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Det som Skinner (1981) kaller for operant 
seleksjon involverer repetisjon av lærte 
atferder gjennom livsløpet, noe som også 
kalles ontogenetisk seleksjon (Catania, 2001). 
Evnen til å lære nye atferder, gjerne i sammen-
heng med utfordringer i miljøet, vil potensielt 
øke fitnessen til organismen (Moore, 2008) 
– men selvsagt ikke alltid; alt man lærer er 
ikke evolusjonært adaptivt (Skinner, 1981; 
Wilson, Hayes, Biglan, & Embry, 2014). 
Det er også et veldig viktig spørsmål her, når 
det gjelder læring av evolusjonært adaptiv 
atferd: Hva er feedback mekanismen som 
forteller organismen at atferden vil medføre 
flere avkom i fremtidige generasjoner?
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Man kan skille mellom tilpasninger som 
er selektert for å uttrykkes uten feedback 
fra miljøet, og tilpasninger som har evolvert 
nettopp for deres evne til å ta imot signaler 
fra omverdenen og moduleres adaptivt som 
følge: instinkter eller reflekser eller begren-
sede atferdsmønstre (engelsk: obligate); og 
mer åpne, formbare og påvirkbare tilpas-
ninger av omstendigheter og økologiske 
forhold (engelsk: facultative) (Gaulin & 
McBurney, 2001). Mange kritikere av 
evolusjonære tilnærminger antar at de fleste 
genetisk selekterte, evolverte tilpasninger på 
en måte antas å være versjoner av det første. 
Det er selvsagt ikke tilfelle. De fleste evolverte 
atferdstilpasninger er kontekstavhengige, og 
behandler informasjon fra miljøet for kali-
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brering, videre prosessering eller observerbar 
atferd. Evnen til å lære det som kan læres er 
evolvert, selv om det ikke var eksplisitt selek-
tert nødvendigvis for akkurat den læringen 
som foregår her og nå. Et eksempel på det er 
evnen til å lære å spille et musikkinstrument.

Lært atferd gjennom livsløpet

Det å lære nye atferder i respons til 
miljøbetingelser er ikke omstridt; et dyr 
som lærer å tilpasse seg uventede hindre i 
sitt komplekse miljø vil selvsagt ha potensielt 
høyere fitness enn dyr som forblir statiske 
(det vil si ikke selve dyret, det er en forenk-
ling, men genene for denne atferden vil ha 
økt reproduktiv suksess i fremtidige genera-
sjoner). Gjennom naturlig seleksjon vil trolig 
de individene med størst variasjonsrepertoar, 
etablert via læring, ha høyere fitness enn de 
som uttrykker mindre variasjon. Her kan 
man sammenligne to former for tilpasning: 
en er i løpet av livsløpet til organismen, der 
man kan snakke om tilpasningsdyktighet til 
livets forskjellige krav og omstendigheter. 
Fra et evolusjonært perspektiv er fitness 
et mål på om man har større reproduktiv 
suksess, og det er det perspektivet man må 
ha i en evolusjonær tilnærming. Betinging 
er trolig en mekanisme som kom i eksistens 
tidlig i evolusjonsprosessen, da det åpnet 
døren for adaptiv variasjon. Ta for eksempel 
smaksaversjon (Garcia, Ervin, & Koelling, 
1966); uten betingingsfenomenet ville dyr 
ikke lært sammenhengen mellom visse 
matkilder og sykdom, selv om slik one-trial-
læring krever en evolvert forberedthet. Dette 
er et viktig poeng: læringsmekanismer er 
ofte spesifikke, evolverte tilpasninger som er 
kontekstavhengige. Likevel må de stimuleres 
av miljøet: de må lære for å fungere. 

Ifølge Skinner (1981) så er ikke lært atferd 
lagret noe sted, f.eks. i form av hukommelse, 
men det er heller at individets nåværende 
atferd reflekterer forandringen i atferds-
repertoaret: «[Organisms] do not consult 
copies of earlier contingencies to discover 
how to behave; they behave in given ways 

because they have been changed by those 
contingencies. The contingencies can perhaps 
be inferred from the changes they have 
worked, but they are no longer in existence” 
(s. 503). Det vil si at tilstanden før læring 
ikke eksisterer i lagret form, men heller at 
individets nåværende tilstand er et resultat 
av læringsprosesser, på samme måte som et 
malt hus kan kategoriseres som et «rødt hus» 
fremfor et «tidligere umalt hus».

Denne prosessen kalles operant seleksjon 
fordi atferd som har en fordel for organismen 
blir repetert gjennom livstiden (Moore, 
2002, 2008; Skinner, 1981), altså er spesi-
fikke atferder innenfor atferdsrepertoaret 
«selektert». Men denne formen for selek-
sjon er en atferdsanalytisk tilnærming på 
seleksjon, som er en analogi til biologiens 
perspektiv (Glenn & Madden, 1995; Moore, 
2002). Dette innebærer å bytte ut retensjon, 
som er repetisjon av en egenskap i andre 
generasjoner, med replikasjon som er repe-
tisjon av egenskapen innenfor ett individ. 
Når det snakkes om avstamning («lineage») 
henvises det til læringskurven innenfor 
individet, fremfor forandringer over gene-
rasjoner (Hull, Langman, & Glenn, 2001). 
«Seleksjon» fra at atferdsanalytisk perspektiv 
er altså en analogi, som ikke handler om 
evolusjonær seleksjon av egenskaper med 
høyere fitness fra et reproduktivt ståsted, men 
heller hvilke atferder innenfor individet som 
blir selektert til å repeteres. Seleksjon i biolo-
gien er inter-individuelt og må sees over flere 
generasjoner, mens seleksjon i atferdsanalyse 
er intra-individuelt.

Operant seleksjon og arving av lært 
atferd

Skinner (1981) henviser til få detaljer 
om hvordan prosessen bak operant seleksjon 
fungerer med tanke på arv, noe han senere 
ble kritisert for (Barlow, 1984; Colman, 
1984). Men, det er sannsynlig at med tanke 
på arvegang og læring så har Skinner i 
tankene en form for Baldwin effekt (Simpson, 
1953), eller i det minste at Baldwin effekten 
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komplimenterer operant seleksjon (Vogt, 
2011), da Skinner i Contingencies of Reinfor-
cements snakker om hvordan vaner kan bidra 
til å bli instinkt (Skinner, 1966). I tillegg 
gjør Skinner (1981) følgende bemerkning: 
“[Operant conditioning] must have evolved 
in parelell with two other products of the 
same contingencies of natural selection – a 
susceptibility to reinforcement by certain 
kinds of consequences and a supply of 
behavior less specifically committed to elici-
ting or releasing stimuli” (s. 501). 

Baldwin effekten involverer at individer 
med bedre læringsevne vil ha høyere fitness 
relatert til andre individer, fordi de kan bedre 
tilpasse seg miljøbetingelser. Hvis avkom 
utsettes for lignende miljøbetingelser som 
foreldre, så vil avkommene også uttrykke 
samme adaptive atferd. Gjennom Baldwin 
effekten vil lærte atferder med fordeler øke 
fitnessen til individet, og naturlig seleksjon vil 
favorisere arvetrekk som minner om denne 
atferden (Moxley, 2004). Dermed, over tid, 
vil vi observere det vi kan kalle evolverte 
mekanismer som predisponerer for tilegnelse 
eller uttrykk av artstypisk atferd, fremfor en 
generell læringsevne. Opprinnelig er ikke 
atferden selv arvet; den lærte atferden gjør at 
individet overlever, og avkom vil ha en økt 
sannsynlighet til å vise atferdsmessige uttrykk 
av de evolverte tilpasningene (Hinton & 
Nowlan, 1987; Lande, 2009). Dette er 
reflektert i fysiologiske tilpasninger som 
tillater at denne uttrykte atferden opererer 
mer effektivt. Over flere generasjoner hvor 
man utsettes for de samme miljøbetingelsene 
vil naturlig seleksjon velge ut de fysiologiske 
strukturene som er best tilpasset atferden. 

Vi kan anta at det var denne effekten 
Skinner hadde i tankene i henhold til arv - 
selv om dette ikke er eksplisitt uttalt i hans 
1981 artikkel - fordi atferdsanalytikere har 
senere fulgt en lignende tankegang hvor 
selve mekanismen bak operant seleksjon er 
et produkt av naturlig seleksjon (Hull et al., 
2001). Den vanligste biologiske tolkningen 
av operant seleksjon ser ut til å være at læring 
leder til økt aktivering av nevrokjemikaler 

i nervesystemet, og at nervesystemet er 
enheten for replikasjon når det gjelder atferd 
(Baum, 2005; Donahoe, 2003; Glenn & 
Madden, 1995; Hull et al., 2001; Moore, 
2002, 2008; Pierce & Cheney, 2008). 

Hull (2001) mener at læring gjennom 
operant betinging ikke overføres genetisk 
til neste generasjon, skjønt det kan kultu-
relt overføres. Det understrekes at operant 
betinging er et produkt av naturlig selek-
sjon, som tillater at en organisme kan 
tilpasse seg miljøet via atferdsvariasjon 
(Hull et al., 2001). Neste generasjon har 
istedenfor en form for økt sensitivisering til 
læring, eller økt nevrokjemisk aktivering i 
henhold til forsterkning, skjønt detaljene om 
hvordan denne nervemekanismen fungerer 
er foreløpig ukjent (Baum, 2005; Glenn & 
Madden, 1995). I praksis er dette nesten 
synonymt med Baldwin effekten.

Operant betinging er selvsagt en reel 
mekanisme som tillater individer å lære 
ny atferd og tilpasse seg til miljøet, men vi 
snakker om en generell atferdsmekanisme, og 
ikke et seleksjonsprinsipp. Det å tilpasse seg 
miljøet er grunnlaget for naturlig seleksjon, 
og operant betinging er en av mekanismene 
som tillater dette (men ikke den eneste, se 
f.eks. Corning, 2014), uten at det skiller seg 
ut som en egen form for seleksjon. For at 
det skal være operant «seleksjon» så kan vi 
argumentere at den lærte atferden også må gi 
individet en fordel i reproduksjon, og at deres 
avkom har økt fitness sammenlignet med 
andre individer, og må overføres genetisk. 
Operant betinging og andre læringsmeka-
nismer er altså ikke seleksjonsnivåer, men 
heller mekanismer som kan påvirke egen 
overlevelse (Campbell, 1984).

Problemer med kulturell overførsel 
av lært atferd

I noen tilfeller kan lært atferd overføres 
inter-individuelt, noe som gjør at kulturell 
seleksjon er en mer reel form for evolusjonær 
seleksjon enn operant seleksjon. Dyr som 
lærer sine avkom en atferd, slik som løve-
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mødre som lærer sine unge å jakte (Caro & 
Hauser, 1992), vil i prinsippet være i stand til 
å lære en ny atferd som overføres til avkom 
gjennom f.eks. imitasjon (Galef & Laland, 
2005; Laland, 2004) eller fixed teaching 
(Thornton & Raihani, 2008). Sett fra dette 
perspektivet ville vi vurdere kulturell selek-
sjon som et modus av naturlig seleksjon, 
som kan operere gjennom operant betinging. 
Lært atferd overføres ikke genetisk, men 
med to eller flere personer kan det etableres 
kulturell praksis, og dette overføres til andre 
medlemmer, eller læres gjennom kopiering 
slik Laland og kollegaer definerer det. 

En kritikk av kulturell seleksjon er at i 
evolusjonære termer vil det kun fungere som 
en form for Lamarckisk gruppeseleksjon 
(Kronfeldner, 2007; Moore, 2008), hvor både 
gruppe- og seleksjonsenheten ikke er tydelig 
definert (Dawkins, 1984). I dette tilfellet er 
ikke gener lenger enheten for seleksjon, men 
heller gruppen som uttrykker en praksis som 
enten mangler eller er mindre effektiv i andre 
grupper. Denne sammenligningen (relative 
fitness) med andre grupper er viktig, fordi 
ellers ville det ikke være «seleksjon», i hvert 
fall ikke i en biologisk forstand. Den atferdsa-
nalytiske tolkningen av «seleksjon» innenfor 
kultur ser ut til å være en forlenging av operant 
seleksjon, hvor en atferd lært av et individ kan 
opprettholdes av et annet individ på grunn 
av inter-individuell læring (Catania, 2001). 
I både dyr og mennesker kan denne overfør-
selen av læring også skje via imitasjon (Galef 
& Laland, 2005; Laland, 2004), men det er 
viktig å huske at Laland og kolleger henviser til 
evolusjonen bak evnen til å lære via imitasjon, 
altså en tilpasning som har skjedd gjennom 
naturlig seleksjon. Dette fenomenet forklares 
best via genetisk seleksjon: genene som 
kopierer atferd fra andre har høyere fitness enn 
gener som ikke gjør dette. Dette er ikke det 
samme som Skinner (1981) kaller for kulturell 
seleksjon, hvor kunnskapen til flere individer 
går sammen for å etablere kulturell praksis, og 
gruppens videre utvikling er avhengig av deres 
økende evne til å løse problemer: «A culture 
evolves when practices (…) contribute to the 

success of the practicing group in solving its 
problems. It is the effect on the group, not 
the reinforcing consequences for individual 
members, which is responsible for the evolu-
tion of the culture» (s.502).

Kulturell seleksjon kan kalles for Lamarc-
kisk siden kulturelle praksiser blir opprett-
holdt og forandret av gruppens medlemmer, 
og disse kan overføres til neste generasjon. 
Allikevel må kulturell seleksjon vurderes 
forsiktig fordi det er noe avhengig av hvordan 
vi definerer replikatorene og interaksjonene 
i denne sammenhengen (Hull, 2000, 2001; 
Mesoudi, Whiten, & Laland, 2004). Dessuten 
må vi være klar over at «kultur» i seg selv ikke 
er en forklaring på atferdsfenomener med 
mindre det er tydelig definert (Kennair & 
Sjøberg, dette nummeret).

En begrensning med kulturell seleksjon 
er at det ikke kan anvendes til dyr som ikke 
har foreldreansvar. Flere dyr legger egg som 
klekkes etter en viss periode, hvor avkom-
mene går gjennom en naturlig, uavhengig 
ontogenese uten at foreldre er involvert. Et 
eksempel er skilpadder som legger egg på 
stranden (Fowler, 1979). I flere tilfeller er 
interaksjoner med andre medlemmer av arten 
minimal utenfor parring, spesielt hos rovdyr 
(Sandell, 1989). Hvordan ville atferd lært 
gjennom operant betinging overføres her? 
Hvis vi snakker om overføring av genetisk 
materiale, så er det i disse situasjonene ulogisk 
at foreldre vil lære en fordelaktig atferd som 
overføres til avkom, med mindre vi tillater 
en Lamarckisk tolkning av arv. I disse situa-
sjonene er Baldwin effekten eller genetisk 
predisposisjon mer logiske forklaringer, hvor 
læringsegenskaper heller overføres, og over en 
rekke generasjoner vil trekk som minner om 
den fordelaktige atferden bli selektert. Det er 
viktig å påpeke at dette ikke støtter operant 
seleksjon, snarere er dette en illustrasjon av 
kulturell seleksjons begrensninger. 

Skinner: En gruppeseleksjonist?

Noe som blir åpenbart gjennom Skinner 
(1981) sin artikkel er at han er en gruppe-

Espen A. Sjøberg og Leif Edward Ottesen Kennair



81

seleksjonist, da han ofte henviser til grupper 
og arter fremfor individer eller gener. At 
egenskaper blir valgt ut på bakgrunn av hva 
som er best for arten kalles naiv gruppeselek-
sjon (Allee, Emerson, Park, Park, & Schmidt, 
1949). Merk at Skinner’s (1981) artikkel 
er skrevet etter Hamilton’s (1964a;1964b) 
artikler om inclusive fitness og genselek-
sjonisme, men før David Sloan Wilson’s 
artikler om multilevel seleksjon (e.g. Wilson 
& Sober, 1989). Det kan dermed se noe ut 
som Skinner har valgt å hovedsakelig se bort 
ifra genetisk seleksjon når det gjelder flere av 
hans egne forslag. Skinner ser ut til å være 
klar over genseleksjon, da han nevner det 
én gang i hans 1981 artikkel: «…altruistic 
behavior (i) may evolve through, say, kin 
selection…» (s. 503), så det kan se ut som 
han foretrekker perspektivet om gruppeselek-
sjon, noe han senere innrømmer kan være 
på grunn av mangel på forståelse (Skinner, 
1984; Stearns, 1984). Fra et evolusjonspsy-
kologisk perspektiv leverer Pinker (2016) en 
avvisning av gruppeseleksjon som argument 
eller relevant tema i psykologisk forskning. 
Wilson er derimot nokså avvikende fra 
mainstream biologisk teori med sin grup-
peseleksjon, og søker derfor støtte i alle leire 
som er positive til denne mindre sannsynlige 
og forklarende tilnærmingen.

Gruppeseleksjon kan forklare Skinner’s 
prinsipper om kulturell seleksjon, men kun 
når kulturell overføring er mulig. I dyr uten 
foreldreansvar så er ikke kulturell seleksjon 
aktuelt. Hvis vi antar at lærte atferder kan 
overføres til neste generasjon og avkom uten 
genetikk eller kulturell overførsel, så blir 
Skinner’s teori tilsvarende Sheldrake’s pseud-
ovitenskapelige morphic resonance theory 
(Sheldrake, 1981, 2012), hvor naturen har 
et slags meta-repertoar som avkom trekker 
informasjon fra. 

Konklusjon

Operant seleksjon er et problematisk 
begrep innenfor evolusjon fordi det sliter 
med å forklare utviklingen av atferd over 

flere generasjoner, med mindre vi trekker 
inn Baldwin effekten, Lamarckisme, og/
eller gruppeseleksjon. Kulturell seleksjon 
er et begrep med begrenset forklaringskraft 
innenfor studiet av evolusjon av atferd, men 
kan, definert som kopiering, hjelpe med å 
forklare læringsprosesser involvert i evolu-
sjonen av noen organismer som har sosiale 
strukturer, inkludert mennesker.
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