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WIM DEKKERS EN BERT THEUNISSEN?

Darwins ‘vergeten’ onderzoek
naar erfelijke variatie in hoenderrassen

Charles Darwins theorie dat het wilde
rode kamhoen (Gallus gallus) de ge-
meenschappelijke voorouder is van alle
gedomesticeerde kippenrassen, is in

de hedendaagse literatuur welbekend.
Maar Darwins inventarisatie van varia-
ties tussen en binnen gedomesticeerde
hoenderrassen wordt door moderne
pluimveegenetici nooit genoemd. Zij
herontdekten verscheidene van Darwins
variaties en beschreven ze als nieuwe
wetenschappelijke bevindingen, zonder
de naam van de eerste beschrijver te
noemen. Bovendien beschreef Darwin
een aantal kleine variaties in de struc
tuur van het skelet die nog nooit nader
bestudeerd zijn. Het ‘vergeten’ gedeelte
van Darwins pluimveeonderzoek is het
onderwerp van deze studie. Als 'bij-
vangst’ ontdekten we in Darwins aante-
keningen dat hij op de hoogte was van
het bestaan van kruisgewijze erfelijkheid.

Waarom onderzocht Darwin variatie in gedomesticeerde
dieren en veredelde planten?

De kunstmatige selectie die de fokkers en veredelaars van ge-
domesticeerde planten en dieren toepassen, was voor Darwin
een belangrijke analogie ter illustratie van het mechanisme
van variatie en selectie in de natuur. Wat mensen op kleine
schaal doen, dat doet de natuur in het groot, zo was zijn
redenering. Alle planten en dieren, wild of gedomesticeerd,
variéren: organismen brengen nakomelingen voort die niet
identiek zijn, maar zich in hun eigenschappen enigermate van
elkaar onderscheiden. Een deel van deze variaties is erfelijk.
Fokkers en plantenveredelaars signaleren deze variaties en
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A forgotten part of Darwin’s poultry
research

Darwin'’s theory that the red jungle fowl (Gallus gallus) is
the sole ancestor of domestic chickens is acknowledged in
contemporary literature on poultry genetics. However, Dar-
win'’s inventory of variations between and within domestic
fowl breeds is not mentioned in modern works on poultry
genetics. Later authors rediscovered several of Darwin’s
variations and described them as new scientific findings.
Moreover, Darwin described a number of variations consist-
ing of minor abnormalities in the structure of the skeleton
which have never been studied. This ‘forgotten’ part of
Darwin'’s poultry research, to which he devoted about as
much time as to his better known research on pigeons,

is the subject of this study. As a bonus we discovered in
Darwins annotations that he was aware of the existence of
criss-cross inheritance.

kiezen die dieren en planten uit, die nuttige of opvallende va-
riaties bezitten, bijvoorbeeld met betrekking tot grootte, kleur,
productie of vruchtbaarheid. Daardoor zijn deze variaties (mits
ze erfelijk zijn) in volgende generaties sterker vertegenwoor-
digd. Dit proces noemde Dawin in zijn Origin of Species (1859)
kunstmatige selectie, en zijns inziens was dit het belangrijkste
mechanisme ter verklaring van het ontstaan van de talloze
rassen van gedomesticeerde dieren en planten.

In de natuur zien we een analoog proces, zei Darwin. In plaats
van kunstmatige selectie vindt hier natuurlijke selectie plaats.
In de strijd om het bestaan worden die organismen geselec-
teerd die het beste aan die strijd zijn aangepast. En de best
aangepasten, dat zijn de organismen die erfelijke variaties
bezitten die ze een voorsprong geven in de concurrentie met
hun soortgenoten. Het gaat om ‘survival of the fittest’, of
preciezer, om het doorgeven van voordelige variaties aan het
nageslacht. Door de constante verandering die planten en
dieren op deze manier ondergaan, zijn in de loop van de tijd
de soorten ontstaan.’

Darwin publiceerde zijn hoofdwerk onder tijdsdruk: zijn
collega Alfred Russel Wallace had soortgelijke evolutionaire
ideeén en Darwin wilde zijn theorie daarom zo snel mogelijk
bekendmaken. De Origin of Species is zodoende een be-
knopte versie van het veel omvangrijkere werk dat Darwin
eigenlijk had willen schrijven. Over kunstmatige selectie had
hij veel meer materiaal verzameld dan hij in de Origin kwijt
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kon. In de jaren 1860 besloot hij dit materiaal, aangevuld met
vele nieuwe gegevens, alsnog te publiceren, en dit resulteerde
in The Variation of Animals and Plants under Domestication
(1868).

Het boek bevat een uitvoerig overzicht van de variaties die
worden aangetroffen bij onder andere honden, katten,
paarden, ezels, varkens, runderen, schapen, geiten, konijnen,
duiven, kippen, eenden, ganzen, kalkoenen, parelhoenders en
veredelde planten. Tenslotte publiceerde Darwin in dit werk
ook zijn gedachten over erfelijkheid, waaronder zijn pangene-
sis-hypothese (Het werk van Mendel was Darwin onbekend).

Behalve als een staalkaart van het variéren van gedomesti-
ceerde organismen, moest The Variation ook Darwins stelling
onderbouwen dat kunstmatige selectie een goede analogie is
voor natuurlijke selectie in de natuur. Eén van de strategieén
die Darwin daarbij toepaste, was aantonen dat sommige

van de moderne huisdieren afstammen van niet meer dan

één wilde voorouderlijke soort. Die ene voorouder moest

dan door kunstmatige selectie omgevormd zijn tot de grote
verscheidenheid aan rassen die we vandaag de dag van de
betreffende soort kennen, wat een overtuigende illustratie
opleverde hoeveel er met kunstmatige selectie wel te bereiken
was. En als kunstmatige selectie al zo machtig was, wat kon
natuurlijke selectie, die over veel langere perioden werkte, dan
wel niet tot stand brengen?

In hoofdstuk VIl van The Variation werden de kippenrassen
besproken. Hieruit, en uit zijn aantekeningen en correspon-
dentie blijkt dat Darwin ongeveer evenveel tijd besteedde aan
het bestuderen van variatie in kippenrassen als aan variatie in
duiven, zijn klassieke voorbeeld van de werking van kunstma-
tige selectie.

Darwins kippenonderzoek

Darwin behandelde vier soorten van wilde kamhoenders:
- rode kamhoen (Gallus gallus)

- Sonnerathoen (Gallus sonneratii)

- Lafayettehoen (Gallus lafayettii)

- groene Javahoen (Gallus varius).

Vervolgens beargumenteerde hij zijn stelling dat het Aziati-
sche rode kamhoen of bankivahoen (Darwin gebruikte de
oude naam Gallus bankiva) de gemeenschappelijke voorouder
is van alle gedomesticeerde kippenrassen. Onder andere deed
hij dit door een aantal moderne rassen met elkaar te kruisen.
Het feit dat dit kruisen altijd lukte en vruchtbare nakomelin-
gen opleverde, bewees nog eens dat alle rassen tot dezelfde
soort behoorden. Een bewijs voor de gemeenschappelijke
afstamming van alle kippenrassen van het rode kamhoen zag
Darwin in het feit dat er bij gekruiste dieren vaak kenmer-

ken tevoorschijn kwamen die de beide ouders niet hadden,
maar die wél voorkwamen bij het rode kamhoen. Dit waren
de zogenaamde terugslagen, atavismen of ‘reversions’, zoals
Darwin ze noemde.

Darwin werd bij deze kruisingsexperimenten geholpen door

Afb. 1. Rode kamhoen (Gallus gallus). Uit A.O. Hume en
C.H.T. Marshall, Game Birds of India, Burmah and Ceylon
(Londen 1879) deel 1, 216.

William Bernhardt Tegetmeier (1816-1912), een autoriteit op
het gebied van de duiven- en pluimveefokkerij en de bijen-
teelt, en keurmeester bij pluimveetentoonstellingen. Hij impor-
teerde in 1869 als eerste enkele kippen van het ras Witte
Leghorn in Groot Brittannié. Het betrof een haan en twee
hennen, die de eerste prijs gewonnen hadden op een pluim-
veetentoonstelling in New York in 1868.2 Tegetmeier was een
essentiéle schakel tussen Darwin en de wereld van duiven- en
pluimveefokkers.

Via Tegetmeier kreeg Dawin exemplaren van zes zeer verschil-
lende gedomesticeerde kippenrassen. In geen van deze rassen
kwam de kleurslag voor die kenmerkend is voor het rode
kamhoen. Tegetmeier verzekerde Darwin dat deze kippen
ook in de generaties daarvoor deze veerkleur niet hadden
vertoond. Maar toen Darwin de rassen onderling kruiste,

trof hij onder de nakomelingen nu en dan kippen aan met
bruinachtige, goudkleurige, oranje of roodachtige veren: de
veerkleuren van het rode kamhoen. Hier manifesteeerde zich
volgens Darwin een ‘reversion’ naar de gemeenschappelijke
voorouderlijke soort, het rode kamhoen.

Omdat het rode kamhoen als enige voorouder van de huidige
rassen een belangrijk element vormde in Darwins bewijs-
voering voor zijn evolutietheorie, reageerde hij fel als die
voorouderlijke status ter discussie werd gesteld. Paul Broca,
Frans chirurg, fysioloog en antropoloog schreef in 1859 in het
Journal de Physiologie dat kippen van staartloze gedomes-
ticeerde pluimveerassen fysiologisch gezien niet het rode kam-
hoen als voorouder kunnen hebben, maar moeten afstammen
van een andere wilde hoendersoort die geen staart heeft.?
Eerder had Coenraad Jacob Temminck, de oprichter van het
Rijksmuseum van Natuurlijke Historie (nu Naturalis Biodiversity

Center) in Leiden, beweerd dat de gedomesticeerde hoenders
afstamden van zeven voorouderlijke soorten die deels nog

in het wild leefden en deels waren uitgestorven. Een van die
voorouderlijke soorten was het staartloze hoen, aldus Tem-
minck. Staartloze wilde kamhoenders werden nog aangetrof-
fen in Ceylon (Sri Lanka), meende hij. Temminck gaf deze
soort de wetenschappelijke naam Gallus ecaudatus (ecaudatus
betekent staartloos).*

Charles Darwin leverde in The Variation scherpe kritiek op
deze beweringen, overigens zonder Temminck te noemen.> Hij
schreef dat Broca waarschijnlijk was misleid door de suggestie
dat staartloze hoenders nog in het wild voor zouden komen
op Ceylon. Maar dit idee, vervolgde hij, werd gelogenstraft
door twee kenners, te weten Edgar Leopold Layard, koloniaal
ambtenaar en ornitholoog, en de Nederlands-Duitse arts,
botanicus en zodloog Edward Frederik Kelaart, die hem vanuit
Ceylon hadden laten weten dat een dergelijke staartloze vorm
daar niet voorkwam. De reden voor Darwins kritische reactie
was uiteraard dat, indien er op Ceylon een wilde kamhoen-
dersoort zonder staart voorkwam, dit de voorouder zou
kunnen zijn van een gedomesticeerd staartloos kippenras. Dit
zou dan in tegenspraak zijn met de stelling dat alle gedomes-
ticeerde kippenrassen het rode kamhoen als gemeenschappe-
lijke voorouder hebben.

De vraag is nu natuurlijk nog wel waar Temminck zich op
baseerde toen hij beweerde dat er staartloze hoenders op
Ceylon voorkwamen. In de collectie van Naturalis Biodiversity
Center in Leiden zijn twee opgezette, staartloze Lafayette
hoenders (Gallus lafayettii), beide hanen, aanwezig. Waar-
schijnlijk zijn deze kippen als spontane mutatie in het wild
ontstaan, want zij vertonen geen enkel kenmerk dat erop
wijst dat ze nakomelingen zijn van een kruising met gedo-
mesticeerde, staartloze kippen. Deze exemplaren zijn beide
afkomstig uit de oorspronkelijke privécollectie van Temminck.
Ze zijn verzameld voor 1820, het jaar dat hij directeur van het
Rijksmuseum van Natuurlijke Historie in Leiden werd. Temmin-
cks beschrijving van Gallus ecaudatus is gebaseerd op deze
dieren.5

Staartloosheid heeft een negatieve invioed op de vrucht-
baarheid. Staartveren fungeren als stabilisator bij de paring.
Het ontbreken van deze veren heeft tot gevolg dat er meer
onvolledige paringen plaats vinden. Door het verliezen van het
evenwicht glijdt de haan van de hen af voordat de cloacakus
met de overdracht van het sperma heeft plaats gevonden.
Bovendien hebben staartloze hoenders een dichte donslaag
rond de cloaca hetgeen een bijkomende belemmering voor de
zaadoverdracht is.’

Onze hypothese is, dat door dit nadeel staartloze hoenders

in het wild minder nakomelingen krijgen dan normale dieren.
Ze sterven op den duur uit. Natuurlijke selectie vindt plaats.
Klaarblijkelijk kwam véér 1820 de variatie staartloosheid bij
het Lafayette hoen in het wild voor in Ceylon, daar Temminck
twee exemplaren met deze variatie opnam in zijn verzameling.
Tussen 1846-1854 waren deze hoenders waarschijnlijk reeds
uitgestorven, omdat Layard en Kelaart aan Darwin meedeel-
den dat zij gedurende deze periode staartloze hoenders niet

konden vinden in het oerwoud. Zij concludeerden onterecht
dat er nooit staartloze Lafayette hoenders in Ceylon geleefd
hadden en dat Temminck ongelijk had.

Darwins ‘vergeten’ werk aan variaties
bij kippenrassen

Wat is er in later jaren over Darwins kippenonderzoek gepu-
bliceerd? Edward Brown vatte het gedeelte van het onder-
zoek dat de afstammingskwestie behandelde samen in zijn
Races of Domestic Poultry, dat in 1906 verscheen. Frederick
Bruce Hutt, een Amerikaanse pluimveegeneticus, maakte in
1949 een uittreksel van Browns tekst en nam dit op in zijn
standaardwerk Genetics of the Fowl.® Hutts boek diende
decennialang als standaardwerk voor pluimveegenetici, zodat
Darwins onderzoek algemeen bekend werd bij deze groep
wetenschappers.

Veel van wat Darwin in The Variation of Plants and Animals
beschreef, is echter door latere generaties vergeten. Dit
betreft met name het onderzoek naar variaties in gedo-
mesticeerde kippenrassen. Ook voor F.B. Hutt bleven deze
gegevens onbekend. Hutt verrichtte monnikenwerk door alle
variaties in de kip die van 1901 tot 1948 ontdekt waren, in
zijn standaardwerk Genetics of the Fow! te publiceren. Met
Darwins The Variation bleef hij echter onbekend, want hij
bestudeerde geen pluimveeliteratuur van véér 1900, en in de
na 1900 verschenen literatuur trof hij geen vermelding van
Darwins variatiestudie aan.

Hutt was zijn literatuuronderzoek bewust in 1900 begon-
nen, omdat dit het jaar was waarin William Bateson verslag
uitbracht over zijn kruisingsexperimenten met kippenrassen
met verschillende kamvormen.® Hiermee leverde hij een bewijs
dat de wetten van Mendel voor dieren evengoed gelden als
voor erwten. Het gevolg van Hutts onbekendheid met The Va-
riation van Darwin is, dat de eerste rapportage van sommige
variaties in Hutts standaardwerk aan een latere onderzoeker
wordt toegeschreven.

Daarom willlen we allereerst nagaan welke variaties door

Darwin zijn beschreven. Elke variatie die Darwin behandelde

is gecontroleerd op het voorkomen ervan in twee standaard-

werken: Genetics of the Fow/ van Hutt, en Poultry Breeding

and Genetics van R.D. Crawford uit 1990." Door deze werk-
wijze kunnen we vaststellen

- welke van Darwins variaties thans ‘bekend’ en ‘onbekend’
zijn;

- bij welke variatie Darwin onterecht dacht, dat het een vari-
atie betrof. Zijn vergissingen ontstonden doordat zijn in-
formant incorrecte of onvolledige informatie had verstrekt;

- bij welke variatie Darwin twijfelde. Trad variatie bij gedo-
mesticeerde kippen op door inkruising met wilde ka
hoenders of ontstond variatie in wilde en gedomesticeer-
de kippen onafhankelijk van elkaar?

- bij welke variatie de eerste beschrijver een andere was dan
tot nu toe werd aangenomen.

De onbekende variaties betreffen variaties met vrij kleine
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afwijkingen in de structuur van het skelet of hebben betrekking op
de toonhoogten van het kraaien van de hanen.

Overzicht van Darwins kippenvariaties

Tussen haakjes is het totaal aantal door Darwin beschreven variaties
vermeld.
Achter de afkortingen is het aantal weergegeven.

Afkortingen:

0 tot nu toe onbekende variaties

F foutieve toeschrijving van een variatie

T twijfelachtige variatie

R variatie waarvan huidige eerste rapporteur een andere is.

—_

SKELET (40)-0 31-R6

1.1 Schedel, wervelkolom, borstkas (30) — 0 23 -R 6
1.2 Extremiteiten (10)- 0 8

2. HUIDSTRUCTUUR (16)
2.1 Kam (9)

2.2 Spoor (4)

2.3 Vetklier (1)

2.4 Andere variaties huidstructuur
2.4.1 Vergrote oorlellen (1)
2.4.2 Vlies tussen tenen (1)

3. BEVEDERING (18) — F 1
3.1 Verdeling (2)
3.2 Lengte (7)
3.3 Structuur (8) — F 1
3.4 Groeisnelheid (1)

4. KLEUR BEVEDERING (20)-T 1
4.1 Pigment patroon in individuele veren (6) = T 1
4.2 Dons (14)

5. PIGMENTATIE HUID, POTEN EN OORLELLEN (6) — F 1
5.1 Huid 3) —F 1
5.2 Poten (2)
5.3 Oorlellen (1)

6. EIEREN (8)
6.1 Aantal (1)
6.2 Grootte (2)
6.3 Schaal (5)

7. GEDRAG (10)-0 4

7.1 Karakter (2)

7.2 Duur en toonhoogte kraaien hanen (8) — O 4.
Totaal aantal door Darwin beschreven variaties: 118
Aantal onbekende variaties (O): 35
Aantal onterechte toeschrijvingen (F): 2
Aantal twijfelachtige variaties (T): 1
Aantal variaties waarvan blijkt, dat de naam van de
huidige eerste beschrijver incorrect is (R): 6

Omdat Darwin het rode kamhoen als de gemeenschappelijke voorou-

der van alle gedomesticeerde kippenrassen zag, nam
hij dit hoen als standaard en vergeleek hij elk kenmerk
dat hij in een gedomesticeerde kip ontdekte met het
overeenkomstige kenmerk van het rode kamhoen.
Bijvoorbeeld, Darwin telde het aantal paar ribben van
een gedomesticeerde kip en vergeleek dit met het
aantal in het rode kamhoen. Indien de eigenschap

bij de gedomesticeerde kip afweek, noemde hij dit
kenmerk een variatie. Dezelfde mehode paste hij
overigens toe op alle dieren en planten die hij in The
Variation beschreef en waarvan hij vermoedde, dat ze
een gemeenschappelijke voorouder hadden.

Een aantal van de door Darwin ontdekte variaties zul-
len we hier bespreken.

Zijdevederigheid

Een veer bestaat uit een schacht met aan weerszijden
daarvan de zogenaamde ‘veervanen’. Deze veervanen
worden gevormd door baarden (zijtakken) die voorzien
zijn van kleine weerhaakjes. Deze haakjes grijpen in
elkaar, waardoor de vanen aaneengesloten zijn. Bij
zijdevederigheid zijn de weerhaakjes anders gevormd
en ze grijpen niet meer in elkaar; hierdoor zijn de veer-
vanen niet glad en gesloten, maar lijken ze op haren."

Zijdehoenders vertonen deze variatie. Ze behoren tot
een zeer oud, van oorsprong Chinees ras. Marco Polo
vertelde over deze vreemde hoenders toen hij in de
dertiende eeuw terugkeerde van zijn reizen."” De eerste
zijdehoenders werden omstreeks 1850 in Engeland
geimporteerd. In 1852 verscheen dit kippenras in
Groot-Britannié voor het eerst op een pluimveeten-
toonstelling.”

In het voorjaar van 1859 kruiste Darwin een Spaanse
haan (normale bevedering) met een zijdehoen-hen
(zijdevederigheid). De nakomelingen hadden normale
veren." Darwin was verwonderd. Om zeker te zijn van
zijn waarneming liet hij zijn adviseur Tegetmeier tegen
financiéle vergoeding de kruising van het Spaanse

ras met het zijdehoenderras herhalen. In 1863 kwam
Tegetmeier tot hetzelfde resultaat als Darwin.®

Zwarte pigmentering van bindweefsel

In de onderhuid en in het buik- en beenvlies bevinden
zich sterke afzettingen van zwart pigment, zodat ook
de botten, spieren en bovenhuid, die zelf volledig

vrij van pigment zijn, zwart gekleurd lijken.'® Evenals
zijn tijdgenoten was Darwin gefascineerd door deze
variatie. Zijdehoenders vertonen dit kenmerk. In een
pluimveeboek, geschreven door de pastoor Wilhelm
Riedel uit Beieren, las Darwin dat er in Duitsland een
kippenras met normale veren en zwarte pigmentering
van bindweefsel voorkwam."” Bovendien vond hij in
een boek van de Spaanse natuuronderzoeker Félix
Manuel de Azara, dat er in Paraguay een hoenderras
bestond dat zwarte pigmentering van bindweefsel
vererfde. Het vlees werd gebruikt als medicijn voor

Afb. 2. Hollandse kuifhoenders. Uit J. Bungartz, Gefltigel-Album Abtheilung | Hihner 60 Tafeln (Lechenich 1885) plaat 39.
Afb. 3. Schedels A. Rode kamhoen (Gallus gallus) - haan B. Hollands kuifthoen met kuifknobbel — haan.Uit C. Darwin, The
Variation of Animals and Plants under Domestication (Londen 1868) deel 1, 262.

zieken.”™ Samuel Birch, archeoloog en vertaler van klassieke
Chinese teksten, maakte op verzoek van Darwin een overzicht
van de gedomesticeerde dieren en planten die beschreven zijn
in een Chinese encyclopedie uit 1596. Hierin werden hoen-
ders met zwarte veren, botten en vlees vermeld."

Krulvederigheid

De schacht van de veer is niet meer recht maar kronkelt, waar-
door de veren krullen.?

Darwin schreef dat kippen met gekrulde veren in India voor-
kwamen.?' Deze informatie ontving Darwin van de zo6loog
Edward Blyth, de beheerder van het museum van het Azia-
tisch Genootschap in Calcutta. Tevens deelde Blyth Darwin
mee, dat de beroemde Schotse ontdekkingsreiziger, arts en
zendeling Dr. David Livingstone in zijn boek Missionary Travels
and Researches in South Africa (1857) had vermeld, dat hij
gedomesticeerde kippen met gekrulde veren had gezien in
een dorp in het binnenland van Angola.2

Kuifknobbel (welving van schedeldak)
Kuifhoenderrassen hebben een kromming van het schedel-
dak. Deze verhoging wordt kuifknobbel genoemd. De uitwas
vergroot het oppervlak van het schedeldak en er is dus meer
ruimte voor veren. De kuifveren zijn ingeplant op dit uitgroei-
sel.Z Darwin beschreef de anatomie van de kuifknobbel zeer
uitvoerig. Hij nam drie tekeningen van schedels met kuifknob-
bels op in The Variation.**

De kuifknobbel was een geliefd onderzoeksobject voor ana-
tomen sinds de publicatie uit 1656 hierover door de Franse
arts, chemicus en botanist Petri Borelli. Alle anatomen voér
Darwin schreven hier uitsluitend vanuit een anatomische ge-
zichtshoek over. Darwin bestudeerde eveneens de anatomie,
maar hij onderzocht ook de invloed van kunstmatige selectie

op de grootte en de porositeit van de kuifknobbel. Hij stelde
vast, dat de kuif van het ras Hollands kuifhoen aanvankelijk
waarschijnlijk klein was ; maar door voortdurende selectie
door kippenfokkers werd deze groter, en rustte dan op een
vlezig oppervlak. Tenslotte werd de kuif nog groter, en de
schedel zelf werd meer en meer uitpuilend totdat hij zijn bui-
tengewone structuur verkreeg. Hoe groter de kuif werd, des
te poreuzer werd het schedeldak van de uitstulping. Bij een
grote kuifknobbel had het dak zoveel gaten, dat er een pen
doorheen in de hersenen geslagen kon worden zonder enig
bot te raken. Door het voortdurend selecteren van de pluim-
veefokkers op een grotere kuif zijn er een aantal wijzigingen
in de schedelstructuur ontstaan, zoals een verandering van
de vorm van de opening van de neusgaten en van de breedte
van het voorhoofdsbeen. ?* Darwin formuleerde de algemeen
geldende regel, dat wanneer men op een bepaald uitwendig
(exterieur) kenmerk van generatie op generatie selecteert, er
onbedoelde wijzigingen in het skelet kunnen optreden. Hij
noemde een aantal voorbeelden, waaronder het selecteren
op een steeds bredere rozenkam bij het kippenras Hamburgh.
Door deze voortdurende selectie wordt de vorm van het voor-
hoofd steeds vlakker.?

Darwins visie op dit onderwerp is tegenwoordig nog steeds
actueel, gezien de huidige discussie over de nadelen voor het
dierenwelzijn die ontstaan door het doorfokken op bepaalde
uiterlijke kenmerken door fokkers van gezelschapsdieren. Een
voorbeeld hiervan is het door blijven fokken op een zo kort
mogelijke snuit bij kortschedelige honden- en kattenrassen.
Hierdoor kunnen ademhalingsproblemen ontstaan.”

Hennenvederigheid
De Engelsman Sir John Saunders Sebright, een bekende fok-
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ker van pluimvee, runderen, honden en andere dieren, fokte
rond 1800 de Sebright kriel. In tegenstelling tot de meeste
dwerghoenders, die een kleine variant zijn van hun veel gro-
tere evenbeeld, is de Sebright van oorsprong een krielhoen.
Typerend voor dit ras is dat de hanen en de hennen veel op
elkaar lijken — een geniale vondst van Sebright. Hij heeft dit
gedaan door de hanen ‘hennenvederig’ te fokken. Dat wil
zeggen dat de hanen het secundaire geslachtskenmerk qua
bevedering missen: de sierveren ontbreken.? Sebright hield
zijn fokschema geheim.

Darwin vermoedde dat Sebright een driewegkruising uitge-
voerd had om de kriel te fokken. Volgens hem kruiste Sebright
een gewone kriel met een Hollands kuifhoen. De vrouwelijke
nakomelingen werden gepaard met de haan van een kriel die
de variatie ‘hennenvederigheid’ bezat. Daarna vond er volgens
Darwin een zorgvuldige selectie in de volgende generaties
plaats.?

Het grote publiek kent de Amerikaanse geneticus en Nobel-
prijswinnaar Thomas Hunt Morgan (1866-1945) alleen van
de experimenten met fruitvliegen (Drosophila melanogaster).
Maar hij hield zich ook met kippenkruisingen bezig, en publi-
ceerde in 1919 en 1920 over de genetische achtergrond van
‘hennenvederigheid’.®

Extra ribben

Doordat Darwins variatie-onderzoek aan kippen ‘vergeten’
werd, is van een aantal variaties de eerste rapportage toege-
schreven aan een latere onderzoeker. Een voorbeeld hiervan
is het voorkomen van een extra paar ribben. Normaal heeft
een kip zeven paar ribben. De zevende rib eindigt niet op het
borstbeen, maar is een ‘valse rib’. Darwin nam in twee skelet-
ten van het Turkse kippenras Sultan de variatie van een extra
achtste paar ribben waar.?' Aan het hof van de Turkse Sultan
werd dit ras gehouden als puur sierras, dus niet voor ei- of
vleesproductie. Het was voor de inwoners van het Ottomaan-
se Rijk verboden om deze dieren zelf te houden, alleen de
Sultan bezat het ras. In het Turks werden ze Serai-Tavuk ge-
noemd, hetgeen ‘kippen van de Sultan’ betekent.3 Nietemin
slaagde men erin om Sultankippen per boot naar Engeland

te zenden. In januari 1854 ontving Miss Elizabeth Watts een
vijftal dieren. Men probeerde meer dieren te importeren, maar
dat mislukte. Miss Watts ging met de dieren verder fokken.

Darwin verkreeg van Elizabeth Watts twee skeletten van het
Sultanras.?* Deze skeletten bevinden zich nu in het depot van
de ornithologische afdeling van het Natural History Museum,
dat zich in Tring, Engeland, bevindt. Darwin schonk ze in 1868
aan het British Museum. In 1883 werden ze opgenomen in de
skeletcollectie van het pas geopende Natural History Mu-
seum.®

In 1955 ontdekten de endocrinologen Earl en Erina Herrick

bij toeval de mutatie van het achtste ribbenpaar, toen zij
hormoononderzoek bij kippen deden. Dit paar extra ribben

is eveneens 'vals’ en lijkt enigszins op het zevende paar. Om
zeker te zijn van deze ontdekking voerden ze een grootschalig
onderzoek uit bij het ras Witte Leghorn en bij nakomelingen

van kruisingen van Witte Leghorn met vleesrassen. In 1956
volgde een publicatie in het wetenschappelijke tijdschrift
Poultry Science.*®

In het artikel werd niet vermeld dat Darwin deze variatie reeds
beschreven had.

Kippenonderzoek en erfelijkheid

Darwin ging er bij kruisingen meestal van uit dat de kenmer-
ken van de nakomelingen een gemiddelde waren van de ken-
merken der beide ouders. Men sprak indertijd van ‘blending
inheritance’. Hij was zich echter bewust van het feit dat er tal-
rijke uitzonderingen bestonden op deze voor hem algemene
regel. De tweede vorm van erfelijkheid die Darwin kende, was
dominantie. In The Variation, in het hoofdstuk over zijn ‘provi-
sorische’ erfelijkheidstheorie pangenesis meldde hij: ‘Hybrids
and mongrels are generally intermediate in character between
the two parent-forms, yet occasionally they closely resemble
one parent in one part and the other parent in another part,
or even in their whole structure.”*

In het hoofdstuk over kruisingen somde hij eigenschappen op
die dominant vererven bij muizen, duiven, kippen, konijnen,
honden, schapen, varkens en bij zes plantensoorten.

Afb. 5 Zilverpel + Afb.6 Goudpel

Wij kunnen aantonen dat ook Darwin weet had van een
derde vorm van vererving, namelijk kruisgewijze erfelijk-

heid. Zilverpel-kippen hebben zilver-zwart gestreepte veren
en goudpel-kippen zijn goud-zwart gestreept. Wanneer een
goudpel-haan gepaard wordt met een zilverpel-hen zijn onder
de nakomelingen alle haantjes zilverpel en alle hennetjes
goudpel. De zonen vertonen het kenmerk van de moeder en
de dochters het kenmerk van de vader. Dit wordt kruisgewijze
erfelijkheid genoemd.®

Afb. 4. Sebright krielen (hennenvederigheid). Uit J.
Bungartz, Geflligel- Album Abtheilung | Hiihner 60 Tafeln
(Lechenich 1885) plaat 53.

In 1972 publiceerde F.M. Lancaster een artikel waarin hij
vermeldde dat B.P. Brent deze vorm van vererving compleet
beschreven had in de Poultry Chronicle van 1855 en dat
Tegetmeier deze beschrijving overnam in The Poultry Book,
dat in 1856 uitkwam.® Lancaster legde geen verband tussen
Brent en Tegetmeier enerzijds en Darwin anderzijds. Ook
Bernard Peirce Brent (1822-1867), een pluimvee- en duiven-
deskundige, en een verre nazaat van Isaac Newton, was een
van Darwins adviseurs op pluimveegebied. Dat Darwin van
het verschijnsel kruisgewijze erfelijkheid via zijn adviseurs op
de hoogte was, wordt bewezen door zijn persoonlijk exem-
plaar van The Poultry Book van Tegetmeier. Dit boek bevindt
zich in de Darwinafdeling van de universiteitsbibliotheek van
Cambridge. Naast de tekst op bladzijde 119 waar Tegetmeier
de complete beschrijving van de kruisgewijze erfelijkheid van
de goudpel-zilverpelkruising vermeldde, plaatste Darwin een
potloodstreep. Op een blanco pagina achterin het boek no-
teerde hij een kort lijstje met belangrijke pagina’s, en pagina
119 is hierin opgenomen.

Tegetmeier vermeldde niet dat er bij de de omgekeerde
(reciproke) kruising geen kruisgewijze erfelijkheid optreedt:
alle nakomelingen van de zilverpel-haan x goudpel-hen paring
vertonen het kenmerk zilverpel, zowel haantjes als hennetjes.
Deze informatie kwam ook niet voor in Brents artikel in de
Poultry Chronicle. In The Variation vermeldde Darwin ech-

ter: ‘Now, as a general rule, when two species or races are
crossed reciprocally, the offspring do not differ.

Het geslacht van de ouders maakte volgens hem bij het
kruisen niets uit. Hierbij baseerde hij zich op de ‘weder-
kerigheidswet’ van de Duitse plantkundige Joseph Gottlieb
Koélreuter (1733-1806), die pionierswerk op het gebied van
plantenkruisingen verrichtte.

De enige uitzondering op deze regel was volgens Darwin de
vruchtbaarheid van de nakomelingen, die bij reciproke kruisin-
gen verschillend kon zijn.*#

Darwin is dus niet op de hoogte geweest van het feit dat
Koélreuters wederkerigheidswet niet opgaat voor het kenmerk
goudpel/zilverpel.

In de twintigste-eeuwse literatuur over genetica wordt vaak
vermeld, dat Doncaster en Raynor de eersten waren die over
kruisgewijze erfelijkheid publiceerden (1906).% Zij kruisten
twee kleurvariéiten van een nachtvlindersoort (Abraxas gros-
sulariata) en vonden kruisgewijze erfelijkheid in de kleur van
de vleugels van de nakomelingen. Bij de omgekeerde kruising
trad er geen kruisgewijze erfelijkheid op en hadden man-
nelijke en vrouwelijke nakomelingen dezelfde vleugelkleur.*
Dit veroorzaakte destijds onder genetici een sensatie, omdat
de uitkomst niet voldeed aan de wederkerigheidswet, maar
vooral omdat het resultaat niet te verklaren leek met de pas
herontdekte wetten van Mendel.

Al'in 1850 beschreef de Engelse plattelandsdominee Edward
Saul Dixon het eerste bekende geval van kruisgewijze erfelijk-
heid in de tweede druk van zijn boek Ornamental and Domes-
tic Poultry.® Het betrof een kruising van twee dieren van een
Engels vechthoenras. Bij de haan was de huid van de loopbe-
nen zwart gekleurd en bij de hen had deze een gele kleur. Bij

Afb. 5. Zilverpellen. Uit J. Bungartz, Gefltigel-Album
Abtheilung | Hihner 60 Tafeln (Lechenich 1885) plaat 30.
Afb. 6. Goudpellen. Uit J. Bungartz, Gefltigel-Album
Abtheilung | Hihner 60 Tafeln (Lechenich 1885) plaat 28.

vier opeenvolgende broedsels van dezelfde haan en hen con-
stateerde de kippenfokker dat steeds alle haankuikens gele en
alle henkuikens zwarte poten hadden. Er trad dus kruisgewijze
erfelijkheid op. Het is zeer wel mogelijk dat Darwin, die alle
literatuur op fokkerijgebied op relevante informatie doorzocht,
ook van dit geval op de hoogte was. Dixon vermeldde niet of
er ook een omgekeerde kruising werd uitgevoerd.*® Doncaster
en Raynor waren dus niet de eersten die over kruisgewijze
erfelijkheid publiceerden, maar ze wezen er wel als eersten op
dat kruisgewijze erfelijkheid niet optreedt bij de omgekeerde
kruising.

In 1910 ontdekte de Amerikaanse geneticus Thomas Hunt
Morgan in kruisingen met fruitvliegen dat een kenmerk dat
kruisgewijs vererft op de geslachtschromosomen ligt. Morgan
sprak nu over geslachtsgebonden erfelijkheid.*’ In 1912
toonden de Amerikaanse genetici Alfred Sturtevant, assistent
van Morgan, en Charles Davenport met kruisingsproeven

aan dat de genen die de veerkleuren zilver en goud bepalen,
zich op de geslachtschromosomen bevinden.* Bij de goud-
zilverpelkruisingen is er dus sprake van geslachtsgebonden
erfelijkheid.
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Tegenwoordig is de goud-zilverpelkruising van groot praktisch
nut voor de kippenfokkerij. Al direct na het uitkomen kunnen
kuikens op grond van hun donskleur in haantjes en henne-
tjes onderscheiden worden. Wereldwijd wordt deze kruising
als basis gebruikt voor de productie van bruine leghennen.®
De huidige betekenis van deze kruising heeft Darwin nooit
voorzien.

Discussie

Hoe is het te verklaren dat met name de kleine variaties in de
skeletstructuur van kippen alleen door Darwin beschreven zijn
en niet door latere onderzoekers? Onze suggestie is dat dit te
maken heeft met de opkomst van de Mendeliaanse genetica
na 1900, die met zich meebracht dat de belangstelling van
erfelijkheidsonderzoekers zich op zogenoemde kwalitatieve
eigenschappen concentreerde.

Darwin begon zijn studie van kippen-, duiven-, eenden- en
konijnenskeletten in 1855.

Van 1846 tot 1854 had hij zich intensief beziggehouden met
onderzoek naar de classificatie en biologie van eendenmosse-
len - kreeftachtigen die zich vasthechten aan harde oppervlak-
ken en hun voedsel filteren uit het zeewater.>® Door zijn acht
jaar durende microscopisch onderzoek aan eendenmossels
had Darwin zich tot een uitstekend anatoom ontwikkeld die
zeer kleine afwijkingen van het standaardtype kon onder-
scheiden. Het was deze vaardigheid die hem in staat stelde de
talrijke kleine verschillen in kippenskeletten vast te stellen.

Het merendeel van Darwins onbekend gebleven variaties
betreft zulke kleine afwijkingen. Hij vond slechts enkele grote
skeletvariaties zoals het reeds genoemde extra paar ribben.
Deze in het oog springende variaties zijn vanzelfsprekend wel
herontdekt en beschreven door latere onderzoekers.

De auteurs van de moderne pluimveehandboeken gingen met
hun literatuurstudie niet verder terug dan het jaar 1900, en
ze lieten bestudering van The Variation dus achterwege. Toch
was het allerminst onmogelijk geweest dat ze op de hoogte
waren geraakt van Darwins variaties, namelijk via het werk
van de geneticus Bateson, die Darwins werk wél nauwgezet
had gelezen. William Bateson (1861-1926) was een pionier op
het gebied van de erfelijkheidsleer en een belangrijk voor-
vechter van de Mendeliaanse genetica.51 Hij was geinteres-
seerd in de genetische achtergrond van variaties, maar hij
vond in de hoofdstukken V en VI (duiven) en hoofdstuk VII
(hoenders) van Dawins werk geen bruikbare informatie voor
zijn genetisch onderzoek.

Hij schreef:

It is unfortunate that Darwin’s own experiments with poultry
and pigeons were so complex that it is now impossible to di-
sentangle the results or to use them for the purposes of these
deductions.

He records the most complicated unions of birds of different
breeds, some homo-, some hetero-zygotes, some exhibiting
simple and others compound allelomorphs, and in the state-
ment of results the all-important distinctions between the

generations and the offspring of the several individual birds
are often not observed.®

De achtergrond van deze opmerking is dat Bateson en Darwin
verschillende doelstellingen hadden. Bateson was op zoek
naar kenmerken die met behulp van de net (in 1900) her-
ontdekte Mendelwetten verklaard konden worden. Dat wil
zeggen: kenmerken die duidelijke kwalitatieve verschillen ver-
tonen en op grond daarvan in verschillende klassen in te delen
zijn. Voorbeelden van zulke kwalitatieve kenmerken bij kippen
die Bateson bestudeerde, zijn verscheidene kamvormen, zij-
devederigheid/normale bevedering en witte/gele kleur van de
huid. Hij stelde vast dat de overerving inderdaad volgens de
wetten van Mendel verliep.

Darwin daarentegen wilde aantonen dat alle planten en
dieren variéren. Van een aantal gedomesticeerde soorten,
zoals de kip, wilde hij bovendien laten zien dat ze afstamden
van één gemeenschappelijke voorouder. Dit deed hij door

de atavismen die optraden bij kruisingen te bestuderen. Het
ging Darwin niet alleen om kenmerken waarbij afzonderlijke,
scherp begrensde klassen zijn te onderscheiden, maar ook om
zogenoemde kwantitatieve kenmerken zoals lichaamsafmetin-
gen, eiproductie, agressiviteit enz. Deze kenmerken vertonen
graduele verschillen. Darwin inventariseerde dus alle soorten
kenmerken, zowel kwalitatief als kwantitatief.

Kwantitatieve kenmerken lenen zich niet of nauwelijks voor
Mendeliaanse kruisingen omdat er meestal sprake is van zeer
vele, onbekende genen die elk een kleine invioed op het ken-
merk uitoefenen. Hier komt nog bij dat kwantitatieve variaties
volgens Bateson helemaal niet erfelijk waren, maar toege-
schreven moesten worden aan de omgevingsomstandigheden
waaronder planten en dieren opgroeiden (voeding, verzorging
e.d.). Hierin volgde Bateson de Nederlandse plantkundige en
geneticus Hugo de Vries, die eveneens van mening was dat
kwantitatieve eigenschappen geen genetische achtergrond
hadden en daarom niet overgeérfd konden worden.>

Er is een tweede reden waarom Bateson een deel van Darwins
variaties niet gebruikte voor zijn genetisch onderzoek. Veel
van de anatomische variaties die Darwin bij kippen beschreef
waren inwendig. Het zou voor Bateson erg tijdrovend zijn
geweest de genetische achtergrond van deze variaties met
behulp van kruisingsproeven te bestuderen. De ouders en

de nakomelingen moeten gedood worden om ze op skelet-
variaties te kunnen onderzoeken. Dus zolang een dier voor
kruisingen wordt gebruikt kan het niet onderzocht worden,
en zodra het onderzocht is kan het niet meer voor kruisingen
worden gebruikt. Bovendien is sectie verrichten op grote aan-
tallen dieren zeer arbeidsintensief. Bateson had zijn handen al
vol aan de vele uitwendige variaties bij kippenrassen die nog
Mendeliaans verklaard moesten worden. Ook de inwendige
variaties liet Bateson in zijn werk zodoende onvermeld. Met
als gevolg dat alleen de kwalitatieve variaties in Darwins boek
The Variation die ook door Bateson werden bestudeerd bij
latere onderzoekers bekend zijn geworden. Evenals Bateson
richtten zij zich in het Mendeliaanse tijdperk op makkelijk te
bestuderen externe, kwalitatieve variaties. Voor kwantitatieve

kenmerken was alleen interesse wanneer er een economisch
belang mee verbonden was (melk-, eieren- of vleesproduc-
tie). Veel van Darwins kleine variaties voldeden niet aan deze
criteria en raakten zodoende in de vergetelheid.

Suggestie vervolgonderzoek

Een overzicht van alle variaties in gedomesticeerde dieren en
veredelde planten die Darwin beschreef in deel 1 van The
Variation of Animals and Plants under Domestication is tot nu
toe niet gepubliceerd.

Om dit ontbrekende overzicht samen te stellen dienen hoofd-
stukken 1-6 en 8-10 onderzocht te worden op een soortge-
lijke wijze die toegepast is in onze studie van hoofdstuk 7
met betrekking tot de door Darwin beschreven variaties in
kippenrassen.
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Bron: Staartloze Lafayette haan (Gallus lafayettii) uit Temminck’s privécollectie.

Darwin geloofde niet dat onder hoenders in het wild de variatie staartloosheid optrad.
Bron foto: Naturalis Biodiversity Center, Leiden, Collectie-nummer RMNH.AVES.224889,
Verzameld Ceylon (Sri Lanka).




