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Woord vooraf

Gedragsbiologie richt zich vooral op het gedrag van dieren, maar pro-
beert ook op bescheiden wijze de gevonden principes door te trekken
naar de mens. Feeling voor gedragsbiologie krijg je vooral door naar
gedrag te kijken, goede vragen te stellen, het gedrag vast te leggen, te
analyseren, je te verdiepen in de achtergronden en uiteindelijk je con-
clusies te trekken. Deze cursus, die bestaat uit dit boek en twee cd-roms,
kan worden beschouwd als een gereedschapskist om dat doel enigszins
te bereiken.

Dit cursusboek levert de theoretische achtergronden: veertien hoofd-
stukken tekst met extra aandacht voor het begrippenkader.

Het elektronische werkboek loopt parallel aan dit cursusboek en onder-
steunt de studie met een tijdschema, leerdoelen, studeeraanwijzingen en
opgaven die de theorie koppelen aan de praktijk. Bovendien geeft het
achtergrondinformatie en extra illustratie aan de hand van research-
artikelen, video’s en geluidsopnames. Het elektronische werkboek is te
vinden op de bijgeleverde cd in het Open Universiteit hoesje. Je opent het
werkboek door dubbel te klikken op het bestand index dat in de map
gedrag zit. De cd is te gebruiken op computers met Windows 98 of hoger.
Op Macintosh computers draait niet alles probleemloos.

In het elektronische werkboek horen drie vensters te verschijnen: rechts-
boven het hoofdvenster, rechtsonder het voetnotenvenster en links de
inhoud. Soms verschijnen die niet of pas nadat je vragen over de
zogeheten actieve inhoud hebt beantwoord. Die vragen kunnen worden
omzeild als je onder extra, vervolgens internet opties en vervolgens
geavanceerd het hokje actieve inhoud van cd-roms mag worden uitgevoerd op
mijn computer hebt aangevinkt. In het geval dat je de hele cd-rom op je
computer hebt gekopieerd moet ook het hokje actieve inhoud mag worden
uitgevoerd in bestanden op mijn computer worden aangevinkt. Deze aan-
passingen zijn niet altijd voldoende om het venster met de inhoud te
krijgen. In dat venster verschijnt dan de mededeling dat de browser niet
door java wordt ondersteund. Door een conflict tussen Microsoft en Sun
kan dat euvel zich voordoen op computers met recente Windows-XP
versies en ook op oudere computers. Om dat probleem te verhelpen
moet je de Java plugin installeren. Dat kan via www .java.com/ , klik op
free download, zoek vervolgens het bestudingssysteem van je computer
en haal het programmaatje binnen en installeer het. Overigens lukt dat
binnenhalen niet als de computer te sterk beveiligd is. Nuttige tips zijn
dan te vinden op www.ouh.nl/java/Cursussen/OPm]/

Rondleiding OPm]/plugin/plugin.htm.

Op de tweede cd in het Noldus hoesje is de OU studentenversie van The
Observer te vinden. The Observer is een professioneel waarnemings-
programma dat door veel gedragsbiologen, psychologen en bewegings-
wetenschappers wordt gebruikt. De studentenversie wordt gebruikt bij
het onderdeel Observaties dat je in het elektronische werkboek kunt
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Gedragsbiologie

vinden. Om dat programma te laten draaien heb je een redelijk moderne
computer nodig met een Pentium III processor of hoger en Windows
98SE/2000/XP als besturingssysteem (Windows millennium werkt niet).
Het gebruik van dit programma staat nader beschreven in het
elektronische werkboek.

Het belangrijkste onderdeel van deze cursus is de eindopdracht. Die
bestaat uit twee onderdelen. Dat is in de eerste plaats (1) een eigen
onderzoekje. Aangeraden wordt om daar ongeveer vier dagen (totaal

28 uur) aan te besteden. Als het verslag daarvan voldoende is dien je (2)
twee verslagen van onderzoekjes van medestudenten te becommen-
tariéren. Daarvoor zal je ongeveer twee dagen (één dag per verslag)
moeten uittrekken (totaal 14 uur). De eindbeoordeling wordt voor
tweederde bepaald door het eigen onderzoek en voor éénderde door het
commentaar.

Die eindopdracht vergt dus al bijna de helft van de tijd die je geacht
wordt aan deze cursus te besteden. Een strakke tijdsplanning is dus geen
luxe. In het elektronische werkboek zijn elf studietaken te vinden.

Studietaak (1), de inleiding, vormt één geheel met het eerste blok en eerste
hoofdstuk ‘Inleiding’ uit het cursusboek. Begin, zoals bij alle volgende
studietaken, met de leerdoelen en de studeeraanwijzing in het elektro-
nische werkboek, lees vervolgens het hoofdstuk (of de hoofdstukken) uit
het boek en sluit af met de opgaven in het elektronische werkboek.
Geadviseerde tijdsbesteding: 3 uur.

Studietaak (2) gaat over de veroorzaking van gedrag en is gekoppeld aan
blok 2 in het cursusboek — de hoofdstukken 2-4: ‘Fysiologische uitgangs-
punten’, ‘Relaties tussen prikkels en handelingen’ en ‘Organisatie van
gedrag’. Geadviseerde tijdsbesteding voor cursusboek plus werkboek:

8 uur.

Studietaak (3) gaat over de ontwikkeling van gedrag en is gekoppeld aan
blok 3 in het cursusboek — de hoofdstukken 5-7: ‘Erfelijkheid van gedrag’,
‘Leren’ en ‘Aangeboren of aangeleerd’. Geadviseerde tijdsbesteding voor
cursusboek plus werkboek: 6 uur.

Studietaak (4) gaat over functie en evolutie van gedrag en is gekoppeld aan
blok 4 in het cursusboek — de hoofdstukken 8-10: “Ultieme en proximale
factoren’, ‘Communicatie tussen soortgenoten” en ‘Relaties tussen
soorten’. Geadviseerde tijdsbesteding voor cursusboek plus werkboek:

8 uur.

Studietaak (5) gaat over sociaal gedrag en is gekoppeld aan blok 5 in het
cursusboek — de hoofdstukken 11 en 12: ‘Sociobiologie’ en ‘Seksuele
selectie’. Geadviseerde tijdsbesteding voor cursusboek plus werkboek:
4 uur.

Studietaak (6) gaat over toepassingen en is gekoppeld aan blok 6 in het

cursusboek — een hoofdstuk met dezelfde naam. Geadviseerde
tijdsbesteding voor cursusboek plus werkboek: 2 uur.
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Woord vooraf

Studietaak (7) gaat over primaten en mensen en is gekoppeld aan blok 7
in het cursusboek — het hoofdstuk ‘De gedragsbiologie van primaten en
van de mens’. Geadviseerde tijdsbesteding voor cursusboek plus
werkboek: 3 uur.

Het cursusboek is daarmee afgesloten. De resterende vier studietaken
zijn een voorbereiding op en een beschrijving van de eindopdracht.

Studietaak (8) beschrijft de aanpak van een gedragsbiologisch onderzoek:
de methodiek. Het kan nuttig zijn bij het opzetten van je eigen onder-
zoekje. Geadviseerde tijdsbesteding: 6 uur.

Studietaak (9) bevat een ‘kookboek’ met wat eenvoudige statistische
technieken. Het kan nuttig zijn bij de analyse van onderzoeksresultaten.
Geadyviseerde tijdsbesteding: 6 uur.

Studietaak (10) gaat over het waarnemen zelf. Het geeft achtergronden
bij enkele films die je kunt bekijken, vormt een leidraad bij de waar-
nemings-software (de studentenversie van The Observer) en geeft
toelichting bij een programma waarmee geluiden kunnen worden
geanalyseerd. Geadviseerde tijdsbesteding: 12 uur.

Studietaak (11), ten slotte, beschrijft wat je moet doen voor de eind-
opdracht. Voordat je daaraan begint, wordt je verzocht aan te geven met
welke onderwerpen je aan de slag wilt gaan. Daarvoor wordt een tiental
alternatieven geboden. Daarvan mag je er drie uitkiezen. Eén daarvan
krijg je als onderwerp voor je eigen onderzoekje. Een tweede daarvan
krijg je als uitgewerkt verslag (door een collega-student) waarop je
commentaar moet leveren. Het andere verslag waarop je commentaar
moet geven kan over het derde onderwerp gaan, maar zal soms over een
ander onderwerp gaan. Dat hangt af van de beschikbaarheid van zo'n
verslag en van de mate waarin de aangegeven drie onderwerpen redelijk
gespreid zijn over de cursusstof. De studiebegeleider (examinator)
bepaalt welk van de onderwerpen het eigen onderzoekje wordt en welke
verslagen becommentarieerd moeten worden. Geadviseerde tijds-
besteding: 28 + 2 X 7 = 42 uur.

Naast de mensen die in en onder het cursusteam vermeld staan, hebben
nog vele anderen een steentje bijgedragen aan het tot stand komen van
deze cursus. Tien enthousiaste studenten hebben bijzonder nuttig
commentaar geleverd op de proefversie van deze cursus, waarvan
dankbaar gebruik is gemaakt. Jan van de Kam maakte de foto’s waarmee
Vivian Rompelberg de omslag ontwierp. Bestuur, leidster, stagiaire,
peuters en ouders van peuterspeelzaal ‘t Lutje Grut in Noordbroek
waren heel bereidwillig bij het opnemen van video.
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Hoofdstuk 1

Inleiding

‘Gedraag je’ liet mijn moeder menigmaal horen, vooral als er visite
kwam, of als ik bij welopgevoede familieleden ging logeren. Het hield in
dat je met twee woorden sprak, met mes en vork at, geen boeren liet, en
vooral dat je je ouders niet te schande maakte. ‘Gedragen” was eigenlijk
niet leuk en met biologie leek het al helemaal niets te maken te hebben.
Gedrag van mensen was een product van hun ‘opvoeding’. Gedrag van
dieren, ja, dat hoorde misschien tot het terrein van de biologie. Gedrag
van dieren dat was pas vet cool: ongemanierd, ongegeneerd, onzedig,
ongeremd en onvriendelijk. Denk bijvoorbeeld eens aan je hond die bij
een eerste kennismaking meteen uitgebreid het kruis inspecteert van een
andere hond, of nog erger, dat van je baas die voor het eerst op bezoek
komt. Denk eens aan de eendenmannen in het park die met z'n drieén
een eendenvrouw proberen te pakken, te verkrachten en daarbij ook nog
te verzuipen. Denk eens aan de bloedige gevechten in het kippenhok als
je een groep kuikens hebt laten opgroeien zonder de overtollige hanen
weg te halen. Gedrag van mensen is anders, of niet soms?

Maar, waarom schijnen onze hoogste bouwbazen met hun klanten,
ondanks hun legitieme verbintenissen, notoire hoerenlopers te zijn?
Waarom staat een minister een beetje te liegen in de Kamer? Waarom
worden mensen soms zomaar in elkaar geslagen op straat? Waarom zijn
veel mensen niet erg blij met nog meer vreemdelingen in ons land? Zo
zijn we toch niet opgevoed? Of wel soms? Is het gedrag van mensen
werkelijk zo fundamenteel anders als dat van dieren? Mensen zijn toch
opgebouwd uit dezelfde elementen als andere zoogdieren, als vogels,
reptielen, amfibieén en vissen? We bezitten allemaal huid, zintuigen,
skelet, spieren, zenuwen, organen, dikwijls met verrassend grote over-
eenkomsten. Onze architectuur (dat is de morfologie) en de apparatuur die
ons in leven houdt (dat is de fysiologie), sluiten nauw aan bij die van de
dieren. Voor ons gedrag geldt hetzelfde, ondanks (wellicht zelfs mede
dankzij) die vermaledijde opvoeding. Onderzoek aan de architectuur en
de apparatuur van dieren leert ons ook iets over onszelf. Dat geldt ook
voor onderzoek aan het gedrag van dieren.

Toch werden de eerste gedragsbiologen zeker niet gedreven door nobele
bedoelingen om het gedrag van de mens beter te leren begrijpen. Ze
vonden het gewoon leuk om naar beesten te kijken en probeerden alleen
voor dat gedrag verklaringen te vinden. Ze noemden zichzelf ethologen
en hun vakgebied de ethologie. Het woord ethologie is afgeleid van het
Griekse ‘ethos’, dat ‘karakter’ betekent en kon betrekking hebben op
datgene wat karakteristiek is voor bepaalde mensen of dieren, maar ook
op morele eigenschappen. Het woord ethiek, ook afgeleid van ethos,
verwijst naar deze laatste betekenis. In 1859 gebruikte de Fransman
Isidore Geoffroy-Saint-Hilaire het woord ethologie voor het eerst in een
betekenis die redelijk overeenkomt met de huidige, namelijk voor de
studie van dieren in hun natuurlijke omgeving. Daarmee sloot hij de
moderne dier-ecologie niet uit, maar wel het experimentele gedrags-
onderzoek in het laboratorium. Het woord ethologie in deze betekenis
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leidde aanvankelijk een wat sluimerend bestaan tot het rond 1930 door
de Duitser Oskar Heinroth werd herontdekt. Deze perkte de betekenis in
tot alleen het gedrag, en wel vooral de erfelijke aspecten.

Konrad Lorenz en Niko Tinbergen maakten rond 1940 een volwassen
wetenschap van de ethologie. Rond 1990 werd de naam van het vak-
gebied door velen geleidelijk veranderd in gedragsbiologie. Daarmee wilde
men de experimentele aspecten onderstrepen én het biologische principe
van éénheid in ontwerp van dier en mens.

De gedragsbiologie zoekt naar verklaringen voor gedrag. Daarbij wordt
gebruik gemaakt van zo objectief mogelijke waarnemingen en van
experimenten, zowel in de directe leefomgeving van de betreffende
diersoort, als in het laboratorium. Niko Tinbergen, één van de belang-
rijkste grondleggers van de gedragsbiologie, maakte duidelijk dat de
vraag waarom dieren (en mensen) zich op een bepaalde manier gedragen
op vier verschillende manieren kan worden gesteld. Met de vraag
waardoor richt men zich op de machinerie (de fysiologie) die nodig is
voor het uitvoeren van gedrag. De vraag waarlangs heeft betrekking op
de ontwikkelingsprocessen die het gedrag tijdens het leven van een
individu ondergaat. De vraag waartoe heeft te maken met de functie van
het gedrag, of wel het doel waarvoor het gedrag tijdens de evolutie van
populatie of soort door natuurlijke selectie is ontworpen. Tenslotte, ook
de vraag waaruit verwijst naar het evolutieproces, maar dan vooral naar
het gedrag van voorouders en naar de overeenkomsten en verschillen in
het gedrag tussen verwante soorten. Al deze vier aspecten komen aan de
orde in de gedragsbiologie. Ze worden in dit boek eerst afzonderlijk
behandeld, maar bij ‘sociaal gedrag’ is ook aandacht voor hun onderlinge
samenhang. In de afsluiting wordt nader ingegaan op de maatschappe-
lijke betekenis van het vakgebied: de toepassingen en de relevantie voor
de mens.

1 Historische wortels van het biologische gedragsonderzoek

Mensen hebben vanaf hun vroegste ontstaansgeschiedenis pogingen
ondernomen om inzicht te krijgen in het gedrag van sommige dieren.
Dat waren vooral de dieren waarvan zij in hun bestaan afhankelijk
waren. Op de wanden van kalksteengrotten in Zuid-Europa zijn
restanten van dat inzicht al ongeveer 15000 jaar lang bewaard gebleven
in de vorm van tekeningen. Bekendheid met het gedrag van een aantal
dieren blijkt ook uit prehistorische kunstvoorwerpen uit het Midden-
Oosten, het oude Egypte en diverse indianenculturen.

De langst bewaarde uitgebreide geschriften over diergedrag zijn van de
hand van Aristoteles (384-322 v. Chr.). In zijn ‘Historiai peri ta zoa’
(Inlichtingen over dieren) beschreef hij maar liefst 540 diersoorten.
Daarbij maakte Aristoteles geen wezenlijk onderscheid tussen mensen en
dieren, maar hij zette de mens wel op de bovenste trede van zijn
‘levensladder’.

Van het begin van onze jaartelling is vrijwel niets bewaard gebleven
waaruit men een betrokkenheid met de natuur zou kunnen afleiden. Pas
omstreeks de tijd van Franciscus van Assisi (1181-1226) kwamen dieren
weer volop in de belangstelling te staan. De Roomse keizer Frederik I1
von Hohenstaufen (1194-1250) schreef als valkenier een omvangrijk werk
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Hoofdstuk 1 Inleiding

over ornithologie met gedetailleerde gedragsobservaties. Albertus
Magnus (circa 1200-1280) en Thomas van Aquino (1224-1274) vestigden
opnieuw de aandacht op het werk van Aristoteles. De invloed daarvan
bleef gedurende de Renaissance bestaan.

Daarna was het vooral onder invloed van René Descartes (1596-1650) dat
mensen (met rede) en dieren (met onredelijke instincten) als wezenlijk
verschillend werden beschouwd. Het eerste systematische gedrags-
onderzoek begon aan het eind van de zeventiende eeuw op gang te
komen. In Duitsland experimenteerde Johann Pernauer von Rosenau
(1660-1731) met allerlei vogels die in gevangenschap werden gehouden.
In Frankrijk werden uitgebreide gedragsstudies gemaakt van insecten, in
het bijzonder mieren, door René Antoine Ferchault de Réaumur
(1683-1757), die vooral bekend werd door zijn thermometer.

1.1 FRANSE INVLOEDEN

In de achttiende en negentiende eeuw speelde het wetenschappelijke
klimaat in Frankrijk een belangrijke rol bij de eerste ontwikkelingen van
het gedragsonderzoek. Eén van de voortrekkers daarbij was George
Buffon (1707-1788). Hij legde in zijn omvangrijke ‘Histoire naturelle’ een
basis voor de studie van de natuur. Een tweede was Abbé de Condillac
(1715-1780), die stelling nam tegen de door Descartes benadrukte
scheiding tussen mensen en dieren. De ideeén van Condillac hadden veel
invloed en werden ondermeer overgenomen door de schrijvers Voltaire
en Rousseau. Zowel Buffon als Condillac gaven richting aan het werk
van C.G. Leroy (1723-1789), gedragsonderzoeker van het eerste uur en
rentmeester aan het hof van Lodewijk XV. Leroy schreef treffende
gedragsbeschrijvingen van in het wild levende dieren. Dat deed hij,
merkwaardig genoeg, in de vorm van brieven aan een intieme vriendin.

In dezelfde periode merkte P.J. Canabis (1757-1809) de nauwe samen-
hang op tussen gedrag en morfologische structuren. Canabis had een
grote invloed op Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829), de grondlegger van de
theorie van erfelijkheid van verworven eigenschappen. Lamarck was de
eerste zodloog die veronderstelde dat soorten geleidelijk kunnen veran-
deren. Hoewel de ideeén over de oorzaak van die veranderingen onjuist
(in feite grotendeels onjuist) waren, was zijn concept van ‘transformatisme’
revolutionair voor die tijd. Hij ontketende een felle reactie onder de
belangrijkste Franse zoologen, vooral bij Georges Cuvier (1769-1832), de
hoogste man van de Académie des Sciences in Parijs. Cuvier stelde dat
soorten onveranderlijk zijn. De verschillen tussen fossielen in boven
elkaar liggende geologische afzettingen schreef hij toe aan steeds com-
plexere scheppingen. In deze catastrofentheorie zouden die scheppingen
telkens zijn afgewisseld door enorme rampen waardoor elk (of bijna elk)
leven op aarde werd vernietigd.

In de Académie des Sciences werd het gezichtspunt van Lamarck
verdedigd door Etienne Geoffroy-Saint-Hilaire (1772-1844). Geoffroy-
Saint-Hilaire legde de nadruk op de eenheid van ontwerp binnen het
dierenrijk en pleitte daarnaast voor onderzoek in het natuurlijke milieu
van de dieren. Cuvier daarentegen, bleef erop hameren dat wetenschap-
pelijk onderzoek uitsluitend in het laboratorium diende plaats te vinden.
Verspreiding van de ideeén van Geoffroy-Saint-Hilaire werd tegenge-
houden door de veel machtiger Cuvier. De controverse bleef bestaan
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tussen de zoon van Geoffroy-Saint-Hilaire, Isidore (1805-1861) en de
pupil van Cuvier, Pierre Flourens. In de voortgezette polemiek gebruikte
Isidore voor het eerst het woord ethologie in een betekenis die vergelijk-
baar is met de huidige. Flourens legde met een aanval op Darwin in zijn
‘Psychologie comparée’ (1861) de basis voor de vergelijkende psycho-
logie.

1.2 BRITSE ONTWIKKELINGEN

Op de Britse eilanden vonden ontwikkelingen plaats die vergelijkbaar
waren met die in Frankrijk. Net als Abbé de Condillac zette David Hume
(1711-1776) zich af tegen de ideeén van Descartes in zijn ‘“Treatise of
human nature’ (1740). Ook Hume was ervan overtuigd dat er geen
wezenlijk onderscheid te maken was tussen mensen en dieren. De pre-
dikant Gilbert White (1720-1793) werd één van de eersten in een lange
traditie van gedragsonderzoek aan in het wild levende vogels. White
maakte gedetailleerde gedragsbeschrijvingen van de vogels die in zijn
pastorietuin in Hampshire voorkwamen.

De grootvader van Charles Darwin, Erasmus Darwin (1731-1802), verzette
zich sterk tegen het idee van Aristoteles van starre instincten en bena-
drukte het belang van leren bij dieren. De bijdrage van zijn kleinzoon
Charles Darwin (1809-1882) aan het moderne gedragsonderzoek staat
enigszins in de schaduw van diens rol als grondlegger van de evolutie-
theorie, maar is niettemin opmerkelijk. Vooral in zijn latere werken
‘Sexual selection and the descent of man’ (1871) en ‘Expressions of the
emotions in man and animals’ (1872) speelt gedrag een belangrijke rol.
De daarin naar voren gebrachte ideeén vormen nog steeds een belang-
rijke inspiratiebron voor het gedragsonderzoek.

Zeer belangrijk was het op gang komen van experimenteel onderzoek
naar de ontwikkeling van gedrag in de tweede helft van de negentiende
en het begin van de twintigste eeuw. De autodidact D.A. Spalding (circa
1840-1877) verrichtte kunstgrepen met kuikens die nog niet eens uit het
ei waren gekomen. De waarde van zijn werk is lange tijd onopgemerkt
gebleven. Toch kan hij beschouwd worden als de grondlegger van de
studie van de embryologie, de ontogenie van gedrag, én van de verfijnde
experimentele technieken. Spalding had invloed op het werk van de
vergelijkend fysioloog G.]. Romanes (1848-1894) en dat van de psycho-
loog C.L. Morgan (1852-1936). Romanes was een vriend van Darwin en
maakte vooral studie van het zenuwstelsel van evertebraten. Morgan had
ernstige kritiek op Romanes’ gebrekkige methodiek. Morgan’s verdienste
ligt vooral in het stellen van de juiste vragen en het uitdenken van de
meest kritische experimenten om die vragen te beantwoorden. Hij moet
als één van de belangrijkste grondleggers van de experimentele
gedragsstudie worden beschouwd.

Aan het begin van de twintigste eeuw ontstond nog meer belangstelling
voor gedragsonderzoek aan in het wild levende vogels. Aanstichter van
dit alles was Edmond Selous (1858-1934), die, vooral vanuit schuilhutten
observerend, probeerde Darwin’s theorieén over seksuele selectie te onder-
bouwen. Hoewel zijn publicaties bijna letterlijke waarnemingsverslagen
werden, en daardoor soms bijna onleesbaar, slaagde hij er toch in om
anderen enthousiast te krijgen. Daaronder was ondermeer Sir Julian
Huxley (1887-1975), een vermaard evolutiebioloog en broer van de
schrijver Aldous Huxley.

OpenUniversiteitNederland



Behaviorisme
Watson

Nadruk op leren
Mechanistische
visie

Pavlov

Von Uexkiill

effector = spier of
ander uitvoerend
orgaan dat reageert
op signalen uit het
lichaam

Hoofdstuk 1 Inleiding

1.3 WORTELS VAN HET GEDRAGSONDERZOEK IN NOORD-AMERIKA

Vooral C.O. Whitman (1842-1910) gaf richting aan het biologische
gedragsonderzoek in Noord-Amerika. Deze marien bioloog verrichtte, in
de tijd die hem overbleef, diepgaand onderzoek naar het gedrag van
duiven en insecten. In zijn duivenwerk kwam vooral de benadering van
het gedrag van individuen naar voren. In feite leefde Whitman tussen
zijn duiven, die hem van standplaats naar standplaats bleven vergezel-
len. Het duivenwerk werd voortgezet door zijn leerling W. Craig
(1876-1954). Een andere leerling van Whitman, W.M. Wheeler
(1865-1937) specialiseerde zich in het gedrag van insecten, met name
mieren. Hij herontdekte het werk van de Fransman de Réaumur en
ijverde voor de erkenning van de ethologie als wetenschapsrichting.

Een geheel andere ontwikkeling vond plaats in de groep onderzoekers
die vooral in menselijk gedrag geinteresseerd waren. De meest in het oog
springende richting daarbij was het behaviorisme, die in 1912 door J.B.
Watson (1878-1958) werd gesticht. Watson veronderstelde dat alleen leren
van belang is bij de ontwikkeling van het gedrag. Hij ontwikkelde een
mechanistische visie op gedrag, dat werd beschouwd als een reeks van
reflexen. Daarin was hij sterk beinvloed door het werk van de Rus Ivan
Pavlov (1849-1936), dat rond 1900 in West-Europa en de Verenigde Staten
bekend werd. Behalve Watson waren E.C. Tolman (1886-1959) en B.F.
Skinner (1904-1990) de meest uitgesproken vertegenwoordigers van het
behaviorisme. Hun experimenten beperkten zich tot de studie van leren
bij ratten en duiven in het laboratorium. R.M. Yerkes (1876-1906) onder-
scheidde zich van de meeste behavioristen door zijn interesse in veel
meer diersoorten, van ongewervelden tot aapachtigen, met inbegrip van
de mens. Zijn opvolger, K.S. Lashley (1890-1958), verzette zich nog
sterker tegen de beperktheid van het door zijn vroegere studievriend
Watson ontwikkelde behaviorisme.

14 HET ONTSTAAN VAN EEN NIEUWE WETENSCHAPSRICHTING

De gedragsbiologie begon zich in het begin van de twintigste eeuw te
ontplooien in Centraal-Europa en Nederland. De fysioloog Jakob von
Uexkiill (1864-1944) zorgde daarbij voor een theoretisch uitgangspunt met
zijn beschrijving van de relaties tussen zintuigen, effectoren, gedrag en de
omgeving van het dier. Dit basismodel voor terugkoppelingen werd
opgenomen in de latere fysiologische en ethologische modellen

(figuur 1.1).

Merkwelt
Receptor
Merkorgan Merkmal-Trager
Innenwelt
des Subjektes Gegengeflige Objekt
Wirkorgan
Wirkmal-Trager
Effektor
Wirkwelt

FIGUUR 1.1 Funktionskreis van Von Uexkiill
Naar: Heymer, A., Ethologisches Woérterbuch, Berlin, Verlag Paul Parey, blz. 71
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Bij het ontstaan van de moderne gedragsbiologie is ook Oskar Heinroth
(1871-1945) van grote betekenis geweest. Als dierentuinbeheerder had hij
een enorme kennis opgebouwd over het gedrag, de wijze van houden en
het grootbrengen van allerlei dieren, vooral vogels. De snelgroeiende
populariteit van de ethologie (onderzoek in de natuurlijke omgeving) en
dierpsychologie (onderzoek in het laboratorium) in de Duits sprekende
landen moet vooral toegeschreven worden aan het werk van Heinroth.

De belangstelling voor de natuur, met inbegrip van diergedrag, werd

in Nederland gestimuleerd door de uitgave van de Verkade-albums.

De onderwijzer Jac. P. Thijsse (1865-1945) en de Artis-directeur A.F.J.
Portielje (1886-1965) kunnen daarbij als sleutelfiguren worden
beschouwd. Het echte onderzoek aan diergedrag werd rond 1920
geintroduceerd door de fysioloog F.].J. Buytendijk (1887-1974) aan de
Vrije Universiteit in Amsterdam. Dat was (ook in de opvatting van
Buytendijk) dierpsychologisch onderzoek, waarbij het accent lag op
leren. Buytendijk kreeg echter vrij spoedig een grotere belangstelling
voor de menselijke psyche. Zijn werk aan dieren werd rond 1930
voortgezet aan de Universiteit van Amsterdam door J.A. Bierens de Haan
(1883-1958), een leerling en generatiegenoot. Deze zette zich scherp af
tegen de mechanistische visie op gedrag door de behavioristen. In na-
volging van Buytendijk probeerde hij het dier als één groot geheel te
beschouwen. In deze vitalistische richting in het gedragsonderzoek
stonden ‘instincten’ centraal, maar bleef een verdere analyse daarvan
buiten beschouwing. Portielje was ook een aanhanger van deze richting.
Sommige ideeén van Buytendijk, Bierens de Haan en Portielje vonden
navolging bij de veldornithologen E.].W. Verwey en G.F. Makkink, en
iets later bij Adriaan Kortlandt, die als student op een zeer vernieuwende
wijze het gedrag van aalscholvers documenteerde met erg veel aandacht
voor het individu.

FIGUUR 1.2 Von Frisch

De Oostenrijker Karl Von Frisch (1886-1982, figuur 1.2) heeft grote invloed
gehad op de gedragsbiologie, hoewel hij zichzelf steeds tamelijk afzijdig
heeft gehouden. Hij specialiseerde zich aanvankelijk in de zintuigfysio-
logie bij vissen. Al vroeg in zijn loopbaan raakte hij in een wetenschap-
pelijk conflict met een bekend oogheelkundige die beweerde dat alle
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vissen en evertebraten volledig kleurenblind moesten zijn. De jonge Von
Frisch verzette zich terecht tegen deze opvatting. Dat verzet moet als een
belangrijke impuls worden beschouwd voor het bijenonderzoek dat hij
tijdens zijn vakanties in Brunnwinkl verrichtte. Zijn belangstelling ging
uit naar het gezichtsvermogen van honingbijen, maar zijn latere bekend-
heid berust vooral op het verfijnde communicatiesysteem tussen de
werksters in het bijenvolk.

De eveneens uit Oostenrijk afkomstige Konrad Lorenz (1903-1989,

figuur 1.3) speelde een nog grotere rol bij de ontwikkeling van de
gedragsbiologie tot een volwassen wetenschap. Lorenz begon al op jonge
leeftijd met het houden, fokken en bestuderen van dieren. Toen moest hij
al sterk beinvloed zijn geweest door het werk van Heinroth. Later werd
hij ook door het werk van Von Uexkiill geinspireerd. De ideeén van
Sigmund Freud hebben tijdens zijn medicijnenstudie in Wenen hun
sporen nagelaten. Lorenz klom na zijn studie op tot docent in de verge-
lijkende anatomie en dierpsychologie. Thuis bleef hij veel tijd besteden
aan het observeren van de dieren die hij hield. Daaruit verschenen
verscheidene belangrijke publicaties, die niet alleen uit gedragsbeschrij-
vingen bestonden, maar die ook een theoretisch raamwerk boden voor
het verdere gedragsonderzoek. In 1940 werd Lorenz benoemd op de
leerstoel van de filosoof Kant in Kénigsberg (Kaliningrad). Enkele jaren
later werd hij gemobiliseerd en als psychiater ingelijfd in het oostfront-
leger van Hitler. In 1944 werd hij door de Russen gevangen genomen.
Pas in 1948 keerde Lorenz terug naar zijn familieverblijf in het Oosten-
rijkse Altenberg.

FIGUUR 1.3 Lorenz

Minstens even belangrijk is de Nederlander Niko Tinbergen (1907-1988,
figuur 1.4, blz. 20) als grondlegger van de gedragsbiologie. Zijn belang-
stelling voor diergedrag werd gewekt door de eerder vermelde ontwik-
kelingen in Nederland en door zijn lidmaatschap van de Nederlandse
Jeugdbond voor Natuurstudie. Ook de begeleiding die hij tijdens zijn
biologiestudie in Leiden van Verwey kreeg, is belangrijk geweest voor
zijn verdere loopbaan. Tinbergen begon zijn eerste grote onderzoek bij
Hulshorst op de Veluwe, waar hij als kind met zijn familie de vakantie
doorbracht.
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FIGUUR 1.4 Tinbergen

Dat onderzoek had betrekking op het oriéntatievermogen van de bijen-
wolf (Philanthus triangulum), een wesp die z'n larven voedt met bijen. In
dat werk zijn de invloeden te bespeuren van Franse entomologen, zoals
J.H. Fabre en de Oostenrijkse zintuigfysioloog Karl von Frisch. Zijn
proefschrift werd in een hoog tempo afgerond, omdat hij een aanbod
kreeg om gedurende een jaar onderzoek in Groenland te doen. Daar
werkte hij met zijn vrouw aan het gedrag van vogels (sneeuwgorzen en
grauwe franjepoten), eskimohonden én eskimo's. Na zijn terugkeer vatte
hij niet alleen het werk met de bijenwolf weer op, maar startte hij ook
allerlei nieuwe activiteiten. Daaronder was het werk met stekelbaarzen
dat hij samen met ].J. ter Pelkwijk verrichtte, en het werk met meeuwen
en sterns in het vroegere natuurreservaat De Beer en in de Wassenaarse
duinen. Tinbergen viel op als een vaardig experimentator. Rond die tijd
begonnen er ook contacten met Heinroth en Lorenz te ontstaan. In 1937
bracht Tinbergen drie maanden door bij Lorenz in Altenberg.
Gezamenlijk werkten zij daar aan een theorie over de wisselwerking
tussen instincthandelingen en oriéntatiereflexen. Tijdens de oorlog, in 1942,
werd Tinbergen samen met andere docenten van de Leidse universiteit
door de Duitse bezetters gevangen genomen omdat zij zich gekeerd
hadden tegen het ontslag van de joodse hoogleraren. Tinbergen werd tot
aan de bevrijding in een concentratiekamp ondergebracht. Enkele jaren
na de oorlog accepteerde hij een aanbod om in Oxford te komen om het
gedragsonderzoek in Engeland te helpen opbouwen.

Ook de Duitser Erich von Holst (1908-1962) kan als een pionier in de
gedragsbiologie genoemd worden beschouwd. Deze briljante gedrags-
fysioloog werd beinvloed door het werk van Heinroth, Von Uexkiill en
Lorenz. Von Holst maakte aannemelijk dat spontane interne activiteit
van het centrale zenuwstelsel een belangrijke invloed kan hebben op
gedrag.

15 NAOORLOGSE GEBEURTENISSEN
Rond 1950 werd het gedragsonderzoek sterk beinvloed door felle dis-

cussies met aan de ene kant Lorenz plus volgelingen, in het bijzonder
Irendus Eibl-Eibesfeldt, en aan de andere kant Amerikaanse
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vergelijkende psychologen, waarvan T.C. Schneirla en Daniel S. Lehrman
zich het heftigst roerden. De discussies hadden betrekking op de vraag of
gedrag aangeboren of aangeleerd was, een thema dat sterk verwant was aan
de eerdere tegenstellingen tussen vitalisten en mechanisten. Lorenz
hamerde daarbij op de erfelijke aspecten en de Amerikanen verdedigden
de rol van leerprocessen. Uiteindelijk leidde deze confrontatie tot de
opvatting dat gedrag, zoals ieder levenskenmerk, een fenotypisch
verschijnsel is, dat zich ontwikkelt door interactie tussen erfelijke aanleg
en uitwendig milieu. Genen én omgeving leveren beiden onmiskenbare
bijdragen aan het eindproduct en de onderdelen daarvan.

Aanvankelijk hadden ethologie en dierpsychologie de meeste beoefena-
ren in Centraal-Europa. Lorenz kreeg na zijn terugkeer uit Russische
krijgsgevangenschap van het Max Planck Gesellschaft onderzoeks-
faciliteiten bij de universiteit van Miinster en vanaf 1958 in Seewiesen bij
Miinchen. Met een groeiend aantal medewerkers en leerlingen onder-
zocht hij het gedrag van eend-achtigen en vissen. Na het vroege over-
lijden van Von Holst in 1962, werd Lorenz de directeur van het instituut
in Seewiesen.

Na het vertrek van Tinbergen naar Oxford, werd zijn werk in Nederland
voortgezet door zijn leerlingen Gerard Baerends en Jan van lersel. Deze
laatste werd Tinbergen’s opvolger in Leiden. Hij zette het onderzoek aan
de bijenwolf voort en ook dat aan de stekelbaarzen. Baerends doorliep
een bliksemcarriere. Na een indrukwekkend promotieonderzoek en een
kort (maar invloedrijk) intermezzo als visserijbioloog, werd hij al op
dertigjarige leeftijd benoemd tot hoogleraar algemene dierkunde in
Groningen. Daar speelde hij een leidende rol bij het ontstaan van een
onderzoeksgroep, die vanuit het centrale thema ‘gedrag’ uitwaaierde
over een breed spectrum. Baerends probeerde greep te krijgen op de
vraag hoe gedrag beinvloed wordt door zintuigen, het (centrale) zenuw-
stelsel, hormonen, ontwikkelingsprocessen en erfelijkheid. Hij bracht
daarvoor met succes onderzoekers van zeer verschillende pluimages
bijeen.

Op de Britse eilanden werden Oxford en Cambridge de belangrijkste
ethologische centra, van waaruit het wetenschapsgebied zich verder
verspreidde. In Oxford was het Niko Tinbergen die het onderzoek aan
het sociale gedrag bij meeuwen uitbouwde en die experts in uiteen-
lopende richtingen opleidde. Aubrey Manning, bijvoorbeeld, legde met
anderen een basis voor het moderne gedragsgenetische onderzoek.
Desmond Morris, werd als tv-maker een meester in het populariseren en
in het beschouwen van mensen als zich gedragende wezens. David
McFarland en aanvankelijk ook Richard Dawkins probeerden meer
inzicht te krijgen in de directe oorzaak van gedrag, ondermeer aan de
hand van modellen. Tenslotte bewerkstelligden Tinbergen en zijn vrouw
met een studie over autisme (1972) dat het vakgebied een brede maat-
schappelijke erkenning kreeg, die leidde tot de toekenning van de Nobel-
prijs voor de geneeskunde aan Von Frisch, Lorenz en Tinbergen in 1973.

In Cambridge was, onder leiding van Thorpe, de zang van vogels aan-
vankelijk het belangrijkste onderwerp van gedragsstudie. Thorpe had
Lorenz willen aantrekken als beheerder van zijn veldstation in
Madingley, maar slaagde daar niet in omdat het Max Planck Gesellschaft
hem voor was. Niettemin leverde ook deze groep verscheidene top-
onderzoekers af, waaronder Hinde, Marler, Andrew en Bateson.
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De discussie met Lorenz had grote gevolgen voor de vergelijkende
psychologie in Noord-Amerika. Tussen de ethologische groepen in
Europa en de psychologische in Noord-Amerika werden steeds vaker
onderzoekers uitgewisseld. Daardoor werden ook ethologische groepen
gesticht in Noord-Amerika en vervaagde geleidelijk het onderscheid met
de vergelijkende psychologie.

1.6 TRENDS VAN DE AFGELOPEN JAREN

Rond 1970 begon er steeds meer aandacht te ontstaan voor de functionele
aspecten van gedrag. Daarbij stond natuurlijke selectie centraal en
vormden seksuele voortplanting en ‘altruistisch” gedrag de heetste hangijzers
waarvoor een toereikende verklaring moest worden gevonden. De Brit
William Hamilton ontwikkelde een geheel nieuwe visie op sociaal
gedrag die grote invloed had op het werk van zijn landgenoten John
Maynard Smith en Richard Dawkins en van de Amerikanen Robert
Trivers en Edward Wilson. Deze speelden een sleutelrol bij de hoge
vlucht die de sociobiologie en de gedragsecologie (behavioral ecology)
zouden nemen. Omdat daarbij het belang van de erfelijkheid van gedrag
op de voorgrond lag, ontstond er een sterke tegenreactie die de
aangeboren-aangeleerddiscussie (nature — nurture) weer deed oplaaien.
Dat gebeurde vooral na de publicatie van Wilson’s boek ‘Sociobiology,
the new synthesis’ in 1975. Het begrip sociobiologie kreeg door die
discussie een negatieve lading, maar behavioral ecology (gedragsecologie),
een richting waarin vrijwel dezelfde problemen centraal stonden, werd
razend populair, vooral door de bijdragen van John Krebs en Nick
Davies. Eén van de belangrijkste kwesties daarbij werd de keuze van een
voortplantingspartner (seksuele selectie). Uiterlijke kenmerken bleken niet
alleen de gezondheid van dit moment te onthullen, maar ook sporen van
trauma’s uit het verleden en van tal van erfelijke eigenschappen. Zelfs
parasieten en immuunsystemen bleken een rol te spelen bij de keuze van
een partner. Het onderzoek naar het voortplantingssucces van indivi-
duen kon zo'n grote vlucht nemen door de moderne DNA-technieken
waarmee bloedverwantschap kan worden aangetoond.

De opkomst van de sociobiologie en de gedragsecologie leidde tot een
nog grotere belangstelling voor het gedrag van primaten: apen, mensapen
en ook de mens. Dit onderzoek aan primaten sloot vrijwel naadloos aan
bij een traditie die was gevestigd door de Zwitser Hans Kummer, de Brit
Robert Hinde (die de supervisie had over het veldonderzoek van Jane
Gooddall aan chimpansees), en de Nederlander Jan van Hooff. In dat
onderzoek ontstonden diverse richtingen. Eén daarvan was het begrijpen
van het sociale gedrag aan de hand van de ecologische omstandigheden
die gelden voor de betreffende populatie of soort. Dat onderzoek, dat
vrijwel alleen in het veld kan plaatsvinden, leverde tal van verklaringen
voor: de sociale structuren binnen groepen, de wisselwerkingen tussen
groepen en het fenomeen dat nieuwe leiders soms de aanwezige baby’s
doden. Een tweede richting in het primatenonderzoek richt zich veel
meer op de wisselwerkingen tussen individuen. Dat onderzoek speelt
zich voor een belangrijk deel af in kolonies apen die in gevangenschap
leven en waar individuen vrijwel continu geobserveerd kunnen worden.
Het onderzoek dat Frans de Waal deed in de chimpanseekolonie van het
Burgers dierenpark in Arnhem kan worden beschouwd als een belang-
rijk startpunt van deze richting. Kenmerkend is dat men als het ware
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probeert in de huid van de betrokken individuen te kruipen om ideeén
op te doen. De vraag is dan hoe het dier zou moeten handelen om opti-
maal profijt te trekken uit die situatie. De ideeén die daaruit ontstaan
worden gebruikt als uitgangspunt voor zorgvuldige waarnemingen, zo
mogelijk experimenten. Op die manier zijn tal van processen zichtbaar
gemaakt, variérend van het uitspelen van individuen tegen elkaar, via de
verzoening na een ruzie, tot het hebben van een ‘moraal’.

Het verzet tegen de sociobiologie en de behavioural ecology was niet
helemaal voorbij na de hernieuwde nature-nurture discussie. Ook de
centrale gedachte dat vrijwel alle gedrag aangepast is door natuurlijke
selectie kwam onder vuur te staan. Met name Stephen Jay Gould keerde
zich tegen slecht onderbouwde verhalen waarin bijna elk gedrag als een
adaptatie werd beschouwd. Gould wees erop dat diverse kenmerken van
organismen als bijproduct van andere ontwikkelingen zijn ontstaan
tijdens de evolutie.

In de behavioural ecology ging het vooral om de functie van gedrag.
Tijdens de stormachtige opkomst van deze richting in het gedrags-
onderzoek, omstreeks 1980, kreeg de causale gedragsanalyse veel minder
aandacht. Wetenschappelijk gezien, zitten er veel meer voetangels en
klemmen aan de functionele benadering van gedrag, dan aan een studie
van de directe oorzaken. Immers, de processen die geleid hebben tot
adaptatie van gedrag aan een bepaalde functie hebben in het verleden
plaatsgevonden. Er kan daarom alleen gebrekkig worden geéxperimen-
teerd. De directe oorzaken kunnen wel goed aan de hand van experi-
menten worden opgespoord. De technische mogelijkheden voor het
causale-gedragsonderzoek zijn de laatste tijd enorm gegroeid, waarbij
zelfs relaties kunnen worden gelegd met moleculaire processen in de
hersenen. Daardoor is de causale benadering weer sterk in de belang-
stelling komen te staan, soms enigszins ten koste van de gedragsecologie.

Eén aspect van het causale-gedragsonderzoek kwam al eerder (rond
1980) in de belangstelling, toen de maatschappelijke weerstand groeide
tegen de moderne bio-industrie. Er diende wetenschappelijke duidelijk-
heid te komen over het welzijn van dieren athankelijk van hun huis-
vesting. Hoewel het begrip ‘welzijn’ zich nauwelijks leent voor een
natuurwetenschappelijke benadering, verwachtte men dat ethologen een
zinvolle bijdrage konden leveren. Die verwachting is uitgekomen. In tal
van landen verschenen ethologen in landbouwkundige instituten. In
Nederland was de gedragsfysioloog-etholoog P.R. Wiepkema de eerste
die de leerstoel ethologie in Wageningen bezette.

Deels uit welzijnsonderzoek, deels uit fundamenteel gedragsgenetisch,
gedragsfysiologisch en gedragsecologisch onderzoek, is vrij recent een
richting ontstaan waarin individuele gedragsstrategieén centraal staan.
Binnen populaties blijken verschillende individuen op verschillende
wijze te reageren op hun omgeving, bijvoorbeeld hoe ze ‘opgewassen
zijn’ tegen bedreiging en stress. Daarom worden die strategieén
gewoonlijk aangeduid met ‘coping strategies’. Ze blijken bij veel — vooral
sociale — soorten voor te komen. Verschillen in coping strategy tussen
individuen blijken vaak te berusten op erfelijke verschillen en gaan
gepaard met tal van fysiologische verschillen.

OpenUniversiteitNederland 23



24

Zie de hoofdstuk-
ken 2 tot en met 4.

Gedragsbiologie

2 De natuurwetenschappelijke benadering van gedrag

In de gedragsbiologie staat de natuurwetenschappelijke methodiek
voorop. Daarbij wordt gezocht naar oorzaak-gevolgrelaties die op grond
van waarnemingen worden verondersteld en na experimentele toetsing
kunnen worden vastgesteld. In de richting die zich ontwikkelde onder
invloed van Von Uexkiill en Von Holst gebeurde dat door uitbreiding
van kennis van de fysiologie van zintuigen en van fysiologische mecha-
nismen die de ontvangen informatie verder verwerken en die betrokken
zijn bij de productie van gedrag. Dat gebeurt nog steeds in de fysiolo-
gische psychologie. De volgelingen van Pavlov en de Amerikaanse
behavioristen deden dat door het fysiologisch best bekende en meest
eenvoudige gedragsmechanisme, de reflex, als basiselement te beschou-
wen van ingewikkeld gedrag. De richting die vooral onder invloed van
Tinbergen ontwikkeld werd, verbreedde de invalshoek door naast de
fysiologische oorzaak-gevolgrelaties ook evolutionaire processen te
betrekken. Daarbij werd natuurlijke selectie als oorzaak beschouwd en
adaptaties, ook in het gedrag, als daarvan afgeleide gevolgen. Bij
Tinbergens aanpak spelen vier principieel verschillende vragen een rol,
namelijk:

— Wat zijn de directe oorzaken van gedrag? (waardoor?)

— Hoe heeft het gedrag zich ontwikkeld in de loop van het leven van een
individu? (waarlangs?)

— Wat is de functie of overlevingswaarde van het gedrag? (waartoe?)

— Op welke wijze heeft het gedrag in de loop van de evolutie zijn vorm
gekregen? (waaruit?)

Het is niet alleen belangrijk om deze vier verschillende vragen te onder-
scheiden, maar ook om ze gescheiden te gebruiken. Vermenging kan leiden
tot cirkelredeneringen waarbij oorzaak en gevolg niet meer helder uit
elkaar worden gehouden. Sommigen vinden dan ook dat onderzoeks-
projecten alleen zinnig zijn wanneer ze uitdrukkelijk vanuit slechts één
van de vier mogelijke invalshoeken worden uitgevoerd. Anderen vinden
dat ook een geintegreerde aanpak nuttig kan zijn, zeker wanneer het
ingewikkelde vormen van gedrag betreft. In dit boek zal bij de behan-
deling van sociaal gedrag zo'n geintegreerde aanpak worden gevolgd.

2.1 DIRECTE VEROORZAKING

In een deel van het gedragsbiologische onderzoek worden technieken
gebruikt waarmee inwendige invloeden tot stand kunnen worden
gebracht of waarmee ze kunnen worden afgeleid. Voor het zenuwstelsel
zijn dat elektrofysiologische, farmacologische en andere chemische
technieken waardoor zenuwweefsel lokaal beschadigd, geprikkeld of
afgeleid kan worden. Veelbelovend daarbij zijn technieken waarmee kan
worden gevolgd in welke delen van de hersenen activiteit optreedt Het
endocriene stelsel wordt gemanipuleerd door het verwijderen van
hormoonproducerende organen, het toedienen van hormonen of de
directe meting van hormoonspiegels in het bloed.

In veel gedragsbiologisch onderzoek, echter, wordt met intacte dieren
gewerkt waaraan geen fysiologische metingen worden verricht. Een
waarnemer beschikt dan over gedragsgegevens van het dier en over
gegevens van de uitwendige prikkels die kunnen inwerken op het dier.
In veel theorieén over de directe veroorzaking van gedrag gaat het om de
relaties tussen die gegevens, dus relaties tussen prikkels en gedrag en
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relaties tussen handelingen onderling. Zo zou het plassen van een hond
een reactie kunnen zijn op een ontmoeting met een soortgenoot. Het
plassen en het daaropvolgende krabben met de achterpoten en achter-
uitschoppen van zand zouden kunnen worden opgevat als handelingen
met een deels identieke veroorzaking.

2.2 ONTWIKKELINGSPROCESSEN

Eén van de meest omstreden punten in de ontstaansgeschiedenis van de
gedragsbiologie was de vraag of gedrag aangeboren of aangeleerd was. Die
vraag is thans niet meer relevant voor de meesten door het inzicht dat
gedrag, net zoals morfologische kenmerken, een fenotypisch verschijnsel
is. Dergelijke kenmerken ontwikkelen zich immers in een wisselwerking
tussen de erfelijke aanleg en het uitwendige milieu. Beide componenten
zijn essentieel. Dat neemt niet weg dat de ontwikkeling van sommige
gedragskenmerken sterker gekanaliseerd kan zijn dan die van andere. In
andere woorden: bij de ontwikkeling van sommige gedragskenmerken
spelen variaties in de uitwendige omstandigheden nauwelijks een rol. Zo
trekken mensen uit vrijwel alle culturen bij een ontmoeting met een
ander (onbewust) even de wenkbrauwen op. Omgekeerd zullen andere
kenmerken zich alleen onder zeer specifieke omstandigheden ontwik-
kelen. Bijvoorbeeld, alleen mensen uit bepaalde culturen geven elkaar
een hand bij een ontmoeting.

Het onderzoek naar de ontwikkeling van gedrag heeft betrekking op de
wisselwerking tussen aanleg en omgeving. Daarbij kan wel degelijk de
vraag worden gesteld wat de invloed van genen is. In dat geval wordt
het gedrag vergeleken van genetisch verschillende dieren die in ver-
gelijkbare uitwendige situaties zijn opgegroeid. Ook de invloed van
ervaring kan worden onderzocht. In dat geval vergelijkt men het gedrag
van dieren met verschillende ervaringen maar met een vergelijkbare
genetische achtergrond. Dikwijls probeert men er dan achter te komen
welke ervaring (minimaal) noodzakelijk is om op latere leeftijd een
bepaald gedrag te kunnen uitvoeren en wanneer die ervaring precies
moet plaatsvinden Denk bijvoorbeeld aan de hoeveelheid zang die een
vink moet hebben gehoord om als volwassen mannetje een normaal
vinkenlied te kunnen zingen

2.3 OVERLEVINGSWAARDE

Ieder individu wordt onderworpen aan natuurlijke selectie. In de loop
van de evolutie heeft dat ertoe geleid dat ook de gedragskenmerken van
een diersoort optimaal zijn aangepast aan de omstandigheden waar-
onder die soort leeft. Denk bijvoorbeeld aan de verschillen in zintuig-
gebruik tussen zoogdieren en vogels. Zoogdieren zijn overwegend
nachtactief en leven in een tweedimensionale ruimte. Vogels zijn over-
wegend dagactief en leven in een driedimensionale ruimte. Zoogdieren
hebben een niet bijzonder goed ontwikkeld gezichtsvermogen, maar
kunnen wel goed ruiken en goed horen. Vogels hebben een niet bij-
zonder goed ontwikkeld reukvermogen, maar kunnen wel goed zien en
goed horen. Zoogdieren laten veel geursignalen achter in hun twee-
dimensionale ruimte voor soortgenoten, bijvoorbeeld het plasje van de
hond. Vogels zijn zelf dikwijls uitgedost met diverse optische signalen
die bijvoorbeeld tijdens de paarvorming worden gebruikt. In de sche-
mering en in het donker ligt bij vogels het accent op geluidssignalen.
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Een bepaald kenmerk kan in verband staan met één of meer aspecten van
de omgeving van de soort. Zo'n verband wijst dan op een functie of
overlevingswaarde van het kenmerk. Bijvoorbeeld, direct na het uit-
komen van hun jongen brengen de oudermeeuwen de lege eischaal ver
weg van hun nest. Nesten waarbij lege eischalen blijven liggen worden
dikwijls leeggehaald door kraaien of andere rovers uit de omgeving. Het
weghalen van de eischalen lijkt dus de functie van nestbescherming
tegen rovers te hebben.

2.4 FYLOGENIE

Op de laatste vraag over de evolutie van gedrag (waaruit?) kan alleen
een antwoord gevonden worden door vergelijkingen tussen de gedrags-
repertoires van verschillende soorten. Men kan vanuit twee verschillende
invalhoeken aan zo'n vergelijking beginnen.

1 Gedragsgegevens kunnen uitkomst bieden wanneer de fylogenetische
verwantschappen tussen soorten onduidelijk zijn. Ze kunnen dan van pas
komen bij de reconstructie van de fylogenie. In de meeste gevallen
echter, kunnen gedragsgegevens slechts een kleine bijdrage leveren. Veel
bruikbaarder daarvoor zijn moleculaire technieken, zoals DNA-DNA-
hybridisatie, waarbij kan worden vastgesteld welk deel van het DNA van
twee soorten identiek aan elkaar is.

2 In veel sterkere mate kunnen gedragsvergelijkingen tussen soorten
inzichten verschaffen omtrent de fylogenie van het gedrag zelf. Dat geldt
vooral wanneer onafhankelijke gegevens over de verwantschappen
tussen de soorten beschikbaar zijn. Op die manier kunnen ideeén worden
gevormd over de oervormen van gedragspatronen die bij verschillende
taxa in verschillende richtingen geévolueerd zijn.

2.5 SOFTWARE-VERKLARINGEN

De aanpak en de aard van de uitkomsten van de in de voorafgaande
paragrafen behandelde vragen zijn verschillend. Zo zijn ideeén over
veroorzaking en ontwikkeling in veel gevallen redelijk toetsbaar, omdat
ze betrekking hebben op herhaalbare processen. Ideeén over functie en
evolutie zijn meestal veel moeilijker toetsbaar, omdat de processen zich
in het verleden hebben afgespeeld en omdat het onmogelijk is om een
volledig inzicht in zo'n proces te krijgen. Niettemin leveren de vier
vragen een bijdrage aan de kennis over wat men wel de programmatuur
zou kunnen noemen waarover een individu moet beschikken om pas-
send gedrag te vertonen in een voor dat individu soorteigen omgeving.
In feite vormt deze analyse van de software voor gedrag het centrale
thema van de gedragsbiologie. Vragen omtrent de hardware liggen op
het gebied van de fysiologie, celbiologie en de genetica.

3 Relaties met andere disciplines

In het historische overzicht van het ontstaan van de gedragsbiologie is
naar voren gebracht dat er wisselwerkingen hebben plaatsgevonden met
een groot aantal verschillende wetenschapsrichtingen. De gedrags-
biologie wordt nog steeds door heel wat andere disciplines beinvloed.
Omgekeerd worden die weer beinvloed vanuit de gedragsbiologie.
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3.1 ECOLOGIE

Vanaf ongeveer 1950 bestaan er nauwe betrekkingen met de ecologie,
vooral door het contact tussen Niko Tinbergen en de ornitholoog en
ecoloog David Lack. Ze werkten beiden in Oxford. Het werk van Lack
had veel raakvlakken met het ethologisch onderzoek. Zijn interesse ging
in de eerste plaats uit naar de functie van legselgrootte bij vogels en
daarbij kwam hij telkens in aanraking met gedragsaspecten. Lack legde
als eerste een verband tussen het voortplantingssysteem en de ecologie
van een soort.

Rond de jaren vijftig en zestig bestonden er diverse belangrijke theorieén
over de regulatie van populatiegrootte. Eén daarvan, die door David
Lack en later ook door George Williams werd verdedigd, was gebaseerd
op het idee dat natuurlijke selectie in eerste instantie inwerkt op indivi-
duen. Deze visie houdt ook in dat hoe meer individuen een gebied met
beperkte mogelijkheden moeten delen, des te zwaarder de competitie
tussen die dieren zal zijn. Een andere theorie, verdedigd door V.C.
Wynne-Edwards, hield in dat natuurlijke selectie juist op het niveau van
populaties werkzaam was en stond daarmee lijnrecht tegenover die van
Lack. Wynne-Edwards veronderstelde dat individuen zich zodanig
zouden verspreiden en voortplanten dat een optimale populatiegrootte
gehandhaafd zou blijven. De eerste theorie veronderstelt dat de regulatie
van populatiegrootte (mede) afhankelijk is van de dichtheid van die
populatie. De argumenten voor de eerste theorie bleken uiteindelijk het
sterkste. De tegenstellingen tussen de visies waren vooral gebaseerd op
verschillende opvattingen over de rol van sociaal gedrag. Deze contro-
verses hebben nogal wat invloed gehad op de theorievorming over
sociaal gedrag en hebben mede geleid tot het ontstaan van de socio-
biologie en de behavioural ecology. De gedragsecologie is nog steeds een
belangrijke richting op het grensgebied van gedragsbiologie en ecologie.

32 FYSIOLOGIE, ENDOCRINOLOGIE EN FARMACOLOGIE

In het onderzoek naar de effecten van hormonen, de endocrinologie, werd
al spoedig ingezien dat nauwkeurige gedragsregistraties onontbeerlijk
zijn. De Amerikaan Frank Beach was de eerste die deze visie in de
praktijk bracht. Meer en meer wordt onderkend dat hormonen een grote
invloed op gedrag hebben. De wisselwerking tussen hormonen en
gedrag is ingewikkeld en vindt plaats in beide richtingen. Rond de
geboorte spelen bij veel vertebraten de geslachtshormonen een belangrijke
rol bij de seksuele differentiatie van het zenuwstelsel. Daarmee wordt de
basis gelegd voor het latere mannelijke en vrouwelijke seksuele gedrag
en in sommige gevallen ook voor de weerbaarheid van het individu. De
hormonen die daarbij betrokken zijn hoeven niet alleen afkomstig te zijn
van het jonge dier zelf. Ook hormonen van de moeder (via de baar-
moeder of bij vogels via het ei) of van worpgenoten (via de baarmoeder)
kunnen een invloed hebben. De timing van het voortplantingsgedrag
wordt ook in belangrijke mate gestuurd door hormonen.

De band tussen gedragsonderzoek en de neurofysiologie dateert van de
tijd van Romanes in Engeland, Lashley in de Verenigde Staten en Von
Uexkiill in Centraal-Europa. Van een samenwerking tussen de twee

richtingen werd veel verwacht rond 1950. De ethologen hadden hoog-
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gespannen verwachtingen over de invloed van ‘spontane” impulsen uit
het centrale zenuwstelsel op het gedrag. Erich von Holst en de
Amerikaan Kenneth Roeder hadden daarvoor overtuigende bewijzen
gepresenteerd. Door het steeds gecompliceerder worden van beide
richtingen zijn ze aanvankelijk nogal uit elkaar gegroeid. De laatste tijd is
daar verandering in gekomen. Vanuit de gedragsbiologie is er een
hernieuwde belangstelling voor de neurofysiologie en de farmacologie.
Dat komt door een aantal ontwikkelingen, waaronder (1) nieuwe
technieken die het mogelijk maken om bij een intact dier te volgen waar
activiteit in het zenuwstelsel optreedt, (2) de grote kennis die is opge-
bouwd over neurotransmitters, (3) de gebleken samenhang tussen
leerprocessen en proteinesynthese in bepaalde hersendelen, en (4) de
invloed die door diverse oscillatoren in het centrale zenuwstelsel wordt
uitgeoefend op gedrag.

3.3 GENETICA

Gedragsgenetica ontstond doordat de Amerikaanse vergelijkend psycho-
loog Warren W. Tryon ratten ging selecteren die snel hun weg in een
doolhof leerden vinden en ratten die dat niet of erg langzaam deden. Pas
omstreeks 1950 begon er belangstelling voor de erfelijkheid van gedrag te
ontstaan vanuit de ethologie, met name door leerlingen van Tinbergen,
en vanuit de genetica, met name door onderzoekers die geinteresseerd
waren in mechanismen waardoor voortplantingspogingen tussen soorten
worden verhinderd (isolerende mechanismen). De gedragsgenetica is
nog steeds een wetenschap op het grensgebied van de vergelijkende
psychologie, de ethologie en de genetica. De aandachtgebieden zijn
divers van aard. Tamelijk recent is ook vanuit deze invalshoek de
belangstelling voor de erfelijkheid van de eerder genoemde ‘coping
strategies’.

De populatiegenetica heeft een grote invloed gehad op de ontwikkeling
van de sociobiologie en de gedragsecologie. Het boek ‘The selfish gene’
(1976) van Richard Dawkins is daar een sprekend voorbeeld van. Diverse
theoretici die de basisideeén voor de sociobiologie leverden, zoals
William Hamilton en John Maynard Smith, waren van huis uit populatie-
genetici.

De moleculaire genetica heeft een revolutie teweeg gebracht in het onder-
zoek over het voortplantingssucces van individuen. Dat was in de
gedragsbiologie van belang bij het onderzoek naar de relatie tussen
gedrag en fitness, vooral om seksuele selectie in natuurlijke populaties te
bestuderen. Dankzij moderne DNA-technieken kunnen de verwant-
schapsrelaties nu feilloos worden vastgesteld.

34 PSYCHOLOGIE EN PSYCHIATRIE

In de vergelijkende psychologie ontstond de belangstelling voor diergedrag,
vooral omdat men via die weg inzicht in menselijk gedrag wilde krijgen.
De tegenstellingen tussen de ethologie en de vergelijkende psychologie
waren aanvankelijk groot, maar zijn nu grotendeels vervaagd. In Angel-
saksische landen bestaat vrijwel geen verschil meer tussen onderzoekers
vanuit de psychologie en de biologie die zich met diergedrag bezig
houden.
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De experimentele psychologie is ontstaan uit het behaviorisme en houdt
zich bezig met de toetsing en ontwikkeling van leertheorieén. Deze
theorieén waren gebaseerd op hooguit twee proefdiersoorten (ratten en
duiven) in een onnatuurlijke laboratoriumsituatie. Vanuit de ethologie
kwam daar kritiek op. Met gedragsbiologische kennis over leergedrag
kunnen deze theorieén worden verbeterd. Twee punten zijn daarbij van
belang. Ten eerste beschikken gedragsbiologen over gegevens die
duidelijk maken dat er soortspecifieke beperkingen zijn aan de mogelijk-
heden om te leren. In verscheidene gevallen lijken die beperkingen
functioneel te zijn en kunnen zij worden verklaard uit de wijze waarop
natuurlijke selectie inwerkt op de betreffende diersoort. Ten tweede
hebben gedragsbiologen vastgesteld dat bepaalde typen leergedrag
dikwijls gekoppeld zijn aan bepaalde levensfasen. Het herkennen van de
ouder door jonge nestvliedende vogels is daar een voorbeeld van.
Omgekeerd draagt de experimentele psychologie bij aan een verdere
ontwikkeling van de gedragsbiologie door de sterke methodische
aanpak.

Contacten met sociaal-psychologen en sociologen zijn beperkt, maar
aanknopingspunten zijn er voldoende. Een voorbeeld is het gedrags-
biologische onderzoek over niet-verbale communicatie. De Nederlander
Jan van Hooff leverde een belangrijke bijdrage met zijn analyse van de
evolutie van gelaatsuitdrukkingen bij primaten. Eibl-Eibesfeldt, een
leerling van Lorenz, deed dat ook door te laten zien dat diverse basale
gebaren en gelaatsuitdrukkingen van mensen overal hetzelfde zijn. Zijn
conclusie dat deze gebaren zich vrijwel onathankelijk van culturele
invloeden hebben ontwikkeld, werd aanvankelijk fel aangevochten
vanuit de sociale wetenschappen. Toch vindt thans ook daar onderzoek
plaats dat wijst op universele gedragspatronen bij de mens. Uitwisseling
van ideeén vindt ook plaats over de sociale netwerken die door indivi-
duen in stand gehouden worden. Belangrijk daarbij is het al eerder
genoemde onderzoek van Frans de Waal aan apen, aanvankelijk in
Utrecht en Arnhem en later in Madison en Atlanta.

Een geheel nieuwe, maar zich stormachtig ontwikkelende richting is de
evolutionaire psychologie. Daarin wordt het gedrag van de mens
beschouwd als een aanpassing die is ontstaan door natuurlijke selectie.
Het theoretische kader binnen deze richting lijkt sterk op dat van de
sociobiologie, waartegen psychologen rond 1975 te vuur en te zwaard ten
strijde trokken. De methoden van onderzoek komen in belangrijke mate
overeen met die in de gedragsbiologie, maar het object van onderzoek is
de mens. De nadruk ligt vrij sterk op de selectiekrachten die hebben
ingewerkt in de periode dat de mens als jager en verzamelaar aan de kost
kwam.

Speltheoretische modellen zijn vooral in de economie en krijgskunde ont-
wikkeld en worden thans ook in de psychologie en sociologie gebruikt
om inzicht te krijgen in interacties tussen mensen. Rond 1975 is de
speltheorie ook geintroduceerd binnen de gedragsbiologie door John
Maynard Smith. Daarbij ging het om het begrijpen van interacties tussen
dieren vanuit een evolutionair perspectief. De speltheorie diende daarbij
om de ‘Evolutionair Stabiele Strategieén’ (ESSen) te ontdekken en om te
begrijpen in hoeverre samenwerken en bedriegen loont. Hoewel deze
doelstelling niet geheel overlapt met de invalshoek van psychologen,
levert de speltheoretische aanpak wel mogelijkheden voor vruchtbare
samenwerking.
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Rond 1960 toonde de Amerikaanse psycholoog Harry Harlow aan dat
jonge rhesusaapijes zich alleen normaal ontwikkelden wanneer ze een
band met een (kunst)ymoeder konden aangaan én ervaring konden
opdoen met leeftijdsgenoten. Hij vermoedde dat zijn conclusies ook van
toepassing waren voor de mens. Tien jaar later ontdekte de Londense
psychoanalyticus en ontwikkelingspsycholoog John Bowlby allerlei para-
lellen tussen aspecten van de moeder-kindrelaties bij mensen en vroege
leerprocessen bij nestvliedende vogels. Bowlby was vooral geinteres-
seerd in de vraag hoe en wanneer een binding tussen individuen tot
stand komt en in de effecten van een scheiding tussen de individuen
tijdens dat bindingsproces. Hij stelde vast dat jonge kinderen die geen
goede binding hebben kunnen vormen met een vaste verzorger, er ook
op latere leeftijd niet in slagen om sterke relaties met anderen op te
bouwen. Bowlby is hevig aangevallen door vakgenoten. Omgekeerd
kregen ethologen, zoals Blurton Jones en Montagner, belangstelling voor
de ontwikkelingspsychologie met onderzoek aan het sociale gedrag van
kinderen op creches en kleuterscholen.

De eerste modellen van gedrag van Lorenz lijken enigszins geinspireerd
door die van Freud. Een directe invloed is echter onwaarschijnlijk.
Bowlby beinvloedde de psychiatrie met ethologische ideeén over de
ontwikkeling van gedrag. Ook de studie van de Tinbergens (1972) over
autisme heeft de aandacht van psychiaters getrokken en de rol van
gedragsbiologen in het psychiatrische onderzoek versterkt.

3.5 ARCHEOLOGIE EN ANTROPOLOGIE

De archeoloog Louis Leakey kreeg belangstelling voor diergedrag omdat
hij de evolutie van de mens slechts voor een deel kon afleiden uit een
vergelijking van skeletten van fossiele en recente primaten. Inzicht in het
gedrag van primaten zou extra aanwijzingen kunnen geven. Zo werd op
zijn initiatief het onderzoek gestart aan het sociale gedrag van de wilde
chimpansees van Gombe door Jane Goodall. Dat werk heeft veel invloed
gehad op de gedragsbiologie en de antropobiologie, waaronder (vooral in
Angelsaksische landen) ook het onderzoek aan primaten wordt gere-
kend. Het heeft ook geleid tot veel nieuwe onderzoeksprojecten aan
apenpopulaties in hun natuurlijke omgeving. Daaruit bleek onder meer
dat er culturele overdracht van gedrag plaatsvindt en dat er een nauwe
samenhang bestaat tussen sociale organisatie en de ecologische omstan-
digheden waaronder de verschillende soorten leven.

Ook in de culturele antropologie wordt steeds meer een gedragsbiologische
aanpak gevolgd, zowel in de manier van waarnemen, als in de probleem-
stelling. Eibl-Eibesfeldt legde vooral nog de nadruk op een objectieve
beschrijving van het gedrag en het identificeren van universele gedrags-
patronen van de mens. Sommige moderne antropologen echter bestude-
ren natuurvolkeren vanuit een zuiver gedragsecologisch perspectief.
Hun aanpak verschilt daarbij nauwelijks van die van hun collega’s die
apenpopulaties bestuderen.

3.6 TOEPASSINGEN
De gedragsbiologie en de hierboven genoemde disciplines hebben in het

algemeen wederzijds van elkaar geprofiteerd. Voor enkele wetenschaps-
gebieden gaat de invloed slechts in één richting. De gedragsbiologie
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speelt daarbij vooral de rol van een technisch hulpmiddel. Dat gebeurt
onder meer bij de ontwikkeling van nieuwe geneesmiddelen. Voordat
die middelen op de markt worden toegelaten, moeten de giftigheid en de
mogelijke bijwerkingen nauwkeurig worden onderzocht. Het onder-
zoeken van de effecten van een lage dosis op gedrag geeft aanzienlijk
meer inzicht dan de klassieke methode, waarbij gezocht wordt naar de
(te hoge) dosis die dodelijk is voor de helft van de proefdieren. Ook bij
de ontwikkeling van psychofarmaca is de tussenkomst van een gedrags-
bioloog belangrijk. Deze stoffen moeten namelijk op een zeer specifieke
manier ingrijpen op gedrag. Daarom is, sterker dan bij de meeste andere
geneesmiddelen, een uiterst verfijnde testprocedure noodzakelijk.

4 Samenvatting

De filosoof Descartes heeft het gedragsonderzoek geen goede dienst
bewezen door een fundamenteel onderscheid te maken tussen mens en
dier. Tot op heden heeft dat heel wat discussie veroorzaakt. In Frankrijk
begon rond 1800, in een kring rond de zo6logen Lamarck en Cuvier, de
belangstelling voor diergedrag te ontstaan. Op de Britse eilanden
gebeurde dat in dezelfde periode rond Erasmus en Charles Darwin
(grootvader en kleinzoon). Dat leidde daar tot experimenteel onderzoek
over de ontwikkeling van gedrag en tot een traditie van veldonderzoek
aan vogels. In de Verenigde Staten kwam in het begin van de twintigste
eeuw het behaviorisme op, waarin leren werd beschouwd als de sturende
factor voor gedrag. De ethologie en dierpsychologie (veld en laboratorium),
de toenmalige richtingen in het gedragsonderzoek, ontstonden vooral in
Centraal Europa en Nederland onder invloed van Von Uexkiill,
Heinroth, Von Frisch, Lorenz, Tinbergen en Von Holst. De Nederlanders
Buytendijk en Bierens de Haan speelden een eigen rol met een vita-
listische richting die zich afzette tegen de behavioristen. De periode na de
tweede wereldoorlog werd gekenmerkt door discussies over de vraag of
ingewikkeld gedrag was aangeboren (Lorenz) of aangeleerd (behavio-
risme). Die controverse werd voor velen opgelost door gedrag te
beschouwen als een fenotypisch kenmerk, dat zich ontwikkelt uit een
wisselwerking tussen genen en omgeving.

Het vertrek van Tinbergen naar Oxford had grote invloed op de ont-
wikkeling van de gedragsbiologie op de Britse eilanden, maar ook in
Centraal Europa en in Nederland kwam de gedragsbiologie tot bloei.
Rond 1975 kwamen de sociobiologie en de gedragsecologie nogal storm-
achtig op, vooral na de publicatie van boeken van Wilson en Dawkins.
Omdat daarbij nogal wat nadruk werd gelegd op de erfelijkheid van
gedrag, laaide de aangeboren-aangeleerd(nature-nurture)discussie
opnieuw op. De opkomst van de sociobiologie leidde tot een verhoogde
belangstelling voor onderzoek aan het gedrag van primaten, onder
andere dat van Frans de Waal. De wat doorgeschoten nadruk die in de
sociobiologie werd gelegd op adaptaties, riep enig verzet op en verschoof
de aandacht weer naar het causale gedragsonderzoek. Door de intensi-
vering van de veehouderij werden rond 1980 gedragsbiologen ingescha-
keld bij het onderzoek naar het welzijn van dieren. Zowel in dat welzijns-
onderzoek als in tal van andere richtingen van de gedragsbiologie is
thans veel aandacht voor individuele gedragsstrategieén (coping
strategies).
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De gedragsbiologie zoekt (zoals elke natuurwetenschappelijke discipline)
naar oorzaak-gevolgrelaties. Naast de benadering van het behaviorisme
(gebaseerd op reflexen) en die van de gedragsfysiologen (gebaseerd op
verbreding van fysiologische kennis) werkte Tinbergen een aanpak uit,
waarin vier vragen centraal staan. In de eerste plaats kunnen door mid-
del van experimenten de directe oorzaken van gedrag worden beschouwd
(de vraag waardoor). Ten dele heeft dat met de fysiologie te maken, ten
dele met prikkels uit de buitenwereld. In de tweede plaats kan worden
onderzocht hoe gedrag zich bij een individu ontwikkelt (de vraag waarlangs).
Ook daarbij kan men experimenteel te werk gaan. Ten derde kan de
functie van gedrag worden onderzocht door gedrag te beschouwen als een
adaptatie die door natuurlijke selectie is ontstaan (de vraag waartoe).
Experimenten zijn mogelijk, maar in beperkte mate. Tenslotte kan
worden onderzocht hoe het gedrag in de loop van de evolutie is ontstaan
(de vraag waaruit). De belangrijkste manier om daar achter te komen,
berust op vergelijkingen tussen soorten.

Gedragsbiologie is een wetenschapsgebied met raakvlakken aan veel
andere disciplines. De ecologie is daarbij erg belangrijk, vooral waar het
gaat om onderzoek naar de functie van gedrag. De gedragsecologie kan
worden beschouwd als een compleet geintegreerde richting in het
gedragsonderzoek. Ook de fysiologie is van grote betekenis, maar dan
voor het onderzoek naar de directe oorzaken van gedrag, waarbij het
(centrale) zenuwstelsel en hormonen sleutelrollen vervullen. De genetica
is van belang voor de ontwikkeling van gedrag (aangeboren-aangeleerd),
maar ook voor het theoretisch fundament van de sociobiologie, én, sinds
vrij kort, voor het analyseren van voortplantingssucces van individuen.
Met de psychologie bestaan tal van raakvlakken die dikwijls geleid hebben
tot intensieve samenwerking: met vergelijkende, experimentele, sociale
en ontwikkelingspsychologie en ook met de psychiatrie. De antropologie,
waaronder ook veel onderzoek aan primaten wordt gerekend, raakt
intensief verweven met de gedragsecologie. Tenslotte, binnen het
toxicologische onderzoek is de gedragsbiologie geintroduceerd als een
nuttige methode.
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Hoofdstuk 2

Fysiologische uitgangspunten

Een fascinerend stukje film dat ik van een collega te zien kreeg, toonde
een ‘biddende’ torenvalk, opgenomen met een hogesnelheidscamera. De
valk was zo’'n vijftien meter boven de grond en bleef door een speciale
vleugelslag op precies dezelfde plaats tegen de wind in hangen. De
filmcamera had vast op een statief gestaan en in het filmbeeld was een
dradenkruis geprojecteerd. Het was alsof je door een telescoopvizier
keek. Het lichaam van de valk was voortdurend in beweging rond het
snijpunt van de kruisdraden, maar het oog van de valk leek wel in dat
snijpunt vast te zitten (Videler, 1997). Kennelijk is deze vogel in staat om
zijn complexe bewegingen zodanig te sturen dat er een volkomen
stilstaand beeld van de aarde — vijftien meter onder hem — op z'n netvlies
valt. Dat is natuurlijk erg handig als je heel precies moet duiken naar dat
kleine muisje dat zich daar argeloos vertoont.

Een ijsvogel en een reiger doen het vaak anders. Ze kijken boven water
en pakken een vis onder water. Ze hebben te maken met de brekings-
index op het grensvlak van lucht en water. Daardoor is de exacte richting
waar de vis zich bevindt moeilijker te bepalen. IJsvogels en reigers
maken dikwijls gebruik van driehoeksmeting. Als er een geschikte prooi
binnen hun bereik komt kijken ze goed, bewegen hun kop naar een
andere positie, kijken nog eens goed en duiken of happen dan pas toe.

Zelf sturen we onze bewegingen ook op zo’n manier dat we de dingen
die ons interessant toelijken zo statisch mogelijk op ons netvlies krijgen.
Vanuit een auto of de trein draaien je ogen mee, bijvoorbeeld met een
groepje koeien dat op een Paulus Potter-achtige wijze de schaduw van
een boom heeft opgezocht. In het geval dat er in dat groepje ook nog een
stier zou zitten met belangstelling voor die koeien, wordt de oogbewe-
ging ongetwijfeld aangevuld met een hoofdbeweging. Vanaf de tribune
bij een motorrace, worden niet alleen oog en hoofd bewogen bij het
passeren van je favoriet, maar ook je complete lichaam. Meestal gebeurt
dat allemaal onbewust.

Het vasthouden van een relatie tussen het oog en een waargenomen
object kan worden opgevat als een vorm van homeostase.

Homeostase is — binnen het organisme — het handhaven van een
constante toestand die nodig is voor bepaalde levensprocessen.

Andere voorbeelden zijn de regulatie van onze lichaamstemperatuur,
ons evenwicht en onze energiereserves. Het lichaam zit barstensvol met
fysiologische mechanismen die dit kunnen bewerkstelligen. Heel belang-
rijk daarbij zijn terugkoppelingen. Het moet immers steeds duidelijk zijn of
er al voldoende is bijgestuurd. Voor snelle acties levert het zenuwstelsel
het beste instrumentarium. Voor langdurige of veelomvattende acties
zijn hormonen dikwijls geschikter. Zowel het zenuwstelsel als het
endocriene (hormonale) stelsel hebben talrijke terugkoppelingsmogelijk-
heden. Bovendien zijn beide stelsels aan elkaar gekoppeld via het
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Zie ook figuur 2.4.

Gedragsbiologie

hypofyse-hypothalamussysteem in de hersenen. Het zenuwstelsel en het
endocriene stelsel zijn beide van essentieel belang in de veroorzaking van
gedrag.

1 Basiselementen in de veroorzaking van gedrag

Gedrag is een eigenschap van een dier waarmee het iets kan veranderen
aan zijn relatie tot de omgeving. Het kan bijvoorbeeld een andere positie
in de ruimte kiezen of opvallender worden door kleurverandering of
geurstoffen. Ontwikkelingsprocessen leiden ook tot een andere relatie
met de omgeving, maar verlopen trager dan gedrag. Een eerste vraag die
dan opkomt is: over welke middelen beschikt een dier om gedrag te produceren?
De veranderingen in de relatie tussen dier en omgeving zijn zelden
willekeurig. Een dier dreigt bijvoorbeeld alleen wanneer er een rivaal in
de buurt is en paart in de regel alleen met een soortgenoot van de andere
sekse. Dat betekent dat bij de uitvoering van gedrag gebruik wordt
gemaakt van informatie over de uitwendige omgeving. Een tweede
vraag die kan worden gesteld is: over welke middelen beschikt een dier om de
nodige informatie uit de buitenwereld te ontvangen?

De informatie die ontvangen kan worden, is bij veel dieren behoorlijk
complex. Het gedrag dat vertoond kan worden, is in veel gevallen ook
ingewikkeld. Zo kunnen sommige handelingen in verschillende situaties
worden vertoond. Dat betekent dat de schakelingen tussen de middelen
om informatie te ontvangen en die om gedrag te produceren ingewikkeld
moeten zijn. Daar komt nog bij dat dezelfde informatie bij hetzelfde dier
niet altijd hoeft te leiden tot hetzelfde gedrag. Er is geen één op één
relatie! Dit suggereert dat gedrag ook nog beinvloed kan worden door de
inwendige toestand van het dier. Daarbij zou men kunnen denken aan
eerder ontvangen informatie en aan inwendige periodiciteit. De derde
vraag is dan: over welke middelen beschikt een dier om een inwendige koppeling
tot stand te brengen tussen de ontvangen informatie uit de buitenwereld en het
gedrag?

1.1 DE BLACK BOX

De voorgaande drie vragen kunnen worden verduidelijkt aan de hand
van figuur 2.1. Het dier wordt daarin voorgesteld als een rechthoek,
waarbinnen een gedragsbioloog die met intacte dieren werkt, geen
metingen kan verrichten. De rechthoek wordt daarom ook wel de black
box genoemd. Dat begrip is afkomstig van de Amerikaanse behaviorist
Edward Tolman. Deze wilde zo objectief mogelijk te werk gaan door
alleen het waarneembare gedrag te onderzoeken, ook in de menselijke
psychologie. Gesprekken met proefpersonen vond hij geen betrouwbare
basis voor onderzoek. Ze zouden gemakkelijk kunnen leiden tot inter-
pretaties die gekleurd werden door kennis over het eigen geestelijk
functioneren. Hij beschouwde de mens als een gesloten doos waarvan de
inhoud geraden moest worden op grond van reacties op prikkels uit de
omgeving.

afferente zijde efferente zijde

input output
»

black box »

A 4

FIGUUR 2.1 Black box
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Vanuit de rechterzijde van de black box is een pijl getekend. Dat is de
uitvoer (output) ofwel een schematische weergave van gedrag. Dat wordt
geproduceerd door de effectoren: vooral spieren, maar ook klieren en
pigmentcellen (chromatoforen). De rechterkant van de rechthoek wordt de
efferente zijde genoemd.

Naar de linkerzijde van de black box loopt ook een pijl. Dat is de invoer
(input) ofwel een schematische weergave van de informatie uit de
buitenwereld. Een deel van die informatie wordt opgevangen door de
zintuigen. De middelen om informatie uit de buitenwereld te ontvangen,
zijn dus gelokaliseerd aan de linker of de afferente zijde van de black box.

Gedragsbiologen kunnen alleen gegevens verzamelen over het voor hen
waarneembare gedrag van het dier en over de voor hen waarneembare
informatie uit de buitenwereld voor dat dier. De kans is daardoor groot
dat een gedragsregistratie onvolledig is en dat de registratie van de
informatie uit de buitenwereld onnauwkeurig is omdat deze slechts
gedeeltelijk overlapt met de door het dier ontvangen informatie.

Gedragsbiologen verrichten meestal geen metingen aan de processen die
zich binnen de black box afspelen. Toch is hun interesse juist wel op de
werking van die black box gericht. Inzicht in die werking proberen zij
langs een indirecte weg te krijgen, namelijk door het analyseren van

1 de samenhang tussen verschillende gedragscomponenten en

2 de samenhang tussen prikkels uit de buitenwereld en gedrag.

Verder kunnen gedragsbiologen natuurlijk gebruik maken van ideeén en
conclusies over de werking van de black box van onderzoekers uit
andere wetenschapsrichtingen. Belangrijk daarbij zijn

1 de fysiologische kennis over het centrale zenuwstelsel,

2 de endocrinologische kennis over de werking van hormonen, en

3 de gevoeligheid van de zintuigen.

1.2 SPIEREN

Bewegingen komen tot stand door middel van bewegingseffectoren. Dat
zijn structuren die een beweging tot stand brengen. Daardoor kan een
dier reageren op veranderingen in zijn uitwendige en inwendige milieu.
Het kan ook zelf zo'n verandering bewerkstelligen. Spieren zijn verre-
weg de belangrijkste bewegingseffectoren. Zij kunnen door middel van
samentrekking de houding en de beweging van een organisme regelen.

Spieren zijn op grond van microscopische bouw en functie in twee
groepen te verdelen: dwarsgestreepte en gladde spieren. Dwarsgestreepte
spieren zijn samengesteld uit enkele duizenden spiervezels. De dwars-
streping is een gevolg van de afwisseling van lichte en donkere banden
in de vezels. De samentrekking van deze spieren ontstaat onder invloed
van impulsen die komen uit axonen van het centrale zenuwstelsel.
Dwarsgestreepte spieren kunnen snel in actie komen en zijn daarom erg
geschikt voor goed controleerbare bewegingsfuncties. Gladde spieren zijn
veel langzamer, maar hebben een groter uithoudingsvermogen. Zij zijn
opgebouwd uit vezels of cellen en missen de dwarsstreping. Samen-
trekking kan op diverse manieren tot stand komen: (1) autonoom,

(2) onder invloed van een zenuwnet dat in veel gladde spieren aanwezig
is, (3) rechtstreeks uit het centrale zenuwstelsel, of (4) onder invloed van
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stofwisselingsproducten of enkele hormonen. De voor de buitenwereld
waarneembare bewegingen van de hogere dieren zijn voor het overgrote
deel het gevolg van werking van dwarsgestreepte spieren.

Afzonderlijke gedragselementen zijn vrijwel altijd ingewikkelde
combinaties van samentrekkingen en verslappingen van verschillende
spieren. Daarom valt er alleen met kennis over de werking van
geisoleerde spieren nog vrijwel niets te begrijpen over de veroorzaking
van gedrag. De gedragsbiologische belangstelling voor spieren is vooral
gericht op hun onderlinge coordinatie. De belangrijkste pionier in dat

Zie hltodstuk 1, onderzoek was de al eerder genoemde Von Holst.

par. 1.4.

1.3 ANDERE EFFECTOREN.

Het directe gevolg van een spierbeweging is meestal dat de positie van
het dier in zijn uitwendige omgeving verandert. Spierbewegingen
kunnen ook andere gevolgen hebben die van invloed zijn op de relatie

Geluiden tussen dier en omgeving. Geluiden zijn daarvan een duidelijk voorbeeld.
Ze worden bijna altijd door middel van spierbewegingen geproduceerd,
maar de bewegingen zijn dikwijls veel minder opvallend dan hun directe
gevolgen. Denk aan de zang van een vogel, of aan een gesprek tussen
mensen.

De afgifte van allerlei stoffen door dieren kan veroorzaakt worden door
spierbewegingen, maar kan ook onafhankelijk daarvan plaatsvinden.
Dikwijls zijn die stoffen erg belangrijk voor de relatie tussen dier en
omgeving. Soms lijken ze speciaal te zijn ontworpen om bepaalde
effecten bij soortgenoten te bewerkstelligen, zoals het opzoeken van de
verspreider van de stof (lokstoffen) of juist het vermijden van de plaatsen
waar de stof is achtergelaten. Dergelijke gespecialiseerde stoffen worden

Feromonen feromonen genoemd. De klieren waarmee ze geproduceerd worden,
moeten evenals spieren tot de effectoren worden gerekend.

FIGUUR 2.2 Microscopische opname van chromatoforen van
vertebraten
a  Melanofoor tijdens de aggregatie- (boven en rechts) en tijdens de dispersiefase (onder

en links); de fasen verlopen niet geheel identiek. Naar: Van der Lek.
b Schema van licht- en donkeraanpassing van een stukje vissenhuid.

Chromatoforen De pigmentcellen of chromatoforen, die bij veel lagere vertebraten voor-
komen, zijn ook effectoren. Ze hebben een grillige omtrek met veel
vertakte uitlopers, maar wel een onveranderlijke vorm. De kleurstof-

suspensie = deeltjes zitten als een suspensie in het protoplasma van de cel. Zij kunnen
ZY"E‘_’et“fd n een een donkere kleur veroorzaken wanneer ze over de hele cel worden
vioelisto
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verspreid (pigmentdispersie), maar ook vrijwel onzichtbaar worden
wanneer ze op één plek in het protoplasma worden geconcentreerd
(pigmentaggregatie, zie figuur 2.2). Deze processen worden via het
autonome zenuwstelsel of via de hypofysehormonen geregeld. De
regeling door zenuwen werkt sneller, de hormonale houdt langer stand.

1.4 ZINTUIGEN

De informatie uit de buitenwereld kan door een dier worden ontvangen
met behulp van receptoren. Dat zijn gespecialiseerde cellen die gevoelig
zijn voor bepaalde prikkels. Receptoren kunnen geisoleerd voorkomen,
maar zijn meestal verenigd tot zintuigen. Dat zijn meer of minder gecom-
pliceerde organen die bestaan uit een opeenhoping van gelijksoortige
zintuigcellen ingebed in ander weefsel. Prikkeling van het zintuig leidt
tot een verandering van het aantal pulsjes dat per tijdseenheid door de
zenuwcel wordt geproduceerd.

Cc

FIGUUR 2.3 Sterk vergrote schematische weergave van zintuigcellen
(gestippeld) en de uiteinden van de daarmee verbonden
zenuwcellen (wit).

a primaire zintuigcel

b bipolaire zintuigcel

¢ secundaire zintuigcel
Naar: Kahn

Men onderscheidt drie typen receptoren. De primaire zintuigcel is een
voor prikkelontvangst gespecialiseerde zenuwcel in de opperhuid met
een naar binnen gericht axon (figuur 2.3a). Dit type zintuigcel is ken-
merkend voor de evertebraten en komt verder voor in het oog en het
reukorgaan van de vertebraten.

De bipolaire zintuigzenuwcel (figuur 2.3b) ontvangt prikkels via de uit-
einden van dendrieten die in de buitenste cellaag zijn doorgedrongen.

De cel zelf ligt naar binnen met een nog verder naar binnen gericht axon.
Vooral tastzintuigen bestaan uit dit type zintuigcel.
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De secundaire zintuigcel, ten slotte (figuur 2.3c), bezit geen eigen zenuw-
uitloper, maar wordt omgeven door vertakkingen van een zenuwcel. Dit
laatste type is kenmerkend voor receptoren waarmee de positie in de
ruimte (bijvoorbeeld evenwicht) en geluid kan worden waargenomen.

De prestaties van de zintuigen van dieren doen in veel gevallen niet
onder voor die van de mens. Dat is een handicap voor gedragsbiologen.
Zij zullen zich steeds moeten realiseren dat proefdieren reageren op
prikkels die zijzelf niet kunnen waarnemen. Alleen de gevoeligheid voor
lichtprikkels is bij de mens goed ontwikkeld en vergelijkbaar met die van
vogels. Er zijn maar weinig zoogdiersoorten die dit evenaren. De gevoe-
ligheid voor geluid is bij de mens matig ontwikkeld. De meeste zoogdier-
en vogelsoorten leveren betere prestaties: nemen zwakkere geluiden
waar, een breder frequentiespectrum, en scheiden kort op elkaar volgen-
de geluiden beter. In vergelijking met de meeste zoogdieren is de
gevoeligheid voor chemische prikkels bij de mens erg slecht ontwikkeld.
Verder zijn er dieren die elektrische velden kunnen waarnemen en
dieren die gevoelig zijn voor andere vormen van magnetisme.

Een bijzondere groep van zintuigen wordt gevormd door de propriocep-
toren, die, gelokaliseerd in spieren en pezen, reageren op veranderingen
in rek. Een proprioceptor geeft het dier informatie over de directe
gevolgen van de activiteit van zijn effectoren. Ook in spieren die een
constante kracht uitoefenen kunnen de signalen uit de proprioceptoren
veranderen door de invloed van uitwendige factoren op de belasting van
die spier.

1.5 HET CENTRALE ZENUWSTELSEL

Bij de vertebraten bestaat het centrale zenuwstelsel uit de hersenen
(figuur 2.4) met de kopzenuwen en het ruggenmerg met de dorsale
sensorische wortels en de ventrale motorische wortels. De hersenen zijn
sterk ontwikkeld bij de hogere vertebraten. De sterkste ontwikkeling
heeft in de voorhersenen plaatsgevonden. De kleine hersenen en het
ruggenmerg zijn bij alle vertebraten ongeveer even sterk ontwikkeld.

FIGUUR 2.4 Schematische aanduiding van de ligging van enkele
anatomische hoofdafdelingen van het centrale
zenuwstelsel.

HT: hypothalamus; RF: reticulaire formatie; GH: grote hersenen; KH: kleine hersenen; LS:

limbisch systeem; TH: thalamus; HF: hypofyse

Naar: De Ruiter, 1973

Bij de bestudering van de functie van het centrale zenuwstelsel zijn
onderzoekers uit diverse wetenschapsrichtingen betrokken: anatomie,
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histologie, fysiologie, farmacologie, gedragsbiologie en biofysica. Samen
wordt dit veld neurobiologie genoemd. Doelstelling is het begrijpen van
de neurale mechanismen die ten grondslag liggen aan gedrag.

Het centrale zenuwstelsel kan beschouwd worden als de belangrijkste
schakelkast binnen het dier. Alle informatie die door de zintuigen wordt
doorgegeven, komt daar via de zenuwen terecht. Verder komen er vrij-
wel alle opdrachten naar de effectoren vandaan. Het centrale zenuw-
stelsel heeft ten minste vier belangrijke functies:

— Het afstellen van de activiteit van de effectoren op de via de zintuigen
binnenkomende informatie. De eenvoudigste regelkring tussen zintuig
en effector via het zenuwstelsel is de reflexboog.

— Coordinatie van de activiteit van verschillende effectoren. Daarbij kan
gedacht worden aan ritmische bewegingen zoals locomotie, maar ook aan
ingewikkelde houdingen waarbij een groot aantal spieren betrokken is.
— Analyse, classificatie en herkenning van de via de zintuigen binnen-
komende informatie. Soms kan die informatie enorm ingewikkeld zijn.
Denk bijvoorbeeld aan de informatie van visuele beelden. Er zullen hoge
eisen aan deze eigenschap gesteld worden wanneer een dier te maken
heeft met veel verschillende typen prikkels die allemaal op verschillende
manieren moeten worden beantwoord.

— Vastleggen van een deel van de via de zintuigen binnengekomen
informatie (geheugen) en daarmee bijstellen van een inwendige toestand.
Die inwendige toestand kan weer van invloed zijn op de regulatie van de
activiteit van de effectoren.

1.6 HORMONEN

Het centrale zenuwstelsel geeft niet alleen via de zenuwbaan snelle
boodschappen door aan de organen en de effectoren van het lichaam,
maar ook (langzamer) via de bloedbaan. De activiteit van bepaalde
onderdelen van het lichaam wordt door middel van neurohormonen
geregeld. Deze worden bij de vertebraten vooral door het hypothalamus-
hypofysesysteem (figuur 2.4) geproduceerd. Hoogstwaarschijnlijk staat
de productie van alle hormonen onder invloed van het centrale zenuw-
stelsel. Toch wordt bij de vertebraten en enkele andere diergroepen
slechts een deel van de hormonen door het centrale zenuwstelsel zelf
geproduceerd. De activiteit van de meeste buiten de hersenen gelegen
endocriene organen wordt gereguleerd door neurohormonen, soms via de
tussenkomst van andere endocriene organen.

Hormonen zijn specifieke chemische stoffen die na synthese en afgifte
door de cellen in het endocriene orgaan door diffusie in de bloedbaan
terechtkomen en door het hele lichaam worden getransporteerd. Zo
bereiken hormonen alle organen, maar slechts één of enkele organen
(doelorganen) kunnen reageren op de aanwezigheid van een bepaald
hormoon. De reactie bestaat uit het starten, versnellen, of afremmen van
bepaalde processen in de cellen in het doelorgaan. Dat kunnen ook cellen
zijn van effectoren, zintuigen of zenuwstelsel. Via die weg kunnen
hormonen enorme effecten hebben op gedrag. Vooral de hormonen van
de gonaden (testosteron, oestrogeen en progesteron) en de gonadotrope
hormonen van de hypofyse zijn belangrijk in het onderzoek van voort-
plantingsgedrag en agressie.
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Hormoonmoleculen circuleren vrij in het lichaam en hebben een betrek-
kelijk lange levensduur. Processen van lange duur, zoals de voort-
plantingsactiviteit, de lichaamsgroei, de stofwisseling en de water- en
ionenhuishouding, worden dan ook vrijwel altijd door hormonen
gereguleerd.

2 Regelkringen

Kort na 1900 verscheen een boek van de Brit Sir Charles Sherrington over
diens studie aan reflexen. Door dat werk ontstond een visie op gedrag,
waarbij dieren als tamelijk eenvoudige automaten werden beschouwd,
die op prikkels van buiten konden reageren met een keten van reflex-
matige activiteit. Gedrag werd vooral beschouwd als een spieractiviteit
die tot stand komt door middel van de directe zenuwverbindingen
tussen de spieren onderling en tussen zintuigen en spieren. De coordi-
nerende rol van het centrale zenuwstelsel werd daarbij onvoldoende
onderkend.

De inzichten in de rol van het centrale zenuwstelsel zijn intussen sterk
veranderd. Dat wil nog niet zeggen dat we nu volledig moeten afstappen
van het idee dat een dier (of een mens) zich als een automaat zou
gedragen. Het idee dat zo'n automaat eenvoudig zou zijn, klopt in ieder
geval niet.

Om gedrag te kunnen vertonen dat bij de uitwendige situatie én bij de
inwendige toestand van het dier past, zal het moeten beschikken over
Regelmechanismen ingewikkelde regelmechanismen. Het zal actief moeten worden wanneer
die activiteit gewenst is, het zal actiever moeten worden wanneer er meer
activiteit gewenst is, het zal minder actief moeten worden wanneer het
vereiste activiteitsniveau lager ligt, en het zal moeten stoppen wanneer er
Terugkoppelingen geen activiteit meer gewenst is. Dat betekent dat er ook allerlei terug-
koppelingen nodig zijn over de effecten van het uitgevoerde gedrag.

2.1 DE REFLEXBOOG

Reflexboog De eenvoudigste neurale regelkring is de reflexboog (figuur 2.5). Het
klassieke voorbeeld daarvan is de kniepeesreflex. Daarbij wordt met een
slag onder de knieschijf de met de kniepees verbonden dijspier plotseling

Zie par. 1.4. gerekt. Daardoor worden de daarin gelegen rek-receptoren geprikkeld.
Het gevolg daarvan is dat via de axonen van de bipolaire zintuigzenuw-
cellen een signaal naar het ruggenmerg wordt gezonden. In het ruggen-

synaps = merg vormt deze sensorische vezel (afferente vezel) een synaps met een
contactpunt tussen  motorneuron (efferente vezel) dat weer eindigt op de motorische eind-

zenuwcellen e . . .
plaat van dezelfde dijspier. Via deze weg kan binnen zeer korte tijd een
samentrekking van die spier teweeg worden gebracht. Daardoor strekt
het been.

De eenvoudigste reflexboog omvat maar drie cellen: een bipolaire zintuig-
zenuwcel, een motorneuron en een effectorcel. Alle reflexbogen van het
ruggenmerg zijn gekenmerkt door de volgende eigenschappen:
Geen schakelingen  sensorisch = afferent — De sensorische neuronen tussen receptor en ruggenmerg overbruggen
Zzsfsggr?ogrgenmerg altijd het volledige traject (1-4).
P — De cellichamen van de sensorische neuronen liggen altijd buiten het
ruggenmerg in de dorsale wortelganglia (2).
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— De axonen van de sensorische neuronen komen het ruggenmerg altijd
via de dorsale wortels binnen (3).

motorisch = efferent — De axonen van de motorische neuronen verlaten het ruggenmerg altijd

via de ventrale wortels (5).

ganglion

dorsale wortel

ruggenmerg
zenuw ventrale wortel
afferente vezel efferente vezel
1 .6 . .
rekreceptor ——— —— motorische eindplaat
FIGUUR 2.5 De reflexboog
22 REFLEXEN

De kniepeesreflex kan tamelijk goed worden opgewekt wanneer de slag
onder de knieschijf onverwachts wordt toegediend. In de gevallen
waarin men zich kan voorbereiden op de slag blijft de reflex soms
achterwege. Dat betekent dat het regelmechanisme ingewikkelder is dan
gesuggereerd wordt in figuur 2.6. Inderdaad, een axon vormt slechts
zelden synapsen met maar één zenuwcel en een zenuwcel wordt meestal
door meerdere axonen beinvloed (figuur 2.6a, blz. 44)).

Het sensorische axon zou bijvoorbeeld ook synapsen kunnen vormen

de antagonistisde ~ met neuronen die de antagonist van de dijspier beinvloeden of met

spier die in

tegenovergestelde

richting werkt

neuronen die boodschappen naar de hersenen doorsturen. Ook zou het
motorneuron dat naar de dijspier gaat, geprikkeld kunnen worden via
sensorische impulsen uit andere spieren en vanuit de hersenen. Bij veel
reflexbogen is tussen de sensorische en motorische neuronen binnen het
ruggenmerg nég een neuron geschakeld (figuur 2.6b, blz. 44). De
mogelijkheden voor beinvloeding van buiten de reflexboog worden dan
nog groter. Die invloeden komen nu binnen via synapsen met twee
verschillende zenuwcellen.
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naar de hersenen
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zijde van het lichaam

efferente verbinding
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FIGUUR 2.6 Reflexschakelingen

Lang niet alle reflexen hebben tot gevolg dat een spier samentrekt.
Spieren kunnen ook via een reflexboog tot verslapping worden gebracht.
Dit verschijnsel wordt inhibitie genoemd. Elk neuron produceert spon-
taan elektrische pulsjes. Via sommige synapsen wordt het aantal pulsjes
per tijdseenheid verhoogd, via andere gaat het aantal pulsjes juist naar
beneden. Dat laatste gebeurt bij inhibitie. Tijdens een samentrekkings-
reflex van een spier kan — door inhibitie - de antagonist tot verslapping
worden gebracht. Hierdoor kan worden voorkomen dat het dier in een
kramptoestand geraakt, of dat er spieren scheuren. Immers, als de
antagonist van een samentrekkende spier niet zou verslappen, zouden de
rekreceptoren plotseling geprikkeld worden. De antagonist zou daardoor
ook reflexmatig kunnen samentrekken.

Reflexen hebben verschillende eigenschappen die in meer of mindere
mate ook bij ingewikkeld gedrag tot uitdrukking komen. Zo is de reactie
op een prikkel altijd gekenmerkt door een zekere latentie, dat is de tijd
tussen prikkeling en reactie. Deze latentie hangt bij reflexen af van (1) de
lengte en de geleidingssnelheid van de axonen, (2) het aantal neuronen
en dus van het aantal synapsen dat zich in de reflexboog bevindt, en (3)
van de traagheid van de spier.

De reactie op een prikkel hoeft niet altijd te stoppen wanneer de prikkel
ophoudt. De duur en de sterkte van deze na-ontlading hangt af van de
sterkte van de prikkel.

Een reflex kan ook het gevolg zijn van verschillende prikkels, die op
verschillende tijdstippen via dezelfde receptor binnenkomen, of op
hetzelfde tijdstip via verschillende receptoren. Dit verschijnsel, waarbij
elke reflex het gevolg is van meerdere prikkels, wordt summatie
genoemd.
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Sommige reflexen verschijnen niet onmiddellijk met hun maximale
sterkte. Dat gebeurt pas na herhaalde prikkeling: elke volgende
prikkeling levert een nieuwe, sterkere reflex op. Bij deze reflexen is
sprake van een zekere mate van opwarmen.

Omgekeerd kan na herhaald prikkelen de intensiteit van de reflex
afnemen. Dit proces wordt vermoeidheid of gewenning genoemd. De
verminderde reactie is meestal niet het gevolg van uitputting van de
spieren. Dezelfde spier kan dan door andere prikkels wel weer tot
volledige samentrekking worden gebracht.

2.3 REFLEXKETENS

Men zou zich kunnen voorstellen dat eenvoudige bewegingspatronen,
zoals ritmisch terugkerende locomotiebewegingen, via ketens van
ruggenmergreflexen tot stand komen. Cycli van bewegingen (samen-
trekking en verslapping) van diverse spieren zouden via reflex-
schakelingen in een vast tempo kunnen worden gegenereerd. De rol van
reflexen kan echter alleen met zekerheid worden vastgesteld wanneer de
invloed van de hersenen wordt uitgeschakeld. Dat kan bij sommige
dieren door achter de hersenen het ruggenmerg door te snijden.
Dergelijke ‘preparaten’, die uiteraard maar een beperkte levenduur
hebben, noemt men spinale dieren. Een belangrijk argument voor het
belang van reflexketens is dat de cyclus van locomotiebewegingen bij
sommige spinale dieren nog steeds mogelijk is. Spinale haaien,
bijvoorbeeld, blijven met hun lichaam een golfachtige locomotie-
beweging maken die via reflexverbindingen wordt doorgegeven.

Men kan zich afvragen in hoeverre de informatie uit de spieren
belangrijk is, met andere woorden, wat de rol is van de afferente
zenuwverbindingen met het ruggenmerg. Die verbindingen kunnen
verbroken worden via een snede door de betreffende dorsale wortels.
Een poot van een zoogdier waarvan de afferente zenuwverbindingen
met het ruggenmerg zijn verbroken, kan meestal niet meer deelnemen
aan locomotiebewegingen. Gecoordineerde locomotie blijft wel mogelijk
door de andere poten. Dergelijke waarnemingen suggereren dat
proprioceptieve informatie van wezenlijk belang is. Voor de lagere
vertebraten zoals vissen en amfibieén is niet alle proprioceptieve
informatie noodzakelijk. De spinale haai is nog steeds in staat de
locomotiebeweging te maken nadat in een deel van de lichaams-
segmenten de dorsale wortels van het ruggenmerg zijn doorgesneden. Er
zijn ook experimenten gedaan met padden waarvan de afferente
verbindingen van sommige poten waren verbroken. Deze dieren bleken
gecoordineerde locomotiehoudingen en -bewegingen te kunnen vertonen
wanneer een poot, waarvan de afferente verbindingen nog wel intact
waren, werd geprikkeld of bewogen.

24 TERUGKOPPELINGEN

Reflexen bieden de mogelijkheid om snel te reageren op bepaalde
zintuiginformatie. In beperkte mate bieden ze ook de mogelijkheid om te
toetsen of die reactie inderdaad heeft geleid tot het gewenste effect. Dat
zou kunnen door de reactie te laten voortduren totdat de zintuigen weer
dezelfde informatie doorgeven als voor er gereageerd moest worden.
Dergelijke regelmechanismen lijken niet erg geschikt om complex gedrag
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te codrdineren, maar wel om een bepaalde constante toestand te hand-
haven. Bijvoorbeeld, de spanning in de armspieren van een zeiler zou
reflexmatig aangepast kunnen worden aan de veranderende krachten die
door wind en water op het zeil en het roer worden uitgeoefend.

De eerste ideeén over complexere regelmechanismen zijn gebaseerd op
die handhaving van een constante toestand. Jakob von Uexkiill veronder-
stelde dat zintuigen en effectoren van een dier een nauwe relatie hebben
met het gedrag ten opzichte van aspecten uit de omgeving. De ‘Umwelt’
van een dier bestaat alleen uit die aspecten die via de zintuigen worden
doorgegeven. Daaronder bevinden zich objecten waarvan de herkenning
van levensbelang is. Zij fungeren als sleutels om bepaald voorgepro-
grammeerd gedrag te sturen. Het gedrag zal voortduren totdat het object
uit de ‘Umwelt’ van het dier verdwenen is door middel van het gedrag.
Von Uexkiill haalde daarbij dikwijls het gedrag aan van het vrouwtje van
de teek. Na de paring wordt het gedrag gericht op het vinden van bloed.
Nadat ze zich volgezogen heeft, legt ze eieren en sterft. Om aan bloed te
komen, klimt zo'n vrouwtje eerst omhoog in een boom of struik. Het zal
daar blijven zitten, soms maandenlang, totdat het de geur van boterzuur
waarneemt. Dat is een bestanddeel van de geur van veel zoogdieren. Bij
het ontdekken van boterzuur laat het vrouwtje zich vallen, verliest haar
gevoeligheid voor die geur en gaat op zoek naar een warm plekje. Daar
zal het zich in veel gevallen kunnen volzuigen met bloed.

Rond 1950 verrichtte Von Holst baanbrekend werk op het gebied van de
regelmechanismen voor bewegingen. Hij verwierp de theorie dat
locomotie vrijwel uitsluitend door reflexen gereguleerd zou worden.
Daarvoor had hij nogal wat aanwijzingen. In één van de proeven waar
dat uit bleek was een zweefvlieg in het midden van een van binnen
verticaal gestreepte cilinder op een platform gezet. Als de cilinder ging
draaien draaide het dier reflexmatig bij, maar zodra het dier zelf ging
lopen in een stilstaande cilinder veranderde de beweging dikwijls in een
snel tollen om de eigen as. Om dergelijke verschijnselen te verklaren,
voerde Von Holst de begrippen re-afferentie en efferentie-kopie in

(figuur 2.7).

Von Holst bouwde daarmee voort op de ideeén van Von Uexkiill over de
handhaving van een constante toestand. Hij veronderstelde dat tegelijk
met de commando's naar de effectoren bepaalde codrdinatiecentra infor-
matie ontvangen over de te verwachten effecten van die commando's.
Deze efferentie-kopie wordt daarop vergeleken met de terugkerende infor-
matie uit de receptoren: de re-afferentie. Pas wanneer beide typen van
informatie met elkaar in overeenstemming zijn, wordt het commando
naar de effector be€indigd. Omgekeerd, wanneer door invloeden van
buitenaf de afferente input veranderd wordt, zal weer een nieuw com-
mando naar de effector worden gegeven. Dit principe stelt het dier in
staat om een onderscheid te maken tussen veranderingen in zintuig-
informatie over de omgeving die door het eigen gedrag (efferentie-kopie =
re-afferentie) en die door invloeden van buitenaf (eerst alleen re-afferentie)
veroorzaakt worden. Het re-afferentieprincipe blijkt bijvoorbeeld uit het
visuele beeld dat we met ons oog waarnemen. Wanneer we zelf bewegen
of ons hoofd bewegen, en dus een efferentie-kopie van de te verwachten
effecten genereren, blijft het subjectieve beeld stilstaan. Wanneer we
worden blootgesteld aan een bewegende omgeving, zoals het landschap
vanuit een treinraampje, en dus beschikken over de re-afferentie, blijft
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het subjectieve beeld eveneens gedurende redelijk lange perioden stil-
staan. Dat beeld uit het treinraampje is extra interessant omdat re-
afferentie geassocieerd wordt met passief voortbewogen worden. Het
waarnemen van een vertrekkende trein vanuit een trein die nog stilstaat,
wekt daarom dikwijls de illusie op dat de trein waarin je zelf zit vertrekt.

L
M ' + z,
: v
X _\ 7
+
- EK +
A E
EFF
FIGUUR 2.7 Het re-afferentieprincipe

Het zenuwcentrum Z; codrdineert de motoriek en de sensorische informatie van de effector
EFF. Dat centrum wordt beinvloed door één of meer overkoepelende controlecentra Z, tot
enmet Z . Een commando K van Z  resulteert in een efferent signaal E en tegelijkertijd in
een kopie van dat signaal EK dat binnen het zenuwcentrum Z, vergeleken wordt met de
afferente terugkoppeling A (dus de re-afferentie). Wanneer het plus- en het minsignaal
elkaar compenseren, gebeurt er verder niets, maar wanneer dat niet het geval is, wordt een
melding M naar de controlecentra gezonden, waardoor opnieuw een commando K kan
worden gegeven.

Naar: Von Holst en Mittelstaedt, 1950

2.5 INVLOEDEN VANUIT HET CENTRALE ZENUWSTELSEL

Reflexen vormen in veel gevallen geen toereikende verklaring voor de
coordinatie van spierbewegingen, zelfs niet wanneer het gedrag erg
eenvoudig is. Von Holst vond dat vissen waarvan alle dorsale wortels
van het ruggenmerg waren doorgesneden, volkomen gecodrdineerde
vinbewegingen kunnen maken. Coordinatie door reflexen is dan
uitgesloten. De efferente verbindingen van deze verschillende vinnen
moeten dan wel gebruik maken van dezelfde, centraal gelegen,
ritmegenerator.

Die coordinatie valt aanvankelijk weg bij spinale vissen, dus vissen waar-
van het ruggenmerg van de hersenen gescheiden is. Bij dergelijke dieren
beginnen enige tijd na de operatie de vinnen zwembewegingen te
vertonen. Aanvankelijk zijn die bewegingen niet gecodrdineerd. Het
begin van die bewegingen valt niet samen voor de verschillende vinnen,
en de periode van die bewegingen kan in het begin ook volledig verschil-
lend zijn. Dat betekent dat elk van die vinnen een eigen ritmegenerator
bezit. Na verloop van tijd blijkt dat het ritme van de beweging van som-
mige vinnen volledig aangepast wordt aan het ritme van de beweging
van andere vinnen. De vin wordt als het ware meegesleurd. Von Holst
noemde dit het magneet-effect. Soms is de beweging die van een vin
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afgeleid kan worden nogal ingewikkeld. Het patroon kan vaak worden
herleid tot invloeden van andere vinnen die in een andere fase zijn. Dit
werd het superpositie-effect genoemd. Zowel het magneeteffect als het
superpositie-effect kan worden waargenomen in gevallen waarin
afferente verbindingen van de dominerende vinnen zijn verbroken. De
coordinatie van vinbewegingen lijkt dus vooral plaats te vinden vanuit
de hersenen, maar het ruggemerg kan delen van deze taak overnemen.

Op dit moment is bijna iedereen overtuigd van de rol van het centrale
zenuwstelsel bij de coordinatie van gedrag. Zelfs uiterst simpele gedrags-
componenten, zoals het ademritme, worden op centraal niveau geregu-
leerd. Ritmegeneratoren zijn ook aangetoond voor veel ingewikkelder
processen, zoals de dagelijkse periodiciteit in gedrag.

3 Complexe regelsystemen

De eenvoudigste tot dusverre besproken regelkring is de ruggenmerg-
reflex, waarbij zonder tussenkomst van de hersenen actie wordt onder-
nomen op een binnenkomend signaal. Voorbeeld (zie figuur 2.8) is het
reflexmatig terugtrekken van een hand van een hete kachel. Dat terug-
trekken vindt al plaats voordat er pijn wordt gevoeld. Dat gebeurt pas
wanneer de prikkel via een ander kanaal naar de hersenen is gevoerd.
Die pijnervaring kan de regelkring uitbreiden. Het zou bijvoorbeeld
zinnig kunnen zijn om de hand onder koud stromend water te koelen om
de schade te beperken. Ook dat is een vorm van homeostase, die — in dit
voorbeeld — tot stand komt via het (centrale) zenuwstelsel. De regelkring
kan nog verder worden uitgebreid. De pijnprikkel kan het lichaam in een
alarmtoestand brengen. Het sympathische zenuwstelsel wordt daardoor
geactiveerd en zet het bijniermerg aan tot de productie van adrenaline en
noradrenaline. Ook wordt een kern geactiveerd die in beide hersenhelften
dicht tegen de thalamus en hypothalamus ligt, de amygdala. Dat leidt tot
de productie van het hormoon CRH in de hypothalamus. Dat hormoon zet
de voorkwab van de hypofyse aan tot de productie van het hormoon ACTH,
dat de bijnierschors weer aanzet tot de productie van corticosteroiden.
Daardoor stijgt het bloedsuikergehalte en is het lichaam gereed voor actie.
In deze keten van reacties zitten weer tal van terugkoppelingen inge-
bouwd. Bijvoorbeeld als er veel corticosteroiden circuleren wordt de
afgifte van ACTH weer geremd.

OpenUniversiteitNederland



Hoofdstuk 2 Fysiologische uitgangspunten

zintuig

A4

pijnwaarneming

:

voorkémen van
schade

FIGUUR 2.8

A

ruggenmerg { terugtrekken
v
hersenen o ////W
v v
sympathische
zenuwstelsel
A4 v
i
v v
adrenaline
noradrenaline
v
ACTH
v
v
corticosteroiden
+
v

bloedsuiker

Een deel van de invloeden in een complex regelsysteem.
De verschillende componenten van het (centrale) zenuwstelsel zijn vet aangegeven, de

hormonen cursief, gedrag tegen een grijze achtergrond en hormoon-producerende organen

tegen een gearceerde achtergrond.
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3.1 NEUROTRANSMITTERS, HORMONEN EN NEUROPEPTIDEN

In het bovenstaande voorbeeld gaat de regulering via het zenuwstelsel
vrijwel naadloos over in hormonale regulering. Dat lijkt misschien
opmerkelijk, maar bij nadere beschouwing is het niet zo bijzonder. De
communicatie tussen zenuwcellen verloopt namelijk ook via hormoon-
achtige stoffen, de zogeheten neurotransmitters. Van de hormonen
kunnen twee groepen worden onderscheiden: de peptide-hormonen, die
hun werking via celmembranen uitoefenen, en de steroidhormonen, die
hun werking vooral via de celkernen uitoefenen. Peptidehormonen werken
snel, zeker wanneer de afstand tussen de plaats van afgifte en het doel
gering is. Voorbeelden van peptidehormonen zijn vasopressine dat een
belangrijke rol vervult bij de waterhuishouding en insuline. Voorbeelden
van steroidhormonen, die wat trager werken, zijn testosteron, oestrogeen,
progesteron en de corticosteroiden. Neurotransmitters zijn verwant aan
de peptidehormonen. In de synapsen is voor neutransmitters de afstand
tussen de plaats van afgifte en het doel wel bijzonder klein, in de orde
van 25 nanometer (25 - 10 m). De prikkeloverdracht kan daardoor in
korte tijd plaatsvinden, in de orde van 0,5-1,0 milliseconde.

Vooral in de hersenen, maar ook op andere plaatsen in het lichaam,
worden tal van verschillende neuropeptiden gevormd die, net als de
transmitters in de synapsen, de activiteit van zenuwcellen kunnen
beinvloeden. De snelheid waarmee die beinvloeding plaatsvindt hangt
vanzelfsprekend ook weer af van de afstand tussen de plaats waar het
neuropeptide gevormd wordt en de plaats waar het zijn invloed moet
uitoefenen. Die afstand is uiteraard groter dan de afstand voor neuro-
transmitters in de synapsen, maar dikwijls toch nog opmerkelijk kort. Op
de plaats waar een specifiek neuropeptide zijn invloed moet uitoefenen
bevinden zich in de membraan van de zenuwcel receptoren die alleen
voor dat neuropeptide gevoelig zijn.

Er bestaan nogal wat verschillende neuropeptiden. Elk wordt op speci-
fieke plaatsen geproduceerd en de receptoren voor elk bevinden zich ook
weer op specifieke plaatsen. Sommige neuropeptiden (en tal van genees-
middelen) zijn in staat om de werking van andere neuropeptiden tegen
te gaan door de receptoren te blokkeren. Dit alles betekent dat er in de
hersenen niet alleen via zenuwverbindingen berichten worden door-
gegeven, maar dat ook chemische communicatie van kolossale betekenis is.
De peptidehormonen functioneren op een vergelijkbare wijze als de
neuropeptiden, maar dan door het hele lichaam. Steroidhormonen
werken, zoals al is opgemerkt, vooral via de celkernen, ook door het hele
lichaam. In de hersenen kunnen ze cellen aanzetten tot de productie van
neuropeptiden.

3.2 CENTRA IN DE HERSENEN

Sommige hersendelen zijn onontbeerlijk voor de uitvoering van bepaalde
typen van gedrag. Dat hoeft nog niet te betekenen dat dit gedrag binnen
deze hersendelen wordt gecoordineerd. Deze delen zouden bijvoorbeeld
ook de verbinding kunnen vormen tussen coordinatiemechanismen.

Er is vrij veel bekend over de plaats waar zich elementaire processen in
de hersenen afspelen. Zo zijn de gebieden op de hersenschors waar de
zintuiginformatie gedecodeerd wordt (visuele, auditieve, olfactorische en
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somatosensorische gebieden) en die waar de commando's naar de
effectoren gegenereerd worden (motorische gebieden) zeer nauwkeurig
gelokaliseerd (figuur 2.9). Binnen de somatosensorische en de motorische
gebieden kunnen verder nog met grote precisie de gebieden worden
aangegeven die betrekking hebben op de afzonderlijke lichaamsdelen.

Ingewikkeld gedrag bestaat echter uit een combinatie van activiteiten
van verschillende lichaamsdelen. De motorische schorsgebieden kunnen
dus hooguit worden beschouwd als subroutines voor de programma’s
die de codrdinatie van gedragspatronen moeten bewerkstelligen.

somatosensorisch

visueel

auditief

omatosensorisch

visueel
olfactorisch

4 auditief

FIGUUR 2.9 De sensorische en motorische gebieden op de
hersenschors bij een kat, een aap en een mens.
Naar: Keeton, 1979

De regulatie van de circadiaanse ritmiek kan worden beschouwd als een
elementair proces van een andere orde. Deze ritmiek kan, voor zover het
zoogdieren betreft, worden verstoord door uitschakeling van de in de
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hypothalamus gelegen supra-optische kern. Die kern komt verder in
aanmerking als regelcentrum omdat er een directe verbinding met de
retina bestaat, waarlangs het inwendige ritme zou kunnen worden
bijgesteld door informatie van buiten. Tenslotte blijkt dat afleiding van
de elektrische activiteit van die kern ook een circadiaans ritme oplevert,
zelfs wanneer de kern van het omringende zenuwweefsel gescheiden
wordt.

3.3 COORDINATIE IN DE HERSENEN

Voor de codrdinatie van ingewikkeld gedrag komen enkele centraal
gelegen hersengebieden in aanmerking: de thalamus met zijn verbin-
dingen naar hersenstam en ruggenmerg, de reticulaire formatie, de onder
de thalamus gelegen hypothalamus en het limbische systeem dat de
hypothalamus met de grote hersenen verbindt (zie ook figuur 2.4). De
thalamus en de reticulaire formatie dienen als een centrale schakelkast,
die niet alleen allerlei andere hersendelen kan activeren, maar die ook
niet-relevante informatie kan wegfilteren. De hypothalamus en het
limbische systeem reguleren niet alleen een groot aantal inwendige
processen, maar spelen ook een belangrijke rol bij de regulatie van
gedrag, deels via hormonale weg.

4 Samenvatting

Voor de veroorzaking van gedrag is de black box het meest basale model.
De relatie tussen de input via de zintuigen en de output via de effectoren
ligt daarin nog compleet open. De fysiologie levert niet alleen kennis
over de werking van zintuigen en effectoren, maar ook over de elemen-
ten binnen de black box die de koppeling tussen zintuiginformatie en
gedrag tot stand kunnen brengen. Gedrag is het gevolg van de activiteit
van effectoren: spieren, klieren en chromatoforen. Gedrag bestaat niet
alleen uit houdingen en bewegingen, maar ook uit geluiden en door het
dier verspreide geurstoffen (feromonen). De gedragsbioloog beschikt
zelden over de mogelijkheden om dat complete repertoire waar te
nemen. De informatie die het dier via de zintuigen ontvangt, komt voor
een deel van buiten en voor een deel vanuit het eigen lichaam via pro-
prioceptoren, en zal slechts gedeeltelijk overlappen met de informatie die
een waarnemer daarover ontvangt. De koppeling tussen zintuigen en
effectoren komt tot stand door het zenuwstelsel en het hormonale
systeem. De afferente of sensorische zenuwvezels (met signalen vanuit
zintuigen) komen via de dorsale wortels het ruggenmerg binnen. De
efferente of motorische zenuwvezels (met signalen voor de effectoren)
verlaten het ruggenmerg via de ventrale wortels. Ruggenmerg en
hersenen vormen samen het centrale zenuwstelsel. Dat heeft een viertal
functies: (1) het afstemmen van output op input, (2) de coordinatie van
de effectoren, (3) de verwerking van de sensorische invoer en (4)
bijstelling van de inwendige toestand.

Reflexen spelen een beperkte rol als veroorzakend mechanisme voor
ingewikkeld gedrag. Niettemin vormen ze wel belangrijke bouwstenen
voor regelkringen voor gedrag. De ruggenmergreflex is daarbij het een-
voudigste principe. Via extra schakelingen kunnen daarbij ook rem-
mende invloeden uitgaan naar antagonistische effectoren. Verschijnselen
die gepaard gaan met reflexen zijn inhibitie, latentie, na-ontlading,
summatie, opwarmen en vermoeidheid. Eenvoudige gedragsreeksen,
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zoals bij locomotie, kunnen (gedeeltelijk) door ketens van reflexen tot stand
komen. Een simpele reflexboog kan worden uitgebreid met een terug-
koppeling, zoals bijvoorbeeld Von Uexkiill al voorstelde. Bij het re-
afferentieprincipe van Von Holst is dat idee nog verder uitgewerkt met een
efferentickopie en de re-afferentie die met elkaar vergeleken worden. Het
functioneren van dergelijke mechanismen is afhankelijk van het centrale
zenuwstelsel. Een codrdinerende rol van het ruggenmerg blijkt onder-
meer uit het magneet-effect en het superpositie-effect.

Het centrale zenuwstelsel is nauw gekoppeld aan het hormonale systeem,
waarmee het een complex regelmechanisme vormt. Bij de overdracht van
signalen tussen zenuwcellen zijn chemische stoffen onontbeerlijk. In synap-
sen dragen neurotransmitters dikwijls in minder dan een milliseconde een
signaal over aan een andere zenuwcel. Neuropeptiden worden door
zenuwcellen op de ene plaats geproduceerd en beinvloeden zenuwcellen
op andere plaatsen die daarvoor specifieke receptoren bezitten. Deze
processen vinden voornamelijk plaats in de hersenen en de signaalover-
dracht is vanzelfsprekend diffuser en trager dan in een synaps. Hor-
monen verspreiden zich door het hele lichaam. Er worden twee groepen
onderscheiden. De peptidehormonen functioneren in veel opzichten zoals
neuropeptiden. Ze grijpen in via de celmembraan. De steroidhormonen
grijpen vooral in via de celkern. Sommige hormonen worden door
zenuwcellen geproduceerd, maar sommige ook in andere weefsels. Ook
de receptoren voor hormonen kunnen in verschillende weefselsoorten
liggen. In de regelkring is echter steeds ook het zenuwstelsel betrokken,
dikwijls via neuropeptiden. In de hersenen kunnen tal van functies
worden onderscheiden. Sommige delen houden zich vooral met de
motoriek bezig en andere delen vooral met zintuiginformatie. Zo kunnen
optische, auditieve en olfactorische gebieden worden onderscheiden. In de
motorische en somatosensorische gebieden kunnen ook deelgebieden
worden onderscheiden voor afzonderlijke lichaamsdelen. Ook voor de
regulatie van de circadiaanse ritmiek kan een afzonderlijk gebied worden
aangegeven. Voor de codrdinatie van gedrag spelen hypofyse, hypotha-
lamus en aangrenzende gebieden een sleutelrol. Dat zijn ook de gebieden
die belangrijk zijn bij de hormoonregulatie.
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Een kennis ried mij aan om geen schapen te kopen voor het weitje achter
mijn huis. Ze zouden gaan bléren zodra ik één voet buiten de deur zou
zetten. Dat zou alleen even ophouden als er wat te eten viel. Ik sloeg het
advies in de wind, kocht twee schapen, liet ze 's zomers grazen en
voerde ze ‘s winters bij met hooi plus een beetje krachtvoer. Dat bij-
voeren deed ik consequent iedere ochtend en iedere late namiddag. Als
ik dan met mijn voorbereidingen begon, lieten ze zich inderdaad horen
en repten zich naar het hok waar het krachtvoer geserveerd zou worden.
De rest van de dag waren ze stil. Ze kenden het juiste signaal en negeer-
den prikkels die geen snoeperij opleverden. Mensen laten ook eindeloos
veel routines zien waarmee ze op zinvolle wijze op hun omgeving
reageren. Denk aan het groene stoplicht (rijden), het rode (stoppen), of
het oranje (nog even wat extra gas). Denk aan de sirene die het einde van
de werkdag in een fabriek betekent, of aan het startschot bij een
zwemwedstrijd.

Van de tot dusverre genoemde prikkels wordt de betekenis (en de juiste
reactie) pas in de loop van het leven duidelijk. Er zijn echter ook prikkels
waarop als het ware automatisch gereageerd wordt. Denk aan de tranen
die soms niet te onderdrukken zijn, of de blos die naar je hoofd schiet als
je door een ander betrapt wordt op een gedachte die je eigenlijk voor
jezelf had willen houden. Denk aan sommige reacties op seksuele prik-
kels waarbij de vraag of ze wel zo verstandig zijn naar de achtergrond
verschuift en de ‘lichamelijke driften” de dienst gaan uitmaken. Let er
ook eens op hoe mensen van alle culturen even hun wenkbrauwen
omhoog trekken zodra ze oogcontact krijgen met andere mensen bij een
ontmoeting.

Soms zijn relaties tussen prikkels en gedrag verbluffend eenvoudig. Bij
de kniepeesreflex wordt een zintuigje geprikkeld door het uitrekken van
de dijspier. Onmiddellijk daarop wordt door het signaal van dat zintuigje
die dijspier weer samengetrokken. Zo'n relatie tussen prikkel en gedrag
is er ook bij de mannetjes van nachtvlinders. Zij hebben sterk vertakte
sprieten op hun kop waarmee ze minuscule hoeveelheden van geur-
stoffen die worden afgegeven door de vrouwtjes kunnen onderscheiden.
Elke soort produceert een eigen geurstof. De mannetjes zijn vooral
gevoelig voor de stof van hun eigen soort. Al wanneer ze enkele mole-
culen van die stof opvangen, gaan ze tegen de wind in vliegen. Ze
vinden dan met redelijke waarschijnlijkheid een vrouwtje van de eigen
soort. Zintuig en prikkel, dus de geurstof, lijken speciaal te zijn ont-
worpen voor elkaar. Daar zijn nog veel meer voorbeelden van.

Er bestaan ook nogal wat fabels over prikkels en het bijbehorende
gedrag. Lang niet ieder heeft voldoende kritisch gekeken. De vermaarde
rode lap van de toreador hoeft echt niet rood te zijn, want de gekwelde
stier kan niet of nauwelijks kleuren zien. In de ethologische leerboeken
circuleert nog een andere anekdote over rood. De stekelbaarzenmannen
van Niko Tinbergen zouden elke dag bij het passeren van een rode
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postauto door het lint zijn gegaan. Ook in dat verhaal schijnt het waar-
heidsgehalte enigszins tegen te vallen. Niet dat stekelbaarzen geen rood
kunnen zien. Een tegenstander met rode buik wordt beduidend heftiger
aangevallen dan een bleke tegenstander. Relaties tussen prikkels en
gedrag blijken vooral uit zorgvuldig uitgevoerde experimenten. Veel van
die experimenten kunnen inmiddels als klassiek worden aangemerkt.
Hun betekenis is vaak nog onbetwist.

1 Eenheden van gedrag

Gedrag werd in het vorige hoofdstuk gedefinieerd als een eigenschap
van een dier waarmee het iets kan veranderen aan zijn relatie tot de
omgeving. Ook is aangegeven dat gedrag tot stand komt door middel van
de effectoren. Gedrag zou dus beschreven kunnen worden als een keten
van activiteiten van alle verschillende effectoren. Dat is geen praktische
aanpak, want

— de activiteit van afzonderlijke effectoren is dikwijls alleen meetbaar
wanneer gebruik wordt gemaakt van fysiologische technieken;

— de meeste dieren beschikken over een erg groot aantal verschillende
effectoren die bij gedrag betrokken kunnen zijn;

— het aantal verschillende combinaties van effectoren, dat tegelijkertijd
actief kan zijn, is vaak nog groter, en

— de duur van de afzonderlijke gebeurtenissen is zo kort dat zelfs voor
eenvoudige gedragsregistraties omvangrijke beschrijvingen noodzakelijk
zouden zijn.

De gedragseenheden waarmee in de praktijk wordt gewerkt zijn meestal
veel complexer, maar wel goed herkenbaar op grond van objectieve
criteria. Zij bestaan uit acties van verschillende effectoren, die deels
gelijktijdig deels in opeenvolging opereren .

1.1 DE EIROLBEWEGING VAN DE GRAUWE GANS

Diverse malen op een dag keren broedende ganzen hun eieren. Daardoor
worden ze gelijkmatig verwarmd en kunnen de embryo’s zich optimaal
ontwikkelen. Bij dat keren rolt er wel eens een ei over de nestrand. Dat
wordt door de vrouwtjesgans teruggerold. Ze zal eerst haar nek in de
richting van dat ei strekken, dan de snavel achter het ei brengen en
vervolgens, voorzichtig sturend, het ei over de ruwe nestrand naar de
nestkom terugrollen (figuur 3.1a). Dit gedrag, in vrijwel dezelfde vorm,
wordt niet alleen opgewekt door een ei buiten het nest, maar ook door
andere objecten met andere afmetingen, mits de vorm enigszins afgerond
is (figuur 3.1b). Ondanks de sturende beweging glipt er wel eens een ei
langs de snavel terug. In dergelijke gevallen gaat de beweging normaal
door in de richting van de nestkom, maar zonder de sturende compo-
nent. Wanneer de waarnemer halverwege het rollen het ei wegneemt,
wordt de beweging ook voltooid, maar alweer zonder die sturende
component.

Voor dergelijke complexe handelingen werd in de beginjaren van de
ethologie het begrip instinctief gedrag gebruikt. Lorenz en Tinbergen
(1938) probeerden de algemene kenmerken daarvan vast te stellen. Op
grond van hun waarnemingen en experimenten met de ganzen, trokken
zij de conclusie dat instinctief gedrag bestaat uit een inwendig gefixeerd
patroon en een variabele stuurcomponent. Het gefixeerde patroon, dat
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Instincthandeling ook wel instincthandeling, Erbkoordination of fixed action pattern (FAP)
Erbkoordination genoemd werd, was gekenmerkt door het feit dat het, nadat het was
Fixed action pattern opgewekt, volledig werd afgewikkeld. De stuurcomponent, ook wel taxis
(FAP) d, werd dersteld reflexmati 1

genoemd, werd verondersteld reflexmatig te worden opgewekt, zolang
Taxis de prikkel aanwezig was.

FIGUUR 3.1 De eirolbeweging van de grauwe gans
a normaal ei
b eimodel met enorme afmetingen
Naar: Lorenz en Tinbergen, 1938

1.2 INSTINCTHANDELINGEN’

Erbkoordination Het begrip Erbkoordination van Lorenz werd aanvankelijk door Tinbergen
vertaald met ‘internally fixed pattern’. In de Engelstalige literatuur werd
later vooral de vertaling ‘fixed action pattern’ gebruikt. Het belangrijkste
kenmerk van een instincthandeling was volgens Lorenz de constante

Erfelijkheid vorm die niet geleerd hoefde te worden en dus erfelijk bepaald zou zijn.
Instincthandelingen zouden daarom tevens als soortkenmerk kunnen
worden beschouwd.

Fixed action pattern Het begrip ‘fixed action pattern’ verwijst niet naar het voor Lorenz zo
belangrijke erfelijke aspect, maar wekt ten onrechte de indruk dat dit
gedrag erg star van vorm zou moeten zijn. Hoogstwaarschijnlijk heeft
Lorenz nooit een dergelijke suggestie willen wekken. Hij heeft vooral
willen wijzen op de herkenbaarheid van de vorm van dit gedrag.
Verscheidene onderzoekers hebben gewezen op de bezwaren van deze

Modal action bewoording. Ze zijn gekomen met alternatieven, zoals ‘modal action
pattern pattern’, waarmee aangegeven wordt dat er wel degelijk variatiemogelijk-
heden zijn.
1.3 ORIENTATIEBEWEGINGEN

De stuurcomponent van het instinctieve gedrag zou volgens Lorenz tot
stand komen door reflexmatige oriéntatiebewegingen. Daarover was in
die tijd al vrij veel onderzoek verricht. Bij de indeling van dergelijke
bewegingen kan een onderscheid worden gemaakt tussen kinesis en

Kinesis taxis. Een oriéntatiebeweging wordt kinesis genoemd wanneer er geen
verband is tussen de richting van de uitwendige prikkel en de richting
Taxis van de reactie. Een oriéntatiebeweging wordt taxis genoemd wanneer dat

verband er wel is.

Kinesis kinein = bewegen Er is sprake van kinesis wanneer een dier ongericht gaat bewegen bij een
bepaalde omgevingsprikkel, bijvoorbeeld licht. De beweging stopt pas
als de omgevingsprikkel wegvalt. Dat kan gebeuren wanneer het dier
door de beweging op een plek aankomt, waar die prikkel afwezig is. In
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dit voorbeeld is dat een donkere plek. Kinesis leidt uiteindelijk dus tot de
verplaatsing naar bepaalde typen locaties. Pissebedden vinden op deze
manier vochtige plekken en sommige platwormen gebruiken kinesis om
op donkere plaatsen terecht te komen.

Met het begrip ‘taxis’ wordt aangegeven dat de reactie een bepaalde
richting heeft ten opzichte van de prikkelbron. Bij klinotaxis komt die
oriéntatie tot stand door vergelijkingen tussen de na elkaar ontvangen
berichten van receptoren aan weerskanten van het lichaam. Zo kruipen
vliegenmaden zigzaggend weg van een lichtbron. Bij tropotaxis wordt
gelijktijdig vergeleken tussen receptoren aan beide zijden van het lichaam.
Bij klinotaxis en tropotaxis kan een dier reageren op de resultante van
meerdere prikkelbronnen, bij telotaxis wordt op slechts één prikkelbron
gereageerd. Bij menotaxis is de reactie niet, zoals in de andere gevallen,
direct gericht naar of van de prikkelbron, maar wordt een bepaalde
constante hoek ten opzichte van de prikkelbron ingenomen. Menotaxis
komt voor bij dieren die zich oriénteren op oneindig ver verwijderde
punten, zoals de zon. Ze komen in de problemen met onnatuurlijke
oriéntatiepunten, zoals kunstlicht. Nachtvlinders vliegen bijvoorbeeld in
steeds kleiner wordende cirkels om een lichtbron heen tot ze verschroei-
en. Ook de aard van de prikkel waarop gereageerd wordt kan een lei-
draad zijn bij het onderscheiden van verschillende typen taxis. Zo is
fototaxis een reactie op de lichtrichting, geotaxis een reactie op de rich-
ting van de zwaartekracht, anemotaxis een reactie op de windrichting en
chemotaxis een reactie op gradiénten van chemische prikkels.

14 REFLEXEN EN COMPLEX GEDRAG

Voor reflexen en complex gedrag wordt verondersteld dat ze worden
opgewekt door zeer bepaalde uitwendige prikkels en dat de controle
door het zenuwstelsel nauwkeurig is vastgelegd. Toch maakte Lorenz
een wezenlijk onderscheid tussen instinctief gedrag en reflexen. Het
optreden van instinctief gedrag zou bepaald worden door uitwendige
prikkels en inwendige factoren. Uit de eigenschappen van reflexen kan
worden afgeleid dat, naast uitwendige prikkels, ook inwendige factoren
belangrijk moeten zijn. Tot zover is er dus geen principieel verschil.
Instinctief gedrag zou volgens Lorenz onder bepaalde omstandigheden
ook spontaan kunnen optreden, dus zonder de relevante uitwendige
prikkel. Daarmee zou instinctief gedrag zich onderscheiden van reflexen.
Men hecht tegenwoordig nauwelijks waarde aan dat onderscheid.
Weliswaar zijn er voorbeelden van complex gedrag dat in afwezigheid
van de ‘relevante” prikkel wordt vertoond, maar de mogelijkheid dat
andere prikkels invloed hebben gehad kan zeker niet worden uitge-
sloten. Omgekeerd is bij reflexen de noodzaak van de ‘relevante’ prikkel
ook niet duidelijk aangetoond. De verschillen zijn gradueel en het is niet
meer gebruikelijk om een wezenlijk onderscheid te maken tussen
reflexen en complex gedrag.

De scheiding die Lorenz aanbracht, lijkt dus niet erg zinvol te zijn
geweest voor een beter begrip van de veroorzaking van ingewikkeld
gedrag. Lorenz’ opvatting is mogelijk wél van betekenis geweest bij het
enigszins op één lijn brengen van extreem vitalistische en extreem
mechanistische gedragsonderzoekers.
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2 Invloeden van buitenaf

Mensen en honden ervaren hun buitenwereld op zeer verschillende
manieren. Mensen zijn vooral kijk-beesten en honden vooral ruik-
beesten. Mensen besteden veel tijd aan het opvangen van beelden en het
oppoetsen van hun eigen beeld naar de buitenwereld. Honden besteden
vooral tijd aan het opvangen en uitzetten van geuren. Het valt niet mee
om elkaars werelden te begrijpen. Toch is er wel iets te zeggen over de
invloed van buitenaf op het gedrag van de hond. Om te beginnen zijn er
de mensen die niet veel verder komen dan de drempel van de voordeur
van de baas, zoals de postbode en de meteropnemer. Veel honden
herkennen deze passanten feilloos en raken telkens weer compleet over
hun toeren. Blaffend en keffend kondigen ze de komst van de postbode
aan voor de bewoners van het volgende huizenblok. Geur is in dit geval
nauwelijks belangrijk, het gaat alleen om de persoon die het lef heeft bij
de voordeur te blijven stilstaan, iets door de brievenbus te gooien, of, in
het ergste geval, ook nog op de bel te drukken. Geur is misschien ook
nog niet belangrijk voor het gedrag van mijn eigen hond, als ik, met
laarzen aan mijn voeten, hem meeneem om te gaan wandelen. Dat
betekent een andere route, aan de overkant van de weg. Ik moet mijn
aandacht erbij houden om te voorkomen dat hij onmiddellijk de weg
oversteekt. Als ik schoenen draag is dat probleem niet aan de orde. Het
belang van geur wordt duidelijk op al die plaatsen die tijdens de
wandeling aandachtig besnuffeld worden, en die vervolgens
besprenkeld worden met wat eigen urine. Het belang van geur wordt
nog duidelijker, en zelfs erg kwalijk voor je eigen neus, wanneer je ziet
dat je hond (in de verte) eerst met de zijkant van de kop over de grond
wrijft, vervolgens met de schouder en tenslotte met z'n rug. In dat geval
is het verstandig om het beest een paar dagen buiten te laten en een fikse
regenbui af te wachten.

2.1 OPWEKKENDE, RICHTINGGEVENDE, ONDERHOUDENDE EN
BEEINDIGENDE PRIKKELS

Uit de eirol-experimenten bleek dat uitwendige prikkels op verschillende
manieren invloed hebben op gedrag. De prikkel ‘ei buiten de nestkom” is
voldoende om de complete ‘instincthandeling’ op te wekken. Het voort-
durende contact tussen de snavel en het ei is noodzakelijk voor de
sturende bewegingen. De prikkel ‘ei buiten de nestkom’ kan daarom
worden beschouwd als een opwekkende prikkel voor de eirolbeweging.

De prikkel ‘ei tegen de snavel” kan worden beschouwd als een richting-
gevende prikkel voor de stuurcomponent.

Er bestaan talloze voorbeelden van opwekkende prikkels. Bij een stekel-
baarsmannetje wekt het zien van een stekelbaars met een dunne rode
buik dreig- en vechtgedrag op, terwijl het zien van een stekelbaars met
een dikke zilverkleurige buik voornamelijk baltsgedrag opwekt. Bij een
zilvermeeuw wekt het zien van een groot groen ei buiten de nestkom
bijna altijd de eirolbeweging op. Als er echter een geel, bruin of rood
geverfd ei van normale grootte op dezelfde plaats ligt, probeert de
meeuw dat dikwijls op te eten.

Richtinggevende prikkels zijn belangrijk voor oriéntatiebewegingen. Bij de
besturing van complex gedrag, zoals de eirolbeweging, kan bijvoorbeeld
de drukrichting van het ei tegen de snavel belangrijk zijn. Daaruit zou
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kunnen worden afgeleid in welke de richting de snavel vervolgens moet
worden bewogen. Bij het richting geven van gedrag kunnen ook meer
zintuigen een rol spelen. Bijvoorbeeld, veel vissen maken bij het hand-
haven van hun positie in het water gebruik van zwaartekracht en
lichtrichting. Wanneer deze dieren in een aquarium licht van opzij
krijgen aangeboden, gaan ze scheef hangen. Wanneer bij die dieren ook
nog de evenwichtsorganen zijn weggehaald, richten de vissen zich met
hun rug volledig naar de lichtbron (figuur 3.2).

Onderhoudende
prikkels

Becindigende
prikkels

Sleutel- of
signaalprikkels
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FIGUUR 3.2 Oriéntatie op licht door normale vissen (a en b) en door
een vis waarvan het evenwichtsorgaan verwijderd is (c)
Naar: Von Holst, 1935

Naast opwekkende en richtinggevende prikkels kunnen onderhoudende
en beéindigende prikkels worden onderscheiden. Onderhoudende prikkels
dragen ertoe bij dat een bepaald gedragspatroon gecontinueerd wordt.
Zo wordt het broedgedrag van een meeuw bijvoorbeeld onderhouden
door de tastprikkels van het legsel. De vogel ontvangt deze via de broed-
vlekken, onbevederde, sterk doorbloede delen van de buikhuid waarmee
de eieren op temperatuur gehouden kunnen worden. Een zilvermeeuw
broedt rustig op een volledig legsel van de juiste temperatuur. Bij een
onvolledig legsel (minder dan drie eieren) of bij een te hoge temperatuur
van het legsel verloopt het broedgedrag veel minder rustig. Een
broedende meeuw gedraagt zich wél normaal op een volledig legsel van
kunstmatige eieren met normale afmetingen, zelfs wanneer die eieren
van glas zijn. Het opwekken van broedgedrag met glazen eieren is echter
nauwelijks mogelijk.

Prikkels die een nieuwe handeling opwekken kunnen de beéindigende
prikkels zijn voor de handeling die daarvoor vertoond werd. Beéindigen-
de prikkels kunnen ook te maken hebben met de effecten van het ver-
toonde gedrag. Zo kan bijvoorbeeld de tactiele terugkoppeling van een
geslaagde paring een beéindigende prikkel zijn voor baltsgedrag. Evenzo
zou een volle maag een prikkel teweeg kunnen brengen waarmee
voedselzoekgedrag wordt beéindigd.

22 SLEUTELPRIKKELS

Bij het opwekken, richting geven en onderhouden van complex gedrag
spelen dikwijls specifieke prikkels een rol. Dergelijke onmisbare
elementen in de totale prikkelsituatie worden sleutel- of signaalprikkels
genoemd. Bijvoorbeeld, zilvermeeuwen die terugkomen op hun nest met
pas uitgekomen jongen gaan meestal met hun kop boven de jongen staan
met hun gele snavel met rode vlek aan het eind naar beneden. De jongen

OpenUniversiteitNederland



Deblokkerend
mechanisme

Zie ook de inleiding
van dit hoofdstuk.

Zie hoofdstuk 1,
par. 1.5.

Zie de film “Eirollen’
in het elektronisch
werkboek bij
‘observaties’.

Hoofdstuk 3 Relaties tussen prikkels en handelingen

pikken naar die rode vlek wanneer ze honger hebben en kunnen daarbij
een bedelgeluid maken. Als de ouder voedsel in de krop heeft wordt dat
opgebraakt en kunnen de jongen eten. Uit onderzoek van Tinbergen
(1949) bleek dat de rode vlek kan worden opgevat als een sleutelprikkel.
Hij onderzocht bij jonge meeuwenkuikens welke prikkel het meest
effectief is voor het uitlokken van het bedelgedrag. Daartoe maakte hij
series tweedimensionale meeuwenkoppen van karton die op verschil-
lende manieren gekleurd werden. In een serie waarin alleen de kleur van
de snavelvlek gevarieerd werd, kon hij aantonen dat de kleur rood verre-
weg het meest effectief was. In een serie waarin de vlek was weggelaten,
maar waarin de kleur van de hele snavel gevarieerd werd, bleek even-
eens dat rood de meest effectieve kleur was. In een derde serie bleek ook
nog dat de plaats van de rode vlek belangrijk kon zijn.

Deze voorkeur voor rood, die niet bij alle meeuwensoorten voorkomt,
blijkt het gevolg te zijn van eigenschappen van het gezichtszintuig. In het
00g bevinden zich minuscule oliedruppeltjes die onder invloed van het
centrale zenuwstelsel als een filter kunnen werken. Bij de zilvermeeuw
wordt door dat filter de opvallendheid van rood verhoogd. Ook hier
passen prikkel en zintuig weer verbluffend goed bij elkaar.

Deze samenhang tussen complex gedrag en uitwendige prikkels bracht
Lorenz op het idee dat een instincthandeling kon worden opgewekt door
middel van een specifiek mechanisme dat alleen voor bepaalde (sleutel)-
prikkels gevoelig was. Hij noemde dat een deblokkerend mechanisme.
Lorenz meende bovendien over aanwijzingen te beschikken dat die
gevoeligheid voor prikkels niet beinvloed wordt door ervaring. Daarom
benoemde hij het nader als angeborener Auslésemechanismus (AAM),
een begrip dat werd vertaald als innate releasing mechanism (IRM) in de
Engelstalige literatuur. In de loop der jaren zijn gedragsonderzoekers
steeds meer gaan inzien dat ervaring wel degelijk een rol speelt bij het
opwekken van complex gedrag. Zelfs bij het opwekken van de een-
voudige bedelbeweging door meeuwenkuikens blijkt ervaring uiterst
belangrijk te zijn. De kuikens worden steeds gevoeliger voor allerlei
specifieke eigenschappen van hun ouders en steeds minder voor
‘opvallendheid’.

2.3 HETEROGENE SUMMATIE

Dikwijls hangt het optreden van complex gedrag samen met verschei-
dene aspecten van de omgeving. De aanwezigheid van elk van die
aspecten vergroot de kans dat het gedrag zal optreden. De aanwezigheid
van een combinatie van die aspecten bevordert het optreden van het
gedrag sterker dan de aanwezigheid van elk van die aspecten afzon-
derlijk. Het dier beschikt kennelijk over een mechanisme waarmee het de
waarden van verschillende (heterogene) aspecten kan summeren. Dit
verschijnsel, heterogene summatie genoemd, is zeer gedetailleerd onder-
zocht door middel van eirolproeven bij zilvermeeuwen.

Baerends en medewerkers onderzochten een groot aantal kenmerken van
meeuweneieren, zoals grootte, kleur en gespikkeldheid, met behulp van
houten imitatie-eieren (Baerends en Drent, 1982). De waarde van die
kenmerken werd bepaald in keuze-experimenten, waarbij telkens twee
imitatie-eieren op de nestrand werden aangeboden. Verondersteld werd
dat het ei dat het eerst werd ingerold de hoogste waarde voor de meeuw
heeft als broedobject. Uit die proeven bleek dat grote eieren meestal een
hogere waarde voor de meeuw hadden dan kleine eieren, zelfs wanneer
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ze groter waren dan een normaal meeuwenei. Verder vertoonden de
meeuwen een voorkeur voor lichtgroene eieren boven de bruine kleur
waardoor de meeste echte meeuweneieren gekenmerkt worden.
Tenslotte bleek er ook een voorkeur te bestaan voor eieren met veel
kleine, sterk met de ondergrond contrasterende spikkels. Imitatie-eieren
met een combinatie van geprefereerde eigenschappen bleken meer
waard te zijn dan eieren met slechts één van die voorkeurseigenschap-
pen. Bijvoorbeeld, grote groene eieren werden vaker gekozen dan grote
bruine eieren en ook vaker dan kleine groene eieren. De waarde van
grote groene eieren kon nog verder verhoogd worden door ze te
voorzien van veel kleine donkere spikkels.

24 SUPERNORMALITEIT

Het grote groene imitatie-ei met veel kleine donkere spikkels bleek in een
keuze-experiment zelfs vaker gekozen te worden dan een echt meeuwen-
ei. Kennelijk is de normale prikkel niet in alle gevallen de meest effectie-
ve prikkel om een bepaald type van gedrag uit te lokken. Het verschijn-
sel dat andere prikkels effectiever kunnen zijn dan de normale prikkel
wordt supernormaliteit genoemd.

Supernormaliteit is niet beperkt tot voorkeuren bij het rollen van eieren
door zilvermeeuwen. Het bedelgedrag van de jonge zilvermeeuwen,
bijvoorbeeld, kan gemakkelijker worden uitgelokt met behulp van een
rode breipen met drie witte bandjes dicht bij de punt dan met een
natuurgetrouw driedimensionaal model van een meeuwenkop.

Ook ons eigen gedrag wordt beinvloed en gemanipuleerd door allerlei
supernormale prikkels. De reclame zit er vol mee. Het ideale uiterlijk
voor zowel vrouwen als mannen wijkt nogal af van het gangbare
uiterlijk. Dat blijkt ondermeer uit de keuze van modellen, uit mode-
tekeningen en uit strips. Vrouwen zien er ‘sexy’ uit met puberale
proporties, in het bijzonder extra slank, stevige borsten en lange benen.
Mannen kunnen hun voordeel doen met extra spiermassa’s, een brede
borstkas en een zelfbewuste kaaklijn. We doen alle mogelijke moeite om
dat ideale uiterlijk te benaderen met afslankdiéten, crémes, zalfjes, pillen,
haargroeimiddelen, schoonheidsspecialistes, sportscholen en andere
trainingsprogramma’s. Dat heeft bovendien geleid tot ontelbare correc-
tieve operaties, het aanbrengen van siliconenimplantaten, het gebruik
van anabole steroiden voor spierversteviging en ‘last but not least’ de
kwaal van de eeuw: anorexia nervosa.

3 Invloeden van binnenuit

Gedrag hangt niet alleen samen met de uitwendige situatie van het dier.
De inwendige toestand kan ook van grote betekenis zijn. Zo wordt ons
eigen gedrag in hoge mate bepaald door ingebakken dagelijkse routines,
bijvoorbeeld opstaan, douchen, ontbijten, naar het werk fietsen en al het
andere dat daar bijna iedere dag op volgt. Uiteraard is ons gedrag
afhankelijk van honger (het aantal uren dat we niet gegeten hebben),
dorst (het aantal uren dat we niet gedronken hebben), de kwaliteit van
de genoten nachtrust en de mate waarin we de afgelopen dagen gekweld
zijn door problemen en ergernissen. Bij viouwen wordt de gemoeds-
toestand dikwijls ook nog beinvloed door de fase van hun menstruele
cyclus.

De voorkeur van een zilvermeeuw voor de grote imitatie-eieren kan
soms omslaan in een voorkeur voor kleine eieren. Er zijn sterke aan-
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wijzingen dat dit verschijnsel veroorzaakt wordt door een invloed van
binnenuit die angst genoemd zou kunnen worden. Argumenten daar-
voor zijn dat de dieren meestal kort voor de omslag verstoord zijn, pas
na vrij lange tijd terugkeren op het nest en het kleine voorkeursei pas na
lange aarzeling in het nest rollen. De dieren met de meest uitgesproken
voorkeur voor grote eieren keren bijna altijd snel terug op hun nest en
rollen het grote voorkeursei onmiddellijk naar binnen.

3.1 HABITUATIE

Het is niet zinvol voor een dier om te blijven reageren op prikkels die
geen betekenis hebben. De eerste maal dat het zo'n prikkel ontvangt
wordt er gewoonlijk op gereageerd als op elke nieuwe prikkel. Als de
prikkel daarna nog diverse malen wordt aangeboden, zal de reactie-
sterkte geleidelijk afnemen. Dit proces wordt habituatie genoemd en komt
in feite neer op het afleren van een reactie op een niet relevante prikkel.
De volgende voorbeelden geven een beeld van het proces.

Jonge zangvogels reageren meestal op de komst van de oudervogels met
het opensperren van hun fel gekleurde snaveltjes en, als ze wat ouder
zijn, ook met bedelgeluiden (Prechtl, 1953). Deze sperreactie kan door
verschillende prikkels worden uitgelokt, zoals zacht tikken tegen het nest
(tactiel), fluitgeluiden van degene die de proef uitvoert (auditief), of de
beweging van een potlood v66r de jongen (visueel). Wanneer dezelfde
prikkel met tussenpozen van enkele seconden herhaald wordt, reageren
de jongen meestal een tiental malen met sperren en daarna niet meer.
Wanneer vervolgens een andere prikkel wordt gegeven reageren de
dieren onmiddellijk weer met sperren. Habituatie berust kennelijk niet
op vermoeidheid van de effectoren. Tactiel geprikkelde jongen reageren na
enige tijd niet meer met sperren, maar wél met angstreacties. Daaruit
blijkt dat vermoeidheid van zintuigen evenmin als oorzaak van habituatie
kan worden aangemerkt. Er moet daarom worden geconcludeerd dat het
proces ergens centraal tussen zintuig en effector plaatsvindt.

32 PERIODICITEIT

Tijd bepaalt in belangrijke mate de kans dat een dier een bepaald
gedragspatroon zal laten zien. Heel belangrijk is de tijd van de dag en,
zeker buiten de tropen, ook de tijd van het jaar. Voor dieren in de
kustgebieden wordt de activiteit ook vaak gestuurd door het getij en de
maanstand. Voorbeelden zijn er in overvloed. De meeste mensen slapen
‘s nachts en zijn overdag actief. Ratten en muizen daarentegen slapen
vooral overdag en zijn ‘s nachts actief. De in ons land broedende vogel-
soorten krijgen hun jongen in het voorjaar. Een groot deel van die
soorten vliegt ieder voorjaar en iedere herfst een flinke afstand tussen
broedgebied en winterkwartier. De vogels van het wad eten tijdens
laagwater en rusten tijdens de vloed. De zeehonden rusten vooral tijdens
laagwater.

De periodiciteit in het gedrag wordt bijna altijd beinvloed door omge-
vingsprikkels, exogene factoren, zoals de momenten van zonsopkomst en
-ondergang, daglengte, temperatuur en beschikbaarheid van voedsel.
Daarnaast blijken er ook invloeden van binnenuit, endogene factoren,
werkzaam zijn. Dat bleek uit proeven met dieren die bij continu licht of
continu donker werden gehouden en waarvan het idee voor tijd ook niet
door andere prikkels kon worden beinvloed. Dergelijke prikkels die de
periodiciteit kunnen sturen worden Zeitgebers genoemd.
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Dieren die over geen enkele Zeitgeber beschikken, ontwikkelen meestal
toch een zekere periodiciteit in hun gedrag. De gemiddelde periode is
daarbij vaak iets langer of korter dan 24 uur. Er is dan sprake van een
circadiaans ritme. De supraoptische kern in de hersenen speelt een grote rol
bij de handhaving van dat ritme.
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FIGUUR 3.3 Variatie in migratieonrust (grijze grafieken), lichaams-
gewicht (getrokken lijnen) en rui (zwarte horizontale
balken: slagpennen; grijze horizontale balken: lichaams-
veren) van twee fitissen die bij een natuurlijke daglengte
werden gehouden (boven) en zeven fitissen die vanaf de
verticale lijn bij een constante daglengte (12 uur licht en
12 uur donker) werden gehouden (onder). Verticale pijl:
uit het ei gekomen

Naar: Gwinner, 1971
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Ook de verdeling over het jaar van sommige activiteiten wordt inwendig
gecontroleerd. Dat geldt bijvoorbeeld voor de activiteit van trekvogels in
de tijd van voor- en najaarsmigratie. Dit bleek uit een proef met kleine
zangvogels. Elke individuele vogel werd daarbij in een apart kooitje
gehouden, soms meer dan twee jaar lang, bij een constant licht-donker-
schema van 12 uur licht en 12 uur donker (Gwinner, 1972). In de kooitjes
waren slechts twee zitstokjes. Eén daarvan was gemonteerd op een
microschakelaar die bij iedere sprong van de vogel op de stok een
stroomkring sloot. Op een dergelijke manier konden lange reeksen
gegevens over de activiteit van de vogels verzameld worden. Gedurende
de migratieperiode vertonen deze zangers vooral ‘s nachts enorm veel
activiteit. Onder omstandigheden waarin Zeitgebers over de tijd van het
jaar ontbreken, blijkt bijvoorbeeld dat die nachtelijke activiteit nog steeds
periodiek voorkomt op tijdstippen die niet sterk afwijken van die van
soortgenoten die bij een natuurlijke daglengte gehouden worden

(figuur 3.3). De rui en het lichaamsgewicht vertonen dezelfde circannische
periodiciteit.

3.3 VACUUMGEDRAG EN STEREOTYPIEEN

Soms lijkt gedrag spontaan op te treden, zonder de relevante uitwendige
prikkel. Zo kan een kip het complete gedrag vertonen dat bij het nemen
van een stofbad hoort, zonder dat er zand, stof of ander strooisel aan-
wezig is. De kans op dergelijk ‘vacuiimgedrag’ neemt toe naarmate het
langer geleden is dat hetzelfde gedrag is vertoond door het dier. Lorenz
veronderstelde dat vacuiimgedrag optreedt onafhankelijk van enige
uitwendige prikkel. Tegenwoordig wordt vooral de onvolledigheid van
de prikkelsituatie benadrukt.

Dieren in dierentuinen en dieren in de bio-industrie leven in een omge-
ving met weinig natuurlijke prikkels. Hygiénische maatregelen zijn er in
overvloed, maar mogelijkheden om te dollen, te wroeten, te krabben in
de grond of gewoon te grazen zijn er niet of nauwelijks. Het voedsel
wordt geserveerd in hoeveelheden die een optimale groei garanderen en
honger geen kans geven. Alleen de sociale factor kan soms overweldi-
gend zijn in een stal met duizenden soortgenoten. Dieren in dergelijke
omstandigheden ontwikkelen vaak stereotypieén, handelingen die telkens
opnieuw verschijnen en die een uitdrukking lijken te zijn van ‘verveling’.
Vaak lijkt er een nauwe relatie met vacuiimgedrag te bestaan, en gaat het
om een ‘onbevredigde’ behoefte. Zo gaan jonge stiertjes, die te weinig
gelegenheid krijgen om te zuigen, bij elkaar urinezuigen. Varkens bijten
elkaar de staart af en kippen gaan elkaar de veren uitpikken. Het op-
treden van stereotypieén wordt in verband gebracht met welzijns-
problemen. Ook voor de portemonnee van de boer is het belangrijk dat
omstandigheden worden gecreéerd waarbij stereotypieén zo veel
mogelijk vermeden kunnen worden.

4 Gedrag en de sociale omgeving

Een dier bevindt zich dikwijls in de buurt van soortgenoten, andere
dieren of mensen. In die situatie zullen er vaak acties plaatsvinden naar
elkaar en reacties op elkaar. De uitwendige prikkelsituatie verandert
voortdurend, mede als gevolg van reacties van anderen op eigen acties.
De balts, het gedrag dat vooraf gaat aan de paring of aan de vorming van
een paarband, bestaat bij vrijwel alle diersoorten uit een keten van
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kenmerkende reacties van mannetje en vrouwtje op elkaar. Dikwijls
verloopt die balts als een voorgeprogrammeerde reeks van handelingen
van beide deelnemers. Die reeks kan op allerlei momenten worden
afgebroken of worden afgesloten met een paring. Een conflict tussen twee
dieren bestaat ook uit een reeks acties en reacties die mede gestuurd
worden door de verhouding van kracht en van macht. Dikwijls zitten
daar ook elementen in die kenmerkend zijn voor de soort, maar ook
universele elementen, zoals bijten en schoppen. Ingewikkelde actie-
reactiepatronen zijn verder te vinden tussen moederdieren en hun jongen
en tussen spelende jonge dieren. Tenslotte, ook in grotere sociale
verbanden, kuddes en groepen, zullen actie-reactiepatronen optreden die
gecoOrdineerde bewegingen van alle groepsleden mogelijk maken.

De actie-reactiepatronen die zich in een sociale situatie voordoen
kunnen, net als eerder in dit hoofdstuk aan de orde kwam, gewoon
worden beschreven als relaties tussen uitwendige prikkels en gedrag,
dus alleen met de vraag naar de veroorzaking in gedachte. Een deel van de
informatie die de sociale situatie biedt blijft daarbij echter onderbelicht.
Bij balts gaat het om paren, bijvoorkeur met een soortgenoot, het liefst
met een soortgenoot die voor een rijk nakomelingschap kan zorgen. Bij
conflicten gaat het om winnen en bij groepsgedrag vaak om de eigen
veiligheid. De vraag naar de veroorzaking van sociaal gedrag kan daarom
dikwijls niet helemaal los worden gezien van de vraag naar de functie
van dat gedrag. In de volgende paragrafen worden voorbeelden
beschreven van balts, conflicten tussen soortgenoten en groepsgedrag,
vooral als ketens van prikkels met de reacties daarop, maar daarnaast
soms ook als gebeurtenissen met enigszins herkenbare functies.

4.1 BALTSGEDRAG

Van het bekende proefdier uit de genetica, de fruitvlieg Drosophila
melanogaster, bestaat het baltsgedrag van het mannetje uit een reeks van
drie handelingen. Deze begint met oriéntatie waarbij het mannetje zich
naar het vrouwtje richt. Dat wordt gevolgd door vibratie waarbij met één
of beide vleugels wordt getrild, en door likkenn waarbij met de monddelen
de geslachtsopening van het vrouwtje wordt aangeraakt (figuur 3.4). Een
paring vindt alleen plaats als de reeks oriéntatie, vibratie en likken in die
volgorde volledig is afgewerkt. Dat gebeurt meestal als het vrouwtje stil
blijft staan en bij het likken de vleugels iets spreidt. Het vrouwtje kan de
reeks op verschillende manieren afbreken of onderbreken. Ze kan weg-
lopen of wegvliegen. De balts kan dan geheel afbreken. Ze kan ook met
haar kop naar het mannetje draaien als die vibreert of probeert te likken.
Meestal zal een vibrerend mannetje dan weer gaan oriénteren, en een
likkend mannetje weer gaan vibreren of oriénteren. Het vrouwtje kan een
mannetje dat likt of probeert te paren het leven zuur maken door met
haar vleugels te knipperen, door hem met haar achterpoten weg te
schoppen, of door haar geslachtsdelen uit te stulpen. Meestal zal een
mannetje dan weer beginnen met oriéntatie of vibratie, maar de balts kan
ook afbreken, vooral na het uitstulpen van de geslachtsdelen.

Tussen verschillende soorten Drosophila zijn dikwijls verschillen in balts
te herkennen. Soms gaat het daarbij alleen om kleine verschillen in
bepaalde elementen, bijvoorbeeld in de frequentie van de vibratie, soms
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gaat het om compleet andere gedragspatronen. Mannetjes van de meeste
fruitvliegen baltsen naar elk vrouwtje dat maar een beetje op de eigen
soort lijkt. Vrouwtjes zijn veel selectiever en staan vrijwel nooit
copulaties toe aan mannetjes van andere soorten.

FIGUUR 3.4 De balts van de fruitvlieg
a oriéntatie; b vibratie; c likken; d copulatiepoging; e copulatie
Naar: Manning, 1965

De driedoornige stekelbaars trekt in het vroege voorjaar, bij het lengen van
de dagen, in scholen van zee het ondiepe zoete water in. Door de hogere
temperatuur en door het vinden van een plek om een territorium te
vestigen, verandert uiterlijk en gedrag van het mannetje. Het krijgt een
rode buik, blauwe ogen en een doorschijnende rug met een blauwgroene
glans. Dan verlaat het de school, en begint zich op een vaste plaats
agressief te gedragen naar andere mannetjes met een rode buik. Het dier
gaat vervolgens materiaal verzamelen om een tunnelvormig nest te
bouwen. Wanneer dat klaar is begint de balts, die weer bestaat uit een
keten van karakteristieke reacties van mannetje en vrouwtje op elkaar
(figuur 3.5, blz. 68). Zodra het mannetje een kuitrijp vrouwtje (met een
dikke buik) zijn territorium ziet binnenkomen, zwemt hij haar met
zigzaggende bewegingen toe. Het vrouwtje zal daarop meestal schuin in
het water gaan hangen met de kop omhoog en de buik omlaag. Balts van
het vrouwtje wordt dat genoemd. Als dat niet gebeurt is de kans groot
dat het vrouwtje wordt aangevallen. Een baltsend vrouwtje wordt door
het mannetje in de richting van het nest geleid. Als het vrouwtje niet
direct volgt, gaat het gedrag van het mannetje weer over in zigzaggen.
Aangekomen bij het nest gaat het mannetje plat liggen en toont de
ingang. Het vrouwtje zwemt dan de nesttunnel in, het mannetje siddert
op haar staartwortel en het vrouwtje zet haar kuit af. Daarna kruipt het
mannetje door, bevrucht het legsel, verjaagt dan het vrouwtje en herstelt
het nest.
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FIGUUR 3.5 De balts van de stekelbaars
Naar: Tinbergen, 1942

Kokmeeuwen vertonen uitgebreide ontmoetingsceremonies met soort-
genoten nadat ze in het voorjaar een donkere kop hebben gekregen. Ze
zien er dan glad en glanzend uit en houden hun vleugels wat opzij van
het lichaam als drijvers van een catamaran. Een andere meeuw wordt
benaderd met een luide roep die wordt gegeven in een houding met nek
en snavel schuin omhoog (‘hoog’). Vervolgens buigt de naderende
meeuw de nek naar beneden, maar houdt de snavel naar boven gericht
(‘laag’). Die reeks van twee houdingen met kreet kan enkele malen
worden herhaald, of worden afgesloten met een houding met de nek
kaarsrecht omhoog en de snavel horizontaal (‘recht’). Dikwijls tonen
zowel de naderende als de benaderde meeuw synchroon exact dezelfde
reeks van houdingen, alsof ze een wedstrijd spelen wie zich in de
onmogelijkste bochten kan wringen.

Vaak is deze ontmoetingsceremonie een onderdeel van de paarvorming.
Op de houding met de kaarsrechte nek (hoog) volgt dan het wegdraaien
van de koppen van elkaar. Vervolgens kan het vrouwtje gaan bedelen,
waarop het mannetje voedsel kan opbraken. Als het vrouwtje zich
daaraan tegoed doet, begint het mannetje te bedelen en met de nek te
pompen. Het vrouwtje kan dan met haar houding aangeven dat ze
bereid is te paren. Dan vliegt het mannetje op haar rug en proberen
beiden cloacaal contact te maken.
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Een kokmeeuw vormt ieder voorjaar een paarband, vaak met de oude
partner, soms met meerdere partners. In dat paarvormingsproces
worden honderden ontmoetingsceremonies vertoond. Ook als de
paarband duidelijk gevestigd is, zelfs als er een nest is met eieren, blijven
de partners elkaar op deze wijze begroeten, maar met wat minder
ceremonieel. Gepaarde meeuwen kunnen ontmoetingsceremonies
hebben met ongepaarde meeuwen en de onderdelen van ceremonies
komen ook in andere situaties voor, bijvoorbeeld bij grensconflicten.

42 CONFLICTEN TUSSEN SOORTGENOTEN

Het bonte zandoogje (Pararge aegeria) is een vlinder waarvan de mannetjes
zonneplekken bezetten op de bodem van het bos waarin ze leven
(Davies, 1978). Hoe beter de plek, des te beter ze opgemerkt worden door
vrouwtjes. Een goede plek wordt dan ook verdedigd tegenover andere
mannetjes. Mannetjes zonder zo'n territorium dalen geregeld af uit het
gebladerte naar de zonneplekken op de grond. Wanneer er een plek vrij
is wordt die in bezit genomen. Wanneer de plek al bezet is gaan beide
mannetjes in een spiraalvlucht omhoog. Op de één of andere manier
wordt daarbij duidelijk gemaakt wie de territoriale rechten heeft. Er
wordt niet gevochten en de indringer verdwijnt in alle gevallen. Als je de
eigenaar vangt, wacht totdat een andere vlinder zich gevestigd heeft en
daarna de eerste eigenaar loslaat in zijn oude territorium, blijft de nieuwe
eigenaar zitten en verdwijnt de oude in het gebladerte (figuur 3.6).

* * indringer
w in het gebladerte

o R K e W M

Bl e et

(s e cappnz o seitizsa

1 2 5 6
wit wit vang zwart laat zwart
eigenaar wint altijd wit wordt  witlos wint altijd
eigenaar
FIGUUR 3.6 Bij de mannetjes van het bonte zandoogje worden
conflicten altijd door de eigenaar van het territorium
gewonnen.

Naar: Davies, 1978.

Bij edelherten proberen de bokken in de bronsttijd een harem bijeen te
houden. De sterkste bokken slagen daarin, maar zelden langdurig. Het
bij elkaar houden van de hinden en het op afstand houden van andere
bokken kost nogal wat tijd en inspanning, waardoor de haremhouder
nauwelijks aan eten toekomt (Clutton Brock en Albon, 1979). De positie
van een haremhouder wordt voortdurend bedreigd door vrije bokken
die klaar staan om de hinden over te nemen. Een gevecht met de harem-
houder is echter zeldzaam. Het risico van een ernstige verwonding is
daarbij tamelijk hoog. Een vrije bok begint op enige afstand van de
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harem te burlen. De haremhouder antwoordt daarop, ook met burlen.
Beide bokken houden dat meestal behoorlijk lang vol. Gewoonlijk
verdwijnt de vrije bok wanneer de haremhouder duidelijk de toon heeft
gezet tijJdens dat burl-duel. Als beide bokken niet voor elkaar onderdoen,
of als de uitdager de toon heeft gezet, zal de vrije bok de haremhouder
verder naderen. Beide bokken proberen dan evenwijdig opgesteld,
elkaars bewegingen te volgen, lopend, rennend, wendend en kerend.
Wanneer de haremhouder daarin het vaardigst lijkt, verdwijnt de
indringer meestal alsnog. Als de bokken aan elkaar gewaagd lijken of de
indringer het vaardigst schijnt, worden de geweien in elkaar gehaakt en
bepaalt de duwkracht wie als haremhouder verder kan.

43 GROEPSGEDRAG

Spreeuwen en veel andere vogelsoorten verzamelen zich in de nazomer en
herfst in groepen die kunnen aangroeien tot vele duizenden individuen.
Ik ben telkens weer diep onder de indruk als ik zo'n zwerm als een
gecoordineerd geheel zie zwenken, splitsen en herenigen, dan weer
divergerend, dan weer in een dichte wolk concentrerend, ogenschijnlijk
zonder botsingen. Duidelijk is dat de wijze van groeperen samenhangt
met prikkels van buiten. Door de dreiging van een roofvogel, bijvoor-
beeld, gaan de vogels dichter bij elkaar vliegen. Ook scholen vis bewegen
zich zeer gecoordineerd en groeperen zich onder invloed van uitwendige
prikkels. De aanwezigheid van een predator kan ook hier een prikkel zijn
om te concentreren. Bij gevaar scheiden vissen chemische ‘schrikstoffen’
af die andere vissen aanzet om dichter bij elkaar te gaan zwemmen. Het
is nog lang niet duidelijk hoe de dieren het klaarspelen om zich in zo'n
dichte groep snel en zonder ongelukken te verplaatsen. Bij vissen spelen
waarschijnlijk het evenwichtsorgaan, de zijlijnreceptoren waarmee
drukgolven kunnen worden waargenomen, en de ogen een belangrijke
rol bij de coordinatie ten opzichte van de buren. Verder zijn er aanwij-
zingen dat scholen van individuen die elkaar kennen beter op predatoren
reageren dan groepen van individuen die onbekend voor elkaar zijn.
Kennelijk is in een school, en waarschijnlijk ook in een grote groep
vogels, een structuur herkenbaar waarin bekenden die op elkaars
bewegingen anticiperen, bij elkaar blijven.

Gecoordineerd groepsgedrag op kleinere schaal komt ook voor bij
verscheidene roofdieren, zoals leeuw, cheetah, gevlekte hyena, wolf en
Afrikaanse wilde hond. Door gemeenschappelijk te jagen kunnen deze
dieren (veel) grotere prooien aan dan in hun eentje. De jacht verloopt
dikwijls zeer gestructureerd, waarbij individuen een duidelijke rangorde
handhaven, bepaalde rollen krijgen toebedeeld en onderling communi-
ceren (zie bijvoorbeeld Creel en Creel, 2002).

De Afrikaanse buffel laat wel een heel bijzondere vorm van gecoordineerd
groepsgedrag zien (Prins, 1996). In de namiddag rusten de buffels
gewoonlijk. Aan het eind van de middag vertrekt de kudde naar een
nieuw foerageergebied. Direct bij het opstaan bewegen alle individuen
zich in dezelfde richting, alsof daar iets over afgesproken is. Ze volgen
geen leider, want die hebben ze niet. Het gedrag gedurende het uur dat
voorafgaat aan het vertrek verklaart de richtingkeuze. Af en toe gaat dan
een buffelkoe staan en kijkt gedurende ongeveer een minuut opvallend
in een bepaalde richting. Gewoonlijk kijken de meeste koeien die opstaan
in dezelfde richting. Dat blijkt dan ook de richting van vertrek te zijn en
de richting van het nieuwe graasgebied. Soms zijn er vrij veel koeien die
in een bepaalde richting kijken en vrij veel die in een andere richting

OpenUniversiteitNederland



Deblokkerend
mechanisme

Inwendige factor

Zie par. 2.2.

Hoofdstuk 3 Relaties tussen prikkels en handelingen

kijken. In dat geval splitst de kudde zich dikwijls in twee groepen die
naar verschillende graasgebieden vertrekken. De gebeurtenissen
suggereren dat er gestemd wordt over de keuze van een foerageergebied.
Misschien levert hierbij de ervaring van alle kuddeleden samen de beste
garantie voor voldoende voedsel.

5 Integratie van in- en uitwendige factoren

Eerder in dit hoofdstuk is uiteengezet dat gedrag onder invloed staat van
uitwendige prikkels en van inwendige factoren. Beide invloeden moeten
op de één of andere manier geintegreerd worden. Gedragsonderzoekers
hebben daar tal van creatieve oplossingen voor gevonden. Sommige
daarvan kunnen alleen als een samenvatting van ideeén worden
beschouwd, andere als conclusie van empirisch onderzoek, weer andere
als verklarend model waaruit voorspellingen kunnen worden afgeleid.

5.1 HET PSYCHO-HYDRAULISCH ‘MODEL’ VAN LORENZ

Lorenz heeft geprobeerd om zijn ideeén over het deblokkerend mechanisme
van instinctief gedrag samen te vatten in zijn vermaarde ‘WC-model’. Het
beeld dat hij schetste (figuur 3.7) doet niet direct denken aan de proces-
sen die we in het centrale zenuwstelsel veronderstellen. Het moet vooral
worden beschouwd als een metafoor. Toch had Lorenz wel degelijk
elementen in gedachten die in het ‘model” naar voren komen. Bij de
inwendige bereidheid om een bepaald type gedrag te vertonen, dacht hij
aanvankelijk echt aan een voor dat gedrag specifieke stof (reaktions-
spezifische Erregungsstoff) die zich geleidelijk zou ophopen bij het dier
wanneer het gedrag niet vertoond werd. De inwendige factor (R) stelde hij
daarom voor als een vat dat door middel van een kraan (T) geleidelijk
volliep. Nu de betekenis van tal van verschillende neuropeptiden in de
hersenen duidelijk begint te worden, moeten we vaststellen dat het idee
van Lorenz nog niet eens zo gek is geweest.

inwendige bereidheid

deblokkerend mechanisme

intensiteit
SP
uitwendige prikkels
FIGUUR 3.7 Het psycho-hydraulisch model

Naar: Lorenz, 1950
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Het vat kon alleen leeglopen via een opening die door middel van een
zuiger (V) met een veer (S) kon worden afgesloten. De opening kon
worden vrijgemaakt door de zuiger wanneer de kracht van de veer werd
overwonnen door andere krachten. Die krachten bestonden uit het
gewicht van de vloeistofkolom in het vat (inwendige factor) en het
gewicht dat buiten het vat op een schaal (SP) geplaatst was die aan de
zuiger bevestigd was. Met dat laatste gewicht werd de sterkte van de
uitwendige prikkelsituatie voorgesteld.

In dit ‘model’ kunnen de in- en uitwendige factoren dus op een uiterst
simpele wijze gesummeerd worden. Bij het ontbreken van een uitwen-
dige prikkel kan de zuiger alleen verplaatst worden wanneer het gewicht
van de vloeistofkolom (inwendige factor) de kracht van de veer kan
overwinnen (vacutimgedrag of in de terminologie van Lorenz:
Leerlaufreaktion).

Het ‘model’ geeft verder nog aan dat de intensiteit van de reactie ook
athangt van een summering van in- en uitwendige factoren. Wanneer
door die summering de kracht van de veer maar net wordt overwonnen,
kan er alleen een zeer kleine opening gevormd worden die een geringe
vloeistofstroom (G) kan veroorzaken waarmee alleen de laagste intensi-
teiten van het gedrag kunnen worden opgewekt (TR). Wanneer de kracht
van de veer ruimschoots wordt overwonnen, kan er een grote opening
gevormd worden die een sterke vloeistofstroom kan veroorzaken,
waarmee ook de hoge intensiteiten van het gedrag kunnen worden
opgewekt.

52 HET BALTSGEDRAG VAN GUPPY’S

Er is ook empirisch onderzoek gedaan naar de manier waarop uitwendige
prikkels en inwendige toestand samen leiden tot gedrag. Het klassieke
voorbeeld daarvan is het onderzoek van Baerends en zijn studenten aan
het baltsgedrag van guppy’s. Veel mensen die een tropisch aquarium
hebben (of hebben gehad), zijn begonnen met deze 2 tot 5 cm lange visjes
uit Zuid Amerika, die probleemloos te houden zijn. De vrouwtjes zijn
tamelijk onopvallend, de mannetjes fel gekleurd en voorzien van ver-
schillende donkere vlekken die soms getoond worden en soms niet. De
eieren van de vrouwtjes worden inwendig bevrucht na een periode van
balts waarbij de mannetjes een wisselend patroon van donkere vlekken
aannemen en opvallende S-vormige houdingen voor het vrouwtje laten
zien (figuur 3.8).

Na een ontmoeting met een vrouwtje kan een mannetje in een schuin
naar beneden gerichte stand blijven stilstaan in het water. Die houding
kan na enige tijd overgaan in een horizontale, volledige of onvolledige S-
vormige houding. De kans dat elk van die houdingen (stilstaan voor
vrouwtje, onvolledige S-houding of volledige S-houding) wordt
uitgevoerd blijkt af te hangen van de grootte van het vrouwtje en van het
patroon van donkere vlekken bij het mannetje (Baerends e.a., 1955).
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FIGUUR 3.8 De S-vormige houding bij de guppy van het mannetje
voor het vrouwtje
Naar: Baerends e.a., 1955

De grootte van het vrouwtje kan worden opgevat als een maat voor de
sterkte van de uitwendige prikkel: hoe groter het vrouwtje, hoe groter de
kans op de volledige S-houding. De kans op een paring kan worden
voorspeld uit het vlekkenpatroon dat op het lichaam van het mannetje is
te zien. Dat patroon kan worden opgevat worden als een afspiegeling
van de sterkte van de inwendige bereidheid om te baltsen. Figuur 3.9

(blz. 74) geeft aan bij welke combinatie van in- en uitwendige factoren de
drie verschillende baltshoudingen van het mannetje kunnen worden
opgewekt. Elk van de drie gebogen lijnen is getrokken door punten die
tot hetzelfde gedrag leiden. De schaal langs de x-as is gebaseerd op de
kans dat mannetjes met de betreffende vlekkenpatronen uiteindelijk
zullen copuleren. De drie vlekkenpatronen links leiden vrijwel nooit tot
copulatie, het vierde patroon soms, het vijfde ongeveer tweemaal zo vaak
als het vierde, en het meest rechtse patroon nog vaker. Uit de figuur
blijkt dat bij een toename van de uitwendige prikkeling dezelfde fase in
de balts bereikt kan worden met een lagere inwendige bereidheid. Bij een
toename van de inwendige bereidheid is een zwakkere uitwendige
prikkel voldoende om tot dezelfde baltsfase te komen.
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FIGUUR 3.9 De relatie tussen in- en uitwendige factoren bij het
guppy tijdens de balts van een mannetje
Naar: Baerends e.a., 1955

53 GEDRAG VAN SLUIPWESPEN

Parasitaire wespen  In tamelijk recent onderzoek aan parasitaire sluipwespen zijn diverse voor-
zijn kleine wespen  heelden te vinden van relaties tussen uitwendige prikkels, inwendige

dieh itjes i .
g;esthlérrleil llee;glzn factoren en gedrag. Het eerste daarvan gaat over het eileggedrag van de

vooral larven van slechts 1-3 mm grote sluipwesp Lariophagus. De gastheer is de larve van

insecten. een kevertje met de naam klander. Zo'n larve leeft in een holte binnen in
een graankorrel. De korrel wordt steeds verder opgegeten. Om een

Eerste voorbeeld gastheer te parasiteren moet er een ei in de larve worden gelegd. Daartoe

moet het sluipwespvrouwtje met een lange legboor een tunnel door de
wand van de graankorrel maken naar de larve van de klander. Een
vrouwtje kan per etmaal tot 18 van deze klanderlarven parasiteren. Bij
het leggen van een ei wordt de klanderlarve verlamd. Uit het sluipwesp-
ei komt een sluipwesplarve die zich voedt met de verlamde klanderlarve.
Als de klanderlarve is geconsumeerd verpopt de sluipwesplarve zich en

metamorfose = ondergaat een metamorfose naar een volwassen sluipwesp. Uit proeven

gedaantewisseling  pljjkt dat vooral in grote klanderlarven bevruchte eitjes (dochters)
worden gelegd en vooral in kleine klanderlarven onbevruchte eitjes
(zonen). Die bevruchting bewerkt het vrouwtje zelf met behulp van een
spermavoorraad uit een copulatie met een mannetje. Aangenomen mag
worden dat het vrouwtje met haar legboor in staat is om de grootte van
de larve vast te stellen. De onderzoeker kan die grootte bepalen met
rontgenapparatuur.

Wat de functie is van de keuze voor dochters of zonen in verschillende
Zie hoofdstuk 8, situaties komt later ter sprake. Hier gaat het om de vraag naar de
par. 4.2. veroorzaking. In deze halfnatuurlijke situatie is het nogal moeilijk om
inwendige en uitwendige factoren uit elkaar te halen. Het is bijvoorbeeld
moeilijk om het effect vast te stellen van voorafgaande beslissingen
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(inwendige toestand) op de beslissing van het vrouwtje om een larve
(uitwendige prikkel) te accepteren als gastheer (gedrag) en om het te
leggen ei te bevruchten (gedrag). Daarom werd een experiment bedacht
waarin een vrouwtje gastheren van bekende grootte kreeg aangeboden in
een van te voren vastgestelde volgorde (Simbolotti e.a., 1987). Het
vrouwtje werd daartoe in een klein kamertje gezet dat zich bevond op
een ronde schijf met een twaalftal uitsparingen. In elke uitsparing kon
een graankorrel worden gestopt met daarin een klanderlarve. De schijf
werd heel langzaam door een motor bewogen. De uitsparingen met
klanderlarven kwamen daardoor één voor één beschikbaar voor de
sluipwesp. De wisselingen vonden plaats met tussenpozen van twee of
zes uur. In dit experiment werden larven van twee verschillende grootte-
klassen aangeboden. Op de grote larven werd vaker een ei gelegd dan op
de kleine larven. Bevruchte eieren werden vooral op de grootste larven
gelegd, ook wanneer beide aangeboden klassen absoluut gezien nogal
klein waren. Kennelijk wordt de inwendige toestand hier beinvloed door
het assortiment dat is aangeboden. De reactie op een bepaalde uitwen-
dige prikkel (larve van een bepaalde grootte) wordt bijgesteld door de
inwendige toestand.

Het experiment leent zich perfect voor het analyseren van input-output-
relaties. Nadeel is dat de omstandigheden in dit voorbeeld nogal simpel
zijn. De sluipwesp kan slechts twee typen gedrag vertonen, leggen of niet
leggen, en bevruchten of niet bevruchten. Ook de uitwendige situatie is
erg simpel gehouden. Zou een gecontroleerde input ook nog mogelijk zijn
met ingewikkelder gedrag, bijvoorbeeld sociaal gedrag? Het antwoord
op die vraag is ‘ja’ zoals zal blijken uit het tweede voorbeeld. Mannetjes van
de sluipwesp Nasonia vitripennis die pas uitgekomen maagdelijke
vrouwtjes ontdekken zetten een achtervolging in. Meestal slagen ze er
dan in om voor op de rug van dat vrouwtje te gaan zitten met het voorste
paar poten op haar kop (figuur 3.10). De balts die daarna inzet, bestaat
uit series karakteristieke bewegingen die vertoond worden in een vast
patroon dat zich telkens weer als een complete cyclus kan herhalen.
Opvallende elementen daarbij zijn bewegingen met vleugels, mond-
delen, antennen, en vooral knikken met de kop. Tijdens die balts kan het
vrouwtje seksueel geprikkeld raken en haar bereidheid om te paren
tonen. Dat doet zij door haar aanvankelijk gestrekte antennen tegen de
voorkant van haar kop te klappen (figuur 3.10). Het mannetje reageert op
dit signaal door te stoppen met balts, naar de achterzijde van het
vrouwtje te gaan, en te copuleren. Het antennensignaal van het vrouwtje
valt bijna altijd samen met de eerste kopknik in een serie.

FIGUUR 3.10 Balts en paringshoudingen van de sluipwesp Nasonia
Links boven: baltshouding van het mannetje. Rechts boven: antennen-signaal van het
vrouwtje. Onder: copulatie.

Naar: Jachmann en Van den Assem, 1993
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Om de effecten van het antennensignaal experimenteel te onderzoeken,
werd een prikkel aangeboden die bestond uit een maagdelijk vrouwtje
dat onmiddellijk na het uitkomen was gedood en waarvan de antennen
waren verwijderd. In plaats daarvan waren op dezelfde micro-schaal
nagemaakte antennen aangebracht die op afstand op en neer bewogen
konden worden. Mannetjes bleken goed op een dergelijk ‘vrouwtje’ te
baltsen en ook te reageren op het neerklappen van de antennen zoals ze
zouden doen bij een levend vrouwtje. Het antennensignaal kon in deze
proef ook op momenten worden gegeven waarop het normaal vrijwel
nooit voorkomt. Hieruit bleek dat de reactie van het mannetje niet alleen
afhangt van de prikkel, maar ook van zijn eigen gedrag (Jachmann en
Van den Assem, 1993). Alles wijst erop dat de bereidheid van het man-
netje om te paren varieert in de loop van de baltscyclus en weerspiegeld
wordt door zijn gedrag. Die bereidheid is het hoogst na de eerste kop-
knik. Kennelijk is ook hier sprake van een sterke wisselwerking tussen
uitwendige (antennensignaal) en inwendige (paringsbereidheid)
factoren.

54 COMPLEXERE WISSELWERKINGEN

In het onderzoek van de guppy’s werden eigenlijk maar twee factoren
bekeken: de grootte van het vrouwtje (als uitwendige prikkel) en de
bereidheid om te paren (als de inwendige factor die bepaald werd aan de
hand van de vlekkenpatronen). Ook in de voorbeelden met sluipwespen
werden prikkelsituatie en inwendige factoren zo eenvoudig mogelijk
gehouden. Dikwijls is de situatie heel wat ingewikkelder. Er zijn meestal
veel meer prikkels die inwerken op het dier, er worden veel meer inwen-
dige factoren verondersteld en er zijn eindeloos veel mogelijkheden voor
gedrag. Binnen de groep van mensen die greep probeerden te krijgen op
die complexiteit was Baerends weer één van de voortrekkers. Hij
gebruikte een enorme hoeveelheid waarnemingen, verzameld bij de
eirolproeven met broedende zilvermeeuwen, om zijn ideeén nader uit te
werken.

Door de uitvoerige observaties kreeg hij een gedetailleerd beeld van het
broedgedrag en van het gedrag dat tijdens interrupties van broeden
plaatsvindt. Beide oudervogels wisselen elkaar af op het nest. Een
broedsessie van één ouder wordt af en toe onderbroken met verzitten op
het nest, bouwen aan het nest, locomotie of poetsen van het verenkleed.
Deze verschillende handelingen zijn niet willekeurig verdeeld over de
broedsessie. Bouwen wordt vooral vertoond aan het begin, poetsen
daarentegen komt het meest frequent voor tegen de tijd dat het dier
afgelost wordt door de partner. Locomotie komt bijna alleen voor als de
meeuw verstoord wordt. Verzitten op het nest, tenslotte, komt vaak
samen met bouwen of poetsen voor: poetsen vooral voor het verzitten,
bouwen ervodr en erna, maar poetsen en bouwen zelden gecombineerd
(zie figuur 3.11).

Om dit patroon te verklaren had Baerends diverse inwendige factoren
nodig die op een ingewikkelde manier invloed op elkaar uitoefenen.
Uitwendige prikkels van legsel, nest en omgeving werken hierop in, en
een reeks van diverse gedragspatronen kan er door gegenereerd worden.
Figuur 3.12 (blz. 78) geeft aan hoe de veroorzaking van al deze hande-
lingen wordt gedacht. De verschillende eenheden, die rechts zijn weer-
gegeven, zijn hiérarchisch georganiseerd in coordinatiecentra voor gaan
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zitten, bouwen, locomotie, poetsen en baden. De groepering van
eenheden is gebaseerd op de samenhang die ze vertonen in hun
onderlinge volgorde. Broeden wordt veroorzaakt door een aparte factor,
namelijk I (let op de +). Broeden, inrollen, gaan zitten en bouwen worden
gestuurd door een bovenliggend centrum voor nestbehandeling (N).
Locomotie wordt vooral door een centrum voor vlucht (V) beinvloed,
maar ook enigszins door nestbehandeling. Poetsen en baden staan onder
controle van een centrum voor lichaamsverzorging (L).

4 9, vogels dat bouwt of poetst
4T
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60 1 1)
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FIGUUR 3.11 Bouwen en poetsen door broedende zilvermeeuwen

voor en na verzitten op het nest
Naar: Baerends, 1970

Uitwendige prikkels kunnen direct invloed hebben op het centrum voor
vlucht (V), en op tal van handelingen, zoals rondkijken, inrollen, keren,
pikken en poetsen. Uitwendige prikkels kunnen verder als terug-
koppelingen uit het nest, invloed hebben op de mate waarin I, N en V
geactiveerd zijn. Deze terugkoppelingen worden via een informatie-
verwerkingsmechanisme (IV) naar een vergelijkingseenheid (VE) gestuurd.
Wanneer de terugkoppeling (feedback) sterker is dan de verwachting of
efferentiekopie (FB > EK) wordt het centrum voor nestbehandeling (IN)
geactiveerd. Via dat centrum kunnen broeden (via I), inrollen, gaan
zitten, bouwen en soms locomotie worden opgewekt. Wanneer de
terugkoppeling zwakker is dan de efferentiekopie (EK > FB) gaat het dier
rondkijken, wordt het centrum voor broeden (I) geremd (let op de - bij de
pijlpunt) en het centrum voor vlucht (V) geactiveerd ( +).
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FIGUUR 3.12 Broeden en onderbreken van broeden door
zilvermeeuwen
Naar: Baerends, 1970

De centra N, V en L zijn in veel opzichten onverenigbaar en remmen
elkaar daarom wederzijds (-). Gedrag behorend tot het centrum voor
lichaamsverzorging zou tijdens het broeden vertoond kunnen worden
wanneer de centra N en V elkaar wederzijds onderdrukken. Voorts is
broeden (I) niet verenigbaar met inrollen, gaan zitten en bouwen.
Daarom oefent broeden een remmende invloed ( - ) uit op de andere
centra die onder N vallen.

Gaan zitten en bouwen worden in dit model beschouwd als twee
gelijkwaardige subcentra van N. Zij verschillen vooral in hun oriéntatie
ten opzichte van het nest. Gaan zitten is zeer duidelijk gericht naar het
nest, bouwen bevat daarnaast componenten (bijvoorbeeld verzamelen)
die van het nest af gericht zijn. Bouwen zou daarom vooral kunnen
optreden wanneer het centrum voor vlucht (V) enigszins is geactiveerd.
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55 WAT IS ER TOT DUSVERRE VERKLAARD?

Verklarende modellen voor gedrag moeten een zo duidelijk mogelijk
overzicht geven van de hypothesen die er aan ten grondslag liggen. Een
goed model levert een aantal pasklare recepten voor experimenten
waarmee hypothesen gefalsificeerd zouden kunnen worden.

Duidelijk is dat bepaalde uitwendige prikkels bepaald gedrag kunnen
oproepen. Duidelijk is ook dat de relatie tussen prikkel en gedrag
beinvloed wordt door inwendige factoren. Wat de aard is van die factoren is
nauwelijks aan de orde gekomen. Daar is tot dusverre ook helemaal geen
rekening mee gehouden: niet in het model van Lorenz, niet in het
onderzoek aan guppy’s en sluipwespen, en ook niet in dat aan het
broedgedrag van de zilvermeeuw.

Het ‘model’ van Lorenz illustreert de ideeén die destijds bestonden. Door
de wijze van presentatie wordt ten onrechte de indruk gewekt dat het
hier gaat om meer dan algemene principes in de veroorzaking van
gedrag. De hypothesen over deze algemene principes zijn tot op zekere
hoogte toetsbaar. Intussen is duidelijk dat deze principes hooguit in
beperkte mate gelden. Het onderzoek aan de guppy’s leverde vooral een
beschrijving op plus de belangrijke conclusie dat in- en uitwendige
factoren tezamen bepalen welk gedrag wordt vertoond. De inwendige
factor is hier indirect gemeten (vlekkenpatroon) aan een gedragscompo-
nent. Het is heel goed mogelijk dat daar een simpele fysiologische factor,
bijvoorbeeld een hormoon, aan ten grondslag ligt. Voor het onderzoek
aan sluipwespen geldt ongeveer hetzelfde. Het onderzoek aan zilver-
meeuwen leverde een model op met beschrijvende en verklarende
elementen. De hypothesen zijn wel herkenbaar, maar erg moeilijk
toetsbaar omdat er zo veel aannames in dit model zitten. Er kunnen dan
misschien goede aanwijzingen bestaan dat er zoiets als centra voor
nestbehandeling, vlucht en lichaamsverzorging bestaan, maar zolang
kennis over aard en structuur van die centra ontbreekt, is het ondoenlijk
om hypothesen te toetsen over hun onderlinge beinvloeding. Men is daar-
om steeds meer geneigd om gedrag in verband te brengen met inwen-
dige factoren, zoals hersencentra en hormonen die gemanipuleerd
kunnen worden, of waarvan activiteit of concentratie gemeten kan
worden. In de volgende hoofdstukken komen daar voorbeelden van.

6 Samenvatting

Gedragseenheden zijn goed herkenbare combinaties van acties van
verschillende effectoren. Dikwijls zijn ze kenmerkend voor een soort en
bestaan dan uit een soortspecifieke component, fixed (of modal) action
pattern en een stuurcomponent (taxis). De soortspecifieke component is
tamelijk vast van vorm, en werd verondersteld erfelijk te zijn vastgelegd
en principieel te verschillen van reflexen. De stuurcomponent is variabel,
reflexmatig, draagt bij aan de oriéntatie van het gedrag en daarmee aan de
effectiviteit. Er worden twee groepen oriéntatiebewegingen onder-
scheiden: kinesis (ongericht) en taxis (gericht). Men maakt thans geen
principieel onderscheid meer tussen reflexen en complex gedrag.

Gedrag wordt beinvloed door prikkels uit de buitenwereld, en, zoals al
eerder is aangegeven, door terugkoppelingen uit de eigen effectoren. Er
worden opwekkende, richtinggevende, onderhoudende en be¢indigende prikkels
onderscheiden. Sleutelprikkels zijn specifieke signalen die bepaalde
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soortspecifieke gedragspatronen kunnen opwekken. Daarbij kunnen
zintuigen speciaal toegerust zijn om dat signaal op te vangen. Gedrag
kan beinvloed worden door verschillende kenmerken uit de omgeving.
Het proces waarbij de waarde van die verschillende omgevingseigen-
schappen worden geintegreerd heet heterogene summatie. Wanneer een
kunstmatig object een hogere prikkelwaarde heeft dan het natuurlijke
object spreekt men van supernormaliteit.

Ook van binnenuit (inwendige factoren) wordt gedrag beinvloed. Dat
blijkt bijvoorbeeld uit de afname van de bereidheid om op een niet
relevante prikkel te reageren bij herhaald aanbieden. Dat proces heet
habituatie. Inwendige invloeden blijken ook uit de periodiciteit in gedrag
die blijft bestaan wanneer de uitwendige prikkels die ritmiek kunnen
sturen zijn uitgeschakeld. Het optreden van vacuiimgedrag en van
stereotypieén wordt ook in meer of mindere mate aan inwendige factoren
toegeschreven.

In een sociale situatie is gedrag dikwijls weer een prikkel voor het gedrag
van een ander individu. Tussen individuen kunnen ingewikkelde actie-
reactieketens van gedrag worden afgewikkeld. Dat gebeurt in de balts
die voorafgaat aan paring en paarvorming, tijdens conflicten tussen
individuen, maar ook in grote groepen. In dit hoofdstuk zijn daarvan
verscheidene voorbeelden uitgewerkt.

Om de invloeden van uitwendige prikkels en inwendige factoren te
integreren zijn modellen gebouwd en is ook empirisch onderzoek
verricht. Dat heeft geleid tot soms zeer complexe beschrijvende
modellen, die zelden een grote voorspellende waarde hebben. De
belangrijkste reden daarvoor is dat weinig over de aard van de
inwendige factoren kon worden aangegeven. De modellen bevatten
daardoor zoveel onzekere factoren, dat het toetsen van hypothesen over die
inwendige factoren vrijwel onmogelijk is.
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Hoofdstuk 4

Organisatie van gedrag

Kort nadat ik was afgestudeerd vond ik een vervallen huisje op het
platteland. Ik betrok het, knapte het op en ben er nooit meer weggegaan.
Een maand nadat ik mij had gevestigd, kreeg ik mijn eerste huisdier, een
zwarte poes van een jaar of tien die al een paar jaar een zwervend
bestaan had geleid in een villawijk. Het dier voelde zich meteen thuis en
bleek een vaardig muizenvangster te zijn. Soms lag zij overdag ergens bij
het huis geconcentreerd te loeren, tientallen minuten lang. Het was
fascinerend om haar na dat eindeloze geduld een prooi te zien besluipen
en bespringen. Als ze succes had, werd de prooi meestal snel gedood.
Eén keer zag ik hoe ze een rat te pakken had en die in een hevig gevecht
doodde, waarbij ze niet alleen haar tanden en voorpoten gebruikte, maar
ook haar achterpoten. Wie wel eens een wilde muis in zijn handen heeft
gehad, weet dat die gemeen kan bijten. Ratten zijn nog een graadje erger,
maar noch de rattenvangst, noch de talloze muizenvangsten lieten
zichtbare sporen na bij mijn zwarte poes. Kennelijk wist ze door de prooi
direct met de tanden in de nek te grijpen, schade aan zichzelf te
voorkomen.

Toen de poes een half jaar bij me woonde, baarde ze vier jongen naast
mijn bed. De impact van die gebeurtenis werd alleen door die van de
geboorte van mijn eigen kinderen overtroffen. De eerste week waren de
jonge katjes wurmen die alleen konden drinken. Daarna verwierven ze al
spoedig meer vaardigheden, ze daagden elkaar uit, besprongen elkaar en
renden achter elkaar aan. Een paar keer bracht moeder haar jongen naar
een andere plek in huis, stuk voor stuk, met de tanden in het nekvel,
maar zonder de jongen te verwonden. Toen de jongen ongeveer vier
weken oud waren, bracht moeder poes zo af en toe een muis, ook met de
tanden in het nekvel, soms nog levend. Ze kondigde haar komst aan met
een miauw die de jongen herkenden. Die renden dan onmiddellijk in
moeders richting, probeerden de muis met hun voorpoot in beweging te
krijgen, te bespringen en achterna te zitten zoals ze elkaar benaderden in
hun spel. Jongen en moeder zaten soms in een kring rond de muis die
een uitweg probeerde te zoeken. De muis werd dan weer door de één
dan weer door de ander aangepakt of doodgebeten. Aanvankelijk was
het vooral de moeder die de genadebeet toebracht, vanaf ongeveer zes
weken meestal de jongen. Eén van de jongen veroverde de muis zodra
deze dood was, hield de anderen, ook de moeder, op afstand met een
kwaadaardig gegrom, en begon dan te eten.

Voor de jongen vond ik een goed tehuis. Moeder poes bleef echter,
vooral ‘s nachts muizen vangen die, met haar kenmerkende mauw, soms
levend naar huis werden gebracht en dan bijvoorkeur op mijn bed
werden losgelaten. Bij het tweede nest dat ze bij mij groot bracht ging
alles weer net zo, precies zoals mijn leermeester en vooral zijn vrouw, dat
later zouden beschrijven (Baerends-van Roon en Baerends, 1979).

Spelen van jonge katten, het vangen en doden van een muis, het

transporteren van een muis en van de eigen jongen, het zijn allemaal
voorbeelden van complexe reeksen van handelingen, soms met
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opvallende overeenkomsten. Waarom lijkt spelen zo veel op jagen?
Waarom wordt dat muisje (dood of nog levend) net zo vervoerd als het
eigen jong? Waarom zou een kat muizen afleveren bij de jongen én bij de
baas? Daar moet wel een vernuftig systeem achter zitten. Zou gedrag
inwendig op een bepaalde, wellicht zinvolle manier zijn georganiseerd?
Wijzen meer gedragsbeschrijvingen in deze richting en zijn er experi-
menten gedaan waaruit dit zou blijken?

Het begrip organisatie in combinatie met gedrag is nog niet eerder aan
de orde geweest, wel het begrip coordinatie. Met het begrip coordinatie
wordt verwezen naar afzonderlijke gedragpatronen: de regie over verschil-
lende spierbewegingen. Met het begrip organisatie wordt verwezen naar
de samenhang tussen verschillende gedragspatronen.

1 Klassieke modellen

Er bestaan nogal wat verschillende ideeén over de wijze waarop het
optreden van complex gedrag inwendig geregeld wordt. Wel is men het
er over eens dat er inwendig variabelen bestaan die invloed hebben op
gedrag. Die variabelen moeten vanzelfsprekend berusten op fysiolo-
gische processen. De aard van die processen zal later ter sprake komen.
De vragen die eerst aan de orde komen zijn:

- hoe kan een gedragsbioloog inwendige variabelen concretiseren?

— welke samenhang bestaat er tussen de verschillende variabelen?

—in hoeverre kunnen verschillende handelingen door dezelfde varia-
belen worden beinvloed?

1.1 MOTIVATIE EN GEDRAGSSYSTEMEN

Als eerste stap om te komen tot een wat concretere oorzakelijke ver-
klaring van gedrag, worden de inwendige variabelen onder de loep
genomen. Wat zijn dat en wat valt er aan te meten? Met gegevens over
het gedrag van een dier en de uitwendige prikkels valt daar alleen
indirect iets over te zeggen. Vanuit de gedragsgegevens moet daar dus
iets over worden afgeleid. De volgende voorbeelden laten zien dat dit
mogelijk is.

Er zit een tam konijn in een hok. Het dier heeft een bakje met korrelvoer
dat gewoonlijk wordt bijgevuld voordat het leeg is. Het konijn morst
weinig. Door telkens de hoeveelheid voer in het bakje te wegen, kan
tamelijk precies worden gemeten hoeveel gram het dier per uur eet. In
een experiment wordt het bakje weggehaald, gedurende één uur, of
gedurende tien uur. Opnieuw kan worden gemeten hoeveel gegeten
wordt in het uur dat daarop volgt. Het blijkt dat na één uur vasten
gemiddeld veel minder gegeten wordt dan na tien uur vasten. Nogal
wiedes, na tien uur heeft het dier meer ‘honger” en zal de ‘bereidheid’ om te
eten veel groter zijn. Daarmee is een (weliswaar nog steeds hypothe-
tische) inwendige variabele aangeduid die ons vertrouwd voorkomt
vanwege onze eigen soms knorrende maag. Voor de paringsbereidheid
van een dekhengst geldt iets dergelijks. Deze bereidheid zou (met stop-
watch) kunnen worden gemeten aan de hand van de tijd tussen aan-
komst en eerste dekpoging bij een ‘hengstige’ merrie. Dat kan allemaal
behoorlijk snel gaan. Hengstenhouders reizen meestal met hun hengst
langs de merries die gedekt en geschouwd moeten worden. Bij het
schouwen wordt gecontroleerd of een eerder gedekte merrie opnieuw
hengstig is geworden (en dus niet drachtig is). Met soms rake trappen
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van de achterbenen wordt de hengst resoluut afgewezen als de merrie
wel drachtig is. De bereidheid van een hengst om te dekken neemt in het
algemeen af naarmate hij meer hengstige merries heeft gedekt op zijn
route. Daarentegen verhogen de onwillige merries die hij heeft moeten
schouwen zijn paringsbereidheid bij de eerstvolgende ontmoeting met
een ‘hengstige’ merrie. Ook dat verhaal klinkt redelijk vertrouwd in de
oren.

De ‘bereidheid om” wordt in de gedragsbiologie aangeduid met het
begrip ‘motivatie’. De motivaties voor bijvoorbeeld eten, drinken, vechten,
seksueel gedrag of slapen, kunnen allemaal variéren in de tijd en zijn
meetbaar aan de hand van het gedrag. Bedenk echter wel dat alleen de
liniaal (dus de gedragsregistratie) concreet is en de daarvan afgeleide
motivatie abstract blijft zolang daar geen fysiologisch onderzoek aan is
gedaan.

Verschillende typen gedrag lijken dus samen te hangen met verschil-
lende motivaties. Dat betekent nog niet dat voor elke handeling een
specifieke inwendige variabele (motivatie) noodzakelijk is. De verschil-
lende handelingen in een gedragsrepertoire worden lang niet allemaal
onafhankelijk van elkaar vertoond. Sommige handelingen komen nogal
vaak samen voor (denk bijvoorbeeld aan voedselzoeken en knabbelen
door een konijn) en andere handelingen sluiten elkaar uit (denk bijvoor-
beeld aan slapen en vechten door elk willekeurig dier). Deze onderlinge
samenhang is al eerder geillustreerd voor het baltsgedrag van Drosophila
en van de driedoornige stekelbaars, en in nog meer detail voor het broed-
gedrag van zilvermeeuwen. Groepen van oorzakelijk met elkaar samen-
hangende handelingen worden gedragssystemen genoemd. Verondersteld
wordt dat voor het vertonen van de handelingen die tot hetzelfde
gedragssysteem behoren ongeveer dezelfde motivatie nodig is. De struc-
tuur van de keten van handelingen binnen het gedragssysteem kan
afhangen van uitwendige prikkels, maar kan ook inwendig zijn gepro-
grammeerd. De Amerikaan Wallace Craig (1876-1954) merkte al op dat in
veel gedragsketens twee fasen te onderscheiden zijn, gedrag dat ver-
toond wordt om een bepaald doel te vinden, zoekgedrag of appetitive
behaviour, en het gedrag dat vertoond wordt bij het aantreffen van dat
doel, de eindhandeling of consummatory act. Na het vertonen van de
eindhandeling zou volgens Craig de motivatie om de hele keten te
vertonen plotseling moeten dalen. In het psychohydraulisch model van
Lorenz wordt iets dergelijks gesuggereerd voor de inwendige factor R.

12 HIERARCHISCHE ORGANISATIE

In een compleet gedragsrepertoire kunnen diverse gedragssystemen met
de daarbij behorende motivaties worden onderscheiden. Sommige van
die systemen hebben vrij veel met elkaar te maken (denk bijvoorbeeld
aan eten en drinken), maar voor andere systemen geldt dat in mindere
mate. De samenhang tussen de verschillende systemen kan nogal
complex zijn. Niettemin is het idee dat gedrag en gedragssystemen
hiérarchisch georganiseerd zijn, heel bruikbaar gebleken.

Het gedrag dat graafwespen (Ammophila pubescens) vertonen bij het
verzorgen van hun broed (Baerends, 1941) is één van de klassieke
voorbeelden van hiérarchische organisatie. De volwassen wespen komen
begin juni uit hun cocon. Kort daarop wordt gepaard en vervolgens
beginnen de vrouwtjes met het graven van een nest. Dat nest wordt in
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vlakke zandgrond aangelegd. Het is ongeveer 3 cm diep en bestaat uit
een verticale gang met een broedcel aan het einde. In die cel wordt een
verlamde rups gebracht waarop een ei wordt gelegd (figuur 4.1). Na
enige tijd worden meer rupsen aangebracht die als voedsel dienen voor
de larve die uit het ei komt.

openen van het
eerder gegraven
nest

aanbrengen
eerste rups

* binnenslepen -
rups

.pakken rups

{ verlaten
g |- van het
| nest

FIGUUR 4.1 Acht opeenvolgende stadia in het gedrag van de
graafwesp bij het aanbrengen van de eerste rups en het
leggen van een ei

Naar: Baerends, 1941

Een nest wordt in drie scherp te scheiden fasen verzorgd. De eerste fase
bestaat uit het graven van een nest, het brengen van de eerste rups en het
leggen van het ei. De tweede fase begint met een inspectiebezoek van de
wesp. Daarbij wordt geen rups meegebracht. Het daaropvolgende
gedrag hangt af van de toestand in het nest. Alleen wanneer het ei is
uitgekomen, worden één tot drie rupsen aangebracht. De derde fase begint
ook weer met een inspectiebezoek, waarna drie tot zeven rupsen worden
aangebracht voordat het nest zorgvuldig en definitief wordt afgesloten.

OpenUniversiteitNederland



Hoofdstuk 4 Organisatie van gedrag

Zorg voor ver- Er kunnen verscheidene nesten door hetzelfde vrouwtje in dezelfde
scheidene nesten periode worden verzorgd (figuur 4.2). Nadat bij een nest een bepaalde
fase voltooid is, gaat het vrouwtje meestal naar een ander nest,
inspecteert dat, en voltooit, indien nodig, de fase waarin dat nest is.
Waarop is nu de beslissing gebaseerd is om te switchen naar een ander
nest, om rupsen aan te brengen, of om definitief af te sluiten? Om inzicht
te krijgen in die vraag werden experimenten gedaan. Daarbij werd de
belang van het inhoud van het nest veranderd. Uit die experimenten bleek dat de wesp
inspectiebezoek alleen tijdens de inspectiebezoeken gevoelig is voor prikkels uit het nest.
Wanneer het dier dan een nog niet uitgekomen ei aantreft, wordt de
aandacht verlegd naar een ander nest. Wanneer het vrouwtje een pas
uitgekomen larve aantreft, worden één tot drie rupsen aangebracht. De
hoeveelheid aangevoerde rupsen blijkt af te hangen van de grootte van
de larve en van de omvang van de al aanwezige rupsenvoorraad. Een
experimentele verandering van de nestinhoud na dat inspectiebezoek
heeft geen invloed meer op het gedrag van de wesp.

dagen in de maand juli 1937 nestinhoud
12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 juli

r——————I cocon

~——-——-1 cocon

-——————-Ieeg

#—1 oude
larve

PT———"—— [~ T~~~ ——71T% 10— —-‘————--————-ieeg

jonge

st——————fFr——F—"——"—"——F——+T—— —————F——1 larve +

| rups

FIGUUR 4.2 De verzorging van zes verschillende nesten door
hetzelfde vrouwtje van de graafwesp

Open driehoek: graven en vestigen; opgevulde driehoek: eerste rups en eileg, open cirkel:

inspectiebezoek; opgevulde cirkel: aanbrengen van een extra rups; opgevuld vierkant:

definitief sluiten. De fasen (zie ook figuur 4.3) zijn met Romeinse cijfers aangegeven.

Naar: Baerends, 1941

Deze waarnemingen en experimenten waren de bouwstenen voor een

Hiérarchisch model hiérarchisch model voor de veroorzaking van de verschillende broedzorg-
handelingen (figuur 4.3, blz. 88). Het schema laat zien dat elke fase
gepaard gaat met een inspectiebezoek en met bevoorrading. Vestigen
komt alleen voor in fase I en definitief sluiten alleen in fase III. De afzon-
derlijke handelingen zijn geheel rechts weergegeven. De groeperingen,
die worden gezien als gemeenschappelijke veroorzakende factoren, zijn
aangegeven in de kolom ernaast (graven, sluiten, jagen en transport). Het

Inspectiebezoek schema laat niet zien dat een wesp door een inspectiebezoek in een andere
fase kan komen. Dat aspect is bewust weggelaten, om de figuur zo
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overzichtelijk mogelijk te houden. Dat betekent nog niet in dat dit aspect
onbelangrijk zou zijn. De centrale rol van het inspectiebezoek geeft aan
dat instructies niet alleen van links naar rechts worden gezonden in dit
schema, maar dat er ook belangrijke terugkoppelingen kunnen zijn.

nestelplek zoeken
eileggen
zand wegbrengen

< uithollen
harken

inspecteren

graven

fase | vestigen

steentjes zoeken

steentjes toetsen
sluiten steentjes vastzetten

vaststampen

broedzorg

fase Il

prooi zoeken

Zie hoofdstuk 3,
par.5.1.

bevoorraden jagen

prooi benaderen

prooi toetsen

prooi vastpakken
fase Il steken

kneden met de kaken

definitief
sluiten

verslepen van prooi

transport terughalen

binnenslepen

FIGUUR 4.3 Hiérarchisch schema van broedzorghandelingen van de
graafwesp

Naar: Baerends, 1941

In een hiérarchisch gestructureerd systeem wordt de veroorzaking van
gedrag op een economische wijze geregeld (Dawkins, 1976). Verschillende
handelingen van hetzelfde dier zijn meestal slechts in een beperkt aantal
opzichten verschillend. Bij sommige handelingen gaat het om overeen-
komsten in vormaspecten, bij sommige gaat het om overeenkomsten in
de situatie waarin ze optreden. In hiérarchische modellen kunnen daar
verklaringen voor worden ingebouwd. Het klassieke model van Lorenz
voor het deblokkerende mechanisme van gedrag levert niet zo'n verklaring.
In dat model is het uitgangspunt dat iedere instincthandeling over een
eigen inwendig veroorzakend mechanisme beschikt. De mechanismen
voor verschillende instincthandelingen worden verondersteld onaf-
hankelijk van elkaar te opereren. Dat betekent dus dat ieder deblok-
kerend mechanisme zou moeten beschikken over de programmatuur om
een volledige instincthandeling op te roepen, ook de aspecten die over-
een komen met andere instincthandelingen. In dat geval zou er sprake
zijn van een groot aantal identieke instructies binnen hetzelfde dier.

1.3 OVERGANGEN IN GEDRAG

Men veronderstelt dat de overgang van het ene gedragssysteem naar het
andere, en soms ook die van de ene handeling naar de andere, het gevolg
is van een verandering in de motivatie. Een dier wordt verondersteld
alleen dat gedrag te vertonen waarvoor de motivatie het hoogste is. Een
overgang van gedrag A naar gedrag B bij constant blijvende uitwendige
omstandigheden moet dus gepaard zijn gegaan met een motivatie-
verandering. V66r de overgang was de motivatie om A te vertonen
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sterker dan de motivatie voor B, terwijl nd de overgang de motivatie voor
B het sterkst werd. Er zijn vier verschillende manieren waarop een
dergelijke verandering in de motivaties voor A en B kan plaatsvinden
(figuur 4.4).

A motivatie

verzadiging desinhibitie competitie inhibitie

------- voorafgaand gedrag
volgend gedrag

FIGUUR 4.4 Motivatie en overgangen in gedrag
Naar: McFarland, 1969

— De motivatie voor A kan dalen, terwijl die voor B gelijk blijft. Een der-
gelijk proces kan bijvoorbeeld aan het eind van een maaltijd plaatsvinden
bij verzadiging. De honger kan dan dalen onder de motivatie voor een
willekeurige andere handeling.

— De motivatie voor A kan plotseling dalen en daardoor een handeling B,
waarvoor tot dusverre een lagere motivatie bestond, de kans geven om te
verschijnen. Dit proces wordt desinhibitie genoemd. Men kan daarbij
denken aan een plotselinge daling van de seksuele motivatie na het
uitvoeren van een copulatie. Daardoor kan bijvoorbeeld poetsgedrag
gedeblokkeerd worden.

— De motivatie voor A kan gelijk blijven, terwijl die voor B stijgt. Dit
proces wordt competitie genoemd. Een dergelijk proces kan bijvoorbeeld
een maaltijd opwekken doordat de honger hoger is geworden dan de
motivaties voor andere handelingen.

— De motivatie voor B kan plotseling stijgen waardoor andere hande-
lingen, waarvoor tot dusverre een hogere motivatie bestond, verdrongen
zullen worden. Dit proces wordt inhibitie genoemd. Men kan daarbij
denken aan de plotselinge stijging van de vluchtmotivatie door de komst
van een predator. Daardoor wordt alle gedrag geremd dat niet tot die
vlucht behoort.

De eerste en derde mogelijkheid kunnen nog eens nader worden
beschouwd. De derde mogelijkheid (competitie) zou bijvoorbeeld het
begin van een maaltijd kunnen markeren en de eerste (verzadiging) het
einde van die maaltijd. Als de honger (motivatie om te eten) onmiddellijk
zou dalen bij de aanvang van een maaltijd, zouden eetvlagen in het
algemeen kort duren. Dat is niet het geval. Kennelijk zet die daling pas
na enige tijd in. Ook als een dier een hoge motivatie heeft voor twee
typen gedrag, bijvoorbeeld voor eten en drinken, worden beide gedra-
gingen meestal afgewisseld in redelijk lang durende perioden met slechts
één van beide typen gedrag. Kennelijk wordt zodra een dier start met een
bepaald type gedrag de motivatie voor dat gedrag eerder verhoogd dan
verlaagd. Dat verschijnsel staat bekend als positieve terugkoppeling.
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14 CONFLICTEN TUSSEN GEDRAGSSYSTEMEN

Als motivaties voor verschillende typen gedrag vrijwel even hoog zijn

zou dat tot een conflict tussen gedragssystemen kunnen leiden Dergelijke

conflicten, die zich vooral voordoen tijdens sociale confrontaties, kunnen
zich voordoen in ten minste drie verschillende vormen.
— Het getoonde gedrag kan bestaan uit een mozaiek van componenten

uit de verschillende gedragssystemen. Dit verschijnsel wordt ambivalentie

genoemd. De componenten kunnen in een snelle opeenvolging (suc-
cessief) worden getoond of gelijktijdig (simultaan). De meeste dreig-
houdingen, ook van mensen, bevatten elementen die doen denken aan
aanval (woede) en vlucht (angst) en kunnen worden opgevat als
ambivalent gedrag.

— Het gedrag hoort duidelijk thuis in één gedragssysteem, het dier wordt
echter geremd om het gedrag te richten op het juiste object en richt het
ergens anders op. Dit verschijnsel wordt omrichten (redirection) genoemd.
Ook dat komt voor in dreigsituaties, waarbij niet de tegenstander met de
vuist wordt geraakt, maar de tafel.

— Het getoonde gedrag lijkt niet te passen in de situatie. Mensen gaan
bijvoorbeeld op hun hoofd krabben, aan hun neus trekken of op een
potlood bijten als ze een moeilijke beslissing moeten nemen. Dergelijke
niet-relevant lijkende gedragscomponenten worden oversprong-
handelingen (displacement activities) genoemd.

Gedragssystemen kunnen gefrustreerd worden wanneer er geen geschikte

uitwendige prikkels zijn om het gedrag uit te voeren waarvoor de
motivatie hoog is. In een dergelijke situatie zou een dier kunnen gaan
zoeken naar een prikkel die de gewenste prikkel zo goed mogelijk
benadert. Die prikkel stelt het dier in staat om substituutgedrag te
vertonen. Daardoor kan het gefrustreerde systeem zich enigszins uiten.
Dergelijk substituutgedrag krijgt vaak vorm van een gedragsstereotypie.

Halverwege de twintigste eeuw is er nogal wat aandacht geweest voor

de vraag hoe ‘overspronghandelingen’ veroorzaakt worden. Kortlandt en

Tinbergen ontwikkelden een eerste verklaringsmodel, de surplushypo-
these. Zij veronderstelden dat er een ‘energie-overschot’ ontstond wanneer
de expressie van een gedragssysteem verhinderd werd, bijvoorbeeld
door frustratie. Dat overschot zou dan via een ander gedragssysteem
moeten afvloeien. De hypothese geeft geen nadere details over de aard
van het energieoverschot, en ook niet over de weg waarlangs een ander
gedragssysteem betrokken zou raken in dit proces. Dergelijke details
maken wel deel uit van de door de Leidse ethologen ontwikkelde des-
inhibitiehypothese. Centraal daarbij staat dat gedragssystemen elkaar
remmen. Het sterkst geactiveerde gedragssysteem zou de expressie van
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