7

over
de
evolutie
van
walging

Z rré';%wii
&r ﬂi\u =

¥

&




Copyright © PJ Grimm
www.pjgrimm.nl

Geschreven: periode 2009-2012
Versie 2025

Titel: Over de evolutie van walging

Auteur: PJ Grimm

ISBN: 9789465203027

DOI (versie 2023): doi.org/10.17026/dans-238-gxsj

Niets uit deze uitgave mag worden verveelvoudigd en/of openbaar worden gemaakt door mid-
del van druk, fotokopie, geluidsband, elektronisch of op welke wijze dan ook, zonder schrifte-

lijke toestemming van de auteur.

Over de methode

Het literatuuronderzoek van dit boek is — tenzij naar complete boeken wordt verwezen — ver-
richt via google scholar en met een universiteitsaccount om vrij toegang te krijgen tot publica-
ties (met dank aan R. Lievers). Ik heb getracht om vrijwel alles in dit boek te staven met we-

tenschappelijke publicaties; zie de noten & bibliografie.

Over de afbeeldingen op de cover
Van links naar rechts: geacteerde expressie; reactie van gorilla op besmeuring met regen; re-

actie van een resusmakaak op sterke drank; reactie van een tamme rat op bitter.



‘Dat wat de Tao genoemd wordt, waar vind ik het?’
Zhuang Zi antwoordde: ‘Er is geen plek waar het niet is.’
‘Maar geef me een specifiek voorbeeld.’

‘In deze mier,” zei Zhuang Zi.

‘Is dat zijn laagste vorm?’

‘In dit gierst,” zei Zhuang Zi.

‘Kunt u een nog lagere vorm aanwijzen?’

‘In dit alledaagse aardewerk,’ zei Zhuang Zi.

‘Dat moet zijn laagste vorm zijn!’

‘Je vindt het ook in shit en pis,’ zei Zhuang Zi.

(...) u schiet mis met uw vragen.

(...) Niets is zonder Tao.

The Book of Chuang Tzu, chapter The shores of the Dark Waters
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Hoofdstuk 1 Walging & smetvrees — ontogenie & fylogenie

Ontogenie = het ontwikkelingstraject van het individu
Fylogenie = de evolutionaire ontwikkeling van de species®

In alle menselijke culturen bestaat een afkeer voor uitwerpselen, net als zelfreiniging na het
doen van de behoefte (met steen, zand, sneeuw, stok, bladeren, borstel, papier, water...) en in
vrijwel elke cultuur is het normaal om niet de behoefte te doen waar het sociale leven plaats-
vindt. De oude Romeinen waagden zich naast elkaar in één sanitair, maar een dergelijk ge-
bruik wijst natuurlijk eerder op minder preutsheid bij de daad dan op een gebrek aan afkeer.
In streken in Vietnam en andere landen met traditionele rijstbouw worden menselijke uitwerp-
selen gebruikt voor de bemesting van de rijstvelden; toch gebeurt dit niet zonder hygiénische
maatregelen, zoals de vermenging van de materie met as en kalkpoeder om het meer basisch
te maken, het dragen van handschoenen en beperking van het gebruik. Ook bij de toepassing
van dierlijke mest (bijvoorbeeld als bouwmateriaal) komt afkeer kijken, vooral voor overbo-
dige besmeuring en de stank. In het curieuze The Scatologic Rites of All Nations (1891) staan
jaarlijkse riten beschreven waarbij bedwelmde Indianen zichzelf om magische redenen be-
smeurden met urine, uitwerpselen en andere smerigheden, en ervan dronken en aten; deze ri-

ten waren emotioneel zeer beladen en er werd soms bij gekokhalsd.?™

Afkeer en hygiéne zijn natuurlijk niet vanaf de geboorte meteen volledig aanwezig. Kinderen
worden pas in hun derde of vierde jaar zindelijk, een proces dat behalve door ouderlijke bege-
leiding bemiddeld wordt door fysieke aanpassingen, zoals controle over de sluitspieren en het
kunnen voorvoelen van de ontlasting. Sigmund Freud kende kinderen van drie jaar oud een
‘anale fase’ toe waarin uitwerpselen gaan fascineren, wat er in feite op neerkomt dat ze ster-
ker gaan prikkelen. Rond het derde levensjaar wordt bovendien de infantiele smaak voor
slapstickhumor verrijkt met plas- en poepgrappen. Voor wat het waard is, de psychoanalyticus
Sandor Ferenczi heeft de aversie voor modder, aarde en andere papperige substanties, die in
dezelfde periode opduikt, in verband gebracht met de ontogenie van de afkeer voor uitwerpse-
len (besmeuring met zulk soort materiaal). Bij één experiment kregen kinderen van 16 maan-
den tot 5 jaar oud een sprinkhaan voorgeschoteld, een gedroogd visje met ogen en al, en ook
een hondendrol gemaakt van pindakaas en stinkkaas. lets meer dan de helft van de kinderen

jonger dan twee waagde zich aan dat laatste en de vis, terwijl slechts één derde de sprinkhaan



kon waarderen, maar bij kinderen vanaf de twee jaar nam de aversie voor het ‘pinda- en
smeerkaas’-ding sterk toe.>1°

Heel jonge kinderen vinden het niet erg om van de grond te eten. Op een relatief welgestelde
plek in India zag ik eens een peuter een snoepje oprapen dat op de smerigst denkbare straat
lag en net was voorgeproefd door een straathond. Aan de andere kant zag ik eens een meisje
van drie een koekje afkeuren waaraan zand kleefde nadat het in de zandbak was gevallen.
Veel kinderen zijn rond het derde levensjaar in staat een glas met drinken voor ‘niet meer
goed’ te houden wanneer er een kakkerlak in heeft gezeten, zelfs als het insect eruit is ge-
haald. Besmeuring of contact met vieze (of enge) zaken weet dus al vroeg in de ontwikkeling
iets dat net nog goed was grondig te verpesten.!

Baby’s vertonen al expressies van walging, maar in eerste instantie alleen als reactie op on-
aangename smaken, met name de bittere en zure, of op andere onaangename prikkelingen in
de mond, een haarlok bijvoorbeeld, of als reactie op bepaalde geuren, inclusief de stank van
uitwerpselen. Daarnaast is het jonge kinderen eigen om geen non-voedsel zoals papier en
zand op het dieet te zetten en hetzelfde geldt voor scherpe voorwerpen, levende wezens en
enge dieren (misschien de sprinkhaan uit het experiment). Natuurlijk proberen ze wel het no-
dige uit en gebruiken ze (net als puppy’s) hun mond om alles dat los en vast zit te onder-
zoeken. Peuters leren verder van de walgingsexpressies van ouders of van ander protest of iets
eetbaar is of niet. Dit hoeft niet te betekenen dat ze dan zelf al walging ervaren bij de zaken
die hun rolmodellen afkeuren, ook al leren ze er het woordje ‘bah’ bij zeggen: een woordje is
geen volwaardige emotionele reactie; wat dat betreft zijn non-verbale signalen betere indica-

tors.12-16

We vinden parallellen bij andere dieren dan de mens. Vrijwel alle soorten zijn in staat onder-
scheid te maken tussen het eetbare en oneetbare (zelfs bijvoorbeeld planten en microben doen
dit), om non-voedsel uit te stoten of bij verzadiging voedsel af te wijzen. De ‘gaapexpressie’
van walging (gekenmerkt door een open mond/bek en soms een uitgestoken tong) laat zich
waarnemen bij tal van zoogdieren, waaronder primaten, knaagdieren, konijnen, coyotes, wol-
ven en katten; kippen klepperen met de snavel en schudden net als zoogdieren met de kop.
Dieren kunnen verder gruwen van allerlei geuren en veel soorten vertonen een afkeer voor
meststanken en voor signalen van voedselbederf. (Een ander type expressie van walging dan
de ‘gaap’ wordt gekenmerkt door een opgetrokken neus, wie weet als bescherming tegen

schadelijke moleculen of ‘airborne’ ziektekiemen uit de bronnen van stank). Koeien weigeren



Risico’s van uitwerpselen voor ongewervelde dieren’

Gezondheid Honingbijen kunnen sporen van de pathogene Nosemaschim-
mel oplopen via hun afval. Bij bladsnijmieren kunnen in feces
aanwezige ziektekiemen & fungi de schimmelmonocultuur be-
dreigen die ze onderhouden.

Roofdieren Sluipwespen vinden de rups Epargyreus clarus makkelijker in

de buurt van zijn afval; reden voor de rups om het weg te slin-

geren.

Ruimtetekort

Ruimtetekort doet zich voor bij bladmineerders die in de ner-

ven van bladeren leven.

Verstrikking en

verstikking

Bladluizen en andere dieren die van plantensappen leven,
scheiden een kleverige honingdauw af, met name verraderlijk

voor de jonge nimfen.




voer dat is gemengd met uitwerpselen en grazen niet waar deze liggen.t’-?

Eén van de redenen voor migratie bij het rendier is de hoeveelheid mest in het veld. Veel rep-
tiel-, vogel- en zoogdiersoorten proberen hun nest vrij te houden van hun lichaamsafval. Kat-
ten begraven hun zaakje en o.a. wasberen, dassen, maki’s, tapirs, verschillende skinken en
gekko’s defeceren op vaste plekken buiten hun nest (latrines).?2-28

Alligators doen hun behoeften bij voorkeur niet in het water waarin ze jagen, maar op een
hoge en droge plek. Bij de piratenbaars bevindt de anus zich verder naar voren dan bij andere
vissen, vermoedelijk omdat de vis dan zijn afval kan lozen zonder het veilige nest te verla-
ten_27-28

Nesthygiéne is ook ongewervelde dieren eigen, met name soorten die in één vaste ruimte le-
ven (zoals een bladnerf), die zich met vloeistoffen voeden (wat een volumineuze en kleverige
afscheiding oplevert) of die in grote maatschappijen leven. Verschillende eusociale insecten
dumpen hun feces buiten het nest of in een speciale kamer; bij meerdere bijensoorten houden
de larven de boel binnen tot ze hun laatste ontwikkelingsstadium bereiken; de reuzenhoning-
bij houdt speciale gemeenschappelijke vluchten waarbij het regent van de uitwerpselen; blad-
snijmieren kenner werkers die gespecialiseerd zijn in het opruimen van mierenmest (en bij de
miersoort Atta cephalotes bestaat er agressie richting de vuilnismannen); bij sociale bladlui-
zen (althans de soort Pemphigus spyrothecase) doen soldaten dit werk. Sociale spinmijten la-
ten zich met deze eusociale insecten vergelijken: deze spinachtigen doen hun behoeften
meestal op één vaste plek in het nest, 2%-34

Komt hygiéne voor bij ongewervelde dieren met een primitiever zenuwstelsel? Elke strand-
wandelaar kent de zandlussen die zeepieren (zoals de Arenicola marina) automatisch naar het

oppervlak werken na een complex filterproces in hun lichaam. Heet dit hygiéne? *°

Sommige zoogdieren reinigen zich met de tong, maar dit is niet de enige strategie. Katten
schudden zich soms schoon na het ontlasten en honden kunnen overgaan tot ‘sleetje rijden’.
Er zijn chimpanseemoeders geobserveerd die het achterste van hun kind of hun eigen be-
smeurde vacht schoonveegden met bladeren, kinderen die dit bij hun moeder deden en man-
nen bij vrouwen (voor de paring). Toch doen chimpansees nu en dan aan coprofagie en eens
zag ik in de zoo van Arnhem een chimpansee iets uit het achterste van een groepsgenoot trek-
ken, ondanks dat besmeuring normaal afkeer oproept. E€n bron beschrijft bonobo’s die hun
handen schoonveegden na het inspecteren of eten van het eigen materiaal. Bij honden komt
het rollen in- en het opeten van de eigen feces of die van soortgenoten en andere dieren best
vaak voor (bij één onderzoek vertoonde bijna de helft van de 517 honden met
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gedragsproblemen coprofagie); bovendien houden teefjes hun nest schoon door het afval van
hun pups te verorberen en pups kunnen dit gedrag navolgen. Ook katten en bijvoorbeeld ijsbe-
ren eten de feces van hun nestafhankelijke jongen op, ondanks dat coprofagie bij deze dieren
in iedere andere context abnormaal is. Allerlei zangvogels houden tegelijkertijd hun maag ge-
vuld als hun nest schoon door de rommel van hun jongen te verorberen in plaats van hun ‘fe-
cale zakken’ te dumpen (wat de meeste vogels doen). 3644

Bij honden is aangetoond dat het speeksel schadelijk is voor notoire fecesbacterién, zoals Es-
cherichia coli en Streptococcus canis. Bij vrijwel alle dieren werkt speeksel als een barriére
tegen ziektekiemen dankzij de aanwezigheid van immuuncellen en van agressieve enzymen

en proteinen/peptiden.*>#

Besmeuring, besmetting & smetvrees

Een cruciaal verschil tussen walging bij mensen en bij andere dieren ontstaat pas rond ons
derde levensjaar met het opduiken van het besmettingsconcept. De meeste dieren vertonen af-
keer en hygiéne bij een besmeuring in het hier & nu, bijvoorbeeld iets kleverigs in de vacht.
Mensen reageren ook op besmeuring die in het hier & nu onzichtbaar is, niet voelbaar, niet
ruikbaar en smaakloos — noem dit besmetting (of negatieve besmetting, in contrast met de
heilzame positieve besmetting die wordt ervaren na het aanraken van bijvoorbeeld een idool
of relikwieén).*®

Kinderen van drie jaar oud kunnen al een glas met drinken afkeuren nadat er een kakkerlak in
heeft gezeten. Kinderen van een half jaar jonger weten dat beschimmeld brood niet goed is,
ook nadat de schimmel is gecamoufleerd. Daarnaast begrijpen kinderen van rond de drie dat
besmetting van voedsel of van het lichaam, veroorzaakt door contact met een verdacht voor-
werp, ongedaan kan worden gemaakt met water of zeep.4%-5!

De perceptie van besmetting wordt consequenter met het ouder worden en is breed aanwezig
bij kinderen van zeven a acht jaar. Bovendien is de perceptie op die leeftijd rationeler: in één
proef vonden oudere kinderen de nabijheid van lichaamsafval of gif een bedreiging voor hun
voedsel en die van een smaakstof als zout niet, terwijl kinderen van vier aan al die zaken haast
hetzelfde besmettingsgevaar toekenden. Ook zijn weinig drie jaar oude kinderen in staat te be-
grijpen hoe besmetting in facto werkt, via onzichtbare deeltjes of microben; later, vooral
vanaf de zeven jaar, zijn deze abstracte zaken beter te behappen en kunnen kinderen de kennis
gebruiken bij het inschatten van risico’s en hoe die te vermijden. Kennis over hoe microben
en giffen zich verspreiden en ziek maken, is niet noodzakelijk voor het ervaren van besmet-

tingsgevaar of er per se van invloed op, want kinderen met of zonder die kennis reageren
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gemiddeld hetzelfde op allerlei walgelijke zaken en besmettingshaarden. Misschien is het eer-
der andersom: ons gevoel voor besmetting helpt ons te begrijpen hoe ziektekiemen en toxines
functioneren. De perceptie van besmetting lijkt kortom niet aangeleerd en geen product van
de rationaliteit, maar is intuitief en enigszins buigbaar. Dit zien we terug in de antropolo-
gische literatuur van magische en medicinale gebruiken bij ‘primitieve’ volken die, naast op
ervaring, eerder gebaseerd zijn op een intuitief concept van besmetting, zowel goed- als
kwaadaardig, dan op enig medisch inzicht.>2-®

De ontwikkeling van obsessieve-compulsieve smetvrees vertoont parallellen met het boven-
staande. De obsessie bestaat bij deze stoornis uit de angst voor besmeuring en besmetting, ter-
wijl het compulsieve gedrag uit rituelen bestaat die de besmetting moeten tegengaan of weg-
wassen en de angst op die manier wegnemen. Wanneer obsessieve-compulsieve smetvrees
voor de adolescentie opduikt, gebeurt dit bijna altijd rond het elfde en twaalfde levensjaar,
maar incidenteel al op de leeftijd van drie. Patiénten jonger dan zes lijken doorgaans last te
hebben van de compulsieve kant van de stoornis — excessief wassen vanwege een onprettig

gevoel — terwijl het obsessieve malen pas later het leven steeds meer verzuurt.>"°

Besmetting doet denken aan associatie en aan conditionering. Neem dit voorbeeld: hondenaf-
val wordt in contact gebracht met een drinkglas; vervolgens wordt het glas gesteriliseerd en
aan proefpersonen gevraagd of zij het nog durven te gebruiken, waarop het antwoord hopelijk
‘nee’ is. Associatie betekent niets anders dan dat het glas door het contact voortaan doet den-
ken aan de besmettingshaard. Conditionering zou betekenen dat het glas door de associatie nu
zelf walging opwekt. Er bestaat een duidelijk verschil tussen besmetting, gewone associatie
en emotionele conditionering. Ten eerste onderscheidt (negatieve) besmetting zich van ge-
wone associatie — en overlapt met conditionering — door in dienst te staan van een specifiek
emotionele systeem, namelijk walging, met hygiénisch gedrag als gevolg. Ten tweede onder-
scheidt besmetting zich van emotionele conditionering doordat besmetting gemakkelijk en di-
rect van het ene op het andere voorwerp overgaat en hoewel dit effect bij normale mensen met
elke overdracht zwakker wordt, blijven mensen met obsessieve-compulsieve smetvrees zich
emotioneel fixeren zodat ze zelfs na twaalf overdrachten nog even sterk kunnen walgen van

elk aangetaste voorwerp. ..

Een voorwerp hoeft niet besmet te blijven en besmetting hoeft niet veralgemeniseerd te wor-
den. De hand schudden van iemand die er net onsmakelijke handelingen mee heeft verricht,
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zal een gevoel van verontreiniging opleveren, maar hoeft er niet meteen voor te zorgen dat het
schudden van de hand dagen later of na het wassen ervan — laat staan het schudden van han-
den in het algemeen — sterk vermeden wordt. Toch is er wel ruimte voor veralgemenisering en
sommige zaken kunnen, hoeveel tijd en wasbeurten er ook overheen gaan, besmettelijk blij-
ven: denk bijvoorbeeld aan een shirt dat eens gedragen werd door een massamoordenaar (mo-
raliteit rekruteert walging, net als andersom). In de moslimwereld, delen van Afrika en Azié is
het taboe om bij het eten of het aangeven van dingen de linkerhand te gebruiken, want dit deel
van het lichaam wordt geassocieerd met onreine handelingen, lees: de zelfreiniging na het
doen van de behoefte en het maakt niet uit of je die ‘methode van’ wel of niet deelt. Voeten,
schoenen en sandalen kunnen eveneens als onrein gelden, want die zijn bestemd voor contact
met de vuile grond, en schoeisel dat eens is besmeurd met vuiligheid blijft daarom bruikbaar,
eerder dan een besmeurd glas dat bestemd is voor de mond.5?

Elke veralgemenisering staat met cognitieve ondersteuning en kan vallen met cognitieve ont-
krachting: de viezigheid van de linkerhand wordt bevestigd door de wetenschap dat deze hand
gereserveerd is voor onreine handelingen, dus in het algemeen niet vertrouwd kan worden;
een hand daarentegen die incidenteel bevuild raakt, verder hopelijk vaak genoeg wordt gewas-
sen, tegelijkertijd bestemd is voor reine handelingen, herbergt geen ernstig pathogeen gevaar,
dus de walging blijft beperkt.

Nog een speculatief voorbeeld: in het algemeen zijn wc-randen vies, want kans is dat ze be-
smeurd zijn met gorigheid, zodat een willekeurige wc-rand vastpakken erg onplezierig uit-
pakt; aan de andere kant is het makkelijk om geen walging te voelen bij het vastpakken van de
rand van een gloednieuwe pot in een winkel; makkelijker ook dan het vastpakken van een

grondig schoongemaakte rand, maar met een geschiedenis van onrein contact...

Voor angst geldt dat fobieén vaak aanleiding geven tot irrationele ideeén (‘spinnen zijn erop-
uit om mensen aan te vallen’) en dat het nuanceren van zulke sterke vrees moeilijk is (anders
bestond therapie niet). Als dit ook voor walging opgaat, kan het zo zijn dat erg walgelijke en
stressvolle besmettingen immuun zijn voor sterilisatie: door de kracht van de emotie staan de
herinnering aan de besmetting en de smetvrees sterker dan de emotieregulatie, in andere
woorden: de limbische hersengebieden achter de emotie laten zich niet onderdrukken door de

mediale prefrontaalcortex die roept: ‘hee! dit glas is weer 100% steriel!”.53-64
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Samengevat

Het menselijk walgingsysteem ondergaat een groeiproces dat stap voor stap verloopt en vanaf
het derde jaar een unieke wending neemt met het opbloeien van het besmettingsconcept en la-
ter, met het aflopen van de eerste tien levensjaren, de morele circuits, wat ik onderbelicht heb
gelaten. Dit zijn fenomenen die bij andere dieren niet of lang niet zo uitgesproken aanwezig
zijn.

Eén wat onsmakelijke, maar toch fascinerende vraag die we kunnen stellen om te achterhalen
waarom ons walgingsysteem bijzonder werd, is bijvoorbeeld waarom we consequenter en bre-
der van uitwerpselen walgen dan veel andere dieren doen. In andere woorden, waarom zijn
andere dieren vaak zoveel viezer? De basale functie van walging — één die weerspiegeld
wordt door de prikkels die de emotie van oudsher opwekken, en door hoe de emotie zich uit,
onder andere binnen het onderliggende neurale, fysiologische en immunologische apparaat —
is het weren van pathogene gevaren. Lichaamsafval is een belangrijke bron van zulke geva-
ren, dus kan een factor van invloed zijn geweest in de evolutie van de emotie. Het beantwoor-
den van de malle vraag zal, zo zullen we zien, de aandacht vanzelf voeren naar een aantal van
de andere stimuli van walging en een aantal opmerkelijke events in de ontstaansgeschiedenis

van onze eigen species (zie met name de hoofdstukken 7 en 8).6°

Over de functie van walging*
De viscerale sensaties van walging (en, zo oogt en klinkt het, ook de primitiefste expressie
en vocalisaties) staan allesbehalve ver van die bij misselijkheid, kokhalzen en braken; bo-
vendien kunnen stimuli van walging deze verdedigingsreacties uitlokken. Verder helpt
ziekte bij het conditioneren van de walgingsreactie en stimuli van walging wekken weer
immuunreacties op. Bij heel veel dieren wekken (te) bittere smaken primitieve reacties van
walging op; bitterreceptoren zijn oud als het dierlijk leven en buiten de mondholte ook aan-
wezig in het brein, de longen, het hart, het maagdarmstelsel, de urinewegen en het genitale
traject; dit allemaal om pathogene indringers en toxines — al met al infectiegevaar — te de-
tecteren (en bij fruitvliegen is zelfs vastgesteld dat de receptoren van invloed zijn op seksu-
ele interesse, een vorm van interesse die bij ons sterk door walging getemperd wordt of
juist die emotie sterk weet te temperen).

Bij gewervelde dieren zijn de hersencentra die bij de genoemde verdedigingsreacties
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betrokken zijn en die samenwerken met het immuunsysteem, zoals de insula en de solitaire
nucleus, ook erg actief bij walging.

In elk geval de insula is eveneens actief bij de repulsie voor mensen en onaangenaam ge-
drag, wat als het ware een sociale (vaak lompe en soms misplaatste) immuunreactie is, en
éen waarbij we als expressie in elk geval de bovenlip optrekken (iets dat mensapen onbe-
kend lijkt, terwijl zij zo nauw aan ons verwant zijn dat ze er wel de gezichtspieren voor
hebben).

15
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Hoofdstuk 2 Biohazard

‘Hoewel zeldzaam binnen de menselijke populatie in haar geheel, komt coprofagie voor bij
ernstig zwakbegaafde mensen en mensen in een diepe staat van psychose. Binnen deze groep
is coprofagie niet zeldzaam (...), maar zeker ongezond. Coprofagie is in verband gebracht
met chronische infecties door darmparasieten, niet zelden associeerbaar met diarree en ver-
magering (...), en altijd is er de dreiging van de mogelijke verspreiding van het Hepatitis A
virus (...). Dit probleem is met name gevaarlijk voor individuen die naar feces zoeken waar ze

maar gevonden kunnen worden.’

Uit: Bugle en Rubin, (1993). Effects of a nutritional supplement on coprophagia: A study of
three cases. Research in Developmental Disabilities 14(6), 445-456.

De uitwerpselen van dieren zijn een bron van ziektekiemen, van parasieten en van toxische
substanties, in staat om lichaamscellen en weefsels te beschadigen, lichaamsfuncties te ontre-
gelen en gevaarlijke immuunreacties uit te lokken, net als kostbare verdedigingsreacties zoals
overgeven en diarree.

Toxische stoffen worden geproduceerd door de maagdarmflora en andere microben tijdens het
weren van concurrenten en vijanden, het omzetten van voedingstoffen, het aanpassen van het
leefmilieu of om het gestel van de gastheer klein te krijgen; daarnaast bevat de celwand van
bacterién gifstoffen die vrijkomen wanneer de bacterie het loodje legt; ten slotte kunnen uit
binnenkomend voedsel gifstoffen worden vrijgemaakt die, al dan niet bewerkt, weer uit het
lichaam komen.>*

De organismen die in uitwerpselen domineren zijn de virussen, protozoa, schimmels en vooral
bacterién die het maagdarmstelsel bewonen: volgens één studie wordt meer dan de helft van
de massa van de vaste materie bepaald door lichaamseigen bacterién. Sommige van deze ver-
trouwde micro-organismen kunnen in het lichaam ‘op hol slaan’ en zich tegen de gastheer ke-
ren: door zich te nestelen op een kwetsbare locatie en over te schakelen op een agressieve of
parasitaire levensstijl, of door ‘overbevolking’, met als risico een grotere productie van toxi-
nes dan normaal. >1°

Ook kunnen uitwerpselen bevolkt worden door macroparasieten en hun eieren bevatten, denk
aan wormen die zich in het spijsverteringstelsel nestelen. Mogelijk is er verder het risico dat
mest macroparasieten uit het milieu aantrekt. Berucht is de parasiet Toxoplasma gondii, een

protozoon die zich via kattenpoep verspreidt en terecht kan komen in de hersens van een
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knaagdier; daar herprogrammeert de parasiet de seksuele- en angstcircuits, zodat het slachtof-
fer zich aangetrokken voelt tot de geur van katten in plaats van er bang voor is; het knaagdier
wordt sneller opgegeten en het protozodn bereikt een nieuwe gastheer.!-1?

Wanneer het afval eenmaal op de grond ligt, zal het haast als een dood organisme worden af-
gebroken; slechts een klein deel van de ziektekiemen blijft achter in de omgeving. Meestal
geldt dat het aantal microben steeds verder afneemt naarmate hun onfrisse habitat uitdroogt en
toegankelijker wordt voor zonlicht en zuurstof en naarmate de zuurgraad en de temperatuur
veranderen en naarmate de voedingswaarde daalt. Kortom, het gevaar voor de gezondheid
krimpt doorgaans met het verstrijken van tijd.*®

In eerste instantie kan het gezondheidsrisico juist toenemen, dankzij de macroparasieten en
ziektekiemen die erop gedijen en vaak bijdragen aan de afbraak. Dit afbraakwerk brengt gif-
tige afbraakproducten voort, vooral in de vorm van zwavel- en stikstofhoudende dampen. Bij
te weinig ventilatie en in hoge concentraties kunnen zulke dampen de lucht in een nest beder-
ven. Het levenshedreigende resultaat staat in de veeteelt bekend als mestlong.141°

Een ander probleem met vers afval is de interesse van opportunisten, met name vliegen die
ervan eten en drinken of die in mest hun eieren leggen. Opportunisten kunnen ziektekiemen
overnemen en zelf veranderen in een haard van besmetting. Het infectiegevaar loopt op naar-
mate ze langer blijven hangen, met veel komen of als ze zich dicht bij het voedsel of het dage-
lijks leven ophouden. Nog een risico vormt de absorptie van toxines door sommige van deze
gasten: maden kunnen bijvoorbeeld in een dodelijk maal veranderen door de opname van bo-
tuline, de beruchte toxine van de bacterie Clostridium botulinum.¢-%/

Ten slotte laten verschillende bacterién, schimmels, protozoa en wormen robuuste sporen en
eieren achter die voor langere tijd levensvatbaar en besmettelijk blijven, zelfs in een ongast-

vrij milieu, zoals oud en uitgedroogd afvalmateriaal .8

De letterlijk onsmakelijkste manier om met de benoemde gevaren in aanraking te komen is
oraal, maar alle lichaamsopeningen voldoen en ziektekiemen kunnen ook via wonden in het
lichaam belanden. Die laatste weg is het kansrijkst, want omzeilt barriéres die immunologisch
zwaarbewapend zijn en uitgerust met ‘agressieve’ moleculen, denk aan zweet, tranen, oor-
smeer, speeksel, slijm, het spijsverteringstelsel, de urinewegen en het genitale traject. Boven-
dien is het lichaam via de bloedbaan goed bereisbaar (lymfevaten en het zenuwstelsel bieden
hetzelfde voordeel). Contact met een opening hoeft niet rechttoe rechtaan te gebeuren en fe-
cale ziektekiemen besmetten hun slachtoffer meestal langs een omweg, zoals langs de
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genoemde opportunisten, de grond of het water, voedsel, objecten, andere personen of een
deel van het eigen lichaam; zelfs microdeeltjes in de lucht kunnen ziektekiemen verspreiden.
Ons concept van de onwaarneembare besmetting, net als ons vermogen tot smetvrees, wordt
door de mogelijkheid van de omweg evolutionair gerechtvaardigd. Het schijnbare gebrek aan
zo n goedontwikkeld concept bij andere dieren, en aan smetvrees, is wat dat betreft best raad-

selachtig.1%20

Trouwens, behalve voor de interne gezondheid is fecale materie ook nog eens schadelijk voor
de gewone huid die slecht bestand is tegen de vochtigheid, de galzouten en de enzymatische
proteasen en lipasen. Aantasting van de huid leidt weer tot een verhoogde kans op infecties en
lompe immuunreacties (uitslag, jeuk, ontsteking). Jane Goodall heeft ‘luieruitslag’ bij de
chimpansee beschreven. Haar voorbeeld is de chimpanseemoeder Melissa die met moeite

voor een tweeling zorgde, zodat:*#

‘zich bij de tweeling een erg kwalijke uitslag ontwikkelde, op hun buiken en binnenste dijen,
en Melissa (...) had bij haar kruis ook best veel haar verloren. De oorzaak was dat ze alle drie
bevuild raakten met urine en feces. Normaal gesproken vallen de uitwerpselen van een baby
netjes tussen de dijen van de moeder als ze zit, en mocht dit fout gaan, dan pakt de moeder
vlug een handvol bladeren en veegt zichzelf schoon. Met een tweeling wilde het zo niet wer-

ken en Melissa kon hier simpelweg niet mee om gaan.’

De schadelijkheid voor de huid verschilt met de samenstelling van de materie en dit lijkt van
invloed op het gedrag van dieren, zo hebben gorilla’s er minder moeite mee om in hun nest te
defeceren dan orang-oetans of chimpansees, mogelijk omdat gorilla-afval vooral uit vezels
bestaat, daarom droger en steviger is en niet even rijk zal zijn aan galzouten en vretende enzy-

men, terwijl de viezigheid minder snel in de vacht blijft hangen. Apart, niet??

19



20



Hoofdstuk 3 Zindelijkheid & hygiéne

Zindelijkheid = het ophouden van de behoeften om ze elders te lozen

Hygiéne = het ongedaan maken of vermijden van een besmeuring of idee van besmetting

Zindelijkheid en hygiénisch gedrag komen wijdverbreid voor. Het is heel eenvoudig: dieren
die voor hun kunnen niet optimaal ‘discreet’ zijn, planten zichzelf met minder succes voort
dan soortgenoten en concurrenten die dit wel zijn. Optimale hygiéne is extra belangrijk voor

aankomende moeders en kwetsbare pasgeborenen, want met hen staat of valt de toekomst...

De gevaren van lichaamsafval zijn niet in elke ecologische setting gelijk: in de warme en
vochtige tropen gedijen ziektekiemen en parasieten beter dan in kurkdroge of koude con-
treien. Leven dieren in diep of stromend water, dan zinkt hun biohazard naar de bodem of
wordt meegesleurd door de stroming. Concentraties pathogene organismen dalen in water
sneller dan op land; het is zelfs zo dat sommige ziektekiemen in water eerder microbische vij-
anden ontmoeten die hen opeten. VVogels of diersoorten die hun tijd doorbrengen in de bomen
ondervinden zelden problemen als ze de bodem bevuilen. Soorten die altijd in beweging zijn,
lopen een kleiner risico op contact en besmetting dan dieren die voor langere tijd op één plek
blijven.t3

De visdief is een vogel die of een territorium handhaaft of een zwervend bestaan leidt, reizend
van de ene voedselplek naar de andere. In het eerste scenario verlaat de vogel zijn vaste stek
om te defeceren, in het tweede scenario neemt hij die moeite niet.*

Ook paarden passen hun hygiénisch gedrag aan naar gelang de omstandigheden. Leven de
dieren in het open veld en niet te dicht op elkaar, dan legen ze hun darmstelsel terwijl ze gra-
zen; staan de dieren in een omsloten wei en komen ze vaak mest tegen, dan defeceren ze eer-
der op aparte plekken.®

Bij grote grazers die in omvangrijke kuddes rondtrekken, kan een gebrek aan zindelijkheid
nuttig zijn, want bemesting voorkomt uitputting en bevordert de aanwas van vegetatie, zodat
vertrouwde voedselgronden op tijd weer beschikbaar komen. Daar komt bij dat zindelijke af-
zondering voor deze dieren lastig en onveilig is, vanwege het predatiegevaar.®

Naast door ecologie, beweeglijkheid en populatiegrootte wordt zindelijk gedrag beinvioed

door ook een vierde factor, namelijk eigendom. Veel dieren gebruiken hun lichaamsproducten
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De graafgrage huiskatt

Huiskatten zijn kieskeurige eters en erg gevoelig voor verdachte geuren, smaken en voor
voedsel dat eens verkeerd is gevallen. VVaak genoeg heb ik een kat ergens aan zien snuffelen
om zich plotseling terug te trekken en in snelle pas weg te dribbelen met een iets opgetrokken
neus, geschrokken ogen en licht afgeplatte oren. Vieze smaken lokken bij katten een kleine
reactie uit: het likken van de neus en onwil om verder te proeven, terwijl plezierige smaken
tot eten leiden en het likken van de lippen. Eens heb ik een kat zien ‘kokhalzen’ nadat het dier
zich aan een stinkwants had gewaagd, maar behalve smerig zijn insectensecreties ook irrite-
rend. Katten wagen zich niet aan coprofagie en er bestaat ongetwijfeld een sterke viscerale af-
keer voor geur en contact met het eigen afval (al gebruiken ze wel hun tong om zichzelf te
wassen). Dit is wellicht ook de reden waarom katten hun afval in de regel begraven. Toch ver-
tonen niet alle katachtigen dit laatstgenoemde gedrag. Vraag: welke andere factoren kunnen

van belang zijn?

Eén idee is dat dieren hun afval begraven zodat ze niet door predators worden ontdekt. Som-
mige vogels bijvoorbeeld vermijden detectie door de fecale zakken van hun jongen zo ver
mogelijk van het nest te dumpen. Op kleine predators zoals de huiskat lijkt dit idee niet van
toepassing. De verwilderde kat begraaft zijn goedje binnen het kerngebied van het territorium
consequent (de plek waar hij slaapt), maar doet iets verderop die moeite niet; hij gebruikt
soms zelfs zijn anale klieren om het van een territoriaal geurmerk te voorzien, precies ook wat
tijgers doen.

Dit laatste past beter bij een andere interpretatie, namelijk dat gedomesticeerde katten hun uit-
werpselen stelselmatig begraven om niet in conflict te komen met dominante soortgenoten.
Huiskatten leven dichter op elkaar dan verwilderde katten en andere kleine predators, zodat
hun territoria sterk overlappen. Bij de rode lynx is de situatie vergelijkbaar: jonge lynxen met
de kleinste en minst gevestigde territoria begraven de eigen rommel frequent terwijl de vol-

wassen exemplaren dit slechts af en toe doen.
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en -secreties voor het afbakenen van het territorium, het merken van veelgebruikte routes en
voor het toe-eigenen van voedselgronden. Uitwerpselen worden dan zorgvuldig verspreid
over het leefgebied, bijvoorbeeld in latrines bij het nest en langs de territoriale grenzen. Buren
en vreemdelingen bezoeken nu en dan dezelfde latrines, vooral die bij de grenzen, en vechten
zo de dominante claims aan.’

Langs de routes die het dwergnijlpaard gebruikt om zijn favoriete voedselplekken te bereiken,
mikt het dier op verticale objecten (meestal bomen en struiken) en besproeit die met een
mengsel van mest en urine; het nijlpaard draait daarbij met zijn staart in het rond die bekleed

is met speciale haren om een maximaal oppervlak te besproeien.®

Planologie

Eens bestond mijn studioappartement uit twee gedeelten, waarvan er in één geen apparaten
stonden of snoeren lagen. In dit afgezette gebied liet ik mijn tamme rat vrij rondlopen en
klimmen, maar s nachts sloot ik haar op in een standaard knaagdierenkooi. De ene kant van
deze nachtkooi werd gebruikt als slaap- en eetplek en de overkant als latrine. Overdag sliep de
rat in een andere hoek in haar kamerdeel, een donkere plek waar ze telkens een nest van kran-
tenpapier maakte. Was ze in dit tweede nest, dan vond ze de latrine van haar nachthok te ver
weg, dus stond er in de buurt een tweede bak met houtsnippers. Af en toe sliep mijn rat in
deze latrinebak en in beide latrines werd soms gegeten of gezocht naar eten en ratten doen, af-
hankelijk van hoe rijk hun dieet is, aan coprofagie, dus de afkeer voor uitwerpselen is beperkt.
In elk geval heb ik een voorbeeld van hoe de grootte van het leefgebied samenhangt met zin-

delijkheid en hygiénisch gedrag:

a) in een groot leefgebied is er behoefte aan extra latrines (of de behoeften moeten langer

worden opgehouden).

Ratten zijn erg sociale dieren: ze kunnen lachen en huilen; ze dromen sociale dingen en slapen
graag samen. Daarom had ik in het begin drie exemplaren. In die tijd waren twee latrines te
weinig en moest ik in de hoeken van de ruimte extra dozen met houtsnippers neerleggen als
gelegenheidslatrines. Het nachthok kreeg sneller te maken met vervuiling van het eet- en

slaapgedeelte, en stankoverlast werd natuurlijk eerder een probleem. Kortom:%-10

b) met het aantal dieren groeit de vraag naar latrines, wat in een groot leefgebied met
veel ongebruikte ruimte leidt tot extra latrines of gelegenheidslatrines en in een klein
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leefgebied met weinig ruimte tot een grotere ‘bezettingsgraad’ van de aanwezige la-
trine(s), waarbij de kans toeneemt dat ruimtes voor andere bezigheden besmeurd ra-

ken.

Naast de hoeveelheid dieren en de grootte van hun leefgebied is er de territoriale factor. Stel
het volgende voor: twee even kleine gebieden met elk evenveel dieren. In het eerste gebied
leeft één familie met één territorium; in het tweede gebied wonen drie families met bij elkaar
drie territoria. Goede kans dat alle bewoners van het eerste gebied één territoriaal onderkomen
delen volgens de gebruikelijke indeling van het dierenhol: voorraad- en slaapplekken binnen
het nest, en latrines binnen of buiten het nest. Goede kans dat de drie families in het tweede
gebied elk een eigen onderkomen bouwen en er dus, zeg, drie keer zoveel latrines zijn. Het
gebruik van een ‘vreemde’ latrine staat in de verdeelde situatie gelijk aan een invasie en leidt

tot agressie.!!

c) het aantal latrines, hun verspreiding en bezetting hangt niet altijd rechtstreek af van de
grootte van een gebied en het aantal dieren dat er leeft. Ook de territoriale situatie is
bepalend. Bestaan er binnen gebied B meer territoria dan binnen gebied A, en zijn alle

andere factoren gelijk, dan telt B waarschijnlijk toch meer latrines dan A.

Het is tamelijk saai, maar de regels zijn even aanwezig in het menselijk denken en doen als in

het gedrag van andere dieren. Een paar simpele voorbeelden:

Regel a
Des te vaker, langer en verder we buitenshuis komen en daar verplichtingen hebben, des te fij-
ner het is als we ook daar naar het toilet kunnen; zo niet, dan proberen we de behoeften op te

houden.

Regel b

Bezoeken we één of andere massale activiteit — let’s say een festival — waar maar één beschei-
den toilet is, dan pakt een bezoek eraan al gauw traumatiserend uit; vervolgens brengen de
lukraak geimproviseerde alternatieven de hygiéne van het complete festival in het geding. Een
druk feest heeft dus een passend aantal latrines nodig; hoe beter onderhouden, hoe trouwer ze
bezocht worden. De ruimte die voor de sanitaire voorzieningen beschikbaar is, wordt beperkt

door hoe de rest van de festivalruimte benut wordt.
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Regel ¢

In een plattelandsdorp kan een ouderwetse boerderij een familie van acht herbergen en aan
éen toilet genoeg hebben, maar een klein appartementencomplex in een stad met evenveel
hectaren en acht individuen of vier stellen telt doorgaans voor elke appartement een afzonder-
lijk toilet. Ook is het, in het laatste geval, niet normaal wanneer de ene bewoner ongevraagd

het toilet van de ander bezoekt, want dat is inbraak.

De Verenigde Naties streven ernaar elk huishouden of een zo klein mogelijke groep huishou-
dens te laten beschikken over een eigen latrine, aangesloten op een vorm van riolering of, in
sommige streken van de wereld gewoner dan in andere, een ondergrondse put of afvoer boven
water. De Westerse latrine bevindt zich binnenshuis, maar in veel regio’s wordt dit geassoci-
eerd met stankoverlast, vliegen en ander ongedierte.

Het ‘moderne’ model, dat trouwens al bestond in oude beschavingen, lijkt een historische in-
ventie van landbouwsamenlevingen met steden. Bij jagers-verzamelaars, nomaden en Kkleine
achtergebleven dorpen vinden we het niet echt terug. In verschillende dorpen in Afrika, de
Arabische wereld en Zuidelijk Azié nam ik het volgende waar en de Wereldgezondheidsorga-
nisatie rapporteert erover. Per dorp bestaat als latrine één vaste open plek of een klein aantal
van zulke plekken, niet te ver verwijderd van waar het sociale leven plaatsvindt, maar ook niet
te dichtbij. Met een beetje planning ligt de plek in één praktische windrichting, zodat het dorp
niet omsingeld raakt door uitwerpselen of wordt geterroriseerd door stank, vliegen en andere
opportunisten. Soms komt het voor dat een complete gemeenschap een gedeelte van het jaar
verkast naar een andere plek, maar dit leidt niet tot totale onverschilligheid m.b.t. de hygi-
ene.t?

Gaat een groepje of een enkeling op pad, dan wordt natuurlijk ook op andere plaatsen gedefe-
ceerd, zolang dit maar niet gebeurt waar veel mensen lopen, voedsel wordt vergaard of bij-
voorbeeld in een riviertje dat stroomafwaarts gebruikt wordt. Hoe dieper in de wildernis, hoe
meer ruimte er bestaat voor gelegenheidslatrines. En in het gebied van een vijand staan de re-
gels op de kop (het is regel om vijanden en mensen die om de één of andere reden op ‘hun’
lelijke plaats gewezen dienen worden, te besmeuren, daadwerkelijk of verbaal).

Bij voorkeur lijken mensen hun behoeften te doen om de hoek, achter begroeiing of een wel-
ving in het landschap en mannen delen bij het urineren de voorkeur van het dwergnijlpaard
voor verticale objecten. Het valt te betwijfelen of onze behoefte aan privacy alleen deze bias
verklaart; misschien zorgt het opzoeken van afzonderlijke objecten (of hoeken) ervoor dat af-
val zich opstapelt op locaties die tot de periferie behoren.
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Al met al is het zindelijk gedrag van mensen maar deels vergelijkbaar met dat van chimpan-

sees (en bonobo’s), onze nauwste verwanten in de dierenwereld.

Op de grond laten chimpansees het liefst hun materie achter op een beschutte plek, bijvoor-
beeld naast een gevallen boomtak. Als groep vertonen de mensapen geen voorkeur voor een
bepaalde locatie. Chimpansees spenderen een groot deel van hun tijd in de bomen, waar ze
foerageren en overnachten; regelmatig zoeken ze een andere plek op en haast elke nacht bou-
wen ze een nieuw nest. (Het bouwen van een nieuw nest is gebruikelijk bij alle mensapen en
voorkomt dat de primaten onder een deken van parasieten en ongedierte slapen en is een uit-
komst voor moeders met kinderen die nog niet zindelijk zijn en het nest steeds besmeuren.)
Zitten chimpansees eenmaal in de bomen of in hun nest, dan valt hun afval zonder pardon om-
Iaag.13'14

Bijna altijd leven chimpansees in veel kleinere gebieden dan menselijke jagers-verzamelaars,
terwijl hun groepsomvang min of meer vergelijkbaar is. Ook leggen chimpansees per dag een
kleiner aantal kilometers af. Daar staat tegenover dat de mensapen dus veel van hun tijd in de
bomen doorbrengen en niet steeds terugkeren naar hetzelfde ‘dorp’. Dit helpt wellicht verkla-

ren waarom het zindelijke gedrag minder scrupuleus is dan bij ons.*®
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Hoofdstuk 4 Barrieres

Aangezien veel ziektekiemen en parasieten zich in hun gastheren specialiseren, zal het afval
van een dier het gevaarlijkst zijn voor de eigen species of vergelijkbare diersoorten. Mensen
hebben meer te vrezen van dat van zoogdieren en vogels dan dat van een vis of een bij.*

Toch zal het eigen afval en dat van ouders of nestgenoten meer onvermijdelijke of al ver-
trouwde gevaren herbergen dan dat van vage kennissen of volslagen vreemden. Het adaptieve
immuunsysteem raakt ingespeeld op frequente gevaren en dit helpt verklaren waarom som-
mige dieren, die anders nooit coprofagie zouden bedrijven, de uitwerpselen van hun jongen
durven te verorberen om het nest schoon te houden of de maag te vullen.>®

Nestcoprofagie heeft meer voordelen, zeker als het jong zelf zich eraan waagt. Het kan een
naief immuunsysteem trainen en de darmflora verrijken. Dankzij vitamines, mineralen en
slecht verteerde voedselresten kan het gedrag een welkome aanvulling op het normale dieet
opleveren of zelfs (bij Duitse kakkerlakken) vervanging. Verder kan coprofagie het jong leren
over hoe vies mest is. Maar contact kan ook lelijker uitpakken: soms pikken commerciéle kui-
kens zoveel mest op van soortgenoten dat ze coccidiosis oplopen en doodgaan; het immuun-
systeem van een volwassen kip weet wél raad met dit type infectie, veroorzaakt door proto-
zoa. Ook bacteriéle enteritis, via feces oploopbare infectie en ontsteking van de darmen, leidt
bij jonge zoogdieren, vogels en reptielen sneller tot de dood dan bij volwassen exempla-
ren... 410

Het excuus van vertrouwdheid — hoe vertrouwder de oorsprong van de uitgestoten materie,
hoe kleiner het gezondheidsrisico — kan zich uitstrekken tot buiten het nest en gelden voor
seksuele partners of groepsleden, maar het zal verdampen naarmate hun contact met vreemde
milieus en vreemdelingen toeneemt (misschien één van de redenen waarom promiscue gedrag

afkeer oproept).!!

In hoeverre een bepaald dier zich besmeuring en coprofagie kan veroorloven, hangt af van
hoe goed het tegen de gevaren is opgewassen. Eén factor is de agressie van het immuunsys-
teem en het gemak waarmee het leert; een andere factor is de samenstelling van de darmflora;
als derde factor is er de ‘ingebouwde’ weerbaarheid van het spijsverteringsstelsel; 00K is het
belangrijk hoe goed de barrieres samenwerken/elkaar niet tegenwerken.

Wanneer een dier evolutionair gezien beter af is met coprofagie dan zonder, zal natuurlijke
selectie zijn gestel scherper op de gezondheidsrisico’s afstemmen om deze het hoofd te bie-

den. Is coprofagie overbodig, dan blijven mutaties die een kostbare, maar optimale
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bescherming tegenwerken onbestraft, en zal een speciale weerstand geen ingang vinden of

standhouden, zo valt te verwachten.

Het immuunsysteem, het microbioom en het spijsverteringskanaal

Beaglehonden die aan coprofagie doen, lopen het risico besmet te raken met Filaroides hirthi,
een worm die zich op orale-fecale wijze verspreidt. Normaal is dit geen probleem, want het
immuunsysteem schakelt de larven van de worm uit, zodat binnen het lichaam geen verdere
infectie optreedt. Pas als het immuunsysteem faalt, omdat het kunstmatig of door omstandig-
heden onderdrukt wordt, gaat het mis. In dat geval weten de larven van de parasiet door de
darmwand heen te breken en, via de lever en de lymfekanalen, de longen te infecteren; daar
lokt hun groeiende aanwezigheid wanhopige immuunreacties uit, wat prima had gewerkt in de
darmen, maar hier blijkbaar niet. Uiteindelijk gedraagt de geinfecteerde hond zich ziek, wordt
kortademig, krijgt diarree, ondervindt uitdroging en kan zelfs sterven. Veel wormen die zich
verspreiden via uitwerpselen of de grond waarop deze belanden, geven soortgelijke proble-
men als F. hirthi. Berucht zijn de Strongyloides-wormen, waarvan Strongyloides stercoralis
een oeroude vijand van de mens is.!>13

De kracht van het immuunsysteem kan door omstandigheden worden aangetast, zoals infectie
en ontsteking, chronische stress, ondervoeding, medicijngebruik, seizoenswisselingen en ou-
derdom. Ook ‘beheersbare’ ziektekiemen en parasieten kunnen (dan) amok maken, bijvoor-
beeld door tot onbeheersbare populaties uit te groeien, door op de verkeerde plek in het li-
chaam te belanden, door steeds excessievere immuunreacties uit te lokken (zoals bij allergie),
of door kwaadaardig te worden dankzij het ontwaken of verwerven van pathogene genen die
de microben met nieuwe toxines bewapenen of hen verpakken in nieuwe antigenen. 4

Een dier dat niet aan coprofagie ontkomt, doet er in theorie goed aan selectief te zijn en zo-
veel mogelijk voor het bekende en lokale te gaan, de consumptie te doseren en bij zwakte te

staken.

Het is mogelijk om muizen te kweken praktisch zonder maagdarmflora. De knaagdieren doen
het uitstekend zolang hun omgeving steriel blijft, maar belanden ze in de normale wereld, dan
zijn ze extra kwetsbaar voor bepaalde ziektekiemen (inclusief een paar die gedijen in uitwerp-
selen, zoals de bacterién Salmonella typhimurium en Shigella flexneri). Binnen het maag-
darmstelsel van bacteriearme muizen zijn weefsels van het afweersysteem onderontwikkeld,

immuuncellen ondervertegenwoordigd en er zijn opvallend weinig signaalmoleculen
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aanwezig waarmee het afweersysteem communiceert. Kortom, geen gestel is compleet of
functioneert naar behoren zonder de maagdarmflora.®

De maagdarmflora stimuleert de ontwikkeling en training van het immuunsysteem, faciliteert
zijn functioneren, vult aan waar het systeem tekortschiet en rekruteert het voor het eigen be-
lang, bijvoorbeeld bij het uit de weg ruimen van concurrenten.’

De microben van de maagdarmflora houden elkaar ook in toom door nichebezetting: met be-
hulp van toxines, of door veranderingen aan te brengen in het leefmilieu, zoals het verlagen
van de zuurgraad. Verder helpt de maagdarmflora bij het onschadelijk maken van giftige stof-
fenl18-20

Normaal verkeert de flora van het spijsverteringsstelsel in dynamisch evenwicht, maar onder
andere stress, ziekte, medicatie, nieuwe voeding of ouderdom kunnen dat verstoren. Versto-
ring geeft zowel indringers van buitenaf als verraderlijke flora die al aanwezig is de kans te
gedijen en nieuw terrein te veroveren. Mogelijke gevolgen? Uitbraak naar andere plekken in
het lichaam, infectie en ontsteking van weefsels, extra productie van gevaarlijke toxines (ver-
giftiging dus) en microbenpopulaties die niet nutriénten aanmaken en het lichaam helpen om
deze op te nemen, maar die voedingsstoffen inpikken en ondervoeding veroorzaken.?!-??

Een dier dat van coprofagie houdt, zou baat moeten hebben bij een flora die zich niet uit het
veld laat slaan door de microbeninvasie die met elke hap viezigheid plaatsvindt. Het beste zou
zijn als de fecesbacterién die marginaal aanwezig zijn in iedere maagdarmflora, sterker aan-
wezig zijn bij liefhebbers van coprofagie; natuurlijk bacterién die relatief goedaardig zijn,
maar wel efficiénte bestrijders van het kwaadaardige tuig, waarmee ze immers gewoon zijn te

concurreren.

Doet een dier zich te goed aan afval, dan wacht de besmette bolus (het doorgeslikte voedsel)
een ruige tocht door het spijsverteringskanaal:

Hindernis 1 — speeksel en slijm, beide kleverige ‘hot spots’ van immuuncellen, enzymen en
andere agressieve proteinen en peptiden; bovendien voorkomt het slijmvlies van de darmwan-
den een uitbraak naar de bloed- en lymfevaten.?®

Hindernis 2 — de maag, een bad van vernietigende enzymen gecombineerd met een vretend
zuur; ongastvrij voor veruit de meeste microben en bijna alle macroparasieten; daarnaast
wordt via de maag (en het voorste deel van de dunne darm) de braakreactie getriggerd, be-
doeld om het lichaam te verschonen van pathogene indringers, toxines en schadelijke substan-

ties.?*

29



Hindernis 3 — de dunne darm; indringers die de maag overleven krijgen nu te maken met een
snelle verandering van de zuurgraad, met sloopgrage galzuren, galzouten en verteringsenzy-
men en een superslagkrachtig immuunsysteem dat ook de lever beschermt; daarnaast neemt

het aantal ‘lichaamseigen’ microben rap toe, die hun niche niet zonder slag of sloot opgeven
aan nieuwkomers,?>-%

Hindernis 4 — de achterdarmen (blindedarm, appendix, dikke darm, endeldarm); het immuun-
systeem blijft slagkrachtig en de gezonde darmflora bereikt er haar piek; zowel via de dunne

als dikke darm wordt diarree opgewekt, een tweede zondvloedmechanisme.

Het voorbeeld van de gier

Veel van de schadelijke organismen die in uitwerpselen zijn terug te vinden, gedijen net zo
graag op ander dood materiaal en dragen bij aan de ontbinding van kadavers. In de eerste
plaats zijn dit microben uit de directe omgeving, inclusief microben die op of in het lichaam
leven, want het wegvallen van immunologische en fysieke barriéres biedt hen ineens de
ruimte amok te gaan. De stanken die de verderfflora met haar chemische processen produ-
ceert, en de aanblik van de ravage die zij en ook lichaamseigen enzymen aanrichten, maken
dat een dood dier ons en veel andere dieren afschrikt, maar sommige species worden er juist
door aangetrokken. Zulke, tja, fijnproevers zijn dankzij een krachtige defensie opgewassen
tegen besmetting met hun microbische concurrenten en tegen de toxines die deze produce-

ren.. .27'30

Gieren ontdekken moeiteloos stoffelijke overschotten in hun wijde omtrek, dankzij een scherp
roofvogelzicht (de norm) of op basis van reuk (zoals bij de Amerikaanse kalkoengier). Som-
mige van deze vogels laten zich door meer rotte zaken aantrekken dan alleen kadavers.

Het gezicht van de Egyptische aasgier wordt gesierd door gele en oranje kleuren, bedoeld om
een partner te veroveren. De vogel dankt de kleuren aan carotenoiden, stoffen die hij haalt uit
de mest van grazers en die pigment, antioxidant en provitamine in één zijn. Het eten van de
mest van grazers is 00k waargenomen bij de gieren van de Nieuwe Wereld en verder zou de
Afrikaanse kapgier smaak hebben voor het afval van leeuwen en mensen.3!-3

In het maagdarmstelsel van veel, zo niet alle gieren leven grote populaties agressieve aerobe
microben die op rottend vlees en in feces zijn terug te vinden. Met deze potentiéle gevaren is
het immuunsysteem dus goed vertrouwd. Microben die niet goed tegen zuurstof kunnen, heb-
ben moeite met het interne milieu van de gier, waaronder sommige relschoppers die een rol

spelen in het ontbindingsproces.®*
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Meerdere giersoorten zijn bestand tegen botuline, het levensgevaarlijke gif van de bederfbac-
terie Clostridium botulinum; ook zijn er gieren die zijn opgewassen tegen antrax, het dode-
lijke gif van Bacillus anthracis, een bodembacterie die vooral grazers treft.3®

Het maagzuur van gieren bereikt een vernietigend laag pH, terwijl het zuurgehalte voor en
voorbij de maag neutraal is: veel notoire ziektekiemen, waaronder Salmonella en de antrax-
bacterie, overleven deze passage niet (wel passeren de sporen van de antraxbacterie de verte-
ringssappen, maar vaak is een vers kadaver al kaal gepikt voordat de erin huizende bacterién
sporen produceren).®®

Vliegenmaden uit kadavers overleven het interne milieu van de gier evenmin. Wel kunnen ze
infecties veroorzaken in de krop van de slokdarm, waar voedsel vaak langer dan een dag
wordt vastgehouden. Soms slagen parasitaire wormen erin het maagzuur te passeren; toch
blijft hun aantal opvallend beperkt.®’-3

Verschillende Amerikaanse gieren wassen zich met urine; dit gebeurt om het lichaam af te
koelen en de zuurgraad van de uitscheiding werkt antiseptisch. Daarnaast wassen gieren zich
na de maaltijd in water en pikken ze hun vacht schoon. Ten slotte helpt de kale of dun beklede
kop van de aasetende vogels tegen besmeuring (al lijkt de precieze mate van bekleding samen
te hangen met temperatuurregulatie en niet met besmeuring).4%-4?

Eén verdedigingsmechanisme dat ik nog niet heb genoemd, zal nog van belang blijken voor
de weerstand van mensen en andere primaten, namelijk de peristaltiek. Gieren slaan hun
maaltijd eerst op in hun krop die deel uitmaakt van de slokdarm. Hier overleven ziektekiemen
en parasieten best, maar de met slijmvliesklieren uitgeruste kropwand isoleert ze van de rest
van het lichaam. Via de slokdarm komt het voedsel in de maag terecht, waar het zuur de af-
braak bevordert. Wat dan rest wordt in beetjes doorgesluisd naar de dunne darm die de verte-
ring afrondt. De dunne darm van de gier is erg lang, want de vracht beweegt er snel doorheen
en moet zoveel mogelijk voedingsstoffen vrijgeven. Het laatste station, de achterdarmen, is bij
de gierfamilies nauwelijks ontwikkeld en een uur of zes/zeven na inname komen de eerste
restanten al naar buiten. Dankzij dit snelle ‘beetje bij beetje’-transport hebben ziektekiemen
en parasieten minimaal kans om de maag te overleven en anders de darmen te koloniseren.
Extra beveiliging komt bij de gier in de vorm van een extra dik slijmvlies op de darmwanden
(het muscularis mucosae) en grotere aantallen immuuncellen (leukocyten) in de dunne

darm.43-48
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De Afrikaanse maraboe®

Maar weinig vogels zijn afhankelijk van kadavers of lichaamsafval. Dit is niet verrassend,
gezien de risico’s die staan tegenover de voedingswaarde. Toch staan de gieren in hun
voorkeuren niet alleen. Eén vogel met dezelfde smaak is de Afrikaanse maraboe. Net als de
gieren van de Oude en de Nieuwe Wereld zijn maraboes verwant aan vogels die op dierlijk
voedsel vertrouwen, in hun geval de ooievaarachtigen. Net als gieren huisvesten maraboes
veel bederfbacterién in hun darmen, samen met risicovolle schimmelsoorten. Op basis hier-
van kwamen Keniaanse onderzoekers tot de conclusie dat accumulaties van maraboefeces
een bedreiging voor de gezondheid zijn.

Met de Afrikaanse gieren concurreert de maraboe om kadavers. De vogel laat zich zien op
vuilstortplaatsen, geniet in de dierentuin van de warmte van de mest van grazers of plukt er
insecten uit. Toch zijn maraboes niet vies van hygiéne: er zijn vogels geobserveerd die
mestkevers wasten in water alvorens ze op te eten.

Betrouwbare verslagen van coprofagie bij de Afrikaanse maraboesoorten zijn schaars; het-
zelfde geldt voor andere vogels die houden van het rotte, zoals de zwarte wouw (‘shite
hawk’). In de regel bezitten grote karkassen meer voedingswaarde dan hoopjes feces en
waarschijnlijk herbergt tien kilo aas een kleinere variatie aan gezondheidsrisico’s dan tien

kilo mest, noodgedwongen van verschillende bronnen.

Rechts twee Afrikaanse maraboes; in het midden een witruggier; linksachter een

kapgier; linksvoor een withoofdgier (Diergaarde Blijdorp)
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Bij de meeste vleesetende en rotzooi-etende zoogdieren reist het voedsel op dezelfde manier
door het lichaam als bij de gier. Min of meer het omgekeerde is het geval bij mensen en ver-
schillende andere omnivoren, en bij planteneters. Bij ons verblijft een maal veel langer in de
darmen dan in de maag; onze achterdarmen zijn beter ontwikkeld dan bij ‘echte’ vleeseters en
aaseters, terwijl de dunne darm in verhouding korter is dan bij vlees- en aaseters.*°

Anatomie is niet bindend: het spijsverteringsstelsel van varkens lijkt sterk op dat van mensen;
toch reist voedsel door het varkenslichaam volgens het ritme van de ‘gierenperistaltiek’. Var-
kens eten gerust beschimmelde appels, happen soms van een kadaver of verslinden menselijke
uitwerpselen en ik heb een dik varken eens een levend kuikentje zien opslokken.>°-5?

Er zijn meer voorbeelden van vieze gewoonten bij zoogdieren met de ‘gierenperistaltiek’:
veelvraten, wasberen en buidelratten vergrijpen zich regelmatig aan uitwerpselen en aan kada-
vers, inclusief die van carnivoren; net als gieren kunnen hyena’s aas en allerlei soorten mest
aan; honden ontwikkelen gemakkelijk een passie voor poep en bij coyotes vormt het een
klein, maar stabiel onderdeel van het dieet; de poolvos doet in geval van nood een beroep op
het lichaamsafval van beren.>

Rode vossen aan de andere kant, leven bij schaarste wel op kadavers, maar lijken het bespro-
ken soort lichaamsafval niet te lusten (en evenmin dode insecteneters, soortgenoten of andere
carnivoren); ook bij de kieskeurige katachtigen en bij beren is coprofagie abnormaal, terwijl
voedsel op de stereotypische wijze door hun lichaam reist. Zover ik weet is coprofagie nooit
beschreven bij egels, fretten, marters, otters, de honingdas of Afrikaanse civetten en genetten:
kleine zoogdieren die wel rottend materiaal naar binnen werken. Verschillende vogels met een

smaak voor bederf, zoals de kraaiachtigen, lijken eveneens voorzichtig. Conclusie:%%>°

veel zoogdieren die troep eten, hebben een ‘gierenperistaltiek’

niet alle zoogdieren met een ‘gierenperistaltiek’ eten troep

Behalve voor het verwerken van het pathogeen materiaal is een lang verblijf in de maag en
een snel transport door de darmen nuttig bij een dieet van vers rauw vlees, rauwe vis of insec-
ten en andere ongewervelde dieren. Niet per se omdat dit voedsel risico’s met zich meebrengt,
maar omdat de verwerking ervan nu eenmaal plaatsvindt in de maag en de dunne darm, waar
ook de meeste nutriénten worden opgenomen. De achterdarmen doen er bij een carnivoor of
een insectivoor minder toe en zijn daarom minder ontwikkeld. Pas bij nood — door schaarste
of concurrentie — zal een jager zijn dieet uitbreiden richting steeds verraderlijker voedsel, het

liefst zo kieskeurig en tijdelijk mogelijk, maar als dat niet langer gaat... dan sterft zijn soort
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Kosten en baten, de kat en de hond*

Hondensoorten schuwen coprofagie niet, kattensoorten doen dit wel en sterk ook. Waarom?

Misschien ligt het antwoord bij de maagdarmflora... Het afval van honden bezit een ander
microben- en stankprofiel dan dat van katten en ook in de darmen zelf zijn er significante
verschillen in welke microbenpopulaties domineren. Kort gezegd lijkt de flora van katten,
rijk aan Actinobacteria en melkzuurbacterién, meer op die van een specialist. Dit zou katten

kwetsbaarder kunnen maken voor ontregeling en voorzichtiger met bedenkelijk voedsel.

Misschien telt het verschil in levensstijl... Katachtigen zijn niet altijd athankelijk van een
samenwerkende groep of leven helemaal solitair. Voor veel hondachtigen is het lastig om
alleen een fatsoenlijke prooi te vangen, dus leven zij in roedels waarin de hoogste in rang
het beste deel van de maaltijd claimt. Wie weet heeft dit als gevolg dat dieren die lager op
de hiérarchische ladder staan zich genoodzaakt zien nutriénten bij te scharrelen, desnoods

in feces, misschien wel die van de dominante dieren met hun superieure dieet.

Misschien telt het dieet... Honden zijn meer omnivoor dan katten. Bij honden beweegt het
voedsel dan ook trager door de achterdarmen dan bij katten; toch blijft de peristaltiek die
van een vleeseter. De kat slaagt erin al haar benodigde energie en nutriénten uit de jachtbuit
te halen, terwijl dit de hond minder goed lukt. Gevolg is dat honden nu en dan genoodzaakt
zijn voedingsstoffen elders te scoren en dan kunnen de eigen feces of die van andere dieren
aantrekkelijk worden. Coprofagie is bij knaagdieren in verband gebracht met een gebrek
aan de vitamines K en B12. B12 wordt door bacterién in de achterdarmen aangemaakt,
maar opgenomen via de dunne darm; de vitamine is aanwezig in vlees, maar niet zozeer in
plantaardig voedsel. Door het eten van afval zou de trouwe viervoeter alsnog B12, aange-
maakt door eigen of andermans darmbacterién, kunnen scoren. In één studie werd een ver-
band gelegd tussen coprofagie bij beagles en een vitamine B1-tekort, een nutriént dat juist

wel kant-en-klaar in veel voeding aanwezig is, maar een tekort is een tekort.
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uit of ontwikkelt steeds sterkere aanvullende verdedigingsmechanismen om de smerige din-
gen aan te kunnen, zoals de voorouders van de gieren.®

Nota bene: een aangepast gestel maakt een dier niet onkwetsbaar. Gieren lopen parasitaire in-
fecties op; honden worden van veel van dezelfde fecale bacterién ziek als mensen; varkens
kunnen diarree krijgen van menselijke uitwerpselen. Dieren met vieze gewoonten zullen zich
nooit helemaal onverschillig tonen over welke troep ze naar binnen werken, in welke conditie
ze dit doen (ziek, ondervoed, gezond...) en op welke manier (bijvoorbeeld gecombineerd met
geneeskrachtig materiaal of met materiaal dat de doorloop versnelt...). Rotzooi-eters bezitten
voedselvoorkeuren en voedselaversies en om die reden ongetwijfeld basale viscerale gevoe-

lens van walging.51-63

Het ontstaan van vieze gewoontes bij vogels en zoogdieren heeft leuke parallellen bij de on-
gewervelde dieren. Gedacht wordt dat mestkevers en coprofagie bedrijvende kortschildkevers
hun carriére begonnen als planteneters die hun blik geleidelijk verlegden naar rottende vegeta-
tie. Daarna volgde in de dinosaurustijd (is de gedachte, niet dat iemand er bij was) de oriénta-
tie op de mest van herbivoren, rijk aan half-verwerkte vezels. Sommige mestkevers gingen
zich toen ook bezighouden met het afval van omnivoren, en een aantal ontwikkelde smaak
voor dat van carnivoren en voor aas. Verder zijn er mest- en kortschildkevers die van schim-
mels leven, en doodgravers — die sterk verwant zijn aan de kortschildkevers — leggen hun eie-
ren in kadavers en maken jacht op de insecten die dode dieren aandoen.54-67

Ook de vliegen die op feces, kadavers en ander rottend materiaal afkomen, lijken af te stam-
men van een voorouder die hield van rottende vegetatie of met een smaak voor schimmels of
micro-organismen, aangezien de primitiefste vliegensoorten hiervan leven. Krabben, kreeften,
garnalen, slakken, wormen, zeesterren en allerlei zodplankton kennen net zo'n brede verza-
meling aan voedselvoorkeuren als de vliegenfamilie en eten allerlei feces, hoe rijker aan kool-
hydraten & proteinen hoe beter 686

Ongewervelde viespeuken overwinnen pathogene gevaren onder andere met behulp van anti-
bacteriéle en schimmeldodende afscheidingen en met specifieke voedselvoorkeuren, zoals

voor een zo vers mogelijk kadaver of voor het lichaamsafval van één soort dier.”
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Hoofdstuk 5 Nutriénten

De verwerking van voedsel verloopt nooit 100% efficiént. Het spijsverteringsstelsel heeft een
beperkte capaciteit en vaak verdwijnt een oud maal omwille van een nieuwe voedzame
vondst, nog voor het volledig verwerkt is. Daarnaast krijgen dieren met hun normale voeding
stoffen binnen die hun systeem maar beperkt weet om te zetten en op te nemen, net als stoffen
waar het simpelweg geen raad mee weet. Verder leidt ontregeling van de spijsvertering, zoals
bij braken en diarree, tot inefficiéntie. Omdat het rendement van het maagdarmstelsel kortom
beperkt is, zijn uitwerpselen een bron van energie en vrijwel alle voedingsstoffen: aminozu-

ren, vetzuren, vitamines, mineralen en water.!

De rijkdom van zulke materie trekt opportunisten aan met verschillende voedselvoorkeuren,
zoals voor restanten van vegetatie of van een prooi, of voor specifieke nutriénten, of voor de
aanwezige microben of schimmels; op hun beurt bedienen deze dieren weer jagers en parasie-
ten. De meeste bezoekers zijn kleine ongewervelde dieren, aangetrokken door de uitwerpselen
van een groter dier; wie weet is de ratio voedingswaarde/gezondheidsrisico’s voor hen gun-

stig.2

Redenen om niet aan coprofagie te doen

Er zijn ten minste drie redenen om de rijkdom van het biologisch afval te negeren. Deze rede-
nen zullen dan ook beinvloeden hoe kieskeurig een dier is dat wel aan coprofagie doet — of het
zich bijvoorbeeld richt op alleen de eigen zooi, die van specifieke soortgenoten of juist die

van andere soorten — en hoe frequent het gedrag voorkomt.

Reden één is het pathogene gevaar. Deze dreiging is afhankelijk van het dieet en de maag-
darmflora van de producent. Het afval van rotzooi-eters bevat bijvoorbeeld allerlei verrader-
lijke flora. Maar ook mest van herbivoren kan een serieuze bedreiging inhouden voor de ge-
zondheid. Mest van koeien bevat verraderlijke E. coli-varianten en sommige herbivoren eten
z0 eenzijdig dat hun uitwerpselen hoge doses plantengif bevatten.>

Er is kans dat het afval van een ziek dier extra pathogeen materiaal bevat, waardoor zelfs no-
toire rotzooi-eters zo'n maal beter zouden mijden. In dat geval moeten er wel waarschuwings-
signalen zijn, bijvoorbeeld wellicht de kattenbakstank van diarree veroorzaakt door een Clos-

tridium difficile-infectie.®
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Er zijn dieren die ondanks ziektekiemen en een niet toereikende weerstand coprofagie bedrij-
ven. Waarschijnlijk omdat hun gedrag in de evolutie nooit is afgestraft. Neem de Ameri-
kaanse bosrat N. magister die met uitsterven wordt bedreigd. Eén oorzaak voor het misfortuin
van dit dier is het stelen van keutels uit de latrines van wasberen, een soort die eerder niet of
weinig voorkwam in hetzelfde gebied. Probleem is dat de buit eieren kan bevatten van rond-
wormen die gespecialiseerd zijn in de wasbeer, maar in andere gastheren soms dodelijk ver-
dwalen. Juist in de oude uitgedroogde materie die door de bosratten wordt opgeslagen om er

nu en dan eetbare resten uit te pulken, staan zulke eieren op springen.’

Reden twee om de viezigheid te laten liggen is dat ze slecht aansluit op het dieet. Strikte carni-
voren hebben bijvoorbeeld weinig aan de moeilijk- tot onverteerbare vezels in de mest van
herbivoren. Ondertussen laat hun eigen dieet plus efficiénte vertering weinig over waar de
spijsvertering van planteneters iets aan heeft... Dit en onderlinge concurrentie kan de kieskeu-
righeid bij mestkevers helpen verklaren. De meeste mestkevers zijn in feite planteneters en zij
laten de materie van omnivoren en vleeseters links liggen; slechts een klein aantal soorten
waagt zich in die laatste niche, maar niet zonder kieskeurigheid, zoals bijvoorbeeld een liefde

voor het lichaamsafval van leeuwen en mensen, maar niet voor dat van hyena’s.81

Veel waarnemingen van coprofaag gedrag gaan over dieren die selectief voeding uit uitwerp-
selen halen en de rest van het zooitje mijden. Chimpansees halen zaden uit hun eigen zaakje;
de Amerikaanse witvoetmuis zoekt dat van andere diersoorten op voor hetzelfde; ook de
Schotse kruisbek, een vinkachtige, vist uit de mest van andere dieren zaden. De gewone kruis-
bek pikt calciumrijke botresten uit het afval van vleeseters, terwijl de witbandkruisbek calci-
umrijke visresten haalt uit dat van otters. De Afrikaanse zebramangoeste plukt miljoenpoten
en kevers van de mest van buffels en olifanten; mestkevers worden ook door de bonte kraai
gegeten, maar vooral in tijden van schaarste en als het even kan van een verse paardenhoop en
niet van een koeienvlaai. 't

De onderwaterwereld telt allerlei vissen die uitwerpselen opeten en zo het water helpen
schoonhouden, maar terwijl sommige enthousiast excreties ophappen met energierijke vetten
en proteinen, laten ze die die rijk zijn aan lastige koolhydraten zinken. Sommige van deze
voorbeelden sluiten aan op de derde reden om niet aan coprofagie te doen: de beschikbaarheid

van betere voeding.®
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Reden drie dus. Grottosalamanders hebben het goed wanneer ze hun grot delen met grijze
vleermuizen. In plaats van op insecten te jagen, eten ze dan vleermuizenuitwerpselen, want
guano is net zo voedzaam en rent niet rond.*’

Toch, laten we aannemen dat de voedingswaarde van mest in de regel minderwaardig is aan
die van een maaltijd die niet al door maag en darmen is gereisd. Gaat een dier in dat geval
over tot coprofagie, dan belast het de beperkte capaciteit van zijn maagdarmstelsel met een
mindere keuze, ten koste van de ruimte voor alternatieven. Daar komt bij dat de extra belas-
ting van het immuunsysteem, bijvoorbeeld bij infecties, overgeven, diarree en koorts, het li-
chaam energie en nutriénten kost en dus flink afdingt op de voedingswaarde. Aangezien uit-
gestoten materie al eens een verteringsproces en, in de darmen, bacteriéle fermentatie heeft
ondergaan, wordt er misschien winst geboekt op de energiekosten van de vertering zelf. Hoe
dan ook, veel dieren die zich aan viezigheid wagen of er dingen uitpikken, doen dit alleen in
tijden van schaarste, bij een specifiek tekort aan voedingsstoffen of omdat vijanden, concur-
renten, ziekte of ouderdom de weg naar een normaal en volwaardig dieet blokkeren. Eén stu-
die doet verslag van ringstaartmaki’s met tandproblemen die tijdens de schaarste van het
droge seizoen hun dieet aanvulden met uitgedroogde mensen-, varkens- en hondendrollen.
Aangezien ringstaartmaki’s alleseters zijn, is hun keuze niet onbegrijpelijk en het uitge-
droogde is vaak veiliger dan het verse, maar de onderzoekers betwijfelden of het gestel van
zulke ondervoede apen wel berekend is op de risico’s: op Madagaskar zijn mensen, varkens
en honden nieuwkomers, zodat de repulsie van maki’s niet of nauwelijks zou zijn afgestemd

op hun aanwezigheid.*8

Nutriénten & microspecialisten

De vitamines B en K> behoren tot de belangrijkste nutriénten die uit het besproken soort li-
chaamsafval zijn te winnen. Een gebrek aan deze vitamines is bij meerdere dieren, waaronder
ratten en honden, reden om coprofagie te vertonen. Het gedrag blijkt ook nuttig voor het ver-
werven en terugwinnen van mineralen, waaronder stikstof, fosfor, calcium, magnesium, zink,
koper en ijzer. Verder kunnen water en zout aantrekkelijke ingrediénten zijn. Tel daarbij op
dat feces rijk zijn aan proteinen uit vezels, vlees, insecten of gestorven microben, en aan de
stikstofrijke aminozuren waaruit de eiwitten zijn opgebouwd. Verder bevatten voedselresten
koolhydraten waaruit vetzuren zijn te halen, onmisbare bouw- en brandstoffen. Vetzuren uit
vetten kunnen het afval eveneens verrijken, %%

Bij een aantal mentaal gehandicapte mensen is coprofagie (als een vorm van pica) succesvol

bestreden door het dieet te verrijken.3!
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Behalve een bron van voedingsstoffen is het eten van feces, het likken van de anus of het
drinken van anale afscheidingen een blijkbaar uitstekende methode om bacterién e.d. over te
brengen op de volgende generatie. Bij dieren met een specialistisch dieet vol stevige vezels is
dit heel gewoon, aangezien hun koolhydraten zonder hulp van de juiste bacterién, schimmels
of protozoa niet zijn af te breken. Dit zien we onder andere bij de termieten en de nauw ver-
wante houtetende kakkerlakken; bij die laatste staan de nimfen zij aan zij te dringen om uit de
anuskamer van hun moeder een vloeistof op te slurpen die wemelt van de protozoa. Groene
leguanen hebben een minder zorgzame moeder en beginnen hun leven in een nestkamer waar
ze eerst grond ophappen om microben te winnen; een week later graven ze zich een weg naar
buiten en beginnen planten te eten; in de tweede en derde week verlaten de dieren hun ge-
boortestreek en eten ze het afvalmateriaal op van oudere soortgenoten. De eucalyptusetende
koala produceert voor haar jong een speciale anale uitscheiding, want zonder haar flora kan de
jonge koala geen bladeren verwerken of de giftige tannines verdragen waarmee eucalyptusbo-
men zich wapenen. Bij paarden en olifanten lijkt coprofagie uitsluitend voor te komen bij de
jongen; verrijking van de darmflora is daarom een aannemelijke verklaring.32-%
Mensenbaby’s lopen hun darmflora op door de alledaagse interactie met de omgeving, door
normaal intiem contact met hun verzorgers en door borstvoeding; toch kunnen minder fraaie

contacten tijdens de geboorte ook een bijdrage leveren.®’

Caecotrofie

Bij een deel van de dieren die stevige vezels eten en hun voedsel alleen met hulp van micro-
specialisten weten te verwerken, vindt die zogenoemde fermentatie pas achterin het spijsver-
teringsstelsel plaats, in de blinde en/of dikke darm. Een belangrijk deel van de nutriénten en
energie die uit het voedsel zijn te halen, moet daarom hier worden opgenomen en dit kan pro-
blemen geven. In de eerste plaats hebben de achterdarmen moeite met de absorptie van stof-
fen waarmee de maag en dunne darm geen moeite hebben, met name vitamine B12. Ten
tweede neemt efficiénte fermentatie tijd in beslag en hoe langer een dier vezels in de ach-
terdarmen vasthoudt, hoe langer het duurt voor het nieuw voedsel kan doorsluizen of inne-
men. Konijnen hebben voor dit dilemma een fantastische oplossing gevonden die caecotrofie

wordt genoemd: het opnieuw winnen van materie uit de blindedarm (caecum).38-3°

Konijnen produceren twee soorten rommel. Eén is hard en rijk aan vezelresten, maar arm aan

nutriénten; de andere is zacht en rijk aan vitamines, proteinen, aminozuren en stikstof. De
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harde vorm wordt alleen ingenomen als het konijn niets anders heeft om op te peuzelen; de
zachte vorm, vaak voedzamer dan een vers maal, wordt altijd meteen van het achterste ge-
plukt en zonder kauwen opgeslokt. Konijnen houden voedsel lang in hun superzure maag vast
en om deze reden bevat de zachte feces een laag slijmvlies dat de microben erin beschermt.
Dit is erg belangrijk, want het konijn verliest met het defeceren meer darmflora dan het op ter-
mijn kan missen.*0-42

Het voorbeeld van het konijn is niet uniek. Min of meer vergelijkbaar gedrag en een vergelijk-
bare spijsvertering vinden we bij de buideldieren, de wezelmaki, de haas, de pika’s en de
knaagdieren. Niet al deze dieren hebben zich gespecialiseerd in lastige vezels, maar zijn toch
geregeld afhankelijk van bacteriéle fermentatie en van nutriénten die in de achterdarmen wor-
den vrijgemaakt (misschien komt fermentatie verder van pas als de maag en dunne darm een
maaltijd wel kunnen verteren, maar de bolus snel plaats moet maken voor een nieuw maal, zo-
dat de goedontwikkelde achterdarmen het karwei kunnen overnemen).43-44

Sommige vogels verwerken hun voedsel met behulp van fermentatie achterin, waaronder kip-
pen, kalkoenen en struisvogels. Bij deze dieren vindt het oppikken van de eigen of van ander-
mans mest niet zo stelselmatig plaats als bij knaagdieren en konijnen. De reptielenfamilie telt
fermenterende landschildpadden die niet alleen liefhebber zijn van de eigen uitwerpselen,
maar ook die van koeien. Kijken we naar de amfibieén, dan vinden we consequent coprofaag
gedrag en fermentatie bij de brulkikker. Of de verschillende vissen die vezels achterin verwer-
ken hun dieet met uitwerpselen aanvullen is mij niet bekend. Bij de ongewervelde dieren is er
de jeruzalemkever die materie uitstoot waarop schimmels uit het lichaam hun fermentatieding
voortzetten; zonder coprofagie blijft deze houtetende kever niet in leven. Een aantal miljoen-
poten doet eveneens aan een tweede ronde door het spijsverteringsstelsel.*>>°

Fermentatie van vezels in de achterdarmen impliceert niet per se coprofagie/caecotrofie. Plan-
ten verschillen in voedingswaarde, verteerbaarheid en de ene vezeleter eet gevarieerder dan de
ander. Zo leeft de reuzenkoeskoes van Australié van eucalyptusbladeren met veel stikstof en
het dier hoeft zijn dieet niet aan te vullen met de eigen feces; de oostelijke koeskoes aan de
andere kant, eet stikstofarme bladeren en doet wel aan coprofagie.>!

Verder is postuur mogelijk van invloed. Met de grootte van een dier neemt het lichaamsvo-
lume toe, inclusief het volume van maag en darmen,; tegelijkertijd houdt een volumineus li-
chaam warmte, dus energie, beter vast. Kortom, bij grotere dieren, en in elk geval de volwas-
sen exemplaren, levert de verwerking van voedsel wellicht meer op tegenover minder kosten,

terwijl er meer ruimte en dus tijd is voor vertering en fermentatie en de opname van
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nutriénten. Dit helpt misschien verklaren waarom volwassen olifanten, ondanks hun vezel-
rijke dieet, onder normale omstandigheden geen mest lusten en de rijkdom laten liggen voor
andere dieren. Ook paarden laten hun mest liggen, misschien tot vreugde van het veulen of de

voorbijlopende hond.>?-%

Coprofagie door dieren die vezels in hun achterdarmen fermenteren, is niet zonder risico's.
Dit geldt het meest voor jonge zoogdieren die net van de melkvoeding afstappen en waarbij
de barriere van de maagdarmflora nog volop in ontwikkeling is. Bij het konijn helpt het super-
zure maagzuur waarschijnlijk om de gevaren van caecotrofie in te dammen. En mogelijk wor-
den er in de darmen van dit dier, tijdens de vorming van de feces die rijk zijn aan voedings-
stoffen meer gunstige dan ongunstige microben gerekruteerd. VVerder beschikken herbivoren
die achterin fermenteren in het algemeen over een goed ontwikkelde blinde darm (caecum),
een darmdeel dat bij ons klein en ontstekingsgevoelig is, maar dient als toevluchtsoord voor

nuttige microben en als uitvalsbasis van immuuncellen. ..%%°

Fermentatie, maar geen caecotrofie

Niet alle herbivoren verwerken lastige vezels in de darmen. Koeien, giraffes, schapen en ver-
schillende andere hoefdieren fermenteren hun voedsel in vier maagcompartimenten. Ook de
Zuid-Amerikaanse luiaard bezit vier magen om zijn dieet van bladeren te verwerken. Andere
wezens die hun vezels al voorin fermenteren, slagen hier met slechts één maag in, zoals de
kangoeroe, de boomrat T. nigricauda en een aantal primaten: de langoeren, de colobusapen en
de neusapen. Er is één vogel, de hoatzin of stinkvogel, die de bladeren die hij eet in de krop
fermenteert.®

Fermentatie aan het begin van het spijsverteringstelsel betekent dat vitamines en andere voe-
dingsstoffen daar al door microben aan- en vrij- worden gemaakt, waarna ze gemakkelijk
door de maag, dunne darm of achterdarmen worden opgenomen. Verder gaat dode fermenta-
tieflora direct naar de dunne darm om daar als extra proteinebron te dienen; bij koeien helpen
speciale enzymen zulke bacterién te verteren. Het is denkbaar dat de concentratie van de
goedaardige specialistische flora voorin het maagdarmstelsel, achterin meer ruimte overlaat
voor generalisten met een pathogene potentie, zoals de eerder genoemde onprettige E. coli-
varianten in de koeienvlaai.®

Hoewel fermentatie voorin en de gewoonte van herkauwen coprofaag gedrag in principe over-
bodig maken, zag ik eens hoe geiten in de Indiase Thar woestijn de race oplikten van een toe-

rist met ‘Delhi belly’, maar dit vond plaats in een erg droog milieu.
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Ten slotte nog zijn er planteneters zoals pandaberen en zaagvinken met een dieet vol onver-
teerbare vezels, maar die niet uitblinken in het fermenteren van zulke lastige koolhydraten.
Deze dieren compenseren hun handicap door ontzettend veel te eten en wel het cytoplasma uit
de plantencellen te winnen, maar de celwanden met de lastige koolhydraten uit te stoten. Co-
profagie is bij zaagvinken of panda’s zover ik weet nooit gerapporteerd en gezien wat ze be-
nutten en uitstoten onwaarschijnlijk.%
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Benutting van uitscheidingen bij ongewervelde dieren™

Beschutting

Termietenheuvels worden met behulp van uitwerpselen gebouwd.

Er zijn rupsen die er bladeren mee aan elkaar hechten.

Bescherming

Larven van schildkevers maken gesofisticeerde ‘harnassen’ van

hun afval.
Camouflage Nimfen van de roofkever Salyavata veriegata benutten de uit-
werpselen van hun prooi, de termiet, om zichzelf te camoufleren.
Eileg De eieren van de kever Weiseana barkeri komen niet uit als ze

niet bedekt worden met het relevante soort lichaamsafval (dat

waarschijnlijk uitdroging voorkomt).

Wapen/ter afschrikking

Cicaden en spuugbeestjes schieten anale vloeistoffen af wanneer

ze worden gestoord.

‘Omkoping’ Binnen de bekende symbiose van bladluizen en mieren kopen de
eerste met hun honingdauw de bescherming van de mieren.

Voedsel Duitse kakkerlakken gebruiken hun afval als babyvoedsel. De ge-
wone pissebed eet het zijne om een kopertekort te voorkomen.

Darmflora Houtetende kakkerlakken en termieten geven hun speciale darm-
flora anaal-oraal door aan naieve soortgenoten.

Bemesting Schimmelkwekende termieten en bladsnijmieren gebruiken een
speciale veilige vorm van hun mest als bemesting.

Als bakens Kakkerlakken vinden hun nest terug dankzij de geur van hun fe-

ces; sommige mieren dito; de materie kan bij concurrenten terri-

toriaal gedrag uitlokken.

Ter verkoeling

Larven van de bladwesp Perga dorsalis wrijven zich in met een

vloeistof uit de anus als de temperatuur te hoog oploopt.
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Hoofdstuk 6 Bij de mensapen
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Coprofagie door een bejaarde chimpansee in Burger's Zoo

Coprofagie door een gorilla in Burger's Zoo

Gorilla

Coprofagie komt frequent voor bij de gorillasoorten en is met een beetje pech/geluk een ge-
beurtenis die bijblijft van het dierentuinbezoek. De gorilla bezit een goed ontwikkelde dikke
darm, toegelegd op het fermenteren van cellulose en andere onverteerbare koolhydraten uit de
bladeren die hij eet. Daarmee lijkt coprofagie bij deze primaat dezelfde functie te dienen als
bij veel andere vezeleters, maar hier staat het één en ander tegenover.!2

De gorilla eet niet eenzijdig: de mensaap leeft van meerdere soorten bladeren en vult zijn di-
eet aan met plantaardig materiaal dat beter verteerbaar is, vooral fruit dat bij overvloed het di-

eet gaat domineren. Verder haalt de gorilla proteinen en ijzer uit insecten en zo nodig eet hij
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grond om mineralen en heilzame stoffen binnen te krijgen (geofagie). Tel daarbij op dat de
gorilla heel wat meer tijd aan eten besteedt dan aan bewegen, en coprofagie ligt al minder
voor de hand. Dian Fossey heeft er het volgende over geschreven:31°

‘Bij gorilla’s van alle leeftijden en beide seksen is het eten van de eigen mest waargenomen
en, in mindere mate, de mest van andere gorilla’s. Coprofagie is het waarschijnlijkst tijdens
aanhoudende periodes van dagrust gedurende het regenseizoen, wanneer de tijd die aan eten
en reizen wordt gespendeerd minimaal is. De dieren verplaatsen hun achterste iets om hun be-
hoefte in één hand op te vangen voordat deze de grond raakt. VVervolgens bijten ze in de drol
en smakken tijdens het kauwen smakelijk met hun lippen. (...) Er wordt gedacht dat coprofa-
gie bij gorilla’s dient om het dieet aan te vullen, mogelijk door het voorste gedeelte van het
spijsverteringsstelsel te voorzien van vitamines, zoals vitamine B12, die in de dikke darm ge-

synthetiseerd worden.’

Pongo

De Aziatische orang-oetan leidt, net als de gorilla, een rustig leven en bezit, net als de gorilla,
een ontwikkelde dikke darm, inclusief een darmflora die uit lastige vezels energie wint en be-
langrijke nutriénten. Wel is de blindedarm van de orang-oetan minder volumineus en neemt
de dunne darm in verhouding meer ruimte in. Qua postuur is de orang-oetan een slag klei-
nerl11—14

Orang-oetans kennen een gevarieerd dieet en passen zich gemakkelijk aan fluctuaties in het
voedselaanbod aan. De Aziatische mensaap eet honderden soorten bladeren, tientallen soorten
fruit en allerlei ander plantaardig materiaal, waaronder bloemen en zaden; verder eet de
orang-oetan insecten en honing; daarnaast komt soms het eten van grond voor om mineralen
te winnen en ook als zelfmedicatie. De Aziatische mensaap lijkt vaker dan de gorilla een be-
roep te doen op voeding die zich laat verteren en niet alleen fermenteren en op bronnen van
proteinen. Verder vertrouwt de orang-oetan bij schaarste niet uitsluitend op lastige vezels en
hun sappen, maar ook op de vetreserves die hij opbouwt in betere tijden. Ten slotte is bij
Pongo heel incidenteel het eten van vlees waargenomen, zelf gevangen of vers gevonden.
Dierlijk voedsel bevat kant-en-klare vitamines B en K en geldt als een hoogwaardige bron van
proteinen, verteerbare koolhydraten en in variabele mate vetten,>-21

De verschillen tussen Pongo en Gorilla suggereren dat coprofagie bij Pongo weinig nodig is

(wie weet zoekt die laatste, in plaats ervan, liever vlees op).
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Over de frequentie van coprofagie in het wild is vrijwel niets bekend, maar in gevangenschap
komt het gedrag bij orang-oetans zelden voor en wordt als abnormaal beschouwd en het ge-
volg van emotionele verwaarlozing, gebrekkige voeding en gekmakende verveling.??

De variatie aan parasieten in de feces van orang-oectans is kleiner dan bij de gorilla’s, wat erop
kan wijzen dat de Aziatische mensaap er beter in slaagt parasieten te mijden. Maar goed 00k,
want in dierentuinen lijken orang-oetans vatbaarder voor fatale infecties met de rondworm
Strongyloides stercoralis die zich via feces verspreidt. Verder ziet het type witte bloedcel (de
eosinofiele granulocyt) dat de strijd aanbindt met rondwormen en andere macroparasieten er
bij de orang-oetan iets anders uit dan bij chimpansees en mensen, maar in alle gevallen ver-
schilt de cel wezenlijk van die bij de gorilla’s.?3?°

Binnen het maagdarmstelsel van de orang-oetan neemt de dunne darm, als gezegd, veel vo-
lume in, in elk geval meer dan bij de gorilla. Maar de gorilla heeft weer een groter lichaam,
zodat de feitelijke lengte van de dunne darm vergelijkbaar is. Toch, als bij Pongo vertering
veel belangrijker is dan fermentatie, dan is zijn lange dunne darm, in combinatie met een on-
geslepen afweer en een traag transport van voedsel (na een kort verblijf in de maag), wellicht
kwetsbaarder. Het infectiegevaar bij coprofagie lijkt dan groter.?8

Een mogelijk aanvullende verklaring voor meer kwetsbaarheid bij de orang-oetan is dat de
mensaap bijna heel zijn leven doorbrengt in de bomen, waardoor hij weinig te maken heeft
met ziektekiemen en parasieten die gedijen in de grond of in het afval dat daar belandt. Go-
rilla’s brengen juist veel tijd op de bodem door, waar ze doorgaans hun nest bouwen. Deze in-
terpretatie wint aan kracht als we kijken naar de gibbons, die ook het grootste deel van hun
leven in de bomen spenderen, een orang-oetanachtig dieet volgen en coprofagie lijken te mij-
den. Gibbons zijn genetisch meer mensaap dan aap en hun leefgebied overlapt met dat van de
orang-oetans. We kunnen natuurlijk ook kijken naar de brulapen van het Amazonegebied.
Brulapen leven in de bomen, bezitten weinig weerstand tegen wormen, laten weinig wormen
achter in hun uitwerpselen, kennen zowel een breed dieet als fermentatie van bladeren in de
achterdarmen en lijken niet aan coprofagie te doen. Bovendien defeceert de rode brulaap op
die plekken in zijn gebied, waar hij niet slaapt, eet of regelmatig doorheen reist.?’-2°
Misschien is verder de tolerantie voor plantaardige gifstoffen iets om bij stil te staan, zoals
tannines die dodelijk zijn voor verschillende pathogene bacterién en de ontwikkeling tegen-
gaan van parasitaire wormen. Gorilla’s bijvoorbeeld eten tanninerijke planten om van diarree
te genezen. Orang-oetans verdragen tannines minder goed (al raadplegen zij eveneens medici-

nale planten, en ziekte kan smaak veranderen).30-33
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Nog een mogelijke verklaring voor de relatieve kwetsbaarheid van de orang-oetan is zijn soli-
taire bestaan. Dit is een beetje kort door de bocht, want de Aziatische mensapen zijn niet strikt
solitair en hebben door hun promiscuiteit waarschijnlijk meer risicovolle contacten met
vreemdelingen dan de gorilla’s die in harems leven. Wel betekent het kleine vaste gezelschap
bij de gorilla, dat wanneer één lid een parasiet of ziektekiem oploopt, de rest dit waarschijnlijk
ook doet, zodat de weerstand van de complete club mogelijk stapsgewijs bijleert. Bij het nu en
dan ontmoeten van vrienden en vooral vreemdelingen — het sociale leven van de orang-oetan
— verloopt het bijleren wellicht niet zo consequent of gedoseerd. De promiscue levensstijl van
de orang-oetan lijkt weerspiegeld in het grote aantal witte bloedcellen dat circuleert in zijn
systeem, bedoeld om nieuwe gevaren met maximale kracht te verwelkomen, wat misschien de
kans op schadelijke overreacties bij een vies dieet weer vergroot...343®

De gangbare verklaring voor de pseudo-solitaire levensstijl van orang-oetans is overigens dat
de mensapen er minder voedsel per oppervlak oerwoud door hoeven te delen, wat de kans op
schaarste verkleint. Hoe rijker het voedselaanbod, hoe onaantrekkelijker coprofagie ook nog

eens wordt.%’

Pan

Van de mensapen staan de chimpansee (Pan troglodytes) en de bonobo (Pan paniscus) gene-
tisch het dichtst bij de mens.®

Chimpansees eten vooral fruit, maar allerlei groenvoer is welkom, het liefst arm aan onver-
teerbare vezels en rijk aan proteinen, verteerbare suikers en eventueel vetten. Verder op het
menu staan insecten en hun producten, zoals honing, gal en termietenklei. Chimpansees eten
vlees en ze jagen om dit te verkrijgen, alleen of in groepen. Ten slotte worden extra mineralen
en andere nuttige stoffen nu en dan verworven via geofagie.>°4°

Vergeleken met de gorilla en de orang-oetan, is de chimpansee niet goed in het verwerken van
cellulose, hoewel hij microben huisvest die gespecialiseerd zijn in fermentatie van zulke ve-
zels. Ook is de dikke darm van de chimpansee minder ontwikkeld, terwijl de dunne darm rela-
tief volumineus is, een teken dat Pan het veel meer moet hebben van verteringprocessen dan
fermentatie. Pan-soorten houden hun voedsel minder lang in de achterdarmen vast dan de an-
dere mensapen en een maaltijd met lastige vezels wordt juist versneld uitgescheiden om plaats
te maken voor beter verteerbaar voedsel, net als bij ons gebeurt. Chimpansees lijken met tan-
nines iets meer moeite te hebben dan gorilla’s, al gebruiken ze soms tanninerijke planten te-
gen infecties. De chimpansee brengt veel tijd door in de bomen, bouwt het liefst daar zijn
nest, maar komt geregeld op de grond. Ten slotte kennen chimpansees, minder dan mensen,
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maar meer dan de andere mensapen, een druk sociaal leven dat een hoop snelle energie vergt.
Fermentatie kost juist tijd en vraagt rust.*°

Al met al zouden chimpansees niet zo op coprofagie aangewezen mogen zijn als de gorilla’s
(al zou het niet ernstig vioeken met hun liefde voor rauw vlees). Jane Goodall heeft er dit over

geschreven:°

‘Coprofagie komt slechts zelden voor in Gombe. Bij één volwassen vrouw, Pallas, werd het
eten van de eigen feces vaak waargenomen, (van 1971 tot haar dood in 1982), gewoonlijk
wanneer ze diarree had. VVoor het grootste deel plukte ze er het onverteerde voedsel tussenuit,
zoals vruchten en zaden, en at ze dat op. Haar kinderen aten, na dit ingespannen te hebben
aangezien, soms zelf ook een beetje. Eén jong mannetje, Frodo, werd vijf keer in één maand
gezien tijdens het eten van zijn feces (twee keer at hij de volledige stoelgang); toen staakte hij
de gewoonte. Gedurende één droog seizoen (1981) steeg het aantal observaties van coprofagie
plotseling toen zes individuen dit gedrag gingen vertonen (vier van hen meerdere keren). Tel-
kens ging het om het eten van onverteerde voedselresten. Toen de erg oude vrouw Flo niet
langer in staat bleek om in bomen met dikke stammen te klimmen of ver te reizen, plukte ze
soms voedselresten uit haar eigen feces en die van anderen. Haar jonge zoon imiteerde dit ge-

drag.’

De neiging van jonge chimpansees om hun rolmodellen na te apen, legt een extra risico van
coprofagie bloot en Goodall brengt dit na-apen in verband met latere darminfecties bij de Kin-
deren.>

Soms gaat coprofagie samen met de opwinding van de jacht. Eén observatie betreft een chim-
pansee die zijn vinger herhaaldelijk in de anus van een dode colobusaap prikt en daarna met
smaak aflikt. Een andere observatie gaat over een chimpansee die een spoor van stressdiarree
oplikt, achtergelaten door een op de vlucht geslagen baviaan. Dit soort coprofagie ligt in ze-
kere zin in het verlengde van het eten van de volle darmen van de prooi, een gewoonte die wel

meer roofdieren eigen is.5>%3
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Hoofdstuk 7.1  Vlees

‘Gomara [16° eeuw] schrijft dit walgelijke dieet toe aan één bepaalde stam, de “Yaguaces”
van Florida. “Zij eten spinnen, mieren, wormen, twee soorten hagedissen, slangen, aarde,
hout, en mest van allerlei soorten wilde dieren.”

(...) De Duitse jezuiet, Vader Jacob Baegert, zegt, doelend op de volken van zuidelijk Califor-
nié (waartussen hij van 1748 tot 1765 onafgebroken leefde): “Ze eten de zaden van de pita-
haya (reuzencactus) nadat die onverteerd door hun eigen magen zijn gegaan. Ze nemen hun
eigen uitwerpselen, scheiden de zaden, roosteren, malen en eten ze

(...)

De Indianen van Noord-Amerika “koken,” volgens Harmon [1820], “de pens van de buffel,
terwijl er nog veel mest aan vastkleeft,” (...) “Velen zien een bouillon gemaakt met kariboe-

mest of de mest van de haas als een lekkernij.’

Uit: Bourke, (1891). Scatalogic Rites of All Nations, p.33-34.

Ook in tijden van honger en in hardvochtige strafkampen komt het eten van zaden uit uitwerp-
selen van dieren voor of consumptie van de mest zelf. Soms heeft een luxeproduct een dubi-
euze herkomst, zoals het Indonesische ‘Kopi Loewak’ dat wordt gemaakt van koffiebonen die
hun exclusiviteit danken aan een gang door het spijsverteringskanaal van de civetkat. Wat op-
valt bij de meeste voorbeelden is dat het voedsel verhit wordt en dit dingt af op de pathogene
risico’s. Bovendien zijn voorbeelden als hierboven geciteerd (in hoeverre ze betrouwbaar
zijn) betrekkelijk zeldzaam. De conclusie blijft dat er diepe verschillen bestaan in de mate
waarin de mens wordt afgestoten door het eigen afval en de mate waarin dit voor de mens-
apen geldt. Vooral als we zien dat onze nauwste verwanten af en toe tot coprofagie overgaan
zonder daarmee verontwaardiging op te roepen bij groepsgenoten of het idee besmet te zijn
(tenminste, geen waarneming wijst daarop). Wel lijken chimpansees en bonobo’s de con-
sumptie van andermans afval te schuwen, net als wij de aanblik van andermans afval meer

schuwen.

Uitwerpselen van chimpansees en bonobo’s zijn aan de zachte kant; dit past bij hun fruitdieet
en bij de consumptie van zachte groenten. Die van mensen zijn steviger en in de regel het pro-
duct van een dieet dat voor een belangrijk deel uit het koolhydraat zetmeel bestaat. Grassen

(denk hier aan graan, rijst, mais, sorghum) zijn rijk aan zetmeel; hetzelfde gaat op voor
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ondergrondse reserves (zoals yam, aardappel, cassave); alleen met behulp van het enzym
amylase is zetmeel verteerbaar (het is namelijk steviger dan de suikers van fruit). Verder eten
mensen meer en gevarieerder vlees dan Pan, want toen onze voorouders zich op het open sa-
vanneland waagden, evolueerden zij tot bewapende ‘pack hunters’ die de concurrentie met ge-
vaarlijke carnivoren niet uit de weg gaan; ook leven langs meren, rivieren en kusten met het
bijbehorende voedselaanbod zal een rol hebben gespeeld.*”

De laatste voorouder die wij met de chimpansees deelden, was net zo weinig chimpansee als
mens en de vieze gewoonten van Pan (net als die van de gorilla) zouden aanpassingen kunnen
zijn aan het leven in het dichte regenwoud van Afrika. Toch, onze walging blijft bijzonder
verfijnd en de evolutionaire geschiedenis van dieren leunt sterk op verschuivingen in het di-
eet. De vraag klinkt misschien gek (heel dit boek is een beetje gek, zo niet borderline klinisch
gestoord, zeker de eerste versies), maar kan het dat het eten van meer dierlijk voedsel extra
risico’s bond aan het (proto)menselijke lichaamsafval, zodat de walging ervoor consequenter

en breder werd dan bij de mensapen?®

Idee 1, phyla bacteria

Eten ratten voor langere tijd stelselmatig meer vlees dan gewoonlijk, dan vindt in wat ze uit-
stoten een bescheiden toename plaats van de hoeveelheid proteobacterién (zoals E. Coli) ter-
wijl het aantal vezelminnende bacterién (voornamelijk Lactobacilli) daalt. Wordt het dieet
verrijkt met vezels, dan gaat dit vaak weer ten koste van de proteobacterién, terwijl leden van
de bacteriefamilies Lactobacilli en Bifidobacteria (die probioticadrankjes zo gezond maken)
terrein veroveren. Ook kan een toenemende vleesconsumptie extra galzuren opleveren en
meer stinkende afvalproducten.®1!

Ter vergelijking: dat wat strike vleeseters uitstoten, bevat weinig of vrijwel geen Bifidobacte-
ria. Ondertussen herbergt het, in plaats van vezelminnende Lactobacilli, Lactobacilli-varian-
ten die vlees koloniseren (al zijn deze bederfbacterién niet per se schadelijk). Verder maken
proteobacterién — bederfbacterién met schadelijke varianten — bij verschillende vleeseters een
aanzienlijk percentage van de fecale flora uit. Daarnaast telt het spijsverteringskanaal en dus
afval van vleeseters grote populaties zwavelverwerkende bacterién, waaronder pathogene
Proteus-, Pseudomonas-, Campylobacter- en Salmonella-bacterién; zulke microben concurre-
ren in het maagdarmstelsel met de vriendelijke methaanmakers die bij de planteneters domi-
neren, 1215

Al met al lijkt een vleesdieet de aanwas te bevorderen van bacterién uit de phyla Proteobacte-

ria en Firmicutes (waartoe ook de zwavelverwerkers en Lactobacilli behoren). Deze twee
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phyla zijn verantwoordelijk voor het bederf van kadavers, vlees, vis en ander toegankelijk or-
ganisch materiaal. Omdat de leden van de genoemde bacterie-orden graag teren op de bioche-
mie van dierlijke cellen, is het misschien niet gek dat een aantal van de gevaarlijkste ziekte-
kiemen op aarde zich onder hen bevinden, zoals de onderstaande notoire veroorzakers van

(voedsel)vergiftiging:®

Bacillus cereus Arcobacter butzleri Salmonella typhimurium
Campylobacter jejuni Escherichia coli Shigella flexneri
Clostridium perfringens Plesiomonas shigelloides  Shigella sonnei

Listeria monocytogenes Pseudomonas aeruginosa  Vibrio parahaemolyticus
Staphylococcus aureus Salmonella enteritidis Yersinia enterocolitica

Des te vaker een dier vlees eet of rottend materiaal, des te groter de kans dat het ziektekiemen

en hun sporen tegenkomt, oploopt, huisvest en verspreidt. ..

Voeding mag van invloed zijn op de flora van het maagdarmstelsel en dus het afval, genen
zijn god. Neem de pandabeer: dit dier leeft uitsluitend van bamboe en bezit tegelijkertijd het
maagdarmstelsel en de flora van de gemiddelde beer, al huisvest de panda wel een kleine po-
pulatie celluloseverwerkende bacterién.t’-18

De rol van de genen is bij mensen even groot. Afhankelijk van het milieu en andere factoren
kunnen mensen heel verschillende microbenspecies herbergen, maar die diversiteit is voor ons
argument een beetje een facade. Waar het om gaat is wat de microben in het lichaam uitvoe-
ren: in wat voor milieu zetten ze welke moleculen op welke manier om. Zo bekeken, kent de
mensheid slechts een paar enterotypes met specialistische en generalistische microben die
steeds uit dezelfde hogere groepen afkomstig zijn. Eén van de voorname profielen die in men-
selijke uitwerpselen zijn gevonden, wordt gedomineerd door Bacteroides-bacterién; een twee-
de door Prevotella-species. Of een kind nu opgroeit met het eten van vlees of met een vegeta-

risch dieet, genetische verwantschap voorspelt beter welke flora het verwerft dan dieet.'®-2

De flora van mensen is duidelijk niet die van een typische vleeseter. In een aantal onder-
zoeken is de fecale flora van verschillende diersoorten vergeleken en geconcludeerd dat die
van dieren die genetisch en evolutionair verwant zijn het meest overeenkomt. Mensen vallen

in dezelfde categorie als de chimpansees en de bonobo’s en deze staat weer het dichtst bij de
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iets lossere verzameling van de gorilla’s en de orang-oetans. Ook uit analyses van de afval-

flora van chimpansees en mensen komt geen duidelijk verschil in biohazard naar voren.?

Idee 2, ziektekiemen en parasieten van de prooi

Dat een jager meer kans maakt om parasieten en ziektekiemen op te lopen dan een dier dat
nauwelijks in contact komt met de lichaamssappen, het bloed en het viees, de ingewanden en
de organen van een ander dier, klinkt aannemelijk. Kan wat een jager door zulke intieme ont-
moetingen oploopt zich verspreiden via het eigen afval, dan rechtvaardigt dit wie weet een
strengere afkeer voor die secundaire besmettingshaard.?

Tegenargument één is dat de weerstand van een jager berekend moet zijn op de gevaren van
het eten van vlees en in staat om ziektekiemen en parasieten direct te elimineren. De gier bij-
voorbeeld loopt dankzij zijn smerige dieet keer op keer parasitaire wormen op; toch slaagt de
vogel erin de populaties zo in te dammen dat er zelden een probleem van komt. Vanwege dit-
zelfde gestel hoeft de gier besmettingshaarden minder te vrezen.?

In een Indiaas wildreservaat bleek (op basis van hun uitwerpselen) gemiddeld 96% van de
strikte carnivoren besmet met parasieten, tegenover 72% van de strikte herbivoren; het gemid-
deld aantal soorten parasieten was bij de carnivoren twee keer zo hoog. Aan de andere sugge-
reerde de studie dat herbivoren met veel parasieten sneller werden opgegeten, terwijl de die-
ren die zich niet lieten opeten, zoals de olifant en het stekelvarken, even besmet als de carni-
voren waren met een haast even grote variatie aan parasieten. De parasieten die bij twee van
de drie onderzochte carnivoren (de tijger en luipaard tegenover de dhole) domineerden, waren

helemaal niet van prooien afkomstig.?

Het risico dat onze jachtgrage voorouders liepen om gevaarlijke ziektekiemen en parasieten
over te nemen van hun prooi, was ongetwijfeld afhankelijk van het soort prooi, diens conditie,
welke delen er gegeten werden, de geschiktheid van de jager als gastheer voor pathogene ge-
varen en de staat van zijn gestel. Walging voor het eten van bepaalde prooien of bepaalde li-
chaamsdelen en fatsoenlijke ‘keukenhygiéne’ is dan een adequate en een in het dierenrijk

breed gedeelde strategie; extra walging voor het eigen afval klinkt onnodig.

Idee 3, pathogene opportunisten
Worden uitwerpselen niet vroegtijdig gesnapt door hondachtigen, marterachtigen, gieren,
mestkevers of kortschildkevers, dan komen allerlei andere dieren een kijkje nemen, zoals mie-

ren, oorwormen, veenmollen, sluipwespen en meer. Vaak blijven alleen de vliegen (vooral
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dambordvliegen, bromvliegen en groene vleesvliegen) hangen of keer op keer terugkomen: ze
eten van-, paren op- of leggen eieren in de rommel. Krijgt een coprofagiebedrijvend dier vlie-
genlarven binnen, dan bestaat er kans op infectie en ontsteking van de darmen (myasis intesti-
nalis).>26

Op menselijke feces komen bijna altijd generalisten af, opportunisten die geinteresseerd zijn
in die van meerdere dieren. Slechts een enkele opportunist vertoont enige voorkeur voor de
onze, zoals de griezelige vlieg Musca sorbens. Dit insect, dat verwant is aan de huisvlieg,
draagt de parasitaire bacterie Chlamydia trachomatis mee die een ontsteking veroorzaakt aan
het bindvlies van het 0og, eindigend in blindheid. Er bestaan nog andere besmettingshaarden
voor trachoom dan deze vlieg, zoals besmette individuen en de dingen die ze aanraken; bo-
vendien groeit het risico op besmetting als de hygiéne verslechtert en de bevolkingsdruk toe-
neemt.?’-28

Natuurlijk kampen ook andere dieren met zulke verraderlijke fijnproevers. De vlieg Musca
autumnalis voedt zich met het gezichtsvocht van vee en daarnaast met hun mest, waar de
vlieg eieren in legt. Deze vlieg kan een ware plaag vormen dankzij de oogworm Thelazia rho-
desi of de bacterie Moraxella bovis die beide ooginfecties veroorzaken, soms eindigend in
blindheid. Er bestaat een parasitaire worm (Heterotylenchus autumnalis) die de smaak van de
vlieg voor mest deelt en besmette vrouwelijke vliegen zo manipuleert dat zij het vee met rust
laten en uitsluitend nog die eerste target bezoeken.?

Alle dieren kampen met pathogene opportunisten. Naarmate er meer aantrekkelijke vuiligheid
wordt geproduceerd en/of er langer bij in de buurt wordt verbleven, zou het probleem via na-
tuurlijke selectie best evolutionaire veranderingen kunnen afdwingen die hygiéne en zinde-

lijkheid ten goede komen.

Contact met ziekte-dragende opportunisten kan door extra vlees- of visconsumptie op ten
minste twee manieren toenemen.

Ten eerste zal het lichaamsafval sneller overgebleven proteinen en vetten bevatten. Deze nu-
triénten kunnen zorgen dat het afvalmateriaal in het milieu iets langzamer wordt afgebroken
dan bij een verteerbaar vegetarisch dieet en dan voor langere tijd opportunisten aantrekt.*°

De tweede manier, die een stuk interessanter klinkt, komt neer op extra aanbod: vliegen en an-
dere opportunisten die van lichaamsafval houden, houden ook van vlees en vis of leggen daar
hun eieren in. Frequenter dierlijk voedsel eten, vergroot dus de kans op indirect oraal-fecaal
contact, want telkens trekt de maaltijd ook riskante opportunisten aan. Nota bene: de meeste

vliegen die op groenvoer afkomen, kennen zulke vieze interesses niet.3!
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Misschien dat een goed gevoel voor keukenhygiéne afdoende is om met het gevaar van op-

portunisten om te gaan, zoals afkeer om het slagerswerk vlak bij huis uit te voeren, ver-

scherpte afkeer voor voedselbederf en voor het laten rondslingeren van rottend materiaal. Het

concept van besmetting zou extra welkom zijn om ongedierte te identificeren, niet alleen vlie-

gen, maar ook kakkerlakken of ratten, en het voedsel dat ze verontreinigen:

dier + walgelijk materiaal = besmet dier = ongedierte

ongedierte + voedsel = besmet voedsel

Idee 4, collateral effect

Hoe meer vlees of proteinen een dieet bevat, hoe meer stinkende afvalproducten er geprodu-

ceerd worden door de enzymen van het lichaam, door de maagdarmflora en door de microben

die meereizen naar buiten. Voorbeelden van afvalproducten zijn de uitgesproken fecesstanken

indool en skatool, de lijkenlucht cadaverine, opdringerige ammoniakmoleculen, rot ruikende

zwavelverbindingen, en een hele reeks kaas-, kots- en kattenbakachtige vetzuren.32

Afhankelijk van de voeding kan wat chimpansees en bonobo’s uitstoten al behoorlijk stinken.

Fruit laat alcoholketens en zuren achter en krijgen de mensapen in de dierentuin uien, dan ver-

ergeren zwavelverbindingen de stank, terwijl komkommers niet traceerbaar zijn; vlees lijkt

geen verschil te maken, maar in de dierentuin (en doorgaans ook in het wild) is de vleescon-

sumptie bescheiden en die van vezels groot. Vaak vermindert extra vezels eten de hoeveelheid

stinkende afvalproducten.3334

zuurdegradatie

voedingsstof | elementen | 0.a.in afbraakproces | afbraakproducten
nucleinezuur | C,H O, N, P, | levende cel | proteolyse, aminozuren, peptiden, amines
proteinen C,HON, vlees, vis deanimering (cadaverine, putrescine, trime-
(P, S) thylamine), ammonia, indolen,
chitine C,H,O,N exoskelet H,S
pectine C,HO fruit pectinolyse methanol, suikerzuren
koolhydraten | C, H, O vezels hydrolyse, organische zuren (bv. cresol),
fermentatie CO2, methaan, alcohol
vetten C,HON, vlees, vis hydrolyse, vet- | glycerol, vetzuren
(P, S)
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Opmerking: koeienmest en de mest van andere grazers stinkt door een combinatie van ammo-
niak, het scherp ruikende molecuul P2Os, zwavelverbindingen en een profiel aan vetzuren dat

meestal afwijkt van dat van de vleeseterodeur.®®

Als de feces van carnivoren een distinctieve odeur bezitten, zou het voor dieren die op het
menu staan handig zijn om die geur te herkennen en erdoor afgeschrikt te worden, niet?
Misschien wordt onze repulsie voor lichaamsafval, waaronder het eigen, wel versterkt door
een nuttige aversie voor dat van roofdieren. Veel prooidieren reageren inderdaad op de geuren

van vijanden:

e Het zwartstaarthert eet geen bladeren waaraan de stank kleeft van de uitwerpselen van
Iynxen, bergleeuwen, wolven en coyotes. Met het verstrijken van de tijd went het aan
de stank van wolven en coyotes, maar het blijft die van de katten afstotelijk vinden,
erger nog dan een rotte eierengeur.

e Schapen weigeren voedsel te eten dat besmet is met de geur van roofdierenmest, vaker
dan wanneer het besmet is met de lucht van eigen uitstotingen of die van omnivoren
als varkens, ratten en zelfs beren.’

e Naast voedsel dat besmet is met de eigen mest, lusten koeien niets waar de afvalstank
van coyotes en vossen in hangt of die van poema’s en in beduidend mindere mate
geldt dit met betrekking tot beren.®

e De keutels van zowel dassen als konijnen kunnen besmet zijn met de Mycobacteria
die rundertuberculose veroorzaken. Toch vermijden runderen tijdens het grazen de be-
smettingshaarden van konijnen beduidend minder dan die van dassen (opportunisti-
sche omnivoren), zelfs als die laatste niet besmet zijn, maar de eerste wel.®

e Geiten lijken hun eigen afval niet te vinden stinken, maar vermijden wel voedsel met
een koeienmestgeur, mits er een alternatief maal is. Heviger worden geiten afgestoten
door de stank van beren, leeuwen en tijgers, maar niet door die van poema’s. Bij tij-

gerfeces is het effect groter als het roofdier zich eerder vergrepen heeft aan geiten.*0-4
In onderzoeken naar dit soort gedrag wordt de mate van afschrikking vaak aan de hand van

twee dingen bepaald:

1) de onwil van het dier om besmeurd voedsel te eten;
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2) hoe lang het duurt voor er gewenning optreedt en het dier zich alsnog aan het voedsel
waagt (mits dit gebeurt).

Hierdoor is moeilijk te zeggen of er sprake is van walging, angstgedrag of misschien allebei.

Beide emoties kunnen het eetgedrag stilleggen en beide zijn te overkomen. Om te weten

welke emotie een dier vertoont, is het nuttig om te weten wat er precies in de hersenen plaats-

vindt, want in welke mate zijn er circuits aan het werk die zich met een bepaalde emotie laten

associéren?*

Tot in het brein is onderzocht hoe ratten op trimethylthiazoline (CsH11NS) reageren, een geur-
component in de feces van verschillende roofdieren. Het ruiken ervan veroorzaakt bij ratten
typisch angstgedrag, zoals bevriezing, vermijding van de plek waar de geur hangt én niet-
eten; ook neemt de hoeveelheid stresshormonen in het bloed toe; tegelijkertijd zijn in het
brein de angstcircuits flink actief. Toch blijken er op hetzelfde moment circuits actief die be-
middelen bij het vies vinden van voedsel en viscerale ervaringen, zoals die van walging, maar
niet zozeer angst. Het lijkt erop dat de rat de TMT-geur tegelijkertijd griezelig vindt en vindt

stinken, maar dat angst de dominante reactie is.*®

Geurcomponenten die uitsluitend de aanwezigheid van een roofdier verraden zullen niet per
se walging oproepen, geen wansmaakachtige sensatie, en om die reden niet per se als stank
worden ervaren, want zulke geuren worden als feromonen verwerkt en bewerkstelligen op
zo'n manier een onbestemd gevoel van angst. Walging wordt getriggerd door afvalproducten
die op pathogeen gevaar duiden, want vergelijkbare afvalproducten als die van o.a. een carni-
vorendieet komen vrij bij de ontbinding van kadavers, dus een algemene vorm van biohazard;
verder is er overlap met het geurprofiel van sommige rottende vegetatie (0.a. witte kool), dood
water en ook zwavelhoudende plantengiffen en vulkanische bronnen. Walging waarschuwt
niet per se voor het soort gevaar voor lijf en leden dat een roofdier vormt.#4-4°

Onze gruwel voor de genoemde stanken berust op een al oeroude en breed gedeelde gevoelig-
heid voor indicators van ziektegevaar. Predatorgevaar oefende waarschijnlijk geen invloed uit

op deze walgingsgevoeligheid en dan — via die route — ook niet op hygiénisch gedrag.

(Vraag: zou repulsie bij predatorgevaar of bij de ravage aangericht door predators misschien

het immuunsysteem klaar kunnen stomen om een bloederige aanval te incasseren?)

58



Walging versus angst”

Als een dier tegelijkertijd angst en walging vertoont, werpt het twee verschillende reacties
in de strijd elk met een eigen evolutionaire functie. Angst — ‘freeze, flight, fight, faint, pa-
nic, paralyze’ — is de reactie die het beste past bij predatorgevaar.

e Functioneel verschil: walging gaat van oudsher contact met pathogene stoffen tegen;
angst bereidt het lichaam voor op vluchten of vechten of doet het bevriezen of verlam-
men.

e Verschil in expressie: de gezichtsexpressies bij walging en die bij angst zijn zeer ver-
schillend: bij angst trekken de wenkbrauwen naar elkaar toe en omhoog, gaan de opper-
ste oogleden omhoog, spannen de onderste zich, en trekken de gespannen lippen naar
achteren toe richting de oren, terwijl de mond vaak iets open gaat; dit vergroot i.i.g. het
visuele vermogen, en zendt een totaal andere boodschap uit naar anderen dan de ver-
schillende expressies van walging.

e Fysiologisch verschil: walging leunt op parasympatische activiteit van het zenuwstelsel;
angst gebruikt sympathische activiteit (net als bijvoorbeeld frustratie, zodat als de
‘spanning’ nog geen heel specifiecke vorm aanneemt, mensen er verschillende interpre-
taties aan kunnen geven).

e Verschil m.b.t. de stressrespons: walging lijkt gepaard te gaan met een verlaagd speek-
selcortisolgehalte, een verlaagd hartritme en een afnemende systolische bloeddruk (bo-
vendruk) en polsslag, maar bij angst zijn al deze zaken verhoogd, net als de diastolische
bloeddruk (onderdruk).

e Verschil in attentie: angst stuurt de aandacht razendsnel naar het gevaar, waarbij de si-
tuatie nauwkeurig geanalyseerd wordt door de visuele cortex; bij walging verloopt de
aandachtfocus veel trager (een walgend dier keert zich in eerste instantie ook liever van
de stimulus af) en de visuele cortex reageert dan ook minder fel.

e Maar dan de schrikreflex: net als bij angst schrikken mensen tijdens een ervaring van
walging makkelijker en heviger, zoals door een plotseling geluid; toch, woede en ver-
driet hebben hetzelfde effect.
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Idee 5, mensetende opportunisten

Toen onze voorouders gaandeweg het bosland verlieten, kregen ze te maken met imposante
hyenasoorten, sabeltandkatten, cheeta’s, luipaarden, iets later ook leeuwen, en een voorloper
van de Afrikaanse wilde hond, en krokodillen langs de waterkant.*

Apen die in georganiseerde groepen leven, in bomen kunnen klimmen, voor elkaar opkomen,
zich bewapenen en misschien ook graag hun moed bewijzen zijn bepaald geen hapklaar maal.
Zelfs savannebavianen verdrijven en verwonden luipaarden en cheeta’s en eens is waargeno-
men hoe een chimpanseegroep een luipaardenhol aanviel en één van de jongen doodde. Daar
komt bij dat de imposante predators uit de tijd van onze voorouders zich op de grotere prooien
oriénteerden en de kleine proto-mensen zouden voor hen niet de beste buit zijn geweest. On-
danks de nuances is het aannemelijk dat er nu en dan geoefende menseneters opdoken en ook
het gevaar van nieuwsgierige carnivoren verdient aandacht. \Voor een opportunist als de pre-
historische hyena zouden de restanten van het diverse dieet van onze voorouders, en toch rijk
aan dierlijk voedsel, een mooie aanvulling op het eigen dieet zijn geweest (maar het roven van
een verse buit, net binnengehaald en niet al eens gegeten, zou nog aantrekkelijker zijn ge-
weest). Een ander gevaar is ontdekt te worden door agressieve territoriale dieren.%53
Signalen van bederf werken als een uithangbord. Meerdere carnivoren van onze tijd komen af
op kadavers of de feces van andere carnivoren. Wanneer hyena’s een rottende substantie aan-
treffen, wrijven ze de geur in hun vacht alsof het parfum is; bij thuiskomst levert dit positieve
aandacht van groepsgenoten op. In één onderzoek werd hetzelfde gedrag bij wolven onder-
zocht: zij wreven zich gretig in met de stank van beren- en poema-uitwerpselen, maar toonden
een sterke weerzin om van de bron te proeven: de nieuwswaarde telde wellicht, eventuele
voedingswaarde niet. Voor andere vleeseters telt de voedingswaarde weer: buidelratten ko-
men liever op coyotefeces af dan die van de lynx, ondanks dat de coyote hun geduchte vijand
is, maar het dieet van de coyote kent meer variatie en dat maakt zijn materie mogelijk voedza-

mer.>457

Of ongewenste aandacht van gevaarlijke roofdieren een afdoende evolutionaire verklaring
maakt voor extra walging kan ik niet zeggen. Vermoedelijk hadden onze voorouders aan al
bestaande repulsie, angst, agressie, samenwerking en cognitie genoeg om ongewenste con-

frontaties met carnivoren en andere dieren uit de weg te gaan.

Hoe dan ook, we zijn een hoop leuke weetjes rijker.
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Hoofdstuk 7.2 Het taboe & de zwakke schakel

Niet jagende makaken zien vlees niet als voedsel, zelfs bij een tekort aan proteinen. Lijden de-
zelfde apen aan het syndroom van Kliver-Bucy, gekenmerkt door schade aan de temporale
kwab, dan stoppen ze gewillig rauw vlees in hun mond, maar ook oneetbare objecten en fe-
ces. 12

Ratten zijn heel voorzichtige eters, des te beter, want hun fysiologie en neurologie maakt bra-
ken onmogelijk. Van nieuw voedsel proeven ratten eerst kleine beetjes en bij ziekteverschijn-
selen ontwikkelen ze sneller een afkeer voor proteinerijk voedsel dan voor koolhydraten;
soortgenoten laten zich door de kieskeurigheid beinvioeden.®*

Bavianen kunnen leren jagen, maar ze eten liever geen onvertrouwde prooien, zelfs niet als
een dappere enkeling dit wel doet, wat bleek toen wrede onderzoekers wilde bavianen levende
konijnen voorschotelden.®

Katten mogen strikte carnivoren zijn, ze ontwikkelen snel en langdurig een aversie voor
voedsel dat verkeerd valt en tonen zich terughoudend naar onbekend rauw vlees toe. Zelden
wagen Kkatten zich aan rottend materiaal. Ook bij vis past neofobie: jonge katten proeven
sneller voor het eerst tonijn in aanwezigheid van hun moeder dan wanneer ze alleen zijn.%®
Net zo nuttig als het aannemen van manieren is de mogelijkheid ze weer af te leren: hyena’s
zetten hun persoonlijk verworven voorzichtigheid opzij als de rest van de groep wel gewoon

eet 910

In principe is vers rauw vlees steriel, maar al gauw raakt het geinfecteerd door bederfflora uit
de directe omgeving en trekt het opportunisten aan. De spieren van een ongezonde prooi kun-
nen van begin af aan besmet zijn met ziektekiemen of parasieten, maar bij orgaanvlees is het
risico veruit het grootst. Is de weerstand van een dier berekend op de gevaren, dan moet de
spijsvertering het voedsel nog kunnen verwerken.'12

Het is kortom logisch dat vleesetende dieren kieskeurig zijn, ongetwijfeld geholpen door sen-
saties van walging. En in de vorm van culturele taboes kan kieskeurigheid riskant gedrag, in-

clusief coprofagie, voor generaties de wereld uithelpen.

De kieskeurigheid van jagers
Eén vorm van kieskeurigheid betreft het soort prooi. Veel vleeseters verkiezen herbivoren bo-
ven carnivoren of insectivoren, terwijl ze kannibalisme vermijden. Uitzonderingen bestaan:

muizen vergrijpen zich aan dode soortgenoten, want blijkbaar bevat het incidentele
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kannibalenmaal de juiste nutriénten tegenover aanvaardbare gezondheidsrisico’s. E€n van de
vroegste sporen van vleesconsumptie door een proto-mens zou ongeveer 2 miljoen jaar oud
zijn en wijzen op een variatie aan prooien, waaronder bokken, impala’s, zwijnen, neushoorns,
nijlpaarden, krokodillen, schildpadden en meervallen. In de prehistorie van de moderne mens
was de jachtbuit ook gevarieerd en bevatte zelfs holenberen; wel ging de voorkeur uit naar
planteneters. Kannibalisme is de menselijke species nooit vreemd geweest; aanwijzingen hier-

voor reiken tot 1,5-1,8 miljoen jaar terug.**8

Jagers kijken bij het kiezen van hun prooi naar kracht en gezondheid. Een gezonde volwassen
prooi is de optimale maaltijd, maar weerbaar. Een gezonde jonge prooi is een eenvoudiger
maal, zolang volwassenen er niet over waken, maar kleiner. Oude, zieke of gewonde prooien
laten zich het gemakkelijkst vangen, maar kunnen een besmettingshaard zijn. Wolven schrik-
ken terug voor confrontaties met grote prooien die in de kracht van hun leven staan, terwijl ze
een verzwakt of jong individu niet graag laten gaan. De grote katten van Afrika en Azié dur-
ven wel op de grote volwassenen te jagen die goed in het vlees zitten. Zover ik weet eet onze
soort, als er keuze is, liever een dier dat stevig in het vel zit en gezond oogt dan een ziekelijk
scharminkel, maar we zijn flexibel. De mammoeten en mastodonten die in de prehistorie wer-
den gevangen, waren volwassenen exemplaren van beide seksen (mogelijk van de kudde afge-

zonderd), net als jonge, oude en verzwakte individuen.%-22

Gedoseerd eten is een derde vorm van kieskeurigheid: net als de rat een kleine dosis uitprobe-
ren en dan afwachten of gewoon eten met mate. Parasieten en ziektekiemen die goed te be-
vechten zijn, kunnen bij zwakte of in grote aantallen overweldigen en hetzelfde gaat op voor
toxines. Eén proto-menselijk fossiel van 1,4-1,8 miljoen jaar oud vertoont sporen van hypervi-
taminosis A, onder andere op te lopen door het eten van te veel lever. Voor de mens bestaan
er meer redenen om geen schranspartijen aan te richten zoals sommige carnivoren dat doen.
Eén gevaar van plotseling veel meer vlees eten, is dat de voorraad verteringsenzymen niet op
de hoeveelheid proteinen berekend is en uitgeput raakt; vervolgens worden de [3-toxines van
de darmbacterie Clostridium perfringens C niet langer efficiént afgebroken met gevolgen die
variéren van ongemakkelijke vegetariérsdiarree tot dodelijke darmperforaties. Verder zijn we
niet in staat om te overleven op een dieet dat uitsluitend uit vlees bestaat of het moet erg vet-
rijk zijn; de ‘konijnenuithongering’ waartoe een dergelijk dieet leidt, is mogelijk omdat de
verwerking van alleen proteinen ons meer energie kost dan ze oplevert en uiteindelijk tot stik-

stofvergiftiging leidt (hyperammonemia, hyperaminoacidemia). VVoor de proto-mensen waren
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R-toxines, konijnenuithongering en stikstofvergiftiging wellicht even reéle gevaren als een

overdosis vitamine A.2%%6

Verder hebben jagers de optie om bepaalde delen van een prooi te eten en andere te laten lig-
gen. Vooral de organen, inclusief de hersenen, kunnen parasieten en ziektekiemen herbergen,
maar zijn tegelijkertijd de vetrijkste en voedzaamste delen van de prooi en de lekkerste naar
de smaak van de liefhebber. Door mensen wordt zo ongeveer elk deel van een dier wel ergens
gegeten, of het nu organen zijn, ogen of genitalién, soms rauw, meestal verhit. Toch bestaan
er scherpe culturele verschillen in wat eetbaar wordt geacht en wat niet. Dit geldt behalve
voor de delen van dieren, voor de soorten zelf, bijvoorbeeld het wel of niet eten van larven,
vleermuizen, honden of varkens. Als soort heeft de mens een enorm repertoire, maar op lokaal
cultureel niveau bestaan er heel specifieke en diepgaande aversies, waardoor de opportunisti-

sche omnivoor tegelijkertijd een heel voorzichtige eter is.?"28

Het taboe

Mensen hanteren rond het eten van proteinebronnen en sommige andere voeding strenge door
walging en bijgeloof bewaakte criteria die ontstaan onder invloed van de eigen smaak, de op-
voeding, de cultuur en wereldwijsheid. In het Midden-Oosten zijn schapentestikels een delica-
tesse, in de Filippijnen ei met embryo, en in Nederland wordt rauwe haring gehapt. Laat het
eten van lichaamsdelen of van specifieke dieren, al dan niet bereid volgens een bepaalde me-
thode, zich niet rijmen met onze individuele of culturele manieren, dan roept het gedrag ver-
bazing, verontwaardiging en walging op. Wie probeert een dergelijke culturele barriére te
slechten, uit noodzaak, nieuwsgierigheid of aangemoedigd door anderen, doet dit doorgaans
met aarzeling.?®

Veel dieren leren van elkaar waar ze eten kunnen vinden, wat lekker is en wat oneetbaar,
maar echte culturele tradities die dankzij bemoeizuchtige reacties van groepsgenoten en het
opleggen van taboes in stand worden gehouden, en van generatie op generatie overgaan, zo-
iets lijkt alleen bij de mens aanwezig. In deze context is morele verontwaardiging zeker een

factor die aanstootgevende gewoontes, inclusief coprofagie, de wereld uit helpt.

Interlude: het eten van aas
Bederfflora infecteert een gestorven dier in rap tempo. Trekt het stoffelijk overschot aaseters
en opportunisten aan, dan zullen die door erin te wroeten en het te verscheuren microben ver-

der over doen verspreiden en pathogene maagdarmflora bevrijden, zoals Clostridium
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perfringens- en Campylobacter-bacterién. Daarbij verbeteren de grote aaseters de toegang tot
het karkas voor de ongewervelde opportunisten. En opportunisten bezitten hun eigen collec-
ties ziektekiemen die ze op het kadaver kunnen overbrengen.30-3

De ontbinding van een dood dier heeft baat bij warme en vochtige omstandigheden en wordt
het gehinderd door koude en droogte. VVoor jagers die vooral in de schaarse wintertijd terug-
vallen op kadavers, zoals vossen, lynxen en poema’s, vermindert dit misschien de risico’s

voor de gezondheid.3+%

Bij jagende bavianen en chimpansees is het eten van aas, of beter gezegd de afkeer ervoor,
goed gedocumenteerd. Deze primaten eten in de regel geen vlees van een prooi die niet zo-
juist zelf of door kameraden is gedood. Gebeurt dit toch, dan gaat het om een beest dat eerder
door groepsgenoten werd gedood en achtergelaten of om een prooi afgepakt van een andere
predator, bijvoorbeeld een luipaard. In alle gedocumenteerde gevallen ging het om een karkas
van meestal een paar uur tot hooguit twee dagen oud. Favoriete prooien die aan een onbe-
kende oorzaak zijn gestorven, blijven onaangeraakt; hoogstens een enkeling durft na uitge-
breide inspectie een stuk te proberen, meestal zonder navolging. Bij de chimpansee is afkeer
waargenomen voor signalen van ontbinding. In het werk van Jane Goodall komt de jonge

Flint voorbij die niet in staat was afscheid te nemen van zijn gestorven moeder:¢-38

‘Flint keek naar haar vanaf de oever, ging naar haar toe om haar aan te raken, haar hand in de
zijne te nemen. Af en toe vlooide hij haar even. Toen merkte hij plotseling dat vliegen eitjes
in haar oor hadden gelegd. De ontbinding zet snel in in de tropen. Flint staarde naar haar oor,
raakte de eitjes aan, rook aan zijn vinger en schoot direct de oever op, zijn vingers alsmaar

met kracht afvegend aan het gras.’

In de dierenwereld is geur de belangrijkste indicator voor dood en bederf. Over afstoting door
visuele signalen van ontbinding bestaat nauwelijks documentatie. Toch zijn mensen erg ge-
voelig voor de visuele stimuli. Eén bijzonder voorbeeld is onze gruwel voor vliegenmaden,
waarvan een dood dier letterlijk barst.

Maden kunnen ziektekiemen meedragen, dodelijke toxines van bacterién verzamelen en hun
aanwezigheid bevordert de verspreiding van microben. Daarnaast is het gekrioel van maden
op aas een goede indicatie voor de mate waarin het bedorven is en één die een gebrek aan
stank zou compenseren. Binnen enkele minuten beginnen vliegen al eieren te leggen in een

ontzield lichaam en na een dag graven er maden in. Als eerste zullen de weke delen aan de
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insectenkaken ten prooi vallen, maar het duurt in een gematigd klimaat circa twee dagen voor
de fase begint waarin het lijk opzwelt en ten slotte, met hulp van het gekrioel, de huid scheurt.
De larvenpopulatie bereikt dan haar hoogtepunt en migreert de grond in om te verpoppen. Een
acceptabel stuk vlees valt tegen die tijd niet meer te vinden.3%*

Misschien dat mensen een aangeboren aanleg bezitten om vliegenlarven en wat er op lijkt,
vies te vinden, net zoals er een oeroude aanleg bestaat om de kriebels te krijgen van andere
krioelende beestjes. Het eerste is nuttig voor het vermijden van bedorven vlees en voor de
keukenhygiéne; het tweede nuttig voor de nesthygiéne, de lichaamshygiéne en, in combinatie
met angst, het vermijden van giftige kaken en stekels. Mogelijk wordt het vies vinden van
vliegenlarven geholpen door de associatie met kadavers, rottend voedsel, met stank of de ex-
pressies van walging bij andere mensen. Kijken we naar de mug, een dier dat nogal gevaarlijk
is voor de gezondheid, maar zich niet ophoudt in afstotelijke milieus en er anders uitziet, dan
ervaren we, zover ik weet, niet dezelfde of helemaal geen merkbare walging. Zelfs fysiek con-
tact met vliegen brengt naar mijn weten niet dezelfde repulsie te weeg als bij contact met ma-
den valt te verwachten en het wordt lang niet zo gevreesd; aan de andere kant zijn we aan

contact met vliegen gewend, want het is minder vermijdelijk.*

De zwakke schakel

De afkeer voor het eten van aas bij bavianen en chimpansees is door de antropologe Sonia Ra-
gir en haar collega’s in verband gebracht met de morfologie van het spijsverteringskanaal.
Carnivoren en rotzooi-eters laten hun voedsel ruime tijd in de maag dobberen en kneden, om
het dan beetje bij beetje, maar in snelle vaart, door de dunne darm te jagen, waarna het via de
minimaal ontwikkelde achterdarmen het lichaam verlaat. Bij chimpansees, bavianen en de
meeste andere primaten wordt het voedsel juist kort in de maag vastgehouden, waarna het vol-
gens een strak schema door de dunne darm beweegt om dan nog zo'n 2/3 van de totale diges-
tietijd in de achterdarmen door te brengen. Maar hoe langer voedsel over de reis door de dar-
men doet (na slechts een kort zuur- en enzymenbad in de maag), hoe groter de kans dat mee-
reizende pathogene microben het traject infecteren, kolonies stichten en ontstekingsreacties
uitlokken.*>47

Vooral de dunne darm is een kwetsbaar traject, want hoewel het superieure bescherming ge-
niet van het immuunsysteem en aan het begin, van de verteringsenzymen, gal en de zuur-
graad, is de darmflora er minder gevarieerd en kleinschaliger aanwezig dan in de achterdar-
men. Bovendien draagt de prominente aanwezigheid van het immuunsysteem bij aan de ont-

stekingsgevoeligheid van de dunne darm, terwijl braken en diarree — reacties die via de dunne
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darm zijn op te wekken — bij herhaling schade en uitdroging veroorzaken. Ten slotte is het or-
gaan onmisbaar voor de opname van essentiéle nutriénten en hét portaal naar de lever en de
alvleesklier, zodat ongewenste flora ondervoeding kan veroorzaken en, bij opname van toxi-

nes door de genoemde organen, systeemwijde vergiftiging.*>’

Het dieet van savannebavianen bestaat voor een groot deel uit verteerbaar voedsel en dus
neemt hun dunne darm binnen het spijsverteringskanaal relatief veel volume in, terwijl ont-
wikkelde achterdarmen het mogelijk maken om een beroep te doen op lastige koolhydraten.
Bavianen jagen niet zo stelselmatig als chimpansees, maar mijden net als zij kadavers. Verder
is coprofagie voor bavianen abnormaal gedrag, al zijn Kaapse bavianen eens betrapt op het
eten van insecten uit olifantenmest. Trouwens, gele bavianen zoeken een nieuwe slaapplek op
wanneer er onder de oude veel uitwerpselen liggen en het begint te wemelen van de wor-
men_58-62

De dunne darm van chimpansees is naar verhouding minder lang en volumineus dan die van
de bavianen of gibbons en orang-oetans (met hun ‘schonere’ dieet), maar verhoudingsgewijs
langer en volumineuzer dan die van de gorilla’s (die coprofagie niet schuwen). Coprofagie bij
chimpansees lijkt niet te stroken met het angstvallig mijden van aas, maar is bij de chimpan-
see een beperkt fenomeen en in de regel gericht op de eigen materie.

Dan mensen. Verhoudingsgewijs neemt de dunne darm bij ons nog veel meer volume in dan
bij de mensapen of bavianen het geval is. Bij de mensapen wordt 50% van het totale volume
van het spijsverteringskanaal door de dikke darm ingenomen, bij ons slechts 20%, terwijl de
dunne darm bij ons bijna 60% inneemt, tegenover 15-30% bij de mensapen. Met rond de zes

meter is de menselijke dunne darm bovendien erg lang.%®

Maag Dunne darm | Dikke darm Blinde darm
Mens + 24% *+ 56% +19% +1%
Chimpansee +20% +23% +52% + 5%
Gorilla + 25% *+ 14% *+ 54% +7%
Orang-oetan +17% *+27,5% +53% +2,5%
Gibbon + 24% +29% + 45% +2%
naar Milton, (1999b)
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Het idee is, in onze evolutie vond er steeds meer interactie plaats tussen de dunne darm en ri-
sicovolle materie van buiten, simpelweg omdat absorptie van nutriénten op dit traject steeds

belangrijker werd. Ondertussen lijken de verdedigingsbarriéres weinig te zijn aangescherpt.®*

Nota bene: het spijsverteringskanaal van de Zuid-Amerikaanse kapucijnapen lijkt sterk op dat
van mensen (dus met veel procent naar de dunne darm). Deze dieren eten allerlei kleine
prooien en insecten, maar jagen niet stelselmatig en hun dieet bestaat voor het grootste deel
uit verteerbaar plantaardig materiaal. Opmerkelijk genoeg eten kapucijnapen soms van kada-
vers en zelfs coprofagie komt voor. Links van mij ligt bijvoorbeeld een rapport over een klein
groepje bruine kapucijnapen dat het karkas vindt van een nachtaapje en er uitgebreid van eet,
alleen de ingewanden en organen vermijdend. Rechts van mij ligt een rapport over leden van
dezelfde soort, maar dan in gevangenschap, die het lichaamsafval van groepsgenoten consu-
meren, zonder klipklare reden. Wat kapucijnapen onderscheidt, is dat ze klein zijn en voedsel
doorreist hun spijsverteringskanaal ongeveer zes keer sneller dan bij mensen, chimpansees en
bavianen gebeurt. Hierdoor krijgen microben veel minder tijd om te verveelvoudigen en des

te kleiner is het infectiegevaar.®>¢°

Ons spijsverteringskanaal is zonder meer veranderd sinds elke laatste voorouder met een
mensaap en lijkt het vermijden van dubieus voedsel (inclusief lichaamsafval) behoorlijk te

rechtvaardigen, veel meer, denk ik, dan de ideeén van het vorige hoofdstuk.

De theorie van de aasetende voorouder

Een klassieke opvatting is dat toen onze voorouders zich gingen wagen op de open savanne,
ze geen partij vormden voor de woeste beesten die daar al leefden. VVoor hun dierlijke prote-
inen zouden de proto-mensen zijn aangewezen op aas of schamele resten, zoals het merg uit

botten achtergelaten door een grote carnivoor. Ragir en collega’s hierover: %2

‘Ongekookt met bacterién besmet vlees zou buikziekte hebben veroorzaakt en volwassen
mensensoorten hebben geleerd aas te mijden. Vermijding van aas zou snel door heel de groep
zijn verspreid, omdat de jongen zich aanpassen aan de voedselvoorkeuren van de volwasse-

b

nen.

Uit fossielen van prooien is op te maken dat vleesconsumerende proto-mensen actief de jacht

bedreven, maar mogelijk ook verse prooien stalen van andere roofdieren, zoals dat nu soms
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door bavianen en chimpansees gebeurt, en merg uit botten niet ongemoeid lieten. Misschien
vormden de proto-mensen geen partij voor de monsterroofdieren van hun tijd, maar omdat
deze zich specialiseerden in de grotere prooidieren en de proto-mensen opportunistische ja-
gers van klein postuur waren, zal er van brute concurrentie weinig sprake zijn geweest, ten-
minste niet in eerste instantie. Onze voorouders werden allengs socialer, sneller, slimmer en
technischer en hoe imposanter de prooi, hoe meer prestige voor de jager en hoe meer dierlijk
vet voor iedereen.”® "

Toch is het zeker niet uitgesloten dat onze voorouders, als het zo uitkwam, profiteerden van
een gevonden dood dier of in schaarse tijden van half-bedorven vlees. Kijk naar de Hazda,
een volk dat leeft op de vlakten van Tanzania. Over de leden van de Hazda is geschreven dat
ze hun jachtbuit aanvullen met kadavers, meestal gestolen van weggejaagde carnivoren, inclu-
sief leeuwen, maar in een enkel geval achtergelaten en verrot. In een periode van 14 maanden
bestond de vleesconsumptie voor 14% uit dieren die niet door menselijke jagers waren ge-
dood. Het eten van aas gebeurde vooral in het droge seizoen. De meeste andere jagende vol-
ken delen de gewoontes van de Hazda echter niet en heel belangrijk, het buitgemaakte aas

werd altijd gekookt.’®

68



Hoofdstuk 7.3 De weerstand van de kok

Vergeleken met de mensapen mag de mens een relatief lange dunne darm bezitten, maar ge-
meten naar lichaamspostuur is ons totale spijsverteringskanaal juist verrassend klein. Het me-
rendeel van de energie die bij een mensaap van dezelfde grootte in maag en achterdarmen zou
zijn gestoken, lijkt bij ons in het brein geinvesteerd. Tegelijkertijd leiden we een energiever-
slindend leven: menselijke jagers-verzamelaars maken bijvoorbeeld langere dagtochten dan
de mensapen (het klimmen in bomen door die laatste meegerekend). Verder zetten mensen
met een grotere frequentie kinderen op de wereld die hulpelozer beginnen en langer afhanke-
lijk blijven dan bij de mensapen het geval is.*

Om dit allemaal te bekostigen, hebben we of heel veel of heel hoogwaardig voedsel nodig of
allebei. Zijn we aangewezen op rauw voedsel, dan geeft heel veel eten problemen: in de eerste
plaats omdat de capaciteit van het maagdarmstelsel mee zou moeten groeien, wil het de gro-
tere hoeveelheden efficiént verwerken. Daarnaast moet er extra voedsel worden vergaard,
meer tijd aan eten worden besteed en langer worden gerust om de maaltijd te verwerken.
Maar mensen besteden beduidend minder tijd aan eten en rusten dan de mensapen.*

Ook kleven er beperkingen aan de consumptie van heel hoogwaardig rauw voedsel. Dierlijk
voedsel is erg hoogwaardig, zeker als het vetrijk is, en toch zijn we niet aangepast op het eten
van grote hoeveelheden en kleven er serieuze gezondheidsrisico’s aan rauwe eieren, vlees, vis
en zeevruchten. Kijken we naar hoogwaardig plantaardig voedsel, dan hebben we moeite met
onbewerkte wortels, knollen, bollen, et cetera, vanwege de harde structuur of de gifstoffen die
erin huizen. Ander hoogwaardig voedsel is sterk gebonden aan seizoenen en tikt alleen in

grote hoeveelheden aan, zoals noten en zaden, suikerrijk fruit en ongewervelde dieren.®

Als oplossing voor de paradox hebben de evolutiebiologen Richard Wrangham en Rachel
Carmody de kookhypothese verzonnen. De twee betogen dat het alledaagse koken lang gele-
den door ingenieuze voorouders is ontdekt en onze evolutie diepgaand heeft beinvlioed. Dank-
zij bereiding van voedsel door het te verhitten, halen we extra energie en nutriénten uit onze
voeding en hoeven onze tanden, kaken, mondspieren en het maagdarmstelsel daar minder

hard en lang voor te werken.®

Verhitting van voedsel, zeker tot het kookpunt van water, verandert de chemie ervan en maakt
het in veel gevallen beter meng-, kauw- en verteerbaar. Zetmeel, onze favoriete koolhydraat,

wordt door verhitting beter verteerbaar, waardoor de verwerking minder afhangt van de
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De mens als carnivoorf

Handicaps

Oplossingen

Geen klauwen, kaken en tanden die zijn aangepast

op het grijpen en verscheuren van de prooi.

Te zwakke kaken en te vriendelijke tanden voor

het kauwen van vlees en een erg kleine mondholte.

Een voor echte carnivoren atypisch maagdarmstel-
sel met een naar verhouding kleinere maag en be-

ter ontwikkelde achterdarmen.

Een inefficiénte vertering van proteinen, vanwege
het korte verblijf in de maag en de relatief snelle
gang naar de achterdarmen waar bacterién veel

van wat vrij is gemaakt opeisen.

Kans op vergiftiging of uithongering bij een dieet

dat te rijk is aan proteinen.

Slecht bestand tegen de ziektekiemen en parasie-

ten op rauw of niet vers vlees.

Gereedschap (inclusief wapens); sa-

menwerking.

Bereiding (met gereedschap en/of

door verhitting).
Omnivoor dieet; bereiding van dierlijk

voedsel.

Dosering (verdeling van porties over
de tijd); bereiding.

Dosering; omnivoor dieet.

Kieskeurigheid; bereiding.
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relatief inefficiénte darmflora. Het gevolg is een flinke energiewinst. Muizen op een dieet van
opgewarmd zetmeelrijk voedsel wegen zwaarder dan muizen met hetzelfde dieet maar rauw.
Verhitting van proteinerijk voedsel biedt in een aantal gevallen vergelijkbare voordelen: vol-
gens één dubbele studie halen mensen uit een gekookt kippenei 45% tot wel 78% meer ener-
gie dan uit de rauwe variant. De python is tot een kwart minder energie kwijt aan het verteren
van vlees dat gemaald en gekookt is dan aan een complete rauwe prooi. Over muizen is trou-
wens bekend dat gekookt voedsel sterker effect heeft op het lichaamsgewicht dan gemalen
voedsel; dit geldt zowel voor een maaltijd rijk aan zetmeel als voor verschillende soorten
vlees."

Verhitting van vlees zorgt ervoor dat, afhankelijk van temperatuur en tijd, de vezels losser van
elkaar gaan zitten, waardoor het vlees smakelijker wordt, beter kauwbaar en toegankelijker
voor de verteringssappen. Het klinkt niet onaannemelijk dat de hunkering om vlees te eten, en
het adequaat te bereiden, sterker is als vlees beter smaakt.'?

Een ander idee is dat als koken de vleesconsumptie deed toenemen, onze voorouders een meer
divers plantaardig dieet konden gaan volgen, omdat ze de nutriénten en energie die ze voort-
aan uit vlees haalden niet meer uit planten hoefden te winnen.™

Ook vetrijk voedsel kan baat hebben bij verhitting, zo zou het omzetten van vetten in toegan-
kelijke olién maken dat enzymen en galzuren sneller en efficiénter hun werk doen; daar komt
bij dat de spijsvertering de vetten dan zelf minder hoeft te verhitten en dit scheelt energie.
Omdat de aanwezigheid van vetten als een rem werkt op het transport door de dunne darm, is
het denkbaar dat een efficiéntere afbraak de kans op vertraging verkleint, misschien ook het
gevoel van verzadiging vermindert, dus de capaciteit van het maagdarmstelsel ook iets ver-
groot. 2415

Volgens Wrangham en Carmody wordt er om nog een andere reden energie bespaard: omdat
verhitting tot het kookpunt van water de meeste ziektekiemen en toxines in voedsel vernietigt,

scheelt dit de weerstand werk en dus energie. Laat ik Wrangham uitgebreid citeren:16-17

‘Evolutionaire aanpassingen aan bereid voedsel verklaren wellicht ook waarom mensen min-
der goed tegen gifstoffen lijken te kunnen dan andere mensapen. Mijn ervaring bij het proe-
ven van vele soorten voedsel die primaten in het wild eten, is dat het voedsel van chimpansees
beter smaakt dan dat van gewone apen. Desondanks smaken sommige van de vruchten, zaden
en bladeren die chimpansees selecteren ons zo vies dat ik ze nauwelijks kan doorslikken. De

smaak ervan is sterk en uitgesproken, een duidelijke aanwijzing voor de aanwezigheid van
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niet-verteerbare stoffen, waarvan een deel naar alle waarschijnlijkheid voor mensen giftig is —
en in veel mindere mate voor chimpansees. (...)

De verschillen in voedselvoorkeur tussen chimpansees en mensen duiden erop dat onze soort
een verminderde fysiologische tolerantie heeft voor voedsel met een hoog gehalte aan gifstof-
fen of tannines. Door koken worden veel gifstoffen vernietigd. Misschien hebben we daardoor
een in verhouding gevoelige smaak ontwikkeld. Waren we daarentegen aangepast aan een di-
eet van rauw vlees, dan zou je aanwijzingen verwachten voor een hoge weerstand tegen de
gifstoffen die worden geproduceerd door de bacterién die in rauw vlees leven. Daarvoor be-
staat geen bewijs. Zelfs als we ons voedsel koken zijn we kwetsbaar voor bacteriéle infecties.
Volgens de Amerikaanse centra voor voedselcontrole en -preventie zijn er in de Verenigde
Staten alleen al door Salmonella per jaar meer dan 40.000 gevallen van voedselvergiftiging,
terwijl mogelijk tot wel een miljoen gevallen niet worden gerapporteerd. Het totaal geschatte
aantal gevallen, veroorzaakt door de top twintig van meest gevaarlijke bacterién (waaronder
Staphylococcus, Clostridium, Campylobacter, Liseria, Vibrio, Bacillius en Escherichia coli)
loopt in de tientallen miljoenen per jaar. De beste bescherming bestaat eruit vlees, vis en eie-
ren tot boven de 60 °C te verhitten en geen voedsel te eten dat ongepasteuriseerde melk of eie-
ren bevat. De kookhypothese doet vermoeden dat, omdat onze voorouders hun vlees door-
gaans konden verhitten, de mens relatief kwetsbaar is (...) voor de bacterién die op rauw vlees

voorkomen.’

Er bestaan wel culturen waar vlees rauw wordt gegeten, zelfs vetrijk orgaanvlees, maar dit ge-
beurt selectief; het vlees is dan vers en hopelijk van een gezond dier of het gebeurt in gebie-
den waar het klimaat verrotting vertraagt, zoals in het poolgebied. Andere manieren van berei-
ding die schadelijke microben de das omdoen of weren, zijn het laten fermenteren (bijvoor-
beeld door melkzuurbacterién) of drogen en pekelen van bepaalde soorten viees en vis. In veel
culturen zijn rauwe vis en schaaldieren populairder dan vlees in rauwe vorm; opnieuw zijn
versheid en selectiviteit de sleutel, maar wat ook een rol kan spelen is het hoge vetgehalte van
maritiem voedsel, want bij verhitting bestaat wel kans op het weglekken van nuttige vetten.
Verhitting is alleen aantrekkelijk als het de voedingswaarde verhoogt, de smaak verbetert of
met risico’s korte metten maakt. Om deze reden verhitten we zelden fruit en vinden chimpan-
sees opgewarmde appels niet beter dan rauwe, terwijl ze anders wel opgewarmd voedsel pre-

fereren.18-22
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Samengevat: omdat we ons dierlijk voedsel bereiden door het bijvoorbeeld te versnijden, te
drogen of te verhitten, hebben we, vergeleken met de chimpansee en andere vleesetende die-
ren die hun prooien zonder gereedschap verscheuren en rauw verslinden, een onderontwik-
kelde weerstand tegen de pathogene, parasitaire en toxische gevaren die kleven aan rauw
vlees en kadavers, en dan al helemaal aan afvalproducten als feces. Wrangham drukt het zo

uit:%

‘Het eten van vlees was zeker een belangrijke factor in de menselijke evolutie en voeding,
maar het heeft minder invloed op ons lichaam gehad dan gekookt voedsel. We gedijen niet
goed op een rauw dieet, er is niet één cultuur waar rauw voedsel een belangrijke voedselbron
vormt, en aanpassingen in ons lichaam maken duidelijk waarom wij niet goed met rauw voed-

sel overweg kunnen. (...). We zijn veeleer koks dan carnivoren.’
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Hoofdstuk 8.1  De australopiths

Eens werd de wereld door een veel grotere diversiteit aan mensapen bevolkt dan vandaag het
geval is, en door meer mensensoorten. Tien miljoen jaar terug klom een op de orang-oetan lij-
kende species nog door de tropische vegetatie van Spanje. De orang-oetans zouden uiteinde-
lijk geisoleerd raken op Borneo en Sumatra, terwijl de tak die naar ons zou voeren overstak
naar Afrika toen zich £10 miljoen jaar geleden een landbrug zou hebben voorgedaan. Deze
epische gebeurtenis zou gepaard zijn gegaan met een complexe klimaatverandering waarbij de
voedselrijke regenwouden van Eurazié plaatsmaakten voor koeler en droger bos- en grasland.
Ook Afrika ontsprong de dans niet: 7-8 miljoen jaar geleden bestonden, zo lijkt het, regen-
wouden alleen nog bij de evenaar, langs water en in de hoger gelegen gebieden. In deze peri-
ode begon de evolutie van de gorilla, vermoedelijk in het hoogland waar de soort zich aan
moest passen aan een dieet van relatief energiearme bladeren. In hetzelfde Oost Afrika gedij-
den verschillende andere mensapen in het savannebosland; deze inmiddels uitgestorven pri-
maten bezaten aanpassingen die het lopen op twee benen vergemakkelijkten en vormden vol-
gens sommige onderzoekers de proloog van ons verhaal .1

DNA verraadt dat de proto-mens en de proto-chimpansee 4 tot 8 miljoen jaar geleden elk hun
eigen weg gingen. Het gemiddelde, 5-6 miljoen jaar geleden, valt elegant samen met een ver-
moedelijke klimatologische terugval: gedurende anderhalf miljoen jaar werd equatoriaal
Afrika weer vochtiger en het regenwoud herwon terrein. Terwijl de proto-chimpansees zich
specialiseerden in het leven in het regenwoud, verschenen in het savannebosland de succes-
volle australopiths, waarvan het vroegste fossiel 4 miljoen jaar oud is. Gedacht wordt dat de
australopiths aan de wieg van de moderne mens staan. Hun bekendste vertegenwoordiger is

de Ethiopische Lucy, een A. afarensis die 3,2 miljoen jaar terug leefde.”

De vroege australopiths

Australopithecus was ongeveer even lang en zwaar als de moderne chimpansee, maar bezat
een iets groter brein. Anders dan bij de chimpansee waren de enkels van de australopiths min-
der geschikt om snel de bomen in te klimmen. Wel bezaten de australopiths aapachtige armen,
geschikt voor het vastgrijpen van takken en het plukken van vruchten. Een menselijkere hand
voorzag in een fijnere greep. Australopithecus liep op twee benen, maar hun kortheid en het

kleine postuur beperkten de snelheid, en het lopen vergde meer energie dan bij ons.0-1°
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De stevige kaken van Australopithecus wijzen samen met grote en vlakke kiezen en ontwik-
kelde snijtanden op een dieet van hard, maar breek- en maalbaar voedsel, zoals zaden en no-
ten en wellicht ondergrondse plantaardige reserves, zoals stengelknollen en wortelstokken.
Toch laat de dentale microstructuur geen sporen zien van dit dieet, wat doet vermoeden dat
zulk voedsel niet of hoogstens incidenteel werd gegeten, bijvoorbeeld in het droge seizoen,
wanneer geliefde fruitsoorten, jonge bladeren, bloemen, insecten, enzovoorts, het lieten afwe-
ten. Een andere interpretatie is dat de kaken en het gebit van de australopiths waren aangepast
op het langdurig kauwen op flinke hoeveelheden vegetatie, zoals (jonge) bladeren of allerlei

grassen met hun halmen, zaden en rizomen.16-°

Waar het gebit van de vroege australopiths niet erg geschikt voor lijkt, is het uiteen trekken
van taai en stevig voedsel, waaronder vlees. In Ethiopié zijn wel botten gevonden van meer
dan 3 miljoen jaar oud die volgens de ontdekkers door gewone stenen beschadigd zijn tijdens
het afsnijden van vlees en het winnen van merg, maar aan deze interpretatie en de associatie
met Australopithecus wordt nog getwijfeld. Een andere ‘aanwijzing’ voor vlees eten bij de
vroege australopiths is het feit dat bonobo’s, chimpansees en (zeer zelden) orang-oetans dit
doen. Toch oogt het gebit van Pan veel gevaarlijker dan dat van de australopiths of de andere

mensapen die het savannebosland bewoonden.?%-2!

Gezien de anatomie van hun heupen en borstkas bezaten de australopiths volumineuze ach-
terdarmen die niet onderdeden aan die van de chimpanseesoorten. Aten de australopiths gaan-
deweg meer verteerbaar in plaats van fermenteerbaar voedsel, bijvoorbeeld de zetmeelrijke
delen van grassen, wortels, bollen en knollen, dan benaderde hun dunne darm misschien die
van de bavianen die zowel ontwikkelde achterdarmen als een lange dunne darm bezitten. Het
amylase-enzym zou dan van pas zijn gekomen, want zonder zo'n enzym wordt zetmeel alleen

in de achterdarmen verwerkt.2-23

Australopithecus leefde in een wereld van bos-, struik- en grasland met een breed voedselaan-
bod. Chimpansees die zich in dit soort open, maar wel drogere milieus ophouden, kunnen een
gebied bestrijken van meer dan 100 vierkante kilometer, twee tot vier keer groter dan hun
leefgebied in het oerwoud. De australopiths maakten veel efficiénter gebruik van het voedsel-
aanbod in het savannebosland dan de chimpansees van nu; bovendien konden de proto-men-

sen dankzij hun twee loopbenen verder reizen bij het dagelijkse foerageren, aangezien ze bij
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het afleggen van afstanden minder energie verbrandden dan welke mensaap ook; ondertussen

konden ze voedsel en eventueel gereedschap met zich meedragen.?+%°

We hebben gezien dat periodes van schaarste chimpansees verleiden tot coprofagie, bijvoor-
beeld om intacte zaden terug te winnen. Als de australopiths in tijden van schaarste op alter-
natief en goed verteerbaar voedsel konden terugvallen, vertoonden ze zulk gedrag wellicht

niet.

De australopiths van Zuidelijk Afrika

De evolutie van de mensapen en de australopiths in Oost Afrika lijkt beinvlioed door opruk-
kend gras- en bosland en een cyclus van langdurige vochtige en drogere klimaatfases. Vanaf
circa 3 miljoen jaar geleden kwam daar een invloed bij die de wereld nog altijd in zijn greep
houdt: de era van de ijstijden. Er kwam een trend van verkoeling en verdroging, zodat gras-
landschappen oprukten en het bosland van Lucy gefragmenteerd raakte. In het oosten maakten
de vroege australopiths plaats voor nieuwe specialistische varianten. In Zuidelijk Afrika zou
het klimaat pas een miljoen jaar later radicaal zijn veranderd: vrolijke bossen, onderbroken
door struiken, gras en een enkele rivier bleven er op veel plekken intact en A. africanus
zwaaide er de scepter. De vroegste fossielen van A. africanus zijn tussen de 2,6 en 3 miljoen

jaar oud.30-3t

Met zijn kortere benen en langere armen was A. africanus beter gebouwd op het klimmen in
bomen dan de Oost-Afrikaanse soorten. Behalve op bosvoedsel sluit de moleculaire signatuur
van het tandglazuur aan op een dieet met veel termieten en andere insecten, maar ook op het
eten van wortels, knollen, bollen, et cetera, van de grassen, struiken en bomen in het open
land, en wellicht waterplanten. Nog beter dan bij Lucy waren de kiezen, voorkiezen en kaken
van A. africanus toegerust op het breken en malen van hard voedsel of juist het kauwen op
flinke hoeveelheden vegetatie. Verder bezat de Zuid-Afrikaanse species snijtanden die ge-
schikt waren voor het taaiere materiaal, inclusief stevige vezels en vlees. Eén A. africanus-
fossiel vertoont sporen van brucellosis, een ziekte die op te lopen is door het eten van gra-

zers 3237

Eén en ander kan erop wijzen dat A. africanus of een variant (of anders een gemeenschappe-
lijke voorouder) aan de basis stond van Homo, het genus waartoe wijzelf behoren. Veelzeg-

gende overeenkomsten zijn te vinden in de structuur van het gebit, details van de kaken,
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eigenschappen van de schedelholte en (in hoeverre dit van de schedel valt af te leiden) de ana-
tomie van het brein. De schouders en armen van zowel A. africanus als de vroege Homo wa-
ren aapachtiger dan die van de Oost-Afrikaanse australopiths. Het idee van verwantschap
wordt ook aangemoedigd door de soort A. sediba, die ten minste 1,78-1,95 miljoen jaar gele-

den in het zuiden rondliep. 3842

A. sediba bezat nog het bescheiden brein van de australopiths, maar al het vliakkere gezicht
van Homo. Als gevolg waren de kaken van A. sediba minder krachtig dan die van A. africanus
en bovendien was zijn gebit minder robuust. Het dieet van de gevonden A. sediba-fossielen
bestond voor 95% uit bosvoedsel, zoals bladeren, fruit en barst. Schaarste kon A. sediba op-
lossen door verder te foerageren, want hoewel zijn voeten waren aangepast op het klimmen in
bomen, bezat de mensachtige de lange loopbenen en bijpassende heupen van de vroege
Homo. A. sediba beschikte over handen met lange duimen en korte vingers die ideaal lijken
voor het hanteren en fabriceren van gereedschap en moderner waren dan de handen van A. af-
ricanus, maar ook dan die van zeker één vroege Homo-species. Het is onbekend of A. sediba

gereedschap gebruikte.*3-48

Ondanks de overeenkomsten wordt niet gedacht dat de gevonden fossielen van A. sediba
voorouders van ons zijn. Onze genus ontstond waarschijnlijk in Oost Afrika, meer dan een
half miljoen jaar eerder. Mogelijk verscheen A. sediba pas toen Zuidelijk Afrika droger en
koeler werd, zoals eerder in het oosten was gebeurd, met aanpassingen die Homo toen al had
gemaakt, in het bijzonder de betere loopbenen om verder te kunnen foerageren. Homo evolu-
eerde tot een gebruiker van gereedschap, een jager en vuurbedwinger. A. sediba had minder

succes.*?

De robuuste australopiths

De strategie van de eerste Homo-soorten en A. sediba was niet de enige die het hoofd bood
aan de schijnbare trend van verkoeling, verdroging en de verschraling van bosland. In Oost-
en later Zuidelijk Afrika verschenen verschillende voedselspecialisten met sterk uitstekende
jukbeenderen, massieve kaken, krachtige kaakspieren, nog grotere kiezen met een dikke laag
glazuur en in de meeste gevallen verkleinde snij- en hoektanden. Sommige specialisten lijken
‘onafhankelijk’ ontstaan, terwijl andere een eigen genus hebben gekregen, namelijk Paran-
thropus. Zover bekend is de vroegste vertegenwoordiger van deze tak P. aethiopicus, maar de
indrukwekkendste heet P. boisei, die leefde van circa 2,4 tot 1,4 miljoen jaar geleden.
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Mogelijk bracht P. boisei een groot deel van zijn tijd langs de waterkant door met het kauwen
op vegetatie. De moleculaire signatuur van zijn glazuur wijst op een dieet van hoofdzakelijk
cypergrassen, zoals papyrus. De dentale microstructuur van P. boisei vertoont geen sporen
van hard voedsel, ondanks het machtige kauwapparaat.>®->3

Gedurende de tijd dat P. boisei Oost Afrika verfraaide, evolueerde in hetzelfde gebied de ja-

gende Homo, wat erop wijst dat de twee soorten elkaar niet stevig beconcurreerden.>

Rond de tijd van A. sediba, toen het Zuid-Afrikaanse klimaat ingrijpend veranderde, ver-
scheen in dezelfde regio P. robustus, waarschijnlijk een afstammeling van P. boisei. Zuidelijk
Afrika was minder rijk aan waterlandschappen met hun cypergrassen, zodat het dieet van Pa-
ranthropus verbreedde en in die zin ging lijken op dat van A. africanus die in dezelfde periode
van het toneel verdween. P. robustus bleef tot rond een half miljoen jaar geleden bestaan en

leefde lange tijd naast de jagende Homo.>>®’
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Hoofdstuk 8.2  Homo, proloog

De vroegste fossielen van Homo zijn 2 tot 2,5 miljoen jaar oud; de oudste stenen werktuigen
die met Homo worden geassocieerd en volgens één vast procedé werden gefabriceerd, dateren
van ca. 2,6 miljoen jaar geleden. Zo'n 2 miljoen jaar terug begon de vroege Homo zich te ver-
spreiden. Meerdere mensensoorten die Oost Afrika verlieten voor het Zuiden en Eurazié, zou-
den in hun nieuwe habitat geisoleerd raken en hun eigen evolutionaire pad inslaan of uitster-

ven.1*

Het Oost-Afrikaanse fossielenbestand wordt gedomineerd door H. habilis. Deze mensensoort
was ongeveer zo klein en zwaar als de australopiths, maar behept met een groter en moderner
brein, langere loopbenen en een vlakker gezicht met nog altijd krachtige, maar wel kleinere
kaken, kiezen en voorkiezen. H. habilis was niet het enige type Homo in Oost Afrika; rond
dezelfde tijd leefde bijvoorbeeld ook H. rudolfsensis, waarvan op dit moment alleen een sche-
del, wat tanden, een gedeeltelijke kaak en heupfragmenten bekend zijn.>

Het zuiden van Afrika werd bewoond door ten minste H. naledi en H. gautengensis. Beide le-
ken enigszins op H. habilis.’

In Georgié zijn de best bewaard gebleven fossielen gevonden. De Georgische kolonist was
langer en zwaarder dan H. habilis; zijn benen, heupen en wervelkolom laten zich vergelijken
met die van de moderne mens en waren geschikt om lange afstanden mee te lopen of wellicht
voor de sprint.®

In Europa, Noord Afrika en Azié zijn stenen werktuigen gevonden die vanwege hun leeftijd
en primitiviteit op de aanwezigheid van de vroege Homo kunnen wijzen.®

Meer dan fascinerend zijn de complete overblijfselen die zijn ontdekt op het Indonesische ei-
land Flores, namelijk van een dwergvorm die het midden houdt tussen een australopith en een
vroege Homo. Deze H. floresiensis leefde tot 50.000 jaar terug. In de grot waar de fossielen
gevonden zijn, zijn ook aanwijzingen voor vuurgebruik gevonden van ca. 40.000 jaar geleden,

maar waarschijnlijk achtergelaten door onze species.*®

De stenen werktuigen van de vroege Homo werden — zoveel lijkt zeker — gebruikt om vlees
van de botten van prooien te snijden en de botten te breken om bij het merg te komen. De eer-
ste gebruikers joegen bij voorkeur in de buurt van water — tenminste daar hebben we fossielen
van — en de diversiteit aan prooien is indrukwekkend en duidt op samenwerking, evenals het

vermogen de buit tegen predators te verdedigen of hen te bestelen.t2
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Naarmate de concurrentie om schaarse voedselgronden toenam, met predators of andere groe-
pen, en de jagers ambitieuzer werden, kan het lopen van lange afstanden met de buit over de
nek en wellicht een sprintaanval om die buit te winnen, een onderlichaam hebben bevoordeeld
als dat van de moderne mens. Oververhitting zal bij de inspanningen een probleem hebben ge-
vormd, zodat de vacht van onze voorouders geleidelijk uitdunde en het zweetvermogen toe-
nam (ons zweetvermogen is een unicum). Dit helpt misschien het langere postuur van H.
georgicus verklaren, want een groter lichaam houdt meer water vast, naast dat het op de juiste
benen sneller is en grotere afstanden afleggen kan.***8

Door mensen-DNA te vergelijken met dat van de mensapen valt op basis van ‘random’ muta-
ties te gissen hoe oud sommige genen ongeveer zijn. De menselijke variant van het gen voor
de melanocortin-1-receptor, belangrijk voor de bescherming van de blote huid tegen Uv-stra-
ling, zou minimaal 0,6 tot 1,2 miljoen jaar oud zijn. Een andere interessante datering is die
van een genetische verandering die onder andere bescherming kon hebben geboden tegen een
type malaria dat prevalent was voordat de moderne malariaparasieten ontstonden. Deze veran-
dering zou 2,7 tot 2,8 miljoen jaar geleden plaats hebben gevonden, dus toen de vroege Homo
ontstond. Deze ‘malariamutatie’ kan in mijn ogen een indicatie voor een dunnere vacht zijn,
aangezien vacht een barriére is voor muggen, dus hoe bloter de huid, hoe vaker muggen ste-
ken en hoe luider de roep om immuniteit tegen hun ziekten. De mutatie kwam wel met een
prijskaartje: bij een dieet van rood vlees en melk geeft de mutatie op termijn mogelijk een
verhoogde kans op nadelige auto-immuunreacties en een verminderde weerstand tegen be-
paalde pathogene gevaren, zoals de Sub-AB-toxine van E. coli-bacterién. Wellicht niet handig
bij een dieet van rauw vlees. Zou koken (het bereiden van voedsel door het te verhitten) al bij

de vroege Homo zijn begonnen? 1%-2

Het is opvallend dat de omvang van de kaken en het gebit bij de vroege Homo-species afnam
en geen carnivorenproporties aannam, terwijl het belang van vlees in het dieet toenam, wat
onderstreept wordt door de moleculaire signatuur van het tandglazuur. De evolutiebiologen
Wrangham en Carmody brengen de minder uitstekende heupbladen van H. erectus in verband
met geslonken achterdarmen (en dus meer percentage voor de dunne darm), maar dit slinken

moet al bij de vroege Homo zijn begonnen.

Misschien zijn kieskeurig eten en het feit dat onze voorouders hun voedsel versneden met ge-

reedschap verklaring genoeg voor het contrast. Toch zou verhitting van voedsel een
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kwetsbaarheid (mede dankzij een grotere rol voor de dunne darm) voor de pathogene gevaren
in rauw dierlijk voedsel beter hebben gecompenseerd.??-23

Het Oost Afrika van de vroege Homo borrelde van de vulkanische activiteit en was daarmee,
aldus één artikel, een ideale leerschool voor de beheersing van het vuur (voeg toe: het verhit-
ten van voedsel); een ander artikel legt de nadruk op natuurbranden.?*

Helaas is archeologisch bewijs schaars, want kampvuren laten zelden sporen na voor de eeu-
wigheid. Vooralsnog zijn de eerste mogelijke sporen van vuurbeheersing 1 tot 1,5 miljoen jaar

oud en gevonden in een grot in Zuid-Afrika.?>25

Met de komst van de vroege Homo zal moreel besef ook een ‘boost’ hebben gekregen. Morele
sentimenten worden logischerwijs scherper naarmate het overleven van de groep afhankelij-
ker is van vrede tussen haar bewapende leden, hun besef van plicht en verantwoordelijkheid
naar elkaar toe en respect voor de wijsheid van traditie. Het resultaat is een snelle en krachtige
eliminatie van gedrag dat anderen en de groep in gevaar lijkt te brengen of tegen de borst
stuit. Voor de bewapende, jagende en reislustige Homo moet dit meer hebben gegolden dan
voor de australopiths of de mensapen in hun min of meer veilige wouden.

Eén belangrijke consequentie zal een betere zorg voor de zwakken en zieken zijn geweest.
Het eerdergenoemde fossiel (van een H. erectus weliswaar) met symptomen van een overdo-
sis vitamine A, heeft langer geleefd dan zonder hulp mogelijk zou zijn geweest. Chimpansees
die niet langer in staat zijn een evenwichtig dieet te vergaren, vinden de oplossing niet in hulp
van groepsgenoten, maar in coprofagie. In onze maatschappij zou zoiets een schandaal zijn;

misschien gold hetzelfde al voor H. erectus.
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Hoofdstuk 8.3  Homo, epiloog

Homo erectus

De vroege Homo verspreidde zich over de oude wereld tijdens een gunstige klimaatfase 1,7-2
miljoen jaar geleden. Toen deze fase afliep, bleef het wereldklimaat veranderen onder invloed
van de ijstijden. Afrika en Azié werden nog droger, aanvankelijk ook een stuk koeler en de
seizoen-verschillen nog scherper. Graslanden als die van de moderne Serengeti ontstonden en
bosland werd alsmaar schaarser. Migrerende kuddes deden het goed in deze wereld; deson-
danks maakten de reuzenpredators die niet al het veld hadden geruimd bij eerdere klimaatver-

anderingen, nu plaats voor kleinere varianten. Homo erectus was gebouwd voor dit milieu.:*

H. erectus verscheen circa 1,7-1,8 miljoen jaar geleden en leek meer op de moderne mens dan
op de australopiths. Met zijn gemiddelde 1,7 meter en 60 kilo was hij langer en woog hij
zwaarder dan de andere mensensoorten. Daarnaast beschikte H. erectus over een significant
groter en zwaarder brein. Het aapachtige bovenlichaam met de lange armen van de vroege
Homo-species maakte plaats voor een bouw die minder geschikt was voor het klimmen in bo-
men, maar beter voor lopen, rennen en — een niet te onderschatten factor — waden in water
(m.b.t. hygiéne: denk ook aan het feit dat onze soort de reinigende kracht van water bijzonder
weet te waarderen). In plaats van een plompe ruime ribbenkast, bezat H. erectus een smalle en
hoge borstkas, wat niet vloekt met een moderner maagdarmstelsel. Net als de vroege Homo
produceerde H. erectus steenbijlen, maar volgens een intelligenter en efficiénter procedé. Er is
afdoende bewijs dat vuur werd gebruikt door proto-mensen die van H. erectus afstamden, en

wie weet door H. erectus zelf.>13

H. erectus was een ‘pack hunter’ die zich niet makkelijk bang liet maken door roofdieren. De
opvatting is dat H. erectus voor zijn veiligheid niet afhankelijk was van bomen en daar niet
per se zijn nest in bouwde. Misschien zocht H. erectus voor zijn nachtrust steeds een natuur-
lijke beschutting op, maar ik durf best te suggereren dat het bouwen van het nachtelijk nest
inmiddels was geévolueerd tot het bouwen van een soort hutten en er primitieve dorpen be-
stonden die voor korte of langere tijd bleven staan, wie weet met een brandend vuur om roof-
dieren op afstand te houden. Zindelijkheid en hygiéne zullen herkenbare vormen hebben aan-

genomen, aangemoedigd door sterkere morele sentimenten.'4
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Circa 1,5 miljoen jaar geleden kwam er aan de aanvankelijke verkoeling weer even een einde
en nam de regenval in subtropisch Afrika en Azié toe, zo lijkt het. De slimme en geharde H.
erectus greep zijn kans en verspreidde zich naar Zuidelijk Afrika en — via Zuid-Arabié of de
Levant — naar het Midden- en Verre Oosten (Israél, India, China, Indonesié€) en ook Noord-
Afrika en Europa. Als gevolg van het uitzwerven ontstonden allerlei rassen met eigen uiter-
lijke kenmerken en ongetwijfeld culturele verschillen. Wanneer het klimaat meezat, zwierven
sommige van deze rassen uit tot ver buiten hun gebied, om daarna weer te verdwijnen of op
een andere plek geisoleerd te raken.!>18

Wanneer het klimaat tegenzat, overleefden sommige populaties op plekken waar de tegenslag
klein bleef (sommige tot zo recent als 70.000 jaar geleden), terwijl groepen en rassen op an-
dere plekken uitstierven, maar op het scherpst van de snede vond evolutie plaats.*®

Homo sapiens sapiens

Tijdens de era van H. erectus gingen de ijstijden met lagere temperaturen en meer droogte ge-
paard dan ervoor, maar vanaf 900.000 jaar geleden werden ze extremer ‘dan ooit’. In Europa
zorgde het voortschrijden van de ijskappen ervoor dat onbevroren land overdekt raakte met
dichte bossen, terwijl delen van Afrika en het Midden-Oosten ten prooi vielen aan genadeloze
droogte. Ook in Azié raakten de gematigde delen door bossen overwoekerd of werden te
droog om in te overleven. Trokken de ijskappen terug, dan nam de habitat van Homo toe, tot
de volgende ijstijd. Volgens archeoloog Robin W. Dennell en collega’s konden de mensen-
soorten tijdens deze ijstijden in een aantal toevluchtsoorden alleen standhouden door te evolu-
eren. Dit zou in kustgebieden zijn gebeurd als die van het mediterrane Europa en Zuidelijk en
Oostelijk Afrika. Hier viel de koude en de droogte mee, maar was het klimaat minder voor-
spelbaar dan in bijvoorbeeld de subtropen van India, Indonesié of China, delen van de wereld
waar H. erectus nog lang bleef voortbestaan, net als in Indonesié de Floresmens.?%-?

De mediterrane wereld bood een overvloed aan vetrijk zeevoedsel, terwijl de landprooien
voor het invallen van de winter extra vetreserves opbouwden. Daarnaast was het risico van
oververhitting bij inspanning kleiner dan rond de evenaar. Het idee is dat dit factoren zijn die

expansie en reorganisatie van het brein begunstigen.??-2

H. antecessor is de oudst bekende opvolger van H. erectus. In Zuidwest Europa ging deze
soort een paar honderdduizend jaar mee, maar lijkt het veld te hebben geruimd tijdens de cata-
strofale ijstijd van 650.000 jaar terug. Daarop verschenen mensachtigen die collectief worden
aangeduid als H. heidelbergensis. De H. heidelbergensis-species verspreidden zich over de
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oude wereld in een milde periode, 400.000 jaar geleden, en gingen niet veel later ten onder tij-
dens een serie diepe glaciale dalen en warme pieken die tot 250.000 jaar geleden duurde. In
diezelfde periode verscheen in Europa de neanderthaler, terwijl in Afrika de archaische versie
van de moderne mens zou zijn ontstaan; verder leefde er in Azié ten minste de mysterieuze

Denisovaman die genetisch dichter bij de neanderthaler stond dan bij de moderne mens.?6-%

Gedacht wordt dat de archaische mens in Afrika te maken kreeg met extreme droogte die hij
overleefde in i.i.g. de kustgebieden van het oosten en het zuiden.%!

Langs de waterkant en mogelijk met hulp van een intensief zeevoedseldieet zou toen het mo-
derne menselijk brein zijn ontstaan, met een betere connectiviteit en een langere ontwikke-
lings- en dus aanpassingsperiode dan bij de andere mensensoorten (de grotere hersenen van
H. neanderthalensis stopten bijvoorbeeld in de tienerjaren al met groeien, zo lijkt het).*?-3
Ongeveer 70.000 jaar geleden begon H. sapiens sapiens met blijvend succes in golven de we-
reld te overspoelen. Dankzij inzicht, technologie en aanpassingsvermogen bereikte de mo-
derne mens plekken waar zich nog geen mensensoort had vertoond; hij overleefde de laatste
grote ijstijd en schiep een nieuwe wereld met eusociale trekken (op basis van iets voorbij ver-
wantschap, partnerliefde of vriendschap, namelijk cultuur: memen in plaats van genen), om-

vangrijke bevolkingscentra en bijkomende pathogene risico’s.3+3°

Als het menselijke gevoel voor walging al niet zo scherp was als tegenwoordig, was de
nieuwe wereld misschien wel de ideale omgeving voor het laatste beetje evolutie. Toch be-
staan op dit vlak geen duidelijke verschillen tussen mensen in landbouwsamenlevingen met
steden en populaties die van oudsher nomadisch of als jagers-verzamelaars leven, zoals de
Khoisan van Zuidelijk Afrika. Wat we walgelijk vinden kan wel per cultuur verschillen, maar
de potentie om op die manier van zoiets te walgen is universeel en ouder dan, en mogelijk een

voorwaarde voor, de moderne beschaving met haar volgestampte bevolkingscentra.®
Met deze drie hoofdstukken van geromantiseerde paleontologie — zoals alle paleontologische

theorie gebaseerd op te weinig data en met een te grote errormarge — zijn we aan het einde

van dit boek beland.
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De evolutie van het menselijk brein

Met de komst van Homo dijde de schedel uit naar achteren en omhoog, terwijl het gezicht
platter werd. De omvang van het brein zou in sprongen toenemen, vooral de omvang van
het cerebellum en de cerebrale cortex; minstens zo belangrijk was een reorganisatie van
deze structuren.

Het cerebellum is belangrijk voor ‘diepgewortelde’ georganiseerde spierbewegingen (denk
daarbij ook aan technische handelingen, zingen en praten). De cerebrale cortex is de zetel

van ‘hogere’ sensorische, motorische en associatieve functies.

Nog voor de expansie begon, lijkt bij sommige australopiths al een mate van reorganisatie
te hebben plaatsgevonden. Er zijn aanwijzingen dat de orbitofrontale cortex (OFC) van de
Zuid-Afrikaanse A. africanus minder chimpansee-achtig was.

De OFC is belangrijk voor waardeoordelen, zoals over morele kwesties of de kwaliteit van
zintuiglijke sensaties. Zo worden in de OFC sensaties van de tong met geuren en visuele
beelden gecombineerd met als resultaat een rijkere ervaring van smaak, wat weer benut
wordt bij het genereren, vasthouden en afleren van voedselvoorkeuren en -aversies. Verfij-
ning van de OFC zal flexibel foerageren in dynamische of nieuwe milieus ten goede zijn

gekomen.

Binnen het genus Homo is expansie van de pariétale cortex één van de opvallendste trends.
Dit deel van de cortex speelt een onmisbare rol bij het dirigeren, vasthouden en loslaten van
de bewuste aandacht.

De eerste steenbijlen werden vervaardigd volgens één simpel procedé dat nauwelijks veran-
derde, totdat H. erectus opdook. H. erectus werkte symmetrisch en onderbrak nu en dan ac-
ties om op een andere plek iets bij te werken. Deze manier van werken vereist activiteit in
een deel van de pariétale cortex — de supramarginale gyrus — dat betrokken is bij de aan-

dacht en van een frontaal gebied dat betrokken is bij georganiseerd abstract denken.

Interessant genoeg lijkt de pariétale cortex ook belangrijk voor het volgen van besmetting,
en éen van de twee pariétale gebieden die bij mensen met obsessieve-compulsieve smet-

vrees in een smetvreessituatie extra actief zijn, is de supramarginale gyrus.
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Denken mensen aan een beladen woord, dan gaat dit samen met tal van meer en minder
krachtige associaties: synoniemen, beelden, geuren, viscerale sensaties en andere herinne-
ringen. Het woord krijgt door deze associaties betekenis en kan via associatie zelf dingen
beladen maken (ze als het ware besmetten). We brengen de klanken en spierbewegingen die
woorden heten in verband met allerlei andere indrukken: hierdoor krijgt taal betekenis.
Aangezien denken uit weinig anders bestaat dan (interne of externe) indrukken die andere
indrukken opwekken, is het zeer aannemelijk dat de evolutie van het menselijk denk- en

taalvermogen hand in hand zijn gegaan.

Volgens archeoloog Steven Mithen dachten onze voorlopers grotendeels in gescheiden
denkmodules, elk met een eigen specialisme, zoals één voor het sociale wel en wee, één
voor het foerageren, enzovoort. Naarmate in het brein taal tot haar wasdom kwam, werden
de soorten informatie meer combineerbaar en re-combineerbaar (denk bijvoorbeeld aan re-
ligie, een fenomeen dat 0.a. draait op het zien van menselijke eigenschappen in de natuur
om ons heen). Het is lastig te zeggen wat bijvoorbeeld de neanderthaler in een vriendelij-
kere wereld had kunnen bereiken, maar de moderne mens overwon een bepaalde ‘treshold’
en plotseling verscheen binnen relatief korte tijd de moderne beschaving met haar technolo-

gie, veeteelt, landbouw, steden, enzovoort.
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Siegal, (1990); Siegal, (1988) ~ zie verder:
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10
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Solomon, (1999); Kalish, (1996); Springer,
(1994); Au, (1993); Rosen, (1993)
Antropologie: Frazer, (1922); Bourke, (1891)
Smetvrees & OCD: Rettew, (1992)
Smetvrees bij 10-15 jr.: Leckman, (1997);
Honjo, (1989)

Smetvrees bij 3 jr.: Oner, (2008); Honjo, (1989)
<6 jr & compulsies vs obsessies: Rettew,
(1992)

OCD & fixatie op besmetting: Tolin, (2004)
Eigen waarnemingen

Angst & irrationele ideeén: Cisler, (2009);
Thorpe, (1995); Arntz, (1993)

Biohazard

Sato, (2001)

Exotoxines: Guarner, (2003); Linstrém, (2001);
Weese, (2000); Janzen, (1977) ~ zie ook: Sears,
(1996)

Endotoxines: Rietschel, (1994)

Toxines voedsel: Sorensen, (2004); Rowland,
(1988); Rafter, (1987)

Virussen: Kempf, (2010); Amar, (2007); Zhang,
(2006)

Protozoa: Amar, (2007); Amar, (2004)
Schimmels: Handl, (2011); Liggenstoffer,
(2010); Nicholson, (2010); Ott, (2008); Su-
chodolski, (2008b); Scupham, (2006); Buslau,
(1990)

Bacterién: Handl, (2011); Swanson, (2011);
Amar, (2007); Harmsen, (2002); Sghir, (2000);
Cummings, (1991)

Fec. massa: Stephen, (1980) ~ Zie ook: Van
Houte, (1966)

‘Op hol slaan’: Wexler, (2007); Prescott,
(2005); Hube, (2000); Mata, (1972)
Macroparasieten: Gongalves, (2003); Medica,
(1996); Fossey, (1983), p.46

Zindelijkheid & hygiéne

Microben & T & droogte: Carter, (2007);
Prescott, (2005); Narasimha Rao, (1998); Gill,
(1979)

Microben op land vs water: Gerba, (2005);
Climburg, (2000) ~ zie ook: Prescott, (2005)
Vijanden in water: Pachepsky, (2011); Kreader,
(1998); Korhonen, (1991)

Nisbet, (1983)

Lamoot, (2004)

Bemesting verrijkt: Evans, (2011); llum Sgren-
sen, (2009); McNaughton, (1988); Ruess,
(1988)

Latrines & territorium: Monclus, (2009); Jor-
dan, (2007); Irwin, (2004); Ralls, (2004);
Boydston, (2001); Tuyttens, (2001); Sneddon,
(1991); Wemmer, (1988); Bailey, (1974)
Kranz, (1982)

Emoties ratten: Panksepp, (1998)

Populatie & latrines, bv.: Tuyttens, (2001)
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mPFC vs limb. circuits: Hermann, (2009); Her-
mann, (2007) ~ zie ook: Miller, (2005); Le-
Doux, (1996)

Functie walging: Zie bijvoorbeeld: Stevenson,
(2012); Harrison, (2010); Rubio-Godoy, (2007)

1 Kader functie walging

1 Bitterreceptoren:Lee, (2016).

2 Bij fruitvliegen:Lacaille (2007); Moon, (2009);
Koganezawa, (2010)

3 Sociale walging & de expressie:Rozin, (1994).
De expressie wordt gekenmerkt door AU10 in
FACS

12 T. gondii: House, (2011); Koch, (2011)

13 Sinton, (2007); Climburg, (2000) ~ zie ook:
Prescott, (2005); Curtis, (1992)

14 Tox. damp: Amon, (2006); Clanton, (2000);
Hobbs, (1999)

15 Dung lung: Donham, (1988); Osbern, (1981) ~
zie ook: Tiemann, (2004)

16 Vliegen e.d.: Gopi Sundar, (2003); Climburg,
(2000); Greenberg, (1973)

17 Maden & botuline: Hubalek, (1991); Foreyt,
(1980) ~ zie ook: Janzen, (1977)

18 Logiudice, (2001) ~ zie ook: Prescott, (2005)

19 Indirecte besmetting: Prescott, (2005) ~ zie
ook: Phuc, (2006); Gerba, (2005); Climburg,
(2000); Greenberg, (1973)

20 Barrieres: Schwaab, (2011); Abbas, (2010);
Kohari, (2009); Prescott, (2005); Moreau,
(2001); McDade, (1999); Schenkels, (1995);
Hart, (1990)

21 Schadelijkheid vochtigheid, gal & enzym.: Buc-
kingham, (1986)

22 Goodall, (1990)

23 Reynolds, (1965) ~ maar zie ook: Lukas, (2003)

1 Kader huiskat

1 Kieskeurigheid: Bradshaw, (2006); Bradshaw,
(1986)

2 Reactie op vieze smaak: Van den Bos, (2000)

3 Graafgedrag kat & predatorhypothese: Jansen,
(2009); Kirk, (2000)

3 Rovers & fecale zakken vogels: Petit, (1989);
Weatherhead, (1984)

4 Graafgedrag wilde katten: Crowell-Davis,
(2004); Feldman, (1994); MacDonald, (1987);
Liberg, (1980); Panaman, (1981)

5 Tijger & geurmerk: Smith, (1989)

6 Rode lynx: Bailey, (1974); MacDonald, (2001)

11 Indeling nest: Reichman, (1990) ~ zie ook: Ja-
mes 111, (2010)

12 WHO, o.a.: Cairncross, (2003) ~ zie ook:
/www.google.com/ [open field defecation];
Bourke, (1891)

13 Hygiéne & zindelijkheid: Wrangham, (1994);

Goodall, (1986).
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16

17

18
19

20

21

22

23

Dagelijks nest bij chimpansees: James IlI,
(2010); Goodall, (1986); Reynolds, (1965); An-
derson, (1998). Bij andere mensapen: Lukas,
(2003); Galdikas, (1995); Fossey, (1983)

Barrieres

Check bv. Wolfe, (2007); McFall-Ngai, (2007)
Adaptieve immuunsysteem: Abbas, (2010);
Prescott, (2005)

Nestcoprofagie: H1 noten 42-44

Jongen & coprofagie: Gonzalez, (2006); Cro-
well-Davis, (1989); Galef, (1979)

Training immuunsysteem (geldt immers voor
algemeen contact met ziektekiemen): Abbas,
(2010); Prescott, (2005) ~ zie ook: Holt, (2000)
Verrijking darmflora: Nalepa, (2001); Troyer,
(1984); Osawa, (1993)

Voedingswaarde feces: H5 ~ mbt Duitse kak-
kerlakken: Kopanic Jr., (2001)

Leren: Marinier, (1995); Galef, (1979) ~ denk
ook aan Freuds anale fase

Coccidiosis: Folz, (1986)

Enteritis: Greiner, (2002); Frazier, (1993); Hart,
(1990)

2 artikelen over pathogene dreigingen in relatie
tot groepsgrootte, sociale intimiteit en contact
met vreemdelingen: Altizer, (2003); Loehle,
(1995) ~ zie ook ‘acces to mutualistic endosym-
biotic microbes: an underappreciated benefit of
group living’: Lombardo, (2008)

Beagles: Genta, (1984)

Stronglyloides: Keiser, (2004). Ericsson,
(2001); Genta, (1989)

Abbas, (2010); Lesourd, (1997); Nelson,
(2004); O’Leary, (1990) ~ de invloed van sei-
zoenswisselingen is controversiél, maar zie:
Srinivasan, (2008); Bowden, (2008); Bowden,
(2007); Nelson, (2004)

Amok: Prescott, (2005); Mata, (1972); Wexler,
(2007); Hube, (2000); MacDonald, (2005);
Packey, (2008)

Round, (2009); Snyder, (1990); Wells, (1982);
Gordon, (1966)

Maynard, (2012); Gilmore, (2003); Guarner,
(2003); Hooper, (2002); Hooper, (2001); Van
der Waaij, (1987); Van der Waaij, (1971)
Toxines: Sears, (1996)

Leefmilieu: zie noot 17 ~ en voor effect pH-ver-
andering op ziektekiemen: Fayol-Messaoudi,
(2005)

Onschadelijk maken gifstoffen: Swann, (2009);
Upreti, (2004)

Evenwicht & verstoring: Lozupone, (2012);
Woodmansey, (2007); Hopkins, (2002); Hopk-
ins, (2001); Shimizu, (2006); Eutamene,
(2007); Gilmore, (2003); Hooper, (2002); Kau,
(2011)

Gevolgen verstoring: Lozupone, (2012);
Tremaroli, (2012); Prescott, (2005); Mata,
(1972) ~ zie ook noot 17

Abbas, (2010); Prescott, (2005); Nieuw Ame-
rongen, (2002); Schenkels, (1995)
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Vergelijking met jagers-verzamelaars: Mar-
lowe, (2005)

Tennant, (2008); Martinsen, (2005); Prescott,
(2005); Smith, (2003); Sarker, (1992); Gianella,
(1972)

pH, gal en enzymen: Prescott, (2005) ~ Hof-
mann, (2006); Inagaki, (2006); Prescott, (2005);
Ganz, (2003); Gunn, (2000); Sarker, (1992);
Binder, (1975); Percy-Robb, (1972) ~ Sarker,
(1992)

Immuunsysteem darmen: Cerutti, (2008);
Kelsall, (2005); Kunkel, (2000); Haneberg,
(1994)

Fecesmicroben op kadavers, vergelijk: Clim-
burg, (2000); Harmsen, (2002); Sghir, (2000) ~
met: Gill, (1998); Narasimha Rao, (1998); Gill,
(1980); Janzen, (1977)

Hoe kadavers ontbinden: Dekeirsschieter,
(2009); Carter, (2007); Swift, (1979)

Stanken die aantrekken/afschrikken: Shivik,
(2006)

Concurrentie macro- en micro-opportunisten:
Janzen, (1977)

Aasgier & carotenoiden: Negro, (2002) ~ zie
verder: Olson, (1998)

Coprofagie Amerikaanse gieren: Coleman,
(1985)

Kapgieren: Verdoorn, (2004)

Kocijan, (2009); Blanco, (2007); Carvalho,
(2003); Houston, (1975)

Turnbull, (2008); Carvalho, (2003)

Houston, (1975)

Overlevingskansen maden: Braack, (1984)
Kropinfecties: Houston, (1975)
Overlevingskansen wormen: Kocijan, (2009);
Houston, (1975)

Wassen met urine: Arad, (1989); Larochelle,
(1982); Hatch, (1970)

Wassen na maaltijd: Houston, (1975)

Kaalheid & temperatuurregulatie: Ward,
(2008)

Maagdarmstelsel (witrug)gier: Houston, (1975)
pH helpt digestie: Grémillet, (2012)

De peristaltiek, vergelijk: Houston, (1975); Ra-
gir, (2000b); Hilton, (1999)

Beschermende functie ervan: Ragir, (2000b)
Muscularis mucosae: Houston, (1975) ~ bij de
witruggier

Leukocyten: ibid ~ bij de witruggier

+ Kader maraboe

1 Phylogenie gieren & maraboes: Hackett,
(2008)

2 Flora maraboe: Nyakundi, (2011)

3 Eetgedrag maraboes: Nyakundi, (2011); Ter-
kel, (1994); Seibt, (1978); Janzen, (1976)

4 Wassen mestkevers: Seibt, (1978)

49 Anatomie en peristaltiek bij zoogdieren: Ka-

rasov, (2007); Kararli, (1995); Ragir, (2000b);
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11
12

13
14

Milton, (1988); Dressman, (1986); Clemens,
(1980b)

Bij varkens: Kararli, (1995); Milton, (1988)
Varkens & kadavers:Berryman, (2002); Galdi-
kas, (1978)

Varkens &coprofagie: Gonzalez, (2006); Hawe,
(1991)

Veelvraten, wasberen en buidelratten: Li-
vingston, (2005); DeVault, (2004); Gipson,
(2003); Hornocker, (1981).

Hyena'’s: Owens, (1978); Kruuk, (1976)
Honden: Van der Borg, (2006); /www.honden-
page.com/

Coyotes: Steinmann, (2011); Livingston,(2005)
Poolvos: Swift, (1979)

Rode vossen: Cagnacci, (2003); Baltriinaite,
(2002); MacDonald, (1977).

Katten en beren: Kirk, (2000); Folk Jr., (1972)
Over vertering van vlees en van insecten: Ka-
rasov, (1988).

Gieren: Houston, (1975).

Honden: Bell, (2009).

Varkens: Hawe, (1991).

Begonnen met rottende vegetatie: Costa,
(2006); Cambefort, (1985)

Evolutie mestkevers in het Meso- en Cenozo-
icum: Davis, (2002)

Nutriénten

Zie bijvoorbeeld: Karasov, (2007); Hirakawa,
(2001)

Wat op de materie afkomt: Climburg, (2000);
Miller, (1954) ~ zie ook: Costa, (2006)
Verraderlijke darmbacterién: Kocijan, (2009);
Blanco, (2007); Carvalho, (2003); Houston,
(1975) ~ en: Schwab, (2011); Schwab, (2009) ~
en: Handl, (2011); Suchodolski, (2011); Swan-
son, (2011); Bell, (2009); Suchodolski, (2008a)
~ en: Ritchie, (2010); Desai, (2009) ~ en: Sua-
rez, (1997); Hackstein, (1996); Gibson, (1988)
~ zie verder: /www.microbewiki.kenyon.edu/
Koeienmest & (0.a.) E. coli: Berard, (2009);
Dowd, (2008); Ozutsumi, (2005)
Plantengiffen: Cooper, (2007); Sorensen,
(2004); Cid, (2003); Robbins, (1991) ~ zie ook:
Janzen, (1977) over dodelijke doses alfatoxinen
in schapenfeces, verwijzend naar: Allcroft,
(1965)

Burdette, (2007) ~ en: /www.flutrackers.com/
met het verslag van een verpleegster
Logiudice, (2001)

Carnivoren en lastige vezels: Sunvold, (1995);
Karasov, (1988)

Herbivoren & carnivorendieet: Karasov, (1988)
~ zie ook: Shipman, (1989)

Mestkevers: Krell, (2003); Gittings, (1998);
Fincher, (1970)

Chimpansees: Bertolani, (2011); Krief, (2004);
Fritz, (1992b)

Witvoetmuizen: Logiudice, (2001)
Kruisbekvogels: Gallant, (2004)
Zebramangoeste: Janzen, (1976)
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1 Kader met kosten en baten, de kat en de hond

1 Factor 1, zie voor de maagdarmflora: Handl,
(2011); Suchodolski, (2011); Ritchie, (2010);
Desai, (2009)

2 Factor 2, sociale leven: MacDonald, (2001)

3 Mbt dominante dieren, bv: Chapman, (2005).

4 Factor 3, over het dieet: Bradshaw, (2006);
MacDonald, (2001); LeGrand-Defretin, (1994).

5 Spijsvertering katten versus honden: zie noot 4

6 De kat leeft op jachtbuit alleen: Brosey, (2000)
~ tegenover Herschel, (1981) ~ en: Morris,
(1985)

7 Coprofagie en vit K: Vermeer, (1995); Giovan-
netti, (1982); Hornicke, (1981); Barnes, (1962)

8 En B12: Sukemori, (2006); Sukemori, (2003);
Ebino, (1986); Morgan, (1964); Barnes, (1962);
Richter, (1945)

9 Beagles & B1-tekort: Read, (1981)

66 Mestkever & mest van niet-herbivoren en aas:
Krell, (2003)

67 Doodgravers: Ikeda, (2008); Rozen, (2008);
Costa, (2006)

68 Vliegen: Friedrich, (1997)

69 Andere ongewervelden: Poulsen, (2005a); Pi-
lati, (2004); Dearborn, (1996); Frankenberg,
(1967)

70 Costa, (2006), 0.a. p.404, 423 en 429 ~ zie ook:
Rozen, (2008)

15 Bonte kraai: Horgan, (2004)

16 Vissen: Bailey, (1982)

17 Grotto salamenders: Fenolio, (2006)

18 Ringstaartmaki’s: Fish, (2007)

19 Vit. B: Sukemori, (2006); Sukemori, (2003);
Fajardo, (1989); Ebino, (1986); Giovannetti,
(1982); Read, (1981); Hintz, (1969); Morgan,
(1964); Barnes, (1962); Richter, (1945); Hor-
nicke, (1981)

20 Vit. K2: Vermeer, (1995); Giovannetti, (1982);
Hornicke, (1981); Barnes, (1962)

21 N: Karasov, (2007); Hirakawa, (2001)

22 P: Kemme, (1997); Tadayyon, (1969)

23 Ca: Gallant, (2004); Tadayyon, (1969)

24 Mg: Ohta, (1996); Tadayyon, (1969)

25 Zn & Cu: Hintz, (1969)

26 Fe: Gonzalez, (2006); Neale, (1984); Neale,
(1982); Hintz, (1969) ~ toch is de verrijking bij
ratten niet altijd significant: Zhang, (1992); Ti-
dehag, (1988); Ranger, (1984); Geever, (1969)

27 NaCl: Sukemori, (2006)

28 Vezels & vetzuren: Karasov, (2007); Hirakawa,
(2001)

29 Proteinen, aminozuren & N: Sukemori, (2003);
Yutaka, (2002); Levine, (1999); Yutaka,
(1999); Zhou, (1999); Takahashi, (1998); Tor-
rallardona, (1996); Cranford, (1989); Fajardo,
(1989); Flurel, (1988); Chilcott, (1985); Hor-
nicke, (1981)

30 Vetten & vetzuren, bv: Van de Kamer, (1949)

31 Baker, (2005); Bugle, (1993)

32 Kakkerlakken & termieten: Nalepa, (2001)
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Groene leguanen: Troyer, (1984)

Koala’s: Osawa, (1993)

Paarden: Crowell-Davis, (1989); Crowell-Da-
vis, (1985)

Olifanten: Leggett, (2004)

Fanaro, (2003); Favier, (2003); Mackie, (1999)
Over caecotrofie: Karasov, (2007); Hirakawa,
(2001)

Economie van de spijsvertering en halfslachtige
fermentatie: Clauss, (2007); Demment, (1985)
Konijn & caecotrofie: Karasov, (2007); Hira-
kawa, (2001); Bjornhag, (1999); Hérnicke,
(1981)

Verblijf in de maag & pH: Kararli, (1995)
Verlies darmflora: Jilge, (1975) ~ zie verder
over het slijmvlies: Hirakawa, (2001)

Het rijtje dieren: Borges, (2007); Karasov,
(2007); Hirakawa, (2001); Bjornhag, (1999)
Geen vezeldieet, wel nut fermentatie: Demment,
(1985)

Vogels: Clench, (1995); Duke, (1995); Folz,
(1986)

Landschildpadden: Avery, (1998); Heather,
(1992); Mares, (1971)

Brulkikker: Pryor, (2005)

Vissen & fermentatie: Mountfort, (2002); Clem-
ents, (1997)

Jeruzalemkever: Burnett, (1969)

Miljoenpoten: McBrayer, (1973)

Hume, (1984)

Volume, energieverlies & de spijsvertering:
Clauss, (2007); Blumberg, (2002); Hirakawa,
(2001); Demment, (1985)

Olifanten: Clemens, (1982) ~ en Leggett,
(2004)

Lot olifantenfeces op savanne: Janzen, (1976)
Paarden: Hintz, (1994) ~ en Crowell-Davis;
(1989); Crowell-Davis, (1985)

Bij de mensapen

Darmen: Caton, (1999a); Milton, (1987); Mil-
ton, (1986); Chivers, (1980); Steiner, (1954)
Fermentatie: Frey, (2006); Remis, (2004);
Caton, (1999a); Collet, (1984)

Grootte & digestie: Milton, (1999a); Milton,
(1987); Martin, (1985)

Bladeren: Rothman, (2007); Rogers, (2004);
Remis, (2001); Fossey, (1983)

Ander materiaal: Doran-Sheehy, (2009); Re-
mis, (2001); Rogers, (1990); Fossey, (1983)
Fruit: Doran, (2002); Robbins, (2002); Remis,
(2001); Remis, (1997)

Insecten: DeBlauwe, (2008); Tutin, (1992)
Geofagie primaten: Krishnamani, (2000); Ma-
haney, (1995) ~ ander voorbeeld: Houston,
(2001) ~ en bij mensen: Dominy, (2004)

Eten vs bewegen: Watts, (1988); Fossey, (1983)
~ zie ook: Vedder, (1984)

Fossey, (1983), p.46

Rustige leven: Morrogh-Bernard, (2008b); Mil-
ton, (1999a); Milton, (1987)
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Gevaar voor jonge zoogdieren: Fann, (2001)
Maagzuur konijn & bescherming: ibid; Di-
namore, (1997)

Gunstige > ongunstige microben in feces, zie
voor scheidingsmechanismen: Bjérnhag, (1999)
~ plus die van ratten en muizen bevatten opval-
lend veel Lactobacilli: Brooks, (2003); De-
whirst, (1999); Hemme, (1980)

Blinde darm: Laurin, (2011); Smith, (2009);
Bollinger, (2007); Dasso, (2000); Dasso, (1997)
Dieren met fermentatie voorin: Karasov,
(2007); /www.mapoflife.org/

Flora koeienmest: Berard, (2009); Dowd,
(2008); Ozutsumi, (2005)

Zaagvinken, panda’s: Zhu, (2011); Karasov,
(2007)

v Kader ongewervelden

1 Beschutting, termieten: Noirot, (1970)

2 Beschutting, rupsen: Weiss, (2006); Aiello,
(1981) ~ zie ook: Aiello, (2003)

3 Bescherming: Vencl, (1999)

4 Camouflage: McMahan, (1982)

5 Eileg: Hodek, (2003); Nahrung, (1999);
Nahrung, (1997) ~ zie ook: Ang, (2008)

6 Wapen/afschrikking: Stehr, (1987)

7 ‘Omkoping’: Costa, (2006)

8 Voedsel, kakkerlakken: Kopanic Jr., (2001)

9 Voedsel, pissebedden: Hassall, (1982)

10 Darmflora: Nalepa, (2001)

11 Bemesting, bladsnijmieren: Poulsen, (2005b)

12 Bemesting, termieten: Darlington, (1994)

13 Als bakens, kakkerlakken: Chikayoshi, (1974) ~
zie ook: Lorenzo, (1996)

14 Als bakens, mieren: Traniello, (1980); Holldo-
bler, (1978)

15 Als bakens, concurrenten: Dillon, (2000); Bal-
lard, (1984); Borden, (1967)

16 Ter verkoeling: Seymour, (1974)

12 Dikke darm: Schmidt, (2005); Remis, (2004);
Caton, (1999b); Milton, (1987); Chivers, (1980)

13 Fermentatie: Schmidt, (2005); Remis, (2004);
Caton, (1999b)

14 Blinde & dunne darm: Milton, (1987)

15 Gevarieerder dieet: Dierenfeld, (1997)

16 Bestand tegen fluctuaties: Hatt, (2002)

17 Invulling dieet: Knott, (1998); Dierenfeld,
(1997); Hamilton, (1994); Leighton, (1993);
Galdikas, (1988); Rijksen, (1978); MacKinnon,
(1974)

18 Geofagie: Stambolic-Robb, (1997); Sugardjito,
(1981)

19 Meer proteinebronnen & verteerbaar voedsel:
Dierenfeld, (1997); Utami, (1997); Hamilton,
(1994); Leighton, (1993); Galdikas, (1988); Su-
gardjito, (1981) ~ want zie voor de gorilla:
Rothman, (2008a); Rothman, (2008b); Rogers,
(1990); Calvert, (1985) ~ zie ook: Harrison,
(2011)

20 Vetreserves: Zihlman, (2000); Wheatley,

(1987); Wheatley, (1982)
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Vlees: Dellatore, (2009); Utami, (1997);
Sugardjito, (1981)

Zuhra, (2009); Husband, (2008); Markham,
(1990); Kessler, (1982); Hill, (1966) ~ en cor-
respondentie met Artis en Apenheul

Parasieten in feces: Mul, (2007)

S. stercoralis: Munson, (1990)

Eosinofiele granulocyten: Huser, (1967)
Dunne darm, vergelijk: Ragir, (2000b) ~ met
Milton, (1987) ~ met Steiner, (1954)

‘Leven in bomen -hypothese: Harper 111, (1982)
~ zie ook: Nunn, (2012)

Gibbons: Harrison, (2011); Cocks, (2008); Miil-
ler, (2003)

Brulapen: Stuart, (1998); Gilbert, (1997); Glan-
der, (1977)

Tannines heilzaam: Villalba, (2007); Nguyen,
(2005); Min, (2003); Chung, (1998)
Zelfmedicatie gorilla: Alphonse, (2008); Huff-
man, (2001).

Zelfmedicatie orang-oetan: Gustafsson, (2011);
Morrogh-Bernard, (2008a)

Tannines: Remis, (2006); Simmen, (2003); Re-
mis, (2002) ~ zie verder: Wrangham, (1998); ~
voor smaakmodulatie door ziekte zie: Bernays,
(2005).

Sociale leven orang-oetan vs gorilla: Galdikas,
(1995); Fossey, (1983)

Groepsgewijs leren bij gorilla, zie ook: Lom-
bardo, (2008)

Witte bloedcellen: Anderson, (2004); Nunn,
(2002); Nunn, (2000)

Vlees

Hongernood & strafkampen: /google.com/ [fa-
mine+eating+manure]

Kopi Luwak: eigen waarnemingen;
/www.wikipedia.org/

Coprofagie chimpansees: Bertolani, (2011);
Krief, (2004); Fritz, (1992b); Goodall, (1986);
Suzuki, (1966)

Textuur van afval bij Pan: correspondentie met
Artis en Apenheul

Mens & zetmeel: Strohle, (2011); Milton,
(2000)

Mens vs Pan & vlees: ibid ~ en: Rafert, (1997);
Stanford, (1996); Goodall, (1986) ~ zie ook:
Braun, (2010)

‘Pack hunter’ & visser: zie hoofdstuk 8.
Laatste voorouder: zie hoofdstuk 8.

Op vleesdieet: Hentges, (1977); Porter, (1940)
Vezels: Rastall, (2004) ~ maar zie ook: Barry,
(2010) ~ zie verder: Bindelle, (2008); Leser,
(2000); Campbell, (1997) ~ specifiek voor men-
sen: Cummings, (2002); Cummings, (2001);
Yamakoshi, (2001); Djouzi, (1997); Birkett,
(1996); Hayakawa, (1990); Mitsuoka, (1987)
Galzuren: Reddy, (1981); Cummings, (1978);
Reddy, (1977); Reddy, (1975) ~ maar zie ook:
Morotomi, (1997); Cummings, (1979a)
Vleeseters & Bifidobacteria: Endo, (2010)
Vleeseters & Lactobacilli : ibid
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41
42
43
44
45

46
47

48

49
50

51

52
53

14

16

17

18

19

20

21

22

Verklaring levensstijl: Galdikas, (1995)

Pan genetisch het dichtst bij mens: Priifer,
(2012); Bradley, (2008)

Dieet: Hohmann, (2010); Goodall, (1986) ~ en
diet bonobo: Rafert, (1997)

Groenvoer met proteinen, enz.: Conklin-Brit-
tain, (1998); Wrangham, (1998); Tutin, (1993);
Milton, (1987)

Over cellulose e.d.: Kisidayova, (2009); Milton,
(1988)

Fermentatieflora: Ushida, (2011); Poma-
jbikova, (2010); Kisidayova, (2009)

Dikke darm: Chivers, (1980)

Dunne darm: Milton, (1987)

Transport door darmen: Remis, (2004); Caton,
(1999a); Milton, (1988)

Tannines: zie noot 33

Zelfmedicatie: Villalba, (2007); Huffmann,
(2001)

Bomen vs bodem: Boehm, (1999); Goodall,
(1986)

Sociale leven: Milton, (1999a); Milton, (1987)
Goodall, (1986), p.247-248 ~ andere voorbeel-
den: Bertolani, (2011); Krief, (2004); Fritz,
(1992b); Garcia, (1984); Suzuki, (1966) ~ maar
zie voor de bonobo: Sakamaki, (2010)

Goodall, (1986) ~ zie ook: Nash, (1999); Fritz,
(1992a)

Colobusaap & baviaan: Goodall, (1986)
Google: do carnivores eat the digestive system?

Vleeseters & Proteobacteria: ~ beren: Schwab,
(2011); Schwab, (2009) ~ honden: Handl,
(2011); Suchodolski, (2011); Swanson, (2011);
Bell, (2009); Suchodolski, (2008a) ~ gieren:
Kocijan, (2009); Blanco, (2007); Carvalho,
(2003); Houston, (1975) ~ andere vogels: Nya-
kundi, (2011); Blanco, (2006); Bangert, (1988)
Zwavel vs methaan: Suarez, (1997); Hackstein,
(1996); Gibson, (1988).

Prescott, (2005); Bover-Cid, (2003); Gill,
(1998); Narasimha Rao, (1998); Gill, (1980);
Janzen, (1977); /www.microbewiki.kenyon.edu/
Voeding vs genen: Ochman, (2010); Ley,
(20084a); Ley, (2008b)

Panda: Zhu, (2011); Karasov, (2007); Hack-
stein, (1996)

Twee enterotypes: Lozupone, (2012);
Arumugam, (2011) ~ zie verder: Tap, (2009);
Eckburg, (2005); Sghir, (2000); Suau, (1999)
Flora kind: Lozupone, (2012); Yatsunenko,
(2012); Penders, (2006); Palmer, (2007);
Fanaro, (2003); Favier, (2003); Mackie, (1999)
~ maar mbt invloed dieet, zie ook: Wu, (2011)
Ochman, (2010); Ley, (2008a); Ley, (2008b) ~
vergelijk ook noot 18-19 met: Ushida, (2011);
Szekely, (2010); Uenishi, (2007)

‘Trophic transmission’: Lafferty, (2006); Lin-
denfors, (2007); Hethcote, (2004); Han, (2001)
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10
11

~ zie ook: /scholar.google.com/ [trophic trans-
mission]

Gier: Blanco, (2007); Kocijan, (2009); Car-
valho, (2003); Houston, (1975)

Watve, (1995)

Climburg, (2000); Mundy, (1975); Miller,
(1954)

/scholar.google.com/ [Sarcophaga+Mysiasis] of
[Sarcophaga+Pseudomysiasi]

“Zijn generalisten’. Chin, (2010): Lee, (2006);
Pifiero, (2004); Krell, (2003); Lussenhop,
(1980); Toyama, (1976)

Musca sorbens: Emerson, (2001)

Kaya, (1979)

Langzamere afbraak: Sunvold, (1995); Aar-
nink, (2007); Spoelstra, (1979)

Marisa,(2008); Banziger, (2004); Marchenko,
(2001); Greenberg, (1991); Hobson, (1932)
Afvalproducten: Barry, (2010); Le, (2009); Le,
(2005); Rastall, (2004); Macfarlane, (2003);
Hughes, (2001); Arnould, (1998); Suarez,
(1997); Smith, (1997a); Smith, (1997b); Smith,
(1996); Dehnhard, (1991); Macfarlane, (1986);
Cummings, (1979b); Salter, (1973)
Correspondentie met Artis en Apenheul ~ zie
ook: Kisidayova, (2009)

Extra vezels: Rastall, (2004); Bindelle, (2008);
Leser, (2000); Campbell, (1997); Birkett,
(1996) ~ maar zie ook: Barry, (2010)
Grazersmest: Velthof, (2000)

Melchiors, (1985); Miller-Schwarze, (1972)
Suérez, (2002); Daniels, (2001a); Arnould,
(1998); Arnould, (1992); Pfister, (1990)

Dohi, (1999); Pfister, (1990) ~ zie ook:
Aoyama, (1994); Suarez, (2002) ~ en: Moe,
(2010); Fankhauser, (2008)

Daniels, (2001b)

Geiten algemeen: Aoyama, (1994); Weldon,
(1993)

Geiten & tijger: Cox, (2010b) ~ zie ook: Ber-
ton, (1998)

Studieoverzicht: Apfelbach, (2005) ~ voor meer
verwarring: McEvoy, (2008); Apfelbach,

Het taboe & de zwakke schakel

Makaken: Hill, (1975)

Kliver-Bucy: Aggleton, (1981)

Knaagdieren braken niet: Horn, (2013)
Voorzichtigheid: Bernstein, (1984). Sociale in-
vloed: Hishimura, (2001); Hishimura, (2000);
Kuan, (1997) ~ de ratten nemen de afkeer over
of hij wordt erdoor versterkt en verlengd, maar
zie ook: Galef, (2000); Galef, (1999)

Strum, (1983); Strum, (1981)

Aversie: Bradshaw, (2006); Bradshaw, (1986)
Rottend materiaal: Ragg, (2000); Molsher,
(1999); Paltridge, (1997)

Tonijn: Wyrwicka, (1980)

Ervaring & voedselaversies dieren: Galef,
(2009); Bradshaw, (2006); Galef, (2001)
Hyena’s: Yoerg, (1991)

Steriel: Gill, (1979)
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(2005); Weldon, (1993); Muller-Schwarze,
(1972)

TMT en brein: Endres, (2009); Fendt, (2008);
Fendt, (2005); Myers, (2005); Day, (2004);
McGregor, (2000)

+ Kader over walging vs angst

1 Functie: Ekman, (1994); Tomkins, (1962-
1992); Plutchik, (1962, 1990); Darwin, (1872,
1998)

2 Fysiologie: Levenson, (1992)

3 Expressie angst: Ekman, (2003)

4 Perceptie: Lerner, (2007)

5 Aandacht: Krusemark, (2011)

6 Schrikreflex: Erlichman, (1997); Vrana, (1994)
~ negatief affect, arousal en stress faciliteren de
reflex: Gewirtz, (1998); Simons, (1996); Cook,
(1991); Vrana, (1990)

44 Als feromonen: Masini, (2010); Staples,
(2008a); Staples, (2008b); McGregor, (2004);
McGregor, (2000) ~ zie ook: Boehm, (2005). ~
over angstgeuren zonder stank: Albrecht,
(2011); Lundstrém, (2010); Glausiusz, (2008)

45 Geuren ontbinding: Dekeirsschieter, (2009);
Hoffman, (2009); Vass, (2008); Statheropoulos,
(2007); Statheropoulos, (2005); Vass, (2004)

46 Rottende vegetatie: Mason, (1998); Mason,
(1996)

47 Dood water: eigen waarneming

48 Plantengiffen: Mason, (1998) ~ zie ook: Lev-
Yadun, (2009)

49 Vulkanische bronnen: eigen waarneming

50 Treves, (2007)

51 Savanebavianen: ibid

52 Chimpansees: Boesch, (1991); Hiraiwa-Haseg-
awa, (1986)

53 Oriéntatie grote predators: Carbone, (2007)

54 ‘Meerdere carnivoren’: Gipson, (2003); Ho-
ward, (2002)

55 Hyena's: Drea, (2002)

56 Wolven: Ryon, (1986)

57 Buidelrat: Gipson, (2003)

12 Besmetting: Prescott, (2005); Bover-Cid,
(2003); Ragir, (2000b); Zimmer, (2000); Gill,
(1998); Narasimha Rao, (1998); Gill, (1980);
Janzen, (1977)

13 Voorkeur voor herbivoren: dit is een logische
consequentie van de trofische piramide

14 Nadelen kannibalisme: Rudolf, (2010); Bolker,
(2008); Rudolf, (2007); Nishimura, (2004) ~
maar zie ook: Palomares, (1999); Polis, (1989);
Fox, (1975)

15 Muizen: Wuensch, (1993); Carr, (1981) ~ zie
ook: Pfenning, (2000); Wildy, (1998)

16 Vleesconsumptie 2ma: Braun, (2010); Steele,
(2010)

17 In de prehistorie: Waguespack, (2003)

18 Kannibalisme 1,5-1,8ma: Pickering, (2000) ~

zie ook: Fernandez-Jalvo, (1999)
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Selectie prooi algemeen: Wirsing, (2002); Koi-
vunen, (1996); Watve, (1995); Hudson, (1992);
Temple, (1987)

Wolven: Wright, (2006); Husseman, (2003);
Mech, (2001)

Grote katten: Hayward, (2006a); Hayward,
(2006b); Hayward, (2005); Karanth, (1995)

In de prehistorie: Waguespack, (2003)
Parasieten... t/m ...overweldigen: Lozupone,
(2012); Prescott, (2005); Mata, (1972)
Hypervitaminosis A: Walker, (1982)

R-toxines: Ragir, (2000b)
Konijnenuithongering & stikstofvergiftiging:
Mann, (2000). Speth, (1989); Speth, (1983);
Stefansson, (1944)

Gevaar organen: Prescott, (2005); Zimmer,
(2000); Gajdusek, (1976) ~ en voedzaamheid:
Mann, (2000); Milton, (1999a)

Breed repertoire, culturele variatie: Fessler,
(2003); Diamond, (1997), p.146; Harris, (1987)
Ibid

Bederflora: Dekeirsschieter, (2009); Carter,
(2007); Ragir, (2000b); Swift, (1979) ~ zie ook:
Prescott, (2005); Bover-Cid, (2003); Gill,
(1998); Narasimha Rao, (1998); Gill, (1980);
Janzen, (1977)

Campylobacteria en C. perfringens: Ragir,
(2000b)

Opportunisten & besmetting: Nyakundi,
(2011); Greenberg, (1973); Greenberg, (1972)
Verbetering toegang: Meehan, (2005); Ellison,
(1990)

Baat bij...: Carter, (2007); Prescott, (2005)
Vossen, lynxen, poema’s: Cagnacci, (2003);
Baltrnaité, (2002); MacDonald, (1977);
McCord, (1974); Knopff, (2010); Bauer, (2005)
Bavianen: Strum, (1983); Strum, (1981)
Chimpansees: Watts, (2008); Muller, (1995);
Hasegawa, (1983); Goodall, (1986); Hasegawa,
(1983)

Goodall, (2000), p.119-120

Maden & ziektekiemen: Greenberg, (1973);
Greenberg, (1972)

Maden & toxines: Hubalek, (1991); Nevins,
(1971); Foreyt, (1980) ~ zie ook: Janzen,
(1977)

Invloed op ontbinding: Carter, (2007)

Indicatie bederf: Greenberg, (1991)
Ontbindingsstadia: Dekeirsschieter, (2009);
Carter. (2007)

Gevaar muggen: Tolle, (2009)

Ragir, (2000b)

Transport bij carnivoren: Karasov, (2007);
ibid; Kararli, (1995); Dressman, (1986); Clem-
ens, (1980b); Houston, (1975)

Transport bij primaten: Ardente, (2011); Ragir,
(2000b); Caton, (1999a); Caton, (1999b); Mil-
ton, (1999a); Milton, (1988); Clemens, (1980a)
Dunne darm kwetsbhaar: Ragir, (2000b)
Immuunsysteem: Cerutti, (2008); Kelsall,
(2005); Kunkel, (2000); Haneberg, (1994)
Verteringsenzymen: Sarker, (1992) ~ zie ook:
Ganz, (2003)
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51

52

53
54

55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67

68
69

70

71

72
73

74

75

76

Gal: Hofmann, (2006); Inagaki, (2006); Begley,
(2005); Gunn, (2000); Binder, (1975); Percy-
Robb, (1972)

Zuurgraad: Fallingborg, (1999); Fallingborg,
(1990); Evans, (1988); Dressman, (1986)
Flora: Guarner, (2003); Hooper, (2002)
Ontsteking: Kelsall, (2005); Sherman, (2004);
Russo, (1999)

Braken & diarree: Hu, (2007); Lang, (1999);
Kamato, (1993) ~ en: Field, (2003)
Ondervoeding: Mata, (1972).

Opname toxines: Maksymowych, (1999); Ra-
mos, (1996); Kumagai, (1982); Holt, (1981) ~
vergelijk dit met: Mrsny, (1992)

Dieet (incl jacht): Rhine, (1986); Butynski,
(1982); Strum, (1981); Hausfater, (1976)
Spijsverteringskanaal: Clemens, (1980a); Ma-
kita, (1989)

Coprofagie: Kessel, (2001)

Kaapse bavianen: Wrangham, (2009b)

Gele bavianen: Hausfater, (1982)
Percentages: Milton, (1999b); Milton, (1987)
Verdedigngbarierres zie bv (mbt maagzuur):
Dressman, (1986) ~ en: Tennant, (2008); Mar-
tinsen, (2005); Smith, (2003); Gianella, (1972)
Spijsverteringskanaal kapucijnapen: Ferrari,
(1995); Maclarnon, (1986)

Dieet & jacht: Resende, (2003); Rose, (1997);
Rose, (1994); Fedigan, (1990) ~ en: Galetti,
(1994); Chapman, (1990); Chapman, (1987)
Kadaver: Carretero-Pinzon, (2008).
Coprofagie: Prates, (2005).

Snel transport: Wehncke, (2003); Lambert,
(1998); Zhang, (1995); Rowell, (1991) ~ 6x
sneller: Claus, (2008); Lambert, (1998); Milton,
(1984); Clemens, (1980a)

Klassieke hypothese: Blumenschine, (1988);
Potts, (1988); Read-Martin, (1975); Szalay,
(1975) ~ en modernere versies: O’Connell,
(2002); Lewis, (1997); Blumenschine, (1994)
Merg eten: Blumenschine, (1993); Blumen-
schine, (1991) ~ maar zie ook: Lupo, (1998);
Monahan, (1996)

Ragir, (2000b), p.489.

Mens als jager, het debat: Dominguez-Rodrigo,
(2007); Dominguez-Rodrigo, (2006) en Domin-
guez-Rodrigo, (1997) ~ versus: Blumenschine,
(2007); Blumenschine, (1995); Shipman,
(19864a), Shipman, (1986b) ~ versus Oliver,
(1994) ~ zie ook: Dominguez-Rodrigo, (2005);
Dominguez-Rodrigo, (2003); Dominguez-
Rodrigo (2002a); Dominguez-Rodrigo,
(2002b); Marean, (1998); Capaldo, (1997); Mo-
nahan, (1996); Bunn, (1994)

Bavianen & chimpansees: Strum, (1983);
Strum, (1981) ~ en: Watts, (2008); Hasegawa,
(1983); Goodall, (1986); Hasegawa, (1983)
Toenemende concurrentie: Dominguez-
Rodrigo, (2005); Waguespack, (2003); Mona-
han, (1996); Shipman, (1986b) ~ een alterna-
tieve kijk: O’Connell, (2002) ~ zie ook: Lewis,
(2007); Dominguez-Rodrigo, (2001)
O’Connell, (1988) ~ Over koken: Ragir,
(2000b) ~ Zij verwijst naar persoonlijke com-
municatie met O’Connell



7.3

De weerstand van de kok

Klein spijsverteringskanaal: Hladik, (2002);
Aiello, (1995); Maclarnon, (1986)

Energie in brein geinvesteerd: Kotrschal,
(2013); Aiello, (1995) ~ zie ook: Aiello, (2002);
Aiello, (1997); Leonard, (1994) ~ maar zie ook:
Snodgrass, (2009); Hladik, (2002)
Energieverslindend leven: Marlowe, (2005);
Kaplan, (2000)

ibid; zie ook noot 6.

Wortels, knollen, etc.: Ragir, (2000a); Ragir,
(2000b)

Wrangham, (2017); Wrangham, (2010); Car-
mody, (2009); Wrangham, (2009a)

+ Kader: de mens als carnivoor

1

2

3

Carnivorenfysiologie & compensatie: Darwin,
(1879, 2004)

Atypisch maagdarmstelsel: Milton, (1987); Ma-
clarnon, (1986)

Inefficiénte vertering: Cummings, (1997); Gib-
son, (1989); Chacko, (1988); Macfarlane,
(1988); Gibson, (1976)

Bacterién eisen van alles op: Cummings,
(1997); McNeil, (1988); Mason, (1984)

oo

8.1

Zetmeel, algemeen: Carmody, (2009)
Zetmeel & muizen: Carmody, (2011)
Kippenei: Evenepoel, (1999); Evenepoel,
(1998)

De australopiths

Mensapen Mioceen: Begun, (2007) ~ zie ook:
Dennell, (2010); Elton, (2008)

Spanje, Dryonpithecus: Almécija, (2007); Be-
gun, (2005)

Landbrug: Begun, (2007); Begun, (2005); Ste-
wart, (1998)

Klimaat Afrika 0-10Ma: Plana, (2004)

Gorilla: Thalmann, (2007) ~ grofweg zijn er de
laaglandgorilla’s in het westen en de hoogland-
gorilla’s in het oosten. Ik wijs het hoogland als
oorspronkelijk milieu aan vanwege de fysiolo-
gische aanpassing op het bladerendieet bij alle
gorilla’s en in het laagland hoeft een fruiteter
zich vast niet zo sterk aan te passen. Bovendien
zijn alle westelijke laaglandgorilla’s vrij recente
afsplitsingen van die in het oosten: Prado-Mar-
tinez, (2013)

Mensapen savannebosland: Strait, (2010a); El-
ton, (2008) ~ het gaat om: ca 7Ma, Sahelan-
thropus tchadensis; ca 6Ma, Orrorin tugensis;
ca. 5,7Ma, Ardipithecus kadabba; ca 4,4-
3,4Ma, Ardipithecus ramidus ~ als proloog:
Haile-Selassie, (2012); Lovejoy, (2009a); Love-
joy, (2009b); Richmond, (2008)

Splitsing protomens-protochimpansee: Prado-
Martinez, (2013); Bradley, (2008) ~ zie ook:
Wilkinson, (2011); Perry, (2005)

Klimaat Afrika 5-3,5Ma: Plana, (2004)
Australopiths: Strait, (2010a)
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Python: Boback, (2007)

Muizen: Carmody, (2011)

Carmody, (2009) ~ zie ook: Carmody, (2011);
Boback, (2007) ~ toch hoeft verhitting van
vlees niet altijd positief effect te hebben; het is
afhankelijk van het soort vlees en de mate en
duur van verhitting. Hitte kan essentiéle amino-
zuren breken en spiervezels juist steviger ma-
ken.

Sponheimer, (2009)

Verhitting & vetten: Carmody, (2009) ~ zie
ook: Armand, (1999); Armand, (1996)

‘lleal & jejunal brake’: Van Citters, (1999);
Lin, (1997); Spiller, (1984)

Mbt weerstand: Wrangham, (2010); Carmody,
(2009); Wrangham, (2009a)

Wrangham, (2009a), p.50-53

Rauw vlees eten in culturen: eigen waarnemin-
gen (Ethiopié) ~ zie ook: Mann, (2000); Milton,
(1999a)

Fermenteren, drogen, pekelen: Prescott, (2005);
Rahman, (2005)

Rauwe vis eten: eigen waarnemingen
Weglekken vet: Carmody, (2009)

Chimpansees: Wobber, (2008)

Wrangham, (2009a), p.53

Lengte & gewicht: Reno, (2003); McHenry,
(1998) ~ zie ook: Strait, (2010a)

Brein: Chaline, (2003) ~ zie ook: Strait, (2010a)
Enkels: DeSilva, (2009)

Armen: Lovejoy, (2009a); Thorpe, (2009) ~ zie
ook: Strait, (2010a)

Handen: Almécija, (2010); Tocheri, (2008);
Alba, (2003) ~ zie ook: Strait, (2010a)

Lopen: Pontzer, (2009); Sellers, (2005); Wang,
(2004a) ~ vergelijk dit met: Steudel-Numbers,
(2007); Steudel-Numbers, (2006); Steudel-
Numbers, (2004) ~ zie ook: Strait, (2010a)
Kaken & tanden: Dominy, (2008); Lucas,
(2008); Macho, (2005); Teaford, (2000)

En ondergrondse reserves: Dominy, (2008)
En microstructuur: Ungar, (2010); Grine,
(2006a); Grine, (2006b) ~ zie ook: Berthaume,
(2010); Macho, (2010); Estebarenz, (2009)
Grassen: Cerling, (2011)

Gebit en vlees: Ungar, (2010); Lucas, (2008);
Teaford, (2000)

Bewerkte botten: McPherron, (2010) ~ versus:
Dominguez-Rodrigo, (2010)

Achterdarmen Australopithecus: Wrangham,
(2010)

Darmstelsel bavianen: Makita, (1989); Cle-
mens, (1981); Clemens, (1980a)

Habitat Australopithecus: Joordens, (2011);
Dennell, (2010); Elton, (2008); Kingston,
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(2007); Haywood, (2006); Bobe, (2004); Bon-
nefille, (2004)

Habitat chimpanzees, savanne: Pruetz, (2009);
Tutin, (1983); Baldwin, (1982); Izawa, (1970);
Suzuki, (1969) ~ versus regenwoud: Newton-
Fisher, (2003); Formenty, (1999)

Aanpassing aan savannevoedsel: Sponheimer,
(2006a); Sponheimer, (2003) ~ zie verder: Bal-
ter, (2012); Lee-Thorp, (2010); Codron, (2008);
Sponheimer, (2005a); Van der Merwe, (2003) ~
maar zie ook Henry, (2012)

Twee benen & verder foerageren: Isbell, (1996)
Twee benen & energiebesparing: Pontzer,
(2009); Pontzer, (2004)

Twee benen & sjouwen (bij Cebus): Ottoni,
(2008)

Klimaat: Joordens, (2011); Dennell, (2010);
Trauth, (2009); Elton, (2008); Trauth, (2007);
Barnosky, (2005); DeMenocal, (2004); De-
Menocal, (1995)

A. africanus: Herries, (2013); Herries, (2010);
Walker, (2006); Luyt, (2003); Reed, (1997).
Fysiologie & klimmen: Almécija, (2010);
Green, (2008); Green, (2007).

Moleculaire signatuur en flexibel dieet: Co-
dron, (2008); Van der Merwe, (2003) ~ insec-
ten: Peters, (2005); Sponheimer, (2005a); Spon-
heimer, (2005b) ~ USO’s: ibid; Yeakel, (2007)
~ zie voor waterplanten: Wrangham, (2009b) vs
Herries, (2010); Sponheimer, (2005b)

Gebit & hard voedsel: Strait, (2010b); Lucas,
(2008); Teaford, (2000) ~ als ‘terugvalvoedsel’:
Strait, (2009); Grine, (1986)

Gebit & vegetatie: Cerling, (2011)

Snijtanden: Teaford, (2000); Ungar, (1991) ~
zie ook: Ungar, (2007); Scott, (2005)
Brucellosis: D’ Anastasio, (2011); D’ Anastasio,
(2009) ~ zie ook: Peters, (2005); Sponheimer,
(1999); Vogel, (1999)

Gebit, kaken: McHenry, (1998)

Homo, proloog

Vroegste fossielen: Prat, (2005); Kimbel,
(1997); Suwa, (1996); Bromage, (1995)
Vroegste werktuigen (Oldowan): Dominguez-
Rodrigo, (2010); Dominguez-Rodrigo, (2005);
Semaw, (2000); Heinzelin, (1999) ~ zie ook:
Stout, (2010); Stout, (2005)

Verspreiding ~ Azié, Zuid-Afrika: Ferring,
(2011); Curnoe, (2010); Wong, (2009); Zhu,
(2008); Wong, (2016); ~ Mediterrane gebied:
Arzarello, (2010); Sahnouni, (2010) ~ zie ook:
Dennell, (2010); Dennell, (2005)

Vroege Homo, evolutionaire diversiteit: Lea-
key, (2012); Gonzélez-José, (2008); Smith,
(2008); Wood, (1999); Grine, (1996); Lieber-
man, (1996)

H. habilis: Haeusler, (2004); Ungar, (2004);
McHenry, (2000); McHenry, (1998).

H. rudolfsensis: Leakey, (2012); Bromage,
(2008); McHenry, (2000); Suwa, (1996); Bro-
mage, (1995)
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57

10

11

Schedel: Neubauer, (2004) ~ over het venus si-
nus systeem ~ zie ook: Leakey, (2001)

Neurale organisatie: Neubauer, (2004); Falk,
(2000)

Ledematen: Ruff, (2009); Green, (2008); Green,
(2007); Haeusler, (2007); Haeusler, (2004);
Richmond, (2002)

A. sediba: Wong, (2012); Pickering, (2011);
Berger, (2010)

Brein & gezicht: Carlson, (2011)

Gebit, kaken: Berger, (2010)

Dieet: Henry, (2012)

Voeten: Zipfel, (2011)

Benen & heupen: Kibii, (2011); Zipfel, (2011);
Berger, (2010)

Handen: Kivell, (2011) ~ vergelijk dit met: To-
cheri, (2008); Tocheri, (2007) ~ zie ook: Moya-
Sola, (2008)

Oorsprong Homo: zie hoofdstuk 8.2.
Onafhankelijke robuuste aanpassingen: Strait,
(2010a) ~ A. garhi en Stw 574: Herries, (2011);
Clarke, (2008); Asfaw, (1999)

Paranthropus: Rotman, (2005); Constantino,
(2004)

Dieet P. boisei: Cerling, (2011); Lee-Thorp,
(2011); Rabenold, (2011); Lee-Thorp, (2010);
Van der Merwe, (2008)

Hard voedsel: Constantino, (2011); Dominy,
(2008); Strait, (2008); Ungar, (2007); Scott,
(2005) ~ bij P. boisei: Ungar, (2008) ~ zie ook:
Bocherens, (2011)

Cerling, (2011); Wood, (2004)

P. robustus: Lee-Thorp, (2011); Strait, (2010a);
Rotman, (2005); Constantino, (2004) ~ Herries,
(2011); Herries, (2010); Herries, (2009)

Dieet: Codron, (2008); Ungar, (2007); Yeakel,
(2007); Sponheimer, (2006b); Peters, (2005);
Scott, (2005); Sponheimer, (2005a); Sponhei-
mer, (2005b); Backwell, (2001); Ungar, (1991)
P. robustus & jagende Homo: Wood, (2004)

Curnoe, (2010); Smith, (2008); White, (2000);
Grine, (1996)

Ferring, (2011); Pontzer, (2010); Wallace,
(2008); Lordkipanidze, (2007)

Oldowan, overzicht: Barsky, (2009) ~ 1. Eu-
ropa: Arzarello, (2010); Crochet, (2009); Arza-
rello, (2007) ~ en over werktuigen van of een H.
habilis-achtige of een Homo erectus-achtige:
Landeck, (2010);Parfitt, (2010); Oms, (2000);
Martinez-Navarro, (1997) ~ en mysterieuze Me-
diterrane fossielen: Bermuddez de Castro,
(2011); Carbonell, (2008) ~ 2. Noord-Afrika:
Sahnouni, (2010); Chaid-Saoudi, (2006);
Sahnouni, (2002) ~ 3. Azié: Zhu, (2004) ~ zie
ook: Deng, (2008); Tang, (2000)

H. Florensiesis: Morley, (2016); Sutikna,
(2016); Wong, (2009) ~ Zie ook de conclusie
bij: Pontzer, (2010)

Oldowan functie: Dominguez-Rodrigo, (2005);
Heinzelin, (1999)
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13
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17

8.3

~ W

10
11

12

13

14

15
16

Diversiteit jachtbuit: Dominguez-Rodrigo,
(2007); Dominguez-Rodrigo, (2006); Domin-
guez-Rodrigo, (1997); Morwood, (2005); Lord-
kipanidze, (2007); Heinzelin, (1999) ~ vondsten
bij Turkanameer: Braun, (2010); Steele, (2010)
Modern onderlichaam & dragen buit: Wang,
(2004a); Wang, (2004b) ~ zie ook: Faith,
(2009); Dominguez-Rodrigo, (2002a)

Modern onderlichaam & afstanden: Steudel-
Numbers, (2006); Steudel-Numbers, (2004)
Modern onderlichaam & rennen: Steudel-Num-
bers, (2007) ~ zie voor rennend jagen: Steudel-
Numbers, (2009); Lieberman, (2007)
Oververhitting, vachtverlies & zweten: Jablon-
ski, (2010)

Groot lichaam & vasthouden water: Wheeler,
(1993); Wheeler, (1992)

Homo, epiloog

Gunstige kilmaatfase: Joordens, (2011), p.90
Klimaatverandering: Trauth, (2009); Elton,
(2008); Trauth, (2007); Barnosky, (2005);
Trauth, (2005); Bobe, (2004); DeMenocal,
(2004); Luyt, (2003); DeMenocal, (1995)
Kuddes: MacDonald, (2001)

Predators: Lewis, (2007); Treves, (2007)
Verschijning 1,7-1,8Ma: Lepre, (2011), Lepre,
(2010)

Vergelijking met australopiths & moderne
mens: Gonzélez-José, (2008); Wood, (1999)
Hoogte en gewicht: McHenry, (2000)

Brein: Rightmire, (2004); Chaline, (2003);
McHenry, (2000)

Ledematen: McHenry, (2000)

Waden in water: Verhaegen, (2007)

Borstkas en maagdarmstelsel: Warngham,
(2010); Wrangham (2009a) ~ maar zie ook:
Wrangham, (2017)

Vuur: Berna, (2012); Bellomo, (1994); Gowlett,
(1981) ~ en: Goren-Inbar, (2004) ~ en: Shen,
(2009); Wu, (1999); Weiner, (1998) ~ zie ook:
Henry, (2011); Roebroeks, (2011)

Werktuigen (Acheulean): Faisal, (2010); Carbo-
nell, (2009) ~ maar zie ook: Moore, (2009); Ki-
mura, (2002); Clark, (1994)

Minder in bomen: Wrangham, (2010).; Wrang-
ham, (2009a); McHenry, (2000) ~ zie ook:
Ruff, (1991)

Klimaat 1,5Ma: Joordens, (2011), p.90
Verspreiding, Zuideijk Afrika: Herries, (2011);
Herries, (2010) ~ naar Azié via Zuid-Arabie/Le-
vant: Bailey, (2009); Bailey, (2007), ‘versus’
Fernandes, (2006); Derricourt, (2005) ~ Israél:
Belmaker, (2002) ~ India: Dennell, (2011a);
Pappu, (2011) ~ China: Ao, (2010) ~ Indonesié:
Hoffmann, (2006); Larick, (2001) ~ Noord-
Afrika: Raynal, (2010); Raynal, (2001) ~ Eu-
ropa: Jiménez-Arena, (2011); Scott, (2009);
Berger, (2008); BermUdez de Castro, (2007)
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18

19
20
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22
23
24

25

26

17

18

19

20

21
22
23
24

25

26

27

28

29

30

31

Groot lichaam & afstanden: Sellers, (2005);
Anton, (2002)

‘Melanocortin-1-receptor -gen: Rogers, (2004)
‘Malariamutatie’ + consequenties: Varki,
(2010); Chou, (2002)

Vacht & muggen: De Jong, (2007) ~ over an-
dere factoren (die niet opgaan): Wolfe, (2002)
Moleculaire signatuur: Balter, (2012)
Heupbladen: Wrangham, (2017); Wrangham,
(2010); Carmody, (2009); Wrangham, (2009a)
~ zie ook: Kibii, (2011)

Leerschool: Parker, (2016); Medler, (2011)
Vuur & archeologisch bewijs: Roebroeks,
(2011)

Vuursporen van 1Ma: Berna, (2012)

Diversiteit, rassen: Wu, (2010); Durband,
(2008); Bermudez de Castro, (2007); Spoor,
(2007); Suwa, (2007); Kaifu, (2005); Kidder,
(2004); Manzi, (2003) ~ Culturen: Otte, (2010);
Lycett, (2008)

Uitzwerven rassen: Spoor, (2007); Kappelman,
(2008); Kidder, (2004)

‘Populatie-eilanden’: Yokoyama, (2008) ~ en:
Shen, (2009); Zhao, (2001); Griin, (1998) ~ en:
Manzi, (2003) ~ en: Saragusti, (2001); Goren-
Inbar, (2000)

1Jstijden, geschiedenis: Joordens, (2011), p.90;
Barnosky, (2005); /www.wikipedia.org/ [Five
Myr Climate Change.svg], [Atmospheric CO2
with glaciers cycles.gif], [Co2 glacial cycles
800k.png] ~ droogte & bosland: Carridn,
(2011); Leroy, (2011); Muttoni, (2010); Carto,
(2009)

En evolutie Homo: Dennell, (2011b) ~ zie ook:
Ash, (2007)

Vetrijk zeevoedsel: ibid

Vetreserves prooien: Mann, (2000)

Vetten & breinexpansie: Carlson, (2007); Cun-
nane, (2003); Leonard, (2003); Kuzawa, (1998)
Temperatuur & breinexpansie: Blumberg,
(2002); Nelson, (1998); Fialkowski, K.R.
(1986)

H. antecessor: Gdmez-Olivencia, (2010); Ber-
ger, (2008); Bermudez de Castro, (2007);
Bermidez de Castro, (2004); Bermudez de Cas-
tro, (2003);Bermudez de Castro, (1997) ~ zie
ook: Parfitt, (2010)

H. heidelbergensis: Manzi, (2011); Wagner,
(2010)

Neanderthaler: Green, (2010); Hublin, (2009);
Bischoff, (2007); Bermidez de Castro, (2004);
Bermudez de Castro, (1997)

H. sapiens: McDougall, (2005); Clark, (2003) ~
zie ook: Mounier, (2011); Nomade, (2011);
McBrearty, (2000); Clark, (1994)

Denisova: Meyer, (2012); Krause, (2010);
Reich, (2010)

Marean, (2010); Scholz, (2007)



32

33

34
35

36

Rol zeevoedsel: Marean, (2010); Broadhurst,

(2002); Broadhurst, (1998) ~ zie ook: Bradbury,

(2011); Broadhurst, (2002); Crawford, (2000);
Broadhurst, (1998) ~ maar zie ook: Carlson,
(2007)

Ontwikkelingsperiode brein: Fields, (2008); De
Graaf-Peters, (2006); Gogtay, (2004) ~ versus
de neanderthaler: Gunz, (2010); Smith, (2010)
~ maar zie ook: Zollikofer, (2010); Bermudez
de Castro, (2001); BermUdez de Castro, (1999)
‘Out of Afirica’ 70Kya: Oppenheimer, (2012)
Unieke verspreiding & prestaties: ibid; Mellars,
(2006); Mithen, (1996)

Khisan: Schlebusch, (2012)
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+ Kader: evolutie brein

1

2

3

(o]

10

11

Evolutie schedel & inhoud: Bruner, (2003a);
haline, (2003)

Evolutie cerebellum & cerebrum: Oldham,
(2006); Deacon, (1997)

Brein A. africanus: Beaudet, (2018); Falk,
(2000)

Functie OFC: Rolls, (2005); Bechara, (2000)
Evolutie pariétale cortex: Bruner, (2010);
Bruner, (2004)

Functie pariétale cortex: Corbetta, (2005); Cul-
ham, (2001); Posner, (1984)

Evolutie steenbijlen: Carbonell, (2009)
Acheulean & fMRI: Faisal, (2010)

OCD & pariétale cortex: Rotge, (2008); Men-
zies, (2008)

Taal & symbolisch denken: Deacon, (1997) ~
zie ook: Krause, (2007).

Mithen: Mithen, (1996)
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