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HOOFDSTUK 1

Inieiding.

De experimenten welke in dit proefschrift beschreven wor-
den, hebben tot doel inzicht te verkrijgen in de gevolgen
van denervatie van de geslachtsorganen voor het paringsge-
drag bij de rat. Daar de autonome innervatie van de ge-
slachtsorganen hierbij belangrijk is, zal allereerst op
schematische wijze de anatomie van het perifere autoncme
zenuwstelsel zoals dat bij zoogdieren geocrganiseerd is, be-
sproken worden. Een uitvoeriger beschrijving van de anato-
mie en functie van het autonome zenuwstelsel is gegeven
docr Kunz (1253) en Pick (1%870}.

Daarcp velgt een keschrijving van twee belangriike com-
ponenten van het paringsgedrag wvan manlijke zoogdieren, na-
melijk de erectie en de ejaculatie. Tenslotte zal het pa-

ringsgedrag van de rat aan de crde komen.

ENKELE GEGEVENS BETREFFENDE DE ANATOMIE VAN HET AUTONCME
ZENUWSTELSEL

De perifere component van het autonome zenuwstelsel be-
staat uit efferente {motorische) en afferente (sensorische)
zenuwbanen. De motorische zenuwen innerveren onder andere
klieren, het hart en gladde spiervezels zoals die voorkomen
in bloedvaten en holle organen. Sensorische autonome ze-
nuwvezels geleiden impulsen vanuit de inwendige organen en
blcedvaten naar het centrale zenuwstelsel.

De efferente autonome zenuwbaan bestaat uit twee neuro-
nen: een preganglionair neuron waarvan het cellichaam in
het centrale zenuwstelsel gelegen is, terwijl het axon con-
tact maakt met enkele postganglicnaire neuronen. De cel-
lichamen van postganglionaire neuronen zijn gelegen in een

perifeer ganglion, terwijl het axon een synaps in het eind-~



orgaan heeft (zie afb. 1).

post-ganglionair

C.Z.S, neuron
= o Dl
\\L <O ~<
pre-ganglionair neuron eindorgaan

Fig. 1. Schematische weergave van de organisatie
van het perifere autonome zeruwstelsel.

De preganglicnaire vezels bezitten gewoonliijk een dunne
myelineschede waardoor zij een wit aspect hebben, terwijl
de postganglionaire vezels hiervan verstoken zijn waardoor
z1j een grijs aspect hebben. Acetylcholine ig de neuro-
transmitter welke bij de overdracht van zenuwimpulsen in
het perifere ganglion betrckken is.

Op basis van verschillen in anatomie en functie kan het
autonome zenuwstelsel verdeeld worden in een parasympa-

thisch en een sympathisch zenuwstelsel.

Het parasympathische zenuwstelsel.

De preganglionaire neuronen hebben lange axonen welke

op slechts enkele postganglionaire neuronen eindigen {afb.

0.7.8 eindorgaan
g, Ot
- & <O
post-
ganglicnair

neuron

Fig. 2. Schematische weergave van de organieatie van het perifere
parasympathische zemuwstelsel.



2). Deze laatste zijn dichtbij of zelfs in het eindorgaan
gelegen, waardcocor de postganglionaire axonen kort ziijn.
BHierdoor hebben parasympathische impulsen een werking op
een betrekkelijk klein gebied.

Het parasympathische zenuwstelsel kan verdeeld worden in
een craniaal en een sacraal deel, op grond wvan de lokalisa-
tie van de neurconen binnen het centrale zenuwstelsel en de
plaats waar de preganglionaire vezels het centrale zenuw-
stelsel verlaten. De preganglionaire vezels van het crani-
ale deel verlaten het centrale zenuwstelsel met de hersen-
zenuwen IIT, VIY, IX en X, waarbij het innervatiegebied wvan
de nervus vagus tot aan het colon descendens reikt. De
cellichamen van de preganglionaire neurcnen van het sacrale
deel van het parasympathische zenuwstelsel zijn gelegen in
de laterale grijze stof van het sacrale ruggemerg, terwijl
de preganglionaire vezels met de ventrale spinale wortel
het ruggemerg verlaten. Dicht bij de wervelkolom splitsen
de autonome vezels zich af van de spinale zenuw en vormen
dan een afzeonderlijke parasympathische zenuw, de nervus
pelvicus. Het onderste gedeelte van het colon descendens,
het rectum, de blaas en de voortplantingsorganen worden
parasympathisch via deze zenuw geinnerveerd. De cellicha-
men van de postganglionaire neuronen ziijn dichtbij of
zelfs in de eindorganen gelegen. De neurotransmitter
welke door de postganglionaire neuronen wordt afgegeven, is
acetylcholine.

Het sympathische zenuwstelsel.

De cellichamen van de preganglionaire neuronen zijn ge-
legen in de zijhoorn van het thoraco~lumbale ruggemerg.
%Zij hebben korte axonen welke op vele postganglionaire
neuronen eindigen {(afb. 3). Door deze structuur wordt mo-
gelijk gemaakt dat sympathische impulsen zich over grote
gebieden kunnen uitbreiden, dit in tegenstelling tot het

parasympathische zenuwstelsel.
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Fig. 3. Schematische weergave van de organisatie van het pertfere
sympathische zemwstelsel.

De axonen van de postganglicnaire neuronen zijn lang,
daar de cellichamen ver van het eindorgaan verwijderd lig-
gen. Noradrenaline is de neurotransmitter voeor de impuls-~
overdracht van het postganglionaire sympathische neuron
naar het eindorgaan. De preganglionaire vezels treden
uit met de ventrale wortels wvan het thoracale en
lumbale ruggemeryg {afb. 4). Op korte afstand van het
foramen intervertebrale verlaten de sympathische vezels de
spinale zenuw en vormen de ramus communicans albus welke
het paravertebrale ganglion binnentreedt. Deze ganglionen,
waarin dus cellichamen van postganglionaire neuronen lig-
gen, zijn aan weerszijden van ieder ruggemergsgsegment over
de gehele lengte van de wervelkelom aanwezig. Vanulit het
paravertebrale ganglion lopen de positganglionaijire vezels
als ramus communicans griseus terug naar de spinale zenuw
(afh. 4}, en zorgen voor de sympathische innervatie van de
bloedvaten van de huid en in mindere mate ook van de ske-
letspieren en botten, en verder veoor de sympathische inner-
vatie van zweetklieren.

Een deel van de preganglionaire wvezels heeft echter geen

synaps in het paravertebrale ganglion, maar loopt direct
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somatische zenuwen sympatische zenuwen

afferente vezels

ventrale wortel

J {16 ramus comm. albus

skeletspier

nervus splanchnicus

ramus interganglionaris
prevertebraal ganglion

post-ganglionaire vezels

Afb, 4. GSchematische weergave van de organisatie wvan de sympathische

innervatie vanuit het thoraco-lumbale ruggemerg.

vanuit dit ganglion als nervus splanchnicus naar de prever-
tebrale ganglionen, onder andere het ganglion coeliacum
{plexus solaris), de plexus mesentericus superior en infe-
rior, de plexus hypogastricus, de plexus pelvicus. Deze
gangliconen zijn veelal tegen de grote vaten gelegen en van
hieruit wvindt via de postganglionaire vezels de sympathi-
sche innervatie van het gladde spierweefsel van bloedvaten
en de inwendige organen plaats.

Ondanks het feit dat preganglionaire vezels slechts
vanuit de thoracale en lumbale segmenten uittreden, zijn
er cck cervicale, sacrale en coccygeale sympathische

ganglionen, Dit komt doordat niet alle preganglionaire ve-
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zels welke via de ramus communicans albus het paraverte-—
brale ganglion binnentreden hier direct een synaps hebben,
maar via de interganglicnaire ramus enige segmenten lager
of hoger in een paravertebraal ganglion op een postganglio-
nair neuron eindigen. Via de interganglionaire rami worden
alle paravertebrale ganglicnen met elkaar verbonden. Aldus
ontstaat de grensstreng.

Bij de mens vormen de nervi splanchnici welke afkomstig
zijn van de grensstreng tussen het vijfde en negende thora-
cale ganglion &&n zenuw: de nervus splanchnicus major. De-
ze zenuw gaat door het diafragma heen naar de buikholte en
treedt de autonome plexus coeliacus (solaris) binnen, die
rond de {arterigle) plexus coeliacus gelegen is. Vanuit
deze prevertebrale zenuwplexus worden onder andere de le-
ver, de maag, de milt, de nieren, het pancreas en het duo-
denum sympathisch geinnerveerd. De plexus coeliacus is via
een netwerk van zenuwvezels welke over de aorta lopen, ver-
bonden met de plexus mesentericus superior en inferior.

Ter hoogte van de aortabifurcatie ligt de plexus hypo-
gastricus superior welke via de nervus hypogastricus met

de plexus pelvicus verbonden is. De plexus pelvicus is een
gemengde plexus die gelokaliseerd is ter hoogte van de pro-
staat, de blaashals en het rectum en via de nervus pelvicus
ook parasympathische vezels opneemt. Vanuit de plexus pel-
vicus vindt de autonome innervatie van de blaas, het rectum
en de voortplantingsorganen plaats. Een uitzondering wordt
gevormd door het distale deel van het vas deferens, de
epididymis en de testikel. Deze organen worden geinner-
veerd via sympathische vezels die vanaf de plexus renalis

komen en langs de arteria spermatica lopen.
Afferente vezels in sympathische zenuwen.

Afferente vezels vanuit de inwendige organen lopen met
de nervi splanchnici mee naar de grensstreng vanwaar ze via

de ramus communicans albus of griseus de dorsale wortel be-
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reiken. Met de somatische spinale zenuwen lopen echter cok
autcnome afferente vezels mee welke direct het ruggemerg

binnentreden.
HET ERECTIEMECHANISME

Erectie van de penis bij zoogdieren komt tot stand door-
dat het erectiele weefsel in de penis, namelijk de caver-
neuzze ruimten van de corpora cavernosa en het corpus spon-
giosum urethrae, zich met bleoed wvult (Eckhard, 1863).
Daarnaast spelen bij sommige zoogdieren zoals hond, kat,
rund, paard en schaap, de musculli retractores penis een be-~
langrijke rol. Deze gladde spieren hebben als oorsprong
de bovenste twee coccygeale wervels. Zij lopen via de ven-
trale zijde van de musculus sphincter ani naar de penis,
waar zij ter hoogte van de glans penis aan de laterale zij-
de aanhechten. Normaliter zijn deze spieren onder invlced
van de sympathicus voortdurend gecontraheerd, waardoor de
penis onder de buikhuid gelegen is. Tiijdens een erectie
vermindert de sympathicuswerking waardoor de spieren re-
laxeren en de penis naar buiten kan schuiven (Bell, 1972;
Klinge en Sjdstrand, 1974). De primaten, inclusief de
mens, zijn niet in het bezit van deze spieren.

Verschillende mechanismen zijn verondersteld een reol te
spelen bij het tot stand komen van erectie, zoals: arterié-
le vasodilatatie en veneuze vascconstrictie, het pompen
van blced naar de caverneuze ruimten door de contractie wvan
dwarsgestreepte bekkenbodemspieren zoals de musculi ischio-
en bulbocavernosi, mechanische compressie van de venae
dorsales penis door contractie van de peri-urethrale spie-—
ren, met name de musculus ischio-urethralis.

Henderson en Rospke {1933) maten de druk in de corpora
cavernosa kij honden. Contractie van de musculus ischio-
urethralis tijdens elektrische stimulatie, had geen effect
op de gemeten druk. Spontane centracties van de musculus

ischiocavernosus resulteerden in drukpieken, hetgeen door
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Eenderson en Roepke verklaard werd door aan te nemen dat

de venae dorsales penis tijdens de contracties werden dicht-
geknepen. Volgens deze auteurs speelde dit bij het tot
stand komen van erecties bij henden echter een geringe rol;
ze hechtten meer betekenis aan de door hen waargenomen
snelle toename van de arteriéle aanvoer. Christensen
(1954) bracht bij honden erecties teweeg door elektrische
stimulatie van de parasympathische nervus pelvicus (= ner-
vus erigens van Eckhard, 1863). Hij veronderstelde dat dit
zowel arteriéle vascdilatatie als veneuze vasoconstrictie
tot gevolg had. Bovendien zouden de spieren aan de basis
van de penis de venae dorsales penis tegen de symphysis
drukken, waardoor veneuze stuwing ontstond die bij het

tot stand komen van erectie een rol zou spelen. Na door-
snijding van deze spieren resulteerde elektrische stimula-
tie van de nervus pelvicus in een partiéle erectie.

Hart en Kitchell (1966) deden elektromyografisch onder-
zoek naar de werking van de musculus ischio-urethralis en
de musculi bulbo- en ischiccavernosi tijdens manuele sti-
mulatie van de glans penis bij de hond. Stimulatie resul-
teerde in tonische contracties van de musculus ischio-
urethralis en ritmische contracties van de andere spieren,
terwijl er tevens een snelle toevoer van bloed naar de pe-
nis plaatsvond. De auteurs concludeerden dat de onder-
zochte spieren wellicht een rol, zij het een geringe, tij=-
dens het tot stand komen van erecties zouden hebben. Ve-
neuze stuwing door compressie van de venae dorsales achtten
zij van ondergeschikt belang, daar zonder contracties van
de musculus 1lschio-urethralis ook erecties optraden.

Dorr en Brody (1967) perfuseerden bij de hond de arteria
dorsalis penis en maten de druk op verschillende plaatsen
in de dorsale venen en in de bulbus glandis. Stimulatie
van de nervus pelvicus resulteerde in een grote toevoer van
bloed waarbij de arterigle druk niet steeg. Op alle geme-
ten plaatsen in de dorsale venen steeg de druk. Op greond

hiervan concliudeerden de auteurs dat er een arteriéle vaso-
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Factoren die bij de totstandkoming van erectie van belang zijn

Auteurs Diersoort
Henderson en Roepke (1933) hond
Christensen (19%4) hond
Hart en Kitchell {1958B) hond
Dorr en Brody (1867) hond

Semans en Langworthy (1938) kat

Becket (1973) paard
Watson (1964) rund en
schaap

Compressie van de venae dorsales penis niet zo belangrijk.
Snelle toename van arteriéle toevoer 1s het belangrijkst.
Arterléle vascdilatatie, veneuze vasoconstrictle, compressie
van de venae dorsales penis en contracties van de bekkenbodem-
spileren spelen alle een rol.

Veneuze stuwing en veneuze compressie zijn van ondergeschikt
belang.

Verlaagde arteriéle weerstand met als pgevolg grotere bloedtoe-
voer., {G(Geen veneuze compressie,.

Geen stase van bloed in de corpora caverncsa; er iz een voort-
durende zan- en afveoer. Bekkenbodemspleren zijn niet van be-
lang.

Bekkenbodemspieren hebben pompfunctie. Tevens speelt veneuze
comprassie een rol., Erectle onderhouden deor stase van bloed
in de corpora caverncsa na compressie van arterién en venen.

Contracties van de musculi ischiccavernosl zijn belangriik.

Samenvatting van een aantal onderzoeken naar de factoren welke bij de totstandkoming van epecties een rol

spelen.



dilatatie plaatsvond, terwijl er geen sprake was van veneu-
ze compressie daar achter een eventueel compressiepunt een
verlaagde veneuze druk gemeten had moeten worden. Dit was
echter niet het geval. Erectie zou ontstaan doordat de
weerstand in de toevoerende vaten lager werd en in de af-
voerende vaten niet.

Semans en Langworthy {1938) stimuleerden kij in narcose
gebrachte katten de voorste sacrale ruggemergswortels
waardoor erecties opgewekt konden worden. Indien de arte-
riéle bloedtoevoer onderbroken werd, verdween de erectie
snel ondanks stimulatie. Dit duidt erxop dat het ontstaan
van erecties bij de kat niet berust op stase wvan blgoed in
de corpora cavernosa. Het verwijderen van de musculi
bulbo~ en ischiocavernosi had nauwelijks effect op het op-
treden van erecties. De auteurs concludeerden dan ock dat
deze spieren in dezen van weinig belang zijn.

Uit elektromyografisch onderzoek van de peri-urethrale
spieren in combinatie met drukmetingen in het corpus caver-
nosum bij het paard (Becket et al., 1973) bleek dat er
naast een geringe drukverhoging als gevolg van arteriéle
vasodilatatie, drukpieken optraden tijdens hoge elektro-
myografigche activiteit van de ischiocaverncsusspieren.
Anesthesie van deze spileren wvoorkwam het optreden van deze
drukpieken. Becket et al. veronderstelden dat bij gde
hengst net als bij de bok (Becket et al., 1972) erectie ver-
oorzaakt werd door compressie van arterién en venen tegen
de tunica albuginea en door compressie van de arteria pu-
denda interna tegen het os ischium, zodat na het optreden
van de drukpieken geen bloed zou kunnen terugvloeien,
waardoor het bloed als het ware gevangen bleef in de corpo-
ra cavernosa.

Ook bij de stier en de ram (Watson, 1964) zouden erec-
ties optreden dank zij contracties van de musculus ischio-
caverncsus. Deze contracties pompen het bloed in de corpo-
ra cavernosa, welke door een dikke tunica albuginea omgeven

zijn.
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De resultaten welke uit onderzoekingen bij de ene dier-
soort verkregen worden, zijn niet zonder meer van toepas-
sing op een andere dierscort, en wel op grond van verschil-
len in anatomie van de penis. 2o kwam Slijper (1938) naar
aanleiding van een vergelijkend onderzoek naar de anatomie
van de penig bij diverse zoogdileren tot een indeling in
vier typen:

1. het indifferente type, waarbij het corpus cavernosum
veel bindweefsel kan bevatten, bijvoorbeeld de penis van
cavia, konijn en rat.

2. het fibro-elastische type: een lange penis met een dikke,
starre tunica albuginea. De penis ligt in een S~vorm
onder de buikhuid. Er is weinig zwelweefsel aanwezig,
zodat er tijdens erectie nauwelijks wverlenging of ver-
dikking optreedt (stier, bok).

3. het vasculaire type. De turgor nodig voor intromissie
komt tot stand doordat het zwelweefsel zich met bloed
vult (kat, hond, primaten).

4. het intermediaire type. Dit vertoont kenmerken van

type 2 en 3.

Erectiemechanisme bij de mens.

Op grond van de indeling van Slijper (1938) zou het
erectiemechanisme bij de mens wellicht meer lijken op dat
van hond en kat dan op dat van rund of paard. Pompwerking
door spieractiviteit en veneuze compressie als oorzaken van
erectie zouden dan bij de mens eveneens nauwelijks van be-
lang zijn. Hierbij moet wel bedacht worden dat de penis
van de hond grote verschillen vertoont met die van de mens
(Christensen, 1954; Dorr en Brody, 1967; Hart en Kitchell,
1866). 20 is het belangrijkste zwellichaam bij de hond de
bulbus glandis welke een voortzetting is naar distaal van
het corpus spongiosum. Bovendien is de hond in het bezit
van musculi retractores penis. Bij de mens zijn de corpora

cavernosa de belangrijkste organen in verband met erectie.
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Onder invloed van resultaten verkregen na onderzoek bij ver-
schillende diersoorten, hechten sommige auteurs (Kedia en
Markland, 1975; Munro et al., 1948) voor de inductie van
erectie bij de mens waarde aan veneuze compressie al dan
niet gecombineerd met pompwerking van de peri-urethrale
spleren. Ock diverse leerboeken maken hiervan melding
(Bloom en Fawcett, 1975; Canong, 1973; Gardner et al., 1975;
Glenister et al., 1974; Ham, 1974). Conti (1952) bijvoor-
beeld hechtte waarde aan veneuze compressie. Hij wordt ge-
citeerd door Tarabulcy (1972) en Verkuyl (1%76) die be-
schrijven dat erectie bij de mens in stand geshouden wordt
door compressie van venen tegen de tunica albuginea. Vole-
gens Silver (1573) zouden contracties van de peri~urethrale
spieren veneuze stuwing en daardoor erectie tot gevolg heb-
ben. Potts (1957) achtte esen dergelijk mechanisme echter
zeer onwaarschijnlijk. Bij patiénten met een totale dwars-—
lesie ter hoogte van het sacrale merg, bij wie de innerva-
tie van de peri-urethrale spieren afwezig was, kwamen des-
ondanks toch erecties voor (Comarr, 13%70).

Kollkberg et al, (1962) deden bij twaalf vrijwilligers een
elektromyografische studie van de peri~urethrale spleren
tijdens de ejaculatie. Hierbij namen ze onder meer waar
dat erecties optraden zonder contracties van deze spieren.
Newman et al. {(1%64) perfuseerden bij vijf vrijwilligers
de corpora caverncsa waardoor erecties teweeggebracht
werden. Tevens werd opgemerkt dat de oppervlakkige penis-
venen zich verwijdden. Op grond hiervan concludeerden deze
onderzoekers dat veeleer een verhoogde doorstroming van de
penis dan een stase of stuwing van bleced plaatshad. in-
dien nameliijk de veneuze afvoer verhinderd werd doordat aan
de basis van de penis een opplaasbare band werd aangebracht
en opgeblazen, trad g¢geen erectie maar cyanose Op.

In ieder geval is men het er wel over eens dat tijdens een
erectie onder invlced wvan de nervus pelvicus vasodilatatie
van de arterién en arteriolen van de penis plaatsvindt.

Conti (1952} en Newman et al. {(1964) toonden arterio-
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veneuze shunts aan in de penis bij menselijke kadavers.
Normaliter stroomt het bloed via de shunt vanuit de arterio-
len direct naar het veneuze systeem. Onder invloed van de
nervus pelvicus verwijden de artericlen zich waardoor er
bloed in de caverneuze sinussen terechtkomt en er tevens
door een toegenomen aanvoer, een toegenomen afvoer van

bloed via het veneuze systeem zal plaatsvinden. Opmerkelijk
is dat op grond van onderzoek naar het erectiemechanisme bij
de mens gebleken is dat de oorspronkelijke voorstelling van
Eckhard (1863) juist was. OQok hij was de mening tcegedaan
dat er een toename van de veneuze afvoer was naast een toe-
genomen toevoer van bloed. Wel is het interessant in dit
kader te vermelden dat Haines (1970) bij nmenselijke kada-
vers in de vena dorsalis penis een sphincter van glad
spierweefsel ontdekte. De rol van deze sphincter met be-

trekking tot erectie is echter nog niet duidelijk.
Neurcnale regulatie van erectie.

Eckhard (1863) bracht docor elektrische stimulatie van de
sacrale sympathicus bij honden erecties teweeg en noemde
daarom deze zenuw de nervus erigens. In een overzichts-
artikel betreffende farmacologisch onderzocek naar het erec-
tiemechanisme, citeren Klinge en Sjdstrand (1974) K&lliker
{1852} die veronderstelde dat het gladde spilerweefsel in de
corpora caverncsa contraheerde onder invloed van sympathi-
sche activiteit en relaxeerde conder invlioced van de parasym—
pathicus. 0ok wordt Lové&n (1866) geciteerd welke de sympa-
thische zenuwen van belang achtte voor de handhaving van de
gecontraheerde toestand van het gladde spierweefsel in de
penis in niet gedrigeerde toestand.

Langley en aAnderson (1895, 189%6) bhevestigden dit. Elek-
trische stimulatie van de sympathische nervus hypogastricus
leidde tot vascconstrictie in de penis bij de hond, de kat
en het konijn, terwijl stimulatie van de nervus erigens

erecties teweegbracht. Doorsnijding van de nervus hypo-
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gastricus had geen erecties tot gevolg, zodat de auteurs
conciudeerden dat onderbreking van de sympathicus alleen
niet veldeoende was om erecties te induceren.

Klinge en Sjdstrand (1974) citeren verder Eckhard (187%&),
Prangois-Franck (18%5) en Bacg (1935) die door middel wvan
elektrische stimulatie wan de nervus hypogastricus erecties
bij het koniijn tot stand brachten. De auteurs concludeer-
den dat er met de nervus hypogastricus vezels meelopen wel-
ke bii de erectie een rol spelen, hoewel de nervus erigens
als belangrijkste zenuw in dezen beschouwd werd. Bovendien
constateerde Bacg (1931) na deoorsnijding van de nervus hy-
pogastricus bij het koniijn, verlengde erecties. Root en
Bard (1947} citeren Miller (1902) die beschreef dat een
hond waarbi]j het sacrale merg en dus de parasympathicus
gedestrueerd was, in contact met een loopse teef, erecties
vertoonde, terwijl reflectoire erecties door stimulatie van
de glans penis niet optraden. Indien alleen het thoracale
merg doorgesneden werd, traden er in aanwezigheid wvan de
teef geen erecties op, terwljl er in deze situatie wel
reflex-erecties geinduceerd kenden worden. Root en Bard
(1947) herhaalden dit experiment bij katten. Hierbi]j bleek
dat na destructie van het sacrale merg de katers in staat
waren tot het krijgen van erecties in het bijzijn wvan een
krolse poes. Doorsnijding van het ruggemerg tussen de seg-
menten Thj] en L3y had tot gevolg dat erecties niet meer op-
traden ondanks het feit dat de katers in =en toestand van
"great sexual excitement' verkeerden. Ook wanneer de ner-
vus hypegastricus doorgesneden werd, traden geen erecties
meer op. Op grond van deze resultaten veronderstelden Root
en Bard een 'supra sacral erection outflow' welke zijn oor-—
sprong zou hebben in de ruggemergssegmenten Lo, L3j en Lg,
en via de grensstreng, het ganglion mesentericum infericr,
de nervus hypogastricus en de plexus pelvicus de penis be-
reikte.
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Neuronale regulatie van erectie bij de mens.

Lange tijd werd aangencmen dat ook bij de mens de nervus
pelvicus de enige zenuw is welke bij het tot stand komen
van erecties betrokken is. Whitelaw en Smithwick (1951)
vonden echter dat een aantal patiénten bij wie sympathecto-
mie verricht was, erectiestoornissen vertoonden. Indien
beiderzijds het ganglion L; verwijderd werd, was het percen-
tage patiénten met erectiestcornissen groter dan wanneer dit
ganglion gespaard bleef. De auteurs veronderstelden dat de
sympathische uitgang via het ganglion L; een belangrijke
functie met betrekking tot erectie vervulde. Ze waren er
echter van overtuigd dat de belangrijkste, zo niet de enige
zenuw waarlangs erecties tot stand kwamen, de nervus pelvi-
cus was en verklaarden hun bevindingen door aan te nemen
dat zich bloed ophoopte in het gedenerveerde gebied, waar-
door er minder blcoced voor de geslachtsorganen beschikbaar
zou zijn. Rose (1%53) vond bij 27 van 30 patiénten, bij
wie bilateraal de eerste drie lumbale sympathische ganglio-
nen verwijderd werden, geen verandering in sexuele func-
ties. Buez, Alnor en Peter (1957} concludeerden op grond
van de gevolgen van sympathectomieén bij 44 patiénten, dat
resectie onder het ganglion Lj geen gevolgen heeft voor het
tot stand komen van erecties. Resectie vanaf Lj craniaal-
waarts verstoorde bij 9 van 11 pati&nten het erectiemecha-
nisme.

Uit deze gegevens blijkt dat verstoring van de sympathi-
sche innervatie van de genitalia een negatieve invloed
heeft op het optreden van erecties ondanks een intacte ner-
vus pelvicus. Men zou kunnen veronderstellen dat sympathi-
sche vezels vanaf het thoraco-lumbale ruggemerg via de
grensstreng naar sacrale ganglicnen lopen en van daar met
de nervus pelvicus of de nervus pudendus naar de penis.

Bij resectie van lumbale sympathische ganglionen zouden er
dan inderdaad erectiestoornissen kunnen optreden, terwijl

de nervus pelvicus intact is. Een dergelijk wverloop van
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sympathische vezels is door onderzoekers aan het eind van
de vorige eseuw wel verondersteld (zie overzichtsartikel
Klinge en Sjéstrand, 1974). Echter, May et al. (1969) von-
den dat 20% van patiénten welke een vasculaire reconstruc=
tie van de aortabifurcatie ondergingen, erectiestoornissen
vertoonden indien de reconstructie tot aan de splitsing van
de arteria iliaca in interna en externa ging. Ging de re-
constructie tot voorbi]j deze splitsing, dan traden bij 44%
van de patiénten erectiestoornissen op. Hieruit blijkt
dat de sympathische vezels welke een rol spelen bij de
erectie, via de sympathische plexus over de grote vaten
lopen en niet via de grensstreng naar sacrale ganglionen
om zich van hier met de nervus pelvicus naar de penis te
begeven.

Om te onderzoeken in welke ruggemergssegmenten de sympa-
thische vezels welke bij destructie erectiestoornissen ge-
ven, hun corsprong vinden, hebben een aantal onderzoekers
het sexuele functioneren van patiénten met ruggemergsletsel
bestudeerd. Zc¢ vonden Whale en Jocheim (1971) bij een
groep van 56 patiénten met complete dwarslesie, dat er in
geval van spastische parese, waarbij de lesie dus boven het
lumbo~sacrale merg gelegen was, 75% beweerde tot erectie
in staat te zijn. In geval van slappe parese, waarbiij de
lesie dus ter hoogte van het lumbo-sacrale merg gelegen
was, was dit slechts 6%. Deze bevindingen stemmen overeen
met die van Bors en Comarr (1960}, die bij 529 patidnten
met ruggemergslesies het sexuele functicneren bestudeerden.
Het betref hier tamelijk Jjonge mannen, namelijk ocorlogs-
slachtoffers van de Amerikaans-Koreaanse oorlog. Van dege-—
nen met een complete lesie wvan het sacrale merg, vertoonde
26% erecties tegen 93% met een complete lesie welke boven
het sacrale merg gelegen was. Uit een studie van Comarr
(1970) betreffende 115 militairen welke tijdens het Amerika-
Vietnam conflict een complete dwarslesie opliepen, bleek
dat 93% met een lesie boven het sacrale merg door stimulatie

van de penis erecties kon induceren terwijl 9% door
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psychogene stimuli hiertoe in staat was. Bij pati&nten met
een complete dwarslesie ter hoogte van het sacrale merg wa-
ren deze percentages respectievelijk 0 en Z4. Op grond van
hun bevindingen concludeerden Bors en Comarr (1960} en Co-
marr (1970) dat er bkij de mens een 'psychogeen activeerbaar
erectiecentyrum'’ aanwezig is ter hoogte van de overgang van
het theracale naar het lumbale merg. Vanuit dit 'psycho-
geen activeerbaar centrum'® (Tarabulcy, 1972; Verkuyl, 1976)
treden de vezels uit de ruggemergssegmenten Thj] tot L, en
lopen dan via de grensstreng, welke zij voornamelijk via
het ganglion L; verlaten, met de nervi splachnici naar de
sympathische plexus op de grote vaten. Van hier gaan zij
met de nervus hypogastricus via de plexus pelvicus naar de
penis. Volgens Bors en Comarr (1960) en Comarr (1970) zou
het gaan om cholinerge vezels en Verkuyl (1976) spreekt

van sympathisch cholinergische vezels. 23ij zouden bij het
tot stand komen van erectie een rol spelen docor middel wvan
het verminderen van de normaal aanwezige vasoconstrictie.
Een dergelijk mechanisme werd ook door Whitelaw en Smith-
wick (1951) wverondersiteld hoewel zij weinig betekenis
hechtten aan de rcl van sympathische vezels bij de totstand-
koming van erecties. Newman et al. (1964) verondersteiden
dat tijdens de inductie van erectie bij de mens, de arterio-
len in de penis welke niet bij de erectie betrokken zijn,
onder invloed wvan de sympathische vezels contraheren, waar-
docr er meer bhloed voor toevoer naar de corpora cavernosa

beschikbaar zou zijin.

Erectie bij de mens kan dus op verschillende manieren
tot stand komen. Het thoraco-lumbale erectjecentrum kan
psychogeen geactiveerd worden waardoor op de hierboven be-
schreven wijze erecties kunnen optreden. Erecties welke op
deze wijze tot stand komen treden niet alleen bhij de mens
op, maar ook bij andere zoogdieren, onder andere honden
{Miiller, 1902), katten (Root en Bard, 1947), paarden
(Becket, 1972) en apen (Baum en Slob, 1977, persccnlijke
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mededeling). Erecties kunnen ook op reflectoire wijze opge-
wekt worden, namelijk door stimulatie van de glans penis.
Somatische afferente impulsen worden dan via de nervus dor-
salis penis, welke een tak is van de nervus pudendus, naar
de sacrale ruggemergssegmenten S;, Sz en S3 geleid. Hier
induceren deze impulsen efferente signalen welke via de
parasympathische nervus pelvicus door de plexus pelvicus
heen, naar de penis geleid worden. Vascdilatatie van arte-
ri&n en arteriolen zijn hiervan het gevely. Het is mogelijk
dat ook diepere, viscerale sensaties, welke via autonome af-
ferente vezels in de nervus pelvicus naar het sacrale merg
gevoerd worden, een rol spelen. Volgens Verkuyl (1976} zou-
den op deze wijze spontane erecties optreden waaraan geen

psychogene of tactiele prikkels voorafgaan.
HET EJACULATIEMECHANISME

Sinds het onderzoek wvan Semans en Langworthy {(1938) bij
katten, wordt onderscheid gemaakt tussen emissie en expui—
sie, Emissie is het proces waarbij als gevelg van contrac—
ties van het caput epididymis en het vas deferens, het semen
naar de ampulla urethrae gestuwd wordt. Tevens vinden
contracties van prostaat en zaadblazen plaats, zodat pro-
staat- en zaadblaasvocht ook in de ampulla geloosd worden.
Semans en Langworthy ({(1938) konden dit proces teweegbrengen
door elektrische stimulatie wvan de grensstreng en van de
nervus hypogastricus. Op grond hiervan concludeerden zij
dat emissie een proces is dat tot stand komt door sympathi-
sche activiteit. Langley en Anderson (1895, 1896) hadden
al eerder waargenomen dat stimulatie van de nervus hypo-
gastricus contracties van zaadblazen en vas deferens bij
de kat en het konijn tot gevolg had. De rol van de sympa=-
thische innervatie kij de emissie is later door Kuwahara
en Frick (1974) duidelijk aangetoond. Deze conderzcekers
constateerden namelijk een snel transport van sSpermatozoén

door het wvas cdeferens tijdens elektrische stimulatie van
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de nervus hypogastricus bij de rat.

Het belang van de sympathische innervatie voor emissie is
verder aangetoond aan de hand van de gevolgen van doorsnij-
ding van deze zenuw. Doorsnijding resulteert namelijk in
infertiliteit bij de cavia (Bacg, 1931), de kat (Rooct en
Bard, 1947), het konijn (Bacg, 1931; Hodson, 1964) en de
rat (Swedin, 1971; Swedin en Lindholmer, 1974).

Stimulatie van het distale eind van de doorgesneden ner-
vug pudendus (Semans en Langworthy, 1938), resulteerde in
contracties van de musculi bulbo- en ischiocavernosi,
waardoor de inhoud van de ampulla urethrae naar de meatus
gepompt werd en expulsie, de uiteindelijke ejaculatie dus,
plaatsvond. De auteurs concludeerden dan cok dat ejacula-
tie berust op de werking van gencemde bekkenbodemspieren,
welke motorisch geinnerveerd worden door de nervus pudendus.
Tijdens emissie en expulsie contraheert de interns blaas-
sphincter onder invloed van sympathische activiteit,
zodat retrograde ejaculatie voorkomen wordt. Op grond van
denervatiestudies bij konijnen kwam Hodson (1964, 1965) tot
de conclusie dat de oorsprong van de sympathische vezels,
welke de interne blaassphincter innerveren, boven het sym-~
pathische ganglicn L3 gelegen moest zijn en dat deze vezels

met de nervus hypogastricus meelopen.
Ejaculatiemechanisme bij de mens.

Ock bij de mens vindt tijdens de ejaculatie een sluiting
van de blaasuitgang plaats. Learmonth (1931) nam via een
cystoscoop waar dat de blaassphincter contraheerde indien
het distale eind wvan de doorgesneden nervus hypogastricus
elektrisch gestimuleerd werd. Tevens zag hij hoe tegelij-
kertijd wolkjes vocht uit de prostaat en zaadblazen werden
gestoten. Het sluiten van de blaashals tijdens stimulatie
van de nervus hypogastricus werd cok door Stockamp en
Schreiter (1974) waargenomen.

Door bestudering wvan informatie over het sexuele func-
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tioneren van patiénten met ruggemergslesies en patiénten
welke een sympathectomie ondergingen, is de lokalisatie
binnen het ruggemerg van centra welke bij emissie en expul-~
sie betrokken zijn, duidelijker komen vast te staan. Zo
constateerde Retief (19$50) dat verwijdering van de sympa~
thische ganglionen Thy.g tot L3.4 resulteerde in retrograde
ejaculatie wat aan de hand van de aanwezigheid van sperma-
tozoén in de urine werd vastgesteld. Whitelaw en Smithwick
(1251) echter zagen geen ecjaculatiestcornissen na bilatera-
le verwijdering van de ganglionen Thy tot Th;», hetgeen er-
op duidt dat de vezels welke bij de emissie en het sluiten
van de interne blaassphincter van belang zijn, niet via de-
ze thoracale ganglionen uit de grensstreng treden. Bilate-
rale verwijdering van het ganglion Lj (Buez et al., 1957)
of Ly (Retief, 1950) resulteerde steeds bij alle patiZnten
in ejaculatiestoornissen. Hierbij was het echter niet dui-
delijk in hoeverre er emissie optrad of dat de ejaculatie-
stoornis wveroorzaakt werd door retrograde ejaculatie. Eja-
culatiestoornissen na sympathectomieg&n of vaatreconstruc-
ties ter hoogte van de aortabifurcatie betroffen bijna al-
tijd anejaculatie, waarbij de motorische activiteit van de
bekkenbodemspieren en ook de beleving van een orgasme niet
gestoord waren; er wexrd echter geen ejaculaat geproduceerd
(Abromovici, 1971; Buez et al., 1957; Lemaire et al., 1975;
May et al., 1969). Hoewel een aantal van deze auteurs de
afwezigheid van de ejaculatie na sympathectomie of vaatre-
constructie wijt aan retrograde ejaculatie, constateerde
Kedia (1975) dat na bilaterale verwijdering van de sympa-
thische ganglionen This, tot Lz, bij 43 patiénten sprake was
van een 'droge’ ejaculatie zonder retrograde ejaculatie.
Hierbij traden echter geen erectie- of orgasmestoornissen
op. Dit wijst erop dat de sympathische vezels welke bij de
emissie betrokken zijn, afkomstig zijn van de ganglionen
Thyp tot L3, waarvan Lj en L, waarschijnlijk het belang-
rijkst zijn. De aanwezigheid van spermatozoén in de urine,

wat door Kedia et al. (1975) als criterium voor retrograde
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ejaculatie gehanteerd werd, is echter geen bewijs dat emis-
sie heeft plaatsgevonden. Het is ook mogelijk dat zowel de
innervatie van de interne blaassphincter als die van het wvas
deferens, de zaadblazen en de prostaat gestoord is en dat er
door een passief transport spermatozoén in de blaas terecht-
komen.

Het 1s dus niet met zekerheid te zeggen in hoeverre het
toebrengen van lesies aan het sympathische Zenuwstelsel va-—
ker stoornissen van het siuitingsmechanisme van de interne
blaassphincter tot gevolg heeft dan stoornissen van het
emisgiemechanisme. Door Kimura et al. {(1975) is bij de
hond door middel van doorsnijdingen en stimulatie van sym-
pathische vezels aangetoond dat de vezels welke voor het
sluiten van de interne blaassphincter belangrijk zijn, in
de periferie een ander verloop hebben dan de vezels die bij
de emissie betrckken zijn. De laatste treden ter hoogte
van de overgang van thoracale naar lumbale merg uit de
grensstreng, en lopen via de nervi splanchnici van de gan-
glionen Lj, Lp en Ly naar de plexus coeliacus en mesenteri-
cus superior. Van hieruit zouden zij over de voorzijde van
de aorta naar de plexus mesentericus inferior gaan en wvan
daar via de nervus hypogastricus en plexus pelvicus naar de
genitalia. De vezels welke woor het sluiten van de interne
blaassphincter verantwoordelijk zijn lopen vanaf lager ge-
legen lumbale ruggemergssegmenten (Lg-Lg) via de grens-
streng en de nervi splanchnici, afkomstig van de ganglionen
L4g-6, langs de aorta direct naar de plexus mesentericus in-
ferior. Van hieruit lopen zij eveneens met de nervus hypo-
gastricus mee. Indien echter ook bij de mens een dergelijk
verloop van de sympathische vezels zou bestaan, zou men bij
vaatreconstructies van de aortabifurcatie eerder een ge-
stoorde emissie verwachten dan een retrograde ejaculatie

met een intact emissiemechanisme.

Voor het optreden van de ejaculatie zijn twee ruggemergs—

centra van belang (Bors en Comarr, 1960; Comarr, 1970;
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Silver, 1975; Tarabulcy, 1972; Verkuyl, 1976). Het ene is
gelegen ter hoogte van de segmenten Thy; tot Lz en is de
oorsprong van de sympathische vezels welke bij de emissie
en het sluiten van de interne blaassphincter betrokken zijn.
Het tweede centrum is gelegen in het sacrale merg in de seg-
menten Sp.4. Men stelt zich voor dat er tijdens de copula-
tie een summatie van somatosensibele stimuli in het sacrale
merg plaatsvindt, welke via de nervus pudendus hierheen ge-
leid worden. Wellicht speelt de perceptie van viscerale
afferentie via de nervus pelvicus hierbij ook een rol {(Tara-
kbulcy, 1972; Verkuyl, 1976). De twee centra staan met el-
kaar en met 'hogere' hersencentra in verbinding. Wanneer
de summatie van afferente informatie een bepaalde drempel
overschriijdt, zullen er vanuit het thoraco=lumbale centrum
impulsen komen die via de sympathische wvezels contracties
van de epididymis, het vas deferens, de zaadblazen en de
prostaat tot gevolg hebben. Hierdeoor wordt het semen in de
ampulla urethrae geperst, hetgeen tot gevolg heeft dat via
de nervus pudendus en de nervus pelvicus (Retief, 1350)
afferente impulsen het sacrale merg bereiken. Deze worden
hier omgezet tot efferente, motorische stimuli welke wvia de
nervus pudendus contracties van de bekkenbodemspieren indu-
ceren. Hierdoor wordt de uiteindelijke expulsie van het
ejaculaat bewerkstelligd. Detumescentie na de ejaculatie
wordt veroorzaakt door sympathische activiteit, waardoor
vasoconstrictie optreedt van de toeveoerende arterién en

arteriolen van de corpora cavernosa.
Orgasme.

De gedachte dat orgasme uitsluitend teweeggebracht zou
worden door de perceptie van sensaties welke optreden tij-
dens de contracties van ¢lad spierweefsel in de genitalién
(Fitzpatrick, 1974) en dus een teken zou zijn van emis~-
sie, is niet julist. Bi) proefpersonen welke tijdens ejacu-
latie elektromyografisch en rdéntgencinematografisch werden
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onderzocht, gingen contracties van de musculi bulbo- en
ischiocavernosi gepaard met het beleven van orgasme. Bors
en Comarr (1960) namen bij patiénten met ruggemergslesies
waar dat orgasme kon optreden zolang de somatische innerva-
tie van de bekkenbodemspieren intact was. Gunterberg en
Petersen (1976) vermeldden dat bij pati&nten bij wie in
verband met tumorresectie in het kleine bekken sacrale rug-
gemergssegmenten werden verwijderd, orgasme in intensiteit
sterk verminderde. Zi]j kenden zowel aan de perceptie van
sensaties vercocrzaakt deoor contracties wvan glad spierweef-
sel, als aan de perceptie van sensaties tijdens contracties
van bekkenbodemspieren een rol toe voor de beleving van
orgasme, De eerste zouden via het nervus hypogastricus het
ruggemerg bereiken en de tweede via de nervus pelvicus.

Cok bhij proefdieren bleek dat er ondanks de afwezigheid
van emissie na doorsnijding van de nervus hypogastricus,
geen veranderingen in het ejaculatiegedrag optraden (Bacqg,
1931; Duzen et al., 1947; Hodson, 19265; Larsscon en Swedin,
1971; Root en Bard, 1247).

Een aantal auteurs stellen dat de expulsie van het semen
berust op contracties van bekkenbodemspieren die niet moto-
risch door de nervus pudendus, doch parasympathisch via de
nervus pelvicus of de nervus pudendus geinnerveerd zocuden
worden (Baumgarten et al., 1975; Eodson, 1964; Kedia en
Markland, 1975; Silver, 1975; Whitelaw =n Smithwick, 1951).
Al deze auteurs vermelden de studie van Semans en Lang-
worthy (1938} bij katten als bron. Semans en Langworthy
(1938) concludeerden dat de innervatie van de spieren welke
bij de expulsie betrckken waren via de 'internal pudendal
nerve' plaatsvond. In de literatuur wordt deze benaming
soms gebruikt ter aanduiding van de nervus pelvicus. Se=
mans en Langworthy (1938) stelden echter duidelijk in hun
studie dat de 'internal pudendal nerve' de bekkenbodemspie-
ren motorisch innerveert, terwijl daarnaast de parasympa-—

thicus (= nervus pelvicug) voor de erectie zorg draagt.
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Hieruit blijkt dat zij met de ’'internal pudendal nerve’® de

nervus pudendus bedoelden en niet de nervus pelvicus.

DE ROL VAN DE XKORTE ADRENERGE NEURCNEN BIJ DE EMISSIE

Bij de beschrijving van de organisatie van het autonome
zenuwstelsel aan het begin van deze inleiding bleek dat de
cellichamen van de postganglicnaire sympathische neuronen
in de pre- of paravertebrale ganglionen gelokaliseerd ziln.
Op grond hiervan zou de nervus hypogastricus uitsluitend
postganglionaire vezels bevatten. Langley en Anderson sug-
gereerden echter op grond wvan hun bevindingen in 1895 en
1896 reeds, dat een deel van de sympathische vezels in de
nervus hypogastricus welke het vas deferens en de zaadbla-—
zen ilnnerveren, preganglicnair zijn en een synaps hebben in
ganglionen welke dichtbhij de eindorganen gelegen ziin.

Een dergelijke organisatie zou dus overeenkomen met die van
het parasympathische zenuwstelsel. Deze vondst is echter
lang miskend gebleven totdat Sjidstrand {1962) aantoonde dat
contracties welke door elektrische stimulatie van het dis=-
tale eind van een doorgesneden nervusg hypogastricus in vas
deferens en zaadblazen teweeggebracht werden, door toedie-
ning van een ganglionblckker werden geremd. Bovendien
leidde doorsnijding van deze zenuw niet tot een reductie
van de noradrenalineconcentratie in het vas deferens. De-
ze observaties maakiten het bestaan van een perifeer gelegen
ganglion aannemelijk. Sindsdien is bij verschillende dier-
scorten en ook bij de mens aangetoond, dat het gladde
spierweefsel van vas deferens, zaadblazen en prostaat een
zeer ultgebreide adrenerge innervatie bezit, waarbij gan-
glioncellen dichtbij of in deze organen gelegen zijn
(Baumgarten et al., 1971, 1975; Norberg et al., 1267; Owman
en Sijdstrand, 1%65; Sidstrand, 1965; Swedin, 1971). OQok
het trigonum vesicae en de proximale urethra worden via de-
ze zogenaamde korte adrenerge neuronen geinnerveerd (Baum—
garten et al., 1975; Gennser et al., 1969}. Elders in het
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lichaam werden deze korte adrenerge neurcnen nod niet aan-
getoond en men veronderstelt dat de perifere lokalisatie
van de ganglioncellen, in combinatie met de dichte adrener-
ge innervatie van het vas deferens, de zaadblazen, de pro=-
staat, het trigonum vesicae en de proximale urethra, een
specifieke sympathische werking tijdens de emissie mogeliijk
maakt, namelijk: krachtige, korte contracties waarkij de
sympathische activiteit tot een beperkt gebied gelokali-
seerd blijft.
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HOOFDSTUK 2

KORTE BESCHRIJVING VAN HET PARINGSGEDRAG VAN DE RAT

De kennis omtrent het paringsgedrag van ratten is in eer-
ste instantie verkregen dank zij het werk van Beach en mede-
werkers (1942, 1947, 1949, 1956, 1967, 1971) welke
het paringsgedrag observeerden en kwantitatief analyseerden.
Het bestuderen van dit gedrag door middel van filmopnamen
{(Bermant, 196%; Stone en Ferguscn, 1940) en beeld-voor-beeld
analyse van versneld opgencomen films (Pfaff et al., 1973)
hebben duidelijkheid verschaft omtrent de interactie tussen
manlijk en vrouwelijk dier tijdens de copulatie.

V&or de observatie van het paringsgedrag wordt de manliijke
rat in de observatiekcoi geplaatst waar hij gedurende vijf
minuten kan adapteren voordat een receptief vrouwtje bij
hem geplaatst wordt. Een vrouwelijke rat zal wanneer zij
in cestrus is, in de aanwezigheid van een manlijke rat een
aantal gedragingen wertonen welke kenmerkend zijn voor het
in cestrus zijn. Zo zal zij het mannetje benaderen en ver-
volgens pijlsnel van hem wegrennen. In de Angelsaksische
literatuur wordt dit 'darting' genoemd. ©Na het wegrennen
kruipt ze in elkaar en maakt in deze positie korte, recht
omhoog gerichte sprongetjes ('hopping'), terwijl men tijdens
het wegrennen en het in elkaar zitten wvask trillende bhewe-
gingen van de o¢ren kan waarnemen. Door Beach (19276) ziijn
deze gedragingen 'solliciting behavior®' gencemd omdat vol-
gens hem door deze gedragingen het manlijk dier tot <¢opule-
ren geprikkeld zou worden. De manlijke rat zal het vrouw-
tje tijdens het wegrennen vclgen en haar trachten te be-
klimmen, hetgeen hem indien het vrouwtje tot stilstand is
gekomen, ook meestal wel lukt. Hierbij drukt hij met zijn
voorpoten tegen haar flanken en komt met zijn neus en kin
in contact met haar rug. Met zijn achterpoten loopt hij

dan naar voren totdat zijn abdomen en bekkenstresk tegen
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het perineum van het vrouwtie drukken. In deze positie
maakt hij met zijn bekken snelle voor-achterwaartse stoot-
bewegingen waarbij de intervallen tussen de stoten een duur
van 10 tot 40 milliseconden hebken. Tijdens een beklimming
vertoont het vrouwtje een extensie van de achterpoten en
een elevatie van de staartbasis, waarbij er een dorsiflexie
van de wervelkclom plaatsvindt. Door deze houding, welke
met 'lordose' aangeduid wordt, is het mannetlje tot intro-
missie in staat. Een intromissie kan op grond van het ge~-
drag onderscheiden worden van een beklimming door een langer
durende laatste, diepe stoot (duur: 200 tot 400 millisecon-
den), een snelle achterwaartse schop met een van de achter-
poten en een snelle achterwaartse sprong. Na een intromis-—
sie likt het mannetje in bijna alle gevallen zijn penis.
Dit likken kan echter niet als kenmerk van intromissie ge-—
hanteerd worden, daar het na een beklimming wvaak ook op=
treedt. Bij een beklimming ontbreken echter de drie eerder
genoemde kenmerken. Na een beklimming, al dan niet gepaard
gaande met een intromissie, be&indigt het vrouwtje de lor-
dosehouding. Na een aantal intromissies, dat afhankelijk
van de ervaring van het mannetje kan vari&ren van ongeveer
zes tot twaalf, vindt de ejaculatie plaats. De ejaculatie
ig herkenbaar aan een laatste stoot die dieper en langzamer
is dan die bkilj een intromissie, het zijwaarts en omhoog hef-
fen van de voorpoten en de afwezigheid van een achterwaart-
se sprong. Het mannetje blijft tijdens de ejaculatie met
opgeheven voorpoten als het ware even boven het vrouwtje
'hangen'. Na de eerste ejaculatie is er een pericde van
vijf tot tien minuten waarin het mannetje niet sexueel ac-—
tief is. Het eerste driekwart van deze periode noemt men
'de absoluut refractaire pericde'. Gedurende deze tijd
brengt het mannetje, synchroon met de ademhaling, een ultra-
soon geluid wvoort, terwijl hij niet tot hervatten van de
copulatie te stimuleren is. In het laatste kwart wvan deze
periode na de ejaculatie is hij wel tot copuleren te bewe-
gen door kijvoorbeeld lichte elektrische schokken via de
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huid toe te dienen of door een ander vrouwtje bij hem te
plaatsen (Barfield en Geyer, 1972, 1975; Beach en Holz-
Tucker, 1949).

Aanvankelijk zullen er na de eerste ejaculatie minder
intromissies nodig zijn om tot ejaculatie te komen; na drie
tot vier ejaculaties neemt dit aantal echter weer toe. De
periode van inactiviteit na een ejaculatie wordt langer met
het aantal ejaculaties. Na zes tot tien ejaculaties treedt
sexuele uitputting op. Dit kan men vaststellen aan de hand
van een arbitrair criterium zoals bijvoorbeeld een duur van
de periode na de ejaculatie van meer dan dertig minuten.
Beach en Jordan (1956) toonden aan dat 24 uur na het berei-
ken van sexuele uitputting slechts een klein deel van de
mannetjes tot copuleren bereid was. Het aantal dieren dat
copuleerde en de intensiteit van het paringsgedrag van deze
dieren nam na een aantal dagen weer toe. Beach en Jordan
{1956) stelden dat volledig herstel wvan het paringsgedrag
tot op het niveau van voor de sexuele uitputting ongeveer
tien dagen in beslag nam.

Normaliter treden tijdens de copulatie beklimmingen en
intromissies met min of meer regelmatige tussenpozen op.

De gemiddelde duur van de intervallen tussen de intromis-
sies wordt dan ook wel als parameter ter karakterisering
van het paringsgedrag in de tijd gehanteerd. 1In experimen-
tele situaties waarbij intromissies niet regelmatig optre-
den, bijvoorbeeld na castratie, voldoet deze parameter ech-
ter niet omdat vaak wel beklimgedrag doch geen of minder
intromissiegedrag optreedt. Sachs en Barfield (1977) namen
bij gecastreerde ratten waar dat ondanks de afwezigheid van
intromissies er toch een zekere periodiciteit aanwijsbaar
was in het beklimgedrag. Deze dieren vertoonden namelijk
series van een aantal beklimmingen welke snel achtereen op-
traden. Tussen deze series lagen perioden van 30 tot 90
seconden waarin geen beklimmingen plaatsvonden. Sachs en
Barfield (1970} beschouwden deze series van beklimactivi-

teit, met of zonder intromissies, als basale eenheden waar-—
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In figuur 5 is een hypothetische registratie wvan het pa-
ringsgedrag weergegeven. De verklaring van de afkortingen
is als volgt: B.S.: beklimming met stoten; L.: intromissie;
E.A.E.: einde van een activiteitseegnheid; C.IL.: contact—
interval, de tijd welke verloopt vanaf het plaatsen van het
vrouwtje tot de eerste beklimming met stoten; I.I.: intro-
missie—interval, dit is de tijd vanaf het plaatsen van het
vrouwtje tot aan de eerste intromissie; E.I.: ejaculaiie-
interval, tijd vanaf het plaatsen van het vrouwtje tot aan
de ejaculatie; P.E.I.: postejaculatoir <“nterval, de tijd

tussen de ejaculatie en de eerste daaropvolgende beklimming;

A.P.: activitertsperiode; A.I.: activiteitsinterval.
Tijd {min) L L [ S| L i ] 1 i i ' i
E.S O | TN | 3 T) L1 1 I T - 4]
E
T 1, i il i L.d 1
E.A.E —l 1 i £ i L}
c.I. u
I.I [
E.I — i
P.E.I L i
AP A1 T | 1 [
AT, [ i L [ | S T R |

Pig. 5. Hypothetische registratie van het paringsgedrag van een
manlijke rat (E = ejaculatie). Voor verklaring van de
symbolen vordt verweszen naar de tekst.

36



in het paringsgedrag in de tijd georganiseerd is. Deze
"getiviteitseenherd’ definieerden zij als een serie beklim-
mingen gedurende welke de aandacht van het mannetje voort-
durend gericht is op het vrouwtje, uitsluitend onderbroken
door aandacht voor de eigen genitalia. Als afgeleide para-
meters hanteerden zii de ’‘activiteitsperiode’: de tijd van-
af de eerste beklimming van een activiteitseenheid tot de
eerste beklimming van de daaropvolgende activiteitseenheid;
en verder het ‘activiteitsinterval’: de tijd tussen de laat-
ste beklimming van een activiteitseenheid tot de eerste he-
klimming van de daarcpvolgende eenheid. Gedurende een ac-
tiviteitseenheid kunnen dus verschillende intromissies

plaatsvinden.
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MOTIVATIE EIGEN ONDERZGEK

Paringsgedrag bij zoogdieren wordt in eerste instantie
geinduceerd dank zij de perceptie en verwerking van stimuli
ultgaande van een partner die meestal van het andere ge-
slacht is (Beach, 1942, 1978). Bovendien is uit onderzoek
dat de laatste veertig jaar op het gebled van het parings-
gedrag is wverricht duidelijk geworden dat dit gedrag onder
invloed staat van de werking van geslachtshormonen op het
centrale zenuwstelsel en wel met name op de hersenen (Baum
et al., 19276; Malsbury en Pfaff, 1974).

Voor de expressie van paringsgedrag zijn niet alleen de
hersenen van belang, ock de genitalia spelen in dezen een
rol. Zo is het belang van de penis voor het paringsgedrag
bij diverse diersoorten conderzocht, door de invloed van an-
esthesie wvan dit orgaan op het paringsgedrag te onder-
zoeken. Aan de methoden welke ter inductie van anesthesie
van de penis werden gebruikt, kleefden een aantal bezwaren.
In het hier beschreven onderzoek werd daarom getracht een
methode te ontwikkelen waarmee volledige deafferentatie van
de penis bij de rat bewerkstelligd kan worden. Hiermee zou
de rol van genitale stimuli bij het paringsgedrag van de
rat beter geévalueerd kunnen worden. Het zou dan namelijk
mogelijk zijn te onderzoeken wat de invlioed is wvan genitale
stimuli op de expressie van het manlijk paringsgedrag, op
de wijze waarop dit gedrag in de tijd georganiseerd is en
op de toename van sexuele motivatie welke door copulatie-
ervaring verkregen wordt.

Het is bekend dat bij de vrouwelijke rat genitale stimu-
1i nodig zijn ter activering van de corpora lutea waardoor
een zwangerschap of een pseudozwangerschap kan ontstaan
(€arlscn en DeFeo, 1965; Xollar, 1953). Genitale stimuli
spelen eveneens een rol bij het tot stand komen van re-
flectoir geinduceerde ovulaties (Harrington et al., 1967;
Zarrow en Clark, 1968), en hebben een invlioed op de mate en
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onderzoeken
periode bij

welke wijze
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receptiviteit. Het leek daarom belangrijk te
in hoeverre een verkorting van de receptieve
vrouwelijke ratten na de paring optreedt en op

genitale stimuli hierbij een rol spelen.



EXPERIMENTEEL GEDEELTE

HOOFDSTUK 3 - 9






HOOFDSTUK 3

BESCHRIJVING VAN DENERVATIE-TECHNIEKEN

Techniek van de doorsnijding van de nervus pelvicus en ner-
vus pudendus.

De operaties worden verricht onder ethernarccse. De ze-
nuwen worden vanaf de ventrale zljde benaderd. De rat is
hierbij met de caudale zijde naar de onderzoeker gericht.
Nadat de rat onder narcose gebracht 1s, wordt de huid met
een alcoholoplossing van 70% enigszins bevochtigd. Dit
dient om de haren ter plaatse wat glad te strijken. Hier—
door wordt het onnodig de huid te scheren. Hierna wordt de
buikhuid vanaf cngeveer 1 & 2 cm rostraal van de urogeni=-
taalopening tot ongeveer 1 & 2 cm caudaal van de processus
xiphoidus ingeknipt. Losgeknipte haren worden verwijderd.
Dan worden de huidranden met een puntige schaar wat losge-
prepareerd van de spierlaag ten einde het sluiten van huid
en spierlaag na de operatie te vergemakkelijken. Vervol-
gens wordt in de mediaanlijn met een stompe schaar de
spierlaag over een lengte van 5 cm ingeknipt, waarbiij de
spierlaag met behulp van een pincet wordt opgetild ten ein-
de beschadiging van de buikorganen te voorkeomen. Vervol-
gens wordt de spilerlaag links van de incisie op twee plaat-
sen met een arterieklem vastgepakt, hetgeen vcor enige
spreiding van de wondranden zorgt. Dan worden de darmen
voorzichtig naar buiten gebracht en over de rechter wond-
rand gelegd, waarna ze met behulp van in lauw fysiologisch
zout gedrenkte gaasjes vochtig gehocuden worden. Indien men
nu de resterende buikinhoud met de linker middelvinger nog
iets naar de rechter buikhelft drukt, wordt het dorsale
peritoneum zichtbaar (foto 2).

Met een puntige pincet wordt lateraal van de ureter ter

hoogte van de linker musculus psoas, het dorsale peritonesum
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doorboord en vervolgens over een groot oppervliak geopend.
Hierbij dient erop gelet te worden dat er geen schade wordt
toegebracht aan de ureter, de nervus genito-femoralis en de
vena en arteria spermatica. Door een wijde opening in het
dorsale peritoneum verschaft men zich echter voldoende
ruimte om retroperitoneaal de bifurcatie van de grote wvaten
te bereiken en aldaar te manipuleren zonder al te veel kans
op beschadiging van deze structuren. Prepareren dient dan
ook zoveel mogelijk door middel van tractie en niet door
knippen of snijden te geschieden. Op deze manier wvoorkomt
men cok dat de in het peritoneum tussen rectum &n ureter
gelegen nervus hypogastricus beschadigd wordt. Hierna wordt
de hoek onder de bifurcatie van de vena cava inferior met
behulp van een gebogen platte spatel in de linker hand en
een scherpe pincet in de rechter hand, schoon geprepareerd
totdat de eronder gelegen staartspieren zichtbaar worden
(foto 3). Ock hierbij dient het prepareren te geschieden
door middel wvan het spreiden van de poten van de pincet om
schade aan vaatwanden en daarmee bloedingen te voorkomen.
Indien toch bloedinkjes optreden, kan met een watje het ge-
bied gereinigd worden.

Nu wordt door middel wvan een wondspreider tussen de darm-
massa en de linker spierrand de wondopening vergroot. Ver=-
volgens worden met behulp wvan een gebogen platte spatel en
een stomp mesje de vena en arteria iliaca communis dextra
van de staartflexoren gescheiden. Hierbij dienen de vaten
steeds door de spatel beschermd te worden. Langs de vaten
wordt nu in dorso-caudale richting geprepareerd tot aan de
afsplitsing van de vena iliaca interna. Vervolgens wordt
langs dit vat verder naar caudaal geprepareerd waarna op 2
d 3 mm voorbij de afsplitsing de nervus pelvicus zichtbaar
wordt (foto 4). Deze zenuw loopt van cranio-dorsaal naar
caudo-ventraal over de medliale zijde van de vena iliaca in-
terna. Het doorsnijden van de zenuw gebeurt met een haak-
vormig rond mesje met de scherpe kant aan de concave zijde.

Langs de vena iliaca, welke met de spatel naar lateraal

Ly



gedrukt wordt, wordt het mesje tot onder de nervus pelvicus
gebracht en bij het omhoog halen wordt de zenuw aangehaakt
(dit gebeurt zoals in fotc 6 is aangegeven voor de nervus
pudendus). Dcor het toepassen van ruksgewijze tractie wordt
de zenuw uiteindelijk doorgesneden. Er dient tijdens het
aanhaken van de zenuw en ook tijdens de tractie op gelet te
worden dat de punt van het mesje wvrij wvan de vaatwand

blijft daar anders een abundante bloeding het gevolg is en

het proefdier als verleoren beschouwd moet worden.

Na het doorsnijden van de rechter nervus pelvicus wordt
het proefdier dusdanig gedraaid dat de kop naar de onder-
zoeker gericht is. Hierna wordt weer met behulp van de
platte gebogen spatel en het stompe mesje langs de vena
iliaca communis naar dorso-caudaal geprepareerd. Hierna
wordt verder dezelfde procedure gevolgd als voor de rechter

nervus pelvicus beschreven werd.

Voor doorsnijding van de nervus pudendus wordt langs de
vena iliaca interna, voorbij de nervus pelvicus verder ge-
prepareerd in dorsale richting. Enige millimeters voorbij
de nervus pelvicus loopt tussen de vena iliaca interna en
de staartflexoren van craniaal naar caudaal de nervus pu-
dendus (foto 5). 0Ook deze zenuw wordt met het haakvormige
mesje aangehaakt en door middel van tractie, welke ruksge-
wijs wordt toegepast, doorgesneden. Ook hierbij is voor-
zichtigheid geboden en dient schade aan vaatwand en nervus

pelvicus te worden vermeden (fcto 6).

Na doorsniijding van de nervi pelvici en of nervi pudendi
wordt de wondspreider verwijderd, de linker wondrand aan de
arterieklemmen wat opgetild en de darmen veoorzichtig in de
buikholte teruggeplaatst. De arterieklemmen worden verwij-
derd en de spierlaag met vijf of zes =zijden hechtingen
(Pfrimmer Seide, geflochten nicht capillair, 3/0) gesloten.

Hierbij is het niet zozeer nodig een flinke spierrand als
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wel een flinke fascierand te omsteken, waardoor de buik-
inhoud zo min megelijk met de hechtingen in contact komt.
Vervolgens wordt de huid met agrafen gesloten. Sluiten van
de huid met zijde of ander materiaal is niet aan te bevelen,
daar het nogal eens voorkomt dat de dieren met hun tanden

de hechtingen verwijderen.

Enkele coverwegingen welke voor een goed verloop van de ope-
ratie en optimale overlevingskansen van de dieren van be-

lang zijn.

Als narcosemiddel 1s ether aan te bevelen boven het ge-
bruik wvan nembutal of avertine, daar gebleken is dat de
mortaliteit bij gebruik wvan de laatste twee middelen
aanzienlijk hoger was. De aanwezigheid wvan een wond in het
peritoneum parietale van de voorste en achterste buikwand
en het manipuleren met de buikinhoud, in combinatie met de
intraperitcneale aanwezigheid van narcose— en oplosmiddelen,
waren hieraan waarschiinlijk debet. Bovendien duurt de nar-
cose na nembutaltoediening veel langer dan nodig is om de
operatie te verrichten. Indien echter tijdens het sluiten
van de spierlaagde ethernarcose wordt be&indigd, zal de rat
binnen enkele minuten na het sluiten van de huid al weer
overeind zitten. Een nadeel van het gebruik wvan ether is
de irritatie van de luchtwegen waardoor vaak slijmproduktie
plaatsvindt, Dit levert echter zelden grote bezwaren op en
het gebruik van atropine is kij juiste etherdosering dan
ook niet nodig. Indien een rat tijdens de operatie doocd-
gaat, is dat meestal niet het gevolg van de ethernarcose
maar van beschadiging van de vena illaca interna waarna
groct bloedverlies de onderzoeker noopt het leven van het
proefdier te termineren.

Toediening van antibiotica is niet nodig. Het opereren
met schoon instrumentarium op een schone tafel is voldoende
om een optimale overlevingskans voor het proefdier te waar-

borgen. Het voordeel van het in leven houden van scms een
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enkel extra dier, weegt niet op tegen het risico dat voort-
durend gebruik van antibiotica in proefdierstallen met zich
meebrengt.

Indien doorsnijding van de nervi pudendi op de juiste
wijze is uitgevoerd, is het mogelijk reeds enkele dagen na
de operatie de dieren aan gedragstesten te onderwerpen.

Na doorsnijding van de nervus pelvicus zijn de dieren meest-
al pas na vijf & =zes dagen in goede conditie. Daar via de
nervus pelvicus afferente vezels vanaf de blaaswand en ef-
ferente vezels naar de musculus detrusor lopen, vindt na
doorsnijding van deze zenuw geen mictiereflex meer plaats.
De autonome contracties van de musculus detruscr zijn niet
in staat de urine door de sphincter te persen zodat een di-
latatie van de blaas optreedt. Indien niet tijdig ingegre-
pen wordt, leidt dit tot de doocd van het proefdier. Eén
van de maatregelen om dit te voocrkcmen bestaat uit het be-
perken van vocht. Vanaf de morgen van de dag waarop de
operatie plaatsvindt, wordt de dieren tot de volgende mor-
gen water onthouden. Aan het eind van de dag van de oOpe-
ratie wordt de urineblaas manueel leeggedrukt en verder on-
geveer gedurende vijf dagen aan het begin en het eind van
de dag. Tijdens deze periocde worden de dieren ‘s morgens
slechts gedurende twee uur in de gelegenheid gesteld te
drinken. WNa ongeveer een dag of vijf kunnen de maatregelen
gestopt worden, daar de blaaswand zich dan waarschijnliik
aan de veranderde intravesicale druk heeft aangepast. Het
is gebleken dat bij vrouweliike ratten dergelijke maatrege-
len om schade aan de blaas te voorkomen niet nodig zijn.
Dit verschil met manlijke dieren kan mogelijk gelegen zijn
in een verschil in anatomie of fysiologie van de blaas-
sphincter, waardoor er bij vrouwelijke dieren reeds bij ge-
ringere drukstijging een 'overlopen'’ wvan de blaas optreedt.

Na doorsnijding van de nervi pudendi dienen de penes
iedere dag gereinigd te worden. In een voorstudie bleek
namelijk dat er na verloop van enige dagen uitgebreide ont-

stekingen van de glans penis ontstonden. Dit was waar-
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Foto 1. Het instrumentarium dat bij het doorsnijden van de nervi pel-

viei, pudendi,,hypogastrici en genito-femorales wordt gebruikt.

1. anatomisch pincet

2.

10.
11.
12.
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Foto 3. De bifurcatie van de aorta en de vena
cava inferior met daarbij de nervus

genito-Ffemoralis.
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De nervus pelvicus welke mediaal

over de vena iliaca interma loopt.
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Foto 5. De nervus pelvicus en de nervus puden-—

dus. De staartflexoren zijn ter wille
van de duidelijkheid naar mediazl ge-

trokken.
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Fote 8 en 9.

De urineblaas van een rat in normale toestand en twee weken nadat de nervi pelvici werden

doorgesneden.



schijnlijk het gevolg van onvermogen van de ratten de penis
te kunnen likken, daar doorsnijding van de nervi pudendi
resulteert in het niet meer optreden van penisprotrusies
(zie hoofdstuk 4}.

Deoorsnijding van de nervi genito-femorales.

Zoals uit foto 3 blijkt, zijn de nervi genito-femorales
gemakkelijk te bereiken ter hoogte van de musculus psoas,
lateraal van de aorta en de vena cava inferior. ©Na klie-
ving van het dorsale peritoneum wordt een stukje van enige
millimeters van deze zenuwen verwijderd. Deze ingreep is

verder weinig gecompliceerd.
Doorsnijding van de nervus hypogastricus.

Nadat de rat onder ethernarcose gebracht is, wordt de
buikhuid met een oplossing van 70% alcohol bevochtigd.
Hierna wordt de buikhuid in de mediaanlijn van ongeveer 1,5
cm boven de urogenitaalopening tot ongeveer 3 cm onder de
processus xiphcideus opengeknipt. Losse haren worden ver-
wijderd. De huidranden worden met een puntige schaar enigs-—
zins van de spierlaag losgeprepareerd hetgeen dient om na
de operatie het sluiten van de huid en de spieren te verge-
makkelijken. Vervolgens wordt de spierlaag in de mediaan-
lijn over een lengte van 3 i 3,5 cm opengeknipt. De
zaadblazen worden over de wondrand naar caudaal geklapt en
met de wijsvinger wordt de buikinhoud naar lateraal gescho-
ven. Door met de wijsvinger nu het dorsale peritoneum heen
en weer te bewegen, wordt tegen de donkere achtergrond van
de vena iliaca communis de nervus hypegastricus zichtbaar.
De nervus hypogastricus is namelijk gelegen in het perito-
neum tussen rectum en ureter (foto 7). Met een puntige pin-
cet wordt de zenuw opgepakt en met behulp van het ronde
haakvormige mesje wordt de continuiteit verbroken. Het

sluiten wvan de spierlaag en de huid vindt plzats als na

55



doorsnijding van nervi pelvici en of pudendi.
Criteria voor de volledigheid van de denervaties.

Als criterium voor de volledigheid wan de doorsnijding
van de nervi pelvici geldt de aanwezigheid van een grote,
gedilateerde urineblaas bij autopsie (Carlson en DeFec,
196%; XKollar, 1953). Na de operatie is de urineblaas blij-—-
vend gedilateerd.

Ter controle van de volledigheid van de doorsnijding van
de nervi pudendi wordt de histologie van de nervus dorsalis
penis bestudeerd. Deze zenuw is namelijk een tak van de
nervus pudendus en zorgt voor de sensibele innervatie van
de penis. Calaresu (1970) toonde aan dat bij de rat door-
snijding van de nervus pudendus, degeneratie van de nervus
dorsalis penis tot gevolg had. Bovendien stelde hij vast
dat regeneratie van de nervus pudendus na ongeveer twee we-—
ken optrad, terwijl tien tot veertien dagen na de operatie
de degeneratiekenmerken van de nervus dorsalis penis opti-
maal waren (fotol0 en 11). Het verdient daarom aanbeveling
om gedragstesten binnen twee weken na operatie te doen
plaatsvinden.

als criterium voor de volledigheid van de doorsnijding
van de nervus genito-femoralis geldt de afwezigheid van de
continuitelt van deze zenuw, hetgeen met een prepareermi-
croscoop bij autopsie kan worden vastgesteld.

Zals bleek uit het begin van de inleiding, speelt de
nervus hypogastricus een rol bij contracties van de epidi-
dyvmis, het vas deferens, de zaadblazen en de prostaat tij-
dens de ejaculatie. Doorsnijding van deze zenuw leidt er-—
toe dat contracties van de genocemde organeén niet meer op-
treden zodat infertiliteit het gevolg is (Swedin, 1971;
Swedin en Lindholmer, 1974). De infertiliteit kan dan ook
als criterium voor de veolledigheid van de doorsnijding wvan

de nervus hypogastricus gebruikt worden.
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Foto 10.

Een bundel zenuwvezmels van de nervus dorsalis penis bij een manlijke rat waarbl] twee weken
tevoren de nervi pudendi deorgesneden werden. Er zijn veel fibroblasten azanwezig terwijl da

regelmatige structuur van de vezels is verdwenen (520 x; H.E.).



Foto 11. Een bundel zenuwvezels van de nervus dorsalis penis bij =en

manlijke rat na schijnoperatie (520 =; H.E.}.
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HOOFDSTUK 4

EFFECTEN VAN PENISDENERVATIE OP HET PARINGSGEDRAG VAN MAN-
LIJKE RATTEN

Inleiding.

Om inzicht te verkrijgen omtrent de factoren welke voor
het tot stand komen wvan paringsgedrag van belang zijn, is
het belangrijk te weten welke biidrage genitale prikkels
leveren aan de expressie van dit gedrag. De gevolgen van
de afwezigheid of vermindering wvan genitale sensaties voor
het paringsgedrag is bij een aantal dierscorten onderzocht,
onder andere bij de aap (Herbert, 1973), de kat (Aronscn en
Cooper, 1968) en bij de rat. Bij deze laatste dierscort
zijn de gevolgen van anesthesie van de penis op het parings-
gedrag op diverse manieren onderzocht. Carlsson en Larsson
(1264) en Adler en Bermant (1%966) bestudeerden de gevolgen
van de applicatie van een locaalanestheticum op de glans
penis. Dit had een stijging van de freguentie van het be-
klimgedrag tot gevolg terwijl intromissie- en ejaculatie-
gedrag sterk verminderden. Doorsnijding van de nervug dor-
salis penis {Larsson en Sddersten, 1973) had eenzelfde ef-
fect evenals de amputatie van de glans penis op jonge leef-
tijd (Spaulding en Peck, 19274). Beach en Holz {(1946) on-
derzochten de gevclgen van extirpatie van het os penis op
het paringsgedrag bij ratten. Hun bevindingen kwamen over-—
¢en met die van de andere hierboven genoemde onderzoekers.

Aan alle gencemde methoden kleven echter bezwaren. Ap-
plicatie van lidocalne op de glans penis brengt met zich
mee dat er vlak voor de gedragstest met het dier gemanipu-
leerd wordt, hetgeen een stimulerend effect op het parings-—
gedrag kan hebben (Larsson, 1963). Bovendien is de duur
van de anesthesie slechts ongeveer tien minuten. Extirpa-
tie wvan het os penis of de amputatie wvan de glans penis

vermindert wellicht de sensibiliteit wvan de penis doch een
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totale gevoelloosheid van dit orgaan wordt op deze maniler
niet verkregen. Ock het bezwaar wvan doorsnijding van de
nervus dorsalis penis is dat volledige anesthesie wvan de pe-
nis waarschijnlijk niet wverkregen wordt, omdat al heel
dicht aan de basis van de penis zenuwvezels aftakken welke
bij de coperatie gespaard blijven (Larsson en Sddersten,
1973).

volledige en langdurige deafferentatie van de penis bij
de rat met behoud van normale anatomie werd tot nog toe
niet beschreven zodat over eventuele gevolgen van penis-
anesthesie wvoor het paringsgedrag dan ook geen vaste uit-
spraken gedaan konden worden. Daar de nervus dorsalis pe-
nig een tak is van de nervus pudendus werd in het huidige
experiment overwogen om complete anesthesie van de penis
te bewerkstelligen door middel wvan doorsniiding wan de ner-
vus pudendus. Het werd zeer waarschijnlijk geacht dat, in-
dien complete deafferentatie van de penis verkregen werd,
intromissies en ejaculaties niet meer zouden optreden, zo-
dat het paringsgedrag niet meer met behulp van deze para-
meters gekarakteriseerd zou kunnen worden. De activiteits-
eenheid en aanverwante parameters, welke een maat zouden
zijn voor de organisatie van het paringsgedrag in de tijd
(zie hoofdstuk 1), kunnen onder deze omstandigheden wel be-
studeerd worden.

In het in dit hoofdstuk beschreven experiment is ge-
tracht totale deafferentatie van de penis teweeg te brengen
bij manlijke ratten met copulatie-ervaring. De gevolgen
van deze deafferentatie voor het paringsgedrag werden on-

derzocht.
Materiaal en methoden.

Proefdieren. BAls proefdieren werden 20 manlijke (RxU)F,
ratten met copulatie-ervaring gebruikt. Ze waren vier a
vijf maanden oud en werden twee per bak ondergebracht in

een stal waar het wvan 7.00 tot 19.00 uur licht was. Water
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en voer waren ad libitum beschikbaar. Nadat &é&nmaal het
paringsgedrag geobserveerd was, werden de dieren aselect in
twee groepen verdeeld. Eé&n groep onderging een schijnope-
ratie (n=8), terwijl bij de dieren van de andere groep de
nervus pudendus beiderzijds werd doorgesneden (n=12). Hier-
na werd het paringsgedrag viermaal geokserveerd op respec-
tievelijk de tweede, vierde, achtste en tiende dag na de
operatie.

Operatieprocedure. De operaties werden ultgevoerd onder
ethernarcose. Doorsnilding van de nervus pudendus vond
plaats als beschreven in hoofdstuk 3. Tijdens de schijn-
operatie werden de zenuwen wel aangeraakt doch niet door-
gesneden. Na de operatie werden de penes dagelijks schoon-
gemaakt, daar eerder gebleken was dat ontstekingen van de
glans penis optraden na doorsnijding wvan de nervus puden-—
dus.

Testprocedure. Bij geovarigctomserde vrouwelijke ratten
werd sexueel receptief gedrag geinduceerd door subcutane
injecties met 100 ug oestradiolbenzoaat 48 uur voor de ge-
dragstest en 1 mg progesteron 5 uur voor de test., Copula-
tie vond plaats in een bak welke gelijk was aan de bakken
waarin de dieren normaliter gehuisvest waren. Tijdens de
observaties werd deze bak echter ondersteboven op een gazen
rooster geplaatst waaronder een spiegel was opgesteld in
een schuine stand. De onderzoeker kon via de spiegel dui-
deliik de ventrale zijde van de dieren waarnemen. De man-—
lijke rat kon steeds vijf minuten adapteren aan de observa-
tiesituatie alvorens een receptief vrouwtje bij hem ge-
plaatst werd. De duur van de observatie bedroeg vijftien
minuten of korter indien er een ejaculatie optrad. De
waarnemingen werden geregistreerd met behulp van een Ester—
line Angus recorder. De volgende parameters werden tijdens
dit onderzoek geregistreerd:

- beklimgedrag met stoten
- intromissiegedrag

- ejaculatiegedrag
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— contact-interval
-~ intromissie-interval

Normaliter is de penis onder de buikwand gelegen en daar-
door niet zichtbaar. Tijdens de copulatie schuift de penis
onder de buikhuid vandaan, terwijl de glans penis uit het
preputium schuift. Via de schuin opgestelde spiegel kon
dit gecbserveerd en geregistreerd worden:

- protrusie van de glans penis; duur en frequentie werden
geregistreerd.

- beklimmingen met onjuiste orié&ntatie ten opzichte van het
vrouwtje. Hierbij is de penis of de plaats op het abdo-
men waar de penis tijdens de copulatie gewoonlijk tevoor-
schijn komt niet direct naar de vagina-opening gericht.
Het aantal van deze beklimmingen is uitgedrukt als per-
centage van het totale aantal beklimmingen.

- het likken van de penis: de tijd gedurende welke de rat
de penis likt, of de plaats op het abdomen waar de penis
tijdens de ccopulatie gewoonlijk tevoorschijn komt. Deze
tijd is uitgedrukt als percentage van de totale observa=-
tieduur. Tijdens de tweede gedragstest na de operatie
werd tevens geregistreerd hoe lang de mannetjes ratten de
genitaalstreek van de vrouwelijke ratten besnuffelden.
Verder werden geregistreerd:

- activiteitseenheid

- activiteitsperiode

- activiteitsinterval

Autopsie. De dag na de laatste gedragstest werden de
dieren gedood met chloroform. De penes werden verwijderd
en in Bouins fixatief gedurende een week gefixeerd, waarna

ze in 70% alcohol bewaard werden. Op een afstand van 5 mm

achter de glans werden van het corpus penis twee coupes van

10 u gesneden. Bovendien werden van iedere 25ste coupe van

de glans, te beginnen op 100 u van het eind, de verhoornde

papillen geteld. De coupes werden gekleurd met hematoxyline
en eosine.

Statistische bewerking. De gegevens zijn weergegeven in
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Taebel 1. De inviced van

doorsnijding van de nevvus pudendus op het paringsgedrag van manlijke ratten met copulatie-ervaring.

test voor
de operatie test 1 test 2 test 3 test 4
sh Pa Sh Pd Sh Fd sh Pd
N 20 [ 12 8 12 8 12 8 12
observatieduur (min} 15 15 15 9,6+ 1,5 15 7,8+1,3 s 7,041,1 15
centact-interval (sec) 109,5+21,7 51,8421,1 32,9+410,5 46,9+19,5 20,0+5,5 6,3+1,3 33,3+10,8 6,9+1,9 57,1+34,5
aantal beklimmingen + 1,2¢ 0,2 2,0+ 0,3 1,9+ 0,2 3,3+ 0,7 2,0¢p,2+ 3,640,5 1,5+ 0,3" 4,6+0,5 2,1i70,3x
stoten/min -
aantal intromissies 9,6+ 0,9 B,8+ 1,5 Q 15,44 2,1 Q 13,040,5 ¢ 13,9+40,9 OB)
aantal protrusies/min 1,31+ 0,1 1,2+ 0,2 0 2,0+ 0,4 0 2,240, 0,7+ O,QC) 2,640,3 0,6+ 0,2C)
duur protrusies (% obser- 23,8+ 1,8 32,0+ 4,3 0 48,7t 5,9 0 51,245,7 22,6+ 9,33) 48 ,2+4,0 25,711u,5C)
vatieduur)
% beklimmingen met ) 21,1+ 4,6 23,9+ 3,3 14,6+ 3,6 18,433,4 20,644,3 15,2+ 3,2  27,845,2 19,3+ 1,6
onjuiate oriéntatie
duur likken genitalia A) 26,9+ 3,0 4,5+ 0,57 33,5+ 5,6 5,7¢;,5* 39,8+6,2 5,1 0,60 37,1+3,7 7,6+ 1,8%
(% van observatieduur)
aantal dieren dat ejaculeerde 1 1 0 7 o 8 4] 8 [+3
++ ++
aantal dieren dat protrusies 20 8 o™ a 2 8 4 g g™t
vertoonde
aantal beklimmingen/ A) 2,44 0,1 2,7+ 0,2 3,1+ 0,5 3,240,5 3,440,7 2,24 0,1t 3,940,4 2,3+ 0,3"
activiteitseenheid
aantal activiteitseenheden/ A) 1,04 9,1 O,Siro,l 1,6+ 0,3 O,Tip,l* N,Hil,? 2,2170,2+ 1,Hip,l 0,94 0,1+
min
De data zijn weergegeven als gemiddelden met de S.E.M. Sh = schijnoperatie
A deze data werden tijdens de test voor de operatie niet verzameld. Pd = doorsnijding nervus pudendus
B &&n rat vertoonde 3 maal een intromissie. Pd vergeleken met Shi 1p<0,05 (ANOVA)
¢ data van 4 resp. 6 ratten welke protrusies vertoonden (p<0,05 t-test, tweezijdig), Kp<0,01 (ANOVA)

++p<0,0025 (Fisher test)



de tabel als gemiddelden met de S.E.M. Om te bepalen in
hoeverre verschillen statistisch significant waren, werd

een variantie—analyse uitgevoerd.
Resultaten.

De resultaten zijn weergegeven in tabel 1. Het bhleek
dat gedurende tenminste tien dagen na doorsnijding wvan de
nervus pudendus intromissiegedrag niet werd waargenomen.
Een uitzondering hiercop werd gevormd dooxr &é&n dier dat in
de wvierde test drie intromissies vertoonde. Ejaculatiege=~
drag kwam eveneens niet meer voor na zenuwdoorsnijding,
terwijl in de controlegroep steeds meer dieren dit gedrag
vertocnden bij een toenemend aantal testen. Protrusie van
de penis was in de eerste test vclledig opgeheven. In de
tweede, derde en vierde test waren er respectievelijk twee,
vier en zes dieren die wel protrusies vertoonden. Deze wa-
ren echter in kwalitatief en kwantitatief opzicht minder
dan die welke bij de controledieren geobserveerd konden
worden {p<0,05 t-tast}. COver het geheel gencmen was er een
duideliik wverschil in duur en freguentie van penisprotru-
sies tussen gedenerveerde en contrcledieren (p<0,01).
Voorts was er een toename in frequentie van protrusie wvan
test 1 naar test 4 bij de controlegroep (p<0,01).

In de eerste test na de operatie was er geen verschil
tussen de groepen wat betreft de frequentie van het beklim-
gedrag. Echter, vanaf de tweede test was dit wel het ge-
val. Dit werd veroorzaakt door een stijging in frequentie
van het beklimgedrag bij de controledieren (p<0,01). Het
aantal activiteitseenheden per minuut was bij de controle-
dieren gedurende alle testen hoger dan bilij de gedenerveerde
dieren {p<0,05).

Het aantal beklimmingen met stoten, waarbij de penis
niet juist ten opzichte van de vagina-opening georiénteerd
was, was bij beide groepen even groot. Verder is duidelijk

dat de controledieren meer tijd besteedden aan het likken
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van de penis {p<0,001), terwijl tijdens de derde test bleek
dat de gedenerveerde dieren langer de genitaalstreek wvan de
vrouwtjes besnuffelden: gedenerveerde dieren 13,8 + 1,1% en
controledieren 3,4 + 1,0% van de totale observatieduur.

Het verschil is significant (p<0,002 t-test).

De gegevens betreffende de activiteitspericden en -inter-
vallen zijn in figuur & weergegeven als percentages van het
totale aantal verdeeld over zeven categorie&n van verschil-
lende tijdsduur. De variantie-analyse wees uit dat er geen
verschillen waren tussen gedenerveerde en controledieren
met betrekking tot de freguentieverdeling van activiteits-
pericden en ~intervallen gedurende alle testen welke na de
operatie plaatsvonden. Daarom zijn de freguentieverdelingen
van de vier testen samen weergegeven in figuur 6.

Tijdens het dagelijks reinigen van de penes werd wvaak
bij de gedenerveerde ratten gecoaguleerd ejaculaat onder
het preputium aangetroffen.

Het aantal verhoornde papillen op de glans penis van de
controledieren bedroeg 41 + 8 en van de gedenerveerde die-
ren 47 + 6. Het verschil was niet significant. Doorsnij-
ding van de nervus pudendus had een duidelijk effect op de
histologle van de nervus dorsalis penis. In de preparaten
van de controledieren kunnen de scheden van Schwann duide-
lijk onderscheiden worden als ronde structuren welke in een
geordend patroon liggen. In de coupes van de nervus dorsa-
lis penis van de gedenerveerde dieren zijn deze ronde
structuren verdwenen, terwiliil veel fibroblasten te zien

zijn als teken van endoneurale fibrose (fig. 10 en 11).

Discussie.

Uit de tabel blijkt dat de protrusie van de glans penis,
zoals die tijdens de copulatie gewoonlijk optreedt, door
docrsnijding van de nervus pudendus tenietgedaan wordt. De
vraag is in hoeverre dit veroorzaakt wordt door het feit

dat de sensibiliteit opgeheven is, of docrdat efferente ze-
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nuwvezels doorgesneden zijn. De laatste veronderstelling
is het meest waarschijnlijk, omdat door diverse auteurs be-
schreven is dat de glans penis tijdens de copulatie zicht-
baar was ondanks vermindering van de sensibiliteit (Adler
en Bermant, 1966; Larsson en Stdersten, 1973). Een pro-
bleem is hierbij echter dat deze auteurs steeds spreken van
erecties, hetgeen suggereert dat het tevcorschiijn komen van
de penis van onder de buikhuid (= protrusie) veroorzaakt
wordt door toevoer van bloed naar de penis (= tumescentie).
Pollak en Sachs (1976) namen echter geen tumescenties waar
tijdens 'extravaginale intromissies' en veronderstelden
daarom dat protrusies niet door blecedtoevoer naar de penis,
doch door activiteit van bekkenbodemspieren tot stand kwa-
men. Hoewel in het hier beschreven experiment protrusies
niet meer optraden na doorsnijding van de nervus pudendus,
resulteerde deze operatie niet in een vermindering wvan het
aantal tumescenties (zie hoofdstuk 5). Het is daarom on-
waarschijnlijk dat in het hier beschreven experiment pro-
trusie van de penis tijdens de copulatie verhinderd werd
omdat er geen tumescenties meer zouden optreden. Veeleer
is de afwezigheid van protrusies te verklaren door de de-
nervatie van de musculi bulbo-~ en ischiccavernosi. Protru-
sie van de penis, welke voor de intromissie noodzakelijk is,
komt bij de rat dus niet tot stand door het optreden van
een erectie, doch door werking van bekkenbodemspieren, Het
is daarom onjuist om bij de observatie van het paringsge-
drag van de rat zonder meer te spreken van erecties. Men
zou beter de termen protrusies en tumescenties kunnen ge-
bruiken.

Door een aantal onderzoekers is een toename in het be-
klimgedrag na vermindering van penissensibiliteit beschre-
ven {Adler en Bermant, 1966; Carlsson en Larsson, 1964;
Larsson en Sddersten, 1973; Spaulding en Peck, 1974). Het
hier beschreven onderzoek bevestigt dit niet. De freguen-
tie van het beklimgedrag in de laatste drie testen was bij

de gedenerveerde dieren zelfs lager dan bilij de controle-
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dieren, hetgeen echter toegeschreven moet worden aan een
toename van dit gedrag bij de controledieren. Bij de aap
(Herbert, 1973) en de kat (Aronson en Cooper, 1968) is ook
een daling in sexuele activiteit beschreven, hetgeen erop
wijst dat de perceptie van afferente prikkels via de penis
van belang is bij het onderhouden van een kepaald niveau
van sexuele activiteit.

Zowel de intacte als de gedenerveerde dieren vertoonden
beklimgedrag waarbij de penis niet direct in de buurt wvan
de vagina-opening gelokaliseerd was. Genitale deafferenta-
tie bij de aap (Herbert, 1973) en de kat (Aronson en Cooper,
1968) resulteerde in cngeccodrdineerd beklimgedrag. Wellicht
is bij de rat niet uitsluitend de penissensibkbiliteit van
belang voor een juiste oriéntatie ten cpzichte van het re-
ceptieve vrouwtje tijdens het paringsgedrag. Tactiele
prikkels afkomstig van de abdominale huid spelen waarschijn-
1ijk ook een rol.

Het ontbreken van penissensibiliteit was niet van invloed
op de freguentieverdelingen van activiteitsintervallen en
activiteitsperioden., Hoewel bij de gedenerveerde dieren het
percentage activiteitsperioden in de categorie met een duur
groter dan 120 seconden hoger is dan bij de controledieren,
toonde de variantie-analyse geen significante interacties
aan tussen groepen en categorie&n. De hier gepresenteerde
gegevens bevestigen de bevindingen van Sachs en Barfield
(1970) : de manier waarcop het paringsgedrag van de manlijke
rat in de tilid georganiseerd is, uitgedrukt in activiteits-
perioden en activiteitsintervallen, is niet afhankelijk wvan
de perceptie van prikkels via de penis. De veronderstel-
ling van Beach {1956) dat intromissies belangrijk zouden
zijn voor de timing van het paringsgedrag van de manlijke
rat wordt hiermee dus niet bevestigd. Een andere factor
die volgens Beach (1256) in dit opzicht belangriijk zou zijn,
is het likken van de genitalia. Dieren welke gedurende de
paring langdurig hun penis likken, zouden hierdoor langere

perioden van inactiviteit vertconen tussen opeenvolgende be-
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klimmingen. Ook deze veronderstelling wordt door de huidi-
ge gevens niet bevestigd: de contrcledieren vertoonden meer
likgedrag dan de gedenerveerde dieren. Desondanks was de
ocrganisatie van het beklimgedrag in de tijd niet verschil-
lend. 0ok het feit dat gedenerveerde dieren langer de ge-
nitaalstreek van het vrouwtje besnuffelden, had hierop geen
inviced. Deze gegevens duiden erop dat de wijze waarop het
paringsgedrag van de manlijke rat in de tijd georganiseerd
is, uitgedrukt in activiteitsperiodes en activiteitsinter-
vallen, geheel wvanuit de hersenen gereguleerd wordt zonder
dat afferente informatie vanuit de penis hierop enige in-
vliced heeft.

De histologie van de glans penis toonde geen verschillen
aan in de aantallen verhcornde papillen tussen de twee
groepen. Dit betekent dat de aanwezigheid van verhoornde
papillen op de glans penis niet afhankelijk is van afferen-
te innervatie maar uitsluitend van de aanwezigheid van an-
drogenen (Beach en Levingon, 1950). De histcologie van de
nervus dorsalis penis wijst erop dat deorsnijding van de
nervus pudendus inderdaad de afferente innervatie van de

penis tenietdoet.

Door verschillende onderzoekers wordt de tijd tot de
eerste beklimming en het aantal beklimmingen per minuut ge-
hanteerd als maat voor sexuele motivatie (Adler en Bermant,
1966; Kaada et al., 1968; Spaulding en Peck, 1974). Met
betrekking tot de hier gepresenteerde gegevens betekent dit
dat door middel wvan doorsnijding van de nervus pudendus een
scheiding tussen sexuele motivatle en expressie van het pa-
ringsgedrag teweeggebracht kan worden. Dit model biedt de
mogelijkheid om hormonale effecten op sexuele motivatie te
onderscheiden van hormonale effecten op het paringsgedrag
die via de werking van hormonen op de penis tot stand ko-
men (Lodder en Baum, 1977). Tevens kan dit model biij ande-

re gedragsstudies van belang zijn (zie hoofdstuk 8).
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Samenvatting.

Om inzicht te verkrijgen omtrent de rol welke genitale
prikkels tijdens de copulatie spelen bij de totstandkoming
van het paringsgedrag, zijn in de literatuur verschillende
technieken beschreven om bij manlijke ratten anesthesie van
de penis teweeg te brengen. Met deze technieken was het
echter niet mogelijk om volledige deafferentatie van de pe-
nis te bewerkstelligen. In het in dit hoofdstuk beschreven
experiment is getracht door middel wvan tweezijdige doorsnij-
ding van de nervus pudendus bij manlijke ratten met copula-
tie~ervaring, volledige anesthesie van de penis te verkrij-
gen. Deze doorsnijding had tot gevolg dat intromigsie- en
ejaculatiegedrag niet meer optraden, terwijl beklimgedrag
wel doorging. Protrusie van de glans penis, zoals die tij-
dens de copulatie gewoonlijk optreedt, kwam na de denerva=-
tie niet meer voor, hetgeen waarschijnlijk vercorzaakt werd
door denervatie van de muscuii bulbo- en ischiocavernosi.
De wijze waarop het paringsgedrag in de tijd georganiseerd
is, ultgedrukt in activiteitsperioden en activiteitsinter-
vallen, bleek onafhankelijk te zijn wvan sensibele input
via de penis. Geconcludeerd werd dat motivationele aspec-
ten van het paringsgedrag van de manlijke rat, uitgedrukt
in contact~interval en frequentie van het beklimgedrag,
door middel van doorsnijding van de nervus pudendus van de
rest van het paringsgedrag afgezonderd en bestudeerd kunnen

worden.,
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HOCFDSTUK 5*

DE GEVOLGEN VAN DOORSNIJDING VAN DE NERVUS PELVICUS VOOR
HET PARINGSGEDRAG VAN MANLIJKE RATTEN

Inleiding.

Zoals reeds in de inleiding van dit proefschrift be-
schreven werd, is veel onderzoek verricht om opheldering
te verkrijgen omtrent de vraag welke perifere zenuwen bij
de erectie betrcokken zijn. In het algemeen worden de ner-
vi pelvici (nervi erigentes wvan Eckhard) verantwoordelijk
geacht voor de inductie van de erectie. In verschillende
studies betreffende het erectiemechanisme bij de mens werd
gesuggereerd dat de nervi hypogastrici cholinergische sym-
pathische zenuwvezels zouden bevatten die de corpora ca-
verncsa innerveren en aldus een rol spelen bij de tot-
standkoming van erecties (Buez et al., 1957; Comarr, 1970;
Fitzpatric, 1974; Tarabulecy, 1972; Verkuyl, 1976). Root
en Bard (1947) toonden aan dat manlijke katten, waarbi] de
nervi erigentes waren doorgesneden, in staat waren erec-
ties te ontwikkelen indien ze bij een sexueel receptieve
poes werden geplaatst. Deze onderzoekers suggereerden een
'supra sacral erection outflow' wvanuit de ruggemergsseg-
menten L2, L3 en L4, welke via de nervus hypogastricus de
penis zou bereiken. Doorsnijding van de nervus hypo-
gastricus bij de rat (Larsson en Swedin, 1971} had geen
effect op het paringsgedrag, terwijl de fertiliteit na de-

ze ingreep langdurig verstoord was (Swedin en Lindholmer,

® Gedeeltelijk werd dit hoofdstuk reeds eerder gepubli-
ceerd: J. Lodder and G.H. Zeilmaker. Effects of pelvic
and pudendal nerve transection on mating behavior in the
male rat. Physicl. Behav. 1976, 16, 745-751.
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1974) . 0Op grond hiervan werd verondersteld dat ook bij de
rat de nervi pelvici wvecor de erectie belangriijk zouden
zijn.

Daar vaginale penetratie zonder erectie moeilijk, zo
niet onmogelijk is, werd verondersteld dat doorsnijding van
de nervus pelvicus belangrijke gevolgen voor het parings-
gedrag zou hebben. Om de functie van erecties tijdens het
paringsgedrag te bestuderen werd bij manlijke ratten bei=-
derzijds de nervus pelvicus doorgesneden en dit gedrag be=-

studeerd.
Materiaal en methoden.

Proefdieren. Als proefdieren werden 17 sexuesl ervaren
volwassen manlijke (RxU)F; ratten gebruikt. Ze werden twes
per bak ondergebracht in een stal waar het van 7.00 tot
19.00 uur licht was, terwijl ze vrijelijk over water en
voer konden beschikken. Na een eerste gedragstest werden
de dieren aselect in twee groepen verdeeld. Bij &&n groep
werd beiderzijds de nervus pelvicus doorgesneden (PN, n=%),
terwijl de andere groep werd onderworpen aan een schijnope-
ratie (8h, n=8). Hierna werden vier gedragstesten gehouden
en wel 9, 16, 21 en 28 dagen na de operatie.

Operatieprocedure. Doorsnijding van de nervus pelvicus
werd uitgevoerd als beschreven in hoofdstuk 3 van dit
proefschrift. Gedurende vijf dagen na de operatie werd
tweemaal per dag de urineblaas leeggedrukt ter vceerkoming
van beschadiging van de blaaswand, welke anders onder in-
vlced van de snel toenemende intra-vesicale druk zou
zijn ontstaan.

Testprocedure. De testprocedure was als beschreven in
hoofdstuk 4. De volgende parameters ter karakterisering
van het paringsgedrag werden gebruikt:

- totale observatieduur
- contact-interval

- intromissie-~interval
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Tabel 2. De invloed van doorsnijding van de nervus pelvicus op het paringsgedrag van manlijke vatten met copulatie—ervaring,

test voor de

operatie test 1 test 2 test 3 test 4
5h PH Sh PN Sh PH Sh PH

N 17 8 g B8 9 g 9 -1 g
observatieduur {min) 1W,3+ 0,4 12,8+ 1,0 12,8+ 1,4 12,0+ 1,3 8,0¢ 1,3" 10,9+41,2 7,841,5 10,140,7 9,6+1,0
contact-interval {sec) 60,0+12,1 40,0+ 6,9 32,8+10,3 50,0417,1 65,0421,1 11,942,1 7,2+1,2 8,1+1,3 la,giz,u“
iptromissia-interval (sec) 72,4434 ,45  70,0+20,% 100,0436,4 65,0421,1 31,7+13,5 18,8+3,8 12,B+1,9 10,6+2,0 32,5;&3,1K
aantal beklimmingen (+ stoten}/min 1,1+ O,1++ 2,6+ 0,2 2,45 0,4 2,0+ 0,3 3,1+ O,Bx 2,1+0,3  3,3+0,6 2,440,2 2,240,2
aantal intromissies/min 0,6+ 0,1 4,7+ 0,1 0,4+ 0,2 0,9+ 0,2 1,3+ 0,2 0,9+0,1 1,440,4 1,040,1 1,0+0,1
aantal protrusies/min 0,9+ 0,1 1,8t 0,1 0,7+ o,sT 1,5t 0,2 2,3+ 0,77 1,4%0,2 2,3+0,5 1,6%0,1 1,6+0,1
duur protrusies (% observatieduur) 22,4t 2,2 23,6t 3,8 Q,Si_S,ST 21,3+ 4,7 31,5+ 2,7 26,245,0 28,6+3,9 25,9+%,5 24,443,9
aantal dieren dat protrusies vertoonde 17 8 4 8 9 8 9 8 9
aantal dieren dat ejaculeerde L 4 2 6 g [ 8 8 9
De data zijn weergegeven als gemiddelden met de §.5.M. Sh = schijnoperatie
* 0,0024p<0,01! data van vier dieren die protrusies vertoonden. PH = doorsnijding nervus pelvicus
* p<0,001 : data van alle dieren voor de operatie, vergeleken

met de data van de Sh groep tijdens de eerste test

na de operatie {t-toets, tweezijdig getoetst).

® p<n,05

PN groep, t-toets, tweezijdig getoetst),

data van de Sh groep vergeleken met de data van de



- aantal beklimmingen met stoten

- aantal intromissies

- aantal protrusies wvan de penis

- duur van de protrusies

- het aantal dieren dat protrusio penis vertoonde
~ aantal dieren dat ejaculeerde

Autopsie. De dag na de laatste gedragstest werden de
dieren met chloroform gedood. De aanwezigheid van een ge-
dilateerde blaas werd gebruikt als bewijs van de veolledig-
heid van de nervus pelvicus-doorsnijding. Histologische
bewerking van de penes vond plaats als beschreven in hoofd-
stuk 3.

Statietische bewerking. De gegevens, weergegeven in ta-
bel 2, zijn vermeld als gemiddelden met S.E.M. Verschillen
tussen groepen werden op significantie getcetst met behulp
van de t-test (tweezijdig).

Resultaten.

De resultaten zijn vermeld in tabel 2. Daar een aantal
dieren binnen de maximale cbservatiepericde van 15 minuten
ejaculatie vertoonde zijn, om vergelijking met de andere
dieren mogelijk te maken, de verschillende parameters weer—
gegeven als aantal per minuut. Tijdens de eerste test na
de operatie vertoonden vier wvan de negen PN-dieren protru=
sie van de penis, terwiijl alle dieren uit de controlegroep
dit gedrag vertoonden. De freguentie en duur van de pro-
trusies waren bij deze vier dieren lager dan bij de contro-
ledieren. Tijdens de tweede test vertoonden alle PN-dieren
protrusies, terwijl ze sneller tot ejaculatie kwamen dan de
controledieren. Behalve verschillen in ccontact-interval en
intromissie-interval in de vierde test, werden verder geen
verschillen waargenomen. Bij autopsie bleken alle PN-
dieren gedilateerde urineblazen te hebben. De histologie
van de nervus dorsalis penis was in beide groepen volledig

normaal.
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Discussie.

Uit tabel 2 blijkt dat doorsnijding van de nervus pelvi-
cus nauwelijks gevolgen voor het paringsgedrag had. De
verschillen tussen de twee groepen wat betreft de duur en
de frequentie van penisprotrusies, hangen waarschijniijk
samen met het feit dat de nervus pelvicus dicht bij de af-
takking van de nervus pudendus werd docrgesneden waarbij
wellicht schade, zij het reversibkel, werd toegebracht aan
deze laatste zenuw. Uit hoofdstuk 4 bleek namelijk dat
penisprotrusies afhankelijk zijn van een intacte nervus
pudendus.

Dat docrsnijding van de nervus pelvicus het paringsge=-
drag van manliike ratten nauwelijks beinvloedt, zou kunnen
berusten op de mogelijkheid dat erecties bij de rat niet
via deze zenuw tot stand komen. Als alternatieve weg zou de
nervus hypogastricus in aanmerking komen. Echter, door-
snijding van deze zenuw beinvlcoedt ook nauwelijks het pa-
ringsgedrag (Larsson en Swedin, 1971). Een andere mogelijk-
heid is dat het optreden van erecties na doorsnijding van
de nervi pelvici wel verstoord is, doch dat de aan- of af-
wezigheid van erecties niet van invloed is op het parings-
gedrag van de manlijke rat. Om hierin meer inzicht te ver-
krijgen werden erecties teweeggebracht wvolgens een in het
tweede deel van dit hoofdstuk beschreven methode. De ge-
volgen van de doorsnijding van de nervus pelvicus hierop

werden bestudeerd.
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GEVOLGEN VAN DOORSNIJDING VAN DE NERVI PELVICI, PUDENDI,
HYPOGASTRICI EN GENITO-FEMORALES VOOR HET OPTREDEN VAN PE-
NISREACTIES NA RETRACTIE VAN HET PREPUTIUM

Inleiding.

De rel van de penis tijdens het paringsgedrag van de
manlijke rat is door diverse onderzoekers bestudeerd (zie
ock heocofdstuk 4). Voornamelijk ziin daarbij de gevolgen
van verminderde penissensibiliteit voor het paringsgedrag
onderzocht. Door Hart (1968} werd een methode ontwikkeld
waardoor het mogelijk werd om de activiteiten van de penis
te bestuderen buiten de paringssituatie. Hart nam waar dat
de penis wverschillende reacties vertoonde indien de rat in
de hand of een glazen cilinder geimmobiliseerd werd en het
preputium werd teruggeschoven over de glans. Hart bestu~
deerde de penisreacties bij ratten waarbij twintig dagen
daarvoor ter hoogte van T6 tot T9 een ruggemergsdoorsniij-
ding had plaatsgevonden. Series van penisactiviteiten
werden waargenomen. Een serie begon met drie of vier
erecties (tumescenties) welke elk ongeveer &&n seconde
duurden. Een serie tumescenties werd gevolgd door &&n tot
drie snelle dorsale bewegingen van de penis welke elk min-
der dan een seconde duurden, waarna &&n tot vier langzame
dorsale bewegingen gezien werden met elk een duur van &&n tot
twee seconden waarbij tevens extensie van de penis optrad.

Hoewel met deze methode penisactiviteit gemakkelijker
bestudeerd kan worden dan door cbservaties tijdens het pa-
ringsgedrag, is niet geheel duidelijk wat de samenhang is
tussen de verschillende penisbewegingen en erecties, intro-
missies en ejaculaties zoals die tijdens het paringsgedrag
optreden. In de serste plaats is er een verschil in de af-
hankelijkheid van penissensibiliteit wvcor het optreden van
de wverschillende reacties. Vermindering hiervan leidt na-
melijk tot een afname van intromissie~ enejaculatiegedrag

(Adler en Bermant, 1966; Larsson en SSdersten, 1973), texr-
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wijl complete deafferentatie van de penis het cptreden van
intromissies geheel tenietdcet (2zie hcofdstuk 4). De ap-
plicatie wan een locaalanestheticum op de glans penis was
echter niet van invloed op het optreden wvan penishewegingen,
waardoor geconcludeerd werd dat de sensibiliteit van de
glans geen functie in dezen had (Hart, 1972). In de tweede
plaats werd waargenomen (Pollak en Sachs, 1976) dat de
volgeorde waarin de verschillende penisreacties optraden
nogal varieerde, terwijl de volgorde waarin de wverschillen-
de cnderdelen van het paringsgedrag optreden vrij constant
is. In de derde plaats konden Rodgers en Alheid (1972)
geen relatie aantonen tussen de tijdsduur na castratie ge=
durende welke erecties nog opgewekt konden worden na re-
tractie van het preputium, en het optreden van intromissies
en ejaculaties in diezelfde periode. Door deze onderzoe~
kers werden manlijke ratten gebruikt waarbij het ruggemerg
intact was en welke door middel van een lichte nembutal-
narcose handelbaar gemaakt waren. Bovendien is in geen
enkel experiment waarin penisreacties bestudeerd zijn,
melding gemaakt van de produktie van een ejaculaat. De re-
latie tussen penisbhewegingen en de ejaculatie zoals die tij-
dens het paringsgedrag optreedt, is daarom niet duideliik.
In de literatuur wordt vaak over ’'penile reflexes' ge-
sproken als het gaat om penisreacties welke na retractie
van het preputium cptreden. Het is echter geenszins duide-
lijk via welke perifere zenuwen deze ‘reflexen' tot stand
zouden komen. Het doel van het hier beschreven experiment
was te onderzoeken hoe penisreacties tot stand komenen welke
rol ze spelen bij het paringsgedrag. Dit werd gedaan door
de gevolgen van wverschillende zenuwdoorsnijdingen voor het
paringsgedrag te vergelijken met de gevolgen van deze door-
snijdingen voor het optreden van penisreacties. Penisre-
acties werden bestudeerd bij manlijke ratten welke door mid-
del wvan nembutal in een lichte narcose gebracht werden.
Bovendien werden de gevolgen van doorsnijding van de nervi

pelvici, pudendi, hypogastrici en genito-femorales bestu-
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deerd.
EXPERIMENT I

Beschrijving van penisreacties na retractie van het prepu-

tium big maniijke ratten onder lichte nembutalnarcose.
Materisal en methoden.

Zeven manlijke (RxU)F; ratten van ongeveer drie maanden
oud werden gebruikt. Ze werden twee per bak ondergebracht
in een stal waar het van 5.00 tot 19.00 uur licht was. Om
het mogelijk te maken de dieren gemakkelijk in de hand te
nemen, werd 15 mg nembutal/kg lichaamsgewicht i.p. toege-
diend. Dit resulteerde in een lichte graad wvan anesthesie
waarbij een kneep in de staart prompt beweging van romp en
ledematen tot gevelg had. Ongeveer vijf tot tien minuten
na de nembutalinjectie werden de dieren in de hand gencmen
waarbij de ventrale zijde naar boven gekeerd werd. Het
preputium werd tussen duim en wijsvinger naar achteren ge-
schoven zodat de glans penis zichtbaar werd, en werd ver-
volgens vijf minuten in deze positie gehouden. Indien ge-
durende deze periode geen penisreacties optraden, werd de
observatie met nog vijf minuten verlengd. Na maximaal tien
minuten werd met observeren gestopt daar sommige dieren
zich na deze periode begonnen te verzetten, waarschijnlijk

als gevolg van afname van de anesthesie.

Resultaten.

Direct nadat het preputium naar achteren geschoven was,
had de penis het aanzien zoals weergegeven in afbeelding
12. Hierna vond een geleidelijke wulling van de glans
plaats, waarbij het apicale deel echter niet betrckken was.
Na enkele minuten werden snelle contracties over de huid

van het scrotum waargenomen, terwijl tegelijkertijd snelle
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Fote 12. Foto 13.

Fotoc 14. Foto 15,

Verschillende penisrveacties bij de rat na retractie van het preputium.
Foto 12. Aspect direct na retractie van het preputium.
Foto 13. De penis tijdens tumescentie.

Foto 1% en 15. De vorming van een ‘kom'.
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dorsale bewegingen van de penis zichtbaar waren. De con-
tracties over de huid van het scrotum waren voelbaar en het
bleek dat ze met dezelfde frequentie optraden als de snelle
dorsale penisbewegingen. Tn alle dieren op £&n na, werd
dit gevolgd door een verdere vulling van de glans met bloed.
De omvang van de glans nam hierdoor verder toe terwijl ook
het meest apicale deel zich wvulde (afbk. 13). Soms was de
hoeveelheid hloed waarmee de glans zich vulde zc groot,
dat de huidrand aan het distale eind van de penis een scort
komvormige structuur vormde {afb. 14 en 15). Tijdens de
toevoer wvan bloed vertoonde de penis dorsale bewegingen met
een frequentie van @&n 3 twee per seconde. De duur van de
penisbewegingen waarbij een 'kom' gevormd werd, was onge-—
veer twee & drie seconden. Deze wvullingsfase eindigde
steeds abrupt door een snelle verdwijning van bloed uit de
glans. Zes van de zeven dieren produceerden in aansluiting
aan de snelle penishewegingen &&n of twee druppels vocht
waarin motiele spermatozoé&n aanwezig bleken te zijn.
Volgens de hierboven beschreven methode bleken dus ver-
schillende penisreacties geinduceerd te kunnen worden. De
frequenties waarin ze voorkwamen ziin vermeld in tabel 3,
evenals het percentage dieren welke in aansluiting aan de

snelle bewegingen enkele druppels vloeistof produceerden.

EXPERIMENT IT

De gevolgen van doorsnijding vanm de nervi pelvici en nervi
pudendi voor het optreden van penisreacties bij manlijke

ratten onder Llichte nembutalunarcoss.
Materiaal en methoden.

Proefdieren. Als proefdieren werden 37 manlijke (RxU)F;
ratten van ongeveer drie maanden gebruikt. Ze waren dge-

huisvest als beschreven werd in experiment I. De dieren
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werden aselect in drie groepen verdeeld en als volgt behan-
deld: doorsnijding van de nervus pelvicus (PN, n=14), door-
snijding van de nervus pudendus (Pd, n=13) en controle-
operatie (Sh, n=10).

Werkwvijze. De zenuwdoorsnijdingen werden uitgevoerd
zoals beschreven werd in hoofdstuk 3 van dit proefschrift.
Gedurende viif dagen na de operatie werd tweemaal per dag
de urineblaas leeggedrukt ter voorkoming van beschadiging
van de blaaswand. Op de vijfde en zevende dag na de opera-
tie werden observaties verricht waarbij de volgende ver-
schijnselen werden geregistreerd:
~ snelle penisbewegingen
~ langzame bewegingen met tumescentie
~ langzame bewegingen met de vorming van een 'kom’

- produktie van vocht
De testomstandigheden waren verder gelijk aan die welke in
experiment I heschreven werden.

Aytopsie. Tien dagen na de operatie werden de dieren
met c¢hloroform gedeod. Een gedilatserde urineblaas gaf aan
dat de nervus pelvicus inderdaad aan beide zijden doorge-
sneden was. De penes van de dieren uit de andere twee
groepen werden histologisch bewerkt als beschreven werd in
hoocfdstuk 3. Degeneratie van zenuwvezels van de nervus
dorsalis penis werd als criterium gehanteerd voor de vol-
ledigheid van doorsnijding wvan de nervus pudendus.

Statigtische bewerking. Verschillen tussen groepan
werden op significantie getest met de Mann-Whitney U-test
{tweezijdig), nadat met de Kruskali-Wallis one-way analysis
of variance er op 5%—niveau over het geheel wverschillen

aanwezig bleken te zijn.
Resultaten.

Het bleek dat de dieren waarbij de nervus pudendus door-
gesneden was meer snelle bewegingen van de penis te zien

gaven dan de twee andere groepen (p<0,002), terwijl het
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Tabel 3. De imwloed van diverse zenuwdoorsnijdingen op penisreacties, teweeggebracht door retractie vam het preputiwm bij

manlijke ratten tijdens iichte nembutal anesthesie,

aantal snelle aantal langzame aantal langzame percentage dieren dat
penisbevegingen penisbewegingen penisbewegingen minstens &&n keer seminaal
¥ met tumescenties met 'kom'vorming vocht produceerde
experiment T
niet-geopereerde dieren 7 10 (1 -i9 ) 2 (0 -4 ) 1 (o4 ) 85,7
experiment I
schijnoperatie 10 10 {4 -13,5) 4 {(0,5- B8,5) 2 (D=3 ) 100
PN 14 9 (2 -15,5) 1 (0 _3,5)+ 0o {0-1,5) 57,1
Pd 13 15 e -25 3t 2 (0 -11 ) o (o-1 " 82,3
experiment IIT
schijnoperatie 10 7 (2,5-13,5) 3 (0 -8 ) 1 {2 } 90
Hyp 10 3 (1,0-15,5) 3 {l -10,5) o {0-2 ) 100
experiment IV
schijnoperatie 10 3 (o0 =12 ) s (0 -6 2 1 (0-1,5) 60
(3 10 3 (0 -6 ) y (0 -9 ) ¢ {0-2,5) 6O
PA+PN+Hyp 13 23 (7,5-31,5) 9 (0 - 1,5) o 76,9
PN+Hyp 11 9 (0o -15,5) o (G - u,5) 0 (0-1,5} 63,9

De waarnemingen zijn weergegeven als mediaan met de spreiding en werden verzameld in twee tests met een maximale duur van

¢ien minuten per test.

" p<0,05 Mann-Whitney U-test (tweezijdip getoetst) PE = doorsnijding nervus pelvicus

nx p<0,02 e " " " Pd = " " pudendus

t p<0,002 B " " " Hyp = " " hypogastricus
GF = " " genito-femoralis



aantal langzame bewegingen met 'kom’-vorming lager was dan
bij de controledieren (p<0,05). Doorsnijding van de ner-
vus pelvicus resulteerde in een kleiner aantal langzame
penishewegingen met tumescentie (p<0,005}). Tijdens de twee
observaties werd door drie dieren van de contrelegrcep, &én
van de PN-groep en zeven dieren van de Pd-groep vlceistcf
geproduceerd dat direct coaguleerde.

EXPERIMENT ITI

De gevolgen van doovenijding van de wnervus hypogastricus
voor het optreden van pentareacties bij manlijke vratien

onder Lichte nembutainarcose.
Materiaal en methoden.

Als proefdieren werden 20 sexueel onervaren manlijke
(RxU}F, ratten van ongeveer drie maanden oud gebruikt. Ze
waren gehuisvest onder dezelfde ocmstandigheden als beschre-
ven in experiment T. De dieren werden aselect in twee
groepen verdeeld waarna ze aan de vclgende operaties onder-—
worpen werden: schijnoperatie (S8h, n=10) of doorsnijding
van de nervi hypogastrici (Hyp, n=10). Vi3jf en zeven dagen
na de operatle werden penisreacties bestudeerd onder om-
standigheden zoals beschreven werd in experiment I. Indien
er na de snelle penisbewegingen vocht geproduceerd werd,
werd dit microscopisch op de aanwezigheid van motiele
spermatozoén onderzocht. Na de tweede test werd iedere
manliijke rat gedurende twee weken bij twee cyclische
vrouwelijke dieren ondergebracht, waarna aan de hand van
het al dan niet zwanger worden van de vrouwelijke dieren,

fertiliteit van de mannetjes werd vastgesteld.

Resultaten.
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Uit de tabel blijkt dat geen verschillen ten aanzien wvan
de verschillende penisreacties werden waargenomen tussen de
twee groepen. Bij alle dieren waarbij de nervi hypogastri-
¢i waren deorgesneden, bleken motiele spermatczoén in het
seminaal vocht aanwezig te zijn. Geen enkele rat uit deze
groep bleek in staat een vrouwelijk dier te bevruchten,
waaruit bleek dat de nervi hypcgastrici volledig doorgesne-
den waren. De controledieren echter bleken alle fertiel

te zijn.

EXPERIMENT IV

De gevolgen van gecombineerde doorenijding van de nervi
pelvici, pudendi en hypogastrici veor het optraeden van

penisreacties big manlijke ratten-

Daar uit de hierboven beschreven experimenten bleek dat
ondanks verschillende zenuwdoorsnijdingen penisbewegingen
nog steeds optraden, werd besloten verschillende denerva-
ties te combineren. Het zou namelijk mcgelijk kunnen ziijn
dat afferente of efferente banen via meer dan &E&n perifere
zenuw het ruggemerg bereiken. Tevens werd de nervus geni-
to~femeoralis beiderzijds doorgesneden om te onderzosken in
hoeverre penisbewegingen verccrzaakt werden door contrac-

ties van de musculus cremaster.
Materiaal en methoden.

Als proefdieren werden 44 manlijke (RxU)F; ratten ge-—
bruikt. Ze waren gehuisvest onder dezelfde omstandigheden
als beschreven in experiment I. De dieren werden aselect
in vier groepen verdeeld welke de volgende behandelingen
ondergingen: controle-operatie (n=10), doorsnijding van de
nervi pelvici, pudendi en hypogastrici (n=11), doorsnijding

van de nervi pelvici plus hypogastrici {(n=13), doorsnijding
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van de nervi genito-femorales (n=10}. Vijf en zeven dagen
na de operatie werden penisreacties geobserveerd. De cri-
teria ter verificatie wvan de denervaties waren als beschre-
ven experiment II. De dieren waarbij de nervi pudendi
doorgesneden waren konden echter niet op fertiliteit onder-—
zocht worden wegens het onvermogen tot protrusio penis en
intromissie (zie hcofdstuk 4). Herstel van continuiteit
van de nervi genito-femorales werd met behulp van een pre-~

pareermicroscoop onderzocht.
Resultaten.

De resultaten zijn vermeld in takel 3. Het bleek dat
de dieren met gecombineerde doorsnijding van de nervi pel-
vici, pudendi en hypogastrici een groter aantal snelle pe-
nisbewegingen vertoonden dan de controledieren (p<0,002).
Docrsnijding van de nervi genito-femorales had geen gevol-
gen voor het optreden van penisreacties, hetgeen erop duidt
dat contracties van de musculus cremaster niet verantwoor-—
delijk zijn voor de inductie van penisbewegingen. Op grond
van de criteria welke voor complete zenuwdoorsnijding gehan-
teerd werden, behoefden geen dieren achteraf te worden uit~
gesloten.

Discussie.

De verschillende penisreacties, beschreven in experiment
I, vertonen overeenkomst met de bevindingen van Hart (1968).
Er zijn echter ook enige verschillen aan te wijzen. Hart
nam series van reacties waar welke begonnen met enkele
kortdurende erecties, en gevolgd werden door snelle en
langzame bewegingen. Penisreacties in het hier beschreven
onderzoek begonnen met een langzame vulling van de glans,
waarschiinlijk als gevolg van stuwing. Hierna werden
eerst snelle, en vervolgens langzame bewegingen waargenomen

waarbii de glans zich met bloed wvulde. Deze laatste bewe-

88



gingen met tumescentie zijn waarschijnliijk identiek aan de
door Hart {1968) heschreven erecties. Het optreden wvan

een komvormige wuitwaaiering van het uiteinde van de pe-
nis werd niet door Hart waargenomen, terwijl de dooxr hem
beschreven 'long flips' in het hier beschreven onderzoek
niet werden gezien. Wellicht komen deze 'long flips'
uitsluitend voor na ruggemergsdoorsnijding daar ock in een
onderzoek van Sachs en Garinello (19275) bij intacte manlij-
ke ratten deze reactie niet werd gezien. Deze onderzoekers
beschreven wel het optreden van een 'kom'. De wverschillen
tussen de waarnemingen van Hart (1968) en die welke hier
zijn beschreven, zijn waarschiijnlijk het gevelyg van ver-—
schillen in methoden.

Applicatie van een locaalanestheticum op de glans penis
had geen gevolgen voor het optreden van penisreacties
{Hart, 1972). Daarom werd geccncludeerd dat de sensibili-
teit van de glans in dit opzicht niet wvan betekenis was,
doch dat wveeleer receptoren aan de basis van de penis voor
de afferente baan van de penisreflexen van belang waren.
Uit experiment IT bleek echter dat ook na volledige deaf-
ferentatie van de penis door middel van deorsnijding van
de nervus pudendus, geen vermindering wvan het aantal penis-
reacties optrad. Dit betekent, indien de penisbewegingen
berusten op ruggemergsreflexen, dat de afferente baan niet
gevormd wordt door de nervus pudendus. Voor het optreden
van intromissies en ejaculaties tijdens het paringsgedrag
echter is de innervatie van de penis door de nervus puden-—
dus van grcocot belang {(zie hoofdstuk 4). Bovendien zijn
voor de totstandkoming van de ejaculatie meerdere intromis-
sies nodig, hetgeen wellicht voor een cumulatie van affe-
rente informatie belangrijk is in wverband met het induceren
van de ejaculatiereflex (Sachs en Barfield, 1977). Penis-
reacties echter traden op zonder directe stimulatie van de
penis en zelfs na de volledige deafferentatie van dit or-
gaan. Het lijkt daarom onjuist het optreden van penisre-

acties zonder meer te vergelijken met de verschillende
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componenten van het paringsgedrag, daar sommige van deze
componenten duidelijk afhankelijk zijn van de sensibiliteit
van de penis.

Het is niet duidelijk waarom doorsnijding van de nervi
pudendi, al dan niet in combinatie met doorsnijding van
andere zenuwen, resulteerde in een hogere fregquentie van
snelle penisbewegingen. Tijdens de ejaculatiereflex gaan
contracties van het vas deferens vecoraf aan ceontracties van
de bekkenbodemspieren welke ook bij deze reflex betrokken
zijn (hoofdstuk 1). Het is mogelijk dat de ccontracties van
de musculi bulbo~ en ischioccavernosi, welke geinnerveerd
worden door de nervi pudendi, de contrac¢ties van het wvas
deferens be&indigen, zodat na denervatie van deze spieren
contracties van het vas deferens doorgaan. De contracties
van het vas deferens komen tot stand onder invloed van de
nervus hypogastricus (Kuwahara en Frick, 1974). Doorsnij-
ding van de nervi hypogastrici voorkwam niet het optreden
van de snelle penisbewegingen noch de produktie van sperma-
tozoén-bevattend vocht, hetgeen erop duidt dat contracties
van het vas deferens nog steeds optraden. Daarentegen re-
sulteert doorsnijding van de nervus hypogastricus in in-~
fertiliteit bij manlijke ratten, omdat er tijdens het eja-
culatiegedrag geen ejaculatie van semen plaatsvindt (Swe-
din en Lincdholmer, 1974).

De vraag is hoe de snelle penisbewegingen en de produk-
tie wan vocht tot stand komen ondanks doorsnijding van de
nervi hypogastrici. De verklaring hiervoor ligt waarschijn-
1ijk besloten in het bestaan van de zogenaamde 'korte ad-
renerge neuronen' ({zie inleiding). De penis van de rat
wordt door deze ’'korte adrenerge neuronen' geinnerveerd
(Dail en Evan, 1974). Sjdstrand (1965) heeft aangetoond
dat doorsnijding van de nervi hypogastrici niet tot dege-
neratie van deze neuronen leidt. Waarschijnlijk komen
snelle penisbewegingen tot stand door activatie van deze
neuronen als gevolg van druk aan de basis van de penis

tijdens retractie van het preputium. Uit diverse onder—
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zoeken is gebleken dat de hoeveelheid transmitter in de
korte adrenerge neuronen onder invloed staat van hormonale
omstandigheden {(Alm et al., 1975; Si&beryg, 1%68a; 1968b).
Op grond hiervan is het denkbaar dat penisreacties niet al-
leen afhankelijk zijn van de werking van androgenen op rug-
gemergsniveau (Hart en Haugen, 1968), doch ock van andrcge-
ne stimulatie van perifere adrenerge neuronen.

Directe activering van korte adrenerge neurcnen zou een
functie tijdens de copulatie kunnen hebben: herhaaldelijk
stoten tijdens beklimgedrag zou hierdoor een faciliterende
werking op het optreden van de ejaculatiereflex kunnen heb-
ben. Het is namelijk gebleken dat ook beklimmingen, zonder
dat intromissie plaatsvindt, een stimulerend effect op de
inductie van de ejaculatie hebhen (ngd en Larsson, 1968).

Uit de tabel blijkt dat het aantal langzame penishewe-
gingen welke gedurende tumescenties gezien werden, vermin-
dert na doorsnijding van de nervi pelvici (p<0,002). De
gecombineerde doorsnijdingen waarbij de nervus pelvicus be-
trokken was in experiment IV leken eenzelfde effect te heb-
ben. Echter de Kruskall-Wallis test toonde cver het geheel
geen significante verschillen aan, zodat de grcepen onder-
ling niet vergeleken konden worden. Het lijkt er dus op
dat de nervus pelvicus betrokken is bij de inductie wvan
tumescentie bij de manlijke rat. Het belang van het optre-
den van tumescenties is wvoor het paringsgedrag echter niet
duideliik daar uit het eerste onderzoek van dit hoofdstuk
bleek dat doorsnijding van de nervi pelvici geen gevolgen
voor het paringsgedrag had. Voor het optreden van intro-
misgsies zijn bij de rat tumescenties blijkbaar geen voor-
waarde. De aanwezigheid van een os penis tezamen met de
werking van de musculus bulbo- en ischiccavernosus zijn
voldoende om penetratie te bewerkstelligen. Deze verconder-
stelling wordt gesteund door bevindingen van Pcllak en
Sachs (1976). Deze cnderzoekers namen namelijk tijdens ex-
travaginale intromissies geen tumescenties waar.

Land en McGill {1967) en McGill (1970) toonden aan dat
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het optreden van een intense zwelling van de glans penis
tijdens ejaculatie bij de muis van belang was voor het op
gang brengen van de progesteronproduktie door de corpora
lutea bij het vrouweliijk dier. Bij de rat heeft tumescen—
tie in dezen geen functie, daar niet de ejaculatie doch
meerdere intrcmissies voor de activering van corpora lutea
noodzakelijk zijn (Adler, 1969%). Verder werd door McGill
gesuggereerd dat de komvormige structuur van de penis,
welke ook tijdens de ejaculatie bij de muis optreedt, wvan
belang was in verband met het transport van spermatozoén.
Dank zij deze structuur zouden de spermatozoén direct in
het cervicale kanaal geperst worden {McGill, 1970; McGili
en Coughlin, 1970). ZIndien deze vorm van tumescentie ook
bij de rat van belang is, dan zou het doorsnijden van de
nervus pelvicus wellicht interfereren met de fertiliteit.
Dit werd onderzocht bij tien manliijke ratten welke bij een
sexueel receptief vrouwtje geplaatst werden. Direct na de
ejaculatie werd er een vaginaal uitstrijkje gemaakt. In
alle uitstrijkjes bleken motiele spermatozodn aanwezlg.
Bovendien bleken alle dieren fertiel te =ziin nadat ze ge-
durende twee weken bij twee cyclische vrouwelijke dieren
gezeten hadden. QOok in dit opzicht lijken tumescenties

bij de rat van geen betekenis te ziljn.

Samenvatting.

In het eerste deel wvan dit hoofdstuk werden de gevelgen
van bilaterale doorsnijding wvan de nervus pelvicus op het
paringsgedrag van manlijke ratten met copulatie-ervaring
onderzocht en vergeleken met de verrichtingen van manlijke
ratten bij wie een schijnoperatie werd verricht. Gedurende
vier testen, welke na de operatie plaatsvonden, werden geen
verschillen in het paringsgedrag van de twee groepen waar-—
genomen.

In het tweede deel van dit hoofdstuk werden penisbewe-—
gingen, welke door middel van de methode wvan Hart {(1968)
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teweeggebracht werden, bestudeerdbij manlijke ratten na esen
sub~anesthetische dogis nembutal. Snelle penisbewegingen,
langzame bewegingen met tumescenties, langzame bewegingen
met tumescenties welke gepaard gingen met 'kom'-vorming en
expulsie van vocht dat beweeglijke spermatozoén bevatte,
werden waargenomen. Doorsnijding van de nervus pelvicus
gaf een daling van het aantal langzame bewegingen met tu-
mescenties te zien, hetgeen suggereert dat deze zenuw bij
de totstandkeming van tumescenties betrokken is. Deze re-
sultaten, tezamen met die uit het eerste deel wvan dit
hocfdstuk, duiden erop dat erectie {(tumescentie} bij de
rat geen voorwaarde is voor het tot stand komen van penig-
protrusies en intromissies.

Doorsnijding van de nervus pudendus en nervus genito-
femoralis resulteerde niet in een daliing van het aantal
peniskbewegingen, zodat geconcludeerd werd dat contracties
van de musculus bulbc- en ischiccavernosus en de musculus
cremaster niet aan de penisbhewsgingen ten grondslag liggen.

Expulsie van vocht, waarin bewseglijke spermatozogn
aanwezig waren, trad op in aansluiting aan de snelle penis-
bewegingen. Op grond hiervan werd geconcludeerd dat de
snelle bewegingen samenhangen met contracties van het vas
deferens. Doorsnijding van de nervus hypogastricus had
geen gevolg voor het optreden van de snelle penisbewegingen,
terwijl het bhekend is dat tijdens het paringsgedrag geen
expulsie van semen meer optreedt indien deze zenuw doorge-
sneden is (Sweadin, 1971). Geconcludeerd werd dat snelle
penisbewegingen niet berusten op een ruggemergsreflex; in
plaats hiervan is het aannemelijk dat ze tot stand komen

dank zij activatie wvan korte adrenerge neuronen.
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HOOFDSTUK 6

EFFECTEN VAN GENITALE DEAFFERENTATIE CP MANLIJK PARINGSGE-
DRAG BIJ GEOVARIECTOMEERDE VROUWELIJKE RATTEN

Inleiding.

Ten aanzien van effecten welke geslachtshormonen hebben
op het paringsgedrag wordt onderscheid gemaakt tussen een
'activerende' en een 'organiserende' werking. De active-
rende werking betreft dan het veroorzaken van die effecten
welke het gevolg zijn van de aanwezigheid wvan geslachts-
steroiden op het paringsgedrag op volwassen leeftiid.
Voorbeelden hiervan zijn de stimulatie van beklim-, intro-
missie~ en ejaculatiegedrag door testosteron bij de maniij-
ke rat en de inductie van lordosegedrag door oestradiol bij
de vrouwelijke rat. Onder organiserende werking wordt ver-
staan de invloed welke geslachtssteroiden rond de geboorte
op het zich nog ontwikkelende centrale zenuwstelsel, met
name de hersenen, hebken (Harris en Levine, 19265; Nadler,
1968). Zo zou de aanwezigheid wvan testosteron gedurends
deze kritieke fase van hersenontwikkeling erin resulteren
dat sexueel receptief gedrag (lordosegedrag) op volwassen
leeftijd bij de rat niet meer optreedt. Indien bij de man-
lijke rat direct na de geboorte de testikels worden verwij-—
derd, wvindt het organiserend effect van testosteron niet
plaats en zal het mannetje in staat zijn op volwassen leef-
tijd lordosegedrag te vertonen (Beach, 1971; Goy en Gold-

foot, 1973). Indien aan vrouwelijke ratten direct na de ge-

* pit hcofdstuk is gebaseerd op de volgende publikatie:

J. Ledder and G.H. Zeilmaker. Effects of genital deaf-
ferentation on mounting and intromission behavicr in
spayed female rats treated with estrogen. Physicl. Be-
hav. 1976, 16, 753-755.
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boorte testosteron wordt toegediend, resulteert dit in een
onvermogen op volwassen leeftijd lordosegedrag te vertonen
{Barraclough en Gorski, 19%62).

De aanwezigheid van androgenen rcond de gebocorte heeft
een stimulerende werking op de ontwikkeling van het manlijk
paringsgedrag bij de rat. De combinatie van prenatale en
neonatale toediening van testosteron is het meest effectief
gebleken om bij vrouwelijke ratten de potentie om op vol-
wassen leeftijd manlijk paringsgedrag te vertonen, te sti-
muleren {Pollak en Sachs, 1975; Sachs et al., 1973; Ward,
1968). Hiexrbij zou het vermogen intromissiegedrag te ver-
tonen wvoornamelijk kepaald worden door de postnatale aan~
wezigheid van androgenen (Harris en Levine, 1965; Whalen
en Edwards, 1967; Whalen et al., 1969; Ward en Renz, 1972).
Het vermogen tot het wvertonen van beklimgedrag zou voorna-
meiijk afhankelijk zijn van prenatale aanwezigheid van an-—
drogenen. Dit blijkt onder andere hier uit dat neonataal
gecastreerde manlijke ratten na testestercontcediening cp
volwassen leeftijd meer beklimgedrag vertonen dan vrouwe-—
lijke dieren (Gerall et al., 1967; Nadler, 1969; Ward en
Renz, 1972). Postnatale testosterontoediening aan gene-
tisch vrouwelijke ratten veroorzaakte in sommige gevallen
echter een toename van het vermogen op volwassen leeftijd
beklimgedrag te vertonen {Nadler, 1968; Sddersten, 1973;
Stern, 1969; Whalen en Edwards, 1967). Dit was echter niet
altijd het geval (Schoelch-Krieger en Barfield, 1975; Wha-
len et al. 19692). Zo werd ock door sommige onderzoekers
gesuggereerd dat het wegnemen van de testosterconproduktie
bij de manlijke rat direct na de geboorte door middel wan
castratie ertoe leidde dat het vermcgen tot het vertonen
van beklimgedrag op volwassen leeftijd verminderde in ver-
gelijking met intacte manlijke ratten (Gerall et al., 1967;
Gray et al., 1976). Andere onderzoekers konden echter een
dergelijk effect niet wvaststellen (Grady et al., 1965;
Whalen en Edwards, 1967).

Voor het vertonen van beklimgedrag op volwassen leeftijd
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is het niet noodzakelijk dat vrouwelijke ratten perinataal
met testosteron cof andere androgenen behandeld worden. In-
dien op volwassen leeftijd geovariéctomeerde vrouwelijke
ratten met cestradiol of testosteron behandeld worden, zijn
zij in de aanwezigheid van een receptief vrouwtie in staat
beklimgedrag te wvertonen (Baum et al., 1974; Beach, 1971,
Pfaff, 1970; SO0dersten, 1972). Emery en Sachs (1975) namen
zelfs ejaculatiegedrag waar bij vrouwelijke ratten welke
gedurende lange tijd met cestradiol behandeld waren. Bij
deze studies ging het om chservaties van het gedragspatroon
dat normaliter bij manlijke ratten samenhangt met een in-
tromissie en de ejaculatie wvan semen. Ondanks het feit dat
vrouwelijke ratten niet tot intromissie of ejaculatie wvan
semen in staat zijn, vertonen zij, afhankelijk van hormona-
le factoren, wel het kenmerkende motorische patroon.

Daarom wordt ook gesproken van intromissiegedrag of intro-
migsiepatroon en ejaculatiegedrag of -patroon.

Uit de hoofdstukken 4 en 7 blijkt dat voor de expressie
van manlijk paringsgedrag en de toename van sexuele motiva-
tie de sensibiliteit van de penis zeer belangrijk is. Daar
prenatale testosterontoediening resulteert in een sterke
virilisatie van onder andere de uitwendige genitalia bij
genetisch vrouwelijke ratten (Gerall en Ward, 1966), zou
men zich kunnen afvragen in hoeverre het optreden van man-
litk paringsgedrag bij deze disren mede afhankelijk is van
een door testosteron gestimuleerde clitoris. Niet alleen
prenatale maar ook postnatale aanwezigheid van testosteron
speelt in dit opzicht een rel. Zo werd door Mullins en
Levine (1969) aangetoond dat neonatale castratie tot gevolg
had dat er na testosteronstimulatie op latere leeftijd min-
der wverhoornde papillen op de glans penis aanwezig waren.
Beach en Holz (1946) en Beach et al. (1969) toonden aan dat
de penes van manlijke ratten die keorte tijd na de geboorte
gecastreerd werden, op volwassen leeftijd minder gevoelig
waren voor testosteron. Dit werd gemeten door de lengte

en het gewicht van de penes te wvergelijken met die van con-
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troledieren welke cop volwassen leeftijd gecastreerd en met
testosteron behandeld werden. Deze dieren vertoonden na
testosterontoediening op volwassen leeftijd minder intro-
missie~ en ejaculatiegedrag dan contrcledieren, terwijl het
beklimgedrag niet verminderd was. Een dergelijk effect
werd ook gezien na partiéle sensibele denervatie wvan de pe~
nis (Larsson en Sddersten, 1973). Naar analogie hiervan
lijkt het aannemelijk dat neconatale castratie tot een verw
minderde perceptie van sensibele informatie door de penis
leidt.

Het bleek dus dat testosteron niet alleen op het centra-
le zenuwstelsel doch ock op de penis een 'organiserende’
werking uitoefent. Vele onderzoekers hebben zich dan cok
afgevraagd in hceverre de 'georganiseerde' genitalia een
bijdrage leveren aan het tot stand komen van manlijk pa-
ringsgedrag (Beach, 1971; Gerall en Ward, 1966; Gerall et
al., 1967; Goy en Goldfoot, 1973; Grady et al., 1965).
Hierboven werd reeds opgemerkt dat vrouweliijke ratten cck
zonder perinatale blootstelling aan testosteron in staat
zijn op volwassen leeftijd manlijk paringsgedrag te verto-
nen, bijvoorbeeld na ocestradioltoediening. OQestradiol
heeft echter geen effect op de morfologie van de clitoris.
Met name vindt geen stimulatie plaats van huidpapillen,
waarvan aangenomen wordt dat ze voor de perceptie van affe~
rente prikkels tijdens de copulatie van belang zijn (Beach
en Levinscn, 1950). Blijkbaar zijn vrouwelijke ratten in
staat intromissiegedrag te vertonen zonder dat het centrale
zenuwstelsel noch de uitwendige genitalia 'georganiseerd'
zijn in manlijke richting. Men kan zich dan ook afvragen
of het optreden van intromissiegedrag bij vrouwelijke rat~
ten wel afhankelijk is van genitale sensibiliteit zoals
dit bij manlijke ratten het geval is. De vraag of er een
geslachtsdimorfisme bestond ten aanzien van de afhankeliijk-
heid van genitale sensibiliteit voor het optreden wvan in-
tromissiegedrag was het uitgangspunt veor het in dit hoofd-

stuk beschreven experiment. Onderzocht werd wat de gevol-
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gen waren van deafferentatie van de clitoris op het manlijk
paringsgedrag van vrouwelijke ratten welke op velwassen

leeftijd gecastreerd en met cestradiocl behandeld werden.
Materiaal en methoden.

Als proefdieren werden 35 {(RxU)F] ratten gebruikt. Op
de leeftijd van drie maanden werden de dieren geovari&cto-
meerd waarna ze ieder afzonderliik in een bak werden ge-—
prlaatst in een stal waar het van 10.00 tot 24.00 uur donker
was. Na drie weken adaptatie werd begonnen met een dage-
lijkse injectie cestradiolbenzoazat (4 pg in 0,05 ml olie
werd subcutaan tosgediend). Deze behandeling werd geduren-—
de het gehele experiment voortgezet. Twee weken na het be-
gin van de toediening der injecties werd een gedragstest
gehouden. Hierbij werden als stimulusdieren geovariécto-
meerde ratten gebruikt welke 48 uur tevoren met 100 ug
oestradiolbenzcoaat en & uur tevoren met 1 mg progestercn
behandeld waren. Eén stimulus vrouwtje werd steeds bij
£&n experimenteel vrouwtie in de bak geplaatst. De obser-
vaties vonden plaats tussen 13.00 en i6.00 uur waarbij een
rode lamp van 40 W als lichtbron diende. De observatieduur
bedrceg steeds 45 minuten waarbij met behulp van een Ester-
line Angus recorder de volgende gedragscriteria werden ge-—
registreerd:

- contact-interval
- het aantal beklimmingen met stoten
- intromissiegedrag

De dierenwelke gedurende de eerste test minstens &&nmaal
intromissiegedrag vertoonden (75% van het oorspronkelijke
aantal) werden aselect in twee groepen verdeeld: bi] de ene
groep (D, n=13) werd beiderzijds de nervus pudendus doorge-
sneden. Teneinde totale anesthesie van de clitoris te be-
werkstelligen werd bovendien beiderzijds wan de nervus ge-—
nito-femoralis een stukje van + 5 mm verwijderd. De andere

groep (Sh, n=13) werd onderworpen aan een schijnoperatie.

93



Op de derde en zesde dag na de operatie werden gedragstes-
ten gehouden. Hierna werden de dieren met chloroform ge-
dood. De clitorides werden verwijderd en gefixeerd in
Beouins fixatief waarna ze in 70% alcchel bewaard werden.
Coupes van 10 u werden gesneden; elke 35ste coupe werd op

de aanwezigheid van verhoornde papillen cnderzocht.

Resultaten.

Van de resultaten zijn in tabel 4 de medianen met de
daarbkij behorende spreiding weergegeven. Voor het bereke-
nen van de significantie der verschillen werd de mediaan-
test toegepast. Het bleek dat denervatie het optreden van
intromissiegedrag in 12 van de 13 dieren volledig vocrkwam,
terwijl de schijnoperatie zonder gevolgen was. Eén gede-
nerveerde rat vertoonde in beide testen intromissiegedrag
hetgeen wellicht door onvolledige denervatie veroorzaakt
werd. Doorsnijding van de nervus pudendus en genito-femo-
ralis had geen effect op het contact-interval en de fre-
quentie wvan het beklimgedrag. Er werden geen verschillen
tussen de twee groepen waargenomen wat betreft de histolo-
gie van de clitorides. 1In geen van de preparaten werden

gecornificeerde papillen gezien.

Discussie.

De hier gepresenteerde gegevens zijn in overeenstemming
met de resultaten van Baum et al. (1974), Pfaff (1970) en
S8dersten (1972) en tonen aan dat vrouwelijke ratten in
staat zijn om die motorische activiteit te tonen welke bij
de manlijke rat samenhangt met intromissie gedurende de
copulatie. Dit is ook het geval zonder dat door middel wvan
perinatale testosterontoediening het centrale zenuwstelsel
of de uitwendige genitalia in manlijke richting 'georgani-
seerd' zijn. Clemens en Coniglio (1971) toonden aan dat

naarmate vrouwelijke ratten in uterc met meer manlijke foe-
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Tabel 4. De invleed van doorsnijding van de nervus pudendus en nervus genito-femorglis op beklim- en intromissiegedrag van

gecvariéetomeerde vrouwelijke ratten die met cestradiol behandeld werden.

test voor de

operatie le test na de operatie 7e test na de operatie
Sh D Sh n
N 26 i3 13 13 13
duur van de observatie {min) 43,2 £33 -uu,8) 83,8 (%1,6-4u,8) 43,5 (39,3-44,9) 44,0 (34,3-4%,5)  4u,3 (42,3-n4.9)
aantal dieren dat intromissiegedrag 25 i1 1 11 i
vertoonde
contact-interval (min) 1,8 ¢ 0,2-12 ) 1,2 € 0,2+ 4,3) 1,6 € 0,2- 5,7) 1 ( 0,5-10,8) 0,7 { &,2- 2,7}

intromissie-interval (min)
aantal beklimmingen met stoten 17 {6 -u5

aantal keren dat intromissiegedrag 2 (1 -10
vertoond werd

)
}

1,5 (0 -10,"

it

.5 { 0 ~-18,7) -
3 (12 -4 ) 28 (22 -42
2 (1 -6 ) -

)

1,5 (0 -20
29 (10 ~5%
5 {1 -11

)
)
)

26 (15 -u47

)

De data zijn weergegeven als mediazn met de sprelding.

* p<0,01 (mediaan-test). Data van de test voor de cperatie,

vergeleken met de data van de Sh groep bij de eerste test

na de operatie.

Sh = schijnoperatie

D = doorsnijding nervus pudendus

+ nervus genito-femoralis



ten samen zaten, de kans dat ze op volwassen leeftijd be-~
klimgedrag vertconden, groter werd. Verder bleek de nabij-
heid van manlijke foeten bepalend te zijn voor de freguen-
tie van later beklimgedrag van de vrouwelijke dieren. Ver=-
ondersteld werd dat diffusie van door de foetale testes
geproduceerde steroiden hiervoor verantwoordelijk was. De
bevindingen werden gesteund door resultaten van Ward en
Renz (1972), welke aantoonden dat teoediening wvan stoffen
met anti-androgene eigenschappen aan zwangere ratten tot ge-
volg had dat het optreden van manlijk paringsgedrag zowel
bij manlijke als vrouwelijke nakomelingen, verminderde.
Deze gegevens duiden erop dat een 'fysiologische organisa-
tie' van de hersenen en wellicht cok wvan de uitwendige
genitalia plaatsvindt bij vrouwelijke ratten.

Uit de resultaten van het hier beschreven experiment
blijkt verder dat het optreden van intromissiegedrag bij
vrouwelijke ratten volkomen afhankelijk is wvan genitale
sensorische informatie, daar na doorsnijding van de nervus
pudendus en genito-femoralis dit gedrag niet meer optrad.
Blijkbaar is voor het optreden van intromissiegedrag stimu-
latie van de uitwendige genitalia door andregenen niet
noodzakelijk. Ook in het huidige experiment werd geen an-
drogene stimulatie van de ciitoris geconstateerd. Waar-
schijnlijk staat de sensibiliteit van de clitoris onder in-
vlced van ocestrogene steroiden, daar door Xomisaruk et al.
{1972) en door RKow en Pfaff (1373} werd aangetoond dat de
perceptie wvan genitale prikkels, gemeten door middel wvan
afleidingen van de nerwvus pudendus, onder invloed staat van
oestradiol.

Uit de tabel blijkt dat het beklimgedrag niet verstoord
werd door genitale deafferentatie. Baum et al. (1974)
suggereerden dat de sensibiliteit van de clitoris niet be-
palend is voor de frequentie waarmee beklimgedrag optreedt.
Dit zou, de resultaten van heoofdstuk 7 in aanmerking geno-
men, verschillen van de situatie bij de manliijke rat. Bij

de manlijke rat bleek dat de sensibiliteit van de penis he-
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langriijk is voor de toename in beklimgedrag welke veroor-
zaakt wordt door sexuele ervaring. Beach en Rasguin (1942)
hebben echter gevonden dat de frequentie wvan het beklimge-
drag van vrouwelijke ratten welke op volwassen leeftijd met
testostercon behandeld werden, toenam met het aantal gedrags-
testen. Het is dus waarschijnlijk dat cok bij de vrouwe-
lijke rat genitale sensaties een faciliterende werking uit-
oefenen op het optreden van manliijk paringsgedrag, zij het
wellichtinnﬁnderematedanbijdenmnlijkedieren(Beach, 1968).

Zowel de manlijke rat, welke rond de gebocrte onder in-
vloed van testostercon stond, als de genetisch vrouwelijke
rat waaraan perinataal geen testosteron toegediend werd,
zijn beide voor wat betreft het cptreden van intromissie-
gedrag en wellicht ook de toename van beklimgedrag door
sexuele ervaring, afhankelijk wvan een intacte sensibele
innervatie van de uitwendige genitalia. Het is daarom aan-
nemelijk dat dit woor perinataal behandelde dieren ook het
geval zal ziin. Bij de bestudering van effecten van peri-
natale hormconbehandelingen op het paringsgedrag dient dan
ook rekening gehouden te worden met de rol die de uitwendi-
ge genitalia hierbij spelen. Door middel van deafferenta-
tie van de penis of clitoris worden effecten van dergeliijke
behandelingen op deze organen geélimineerd waardoor effec-
ten op het centrale zenuwstelsel duidelijker bestudeerd

kunnen worden.
Samenvatting.

Vijfendertig geovariéctomeerde vrouwelijke ratten, welke
dagelijks met 4 ug oestradiolbenzoaat behandeld werden,
werden getest op het vertonen van manliijk paringsgedrag.

Met name beklim- en intromissiegedrag werden gecbhserveerd.
De dieren welke intromissiegedrag vertoonden, werden in

twee groepen verdeeld. Bij &&n groep werden, teneinde an-
esthesie van de uitwendige genitaalstreek teweeq te brengen,

bilateraal de nervus pudendus en nervus genito-femoralis



doorgesneden. De andere groep werd aan een schijnoperatie
onderworpen. Na de ingreep werden twee gedragstesten ge-
houden. Hierbij bleek dat de dieren bij wie de genitaal-
streek anesthetisch gemaakt was, geen intromissiegedrag
meer vertoonden terwijl dit gedrag bij de controledieren
niet verminderd was. Geconcludeerd werd dat de vrouwelij-
ke rat voor wat betreft het vertonen van intromissiegedrag,
evenals de manlijke rat, afhankelijk is van sensorische
informatie wvanuit de genitaalstreek. Het belang wordt be-—
sproken van de mogelijke scheiding aan te brengen tussen

de expressie van manlijk paringsgedrag en motivationele
aspecten van dit gedrag.
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HOOFDSTUK 7%

DENERVATIE VAN DE PENIS EN HET EFFECT VAN COPULATIE-~ERVA-
RING QP SEXUELE MOTIVATIE BIJ MANLIJKE RATTEN

Inleiding.

Het is bekend dat de paringsactiviteit van manlijke rat-
ten met copulatie-ervaring groter is dan van sexueel naieve
dieren. Manlijke ratten die meerdere malen gecopuleerd
hebben, hebben minder intromissies nodig om tot ejaculatie
te komen, terwijl de ejaculatie cok sneller optreedt.

Whalen {1961) toonde aan dat de tijd tot de eerste beklim-
ming en de gemiddelde duur tussen opeenvolgende beklimmingen
korter werden naarmate manliijke ratten meer copulatie—ervaring
opdeden. Beach (1942) suggereerde dat copulatie leidt tot
een conditionering van een hypothetisch 'arousal mechanism'
en dat deze ceonditionering tot gevolg heeft dat de manlijke
rat in aanwezigheid wvan een receptief vrouwtje een verhoogde
bereidheid tot copuleren vertoont.

Paringsactiviteit van manlijke ratten kan ook direct ver-
hoogd worden door het geven van lichte elektrische schokken
via elektroden welke in de rughuid aangebracht zijn. Bar-
field en Sachs (1%68) toonden aan dat de gemiddelde duur
van het interval tussen intromissies door het toedienen van
zulke schokken afnam. Cok bij sexueel conervaren ratten is
gebleken dat deor middel van deze techniek het contact-
interval verkort kan worden (Caggiula en Eibergen, 1969)}.

Zelfs bij vrouwelijke ratten is cp deze wijze beklimgedrag

* pit hoofdstuk is gebaseerd op de volgende publikatie:

J. Lodder. Penile deafferentation and the effect of
mating experience on sexual motivation in adult male rats.
Physiol. Behav. 1976, 17, 571-573.
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te induceren (Crowley en Ward, 1974). De verkorting wvan
het contact-interval en de toename van beklimgedrag na toe-
diening van elektrische schokken wordt verklaard door aan
te nemen dat een vergroting van sexuele opwinding plaats-
vindt als onderdeel van een vergrote algehele opwinding.
Elektrische prikkeling wan de huid zou geen direct effect
op de sexuele motivatie hebben. Deze veronderstelling
wordt gesteund door bevindingen van Larsson (1963) welke
aantoonde dat ook het in de hand nemen van manlijke ratten
alvorens ze bij een receptief vrouwtje te plaatsen, het
paringsgedrag stimuleerde. Crowley et al. (1973) conditio—
neerde manlijke ratten door voorafgaande aan elektrische
schokken een toon te laten horen. WNa de conditionering
bkleek de toon op zich al voldoende om het paringsgedrag te
activeren, hetgeen erop wijst dat niet de elektrische sti-
mulatie van de huid op zich in dezen belangrijk zou zijn.
Hoewel de activering van het paringsgedrag dus toegeschre-
ven zou kunnen worden aan een tijdeliijke toename van alge-
hele opwinding, bleek ook langere tijd nadat met het toe-
dienen van elektrische schokken gestopt was dat de intensi-
teit van het paringsgedrag hoger bleef dan voor de stimula-
tie het geval was (Crowley et al., 1973; Goldfoot en Baum,
1972). Aangezien dit niet verklaard kan wcrden door een
mogelijke tijdelijke toename wvan algehele of sexuele op-
winding kan men zich afvragen welke factoren hiervoor ver-
antwoordelijk zijn.

Gebleken is dat paringsgedrag als beloning kan dienen:
het kan gebruikt worden om manlijke ratten harder te doen
lopen in een zogenaamde straight runway (Beach en Jordan,
1956; Sheffield et al., 1955; Ware, 1968) of een zogenaamde
T-maze (Kagan, 1955; Whalen, 1961). Sheffield et al. (1955)
stelden vast dat copulatie ten aanzien van de loopsnelheid
in een Ywunway'beloningswaarde had, maar zij hechtten geen
speciale betekenis aan het optreden van intromissies of
ejaculaties. wWhalen (1961) echter toonde aan dat intromis-

sies alleen ook als beibning konden fungeren en volgens Ka-
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gan (1955) was dit ook wvoor ejaculaties het geval. Deze
twee laatste onderzoekers hechtten duidelijk betekenis aan
de perceptie van genitale prikkels welke uiteindelijk voor
de versterking van het locpgedrag in een 'runway' of 'T-maze'’
verantwoordelijk zouden zijn. Naar analcogie van deze gege-
vens kan men veronderstellen dat genitale sensaties ook
vocr het tot stand komen van een verhoogde paringsactivi-
teit door copulatie-ervaring, een belangrijke rol zullen
spelen. Deze veronderstelling is het uitgangspunt geweest
voor het in dit hoofdstuk beschreven experiment.

Daar uit hoofdstuk 4 bleek dat doorsnijding van de ner-
vus pudendus resulteerde in een volledige anesthesie van
de penis, werd bij sexueel cnervaren manlijke ratten deze
zenuw doorgesneden vddr of na het opdoen van copulatie-
ervaring. Indien namelijk de sensibiliteit van de penis
inderdaad van cruciaal belang zou zijn bij het tot stand
komen van een verhoogde paringsactiviteit, dan zouden de
dieren welke nd de copulatie-ervaring gedenerveerd werden
aanzienlijk meer beklimgedrag vertonen dan de dieren die

v3&6r het opdoen van deze ervaring gedenerveerd waren.
Materiaal en methoden.

De proefdieren welke gebruikt werden, waren 49 manliike
(RxU}F, ratten van cngeveer vijf maanden oud. Bij het spe-
nen rond de 2l-ste dag werden ze gescheiden van de vrouwe-
lijke nestgenoten. Aan het begin van het experiment werden
ze twee per bak ondergebracht in een stal waar het wan 7.00
tot 19.00 uwur licht was. Water en voer waren ad libitum
beschikbaar. De dieren werden aselect verdeeld in vier
groepen; De verschillende behandelingen van groep A {n=1l4},
B (n=14}, C (n=11) en D (n=10) zijn in figuur 7 weergegeven,
Deorsnijding van de nervus pudendus werd ultgevoerd zoals
in de inleiding wan dit proefschrift beschreven werd. In
hoofdstuk 4 werd als criterium voor de volledigheid wvan de-—

ze docrsnijding de degeneratie van de nervus dorsalis penis
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dieren van de groepen C en D werden gedenerveerd op over-
eenkomstige tijdstippen als resp. A en B, maar werden niet
met vrouwelijke ratten samengeplaatst.

De eerste gedragstest vond plaats drie dagen na separa-
tie van de vrouwelijke ratten (groep & en B), of elf, resp.
drie dagen na de operatie in geval van groep C en D. De
tweede en derde gedragstest vonden plaats op de derde en
zesde dag na de eerste test. De testen werden 's middags
tussen 14.00 en 17.00 uur verricht. Het mannetje werd
daartoe in een bak geplaatst en na een adaptatiepericde van
vijf minuten werd een bronstig vrouwtje, dat met 100 pg
oestradiolbenzoaat en 1 mg progesteron behandeld was, bij
de manlijke rat geplaatst., Vijftien minuten na de eerste
beklimming werd met het cbserveren gestopt. Wanneer er
geen beklimming optrad, duurde de observatie vijftien minu-
ten vanaf het introduceren van het vrouwtje. De volgende
parameters van het paringsgedrag werden geregistreerd:
~ bheklimming met stoten
~ contact~interval
De resultaten vermeld in tabel 1, zijn weergegeven als ge-
middelden met S.E.M. Met het aantal testen verminderde het
aantal testdieren omdat sommige dieren intromissiegedrag
lieten zien. De gegevens van deze dieren werden vanaf dat
monment niet meer meegeteld. Het optreden van deze intro-
missies was waarschijnlijk het gevolg van regeneratie van
de zenuwen. Voor de dieren welke gedurende de observatie-
periode niet beklommen, werd de score nul genoteerd. Op
de gegevens werd een variantie—analyse tosgepast en indien
significante interacties aanwezig waren, werd Tukey's
H.5.D.-test gebruikt om verschillen tussen groepen aan te
tonen. De getallen welke de aantallen dieren die beklommen

weergeven, werden onderling vergeleken met de Fisher-test.
Regultaten.

De resultaten zijn weergegeven in tabel 5. De daling
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Fig. 7. Behandel-ingsschema van vier groepen ratten zonder
copulatie—ervaring. Pd = doorsnijding van de nervus
pudendus.

gebruikt. Daar bovendien bleek dat volledige doorsnijding
resulteerde in een onvermogen van de manlijke ratten intro-
missiegedrag te vertonen, werd in het hier beschreven expe-
riment de afwezigheid van intromissiegedrag gebruikt als
kenmerk voor de volledigheid van docrsnijding van de nervus
pudendus.

Drie dagen na de denervatie werden in jedere bak waarin
de dieren van groep A gehuisvest waren, twee receptieve
vrouwelijke ratten geplaatst. Deze vrouwelijke ratten wa-
ren geovari&ctomeerd en werden vanaf twee dagen voor het
plaatsen bij de mannetijes dagelijks met 50 pg cestradicl-
benzoaat en om de andere dag met 0,5 mg progesteron behan-
deld. In een korte voorstudie was vastgesteld dat een der-
gelijke behandeling een voortdurende receptiviteit tot ge-
volg had. Bovendien was gebleken dat, indien deze vrouwe-
lijke ratten gedurende &&n nacht bij sexueel onervaren
mannetjes geplaatst werden, er zich bij alle dieren sperma-
tozoén in de uitstrijk bevonden. Bij de dieren van groep
B werd de denervatie uitgevoerd nadat ze gedurende vijf da-

gen met de receptieve vrouwtjes samen gezeten hadden. De
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Tabel §. De invloed van deafferentatie van de penis, welke plaatsvond voor of na het verwerven van

copulatie-ervaring, op het beklimgedrag van volwassen manlijke ratten,

Testen
I
Croepen A B < p]
N 14 14 11 10
aantal dieren dat beklimgedrag vertoonde 10 d i 8 7
contact-interval inh, 5l31.3xx 20.817.11- 286,9146,2 186.4+37.1
aantal beklimmingen met stoten 9,1+ 1.8 3Q.Oi2.2+ 3.1+ 0.6 B0+ 3.2
II
Groepen A B < D
H 13 14 10 10
aantal dieren dat beklimgedrag vertoonde ] d 14 ] 7
comtact-interval 120,0+35.4 15.045.1% 163,1+37.6 150, 7440.1
aantal beklimmingen met stoten T.ut+ 2.2 .'515.512.1‘r 7.3 1.8 3.7+ 1.5
I1I
Groepen A B C I
N 12 1u 7 10
aantal dieren dat beklimgedrag vertoonde 8 4 14 d i 6
contact-interval 220,0455,1 16.1:3.8+ 150.0+497.5 187,5+61.0
aantal beklimmingen met stoten 5.8+ 0.4 27.9i?.0+ 6.1+ 3.1 5.5+ 1.9
B vergeleken met A, C en D xp<0.05
toc0.01
4 vergeleken met C m‘p‘O.OEv Tukeys's H.S.D.-test

d = verschillend bij p<0.05 Fisher-test



van het aantal dieren in de groepen A en C wordt veroor-—
zaakt door het feit dat naarmate het postoperatieve inter-
val toenam, er meer dieren waren welke intromissies vertoon-
den. De dieren die met intacte penis gedurende vijf dagen
bij de receptieve vrouwelijke ratten hadden gezeten, ver-
toonden tijdens alle testen beklimgedrag. Dit was niet het
geval in de andere drie groepen. Het contact-interval was
significant korter en het aantal beklimmingen was signifi-
cant hoger in deze groep B, in vergelijking met de andere
groepen. Tussen de groepen A, C en D werden geen verschil-

len vastgesteld.
Discussie.

De hier gepresenteerde gegevens wijze erop dat de toena-
me in de intensiteit van het paringsgedrag van de manlijke
rat tot stand kemt dank zij de perceptie wvan genitale sen-
saties. Behoudens het contact-interval in de eerste test
waren er geen verschillen tussen de grocepen A en C. Dit
betekent dat bij afwezigheid van de sensibiliteit van de
penis het contact met receptieve vrouwelijke ratten geen
toename van het beklimgedrag tot gevolg heeft. Dit duidt
erop dat de verkorting wvan het contact-interval en de toe-
name van het beklimgedrag, welke vercorzaakt worden door
copulatie-ervaring, uitsluitend tot stand komt dank zij de
sensibiliteit wan de penis. De bevindingen van dit experi-
ment zijn in overeenstemming met de gegevens van Rabedean
en Whalen {1959) en Whalen (1961} welke wvonden dat manlijke
ratten met copulatie-ervaring na introductie van een recep-
tief vrouwtje eerder met paren begonnen dan sexueel oner-
varen dieren. Bovendien vonden zij dat indien onervaren
manlijke ratten paarden met receptieve vrouweliijke dieren
waarbij de vagina-opening door middel wvan een pleister af-
gesloten was, geen verkorting van het contact-interval op-~
trad. Echter, een dergelijke methode betekent nog niet dat

perceptie van sensibele prikkels via de penis nu ock volle-
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dig geblokkeerd wordt. Hird en Larsson (1968) toonden aan
dat ook beklimmingen zonder intromissies een faciliterend
effect op het optreden van de ejaculatie hadden. Dit kan
toegeschreven worden aan perceptie van sensibele informatie
via de penis welke ook tijdens beklimmingen, zij het in
mindere mate dan tijdens intromissies, plaatsvindt. In het
huidige experiment was dit niet het geval daar de invloced
van de penissensibiliteit volledig uitgeschakeld werd door
doorsnijding van de nervus pudendus.

Door verschillende onderzoekers worden contact-interval
en de frequentie wvan het beklimgedrag als maat voor sexuele
motivatie van de manlijke rat beschouwd {[(Adler en Bermant,
1966; Kaada et al., 19%€8; Spaulding en Peck, 1974). Anderen
hanteren als maat de looptijd in een rechte 'runway' met
copulatie als beloning, of het aantal malen dat een manlijke
rat over een onder stroom staand rcoster locopt om bij een
sexueel receptief vrouwtje te komen.

Door Kagan (1955}, Ware (1968) en Whalen (1961} is aange-
toond dat verkorting wvan het contact—interval en of toename
van beklimgedrag optraden terwijl tevens de loopsnelheld en
het aantal juiste keuzes toenamen. Z1ij onderzochten dit
door middel van exnerimenten in een 'runway' of 'T-maze’
waarbij copulatie als beloning werd gehanteerd. Kaada et
al. (1968) stelden een hoge correlatie vast tussen het aan-
tal malen dat een manlijke rat een elektrisch geladen roos-
ter overstak om bkij een sexueel receptief vrouwtje te komen
en het aantal beklimmingen dat volgde, terwijl wat betreft
het contact-interval het cmgekeerde het geval was. Deze
gegevens wijzen eron dat contact-interval en beklimfreguen-
tie naast de loopsnelheid in een 'maze' en het oversteken van
elektrisch geladen roosters als maat voor sexuele motivatie
gehanteerd kunnen worden.

Kaada et al. (1968) vonden bovendien een significante
daling van het aantal oversteken over een elektrisch gela-
den rooster na ledering van het gedeelte van de senso~motore

cortex waar het genitale gebied geprojecteerd wordt. 2ij
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suggereerden dat dit gebied belangrijk was met betrekking
tot sexuele opwinding, en door genitale wprikkels geactiveerd
wordt. Het is mcgelijk dat de tcoename in sexusle motivatie
welke via genitale stimuli tot stand kemt, in dit gedeelte
van de hersenen blijvend geintegreerd wordt.

Bij andere diersoorten is het belang van genitale sensa-—
ties voor het in stand houden van sexuele motivatie vastge-
steld. Genitale deafferentatie door middel van doorsnii-
ding van de nervus dorsalis penis bij de aap (Herbert,
1973) leidde op den duur tot een vermindering van het pa-
ringsgedrag. Doorsnijding van de nervus deorsalis penis bij
de kat (Aronson en Coocper, 1968) had cok na verlocop van
tijd een daling van de bereidheld tot paren tot gevolg.

Het weer cptreden van intromissies enige tijd na nervus
pudendus—doorsnijding is in het hier beschreven experiment
waarschijnlijk het gevolg van regeneratie van deze zenuw.
Calaresu {1970) toonde nameliijk aan dat ongeveer twee we-
ken na doorsnijding wvan de nervus pudendus regeneratie van
de nervus dorsalis penis optrad hetgeen te constateren was

aan een toenemend aantal gemyeliniseerde vezels.
Samenvatting.

Voor het in dit hoofdstuk beschreven experiment werden
sexueel onervaren manlijke ratten gebruikt welke gedurende
een periode van vijf dagen bij receptieve vrouweliike rat-
ten ondergebracht werden. De dieren werden verdeeld over
vier groepen. Bij #&n groep dieren werden, voor ze bij
vrouwelijke dieren onder te brengen, de nervi pudendi door-
gesneden teneinde anesthesie van de penis te bewerkstelli-
gen. Bij een tweede groep vond deze ingreep plaats na het
opdoen van copulatie-ervaring. Tevens werden twee contro-
legroepen aan deze operatie onderworpen. Deze werden ech-
ter niet bij receptieve vrouwelijke ratten geplaatst. Na
deze procedure werd het paringsgedrag geobserveerd. Het

bleek dat de manlijke ratten welke met intacte nenis copu-
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latie~ervaring opgedaan hadden meer beklimgedrag vertconden
dan de dieren die vOdr het plaatsen bij de vrouwelijke die-
ren gedenerveerd waren. Bovendien was het contact-interval
bij de eerste grcoep korter dan bij de laatste. De verrich-
tingen van de controlegroepen verschilden niet van de groep
welke vodr plaatsing bij de vrouwelijke dieren gedenerveerd
werd. Op grond van deze bevindingen werd geconcludeerd dat
de toename van sexuele motivatie bij de manlijke rat, welke
door copulatie tot stand komt, afhankelijk is van de per-

ceptie van stimuli vanuit de penis gedurende de copulatie.
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HOOFDSTUK 8%

DE ROIL, VAN DE NERVUS PELVICUS BiJ DE VERKORTING VAN DE RE=-
CEPTIVITEIT NA COPULATIE BIJ VROUWELIJKE RATTEN

Inleiding.

Aangezien de receptiviteit, uitgedrukt in een lerdose-~

- _ aantal lordosen wvan o
quotiént (1O = o7y beklimmingen door o
geeft in welke mate de vrouwelijke rat zich door het manne-

x 100%), weeyr-

tje laat beklimmen, zouden we dit als pagsief sexueel ge-
drag kunnen beschouwen. Daarnaast is er ook een actieve
component aanwezlig in die zin dat vrouwelijke ratten actief
contact met mannetjes zoeken. Zo lopen ze sneller in een
zogenaamde straight runway indien zich aan het andere
eind hiervan een mannetje bevindt dan wanneer een vrouwe-
lijke rat aan het eind geplaatst wordt (Meyerson en Lind-
strdm, 1973). Het aantal malen dat een vrouwelijke rat in
een 'T-maze' eenmannetje kiest in plaats van een vrouwtie,
bleek onder invlced te staan van ocestradiol {Meyerson en
Lindstrdm, 1973). Het contact met een manlijke rat kan als
beloning fungeren waarmee een vrouwelijke rat geleerd kan
worden om bijvecorbeeld op een hefboompie te drukken. Ber-
mant en Westbrook (19266) toonden aan dat naarmate het
sexuele contact intensiever was, het langer duurde voordat
het vrouwtje door middel van het drukken op een hefboompje
een mannetje introduceerde: deze periode was het kortst na

een beklimming, langer na een intromissie en het langst na
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een ejaculatie. 0ok Peirce en Nuttall (1%&1) toonden aan
dat in een situatle waarin het vrouwtl]e zelf sexueel con~-
tact kon zoeken of vermijden, de duur tussen oOpeenvolgende
contacten met het mannetje afhankelijk was van de intensi-~
teit van het contact. Na applicatie van een locaalanesthe-
ticum in de vagina (Bermant en Westbrook, 1%66) bleek de
intensitelt van het contact geen rol meer te spelen. Dit
duidt erop dat vaginale sensatlies, teweeggebracht door in-
tromissies en in meerdere mate door ejaculaties, een nega-
tief effect hebben op de mate waarin een vrouwelijke rat
daarna sexueel contact zoekt met een mannetje.

Bevorderende factoren zijn echter ook beschreven. Cle-
mens et al. (1969) en Green et al. (1970} vonden dat lang-
durig klimgedrag zonder intromissies de intensiteit van
het lordecsegedrag versterkte. Het lordeosequotignt was
hoger bij vrouwelijke ratten indien intromissies door mid~
del van een pleister over de vagina-opening vecrkomen
werden (Hardy en DeBold, 1973}. In een zogenaamde straight
runway liepen vrouweliijke ratten, naarmate het aantal testen
tocenam, steeds sneller naar sexueel actieve mannetjes
dan naar passieve mannetjes. De actieve mannetjes ver-
toonden beklimgedrag en intromissiegedrag, terwijl de pas-
sieve mannetjes geen intromissiegedrag vertconden (Hill en
Thomas, 1973}. Wel liepen de vrouwtjes na een aantal tes=-
ten sneller naar de passieve mannetjes dan aan het begin
van het experiment. Hill en Thomas {1973) concludeerden
dat er voor vrouwelijke ratten in sexueel contact twee
factoren aanwezig zijn welke beloningswaarde hebben met be-
trekking tot het zoeken van sexueel contact. E&n ervan zou
gelegen zijn in de copulatie zelf, hoewel de auteurs niet
aangeven welk onderdeel hiervan belangrijk zou zijn. De
andere factor zou liggen in het sociale aspect van het
contact. Deze laatste factor achtten Hill en Themas (1973)
het belangrijkst. Bolles et al. (1968) hadden dit reeds
eerder aan de hand van een analoge proefopzet verondersteld.

De sexueel passieve mannetjes in dat experiment vertoonden
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geen enkele bereidheid tot paren. Ondanks een toename van
de loopsnelheid met het aantal testen, liepen vrouwelijke
ratten die in oestrus waren net zo snel naar deze dieren
als naar sexueel actieve. Bolles st al. (1968) concludeer-
den daarom dat de copulatie op zich geen beloningswaarde
heeft met betrekking tot de mate waarin vrouwelijke ratten
contact zoeken met manlijke dieren. %ij achtten in dezen
unitsluitend sociale factoren in het contact belangriik.

De bevindingen van Bolles et al. (19268) en Hill en Thomas
{1273) ziin niet nocdzakelijkerwijs in tegenspraak met die
van Bermant en Westhrock (1966) en Peirce en Nuttall (1961).
Met de proefopzet van de laatste auteurs werden eventueel
aanwezige bevorderende effecten van sexueel contact op de
mate waarin vrouwelijke ratten sexueel contact zoeken, niet
onderzocht. Bovendien bleven de vrouwelijke ratten, on=-
danks de negatieve gevclgen van bepaalde componenten van de
copulatie, op de hefboom drukken om manlijke ratten toegang
te verschaffen.

Men zou dus kunnen stellen dat de actieve component van
het paringsgedrag van de vrouwelijke rat, dus het zoeken
van contact met het mannetje, gestimuleerd wordt door de
intensiteit van dat contact, waarbij echter niet de sexuele
doch de soclale componenten in dat contact de belangrijkste
stimulerende factoren zijn. Dat genitale stimuli eerder
een negatieve invloed hebben, bleek duidelijk in een proef-
opzet waarbi] de totale duur van de receptieve periode werd
bepaald. Door Blandau st al. {1941) werd namelijk aange-
toond dat de lengte van de receptieve periode van cyclische
ratten verkort werd indien aan het begin van deze periode
een copulatie plaatsvond. De receptiviteit werd bepaald
docr het perineum en de rug manueel te stimuleren waardoor
lordosen teweeggebracht werden. Hardy en DeReld (19271)
vonden een verlaging van de receptiviteit tijdens een korte
periode van intensief beklimgedrag door manlijke ratten. Cok
stelden zij wvast dat genitale sensaties een negatief effect

op de receptiviteit hadden: na copulatie bleek namelijk het
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lordosequotié&nt wvan vrouwelijke ratten waarbij de wvagina

door een pleister dichtgeplakt was, hoger te zijn dan bij

controledieren (Hardy en DeBold, 1572).

Het verschijnsel van verkorting van de duur van de re-
ceptiviteit als gevolg van de aanwezigheid of activiteit
van het mannetje is bij verschillende diersoorten beschre-
ven: het schaap (Fletcher en Lindsay, 1970; Parsons en
Hunter, 1967), de chinchilla (Bignami en Beach, 1968), de
rijstrat (Dewsbury, 1970) en de hamster {Carter en Schein,
1971). Geldfeot en Goy {1970) toonden aan dat de recepti-
viteit van de vrouwelijke cavia abrupt daalde na de copula-
tie. Deze daling was niet afhankelijk van de aanwezigheid
van ovaria daar het verschijnsel ook optrad bij geovari&c-
tomeerde dieren. OQok bijnieren en hypcocfyse waren in dezen
niet van belang. De daling van de receptiviteit was cok
niet afhankelijk van de hoeveelheid toegediend oestradiol
en progesteron. Op grond hiervan veronderstelden Goldfeoot
en Goy (1970) dat de verkorting wvan de receptiviteit na de
copulatie tot stand kwam via een 'afferent neuronaal inhi-
bitie~mechanisme'. Aangezien voor de verkorting of daling
van de receptiviteit bij de vrouwellijke rat intromissies
en dus vaginale en of cervicale stimulatie belangrijk is
en vagina en cervix uteri sensibel gelnnerveerd worden
door de nervus pelvicus (Kellar, 1953), werd in het hier
beschreven experiment het volgende onderzocht:

- veroorzaakt een korte perliode van paringsactivitelt aan
het begin van de receptieve periode een verkorting wvan
de duur van de receptiviteit bij ratten welke met cestra-
diol en progesteron bkehandeld zijn.

- wordt een dergelijke verkorting opgeheven door het door-
snijden van de nervus pelvicus.

Daar het niet mogelijk was om receptiviteit in vrouwe-
lijke (RxU)F; ratten te meten door middel van manuele sti-
mulatie van rug en perineum, kon de receptiviteit alleen
bepaald worden met behulp van manlijke ratten welke beklim=-

gedrag vertoonden, zodat een lordosequotiZnt berekend kon
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worden. Daar echter slechts de gevolgen van een initiéle
vagino-cervicale stimulatie op de duur van de receptiviteit
onderzocht diende te worden, moest er getest worden met
manlijke ratten welke niet in staat waren intromissiegedrag
te vertonen terwijl beklimgedrag wel plaats zou wvinden.
Voor dit doel werden manlijke ratten gebruikt waarbij bei-
derzijds de nervus pudendus was doorgesneden.

EXPERIMENT I

Het effect van copulatie gedurende veertig minuten op de
lengte van de receptiviteit, onderzocht im geovaridctomeer—

de ratten, welke met hormonen waren behandeld.

Materiaal en methoden.

Proefdieren. Als proefdieren werden 24 (RxU}F; vicuwe-
lijke ratten van drie maanden oud gebruikt. Ze werden drie
per bak ondergebracht in een stal waar het van 5.00 tot
19.00 uur licht was, terwijl water en voer ad libitum be-
schikbaar waren.

WHerkwijze. De dieren werden aselect in vier groepen ver-—
deeld en geovari&ctomeerd. Bij twee groepen werd de nervus
pelvicus bilateraal doorgesneden terwijl bij de andere twee
grocepen een schijnoperatie werd uitgeveoerd. Acht dagen na
de operatie werden de dieren om elf uur subcutaan met 10 ug
ocestradioclbenzoaat ingespoten; zeventig uur later werd 0,1
mg progesteron subcutaan toegediend. Uit een vcorstudie
was gebleken dat deze behandeling resulteerde in een
bronstperiode van ongeveer zestien uur. Vijf uur na de
progesteroninjectie werd de receptiviteit vastgesteld bij
alle dieren met kehulp wvan manlijke ratten bij wie vijf da-
gen eerder de nervus pudendus beiderzijds was doorgesneden.
Na tien beklimmingen werden de mannetjes verwijderd en
werd een lordosequotiént berekend. Hierna werden de dieren

van &&n van de groepen waarbij de nervus pelvicus was door-
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gesneden en de dieren wvan &&n van de controlegroepen, ieder
afzonderlijk bij een sexueel ervaren intacte manlijke rat
geplaatst gedurende een periode van veertig minuten. Tij~
dens deze periode vond copulatie plaats en de aantallen in-
tromissies en ejaculaties werden met behulp van een Ester-
line Angus recorder geregistreerd. De dieren van de twee
resterende groepen werden ter controle niet bij een manlij-
ke rat, doch bij een geovariéctomeerde vrouwelijke rat ge—
plaatst. Vanaf een uur na het be&indigen van de parings-—
periode werd bij ieder dier de receptiviteit bepaald door
iedere vrouwelijke rat afzonderlijk te plaatsen bij twee
manlijke ratten waarbij de nervi pudendi waren doorgesneden.
Nadat tien beklimmingen hadden plaatsgevonden, werd een
lordosequoti&nt berekend. Voor dit doel werd gebruik ge-
maakt van totaal veertien manlijke ratten welke afwisselend
werden gebruikt.

Resultaten.

Gedurende de periode van veertig minuten waarin paring
plaatsvond, ontvingen de gedenerveerde dleren evenveel in-
tromissies en ejaculaties als de controledieren. De me-
diaan met de spreiding bedroeg wat betreft de intromissies
voor de eerste groep 22 (18-30), en de controlegroep 21
(18-30), en wat betreft de ejaculaties 2 (2-3) respectieve-
1ijk 2 (2-3). E&n rat waarbij de nervus pelvicus doorge-
sneden was, bleek niet receptief te zijn en werd daarom wvan
het verdere onderzoek uitgesloten.

De resultaten betreffende de metingen van het lordose-
guotiént die om het uur plaatsvonden, staan vermeld in fi-
guur 8 als mediaan met de spreiding. Tussen de twee groe-
pen gedenerveerde dieren werd geen verschil met betrekking
tot het verloop van de receptiviteit vastgesteld, terwijl
zij tevens niet verschilden van de controlegroep, waarbij
geen paring plaatsgevonden had. Om deze reden werd voor
deze drie groepen een gezamenlijke spreiding berekend welke
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Fig. 8. Receptiviteit van vrouwelijke ratten bij wie de nervi pelvici waren door~
gesneden (PN} of een schijnoperatie was verricht (5h). De receptiviteit,
witgedrukt in het lordosequotient (L@}, werd na een initidle periode van
40 minuten gedurende welke copulatie plaatsvond (M), om het wur bepaald met
belulp van manlijke ratten waarbij de nervi pudendi waren doorgesneden.

in figuur 8 weergegeven is. Het lordosequotié&nt van de
controledieren die aan het begin gepaard hadden, daalde wvan
100 (90-100) tot 65 (50-80) in &&n uur na de paring (p<0,05,
sign test). Naarmate het testen vorderde bleken deze dieren
een sterkere daling van het lordosequotignt te vertonen dan
de dieren in de andere drie groepen; negen uur na het be-
eindigen van de paringsperiode was het lordoseguotiént niet
meer verschillend wvan nul (0-20). De daling van het lordo-
sequotiént begon bij de andere groepen pas na zes uur na de
paringsperiode, terwijl het nulpunt vier uur daarna bereikt
werd. Het verloop van het lordcoseqguotiént van de controle-
dieren welke gepaard hadden, vertcoonde in het geheel geen
overlap met dat van de andere dieren. De veertien manlijke
ratten vertoonden gedurende het gehele experiment beklimge-—
drag, terwijl intromissies niet plaatsvonden.
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De resultaten laten zien dat copulatie gedurende veertig
minuten een verkorting van de receptiviteit tot stand brengt .
Deze verkorting vindt niet plaats bij dieren waarbij de

nervus pelvicus doorgesneden is.
EXPERIMENT II

De gevelgen van voortdurende aanwezigheid van manlijke rat-
ten voor de receptivitelt van gecvaridctomeerde, met hormo-

nen behandelde ratten.
Materiaal en methoden.

Proefdieren. Als proefdieren werden 11 vrouwelijke
(RxU}F; ratten gebruikt. Ze werden aselect in twee groepen
verdeeld en geovariéctomeerd. Bij de ene groep werd de ner-
vus pelvicus beiderzijds docrgesneden (n=6}, terwijl de an-~
dere groep aan een schijnoperatie werd onderworpen {(n=5).
De dieren werden gehouden onder dezelfde omstandigheden als
beschreven in experiment I en cntvingen acht dagen na de
operatie dezelfde hormonale behandeling.

Werkwijze. Vijf uur na de progesteroninjectie werd ie-
dere vrouwelijke rat afzonderlijk bij een sexueel ervaren
manlijke rat geplaatst. Na de eerste tien beklimmingen
werd een lordoseguotiént berekend. Het paringsgedrag werd
geobserveerd tot de eerste ejaculatie om er zeker van te
zijn dat de manlijke ratten inderdaad sexueel actief waren.
De mannetijes waren tevoren aselect verdeeld. FEen uur en
veertig minuten na het plaatsen bij de mannetjes werd bij
ieder vrouwtje de receptiviteit bepaald door ze uit de bak
van de sexueel actieve man te halen en ze bij twee manlijke
ratten te plaatsen waarbij de nervus pudendus doorgesneden
was. Na tien beklimmingen werd het lordosequotiént be-
paald. Op deze wijze werd viermaal de receptiviteit bepaald.
Er werden acht gedenerveerde manlijke ratten afwisselend

gebruikt.
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Fig. 9. Recepiiviteit van vrowwelijke ratten
tijdens voortdurende awwezigheid van
sexueel actieve maniijke dieven.

Resultaten.

De resultaten ziijn vermeld in figuur 9. De voortdurende
aanwezigheid van een manlijke rat leidde tot een snelle da-
ling in de receptiviteit bij de controledieren, hetgeen
niet het geval was bij de dieren waarbij de nervus pelvicus

was doorgesneden.

Discussie.

De resultaten van dit experiment ziijn in overeenstemming
met die van Blandau et al. (1941): de duur van de receptie—
ve pericde kij de vrouwelijke rat wordt verkort dcocor copu-

latie aan het begin van deze periode. De verkorting treedt
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niet op wanneer de nervus pelvicus docrgesneden is. Volgens
Kollar (1953) resulteert deze denervatie in anesthesie wvan
de vagina en cervix. Het bleek namelijk dat pijnprikkels
toegebracht aan vagina- en cervixslijmvlies geen pijnreac-—
ties bij de dieren teweegbrachten. Het is daarom aannemelijk
dat de perceptie van stimuli door vaginawand en cervix ge-
durende intromissies en ejaculaties verstoord was na door-
snijding wvan de nervus pelvicus. De receptiviteit van de
controcledieren die niet gecopuleerd hadden, verschilde niet
van de receptiviteit van de gedenerveerde dieren die aan

het begin wel gepaard hadden. Blijkbaar is de verkorting
van de receptiviteit na de paring uitsluitend afhankelijk
van de perceptie van genitale sensaties welke teweeggebracht
worden door intromissies en ejaculaties. Stimuli uitgaande
van beklimgedrag alleen, hebken waarschijnliijk geen effect
op de receptiviteit. Het blijkt dus dat het door Goldfoot
en Goy gepostuleerde 'afferente neurcnale inhibitie-mecha-
nisme' bestaat uit de perceptie van genitale sensaties die
via de nervusg pelvicus naar het centrale zenuwstelsel ge-
leid worden.

Carter en Porges (1974) ondexzochten de afname wvan de
receptiviteit als functie van de hoeveelheld toegediend
progesteron. Het bleek dat de receptiviteit minder snel
daalde naarmate de dieren met een hogere dosis progesteron
behandeld waren. Het is mogelijk dat ook bhij de rat de da-
ling van de receptiviteit afhankelijk is wan progesteron.
De verschillen tussen de waarnemingen van Hardy en DeBold
(1971, 1972, 1%73) en die van het hier beschreven experi-
ment zouden wellicht verklaard kunnen worden door verschil-
len in hormonale behandeling van de dieren.

Een stimulerend effect van genitale stimulatie op de re-
ceptiviteit bij de vrouwelijke rat is ook beschreven. Zo
was de duur van de lordose na een intromissie langer dan na
een beklimming (Diakow, 1975). Mechanische stimulatie van
vagina en cervix met een glazen staafje, gecombineerd met

manuele palpatie van de flanken, veroorzaakte het optreden

124



intromissies de kans op bevruchting vergroten, terwijl de
genitale sensaties aldus teweeggebracht en via de nervus
pelvicus naar het centrale zenuwstelsel geleid, voor de ac-
tivatie van de corpora lutea zorgen (Carlson en DeFeo,
1965) . Echter zowel bij de rat als bij de hamster is aan-
getoond dat de copulatie wel degelijk een negatief effect
op de receptivitelt heeft. Bovendien is gebleken dat mul-
tipele intromissies na de eerste ejaculatie de implantatie
negatief beinvlceden, daar deze tot gevolg hebben dat het
transport van spermatczoén naar de uterus verminderd is
(Adler en Zolocth, 1971). Wellicht is het belang van de af-
name van de receptiviteit hierin gelegen. Wel blijkt er
een verband te bestaan tussen de inductie van de werking
van de corpora lutea bij de rat en de afname van de recepti-
viteit na de paring: beide worden namelijk veroorzaakt
door vaginale en cervicale sensaties, welke via de nervus

pelvicus naar het centrale zenuwstelsel geleid worden.
Samenvatting.

De functie van de nervi pelvici bij de verkorting van
de receptieve periode na copulatie werd onderzocht bij ge-
ovariéctomeerde vrouwelijke ratten welke met hormonen be-
handeld waren. Indien gedurende veertig minuten aan het
begin van de receptieve periode de vrouwelijke ratten te-
zamen met sexueel actieve manlijke ratten geplaatst werden,
resulteerde dit in een snelle daling van de receptiviteit.
Dit werd geconstateerd door om het uur het lordoseguotiént
te bepalen. Bovendien was de totale duur van de receptieve
periode korter indien aan het begin van deze periode paring
had plaatsgevonden. Doorsnijding van de nervi pelvici deed
deze gevolgen van copulatie teniet. Indien receptieve
vrouwelijke ratten voortdurend met sexueel actieve manne-
tjes werden ondergebracht, trad een nog sterkerse daling van
de receptiviteit op. Ook in dat geval werd dit effect door

doorsnijding van de nervus pelvicus opgeheven. Geconclu-
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van lordose in geovaridctomeerde vrouwelijke ratten welke
echter niet met hormonen behandeld waren (Komisaruk en Dia-
kow, 1973). Bovendien bleek dat deze dieren zich lieten
beklimmen indien ze na de genitale stimulatie bij manlijke
ratten werden gezet. Dit effect hield ongeveer twee uur
aan (Rodriguez-Sierra et al., 1375). 1In al deze gevallen
betrof het steeds de bestudering van een betrekkelijk kort
durende vagino-cervicale stimulatie. Of genitale stimulatie
een positieve ©of negatieve uitwerking op de receptiviteit
heeft, is waarschijnlijk afhankelijk wvan de intensiteit en
de duur van de stimulus. Een korte of lichte stimulus
heeft een positief effect, terwijl een intensievere stimu-
latie zcoals de multipele intromissies in het hier bheschre-
ven experiment, eerder een negatieve uitwerking hebken.
Toename van receptief gedrag zou in verband met de over-—
leving wan de soort belangrijk kunnen zijn. Een manlijke
rat heeft namelijk meerdere intromissies nodig om tot eja-
culatie te komen. Indien nu bij een vrouwelijke rat tij-
dens de ovariéle cyclus net vddr of net nd de bronstperiode
receptiviteit geinduceerd wordt, wordt het mannetje hier-
door in staat gesteld te ejaculeren; aldus wordt de kans op
bevruchting vergroot, daar voor succesvolle implantatie
meerdere intromissies noodzakelijk zijn (Adler, 1969).
Bignami en Beach (1968) maakten een aantal vercnderstel-
lingen over de mogelijke samenhang tussen een aantal facto-
ren van het paringsgedrag. Zo zou bi]j die diersocorten
waarvan het vrouwtje een spontane luteale fase gedurende de
ovariéle cyclus heeft, het mannetje met &&n of enkele in-
tromissies tot ejaculatie komen, terwijl daarbij een snelle
afname van de receptiviteit optreedt; dit geldt onder ande-
re voor de cavia en de chinchilla. Bij diersoorten waarbkij]
de activiteit van het corpus luteum tot stand komt dank zij
de copulatie, heeft het mannetje meerdere intromissies no-
dig alvorens te ejaculeren, terwijl geen daling in recepti-
. vitelt zou optreden; dit geldt onder_andere voor de rat en

de hamster. Bij deze laatste diersoorten zouden multipele
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deerd werd dat bij de vrouwelijke rat genitale stimuli,
welke via de nervus pelvicus het centrale zenuwstelsel be-
reiken, voor een verkorting van de duur van de receptieve

periode na copulatie verantwoordelijk zijn.
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HOOFDSTUX 2

SUMMARY

The experiments described in this thesis were conducted
in order to investigate the role of genital stimuli in re-
gulating the expression of mating behavior in the rat. In
the intreoduction part the organization of the peripheral
autonomous nervous system is briefly described, and a
comparative analysis of the literature concerning the erec-
tion and ejaculatory mechanisms is presented. A brief des-
cription of mating behavior of rats and an illustrated des-
cription of the denervation technigues employed are also

given.

In the experiment described in chapter 4 the effects of
penile deafferentation by means of bilateral pudendal nerve
section upon mating behavior of sexually experienced male
rats were studied. Pudendal nerve section resulted in an
inhibition of intromission and ejaculation behavior whereas
mounting behavior continued. Penile protrusions were also
abolished, probably because the efferent innervation of the
bulbo- and ischioccaverncsus musc¢les had been destroyed.

The temporal organization of male rat mating behavior was
not altered after pudendal nerve section, and it was con-
cluded that this organization is not dependent upon penile
sensory input. Moreover, it was concluded that pudendal
nerve section offers the possibility of studying motivat-
ional aspects of rats' masculine gsexual behavior without
the interference of sexual responses such as intromissions

and ejaculations.
The experiment described in chapter & showed that tran-

section of the parasympathetic pelvic nerves did not inter-—

fere with mating behavior of sexually experienced male rats.
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In the second part of this chapter penile responses were
induced by the method of Hart (1968) in intact male rats
that were given a sub—anesthetic dose of nembutal. Quick
penile movements, slow movements with tumescence {erections),
slow movements with penile cup formation, and the expulsion
of seminal fluid containing motile spermatozoa were oObserv-
ed. Erections induced by this method decreased after
transection of the pelvic nerves. It was concluded there-
fore that erection (=tumescence}) in the male rat is not a
prerequisit for the occurrence of penile protrusions and
for the performance of intromissicons. Transection of the
pudendal nerves and genito-femoral nerves did not result in
a decrease of penile responses suggesting that contractions
of the bulbo- and ischiocavernosus muscles, and the cremas-
ter muscles are not involved in these responses. The ex-
pulsion of seminal fluid occurred following quick penile
movements which were considered to be related to contract-
ions of the vas deferens. Transection of the hypogastric
nerves inhibited neither the quick responses nor the ex-
pulsion of fluid. During normal mating behavior, however,
expulsion of semen is inhibkited by hypcgastric nerve
transection. It is concluded that guick penile movements
do not depend upon a spinal reflex mechanism; instead it

is suggested that lcocal activation of short adrenergic

neurons by pressure is responsible for this response.

In chapter 6 the effects of genital deafferentation on
mounting and intromission behavior in spayved female rats
treated with estrogen were studied. Thirtyfive spayed fe-
male rats, treated daily with a low dose of estrogen, were
tested for mounting and intromissicn behavior. The animals
exhibiting intromission patterns were submitted to sham-
operation or genital denervation by transecting both puden-
dal and genito-femoral nerves, In two postoperative mating
tests it appeared that genital denervation completely pre-

vented the occurrence of intromission patterns while mount-
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ing behavior was not affected. It is concluded that the
occurrence of intromissgion patterns in the adult female rat
depends on genital sensory input. The importance of
eliminating the confounding influence of genital stimuli

for the interpretation of sexual metivation is stressed.

In chapter 7 the relation between penile deafferentaticn
and the effect of mating experience on sexual motivation in
adult male rats was studied. Sexually naive male rats were
used, in which before or after housing for five days with
receptive females penile deafferentation was performed by
means of transecticn of the pudendal nerves. In subse-
gquent mating tests the males were only able to exhibit
mounting behavior. It appeared that the animals with
mating experience prior to penile denervation, mounted sig-
nificantly more than the animals that had been denervated
before housing with the females. Furthermore the last
group showed longer contact latencies, which were similar
to those observed in denervated animals that had not been
housed with females. It is concluded that the reinforcing
value of copulatory performances upon sexual motivation in
the rat is completely dependent upon the integrity of

penile afferent innervation.

In chapter & the role of the pelvic nerves in the post-
copulatory abbreviation of behavioral estrus in female rats
was studied. Mating during a period of 40 min at the be-
ginning of hormonally induced estrus in spaved female rats
resulted in a rapid decrease in receptivity as measured
hourly by the lordesis response. Moreover, the length of
the receptive period was significantly shortened by mating
at the start of the period. Bilateral pelvic nerve tran-
section completely abolished these effects of mating.
Continucus expesure to sexually active males throughout
the period of receptivity resulted in a more pronounced de-

cline in receptivity but again was without effect in

131



pelvectomized females. Apparently genital stimuli mediated
by the pelvic nerves are responsible for the postcopulatory
decrease in receptive behavior in the female rat.
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