevaarlijkste
bedfeigingen voor de mensheid beschouwd. Enerzijds denkt men
daarbij aan agressie, die in groter groepsverband wordt bedreven,
Variérend van gelocaliseerde rellen en gewelddadigheden (Franse en
Japanse universiteiten, Ulster) tot oorlogen tussen statenblokken met
Wapens van ongeremde vernietigingskracht. Anderzijds is men b_e-
ducht voor agressieve conflicten tussen personen of kleine groepen in
de werk. op woonsfeer, die bijvoorbeeld in verband worden gebracht
et Vverschijnselen als flatneurose en jeugdcriminaliteit. Of agressief
Eedrag tegenwoordig per individu gemiddeld vaker voorkomt dan
Vroeger, js moeilijk te zeggen. De geschiedenis kent vele voorbeelden
van een verbijsterende agressiviteit. Sociaal bezien kan men daarbij
twee vormen onderscheiden: onderlinge agressie tussen personen bin-
nef' en groep en gezamenlijke agressie tegen een andere groep. De
Neiging om zjch met een leider en een groep te identificeren, die
“aarschijnlijk een hoge overlevingswaarde heeft bij confrontatie met
%D Vijandelijke groep, baant de weg voor overgangen van de eerste
Categorie haar de tweede. Wanneer de ruimte en de levensomstandig-
eden redelijk goede mogelijkheden tot uitwijken laten, zoals bij no-
ﬂ'faden die van jacht, veeteelt of het verzamelen van voedsel leven,
Uit zich de agressie meestal in openlijke, op verjagen gerichte strijd.
Aarentegen heeft de agressie in gevestigde landbouwgemeenschap-
pen (Efigel'ton, 1971; Aland, 1972), waar uitwijken onmogelijk of op
Am ming; Zeer onaantrekkelijk is, vaak de verstolen vorm van gif-
dersz: en hekserij (waarvan de psychosomatis,'chc invloed niet .le on-
Ratuy i;‘t_ten i_fa!t). Nemen wij aan, dat ook bij de |:nens agressie een
ve tijk m{ddel is om voor zich en zijn nakomelingen gunstige le-
nsomj"‘a“dlsheden te verzekeren, dan moeten wij ons afvragen of
l,:: :’emlﬂg van de bevolkingsdichtheid, agressie vaker en in \"ersterkte
© 2al doen voorkomen. Een hoog ontwikkelde technologie zal het
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gevaar van de agressie nog meer vergroten.

Bestudering van de agressiviteit wordt dan ook van hoge urgentie
geacht en verschillende richtingen van de gedragswetenschappen hou-
den er zich nu mee bezig. Hoogst verwarrend is daarbij, dat men
gewoonlijk niet of slechts slordig definieert wat men daarbij precies
onder agressie verstaat. Dit wordt vaak impliciet en 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. Aangezien echter het doel van het onder-
zoek is de schadelijke aspecten van agressie te beperken of te voor-
komen, zou men niet met een functionele, maar met een causale
definitie moeten werken. Om een machine te kunnen bijstellen, repa-
reren 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 d¢
kennis van de bouw en werkwijze van het agressiemechanisme verder
zal verdiepen. Intussen kunnen ‘gedragsembryologen’ gegevens ver-
zamelen over factoren, die de ontogenie ervan beinvlgeden.

Onze huidige ethologische, psychologische en fysiologische kennis
biedt tal van verschillende mogelijkheden om deze problematiek aap
te pakken, maar geen enkele om reeds nu remedies tegen gevaarlijke
agressie op te bouwen. Het is jammer, dat Lorenz’ boek ‘Das sogé*
nannte Bose’ (1963} - hoe waardevol ook door de rijkdom aan in-
teressante waarnemingen en ideeén - in plaats van op de essentiél¢
leemten in onze kennis en op de noodzaak van onderzoek te wijzen
geheel ten onrechte en op een apodictische manier tal van uitspraket
over het mechanisme van agressie doet. Lorenz neemt voetstoots aats
dat alles wat men op functionele gronden agressie zou kunnen noé-
men - en dat is voor hem niet alleen echt dreig- en vechtgedrag, maal
ook sport en het bedrijven van kunst en wetenschap — onder controlé
staat van hetzelfde mechanisme, dat meer nog dan door prikkels va®
buitenaf, door een inwendig geproduceerde drang wordt gestuwd, di
slechts kan worden weggenomen (‘afgereageerd’} door het uitvoere?
van met het mechanisme samenhangende handelingen. Met de it
spraak, dat het hier om een ‘aangeboren’” mechanisme gaat, wordt OP
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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
340 een genetische basis van menselijk gedrag maar liever willen ver-

Werpen (Montagu, 1968; Hunt, 1970).

Met Lorenz ben ik van mening, dat de mens een systeem (of wel-
ht meerdere systemen, Hassenstein, 1972) voor agressie moet be-
tten, dat via zijn genetische basis is aangepast aan milieuomstandig-
w“:l‘fn Wa'arin de mens heeft geleefd en tendele nog leeft, maar
ellicht niet (dat is een vraag voor nader onderzoek) aan alle heden-
:l:jSSC milieufactoren, in het bijzonder die van de hoog ontwikkelde
mren-_WE w_eten, dat het agressieve gedrag kan worden opgewekt
maas Uitwendige .;.:oﬁkkels, specifieke 2oals een rivaal-soorigenoot,
"ersch(ill(l,k onspecifieke frustrerende factoren, zoals hindernissen van
toren v a:r]l‘de aard. We weten, dat de drempelwaarde voor zulke. fac-
dit geety ¢ langs n.e.rveuze of .langs hormonale weg regelb.aar is en
et uity 0 mogelijke v.erklarmg voor het feit dat de bereidheid tot
dat ge ft;eren van agresslc'ef gedrag kan fluctueren, Het is mogelijk,
cen endoucmaues bctvendlen nog kunnen worden toegeschreven aan
cellen zogfine agressiefactor; spontane iml?ulsproductie do?r Zenuw-
In hu’e ve:lr er dat deze daar.toe §peclflek Zijn aangespoord, is bekend.
Ontstaag, - 3 §en hoge‘bereldheld tot agressie —op welke wijze oc?k
hoeverre g Wwingend leidt tot het uitvoeren van een handeling en in
.. Onvo:::rbl] het systeem ‘ontladen’ wordt, is natuurwetenschap-
Op het cqrp, oende gevenﬁeerd: De noodzaak tot ‘afreageren’ stoelt
Uid words =:]1'!‘15 idee, een erfenis van fie oude. Grieken, waarvan het
20cht, ;thatl df_: waarde e?ns grondig experimenteel wordt onder-
reidbeid 1o, :OSIS_Che eXperimenten m-let dieren waarbij men de be-
Yond mep g gressie vé?r ¢n na het vitvoeren van vechtgedrag mat,
Teidhejq. ﬂgs cen daling, maar soms ook een stijging van deze be-
dalen door o ewenng,- dat de Deiging tot agressie bij .de mens zou
ariger ig go "3:; agressieve da'xad. is dus reed‘s voorbarig; ndg voor-
niet heefy Onderwermg. dat dit zou kunnen via gedrag waarvan men
zocht of, en hoe het organisatorisch (dus causaal) met
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het mechanisme voor de agressie is verbonden. Onderzoek over de
invlioed van het aanschouwen van agressief gedrag op televisie of film
op het zelf uitvoeren van gewelddadigheden heeft nog niet tot eens-
luidende resultaten geleid, waarschijnlijk door verschilien in proef-
opzet (Berkowitz, 1964; Feshbach & Singer, 1971).

Blijkt wit het onderzoek, dat Lorenz' intuitie (zoals zo vaak het
geval was!) toch juist is, dan zal men inderdaad in principe maat-
regelen kunnen oniwerpen om een sterke en herhaalde prikkeling van
het agressieve mechanisme van de mens te beperken en om geacti-
veerde agressie in niet of minder schadelijke banen te leiden. Zelfs al
bewijst dit onderzoek de juistheid van Lorenz' gedachten, dan is het
zeker niet overbodig geweest, want het zal dan tevens kunnen helpen
om practisch uitvoerbare remedies te ontwerpen.

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 opvoedingsinethoden, ontwikkeld op een
grondige kennis van de gedragsontogenie van de mens. Het lijkt wel
of Lorenz’ streven, om toch in jeder geval nog op enig integratie-
niveau tussen aangeboren en aangeleerde elementen in het gedrag t€
willen onderscheiden, hem ervan heeft weerhouden het waarborgeft
van plasticiteit in de ontwikkeling van een gedragspatroon als een if
principe belangrijke en waardevolle taak van de genen te zien. Neem!
men bijvoorbeeld aan, dat het in een dichtbevolkte gemeenschap voof
individuen van een bepaalde soort een hoge overlevingswaarde heeft
om een snel te ontketenen agressiviteit te hebben, maar overwege?
daarentegen de nadelen van zo’n lage agressiedrempel in een dun
bevolkte gemeenschap, dan is het beter, wanneer die agnessiedrempel
niet genetisch is gefixeerd, maar gedurende de ontwikkeling, bijvoor
beeld onder invloed van het aantal ontmoetingen die het jonge di€f
met anderen heeft, wordt bepaald. In zo’'n geval kan men dus ook
experimentee]l door aantal en aard van deze ontmoetingen te manipt”
leren, het gemiddelde agressieniveau van de volwassene beinvloede?

Disintegratie In het bovenstaande werd betoogd, dat de potentiél?
mogelijkheden van het gedragsmechanisme zich slechts goed kunnest
ontwikkelen wanneer de juiste, tengevolge van het ontwikkeling®
programma ‘verwachte’ terugkoppeling van de activiteiten wordt ont’
vangen op een wijze analoog aan die waarop een nieuw embryona®
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Weefsel door inductie vanuit een eerder geinduceerd weefsel kan ont-
Staan. Door deze wisselwerking ontstaat het geintegreerde gedrag van
het individy (Ambrose, 1964: ‘an individual is moulded into a unique
Personality"), maar omdat een deel van de terugkoppelingen van
sc’_"“genoten moet komen, is dit principe ook essentieel bij de ont-
Wikkeling van een sociale gemeenschap. De consequentie van deze
..gedachte is, dat bij het uvitblijven van de vereiste terugkoppelingen de
Integratie niet tot stand komt, of waar hij reeds bestond, gevaar loopt
te verbrokkelen. In een maatschappij, waarin wij zoveel factoren uit
het oarspronkelijke milieu van de mens hebben veranderd, moeten
;i:leh(l::a;om bedacht ?.ijn' t.:)p de mogelijke dis_:'ntegratieverschi?nselen.
af of ader van de individuele persoonlijkheid vraagt men zich dan
ﬂutte[or:, 1n7:e moderne wes'terse gemeenschap het gevoel van onvrede,
drug ebs 'ead en wanhoop inderdaad tqeneemt (en daarmef. tevens het
llemii ruik). In het kad.er van d‘e soc1ale.: g.em?erfschap lijkt een toe-
on re“inmerkbaar van mefs ontziende criminaliteit en van confhc.:ten
met ee. vtuss.en groepen bmngn een gefmeenschap, die zich v‘aa.k uiten
(1570 w;rlmelende _kracht, die even zmlo?s als betfa.uwend ‘13. Lorenz
8edraé ko )} meent mderq.aad, dat men hier van disintegratie var.1 het
corzaken 'l‘qspreker?. en hij oppert daarvoor een aantal ethologlsc'he
om bew;;ri et als bij zuq agr.esmeboek ka:u? men betreuren dat het hier
schraagd I;gen gaat, die niet .door critisch onc_ierzf;ek.worden ge-
20 bﬂanéri‘ l:ueu net"als ten aanzien van de agres§1e zijn die gedachten
gentic BEVeL dat zij zulk onderzoek rec.ht.vaardlgen en een h.oge ur-
natuur, wam:dl..orenz noemi o.a. d.e vernieling van de ons omrmg.ende
van edragin oor ¢en mogelijkheid voor .s'pec1f|eke terugkoppelingen
Nefming van gc" wegvalt, Voorts denkt hij aan de voortdurende toe-
meer mense ekop een 1_ede1: inwerkende prikkels; doordat er steeds
lawagi maken omen, dle.ZICh met meer goec.ie:ren omgeven, meer
Wanneer v f;\ eflkzel.fs, via telefoolfl en telev15|e,'aandacht vragen
Mensen giq l;n?me “nle't terplaatse zijn. V\.’e weten u1t'¢31e proeven met
isoleerg (Zubellggel ;léd in een constant prikkelarm l'l'll[lel.} werd'c':n ge-
diSimegreen- er, 5 9, dat“hllerdoor het .gedragsmechamsme tu'c.lelqk
Prikkeﬁng (iie hzljn a?nwuzmgen, dat dl.t. evenf:ens gebeurt bl! ee‘n
dan eeq ?.i'ch l'Sc.le:t optimale ver overschrijdt, Een van fje reacties is
\uz:rmiﬂdta.ring va eren _en afwendel:l, da.t aan auusr.ne !wnnnert en een
°"°Tprikke]ing e: socnaa.l ‘g.evoel impliceert. Territoria kunne.n tege.-n

n beveiliging vormen, maar bij te hoge dichtheid

Story het .
t ; . i
erritoriumsysteem in. Een derde punt betreft de betekenis
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van traditie voor de integratie van onze op cultuur gebaseerde samen-
leving. Er zijn aanwijzingen, dat gedragspatronen eerder van rang-
hogere, dan van ranglagere individuen worden nagebootst; dat zou
betekenen dat het rangordesysteem 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 een
milieufactor weg, die voor zulke leerprocessen bevorderlijk zou zijn.
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 wetenschap en technologie, van de nicuwe 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 generatic ~ dat ook een biologisch zinvol verschijnsel
kan zijn (dispersiemechanisme) — wordt hierdoor vervroegd en ver-
scherpt en komt met de kennisoverdracht in conflict.

Experimenteel is het disintegratieproces 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
van de populatie in een deel van de ruimte verhoogd door hen ¢
leren bij voorkeur in dat deel en in elkaars gezelschap te eten. In het
muizenexperiment (Calhoun, 1970) groeide de populatie geleidelijk
aan tot na 70C dagen ¢en piek van 220G individuen was bereik!
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 onr
derlinge agressie, onvolkomenheden in het moedergedrag en daling
van de vruchtbaarheid. Na de 700ste dag daalde de populatiesterki®
snel, onder voortzetting van deze disintegratieverschijnselen en zondef
dat, althans binnen een jaar, herste] optrad.

Een toeneming van agressie en een affieming van sociaal gedraé
vonden Hutt & Vaizey (1964) ook bij verhoging van het aantal ont*
moetingen van in groepen spelende kinderen (fig. 12). Kinderen met
hersenbeschadiging vertoonden de agressiestijging in sterkere maté-
Autistische kinderen vertoonden deze reacties op de omgeving nief:
maar zij zochten in tegenstelling tot de beide andere groepen, b¥
toeneming van het aantal steeds meer de wanden van de kamer op-

Proeven met dieren brengen ons zo op gedachten, die uit onde™
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oe d van de grootte van de groep op het opireden van agressie
s king in groepen van normale, autistische en hersenbeschadigde
n. Naar Hutt & Vaizey (1964).

Zock )
Wij km de mens niet of heel anders tevoorschijn zouden komen.

ut?:“ de aan dieren verkregen gegevens niet rechtstreeks op de
Versc ijn:::::eﬂ, Mmaar wel trachten te toetsen of de waargenomen
Planning o, ook voor de mens opgaan. Bij allerlei vormen van
octey hou:r het mllle'-'l' van de mens zouden wij er rekening mee
ij de me €0, dat de bij dieren gevonden verschijnselen, zeifs al zijn
Unnen seld? RO niet aangetoond, toch mede voor de mens zouden
Omwikkelins : Zo mogen wij, met hetgeen wij nu weten over de
an gedrag bij dier en mens, de enorme betekenis van

Mens
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de band tussen moeder en kind niet onderschatten, bij het bepalen
van de verzorgingsdienst in hospitalen, bij het bezien van de proble-
matiek van ‘werkende vrouwen', van instellingen als créches, 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 opgegist 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-
den dan toch wel eens mogen weten, wat wij op grond van de orga-
nisatiestructuur van ons gedrag eigenlifk 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 het ge-
praat over recreatie. Maar het ontbreekt toch nog aan fundamenteel
onderzoek naar wat nu voor deze recreatic de essenti€le elementen
zijn, evenals voor de steden- en huizenbouw. Het feit, dat bewoners
van lage landen zich op de duur niet behaaglijk voelen in het berg-
land, en omgekeerd, en dat het verlangen om terug te keren tot vro¢
gere woonomstandigheden soms zeer sterk kan worden, ook al ware?
die omstandigheden objectief bezien zeer slecht, pleit voor een invloed
van leerprocessen, die misschien wel het karakter van inprenting heb”
ben. Maar daarnaast stellen wij wellicht ook eisen, die niet doof
ervaring met een bepaald milieu verkregen zijn. Wij dienen dit alles
eigenlijk te weten, voordat wij ons oorspronkelijk milieu stukmake?
en nieuwe verzinsels opbouwen.

Ten aanzien van de persoonlijke levenswijze is dankzij de genees”
kunde veel meer bekend. Toch kan ook daar de etholoog belangrijk¢
punten helpen aangeven, zoals t.a.v. de betekenis van circadische rit-
men bij de dagindeling, de oorzaken van psychosomatische afwijkif”
gen en de invloed van de voedingswijze en het gebruik van medicijn¢®
op de hier telkens weer gereleveerde interactie tussen moeder en kil
(Richards & Bernal, 1972).

322



De visserijbioloog Michael Graham maakt in zijn boek ‘;-Iuman
Needs' (1951, p. 154) in een hoofdstuk over opvoeding van kllnderen
de volgende opmerking: ‘we can rely partly on the social training that
children demand instinctively, . . . we can also rely on what parefuts
'-“'ICOnsciously train their children to, because the most effective
training by parents is done without thinking. Those parents who
€332y 10 use their reason of how children should be brought up might
reflect that the problem of the right upbringing of children is rather
o difficult to be amenable to the reasoning powers of one young
Couple’. Maar uit wat hij verder zegt is het toch ook duidelijk, dat hij
00k vap Mmening is, dat het onder de huidige omstandigheden ono.nt-
koombaar is, gat wij deze problematick wel binnen de ‘reasoning
Powers’ van de wetenschap trachten te brengen.

Mubidisciplinair gedragsonderzoek

De Wetenschappelijke aanpak van het algemene probleem om d-e
mens zo lang mogelijk in harmonie met zijn milieu te laten leven, is
8¢en 2aak voor een enkele discipline. Een belangrijke inbreng van de
Sthologie 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
?antal problemen, zoals bijvoorbeeld dat van de oorlog en van de
Survival vapye’ van verschillende samenlevingsvormen, van verande-
fingen van de leeftijdsopbouw van de menselijke populatie als gevolg
Van seboortebeperking en geneeskunde, enz., zullen bijdragen van
NOg andere takken van wetenschap, zoals historie en economie, on-
Ottbeerljjk zijn. Grenzen tussen al deze vakken dienen te vervagen
*1 dat moet worden bereikt doordat men elkaars taal wil aanhoren
cn bfg”jp‘-’"; niet om hem slechts, zoals nog te veel voorkomt, met
Onvoldoende beheersing te spreken. Wij zouden heel ver kunnen ko-
Im'-n,a]s Wij voor dit werk om te voorkomen dat wij ‘naar de maan
i‘:‘;: » O¥er een organisatie zouden beschikken gelijkwaardig aan die
betmi;u d". retourviuchten naar dit hemellichaam verzorgt. In alle

en disciplines bestaan voor dit werk tal van hypothesen en
gwachte“gangem wat wij echter bovenal nodig hebben zijn feiten.
dra;t:lologie 18 nu in een positie om in principe feiten over het ge-
‘lemenan de mens te kunnen gaan leveren. De methoden van waar-

0 conclusies trekken, ontwikkeld aan veel onderzoek met
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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 en Lenard, 1968), en het
moderne rekentuig brengt het hanteren en bewerken van het uitge-
breide hieruit resulterende gegevenmateriaal 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
onaangenaam moeten zijn. Wie aan de belangen en ideologieén 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 gencopt
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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primaten 252 '

quasi-planmatigheid 142, 150, 152
164

rafelen van huismuizen 132 e.v.
ratten, selectie op intelligentie 120
reactie-specifick 45
recombinatie 139

recreatie 322

reflex 42 e.v., 186, 289

, latentietijd bij 42

, na-effect bij 43, 61



» Na-ontlading bij 43

» Summatie bij 44, 293

+ Vermoeidheid bij 44
!!iesusapen 176, 177, 266, 314
Ntualisatie 156, 227
ﬂll;;t:lijke verdeling van idividuen

Saccharine 194

salamanders 211
Samenlevingsvormen 242
scholeksters 222

Schuttersvis 305

*';:;le (natuurlijke) 27, 30, 31, 139,

- op %eervermogen 217
seemu_:\»'e aandacht 102

nsorische systeem 101
::quentie-analyse 53
5 ;mle activiteit 48-49, 57, 273
. 8edrag bij primaten 260
slsnaal_handelingen 152
: Urfmimjek 297, 299

Otiagl gedrag 2, 223

+ functie vap 240

* Ontwikkeling van 176
$00rttyp;
ope zs;gmche kenmerken 182, 210
sl"'llllfspinmm 58

Omen 151-152
Stekelbagrg 13, 28, 30, 13 ev., 41,

43
23;49, 36 ev., 72 ev,, 161, 212,

Stl'ml.llug.l-e :
3 Sponsie sequenties -
!¥pische 182 gy 4 » soort

urrOgaatmm
Ymbigee 230di*:rs 177

laxls-Componcnt 40-43

2Xotes jaculator
fezt;toriumgedrag ggse.v.
X vaﬁ dmecuwr.-n 1483, 245
- © stekelbaars 33 c.v.
Tharotezulatie 9495
OPithecus geladg 239, 248

Tinbergen als leermeester 15
toevalsverdeling van individuen 224
traditie 221, 250

Tryon-effect 124, 128

vacuiim-handelingen 46
variatic 115
ventileren bij stekelbaars, zie wazier-
gedrag
vergeetproces 189, 190
verzoeningsgebaar bij dricteen-
meeuw 143
Viduinae 218
vink 42-43, 174, 208, 210
, goud- 117
, pracht- 219
viucht 72, 298-299
voedselzoekgedrag 208
, flexibiliteit van 214
voortplantingsgedrag 22
- bij muizen 133
- bij stekelbaars 232

waaiergedrag bij stekelbaars 19 e.v.,,
27, 40, 62, 63, T2 e.v,

weduwvogels 218

wenkbrauwgroet 294-296

werkende vrouwen 322

werktuiggebruik 262, 270, 282, 305

wevervogels 218

zalm, oriéntatiemechanismen 22
zandhappen bij stekelbaars 40, 59-
60

zang

- bij song sparrow 173

- bij vinken 170 e.v.

zeeduivel 229

zeeduizendpoot 184

zenuwstelsel, centrale (czs) 46, 64
ev, 68, 75, 79-84

zigragdans bij stekelbaars 47, 234

zoekgedrag 56

zomertaling 228

347



