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HOOFDSTUK 1 

INLEIDING 

Bij lagere zoogd:ieren :is het optreden van copulaties beperkt tot een 
kort deel van de ovariumcyclus: rondom het moment van de ovulatie of 

in die periode, die enkele uren of dagen duurt 
de soort) initieert een vrouwtje sexuele interacties met 

eisprong. Alleen 
(afhankelijk van 
mannelijke soortgenoten, tonen de mannetjes zich sexueel ge~teresseerd in 
het vrouwtje en accepteert zij de sexuele avances van mannetjes (Ford & 

Beach 1951.; Young 1961). Hogere zoogdieren (de primaten) kunnen gedurende 
de gehele ovariumcyclus copuleren, maar meestal is de sexuele activiteit op 
de dagen vlak voor en tijdens het vruchtbare deel van de cyclus hoger dan 
op andere momenten (referenties: tabel 8-l.). Dit gel.dt niet voor de mens, 
waarbij de coitus frequent:ie tijdens de menstruatie meestal laag is en 
direct daarna relatief hoog; rond het moment van de ovulatie is de coi.tus 
activiteit niet uitzonderl.i.jk hoog ( Udry & Morris 1977; Wil.li.ams & 

Williams 1.982; Bancroft e.a. 1983). Een andere uitzondering op het 
gebruikel.ijke primatenpatroon wordt gevormd door de beermakaak: uit 
gedragstests in het l.aboratorium bleek dat beermakaken gedurende alle fasen 
van de ovariumcyclus ongeveer even frequent copuleren (Slob e.a. 1978a,b). 

Primaten hebben ovariumcycli die gemiddeld 4 of 5 weken duren. Na een 
cyclus zonè.er bevruchting treedt er een menstruele bloeding op (hierin 
onderscheiden primaten zich van andere zoogdieren). oe produktie van 
ovariumhormonen vertoont bij alle onderzochte primatensoorten in principe 
hetzel.fde patroon. Gedurende de eerste helft van de cycl.us ( fol.liculaire 
fase) produceren de ovaria in toenemende mate oestrogenen (voornamelijk 
oestradiol). Tegen het eind van de folliculaire fase bereiken de 
oestradiolspiegel.s het hoogste niveau en volgt de ovul.at:ie. Hierop volgt 
de luteale fase waarin de ovaria veel progesteron en betrekkel.~jk weinig 
oestradiol produceren (mens: Koninckx e.a. 1981; Lenton e.a. 1982; 
mensapen: Graham e.a. 1973; Nadler e.a. 1983; baviaan: Wildt e.a. 1977; 
beermakaak: Wilks 1977; Slob e.a. 1978a,b; andere makaken: Bulloek e.a. 
1972; wilks e.a. 1976; Aso e.a. 1977; Goodman e.a. 1977; Wehreriberg 
e.a. 1980; Kholkute e.a. 1981; Shidel.er e.a. 1983). 

Bij de meeste onderzochte primatensoorten en lagere zoogdieren bleek 
oestradiol. bevorderend en progesteron remmend te werken op het optreden van 
copulaties (Young 1961.; tabel 8-4). Mensen en beenn.akaken lijken echter 
minder gevoelig te zijn voor zulke hormonale ~nvloeden. Het voor de mens 
beschreven patroon lijkt te berusten op social.e in plaats van hormonal.e 
factoren (Ford & Beach 1951). Voor de beermakaak waren tot voor kort 
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alleen maar laboratorium-gegevens bekend: er werden dieren gebruikt die in 
individuele kooien leefden en gedurende korte ti.jd ( 1.5-20 minuten) werden 
geobserveerd in een paar-situatie ( 1. mannetje met 1. vrouwtje) of in een 
trio-situatie ( 1. mannetje met 3 vrouwtjes). In vrijwel iedere test werd 
een paar maal. 9ecopuleerd, ongeacht de cyclusfase van de vrouwtjes (Slob 
e.a. 197Sa,b). Soortgelijke tests met een aantal andere primatensoorten 
leverden wel een cycl:i.Sch patroon in copulatie activiteit op, met pieken in 
het laat-folliculaire en peri-ovulatoire deel van de cyclus, en de laagste 
frequenties halverwege de luteale fase (mensapen: Yerkes 1939; Young & 

Orbison 1944; Nadler 1.975; bavianen: Bielert 1982; makaken: Michael & 

ZUmpe 1970a; Goldtoot 1.971.; Goy & Resko 1972; Enomoto e.a. 1979; Zumpe 
& Mîchael 1983). Daarom lijkt het, op het eerste gezicht, niet aannemelijk 
dat alleen de onnatuurlijke studie-omstandigheden verantwoordelijk waren 
voor het ontbreken van een cyclisch patroon bij bee'O'Oakaken. Echter, bij 
de beermakaak lijkt, misschien sterker dan bij andere soorten, copulatie 
gedrag te kunnen functioneren als een soort begx'oetingsritueel. Door het 
steeds maar weer bij e1kaar zetten en uit elkaar halen van de dieren zou 
kunstmatig een hoge copulatie activiteit gedurende alle cyclusfasen 
gecreeerd kunnen 'WOrden waardoor een eventuee 1 cyclisch patroon gemaskeerd 
wo:r:dt. 

Om uit te vinden of beet:mak.ak.en in dit opzicht inderdaad minder van 
hormonen afhankelijk zijn dan andere soorten apen zou een studie moeten 
worden verricht waarin het 'introductie effect' vermeden wordt. Zo'n 
studie werd uitgevoerd door Slob & Nieuwenhuijsen ( 1980) met heterosexuele 
paren beermakaken die continu samenleefden in een laboratoriumkooi: 2 
paren werden elk gedurende 2 maanden onafgebroken geobserveerd (m.b.v. een 
videorecorder) en bleken geen cycliciteit in sexueel gedrag te vertonen. 

De gelegenheid om onderzoek te doen aan een veel groter aantaJ. dieren en 
onder minder artificiêle omstandigheden werd geboden door Organon in Oss. 
Organen beSChikte over een grote groep beermakaken die samenJ.eefden in een 
buitenkooi. Er konden aan deze groep gedragsobservaties worden verricht en 
er kon regelmatig bloed worden afgenomen van de apen voor hormoon 
bepalingen. Bij de vrouwtjes kon aan de hand van de hormoongetallen 
-achteraf- een beeld worden verkregen over het verloop van ovariumcycli, en 
er kon worden nagegaan of de geobserveerde copulaties een cyclisch patroon 
vertoonden. 

Bet onderzoek aan de organen beermakakenkolonie was aanvankelijk opgezet 
om 1 specifieke vraagstelling, betreffende de relatie tussen hormonen en 
sexueel gedrag tijdens de ovariumcyclus. Dankzij het feit dat de 
studiegroep vele dieren bevatte (mannetjes en vrouwtjes van allerlei leef
tijden) en doordat de studie enkele jaren besloeg kon de oorspronkelijke 
vraagstelling worden uitgebreid tot een meer algemene vraagstelling 
betreffende geslachtshormonen en gedrag: er konden niet alleen vrouwtjes 
tijdens ovariumcycli bestudeerd worden maar ook zwangere en lacterende 
vrouwtjes, volwassen mannetjes en opgroeiende dieren. Hieronder volgt een 
beknopte opsomming van de onderwerpen die tijdens het onderzoek aan de orde 
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waren. Literatuur verwijzingen zijn daarbij achterwege gelaten: deze 
worden in de latere hoofdstukken gegeven. 

In hoofdstuk 4 wordt de sociale structuur van de studiegroep beschreven. 
Bij apen die in groepen samenleven kunnen, naast ho~nen, ook sociale 
factoren een rol spelen bij het tot uiting komen van sexueel en ander 
gedrag. Daarom was het in het kader van het onderzoek nodig om de soc:iale 
structuur van de groep in detail te beschrijven. De gegevens in hoofdstuk 
4 zijn in de eerste plaats bedoeld als informatie waaraan later de vondsten 
betreffende geslachtshormonen gerelateerd zullen worden. Maar ook los van 
hormonale vraagstellingen vormt de studie van de sociale structuur van 
apengroepen een boeiend ondet:Werp, temeer daar er op dit punt over 
beennakaken nog betrekkelijk weinig bekend :is. oe sociale structuur van 
een groep apen kan worden beschreven aan de hand van een domi.nantie 
hierarchie: op grond van een bepaald dominantie criterium (b.v. het 
winnen of verliezen van conflicten) kunnen de individuen gerangschikt 
worden in een hierarchische volgorde. Een dergelijke hierarchische 
structuur is al voor vele groepen in het wild en in gevangenschap 
beschreven en bleek ook in de groep in Oss te bestaan. oe sociale 
structuur van een groep apen kan tevens worden beschreven in termen van 
nabijheidsrelaties (welke dieren zitten vaak bij elkaar in de buurt). 
oergelijke samenzit-structuren zijn voor apen in het wild meer.malen 
beschreven, maar bij groepen in gevangenschap is dit aspect van de soci.ale 
structuur nog maar weinig bestudeerd. 

Veranderingen in hormoonspiegels en andere fysiologische aspecten en 
gedragsfrequenties tijdens de ontwikkeling van jonge dieren worden in 
hoofdstuk 5 beschreven. Uit eerdere studies aan apen en mensen is gebleken 
dat zich in de pUberteit vri.j abrupte veranderingen voordoen in de 
produktie van geslachtshormonen en de lichaams-qroeisnelheid. Andere 
studies meldden veranderi.ngen in de sociale positie en sexuele activiteit 
bij pUberale dieren. De precieze samenhang tussen veranderingen in 
fysiologie en gedrag in deze levensfase is nog maar weinig onderzocht. De 

organon beermakakenkolonie bevatte veel jonge dieren waarvan de 
geboortedatum bekend was en waarvan gedurende enkele jaren zowel 
fysiologische als gedragsgegevens verzameld konden worden. 

In de loop van de jaren werd een grote hoeveelheid gegevens verzameld 
over de voortplantingafysiologie van vrouwelijke beermakaken. Deze 
gegevens, gepresenteerd in hoofdstUk 6, vormen een aanvulling op eerder 
onderzoek aan beennakaken in het laboratorium. In hoofdstuk 6 zal tevens 
worden ingegaan op de vraag of het reproduktieve succes van een vrouwtje 
samenhangt met haar dominantie positie. 

De samenhang tusen het mannelijke geslachtshormoon testosteron en 
sociaal. gedrag (hoofdstUk 7) vormt een controversieel onderwerp. In 
sommige eerdere studies werden significante oorrelaties gevonden tussen 
testosteronspiegels en dominantierang, agressiviteit of sexuele activiteit 
van mannelijke pr~ten, maar in andere studies bleken zulke verbanden 

niet. In Oss kon van een groot aantal mannetjes gedurende lange tijd 
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rege J.:matig bloed worden afgenomen voor hormoon bepaling 1 zodat zowel inter
als intra-individuele versChillen in testosteronspiegels en in gedrags

frequenties met elkaar vergeleken konden worden. 

De oorspronkelijke vraagstelling van dit onderzoek betreffende de 

samenhang tussen ovariumcyclusfase en sexuele activiteit komt in hoofdstuk 

8 aan de orde. Voorts worden in dit hoofdstuk sexueel gedrag tijdens de 

zwangerschap en de 1actatie beschreven. Bij de mens is de sexuele 
activiteit op het eind van en vlak na de zwangerschap betrekkelijk laag. 

over andere primatensoorten is op dit punt nog vrij weinig bekend. In de 

loop van de huidige studie werden er 27 jongen geboren zodat er veel 
gegevens verzameld konden worden betreffende gedragsveranderingen bij 
zwangere en Lacterende vrouwtjes. 

Tenslotte worden in hoofdstuk 9 enkele bijzondere aspecten van het 
copulatie gedrag van beermakaken belicht~ zoals de ongewoon hoge 

ejacu1atoire capaciteiten van deze soort~ bet vrouwelijk orgasme en de 
manier waarop copulanten verstoord kunnen worden door andere dieren. 
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HOOFDSTUK 2 

DE Ml\KAKEN 

De in dit proefschrift gepresenteerde onderzoekresultaten zullen worden 
vergeleken met vondsten uit ander pr~tenonderzoek, met name onderzoek aan 
makaken. Bet geslacht der makaken ( Macaca) omvat 16 soorten. In dit 
hoofdstuk wordt algemene informatie gegeven over die soorten en in het 
bijzonder over de beermakaak. 

Levensoms~and~gheaen 

Bij vergelijkingen met andere studies is het van 
welke omstandigheden de onderzochte apen leefden. 
kunnen in 5 categorieên worden verdeeld: 

belang te weten onder 
De levensomstandigheden 

Na~uur~~J"k. Vrijlevende apen, in hun natuurlijke omgeving, die zelf hun 
voedse 1 moeten zoeken. 

Bijgevoederd. Vrijlevende apen, in hun natuurlijke omgeving, die zich 
voeden met voedsel dat ze zelf zoeken en met voedsel dat door mensen 
wordt verstrekt (b.v. vele groepen Japanse makaken). 

Ei~and. Vrijlevende apen op een plaats die niet in hun natuurlijke 
verspreidingsgebied ligt. Door mensen bijgevoederd. Bijvoorbeeld de 
rhesusapen die in de dertiger jaren vanuit India werden overgebracht 
naar eilandjes in de caraibische zee, en die daar nog steeds leven. 

Btd,"ten-gevangenschap. Apen die als groep in een kooi of op een omheind 
terrein in de buitenlucht leven en die ·s nachts een binnenverblijf 
tot hun beschLkking hebben. Voeding wordt volledig door mensen 
verzorgd. De beermakaken in Oss leven sinds 1978 onder deze 
omstandigheden. 

Labora-torium. Apen die in verwarmde en kunstmatig verlichte ruimtes zijn 
gehuisvest, individueel of met enkele apen per kooi.. Voeding wordt 
volledig door mensen verzorgd. De beermakaken in Oss leefden tot 1978 
onder deze omstandigheden. 

De termen 'wild' en •vrijlevend' worden in dit proefschrift gebruikt om 
de 3 eerstgenoemde categorieên te zamen mee aan te duiden: apen die in 
bun bewegingsvrijheid niet belemmerd worden door onnatuurlijke obstakels 
zoals een kooi of een omheining. Wanneer de voedingssituatie of de 
geografische ligging van het leefgebied van belang kunnen 
fysiologische ontwikkeling of voortplantingsseizoenen) 

zijn (b.v. voor 
wordt wel onder-

scheid gemaakt tussen natuurlijke, bijgevoederde en eilandgroepen. 
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soortengroep wetenschappe- Nederlandse naam Engels naam 
lijke naam 

silenus- 1 M.silenus baardaap liontail macaque 
sylvanus 2 M.nemestrina laponder pigtail macaque 

3 M. tonkeana Tonkean macaque 
4 M.maur>a moormakaak moor macaque 
5 M. ochY'eata grauwarm makaak booted macaque 
6 M.nigY'a kuifmakaak Celebes black ape 
7 M.sylvanus Berber aap Barbary ape 

sinica 8 M.sinica Ceylon kroonaap toque macaque 
9 M.radiata Indiase kroonaap bonnet macaque 

10 M.assamensis Assam makaak Assam macaque 
11 M. thibetana Tibetaanse makaak Tibetan macaque 

fascicularis 12 M.jà.seicularis Java aap crab-eating monkey 
13 M.cyclopis Formosa makaak Taiwan macaque 
14 M.mulatta rhesusaap rhesus monkey 
15 M.fuscata Japanse makaak Japanese monkey 

arctoides 16 M.arctoides beermakaak stumptail macaque 

TabeZ.. 2-1. De makal<.en: soorten, namen en bi-jzonderheden. !ndeZ..i..ng 
gebaseerd op Fooden (1980) en G:roves (1980). Peri.neaz..e zueZ..Z..i..ngen: + ~ 

gro~e zuez..z..i.ng ten ti..jde van ovuZ..ati.e; t : ondui..deZ..i.jke zueZ..Z..i.ngen en/of 
kZ..eurveranaeri..ngen, ni..et aZ..ti..ja cycZ..i..sch; - ~ geen cycZ..i..sche zueZ..Z..i..ngen of 
kZ..eurveranaeri..ngen. voortpz..anti..ngssei..zoen: + ~ weL een geboortensetzoen; 
t ~ i.n sommi-ge studi..es wez.., i..n andere ni..et een sei..zoen; - : geen seizoen; 
N natuurZ..i..jk of bijgevoederd; E = ei..Z..and; B ~ buiten-gevangenschap; 
L ~ Z..abora~ri..um (zi..e tekst voor verkZ..artng van deze termen). 
Synoni..emen: 1 ~ ~eroe (NL); 2 ~ kZ..apperaap, l-ampongaap; 7 ~ magot (NL); 
11 ~Père Davi..a"s macaque; 12 ~ Macaca irus, cynomoZ..gus, Java monkey, Kra, 
Z..ongtaiz..ea macaque; 13 ~ Formosan (rock) monkey; 16 ~ Macaca speci..osa. 
TUssen haakjes: Z..i..teratuur verwtjztngen. 1 Bi..eZ..ert & Vandenbergh 1981; 
2 suz..z..ock e.a. 1972; 3 Czaja e.a. 1977; 4 ~ttus 1975; 5 Di..xson 1977; 6 

Driekamer 1974a; 7 Eaton 1972; 8 Fooden 1975; 9 Fooden 1980; 10 FUruya 
1965; 11 Hadi..aian & Bernstein 1979; !2 van Hooff, pers. mea. (buiten
gevangenschap); !3 Kavanagh & Laursen 1984; 14 Kauai.. e.a. 1967; 15 
Lancaster & Lee 1965; 16 MacRober~s & MacRoberts 1966; 17 Napter & Nap~er 
1967; !8 Nauar & 8afez 1972; 19 Ni..gi 1975; 20 Pauz.. & Thommen 1984; 21 
Peng e.a. 1973; 22 Rahaman & Parthusara~hy 1969; 23 Roberts 1978; 24 
ShiveLy e.a. 1982; 25 ~Z..k e.a. 1981; 26 Simonds 1965; 27 sp~egez.. 1950; 
28 Taub 1980; 29 VaZ..eri..o e.a. 1969; 30 ei..gen ~aarnemi..ngen. 
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verspreiding (9) perineale voortplantingsseizoen copulatie 
zwellingen NEB L patroon (24) 

z-w India + (8) (8) MME 1 
Z-Indochina,Indonesië + (2) (8, 11) MME 2 
Celebes 3 
Celebes + (11) 4 
Celebes 5 
Celebes + (5) (5) MME 6 
N-Afrika,Gibraltar + (28) + + + (16,20,23) SME 7 

Sri Lanka - (4) + (4) 8 
Z-India ± (26) + + - (11,22,25,29) SME 9 
Assam,N-Indochina ± (17) 10 
Z-China 11 

Z-Indochina,Indonesië ± (18,27) ± - (10-13,29) S/MME 12 
Taiwan ± (21) + - (21) 13 
N-India,China ± (3) + + + ± (1,6,11,15,29) MME 14 
Japan ± (19) + + + (7 ,14,15,19) MME 15 

Indochina - (30) (hoofdstuk 6) SME 16 

Tabel. 2-1, vervoLg 

Figuur 2-1. Verspreidingsgebied van de beermakaak. Naar Ber~rand 

(1969) en Faoden (1980). He~ ts nte~ bekend of er beermakaken in Cambodta 

en Oos~-Thaitand teven. 
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Verspret.di,ng 

Het verspreidingsgebied der makaken omvat tropische, 
gematigde gebieden in Zuid- en Oost-Azie en Noord-Afr~ 

subtropische en 
(zie tabel 2-1). 

De meeste soorten leven in bossen, maar er komen ook makaken voor in dorpen 
en steden (Southwick e.a. 1965) en in relatief kale, woestijnachtige 

gebieden (Napier & Napier 1967). 
Beermakaken leven in tropische en subtropische gebieden in Indo-China 

(fig. 2-1) en zijn daar uitsluitend waargenomen in bosrijke gebieden 

(Mccann 1933; Bertrand 1969; Poeden 1971; 1976; 19S2; Eudey 1980; 
Zhang e.a. 1981). 

Morfo~ogie - a~gemeen 

Makaken zijn middelgrote, tamelijk stevig gebouwde apen. Volwassen 

mannetjes van de grootste makakensoort, de moormakaak, hebben gemiddeld een 

kop-romplengte van 66 cm, en mannetjes van de kleinste soort, de Ceylon 
kroonaap, meten gemiddeld 47 cm. Volwassen vrouwtjes zijn kleiner dan 

volwassen mannetjes. 
oe lengte van de staart varieert van zeer lang ( 1.2 x de kop-romplengte) 

bij de Ceylon kroonaap, tot bijna onzichtbaar (0.03 x de kop-romplengte) 

bij de Berber aap ( Pooden 1980). 

Bij veel makakensoorten vertoont bij de vrouwtjes het perineum (de huid 

rondom de vagina) cyclische kleur- enjof vormveranderingen. Vrouwelijke 
lapenders hebben zeer duidelijke zwellingen die hun max~le grootte 

bereiken op het moment van de ovulatie, en daarna snel schrompelen ( Bulloek 

e.a. 1972). Bij chimpansees en bavianen is eenzelfde relatie tussen 

maximale zwelling en ovulatie tijdstip vastgesteld (Young & Yerkes 1943; 

Graham e.a. 1973; Wildt e.a. 1977) en daarom wordt algemeen aangenomen dat 

deze relatie bestaat bij alle apensoorten die cyclische zwellingen 
vertonen. Bij deze soorten kan de reproduktieve status van een vrouwtje op 

tientallen meters afstand worden waargenomen. 
Rhesusapen (Rowell 1963; Czaja e.a. 1977) en Japanse makaken (Nigi 

1975) hebben geen duidelijke zwellingen, en de kleurveranderingen van het 
perineum vertonen bij deze soorten niet altijd een regelmatig cyclisch 

patroon. Uiterlijke kenmerken zijn hier dus geen betrouwbare ovulatie
indicator. 

Tenslotte zijn er enkele makakensoorten waarbij geen 

zwelling of kleurverandering van het perineum is waar te 
enkele cyclische 

nemen (tabel 2-1). 
De vorm van de penis en van de vrouwelijke genitalien verschilt sterk 

van soort tot soort ( fi.g. 2-2). op grond van deze kenmerken verdeelde 

Fooden ( 1980) de makaken in 4 soortengroepen. Deze indeling is in tabel 
7..-·l aangehouden. Er zijn echter ook 
van fossiele gegevens (Delson 1980) of 

bloedeiwitten (Cronin e.a. 1990). 

Morfo~ogio - beermakaak 

andere indelingen mogelijk, op grond 
electroforetische analyse van de 

Op grond van hun afmetingen (kop--romplengte van volwassen mannetjes 
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gemiddeld 57 cm; Fooden 1960) kunnen beermakaken als •gemiddelde• makaken 
worden beschouwd. Door hun dikke vacht tonen ze zeer fors en daaraan 
danken ze hun wetenschappelijke naam: Macaca arctoides = op de beer 

gelijkende makaak. oe staart is slechts enkele cm. lang en onbehaard, 

vandaar de Engelse naam • stumptail macaque'. 
De jongen hebben bi.j de geboorte een roomkleurige vacht. In de loop van 

het le levensjaar wordt de vacht geleidelijk donkerder, en op volwassen 

leeftijd kan de kleur varieren van oranje tot zwart, met daartussenin 
allerlei tinten bruin. Volwassen dieren hebben altijd een effen vacht

kleur. In Assam (McCann 1933) en Thailand (Fooden 1976) zijn, in 

natuurlijke 

Dit duidt 

groepen, 

erop dat 

zowel donkere als licht gekleurde individuen gezien. 
de verschillende vachtkleuren geen verschillende 

geografische rassen vertegenwoordigen. 
Het gezicht heeft bij de geboorte een bleekroze kleur en wordt op latere 

leeftijd donkerder. Bij volwassen beermakaken zijn kleur en tekening van 

bet gezicht zeer variabel. Bij de meeste dieren is de grondkleur rood, met 
daarop een grillig patroon van zwarte en soms witte vlekken. Maar er zijn 

ook individuen met een beige, bleekroze, paarsrode of zwarte grondkleur, en 

C>"n 0 6 g \0 

F~guur 2-2. MorfoLogie van de voor~ptant~ngsorganan van makaken. 
L~nks: penis, z~j- en bovenaanzich~; naar Fooden (1975); A sitenus
syLvanus groep (Lapond.er); 8 -- sinica groep (CeyLon k.roonaap); c -
fascicutaris groep (Java aap); D ~ arctoides groep (beermakaak); de 
aceetades geven de ptaa~s van de ure~hra opening aan. Rech~s: vrou~et~jke 

geni~aLiSn, sagi~taLe doorsnede; naar Fooden (l967a, 1980); bovor.: 
rhesusaap, onder: beermakaak.; bi-j de overi-ge soor~en i,s de morfoLog~o i-n 
principe dezeLfde ats bij de rhesusaap; CCI en CC2 -- cervicaLe coLLicuLi; 
vc ~ ves~ibuLaire cotti-cuLus. 
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individuen zonder zwart in het gezicht of met alleen wat fijne sproetjes. 
Dankzij deze variabiliteit in het uiterlijk zijn de individuele dieren vrij 
gemakkelijk te herkennen. 

vrouwtjes die in de pUberteit komen hebben lichte zwellingen van de huid 
rond de vagina ( Trollope & Blurton Jones 1975). Deze zwell:ingen doorlopen 
geen cyclisch patroon en zijn niet te vergelijken met de grote perineale 
zwellingen bij laponders, bavianen en chi:mpa:nsees (hoofdstuk 5). 

Volwassen vrouwelijke beermakaken vertonen een grote individuele 
variatie in de kleur van het perineum, die gewoonlijk overeenkomt met de 
grondkl.eur van het gezicht. Bi.j koud weer kunnen gezicht en perineum bleek 
worden, en bij hevige opwinding intenser rood. Kleur en vorm van het 
perineum vertonen echter geen cycli.Sche veranderingen aan de hand waazvan 
het ovulatie tijdstip zou kunnen worden vastgesteld. 

op grond van de vorm der genitali4!n beschouwde Pooden ( 1980) de 
beermakaak als een aparte soortengroep onder de makaken. De uitzonderlijke 
vorm van de pen:i.S ( fig. 2-2) werd voor het eerst beschreven door Anderson 
( 1S72). Oe eikel is in vergelijking met die van andere makakensoorten zeer 
l.ang en heeft een taps toel.opende vorm. oe genitalien van vrouwelijke 
beel':lnakaken werden voor bet eerst beschreven door Fooden ( 1967a). Deze 
genitalien onderscheiden zich van die van andere makaken door de 
aanwezigheid van een bolvo:rmige structuur aan de ingang van de vagina, de 
zgn. vesti.bul.aire colliculus (fig. 2-2). Bierdoor heeft de vagina een 
tamelijk nauwe ingang en i.s ze wel. te penetreren door een penis met een dun 
uiteinde (zoals van de beermakaak), maar waarschijnlijk minder gemakkelijk 
door een penis met een dikke, stompe eikel (zoals van de andere makaken
soorten, zie fig. 2-2). Pooden (l967a) suggereerde dat de beex:makaak door 
dit mechanisme beschermd zou kunnen zijn tegen hybridiSatie (kruisingen met 
andere soorten) ( "loek and key•• hypothese ) . 

Noch in het wild, noch in gevangenschap is er ooit met zekerheid een 
kruising tussen een beennakaak en een andere makaak vastgesteld. Chi.arelli. 
( 1973) noemde wel een kruising tussen een M. arctoides mannetje en een 
M. mulatta vrouwtje, en gaf Antonius (1951) als referentie. Pooden (1967a) 
merkte reeds op dat dit een dubieus geval is, want Antonius sprak slechts 
van een ••Rotges:ichtsmaltak", zonder een wetenschappelijke naam te vermelden. 
Volgens Grzilnek ( 1968, deel 10, p. 64S) is HRotgesichtsmakak" de Duitse 
benaming voor Japanse makaak. 

van de andere makakensoorten is bekend dat ze onderling te kruisen zijn 
en dat deze kruisingen vruchtbare nakomelingen opleveren (Fooden 1964; 
Bernstein 1966; Chiarelli 1973; Bernstein & Gordon 19SOa). Voorlopig 
lijkt de beermakaak in dit opzicht een uitzonderingspositie :in te nemen. 
Dit zou inderdaad toegeschreven kunnen worden aan de "loek and key" 
hypothese, ook al staat deze kruisingen van beermakaak mannetjes met 

vrouwtjes van andere soorten op het eerste gezicht niet in de weg. 

U:Jvensui,jze - a~gemeen 

Oe makaken die onder natuurlijke omstandigheden zijn bestudeerd bleken 
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all.en dagdieren te zijn. Bun dieet is voornamel.ijk plantaardig~ alhoewel. 
ze ook weleens insecten en andere kleine dieren eten (Napier & Napier 

1967 ). 

Makaken l.even in groepen van gewoonlijk 10 tot 60 dieren ( Jol.ly 1972) I 
maar groepen die door de mens worden bijgevoederd kunnen veel groter 
worden. Een extreem voorbeeld hiervan is de groep Japanse makaken in 
Takasakiyama1 met 700 leden (Kawanaka 1973). OOk zonder bijvoederen l.igt 

de groepsgrootte bij Japanse makaken betrekkelijk hoog: Mori (1979) 
beschreef verschillende natuurlijke groepen met elk ongeveer 100 leden. 

Natuurlijke makakengroepen bestaan uit een aantal volwassen mannetjes~ 

een groter aantal. volwassen vrouwtjes~ en hun jongen. 
Kawai stelde in 1958 voor het eerst vast dat groepen Japanse makaken 

geen vaste samenstel.li.ng hebben: jonge mannetjes verhuizen op de leeftijd 
van circa 3.5 jaar (als ze in de puberteit komen) naar de periferie van de 
groep. Later onderzoek aan Japanse makaken (Koyama 1967; Kawanaka 1973) 
en rhesusapen (Koford 1963; Lindburg 1969; Boelk.i.ns & Wilson 1972; 
Driekamer & Vessey 1973) toonde aan dat periferali.satie en mi.gratie van 
mannetjes zeer algemeen voorkomt. Vooral. puberal.el maar ook volwassen 
mannetjes vertonen dit verschijnsel. Jonge mannetjes plegen hun gêboorte
groep te verlaten1 enige tijd all.een of in een •vrijgezellenqroepje• te 
leven1 en zich vervolgens aan te sluiten bij een andere groep. Na een 
aantal jaren kunnen ze weer naar een vol.gende groep verhuizen. Vrouwtjes 
daarentegen blijven hun leven lang in hun geboortegroep: zij vormen de 
kern van de groep. 

Mi.grerende mannetjes zijn ook waargenomen bij ceylon kroonapen ( Dittus 
1975) 1 Java apen (Wheatley 1982; van Noordwijk & van Schaik1 in druk) en 
vele andere apensoorten (Packer 1979a). Of dit verschijnsel. zich algemeen 

voordoet bij alle makakensoorten is nog de vraag~ want Simonds ( 1973) en 
Taub ( 19BO) zagen in hun langdurige studies aan resp. Indiase kroonapen en 
Berber apen in natuurlijke groepen maar zelden migraties en helemaal. geen 
solitaire mannetjes. Bij deze soorten bleven jonge mannetjes na de 
puberteit in hun geboortegroep, en het aantal volwassen mannetjes per groep 
was ongeveer gel.ijk aan het aantal volwassen vrouwtjes. 

LevenstJi.jze - de beermakaak 

Uit de weinige studies die onder natuurlijke omstandigheden zijn verricht 
(Mccann 1933; Bertrand 1969; Fooden 1971; 1976) valt op te maken dat 
groepen beermakaken gewoonlijk bestaan uit 5 tot 50 individuen. De dieren 
voeden zich met bladeren~ vruchten, wortels en soms insecten. Mccann en 
Bertrand vermelden dat beermakaken weleens aardappel- en rijstvelden 
plunderen. Volgens Mccann zijn beermakaken grondbewoners die alleen als er 
gevaar dreigt de bomen in vl.uchten. 

Behalve wat summiere gegevens over natuurlijke groepen gaf Bertrand 
(1969) een uitgebreide en gedetailleerde beschrijving van het gedrag van 
beermakaken die uit gevangenschap kwamen en in Thail.and waren losgelaten, 
dus een onnatuurlijke groep in een natuurlijke omgeving. Deze dieren 
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besteedden ongeveer de helft van de dag aan het zoeken (en eten) van 
voedsel. Bertrand bestudeerde tevens beermakaken in de d~erentuinen van 
calcutta en Parijs. Deze apen in buiten-gevangenschap besteedden veel 
minder tijd aan voedsel zoeken en eten, en vertoonden veel vaker sexueel en 
agressief gedrág dan hun vrijlevende soortgenoten. 

Het feit dat Mccann ( 1.933) in Assam meermalen solitaire mannetjes zag, 

vormt een ~JZ~ng dat migraties van mannelijke beermakaken onder 
natuurlijke omst~digheden mogelijk voorkomen. 

Voor~p1an~~ngsse~zoen 

Ongeveer de helft van de makakensoorten waarvan gegevens bekend zijn, 
vertonen een voortplant~ngsseizoen, dat wil zeggen dat verreweg de meeste 
geboorten geconcentreerd zijn in een bepaald deel van het jaar en dat er 
gedurende een aantal maanden van het jaar geen jongen geboren worden. Bij 
makaken is het geboortense~zoen gewoonl~jk een periode van 2 of 3 maanden 
in de lente of vroege zomer. In de maanden november t/m januari worden er 
geen jongen geboren, en :in de rest van het jaar weinig. De copulatie 
frequenties vertonen een omgekeerd beeld: een piek in de herfst en/of 
vroege ~nter en zeer lage frequenties gedurende de rest van het jaar. 

Bij de andere helft van de onderzochte makakensoorten worden het hele 
jaar door jongen geboren (tabel. 2-1). 

Hierbij moet worden opgemerkt dat slechts bij 2 soorten (de rhesusaap en 
de Japanse makaak) het al dan niet bestaan van een voortplant~ngsse:izoen in 
het wild onomstotelijk is aangetoond, dat wil zeggen gebaseerd op meerdere 
onafhankelijke stud~es, elk meerdere jaren en een groot aantal ( > 1.00) 
geboorten omvattend. Voor de overige soorten zijn de wild-gegevens 
tamelijk mager. 

De studies aan beermakaken i.n Indo-ctüna duurden te kort of waren te 
oppervlakkig om ook maar iets te kunnen zeggen over het bestaan van een 
voortplantingsseizoen. In een groep beermakaken op een eiland in de 
caraibische zee werden het hele jaar door jongen geboren ( Estrada & Estrada 
1981). In hoofdstuk 6 zal nader op dit onderwerp worden ingegaan. 

copu.Z.a"tt.e gedrag 

Tabel 2-1 geeft onder meer gegevens over de aard van het copulatie gedrag. 
Vijf van de 9 soorten waarvan gegevens bekend zijn vertonen het 
zgn. MME-patroon (mult~ple mount ejaculators), dat wil zeggen dat een 
copulatie bestaat uit meerdere beklimmingen met introm~ssie voordat er een 
beklimmi.ng met intromissie en ejaculat~e volgt. Drie soorten vertonen het 
SME-patroon (single mount ejaculators), dat wil zeggen dat een copulatie 
gewoonlijk slechts bestaat uit 1. beklimming met intromissie en ejaculatie. 
Java apen kunnen zowel het SME- als het MME-patroon vertonen ( Sh~vely 
e.a. 1982). 

Beermakaken behoren tot het SME-type ( Blurton Jones & Trollope 1.968; 
Kanagawa e.a. 1972). De laatsten suggereerden dat dit wellicht te maken 
had met de uitzonderlijke penis-morfolog~e van de beermakaak. In tabel 2-1 
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is echter te zien dat het SME-patroon ook voorkomt bij soorten met de 
gebruikelijke penis-morfologie. 

Nomenc~atuur, c~asstftcatte en ~eefmt~teu van ae beermakaak 
Over de wetenschappelijke naam, de classificatie en het leefmilieu van de 
beermakaak bestaat nogal wat onduidelijkheid. Dit komt doordat de 
beermakaak, de Japanse makaak en de Tibetaanse makaak op het eerste gezicht 
enige gelijkenis vertonen, en doordat de Engelse naam •stumptail macaque• 
niet alleen wordt gebruikt voor de beermakaak, maar soms ook voor de 
Japanse makaak ( • Japanese stumpt~il macaque • ) en de Tibetaanse makaak 

( ·Père David· s stumptail macaque • ) . 
CUvl.er (gerefereerd in Pooden l.967b) beschreef in 1925 een aap waarvan 

hij aannam dat deze uit het toenmalige Nederlands-Indiê afkomstig was, en 
die hij de naam .. Macaque a face rouge (M. speciosus).. gaf. Sindsdien is 
de benaming M. specicsus of M. speciosa door veel auteurs gebruikt voor de 
(Indochinese) beermakaak. Poeden (1967b) maakte echter duidelijk dat 
Cuvier•s exemplaar waarsChijnlijk niet uit Indonesie, maar uit Japan 
afkomstig was, en bovendien de uiterlijke kenmerken van de Japanse makaak 

vertoonde. De eerst beschreven beermakaak was dus eigenlijk een Japanse 
makaak. De naam M. speciosa mag daarom niet als aanduiding van de 
beermakaak gebruikt worden, en Pooden stelde de naam M. arctoides voor. Oe 
naam M. speciosa komt in de moderne literatuur bijna niet meer voor. 

Bertrand (1969) en Zhang e.a. (1981) beschouwden de beermakaak en de 
Tibetaanse makaak als ondersoorten van eenzelfde soort (M. speciosa). 
Echter, volgens Food.en ( 1967b) zijn het 2 verschillende soorten omdat er 
een aantal belangrijke morfologische verschillen bestaan, o.a. in de vorm 
van het penisbotje. In tegenstelling tot Eertrand en Zh.ang e.a. baseerde 
Pooden zijn conclusie op eigen waarnemingen. Fooden•s visie lijkt me 
daarom aannemelijker è.an die van Bertrand en Zh.ang e.a. 

Het verspreidingsgebied dat Eertrand en Zhang e.a. opgaven voor de 
• stumptail macaque • (eigenlijk dus de beermakaak en de Tibetaanse makaak te 
za:men) omvat o.a. zuidelijk China en :is daardoor veel groter dan het 
werkelijke verspreidingsgebied van de beermakaak (fig. 2-l). 

Volgens Kling & orbach ( 1963) en Eertrand ( 1969) komen beermakaken in 
het wild onder meer voor in gebergten die gedurende een groot deel van het 
jaar met sneeuw bedekt zijn en waar de temperatuur tot ver onder bet 
vriespunt kan dalen. Kling & Orbach noemden Ulmer ( 1960 ) als referentie. 
In het artikel van Olmer werden de Japanse en Indochinese •stumptail 
macaques • in één alinea genoemd, maar werd alleen van de Japanse 
•stumptails• gezegd dat ze in koude streken voorkomen~ en niet dat dit ook 
voor de Indochinese • stumptail" zou gelden. Eertrand refereerde aan David 
(1874) die zijn waarnemingen deed in Szechwan (centraal China). In 
Szechwan leven geen beermakaken, maar we 1 Tibetaanse • stumptail · makaken. 

Japanse en Tibetaanse makaken leven in hun natuurlijke 
verspreidingsgebied inderdaad onder meer in barre besneeuwde gebieden, maar 
voor de beermakaak is dit nooit aangetoond. Ket verspreidingsgebied van de 
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beermakaak omvat, zoals al eerder gezegd, alleen tropisChe en subtropische 
geb~eden. Dat neemt niet weg dat bee~en zich in gevangenschap wel 
kunnen aanpassen aan een gematigd klilnaat met vorst en sneeuw in de Winter 

( Eertrand 1969; e~gen waarnemingen). 

~ beenrnakaak - een beare~gae d~ersoor~ 
Nauwkeurige schattingen over het aantal beermakaken :in het wild zijn niet 
voorhanden: de landen waar beermakaken van nature voorkomen werden en 
worden regellnatig geteisterd door oorlogen, waardoor wetenschappelijk 
ve1dweik onmogel~jk is. Uit de summiere gegevens die hesch~ zijn 
bli.jkt dat de beermakaak :in Indo-ctü.na momenteel zeer zel.d.zaam is ( Eertrand 
1969; Pooden 1971; 1976; Eudey 1990; Zhang e.a. 1981; Constable 1.982). 

Enkele decennia geleden konden beermakaken nog wel vrij algemeen worden 
waargenomen (McCa.nn 1933; Bertrand 1969, pp. 1 - 3). Oorzaken van het 

teruglopende apenbestand :in het wild zijn de oprukkende beschaving, de 
ontbossing als gevolg daarvan en de export van apen naar Laboratoria in 
Europa en Amerika. In Vietnam komt daar nog bij dat tijdens de oorlog 
ontbladeringsmiddelen ongeveer de helft van de bossen hebben beschadigd of 
vernietigd (Westing & Westing 1981). All.e Indochinese apensoorten hebben 
te lijden (gehad) onder de genoemde factoren. De beermakaak schijnt er 

relatief hard getroffen te zijn, want zowel Pooden ( 1971; 1976) als Eudey 
(1.980) melden dat deze soort in Thailand zeldzamer is dan de andere daar 

levende makakensoorten. Het is echter niet bekend of de bee~ niet 
altijd al zeldzamer is geweest dan andere nekaken. 

De laatste jaren zijn er ook weer wat hoopgevende berichten: de export 
van apen is aan banden gelegd, en er komen natuurbeschermingsprogramma•s en 
reservaten van de grond in China (Zhang e.a. ~981.), Thailand 
1.991) en Vietnam (West:i.ng & westing 1.991; Constable 1.992). 

van het verspreidingsgebied van de beermakaak ( Assam, Birma, 
Laos) zijn mij geen natuurbescherm:i.ngsgegevens bekend. 
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HOOFDSTOK 3 

MATERl:l\1\L EN METHODEN 

3 .1 Oe Organon beermakakenkolonie 

De apen 
Oe beermakakenkol.onie van Organon te Oss werd opgericht in 1970, toen lS 
apen werden gekocht van het T.N.o. Primatencentrum te Rijswijk. Sindsdien 

steeg het aantal. apen door nieuwe aankopen (tot in 1.977) en door eigen fok 

(sinds 1972). van een aantal aangekochte dieren was bekend dat ze in 
gevangenschap waren geboren. Van de overige dieren (het merendeel) werd 

aangenomen dat ze in het wild waren gevangen. 
Aan het begin van de gedragsstudie ( 1 maart 1980) bestond de groep uit 

70 apen. Tijdens de studieperiode (tot 1 november 1982) werden er 27 apen 

geboren (dood-geboren jongen n:iet meegerekend). Er overleden in die 
periode 2 apen en er werden er 4 om uiteenlopende redenen uit de groep 
gehaald. In mei 1.980 werd er een volwassen mannetje aan de groep 

toegevoegd, dat een hal.fjaar later overleed. Op l november 1.982 bestond de 
groep dus uit 91 apen, en in totaal hebben 98 apen gedurende de studie
periode deel uitgemaakt van de groep. 

Piguur 3-1 geeft een schematisch overzicht van de samenstelling van de 
groep aan het begin en aan het eind van de studieperiode. In tabel 3-la en 
3-lb staan alle individuen die tijdens de studieperiode deel uitmaakten van 
groep; met enkele bijzonderheden. Jongen die na afloop van de studie
periode geboren werden staan in tabe 1 3-l.c. Tabe 1 3-ld geeft alle 
waargenomen miSkramen en dood-geboorten; en de individuen die in Oss 
geboren werden maar voor het begin van de gedragsstudie overleden. 

Alle apen kregen een naam en een op de borst getatoeêerd identificatie
nummer. Na een inwerkperiode van 4 maanden (november 1979 t/m februari 
1980) kon ik alle apen van 2 jaar en ouder herkennen zonder naar het 
identificatienummer te kijken. 

au~sves~~ng ~0~ 1978 - de b~nnenper~oae 

Tot 1978 zaten alle apen binnenshuis; verdeeld over individuele kooien 
(40 x 40 x 60 cm of 60 x 60 x ao cm) en 2 speelkooien (2.5 x 3 x 2 m). Een 
van de speelkooien kon met tussenschollen in 4 gelijke compartimenten 
worden verdeeld. De speelkooien (of compartimenten) werden gebruikt voor 
groepjes apen die waren samengesteld uit volwassen mannetjes; of jonge apen 
( < 4 jaar oud) i of zwangere vrouwtjes en moeders met jongen; of een 
zgn. fok-paar (volwassen mannetje en vrouwtje). Volwassen apen zaten per 
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OVerzi.ch't van de bui>t.enkooi.. Op de ach'terg:rona z'Ljn 2 van de schu'L1-

hokken 'te z'Len, en rechtsboven 2 van de z'Ltp1at;eaus. 

Het verstrekken van he't mt.ddagmaaZ.. 
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week 3 of 4 dagen in een groep en 3 of 4 dagen in een individuele kooi. 
Jonge apen zaten voortdurend in een groep. 

De fok-paren werden samengesteld uit 6 geselecteerde mannetjes (waarvan 

er een, M280, overleed in 1.975) 

een, V265, overleed in 1.976). 

en 1.4 geselecteerde vrouwtjes (waarvan er 
Het selecteren gebeurde op grond van 

•prestaties· in een heterosexuele paar-situatie: apen die in zo•n situatie 
uitzonderlijk agressief waren, of niet copuleerden, werden geschrapt uit 
het fokprogra:mma. Er werd steeds met vaste fok-paren gewerkt, dat wil 
zeggen dat een vrouwtje niet de ene dag met het ene, en de volgende dag met 
bet andere mannetje werd gehuisvest. Bierdoor was het mogelijk om na te 
gaan wie de vaders waxen van de jongen die tijdens de binnenperiode werden 
verwekt. 

zwangere vrouwtjes werden bij hun fok-mannetje vandaan gehaald en in een 
groep vrouwtjes gehuisvest. AJ..s een jong ongeveer 7 maanden oud was werd 
het bij de moeder weggehaald en in een jongerengroepje geplaatst, terwijl 
de moeder weer deel ging uitmaken van het fokprogramma. 

1 maart. 1~&0 1 ooVW>bec 19&:2. 
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N a a ~ ~3"t 
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0 1-" i\-" 5-b 7-3 'llO 0 1-l il-" 5-b r-5 ~ IO 

lee.Jl:.~d in jarc.n.. ~ 

figu:u:r 3~1. Samenst.ez.z.:tng van de beennakakengroep aan het; begi-n en op 

het. ei-nd van de s"tudi.eperiode. 1111 = aangekocht-e dt.eren; D = i.n Oss 

geboren voor 1.3.80; Uill =i-n Oss geboren "ti-jdens de st.udi.epertode. Vi.jf 
vro~"tjes dt.e op 1.11.82 t.i-jdeZ.t.jk geen deeZ. ui-t.maakt.en van de groep zi-jn 
hi.er ~ez. meegerekend (zi.e fi.g. 3-3). 
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Tabet 3~ta. Samens-tettt.ng van de beerma.kakenkOZ.Ont.e: aangekoch-te 
at.eren dt.e op 1.3.80 t.n teven Qaren. L = teefZ'tjd t.n jaren op 1.3.80, 

gescha-t o.g.v. verLoop L'tchaamsgeut.chZscurve; GD = geboor-teda-tum; A ~ 

aankoms~ tn Oss; F = deeLname aan fokprogramma (zt.e ook "tabeL 4-1 en 4-2); 
x= bt.jzonderheden: T = $es"t-aap; 1 =ut.~ de groep gehaata op 21.9.82; 
2 = t.n de groep get.ntroauceerd op 23.5.80, overLeden 21.11.80; 3 =ut.$ ae 
groep gehaaLd op 8.7.82; 4 =zoon van V740, nt.e"t t.n Oss geboren, overLeden 
4.9.81; 5 =overLeden 26.11.82; 6 =verkocht op 1.9.82, ~~en zuanger. 

08' ~~ 
no. naam L/GD A F x no. naam L/GD A F x 

239 Thomas 11 1970 + 1 ,T 287 Wilma 12 1970 + 5 
253 Dirk 10 1970 + 291 Els > 12 1972 + 
300 Ja.mes 11 1970 + 307 Esther 10 1972 + 
303 Herman 12 1970 + 309 Carla 10 1970 + 
378 Frits 9 1974 313 Ria 10 1972 T 
403 Joost 9 1974 T 332 Leny 10 1970 T 
410 Sam > 10 1976 + 344 Petra 10 1972 + 
416 Leo 9 1974 350 Sonja 10 1972 + 
501 Caspar > 10 1977 2 385 Gerda 10 1972 + 
502 Fred > 10 1977 + 3 388 Marjo > 12 1972 + 
970 Sjors 27. 2.75 1976 T 406 Astrid > 11 1974 + 
983 Onno 15.11.75 1976 4,T 409 Metha > 11 1974 + 

441 Henny 8 1975 + 6 
446 Bianca 8 1975 + 
503 Ros a 8 1977 + 
504 Brunet > 9 1977 + 
637 Marieke 20. 7.74 1975 T 
740 Olga > 12 1976 + T 
981 Loes 4. 4. 75 1976 T 
982 I me a 21. 4. 75 1976 T 
A-3 Trees 31. 5.75 1976 T 

In de speelkooien traden soms ernstige verwondingen op als gevolg van 
gevechten. Deze namen af nadat de bovenste hoektanden van de volwassen 
mannetjes waren getrOkkeni bovendien werden hun onderste hoektanden 
afgevijld. 

Hut.sves~t.ng st.nas 1978 -
In 1977 werd begonnen 
(15.4 x 9.4 x 4.5 m) en 

de but.zenpert.ode 
met de bouw van een grote 

een kleinere verwarmde binnenkooi ( 5 • 5 

In de lente van 1978 waren deze kooien gereed (fig. 3-2). 

buitenkooi 
x 5 x 2 m). 

oe wanden en het dak van de bui tenkooi waren van stevig harmonica gaas, 
bevestigd op een zwaar metalen frame. De bodem bestond uit een zand1aag 
met daaronder een laag puin als drainering. In het zand werd een aantal 
dode bomen ge~ta1leerd. Er stonden 4 tentvormige houten hokken in de 
kooi waarin de apen konden schuilen voor de regen. Deze schuilhokken 
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TabeL 3-1b. Samens-teLLi-ng van de beermakakenkoLon"te: "tn Oss geboren 

at-eren dt.e op 1.3.80 "tn teven ~en en a-teren d"te "tussen 1.3.80 en 1.11.82 

geboren ~eraen. GO = geboo~eda"tum; X = vader t.s M2 of M4; x = bi-jzon

derheden: T ="test-aap; 1 =overLeden 11.5.83; 2 ~overLeden 30.7.81; 

3 = nt.e"t "tn de groep ~ez"tg van 5.10.82 ~"t 8.3.83; 4 = ntet "tn de groep 

~ezt.g van 5.3.82 to-t 8.3.83; 5 = vekOch"t op 1.9.82, uas "toen z~anger; 

6 = ni-et tn de groep a~ez"tg van 5.3.82 to-t 5.10.82. Hoeder 265 en vader 

280 staan t)BL t.n deze "tabeL, maar nt.e"t "tn de vori-ge: ztj maak-ten aeez. ut"t 

van he-t jokprogramma en overLeden "tn resp. !976 en 1975. 

&J' 'A' 
no. naam GD ouders x no. naam GD ouders x 

2 Willy 16. 6. 72 287 303 T 5 Jolanda 20.11.73 265 303 3,T 
4 Peter 9. 4.73 344 303 T 9 Erna 21. 8.74 307 280 4,T 
6 Sim on 7. 1. 74 350 ? 1,T 11 Mieke 9.10.74 409 303 T 
7 Eppe 21. 7.74 291 300 T 12 Gonny 31.12. 74 385 300 5,T 
8 Paul 19. 8.74 344 300 T 13 Sandra 8. 4.75 350 280 T 

15 Edwin 25. 9.75 291 280 T 14 Joke 6. 7.75 265 300 6,T 
16 Wil co 18.11.75 287 303 T 17 Moensa 30. 8.76 409 300 T 
22 earl 22. 3.77 309 410 18 Saskia 19. 9.76 350 300 
23 Rob 19. 8. 77 503 303 19 Alma 23. 9.76 406 303 
26 Mar co 31. 1. 78 409 410 21 Erica 1. 1.77 291 303 
27 Eelco 16. 2.78 291 300 24 Be a 5. 9.77 504 300 
30 Sa co 5. 7.78 350 303 25 Gaby 12.11. 77 385 300 
35 Bart 8. 6.79 504 ? 2 28 Af ra 15. 3.78 406 303 
37 Pim 21. 7.79 344 ? 29 Cathy 30. 6.78 309 300 
41 Al do 13.10.79 406 ? 31 Rachel 19.10.78 503 410 
42 Luc 14. 2.80 981 ? 32 Blida 6.11.78 446 300 
45 Remy 9. 9.80 503 ? 33 Rilde 22.11. 78 441 ? 
46 Arno 2.10.80 19 ? 34 Gina 4. 6.79 12 x 
48 El vis 5.12.80 291 ? 36 Olivia 11. 7.79 740 x 
49 Henry 3. 1.81 441 ? 38 Greet 3. 8.79 385 ? 
53 Bram 20. 3.81 504 ? 39 Edith 18. 9.79 291 ? 
58 Lu do 17.11.81 981 ? 40 Wendy 3.10.79 287 ? 
62 Job 2. 2.82 5 ? 43 Sara 18. 3.80 350 ? 
63 Barry 27. 2.82 446 ? 44 Bep 31. 8.80 446 ? 
64 Alan 26. 4.82 406 ? 47 Coby 3.11.80 309 ? 
66 Anten 6. 7.82 19 ? 50 Ad a 28. 1.81 406 ? 
69 Seth 7.10.82 18 ? 51 Gernma 23. 2.81 385 ? 

52 Susan 28. 2.81 18 ? 
54 Tanja 7. 5.81 A-3 ? 
55 Ilse 4. 9.81 982 ? 
56 Mable 12. 9.81 17 ? 
57 Sita 4.11.81 350 ? 
59 Patty 16. 1.82 344 ? 
60 Ruth 18. 1.82 503 ? 
61 Bonny 13. 2.82 24 ? 
65 Elly 1. 5.82 291 ? 

67 Gloria 8. 7.82 25 ? 

68 Cindy 5.10.82 309 ? 
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no. 

70 
71 
72 
73 
74 
75 
76 
77 
78 
79 

naam 

Mariel 
Stan 
Anja 
A lex 
Tom 
Rik 
Er ik 
Babs 
Centa 
Bibi 

GD 

24. 2.83 
9. 3.83 

19. 5.83 
2. 6.83 

24. 6.83 
28. 6.83 
19. 7.83 
31. 7.83 
26. 9.83 
13.11.83 

moeder 

11 
350 

28 
406 
A-3 
503 

21 
504 

29 
446 

Tabe~ 3-Zd. Dood-geboren 

jongen (~o~ 1.1.84) en ~n Oss 
geboren jongen ate voor 1.3.80 

overZ.eden. GD = geboortedat:u.m; 
voZ.dragen t ~ dood-geboren jong 
dat mi-nstens 450 gram lJOog. In 

d8 ~abeL staan 2 Levend-geboren 

jongen ate tn Oss ~aren ver~kt 
en ~erden geboren nadat de 
moeders (V12 en V441) ~aren 

verkocht aan een Z.aboratortum 

"Ln Ee'Lstnk:i.. AZ.Z..een z.evende, 

tn Oss geboren jongen kregen 

een tdent"Lftcattenummer. 

TabeL 3-Zc. 

1.1! .82 tot 
Levena-geboren jongen, 

1.1.84. GD= geboorte-
datum. Van geen van deze 

de vaaer bekena. 

no. 

1 
3 

10 

20 

? 
? 
? 

GD 

28. 3. 72 
28. 2.73 

7.10.73 
17. 9.74 
24.12.75 
30. 9.76 
20. 4. 77 

9- 8. 77 
17. 3.78 
4. 8.78 
8.11.78 

25. 2.80 
12. 5.80 
1. 7.81 

19. 4.81 
12. 9.82 
6.12.82 
7- 3.83 

28. 3.83 
22. 9.83 

ouders 

265 303 
307 303 
291 303 
406 303 
406 300 
385 303 
740 410 
307 410 
740 410 
344 410 
504 ? 
446 ? 

18 ? 
409 ? 

5 ? 
12 ? 

441 ? 
981 ? 

34 ? 
982 ? 

dieren 

opmerkingen 

t 8. 6.77 
t 26. 4.76 
onvoldragen 
t 19. 3.75 
voldragen t 
t 31. 3.77 
voldragen t 
onvoldragen 
voldragen t 
onvoldragen 
voldragen t 
onvolàragen 
voldragen t 
onvoldragen 
voldragen t 
zie legenda 
zie legenda 
onvoldragen 
voldragen t 
onvoldragen 

hadden maar 1 open zijde, zodat de apen die in een schuilhok zaten 
moei.lijk gezien konden worden door apen daarbuiten, en omgekeerd (fig. 

3-2). Aan een van de wanden, op 2 m hoogte, waren 2 drinkwaterni.ppeJ.s 
bevestigd. Ei.nd 1981 werden er 4 gazen zi.tplateaus aangebracht tussen de 

palen die het dak ondersteunen, op verschillende hoogten ( 2 à 3 m). 
De binnenkooi had 3 stenen wanden en 1 gazen wand. Een vierde stenen 

wand (met daarin een doorgang) deelde de kooi. in tweeen. De bodem en het 
dak van de kooi waren van stevig gaas, enkele dm boven de vloer resp. onder 

het plafond van de ruimte. In de kooi waren meerdere drinkwaternippels en 

zitplateaus aangebracht. Langs de hele lengte van de gazen wand waren 

voederbakken geinstalleerd, direct boven de bodem van de kooL De 

binnenkooi werd van 06.00 tot 20.00 uur door TL-buizen verlicht. De 

temperatuur was er in de zomer gemiddeld 23°C en in de winter 20°c. 
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Introductte tn de buttenkoot 

Nadat de bouw van de buitenkooi voltooid was werden niet alle dieren 
tegelijk naar deze nieuwe huisvesting overgebracht: de introductie verliep 
in fasen. In mei 1978 ging een eerste groep van circa 30 dieren naar 
buiten (volwassen vrouwtjes; mannetjes en vrouwtjes van 4 jaar of jonger). 
In de daaropvolgende zomer en herfst volgden nog enkele moeders met jongen. 
In november 1978 werd een tweede grote groep geintroduceerd ( 16 volwassen 
mannetjes en vrouwtjes). Als laatste groep kwamen in september 1979 17 
mannetjes en vrouwtjes van verschillende leeftijden buiten. 

Het verblijf in een grote groep en in een grote kooi had een gunstig 
effect op de apen. Ti.jdens de binnenperiode vertoonden vrijwel alle apen 
regellnatig stereotiep gedrag (zelf-bijten, haren uittrekken, 'ijsberen• ), 
vooral als ze in een individuele kooi zaten. oe meeste dieren hadden een 
dunne vacht met kale plekken. In de buitenkooi vertoonden nog slechts 
enkele dieren af en toe stereotiep gedrag. Bovendien kregen de apen een 
dichtere en mooiere vacht. Bet aantal ernstige verwondingen, dat na het 
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Fi-guur 3-2. PLa-ttegrond van de btL'i-ten- en de binnenkooi. Bet gebout:~ 

tJaari.n de bi.nnenkooi zich bevtndt i.s sLechts ten ae"Le ueergegeven; tn di-t 

gebow..J bevinden zich nog enke "Le kLeinere • groepskooien • en circa 40 

'i.ndi.vi.dueLe kooien•. CIJ ~houten schut"Lhok met 1 open z~jde, gericht op 
de observatie cabine; 1- -=- art.nJa.Jaternippe"L; ___ ..". schui-fdeur; r::o:J = 
voederbakken; o ~ metaLen paa"L tJaarop het dak steunt; 7f-. :;\!. -=- dode bomen. 
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trekken van de hoektanden al. was vexminderd, vertoonde na de ingebruikname 
van de buitenkooi een verdere afname. 

Voedi-ng 

Het hoofdvoedsel. bestond uit apenbrokjes (Bope Farms, Woerden) die elke 
ochtend tussen OS. 00 en 09. 00 uur werden verstrekt. · s Middags kregen de 
apen pinda's, wortels, brood, ma:is of fruit. Tweemaal per week was er •s 
oChtends, na de brokjes, een extra maaltijd bestaande uit ongepelde rijst 
met maisolie, gistpoeder, een vitaminen- en mineralen-extract en eiwit
poeder. 

Tijdens de binnenperiode werd elke aap individueel gevoederd: de dieren 
werden • s oChtends gedurende ongeveer een half uur in individuele kooien 
gezet waar elk dier een afgepaste portie voedse 1 kreeg. Als de dier
verzorgers een aap te zwaar (of te licht) vonden, dan kreeg deze iets 
minder (of :iets extra)_ De lichaamsgewichten van de apen werden in deze 
periode dus door menselijk handelen beinvJ.oed. 

T:i.jdens de buitenperiode werden de apen aJ.l.en tegelijk gevoederd (met 

uitzondering van de •test-apen•. •s OChtends werden de voederbakken in de 
binnenkooi. gevuld met brokjes waarvan elke aap zoveel. kon nemen al.s hij 
wilde of te pakken kon krijgen. De extra ongepelde rijstmaaltijd werd op 
dezelfde manier verstrekt, maar eerst nadat de grootste mannetjes naar de 
buitenkooi waren gejaagd en de sluisdeur was gesloten. Bet middagvoedsel 
werd door de dierverzorgers in de buitenkooi rondgestrooid. 

Drinkwater was altijd beschikbaar: in de buitenkooi, de binnenkooi en 
in alle tijdens de binnenperiode gebruikte kooien waren drinknippels 
aangebracht. 

Gezonahet.ascon"tro~e 

Eens per week werden alle apen gevangen en gewogen, behalve de a oudste 
mannetjes die maar eens per maand werden gewogen. Pasgeboren jongen werden 
op de ochtend na hun geboorte gewogen (geboorten vonden in de regel • s 
nachts plaats) . 

Gewichtscurven werden gebruikt als globale indicatie van de gezondheids
toestand van de dieren. Apen die een ernstig en langdurig gewichtsverlies 
vertoonden, kregen dagelijks Ferlocyt of Roosvi.cee-Perro toegediend (door 
een injectiespuit zonder naald :i.n hun mond leeg te drukken). aet effect 
hiervan was vrijwel steeds dat de gewichtsafname stopte en dat het 
behandelde dier na enkele weken weer zijn oude gewicht bereikte. 

Grote wonden werden behandeld met Helkos tinctuur. Soms werd een aap 
met ernst:i.ge verwondingen of een andere kwaal uit de buitenkooi gehaald en 
gedurende enkele dagen of weken in een individuele kooi gehuisvest. 

Dagt.ndet."Lng 

's OChtends werd er :i.n de binnenkooi voeà.sel verstrekt. Alle apen zaten om 
die tijd in de binnenkooL Na het voederen (omstreeks 09.00 uur) werden de 
apen door de dierverzorgers naar de buitenkooi gejaagd, en werd de sluis 
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die de binnen- en buitenkooi met elkaar verbond, gesloten. Rond 1.7 .00 uur 
"Werd de sluis weer geopend en konden de apen, tot de volgende ochtend, vrij 
in- en uitlopen. 

overdag zaten de apen (gedwongen) in de buitenkooi, terwijl de 

dierverzorgers de binnenkooi schoonmaakten. Bet zand op de bodem van de 
buitenkooi werd eens per jaar omgespit, maar behoefde geen reiniging. 

In juli 1982 werden de wanden van de binnenkooi geverfd en moesten de 
apen gedurende 3 weken onafgebroken in de buitenkooi blijven. In die 
periode werd er niet gewogen, maar de wekelijkse bloedafnames, die l.ater 
ter sprake komen, gingen wel door. 

Tes~-apen, IUD-vrouu~jes 

Vanaf 1.978 tot begin april 1.980 werd een aantal apen door Organen gebruikt 
voor een gedragstest. Deze zgn. •test-apen• zijn met een 'T' aangeduid l.n 
tabel 3-1.. Het waren allen (jong-) vol.wassen dieren. ze maakten gewoon 
deel uit van de groep, maar werden regelmatig (elke aap 1 maal. per week) 
uit de buitenkooi gehaald en gedurende enkele uren in een soort stoel 
gezet, waar ze een d:i.scriminatietest moesten uitvoeren. Omdat de 
resultaten teleurstellend waren, werden de proefn~ngen gestopt :in 1980, 
een maand na het begin van mijn gedragsobservaties. Geen van de test-apen 
ontving ooit farmaca. 

Elke ochtend, behalve in de weekends, werden alle test-apen gevangen en 
in :individuele kooien gezet. Daar kregen ze, gescheiden van de andere 
apen, een afgepaste portie voedseL Een half uur later, nadat de overige 
apen inmiddels ook gevoederd waren, mochten ze weer naar buiten. Deze 
procedure werd gevolgd om de test-apen 'hand-tam.• te houden, en werd 
voortgezet nadat het testprogranama was gestopt, omdat de mogelijkheid 
bestond dat het weer opgevat zou worden. Dit laatste gebeurde overigens 
niet. 

Bij de meeste vrouwelijke test-apen werd een spiraaltje of IUD ( = intra 
uterine device, Multi.loa.d cv 250) geimplanteerd, omdat zwangerschappen voor 
het testprogramma niet wense1ijk waren. De IUD's werden na het beeindigen 
van de tests niet ve~jderd. Verschi11ende vrouwtjes verloren hun IUD 
spontaan en werden zwanger (fig. 3-3). 

In fysio1ogisch opzicht verschilden de test-apen van de overige apen in 
de kolonie: hun lichaamsgewiChten werden door het individuele voederen 
beinvloed, en IUD-vrouwtjes konden niet" zwanger worden. 

3.2 Gedragsobservaties 

In november 1979 werd begonnen met observeren. Tijdens de eerste 4 maanden 
(inwerkperiode) bestonden de observaties uit het leren herkennen van de 
apen en het vertrouwd raken met hun gedrag. Van maart 1980 t/m oktober 
1982 en van september tjm december 1983 werden er geregeld systematische 
gedragsobservaties uitgevoerd. Vanaf maart 1981 werd hieraan meegewerkt 
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door 3 doctoraalstudenten in de biologie: Marie11e Jansen, Els 
Broekhuyzen en Bas Drukker. Zij onderzochten elk een speciaal aspect van 
het sociale gedrag van de apen. Veel van de door hen verzamelde gegevens 
zijn in dit proefsChrift verwe%kt. 

Voor het observeren werd een draagbare bandrecorder gebruikt. 
de apen vertoonde gedragingen werden door de observator op 
ingesproken en naderhand uitgesChreven in een zelf ontworpen •code 

De door 
de band 

taal'. 

Er werd altijd door een persoon tegelijk geobserveerd, behalve tijdens 
de zgn. continue observaties. Gewoonlijk liep een observator rond de 
buitetikooi, maar bij hevige regenval werd er vanuit de observatie cabine 
geobserveerd ( fig. 3-2 ) . wanneer de observator :in de cabine zat en er 
deden zich interessante gedragingen voor -of het leek erop dat die ziCh 
voor zouden gaan doen- op een plaats die vanuit de cabine moeilijk te zien 
was, b.v. achter een van de schuilhokken, dan ging de observator de cabine 
uit. 

Observa~~e ~echn~eken 

Er werden versChillende Observatie technieken gehanteerd (terminologie en 
omschrijvingen volgens Altmann 1974): 
A?.Z. ocCUl'7'ences. Het noteren van alle 

géd.ragscategorie. Gesch:ikt voor 
opvallend Z1Jn en, per individu, 
(b.v. agressief en sexueel gedrag). 

gebeurtenissen uit een bepaalde 
gedragingen die kort duren en 
betrekkelijk zelden voorkomen 

Scan samp"L"Lng. Op vooraf vastgestelde tijdstippen noteren welke activiteit 
een dier vertoont. Momentopnamen dus. Alle dieren worden 
systematisch opgenoemd. Geschikt voor langdurige gedragingen die 
relatief vaak voorkomen (b.v. om de S nti.nuten noteren welke dieren 
elkaar vlooien). 

Focaz. ani.maZ.. Een vooraf aangewezen dier in het oog houden en diens gedrag 
noteren. Geschikt voor het gedetailleerd scoren van onopvallend 
gedng. 

Ad Z..~b~~um. De observator noteert alleen die gebeurtenissen die 
interessant gevonden worden. 

Oe gedragsobservaties vielen uiteen in systematische, niet-systematisChe 
en binnenkooi Observaties. De 3 categorieen konden verdeeld worden in 
verschillende observatie typen (tabel 3-2). 

sys~ema~~sche observa~~es 

De systematische observaties vonden plaats tussen 09.00 en 17.00 uur, en 
gewoonlijk op werkdagen. ze werden uitgevoerd terwijl de complete groep in 
de buitenkooi zat en terwijl de sluis gesloten was, zodat er geen dieren 
naar de binnenkooi konden. Tijdens de observaties werd de groep niet 
verstoord door voederen of vangen en terugzetten van apen. Soms waren er 
tijdens de systematische observaties een of enkele dieren afwezig, wegens 
ziekte of deelname aan een farmacologisch experiment. In die gevallen werd 
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de groep toch al.s • compl.eet • beschouwd, mi.ts het qeen mannel.ijke apen uit 

de top van de dominantie hiêrarchie betrof. 
Aan het eind van elke kal.endermaand werd er een observatie schema 

qema.akt Voor de volgende maand. Oe observaties werden zo verdeel.d dat alle 
uren van de dag even vaak aan de beurt kwamen, en zo dat een observator 
niet langer dan een uur achter el..ka.ax observeerde. De dierverzorgers 
kregen een kopie van het observatie schema, zodat zij wi.sten wanneer de 
apen niet verstoord mochten worden. 

Hanby e.a. ( 1971.) zagen in een groep 
buiten-gevangenschap dat de meeste copuLaties 

Japanse makaken in 
vroeg- i.n de ochtend 

pl.aatsvonden, en besloten daarom om al.leen • s ochtends te obse:rveren. 
Beermakaken in het l.aboratori.um copuleerden het frequentst rond het 
mi.ddaquur ( 24 uurs observaties van Slob & Nieuwenhuijsen, 1980). In de 
huidige studie waren de systematische observaties beperkt tot de 
kantooruren. Uit de 'sluis open• en •continue• observaties bleek dat 
copulaties gedurende al.le uren tussen zonsopgang en zonsondergang ongeveer 
even vaak voorkwamen. Op grond van de observaties van Slob & 
Nieuwenhuijsen (.1980) werd aangenomen dat er ·s nachts zel.den werd 

qecopuleerd. 

De verschil.lende observatie typen waren: 
Agon~st~sch gedrag. 

gedrag en bluf 
Al.l. occurrences methode. Agoni.stisch en sexueel 

(de gedragscategorieên worden later in dit hoofdstuk 
nader omsChreven). Agonistische interacties waarbij alle deelnemende 
d:i.eren jonger dan 3 jaar waren, werden buiten beschouwing gelaten. 

noot-en en samenzt."t"ten. scan sampling. Om. de 5 minuten werd genoteerd 
welke dieren op dat moment een •samenzitgroepje' vormden (onderlinge 

afstanden minder dan 0.5 m), en welke dieren elkaar vlooiden. 
Bovendien werden sexueel gedrag en bluf gescoord (all occur1:ences). 
Voor het opnemen van scan samples moest de observator steeds de 
buitenkooi rondlopen. Het was hier dus onmogelijk om vanuit de cabine 
te observeren. 

Sex en b~uf. All. occurrences. sexueel gedrag en bluf. 
Pubers. All occurrences. Agonistisch en sexueel. gedrag van pubers: e 

mannetjes en 1.1 vrouwtjes (nrs. 22-39 en 41). Bovendien werden alle 
copulaties van volwassenen gescoord. 

K~etnt;jes. Pocal animaL Gedragingen van de allerjongste dieren ( < 1. jaar 
oud). 

Agi-tati-e. Al.l occurrences. sexueel gedrag. Er werden gedetail.leerde 
notities gemaakt van agitatie. 

James-Ee~co. Al.l occurrences. Agonistische interacties tussen de 
mannetjes M300 James en M27 Eelco, en al.le sexueel gedrag en bluf. 
Deze Observaties vonden plaats in 1983, nadat zich en:i.ge ~JZ1g~ngen 

in de sociale structuur van de groep hadden voorgedaan, waarbij James 
en Eelco betrokken waren. 
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Bij elk van de bovengenoemde Observatie typen konden, volgens de ad 
libitum methode, gebeurtenissen genoteerd worden die eigenlijk niet in het 
betrOkken Observatie type thuishoorden. Dergelijke toevallige notities 
vormden vaak ~en nuttige aanvulling op de systematische gegevens. EChter, 
om te berekenen hoe vaak per tijdseenheid een bepaald gedrag werd vertoond, 
konden alleen gegevens uit de systematische observaties gebruikt worden. 

~e~-sys~ema~~sche observa~~es 

De voorwaarden die genoemd werden in de vorige paragraaf hoefden niet 
noodzakelijkerwijs te gelden bij niet-systematische ObServaties: deze 
konden plaatsvinden voor 09.00 of na 17.00 uur, de groep behoefde niet 
compleet te zijn en de sluisdeur niet gesloten, er konden tijdens de 
observaties verstoringen optreden (voederen, apen vangen of terugzetten) en 
de Observat1es werden niet altijd van tevoren gepland. Een deel van de 
niet-systematische obServaties werd doelbewuSt uitgevoerd in de 'incomplete 
groep' of •sluis open' situatie. 

Oe volgende typen niet-systematische observaties werden onderscheiden: 
IncompZ.et.e groep. All occurrences: sexueel gedrag. Ad libitum: 

agonistisch gedrag. Observaties die tussen 09.00 en 17 . 00 uur werden 

uitgevoerd, in de 'sluis dicht' situatie, nadat een of meer van de 
hoogste mannetjes uit de dominantie hierarchie uit de buitenkooi 
waren gehaald en binnen waren gezet (uit het zicht van de buitenkooi). 

SZ.u.~s open. All occurrences: sexueel gedrag. Ad libitum: agonistisch 
gedrag. Observaties die pLaats vonden voor 09.00 of na 17.00 uur, 
terwijl de dieren vrij van de binnenkooi naar buiten konden lopen, en 
omgekeerd. Voor de observator en voor de apen in de bui tenkooi was 
sl.echts een dee 1 van binnenkooi zichtbaar. 

Cont.~nu.e observati.es. Al.l occurrences: sexuee 1 gedrag en bluf. Ad 
libitum: agonistisch gedrag. Observaties die duurden van zonsopgang 
tot zonsondergang. Er werd onafgebroken geobserveerd door 3 of 4 
observators die elkaar aflosten. Bovendien werd er in de binnenkooi 
geobserveerd van 06.00 uur (het moment waarop de lichten aangingen) 
tot 09.00 uur (apen naar buiten en sluis gesloten) en vanaf 17.00 uur 
(sl.ui.s weer open) tot 20.00 uur (bi.nnen1ichten uit). 

Ad Z.~bi.~um. Toevallige observaties, die buiten de bovenbeschreven 
observatie typen vielen. Als een van de observators bij de binnen- of 
buitenkooi aanwezig was en daar een interessante gebeurtenis waarnam, 
dan kon daar een notitie van gemaakt worden. 

Bi.nnenkooi. observat~es 
Op het eind van de studieperiode werden een aantal tests uitgevoerd waarbij 
2 of meer dieren (van minstens 4 jaar oud) uit de groep werden gehaald en 
gedurende enige tijd in 
sexuele en andere 
Binnenkooi observaties 

een binnenkooi werden geobserveerd. Hierbij konden 
interacties zeer gedetailleerd worden gescoord. 
werden uitgevoerd tussen 08.30 en 12.00 uur. De 
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Tabet 3-2. Gedragsobserva~~es. De observa~~e ~ypen en gedragsca~ego

r~~n lX!rden ~n ae 'tekst; t.n aet.a~z.. beschreven. X ~ az..z.. occurrences; s = 

scan sampL~ng; P = atteen de gedragt.ngen van pert.-puberaZ..e a-teren ~eraen 

gescoord, az..z.. occurrences; K = az..z..een de gedragt.ngen van kZ..et.n~jes Qeraen 
gescoord, ;fOca.Z.. ant.maz... De 
mastourba~t.e met ejacuz..at"te; 
t.sosexueLe gearagt.ngen. 

gedragscategorte 
de categorte 

• copu.z..att.es • omvat tevens 
•sex• omva~ az..z..e hetero- en 

OBSERVATIE TYPE GESCOORD OBSERVATOR OBSERVATIE DUUR PER "-
GEDRAG PERIODE PROTOCOL UUR 

c 
ID 

.c c N 
u " ID .c " " ID " c " ~ -.< ·.< " ID c .c Q.) ..0. 

" " c ·.< , Q.) ~ ~ 0 

" " ID N " til Q.) ~ .--! 
·.<'"' -.< c ID c 0 ::; (/) 

c " '" 0 ID -.< " ~ ~ 0 p" x ::I 0 ~ z 1":1 co Cl:::.::; 
1:7> 0 Q) .--! .--! 
ra: u til .0 > " "'" "' " " 

SYSTEMATISCH 
agonistisch x x x x x mrt'80-okt 1 82 60 min 480 
vlooi & samenzit x x x s s x mrt 1 80-feb' 82 45/60 min 295 
sex & bluf x x x x x x aug'81-okt 1 82 60 min 115 
pubers p x p p x mrt'81-okt 1 81 60 min 123 
klei!l.tjes K K K x sep'81-mrt'82 12 min 60 
agitatie x x x jul' 82-okt 1 82 30 min 37 
James-Belee XXX XX aug'83-dec'83 60 min 30 

NIET-SYSTEMATISCH 
incomplete groep x x x x x x x rnrt'80-okt'82 wisselend 88 
sluis open x x x x rnrt'80-okt'82 wisselend ? 

continu x x x x x x x jan'82-sep'82 14/17 uur 105 
ad libitum x x x x x x nov' 79-dec'83 wisselend ? 

BINNENKOOI 
paartest x x x x x x x jun'82-okt'82 30 min 13 
afvaltest x x x x x x okt'82-feb'83 wisselend 15 

betrokken d~eren werden gevangen tijdens het voederen en tot het beg~n van 
de tests in individuele koo~en geplaatst. 

Er waren 2 soorten binnenkooi observaties: 
Paar~est. Een mannetje en een vrouwtje werden in een binnenkooi ( 1. 2 x 1. 5 

x 2 m) geplaatst en gedurende 30 minuten geobserveerd. Er werden 26 

verschillende paarconibinaties getest: 4 of 5 paren op een dag en per 
dier hooguit 1 test per dag. Oe tussenpozen tussen 2 testdagen 
bedroegen minstens 4 dagen. De paartests hadden als doel het 
verkrijgen van een gedetailleeYd beeld van het copulatie gedrag van 
beermakaken. 

AfvaZ..t;.esto. Een groep van a vrouwtjes (in elke test dezelfde groep) en 1 
mannetje (steeds een ander) werd in het voorste deel. van de binnenkooi. 

27 



(zie f~g. 3-2) gezet en geobserveerd. Er werden 20 tests uitgevoerd: 
2 of 3 tesLs pe~ dag, mel Lussenpozen van 1 tot 3 weken tussen 
opeenvolgende testdagen. Wanneer een vrouwtje 2 maal had gecopuleerd 
(met ejaculatie van het mannetje) werd zij uit de kooi gehaald. De 

tests werden be~indigd na 15 minuten zonder copulatie. Afvaltests 
werden uitgevoerd om agitatie te bestuderen (zie hoofdstuk 9). 

3.3 Gedragselementen 

Bertrand ( 1969) en Chevalier-Skolnïkoff ( 1974a) gaven beiden een 
uitgebreide en gedetailleerde beschrijving van het gedragsrepertoire van de 
beermakaak. Elementen van het sexuele gedrag werden beschreven door 
Goldfoet e.a. (1975). In de huidige studie werden alleen die gedragingen 
bestudeerd die van belang werden geacht voor de beantwoorà:ing van de 
gestelde vragen. 

Bij de indeling in gedragselementen werd rekening gehouden met wat 
nuttig leek en wat praktisch uitvoerbaar was. zo onderscheidde Chevalier
Skolnikoff (1974a) 5 verschillende typen 'dreig gezichten·. In de huidige 
studie was het niet mogelijk om dergelijke fijne nuances bij te houden, 
omdat de gedragingen van vele dieren tegelijk in het oog gehouden moesten 
worden. 

Agonistisch en sexueel gedrag werden tamelijk gedetailleerd gescoord. 
Bij het uitwerken werden verschillende gedragselementen samengevoegd tot 
grotere clusters. In de nu volgende beschrijving worden de oorspronkelijk 
gescoorde elementen gegeven. 

3.4 Agonistisch gedrag 

Onder agonistisch gedrag worden die gedragingen verstaan die zich 
tussen pure aanval en pure vlucht, inclusief de beide extremen 

bevinden 
(Wiepkerna 

1977). Bij sommige sociale interacties is het niet direct vast te stellen 
of er al dan niet sprake is van een agonistische interactie ofte wel een 
conflictsituatie. Met name tijdens speelse en sexuele interacties tussen 
primaten kunnen gedragselelementen vertoond worden die zich ook kunnen 
voordoen tijdens heftige gevechten, waarbij er geen twijfel bestaat over 
het agonistische karakter van de interactie. Het is daarom niet eenvoudig 
om tot een verantwoorde keuze te komen over welke interacties wel en welke 
niet als agonistisch aangemerkt dienen te worden. 

Bij ch~sees kon een dergelijk onderscheid op objectieve gronden wel 
gemaakt worden, dankzij een factor analyse van de samenhang in de tijd van 
de sociale gedragselementen (van Hooff 1974). Op grond van deze analyse 
werd een aantal gedragselementen als ·strikt agonistisch • beschouwd, dat 
wil zeggen dat deze elementen uitsluitend in conflictsituaties optraden 
(zie ook de waal & van Hooff 1981). 
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Voor beermakaken of andere apensoorten is een dergelijke analyse nooit 
uitgevoerd. Aangezien de sociale gedragingen van chimpansees en beer

makaken qua vorm veel overeenkomst vertonen, werd de door van Hooff ( 1974) 
gegeven indeling van het agonistische gedrag van chimpansees gebruikt als 
basis voor de hieronder volgende indeling in gedragselementen. Hetzelfde 
werd gedaan door de Waal e.a. (1976) in hun onderzoek aan Java apen. De 

hieronder met x gemerkte elementen werden in navolging van van Hooff, als 
strikt agonistisch beschouwd. 

De agonistische gedragsel.ementen werden onderverdeeld in 3 categorieên: 
agressie, sUbmissie (=onderdanigheid) en krijsen. 

Agressie 
x Dretgen. starende gezichtsuitdrUkking met opgetrokken wenkbrauwen, 

eventueel met grommen of blaf en schokkende hoofd/schouder bewegingen 
in de richting van de tegenstander. De vorm van de mond kan varil'aren 
van niet of nauwelijks geopend, via a-vormig, tot wijd geopend. 

z~aaten. Slagbeweging met de hand, zonder de tegenstander te raken. 
Ltch~ fystek. Ouwen, pakken, slaan. 
Ut~vatten. Plotselinge sprong naar de tegenstander. 
Ach~ervotgen. De tegenstander volgen over langere afstand 

op hoge snelheid. 
(minstens 5 m) en 

De 4 laatstgenoemde elementen (alle niet 
alleen dan als agressie gescoord wanneer de 
(strikt agonistisch). 

strikt agonistisch) 
actor tegelijkertijd 

werden 
dreigde 

x Rukken. oe vacht of de huid van de tegenstander beetpakken en er 
herhaaldelijk fors aan rukken. 

x Bi-J"~en. De gangbare betekenis van het woord. 

Submt.ssi.e 
OntutjkenjontLopen. Wegdraaien of weglopen van de tegenstander. Alleen dan 

als submissie gescoord wanneer het werd vertoond in combinatie met een 
strikt agonistisch submissief element en/of in reactie op agressie. 

x rn eLkaar dut.ken. Plat tegen de grond liggen met de ledematen onder het 
lichaam getrokken. 

x De~nzen. Plotselinge sprong bij de tegenstander vandaan. 
x VLuchten. Op hoge snelheid, over een afstand van minstens 5 m wegrennen 

bij de tegenstander vandaan. 
~ BLote-~anden geztch~ ~ gretns. Mondhoeken maximaal teruggetrokken. 

met op en neer bewegen van de onderkaak ( tandenklapper) . 

Kr~J·sen 

Soms 

x Kr~jsen. Schelle, luide vocalisaties, voortgebracht met geopende mond en 
tanden zichtbaar. 

Krijsen kon zowel in combinatie met 
elementen optreden. Wanneer krijsen 

agressieve als met stibmissieve 
in combinatie met dreigen werd 

vertoond, werd gesproken van krijsdreigen. 
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Agon~st~sche dyade 
In navolging van de waal ( 1.978) werd een agonistische dyade gedefinieerd 
als een interactie tussen 2 individuen waarbij door een of beide individuen 
een of meer st~~ agoni.stische gedragselementen werden vertoond. 

De bovengenoemde niet strikt agonistische elementen werden alleen 
gescoord wanneer ze in combinatie met strikt agonistische elementen 
optraden, ofte wel wanneer er sprake -was van een agoni.stische dyade. Een 
agonistische dyade werd als geêindigd beschouwd nadat er 2 minuten waren 
verstreken waarin er geen agoni.stisch gedrag meer werd gezien tussen de 2 

deelnemers. 
Indien, in een agonistische dyade, een dier verschillende agonisti.sche 

gedrag se lementen vertoonde, dan werden alleen de ernstigste vonn van 
agressie en de ernstigste vorm van submissie gescoord. In de hierboven 
gegeven lijsten zijn de elementen gerangschikt naar opklimmende heftigheid. 
Bet blote-tanden gezicht en krijsen werden altijd gescoord, samen met de 
andere elementen die optraden. 

Voor een dier dat gedurende een agonistische dyade als eerste een 
agressief gedrag vertoonde werd 1 geval van • agressief initiatief • 
gescoord, ongeacht de duur van de dyade. Als, later in de dyade, de 
tegenstander terugvocht werd dit apart gescoord als 1. geval van • contra 
agressie'. 

Let wel: agonistische dyades behoefden niet noodzakelijkerwijs 
agressieve elementen te bevatten. Er waren ook gevallen van 'spontane 
sUbmissie', of submissie als reactie op een niet-agressief gedrag, zoals 
naderen of spelen. 

Er bestond een 
hierboven gegeven 

aantal bijzondere interactie-vormen die, volgens de 
definitie, als agonistische dyade beschouwd dienden te 

worden, maar die toch niet als zodanig gescoord werden vanwege de speciale 
context waarin ze optraden: 
Ag~tat~e. Bij de sexuele 

omschreven. Bierbij 
op copulerende apen. 

gedragselementen wordt dit gedrag nader 
kon agonistisch gedrag worden vertoond, gericht 

Nekbee"t. Tijdens een copulatie, gewoonlijk na het ejaculatie moment, kon 
het gebeuren dat het mannetje het vrouwtje in de nêk of rug beet. 

spee1s btjten. Gedurende speelse interacties tussen jonge dieren werd er 
vaak over en weer gebeten. Di.t bijten veroorzaakte geen verwondingen 
of submissi.eve reacties bij de tegenstanders. 

Opr.:ri,nd:i..ngsk:rLjs. Tijdens momenten van opw-inding, b.v. wanneer de 
dierverzorgers met voer de kooi i..nkwaJnen, of wanneer een aap na 
afwezigheid in de kooi werd teruggezet, werden er vaak omarmingen en 
beklimmingen tussen de apen gezien, waarbij ze hoog en schel krijsten. 
Daarbij was geen sprake van een conflictsituatie. 

Di,spZ..acement;s 

Dyadische interacties waarbij de ene partner 
zonder dat er strikt agoni.sti.sche 
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1 displacements 1 
( = doen opstappen) genoemd. Ontwijkenjontlopen kon 

optreden als reactie op naderen of duwen zonder dreigen. vanwege het 
onopvallende karakter van dit soort interacties was het niet mogel.ijk om ze 
volgens de all occurrences methode te scoren. Displacements werden daarom 

volgens de ad libitum methode gescoord. 

W~nnaar/ver1~ezer 

Het dier dat in een agonistische dyade als laatste sUbmissief gedrag 
vertoonde, werd als verliezer van de dyadc beschouwd, en de tegenstander 
als winnaar. Oya.des waarin geen submissie optrad, of waarin beide 
opponenten als laatste gedrag submissie (of beiden agressie) vertoonden 
werden al.s onbeslist beschouwd. Het • niet reageren op gebeten worden I werd 
als verlies beschouwd. 

HiexDoven werd reeds opgemerkt dat 
agressieve gedragselementen bevatten. 
zonder agressie te vertonen. 

niet alle agonistisdhe dyades 
Het was dus mogelijk om te winnen 

Er werden 2 soorten winst/verlies onderscheiden: puur en met invloed. 
Pure winst werd behaald zonder hulp van del:den. Voorbeel.den van wi.nst met 
invloed zijn: 

Twee (of meer) dieren vallen tegel.ijkertijd eenzelfde slachtoffer aan. 
Dit slachtoffer reageert s~ssief. 

Een dier wordt verslagen door een ander, maar was in de voorgaande 2 
minuten al aangevallen door een 3e dier. 

3.5 Sexueel gedrag 

De indeling in gedragsel.ementen en de definities van sexueel gedrag van 

beennakaken zijn voor het grootste deel overgenomen van Eertrand ( ~969), 
Chevalier-Skolnikoff (1.974a) en Gol.dfoot e.a. (1.975). De definities van 
Goldfoot e.a. hadden betrekking op een heterosexuele paar-situatie, maar 
vrijwel alle sexuele gedragingen konden ook optreden tussen dieren van 
hetzelfde geslacht. 

Cont.act. Met 1 of 2 handen de rug of het perineum. van de partner aanraken. 
Present-eren. Staand op 4 poten, achterpoten gestrekt, voorpoten eventueel 

gebogen, achterwerk gericht op partner. Staart beweegt vanuit • neu
trale stand • (in verlengde lichaams-as) omhoog of opzij. Drie vormen: 
- spontaan: gericht op niet-actieve partner; 
- geinduceerd: reactie op nadering of contact van partner; 
- agonistisch: vertoond door of naar een dier dat bij een conflict 
betrokken is. 

rn post~~e brengen. Het achterlijf van een liggende of zittende partner 
omhoogtrekken, zodat deze de presenteerhouding aanneemt. 

Gen~t.aa~ expLora~~e = sex exploratie = genitaal inspectie. 
van, likken en ruiken aan vagina of penis van de partner. 
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Bekt i.mmi.ng -- mount. De partner presentêert, de beklimmer omklemt met l of 
2 voeten de enkels of knieên van de partner en houdt met zijn handen 
de rug of flanken van de partner vast. 

rn~romt.ssi.e. Mannetje-vrouwtje beklimming met penis in vagina, herkenbaar 
aan diepe en regelmatige bekkenstoten van de beklimmer. 

Orgasme gezi.ch~. starende blik in ogen, gefronste wenkbrauwen, rimpels in 
voorhoofd, ronde mond met voorwaarts getrokken mondhoeken. soms met 
vocalisaties, varierend van zacht gehijg tot luide blaf. 

Ejacu'La-ti.e. Tijdens copulatie (-= beklimming met intronri.ssie): de beklimmer 
vertoont het orgasme gezicht, Z~Jn bekkenstoten houden op en zijn 
li.chaam verkrampt. Aangenomen wordt dat (bij volwassen mannetjes) op 
dit moment een zaadlozing plaatsvindt omdat er naderhand, als de penis 
zichtbaar is, vers gecoaguleerd sperma te zien is. 
Tijdens masturbatie van mannetjes: het uitstoten van ejaculaat; dit 
kan vergezeld gaan van bet orgasme gezicht. 

Nega~i.eve respons. Alleen in mannetje--vrouwtje context gescoord. Een 
heterosexuele interactie wordt actief door het vrouwtje onderbroken: 
zij deinst, vlucht of gaat plat op haar buik liggen. Rustig een paar 
stappen van het mannetje vandaan lopen werd niet als negatieve respons 
gescoord. 

Agi~a~i.e. Een dier nadert 2 copulerende dieren, maakt 
bewegingen met de kop of springt op en neer en kan 

opgewonden schok
daarbij afwisselend 

verscheidene gezichtsuitdrUkkingen vertonen: dreigen, blote--tanden 
gezicht en 'rechthoekige mond' (Chevalier-Skolnikoff l974a: square
moutbed expression). Bovendien kunnen alle agressieve gedrags
elementen (behalve achtervolging) zich voordoen, gericht op een of 
beide copulanten. 

Mas~urba~i.e. Mannetjes: de penis (in erectie) wordt omvat met een hand (of 
soms een voet, of een combinatie van handen en voeten). De hand (of 
voet) wordt ritmisch over de penis op en neer bewogen, of de 
masturbant maakt bekkenstoten, zodat de penis beweegt in stil gehouden 
hand (of voet). Masturbatie door mannetjes werd alleen gescoord als 
deze eindigde in ejaculatie. 
vrouwtjes: alle vormen van stimulatie van de clitoris of het gebied 
hieromheen werden genoteerd. Dit soort gedragingen werd door 
vrouwtjes maar zelden vertoond, daarom is er geen strikte operationele 
definitie voor opgesteld. 

Orgasme gezi-cht. 
Chevalier-Skolnikoff 
beschrijvende term 

( 1974a) gebruikt voor het orgasme 
'frowning round-mouthed look'. De 

gezicht de 
term ·orgasme 

gezicht' houdt een interpretatie van dit gedrag in. Om de volgende redenen 
mag aangenomen worden dat een dier, op het moment dat het een •frowning 
round-mouthed look • vertoont, inderdaad een orgasme heeft: 

indien bij een volwassen mannetje de penis zichtbaar is tijdens of direct 
na het vertonen van het orgasme gezicht, dan kan er altijd ejaculaat 
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L~nks: dre~g gez~cht; rechts: orgasme geztch~. Teken~ngen van JoGL 
I~o (Oregon RegtonaL Primate Research Center). 

worden waargenomen; 
in een onderzoek aan vrouwelijke beermakaken werd 
( 1980 ) gevonden dat het. vertonen van het orgasme 

door Goldfoot e.a. 
gezicht samenging met 

heftige uteruscontracties en een verhoogde hartslag. Deze fysiologische 
gebeurlenissen zijn dezelfde als die Masters & Johnson ( 1.966) beschreven 
hebben bij de mens en die samengaan met de sUbjectieve beleving van een 
orgasme. 
Juveniele mannetjes die nog geen ejaculaat kunnen produceren, kunnen wel 

tijdens copulaties het orgasme gezicht vertonen, met het bijbehorende 
ophouden van de bekkenstoten en de lichaamsverkramping. Goldfoot e.a. 
( 1975) duidden bet orgasme gezicht aan met de term. •ejaculation face•. 
Deze term. is incorrect, omdat het gedrag ook vertoond kan worden door 
vrouwtjes en juveniele mannetjes. 
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Agf.:t;at;t..e 
In eerdere studies (Bertrand J.969; Gouzoules J.974; Niemeyer & Andersen 
1.983; Niemeyer & Chamove 1983) werd agitatie aangeduid met de engelse term 

"harassment". '!'he concise Oxford Dictionary omschrijft "harassment" als 
.. to vex by re:peated attacks". Aangezien het gedragspatroon niet altijd 
agressieve elementen omvat is de term "harassment" niet correct, en is hier 
gekozen voor de term "agitatie". 

Sezue1e t..nt;er~t..e 
Een sexuel.e interactie werd gedefinieerd als een interactie tussen 2 dieren 
wa.a..rbij m:i.nstens één van de bovengenoemde sexuel.e gedragsel.ementen werd 
gezien. Alle beklilmningen (met of zonder intromissie) en alle negatieve 
reacties werden afzonderlijk gescoord, maar de overige elementen werden 
hoogstens l. maal per interactie gescoord, ook als ze meerdere keren 
optraden. Een sexuele :interactie werd als geeindigd beschouwd als zich 
een ejaculatie voordeed, of als er minstens 2 nUnuten verstreken waren 
waarin geen sexuele gedragingen tussen de 2 partners werden waargenomen. 

Masturbaties konden ook optreden in de vorm van een interactie: sommi.ge 
lllannetjes masturbeerden terwij 1 ze naar een bepaa.J.d vrouwtje keken of naar 
een copulatie, of terwijl ze een vrouwtje vasthielden met hun vrije hand. 
Er waren echter ook mannetjes die •solistisc."'l.• masturbeerden. 

Bij alle sexuele interacties werd getracht vast te stel.len welke van de 
partners het i.nit:iatief nam door middel van een nadering of contact of 
spontaan presenteren. Sexuele interacties die in een agon:isti.sche context 
ontstonden werden apart beschouwd. 

wanneer zich een sexuele interacti.e voordeed werd, behalve het vertoonde 
gedrag, ook genoteerd op welke plaats in de kooi di.t gebeurde: in of 
achter een van de schuilhOkken, of ergens midden in de kooi. 

CopuLati-e 

Een copulatie werd gedefinieerd als een heterosexuele interactie waarbij er 
minstens een bekl~ng met i.ntromissie was. Er werden 2 soorten 
copul.aties onderscheiden: met en zonder ejaculatie. 

3.6 Andere gedragingen 

BZ.uf 

Een bluffend 
brengt deze 

dier houdt zich met handen en voeten aan een boomtak vast, 
door heftig schudden in een zwiepende beweging. Bluf kon 

en 
ook 

in de gaaswand van de kooi worden vertoond. Bluf was een solistisch gedrag 
dat niet gericht op of samen met een ander dier werd uitgevoerd. Eertrand 
(1969, p. 84) en Chevalier-Skolnikoff (1974a, gedrag nr. 36) noemden dit 
gedrag "branch shaking•. 
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Vt.ooi.en 

Een vlooier maakt met de handen kam- en plukbewegingen door de vacht of op 
de huid van de gevlooide partner, daaibij regelmatig de handen naar de mond 
bewegend of de mond naar de handen, en onderwijl de blik gefixeerd houdend 
op het gevlooide lichaamsdeel. Het vlooien van het eigen lichaam werd niet 
gescoord. Vlooien, of sociale huidverzorging, werd ook beschreven door 
Bertrand (1969, p. 160: •social grooming•) en Cheval.ier-Skolnikoff (l.974a, 

gedrag nr. 81: •groom'). 

samenz:i.-tt;en 

Een aantal. dieren werd als samenzitgroepje beschouwd als de onderl.inge 
afstanden niet groter waren dan 0.5 m, wat ongeveer overeenkomt met 'binnen 

handbereik van elkaar'. 

3.7 Fysiologische metingen 

L.i.chaamsger..ri-ch't 

In paragraaf 3 . .l werd reeds opgemerkt dat eens per week alle apen werden 
gewogen, met uitzondering van de 8 oudste mannetjes, die maar 1 maal per 
maand werden gewogen. Deze procedure werd aJ. :in 1974, dus lang voor het 
begin van de gedragsobservaties, gestart, en werd gecontinueerd nadat de 
observati.es gestopt waren. Het wegen gebeurde •s ochtends tussen 08.00 en 
09.00 uur; voordat de apen çevoederd werden. 

B7..oeaa,tnamtS vrouZJt;.jes 

van een aantal puberale 

afgenomen. De vrouwtjes 
en volwassen vrouwtjes werd wekelijks bloed 

werden geselecteerd op grond van de verwachting 
dat ze ovariumcycli hadden of dat ze die binnenkort zouden krijgen. Figuur 
3-3 laat zien wanneer e~ van welke vrouwtjes er bloed werd afgenomen. Oit 
deze figuur blijkt dat vrijwel alle pUberale en volwassen vrouwtjes 
gedurende kortere of langere tijd deel. uitmaakten van het bloedafname 
programma. 

Het afnemen van bloed gebeurde •s ochtends tussen 08.30 en 10.30 uur, 
tegelijk met het wegen. vrouwelijke apen hoefden hierbij niet verdoofd te 
worden. Een vrouwtje waarvan bloed afgenomen moest worden werd met de rug 
op een tafel gelegd waarbij één persoon haar bovenarmen vasthield en een 
ander haar enkels, terwijl een derde circa 5 ml bloed afnam uit de lies 
(femorale ader of sLagader). Enkele uren na de bloedafname werden de 
monsters gecentrifugeerd, waarna het serum werd afgepi.petteerd en 
ingevroren (-zo0c). Ongeveer eens per 3 maanden werden de serum monsters 
naar de afdeling Fysiologie II van de Erasmus Universiteit Rotterdam 
gebracht voor progesteron bepaling (Meijs-Roelofs e.a. 1975). 

Tegelijk met de bloedafname werd met behulp van een wattenstaafje 
vastgesteld of een vrouwtje menstrueerde. 
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nummers van aLLe vro~~jes dte voor 1.8.79 ~erden geboren, "Lnctus"Lef 

degenen ?Jaarvan nooit bLoed t.Jerd afgenomen. Achter i.denti..fi.cat"Lenummers in 

de Li-nker koLom: aantaL Levend-geboren jongen voor 1.1.79. • = Levend

geboren jong; t "'"' dood-geboren jong; WJ .".. gedurende > 1 maand nte't t.n ae 

groep a~ezig; *~IUD ge~Lan'teerd voor 1.1.79; IUD~ IU.O 

geünp"Lan.teerd; .71 ~ IUD verLoren of nte't meer ~e:rkzaam; ** ~ IUD aantJezi.g 

op 1.1.84; 1 ~ 'tuba-"L~gat~e (V291); 2 = ovartec~e (V313 en V388). 

36 



Schatt~ng ovuLa~~e- en concep~~e aa~a 
Aan de hand van de wekelijkse progesterong<':tallen kon achteraf worden 
vastgesteld of een vrouwtje ovariumcycli had en of ze zwanger was, en er 

kon een schatting gemaakt worden van de ovulatie- en conceptie data. Met 

bet oog op deze schattingen werden de gevonden progesterongetallen 

vergel.eken met de gedetailleerde grafieken van Wilks ( 1977) en Slob e.a. 
( 1.97Sa). In deze studies, uitgevoerd met beermakaken in het laboratorium, 

werd dagelijks bloed afgenomen voor ho:cnoon bepalingen, dus veel vaker dan 
:in de huidige studie. Bovendien maakten SlOb e.a. en Wilks dagelijks 

vaginaalstrijkjes om menstruaties v.ast te stell.en. 
Bij makaken vindt de ovulatie (vastgesteld door middel van laparotomie 

of aan de hand van de LH-piek) halverwege de menstruatiecycl.us plaats, 

tegelijk met of een dag na de oestradiolpiek (Weick e.a. 1.973; Lasley e.a. 
1.974; Wilks e.a. 1.976; Goedman e.a. 1.977; Wilks 1.977; Webrenberg 

e.a. ~980; Wilks e.a. 1980; Shide~er e.a. 1983). Bij de beermakaak 

beginnen direct daarna de progesteronspiegels in het bloed te stijgen, en 1 

of 2 dagen later bereiken ze waarden > 1..5 ng/ml (Wilks 1.977; Slob 
e.a. 1.978a; Wilks e.a. 1.980). 

Wanneer een vrouwtje, waarvan wekelijks bloed werd afgenomen, op afname 
dag 1 een lage progesteronspiege 1 had ( < 1. 0 ngjm1) en op afname dag 2 en 3 

(resp. l. en 2 weken na afname dag l.) hoge spiegels ( > 1..5 ng/ml), dan werd 

aangenomen dat zij halverwege tussen dag 1. en 2 ovuleerde. Was de 

progesteronspiege 1 op dag 2 nog maar matig verhoogd (circa 2 ng/ml), dan 

werd aangenomen dat de post-ovulatoire progesteron stijging nog maar kort 
tevoren begonnen was en dat de ovulatie dichter bij dag 2 dan bij dag 1 

moest liggen. was de progesteronspiege 1 op dag 2 zeer hoog ( > 5 ng/m1) dan 

werd de ovulatie datum dichter bij dag 1 geschat. 

Cycli waarin de progesteronspiegels op dag 1. laag waren, op dag 2 matig 

verh009d en op dag 3 weer laag, werden als anovulatoir beschouwd. Bleven 
de progesteronspiegels na hoge waarden op dag 2 en 3 nog enige weken hoog, 
dan was er sprake van een ovulatie met conceptie. 

De schattingen van ovulatie- en conceptie data werden onafhankelijk van 

elkaar gemaakt door Dr. A.K. Slob en mijzelf. Naderhand werden de 
geschatte data vergeleken en in geval van onenigheid afgerond op even 
kalenderdata. 

Per~nea~e z~e~~~ngen vrou~tJes 

Vrouwelijke beermakaken hêbben kleine perineale zwellingen: 2 bolvonnige 
verdikkingen van de huid ventraal van de vagina, 2 - 4 cm. lang en ongeveer 

1 cm dik ( Trollepe & Blurton-Jones 1.975). Deze zwellingen zijn bij de 

geboorte nog niet aanwezig en ze verschijnen in de puberteit. van juni tjm 

december 1981 werd wekelijks genoteerd of deze zwel.lingen al dan niet 

aanwezig waren bij de vrouwtjes die toen 2.0 tot 3.5 jaar oud waren. 

B~oedatname mannetjes 
Eenmaal. per maand werd er van 1.3 volwassen en 5 puberale mannetjes bloed 
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afgenomen. Bij de volwassen dieren duurde het bloed 
1980 t/m juni 1982, en bij de pUbers van juli 1980 

april 1982 werd er een Ge mannelijke pUber aan 

toegevoegd (M37 ) • 

afnemen van januari 

t.tm februari. 1983.. In 
de bloedafname groep 

De dierverzorgers die assisteerden bij de bloedafname hadden met het 
vangen van de vol.wassen mannetjes meer moeite dan met de vrouwtjes: de 
grootste mannetjes waren niet hand-tam en soms moesten 2 of 3 dier
verzorgers, bewapend met een vangkooi, minutenJ.ang achter zo•n mannetje 
aanjagen. Dit nam veel tijd in beslag en bovendien bestond de mogeH.jkheid 
dat tengevolge van de agonistische interacties tussen de dierverzorgers 
enerzijds en de apen anderzijds de testosteronspiegels van de apen 
beinvloed zouden worden (Rose e.a. 1972). Daarom werden de volwassen 
mannetjes al op de oChtend voor de bloedafname dag gevangen, en elk in een 
individuele kooi. gezet, waar ze gedurende een etmaal. •tot rust konden 
komen•.. Een vol.wassen mannetje (M410) pl.ukt.e zichzelf kaal zodra hij in 
een individuele kooi werd gezet, en hi.j werd daarom in de groep in de 
buitenkooi gelaten tot op het moment van de bloedafname. Ook de pubers, 
die zich vrij gemakkelijk lieten vangen, bleven tot aan de bloedafname in 
de buitenkooL 

Er werd altijd tussen os. 30 en 10.00 uur • s ochtends bl.oed afgenomen van 

de mannetjes. Omdat de mannetjes (zowel pubers als volwassenen) bij het 
bloed afnemen meer tegenspartelden dan de vrouwtjes, werden Z~J licht 
verdoofd met Vetalar ( 10 mg/kg li.chaamsgewi.cht). De bloedafname verliep op 
dezelfde ~jze als bij de vrouwtjes, evenals het centrifugeren, 
afpipetteren en invriezen. Testosteronspiegels in het serum werden 
aanvankeli.jk bepaald volgens de methode van Verjans e.a. (1973). Deze 

methode leverde geen bevreö:igende resultaten op: de duplo's verschilden 
sterk van elkaar. Later werden wel goede resultaten verkregen met behulp 
van een door Organon geleverd antilichaam (RS225, tegen 1l<XOH-testosteron 
11-succinyl-BSA). Alle in dit proefschrift beschreven testosteron data 
zijn verkregen met R5225, en voor het overige volgens de methode van 
verjans e . a. 

Tes~~keL me~~ngen 

Tegelijk met de bloedafname werden de testikels van de mannetjes gemeten, 
door A.K. Slob en mijzelf. Hiervoor werd gebruik gemaakt van een 
schuifmaat (grootste diameter in :mm.) en een testikelsnoer (volume in ml). 

Een testikelsnoer bestaat uit een draad, met daaraan geregen een aantal 
langwerpige plastic ballen die in volume oplopen van 1 tot 40 m.l. Door de 
ballen van het snoer in de ene hand te houden en met de andere hand de 
testikel te omvatten kan op het gevoel een schatting worden gemaakt van het 
volume van de testikel. wanneer de metingen van de 2 meters sterk 
verschilden ( > 2 mm of > 2 ml ) werd door beiden opnieuw gemeten. 

Bij jonge mannetjes werd genoteerd of de testikels al dan niet waren 
ingedaald in het scrotum. Na februari 1983 werden er geen testikel. 
metingen meer verricht, maar werd nog wel om de 1 à 2 maanden bijgehouden 
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wanneer de testikels van pubers indaalden 'in het scrotum. 

Vacht:k.Z.eur 
van septeuiber 1981 tot maart 1.982 werd van de dieren di_e toen jong~r dan 1 

jaar waren~ om de 2 weken de kl.eur van de vacht genoteerd: de kleur midden 
op de rug weJ:d vergel.ek.en met een kleurstal.enkaa.rt van een verffabriek. 
Alle 'met'ingen • werden verricht door Els Broekhuyzen~ en werden gedaan in 
dezelfde, met TL-buizen verlichte ruimte. 

3 • B Statistiek 

Hieronder vol.qt een opsomming van de statistisChe tests die in dit 
proefschrift worden gehanteerd en de symbolen die daarbij gebruikt worden. 
Al. deze tests staan beschreven in Siegel ( 1.956 >~ met uitzondering van de 
twee-weg variantie anal.yse ( Ki.rk 1968 ) • 

Chi kwadraat: 
2 x ; df = aantal vrijheidsgraden. 

Kendall. rang correlatie coêfficient: T; n = aantal 
klassen. 

individuen 

Kolmogorov-Smirnov one-sample test: D-waarde; n = aantal. kl.assen. 
Mann-Whitney u test: o-waarde; 
m = aantal 

individuen in groep 2. 

n = aantal individuen in groep 

of 

1; 

Rangtekentoets = Wilcoxon matched.-pairs si.gned :ranks tests: T-waarde; n _", 

aantal individuen of klassen. 
Priedman variantie anal~ = Friedman ANOVA = Priedman two-way analysis 

varianee by ranks: ~ ; df = aantal vrijheidsgraden. 
Twee iti€9 variantie anal.yse = two-way ~OVA, blocl<: design: P-waa.ràe; 

aantal vrijheidsgraden. 

Er werd steeds tweezijdig getoestst~ tenzij anders vermeld. 
p--waarde kleiner dan 0. os werd als statistisch significant beschouwd. 

of 

df ~ 

Een 

Bij 
een p-waarde < 0 .1.0 maar > 0. OS werd er gesproken van een trend. Wanneer 
de Priedrnan ANOVA een p < 0.10 opleverdel werd er een vervolg analyse 
uitgevoerd, door een rangtekentoets toe te passen op elke paarcombinatie. 
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M300 James, het ranghoogste d~er ~n de groep. 
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HOOFDSTOK 4 

SOCIALE STRUCTUUR 

4.1 Inleiding 

In dit hoofdstuk wordt de sociale structuur van de Organen beermakaken
kolonie beschreven in de vorm van een dominantiematrix en een samenzit
matrix. Ook worden data gepresenteerd betreffende agressie, vlooien, bluf 
(boornschudden) en sexueel gedrag. Voor elk. van deze gedragingen wordt 
nagegaan in hoeverre de individuele frequenties en de gerichtheid ervan 
samenhangen met dominantie verhoudingen en samenzit-relaties. Daarnaast 
zal worden onderzocht of familierelaties, geslaChtsversChillen en het 
wi.Sselen der seizoenen van invloed zijn op gedragstrequenties. oe factoren 
leeftijd en geslaChtshormonen komen hier maar zijdelings ter sprake, deze 
worden in volgende hoofdstukken in meer detail behandeld. 

4. 2 Materiaal en methoden 

oe in dit hoofdstuk gepresenteerde gegevens hebben voornamelijk betrekking 
op volwassen dieren (minstens 3 jaar op l maart 1.980: V2l. en ouderen) en 
op de periode van maart 1980 t;m februari 1982. In die 2 jaar werden 
sexueel. en agonistisch gedrag, vlooien, boomschudden en samenzitten 
systematisch geobserveerd. oe samenstelling van de groep bleet in die 
periode (afgezien van geboorten) vrijwel ongewijzigd. Voor en na de 
genoemde periode werden er ook gedragsobservaties uitgevoerd, echter geen 
vlooi- en samenzit observaties. Bovendi.en vonden er meerdere (ten dele 
tijdelijke) wijzigingen in de groepssamenstelling plaats (zie hoofdstuk 3). 

Daarom zijn gegevens van voor maart 1980 of na februari 1982 in de meeste 
grafieken, matrices en tabellen in dit hoofdstuk buiten bescho~ng 

gel.aten. Interessante gebeurtenissen ui.t die periodes worden wel in de 
tekst venneld. 

scan samples Voor het samenstellen van de samenzitmatrix werden 2828 

genomen (zie hoofdstuk 3). Het met de hand uitwerken van de verzamelde 
100 systematisch 

elk. van de 24 
gegevens bleek erg tijdrovend en daarom werden slechts 
gespreide samples voor de analyses gebruikt. Uit 
Observatiemaanden werden ongeveer 4 samples gekozen, gelijk verdeeld over 
het begin en het eind van de maanden, en over de uren van de dag. 

Bij de analyse van agressief gedrag zijn alleen agressieve initiatieven 
beschouwd. Contra agressie (terugvechten) werd bui ten beschouwing ge laten. 



Voor dieren die gedurende enige tijd afwezig waren, wegens ziekte of 
(M983) overlijden, werden correctiefactoren toegepast voor verschil.J.en in 
observatieduur. Frequenties van agressief gedrag, vlooien en samenzitten 

werden voor elke relatie (ofte wel :per paar) gecorrigeerd, en sexueel 
gedrag en bluf per individu. Gedurende de 2 systematische studiejaren 
bedroeg geen der correctiefactoren meer dan l. 2. Gegevens van MSOl. zijn 
buiten beschouwing gelaten omdat hij maar een halfjaar deel. uitmaakte van 
de groep. 

4.3 Dominantie hiêrarchie 

~nan~~e cr~~erta 

In de eerste studies waarin dominantie verhoudingen in apengroepen werden 
onderzocht werd voedsel-voorrang als dominantie criterium gehanteerd. De 

onderzoekers gooiden een pinda of een ander lekker hapje tussen 2 apen in, 
en noteerden welke van de 2 het voedsel. pakte (Kawai. .1958; Kawa:mura 1.958). 

Boelkins ( .1966, 1.967) hanteerde het drink-voorrang cri.terium. oe 
drinkWatervoorziening van een makakengroep in gevangenschap werd een dag 
lang afgesloten en daarna weer ingeschakeld. oe volgorde waarin de dieren 

dronken was een maat voor hun dominantierang. Southwi.ck e.a. (.1965), sade 
( 1.967) en Missakian ( 1.972) gebruikten de winst/verlies uitkomsten van 
agonÎStische interacties a1s criterium en lOkten confl.icten uit door 
voedsel. aan de apen te geven. Het kon da.arl::äj gebeuren dat de verl:iezer 
van een dyade (de aap die sukmri.ssief gedrag vertoonde) er wel met het 

voedsel vandoor ging. In de meeste recente studies werd wi.nst;verlies in 
spontaan optredende agoni.Stische interacties a1s dominantie criterium 
gehanteerd. Studies waarin zowel agoni.stisehe interacties (winst;verl:ies) 
als voorrangsgedrag bestudeerd werden lieten zien dat de verschil.lende rang 
volgordes goed, maar niet :perfect met elkaar overeenstemden (Be:rnstein 
1.969; CLark & Dillen 1973; Riehards 1974; Noê e.a. 1980; Brambl.ett 
e.a. 1982). 

In de huidige studie werd winst/verlies in spontaan optredende 
agonistische interacties a1s dominantie criterium gebruikt, waarbij alleen 
pure dyades (zonder invloed van derden) werden beschouwd. Er werd voor dit 
criterium gekozen omdat het berustte op gedrag dat niet kunstmatig werd 
opgewekt. aet uitsluiten van dyades met invloed was gebaseerd op de 
observaties van de waal ( 1977), waaruit bleek dat interventies door derden 
de uitkomsten van agonistische dyades kunnen beinvl.oeden. Alle vol.wassen 
dieren in de kolonie bleken frequent betrokken te zijn bij puur dyadische 
agoni.stische interacties en de uitkomsten van die interacties toonden een 
hoge mate van uni-directionaliteit. 

Dom~nanz~e verhoua~ngen ~ussen voL~assen d~eren 

De winst/verlies uitkomsten van pure agonistische dyades tussen volwassen 
dieren zijn weergegeven in figuur 4-l. Bij de mannetjes onderling en bij 
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de vrouwtjes onderling was er een h~êrarchische structuur die zich 
kenmerkte door een hoge lineariteit, uni-d~rectionaliteit en stabiliteit. 
oe hoge l.ineariteit bleek uit het geringe aantal triangels (A > B, B > c, 
maar c > A): er waren er sl.echts 5, en die waren al.l.e gebaseerd op kleine 
getallen. Al de triangels kwamen voor in het vrouwtjes kwadrant en er was 
in all.e geval.l.en een relat~ef jong vrouwtje bij betrokken ( 307 - 1.3, 
307 - 18, 17 - 385, 11- 446, 5 - 9). De hoge uni-directional.i.teit bl.eek 
uit het feit dat zeer weinig winstjverl.~es gevallen tegen de hoofdrichting 
ingingen, dat wil zeçgen dat een dier verloor van een dier waarvan het 
meestal won (mannetjes onderling: LO%; vrouwtjes onderling: LS%). 
Gedurende de 2 systematische studiejaren bleven de dominantie veihoudingen 
tussen volwassen dieren volkomen stabiel: er traden geen permanente 
rangwissel.ingen op. ZUlke rangwisselingen deden zich wel voor en na de 2 
studiejaren voor, zoals l.ater zal. bl.ijken. 

Bet meerekenen van dyades met invl.oed van derden (niet in fig. 4-l. 

opgenomen) verandert het gevonden patroon niet wezenb.jk: ook dan komen 
afwijkingen van de hoofdrichting maar zel.den voor. Rangl.age dieren konden 
dus niet winnen van ranghogere dieren, ook niet met hul.p van dieren met een 
nog hogere rang. In de matrix zijn geen displ.acements opgenomen, omdat die 
geen strikt agonistische geàragsel.ementen bevatten. oe winst/verlies 
uitkomsten van displ.acements stemden precies overeen met de agonistische 
dominantie verhoudingen. Displacements vormden echter geen geschikt 
dominantie cri teriwn omdat ze nogal onopval.l.end waren: er werden niet 
voldoende gevallen gezien om de gehel.e matr~ te vull.en. 

vergelijkbare dominantie hiêrarChieen, op grond van ~nst;verl.ies in 

agonistische interacties, werden gevonden in een groot aantal eerdere 
studies aan verscheidene soorten apen in het wild ( Simonds 1.965; Southwi.ck 
e.a. 1.965; sade 1.967; "ü:>y 1.971; Mi.ssakian 1.972; seytarth 1.976; Deag 

1.977; Estrada 1978; Packer 1.979b; TaUb 1.980; Cheney e.a. 1.981.; Saus
fater e.a. 1.982) en in gevangenschap (Al.exander & Bowers 1.969; Bernstein 
1969; 1.970; Eaton 1974; Angst 1.975; de waal 1.977; Noe e.a. 1980; 
White & Bosey 1.981.; Bramblett e.a. 1.982; Ha.rvey 1.983). Het bestaan van 
zulke hierarchieen l.ijkt daarom een algemeen kenmerk van apengroepen te 
zijn. Deze visie werd aangevochten door Gartl.an ( 1.968): dominantie 
hiêrarchieên zouden een gevangenschaps-artefact zijn, dat in het ~l.d 

niet voorkomt, of daar alleen kan worden opgeroepen via uitgelokte 
conflicten. Eerdere vondsten waren inderdaad gebaseerd op zgn. pinda-tests 
of uitgelokte agressie (zie boven; zie ook Koyama 1967). Echter, de 
hierboven opgesomde wild-onderzoekers (behalve SOuthwi.ck e.a., Sade en 
Missak.ian) scoorden uitsluitend spontaan optredend agonistisch gedrag en 
construeerden op grond daarvan dominantiematrices die, net als figuur 4-1, 
een hoge l.i.neariteit, uni-directionali.teit en stabiliteit toonden. Het 
bestaan van 'strakke • dominantie hiêrarchieen is dus geen gevangenschaps
artefact. Wel. bleek het in enkele wild-studies moeilijk om voldoende 
materiaal. te verzamel.en om een goed gevulde matrix te verkrijgen (Angst 
1975; Rowel.l 1.967). In gevangenschap is dat veel eenvoudiger omdat de 
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Fi.guur 4-1. DonrLnantt.ematri.x: ZJ'i.nst en verL.t.es van puur dyadt.sche 
agont.stt.sche t.nteractt.es. Gegevens ut.t 384 systematt.sche observatt.e uren 
(agont.stt.sch gedrag, 1.3.80 tot 1.3.82). +=ad L.t.bt.tum observatt.e t.n de 

compL-ete groep. 



dieren beter zichtbaar zijn voor de obse:r::vator en omdat agon:i.sti.Sch gedrag 

veel. :frequenter optreedt dan in het wi.l.d (Rowell ~967; Gartl.an 1.968; 
Southwi.Ck 1.969; Nieuwerihuijsen & de Waal 1982). 

Domi.nan:tt.e ht.srarch'te: st;abt.Z.t.tet.t 

Gedurende de 2 systematische studiejaren deden zich geen pe:onanente 

rangwissel.ingen tussen volwassen dieren voor. Er was wel. een tijdel.ijke 
rangwisseling tussen 2 mannetjes uit de top van de hiêrarchie: op 1.8 

september 1.980 was M41.6 (nr. 4) dominant over M4~0 (nr. 3). Op de vol.gende 

dag was M410 weer dominant over M41.6. Voor en na de periode van 
systematische observaties waren er 3 permanente rangwisselingen tussen 

volwassenen: 

M37B Frits stond tijdens de inwerkperiode op de Ge plaats in de mannetjes 
hiêrarchie. In december 1.979 werd hij weçens ernstige diarree een 

week lang in een individuele kooi gehuisvest. Bij zijn herintroductie 
in de buitenkooi werd Prits onmiddell.ijk aangevall.en door een groot 

aantal mannetjes, waarbij M239 en M403 (oorspronkelijk rangnr. 7 en S) 
het t:el.st en langdurigst tekeergingen. Sindsdien stond Prits :in rang 

onder M403, dus 2 plaatsen lager dan voorheen. 
V291. El.s, de top-vrouw, kreeg op 1 mei 1982 een jong. Na de beval.l.i.ng 

maakte Els een apathische indrUk en gedurende erikel.e dagen at zij 
niet. Haar lichaamsgewicht daal.de sterk. Zij werd, met haar jong, 

een week lang binnen gehuisvest en ontving gedwongen vl.oei..bare 
voed{ng. Bij haar herintroductie werd El.s aangevallen en versl.agen 

door haar 5-jarige dochter V21. Erica (voorheen nr. 2 in de vrouwtjes 

hierarcbie) . Sindsdien was Erica de totrvrouw en stond El.s op de 2e 

pl.aats. 
M239 Thomas werd van september tot november 1982 uit de groep gehaald QJXJ. 

dezelfde redenen al.s Prits. Tijdens zijn herintroductie werd er niet 

geobserveerd, maar <:1aarna bl.eek 'thomas in ra.'"lg te zijn gedaald tot een 
positie in de buurt van MB en M6, dus bijna onderaan in de hierarcbie 

(fig. 4-l). Een week later werd hij definitief uit de groep gehaald, 
omdat hij over zijn hel.e lijf bijtwonden had. 

Tussen november 1979 en januari 1.983 i.s het 9 maal. voorgekomen dat een 
volwassen mannetje ( n = 5) of vrouwtje ( n = 4) gedurende een week of langer 
individueel werd gehuisvest voor medische verzorging. ~leen de 3 boven

beschreven dieren verkeerden bij hun herintroductie in een slechte fysieke 
conditie, en daal.den in rang. 

Dom'tnan~~e pos~~~es van jor~e d'teren 

Vrouwtjes van ~nder dan 3 jaar oud hadden een onduidel.ijke dominantie 

positie ten opzichte van volwassen vro~~jes. Na de pUberteit bere~ten 
zij een rang direct onder hun moeder. Pre-pUberal.e ~~netjes hadden een 

lage rang ten opzichte van volwassen mannetjes. In de puberteit stegen zij 

in rang tot posities tussen M416 (nr. 4) en M253 (aanvarikel.ijk nr. 5) in de 

hierarcbie der volwassen mannetjes. De gegevens van dieren die op 1. rnaart 
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1980 minder dan 3 jaar oud waren staan niet in figuur 4-1 en komen in 
hoofdstuk 5 aan bod. Een bijzonder geval wordt hier al besproken: 

Puber M27 Eelco maakte, net als de andere puber-mannetjes, een 
rangstijging door. In de winter van 1.982/83 passeerde hij M416 
(aanvankelijk nr. 4; alle andere pUbers bleven in rang onder M416 staan). 
In de zomer van 1.983 versloeg hij oOk de overige top-mannetjes, inclusief 
de alpha-man M300 James. naarmee was Eelco de nieuwe alpha-man geworden. 
Deze machtswisseling vond plaats na de officiele studieperiode. wanneer 
in dit hoofdstuk over het ranghoogste mannetje of de alpba-man wordt 
gesproken wordt daarmee steeds James bedoeld (tenzij anders vermeld). 

De machtswisseling tussen James en Eelco en de rangstijgingen van pubers 
in bet algemeen, konden n:iet verklaard worden aan de hand van ziekte of 
afwezigheid van de gepasseerde dieren, maar lêken een spontaan optredend 
verschijnsel. Spontaan optredende rangwisselingen tussen jonge en 
volwassen mannetjes zijn oOk in andere studies aan apen in het wild en in 
gevangenschap vastgesteld (Kaufmann 1967; Eaton 1982; de Waal 1.982; zie 
veroer hoofdstuk 5) • 

Do~nanz~e verhoud~ngen ~ussen manne~jes en vrou~~jes 
Bet was niet mogelijk om mannetjes en vrouwtjes te zamen in 

totaal-hiêrarchie te rangschikken: in veel. paren was 
een lineaire 

de 

verhouding onbesll.st, en er waren veel triangels. Alleen de 4 
dominantie 

ranghoogste 
volwassen mannetjes waren duidelijk dominant over alle vrouwtjes. 

Globaal waren er 3 domi.nantiêklassen te onderscheiden (zie f.ig. 4-1) : 
hoog (de S ranghoogste mannetjes en top-vroUW' V291), midden (de 15 
vrouwtjes van V2l t;m Vl.?) en laag (de resterende 10 mannetjes en 15 
vrouwtjes). In de laatste categorie was het volslagen onmogelijk om voor 
mannetjes en vrouwtjes een gemeensChappelijke lineaire volgorde te 
construeren. 

De vondst dat vrouwtjes in rang boven somm:ige volwassen mannetjes konden 
staan stemt overeen met eerdere vondsten aan groepen in gevangenschap 
(Alexander & aowers 1969; Bernstein 1969; Angst 1975; de waal 1977; 
Bramblett e.a. 1982; Johnson e.a. 1982; Harvey 1983). Daarentegen stelde 
Angst ( 1975) bij Java apen in het wild vast dat aJ.l.e volwassen mannetjes 
dominant waren over al hun vrouwelijke groepsgenoten, en hij noemde de 
toestand in gevangenschap, waar vrouwtjes mannetjes kunnen verslaan, 
onnatuurlijk. Het is moeilijk na te gaan in hoeverre dit een juiste visie 
is, daar de meeste wild-onderzoekers aparte dom1nantiematrices voor 
mannetjes en voor vrouwtjes presenteerden, of zich slechts tot een van 
beide beperkten. Deag (1977) en Taub (1980) stelden wel totaal-
hierarchieen op en steunden daarmee de opvatting van Angst. 
(1965) en Southwi.ck e.a. (1965) zagen dat vrouwtjes in het wild wel 

Simonds 
voedsel 

konden wegpakken voor de neus van een volwassen mannetje, maar dat hoefde 
niet te betekenen dat deze vrouwtjes oOk in agonistische interacties 
mannetjes konden verslaan. 

In vrijwel alle apengroepen in het wild en in g<~<-!ng~m~chap wordt de 
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alpha-positie ingenomen door een mannetje. Er zijn echter wel enkele 
( tijde~ijke) uitzonderingen op deze regel beschreven, in het wild door 
Kawamura (1958), en in gevangenschap door Braxnblett e.a. (1982) en de Waal 
(1982). In de laatstgenoemde studie, aan chimpansees, bestond de groep 
aanvankelijk geheel uit vrouwtjes. Na anderhalf jaar werden er 3 volwassen 
mannetjes aan de groep toegevoegd. Zij stonden in rang aanvankelijk onder 
de vrouwtjes. De mannetjes bereikten de top-posities in de hiêrarchie 
nadat de 2 ranghoogste vrouwtjes voor 3 maanden uit de groep waren gehaald. 

Fac~ren van ~nvtoed op dbminantierang: eerdere studies 
Kawamura ( 1.958) introduceerde het begrip "matriarchal. social. rank": jonge 
dieren • erven· de rang van hun moeder. Doordat hun moeder hen steunt 
tijdens conflicten, domineren jongen over alle dieren waarover hun moeder 
domineert. Op latere leeftijd kunnen ze oOk zonder moeder·s hulp diezelfde 
dieren verslaan. Vrouwtjes behouden hun familie-rang voor de rest van hun 
leven, maar bij mannetjes gaat dit verband verloren als ze hun 
geboortegroep verlaten. Kawamura • s bevindingen werden later door vele 
onderzoekers bevesti.gd (zie hoofdstuk 5 ) . 

Het beLang van fysieke krachtsverschillen voor dominantie verhoudingen 
werd door de Waal ( 1975) en Pedigan ( 1.982) nogal gebagatell.iseerd. De Waal 
noemde di.verse voorbeelden van groepen apen van verschillende soorten 
waarin een bejaarde, gebrekkige alpha-man door jongere volwassen mannetjes 
werd gerespecteerd (zie ook stephenson 1.975; Eaton 1.982). Daarentegen 
vonden Angst (1.975), Packer (1979a) en van Noordwijk & van SChai.k (in druk) 
dat mannetjes 'in de bl.oei van hun leven• (10-20 jaar) in rang boven oudere 
mannetjes stonden, wat aangeeft dat rysieke kracht wel van belang kan zijn. 

In gevangenschap kunnen menselijke manipulaties de dominant1e 
verhoudingen beinvloeden. Apen die (onvrijwillig) in een bestaande groep 
worden geintroduceerd worden tel aangevallen ( Southwiele 1.969) en komen op 
een lage plaats in de hiêrarchie te staan ( Bernstein & Gordon 1.980b; de 
Waal 1982; Williams & Bernstein 1983). 

Oe in Oss gevonden rangverhoudingen bleken gebaseerd te zijn op een 
complex samenspel van de 3 bovengenoemde factoren. 

Fac~ren van inv~ed op dominan~~erang: manne~jes 

De rangverhoudingen tussen jonge mannetjes (< 3jaar op 1.3.1980) 
correleerden p:>sitief met die van hun moeders (T ~ o. 778, n ~ 9, p < 0.01; 
zi.e hoofdstuk 5). Eelco, die uiteindelijk alpha-man werd, was een zoon van 
het ranghoogste vrouwtje in de groep. Bij oudere mannetjes bleek deze 
samenhang met moeder•s rang niet (T o:- -0.107, n = 8, ns; tabel. 4-l). Zij 
waren echter niet opgegroeid in de groep en wellicht hadden zij daarmee de 
steun van hun moeder gemist in de periode waarin hun rang zich zou moeten 
vestigen. 

Uit de bovenbeschreven rangdalingen ~an M378 en M239 bleek dat fysieke 
kracht van belang kon zijn voor dominantie verhoudingen. Dit bleek verder 
uit de rangstijgingen van pUber-mannetjes die optraden in de periode waarin 
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TabeZ.. 4-l. Hf..stori.e rnanJ"UJ't.jes. A= 1.3.80; B = 1.3.82; M:::: moeder, 
~nanti.erang voZ..gens koZ..om A i.n tabeZ.. 4-2; fok = deeZ..name aan fok
programma voor 1979: aantaL jaren(J) en aantaZ.. concep'ti.es(Cs); 
i-ntroducti-e i.n de Dui.tenkooi.: 1 = 31.5.78; 2 = 15.7.78; 3 = 25.10.78; 

4 = 20.11.78; 5: 10.9.79. Mannetjes jonger dan M23 zi.jn hi.er ni.et 
vermez..a: hun ~nan'ti.e posi.'ti.es ~aren op 1.3.82 nog onaui.aeZ..i.jk; zi.j 
~erden tegeLi..jk met hun moeder i.n de bui.tenkooi. gei.n'troduceerd Of ~rden 

bui-ten geboren. Bi-Jzonderheden: a = M378 ~erd i.n december 1979 voor een 
~eek ui.'t de groep gehaaZ..d (zi.e tekst); b = M983 overz..eed i.n 1981; c = M2 
en M4 ~aren geen fok-mannetjes maar hadden ~ez.. heterosexuez..e ervari.ng: i.n 
1978/79, voor hun i-ntroducti-e, z..eefden zi.j ent.ge maanden tesamen met enkeZ..e 
test.-vro'WJ'tjes i.n een bi.nnen.-speeLkOoi.; 2 van di.e vrou.Lrt.jes ~raen zr.langer 
(V12 en V740); d = M502 ~rd i.n de bui.tenkooi. gei.n'troduceerd op 20.11.78 
en ~ra 1 ~ek Later ~er bi-nnen gehaaLd ~egens ernsti-ge bi.jt~nden; 
heri.ntroauctie: 10.9.79. 

dominantie leeftijd lichaams fok introductie 

rang in jaren gewicht (kg) buitenkooi 

à' A B M A A B J Cs 1 2 3 4 5 

300 1 1 - 11 13.4 12.4 5.5 12 x 
303 2 2 - 12 11.0 10.5 7 15 x 
410 3 3 - >10 11.5 11.8 2 7 x 
416 4 4 - 9 11.0 11.9 - x 

22 - 5 9 2 4.4 8.0 - x 
23 - 6 10 2 5.0 11.7 - x 

253 5 7 - 10 9.8 9.2 0.7 0 x 
239 6 8 - 11 11.3 10.5 0.7 0 x 
403 7 9 - 9 9.8 9.5 - x 
378 8 10 - 9 9.0 9.6 - x a 

16 9 11 12 4 7.5 10.6 - x 
15 10 12 1 4 9.0 13.8 - x 

983 11 - 28 4 8.1 - - x b 

970 12 13 - 5 8.4 11.1 - x 
4 13 14 11 6 10.0 10.8 + x c 

2 14 15 12 7 10.5 11.8 + x c 

7 15 16 1 5 10.0 11.9 - x 
8 16 17 11 5 9.5 10.3 - x 
6 17 18 3 6 9.8 11.1 - x 

502 18 19 - ?10 10.5 13.0 1 0 x d 

die pubers een sterke gew-ichtstoename toonden (hoofdstuk s). zo bereikte 
Eelco de alpha-positie direct nadat hij een spectaculaire groei had door

gemaakt, van 12.5 tot 14.8 kg in 2 maanden tijd. Toch konden veranderingen 
en inter-individuele verschillen in fysieke kracht geen volledige 

verklaring geven voor de gevonden dominantie verhoudingen. zo nam MlS 

tijdens de studie t1irik in gewicht toe en was hij op 1 maart 1982 de 

zwaarste aap in de kolonie. Te oordelen naar zijn atletische bouw was MlS 
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zeker ook een van de sterkste dieren in de groep, maar toch verwierf hij 
geen hoge dominantie positie. oe l.iChaamsg~chten van de mannetjes die 
al.s een globale indicatie voor hun fysieke kracht besChouwd konden worden, 
correleerden niet significant met de dominantie posities ( L 3 .1980: r = 
0.275, n = 18, ns; 1.3.1982: T = -0.146, n = 19, ns; zie tabel 4-1). 

De volgorde waarin de mannetjes in de buitenkooi werden geintroduceerd 
kon de gevonden dominantie verhoudingen ten dele verkLaren. Deze 
introductie geschiedde in 3 groepen: in mei 1978, november 1978 en 
september 1979. oe 6 ranglaagste mannetjes behoorden tot de laatst 
geintroduceerden (tabel 4-1). In mei 1980 werd het allerlaatste volwassen 
mannetje in de groep gei.ntroduceerd: MSOl.. Hi.j kwam op de al.lerl.aagste 
plaats te staan in de hi.êrarChie. MSOl is niet in tabel 4-1 opgenomen 
omdat hij op 1 maart 1980 en op 1 maart 1982 geen deel uitmaakte van de 
groep. Hij overl.eed een hal.fjaa:r na zijn introductie (tabel 3-l.a). 

M16, M15, M983 en M970 behoorden tot de eerst ge introduceerde dieren 
maar hadden niet de hoogste dominantie posities. Deze mannetjes waren ten 
tijde van de groepsformatie pas 2 tot 3 jaar oud en werden gedomineerd door 
de geheel volwassen mannetjes di.e weliswaar Later geintroduceerd werden, 
maar rysiek sterker waren. 

Naast de bovengenoemde :factoren leek ook ervaring opgedaan in het 
fokprogramma tijdens de binnenperiode een rol te spelen. M300, M303 en 
M4l.O waren de meest ervaren fok-mannetjes en namen in de buitenkooi de 
hoogste dominantie posities in (tabel. 4-1). Oorzaak en gevolg zijn hier 
moeilijk van elkaar te scheiden. Enerzijds is het mogelijk dat de 3 fok
mannetjes hun top-posities dankten aan hun 'rijke' social.e ervaring in een 
heterosexuele context. Anderzijds is het mogelijk dat de dierverzorgers 
deze 3 mannetjes uitkozen voor het fokprogramma omdat ze 'het goed deden• 
in gezelschap van vrouwtjes. Wel.~icht besChikten de 3 van meet af aan over 
betere (sociale of fysieke?) eigenschappen dan andere voJ.wassen mannetjes, 
en J.eidden deze eigensch~ppen zowel tot hun selectie tot fOk-mannetje als 

tot hun hoge daminantierang. 
Op 1 maart 1980 bestond er een significante correlatie tussen leeftijd 

en dominantierang van de vo1wassen mannetjes (T ~ 0.353, n ~ 18, p < o.OS): 
oudere mannetjes hadden hogere posities dan jongere mannetjes. Dit was een 
gevolg van het gevoerde introductieheleid: de laatst geintroduceerde groep 
bestond voornamelijk uit jong-volwassen mannetjes. In de loop van de 
studie stegen pubers in rang en verdween het verband tussen dominantierang 
en leeftijd (eind 1983, na de James-Eelco macht~sseling en nadat MG, 

M239, M502 en M983 waren overleden of uit de groep gehaald: r -= 0.053, 

n .= 20 mannetjes > 3 jaar, ns). 

Factoren van ~nv~oea op ao~nan~~erang: vrou~~jes 

Net als bij jonge mannetjes correleerden de onderlinge rangverhoudingen van 
jonge vrouwtjes(< 3 jaar op 1.3.1980) met die van hun moeders (T: o.soo, 
n ~ 15, p < 0.001; zie hoo:fdsttik 5). De meesten van die vrouwtjes 
bereikten een rang dicht onder hun moeder, zoals op grond van de vondsten 
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van KaWamura ( 1958) en latere onderzoekers verwacht mocht worden (tabel 
4-2; zie ook hoofdstuk 5). Hetzelfde gold voor de wat oudere vrouwtjes ( 3 

of 4 jaar op J..3.19BO: Vl3 - V21; T = l..O, n = s, p < 0.02). Echter, nog 
oudere vrouwtj_es met een moeder in de groep (V9, Vll en Vl2) stonden in 
rang ver onder hun moeder. Deze :Laatsten waren pas rond hun Se verjaardag 
in de buitenkooi geintroduceerd. Dit suggereert dat er een kritische 
leeftijd bestaat waarop de moeder-afhankelijke dominantie positie van een 
vxouwtje zich vastlegt. 

Fysieke krachtsverschillen vormden een mogelijke verklaring voor de 
top-positie van V29l Els. In de h:innenperiode was Els zwaarder dan alle 
andere toen aanwezige vrouwtjes. De dierverzorgers hadden de indruk dat 
Els toen dominant was over alle vrouwtjes waarmee ze samen werd gehu1svest. 
De rangwisseling Erica-Els leek een gevolg van de tijdelijke fysieke zwakte 
van Els. Daarentegen leek bij de vrouwtjes die in de buitenkooi opgroeiden 
fysieke kracht van ondergeschikt belang: hun dominantie posities hingen af 
van die van hun moeders. 

De volgorde waarin de vrouwtjes in de buitenkooi werden geintroduceerd 
correJ.eerde in grote li.jnen met hun latere dominantie posities (tabel 4-2). 
Een uitzondering hierop vormde Vl7 die ondanks haar vroege introductie een 
positie vlak onder haar later geintroduceerde moeder verwierf. 
V9Sl en VA-3 l:x'!hoord.en tot de eerst geintroduceerde groep, 

Vl4, V982, 
maar hadden 

uiterst lage dominantie posities. Deze vrouwtjes waren ten tijde van de 
groepsformatie pas 2 tot 3 jaar oud en hadden geen moeder in de groep. Zij 
werden gedomineerd door vrouwtjes die weliSwaar later geintroduceerd 
werden, maar wel een moeder in de groep hadden of al veel. ouder waren. 

De 3 vrouwtjes die in het fokprogramma het vaakst zwanger werden (V291, 
V3SO en V406) bereikten hoge posities. Een eventuele Sêllnênhan9' tussen 
fOkjaren of -succes en do~nantie positie werd echter volledig overstemd 
door de moeder-a:fhank.el.ijkh.ei.d (zie b.v. V2l. en Vl8) en de introductie 
volgorde (zie b.v. V344, V287 en V307). 

4.4. samenzitten 

In apengroepen in het wild kunnen centrale en perifere individuen worden 
onderscheiden. Een of enkele ranghoge mannetjes en meerdere vrouwtjes met 
jongen zitten meestal dicht bij elkaar en vormen zo het centrum van de 
groep. 
vrouwtjes 

Hieromheen bevinden zich sUbcentrale 
van verschillende leeftijden. Het 

dieren: mannetjes en 
verst van het centrum 

verwijderd bevinden zich de pUberale en volwassen mannetjes: de peritere 
dieren. Overigens zijn er geen scherpe grenzen, maar is er een geleidelijk 
verloop van centraal via sUbcentraal naar perifeer. 

Deze samenzit-structuur werd voor het eerst beschreven voor Japanse 
makaken (Sugiyama 1.960; Tokuda 1961) en later ook voor andere 
makakensoorten (Angst 1975; Dittus 1975; f:'uruya 1965; Kaufmann 1967; 
Sîmonds 1965; Southwick e.a. 1965) en bavianen (Hall & Devore 1965). 
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TabeL 4-2. Hf,st;ori..e vroU'L)t;jes. zt.e t.abeL 4-1. Voor de vroutJ"tjes 
jonger dan V31 geLdt. het-zeLfde aLs voor de manne-tjes jonger aan M23 ("tabeL 
4-1). B"f,jzonaerheden: a= V409 liJera op 31.5.78 tn a.e but-tenkoot 
get.n-troduceerd en 4 maanaen Lat.er liJeer btnnen gehaaLd tJegens erns-tt.ge 
dt.arrhee; hert.nt.roauct;t.e: 20.11.78; b: V11, 12, 9, 5 en 637 tJerden op 
31.5.78 t.n de but.t.enkOot. getnt;roduceera en t.n november 1978 liJeeT bt.nnen 
gehaaLd voor het -tes-tprogramma; hertntroduct.te: 10.9.79; c = V12 tJaS 

geen fOk-vroUQtje maar ~ra t.n de bt.nnenpertode ueL ~er (zt.e t.abeL 
4-1); a = V740 tJerd 2 maaL ztJanger. t.t.jdens het. fokprogramma en 1 maaL 
-tt.jdens het. t-es-tprogramma (zt.e t.abeL 4-1). 

dominantie leeftijd lichaarns fok introductie 
rang in jaren gewicht (kg) buitenkooi 

~ A B M A A B J Cs 1 2 3 4 5 

291 1 1 - ~12 10.0 11.9 5.5 5 x 
21 2 2 1 3 6.1 10.6 - x 

350 3 3 - 10 8.8 8.5 5 4 x 
18 4 4 3 3 6.6 8.6 - x 

406 5 5 - :?-11 9.4 11.2 3.7 4 x 
13 6 6 3 4 5.7 6.2 - x 
24 - 7 18 2 3.9 8.0 - x 
28 - 8 5 1 4.0 8.4 - x 
19 7 9 5 3 6.7 9.9 - x 

385 8 10 - 10 7.0 7.1 4.5 3 x 
25 - 11 8 2 3.5 6.4 - x 

309 9 12 - 10 8.5 8.7 2.5 2 x 
29 - 13 9 1 3.1 6.6 - x 

503 10 14 - 8 8.6 11.0 1.5 2 x 
31 - 15 10 1 2.7 6.4 - x 

344 11 16 - 10 6.8 6.8 6.2 3 x 
287 12 17 - 12 6.7 7.2 6.5 2 x 
307 13 18 - 10 8.2 8.5 6.2 3 x 
388 14 19 - ;:;:.12 8.4 8.1 3 0 x 
409 15 20 - ;:;:.11 9.4 9.4 3.7 3 x a 

17 16 21 15 3 4.6 5.6 - x 
441 17 22 - 8 6.9 7.6 0.5 0 x 
504 18 23 - ) 9 10.2 10.0 1.5 1 x 
446 19 24 - 8 7.5 9.4 0.5 1 x 
332 20 25 - 10 8.1 8.2 - x 
313 21 26 - 10 8.4 8.2 - x 

11 22 27 15 5 7.1 9.7 - x b 
12 23 28 8 5 5.6 6.1 + 1 x b,c 

9 24 29 13 5 6.5 6.8 - x b 
14 25 30 - 4 6.2 7.4 - x 

5 26 31 - 6 7.2 9.1 - x b 
637 27 32 - 5 6.5 6.7 - x b 
740 28 33 - >12 9.0 9.3 1.5 3 x d 
982 29 34 - 4 5.4 5.4 - x 
981 30 35 - 4 7.1 8.5 - x 
A-3 31 36 - 4 6.4 8.2 - x 
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Ftguur 4-2. samenzt..'tma"tri.:z:: onderZ.t..nge afS"tand. < o.s m. 
100 scan sampz.es (vZ.oot..en en samenzt..'tten~ 1.3.80 ~t 

t..ndt..vt..duen zijn zodani-g gerangschi-kt dat hoge scores zo 
z.angs de dt..agonaaz. Z.t..ggen. Verbt..ndt..ngsLt..jnen onder 
famiLi-ebanden (nt..e"t ~eer-gegeven voor vader-jong reZ.a'tt..es)-
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Gegevens ut..t 
1.3.82). De 

d'i.cht mogeLtjk 
de di-agonaaL: 



Samenzi.'tma"tri.:c 
In de huidige studie bedroeg de samenzit score per paar per lOO samples 
gemiddeld lO.O (mediaan= 8). Dat wi.l zeggen dat een gemiddeld paar dieren 
lO% van de tijd bij eikaar in hetzelfde groepje zat (onderlinge afstanden 

< 0.5 m). 
In de samenzitmatrix ( fi.g. 4-2) zijn de indiViduen zodanig gerangschikt 

dat hoge scores zoveel mogelijk langs de diagonaal kwamen te liggen. 
Dieren die in de matrix dicht bij elkaar staan, brachten ook veel. tijd in 
e1kaars onmiddel.lijke nabijheid door. 

Er waren a dieren met onderling uitzonderlijk hoge samenzit scores: de 
alpha-man M300, de beta-man M303, de 3 ranghoogste moeders ( V291, V350 en 
V406) en 2 van hun dochters (V21, V19), en VS03. In elk van de 28 paar

combinaties tussen deze a bedroeg de samenzit score minstens 20%, en in 24 
paren zel.f:s minstens 30%. Dit S-tal kon als het • samenzit centrum' van de 
groep worden beschouwd. Overigens betekent de te:rm. ·centrum • niet dat zij 
gewoonlijk in het midden van de kooi zaten: meestal. zaten ze in een hoek, 
in en rond een schuilhok. oe dieren die in de matrix direct naast de 
centrale dieren staan konden als SUbcentrum worden aangeduid. Zij hadden 
onderling en met de centrale e vrij hoge samenzit scores (meestal minstens 
lO%), maar scoorden maar met weinig partners minstens 30%. Het subcentrum 
bestond uit M4lO ( 3e mannetje in de hiE!rarchi.e), M6 en M7 (zoons van 
centrale moeders) en een aantal. vrouwtjes. Rechts onder in de matrix staan 

M416 ( 4e mannetje in de hierarcbie) en enkele rangJ.age mannetjes en 
vrouwtjes. Zij hadden onderling samenzit scores die DUnstens 10% 
bedroegen, maar zaten zelden in de buurt van centrale of SUbcentrale dieren 
en konden daarom perifeer worden genoemd. Tenslotte staan uiterst rechts 

in de matrix de samenzit scores van 6 dieren die moeilijk tussen de anderen 
konden worden ingepast. Zi.j scoorden met central.e, subcentrale en perifere 

partners ongeveer even hoog. 
De centraa1/peri.fere samenzit-structuur, karakteri.stiek voor makaken en 

bavianen in het wild, kan zich dus ook i.n gevangenschap manifesteren, zij 
het op veel kleinere schaal. 

Voor zover mij bekend i.s dit verschijnsel sl.echts l. maal eerder in 
gevangenschap bestudeerd: Al.exander & aowers ( 1969) namen scan sampl.es op 
in een groep Japanse makaken, ongeveer even groot als de Organon kolonie, 
maar met een veel grotere ruimte tot hun beschikking ( 8000 m2 ). Wanneer 
minstens ~ van de 4 ranghoogste mannetjes zich in de nabijheid van 
tenminste 5 moeders en l.O andere apen bevond, werd genoteerd dat de 
centraal/perifere structuur zich manifesteerde. Dit bleek slechts het 
geval te zijn tijdens het voederen, wat in deze studie op het buitenterrein 
gebew:de, op een vaste plaats. Alexander & Bowers concludeerden daarom dat 
de typische centraal/perifere structuur in gevangenschap verloren ging. 

Wanneer hetzelfde criterium dat Alexander & Bowers hanteerden werd 

toegepast op de in Oss verzamelde data, bleek dat de centraal/perifere 
structuur zich in 5&% van de samples voordeed, zelfs terwijl er tijdens 
geen van de samples voedseJ. werd verstrekt. In de zomer (juni t/m 



augustus) was dit 25%, in de w:inter (december t;m januari.) 73%, i.n de lente 
SS% en in de herfst 65% <x2 = 1.3.24, df = 3, p < 0.01.). •s ZOmers zaten de 
dieren vaak in kleine groepjes verspreid door de kooi en bleek de 
centraaljperif":re structuur minder duidel.ijk dan i.n de winter, wanneer er 
veel grotere samenzit concentraties waren. 
hun samenzit samples in een juli-maand. 

Alexander & aowers verzamel.den 
Als ze oOk in de ~ter hadden 

geobserveerd, hadden ze well.icht wel aanwijzingen gevonden voor het bestaan 
van een centraal/perifere samenzit-structuur in gevangenschap. 

Samenz~~~en en do~nan~~erang 
Dieren van vergelijkbare rang zaten vaak bij elkaar in de buurt. Het 
samenzit centrum bestond uit ranghoge dieren, het sUbcentrum voornamelijk 
uit dieren met een wat minder hoge rang en de periferie voornamelijk uit 
ranglage d'ieren. Uitzonderingen hierop waren de subcentrale M6 en KJ (lage 
rang) en V409, VJ.7 en VJ.l (m:iddenjlage rang) en de per'ifere M416 (hoge 
rang). Ook in bavianen- en makakengroepen in het wild zijn centrale dieren 
meestal dominant over hun perifere groepsgenoten, alhoewel soms een 
subcentraal of perifeer mannetje een of enkele centrale mannetjes domineert 
(Furuya 1965; Hall & DeVore 1965; Southwi.ck e.a. 1.965; Kaufmann 1.967; 
Angst 1975; Stephenson 1975). 

De samenzit score (het gemiddelde aantal samenzit-partners per sample) 
correleerde bij de mannetjes niet significant met de dominantierang 
(T = 0.235, n""" 18, ns) maar bij de vrouwtjes wel (T = 0.495, n = 31, 
p < 0.001): ranghoge vrouwtjes hadden relatief hoge samenzit scores. 

De solo score (geen andere dieren, ook geen juvenielen, binnen 0.5 m) 
correleerde zowel bij de mannetjes als bij de vrouwtjes negatief met de 
dominantierang (resp. T = -0.497, n = 18, p < 0.01; T = -0.371, n = 31, 
p < 0.01; fig. 4-2). Dat wil zeggen dat ranglage dieren vaker ~n hun 
eentje zaten dan ranghoge d~eren. ZO'n correlatie werd in het wil.d ook 
gevonden bij mannel.ijke rhesusapen (Kaufmann 1967) en vrouwelijke bavianen 
( susse 1984). 

Samenz~~~en en f~~~ere~a~~es 
In 10 van de 11 moeder - dochter en zuster - zuster paren bedroegen de 
samenzit scores 16% of meer, wat hoog was in vergelijking met de mediane 
waarde van S% voor alle V- V paren. In 1 paar (Vl4 - V5) was de score 
niet bijzonder hoog: 9%. Deze 2 zusters hadden geen moeder in de groep: 
zij overleed in 1976, voordat de buitengroep werd geformeerd. 

In 1 van de 3 broer - broer paren was de samenzit score uitzonderlijk 
hoog {M4- MB: 27%). De scores in de 2 andere paren {Ml5 - M7: 3%; 
Ml.6 - M2: 6%) verschilden wein~g van de mediane waarde van 5% voor alle 
M - M paren. Vier van de 8 volwassen zoons (M4, M2, M7 en M6) hadden met 
hun moeder samenzit scores van 18 - 28%, waarmee ze ver boven de M - V 
mediaan van 7% zaten. oe 4 overige zoons ( Ml6 , Ml5, M983 en M8 ) zaten niet 
uitzonderl.~jk. vaak met hun moeder samen (3 - 11%). 

Deze gegevens laten zien dat familiebanden zich sterker manifesteerden 
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in de samenzit-relaties van vrouwtjes onderling dan in die van mannetjes 
onderling of van volwassen zoons met hun moeders. Een soortgelijk verschil 
:in familie-verbondenheid is te zien in het ~ld, waar vrouwtjes altijd in 
hun ·geboortegroep blijven terwijl mannetjes meestal m:igreren. 

Samenz~t~en: ges1ach~sversch~11en 

Mannetjes hadden lagere samenzit scores en hogere solo scores dan vrouwtjes 
(tabel 4-3). Vrouwtjes hadden een voorkeur voor samenzit-partners van 
hetzelfde geslacht (tabel 4-4). Deze verschill.en vloeiden voort uit het 
feit dat het samenzit centrum en -s\lbcentrum (met hoge onderlinge scores) 

TabeL 4-3. Samenz~t scores: gesLach~sversch~L. Gebaseerd op f~g. 4-2. 

<3<'!, N==18 '~'~' N=31 M-W u test 

x bereik x bereik u p 

samenzit-partners 
per sample 4.1 2.0- 7.3 5.3 2.8- 8.0 153 <0.01 

solozitten per 
100 samples 20.3 2 - 39 13.5 0 - 37 194 <0.08 

TabeL 4.:..4. Samenzi.t;-par-tners: gesLacht;sversch'LL. Samenz'Lt; scores per 

100 scan sampLes per po~ent;~~Le par~ner, gebaseerd op fi.g. 4-2. 

MET iJé!' MET 'l'i' rangtekentoets 

x bereik x bereik T p 

ÖÓ', N = 18 7.7 5.2- 9.8 8.9 3.6-19.3 73 ns 

~~' N = 31 8.9 4.1-12.4 12.2 4.2-19.4 48 <0.01 

voornamelijk uit vrouwtjes bestonden, terwijl de periferie (met lage 
scores) relatief veeJ. mannetjes bevatte. Uit de eerder gerefereerde 
studies blijkt dat in het wild de geslachten op dezelfde manier over het 
centrum en de periferie zijn verdeeld. 

Bij de mannetjes bestond er geen significante 
samenzit-partners van het eigen geslacht (tabel 4-4). 

voorkeur voor 
zo'n voorkeur werd 

wel vertoond door perifere mannetjes, maar juist niet door de mannetjes die 
tot het ( sub )centrwn behoorden. 

De bovengenoemde geslachtsverschillen golden niet voor de 3 ranghoogste 
mannetjes: zij hadden per sample 6.4 - 7.3 samenzi.t-partners, wat meer was 

dan de andere mannetjes <X= 3.5, bereik 2.0- 4.4) en ook hoog in 
vergelijking met de vrouwtjes eX~ 5.3, bereik 2.8 - 8.0). De solo scores 
van de 3 top-mannetjes (2 - 5%) waren lager dan die van de andere mannetjes 
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dê. = 23~6, bereik 11 - 39%) en ook laag in vergelijking met die van de 

vrouwtjes (i: • 13~5, bereik o - 37%). Per potentiele partner zaten de 3 

top-mannetjes 2.0 - 2.5 maal vaker met vrouwtjes dan met mannetjes samen. 

Bun samenzit scores en partnerverdeling leken dus meer op die van vrouwtjes 

dan op die van de overige mannetjes. 

4.5 Agressie 

Agress'te en aomi.nant;t.era:ng 
De agressiematrix ( t:ig. 4--3) vertoonde veel overeenkomst met de 
domi.nantiematri.x ( f:ig. 4--l.) doordat er veel dyades voorkwamen van het type 

'A vertoont agressie - B vertoont submissie • . Zulke dyades werden in beide 

matrices genoteerd. 
Agressief gedrag tegen volwassen dieren met een hogere dominantierang 

kwam maar zelden voor (tussen mannetjes: 1..0%; tussen vrouwtjes: 3.4%). 

De richting van agressieve initiatieven vormde daarom een even goed 
dominantie criterium als winst/verlies in puur dyadische agonistische 

interacties. ook in andere makakengroepen was maar een klein gedeelte 
( < 5%) van de agressieve initiatieven tussen volwassen dieren gericht op 

ranghogere opponenten ( Eaton & Resko 1974a; de Waal 1977; Estrada 1978). 
In de 2 laatste studies bleken onvolwassen dieren wel regelmatig agressie 

te ontvangen van dieren die in rang onder hun moeder stonden. Betzelfde 
werd in Oss gezien (hoofdstuk 5). Bi.j de chimpansees in Burgers Dierenpark 

te Arnhem was een vrij groot gedeelte ( 14%) van de agressieve initiatieven 
tussen volwassen dieren gericht op ranghogere opponenten. vooral de 

vrouwtjes viel.en zeer vaak (45%) ranghogere dieren aan: soms pleegden 

erikele vrouwtjes te zamen een aanval. op de alpha-man. De richting van 

agressieve initiatieven was in deze chimpansee groep dus geen goede 

indicator voor dom:inantie verhoudingen ( ongepubl.iceerde data van P .B.M. de 

Waal & medewerkers, eind 1.975 -begin 1978). 

Ranghogere dieren hadden veel potentiêl.e slachtoffers. Dat hoefde niet 
te betekenen dat deze ranghogere dieren ook relat~ef veel agressie zouden 

vertonen: een ranglaag dier zou zijn weinige potentiele slachtoffers elk 

eno~ vaak kunnen aanvallen en zou zodoende een hoge agressie score kunnen 
behalen. Alhoewel het niet direct verwacht mocht worden bleken 
hooggeplaatste dieren signif~cant vaker agressief te zijn dan 

l.aaggeplaatste dieren (fig. 4-3, tabel 4-5). Wanneer de afgegeven agressie 
werd opgespl~tst naar partnerklasse, bleken de correl.at~es meestal ook 

s~gnif~cant pos~tief te zijn. Echter, de afg~fte naar volwassen mannetjes 
correl.eerde niet sign~ficant met de dominantierang: ook ranglage mannetjes 

en vrouwtjes konden veel agress~e tegen volwassen mannetjes vertonen. Zo 
was het ranglage mannetje M2 uitzonderlijk vaak agressief tegen het 

ranglaagste mannetje MS02 (fig. 4-3). 

Bij de agressie-ontvangst werden er negatieve correlaties met 

dominantierang verwacht, aangezien ranglagere dieren door meer verschillen-
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Tabel. 4-5. Agressi.e frequen-t-Les en dOmt.nan:tt.erang: 
correz..at;i.e coGffi.ct.en't r. Gebaseerd op fi.g. 4-3. 

Kenda.z.z..•s rang 
t ~ p < 0.10; 

x = p < 0.05; xx = p < 0.01; xxx = p < 0.001; ns = nt.e't st.gntftcant;. 

AGRESSIE-AFGIFTE 
totaal aan oê' aan~ aan juv'n 

&', N = 18 0.647 XXX 0.294 t 0.758 XXX 0.686 XXX 

'~~'' N = 31 0.566 XXX 0.022 ns 0.716 XXX 0.563 XXX 

AGRESSIE-ONTVANGST 
totaal van~ van'(\' van juv'n 

ea, N = 18 -0.686 XXX -0.634 XXX -0.444 XX -0.484 XX 

~~' N = 31 -0.535 XXX 0.211 t -0.600 XXX -0.598 XXX 

de dieren met succes konden worden aangeval.l.en. Zulke correl.aties werden 
inderdaad gevonden bij de tot~e agressie-ontvangst en ook, in de meeste 
geva.J..l.en, wanneer er werd opgespl.i.tst naar partnerkl.asse (fig. 4-3, tabel. 
4--5). Dit gold echter niet voor de agressie-ontvangst door vrouwtjes van 
mannetjes. Bier werd een verdere opsplitsing gemaakt in de 3 ranghoogste 

en de 15 overige volwassen mannetjes. oe agressie-ontvangst door vrouwtjes 
van de l.S overige mannetjes correl.eerde, zoal.s vezwacht, negatief met de 
dominantierang van de ~uwtjes (r = -0.417, n = 31, p < o.ooJ.). Bij de 
ontvangst van de 3 to~netjes was de correlatie daarentegen positief 
(r = 0.619, n = 31, p < 0.001): ranghogere vrouwtjes werden vaker door 
top-mannetjes aangevallen. Dit kon verkl.aard worden aan de hand van de 
samenzit gegevens. Bierop wordt l.ater teruggekomen. 

De gevonden oorrelaties tussen d~nantierang en agressie-afgifte en 
--ontvangst bevestigen eerdere vondsten van Kaufmann ( 1967 ), Eaton & Resko 
(1974a), Deag (1977); de waal. (1977; en ongepubl.iceerde data over 
chimpansees) en Estrada ( 1978). Significante negatieve correlaties tussen 
dominanti.erang en agressie-ontvangst (of vertoonde SUbmissie) werden 
eveneens gevonden door Rowell. ( 1966; 1974), seyfarth ( 1976 ), Eberhart 
e.a. ( 1.980) en White & Hosey ( 1981), maar deze onderzoekers vonden geen 
significant positieve correlaties tussen dominantierang en agressie
afgifte. Rowel.l. concludeerde daarom dat dominantie hierarchieen in stand 
werden gehouden door sUbmissief gedrag van ranglage dieren, en dat 
eigenlijk van ••onderdanigheidshierarchieen•• gesproken moet worden. Ook 
in de huidige studie bleek, al.thans voor de volwassen mannetjes onderling, 
dat een hoge agressiviteit niet noodzakel.ijkerwijs samenging met een hoge 
dominantierang. De gerichtheid van agressieve initiatieven vol.gde echter 
wel nauwkeurig de dominantie verhoudingen, wat aangeeft dat dominantie 
hierarchieen evenzeer door ranghoge dieren via agressief gedrag in stand 
worden gehouden (zie ook oeag 1977). 
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Agresste en samenztt~en 

De invloed van samenz~tten op agressie ~requenties werd voor de mannetjes 
onderli.ng geanaJ.yseerd door voor elk individu zijn 17 potentiele partners 

te verdelen i.n goede, middelmatige en slechte samenz~t-partners (n """ 6, 5 

en 6). Per categor~e werd de uitgewisselde agressie ( = afgl.fte + 
ontvangst) per partner berekend. Er werd niet gekozen voor 

agressie-afgifte (in plaats van uitwisseling) omdat dan de ranglaagste 
dieren niet in de analyse betrokken konden worden: zo zou M6 (een na 

l.aagste rang) i.n dat geval slechts 1 agressie-a~gi.fte partner hebben, die 

moeilijk verdeeld kon worden i.n 3 samenzit-partner categorieên. 
Mannetjes hadden onderl.ing de meeste agressieve interacties met hun 

beste samenzit-partners. Middelmatige en slechte samenzit-partners 
verschil.den nauwel.ijks van elkaar (tabel. 4-6). OVerigens waren er wel. 

i.ndividuel.e uitzonderingen op dit patroon. M300 vertoonde relatief weinig 
agressie tegen M6 en M7, alhoewel die tot zijn beste samenzit-partners 

behoorden. M502 werd vaak aangevallen door M4 en MS met wie hij maar 
weinig samenzat (vergelijk tig. 4-2 en 4-3). 

Een soortgelijke analyse liet voor de vrouwtjes onderling een nog 
sterkere samenhang tussen samenzitten en uitgewisselde agressie zien (tabel 

4-6). 

De agressie-uitwisseling tussen mannetjes en vrouwtjes werd geanalyseerd 
vanuit de vrouwtjes. Voor elk vrouwtje werden haar mannelijke samenzit

partners verdeeld in goed, middelmatig en sl.echt, en werd de uitgewisselde 

agressie Per categorie berekend. Ook deze analyse toonde een sterke 
samenhang tussen samenzitten en agressie (tabel 4-6). Analyse vanuit de 
nannetjes leverde hetzelfde resultaat op. 

Agresste: ges~ach~sverscht~~en tn tnatvtdue~e frequenttes 

Een analyse van geslachtsverschillen in agressie ±requenties werd 
bemoeilijkt door de sterke samerihang tussen dominantie en agressie. 

Daardoor mochten niet zomaar alle mannetjes met alle vrouwtjes worden ver-

TabeZ. 4-5. Agressi-e en samenzi~~en: gemi.dd.eZ.de hoevee~hei.d 

ui~ge~tsseZ.de agressie (= afgifte + on~vangs~) per po~enttsz.e par~ner. 

Voor e~k tndtvtau ~eraen de partners verdee~d tn goed, midde~matig en 

4-2). Agressie trequenttes sz.echt, 

o.g.v. 

op 

Hg. 

iJ-rJ',N = 

0-0,N 
+ + 

= 

~-cJ',N = 

grond 
4-3. 

18 

31 

31 

van samenzit scores (fig. 
Zie ook tabeL 4-5. 

SAMENZIT-PARTNERS Friedman 
ANOVA,df""2 

goed midden slecht xz p 

' 
23.6 13.0 13.8 7.00 x 

8.3 5.4 4.1 29.23 XXX 

7.0 3.3 3.2 20.66 XXX 
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G-M G-S M-S 

XX XX ns 

XXX XXX XX 

XX XXX ns 



geleken, maar moesten er vergelijkingen gemaakt worden tussen dieren van 
vergelijkbare rang. Oe groep kon arbitrair verdeeld worden i.n 3 dominantie 
categorieên: hoog (S mannetjes en 1 vrouwtje), mi.dden (1.5 vrouwtjes) en 
laag (1.0 mannetjes en 1.5 vrouwtjes) (fig. 4-1.). 

Tabel 4-7 láat zien dat de agressie frequenties van de 8 mannetjes in de 
hoge categorie zeer variabel waren, en dat het enige vrouwtje in die 
categori.e een •mediane• positie innam. oe midden categorie bestond geheel 
uit vrouwtjes. . Hun agressie-afgifte scores waren lager dan di.e van de 8 

ranghogere mannetjes, en hoger dan die van de 10 ranglagere mannetjes, en 
voor de agressie-ontvangst gold bet omgekeerde ( M-W U test: in alle 
gevallen p < 0.02). In de lage categorie konden mannetjes en vrouwtjes van 
ongeveer vergelijkbare rang direct met elkaar worden vergeleken en bleek er 
geen sprake te zijn van een signit:i.cant verschi1 (n = l.O, m::: 1.5, afgifte: 
U= 64, ns; ontvangst: U-= 50, ns). 

Concluderend kan gesteld worden dat er geen aanwijzingen waren dat 
mannetjes vaker agressie vertoonden of ontvingen dan vrouwtjes, of 
omgekeerd. Hetzelfde blijkt uit de data van de waal (1977; en 
ongepubliceerde data over chimpansees) en Estrada ( 1978), wanneer rekening 
wordt gehouden met dominantie verschillen. Er zijn op dit punt nogal wat 
tegenstrijdige resultaten gerapporteerd, waarbij bet niet altijd duidelijk 
was of dominantie verschillen in de analyses betrokken waren (zie voor 
literatuur: Pedigan 1982). 

Agress~e: ges~ach~sversch~~~en ~n par~nerverae~~ng 

Vrouwtjes r4dden meer agressieve i.nteracties met vrouwtjes dan met 
mannetjes (tabel 4--8). Dit zou een gevolg kunnen zijn van het feit dat 
vrouwtjes ook vaker samenzaten met vrouwtjes dan met mannetjes. Om voor 
die mogelijke invloed te corrigeren werden agressie;samenzit-ratio's 
berekend: voor elk vrouwtje werd het aantal agressieve interacties dat zij 
had met vrouwtjes ( f:ig. 4-3) gedeeld door haar samenzit score met vrouwtjes 
(per 100 samples, fig. 4-2). Op dezelfde wi.jze werden agressie;samenzit-

Tabe~ 4-7. Agress~e trequen~~es: 

~taa~-scores u~~ f~g. 4-3. 
ges~ach~sversch~~-

DOMINANTIE N AGRESSIE-AFGIFTE AGRESSIE-ONTVANGST 

CATEGORIE cJ 0 
+ 

mediaan bereik mediaan bereik 

hoog 8 542 283-638 68 3-374 
1 512 66 

midden 0 
15 199 77-394 135 71-238 

laag 10 108 21-295 279 68-561 
15 78 38-175 228 133-688 
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TabeL 4-8. Agress"'Le-partners: gesLachtsversch"'LZ... Frequenti-e = "totaaL 
u"'Ltgeu"'LsseLde agress"'Le (afg"'Lf'te + ontvangst) per potent"'LGLe partner o.g.v. 
f"'Lg. 4-3; rat~ = frequent"'Le gedeeLd aoor samenz"'Lt score per 100 sampLes 

o.g.v. f"'Lg. 4-2. 

MET öd' MET ~~ rangteken-
toets 

x bereik x bereik T p < 

Öà',N~18 frequentie 16.6 5.8-29.1 4.5 1.6- 9.5 0 0.001 
ratio 2.16 0.73-4.30 0.58 0.19-1.28 0 0.001 

W,N~31 frequentie 4.5 1.6- 8.1 6.0 2.8-13.0 46 0.001 
ratio 0.50 0.22-0.97 0.56 0.20-1.52 201 ns 

ratio•s met mannetjes berekend. De 2 ratio•s bleken gemiddeld sleChts een 
factor 1.1 te verschillen ( ns, zie tabe 1 4--8 ) • In hun agressieve 
interacties hadden vrouwtjes dus, na correctie voor samenzit preferenties, 
geen significante ·voorkeur • voor vrouwtjes. 

AJ.le mannetjes hadden, per potentiêle partner, meer agressieve 
interacties met mannetjes dan met vrouwtjes (tabel 4--8). Dil verschil 
bleef bestaan nadat er was gecorrigeeerd voor samenzit preferenties: de 
gemiddelde agressiejsamenzit-ratio•s verschilden een tactor 3.7 (p < 0.001, 

zie tabel 4-8). 

Uit de bovenstaande gegevens kwam de indrUk naar voren dat de agressieve 
interacties van mannetjes minder toevallig van aard waren dan die van 
vrouwtjes. Vrouwtjes hadden de meeste conflicten met dieren waarmee ze 
vaak samenzaten, ongeacht het geslacht van die dieren. Mannetjes leken er 
daarentegen op uit te zijn om mannelijke slachtotters op te zoeken of 

werden opgezocht en aangevaJ.len door andere mannetjes. 

Agressi-e tussen fam"'LLi-eLeden 
De 9 volwassen vrouwtjes met rangLagere volwassen dochters of zusters in de 
groep vertoonden tegen die verwanten {per potentiêle partner) gemiddeld 3 

maal zo vaak agressie als tegen nid:-vm·wante rangl.agere volwassen 
vrouwtjes ('r = 1, n-=- 9, p < 0.01). De gemiddelde samenzit scores tussen 
wel en niet verwante vrouwtjes verschilden gemiddeld ook een factor 3, 

zodat ook hier de agressie frequenties verkl.aard konden worden aan de hand 
van samenzit frequenties. 

Agressie frequenties tussen broers en tussen moeders en zoons weken in 
de meeste gevallen niet sterk af van het gemiddel.de voor mannetjes 
onderling of voor mannetjes met vrouwtjes. 
i.n de paren M4 - MB, V291 - M7 en V344 -
deze paren ook relatief hoog. 

Agressie: se~zoensfLuctuaties 

Relatief hoge scores waren er 
M4. De samenzit scores waren in 

De agressie frequenties tussen volwassen dieren onderl.ing fluctueerden 
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gedurende de 2 studiejaren maar weinig (kwartaal.-gemi.ddelden: 1.8.5- 23.8 
dyad.es;uur). Er waren, ook als mannetjes en vrouwtjes gescheiden werden 
geanalyseerd, geen jaargetijden aan te wijzen waarin de frequenties 
systemati.sch hoger of lager lagen dan i.n de rest van het jaar. De 

kalendermaand-gemiddelden in het l.e studiejaar correleerden niet positief 
met di.e i.n het 2e jaar (r = -o.21.8, n = l.l, ns; volwassen mannetjes 
ondP.r1i.ng: r = -o.055, n = 1.1., ns; in augustus 1981. werden er geen 

agressie observaties uitgevoerd, zodat n = 1.1). 
seizoensfluctuaties in agressie frequenties zijn wel vastgesteld bij 

rhesusapen en Japanse makaken: volwassen mannetjes vertonen een 
agressiepiek in de herfst en vroege winter, wanneer ook de copu:Latie 
frequenties het hoogst zijn (Drick.amer 1.975; Teas e.a. 1.978; Eaton e.a. 
1.981.; Enemoto 1.981). Driekamer suggereerde dat hormonale veranderingen 
hieraan ten grondslag zouden kunnen liggen, of het feit dat de dieren in 
het paringaseizoen vaker dicht bij e1kaar in de buurt verblijven dan in het 
geboortenseizoen. Beer-makaken hebben geen vastom1ijnd parings- of 
geboortenseizoen ( zie paragraaf 4. s en hoofdstuk 6 ) . 

4.6 Vlooien 

V~oo~en en aom~nan~~erang 
oe vlooi frequenties van volwassen vrouwtjes correleerden positief met hun 
dom:inanti.e" posities (afgifte: T = 0.433, n = 31., p < 0.001; ontvangst: 
T = 0. 345, n = 31, p < 0. 01): ranghoge vrouwtjes vlooiden vaker en werden 
vaker gevlooid dan ranglage vrouwtjes. Figuur 4-4 laat zien dat een 
belangrijk deel van de vlooi activiteit van ra."lghoge vrouwtjes was gericht 

op juveniele dieren. Ranghoge vrouwtjes haà.àen relatief veel verwanten, 
waaronder veel juvenielen, en hieronder zal blijken dat er naar verwanten 
vaak werd gevlooid. wanneer de vlooi-afgifte naar juvenielen buiten 
beschouwing werd gelaten, bleek vlooi-afgifte niet siqn~ficant met 
dominantierang te correleren (T = 0.~76, n = 3~, ns). Juvenielen zel.f 
vl.ooiden maar weinig. wanneer de vlooi-ontvangst van juvenielen buiten 
beschouwing werd gelaten, was de correlatie tussen vlooi-ontvangst en 
dominantierang van vrouwtjes nog steeds significant (T = 0.290, n = 31, 

p < 0.05). 
Bij de volwassen mannetjes bestond er geen significant verband tussen 

vlooi frequenties en d~nantie posities (afg~fte: T = 0.294, n = 18, ns; 
ontvangst: T = 0.137, n = 1.8, ns). Vlooi interacties tussenjuvenielenen 
(eventueel verwante) volwassen mannetjes waren er maar weinig. Het bui. ten 
beschouwing laten van die interacties veranderde de vondsten dan ook niet 
wezenlijk.. 

Vlooien wordt we 1 gezien als een mechanisme om spanningen tussen dieren 
te sussen, en zodoende agressie te voorkomen ( Boelkins 1.966; Silk 1.982; 
de Waal 1.982). Op grond daarvan zou verwacht mogen worden dat er 
voornamelijk wordt gevlooid van ranglagere naar ranghogere dieren, omdat 
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Tabe~ 4-9. V~oo~en en ~nan~~erang: v~oo~-atg~f~e per po~en~~S~e 

vo~?Jassen partoner van he~ e~gen gesL.ach~, o.g.v. f~g. 4-4. 

VLOOI-AFGIFTE AAN ' rangtekentoets 

ranghoger ranglager T p 

i%, N = 16 4.42 2.57 15 <0.01 

w- N = 29 5.21 3.65 70 <0.002 

die ranghogere dieren mogelijk agressoren zijn. Een dergelijk verband 

tussen dominantie verhoudingen en vlooi-richting werd inderdaad 

aangetroffen bij bavianen en diverse makakensoorten (Boelki.ns 1966; 1968; 
Kaufmann 1967; Estrada 1978; Seyfarth 1976; S:ilk 1982). Ook :in de groep 

in Oss vl.ooiden voJ.wassen dieren vaker naar ranghogere dan naar rang1agere 
partners (tabel. 4-9). Toch was een aanzienli.jk deel. van het vl.ooien 

gericht op rangJ.agere partners (tussen volwassen mannetjes: 37%; tussen 
volwassen vrouwtjes: 41%; zie f:ig. 4-4). De aJ.pha-man en de top-vrouw 

behoorden tot de actiefste vlooiers, terwijl 
partners (van hetzel.fde ges1acht) konden 

zij aJ.leen naar rangJ.agere 

vlooien. Bovendien vlooiden 

volwassen vrouwtjes vaak naar hun jongste nakomelingen, die zeker geen 

potentiele agressoren waren. 

Bernstein (1970; 1972; 1980) vond bij diverse apensoorten in 
buiten-gevangenschap geen duidel.ijk verband tussen dominantie verhoudingen 
en vlooi-richting. Dit geeft met de bovenstaande gegevens aan, dat vl.ooien 

niet uitsluitend dient als een agressie-remmer, en dat het niet beschouwd 

mag worden als een 'plicht' van rangJ.age jegens ranghoge dieren. 

v~~en: ges~ach~sversch~L ~n ~nd~v~aue~e trequento~es 

vrouwtjes vlooiden gemiddeld 2.7 maal zo vaak als mannetjes (U= 69, 
n = 18, m ~ 31, p < 0.001). Dit verschil kwam voor een belangrijk deel 

voor rekening van het frequente vlooien door vrouwtjes naar juvenie1en 
(fig. 4-4). Maar ook wanneer vlooi.en naar pUbers en juvenielen buiten 

beschouwing werd gelaten bestond er een significant geslachtsverschil 
(U= 1~2,5, p < 0.001). Daarent~en was er geen geslachtsverschil in de 
vlooi-ontvangst (U~ 258.5, ns). 

Ook Bernstein (1970; 1972; 1980) en WheatJ.ey (l982) vonden dat 

vrouwtjes vaker vlooiden dan mannetjes. In een groep beermakaken in 

buiten-gevangenschap vond Bernstein ( 1980) geen geslachtsverschil in 
vlooi-ontvangst, maar in een eerdere studie ( 1970) aan diverse andere 

soorten onder dezelfde omstandigheden bleek dat vrouwtjes vaker werden 

gevlooid dan mannetjes. Bij chimpa~ees in buiten-gevangenschap bestonden 
geen systematische geslaChtsverschillen, noch in afgifte, noch in ontvangst 

van vl.ooien (de Waal, ongepubliceerde data). 
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vz.oot-en en samenzt.t'ten 
Uit een vergelijking van figuur 4-2 en 4-4 blijkt dat in veel van de paren 
met relatief hoge samenzit scores de vlooi scores ook hoog waren, terwij 1 

er in de meeste paren met lage samenzit scores zelden of nooit vlooi 
interacties werden gezien. Dit is niet verwonderlijk, aangezien het geen 
onafhankelijke gedragingen betrof: vlooiers waren automatisch ook 
samenzitters. Het i.s juist o:pmerkelijk dat vlooi- en samenzit scores in 
enkele relaties niet correleerden. ZO vl.ooide V409 vaak naar Ml5 alhoewel 
deze 2 maar weinig samenzaten. De weinige keren dat ze samenzaten werd er 
meestal. ook gevlooid. Anderzijds waren er 5 paren met hoge samenzit scores 
(minstens 20%) waarin nooit vlooi interacties werden geobserveerd 
(M300- M:l, M410- V309, M239- V332, KJ- V503, V1.3- V409). In grote 
lijnen correspondeerden vlooi- en samenzit scores echter wel. met elkaar 
(b.v. het totaal. der M- M relaties vergel.eken met het totaal der M- V 
relaties). wanneer er significante partner preferent:i.es in vl.ooi gedrag 
gevonden zouden worden, zouden die te herleiden kunnen zijn tot de gevonden 
partner preferenties in samenzitten. Daarom zijn in de onderstaande 
analyses de vlooi scores gecorrigeerd voor samenzit preferenties. 

vz.oot.en: gesZ..achtsversch-LZ.. i.n partnerkeuze 
Zowel volwassen mannetjes als vrouwtjes toonden in hun vlooi-afgifte een 
voorkeur voor partners van het eigen geslacht. De verschillen bleven 
s:i.gnificant nadat er was gecorrigeerd voor samenzit preferenties, door 
vlooi-afgiftejsamenzit-ratio's voor elk individu te berekenen (tabel. 4-10). 
OOk Silnonds ( 1.965) vond bij Indiase kroonapen in het wild een voorkeur voor 
vlooi-partners van hetzelfde geslacht, alhoewel hi.j die bevinding niet 
statistisch toetste. 

~t.en tussen f~Z..i.eZ..eden 
Er waren 16 volwassen vrouwtjes met volwassen vrouwelijke verwanten in de 
groep. Deze vrouwtjes vlooiden relatief vaak naar hun verwanten, maar 
zaten ook vaker met hen samen dan met niet-verwante vrouwtjes. Na 
correctie (vlooi-afgiftejsamenzit-ratio) bleken deze 16 vrouwtjes gemiddeld 

TabeL 4-lO. VLooi--partners: gesZ.ach'tsversch~L. Frequentt-e ~ vLoot.
atg~f~e per po~en~~GZ..e voz.~assen partner o.g.v. f~g. 4-4; rat~ = fre
a:uen~~e qed.eeZ.d door sa:menztt; score per lOO scan sampz.es o.g.v. f~g. 4-2. 

AAN eo- AAN n rangteken-
toets 

x bereik x bereik T p < 

iJcJ', N=18 frequentie 3.50 0.24-6.94 1.14 0.06-4.61 14 0.001 
ratio 0.45 0.04-0.93 0.13 0.01-0.48 1 0.001 

~,N=31 frequentie 2.45 0.11-8.67 4.43 0.57-8.07 104 0.01 
ratio 0.27 0.01-0.93 0.37 0.07-1.10 128 0.05 
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2 maal zo vaak naar verwante al.s naar niet-vezwante vrouwtjes te vlooien 
(T = 24, n = ~6, p < 0.02). Eenzelfde voorkeur voor verwante vlooi
partners werd gevonden bij vrouwelijke Indiase kroonapen ( Silk ~982). 

Er werd ook nagegaan of er famil.:ie-voorkeuren bestonden in de 
vlooi-afgifte van vrouwtjes naar mannetjes, van mannetjes naar vrouwtjes en 
van mannetjes naar mannetjes. Dit bleek niet het geval. te zijn 
( rangtekentoets na correctie voor sa:menzitten: :in al.le gevall.en ns). Wel 
werd er :in een aantal. fami.lierel.at:ies opval.lend vaak gevlooid (V287 - M2, 
V740 - M9S3, M4- V344, M4- Ma; zie fig. 4-4), maar dat was geen algemene 
trend. 

De bovenstaande vondsten hadden al.leen betrekking op dieren die op ~ 

-maart 1980 minstens 3 jaar oud "Waren. Jongere dieren werden tijdens de 
scan samples niet individueel gescoord omdat zij moeilijk herkenbaar waren 
(er werd sl.echts gescoord: •een• juveniel). De indruk bestond dat 
volwassen vrouwtjes (maar niet voJ..wassen mannetjes) zeer frequent vlooiden 
naar juveniele fam:Ui.eleden, ongeacht hun geslacht. Die juvenielen zelf 
vlooiden maar weinig. 

~~n: se~zoensfLuc~ua~~es 

Vlooi frequenties vertoonden een se:izoensgebonden patroon: in de zomer 

werd er 3 tot 4 maal vaker gevJ..ooid dan in de winter. De vlooi acb .. viteit 
leek afhankel.ijk te zijn van de buitentemperatuur (fig. 4-5). Tijdens ad 

libitum ObServaties bestond de indruk dat er •s winters in de verwarmde 
binnenkooi frequenter werd gevlooid dan overdag in de bu:itenkooi. De lage 
vlooi frequenties bij koud weer werden wel.li.Cht veroorzaakt door de grote 
samenzit concentraties die zich dan voordeden: soms zaten er wel 25 dieren 
in een schu:ilhok. voor vlooi :interacties is enige ruimte nodig (de vlooier 
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moet zijn armen kunnen bewegen) en die ruimte ontbrak wanneer zoveel dieren 
opeengepakt zaten. 

Bij rhesusapen in een eilandkolonie in het caraïbisch gebied vlooiden 
mannetjes naar vrouwtjes en vice versa het vaakst in de herfst en in de 
winter. In diezelfde periode (het paringsse:izoen) traden ook andere 
heterosexuele interacties het frequentst op (vandetibergh & Driekamer 1974). 
Verander~gen in de temperatuur speelden hierbij waarschijnlijk geen grote 
rol: op het studie-eiland fluctueerden de 
weJ.nJ.g (X zomer = 29°C, X winter = 23°C; 
Vandenbergh & Driekamer verme~dden niet 

temperaturen over het jaar maar 
vandenbergh & vessey 1968). 
of de v~ooi activiteit in alle 

relaties {niet alleen M - V) het hoogst 
Het lijkt aannemelijk dat vrouwtjes 

was tijdens het paringsseizoen. 
juist in de lente en zomer vaak 

vlooiden, naar hun pasgeboren jongen. 
Bernstein {J.980) vond bij beermakaken in buiten-gevangenschap dat 

even~s in de huidige studie, de vlooi activiteit bij warm weer hoog en bij 
koud weer laag was. ln een eerdere studie aan laponders, onder identieke 
omstandigheden, vond Bernstein {1972) precies het tegenovergestelde. Hij 
gaf geen verklaring voor deze tegenstelling in zijn vondsten. Beermakaken 
en lapenders hebben geen voortplantingsseizoen waarmee vlooi frequenties 
zouden kunnen samenhangen (zie tabel. 2-1, paragraaf 4.8 en hoofdstuk 6). 

4.7 Bluf 

Vormen van 'b~u:f 

Het bluffen van beermakaken bestond voornamelijk uit boomschudden: de 
bluffer hield met handen en voeten een boomtak vast, en bracht die tak 

(zonder deze los te laten) in een op en neer zwiepende beweging. Een 
variant hierop was het hekschudden, waarbij de bluffer het gaaswerk van de 
kooi met handen en voeten vasthield en eraan schudde. Dezelfde vormen 
werden beschreven door Bertrand ( .1969) voor beermakaken onder vergelijkbare 
levensomstandigheden. 

Een andere vorm van bluf werd vertoond door kuifmakaken: zij bluften 
door zich met de handen vast te houden aan een balk, en met de voeten tegen 
die balk te stampen ( Dl.xson 1977). Hetzelfde gedrag en variaties daarop 
werden gezien bij Japanse makaken ( Modahl & Eaton 1977). Deze observaties 
werden gedaan aan apen die leefden in buitenverblijven met een omheining 
van beton of van metalen platen, en niet zoals in Oss en in de studie van 
Bertrand ( .1969, p . .155) van gaas. In de verblijven van de kuit- en Japanse 
makaken stonden boomstronken en klimrekken van stevige houten balken, en 
geen bomen met lange, dunne takken. De beermakaken hadden diverse 
flexibele voorwerpen tot hun beschïkking en konden daardoor andere vormen 
van bluf ontwikkelen dan de kuit- en Japanse makaken in hun relatief 
statische omgeving. Boomschudden zoals beermakaken dat deden, werd wel 
gezien bij Japanse makaken in het wild (Enomoto 1974). Bij rhesusapen 
(Kaurmann 1967; Richards .1974), lapenders (Bernstein 1972) en Java apen 
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(Angst 1.975) werd eveneens "branch shaking" waargenomen, maar daarbl.j werd 
niet vermeld welke vorm het gedrag precies had. 

In vergelijking met makaken hebben chimpansees een zeer uitgebreid bluf 

repertoire: chimpansees kunnen met handen en voeten op de grond stampen, 

tegen een holl.e boom of een ander resonerend voorwerp slaan, met stenen en 

takken smijten en loeiende of kraaiende geluiden maken (Reynolds & Reynolds 
1965; van Hooff 1974). ZUlke bluf acties kunnen minuten lang duren (de 
Waal 1982), terwijl. makaken-bluf slechts enkele seconden duurt. Bovendien 

kunnen chimpansees geri.cht bluf gedrag vertonen, door vlak voor een of 

enkele dieren te gaan staan, het bovenlijf langzaam heen en weer te zwaaien 

en loeiende geluiden te maken. Zulke imponeer-vertoningen kunnen uitlopen 
in een "bluf-over", waarbij de bluffer langs zijn opponent rent en met zijn 

arm over hem heen zwaait (de Waal 1982, p. 1.44). Blu"f acties van makaken 

worden daarentegen niet op bepaalde opponenten gericht, alhoewel. ze wel 
voor vel.e groepsgenoten goed zichtbaar zijn (Modahl & Eaton 1977; 

Bernstein 1.980; Wolfe 1.981.). 
In de huidige studie was voor de 

Soms 

meeste bluf acties 

werd er geblu:ft 

geen duidelijke 
aanleiding aan te wijzen. 
conflicten of als reactie op een plotseling lawaai. 

gedurende heftige 
(onweer, bla:ffende 

honden, 

sertrand 

overvliegende straaljagers). Hetzelfde werd besChreven door 

(1969), Bernstein (1972), Richards (1974), Modahl & Eaton (1977) 

en Wolfe (1.981). 

B~uf: ges~ach~sversch~~ 

In de periode van maart 1.980 tjm. februari 1.982 werd er van 1.7 van de 18 

volwassen mannetjes wel eens bluf gezien (in totaal 21.51 blut acties). In 

dezelfde periode werd maar van 7 van de 31 volwassen vrouwtjes bluf gezien 

(in totaal slechts 1.5 bluf acties). Bl.uf was dus een typisch mannelijk 

gedrag, zoal.s al eerder bleek uit studies aan makak.en (Kau"fmann l.967; 
Eertrand 1969; Richards 1974; Oixson 1977; Modahl & Eaton 1977; 

Bernstei.n 1980; Wolfe 1981.) en chimpansees (Noe e.a. 1980; Nieuwen
huijsen & de Waal 1982). 

B~uf en dO~nant~erang 
Bij de vol.wa.ssen mannetjes bestond er een sterke samenhang tussen bluf 
'frequenties en dominantie posities (T = 0.725, n = J.S, p < 0.001; 
'fig. 4-6). M300, de alpha-man, blufte ongeveer even vaak als alle andere 

volwassen mannetjes te zamen, en bluf van M502, het ranglaagste mannetje, 
werd nooit gezien. 

De pUber-mannetjes zijn in figuur 4-6 apart weergegeven omdat hun 

dominantie posities tijdens de studie veranderden. Pre-pUberale mannetjes 

hadden een lage dominantierang en ook 1.ag~ bluf fT<~qu~nties (0- 0.02/uur, 

vergelijkbaar met de ranglaagste volwassen mannetjes). Nadat de pUbers 
dominantie posities hadden bereikt tussen het 4e en oorspronkelijk se 

mannetje in de hiêrarchie lagen hun bluf frequenties hoger dan voorheen 

(0.04- 0.1.4/uur, vergelijkbaar met volwassen mannetjes van vergelijkbare 
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dOnri.nant;.i.e _voLgorde (300 i.s aZ.pha-man). Rech-ts: 5 puber-manru:rt.jes (27 i.s 

ranghoogs-te) • 

rang). Het is niet du~del.ijk of deze stijging in bluf activiteit een 
gevolg was van de stijging in rang of van het ouder worden. 

Nadat M27 Eelco in 1963 de alpha-positie had veroverd blufte hij 
bijzonder frequent: g~ddeld L 83 maal per uur. EvenaJ.s zijn voorganger, 

M300 James, nam Eelco ongeveer de helft van alle bluf acties voor zijn 
rekening. James zelf bl.ufte na de machtsovername nog maar 0. 30 maal per 
uur, wat beduidend minder was dan gedurende de eerste 2 studiejaren 
{1.54/uur). 

De sterke samenhang tussen dominantierang en bluf activiteit bij 
volwassen mannetjes bevestigt eerdere vondsten bij makaken ( Kaufmann 1.967; 
sertrand 1969; Richards 1974; Dixson 1977; Wolfe 1.981.) en chimpansees 
(Nieuwenhuijsen & de Waal. 1982). Daarentegen vonden Modahl & Eaton (1.977) 
en Enomoto ( 1981) bi.j Japanse makaken geen significant verband tussen bl.ut. 
frequenties en dominantierang, en Angst ( 1975) vond zo'n verband slechts 
bij een deel van de groepen Java apen die hij bestudeerde. Modahl & Eaton 
(1977) en Wolfe (1981) suggereerden dat er ten aanzien van de tunetie van 
blut en de samenhang tussen bl.ut en dominantie verschillen binnen een soort 
kunnen bestaan. 

Alhoewel volwassen vrouwtjes in Oss maar zelden bluften, 
blut frequenties toch een verband met dominantierang: 
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top-vrouw, blut:te 9 maal, en alle andere vrouwtjes te zamen 7 maal.. In mei 

1982 (niet weergegeven in f.ig. 4--6) nam V21 Erica de top-vrouw positie 
over, en zij blufte sindsdien zeer frequent: gemiddeld 0.17 maal per uur. 

Daarmee zou ze, qua bluf activiteit, tussen de volwassen mannetjes de Se 

plaats innemen. Bluf van Els werd sinds de rangwisseling niet meer 

waargenomen. TWee bijna identieke gevallen werden beschreven door Wolfe 

( 1981} voor Japanse makaken in het wi.ld. 

BLuf: se~zoensfLuc~ua~~es 

Fluctuaties in de bluf. frequenties van James en van de andere dieren 

vertoonden geen seizoensgebonden patroon. Fluctuaties in bluf frequenties 
correspondeerden evenmin met fluctuaties in copulatie frequenties. Japanse 
mekaken vertonen wel, zowel in het ~ld als in gevangenschap, 

seizoensgebonden fluctuaties in bluf frequenties: de mannetjes bluffen het 
vaakst tijdens bet paringaseizoen (Modahl & Eaton 1977; Wolfe 1981). 

fUnCZ~es van bLuf 

Eaton (1977) en Enemoto ( 1981) vonden bij Japanse makaken 

positieve correlaties tussen individuele bluf- en copulatie frequenties van 
mannetjes. Deze pararoeters correleerden in die studies niet significant 

met de dominantierang. Modahl & Eaton beschouwden bluf als een soort balts 

gedrag, waarmee de mannetjes de vrouwtjes naar zich toe lokten. Wolfe 

(1981) vond bij Japanse makaken geen sign1ficante correlatie tussen bluf
en copuJ.atie activiteit, maa't' zag wel dat immi.grerende mannetjes hun 

aanwezigheid 'adverteerden• door op enige afstand van een groep te bluffen. 

Sommige vrouwtjes verlieten (tijdelijk) hun groep om met zo'n ilmnigrant te 
copuleren. 

Bij de volwassen mannetjes in Oss bestond een significante positieve 
correlatie tussen bluf- en copulatie frequenties (T = 0.516, n = 19, 
p < O.Ol) en tevens tussen bluf frequenties en dominantierang (r = 0.725, 

zie boven) en tussen copulatie frequenties en d~tierang (T = 0.712, 
zie paragraaf 4.8). Wanneer bluf bij beermakaken de bovenbeschreven 

'lokfunctie' vervult, dan zou verwacht worden dat mannetjes die voor hun 

rang relatief veel (resp. weinig} bluften, ook voor hun rang relatief veel 
(resp. we'inig) zouden copuleren. Kendall's partiele rangcor.relatie 

analyse zou dan, na correctie voor dominantierang, een sterke cor.relatie 

tussen bluf- en copulatie frequenties moeten opleveren. Dit bleek echter 

niet het geval te zijn (partiele T = -0.001). Het ontbreken van een 
direct verband tussen bluf en copulaties wordt duidelijk als tiguur 4-6 en 

4-7 met elkaar worden vergeleken: in vergelijking met mannetjes van 

ongeveer dezelfde rang had M416 lage bluf- en hoge copulatie scores, 
terwijl M303 en M403 juist vaak blutten en weinig copuleerden. De 

copulatie activiteit van een volwassen mannetje leek voornamelijk bepaald 
te worden door zijn dominantierang. Eet is mogelijk dat daarbij nog enkele 

andere tactoren een rol speelden (zie paragraaf 4.8), maar bluffen leek 
hier niet van belang te zijn. 
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Mannelijke chimpansees gebruiken gerichte bluf, naast directe agressie, 
als instrument om een hogere do~nantie positie te bere~en. Een 
• opkomend • mannetje bluft zeer vaak en kan daaxmee sul:mri.ssief gedrag 
afdwingen of 
onderbreken (de 

samenzit- en 
waal 1982). 

vlooi interacties van zijn concurrenten 
Het bluffen van bee~en was altijd 

ongericht en had daarom niet de bovenbeschreven effecten. Al.s middel in de 
machtsstrijd leek het ook niet te functioneren, want frequent bluffende 
mannetjes (M303, M410 en M403) vertoonden geen rangstijging, terwijl de 
pUbers die wel in rang stegen niet bijzonder frequent bluften (fig. 4-6). 

Richards ( 1.974) opperde op grond van zijn observaties aan rhesusapen, 
dat v~ blut een reeds gevestigde hoge dominantie positie wordt 
gedemonstreerd. De gebeurtenissen rond Ee lco en James en rond Erica en Els 
leken dit te bevestigen, evenals de observatie dat M41.6 in de complete 
groep weinig blufte maar wel hoge blut frequenties had wanneer ranghogere 
mannetjes tijdelijk uit de groep waren gehaald. 

4. a sexuee 1 gedrag 

copulaties, masturbaties en isosexuele presents en bekl~ngen waren voor 
de meeste dieren betrekkelijk weinig optredende gedragingen. Om toch aan 
een groot aantal getallen te komen zijn observaties over de periode van 
maart 1980 t/m oktOber 1982 gebruikt, dus over een 8 maanden langere 
periode dan voor de overige kwantitat:ieve gegevens. In de laatste 
studiemaanden werden enkele dieren tijdelijk of voorgoed uit de groep 
gehaald, maar dit betrof steeds ind:ividuen met een lage sexuele activiteit, 
die op de totaal-frequenties weinig :invloed hadden. 

Copu~a~~e frequen~~es van voL~assen manne~jes 
Er bestond een sterke oorrelatie tussen de copulatie activiteit en de 
dominantie posities van volwassen mannetjes (copulaties met en zonder 
ejaculatie: T =- 0.712; copulaties met ejaculatie: T =- 0.667; in beide 
gevallen n = 18, p < 0.001; fig. 4:-7). De alpha-man copul.eerde gemiddeld 
o. 40 maal per uur en nam daarmee 48% van alle copulaties door volwassen 
mannetjes voor zijn rekening. COpulaties van de ranglaagste volwassen 
mannetjes werden in de complete groep nooit waargenomen. 

Er zou verondersteld kunnen worden dat rang-gebonden verschillen in 
sexuele potentie ten grondslag lagen aan de verschillen in copulatie 
activiteit. Dit is echter niet waarschijnlijk, aangezien ranglage 
mannetjes wel f.requent konden masturberen ( f.i.g. 4-8). Bovendien bleek in 
de binnenkooi-tests dat alle mannetjes -ongeacht hun dominantie positie
zeer frequent konden ejaculeren (4-7 maal gedurende de eerste 39 minuten; 
zie hoofdstuk 9). Een hoge sexuel.e activiteit trad ook op in de incompl.ete 
groep situatie: wanneer James of James en nog een of meer top-mannetjes 
~ijdelijk uit de buitenkooi werd( en) gehaald, copuleerde de ·~ijdelijke 

alpha-man' gem.idde ld 6 maal per uur ( zie hoofdstuk 9 ) . 
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Bovenstaande observaties geven aan dat alle volwassen mannetjes een hoge 

!l~xuele potenti.e hadden, en d~t een lage sexuele potentie dus niet de 
oorzaak kon zijn van de lage copulatie activiteit van ranglage mannetjes 

(in de complete groep). Tevens geven deze observaties aan wat wel de 

oorzaak van die lage copulatie activiteit zou kunnen zijn, nl. de 
aanwezigheid van ranghogere mannetjes. 

In aanwezigheid van 

copulatie-interrupti.es. 

ranghogere mannetjes bestond 
Ranghoge mannetjes konden 

het gevaar 

copulaties 

van 
van 

ranglagere mannetjes interrumperen door op de copuLanten af te lopen of ze 

aan te vallen. James, de alpha-man, kon door niemand geinterrumpeerd 
worden, en dat is dan ook waarschijnlijk de reden dat hij veruit de hoogste 

copulatie frequentie had. Andere mannetjes bleken meestal te copuleren op 
plaatsen waar ze niet door ranghogere mannetjes gezien konden worden, 

b.v. in of achter een schuilhok. Mannetjes met een zeer lage dominantie

rang hadden veel potentiele interruptoren waardoor het voor hen waar
schijnlijk zeer moeilijk was om een plaats te vinden waar ze door geen van 
die potentiele interruptoren gezien konden worden. 

Tabel 4-ll laat zien er soms wel 'openlijke' copulaties waren, maar die 
werden vaker dan • stiekeme' copulaties gei.nterru:mpeerd (resp. 30% en 8%, 

X.., 27.38, df""' 1, p < 0.001) en leidden minder vaak tot ejaculaties 
(resp. 20% en 70%; X: 61.02, df = 1, p < 0.001). Er werden 52 

copul.ati.e-interrupties gezien: 24 voor en 28 na het ejaculati.e moment. 

Slechts 1 . geinterrumpeerde copulatie werd binnen 2 minuten hervat, en 3 

geinterrumpeerde paren copuleerden binnen hetzelfde observatie uur (maar na 
2 minuten) opni.euw. Bij 7 interrupties volgde er binnen enkele minuten een 

copulatie van de interruptor met het gei.nterrumpeerde vrouwtje. zestien 
van de 52 interrupties gingen gepaard met agress:ie: 15 maal geri.cht op het 

copulerende mannetje, en 1 maal op beide copulanten. 

Manne-tjes me-t ui.--tzonderL~jke copu~a"ti.-e frequen-tt.es 
Vier volwassen mannetjes pasten met hun copulat~e frequent~es niet goed i.n 
de aflopende li.jn di.e figuur 4-7 laat zien: zij hadden voor hun rang 

betrekkeli.jk hoge of juist lage scores. De weinig copulerende mannetjes 
(M303, M239 en M-403) masturbeerden vaak en hadden dus zeker geen problemen 

Pagi-na hi-ernaas-t: 
Ft.guur 4-7. CopuLa-ti-es: i.-ndi.-vi.-aueLe scores van manne-tjes. Gegevens 

ui--t 1050 sys-tema-ti-sche observa-ti-e uren (1.3.80 -to-t 1.11.82). rnai.-vt.auen i-n 
aomi.-nan-ti-e voLgorde (300 t.s aLpha-man). Rech-ts: 5 puber-manne-tjes (2"1 i-s 

ranghoogs-te) • CopuLa-ti-es van jonge mannet-jes IJaarbi.-j eJ"acuLa"ti.-e gedrag 
optrad zonder da-t ejacuLaa-t t.:~era geproduceerd zi-jn aLs •copuZ.a-ti.-es me-t 
ejacuLa-ti-e' IJeergegeven. 

Ft.guur 4-8. Mas-turba-ti-e met. ejacuz.at.i.-e: 
observa-ti-e uren). Zi-e fi-g. 4-7. 
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met het kr~jgen van erect~es of met het ejaculeren. 
M303 Herman copuleerde ondanks z~jn hoge rang vrij wein~g, maar 

EaSturbeerde zeer vaak. a~j leek bij de vrouwtjes niet zo populair te 
zijn: van de a ranghoogste volwassen mannetjes had hij het hoogste 
percentage negatieve reacties en de laagste spontane present-ontvangst. 
Als hij z~ch voortbewoog maakte aer.man een stramme, krampachtige indrUk en 
tijdens copulaties bewoog hij zich niet zo soepel als andere mannetjes. 
Het leek erop of .hij een aandoen~ng aan zijn spieren of gewrichten had, 
waardoor copuleren (maar niet masturberen) een pijnlijke aangelegenheid 
was. stephenson ( 1975) vond bij Japanse makaken dat hoogbejaarde mannetjes 
met een hoge dominantierang niet (meer) copuleerden maar wel masturbeerden. 

Eerman zat vaak ~n de buurt van James (fig. 4-2) en werd daarom wellicht 
sterker dan anderen •gecontroleerd'. Maar aangezien Herman ook bij 
afwezigheid van James vaak masturbeerde ( f:i.g. 4-13) kon zijn gedrag niet 
geheel worden toegeschreven aan onderdrUkking door James. 

M239 Thomas copuleerde tijdens de systematische observatie uren helemaal 
niet. In afwezigheid van ranghogere mannetjes prObeerde hij wel te 
copuleren, maar had hij slechts 1 maal een complete copulatie (fig. 4-13). 
Meestal gleed hij zijdelings van zijn partner af en ging hij masturberen. 
De copulatie-partners van Thomas waren altijd zeer COöperatief, en :i.n de 
complete groep ontving h~j relatief veel spontane presents. Thomas zat 
niet vaker in de buurt van ranghoge mannetjes dan b.v. M253 en M37S 
(fig. 4-2). Z:i.jn lage copulatie score leek daarom niet te berusten op een 
gel:>rek aan bereidwi.llige partners of op sociale controle, maar eerder op 
incompetentie. 

M403 Joost gedroeg zich, evenals Thomas, onhandl.g tijdens copulaties of 
pogingen daartoe. Soms slaagde Joost er wel in een complete copulatie te 
volbrengen. 

M416 Leo copuleerde voor zijn rang betrekkelijk vaak. Leo zat zelden in 
de buurt van ranghQ9êre mannetjes (fig. 4-2), kreeg weinig negatieve 
reacties en had van a1le mannetjes de hoogste spontane present-ontvangst. 
Vooral Leo's bedrevenheid in •stiekeme' copulaties leek verantwoordelijk 
voor zijn hoge score: Leo had -na James- het laagste interruptie percen
tage ( tahe 1 4-11. ) • 

CopuLa~~e frequen~ies van pUber-manne~jes 
De dominant:i.e pos~ties van pre-puberale mannetjes ( 2 tot 6 jaar oud) waren 
niet stabiel. Deze mannetjes konden moe:i.lijk tussen de volwassen mannetjes 
worden ingepast, en zijn daarom in figuur 4-7 apart weergegeven. 

Pre-pUberale mannetjes konden copuleren in het zicht van volwassen 
top-mannetjes zonder geinterrumpeerd te worden. In rang stonden zij tussen 
de 10 ranglaagste volwassen mannetjes, maar hun copulatie frequenties waren 
vergelijkbaar met die van de top-mannetjes eX= o.o9;uur, bereik o - o.3o, 
n -- 9; scores gedurende het jaar voor de testikel indaling; zie hoofdstuk 
~). De 4 oudste pubers bereikten dornQnantie posities tussen M416 en M253. 
ln 1982 bedroeg de gemiddelde copulatie frequentie van deze vier 0.07/uur 
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TabeL 4-11. Copu.Lat:i.es van voLtJaSsen maruurtJ·es t:i.jdens 1050 sys'tema
t:i:,sche observat:i.e uren. Fi-g. 4-7 t.s op dezeLfde dat:a gebaseerd.. Ind.t.vt.
duen (aLLeen degenen di-e copuLeerden) t.n aomtnant:i:,e voLgorde. Voor M300 
(aZ.pha-man) be'tekent •ni.et: in het: zt.ch't': i-n of acht-er een schui.Z.hok. c.: 

aant:az. coputat:i.es; I-E = i-n'terrupt:i-e door een ranghoger mannet:je voordat: 
er een ejacuLat;i:,e pZ.aat:svond; E ~ coputat:i.es met: ejacuZ.at:t.e; I+E ~ 
i:,nt:errup'ti.e na ejacu:Lat:t.e; E% = ejacu.Lat:i-e percent:age (per C), aZ.Z..een 
berekend az.s mi-nst:ens 10 C's ~erden gezi.en; E = t:ot:aaL zonder M30D. 

IN HET ZICHT VAN NIET IN HET ZICHT VAN 
RANGHOGERE étCSJ RANGHOGERE iJ(($) 

if c I-E E I+E c I-E E I+E E':> 

300 138 - 92 - 286 - 264 - 84.0 

303 8 2 2 1 31 - 16 1 46.2 
410 12 2 4 2 82 3 54 7 61.7 
416 7 2 2 2 143 1 107 2 72.7 
253 9 2 - - 42 1 30 2 61.2 
403 4 - - - 8 - 4 - 33.3 
378 4 - - - 33 2 22 1 59.5 

16 6 - 2 - 14 1 8 1 50.0 
15 6 - 4 1 17 1 11 2 65.2 

983 3 1 - - 5 1 4 2 -
970 4 1 - - 14 2 12 1 66.7 

4 3 1 - - 3 - 3 - -
2 1 - - - 3 - 3 2 -
7 2 1 - - - - - - -

z 69 12 14 7 393 12 274 21 62.3 

(bereik 0.02- 0.11). Deze scores zijn vergelijkbaar met die van de 
volwassen mannetjes die in rang vlak boven of onder hen stonden 
(vgl. fig. 4--7). Naarmate ze ouder werden, werden de pubers steeds vaker 
geinterrumpeerd en gingen ze •stiekem' copuleren. In hoofdstuk 5 worden 
meer gedetailleerde data gepresenteerd over de copulatie activiteit van 
peri-puberale mannetjes. 

CopuZ.at:i-e frequent;i.es na de EeLco-James machts~i.ssez.i.ng 
Tijdens de 30 observatie uren in het najaar van 1983 copuleerde M27 

de nieuwe alpha-man, zeer frequent: 28 maal (.:-- 0.93/uur), 
Eelco, 

met 24 
ejaculaties. Bij veel van die copulaties was M300 Jam.es (nu 2e in rang) 
belangstellend: hij liep op de copulanten af maar interrumpeerde niet. 
James zelf copuleerde 4 maal ( 2 ejaculaties) buiten het zicht van Eelco, en 
M303 (nu 3e in rang) copuleerde 2 maal (geen ejacu1aties). Copulaties van 
andere mannetjes werden in deze periode niet waargenomen. De nieuwe 
alpha-man Eelco had dus op zijn beurt weer veruit de hoogste copulatie 
frequentie. 
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Oe dierverzorgers zagen in deze periode een copulatie van James die werd 
gei.nterrumpeerd door een nadering -zonder agressie- van Eelco. 

CopuZ..at:tes en aomtnant;t.erang van '1'1lQ.T11"Wt;jes: anaere st;u<ft.es 

eopulat:ie-:interrupties door ranghogere mannetjes zoals die in oss optraden 
zijn ook beschreven door Gouzoules ( 1974) en N:iemeyer & Anderson ( 1983) bij 
bee~en in buiten-gevangenschap, en bij diverse andere soorten in het 
wild of in gevangenschap ( rhesusaap: carpenter 1.942; Wilson 1981; Cha
pais 1983; Japanse makaak: Hanby e.a. 1971; Stephensen 1975; Takahata 
1.982b; Java aap: Wh.eatley 1.982; laponder: Tokuda e.a. 1968; dwergmeer
kat: Keverne e.a. 1978; baviaan: Ea11 & OeVore 1965; Packer 1979a,b; 
strum 1982; chili!pansee: de waal 1982). Echter, Indiase kroonapen 
(Simonds 1965; Rahaman & Parthasarathy 1969; Sugiyama 1971; Gliek 1980) 
en Berber apen ( Taub 1980) kunnen ongestoord copuleren in bet zicht van 
ranghogere mannetjes. 

In gevangenschap hebben ranglage mannetjes weinig mogelijkheden om 
ongezien te copuleren, en is het logisch dat er een sterke samenhang tussen 
dominantierang en copulatie activiteit blijkt. ZO'n samenhang werd bij 
beex:makaken, behalve in de huidige studie, eveneens vastgesteld door 
Gouzoules ( 1974) en Harvey ( 1983 ), en daarnaast ook bij Japanse makaken 

(Hanhy e.a. 1971.), dwergmeerkatten (E:berhart e.a. 1980) en chimpansees (de 
waal 1.982). Daarentegen zijn er ook gevangenschapsstudies waarin zo'n 
verband niet werd gevonden. In een groep doodshoofdaapjes waren de 2 
rangh009ste mannetjes verwikkeld in een onderlinge machtsstrijd. Zij waren 
onrustig en agressief en copuleerden niet, in tegenstelling tot de 2 andere 
mannetjes in de groep ( Baldwin 1968). Stern & Smith ( 1984) vonden in 3 
groepen rhesusapen geen significante correlaties tussen dominantierang en 
copulati.e activi.teit. stern & Smith hanteerden de · focal anilnal' methode, 
waarbij elk mannetje circa 30 uur werd gevolgd. Met zo'n gering aantal 
observati.e uren iS het mogelijk dat er geen juiste indruk van de werkelijke 
copulatie activiteit werd verkregen. Eaton (1974), Mod.ahl & Eaton (1977) 
en Johnson e.a. (1982) vonden in een groep Japanse makaken geen significant 
verband tussen dominantierang en copulatie activi.teit, terwijl Hanby 

e.a. (1971) in een eerdere studie aan diezelfde groep wel zo'n verband 
vonden ( al deze waarnemingen berustten op honderden uren • all occurrences • 
observaties). Eaton (1974) suggereerde dat er :in dit opzicht culturele 
verschillen tussen groepen kunnen bestaan, en dat interactie patronen zelfs 
binnen een groep in de loop der jaren kunnen veranderen. 

rn het wild zou het mogelijk zijn dat de samenhang tussen dominantie 
posities en copulatie frequenties niet zo sterk tot uiting kamt, aangezien 
ranglage mannetjes meer dan in gevangenschap de gelegenheid hebben om 
'stiekem.' te copuleren. Toch werden in een groot aantal wild-studies 
significante correlaties gerapporteerd (rhesusaap: carpenter 1942; 
Kaufmann 1965; Japanse makaak: Tokuda 1961; Nishida 1.966; Takahata 
19S2b; Java aap: Angst 1975; Wheatley 1982; baviaan: Hall & oevore 
1965; Packer 1979a,b). Nishida merkte daarbij op dat de ranghoogste 
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mannetjes zich gewoon1~jk in het centrum van de groep bevonden en voor de 
observatoren het best zichtbaar waren. Ranglage mannetjes copuleerden 
we11~cht regelmatig buiten het gezichtsveld van de observatoren. Driekamer 
( 1974b) en Chapa:is ( 1.983) vonden bij rhesusapen, na correctie voor 
ziChtbaarheid, geen significante oorrelatie tussen dominantierang en 
copulatie frequentie. Zul.ke correlaties werden (zonder correctie) ook niet 
gevonden in wild-studies aan de rhesusaap ( Loy 1.971), Japanse makaak 

( Enemoto 1.981.; Wolfe 1981), baviaan ( saayman 1971; Strum 1982) en 
chimpansee (Tu.tin 1.979). stephenson (1975) vond bij 2 groepen Japanse 
makaken dat de ranghoogste mannetjes het vaakst copul.eerden, maar :in een 3e 

groep copuleerden de alpha- en beta-man niet. Deze 2 mannetjes waren zeer 
oud. Ze masturbeerden wel frequent en ook :interrumpeerden zij ranglagere 
copul.anten. Daa:cmee leken ze op M303 Herman. Na het overlijden van de 
oude top-mannetjes nam een jonger mannetje de alpha-positie over, en hij 
copuleerde we 1 frequent. 

Bij Ind~ase kroonapen en Berber apen is er nauwel.ijks sprake van sociale 
controle op copulaties door m.idde 1. van interrupties, en daarom zou bij deze 
soorten geen verband tussen dominantierang en copulatie activi.teit verwacht 
worden. Bet i.S opmerkelijk dat zo•n verband toch wel gevonden werd 
( Sugiyama 1971; Glick 1980; Taub 1980). Taub zag dat bij Berber apen 
vooral de vrouwtjes copulaties initieerden, en dat zij daarbij bij voorkeur 
ranghoge partners kozen. 

Do~nan~~erang en reproauk~~ef succes van manne~jes 
Copulatie frequenties kunnen niet gehanteerd worden als directe maat voor 
het reproduktieve succes van individuele mannetjes (DewSbury 1982; stern & 
Smith 1984). In de kolonie in Oss kon maar een klein gedeelte (4.6%) van 

de geobserveerde copulaties tot een zwangerschap leiden, omdat alleen 
tijdens die copuLaties het vrouwtje zich in de laat-folliculaire of 
peri.-ovulatoire fase van een conceptiecyclus bevond. Het overgrote deel 
der copulaties, zowel voor James als voor anderen, was derhalve 
reproduktief •nutteloos •. Daarnaast was het mogel.ijk dat mannetjes die 
zelden copuleerden toch betrekkelijk veel jongen verwekten, doordat zij op 
het juiste moment in de cyclus copuleerden. 

Packer (1979a,b; bavianen) en Chapais (1983; rhesusapen) vermoedden 
dat in groepen in het wild de alpha-man de meeste jongen verwekte, omdat 
vrouwtjes rond het ovulatie tijdstip voornamelijk met hem copuleerden. 
Packer schatte de ovulatie data op grond van perineale zwell.ingen, en 
Chapais op grond van de "attractivity breakdown": de vrouwtjes waren 
gedurende 1 a 2 weken dagel.i.jks sexueel actief, waarna zij plotseling niet 
meer aantrekkelijk voor de mannetjes leken te zijn. Bij rhesusapen in 
buiten-gevangenschap bleek de "attractivity breakdown .. ook op te treden, en 
wel 2 tot 4 dagen na de oestradiolpiek ( Gordon 1981; Wilson e.a. l982a). 

Bij sommige groepen makaken in buiten-gevangenschap was het mogelijk om 
via analyse van de bloedeiwitten vast te stellen welke vaders bij welke 
jongen hoorden (Duvall e.a. 1976; Witt e.a. 1981; Small & Smith 1982; 
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stern & Smith 1984). a~erbij werd soms wel en soms geen significant 
verband tussen d~ant~erang en aantal verwekte jongen gevonden. 

Mas"turbat;i.e dDo_r ma.nnetjes 
Masturberen vormde een belangrijk onderdeel van het sexuele gedrag van 
mannetjes: in totaal werden er 2303 ejaculaties van 18 volwassen mannetjes 
gezien, waarvan 72% masturbat~e-ejaculat:ies. Wanneer de data van de zeer 
frequent ejaculerende M300, M303 en M403 bu:iten beschouwing werden gelaten, 
bleven er 959 ejaculaties over, eveneens met 72% masturbatie-ejaculaties. 

Al.le volwassen mannetjes masturbeerden wel.eens, maar de i.nd~viduele 

frequenties liepen sterk ui. teen (fig. 4--S). De frequent~es correleerden 
niet significant met dominant~e posities (T = o.O?S, n = 18, ns) of met 
copulatie-ejaculatie frequenties (T = -0.235, n = lS, ns). Dit bevestigt 
eerdere vondsten van Phoenix ( 1.980) en is in tegenspraak met wat Hanby 
( 1974) suggereerde, namelijk dat masturbatie een compensatie voor een 
tekort aan copulaties zou zijn. 

De mastu~tie frequenties van pUber-mannetjes waren relatief laag 
(fig. 4--S) aangezien alleen masturbaties met ejaculatie werden gescoord, en 
deze mannetjes pas in de loop van de studie ejaculaat gingen produceren. 

Eet merendeel. (62%) van de masturbaties van volwassen mannetjes was 
•gericht•: de masturbant keek naar een bepaald vrouwtje, of hield de vacht 
van een vrouwtje vast terwijl. hij masturbeerde. Mannetjes konden oOk 
gericht masturberen terwijl ze keken naar een copulerend stel. Gerichte 
masturbaties konden worden verricht in het zicht van ranghogere mannetjes, 
zonder dat er een interruptie optrad. Bij gerichte masturbat~es werd 
alt~jd het orgasme gezicht vertoond, maar bij ongerichte masturbat~es werd 
dit al.leen gedaan door M239. 
9 oudere mannetjes ( > a jaar 

Gericht masturberen werd vertoond door 7 van 
op 1.3.1980) en slechts door 2 jongere 

lll3lmetjes: M4 en M23, elk 1 maal. In f~guur 4--8 is te z~en dat veruit de 
meeste gerichte masturbat~es ( 90%) werden verricht door M303 en M403. Zij 
waren tevens de enigen die wel.eens gericht op een copulatie masturbeerden 
(resp. 45 en 65 maal). D~e masturbaties waren altijd gericht op copulaties 
van James, het enige volwassen mannetje dat ongeinterrumpeerd in het zicht 
van andere mannetjes kon copul.eren. 

Er zijn maar weinig literatuur-gegevens over masturbaties bij apen d~e 

in groepen leven. Eertrand ( 1969) bestudeerde een groep beermakaken 
(mannetjes) waar:in alleen het ranghoogste mannetje regelmatig masturbeerde. 
Hij masturbeerde niet meer nadat de groep was uitgebreid met een aantal 
vrouwtjes. Dixson (1977) zag in een groep kuif'makaken wel masturbatie 
gedrag, maar daarbij werd nooit geejaculeerd. In een groep Japanse 
makaken werden slechts 12 masturbatie-ejacul.aties gezien, tegen ru±m 600 
copulatie-ejaculaties (Eanby e.a. 1971). Bertrand, Dixson en Hanby e.a. 
bestudeerden groepen in bu~ten-gevangenschap. In het wil.d werd masturbatie 
met ejaculatie waargenomen door carpenter ( 1942; rhesusapen) en stephensen 
(1975; Japanse makaken). 

Gerichte masturbaties werden eerder beschreven door Kanagawa e.a. (1972) 
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en Linnank.oski e.a. ( 1981) voor beennakaken in het laboratorium.: mannetjes 
begonnen te masturberen als ze 4ieren in een andere kooi. zagen of hoorden 
copuleren. OOk konden ze, door de tralies van hun kooi., een buurvrouwtje 
met een hand aanraken en met de andere hand masturberen. Dit laatste werd 

oOk gezien bij de beermakaken in het T.N.O. Primatencentrum te Rijswijk 
(A.K. Slob, persoonlijke mededel.i.ng). Masturbatie kon volgens Linn.ankosk:i 
e.a. ook worden opgewekt door niet-sexuele stimuli: wanneer er werd 
geboord of getimmerd, of door de opw'"inding die ontstond als een jong van de 
moeder werd weggehaal.d. Zulke gebeurtenissen leidden in Oss -wel tot bluf, 
maar niet tot masturbatie. Kollar e.a. (1968, p. 452) beschreven gerichte 
masturbaties van een chimpansee in gevangenschap. Bielert (1982) zag 
masturbaties optreden wanneer er een vrouwelijke baviaan in het zicht van 
mannetjes (in individuele kooien) werd geplaatst. Ca:.rpenter (1942) zag dat 
mannelijke rhesusapen masturbeerden "during association with femal.es", en 
Hanby e.a. (1971) merkten op dat Japanse makaken tijdens het masturberen 
soms vlak naast een volwassen vrouwtje zaten. Dit geeft aan dat gericht 
masturberen bij rhesusapen en Japanse makaken wellicht ook voorkomt. 

Cbpu~at~e frequen~~es van vrou~jes 
~le vrouwtjes die tijdens de studie ovuLatoire cycli doormaakten 
copuleerden weleens. De copulatie activiteit van een vrouwtje hing onder 
meer af van haar reproduktieve status: pre-puberale vrouwtjes en vrouwtjes 
die lact~rden of meer dan 2 maanden zwanger waren copuleerden zel.den of 
nooit (zie hoofdstukken 5 en 8). vrouwtjes die tijdens de studie weinig 
ovul.atoi.re cycli. doennaakten (doordat ze nog jong waren of steeds snel. 
zwanger werden) hadden daarom minder kans op een hoge copul.atie score dan 
vrouwtjes die vele cycli zonder conceptie doormaakten. Om de vrouwtjes 
onderl.ing vergelijkbaar te maken werden alleen de perioàes beschouwd waarin 
zij ovul.atoire cycl.i doonnaakten, en werd de copulatie frequentie per 
observatie uur berekend. 

De beschouwde cyclische periodes waren opgebouwd uit blokken van 30 

dagen: de geschatte ovulatie- of conceptie dag, ~2 dagen ervoor 
(folliculaire fase) en 17 dagen erna ( luteale fase). Van 22 vrouwtjes werd 
rege~tig bloed afgenomen zodat voor hen alle of de meeste ovulatie data 
gedurende de studieperiode bekend waren. Van 14 post-puberal.e vrouwtjes 
werd nooit of slechts gedurende korte tijd bloed afgenomen, zodat 1ang niet 
al hun ovulaties bekend waren. Bij die vrouwtjes (in fig. 4-9 aangegeven 
met X) werd aangenomen dat zij onafgeb:tOken ovul.atoi.re cyc1i hadden, tenzij 
ze zwanger bl.eken te zijn: 
conceptie beschouwd. oe 
bevall.ing 176 dagen (X 
tellen. 

dan werd slechts de periode t/m 17 dagen na 
conceptie datum werd dan geschat door vanaf 

zwangerschapsd.uur, zie hoofdstuk 6 ) terug 

de 

de 

te 

De aldus berekende copulatie frequenties van cyclerende vrouwtjes 
correleerden positief met de dominantierang (T = 0.416, n = 36, p < 0.001; 

fig. 4--9). Deze verdeling werd voor een belangrijk deel veroorzaakt door 
het feit dat de alpha-man James zeer veel met ranghoge, en minder met 
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ranglage vrouwtjes copuleerde. Van de 229 geobserveerde copulaties van 
James met cyclerende vrouwtjes was 75% met de 12 ranghoogste vrouwtjes, 15% 
met de 12 vrouwtjes in het midden van de hierarchie, en 10% met de 12 

2 ranglaagste vrouwtjes (X = 184.58, df = 2, p < 0.001). Dezelfde trend 
gold in minder sterke mate voor de overige mannetjes (n "'" 528, resp. 40%, 
32%, 28%; x2 = 12.42, df = 2, p < o.ol). 

Als verkl.aring voor de gevonden verdeling zou geopperd kunnen worden dat 
ranghoge vrouwtjes een hogere sexuele motivatie hadden, en daardoor meer 
copulaties initieerden dan ranglage vrouwtjes, of dat vrouwtjes net als 
mannetjes elkaars sexuele 
vrouwtjes voor de mannetjes 

activiteiten controleerden, of dat ranghoge 
aantrekkelijk waren, zodat mannetjes meer 

copulaties initieerden met hen dan met ranglage vrouwtjes. 
Van de geobserveerde copulaties werd slechts 15% door het vrouwtje 

geinitieerd (niet meegerekend: copulaties in agonist:ische context of met 
•onbekend' initiatief). Bovendien correleerden de spontane-present 
frequenties van cyclerende vrouwtjes niet significant met 
J?OSities (T = 0.103, n = 36, ns). Er leek dus geen sprake 
rang-gebonden versChillen in sexuele motivatie. 

hun dominantie 
te zijn van 

Vrouwtjes konden copul.eren in het zicht van andere (ook ranghogere) 
vrouwtjes, maar dit leidde zelden tot interrupties. Wel konden andere 
vrouwtjes agitatie vertonen, wat er soms toe leidde dat het copulerende 
mannetje afstapte, de agitatie-vertoner wegjoeg, en vervolgens de copulatie 
hervatte (zie hoofdstuk 9). Er werd slechts 5 maal gezien dat een vrouwtje 
via een nadering of agressie tegen een ranglager copulerend vrouwtje, een 
copulatie definitief interrumpeerde. Bierbij waren de betrokkenen 
(copulanten en interruptor) steeds pubers of jong-volwassenen. Tijdens een 
incomplete groep observatie (3 top-mannetjes afwezig) werd een bijzondere 
interruptie gezien, waarbij betrokken waren M416 Leo ( 4e in rang, nu 
tijdelijk ranghoogste), V291 Els (top-vrouw) en V406 Astrid (se vrouwtje in 
rang). Beide vrouwtjes copuleerden tijdens deze observatie meerdere malen 
met Leo. Bij een van de copulaties van Astrid met Leo gaf Els een duw 
tegen Leo, waardoor hij zijn evenwicht verloor en van zijn 
Els presenteerde onmiddellijk daarop naar Leo, die echter 
copulatie met Astrid te hervatten. Dit lUkte niet doordat 
Leo en Astrid in drong. Uiteindelijk copuleerde Leo 
ejaculatie en met agitatie van Astrid. 

partner afviel. 
trachtte zijn 

Els zich tussen 
met Els, met 

De bovenstaande observaties geven aan dat copulatie-interrupties tussen 
vrouwtjes wel konden optreden, maar dat het zeldzame gebeurtenissen waren, 
alhoewel de gelegenheid ertoe zich veelvuldig voordeed. Sexuele competitie 
tussen vrouwtjes leek voor de verdeling van copulatie frequenties 
nauwelijks een rol te spelen. OOk bij rhesusapen in buiten-gevangenschap 
werden maar zelden interrupties door vrouwtjes gezien (Wilson 1981). In de 
eerder genoemde studies waarin interrupties tussen mannetjes werden 
beschreven werd geen melding gemaakt van interrupties tussen vrouwtjes. 

Er waren diverse aanwijzingen dat ranghoge vrouwtjes door mannetjes 
aantrekkelijker werden gevonden dan ranglage vrouwtjes. De alpha-man 
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copuleerde voornamelijk met ranghoge partners. Aangezien vrouwtjes 
nauwelijks in staat bleken te zijn om via interrupties een mannetje voor 
zich te monopoliseren is het waarschijnlijk dat James • partnerverdeling 
zijn voo%keur weerspiegelde. Ook andere mannetjes manifesteerden een 
voorkeur voor ranghoge copu1ati.e-partners, wanneer ranghogere mannetjes 
afwezig waren. Deze voorkeur kan tevens worden afgeleid uit de vondst dat 
deze andere mannetjes ook in de complete groep het vaakst met ranghoge 
vrouwtjes copuleerden, terwijl het toch •veiliger• zou zijn om ranglage 
partners te kiezen: die zaten niet zo vaak in de buurt van James, zodat 
het n..sJ.co van een interruptie relatief gering was. Tenslotte kwam de 
voorkeur voor ranghoge vrouwtjes tot uiting in de verdeling van gerichte 
masturbaties (fig. 4-1.0). 

Positieve correlaties tussen copulatie activiteit en dominantierang van 
vrouwtjes werden 
met 3 vrouwtjes), 

eveneens gevonden in laboratorium trio-tests ( 1 mannetje 
met lapenders en beermakaken ( Goldfoet 1. 971; Slob 

e.a. 1.97Bb), en in een grote groep Japanse makaken in het wild (Takahata 
19B2b). Daarentegen bleek er geen significant verband in de studies van 
Hanby e.a. (1971), stephenson (1975), WHson (1981) en Chapai.s (1983) aan 
Japanse makaken en rhesusapen in buiten-gevangenschap en in het wild. In 
deze studies waren geen ho~ngetallen voorhanden zodat niet kon worden 
nagegaan of vrouwtjes die weinig copuleerden wellicht a-cyclisch (zwanger 
of 1acterend) waren. Maar correctie daarvoor zou de vondsten 
waarschijnlijk niet wezenlijk veranderen, want in de huidige studie bleêk 
de correlatie tussen do~antierang en copulatie frequentie ook wanneer er 
geen rekening werd gehouden met de reproduktieve status van de vrouwtjes 
('T = 0.441., n = 36, p < 0.00~). 'Oit de data van :S:anby e.a., stepbensen en 
Chapais kon worden afgeleid dat in hun studiegroepen de samenhang tussen 
dominantierang en copulatie activiteit niet alleen bij de vrouwtjes maar 
ook bij de mannetjes minder sterk was dan in oss. Het frequentst 
copulerende mannetje (altijd een ranghoog dier) nam in die studies ongeveer 
een kwart van alle copulaties 
copuleerde het ranglaagste 

voor zijn rekening, en in alle groepen 
mannetje wel. eens. In Oss nam James de helft 

van de copulaties voor ZLJn rekening, en copuleerden de ranglaagste 
mannetjes niet. Bovendien copuleerden in die eerdere studies ranghoge 
vrouwtjes weleens met ranglage mannetjes, :iets dat :in de huidige studie 
nooit werd gezien. Het sexuele interactie patroon werd in de groep in Oss 
in sterke mate door de rangverhoudingen bepaald. Dat dit in andere groepen 
in mindere mate het geval was hangt wellicht samen met de levens
omstandigheden: de bovengenoemde 4 studies werden verricht aan groepen die 
onder relatief dunbevolkte omstandigheden leefden. 

Vrou~~jes me~ u~~zonderL~jke copuLa~~e frequen~tes 

V1.3 sandra copuleerde voor haar rang opmerkelijk weinig (fig. 4-9). In het 
najaar van 19B3 werd er wekelijks bloed van 5andra afgenomen en in die 
periode bleek zij regelmatig te ovuleren. Er is geen reden om aan te nemen 
dat zij gedurende de rest van de studie a-cyclisch was. In vergelijking 
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met andere ranghoge vrouwtjes was Sandra weinig betrokken bij vlooi- en 
agressieve interacties (fig. 4-~, 4-3, 4-4) en ook in sexueel opzicht was 
ZJ.J we:n.n:~.g actief. 

V9S2 rmca en V9Sl Loes copuleerden vaak, in vergelijking met andere 
ranglage vrouwtjes. Dit kwam voornamelijk doordat jonge mannetjes een 
bijzondere voorkeur voor hen toonden. Meestal werden de copulaties door de 
jonge mannetjes geinitieerd. Het is niet duidelijk waarom de jonge 
mannetjes juist een voorkeur toonden voor Loes en Imca, en niet voor andere 
overigens vergelijkbare vrouwtjes (V637 en W\-3: eveneens jong-vo1wassen, 
lage dominantierang en zonder moeder in de groep). 

Mas~urba~~e aoor vrouu~jes 
Gedurende de gehele studieperiode werd er 4 maal een gedrag gezien dat 
mogelijk als masturbatie geinterpreteerd kon worden: een vrouwtje wreef 
gedurende enkele minuten met de vingers over de clitoris en het gebied 
daaromheen ( vs, V29 en V332) of schuurde met haar achterwerk teçen de rand 
van een schuilhok (V409). In het laatste geval, dat enkele mi.nuten duurde, 
werd herhaaldelijk het orgasme gezicht vertoond. 
observaties geeft aan dat masturbatie door vrouwtjes 

Het geringe aantal 
zeer weinig werd 

vertoond of dat het zeer onopvallend was, en door de observatoren niet werd 
herkend. 

In de eerder genoemde studies waarin masturbatie door mannelijke apen 
werd beschreven, werd geen melding gemaakt van masturbatie door vrouwtjes. 
Oit een literatuur overzicht van Ford & Beach (1951) blijkt dat masturbatie 
bij vrouwelijke apen veel minder vaak werd gezien dan bij mannelijke apen. 

on~vangs~ van ger~ch~e mas~urba~~es 

oe ontvangst van gerichte masturbaties bleek, evenals copuleren, 
afhankelijk van de reproduktieve status van de vrouwtjes (zie hoofdstuk a) 
en werd daarom berekend per uur, gedurende cyclische periodes. De 

frequenties correleerden positief met de dominantie posities (T ~ 0.321, 
n = 36, p < 0.01; fig. 4-10). Er waren echter verschillende vrouwtjes die 
ondanks hun hoge rang, zelden of nooit gerichte masturbaties ontvingen. 
Bet betrof hier steeds relatief jonge individuen(< 4 jaar op 1.3.1980). 
Pre-puberale vrouwtjes (niet in figuur 4-10 opgenomen) ontvingen nooit 
gerichte masturbaties. De oudere ranghoge vrouwtjes leken bet meest 
aantrekkelijk te zijn voor gericht masturberende mannetjes (zie ook 
hoofdstuk 5 ) . 

Copu~a~~e-par~ners 

Alle copulaties die gedurende de 1050 systematische observatie uren werden 
gezien zijn weergegeven in figuur 4-11 en 4-12. De mannetjes zijn verdeeld 
in volwassenen(> 3 jaar op 1.3.1980) en jongeren (die tijdens of na de 
studie in de puberteit kwamen). Vrouwtjes zijn verdeeld in ouderen ( > 7 
jaar op 1.3.1980) en jongeren(< 7 jaar op 1.3.1980; vrouwtjes van 7 jaar 
waren er op 1.3.1980 niet). Deze verdeling is gebaseeerd op de gevonden 
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Pagtna. ht.ernaas"t: 
Ft.guur 4-11 (~oven). 

ejacuLa-tt.e. Gegevens 

Copu.La"tt.e-part;nerma'tri:: copuZ.a"tt.es met en zonder 
ut.'t 1050 o~se:rva"tt.e uren (zte ft.g. 4-7). Boven: 

ma:n:ne"tjes van mt.ns-tens 3 jaar oud op 
Li.n.ks: vroUIJt;jes van mtns"tens 8 

1.3.80; onder: jongere man:ne'tjes; 

vrour.Jt;jes. 
Er t.s "t.n f"Lguur 
nt.e-t-cycLerende v:roUIJ'tjes. 
l:lroer-zus"ter. 

jaar oud op 1.3.80; 

voLgorde (voLgens ft.g. 

rechts: 
3-1 en 

jongere 
5-15). 

geen ondersche"Ld gemaakt tussen cycLerende en 
IJ. ""' vaaer-aoch"ter; D = moeder-zoon; 0...: 

Ff,guur 4-12 
Lat.t.e (gedrag). 

(onder). CopuZ.a"tt.e-~nerma'tr~: 

zt.e ft.g. 4-11 . 
copuZ.a"tt.es me~ ejacu-

verdeling van de copulatie-partners, waarbij zowel domi.nantierang al.s 
leeftijd een rol bleken te spelen. De factor leeftijd komt in hoofdstuk 5 
nogmaals ter sprake. 

Oe alpha-man James copuleerde voornamelijk met oudere ranghoge 
vrouwtjes. Hij was het enige mannetje dat frequent met de 2 ranghoogste 
oudere vrouwtjes copuleerde. Met jongere vrouwtjes copuleerde hij zelden, 
behalve, op het eind van de studie, met V2l en V19. Deze ranghoge 
vrouwtjes waren toen nog jong ( 5 jaar) maar behoorden al wel tot de 
grootste vrouwtjes in de groep (zie tabel 4--2). 

Naarmate volwassen mannetjes een lagere rang hadden copuleerden ze 
minder vaak met oudere vrouwtjes en vaker met jongere vrouwtjes. M253 en 
ranglagere mannetjes copuleerden vrijwel uitsluitend met jongere vrouwtjes. 
Oe dominantie positie van die jongere vrouwtjes leek er weinig toe te doen. 

De meeste juveniele en pUberale mannetjes copuleerden vrijwel 
uitsluitend met (ranghoge en ranglage) jongere vrouwtjes. Alleen M27, de 
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mannen • "ti.jden.s t.ncompLe"te groep observati-es ( ranghogere manne'tJ·es aftJeztg, 
1.3.80 "to't 1.11.82). Boven: met en zonder ejacuz.a-tt.e; onder: met. 
ejacu~a"ti.e; D -- zoon-moeder. 
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ranghoogste puber, copuleerde met diverse oudere vrouwtjes, en M37 
copuleerde vaak met V446. 

In afwezigheid van ranghogere mannetjes ( incomplete groep, fig. 4-13 ) 
bleken 4 mannetjes (M303, M4l.O, M416 en M239) frequent met oudere ranghoge 
vrouwtjes te copuleren. De 2 ranghoogste oudere vrouwtjes scoorden hierbij 
het hoogst. Deze 4 mannetjes copuleerden in de incomplete groep niet met 
jongere vrouwtjes, behal.ve met V21 nad.at zij top-vrouw was geworden. Twee 

andere mannetjes (M253 en M22) copuleerden in de incomplete groep 
voornamelijk met ranghoge jongere vrouwtjes; op dat moment echter waren 
al.le ranghoge oudere vrouwtjes zwanger of lacterend, en behoorden de 
betrOkken jongere vrouwtjes al tot de grootste vrouwtjes in de groep. 

De gevonden 
voorkeur van 
weerspiegelen. 
de alpha-man 

partnerverdel:i..ng zou een voorkeur van de vrouwtjes of een 
de mannetjes, of een combinatie van beide kunnen 

In het eerste geval. zouden de ranghoogste oudere vrouwtjes 
(of het ranghoogste mannetje in de incomplete groep) kunnen 

monopoliseren, terwijl de ranglagere mannetjes beschikbaar bleven voor de 
ranglagere en jongere vrouwtjes. Echter, hierboven bleek al dat mannetjes 
niet door vrouwtjes gemonopoliseerd konden worden. Het is waarschijnlijker 
dat alle volwassen mannetjes een voorkeur hadden voor ranghoge oudere 
vrouwtjes, mi.ts niet zwanger of lacterend. Alleen bij James kon die 
voorkeur zich manifesteren in copulaties. Andere volwassen mannetjes 
kregen zelden de gelegenheid omdat de geprefereerde vrouwtjes vaak . bij 
James in de buurt zaten ( fig. 4--2 ) . In afwezigheid van ranghogere 
mannetjes kon de werkelijke partner-voorkeur van een mannetje wel tot 
uiting komen. Bovendien bleek deze voorkeur uit de verdeling van gerichte 
masturbati.es (fig. 4--10). Deze werden niet geinterrumpeerd en waren 
evenmin afhankelijk van de bereidwillige medewerking van het vrouwtje: als 
zij wegliep, liep de mastu%bant gewoon mee. 

Het is niet zeker of juveniele, pUberale en jong-volwassen mannetjes ook 
een voorkeur voor ranghoge oudere partners hadden: deze mannetjes 
vertoonden zelden of nooit gerichte masturbaties, en er werd maar 1 maal 
een incomplete groep observatie uitgevoerd waarbij de tijdelijke alpha-man 
minder dan 10 jaar oud was (M22, fig. 4--13). 

Het hier beschreven beeld bevestigt eerdere vondsten van conaway & 
Koford (1964), Hall & Devore (1965), Loy (1971) en stephensen (1975): bij 
vrijlevende bavianen en makaken copuleren ranghoge mannetjes en ranghoge 
oudere vrouwtjes voornamelijk met e1kaar, maar kunnen jonge ranghoge 
vrouwtjes ook met ranglage mannetjes copuleren. Er zijn echter ook andere 
partnerveidelingen gerapporteerd. Takahata ( 1982a,b; Japanse makaken) zag 
dat ranghoge mannetjes voornamelijk met ranghoge vrouwtjes copuleerden, 
maar dat die vrouwtjes daarnaast ook met ranglage mannetjes copuleerden. 
Taub (1980; Berber apen) vond het omgekeerde: vrouwtjes hadden een 
voorkeur voor ranghoge mannetjes, maar mannetjes copuleerden met alle 
vrouwtjes. Tenslotte werd in enkele studies aan Japanse makaken (Tokuda 
1961; Eaton 1976; Fedigan & Gouzoules 1978) en rhesusapen (Wilson 1981; 
Chapais 1983) geen enkel verband tussen dominantierang en partnerverdeling 
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aangetroffen. Deze versch~llende vondsten hangen waarsCh~jnlijk samen met 

de mate waarin mannetjes elkaars ?Opulaties kunnen controleren en vrouwtjes 

kunnen monopoliseren. 

rncestve~ja~ng 

TWee mannetjes hadden meerdere dochters in de groep: aJ.s M300 met jongere 

vrouwtjes copuleerde, betrof dit juist n~et z~jn dochters; bij M303 juist 

wel (fig. 4-11). Over vermijding van vader-dochter paringen valt daarom 

weinig te zeggen. 
oe meeste ~n Oss geboren mannetjes copuleerden zelden of nooit met 

oudere vrouwtjes, en dus ook n~et met hun eigen moeder. Alleen M27 Eelco 

copuleerde regellnatig met oudere vrouwtjes, maar z~jn moeder V291 leek door 
de al.pha-man gemonopoliseerd te worden (fig. 4-11). Nadat hij alpha-man 

was geworden copuleerde Eelco 1 maal (zonder ejaculat~e) met zijn moeder. 
Verder werden er moeder-zoon copulaties gezien van M49 (op 1-jar~ge 

leeftijd) en M22 (incomplete groep, fig. 4-13). Moeder-zoon copulaties 
werden dus niet absoluut vermeden, maar traden zelden op door de 

aanwez~gheid van zanghoge mannetjes. 

Copulaties tussen broers en zusters werden regelmatig waargenomen: in 
Oss geboren dieren die vaak met in Oss geboren partners copuleerden, deden 

dit ongeveer even vaak met verwanten als met niet-verwanten van vergelijk
bare leeftijd. 

In het wild worden copulaties 
jonge mannetjes g0.Wnon1ijk hun 

een groep vrijlevende Japanse 

geboortegroep, mogelijk doordat 

tussen bloedverwanten vermeden doordat 

g~boorlr~groep v~-claten (Packer J.979a). In 

makaken bleven vele mannetjes in hun 
deze werd bijgevoederd. Er was dienten-

gevolge een groot aantal bloedverwantschappen tussen volwassen dieren. 

Binnen die relat~es werd maar zelden gecopuleerd (Takahata l982b). In 

gevangenschap, waar mannetjes niet kunnen migreren, treden eveneens minder 
moeder-zoon en broer-zuster copulaties op dan volgens het toeval verwacht 

zou worden (Itoigawa e.a. 1981; Wilson 1981; Murray 1983). !neen groep 
beermakaken in buiten-gevangenschap copuleerde de jong-volwassen alpha-man 

niet met zijn moeder en zuster (de ranghoogste vrouwtjes) maar wel met 

andere vrouwtjes (Barvey & Rhine 1983). 

Bij jonge apen lijkt incestvermijd~ng niet zo sterk te zijn: Loy ( 1971) 

zag dat vrijlevende rhesus mannetjes voordat ze migreerden net zo vaak met 
hun zusters als met a~dere jonge vrouwtjes copuleerden. Dit komt overeen 

met de vondsten uit de huidige studie. 

Copu~at~es en masturbat~es: se~zoensfLuctuat~es 

Copulatie frequenties v~~ volwassen mannetjes vertoonden in de loop van de 
studie sterke fluctuaties, maar van een systematisch seizoensgebonden 

patroon was geen sprake (fig. 4-14). Eetzelfde gold voor de masturbatie 
frequenties. De copulatiecurve van de juveniele en puberale mannetjes 
toonde een stijging tengevolge van het toenemende aantal individuen. Bun 

copulatie frequenties lagen in de zomers relatief hoog. Dit werd voor een 
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op 1.3.80). 

belangrijk deel veroorzaakt door M27, die in de zomermaanden zeer vaak 

copuleerde; bij andere jonge mannetjes werd geen vast seizoenspatroon 
aangetroffen. 
Bee~en in buiten-gevangenschap hadden dus geen vastomlijnd 

paringsseizoen. In eerdere studies aan beermakaken (laboratorium, 
buiten-gevangenschap en een eilandgroep, zie hoofdstuk 6) werd geen melding 

gemaakt van fluctuaties in copulatie activiteit, maar bleek wel dat 

geboorten bet hele jaar door voorkwamen. 

Door Java apen in een eilandgroep ( Furuya 1965) en in hun natuurlijke 

omgeving (Wheatley 1982) werd het hele jaar door gecopuleerd. Bernstein 

(1972) vond hetzelfde bij lapenders in buiten-gevangenschap. Daarentegen 

werden duidelijke paringsseizoenen aangetroffen bij rhesusapen (Koford 
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1.965; Southwick e.a. 1.965; vanderibergh & vessey 1968; Loy 1971; 
vandenbergh & Driekamer 1974), Japanse makaken (Tokuda 1961; Takahata 
1980) en Indiase kroonapen (Lancaster & Lee 1965; Rahaman & Parthasarathy 

1969). In al deze ~ld-studies werd een hoge copulatie activiteit in de 

herfst en vroege winter gerapporteerd, terwij 1 er gedurende de rest van het 

jaar wel.m.g of geen copul.aties werden waargenomen. Deze 3 soorten 
vertoonden in buiten-gevangenschap hetzelfde patroon (Banby e.a. 1.971; 

Gordon e.a. 1976; Glick 1979; Eaton e.a. 1981). Beermakaken, l.aponders 

en Java apen verschillen in dit opzicht dus van rhesusapen, Japanse makaken 
en Indiase kroonapen. Over andere makakensoorten zijn mij geen gegevens 

bekend betreffende fluctuaties in copulatie activiteit over het jaar. Wel. 
zijn er voor diverse soorten geboorte gegevens gepub1iceerd (tabel. 2-1). 

Daaruit kan worden afgeleid dat kuifmakaken waarschijnl.ijk geen 

paringsseizoen hebben, en Berber apen, Ceylon kroonapen en Ponnose makaken 

wel.. In hoofdstuk 6 zal. worden ingegaan op de factoren die ten grondslag 
kunnen liggen aan het optreden v~~ paringsseizoenen. 

IsosexueeL gedrag van manne~jes 

Presents en bekl.immingen tussen mannetjes deden zich voor tijdens spel, 

conflicten en opwinding (voederen, dieren worden gevangen of in de buiten

kooi teruggezet) maar ook in rustige situaties, zonder aanwijSbare reden. 
Een isosexueJ.e bekl.ilnmer kon een erectie hebben en bekkenstoten maken, 

maar of er in die gevallen ook intromissies optraden was moeil.ijk vast te 

stellen. Waarschijnlijk was dit niet, want de beklimmingen duurden meestal 

maar enkele seconden (heterosexuele copulaties: 2û-40 sec). Als de penis 
van de beklimmer naderhand zichtbaar was werd er nooit gezien dat er vocht 

of faeces aan kleefde. Soms was het duidelijk. dat er geen intromissie was 
omdat de beklimmer geen erectie had of zich verkeerd ori~nteerde. 

Ejaculatie gedrag of ejaculaat produktie werd bij bêkl.immingen tussen 

mannetjes nooit waargenomen. Anale intromissies zijn wel beschreven voor 
beennakaken (Chevalier-Sk.olnikoff 1976) en rhesusapen (Ez:win & MapJ.e 1.976) 

in het laboratorium, maar daarbij werden evenmin ejaculaties gezien. In 
een groep Japanse makaken zag Hanby ( 1.974) circa 1000 beklimmingen tussen 
vol.wassen mannetjes. Bij 2 daarvan (hetzel.fde paar op dezeJ.fde dag) werd 

geejacul.eerd door de bekl~r. Het was niet zeker of er daarbij een 
anale intromissie was, of dat de beklimmer met zijn penis over de rug van 

zijn partner schuurde. 

In studies uit het begin van deze eeuw (gerefereerd door Ford & Beach 

1951; zie ook Wickler 1967) werd geopperd dat de rol. verdeling bij 
(iso)sexuele interacties wordt bepaald door de dominantie verhoudingen: 

ranglage dieren presenteren naar 

partners. In l.atere studies aan 
vastgesteld dat er vaker •van 

en worden beklommen door ranghogere 
bavianen en makaken werd inderdaad 

laag naar hoog' werd gepresenteerd dan 
omgekeerd, maar dat toch een aanzienlijk deel. 
presents gericht was op ranglagere mannetjes 

1965; Kaufmann 1967; Tokuda e.a. 1968; 

(circa l./3) van de isosexuele 

(Ha11 & Devore 1965; Simonds 
Richards 1974; Chevalier--
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Fi.,guur 4-15. rsosezu.ee:Z. gedrag van voZ.ZJassen ma:n:n.e"tJ·es. pre-
sen"teren; rech-ts: bek:Z.~mmen. Gegevens ut~ 927 sys~ema"t~sche observa-t~e 
uren (1.3.80 ~"t 1.11.82). Ind~v~duen gerangsch~k"t voLgens f~g. 4-1. 

Skolnik.off 1976). 

dominantierang en 
(Bernstein 1970; 

Andere onderzoekers vonden geen enkel 
de geriChtheid van isosexuele presents 

1972; 1980; Banby 1974; Estrada 1978) 

verband tussen 
en beklimm:ingen 

terwijl in de 
studies van sugiya:ma ( 1971) en Dixson ( 1977) juist de alpha-man het vaakst 
presenteerde en beklommen werd. 

De mannelijke beermakaken in Oss waren allen betrokken bij isosexuele 
ranglaagste M502 interacties, als 

was nooit bij 
presents ( fig. 

beklimmer en als beklommene. 
beklimmingen 

4-15). De 

betrokken, maar 
alpha-man James 

Alleen de 

en vertoonde we1 ontving 

had de hoogste isosexuel.e 

present-ontvangst, en alle overige volwassen mannetjes presenteerden, per 

potentiele partner, vaker 'omhoog' dan 'omlaag•. Echter, James vertoonde 

ook de meeste presents en werd het vaakst beklommen. Deze vondsten 
bevestigen ten dele de hypothese dat isosexueel presenteren en beklommen 

worden een onderdanig gedrag is. In het geval van James leek echter 

precies het tegengestelde het geval te zijn: zijn hoge presenteer 

frequentie lijkt erop te duiden dat dit gedrag ook kan functioneren als een 
demonstratie van een hoge rang (vergelijkbaar met bluf) of als een 
geruststellend, vriendschappelijk gedrag {zie Bernstein 1972, p. 406). 

De present-acceptatie-ratio (presents waarop een bekl~ing volgt) 
bedroeg voor ·laag naar hoog· presents 40'%. en voor 'hoog naar laag • 
presents 73%. Deze trend gold voor de meeste individuen ( 11 mannetjes met 

zowe 1 omhoog als omlaag minstens 5 vertoonde presents: T : 4, n : 11, 

p < 0.01). Isosexuele presents naar een ranghogere partner werden dus 
meestal genegeerd door die partner, terwijl er op de presents naar 
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ranglagere partners meestal een beklimming volgde. Betzelfde verschijnsel 

werd beschreven door Simonds (1.965), SUgiyama (1971.), Bernstein (1.972), 
Hariby (1.974) en Dixson (1.977). 

De relatie tussen isosexuele en heterosexuele activiteit werd 

geanalyseerd door voor elk mannetje het aantal isosexuele bekl:i.mm.i.ngen 
(vertoond en ontvangen) te berekenen, en het aantal ejaculaties (tijdens 

copulaties of gerichte masturbaties). Er bestond een positieve correlatie 
tussen deze 2 maten (T = 0.399, n = 1.8, p < 0.05). Isosexueel gedrag 

vo:tmde dus beslist geen compensatie voor een tekort aan heterosexueel 

gedrag, zoals Hanby (1974) suggereerde. Het was eerder zo dat bepaalde, 
meestal. ranghoge, mannetjes een hoge sexuel.e activiteit aan de dag legden, 

die zich manifesteerde in zowel een hoge heterosexuele ejaculatie score als 

een hoge isosexuele beklimmings-score. 

IsosexueeL gedrag van vrou~~jes 
Presenteren tussen vrouwtjes ontstond in dezelfde situaties als bij 
mannetjes, maar beklimmingen tussen vrouwtjes werden uitsluitend in 

agonistische context waargenomen. Bovendien waren dit steeds onvolledige 
beklimmingen, waarbij de beklimster met haar achterwerk op de grond bleef 

zitten, maar wel de enkels van de partner omklemde en de heupen of rug van 
de partner vasthield. Tussen mannetjes waren er wel 'echte• beklimmingen, 
evenals tussen de vrouwtjes in de studies van Bernstein ( 1.970; laponders, 

gelada's en mangabeys), Chevalier-Sk.olnikoff (1976, beermakaken) en Pedigan 
& Gouzoules (1978, Japanse makaken). Goldfoet e.a. (1.980) zagen in 

laboratorium-tests met vrouwelijke beermakaken alleen beklimmingen van het 

onvolledige type. Daarbij kon het beklimmende vrouwtje het orgasme gezicht 

vertonen, waarbij tegelijkertijd uteruscontracties en een verhoogde 
hartslag gemeten konden worden. In de huidige studie werd nooit orgasme 

gedrag van vrouwtjes tijdens isosexuele interacties gezien. 

van de 31 volwassen vrouwtjes vertoonden er 26 en ontvingen er 24 wel 

eens presents naar resp. van andere volwassen vrouwtjes (tijdens 927 

systematische observatie uren). De gemiddelde isosexuele present-afgifte 
bedroeg 2.7 per individu, wat veel lager was dan voor de mannetjes 

(X= 29.1; 0 = 25, n = 31, m ~ 18, p < 0.001). Hierbij is nog niet eens 
gecorrigeerd voor het feit dat vrouwtjes meer potentiêle isosexuele 

partners hadden dan mannetjes. Het geslachtsverschil in isosexuele 
beklimmingen was nog groter: er werden maar 4 vrouw-vrouw beklimmingen 
gezien tegen 264 man-man beklimmingen. 

Eerdere studies aan diverse apensoorten leverden uiteenlopende vondsten 
op: in sommige groepen werden veel en in andere groepen weinig of geen 

beklimmingen tussen vrouwtjes gezien (Hall & oevore 1965; Bernstein 1970; 

Chevalier-Skolnikoff 1976; Akers & Conaway 1.979). Oit onderzoek aan 
Japanse makaken blijkt dat er in dit opzicht grote verschillen kunnen 

bestaan tussen individuen en tussen groepen (Hanby e.a. 1971; Hanby 1974; 

Fedigan & Gouzoules 1978; Takahata 1982b). De vondst dat de vrouwtjes in 

de Organen beermakakenkolonie elkaar maar zelden beklommen hoeft daarom 
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niet te ~liceren dat dit voor alle vrouwelijke beermakaken geldt. 
van de as waargenomen presents tussen volwassen vrouwtjes was SS% 

2 
gericht op een ranghogere partner (X = 39.14, df = 1, p < 0.001). De 4 
beklimmingen waren alle van ranghoge op ranglage vrouwtjes. Bij de 
vrouwtjes stemde de gerichtheid van isosexuele interacties dus beter 
overeen met de dominantie verhoudingen dan bij de mannetjes, waar 3~% van 
de presents en 45% van de beklimmingen tegen de rangverhoudingen inging. 
Dit is in overeenstemming met eerdere vondsten van Chevalier-Skolnikoff 
( 1976) en Akers & Conaway ( 1979). 

Presenteren van mannetjes naar vrou~tjes 
Er werden slechts 7 presents van mannetjes gericht op vrouwtjes gezien. 
Deze presents traden steeds op in een agonistische context. Bet betrokken 
mannetje was steeds jong-volwassen, puberaal of juveniel. en stond .in rang 
duidelijk onder het vrouwtje. Eenmaal volgde er een onvolledige beklimming 
{V307 - MlS) en 1 maal. een volledige bekl.imm.ing (V39 - M49). 

Beklimmingen van vrouwtjes op mannetjes werden regelmatig gezien bij 
laponders .in buiten-gevangenschap (Bernstein 1970) en vrijlevende Japanse 
makaken ( Pedigan 1982 ) . Bij 5 andere apensoorten zag Be.rnstein geen 

beklimmingen van vrouwtjes op mannetjes terwijl. de vrouwel.ijke lapenders 
veel vaker beklommen werden dan beklommen (zie ook hoofdstuk 5 ) . 
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HOOFDSTOK 5 

ON'l'W11<I<ELING VAN FYSIOLOGIE EN GEDRAG 

5.1. In~ei.ding 

Oe fysiologische ontwïkkeling van pr~ten is beschreven door onder meer 
van wagenen & catchpole ( 1.956) en Tanner ( 1.962). Uit andere studies zijn 
gegevens voorhanden over gedragsveranderingen die zieh voordoen bij 
opgroeiende apen; of over gedragsverschillen tussen oudere en jongere apen. 
Studies waarin zowel fysiologische als gedragsgegevens werden verzameld 
zijn betrekkelijk zeldzaam. In deze inleiding zal niet alle geraadpleegde 
literatuur worden opgesomd: 
hoofdstrik gegeven. 

referenties worden in de loop van het 

over beennakaken is ten aanzien van de ontwikkeling van 
(Troll.ope & Blurton 

fysiologie en 
Jones 1.972; 

In de huidige 
gedrag nog maar weinig 
Chevalier-Skolnilcoff 1.974a.; 

bekend 
Trollepe & Blurton Jones 1.975). 

studie was het mogelijk longitud~e data betreffende fysiologie en gedrag 
te verzamelen voor 
leeftijdSklassen. 
de ptiberte:it. 

mannelijke en vrouwelijke beermakaken uit allerlei 
De nadrUk werd daarbij gelegd op individuen in en rond 

Demovan & van der Werff ten Bosch (1965, p. 1) definieerden de pubertei.t 
als "de fase in de licha.anlsontw:ü:;keling gedurenàe welke àe gonaàen hormonen 
afscheiden in voldoende hoeveelheden om een versnelde groei van de 
geslachtsorganen en het verschijnen van secundaire geslachtSkenmerken te 
veroorzaken" . 

Ptiberteitsverschijnselen bij mannelijke prXmaten zijn: stijging van de 
testosteron prod:uktie, groei van de testik.e1s en een groe:iSpurt in 
lichaamslengte en lichaamsgewicht. Bij makaken treden deze verschijnselen 
op een leeftijd van 3 tot 5 jaar op. Rond diezelfde leeftijd kunnen 
mannelijke makaken stijgen in dominantie hiêrarchie of (in het wild) hun 
geboortegroep verlaten en zich vervolgens aansluiten bij een andere groep. 
De precieze relatie tussen deze gedragsveranderingen en fysiologische 
veranderingen is niet duidelijk. Slechts in een tweetal onderzoeken werd 
zowel de fysiologie als het gedrag van mannelijke makaken in volledige 
groepen bestudeerd (Rose e.a. 1978; Glick 1979, 1980). Deze studies gaven 
echter geen gedetailleerde informatie omtrent agonistisch gedrag en 
dominantie posities. wel werd copulatie gedrag bestudeerd. Rose 
e.a. konden bij 2- tot 4-jarige rhesusapen geen samenhang vaststellen 
tussen individuele testosteron- en copulatiecurven. Glick vond bij 1- tot 
13-jarige Indiase kroonapen de hoogste copulatie frequenties bij mannetjes 
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met hoge testosteronspiegels (tevens de oudste en ranghoogste leden van de 

groep) en lage frequenties bij mannetjes met lage testosteronspiegels 
(pre-puberaal en ranglaag). 

Bij vrouwelijke primaten zijn ptiberteitskenmerken het stijgen van de 
oestrogeenspiegels, de menarche, bij sommige soorten het optreden van 

peri.neale zwellingen, een groeispurt (minder duidelijk dan bij mannetjes) 

en tenslotte ovuLatoire ovariumcycli. 

makaken op in de_leeftijd van 2 tot 4 jaar. 

Deze verschijnselen treden bij 

In diezelfde periode werd in 

een aantal studies een stijging in dominantie positie van de vrouwtjes 
waargenomen: puberale vrouwtjes passeerden hun moeder in rang. Echter, in 
andere studies vond zo•n rangstijging niet plaats en bleven moeders 

dominant over hun opgroeiende dochters. Rond de leeftijd van 3 jaar 
beginnen vrouwelijke makaken frequent te copuleren. Alleen Wilson e.a. 

( 1984) verzamelden zowel fysi.ol.ogische als gedragsgegevens voor rhesusapen 
van 2.5 tot 3.5 jaar oud. Deze vrouwtjes copuleerden voor het eerst in de 

periode waarin hun oestradi.olspiegels voor het eerst verhoogd waren: 
enkele weken voor de eerste ovulatie. Wilsen e.a. gaven geen i.nfor,matie 

over agonistisch gedrag. 

Bieronder zullen aan de band van 

verwachten) fysiologische veranderingen 

individuele grafieken de (te 

bij pUberale beermakaken worden 

beschreven, en de relatie tussen die veranderingen 
Daarnaast zullen, zij het minder gedetailleerd, 

en gedragsfrequenties. 
ook fysiologische en 

gedragsveranderingen voor en na de pUberteit ter sprake komen. 

5 . 2 Materiaal en methoden 

oe lichaamsgewi.chten die in dit hoofdstuk gepresenteerd worden hebben 

betrekking op dieren die in de buitenkooi geboren werden of die tijdens de 
binnenperiode geboren werden maar voor hun 2e verjaardag in de buitenkooi. 

werden geintroduceerd. Dat wi.l zeggen: V1S en jongere d:ieren (behalve in 

fig. S-2 en s-s en tabel 5-1 en 5-6). Bij deze individuen werd aangenomen 
dat bun gewichtsverloop niet of weinig door menselijk handelen heinvloed 

was. Andere dieren werden in de binnenperiode (en de test-apen ook nog 
daarna) individueel gevoederd, zodat er geen sprake was van een onbeinvloed 

gewichtsverloop. Gewichtsgegevens tjm april 1984 zijn in de grafieken 

verwerkt. Elk punt in de individuele curven is het gemiddelde van 3 
metingen: de eerste meting in een kalendermaand, de week ervoor en de week 

erna. Gewichtstoename werd berekend per 3 maanden. 
Er werd maandelijks bloed afgenomen van 6 pUberale mannetjes, waarbij 

tevens de testikels werden gemeten. Twaalf puberale of jong-volwassen 
vrouwtjes namen deel aan het wekelijkse bloedafname programma~ waarbi.j in 
1981 tevens werd gecontroleerd of er perineale zwellingen te zien waren. 

Er werden gedragsgegevens uit de periode maart 1980 t;m oktOber 1982 
gebruikt. voor de beschrijving van het gedrag van M27 Eelco werden 

bovendien data uit 1983 gebruikt. 
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5.3 Fysiologische ontwïkkeling in de eerste levensjaren 

Geboorteget.:rtcht. 
Beermakaken wegen bij hun geboorte ongeveer 0.5 kg (binnenperiode: 

X;: 0.49, bereik 0.35 - 0.60, n..,.25; buitenperiode: X""' 0.50, bereik 

0.38 - 0.65, n ~ 5~). stenger (~972) vond in het laboratorium vergelijk

bare waarden X= 0.48, bereik 0.40 - 0.61, n = 12). Geboortegewichten van 

circa o. 5 kg werden eveneens gerapporteerd voor de rhesusaap (van wagenen & 

catchpole 1956; Valerio e.a. 1969) en de Japanse makaak (MatsUbayashi & 

Mochizuk.i 1982). Volwassen vrouwtjes van deze soorten zijn, qua lichaams

lengte en -gewicht, vergelijkbaar met volwassen beennakaak vrouwtjes (circa 

50 cm en 7 - 10 kg; van wagenen & catchpole 1956; Napier & Napier 1967; 

Matsuba:yashi. & Mochizuki 1.992; fig. 5-B). Lagere geboortegewichten (:i"""' 
0.40 kg) werden aangetroffen bij de Indiase kroonaap (vaJ.erio e.a. 1.969) en 
de Formosa makaak {Peng e.a. 1.973) en nog lagere gewichten (X= 0.34 kg) 

bij de Java aap (Spiegel 1.950; Valerio e.a. 1.969). Bij deze 3 soorten 
zijn de volwassen vrouwtjes ook betrekkelijk klein (circa 40 cm en 3 - 6 

kg; Spiegel 1.950; Napier & Napier 1967; Peng e.a. 1973; S:ilk e.a. 
~98~). 

In enkele van de bovengenoemde studies blêken mannetjes bij de geboorte 

gemiddeld 10 tot 25 gram zwaarder te zijn dan vrouwtjes. Er werd daarbij 
niet nagegaan of de verschillen statistisch significant waren. In Oss 

waren de gemiddelden voor mannetjes en vrouwtjes in de binnenperiode 
precies gelijk aan elkaar, en in de buitenperiode waren mannetjes gemiddeld 

3 gram zwaarder dan vrouwtjes (M-W U test: p > 0.90). 

GetJi.chtstoename 
Gedurende het 1e levensjaar hadden beermakaken een sterkere gewichtstoename 

dan in het 2e levensjaar (tabel 5-1). Dit verschll gold zowel voor dieren 

d:ie in de bi.nnenperiod.e geboren werden en tenminste tot hun 2e verjaardag 
binnen bleven, als voor dieren die buiten geboren werden en tenminste tot 

hun 2e verjaardag gevolgd konden worden. Gegevens van dieren die pas na 
hun geboorte maar voor hun 2e verjaardag in de buitenkooi werden geintrodu-

Tabel. 5-1. Ge~i.chtst.oename î.n kg per jaar. Btnnen -= geboren t.i.jd.ens de 

btnnenperi.ode en pas na de 2e verjaardag geï.nt.roduceerd î.n de buî.tenkOoi.; 
bui.t.en = geboren i.n de buî.tenkooî.. 

EERSTE LEVENSJAAR TWEEDE LEVENSJAAR rangtekentoets 

x bereik x bereik T p 

ocl' binnen 7 1.5 1.4 - 1.7 1.3 1.2 - 1.5 0.5 <0.02 
buiten 9 1.8 1.7 - 2.0 1.2 0.9 - 1.8 0.5 <0.01 

~~ binnen 8 1.5 1.2 - 1.9 1.2 0.9 - 1.6 5 <0.05 
buiten 18 1.6 1.2 - 1.9 1.4 0.3 - 1.8 39 <0.05 
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ceerd zijn buiten beschouwing gelaten. Bij die dieren konden eventuele 
veranderingen in de gewiChtstoename het gevolg zijn van veranderingen in de 
levenssituatie. 

Eenzelfde verandering in de gewichtstoename werd gevonden bij rhesusapen 
'in het :laboratorium (va"l wagenen & catchpole 1.956) en bij de mens (Tanner 
~962). Tanner presenteettie bovendien gegevens over lichaamsgew:ichten van 
de foetus. In de tweede helft van de zwangerschap was de gewichtstoename 
vergel.i.jkbaar met die in het l.e levensjaar, er kon dus gesproken worden van 
een peri -natale groeispurt. 

Van wagenen & catchpole ( 1.956) en Tanner ( 1.962) vonden voor de toename 
in lichaamslengte nog sterkere verschillen tussen het ~e en het 2e 
levensjaar dan voor de gewichtstoename. 

Vach~K.Z.eu:r 

Bij pasgeboren jongen was de vacht crème-wit van kleur. op de leeftijd 
van ongeveer 20 weken be9on midden op de rug de vacht donkettier te worden. 
Deze kleurverandering breidde zich geleidelijk uit over de rest van het 
lichaam. Sommige dieren hadden op de leeftijd van 6 tot 1.2 maanden een 
donk.er en licht gevlekte vacht. De indruk bestond dat de vachtkleur na de 
2e of 3e verjaardag niet meer veranderde. 

Afwijkende vachtkleuren bij pasgeboren jongen zijn bij vel.e apensoorten 
aangetroffen (Alley 1.980). Beezmakaken versChillen van de andere 
onderzochte makakensoorten waar de jongen juist donkerder van kleur zijn 
dan volwassen dieren. 

5.4 Fysiologische ontwikkeling van mannetjes 

Test;i.keZ. i.nda.Z.i.ng 

Bij juveniele beermakaken bevinden de testikels zich niet in het scrotum 
maar in de buikholte, enkele cm boven de symphys:is pubis. Rond de 3e 
verjaardag verplaatsen de testik.els zich naar beneden, bevinden zich 
gedurende enkele maanden ter hoogte va..7J. de pen:isbasi.s, en dalen vervolgens 
definitief in het scrotum in. 

Aan het begin van iedere kalendermaand werd bij de jonge mannetjes 
gecontroleerd of de testikels al ingedaald waren. Als bij een mannetje 
b.v. in het begin van de maand juli de test~els nog niet ingedaald waren, 
en in het begin van de maand augustus wel, dan werd midden-juli als 
indalingsmoment aangehouden. De gemiddelde indalingsleeftijd was 3.33 jaar 
(bereik 2.76- 3.69 jaar, n ~ 9; tabel 5-2). Het lichaamsgewicht ten 
tijde va."l. de testikel indaling bedroeg minstens 5.2 kg (bereik 5.2 - 6.3, 
X~ 5.7; tabel 5-2). De spreiding in de l:ichaamsg~~chten was in 
procenten minder groot dan die in de leeftijd ten tijde van de indaling, en 
het lichaamsgewicht leek daarom een betere predietor van het 
indalingsmoment dan de leeftijd. 

Trollepe & Blurton Jones (1975) vonden een gemiddelde indalingsleeftijd 
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TabeL s-2. PUber~e~~sversch~jnseLen manne~jes; 1eef~~jden ~n jaren; 
kg = L~haamsgeutch~ ~n kg (rond 3e verjaardag en rond ~es~~keL 

"tnda.L"tngsmomento). Ind.~vt.auen t.n aomt.nan"t"te voLgorde moeaers (f~g. 5-!5). 

kg TESTIKEL INDALING EJACULAAT WAARGENOMEN 

0' 3 jaar maand leeftijd kg datum leeftijd 

27 5.2 juli 81 3.41 5.8 25. 1.82 3.94 
30 4.8 mrt 82 3.69 5.6 24. 8.82 4.14 

4' 4.0 apr 83 3.50 5.2 
22 4.5 sept 80 3.48 5.4 3. 6.81 4.20 
45 5.9 juni 83 2.76 5.5 
23 5.8 sept 80 3.07 6.0 12. 5.81 3.73 
37 6.3 aug 82 3.07 6.3 
26 5.5 aug 81 3.54 6.3 2. 7.82 4.42 
42 4.7 juli 83 3.41 5.5 

x 5.2 3.33 5.7 4.09 
N 9 9 9 5 

van 3.0 jaar (bereik 2.67 - 3.21, n = 4) bij laboratorium beermakaken. Dit 
was iets vroeger dan in Oss (U= 7, n = 4, m = 9, p = 0.09). Y..ogel.ijk 
bereiken beermakaken in het laboratorium snel.l.er dan in buiten
gevangenschap een gewicht van > 5. 2 kg. De testik.el.s van rhesusapen dal.en 
in op een gemi.ddel.de leeftijd van 3.7 jaar (Goy e.a. 1982) en die van Java 
apen na 2. 3 en gewoonl.ijk voor 3. 7 jaar ( steiner & Bremner 1981). Engle 
( 1932) vond dat bij makaken (waarschijnlijk rhesusapen) de indal.i.ng niet 
plaatsvindt voordat de mannetjes een l.ichaamsgewicht van 4.5 kg hêbben 
bereikt, en Mori ( 1979) noemde voor Japanse makaken een m.inilnum. gewicht van 
5 kg. Deze gewichten corresponderen met leeftijden van ongeveer 3.0 jaar 
(van wagenen & catchpol.e_1956; Nigi e.a. 1980), alh~l ~nkele mannetjes 
uit Mori's niet-bijgevoerderde studiegroep op 6-jarige leeftijd nog steeds 
minder dan 5 kg wogen en nog geen ingedaalde testikels hadden. 

In erikel.e primatenstudies werden wel gedetai.l.l.eerde gegevens over 
testikelmaten en -histologie gepresenteerd, maar werd niet gerept over de 
indaling in het scrotum (rhesusaap: Sade 1964; conaway & sade J.965; 
Japanse makaak: Nigi e.a. 1980; Matsubayashi & Mochizuki 1982; Indiase 
kroonaap: Glick 1979; chimpansee: Kraemer e.a. 1982; nachtaapje: 
Dixson e.a. 1980). Nigi e.a. en Gl.ick meldden wel expliciet dat de 
testikel.s in het scrotum werden gemeten, en presenteerden onder meer data 
van 2.0 jaar oude mannetjes. Dit zou kunnen betekenen dat de testikel 
indaling bij de Indiase kroonaap en de Japanse makaak al ruîm voor de 3e 
verjaardag kan plaatsvinden, alhoewel dit voor de Ja~~ makaak in 
tegenspraak is met Mori's {1979) observaties. 

De testikel indaling bij de mens vindt gewoonlijk op het eind van de 
zwangerschap plaats (Hirasing e.a. 1982; Snick 1984): jongens komen in de 
regel met ingedaalde testikels ter wereld. 
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In de nu volgende gegevens met betrekking tot testikelgroei, 
testosteronspiegels en lichaamsgewicht werd het testikel indalingsmoment 
als referentiepunt gebruikt, aangezien (althans bij de beermakaken in oss) 
allerlei ingrijpende fysiologische veranderingen zich direct na dit moment 
voltrOkken. Later in dit hoofdstUk zal blijken dat de relatie in de tijd 
tussen het moment van indaling en andere fysiologisChe veranderingen niet 
voor alle pr~tensoorten hetzelfde is. 

Test:f...J<.eJ..groei-
Het gemiddelde testikelvolume van 4 pUbers is weergegeven in figuur 5-l. 
Tot aan het indalingsmoment bedroeg het testikelvolume hoogstens 1 ml, wat 
zeer klein is in vergelijking met het gemiddelde van 40 ml voor mannetjes 
van 9 jaar en ouder (vgl. fig. 5-2). Na de indaling was er aanvankelijk 
een langzame, en later een zeer sterke volumetoename. Een sterke 
testikel.groei, met name gedurende het tweede halfjaar na de indaling, werd 

door alle pre-puberale mannetjes vertoond (individuele curven: fi.g. 5-3). 
Het moment waarop vol.wassen volumina (minstens 37 ml) werden bereikt, 
varieerde nogal: voor M27 viel dit ong~er een jaar na de testikel 
indaling, en voor M22 en M23 bijna een jaar later. 

Het was niet mogel.ijk om voor de indaling de lengte van de testikels te 
meten. Na de indaling vertoonde de lengtecurve ongeveer hetzelfde verloop 
als de volumecurve (fig. 5-l., niet weergegeven bij de individuele curven). 

De testikelmaten van jong-volwassen mannetjes (M2, M4, M7 en MJ.S; 5 - 9 
jaar oud) vertoonden een lichte stijging van maximaal 2 ml of 4 mm per 
jaar. Bij de 4 pUbers uit figuur 5-1 bedroeg de stijging gedurende het le 
jaar na de testikel indaling gemiddeld 30.5 m1 en 24.5 mm. 

Plotselinge, sterke stijgingen in testikelmaten zijn eerder beschreven 
voor pu:beral.e rhesusapen, Java apen, Japanse makaken en Indiase kroonapen 
(tabel. 5-3 ), en voor mannosets {Abbott & aearn 1978) en chimpansees 
(Kraemer e.a. 1982). Bij de mens treedt eveneens een testikel-groeispurt 
op, die gewoonlijk 2 jaar duurt en tussen de 11e en 1Be verjaardag plaats
vindt (Lee e.a. 1974; Tanner 1962). Een lichte verdere stijging volgend 
op de groe~spurt werd, net als in de huidige studie, vastgesteld bij 
Japanse makaken (Nigi e.a. 1980) en Indiase kroonapen (Glick 1979). 

Uit de gepresenteerde vondsten en de genoemde literatuur blijkt dat de 
testikel-groeispurt een algemeen voorkomend verschijnsel is bij makaken en 
hogere primaten. Echter, bij nachtaapjes (apen van de nieuwe wereld) 
treedt er geen spurt op, maar groeien de testikels geleidelijk van 
juveniele tot volwassen afmetingen (Di.xson e.a. 1980). 

VoJ..gende 3 pag~na's: 
Figuur 5-3. pYstoJ..ogische gegevens van pUber-manne~jes: 6 tndtvtdue~e 

pa~ronen, ut~geze~ 

(b~ok.di-agram). 

per maand; Ak.g ~ ge~i-ch~s~ename per 3 maanden 
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Tes"tosteron 
Voor de testïkel indaling bedroegen de testosteronspiegels hooguit 2 ngjml 
(fig. s-1 en 5-3). Dit was systematisch lager dan bij de volwassen 

mannetjes, die vrijwel altijd tenminste 4 ng/ml scoorden (fig. 5-2). Na 

de test~el iÓdaling vertoonden de curven eerst een langzame en vervolgens 
een snelle stijging. Al vrij snel (4- 7 maanden na de indaling) werden 

waarden bereikt die vergelijkbaar waren met die van mannetjes van minstens 

9 jaar oud ( > 4 n9/ml). Gedurende 1. a 1..5 jaar na de testikel indaling 

vertoonden de testosteroncurven globaal genomen een stijgende trend. 
Daarna waren er sterke fluctuaties, waarin geen systematisch stijgend of 

dalend patroon kon worden ontdekt. Dergelijke fluctuaties werden ook bij 
oudere mannetjes aangetroffen (hoofdstuk 7). 

Soortgelijke sterke testosteron stijgingen, samenvallend met de 
testikel-groeispurt (voorzover die werd onderzocht), treden op bij 

rhesusapen (Resko 1.967), Java apen (Steiner & Bremner 1.981), mannosets 
(Abbott & Hearn 1978), nachtaapjes (Dixson e.a 1.980) en chimpansees 

(MCConnack 1971.; Martin e.a. 1.977; Kraemer e.a. 1982). seizoensgebonden 
testosteron stijgingen zijn gevonden bij pUberale rhesusapen (Rose 

e.a. 1978), Japanse makaken (Nigi e.a. 1.980), Indiase kroonapen (Glick 

1979) en doodshoofdaapjes (Coe e.a. 1981.). Deze laatste 4 soorten hebben 

een voortplantingsseizoen. De eerste testosteronpieken bij puber-mannetjes 

treden op in het najaar ( paringaseizoen). In het daaropvolgende voorjaar 

(geboortenseizoen) dalen de testosteronspiegels tot pre-puberale waarden, 
om in het volgende najaar weer te stijgen tot waarden die iets hoger liggen 

dan in het eerstgenoemde najaar. Volwassen mannetjes van deze soorten 
vertonen ook seizoensfluctuaties in testosteronspiegels (hoofdstuk 7). Bij 

rhesusapen in het laboratorium, Java apen, marmosets, chimpansees en ook 
bij beermakaken is er geen voortplantingssei.zoen (hoofdstuk 6 ), en de 

testosteronspiegels van volwassen mannetjes (hoofdstuk 7) en puberale 
mannetjes vertonen geen seizoensfluctuaties. De testikelmaten van puberale 

Japanse makaken (Ni.gi e.a. 1.980) en Indiase kroonapen (Glick. 1979) vertonen 
ook seizoensfluctuaties, maar die zijn niet zo uitgesproken als de 
fluctuaties in testosteronspiegels. 

Testosteronspiegels van jongens stijgen van juveniele naar volwassen 

waarden in een tijdsbestek van l. jaar ( Knorr e.a. 1974) of 2 jaar (Lee 

e.a. 1.974). verhoogde testosteronspiE'9els werden pas na het begin van de 
testikelgroei gevonden (Lee e.a. 1.974). 

In de huidige studie en in alle hierboven gerefereerde studies, werd 

bloed voor testosteron bepaling overdag (meestal •s ochtends) afgenomen. 

Bij jonge rhesusapen (Goy e.a. 1982) en jongens (Judd e.a. 1974; Weitzman 

e.a. 1.975) kunnen er •s nachts al testosteronpieken optreden terwijl 
overdag de testosteronspiegels nog laag zijn. Goy e.a. stelden vast dat de 

periode tussen de eerste nachtelijke testosteronpieken en de stijgingen 
overdag gemiddeld 5 maanden bedroeg. Dit zou kunnen betekenen dat er ook 

bij beermakaken al enkele maanden voor de gemeten testosteron stijging (dat 
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TabeZ. 5-3. Li.t;erat:uur overzt.cht; pubert;ei.t:sverschi,jnseZ.en manneZ.i,jk.e 
makaken. W = Z.evensomst:anat.gheden: -w = tJi..Z.d, nt.et; b"'LJ'gevoederd.; +W ~ 

tJ"'LZ.d., bt.jgevoederd (i.ncZ.usi.ef ei.Z.and.groepen); BG = bui.t:en-gevangenschap; 
L ~ Z.aborat:ort.um. N ~ aant:az. best;udeerae i.ndi.vi.duen; x ~ t:ransversaz.e 

st:uat.e. Gemt.dd.eZ.d.e of medi.ane Z.eeft:i.jaen i.n jaren: TI ~ t:est;i.keZ. 
i.ndaZ.i.ng; TG = begi-n t;est;i.keZ.groei.; TS = begi-n st;i.jgi.ng t:est:ost:eron
spi..egeLs (overdag); EP = eerst:e ejacuZ.aat; produk.t:i.e; SP = begi.n pro
dukt:t.e voZ.Z.edi.ge spermat:ozoa; F = fert;i.eZ.; a = TI bi.j Z.i.chaamsgetJi.cht; van 
mt.nst;ens 5 kg; b -- N .::- 1 • 

soort studie ·LO N TI TG TS EP SP F 

beermakaak huidige studie BG 9 3.3 ;:3.3 ;.:3. 3 4.1 
Trollepe & BJ 72,75 L 4 3.0 3.1 b 3.2 

Ind.kroonaap Glick 79 BG 9 <3.5 <3.5 

Java aap Spiegel 50 L 6 3.0 3.9 4.2 
Steiner & B 81 L SOx 3.0 3.0 

Rhesusaap Conaway & s 65 +W ? 3.5 
Rose ea 78 BG 5 3. 1 3.5 
v Wagenen & c 54 L 40 3.0 3-7 
Resko 67 L 38x 3. 1 >4.0 
Goy ea 82 L 17 3.7 3.3 >4.0 

Japanse mak. Mor i 79 -w ? a 
Wolfe 79 +W 16 5.5 
Nigi ea 80 +W 104X 4.3 4.3 4.6 
Hanby ea 71 BG 8 4.5 
Matsubayashi & M 82 L 1Q0X <3.5 <3.5 

wil zeggen al enige ti.jd voor de testikel indaling) een verhoogde 
testosteron produktie was. 

L"i,chaamsgeuï.cht; 
De lichaamsgewichtscurven van de jonge mannetjes vertoonden vanzelfsprekend 
een stijging. Deze stijging verliep echter niet in alle fasen van de 
ontw~teling even snel. De relatief snelle groei gedurende het le 
levensjaar ÓC toename -= 1. 8 kgfjaar) werd al eerder in dit hoofdstuk 
genoemd. Gedurende de 2 jaren voorafgaand aan de testikel indaling bedroeg 
de gewichtstoename gemiddeld l.. 4 kg/jaar ( n ..,. 9). In het le jaar na de 
testikel indaling was er een 2 tot 3 maal sterkere gewichtstoename (X ~ 
3.6 kg/jaar, n "=- 6), en ook in de daaropvolgende 2 jaren was er nog sprake 
van een sterke groei {resp. X~ 3.0~ n ~ 5; X~ 2.6, n ~ 2). 

Kennelijk maakten de mannetjes een puberale groeispurt door, zoals ook 
is beschreven voor rhesusapen (van Wagenen & catchpoJ.e 1956) en chimpansees 
en de mens (Tanner 1962). 

oe individuele grafieken (fig. 5-3 en 5-4) Laten zien dat het begin van 
de groeispurt bij 7 van de 9 mannetjes (niet bij M30 en M45) al 3 maanden 
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r.x1ren. 

voor de testike 1 :indaling lag: :in die periode was de toename wat hoger dan 
:in de voorafgaande 2 jaren, maar nog niet zo hoog als na de i.ndal.i.ng. 

Gedurende de 12 maanden na de indaling lag de toename altijd hoger dan 
voorheen: 
t:ijdelijke 

er was een ononderbroken, snelle groei. 
terugval in gewicht door, wellicht 

A11een M26 maakte een 

wegens ziekte. Oe 

gewi.chtstoename was gewoonl:ijk het sterkst :in het derde kwartaal na het 
indalingsmoment. Gedurende het 2e en 3e jaar na de i.ndali.ng stegen de 
gewichten onregelmatig. Bij M22 wisselden periodes van snelle groei (lente 
en zomer) en periodes van groeistilstand (herfst en winter) elkaar af. 
Zulke 
maakte 

seizoensfluctuaties werden bij andere 
2 jaar na zijn testikel indaling een 

door: 2.3 kg in 2 maanden. 

pubers niet aangetroffen. M27 
spectaculaire gewichtstoename 

Bet eind van de puberale groeispurt was moeilijk aan te geven: het is 
mogelijk dat de pUbers na het beeind1gen van de studie nog zwaarder 
werden. In het geval van M23 en M27 lijkt dit echter onwaarschijnlijk: de 
laatste punten van hun curven toonden een stabilisering, en hun gewichten 
waren op het eind van de studie zeer boog (14- 16 kg, vgl. fig. 5-2). De 
gewichtstoename van deze mannetjes stopte daarom waarschijnlijk 3 resp. 2 
jaar na de testikel indaling. 

Ook de oudere in Oss geboren mannetjes vertoonden tussen hun 3e en 4e 

verjaardag (moment van testikel indaling niet bekend) het begin van een 
groeispurt. Echter, hun toename in gewicht van 3.5 tot 4.5 jaar (X: 2.3 
kg, n -::.. 7) was niet zo sterk als bij de J.ater geboren mannetjes. De 
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gewichten van de 7 oudere mannetjes bleven gedurende circa 4 jaar stijgen, 
en veranderden na de se verjaardag niet wezenl.ijk meer. Deze minder 
ste~e, langgerekte groeispurt is waarschijnl.ijk een gevolg van het feit 
dat deze mannetjes allen tot de zgn. test-apen behoorden en individueel 
gevoederd werden. Zij konden niet zoals de later geboren mannetjes zoveel 
eten als ze ~lden. 

Een puberale groeispurt in lichaamsgewicht werd, behalve in de eerder 
genoemde studi.es, gevonden bij Indiase kroonapen ( Glick 1979), Java apen 
(steiner & Bremner 1981.), en rhesusapen (Goy e.a. 1982): steeds beginnend 
rond de 3e verjaardag, ongeveer tegelijk met de testikel.qroei. Geen van de 
genoemde onderzoekers presenteerde echter gedetail.leerde individuele 
curven. In de studie van Gli.ck werden wel individuele patronen gegeven, 
maar de dieren werden slechts 2 maal per jaar gewogen. De precieze relatie 
in de tijd tussen testikelgroei en gewichtstoename is daarom voor de eerder 
onderzochte makakensoorten niet te achterhalen, net zo min a1s fluctuaties 
op korte termijn in de gewichtsontw1kke1ing van individuele mannetjes. 

Volgens Nigi e.a. (1980) gaat de snelle testikelgroei bij 4-jarige 
Japanse makaken niet samen met een versnelde toename van het lichaams
gewicht, maar zij baseerden deze conclusi.e op transversale gegevens. Uit 
de transversale curven die Matsubayashi & Mochizuk.i ( 1982) opstelden kwam 

wel een groeispurt bi.j 3- tot 5-jarige Japanse makaken naar voren. 
Wanneer bij de mens over de puberale groeispurt wordt gesproken, wordt 

meestal de spurt in lengtegroei bedoeld ( Tanner 1962; van der Werff ten 
Bosch 1977): tussen het J.l.e en l.Se jaar maken jongens een sterk versnelde 
lengtegroei door. Matsubayashi. & Mochizuki ( 1982 ) en van Wagenen & 

catchpole ( 1956) vonden een piekje in de lengte-groei.Snel.hei.d bij 5-jarige 
Japanse makaken en 3-jarige rhesusapen. In hun grafieken stonden de 
gemiddelden van meerdere dieren tegen de leeftijd uitgezet, waardoor 
mogelijke grote pieken van individuele dieren werden afgezwakt {Tanner 
1962). In elk geval was. duidelijk dat Japanse makaken vanaf 6 jaar, en 
rhesusapen vanaf 5 jaar nauwelijks meer Langer maar nog wel enkele kilo's 
zwaarder werden. 

De gevonden gewichta-groeispurt bij beermakaken vlak na de testikel 
indaling weerspiegelt waarschijnlijk een versnelde lengtegroei., terwijl. de 

latere gewichtstoename voor rekening van groei • in de breedte· moet komen. 
De indrUk bestond dat 3- en 4-jarige mannetjes tenger van postuur waren, 
terwijl oudere mannetjes brede schouders en dijen hadden. 

Tanner ( 1962) suggereerde dat de puberale groeispurt een typische 
pr~ten-e:igenschap is, waarmee deze zich van de overige zoogdieren 
onderscheiden. Echter, bij lagere primatensoorten treedt er geen puberale 
groeispurt op (Abbott & Bearn 1978: ma.rmoset, gemiddelde longitudinale 
gewichts- en lengtecurven; 
gewichtscurven). 

Proauk~~e van ejacuLaa~ 

Dixson e.a. 1980: nachtaapje, individuele 

Het tijdstip waarop voor het eerst ejaculaat werd waargenomen viel voor s 
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pubers gemiddeld a maanden na de testikel indaling {X = 0.65 jaar, bere:ik 
0.45 - O.SS; tabe~ 5-2), ofte we~ rond de 4e verjaardag. Het is niet 
zeker of de eerst waargenomen ejaculaten we~ spermatezoen bevatten. 
Anderzijds is. het niet uitgesloten dat puberale mannetjes al. eerder 
ejaculeerden, maar dat dit niet werd waargenomen doordat zij tijdens de 
observatie uren niet copuleerden of masturbeerden, of doordat er slechts 
kleine hoeveelheden ejaculaat werden geproduceerd die geen duidelijk 
zichtbaar coagulaat vormden. Ejaculatie gedrag kon overigens al lang voor 
de testikel indaling worden vertoond. 

Trollepe & BJ.urton Jones ( 1975) zagen bij 2 laboratorium beermakaken 
voor het eerst ejaculaat 7 maanden na de testikel indaling, wat goed 
overeenkomt met de vondsten in Oss. Een derde mannetje ejaculeerde al toen 
hij 2.7 jaar oud was, s maanden voor zijn testikel indaling. Hoe dit 
precies werd vastgesteld vermeldden Trollepe & Blurton Jones niet. 

Bij een van de door Trollope & Blurton Jones geobserveerde mannetjes 
bleek het eerst geobserveerde ejaculaat op een leeftijd van 3. 2 jaar { 7 
maanden na testikel indaling) spermatezoen te bevatten, want deze 
ejaculatie leidde tot een zwangerschap. Op grond van testikelbiopsie 
stelden van Wagenen & Silnpson ( 1954) vast dat rhesusapen vanaf een leeftijd 
van 3.5 a 4.0 jaar (een halfjaar na het begin van de testikelgroei) een 
volledige spermatogenese hadden. Bij Japanse makaken begint de produktie 
van spermatozoên in de periode van maximale testi.kelgroei, op een leeftijd 
van 4.5 jaar (Nigi e.a. 1980). Java apen produceren op een leeftijd van 
gemiddeld 3.9 jaar spermatozoen, en kunnen vanaf 4.2 jaar vrouwtjes 
bevruchten. Bun testikelgroei begint rond de 3e verjaardag (Spiegel 1950). 
Uit deze gegevens (zie ook tabel 5-3) bl.ijkt dat makaken 0. 5 tot 1. 0 jaar 
na het begin van de testikelgroei een complete spermatogenese hebben en 
fertiel zijn. Bet lijkt daarom waarschijnlijk dat spermatezoen bij de 
beermakaken in Oss tegelijk met of kort na de eerst geobserveerde 
ejaculatie geproduceerd werden, en dat de mannetjes rond hun 4e verjaardag 
fertiel waren. 

Samenhang ~ussen ~es~tke~ tnaaz...'i-ng, "tes~os"teron en 
z... i.ch aamsgeiJi.ch "t 

Het eerste ptiberteitsverschijnsel dat bij de mannetjes in de huidige studie 
werd waargenomen was een 
maanden daarop volgde de 
tegelijkertijd een sterke 

lichte verhoging van de gewichtstoename. Drie 
testikel indaJ.ing, en daarna volgden 

groei van de testikels en toename van het 
lichaamsgewicht en stijgingen van de testosteronspiegels. 

Bet leek alsof er een drempelgewicht van 5 kg bereikt moest worden 
alvorens de testikels indaalden. Dit idee wordt bevestigd door de data van 
Engle (1932) en Mori (1979). Bovendien bestond de trend dat bij relatief 
zware mannetjes de testikels relatief vroeg indaalden (correlatie tussen 
lichaamsgewicht rond de 3e verjaardag en indalingsleeftijd: 7 ~ -o.soo, 
n ~ 9, p ~ 0.06; tabel 5-2). 

Testosteron wordt door de testikels geproduceerd, wat de samenhang 
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tussen testikelgroei en testosteron stijging kan verklaren. Bij pre
puberaal gecastreerde mannetjes blijven de testosteronspiegels laag ( Goy 

e.a. 1982; Loy e.a. 1984). Onvolgroeide testikels bleken al wel in staat 
grote hoeveelheden testosteron (vergelijkbaar met die van volwassen 
mannetjes) te produceren. 

Testosteron is op zijn beurt verantwoordelijk voor het optreden van de 
pubera.l.e groeispurt. Bij pre-puberaal gecastreerde mannetjes treedt deze 
spurt niet op (van der Werff ten Bosch 1977). De verhoogde groeisnelheid 
vlak voor en direct na de testikel indaling, toen de gemeten 
testosteronspiegels nog laag waren, is mogelijk een gevolg van de al. eerder 
optredende nachtelijke testosteronpieken, die in de huidige studie niet 
konden worden vastgesteld. 

De werking van testosteron tijdens de pUberteit bij jongens is overigens 
tweeledig: testosteron bewerkstelligt enerzijds een versnelling van de 
skeletgroei, maar anderzijds ook de verbening van het skelet, waardoor na 
enige tijd verdere lengtegroei onmogelijk is, en jongens dus zijn 
•uitgegroeid" (van der Werff ten Bosch 1977). Eerder in dit hoofdstuk werd 
al opgemerkt dat bij makaken de gewichtstoename nog wel kan doorgaan na het 
stoppen van de lengtegroei. 

Er leek een verband te bestaan tussen lichaamsgewicht en testikelvolume: 
in de individuele grafieken (fig. 5-3, met name M22 en M26) is te zien dat 
tijdens de periodes van geringe gewichtstoename of van gewichtsafname ook 
het testikelvolume minder sterk toenam. oe testosteronspiegels Lagen in 
die periodes echter niet systematisch hoger of lager dan op andere 
momenten, en tijdens periodes met relatief hoge testosteronspiegels lag de 
gewichtstoename en de testikelgroei niet hoger dan anders. Dit geeft aan 
dat voor het instandhouden van de toename in lichaamsgewicht een bepaald 
mi.nimum aan testosteron vereist is; en dat hogere testosteronspiegels geen 
verdere stijgingen van de gewichtstoename tot gevolg hebben. Onbekende 
factoren (mogelijk ziektes) leiden tot tijdelijke dalingen in de gewichts
en testikel-groeisnelheid, ook als de testosteronspiegels hoog zijn. 

Bij andere makakensoorten en chimpansees werd eveneens vastgesteld dat 
maximale testïkelgroei, gewichtstoename en testosteron stijgingen ongeveer 
tegelijkertijd plaatsvonden (van 'Wagenen & Simpson 1954; van Wagenen & 

catchpole 1956; watts 1975; Nigi e.a. 1980; steiner & Bremner 1981; Goy 
e.a. 1982; Kraemer e.a. 1982; Matsubayashi. & Mochizuki 1982; zie tabel 
5-3). In geen van deze studies werden echter gedetailleerde individuele 
curven gepresenteerd, zodat de precieze samenhang in de tijd tussen de 
genoemde verschijnselen niet kon worden vastgesteld. Bij de mens vonden 
Lee e.a. {1.974) dat de gewichts- en lengte-groeispurt pas hun maximale 
hoogte bereikten nadat de testosteronspiegels (na een stijging gedurende 2 
jaar) volwassen waarden bereikt hadden. Daarentegen vonden Knorr e.a. 
( 1974) bij 2 jongens al een groeispurt direct na het begin van de testoste
ron stijging, en na die groeispurt namen de testosteronspiegels nog verder 
toe. Deze laatste observatie is vergelijkbaar met de vondsten uit Oss. 

Hierboven bleek a1 dat er weinig literatuur-gegevens voorhanden zijn 
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On~~~kkeL~ngss~ad~a manne~jes. V.L.n.r.: 2-jar~g (~es~~keLs nog nte~ 

~ngedaaLd), 3-jartg (~es~~keLs ~ngedaaLd maar nog n~e$ voLgroe~d), 6-jar~g 
(voLgroeide $es~~keLs, dikke vach~, gro~e hoektanden). 

Ont~ikkeLtngsstad~a vrouu~jes. 

ttngen nog niet a~ezig, ~et 

(perineate ZQettingen voLgroeid); 

Linksboven: 2-jarig (perineaLe ZQet
huid-rimpet~jes); rechtsboven: 3-jarig 

onder: 10-jar~g (geheLe per~neum 

enigszins verdik$, ZQeLLtngen n~e$ meer goed zichtbaar). 
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betreffende de reLat~e in de t~jd tussen de testikel ~l~ng en andere 
puberte~tsversch~jnsel.en. Goy e.a. ( ~982) vonden b"ij de rhesusaap de 
testikel indaling op een gemiddelde leeftijd van 3. 7 jaar~ pas na het begin 
van testosteron stijgingen overdag (3.3 jaar) en •s nachts (2.8 jaar) en na 
het begi.n van de gewi.chts-groei.spurt (3.0 jaar). B~j rhesusapen lijkt de 
testikel i.ndaling dus n~et~ zoals bij beermakaken~ een van de eerste 
pubertei.tsverschijnselen te zijn. Bij Java apen kan de testikel indaling 
al op 2.3-jarige leeftijd plaatsvinden~ terwijl het begin van de 
testikel.groei.~ testosteron stijging en gewi.chts-groei.spurt pas rond de 3e 
verjaardag ligt ( Steiner & Bremner ~98~). Java apen lijken in dit opzicht 
meer op beet:makaken dan op ihesusapen. Abbott & Bearn ( 1.978) beschreven 
voor de marmoset testikel indalingen op leeftijden van 50 tot 70 dagen~ 
terwijl testikelgroei en testosteron prodUktie pas rond de leeftijd van 250 
dagen begon. Bij marmosets kan de testikel ~ndaling dus niet als een 
puberteitsverschi.jnsel worden beschouwd~ omdat er gedurende een lange 
periode daarna geen opvallende fysiologische verander~ngen optreden. 
Hetze l"fde geldt voor de mens~ bij wie de testikels gewoonl.i.jk al voor de 
geboorte indal.en in het scrotum. 

5.5 Fysiologische ontwikkeling van vrouwtjes 

Per~neaLe z~eLL~ngen 

Vrouwe li.jke beermakaken hebben kleine perineale zwellingen: twee 

bol.v01::m.ige verdikkingen van de hui.d ventraal van de vagina~ 2 - 4 cm l.ang 
en cü::ca 1 cm. dik (Trol.lope & Blurton Jones 1.975). Bij de geboorte zi.jn 
deze zwellingen nog niet aanwezig. 

oe pe~neale zwellingen werden helaas slechts gedurende korte tijd 
bestudeerd ( hoctd.stuk 3 ) • In die periode kon bij geen van de bestudeerde 
vrouwtjes het verschijne? van de zwellingen worden vastgesteld. Wel bleek 
dat de meeste vrouwtjes die ouder dan 3.0 jaar waren volledig on~elde 
zwellingen hadden~ terwijl vrouwtjes die jonger dan 2.5 jaar waren slechts 
erikel.e rimpelige huidplooitjes vertoonden op de pLaats waar Later de 
zwellingen zouden optreden. Di.t zou erop kunnen duiden dat de zwellingen 
gewoonlijk op een leeftijd van 2.5 à 3.0 jaar verschijnen. Twee jonge 
vrouwtjes (V32 en V33) hadden op de leeftijd van 3.~ jaar nog geen 
perineale zwellingen. In vergelijking met de andere vrouwtjes hadden zLj 
een Laag l.ichaam.sgewi.cht en een late eerste ovulatie (tabel 5-4). 

Bij multipare vrouwtjes is het gehele perineum. enigszins verdikt en z~jn 
de zwellingen bij de vagina niet meer goed te onderscheiden. 

Overigens zijn de hierboven beschreven zwellingen niet te vergelijken 
met de grote zwell~ngen van chimpansees~ laponders en bavianen. Bij die 
soorten zwelt het gehele perineum. op~ en vertonen de zwel.lingen een 
cyclisch patroon: ze ontstaan onder invloed van oestrogenen in het 
folliculaire deel van de ovaril..UllCyclus~ bereiken hun maximale grootte rond 
het ovulatie moment, en verdwijnen daarna snel (hoofdstuk 2). Bij de beer-
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Tabe~ 5-4. Puber~e~~sversch~jnse~en VTOUQ~jes; ~eef~~jden ~n jaren; 
kg = ~~chaamsge~~ch~ ~n kg (rond 3e verjaardag en rond momen~ van eers~e 
ovu~a~i.e); x = t.eM.Lg gerekend vanaf eers'te beva~~~ng; t = 
voLaragen en _aooa-geboren; (tt) ~ ge~dde~ae zonder T . 
ao~nan~i.e vo~gorae (fi.g. S-15). 

eers~e ;jong 
rna~vt.duen ~n 

kg 

'I 3 jaar 

21 5.8 
18 6.1 
24 4.5 
28 5.8 
19 5.9 
25 4.2 
29 5.0 
31 5.8 
17 3.8 
33 4.0 
32 3.2 
12 5.0 
34 4.9 
36 5.4 

981 4.4 

x 4.9 
N 15 

makaak kon zo'n 

zijn, althans 
aanwezig. 

PERINEALE EERSTE OVULATIE EERSTE BEVALLING 
ZWELLING 
·leeftijd datum leeftijd kg datum leeftijd 

19. 7.83 6.55 
~nov 79 x ~3.18 -$6.1 12. 5.80 3.65t 

<3.6 22. 6.81 3.79 6.0 13. 2.82 4.44 
<3.2 <;27. 9.81 ~3.54 -$7.1 19. 5.83 5.18 

8. 4.80 3.54 7.0 2.10.80 4.02 
<3.5 14. 9.81" 3.84 5.9 8. 7.82 4.65 
<3.0 17. 1.82 3.55 6.5 26. 9.83 5.24 
<2.6 ~17. 3.82 .;S3.41 ~6.4 

12- 9.81 5.04 
>3.1 13. 2.83 4.23 5.7 
>3.1 >4.48 

4- 6.79 4.42 
>2.4 ~okt 82 x .:;:3.33 -$5.5 28. 3.83 3.81t 
>2.3 12.12.82 3.42 6.1 

14- 2.80 4.87 

3.73 6.2 4.93 4.72 
6 6 9 (tt) 11 

cycli.Sch patroon niet worden ontdekt: de kleine zwellingen 
bij puberale en jong-volwassen vrouwtjes, voortdurend 

Uit eerder onderzoek aan beermakaken ( Troll.ope & Blurton Jones 1.975) en 
andere makakensoorten bleek dat het verschijnen van perineale zwellingen 
ongeveer samenvalt met het moment van de menarche. Deze puberteits
verschijnselen treden bij de meeste makaken soorten op tussen de 2e en 3e 
verjaardag (tabel 5-S). 

Eers'te ovu~ati-e 

op grond van de wekel.ijkse progesterongetallen kon bij 6 jonge vrouwtjes 
het moment van de eerste ovuLatie worden geschat. Dit moment viel 
gemiddel.d op een leefti.jd van 3.73 jaar (bereik 3.42- 4.23; tabel 5-4). 
Figuur s-s toont het verloop van de progesteronspiegels van deze vrouwtjes. 

Naast deze 6 vrouwtjes waren er 2 vrouwtjes waarvan de eerste ovulatie 
niet kon worden vastgeste1d, maar die al op zeer jeugd~ge leeftijd een jong 
kregen (VlB en V34; tabe1 5-4). Ui.tgaande van een gemiddelde 
zwangerschapsduur van 176 dagen (hoofdstuk 6) kon berekend worden dat deze 
vrouwtjes in elk geval geovuleerd moeten hebben op een l.eeftijd van resp. 
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3.l.a en 3.33 jaar~ dus vroeger dan de 6 ee1:Stgenoemde vrouwtjes. van V32 

werd gedurende lange tijd wekeU.jks bloed afgenomen (tot mei. l.983~ V32 was 
toen 4.48 jaar oud)~ maar i.n die periode ovuleerde zij niet. De leeftijd 

waarop de eerste ovulatie optrad was dus zeer variabel.: tenminste 3.1.8 -

4.48 jaar. 
Tenslotte waren er 2 vrouwtjes (V2S en V3l) die ovul.eerden binnen enkele 

weken nadat Zl.J waren opgenomen in het bloedafname programma. Bet was 

daarom niet zeker of die eerst waargenomen ovulaties ook de eerste in hun 
leven waren. Oe ovulaties vielen in elk geval binnen de bovengenoemde 
leeftijdsgrenzen (tabel 5-4). 

Het hier gerapporteerde gemiddelde is vergelijkbaar met eerdere vondsten 

Tabez. s-s. 
makaken. Zi.e 

Li.'tera'tu.ur 
ook. 'tabeZ. 

overzi-cht- pubertei.t;sverschi.J"nseZ.en V?"OutJeZ.i.jk.e 
5-3. PZ: pertneaZ.e ztJeZ.Z.i.ng (aZ. dan ntet: 

cycZ.i.sch); ME = menarche; EO ~ eerst:e ovuZ.at:i.e; EB = eerst:e bevaZ.Z.i.ng; 
(a) ~ BarZman 1931~ 1932; van Wagenen & cat:chpoZ.e 1956; Fost;er 1977; 
Wi.Z.en e.a. 1977; Resko e.a. 1982; en enkeZ.e s"tudi.es gerefereerd dbor 

Wi.Z.en & Naft;oZ.i.n 1976. 

soort studie LO N PZ ME EO N EB 

beermakaak huidige studie BG 6 ±2.8 3. 7 9 4.9 
Estrada & E 81 +W 5 4.9 
Harvey & R 83 BG 2 4.0 
Trollepe & BJ 72,75 L 6 2.0 2.0 1 3.4 

laponder Bernstein 72 BG 9 3.0 
Hadidian & B 79 BG 7 2.9 7 3.9 

kuifmakaak Hadidian & B 79 BG 4 4.0 

Berber aap Burton & s 82 +W 35 5.0 
Paul & T 84 +W 62 4.8 

Incl.kroonaap Silk ea 81 BG 28 4.1 

Java aap Spiegel 50 L 9 2.8 2.8 7 4. 7 
Dang 83 L 37 2.5 37 4.0 

Formosa mak. Peng ea 73 L 7 3.0 3.0 

rhesusaap Driekamer 74a +W 56 4.0 
Hadidian & B 79 BG 14 2.2 
Wilsen ea 84 BG 5 <2.5 3.5 68 4.0 
Wilen & N 76 L 7 1.8 1.9 
Norman & s 81 L 5 2.6 3.6 
vd Werff t B ea 83 L 6 2.8 3.5 
diversen (a) L - 1. 7-3.0 

Japanse mak . Mor i 79 -w 38 6. 1 
Nigi 76 +W 32 5.0 
Takahata 80 +W 9 3.5 24 5. 7 
Hanby ea 71 BG 6 4.0 
Nigi 75 L 3 3.0-3.5 
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voor de rhesusaap (tabe~ 5-S). Gegevens over de eerste ovulatie bij andere 

makakensoorten zijn mi.j niet bekend. 

Eers~e conce~~e en beva11~ng 
Eén vrouwtje (Vl.9) werd bi.j haar eerste ovulatie direct zwanger. B:i.j de 

over:i.ge jonge vrouwtjes (we~licht met uitzondering van V1.8 en V34) ging er 

een aantal ovulatoire cycli zonder conceptie vooraf aan de eerste 

conceptie. Dit aantal was zeer variabel (O tot circa 30). In hoofdstuk 6 

worden deze gegevens in meer detail behandeld. 
Dankzij de grote variatie in de leeftijd waarop vrouwtjes voor het eerst 

ovuleerden en in het aantal ovariumcycli voorafgaand aan de eerste 

ovulatie, was er een grote variatie in de leeftijd waarop vrouwtjes hun 

eerste jong kregen (X""" 4.72 jaar, bereik 3.65- 6.55, n ..= 11; tabel 
5-4). De 2 vroegste bevallingen in de kolonie betroffen beide voldragen 

dood-geboren jongen ( tahe 1 3-1d) . Wanneer deze 2 beva~lingen niet werden 
meegerekend bedroeg de gemiddelde leeftijd bij de eerste bevalling 4.93 

jaar. Eenzelfde gemiddelde werd gevonden door Estra.da & Estrada (1981) in 

een eilandkolonie bee:r:::makaken. Trollepe & Blurton Jones (1975) 

rapporteerden in het Laboratorium een bevalling op de uitzonderlijk vroege 

leeftijd van 3.45 jaar. 

Tabel 5-5 laat zien dat de leeftijden waarop makaken voor het eerst 

bevallen nogal verschillen van soort tot soort, en ook binnen dezelfde 

soort kunnen varieren. Oe data werden verkregen onder uiteenlopende 

omstandigheden en mogen daarom niet direct met elkaar vergeleken worden. 

Wanneer alleen de studies in buiten-gevangenschap worden beschouwd, blijken 

beermakaken hun eerste bevall.ing gemiddeld een jaar later te hebben dan 

Indiase kroonapen, laponders, rhesusapen en Japanse makaken. Dit verschil 

~ te wijten aan het frequente optreden van ovulatoi:re cycli zonder 

conceptie bij beermakaken. Jonge rhesus vrouwtjes worden ~n de regel. bij 

de eerste ovulatoire cyclus zwanger (Wil.son e.a. 1984). Uit de gevonden 

verschi~len in leeftijd bij de eerste bevalling mag daarom niet 

geconcludeerd worden dat beermakaken een tragere fysiologische ontwikkel.ing 
doounaken dan rb.esusapen, maar wel dat er verschillen bestaan in 

vruchtbaarheid. Deze verschillen bestaan ook tussen volwassen vrouwelijke 
beermakaken en rhesusa.pen (hoofdstuk 6 ) . 

L-&chaamsgetJi.ch~ 

De lichaamsgewichten en gewichtstoename zijn voor de 6 vrouwtjes waarvan de 
eerste ovulatie kon worden bepaald uitgezet tegen de tijd, met het eerste 

ovulatie tijdstip als referentiepunt (fig. 5-6). Voor. 9 jonge vrouwtjes 

waarvan de eerste ovulatie niet kon worden vastgesteld is de geboorte als 

referentiepunt gebruikt (fig. 5-7). Figuur 5-8 geeft, ter vergelijking, de 

lichaamsgewichten van 1.7 vrouwtjes van m:i.nstens 8 jaar oud. 

Van der Werff ten Bosch e.a~ (1.983) vonden bij vrouwelijke rhesusapen 

een puberale gewichts-groeispurt in de periode tussen de menarche en de 

eerste ovulatie. In die studie duurde het interval tussen menarche en eer-
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~guur 5-7. lnd~v~dueLe geutch~scurven (per maand) en ge~tch~s~enames 

( t:.kg per 3 maanden) van 9 jonge vrouu-tjes tJaarvan het. moment van de eerst-e 

ovtL1 .. a"t'i.e ni,et. bekend uas. B = beval.L"l.ng; Zi.e ook voLgende bLadzijde. 
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~ur 5-7, vervotg. 

ste ovulatie gemiddeld 9 maanden. Om na te gaan of vrouwelijke beermakaken 

ook een puberal.e groeispurt doormaken, werd de gewichtstoename :in de 9 
Ulaanden voorafgaand aan de eerste ovulatie verge l.ek.en met die in de periode 

van ~B maanden tot 9 maanden voor de eerste ovulatie. Bet versch:il. (resp. 
x ~ 1.47 en i: = l.l.S kg/9 ma.and.en) was niet statistisch significant 
(T = 5, n""' 6, ns). Figuur 5-6 laat zien dat el:" bij V25 en V29 inderdaad 

een re lati.ef sterlc:.e gewichtstoename optrad v J.ak. voor de eerste ovulatie, 
maar b'ij V33 was de toename in die periode juist relatief klein, te:r:wijl. 
bij V1.9, V24 en V36 de verschillen gering waren. 

Bij vrouwtjes waarvan het tijdsti.p van de eerste ovulatie niet bekend 

30 
Lic.ho.o.m~'je.Wick\: '?!? N 

20 ZN = 11s 

10 c::: 0 I 

6 1 & 9 10 11 12. k'} 

Ngv.ur 5-8. Verdet-(;ng van de Z.i.chaamsge1.1i.chten van 17 voz.uassen 

vrou1.1tjes, eZ.k mi-nstens 8 jaar oud; 7 haZ.fjaarZ.tjkse meti-ngen per i.ndi.vidu 

(1.!.80 - 1.!.83; van 2 vrouutjes steehts 5 met~ngen). Gearceerd~ 

mtnstens 3 maanden zuanger; X~ ge~dde~de; me ~ meaiaan. 
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was werd gekeken of zich tussen de ze en 4:e verjaardag een periode van 
ci.rca 9 maanden wet reJ.atief hoge gewichtstoename voordeed. Bij 6 van de 9 

vrouwtjes (VZ~~ V28, V3l, V34:~ V39 en V4:3) was dit inderdaad het geval. 

(fig. 5-7) ~ 1ll.aai het was niet zeker of deze spurtperiodes tussen de 

menarche en de eerste ovuJ.atie plaatsvonden. 
bij 

Bij 
Uit het bovenstaande b1.ijkt dat de pUberale gewichts-groeispurt 

vrouwel-ijke beermakaken geen algemeen optredend verschijnsel was. 
rhesusapen werd een pUberale gewichts-groeispurt gevonden die rond de 

menarche begon en maxima.l.e waarden bereikte tussen de menarche en de eerste 

ovuJ.atie (Wil.en & Naftol.in ~976; van der Werff ten Bosch e.a. 1983; 

Wil.son e.a. 1984:) of rond de l.eeftijd van 2.5 jaar (van Wagenen & catchpol.e 
1956). A1l.een Wil.en & Naftol.in presenteerden individuel.e curven; daaruit 
bl.eek dat de gewichtstoename in de maanden na de menarche bij 2 van de 7 

vrouwtjes niet duidelijk verschilde van die in de maanden voor de menarche~ 
zodat er niet bij alle individuen van een groeispurt gesproken mocht 

worden. 

Na de eerste ovulatie, of na het 4e levensjaar~ vertoonden de 
gewichtscurven een verdere stijging ( fi.g. 5-6 en 5-7). oe gewichtstoename 

was moeilijk te vergeli.jken met die op jongere 1eeftijd doordat er 

plotselinge pieken en dalen optraden als gevolg van zwangerschappen en 
beval.li.ngen. Bij V29 en V36, di.e niet kort na de eerste ovulati.e zwanger 

werden, was de gewichtstoename na de eerste ovulatie mi.nder sterk dan 

ervoor, wat aangaf dat de puberale groeispurt beêindigd was. Toch bleven 

de gewichten nog jarenl.ang ge1eide1ijk toenemen. zo•n geleidel.ijke 
stijging, rege~tig onderbroken door zwangerschappen en bevallingen, werd 

ook bij rhesusapen beschreven (van Wagenen & catchpol.e 1956). 

V1B, V19 en V2l wa:ren op het e'ind van de studie ongeveer 7.5 jaar oud en 
hadden toen l.ichaamsgew'ichten van 10 a 11 kg, wat hoog was in ve-rgelijking 

met de vol.wassen vrouwtjes in figuur 5-S. Daarom is het waarsch'ijn1'ijk dat 

ze niet veel zwaarder zouden worden. V28 woog op het eind van de studie, 
toen ze 6 jaar oud was, zelfs bijna 12 kg, en was daarmee het zwaarste 

niet-zwange-re vrouwtje in de kolonie. 

De gewichtsontwikkeli.ng van V32 Slida (fig. 5-7) was uitzonderlijk: na 
haa~ ~e ve~jaardag groeide zij, in vergelijking met andere jonge vrouwtjes, 

bijzonder langzaam. Rond haar 4e verjaardag woog Slida ongeveer 4 kg, 

terwijl. al.le ande-re vrouwtjes op die leeftijd 6 tot 9 kg wogen. Voor de 

trage gewichtsentwikkeling van Blida heb ik geen verkl.aring. Blida's zusje 

V44, en V31 en V33 die ongevee~ even oud waren als B'lida, hadden normal.e 
gewich·tscurven. 

samenhang ~ussen psrtneaLe z~sLLtngen, eers~e ovuLa~ts en L~chaamsge~tch~ 
Frisch & Revelle stelden in ~970 de ••critica'l body wei.ght.. hypothese op, 

die zegt dat meisjes een bepaald lichaamsgewicht bereikt moeten hebben 
voordat ze in de puberteit komen, dat wil. zeggen, voordat de menarche 
plaatsvindt. 

OVer het puberteitsbegin kon op grond van de huidige stud'ie weinig 
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gezegd worden. De menarche kon niet worden vastgesteld omdat er maar eens 
per week menstruatie controles werden uitgevoerd, en de daarbij gevonden 
bloedingen mogelijk het gevolg waren van copulatie activiteit. De gegevens 
over het verschijnen van perineale zwellingen (die waarschijnlijk ongeveer 
samenval.len met de menarche) waren zeer mager. Het was echter opmerkelijk 
dat 2 vrouwt.jes met een laat zwelli.ngsbegin het laagste lichaamsgewicht 
hadden van de vrouwtjes die rond hun 3e verjaardag werden gewogen ( V32 en 
V33; tabel 5-3). 

Bovendien bestond er een verband tussen het lichaamsgewicht op de 3e 
verjaardag en de leeftijd waarop de eerste ovulatie plaatsvond ( T= -o. 867, 
n = 6, p < 0.02; tabel 5-4): relatief zware vrouwtjes begonnen eerder te 
ovuleren dan lichtere vrouwtjes. Dit verband werd nog versterkt door de 
gegevens van Vl.S, die op haar 3e verjaardag een relatief hoog 
lichaamsgewicht had en op zeer jonge leeftijd ovuleerde, en van V32 
waarvoor precies het omgekeerde gold (tabel 5-4). Deze vondst vol:mt geen 
direct bewijs voor de critical body weight hypothese, die immers over het 
pUberteitSbegin handelt, maar lijkt er indirect wel mee overeen te stemmen. 

De theorie van Prisch & Revelle werd ondersteund door onderzoek aan 
Japanse makaken (Mori 1979; Wolfe 1979), doodshoofdaapjes (coe e.a. 1991) 
en chimpansees (coe e.a. 1979; Tuti.n 1980). In verschillende studies aan 
rhesusapen werden sterk uiteenlopende menarche-leeftijden gevonden 
(tabel 5-5), maar het lichaamsgewicht rond het moment van de menarche was 
voor al die studies opmerkelijk constant: het g~ddelde lag altijd tussen 
3.3 en 3.6 kg. Echter, de vondsten van Wilen & Naftolin (1976; 
rhesusapen) en Silk e.a. (1981; Indiase kroonapen) ondersteunden de 
critical body weight hypothese niet. 

Het interval tussen de menarche en de eerste ovulatie bedraagt bij 
rhesusapen ongeveer een jaar (tabel 5-S). Voor beennakaken zou hetzelfde 
gelden wanneer wordt aangenomen dat de menarche inderd~ samenvalt roet het 
verschijnen van de perineale zwellingen op een leeftijd van 2.5 tot 3.0 
jaar. Dit interval werd door Hartman ( 1931) aangeduid a1s "the period of 
adolescent sterility••: vrouwtjes menstrueren wel, maar de menstruatiecycli 
zijn nog anovulatoir en concepties zijn daarom uitgesloten. Spiegel 
(1950), Nigi (1975), Trollope & Blurton Jones (1975), coe e.a. (1979), 
Tutin (1980) en Dang (1983) onderzochten niet of puberale vrouwtjes 
ovuleerden, maar stelden wel vast dat deze vrouwtjes gedurende lange tijd 
na de menarche niet zwanger werden, alhoewel ze menstrueerden en met 
volwassen mannetjes copuleerden. De duur van het menarche - eerste 
conceptie interval bedroeg bij chimpansees in gevangenschap en bij makaken 
gemiddeld 1 jaar, en bij chimpansees in de natuur enkele jaren. Bij 
meisjes is de lengte van het menarche - eerste ovulatie interval zeer 
variabel, deze bedraagt gemiddeld een jaar of 5 (Döring 1969; Brown e.a. 
1978; Metcalf e.a. 1983). 

Hartman ( 1931) beschouwde de menarche a1s het begin van de puberteit of 
adolescentie periode bij vrouwelijke rhesusapen en meisjes. Echter, bij 
rhesusapen begint de gewichts-groeiSpurt al enige maanden voor de menarche 
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(Wi.l.en & Naftoli.n 1.976; van der Werff ten Bosch e.a. 1.983) en bi.j de mens 
en bi.j chimpansees vi.ndt de menarche pas pl.aats nadat de groeispurt zi.jn 
top is gepasseerd (Tanner 1962, Oonovan & van der Werff ten Bosch 1965). 
Dus al voor de menarche kunnen er bi.j primaten puberte'itsverschijnselen 
worden waargenomen en het is daarom. ni.et juist om de menarche als het begin 
van de pubertei.t te beschouwen. Wel. is bi.j makaken de menarche een van de 
eerste puberteitsverschijnselen. 

Hormona~e veranderingen gedurende de pubertei--t 

In de huidi.ge studie werden voor de vrouwtjes al.l.een progesteron bepalingen 
ui.tg:evoerd, op grond waarvan de eerste ovul.ati.e kon worden vastgeste 1.d. 

Het is waarschi.jnli.jk dat de eerste ovul.atie bij beermakaken wordt 
voorafgegaan door een lange periode waarin regelmatig oestrogeenpieken 
optreden. Zulke pi.eken werden i.n de periode tussen de menarche en de 
0.crste ovul.a:tie vastg<~!>tel.d bij rhesusapen (Resko e.a. 1.982) en meisjes 
(Brown e.a. 1.978). 

5.6 Pactoren di.e de fysi.ologische ontwïkkeling: kunnen bei.nvloeden 

Voedi-ngsoms"tandtgheden 

Bet ligt voor de hand dat er een verband bestaat tussen de li.chaamsl.engte 
en de gewichtsontwikkeli.ng enerzi.jds en de hoeveelhei.d en kwaliteit van het 
voedsel anderzi.jds. Tengevolge van ondervoedi.ng ve~ert de groei.
snelheid en kan de puberale groeispurt worden uitgestel.d (Tanner 1962). 
Het is onwaarschi.jnli.jk dat apen in de natuur voortdurend vol.doende voedsel 
tot hun beschikki.ng hebben, zoals in Oss we 1. het geval was. Daarom mag 

aangenomen worden dat bee~n onder natuurlijke omstandi.gheden een 
minder snelle li.chaamsgroei doormaken dan de hier beschreven i.ndividuen. 

waarschi.jnl.i.jk hangt ~k de sexuele ontwikkel.i.ng: af van de voedi.ngs
situati.e. Zowel bij mannetjes als bi.j vrouwtjes leek het optreden van de 
eerste pubertei.tsverschijnselen, ofte wel het begi.n van de sexuele rijpi.ng, 
afhankelijk te zijn van het bereiken van een kritisch l.i.chaamsgewi.cht. In 
de natuur, onder sub-optimale voedi.ngsomstandigheden, bereiken beermakaken 
hun drempelgewicht vermoedeli.jk op Latere leefti.jd dan hun soortgenoten in 
gevangenschap. oe hi.er gepresenteerde leeftijden waarop de pUberteitsver
schi.jnsel.en optreden zouden daarom. •onnatuurlijk' laag kunnen liggen. Deze 
vermoedens zijn voorlopig niet hard te maken vanwege het ontbreken van 
gegevens over beermakaken onder natuurlijke omstandigheden. 

Japanse makaken zi.jn wel onder uiteenl.opende omstandigheden bestudeerd. 
Dieren die niet of slechts ten dele werden bi.jgevoederd vertoonden een 
ndnder snel.le gewi.chtstoename en een tragere sexuele r4Jp4ng dan hun 
soortgenoten in bijgevoederde groepen of in gevangenschap (tabel. 5-3 en 
5-5). Bij jongens en meisjes in Westeuropese landen is de leefti.jd waarop 
de puberale groeispurt optrad gedurende de afgelopen 100 jaar afgenomen 
(Tanner 1962); terwijl. de leefti.jd waarop de menarche optrad bij meisjes in 
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Europa en de vereni.gde staten van Amerika afnam van gemiddeld 16 à 17 jaar 
halverwege de vorige eeuw~ tot 1.3 jaar jaar i.n de jaren 1960 - 1.970 (Tanner 
1962; 1.973). Deze trends werden door Tanner in verband gebracht met de 
verbetering i.n de voedingsomstandi.gheden gedurende de afgelopen decennia. 

SOc~a~e oms~~gheaen 

Rose e.a. (1978) vergeleken 3 groepen rhesusapen in buiten-gevangenschap 
met elkaar: groepen met resp. 2~ 7 en 1.2 volwassen mannetjes en een aantal 
vrouwtjes en jonge dieren. In de groep met 2 volwassen mannetjes hadden de 
mannetjes van 3.5 jaar oud hoge testosteronsp:iegeJ.s~ wat aangaf dat ze :in 
de puberteit waren. In de groep met 1.2 vol.wassen mannetjes waren er bij de 
3.5-jarigen geen testosteron stijgingen~ en :in de middelste groep was er 
een tussen-patroon. oe aanwezigheid van (een groot aantal) volwassen 
mannetjes leek dus de fysiologische ontwikkel.ing van de jonge mannetjes te 
remmen. Iets dergelijks werd door Vandel'lbergh ( 1.980) beschreven voor jonge 
mannelijke muizen die in aanwezigheid van vol.wassen mannetjes (of de urine 
van die mannetjes) een vertraagd pubertei.tsbegin hadden. 

Of de mogelijke remming van de puberteit bij rhesusapen~ net als bij 
muizen~ via pheromonen in de urine plaatsvindt is nog de vraag. aet zou 
ook een kwestie van voedselcompetitie kunnen zijn: in het gezelschap van 
veel volwassen mannetjes hebben jonge mannetjes niet de kans om zoveel te 
eten als ze zouden willen. 

OVerigens staat het allerminst vast dat de gesuggereerde pUberteita
remmende i.nvl.oed uitgaande van volwassen mannetjes bij alle makaken 
voorkomt. Als zo•n i.nvlOêd. ook i.n Oss zou bestaan zouden de mannetjes in 

de loop der jaren op steeds hogere leefti.jd in de pubertei.t hebben moeten 
komen~ aangezi.en het aantal volwassen mannetjes in de groep geleidel.ijk 
toenam. Daarvan bleek echter geen sprake te zijn: de correlatie tussen 
geboorte volgorde en leeft~jd waarop de testïkels i.ndaalden was zelfs 
negatief {T-=-- .0222~ n = 9, ns; tabel 5-2). 

Driekamer ( ~974a.) suggereerde dat de nabijheid van volwassen mannetjes 
op vrouwtjes juist een puberteits-vervroegend effect zou kunnen hebben. In 
een eilandkolonie rhesusapen bleken de dochters van ranglage moeders 
yelatief laat hun eerste jong te krijgen~ wat volgens Driekamer wellicht 
zou kunnen komen doordat zij wei.ni.g .. attention" ontvingen van de volwassen 
lilannetjes i.n de groep. Bij muizen werd inderdaad aangetoond dat de 
aanwezigheid van volwassen mannetjes (of de urine van die mannetjes) het 
optreden van pUberteitsverschijnselen bij vrouwtjes bespoedi.gde 
( Vandenbergh 1.980). 

Op grond van het bovenstaande zou verwacht worden dat individueel 
gehuisveste vrouwtjes later in de puberteit komen dan vrouwtjes die deel 
uitmaken van een volledige groep. Alleen voor de rhesusaap zijn voldoende 
gegevens voorhanden om die verwachti.ng te toetsen. Bij rhesus vrouwtjes in 
het laboratorium begon de pUberteit op zeer uiteenlopende leefti.jden, die 
niet systematisch lager of hoger Lagen dan bij rhesus vrouwtjes in groepen 
c t.abe1 s-s). 
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5.7 Geslachtsversch~llen in de fysiologische ontwïkkeling 

Pubertei.-tsbegi.n 
Tot de eerste waargenomen pUberte~tsverschijnselen behoorden bij de 

mannetjes de testikel indaling eX-=- 3.33 jaar) en bij de vrouwtjes de 

peri.nea1e zwellingen (2.5 - 3.0 jaar). De genoemde leeftijden wijzen erop 
dat de pUberteit bij vrouwtjes vroeger begint dan bij mannetjes. 

Trollope & Blurton Jones ( 1.975) rapporteerden voor beermakaken in het 

l.aboratorium een gemiddelde menarche-leeftijd van 2.02 jaar (bereik 

L65 - 2.29, n -=- 6) en een gemiddelde l.eeftijd waarop de testikels 

indaalden van 3.0 jaar (bereik 2.67 - 3.21., n-=- 4). Dit verschil was 
statistisch sign~ficant (U~ o, p < O.Ol). Een vergel.~jking van de 

gegevens in de literatuur over het begin van de testikelgroei (tabel 5-3) 
en de menarche (tabel 5-5) J.aat ?.ien d;1t ~n?.el'fde g(~!>liic:htsv<~-r.schil bij 

andere makakensoorten optreedt. 
Het pUberteitsbegin, vastgesteld aan de hand van het verschijnen van 

pubisbebari.ng, ligt voor jongens rond de 12e verjaardag en voor meisjes een 
jaar vroeger (Tanner 1.962). 

Ges~ach-tsri.jphei.d 

De lee(l~Jd waarop mannelijke beermakaken in staat zijn zich voort te 
pl.anten kon in de hu~dige studie niet worden vastgesteld. Op grond van een 
vergelijking met de besch~are literatuur lijkt het aannemelijk dat deze 

l.eeftijd circa 4.0 jaar bedraagt, wat maar weinig verschilt van de 3.73 
jaar waarop vrouwtjes gemiddeld voor het eerst ovuleren. 

Vier eerdere makakenstudies gaven zowel voor mannetjes als voor 

vrouwtjes gegevens over de geslachtsrijpheid. Trollope & Blurton Jones 

(1972) m.eldden een geval van een 3.25 jaar oude mannelijke beermakaak die 

een vrouwtje van 3.0 jaar oud bevruchtte. Maple e.a. (1973) rapporteerden 
2 soortgelijke gevallen voor de rhesusaap. In beide paren was het mannetje 

3.3 en het vrouwtje 3.1 jaar oud. Spiegel (1950) vond dat vrouwelijke Java 
apen voor het eerst concipieerden op een gemiddelde l.eeftijd van 4.3 jaar 

(bereik 3.25 - 5.3, n = 9) en mannetjes voor het eerst een vrouwtje 
bevruchtten toen ze gemiddeld 4.2 jaar oud waren (bereik 3.8 - 4.5, n -- 6) 

(U~ 22.5, p ~ 0.60). Tot dusver nog geen wezenlijke geslachtsverschiLLen. 
Echter, Hanby e.a. (1971) vonden dat vrouwelijke Japanse makaken op een 

leeftijd van 3~5 jaar zwanger werden, terwijl hun manne1~jke groepagenoten 
pas ejaculaat gingen produceren toen ze 4.5 jaar oud waren. 

Pubera~e groeispur~ 

Om geslachtsverschillen ~n de 

gewichtsgegevens tot aan de 

puberale 

leeftijd 
groeispurt 

van 4.5 

te 
jaar 

analyseren werden 

gebruikt van de 
individuen in figuren 5-3, 5-6 en 5-7. Voor e1k dier werd het kwartaal 

opgezocht waarin de gewichtstoename het sterkst was, en het midden van dat 
kwartaal werd als het tijdstip van maximale groeisnelheid aangehouden. 

Zwangere vrouwtjes werden niet meegerekend. De gegevens van V32 Blida 
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werden gehee 1 bui. ten beschouwing ge laten~ 
Mannetjes groeiden het sterkst op een gemiddelde leeftijd van 3.94 jaar 

(berei.k 3.70 - 4.29, n = 6). De maximale gewichtstoename bedroeg gem.i.ddeld 
L28 k9/3 maanden (bereik 0.8 - L6, n = 6). Voot: vrouwtjes waren deze 
getallen resp. 3.01 jaar (bereik LS7- 3.67, n"" 14) en 0.74 kg/3 maanden 
(bere:ik. 0.5 - 1..0, n = 1.4). Bei.de verschi1.1en waren stati.stisch si.gni.
f:i.cant (resp. U= O, p < 0.001 en 0 = 4, p < 0.002). Mannetjes maakten hun 
pubera.l.e gewichta-groeispurt bijna een jaar later door dan vrouwtjes, maar 
hadden een LS tot 2 maal sterkere spurt dan vrouwtjes. 

Deze l.fde versch'il.len i.n de puberale groeispurt ( lichaamsgewicht of 
-l.engte) werden vastgesteld bij rhesusapen (van wagenen & catchpol.e 1956 ), 
chimpansees en de mens (Tanner 1962). 

Lt.chaamsger.rtch-t 
oe gemiddelde lichaamsgewi.chtscurven voor mannelijke en voor vrouweb.jke 
beermakaken liepen gedurende de eerste levensjaren vrijwel gelijk 
(tabel 5-6 ) . oe geboortegewichten verschilden niet wezenl.i.jk, en beide 
geslachten hadden in het l.e l.evensjaar een wat sterkere gewichtstoename dan 
in het 2e levensjaar (tabel 5-l). Rond hun 3e verjaardag maak.ten vrouwtjes 
een groeispurt door. De betrekkelijk geringe versnelling in de 
gewichtstoename resultee~e er echter niet in dat de vrouwtjes signi.ficant 

Tabe~ 5-6. Li.chaamsge~ch-ten (t.n kg) op verschi-LLende Leef-ti-jden (t.n 
J·aren). A = geboren i-n de bui."tenkooi.; B -=- geboren i.n de bui.-tenkooî. of 
geboren i;.n de bi.nnenkooi. en voor de 2e verjaardag naar but.-ten; c ~ i;.n Oss 
geboren; D = aangekoch-t: voor e~k i.ndî.vt.du ~erd het; gemt.dde~de berekend 
van 7 ha~fjaarL~jkse me-t~ngen (1.1.80 - 1.1.83). !n de ca~egort.e B i-s V32 
(e~reem ~aag ge~Lch-t) nte-t meegerekend. 

LEEFTIJD &f '1'1 M-W u test 

x bereik N x bereik N u p 

A 0.0 0.5 0.4- 0.6 20 0.5 0.4- 0.6 31 304 ns 
1.0 2.3 2.1- 2.5 12 2.1 !. 7- 2.5 22 64 <0.02 
2.0 3.6 3.2- 4.0 9 3.5 2.8- 3.9 17 81 ns 
3.0 5.2 4.0- 6.3 4 5.3 4.0- 6.2 10 20 ns 

B 3.0 5.2 4.0- 6.3 12 5.3 4.0- 6.2 17 93 ns 
3.5 6.1 5.2- 8.0 8 6.2 4.8- 7.8 15 56 ns 
4.0 7. 7 6.1-10.5 8 7.0 5.4- 9.7 11 32 ns 
4.5 9.8 7.8-11.9 6 8.0 6.5-10.1 10 12 <0.06 
5.0 10.5 7.9-13.1 5 8.7 6.6-10.1 8 9 ns 
5.5 12.3 9.9-14.8 5 9.2 6.9-11.1 7 4 <0.03 
6.0 13.4 10.0-16.4 4 9.8 7.4-11.8 6 3':i <0.07 

c 6.0 11.4 9.2-16.4 11 8.1 5.6-11.8 13 22 <0.01 

D .;:10 11.1 9.7-12.8 9 8. 7 6.9-10.4 16 12 <0.001 
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zwaardet: werden dan de mannetjes, di.e (nog) geen groe:ispurt doormaakten. 

Dankzij hun veel sterkere groeispurt werden de mannetjes rond de leefti.jd 
van 4.5 jaar signifi.cant zwaarder dan de vrouwtjes. Naarmate de di.eren 

ouder werden werd het geslachtsverschi.l i.n ~i.chaamsgewi.cht groter, en na de 

1oe verjaar:dag waren mannetjes gemiddel.d een kwart zwaarder dan vrouwtjes 

(tabe~ 5-6). 

Eenzelfde beeld als hie~ven is beschreven (eerste levensjaren geen 

geslachtsverschi.l, na de 4:e verja.ard.ag Uta.nnetjes zwaarder- dan vrouwtjes) 
werd ook gevonden b'ij rhesusapen (van Wagenen &. catchpole, 1956; Loy e.a. 

1984) en Japanse makaken (Matsubayashi. & Mochi.zuki. 1982). 
Bi.j verui.t de meeste onderzochte pr~tensoorten zi.jn op volwassen 

leefti.jd mannetjes gem.i.dde ld langer en zwaarder- dan vrouwtjes ( Pedi.gan 
1.982). Bij ~ge soorten zi.jn de versChi.~1en extreem groot, zoals bij 
Indiase kroonapen, bavianen, orang-oetangs en gori.l.l.a • s, waar mannetjes 

ongeveex 2 maal zoveel. wegen als vrouwtjes. Bi.j andere soorten bedraagt 
het verschil maar zo • n 10%, b.v. bij rhesusapen, chimpansees en de mens. 

oe beermakaak neemt i.n di.t opzi.cht een midden-positie in. Zoals uit de 

huidige studie is gebleken, en ui.t eerder onderzoek aan rhesusapen, 
chi.mpa.nsees en mensen, ontstaat het geslachtsverschil :in de puberte:it, 

wanneer mannetjes een sterkere groeispurt doormaken dan vrouwtjes. 

overigens zijn er ook enkele primatensoorten waarbij mannetjes en 
vrouwtjes gemi.ddel.d ongeveer hetzel.fde gewicht hebben (b.v. de Ni.lgi.ri 

hoelman en de s:iamang) en soorten waarbi.j vrouwtjes zo•n 1.0% zwaarder zijn 

dan mannetjes ( nachtaapjes en marmosets; Pedigan 1982). Bi.j de 2 

l.aatstgen.oetDde soorten treedt er geen puberale groe:ispurt op ( ll.bbot & Hearn 
1978; Dixson e.a. 1980). 

5.8 Agressief gedrag en domi.nanti.e verhoud~ngen 

E'erst.e Z,evensJ"aar 
Kleintjes die slechts gedurende de eerste 4 levensmaanden werden geobser
veerd vertoonden geen agressi.e en werden zel.den aangevall.en. Kleintjes die 

in een later deel van het le levensjaar werden geobserveerd hadden hogere 
agressie frequenties ( fi.g. 5-9). Eenzelfde patroon werd gevonden door 

serman {1980) bij vrijlevende rhesusapen. 

Bet was niet na te gaan vanaf welke leeftijd de agressi.e frequenties 

vergelijkbaar waren met die van pUbers of volwassen dieren, aangezi.en deze 
l.aatsten met behulp van de all occurrences methode werden geobserveerd en 

de kleintjes met behulp van de focal animal methode. Met de focal animal 
methode is het vrijwel. ui.tgesl.oten dat agoni.stische gedragingen over het 

hoofd worden gezien, waardoor de frequenti.es relatief hoog uitvallen. 
Het was opmerkelijk dat bij al.le kleintjes de agressie-ontvangst hoger 

lag dan de -afgifte, behalve voor M48, zoon van top-vrouw V29L 

OVer de dominantierang van de kl.eintjes kon geen uitspraak worden gedaan 

omdat er maar weinig agoni.stische i.nteracties werden gezien, en omdat die 
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Figuur 5-9. rna~v~duete agressie frequen~~es van ktetn~jes. De Lijnen 
geven de agress~e frequen~tes aan, en ~evens gedurende ~etk deet van he~ 
eers~e Levensjaar een tndtvtau ~erd geobserveerd. onderaan s~aan de 

i.den-tt.f'Lcat:i.enummers, -ter hoog-te van he-t begtn van de bi-jbehorende Lijn; 

T ~ Kendatt•s rangcorreLa-tie coSfficien-t -tussen agressie frequen-tie en 

teef-ti-jd. Gegevens verzameLd door ELs Broekhuyzen. 

Lnteracties maar zelden tot ~nst •zonder invloed van derden• leidden: 
vaak intervenieerde de moeder of een ander volwassen dier. 

Gedurende de eerste 2 à 3 levensweken zaten de kleintjes onafgebroken 
bij hun moeder aan de borst. Wanneer ze daarna voor het eerst kleine 
stUkjes begonnen rond te lopen, en daarbij in de buurt van een ander dier 

~n, dan 1 iep die ander meestal weg. Er was dan sprake van een 

diSplacement, en het kleintje was dus do~nant over het weglopende dier. 
Kleintjes konden zelfS volwassen dieren 

hierarchie doen opstappen: er werd ooit 

uit de top van de dominantie 

gezien dat de 2 ranghoogste 
~etjes, James en Herman, opzij gingen toen de 4 weken oude VSl Gemma hen 

naderde. Pormee 1 gesproken had Gemma, op dat moment, de hoogste rang in de 

groep. oergelijke gevallen werden echter niet in de dominantiematrix 

gescoord, omdat ze van tijdelijke aard waren en omdat de kleintjes niet in 
staat waren om zelfstandig in agon1ztische dyades volwassen ranghoge 
opponenten te verslaan. 

Agressie frequen~ies puber-manne~jes 

oe agressie frequenties van mannetjes van 1.5 tot 4.5 jaar oud correleerden 
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niet met de 1eeft~jden. oorrect~e voor versch~llen in dominantierang 
veranderde hier weinig aan ( fi.g. 5-1.0) . Dit gaf aan dat zich rond de 
pUberte~t geen wezenl~jke veranderingen voordeden ~n de agressiviteit of de 
agress~e-ontvangst van de mannetjes. 

Ook bij rhesusapen (Rose e.a. 1.978) en nachtaapjes (Oixson 1.980) 
vertonen de agressie frequenties van puberale mannetjes geen systematische 
veranderingen. K.raemer e.a. ( 1.982) stelden bij puberale chimpansee 
mannetjes wel stijgende agressie frequenties vast. Het betrof hier echter 
een studie waarin een kl.ein aantal pre-ptiberal.e, puberale en volwassen 
dieren met elkaar werd vergel.eken, en uit de gepresenteerde gegevens was 

niet du~elijk of de gevonden trends door all.e individuen werden vertoond. 
Wel kon daaru~t worden afgel.e~ dat geen van de mannetjes een in de studie
groep aanwezige moeder had. Daarom i.s het waarschijnlijk dat de jongste 
(fysiek zwakke) dieren de l.aa.gste dominantie posities hadden (Kawai 1.958), 
en dat zou kunnen verkl.aren waarom juveniel.e en vroeg-puberale mannetjes 
minder agressie vertoonden dan l.aa.t-puberale en vol.wassen mannetjes. 

In geen van de bovengenoemde studies werd nagegaan of zich naazmate de 
dieren ouder werden veranderingen voordeden in de identiteit van de 
opponenten. Figuur 5-1.1 toont dat de beermakaken ~n Oss naarmaate ze ouder 
werden steeds m.i.nder agressieve interacties met jonge opponenten hadden, en 
steeds meer met oudere opponenten. Jong-volwassen mannetjes vertoonden 

~b3d 

~ 
Çj?Çj? 'T= 0-0:JI 'NS </-. 

/ / 

J ( 
4 

Jo 1p.b B n 

~guur 5-ZO. rndtvidue~e agressie frequen~ies van pert-pubera~e dieren, 

ut~geze~ t.egen de ~eef~iJ.d.en op z .3 .SZ (begin pUber obseruat.ies). Zi-e ook 

fi-g. 5-9. Gegevens verzame~d door Marie~~e Jansen. 
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opva1lend weinig agressie tegen jonge dieren. Waarschijn1ijk komt dit 
dooDdat de jong-volwassen mannetjes in rang onder de meeste moeders in de 
groep stonden (hoofdstuk 4) . 

Figuur 5-12 geeft de individuele agressie frequenties tussen puber
mannetjes en ranghoge vo1wassen mannetjes. Naarmate ze ouder werden, 
werden de pubers steeds vaker aangeva'l1en door de top-mannetjes (rangnrs. l 
t/m 4). Tijdens de officie1e studieperiode werd s1echts 2 maa1 gezien dat 
een pUber een van die top-mannetjes aanviel, overigens zonder het conf1ict 
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~guur 5-ll. Agressie-partner verdeLing: percentage van de geobser

veerde agressieve ayades t.:~aarin de opponent een J"ong dier t.:~as (M22 en 

J"ongeren). Boven: mannetjes; onder: vrour.Jtjes; K -- kLeintjes, < 1 J"aar 

oud, gegevens verzameLd door ELs Broekhuyzen; P ~ peri-puberaLe dieren, 

1.5- 4.5 jaar oud, gegevens verzameLd door MarieLLe Jansen; JV ~jong

voLt.:~assen, geboren tussen 1.1.72 en 1.3.77; V~ voLT.Jassen, geboren voor 

I • 1. 72; N -- aantaL geobserveerde agressieve ayades. 
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F~guur 5-12. rndtvtdueLe agresste frequenttes van puber-mannetjes per 

haLfjaar; --- afgi,ft;e aan subt.op-maTtT113tjes (M253, 239, 4{)3 en 378); 

et- -- -o =- ontvangst van sutrtop-mannetjes; - --- """" ontvangst van "top-mannetjes 
(M300, 303, 410 en 416). 

te winnen. oe subtop-mannetjes ( vol.wassen mannetjes met rangnrs. 5 t./m. a) 
zijn als aparte categorie beschouwd omdat hun dominantie verhoudingen ten 
opzichte van de pubers gedurende de studie veranderden. Juveniele 
mannetjes (meer dan een hal.fjaar voor de testikel indal.ing) vielen zel.den 
een subtop-mannetje aan. Rond de testikel indaling begon de agressie-
afgifte aan 

j u'ist afnam: 

subtop-mannetjes te 
ten opzichte van 

•aangevallenen• in •aanvallers•_ 

stijgen, 
de subtop 
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~guur 5-13. ln~erven~te percen~age tn agressteve dyades ~ussen een 
puber-ma:nne"tJ'e en een subtcp-mannetje. Gecombi.neerde data van de 7 ouds'te 

pUbers (M22 - M41) per ha~fJ'aa:r; -- = i.nterventi.e tegen het sub'top-

mannetje; ~--~= i.nterventte tegen de puber; N =aantaL geobserveerde 

agressi.eve dyades. 

rnterventt.es 
In 25% van de 357 geobserveerde dyades tussen een peri.-puberaa~ mannetje 
( LS - s.s jaar) en een subtop-mannetje werd er gei.nterveni.eerd, dat wil. 

zeggen dat een ot: meer andere dieren een van de opponenten aanvie 1.( en) . In 
de overige dyades waarbij een vol.wassen di.er betrokken was werd slechts 
voor 15% geintervenieerd (percentage gebaseerd op 729 ~l.lekeuri.g gekozen 
dyades: de agoni.stische dyades tijdens het eerste observatie uur van elke 
kal.ender:maand). Het verschil was statistisch significant (x2 

=- 16.87, 
df ~ 1, p < 0.001). 

In pUber-subtop dyades werd relatief vaak gei.ntervenieerd ten gunste van 
de puber (24%) en zelden ten gunste van het subtop-mannetje (4%). Oeze 
percentages bedragen samen meer dan de bovengenoemde 25% doordat in sommige 
dyades beide opponenten steun kregen. Interveni.ênten ten gunste van de 
pUber waren, e1k in ongeveer een kwart van de gevallen, de moeder van de 
pUber, een andere pube-r, een subtop-mannetje of een top-mannetje. 
Niet-verwante volwassen vrouwtjes intervenieerden maar weinig (B% van de 
geintervenieerde dyades), en ranglage volwassen mannetjes, jonge vrouwtjes 
en juvenielen helemaal niet. Interventies tegen de puber kwamen voor 60% 
voor -rekening van M416, het 4e volwassen mannetje in de hiêrarchie. Hij 
intervenieerde overigens ook vaak ten gunste van pubers. 

Tot een halfjaar voor de testikel indaling ontvingen mannetjes maar 
weinig steun wanneer ze in een conflict met een sUbtop-mannetje verwikkeld 
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waren~ Rond en na de testikel indaling lagen de intel:Ventie percentages 
ten gunste van pubers beduidend hoger~ De cul:Ve weerg~even in figuur 5-13 

week significant af van een horizontale lijn (X ~ 19~75~ df = 7~ 

p < o ~01.). Dit kan verkl.aard worden door het verschil. tussen de eerste 3 

lage punten en de latere 5 hoge punten. Deze 5 J.aatste punten verschilden 
onderling niet significant van elkaar (x

2 = 4:~14:, df = 4, ns), wat aangaf 
dat vanaf een halfjaar voor tot. 2 jaar na de testikel. indaling het 
interventie percentage niet wezenlijk veranderde. 

concluderend kan gesteld worden dat mannetjes rond en na de testikel 
inda.l;ing vaker dan voorheen conflicten met subtop-mannetjes hadden, dat die 
conflicten steeds vaker door het pUber-mannetje geinitieerd werden, en dat 
er daarbij vaak door de moeder, door andere pubers of door ranghoge 
volwassen mannetjes steun werd verleend aan de betrokken puber. Dit alles 
had ingrijpende gevolgen voor de dominantie verhoudingen tussen pubers en 
subtop-mannetjes, zoals hieronder zal blijken~ 

Dom~nantte verhoudtngen tussen puberaLe en vot~assen mannetjes 
In figuur 5-1.4 zijn de dominantie posities van de 6 oudste puber~etjes 
ten opzichte van de 18 volwassen mannetjes weergegeven. In de periode voor 
de testikel indaling wonnen de pubers nooit en verloren zij wel conflicten 
met top- en subtop-mannetjes (behalve M22 en M26 die het ranglaagste 
subtop-mannetje weleens versloegen). Ten opzichte van de ranglage 
volwassen mannetjes (rangnrs. 9 t/m 18) was het beeld onduidelijk: van hen 
konden pubers voor de testikel. indaling zowel winnen als verliezen. De 

pubers hadden daarom een rang • ergens in de onderste helft van de 

hierarcbie · . 
Na de testikel indaLing begonnen de pUbers conf1icten met 

subtop-mannetjes te winnen. Vaak was die winst te danken aan de steun van 
andere d'ieren (zie boven), en zulke geva11en werden niet in figuur 5-14 
verwerkt. Maar de pUbers bleken nu ook zelfstandig subtop-mannetjes te 
kunnen verslaan, wat betekende dat zij in rang stegen naar posities • ergens 
in de subtop • . 

De dotn.i.nanti.e posities van M22, M23 en M26 stabiliseerden zich o .5 - LS 

jaar na de testïkel indaling: zij wonnen aLleen nog maar en verloren niet 
meer van subtop en ranglagere volwassen mannetjes. Van de 4: top-mannetjes 
bleven ze verliezen~ dus de pUbers stonden nu 'in rang tussen de top en de 
subtop 'in. Tot aan het eind van de officiele studieper'iode kwam hierin 
geen verandering meer. Nadien werden nog af en toe ad libitum observaties 
uitgevoerd waaruit geen aanwijzingen naar voren kwamen dat de dominantie 
posities van deze 3 mannetjes ten opzichte van de top en de subtop 
veranderd waren. 

tn figuur 5-14 is te zien dat M26 een relat'ief snelle en M23 een 
relatief langzame rangstijg'ing doormaakte. Gedurende het jaar na de 
testikel indaling ontving M26 vrij veel steun tijdens conflicten met 
subtop-mannetjes (43%), terwijl het percentage van M23 (24%) beneden het 

gemiddel.de lag (vgl. fig. 5-13). Dit geeft aan dat de mate waarin pube't"-
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FLguur 5-1.4:. Domi.nant.i.erang van puber-manne-t-jes "t.o.v. voZ.tJassen man

ne-tjes per haLfjaar. De zt:~arte vZ.akken of Li-jnen geven het 'domi.nant:i.e
berei.k' van de pubers aan: zo s-tond M27~ rui-m 1 jaar voor zijn t.est.i.keZ. 

i.ndaZ.i.ng, i.n rang onder de voLtJassen mannet.jes met. rang I 't/m 8 en boven 
nummer 16 t./m 18 t.ervij1 hij van nummer 9 t.jm 15 zoLJeZ.. kOn LJi.nnen aZ.s 

verZ..i,ezen; 3 jaar z.at.er s-tona MZ7 t.ussen nummer 3 en 4 en een haZ.jjaar 
daa?"na boven aZ.Z.e votLJa.Ssen manne'tJ·es. Op de ver'ti.caz..e assen zi-jn de 

sutrtop-mannetJ·es (rang 5 tjm 8) speciaaL aangegeven. De fi-guur i.s 

gebaseerd op syst.emati.sche en ad Z.i.bi.t.um observati-es i.n de compZ.et.e groep, 
van 1980 t.jm 1982 en, az.z..een voor ~27, 1983. 

mannetjes tijdens conf~icten gesteund worden van belang kan zijn voor de 
snelhe~d waarmee ze stijgen in de hierarchie. 

De jongere pUbers M30 en M37 hadden op het eind van de studie nog geen 
duideU.jke dominantie positie (zie "fi.g. 5-14). De SUJllll\iere gegevens die 
daarna verzame~d werden wezen erop dat ook zij de subtop passeerden en in 
-rang direct onder de tofrtttannetjes uitkwamen. De term • subtop' kon toen 
eigenlijk niet meer gebruïkt worden om de volwassen mannetjes aan te duiden 
die aanvank.el.ijk de dominant:i.e pos:i.ties 5 t;m. s innamen. Die pos:i.t:i.es 

waren nu overgenomen door pUbers, en de oorspronkelijk subtop-mannetjes 
vormden nu het midden van de hierarchie. 
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Rangst~jg~ngen van pUbers ten opzichte van volwassen mannetjes zijn ook 
bij makaken ~n het w~ld waargenomen ( Koford 1963; Simonds 1965; Koyama 
1967; 1970; Mi.ssakian 1972; van Noordwijk & van Schaik, ~n druk). Uit 
de gegevens van Bernstein ( 1969; 1980), Angst ( 1975) en Rostal & Eaton 
(1983) kan worden afgeleid dat dergelijke rangstijgingen eveneens in 
makakengroepen in buiten-gevangenschap optraden~ Geen van de genoemde 
onderzoekers presenteerde echter gedetailleerde data over de rangontwïk
keling van individuele mannetjes~ 

E'eZ.co 
Puber M27 Eelco had een buitengewone rangontwïkkeling~ Aanvankelijk was 

deze vergelijkbaar met die van de andere pUbers: na zijn testikel indaling 
steeg Eelco uit boven de ranglage ~netjes en passeerde hij de subtop~ 

Daarna volgde er echter niet zoals bij de andere mannetjes een 
rangstaibi.l.isati.e: in de winter van 1982/83 (na de officiele studie
periode) passeerde Eelco het 4e volwassen mannetje in de hierarchie.., M416. 
Tijdens zijn conflicten met M4l6 ontving Eelco steun van M410, het 3e 
mannetje in de hierarchie~ In de zomer van 1983 bl.eek Eelco dominant te 
zijn over de (oorspronkelijke) nrs. 2 en 3 in de hierarchie. Tijdens 
enkele van de conflicten van Eelco met deze 2 intervenieerde de alpha-man 
M300 James ten gunste van Eelco~ Tenslotte werd, in september 1983, ook 
James door Eel.co verslagen, waarmee Eelco de nieuwe alpha-man was geworden. 
In de cont:l.icten tussen James en Eelco intervenieerde niemand, omdat geen 
enkele aap (behalve Eelco) het waagde om James aan te val.len. 

Eelco bereikte de aJ.pha-positie op een leefti.jd van 5 ~5 jaar, 2 jaar na 
zijn testikel indaling (fig~ 5-14)~ Dit was geen uitzonderlijk vroege 
l.eeftijd, want Bernstein ( 1980) beschreef een groep beermakaken in 
buiten-gevangenschap waarin een 5- of 6-jarig mannetje de alpha-positie 
overnam, en Koford. ( 1963) en Driekamer & vessey ( 1973) beschreven diverse 
groepen rhesusapen in het wild met 6- tot a-jarige alpha-mannen~ 

Uit de vondst dat pubers in hun conflicten met sUbtop-mannetjes gesteund 
werden door andere sUbtop-mannetjes, en uiteindelijk alle sUbtop-mannetjes 
in rang passeerden, en uit het bovenstaande re laas komt naar voren dat 
ranghoge, volwassen mannetjes hun eigen •ondergang• bewerkstelligden door 
de rangstijgingen van pUbers te ondersteunen. 

Samenhang ~ussen fystoZ.og~sche ont~tkkeZ.~ng en agonistisch gedrag 
van de in figuur 5-10 weergegeven puber-mannetjes hadden de ouderen veel. 
hogere testosteronspiegels dan de jongeren, maar er bestonden geen 
overeenkomstige verschillen in de agressie frequenties. Er was daarom geen 
reden om een veeband te veronderstell.en tussen testosteronspiegels en 
totale agressiviteit. Rose e.a~ (1978) en Oixson (1980) kwamen tot 
dezelfde conclusie in hun studies aan pUberale rhesusapen en nachtaapjes. 

Agressief gedrag gericht tegen sUbtop-mannetjes kwam pas op gang rond de 
testikel indaling, en de stijging in de do~nantie hierarcbie vond pas na 
de testikel indaling plaats. Deze veranderingen leken op het eerste 
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gezi.cht wel. een effect van testosteron te weerspi.eqelen. Echter .. 'in figuur 
5-12 is te zi.en dat M37 (en andere mannetjes in mindere mate) al voor de 
testikel indaling, toen zijn testosteronspiegels nog laag waren (fig. 5-3 ), 
frequent stibto~etjes aanviel. M22 daarentegen vertoonde gedurende het 
jaar na zijn testikel indaling maar zelden agressie tegen de subtop, 
alhoewel zijn testosteronspiegels toen al duidelijk verhoogd waren (fig. 
5-3). Bovendien blijkt uit de figuren 5-3 en 5-14 dat de testosteron
curven van M26 (snelle rangstijging) en M23 (langzame rangsti.jging) niet 
wezenli.jk verschi.lden van elkaar of van de curven van andere pubers. De 

stijging in dominantierang leêk dus niet direct in verband te staan met de 
boogte van de testosteronspiegels. Dit bevestigt eerdere vondsten van 
Wi.lson & vessey ( 1968): zij zagen dat vrijlevende rhesusapen die vlak na 
hun geboorte waren gecastreerd toch op 3- tot s-jarige leeftijd in rang 
konden stijgen. 

MOgelijk is testosteron indirect wel van invloed op de sociale positie 
van jonge mannetjes: de stijging in testosteronspiegels veroorzaakt de 
puberale groeispurt en daarmee een toename in fysieke kracht. oe meest 
spectaculaire gewichtstoename (M27 EelCO: 2.3 kg in 2 maanden.) ging 
onmiddellijk vooraf aan de meest spectaculaire rangstijging (overname 
alpha-posi.tie). Bij Java apen en bavianen volgden rangstijgingen van jonge 
mannetjes eveneens op een periode van versnelde groei (van Noordwijk & van 
Schaik, in druk, en de door hen gerefereerde vondsten van R. Noe). In de 
eerder genoemde studies aan makaken stegen de mannetjes op 3 a 6-jarige 
leeftijd in rang; het is waarschijnlijk dat zij op die ~eeftijd een 
groeispurt doormaakten of jui.St achter de rug hadden. overi.gens hoeft een 
gewichtstoename niet altijd te resu~teren in een stijging in de dominantie 
hierarcbie ( zie Ml.S in tabe 1 4-1 ) . 

Sociale factoren speelden in ieder geval een belangrijke rol bij 
rangstijgingen: pUberale mannelijke beermakaken werden .tijdens conflicten 
door anderen gesteund. Ook Wilson & Vessey ( 1968) en van Noordwijk & van 
schaik (in druk) vonden aanwijzingen dat de aanwezigheid van familieleden 
of bekenden een gunstige invloed kon hebben op de rangontwikkeling van 
jonge mannetjes. Bij ch~sees spelen sociale relaties zelfs een 
allesbepalende rol: een mannetje kan de alpha-positie alleen dan bereiken 
en behouden wanneer hij met succes een coalitie weet te sluiten met een 
ander mannetje (de Waal 1982 ). 

Do~nan~~e verhoud~ngen ~ussen puber-manne~jes en vo~~assen vrou~~jes 
De precieze dominantie verhoudingen ten opzichte van volwassen vrouwtjes 
waren voor de pUberale mannetjes, net als voor de ranglage volwassen 
mannetjes (hoofdstuk 4), moeilijk aan te geven. Tot aan de testikel 
indaling wonnen mannetjes :in elk geval nooit van hun moeder of van 
volwassen vrouwtjes met een hogere rang dan hun moeder, en verloren ze wel 
van die vrouwtjes. Van volwassen vrouwtjes met een lagere dominantierang 
dan hun moeder konden mannetjes tot aan hun testikel indaling zowel winnen 
als verliezen. 
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De 4 volwassen subtop-mannetjes waren dominant over vrijwel alle 
volwassen vrouwtjes in de groep (hoofdstuk 4). Het l.eek daarom. l.ogi.sch dat 

de pubers nadat ze de subtop :in rang gepasseerd waren, ook dominant zouden 

Z1Jn over al die vrouwtjes. Dit bleek echter niet het geval te zijn: in 

het jaar na hun testikel indal.i.ng bleven pubers verliezen van hun moeder en 
van ranghogere volwassen vrouwtjes. M22 en M23 konden ook in het 2e jaar 

na hun testikel indal.ing gevolgd worden en zij bleken toen wel. in rang 

boven hun moeder uit te stijgen. ze bleven echter verliezen van de 

allerhoogste vrouwtjes in de hierarChie. 
M27 Eelco moet hier wederom ve:oneld worden als een bijzonder indivi.du. 

vanaf het begin van de studie was er sleChts 1 volwassen vrouwtje dominant 
over hem, nl. zijn moeder V291 (het ranghoogste vrouwtje in de groep). In 

1982 werd V2l (dochter van V29l en zus van Eelco) het ranghoogste vrouwtje 

en zij was toen dominant over Eelco. Na de James-Eelco ma.chtswissel.ing 
bleek Eelco dominant te zijn over zowel V29l als V21, en over alle andere 

dieren in de groep. Wanneer Eelco zijn moeder en zijn zus in rang 

passeerde kon niet worden vastgesteld. 

Alhoewel de pUberale mannetjes niet duidelijk dominant waren over de 
volwassen vrouwtjes midden en onder in de hierarchie, vertoonden ze wel 

rege1matig agressie tegen die vrouwtjes. Hierin verschilden ze van 3- tot 
4-jarige mannelijke Japanse makaken, die zelden of nooit volwassen 
vrouwtjes aanvielen (Enomoto 1981). 
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Do~nant~e verhoud~ngen tussen pUber-mannetjes onaert~ng 
De dominantie verhoudingen tussen pUberale mannetjes onderling correleerden 
sterk met die van hun moeders (T-= 0.779, n = 9, p < 0.01; zie fig. 5-15) .. 

Dit bevestigt d_e theorie van Kawamura ( 1958) over "ma.triarchal social 

ranks", die stelt dat de rang van een jong dier afhankelijk is van de rang 
van de moeder. Vele studies aan makaken en andere apensoorten, zowel in 

het wild als in gevangenschap, hebben aangetoond dat dit inderdaad een 

algemeen geldende. regel is (o.a. Koyama 1967; M:isSakian 1972; Angst 1975; 

Eaton 1976; de Waal 1977; Walters 1980). 

Agress~e frequent~es van puber-vrou~jes 
De agressie frequenties van vrouwtjes van 1.5 tot 4.5 jaar oud correleerden 
niet significant met hun leeftijden, ook niet nadat er werd gecorrigeerd 

voor verschillen in dominantierang (fig. 5-10). Dit gaf aan dat de 
agressie frequenties van vrouwtjes in de pUberteit niet systematisCh 

veranderden. 

de agressie 
vrouwtjes. 

Kraemer e.a. (1992) vonden geen duidelijke verschillen tussen 
frequenties van juveniele, puberale en volwassen chimpansee 

oe leeftijden van de opponenten in agressieve 
naarmate vrouwtjes ouder werden hadden ze 

dyades veranderden wel: 

steeds minder agressieve 

interacties met jonge opponenten, en steeds meer met oudere opponenten 
(fig. 5-11). Precies dezelfde verandering werd eerder voor de mannetjes 

beschreven (fig. 5-11). 
Alle jonge vrouwtjes (1.5 tot 6.0 jaar) ontvingen agressie van hun 

~er en van volwassen vrouwtjes die in rang boven hun moeder stonden maar 

omgekeerd vielen de jonge vrouwtjes deze volwassen dieren zelden aan. 

Slechts 4 jonge vrouwtjes vertoonden regelmatig agressie tegen hun moeder 

enjof volwassen vrouwtjes uit hogere families. V32 en V36 deden dit 
tenminste vanaf een leeftijd van 2 jaar, dus lang voor de eerste ovulatie 

(vgl. tabel 5-4). Deze aanvallen waren gericht op volwassen vrouwtjes die 
maximaal 3 plaatsen boven de moeder van V32 of V36 stonden in de 

hierarchie. V24 begon op een leeftijd van 3.0 tot 3.5 jaar, dus kort voor 
haar eerste ovulatie (tabel 5-4), ranghoge volwassen vrouwtjes aan te 

vallen. Daarbij waren vrouwtjes die in rang ver ( 10 plaatsen) boven de 
moeder van V24 stonden. V21 tenslotte viel op de leeftijd van 5.3 jaar 

voor het eerst haar moeder aan. Dit gebeurde ruim een jaar na de eerst 
geobserveerde ovulatie van V21. De moeder van V21 (V291) was top-vrouw, 

dus kon V21 geen nog hoger vrouwtje aanvallen. Uit het bovenstaande blijkt 

geen vaste relatie tussen het moment van eerste ovulatie en het moment 
waarop jonge vrouwtjes agressief werden tegen hun moeder of tegen volwassen 
vrouwtjes uit ranghogere families. 

Jonge vrouwtjes werden betrekkelijk weinig aangevallen door volwassen 
vrouwtjes uit ranglagere families. van de agressieve dyades tussen een 

1.5- tot 3-jarig vrouwtje en een volwassen vrouwtje uit een ranglagere 

familie bestond 17% uit aanvallen van het volwassen vrouwtje tegen het 

jonge vrouwtje, en 83% uit aanvallen in de omgekeerde richting. op de 
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leeftijd van 3.0 tot 4.5 jaar (de periode waarin de eerste ovulaties 
optreden) was dit resp. 14 en 86%, en van 4.5 tot 6.0 jaar resp. 4 en 96%. 

Deze geleidelijke veranderingen in agressieve relaties tussen 
peri-pUberale en volwassen vrouwtjes hadden veranderingen in de dominantie 
verhoudingen tussen die vrouwtjes tot gevolg. 

Do~nan~~e verhoud~ngen ~ussen pUberaLe en voL~assen vro~jes 

Oe dominantie verhoudingen tussen pUber-vrouwtjes en de 28 oudste vrouwtjes 
in de groep zijn weergegeven in figuur 5-16 voor 6 pUber-vrouwtjes waarvan 
de eerste ovulatie datum kon worden vastgesteld, en voor 6 puber-vrouwtjes 
waarvan d:ie datum niet bekend was. Vl8, Vl9 en V21 zijn hier niet als 
volwassen beschouwd, en zij zitten niet in de verticale assen in de 
figuren, omdat hun dominantie posities aan het begin van de studie nog niet 
geheel stabiel waren. 

Voor de eerste ovulatie of tot de leeftijd van 3.5 jaar hadden vrouwtjes 
een onduidelijke dominantie positie •ergens onder hun moeder•. Alleen V24, 
V32 en V36 versloegen in die periode weleens vrouwtjes met een hogere rang 
dan hun moeder, maar zij konden door diezelfde vrouwtjes ook verslagen 
worden. 

Enige tijd na hun eerste ovulatie of na de leeftijd ~an 3.5 jaar 
bereikten de vrouwtjes een duidelijke dominantie positie. Vijf vrouwtjes 
(V25, V29, V33, VlS en V31) stonden direct onder hun moeder. oe 2 dochters 
van V406, de 3e moeder in de hiêrarchie (Vl9 en V2B) stonden 1 plaats 
lager. Direct onder hun moeder stond V13, een dochter van V350, de 2e 
moeder in de hiêrarchie. 

V24 had een uitzonderlijke rangontwikkeling: zij steeg tot een positie 
ver boven die van haar moeder. V21 Erica steeg ook boven haar moeder 
(top-vrouw V291 Els) uit, en kon toen niet meer verder stijgen in rang. De 

Els-Erica machtswisseling vond plaats op een moment dat Els fysiek verzwakt 
was: zij had juist een jong gekregen en was sterk afgevallen. Bovendien 
was Els gedurende een week niet in de groep aanwezig geweest (hoofdstuk 4). 
De uiteindelijke dominantie posities van V32 en V36 konden niet worden 
vastgesteld. Het was mogelijk dat deze 2 vrouwtjes een positie enkele 
plaatsen boven hun moeder zouden bereiken (fig. 5-16). 

Bij V24 en V21 kon gesproken worden van een rangstijging omdat zij 
dominant werden 
De andere jonge 

over vrouwtjes die aanvankelijk dominant waren over hen. 
vrouwtjes werden slechts dominant over vrouwtjes ten 

opzichte waarvan de verhoudingen aanvankelijk •onduidelijk• waren. van een 
echte stijging was hier geen sprake, maar wel van een rangstabili.satie. 

Rangstijgingen of -stabilisaties konden al voor de eerste ovulatie 
beginnen, maar eindigden altijd pas na de eerste ovulatie. Hoe lang na de 
eerste ovulatie de uiteindelijke dominantierang werd bereikt verschilde 
sterk van individu tot individu (fig. 5-16, zie met name V29, VlB en V28). 
Er leek daarom geen direct verband te bestaan tussen hormonale en 
dominantie veranderingen bij puberale vrouwtjes. 

De vondst dat vrouwtjes pas op jong-volwassen leeftijd een gevestigde 
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dominantierang bereiken diCht bij die van de moeder bevestigt de vondsten 

aan tal van andere apengroepen in bet wild en in gevangenschap. In een 

aantal studies werd gevonden dat volwassen dochters in rang direct onder 

hun moeder stonden en dat slechts bij hoge uitzondering een moeder door 

haar dochter werd gepasseerd (Japanse makaken: Kawamura 1958; Koya:rna 

1967; Eaton 1976; Takahata 1982a; rhesusapen: Sade 1967; Missakian 

1972; bavianen: Hausfater e.a. 1982; meerkatten: Cheney e.a. 1981; 

Bramblett e.a. 1982). Cheney e.a. namen sleChts 2 moeder-dochter 

rangwisselingen waar, beide direct nadat de moeder was bevallen en dus 

vergelijkbaar met de Els-Erica rangwisseling in Oss. De enige 

rangwisseling in 58 moeder-dochter paren die door Mi.ssak.ian werd gezien 

betrof een 10-jarige dochter en een tijdelijk fysiek verzwakte moeder. 

Andere onderzoekers zagen dat ongeveer de helft van de volwassen dochters 
bun moeder in rang passeerden (Java apen: Angst 1975; bavianen: Walters 

1980) of zelfs dat dit als regel gebeurde: ( laponders: Bernstein 1972; 

rhesusapen: Chikazawa e.a. 1979; hoelman: Brdy & Hrdy 1976). Deze 

verschillen in de vondsten konden niet verklaard worden aan de hand van 

verschillen in levensomstandigheden of groepsgrootte. 

Dom~nanz~e verhoudingen ~ussen pubera~e vro~Zjes en voL~sen mannezjes 
Alle pUberale vrouwtjes stonden, net als de volwassen vrouwtjes, in rang 
onder de 4 ranghoogste volwassen mannetjes. Ook stonden de meeste jonge 

vrouwtjes in rang onder de 4 volwassen subtop-mannetjes. Alleen de oudere 

dochters van de ranghoogste moeders (VlB, V19 en V21) wonnen wel eens van 

een subtop-mannetje. Omgekeerd werden zij ook wel eens vers:lagen door 

diezelfde mannetjes. Het aantal geobserveerde winst;verlies gevallen was 

te klein om de precieze d~nantie verhoudingen vast te stellen. 

Conflicten tussen puberale vrouwtjes en ranglage voJ.wassen mannetjes (rang 

9 t/m 18) werden maar weinig gezien; tweederde deel van de geobserveerde 

dyades eindigde in winst voor bet vrouwtje. 

Domtnanzte verhouatngen zussen puber-vrou~~jes onderttng 

Figuur 5-15 laat zien dat er tussen de pUber-vrouwtjes een lineaire 

dominantie hiêrarcbie bestond. Oe onderlinge rangverhoudingen 

corre1eerden significant met die van de moeders (T""' 0.800, n =- 15, 
p < 0. 001). Hiermee werd evenals voor de mannetjes de theorie van Kawamura 

Pagi-na hternaas~: 

Nguv..r 5-16. Domi.nanzterang van puber-vrour..Jt.jes t..o. v. voL~assen 

vrmt~-tjes per ha~f;jaar. Zi.e fi"g. 5-14. Boven: eerst.e ovuz..at.i.-e da-tum 

bekend, gegevens ut~gezet. t..o.v. ate da-tum; onder: eerst.e ovuz..azte da-tum 

ntez bekend maar r~eg geschat. o.g.v. ~abeL 5-4 en ftg. 5-7 (verztcaLe 

sti.ppeZ..~tjn), gegevens ut-tgezez -t.o.v. geboor~edatum. Hortzonzaz..e 

gebroken ~tJ·nen: domtnan~te postzi.es moeders. In de verti.caZ..e assen zt.;jn 

V18, 19 en 21 ni.e~ opgenomen zodat. er 28 voLT..Jassen vro~~jes overbLeven. 
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( 1958) bevestigd. Alleen V24 had een, voor haar afkomst, uitzonderlijk 
hoge dominantie positie. 

In de 3 zuste'r-paren in figuur 5-15 was steeds de jongere zuster 

dominant over de oudere. 

gevonden (hoofdstuk 4), wat 
bevestigt (Kawamura 1958; 

Eenzelfde relatie werd tussen oudere zusters 
eerdere vondsten bij makaken in het wild 

Ml.s.sakia:n 1.972). Echter, in 1982 werd V2l toen 

zij haar moeder in rang passeerde, ook dominant over haar jongere zuster 

V39. 

Ges~ach~sversch~L~en ~n agon~s~~sch gedrag 
Bij de kleintjes werd een sterk verband tussen leeftijd en agressie 

frequenties vastgesteld. ~~gezien de dieren gedurende versChillende fasen 

van hun 1e levensjaar werden bestudeerd, was het niet mogelijk om 
geslachtsverschillen statistisch te toetsen. Op het oog ~eken er geen 

systematische verschillen te bestaan tussen mannetjes en vrouwtjes van 

vergeli.jkbare leeftijd (fig. 5-9). 

In de pUbergroep hingen agressie frequenties niet samen met de leeftijd 

dus konden mannetjes en vrouwtjes wel direct met elkaar vergeleken worden. 

Er bestonden geen significante geslachtsverschillen in agressie-afgifte 
(0 == 35, n-= a, m == 11, ns) of -ontvangst (0 == 39.5, ns). 

Het was niet mogelijk om voor de mannelijke en vrouwelijke pubers een 

gezamenlijke dominantie hierarcbie op te stellen omdat, evenals bij de 
volwassen dieren, de dominantierelaties tussen de sexen niet strikt lineair 

waren. In figuur 5-15 is te zien dat er ongeveer evenvee 1 puber-paren 
waren waarin het mannetje domineerde over het vrouwtje als omgekeerd. Er 

was dus geen aanwijzing dat in deze leeftijdSklasse mannetjes in het 
algemeen dominant waren over vrouwtjes, of andersom. Ook bij volwassen 

beermakaken konden zulke verschillen niet worden aangetoond (hoofdstuk: 4) . 

Goy & Resko ( 1972) vonden wel verschillen bij 1-jarige rhesusapen: 
mannetjes dreigden gemiddeld 4 maal zo vaak als vrouwtjes. Goy & Resko 

weten dit verschil aan andregenen die pre-nataal door de testikels worden 

geproduceerd en die een masculiniserende werking op het centrale 
zenuwstelsel zouden hebben. Vrouwtjes die pre-nataal met testosteron 

propionaat (TP) werden behandeld ( •pseudohermafrodieten') hadden bijna even 
hoge agressie frequenties als mannetjes. Dit effect kon niet worden 

verkregen via post-natale behandeling met TP. In hoeverre de gevonden 
verschillen statistisch significant waren wordt uit de pUbl~tie van Goy & 
Resko niet duidelijk. oe bestudeerde rhesusapen leefden in groepjes met 

uitsluitend leeftijdgenootjes. In de huidige studie, in een volledige 
groep met een meer natuurlijke samenstelling, was er geen sprake van een 

geslachtsverschil in agressiviteit. De dominantierang van de moeder leek 
de agressie frequenties van jonge dieren te bepalen, ongeacht hun geslacht 

of hun leeftijd. Jongen van ranghoge moeders hadden relatief hoge agressie 

frequenties (zie M4S en VS2 in fig. 5-9, M27 en V39 in fig. 5-10). 
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5. 9 sexuee 1 gedrag 

Eerste tevensjaren 
Vanaf de leeftijd van 6 maanden waren kleintjes regelmatig betrokken bij 
beterosexuele beklimmingen, waarbij. ze bekkenstoten konden vertonen of 
ontvangen. Intromissies deden zich daarbij zelden voor. De vroeqst 
geobserveerde copulatie (beklimming met intromissie) was er een van M46 

(0.57 jaar) met V44 (0.66 jaar). Dat dit een incidenteel geval was, blijkt 
uit bet feit dat de 2e geobserveerde copulatie voor M46 bijna 1 jaar later 
viel (1.55 jaar) en voor V44 ruim 1 jaar later (2.04 jaar). Voor S andere 
dieren die vanaf hun geboorte geobserveerd konden worden viel de eerst 
geobserveerde copulatie rond de le verjaardag of later op 1-jarige leeftijd 
(tabe1 5-7). 

Voor de dieren die teruninste vanaf hun 1e verjaardag geobserveerd konden 
worden (nrs. 34 t/m 43) viel de eerst geobserveerde copulatie rond of na de 
2e verjaardag. Het is waarschijnlijk dat deze dieren al eerder 
copuleerden, maar dat dit niet genoteerd werd omdat de copulant( en) niet 
herkend werd( en): in het 1e studiejaar bad ik moeite met het herkennen van 
de allerjongste dieren. wanneer een copulant niet direct herkend werd, 
werd getracht het dier in het oog te houden totdat bet tatoeagenummer 
zichtbaar was, maar dit lUkte niet altijd. 

Mannetjes konden al op 
( tabe 1 5-7 ) . Ejaculaat 

1-jarige leeftijd ejaculatie gedrag vertonen 
werd daarbij nog ni.et geproduceerd: dat werd pas 

rond de 4e verjaardag voor het eerst vastgesteld (tabel 5-2). 
Bij copulaties met zeer jonge vrouwtjes vertoonde het mannetje nooit 

ejaculatie gedrag. Dit gebeurde op z'n vroegst als het vrouwtje 2.82 jaar 
oud was ( V31) en bij 7 andere vrouwtjes op een leeftijd van 3. 09 - 3. 60 
jaar eX~ 3.28, n-"" 8). Het betreft hier vrouwtjes die vanaf hun le a ze 
verjaardag gevolgd konden worden ( nrs. 24 t/m 36). In theorie is het 
mogelijk dat zij al voor het begin van de studie ejaculatie gedrag 
ontvingen. Dit lijkt echter onwaarschijnlijk aangezien geen van de 
vrouwtjes die voor hun 2e verjaardag gevolgd konden worden ooit ejaculatie 
gedrag ontving. 

Bij de eerst geobserveerde copulatie van jonge vrouwtjes was de partner 
meestal een jonger mannetje dat nog geen ejaculaat kon produceren. Dit 
gold ook voor 7 van de 8 eerst geobserveerde copulaties met ejaculatie 
gedrag, waarbij dus sprake was van 'droge ejaculaties•. Pas rond de 3e 

verjaardag begonnen vrouwtjes te copuleren met mannetjes die in staat waren 
om ejaculaat te produceren. Gemiddeld 0.26 jaar later (n = 8) volgde de 
eerste copulatie met een echte 
zover viel na te gaan, altijd 
de eerste ovulatie (tabel 5-8). 

ejaculatie. Dit laatste gebeurde, voor 
enige tijd (gemiddeld 0.25 jaar, n = 6) voor 

De jongste leeftijd waarop ooit een vrouwelijk orgasme gezicht werd 
waargenomen was 3.33 jaar: V29, 0.22 jaar voor haar eerste ovulatie, 
tijdens een copulatie met de 4-jarige M23. 

In de bovenstaande data is V32 steeds buiten beschouwing gelaten. Op 
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Tabe~ 5-7. Eers~ geobserveerde copuLa~~e van jonge ateren d~e vanaf hun 

geboorte gevo~gd kOnden uoraen. Leef't~jden ~n jaren. 

COPULATIE COPULATIE MET 
EJACULATIE GEDRAG 

leeftijd leeftijd 
leeftijd partner partner leeftijd partner partner 

ó' 45 1.53 31 3.42 1.54 31 3.43 
46 0.57 44 0.66 >2.08 
48 1.03 31 3.15 1.15 31 3.28 

49 1.30 54 0.96 1.51 34 3.09 

53 LOl 36 2.70 >1.62 

0 44 0.66 46 0.57 >2.17 
+ 47 1.69 53 1.32 >1. 99 

50 1.41 53 1.27 >1. 76 
51 1.34 53 1.27 >1.68 
52 >1.67 >1.67 
54 0.96 49 1.30 >1.52 

Tabe~ 5-8. Eers-t geobserveerde copu~at~e met voL~assen partner (man

ne-tje da-t i.n s-taat t.s om ejacu'Laa't -te produceren) en fysto~ogi.sche gegevens 

van vroUZJtjes dte tenm-Lns-te vanaf een Leeft~jd van 2.5 J·aar gevo~gd kOnden 

l..JOrcten. Leeft.~jden ~n jaren; kg = L-["chaamsgetJ~Ch-t -c.n kg. 

COPULATIE COPULATIE MET EERSTE kg 
EJACULATIE OVULATIE 

I! leeftijd kg leeftijd kg leeftijd 3 jaar 

24 3.40 5.2 3.71 5.7 3.79 4.5 
25 3.59 5.5 3.64 5.6 3.84 4.2 
28 2.70 5.2 3.42 7.2 <3.54 5.8 
29 3.06 5.2 3.27 5.6 3.55 5.C 
31 2.74 5.0 2.82 5.32 <3.41 5.8 
32 >4.00 >4.0 >4.00 >4.0 >4.48 3.2 
33 3.62 5.2 3.79 5.2 4.23 4.0 
34 2.68 3.8 3.30 5.5 <3.33 4.9 
36 3.18 5.6 3.18 5.6 3.43 5.4 
38 3.09 4.4 >3.24 >4.8 - 4.3 
39 2.76 5.6 >3 .12 >6.3 - 6.2 
40 2.91 5.0 >3.07 >5.2 - 5.2 
43 2.47 4.3 >2.62 >4.7 - 6.2 

x 3.02 5.0 3.39 5.7 3. 73 5.0 
N 12 12 8 8 6 13 
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het eind van de studie was zij 4.0 jaar oud en was er nog nooit een 
copulatie van haar waargenomen. Ook in fysiologisch opzicht ontwïkkelde 
zij zich langzamer dan andere vrouwtjes (zie paragraaf s .s). 

Bij mannelijke beermakaken in het laboratorium zag Chevalier-Skolnikoff 
(l974a) de eerste intromissie op een leeftijd van 6 maanden, en TrOllope & 
Blurton Jones ( 1975) meldden 0.32 jaar als vroegste leeftijd. In studies 
aan andere makaken (Goy e.a. 1974; Hanby & Brown 1974; Di.xson 1977) en 
bavianen en chimpansees (literatuur gerefereerd door Chevalier-Skolnikoff 
l974a, en Hanby & Brown 1974) werd, evenals in de huidige studie, gevonden 
dat 0-jari.ge mannetjes wel beklimmi.ngen met bekkenstoten uitvoerden, maar 
dat zij daarbij zelden intromissies hadden. Geen van de genoemde 
onderzoekers vermeldde wanneer vrouwtjes voor het eerst intromissies 
ontvingen en vanaf welke leeftijd orgasme gedrag kon worden vertoond. 

Copu~a~~e frequen~~es van manne~jes 
oe individuele copulatiecurven van puberale mannetjes (fig. 5-17) hadden 
als enig algemeen kenmerk dat de frequenties laag waren tot een jaar voor 
de testikel indaling_ Twee pubers (M26 en M27) hadden vlak voor de 
testikel indaling bun hoogste scores en toonden daarna een dalende lijn. 
Precies het omgekeerde was het geval met M22 en M23. Puber M30 had een 
hoge score vlak voor zijn testikel indaling en vervolgens ongeveer 
gel.ijkblijvende frequenties. Kortom, er was geen algemeen patroon te 
ontdekken in de copulatiecurven. 

De dominantierang van de moeder leek van invloed te zijn op de copulatie 
activiteit van de pubers: M27, zoon van de ranghoogste moeder in de groep, 
had de hoogste copulatie scores en 
opzicht: op de 2e plaats (zie 

M30, zoon van de 2e moeder, kwam in dit 
ook fig. 4-7). Een meer gedetailleerde 

analyse kon niet worden uitgevoerd omdat de pubers gedurende verschil.lende 
leeftijdsfasen gevolgd werden. 

Er bestond geen systematisch verband tussen de hoogte van de testos
teronspiegels en copulatie activiteit. Sommige mannetjes hadden al lang 
voor het begin van hun testosteron stijgingen hoge copulatie frequenties en 
in de periode waarin testosteron begon te stijgen l.i.eten sommige mannetjes 
stijgende en andere dalende copulatiecurven zien. 

OOk na de pUberteit bestond er geen samenhang tussen leeftijd en 
jonge 

oudere 
copulatie frequentie. Weliswaar copuleerden relatief 
mannetjes (geboren in 1972 t;m 1975) minder vaak dan 
(U = 17, n -- 9, m ~ 9, p < 0.05 ), maar dit verschil was 

volwassen 
mannetjes 

van het een gevolg 
de meeste feit dat de jong-volwassen 

stonden (hoofdstuk 4). 

mannetjes 
M22, M23, 

in 
M26 

rang 
en 

onder ouderen 
M27 konden in 1982 ook als 

jong-vol.wassen beschouwd worden en hadden toen vrij hoge dominantie 
posities. Hun copulatie frequenties varieerden in dat jaar van 0.02 tot 
0.11 per observatie uur, wat significant hoger was dan de frequenties van 
oudere mannetjes die lager in rang stonden {O- 0.03) (U-- 1, n -- 4, 
m-= 13, p < 0.01). In 1983 copuleerde M27 Eelco, als 5--jarige alpha-man, 
gemiddeld 0.93 maal per uur. Dit was beduidend vaker dan de c"irca 12-
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~guur 5-17. !nd~v~due'Le copuLa~~e frequent~es van puber-mannetjes per 
haLfjaar; D ~ zonder ejacu'Lat:i,e (gedrag): D = met ejacuz..a-tte (gedrag). 

jarige James, toen deze n09 alpha-man was (0.40 maal per uur). Het was dus 
niet zo dat jong-vol.wassen mannetjes ( 5 - 10 jaar oud) altijd weinig 

copuleerden. Niet zozeer de leeftijd van de mannetjes, maar eerder de 
dominantierang bepaalde hun copulatie activiteit. 

In andere makakenstudies (Kaufmann 1965; Hariby & Brown 1974; Rose 

e.a. 1978; Gli.ck 1990; Takahata 1980) werd ook gevonden dat de copulatie 
frequenties van juveniele mannetjes lager lagen dan die van peri-puberale 
mannetjes. De individuele gedrags- en hormooncurven van rhesusapen (Rose 
e.a. 1978) toonden geen systemat~sch verband tussen testosteronspiegels en 
sexuele activite~t. De vondst dat de copulat~e frequenties van pubers niet 
systematisch hoger of lager lagen dan die van volwassen mannetjes bevest~gt 
eerdere vondsten van Kaufmann (1965), Loy (1971), Ha.:nhy & Brown (1974), en 
Glick ( 1980). In dezelfde groep Japa.."'lSe makaken die Ha:nby & Brown ( 1974) 
bestudeerden vonden Rostal & Eaton (1983) wel versch~llen: 4.5-jarige 
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mannetjes copuleerden minder vaak. dan oudere mannetjes. Echter, de jonge 
mannetjes badden ten tijde van de laatste stud~e reLat~ef lage daminant~e 
posities, wat hun lage copulatie activiteit zou kunnen verklaren. 

Opent~jke en st~ekeme copuLat~es 
Aihoewel er in de pUberteit geen systematische veranderingen in de 
copulatie frequenties van de mannetjes optraden, waren er wel veranderingen 
in de manier waarop de mannetjes copuleerden. In hoofdstuk 4 werd 
beschreven dat volwassen mannetjes (behalve alpba-man James) gewoonlijk in 

of achter een schuilhok copuleerden, zodat ze niet door ranghogere 
mannetjes gezien en geinterrumpeerd konden worden. JUveniele mannetjes ( 1 
of 2 jaar oud) copuleerden daarentegen meestal midden in de kooi, in het 
zicht van vele, ook hooggeplaatste dieren. ze werden daarbij zelden 
geinterrumpeel:d. Na de testikel indaling veranderde dit: het percentage 
•openlijke• copulaties daalde, en vanaf een jaar na de testikel indaling 
werd er bijna u~tsluitend •stiekem• gecopul.eerd (f:i.g. 5-18). 

aet interruptie percentage bleef laag, waarschijnl.ijk doordat er b~j 

stiekeme copulaties minder kans op interruptie was. Wanneer alleen de 
openlijke copulaties werden beschouwd, bleek er wel een stijging in het 
interruptie percentage (X2 : 11.87, df ~ 2, p < 0.01; fig. 5-18). 

Bij bovenstaande analyses zijn gegevens van alle pUbers gecombineerd, 
omdat de ind:i.viduele getallen meestal klein waren. De beschreven trends 
werden door alle individuen vertoond. M27 copuleerde zeer vaak, en droeg 
dus veel bij aan de totalen, maar het buiten beschouwing Laten van zijn 

% 
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~guur 5-18. Links, bovenste curve: percen~age van de copu~a~~es da~ 

in he~ ztch~ van ~ns~ens 1 ranghoger manne~je ptaa~svond. Links, gear
ceerd: percen~age van de coputa~ies da~ ~erd gein~errumpeerd door een 
ranghoger manne~je, per 3 maanden. Rech~s: percen~age van de open~iJ"ke 
copuLaties dat ~erd gein~errumpeerd, per jaar. Gecombineerde data van 9 

puber-mannetjes (M22- M4S). N ~aantaL geobserveerde copuLat~es. 
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gegevens veranderde het beeld n~et ~zenlijk. 

CopuZ.at;i:.e .frequent;i:.es van vroulJt;jes 
De vrouwtjes ~an de eerste ovulatie datum bekend was hadden tot een 

halfjaar voor hun eerste ovulatie lage copulatie frequenties (fig. 5-19). 
In het hal.fjaar voor en het hal.fjaar na de eerste ovulatie copuleerden zij 
vaak. Daarna hingen de frequenties af van de reprodukt~eve status: 

gedurende de laatste 4 maanden van de zwangerschap en tijdens de lactatie 

~rd er niet of nauweJ.ijk gecopuleerd (hoofdstuk a). Dus bij vrouwtjes die 
zwanger werden daalde de copulatie act~viteit. 

De copulatie frequenties van jonge vrouwtjes waarvan de eerste ovulat~e 

datum niet bekend was zijn uitgezet ten opzichte van de leeftijd 
(fig. 5-19). Deze vrouwtjes badden voor hun 3e verjaardag (waarschijnlijk 

enkele maanden voor hun eerste ovulatie) J.age copulatie frequenties. 
Daarna copuleerden deze vrouwtjes vaak, mits ze niet zwanger waren of 

].acteerden. 
V32, die al eerder werd genoemd, copuleerde tot aan haar 4e verjaardag 

niet, dit in tegenstelling tot alle andere vrouwtjes. Haar eerste ovulatie 
viel in elk geval pas na de leeftijd van 4.5 jaar. Wanneer z~J precies 

begon te copul.eren en te ovuleren is niet bekend omdat de observaties in 

1982 en het bloed afnemen in 1983 werden gestopt. 
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Fi,guur 5-19. IndividueLe copuLat;ie frequenties van puber-vroulJt;.jes per 

haLfjaar. Zie fig. 5-16 en 5-17. PijLen: concepties. 
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Tabe~ 5-9. Cbpu~a~~es (me~ en zonder ejacuta~~e) en on~vangs~ van 
ger~ch~e mas~urba~~es (me~ ejacuta~~e) per observa~~e uur gedurende 
cyct~sche per~odes. Gegevens u~~ f~g. 4-9 en 4-10. Hoge do~nan~~erang: 

hoger dan V344; jonge vroux.J~jes: < 7 jaar op 1.3.80 (V5 en jongeren). 

HOGE DOMINANTIERANG MIDDEN/LAGE DOMINANTIERANG 

jonge n-N=9 oudere 00 N=6 ++' jonge ~~,N=11 oudere ~~,N=l1 

x bereik x bereik x bereik x bereik 

copulaties 0.13 .10-.26 0.18 .08-.26 0.05 .01-.20 0.03 0 -.12 
M-W U test U=17, ns U=34, ns 

ontvangst 
ger.mast. 0.03 0 -.11 0.34 .16-.53 0.01 0- .05 0.04 0 -.17 
M-W U test U=O, p<O.Ol U=22, p<0.02 

Oe invloed van de dominantierang van de moeder op de copulatie 

activiteit van pUber-vrouwtjes was moeilijk vast te stellen vanwege de 

verschillen in leeftijd en het optreden van zwangerschappen. Op het oog 

leken er geen grote verschillen te bestaan tussen de dochters van ranghoge 

moeders (V21 en VlS) en de dochters van ranglage moeders (V34 en V36). 

Na de eerste ovulatie waren er in elk geval 2 factoren van belang voor 
de copulatie activiteit van vrouwtjes: de reproduktieve status en de 

dominantierang. zwangere en lacterende vrouwtjes copuleerden weinig 

(hoofdstuk 8) en cyclerende vrouwtjes met een hoge dominantierang 

copuleerden vaker dan cyclerende vrouwtjes met een midden/lage 

domi.nantierang (hoofdstuk 4). Om de invloed van de leeftijd te onderzoeken 
werden daarom alleen gegevens van cyclerende vrouwtjes gebruikt, en werden 

hoge en middenjlage vrouwtjes gescheiden geanalyseerd. Tabel 5-9 laat zien 
dat de copulatie frequenties van relatief jonge vrouwtjes (geboren na 1971) 

niet significant verschilden van die van oudere vrouwtjes. 

Evenals beermakaken copuleren 2-jarige en jongere vrouwelijke Japanse 

makaken en rhesusapen in het wild en in gevangenschap veel minder 

oudere vrouwtjes (Kaufmann 1965; Hariby e.a. 1971; Loy 1971; 
vaak dan 

Takahata 
1980; Wilsen e.a. 1984). De literatuur-gegevens over copulatie 

frequenties van 3-jarige en oudere vrouwelijke makaken laten geen uniform 

beeld zien. Kaufmann ( 1965) en Takahata ( 1980) vonden de hoogste copulatie 

frequenties bij oudere vrouwtjes (minstens 7 jaar), Hanby e.a. ( 1971) 

daarentegen bij jong-volwassen vrouwtjes (5- 6 jaar) enGlick (1980) bij 
puberale vrouwtjes (3- 4 jaar). Wy (1971) tenslotte vond geen verband 

tussen leeftijd en copulatie activiteit bij vrouwtjes van 3 jaar en 

wat overeenstemt met de vondsten uit de huidige studie. 
ogenschijnlijk tegenstrijdige uitkomsten kunnen op toeval berusten. 

in de studie van Banby e.a. werden de data statistisch getoetst, en 

ouder, 

Deze 

Alleen 

bleken 
er voor beklimmingen wel, maar voor ontvangen ejaculaties geen significante 
verschillen te bestaan. 

147 



FystoZ.og-tsche ont.z.rLkkeZ."tng en copuZ.at.-te act;"tv-tt.e-tt. van vrour.Jt.J'es 

Ongeveer een ba~fjaar voor de eerste ovulatie stegen de copulatie 
frequenties van de vrouwtjes (fig. 5-19). Bovendien begonnen de vrouwtjes 

in die periode te copu~eren met volwassen mannetjes en ontvingen ze voor 

het eerst 'echte• ejaculaties (tabel s-8). Vrouwtjes met een re~atief 

vroege eerste ovulatie begonnen ook al vroeg te copuleren met volwassen 
mannetjes (7 = o.soo, n = 5, p ~ 0.05). 

Slechts bij een deel van de bestudeerde vrouwtjes was de eerste ovulatie 

dat\ml bekend, en het is daarom niet zeker of de bovenbeschreven relatie 

voor alle individuen gold. Bet lichaamsgewicht rond de 3e verjaardag was 

wel voor alle vrouwtjes bekend. Dit lichaamsgewicht bleek samen te hangen 
met de leeftijd van de eerste ovulatie: zware vrouwtjes hadden een 

relatief V%0e9e eerste ovulatie (zie paragraaf 5. 5). vrouwtjes die rond 
hun 3e verjaardag relatief zwaar waren begonnen op jongere leeftijd te 

copuleren met volwassen mannetjes dan lichtere vrouwtjes (T = -0.692, 
n = 13, p < 0.001; copulaties met ejaculatie: 7 ~ 0.750, n = 9, p < 0.01; 
tabel 5-8). Dit duidt erop dat vrouwtjes roet een relatief snelle 

fysiologische ontwikkeling -en vermoedelijk ook een vroege eerste ovulatie-
al vroeg sexuee 1 actief werden. 

oestrogeen metingen werden niet verricht, maar het l:ijkt aannemelijk dat 

bij de beermalcaalc, net als bij andere primatensoorten, de ovaria al 

meerdere maanden voor de eerste ovulatie verhoogde hoeveelheden oestrogeen 

produceren (paragraaf 5. 5). De eerste copulaties met volwassen mannetjes 
vielen in een periode waarin de vrouwtjes nog niet ovuleerden, maar 

mogelijk al wel oestrogeenpieken hadden. Bij jonge rhesusapen vallen de 

eerste copulaties samen met het begin van de oestradiol stijging {Wilson 
e.a. 1984). Vrouwelijke Japanse makaken beginnen pas regelmatig te 

copuleren in het paringsseizoen waarin ze voor het eerst zwanger worden. 
Dan moeten de oestl:ad:iolspiegels -mogelijk voor het eerst- hoog zijn (Hanby 

e.a. 1971; Bariby & Brown 1974). Chimpansee vrouwtjes copuleren voor het 
eerst tijdens de eerste perineal.e zwellingsperiode (Coe e.a. 1979; Tutin 
1980). soortgelijke ~ll~ngen bij bavianen weerspiegelen een hoge 

oestrogeen produktie (wildt e.a. 1977; Bielert & van der walt 1982). 
Mogelijk hebben hoge oestrogeenspiegels een attractiviteit 

effect, b.v. via veranderingen in de samenstelling van 

slijmvlies, of veranderen ze via een invloed op het centrale 

het gedrag van de vrouwtjes (proceptiviteit en receptiviteit). 

bevorderend 
het vagina 

zenuwstelsel 

Naast hormonale factoren kan ook het lichaamsgewicht van de 

een rol spelen bij het op gang komen van copulatie activiteit. 

vrouwtjes 

oe meeste 
vrouwtjes wogen ten tijde van hun eerst geobserveerde copulatie met een 

volwassen mannetje 5 . 0 kg of meer (tabel 5-S ) . V34 had op dat moment een 

uitzonderlijk laag lichaamsgewicht (3.8 kg); maar het duurde ruim 3 maanden 
voordat haar 2e copulatie met een volwassen mannetje werd gezien. Tegen 

die tijd woog zij 4.8 kg. Op het rooment van de eerste copulatie met 

ejaculatie hadden de vrouwtjes altijd een lichaamsgewicht van meer dan 
5.0 kg. Eenzelfde 'drempelgewicht' voor het optreden van volwassen sexueel 
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gedrag werd door Mori ( 1979) gevonden bij Japanse makaken. 

Bet leek alsof vrouwtjes die minder dan 5 kg wogen sexueel niet 
aantrekkelijk waren voor volwassen mannetjes. Er werden maar 9 copul.at:ies 

van volwassen mannetjes met vrouwtjes lichter dan 5 kg gezien, en die 
werden steeds voor de ejaculatie •vrij~llig' door het mannetje afgebroken, 

dat wil zeggen zonder negatieve reacties van het vrouwtje of een 

interruptie door een ranghoger mannetje. Dit zou ook kunnen verkl.aren 
waarom er nooit copulaties met V32 werden gezien: op het eind van de 

studie woog zij slechts 4.0 kg. 

Copu~a~~e-p~ners van manne~~es 
Figuur 5-20 laat zien met welke vrouwtjes er door mannetjes van 
verschillende leeftijden werd gecopuleerd. NUl-jarige mannetjes werden 
buiten beschouwing gelaten omdat zij zelden of nooit copuleerden. Oe 

gegevens van M27 zijn apart weergegeven omdat hij zeer vaak copuleerde en 
een andere pa_~nerverdeling had dan zijn leeftijdgenoten. 

De mannetjes met een midden/lage dominantierang (dat wil zeggen: niet 
M27 en niet de 4 top-mannetjes) copuleerden op 1-jarige leeftijd vrijwel. 
uitsluitend met vrouwtjes van minder dan 5 jaar oud. TWeejarige en oudere 

midden/lage mannetjes toonden eveneens, maar in minder sterke mate, een 
voorkeur voor jonge partners. Deze partnerverdeling veranderde niet 

wezenlijk gedurende de pUberteit of op l.atere leeftijd. Met de 6 
ranghoogste vrouwtjes van 10 jaar en ouder werd door de midden/lage 

mannetjes, ongeacht bun leeftijd, zelden gecopuleerd. 

De 4 top-mannetjes, en met name alpha-man James, copuleerden juist het 
meest met vrouwtjes van 5 jaar en ouder. James copuleerde daarbij vaak met 

de 6 ranghoogste vrouwtjes van 10 jaar en ouder. oe 4 top-mannetjes waren 

allen betrekkelijk ouó: l.Z-l-4 jaar op het eind van de studie. Hun 

afwijkende partnerverdeling kon echter niet het gevolg zijn van bun hoge 
leeftijd, want ranglag~re mannetjes uit dezelfde leeftijdsklasse (de 

subtop-mannetjes) badden eenzelfde partnerverdeling als puberale en jong
volwassen mannetjes. 

M27 Eelco copuleerde al op 2-jarige leeftijd voornamelijk met vrouwtjes 
van 5 jaar en ouder en daarbij waren regelmatig hooggeplaatste vrouwtjes 
van minstens 10 jaar. Met zijn moeder (V291, het enige vrouwtje dat in 

rang boven hem stond) copuleerde hij nooit. Eelco•s partnerverdeling leek 
meer op die van de volwassen top-mannetjes dan op die van zijn 

leeftijdgenoten. De resultaten van de observaties in 1983, toen Eelco 
alpha~ was, zijn (alleen voor Eelco) ook in figuur 5-20 uitgezet. In 

die periode was Eelco 5 jaar oud en copuleerde hij bijna uitsluitend met 

vrouwtjes van minstens 5 jaar. Daarmee vertoonde Eelco hetzelfde patroon 

als de veel oudere James, toen deze nog alpha-man was. 

De dominantie positie van een mannetje leek, ongeacht zijn leeftijd, te 
bepalen hoe zijn copulatie-partners verdeeld waren. Mannetjes die niet in 

de top van de hierarcbie stonden copuleerden voornamelijk met jonge 

vrouwtjes, en top-mannetjes vertoonden het omgekeerde beeld. De alpha-man 
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percent;age van de copu.Z.at;tes ZJaarlY'Lj het vrouLJ'tje minstens 10 jaar oua LJas 

en bovendi-en een hoge domi.nan'ti.erang had (V291 't/m V503, N ~ 5, zi-e fi.g. 
4-11). A= ~DO (aZ.pha-man); B = M303, 410 en 416 gecombi-neerd (top
man:netjes); o----o= M27 (ranghoogst.e puber); - = overi.ge manne'tjes 
gecombi-neerd. Gegevens ui.'t 1050 systema'ti.sche observatie uren (1.3.80 tot 

1.11.82) en, aZ.Z.een voor M27, 30 uren i.n 1983 (M27 LJerd op 5-jari.ge 

Z.eef'ti.jd aZ.pha-man). 

copuleerde bijna uitsluitend met oudere vrouwtjes. 

Ook Hariby e.a. (1971), Loy (1971), Hariby & Brown (1974), Glick (1980), 

en Takahata ( 1980) vonden dat pre-puberale mannetjes voornamelijk met jon9e 
(puberale) vrouwtjes copuleerden. In tegenstelling tot in de huidi9e 
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ae copuZ.ati,es T.Jaa:rbiJ" het mannetJ"e minstens 6 jaar ou.a 7.Jas. Rechts: 

copuz.ati,es met aLpha-man M300. .,. --"'"..,. ranghoge vrou7.Jt.jes (V291 t/mV503 en 

V21 t./fflV31, N -- 15, zi.e fi,g. 4-11); overi,ge vrotll.Jtjes. Gegevens 

u.tt 1050 observati.e uren (zte fig. 5-20). 
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studie vonden Loy (1971) enGlick (1980) dat de verdel.inç van copul.atie
partners van mannelijke makaken wel met de leeftijd veranderde: volwassen 
mannetjes copuleerden vaker dan pubers met ranghoge, volwassen vrouwtjes ( 5 
jaar of ouder). In de studiegroep van Loy namen de jongste mannetjes de 
laagste doml.nantie posities in. In de studie van Glick copul.eerden de 2 
ranghoogste pubers., evenal.s vol.wa.ssen dieren maar in tegenstelling tot 
andere pubers, voornamelijk met ranghoge, oudere vrouwtjes. Dit wijst erop 
dat ook hier de domi.nantie posities van de mannetjes een belangrijke factor 
vormden bij de bepaling van hun verde H.ng van copulati.e-partners. 

Uit de samenzit gegevens (hoofdstuk 4) bleek dat de ranghoogste 
vrouwtjes van 10 jaar en ouder vaker bij James in de buurt zaten dan 
ranglage vrouwtjes, wat de gevonden partnerverdeling zou kunnen verklaren. 
Echter, ook de jonge dochters van booggeplaatste vrouwtjes zaten vaak in de 
buurt van James, maar copuleerden we:inig met hem. Kennelijk waren oudere 
vrouwtjes voor James aantrekkeli.jker dan pUberale en jong-volwassen 
vrouwtjes. Bet is waarschijnli.jk dat dit ook voor andere volwassen 
mannetjes dan James gold. In de complete groep situatie kon dit niet tot 
uiting komen in de verdeling van copulatie-partners van die mannetjes omdat 
hun copulatie activiteit door James gecontroleerd werd. Wel bleek dat 
masturbaties vaker op oudere dan op jongere vrouwtjes werden gericht 
(masturbatie gegevens komen Later in dit hoofdstuk ter sprake). Bovendien 
copuleerde het hoogst geplaatste mannetje in de incomplete groep situatie 
altijd met vrouwtjes van minstens 5 jaar oud, die daarnaast meestal een 
hoge dominantierang hadden (hoofdstuk 4). 

MOgelijk deden zich bij vrouwtjes nog 
fysiologische veranderingen voor die hun 
Anderzijds zou de verhoogde aantrekkelijkheid 

jaren na de puberteit 
aantrekkelijkheid verhoogden. 
op hogere leeftijd het gevolg 

kunnen zijn van sUbtiele gedragingen die de vrouwtjes pas in de loop van 
jaren leerden beheersen. 

Copu~at~e-par~ners van vroUQ~jes 
Een- en 2-jarige vrouwtjes copuleerden vrijwel uitsluitend met mannetjes 
van 5 jaar en jonger (fig. 5-21). Naarmate ze ouder werden gingen de 
vrouwtjes steeds vaker copuleren met partners van 6 jaar en ouder, 
waaronder alpha-man James. In tegenstelling tot bij de mannetjes speelde 
bij de vrouwtjes de leeftijd wel een rol bij de verdeling van 
copulatie-partners. Daarnaast bleek ook de dominantierang van belang te 
zijn: vrouwtjes met een hoge rang copuleerden, ongeacht hun leeftijd, 
vaker met mannetjes van 6 jaar of ouder en met James, dan vrouwtjes met een 
midden/lage rang. oe 1- en 2-jarige vrouwtjes zijn niet opgesplitst naar 
rang aangezien hun dominantie posities nog onduidelijk waren, en omdat het 
aantal geobserveerde copulaties voor deze vrouwtjes klein was. 

Ook bij Japanse makaken copuleren pUber-vrouwtjes vaker dan volwassen 
vrouwtjes met jonge partners (Ha:nby e.a. 1971; Takahata 1980). Loy (1971) 
vond dat rhesus vrouwtjes naarmate 
copuleerden met ranghoge mannetjes. 
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waren tevens de oudste mannetjes ~n de groep, dus dit gegeven stemt overeen 

met de vondsten uit de huidige studie. 

Isosexuee~ ge~ag van manne~jes 

Isosexuee 1 beklim- en presenteer 
werd niet gedurende de gehele 

gedrag van juveniele dieren ( < 3 jaar oud) 

studieperiode systematisch gescoord. oe 
stellige indruk bestond dat 2- en 3-jarige mannetjes onderling zulk gedrag 

veel vaker vertoonden dan volwassen mannetjes onderling. Alle mannetjes 

van 6 maanden en ouder waren weleens bij isosexuele beklimmingen betrokken. 
Bij jonge mannetjes trad isosexueel gedrag vaak op als onderdeel van 

speelse interacties. Daarbij konden de interactanten van 'rol' w:iSselen: 

de beklimmer stapte af en werd vervolgens zelf door zijn partner beklommen. 
Isosexuele interacties tussen oudere mannetjes traden meestal op in 

agonistische context: tussen mannetjes die betrokken of belangstellend 
waren bij een conflict. Rolwisselingen werden bij de oudere mannetjes 

zelden gezien. Volwassen mannetjes met een hoge dominantierang lieten, als 
ze elkaar beklommen, soms een schel en opgewonden gekrijs horen. Bij 
beklimmingen tussen jonge mannetjes werd dat nooit geboord. 

Voor het overige verschilden de isosexuele activiteiten van jonge en van 
oudere mannetjes niet duidelijk van elkaar: voor beide waren er presents, 

onvolledige en volledige bek.l~gen en soms bekkenstoten, terwijl 
ejaculatie gedrag nooit werd waargenomen. Evenals bij de volwassen 
mannetjes was bij jonge mannetjes de beklimmer lang niet altijd dominant 

over de beklommene. 

Mannelijke Japanse makaken en rhesusapen vertonen gedurende hun jeugd 

een afname in het percentage isosexuele beklimmingen, en een toename in het 
percentage heterosexuele beklimmingen (Banby & Brown 1974; Loy e.a. 1984). 

Bij gecastreerde mannetjes deed die verandering zich niet voor: zij bleven 

iso-sexueel georienteerd (Loy e.a. 1984). De (relatief) afnemende 
isosexuele activiteit lijkt daarom een effect van testosteron te weer

spiegelen. Echter, de castraten in de studie van Loy e.a. leefden samen 
met geovariectomeerde vrouwtjes, terwijl de intacte mannetjes intacte 
vrouwelijke groepsgenoten hadden. Alle dieren waren van ongeveer dezelfde 

leeftijd. Loy e.a. konden daarom niet met zekerheid zeggen of de 
omschakeling van een iso- of bisexuele naar een heterosexuele gerichtheid 

een effect van testosteron was of een effect van de stijgende oestradiol
spiegels bij de vrouwelijke groepsgenoten. 

Isosexuee~ gedrag van vroutJt.J'es 

Er werden slechts 9 bekltmmingen tussen vrouwtjes van 3 jaar en ouder 

gezien. Bij 5 daarvan was een 3- of 4-jarig vrouwtje betrokken. Tijdens 

de observaties van de kleintjes werd maar 1 maal een bekl~ing tussen 
vrouwtjes gezien, terwijl alle mannetjes van 6 tot 12 maanden andere 

mannetjes beklommen en door hen beklommen werden. 
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Mas~ur~a~~e door manne~jes 
Jonge mannetjes manipuleerden regelmatig hun penis, maar de geconcentreerde 
ritmische handbewegingen die typisch waren voor volwassen masturbanten 

begonnen pas op te treden rond de tijd dat er ejaculaat geprodueerd kon 

worden (circa 4.0 jaar). In 1982 waren er 4 pubers in staat om ejaculaat 
te produceren. Zij badden masturbatie frequenties (met ejaculatie) die 

niet significant verschilden van die van de jong-volwassen mannetjes of de 

mannetjes van 10 jaar en ouder in 1982. OOk de jong-volwassen en oudere 

mannetjes verschilden in dit opzicht niet wezenlijk van elkaar 

(M-W u test). 

Mas~urba~~e door vrou~~jes 
Bet langdurig manipuleren van de eigen clitoris of het gêbied daaromheen 

werd slechts 4 maal waargenomen: V29 (3 jaar), VS (7 jaar), V332 en V409 
(beiden ouder dan 10 jaar). over de ontwikkeling van dit gedrag is voor de 

vrouwtjes dus weinig te zeggen. 

Ge~ch~ mas~urberen 

Bet gericht masturberen, kijkend naar een vrouwtje of naar een copulerend 
paar, werd vrijwel. uits1uitend vertoond door mannetjes van 9 jaar en ouder. 

Van de 1014 geobserveerde gerichte masturbaties waren er slechts 2 
afkomstig van jongere mannetjes (hoofdstuk 4). 

vrouwtjes van 3 jaar en jonger ontvingen nooit gerichte masturbaties. 

Op latere leeftijd hing de ontvangst frequentie, net a1s de copulatie 

activiteit, samen met de reproduktieve status en de dominantie positie. 
Vrouwtjes die meer dan 2 maanden zwanger waren of !acteerden ontvingen 

nooit gerichte masturbaties (hoofdstuk 8), en cyclerende vrouwtjes met een 

hoge rang hadden een hogere ontvangst dan cyclerende vrouwtjes met een lage 

rang (hoofdstuk 4). Wanneer cyclerende vrouwtjes van vergelijkbare rang 
met elkaar vergeleken werden, bleek dat relatief jonge vxouwtjes een lagere 

gerichte masturbatie-ontvangst hadden dan relatief oude vrouwtjes 
(tabel 5-9). Dit wees erop dat vrouwtjes naarmate ze ouder waren aantrek
kelijker waren voor volwassen mannetjes (zie ook ·copulatie-partners· ) . 

Ges~achtsversch~~1en ~n sexuee1 gedrag 
Nul-jarige beermakaken copuleerden zelden of nooit: dit gold zowel voor 
mannetjes als vrouwtjes. De mannetjes die op 1-jarige leeftijd 

geobserveerd konden worden copuleerden gemiddeld 0.018 maal per uur (bereik. 

0 - 0.051, n = 10; er waren 7 mannetjes die wel eens copuleerden tijdens 

systematische observatie uren). Een-jarige vrouwtjes copuleerden gemiddeld 
0.002 maal per uur (berei.k 0 - 0.017, n .- 16; slechts 3 vrouwtjes 

copuleerden weleens). Dit verschil was statistisch significant (U= 19.5, 

p < 0.01). Op latere leeftijden waren de verschillen niet significant. 
Dit geeft aan dat mannetjes eerder dan vrouwtjes heterosexueel actief 

werden. Aanvankelijk copuleerden de mannetjes vooral met vrouwtjes die 
ouder waren dan zijzelf. 
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In hoofdstUk 4 werd al beschreven dat mannelijke makaken regelmatig 
vrouwtjes of andere mannetjes beklimmen en ook door andere mannetjes 
beklommen worden, terwijl vrouwtjes wel regellllatig beklonanen worden maar 
relatief weinig beklimmingen uitvoeren. In de huidige studie, bij Japanse 
makaken (Ha:riby & Brown 1974) en bij rhesusapen (Goy & Resko 1972) bleek dit 
verschil al op zeer jonge leeftijd aanwezig te zijn, en het kan daarom geen 
gevolg zijn van hormonale veranderingen in de pUberteit. De eerder 
genoemde experimenten :met l.-jarige rhesusapen van Goy & Resko ( 1972) 
toonden dat dit geslachtsverschil het gevolg was van pre-natale androgenen, 
die door mannetjes wel en door vrouwtjes niet geproduceerd worden. 
Vrouwtjes die pre-nataal met TP werden behandeld beklommen net zo vaak als 
mannetjes. Post-nataal behandelde en onbehandelde vrouwtjes beklommen 
echter niet. Goy & Resko verkregen hun resultaten :met apen die uitsluitend 
met leeftijdgenootjes leefden. In volledige groepen deden zich dezelfde 
geslachtsverschillen in beklilmningsgedrag voor (Ba.nby & srown 1974; 
huidige studie). Een masculiniserend effect van pre-natale andregenen op 
agressief gedrag, dat door Goy & Resko werd gesuggereerd, bleek in een 
volledige groep niet tot uiting te komen (zie paragraaf 5. 8 ) • 

5.10 Migraties van jonge mannetjes 

De levenssituatie van de apen in Oss was met name voor de jonge mannetjes 
onnatuurlijk omdat ze niet wanneer ze dat ~lden de groep konden verlaten. 
Bij vrijlevende makaken is het gebruikelijk dat pUber-mannetjes hun 
geboortegroep verlaten en zich aansluiten bij een andere groep. Ook oudere 
mannetjes kunnen van groep wisselen, maar zij doen dit minder vaak dan 
pubers en jong-volwassen dieren (referenties: hoofdstuk 2). Soms blijft 
een zoon van een hooggeplaatste moeder in zijn geboortegroep en bereikt 
daar een hoge dominantierang ( Koford 1963; Koyama 1967 ) . 

Alhoewel migraties in Oss uitgesloten waren, werpen de hier 
gepresenteerde data wel enig licht op de mogelijke oorzaken van migraties 
in het wild. 

Pr~ma~s fac~oren d~e ~o~ m~gra~~ss Le~den 

Welke proximate factoren ertoe leiden dat mannelijke 
puberteit bereiken, besluiten hun geboortegroep te 
wild-studies niet geheel duidelijk. In elk geval 

makaken, als ze de 
verlaten, wordt uit de 

lijken de stijgende 
testosteronspiegels hierbij geen doorslaggevende rol te spelen, want ook 
gecastreerde mannetjes verlaten op ongeveer 5-jarige leeftijd hun 
geboortegroep (Wilson & vessey 1968). 

In de huidige studie werd gevonden dat pUber-mannetjes naarmate ze ouder 
werden steeds vaker werden aangevallen door volwassen top-mannetjes 
(fig. 5-12). Daarnaast werden na de testikel indaling copulaties van 
puber-mannetjes steeds vaker geïnterrumpeerd door ranghogere mannetjes 
(fig. S-18). Dat deze factoren een rol kunnen spelen in het migratie 
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proces lijkt aannemelijk op grond van het feit dat bij rhesusapen en 
Japanse makaken migraties vooral in het paringsseizoen optreden ( L:i.ndburg 
1969; Boelkins & Wilson 1972; Driekamer & Vessey 1973; Kawanaka 1973). 
In die periode zijn ook de agressie frequenties hoger dan gedurende de rest 
van het jaar (zie hoofdstuk 4). 

Koyama ( 1967) schreef dat ••young mal.es are driven out i.nto the 
peri.pheral part by the central monkeys", maar vertelde daarbij niet hoe dat 
precies in z•n werk ging. Driekamer & vessey (1973) vermoedden daarentegen 
dat jonge mannetjes niet actief door oudere top-mannetjes werden verdreven, 
maar vrijwillig vertrokken, want ook zoons van hooggeplaatste moeders 
migreerden. Echter, er werd in die studie niet aangetoond dat zoons van 
top-vrouwtjes minder vaak dan zoons van ranglage vrouwtjes werden 
aangevallen door top-mannetjes. In de huidige studie bleek juist dat M27, 
zoon va.."l het ranghoogste vrouwtje, vaker dan andere pubers agressie ontvi.ng 
van de 4 top-mannetjes (fig. 5-12). In het wild zouden zoons van 
top-moeders dus net zo goed gestimul.eerd kunnen worden om te vertrekken als 
zoons van ranglage moeders. 

Bet feit dat ze steeds vaker werden geinterrumpeerd was waarschijnl.ijk 
de reden waarom puber-mannetjes steeds vaker • stiekem • gingen copul.eren 
(fl.g. 5-18). In de kooi in Oss waren de mogel.ijkheden voor ·stiekeme' 
copul.aties beperkt. In het wild zouden pubers veel efficienter • stiekem • 
kunnen copul.eren, door zich met hun partner een paar honderd meter van de 
kern van de groep te verwijderen. Dit zou de inl.eiding kunnen vormen van 
een periferalisatie proces dat uiteindelijk tot het definitieve vertrek van 
jonge mannetjes uit hun geboortegroep l.eidt. 

Migraties van puberale mannetjes zijn waargenomen bij bavianen, Java 
apen, Ceylon k.roonapen, rhesusapen en Japanse makaken (referenties: 
hoofdstUk 2). Bij al die soorten ~ijn ook copulatie-interrupties gezien 

( referenti.es: hoofdstUk 4). Daarentegen gebeurt het bij Indiase kroonapen 
( Si.monds 1965 ) en Berber apen ( Taub 1980 ) maar ze l.den dat een 
pUber-mannetje zijn geboortegroep verlaat, en bovendien zijn de volwassen 
mannetjes van deze 2 soorten zeer tolerant tegenover andere volwassen of 
puberale mannetjes: copul.atie-:interrupties komen maar zelden voor (zie ook 
Rahaman & Parthasarathy 1969; Sugi.yama 1971; Gl.iCk 1980). Di.t 
ondersteunt de hypothese dat er een verband bestaat tussen copulatie
interrupties en migraties van jonge mannetjes. 

rn het wild kunnen ook volwassen mannetjes met een hoge dominantierang 
en soms zelfs alpha-mannen hun groep verl.aten (Koyama 1967; Lindburg 1969; 
ü::Jy 1971; Mi.ssak.ian 1972; Kawanaka 1973; van Noordwijk & van schaik, in 
drUk). Dit fenomeen kan niet verklaard worden op grond van de boven
genoemde factoren. 

Reproduk~~eve voordeLen van m~gra~~es 
Lindburg (1969)~ Hrdy (1974L Wheatley (1982), en van Noordwijk & van 
Schaik (in druk) zagen dat irom.igrerende mannetjes in hun nieuwe groep 
onmiddellijk de alpha-positie konden innemen. Als alpha-man hadden zij 
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goede kansen om veel nakomelingen te verwekken, en de reprodtiktieve 
voordelen van hun migraties waren daa:r:mee evident. In de genoemde studies 
waren de groepen vrij klein met maar l tot 4 volwassen mannetjes. 

Driekamer & Vessey ( 1973) en Kawanaka ( 1973) vonden dat immigranten 
aanvankelijk een lage dominantierang hadden. In deze studies waren de 
(bijgevoederde) groepen vrij groot, met zo'n 10 à 15 volwassen mannetjes 
per groep. Bet is niet erg aannemelijk dat een immigrant onmiddellijk al 
die mannetjes versLaat en zelf alpba-man wordt. Dit gaat waarschijnlijk 
gemakkelijker in groepen met maar enkele volwassen mannetjes. De 
immigranten in de studies van Driekamer & Vessey en Kawanaka stegen pas in 
de loop van jaren in rang, wanneer de oudere top-mannetjes overleden of 
vertrokken. De i.mm:igranten hadden aanvankelijk, met hun lage rang, maar 
weinig kansen om vrouwtjes te bevruchten. Bet reproduktieve voordeel van 
hun migraties was daarom niet direct duidelijk. De migranten hadden 
evengoed in hun geboortegroep het verdwijnen van de oudere top-mannetjes 
kunnen afwachten. 

Packer ( 1979a) maakte du:idelijk dat migraties ook onder de 

bovenbeschreven omstandigheden reproduktief voordelig zijn, omdat hiermee 
inteelt wordt voorkomen. Migraties bevorderen de • inclusive fitness • van 
de migrant (het reproduktieve succes van hemzelf en zijn verwanten). 

Er kleven overigens ook nadelen aan het migreren. Na het verlaten van 
hun geboortegroep leven mannetjes vaak enige tijd solitair. ze vormen zo 
een gemakkelijker prooi voor roofdieren dan apen die omringd zijn door 
groepsgenoten. Het sterftecijfer onder jon9-volwassen mannetjes ligt dan 
ook veel hoger dan onder vrouwtjes van dezelfde leeftijd (Dittus 1975; 
Ped:igan e.a. 1983). Dit nadeel weegt kennelijk niet op tegen de voordelen, 
want migraties van jonge mannetjes vormen een zeer algemeen verschijnsel 
onder makaken en andere apensoorten (zie hoofdstuk 2). 
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HOOFDSTOK 6 

VOORTPLANTINGSFYSIOLOGIE VAN VROUWELIJKE BEERMAKAKEN 

6.1 Inl.eiding 

oe voortplantingsfysiologie van vrouwelijke beermakaken is, onder 
laboratorium-omstandigheden, uitvoerig bestudeerd door Mac.Donald (1971), 
Stenger (1972), Trollepe & Bl.urton Jones (1975), Wilks (197"7), Slob e.a. 
(197Sa,b; 1979), DUkelow e.a. (1979) en Brüggemann & Dukelow (1980). 

Deze onderzoekers presenteerden gegevens over de l.engte van de ovari~ 

cyclus, de lengte van de zwangerschap en seizoensfl.uctuaties in gêboorten 
frequenties. Onder meer natuurl.ijke omstandigheden werden beermakaken 
bestudeerd door Estrada & Estrada (1976), Hadidian & Bernstein (1979) en 
aarvey & Rhine ( 1983) (groepen in buiten-gevangenschap) en Estrada & 

Estrada (1981) (een eil.andgroep). Deze studies leverden infonnatie over de 
lengte van 
fluctuaties 
schatti.ngen 

de periode tussen opeenvol.gende bevallingen en seizoens
in geboorten frequenties. Bovendien maakten sarvey & Rhine 

van de zwangerschapsduur. Gegevens over de hier genoemde 
voortpl.antingsvariabelen voor beermakaken in de natuur zijn niet voorhanden 
(MCCann 1933; Eertrand 1969). 

De in dit hoofdstuk gepresenteerde data vormen een aanvulling op de 
bovenstaande studies. Daarnaast worden er gegevens gepresenteerd over de 
lengte van het interval tussen een bevalling en de eerstvolgende ovulatie, 
en over het aantal ovulaties voorafgaand aan een conceptie. De data zullen 
worden vergeleken met de vondsten bij andere primatensoorten (met name 
makaken). 

Er worden correlatie coefficienten berekend tussen enkele van de 

voortplantingsvariabelen en de dominantierang van de vrouwtjes om na te 
gaan of er een verband bestaat tussen de dominantierang en reproduktief 
succes. 

6 . 2 Materiaal 

Van december 1979 tot mei 1983 werd er wekelijks bloed afgenomen voor 
progesteron bepaling, en konden ovulatie- en conceptie data geschat worden 
(hoofdstuk 3). Er werd per periode steeds maar van 10 à 20 vrott·wtjes 
tegelijk bloed afgenomen ( fl.g. 3-3). Er waren vrouwtjes die ovuJ.eerden of 
zwanger werden in een periode waarin ze niet deelnamen aan het bloedafname 
programma. In die geval.len konden ovulatie- en conceptie data niet worden 
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geschat. 
Sinds de oprichting van de kolonie werden 

geboorten ( inclusief miskramen) genoteerd. 
1984 worden hier gepresenteerd. 

door de dierverzorgers alle 
De gegevens tot aan 1 januari 

De gegevens van vrouwtjes met een IUD zijn steeds buiten beschouwing 
gelaten, tenzij ver.meld. 

6 • 3 Fysiologische gegevens 

In~er OVuLat~e rnzervaL (IOI) 
De periode tussen 2 opeenvolgende ovulaties werd gebruikt als maat voor de 
lengte van de menstruatiecyclus. wanneer zich tussen 2 ovulatoire cycli. in 
een anovul.ato:i.re cyclus voordeed (met een kort durende, lichte progesteron 
stijging) dan werd het IOI buiten beschouwing gel.a.ten. Gegevens van 
IUD-vrouwtjes werden hier ook meegerekend. Er werden 3 soorten IOin 
onderscheiden: 

eerste IOI bij puberale vrouwtjes; 
eerste IOI volgend op een bevall:i.ng; 
overi.ge IOin 

oe •overige rorn· vormden de grootste klasse (n = 189, data van 28 

vrouwtjes). ze varieerden in lengte van 21 tot 42 dagen en lieten een 
scheve verdeling zien ( fig. 6-l) : IOin van 28 dagen kwamen het meest 
frequent voor, kortere IOin relatief weinig en langere IOin relatief vaak. 
De gemiddelde IOI-lengte bedroeg 30.2 dagen. Er waren vrouwtjes die maar 
weinig ( 1 of 2 IOin) en vrouwtjes die zeer veel ( 10 of meer IOin) aan dit 
gemiddelde bijdroegen. Een alternatieve methode om het gemiddelde te 
berekenen was alleen die vrouwtjes mee te rekenen waarvan minstens 3 IOin 
konden worden gemeten (n = 18), vervolgens voor elk van hen een individueel. 
gemiddelde te berekenen, en tenslotte een gemiddelde van deze gemiddelden 
te berekenen. Deze methode resulteerde ook in een gemiddelde IOI-lengte 
van 30.2 dagen. De individuele gemiddelden varieerden van 27.8 tot 33.6 

dagen (n = 18). 

van de eerste IOin bij puberale vrouwtjes ( n = 4) waren er 2 langer dan 
alle bovenbeschreven IOin ( 48 en 49 dagen), 1 was betrekkelijk lang ( 35 

dagen) en 1 had een modale lengte (28 dagen) (fig. 6-l). Ook bij puberale 
rhesusapen (Poster 1977) en meisjes (Metcalf e.a. 1983) werd gevonden dat 
de eerste ovulatoire cycli gewoonlijk meer dan 35 dagen duurden; terwijl de 
cycluslengte bij volwassenen gewoonlijk 28 dagen bedraagt. Eenzelfde 
verschil werd bij makaken beschreven door Ha.rtman ( 1932), Hadidian & 

Bernstei.n ( 1979); en Resko e.a. ( 1.982). In deze laatste 3 studies werden 
slechts zwellings- of menstruatie intervallen gepresenteerd, zodat het niet 
zeker was of de cycli ovulatoir waren. In elk geval wijzen deze vondsten 
erop dat bij puberale vrouwtjes de ( ovulatoire) cycl.iciteit 'langzaam op 
gang komt'. 
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~guur 5~1. Verdet~ng van de teng~en van ~n$er ovuta~~e ~ntervaLten 

(IOin). Boven: 'normaLe' IOin (ntet eerste IOin); mtaden: eerste IOin 

van puberaLe vrou~tjes; onder: eerste IOin na bevaLL~ng. 

Oe eerste IOin na een bevallin9 waren 9emi.è.deld 44.0 dagen lans (bereik 

27 - 66 dagen, en een IOI van 125 dagen, n .= 16; fi.g. 6-l). Voor 

stati.stische toetsing we~den data gebruikt van vrouwtjes die zowel een 
eerste IOI na een beval.ling als •overige• IOin hadden. Eerste IOin waren 
significant langer dan overige IOin (T ~ 8.5, n = 11, p < 0.05). Di.t 

bevestigt eerdere vondsten van Howie e.a. (1982b) bij de mens en van Young 

& Yerk.es ( 1943) bij chimpansees. In de laatste studie ging het om 

geobserveerde zwellingen en menstruaties, waarbij geen zekerheid omtrent de 
ovulaties bestond. 

Oe eerste ovulaties bij pUberale vrouwtjes of na een bevalling werden 
altijd gevolgd door 2 weken met hoge, en een 3e week met lage 
progesteronspiegels (tenzij er een conceptie was opgetreden). Dit duidt 
erop dat de luteale fase, volgend op een eerste ovulatie, een normale 
lengte had van ongeveer 17 dagen en dat afwijkende lengte van het eerste 
IOI werd veroorzaakt door een relatief lange folliculaire fase, voorafgaand 
aan de volgende ovulatie. 

ror : ander$ s~uates aan beermakaken 

In alle voorgaande studies naar de lengte van de menstruatiecyclus bij de 
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bee~ werd de cyclus gemeten van de l.e menstruatie dag tot de l.e dag 

van de volgende menstruatie. In de hui.di.ge studie was dat niet mogelijk 
omd.at menstruatie gegevens niet dagelijks werden bijgehouden. Wi.lks ( 1977) 

en Slob e.a. ( 1978a) vonden dat bij beermakaken de lengte van de luteale 

fase weinig varieert: de menstruatie begint gewoonlijk op de 18de dag na 
de ovulatie dag. Daarom bestaat er waarschijnlijk weinig verschil tussen 
het inter ovulatie interval en het inter menstruatie interval, en kunnen de 

2 maten voor de cycluslengte direct met elkaar vergeleken worden. 
Het ondersche'id tussen eerste cycl.i. (bij puberale vrouwtjes of na een 

bevall.ing) en overige cycli werd in de voorgaande beermakakenstudies niet 
gemaakt. In de meeste van die studies werd er gewerkt met geheel vol. wassen 

vrouwtjes die zelden of nooit de gelegenheid hadden om zwanger te worden, 
dus van een storende i.nvl.oed door (meestal vrij lange) eerste cycli was 

nauwelijks sprake. 
Oe in de huidige studie gevonden •overige IOI-lengten' stemden goed 

overeen met eerdere vondsten aan beermakaken in het l.aboratorium: Wilks 

( 1977) en Slob e.a. ( 197Ba,b) rapporteerden gemiddelden van 29 - 31 dagen 
en een totaal bereik van 25 - 44 dagen. Daarbi.j was het dankzi.j honnoon

getallen zeker dat bet om ovulatoi.re cycli. ging. Kennelijk had de wijze 
waarop de apen gehui.Svest waren (in het laboratorium of in een groep in de 

buitenlucht) geen invloed op de cycluslengte. In l.aboratorium-studi.es 
waarin alleen menstruatie interval.len werden gemeten zonder vast te stellen 
of deze ovulatoir waren, werden vergelijkbare gemiddelden gevonden (30- 31 

dagen), maar een groter bereik (20 - 50 dagen; MacOonald 1971; 
Brüggemann & Dukelow 1980; Fraser e.a. 1980). 

oe gegevens uit de huidige studie vertoonden een opval.J.ende gelijkenis 
met die van Brüggemann & Dukel.ow ( 1980): een modus van 28 dagen, relatief 
weinig kortere cycli en rel.atief veel langere. Een dergelijke scheve 

verdel.ing werd ook gevonden bij rhesusapen en Java apen ( Zuckerman 1937). 
Doordat de luteale fase een vrij constante J.engte heeft, is er weînig 

'ruimte• voor kortere cycli (korter dan 20 dagen is voor ovuJ.atoire cycli 

bij de beermakaak waarschijnlijk onmogelijk). Haar de folliculaire fase 

kan wel sterk varieren in lengte en daardoor is er wel ruimte voor langere 
cycl.i. 

CO! : andere makaken 

Bij verschil.lende andere makakensoorten werden gemiddelde cycluslengten van 

27 - 32 dagen gevonden, wat vergelijkbaar is met de waarden voor de 
beermakaak (baardaap: Shideler e.a. 1983; Indiase k.roonaap: Lasl.ey e.a. 

1974; Khol.kute e.a. 1981; Assam makaak: Webrenberg e.a. 1980; Java aap: 
GOOdman e.a. 1977; Shai.kh e.ä. 1978; rhesusaap: Wilks e.a. 1976; Walker 
e.a. 1983; Japanse makaak: Enemoto e.a. 1979). In al deze studies werden 

dagelijks menstruatie controles uitgevoerd en werd aan de band van 

hormoongetallen vastgesteld dat het zeker-ovulatoi.re cycli betrof. Bij 
:E"ormosa makaken duren menstruatie intervallen (niet zeker-ovulatoi.r) 

gemiddeld 29 dagen (Peng e.a. 1973). 
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Lapenders hebben betrekkelijk lange ovulatoire cycli (X : 33 - 36 
dagen; Bulloek e.a. 1972; Eaton & Resko 1974b); zij hebben in tegen
stelling tot de eerder genoemde soorten grote perineale zwellingen. Het 
lijkt erop of er extra tijd nodig is om deze zwellingen op te bouwen, want 
vooral de folliculaire fase van de cyclus duurt bij lapenders lang, terwijl 
de lengte van de Juteale fase (14 - 17 dagen) vergelijkbaar is met die van 
andere makaken. Ook bavianen hebben vrij lange ovulatoire cycli (X ""' 36 
dagen) en grote zwellingen, terwijl de lengte van de Juteale fase 
vergelijkbaar is met die van makaken (X-=- 16 dagen; Wildt e.a. 1977). 
MOormakaken en kuifmakaken hebben eveneens grote zwellingen en een 
cyclusduur van ongeveer 
zwellings-intervallen; 

5 weken (gemeten op grond van niet zeker-ovulatoire 
Di.Xson 1977; Hadidian & Bernstein 1979). 

Menstruatt.es 

Bij de vrouwtjes in het bloedafname programma werd wekelijks, met behulp 
van een wattenstaafje, 
verwachten dat met deze 

gecontroleerd 
methode lang 

of ze menstrueerden. Het was te 
niet alle menstruaties getroffen 

zouden worden, want de modale menstruatieduur bij de bee~ is slechts 
2 dagen ( Brüggeroann & Dukelow 1980). Er werden 246 ovulaties zonder 
conceptie vastgesteld, waarna in theorie een menstruatie kon worden 
waargenomen. Op grond van de modale duur van 2 dagen mocht verwacht worden 
dat in 2/7 deel. van de ovulatoire cycli (70 cycli) de menstruatie inderdaad 
zou worden getroffen. Het gevonden aantal ( 59 van de 246) week hier niet 
significant vanaf (x2 ~ 2.42, df = 1, p > 0.1.0). 

Naast menstruaties werden er ook nog 26 vaginale bloedingen vastgesteld 
bij vrouwtjes in een periode waarin ze niet ovuleerden, 6 bloedingen bij 
vrouwtjes in de 1e zwangerschapsmaand (mogelijk implantatie-bloedingen, zie 
MacDonald 1.971), 12 bloedingen later in de zwangerschap en tenslotte 24 
bloedingen die in de peri-ovulatoire of de mid-luteale fase van de cyclus 
vielen. Een deel hiervan was mogelijk het gevolg van intensief copuleren. 
Deze bloedingen konden niet worden aangemerkt als menstruaties, maar 
wanneer er geen progesterongetallen voorhanden waren geweest zouden ze daar 
wel voor zijn doorgegaan. 

Op het eind van 1982 werd er bij 3 vrouwtjes dagelijks een menstruatie 
controle gedaan. Hun gegevens zijn 
vrouwtjes hadden te zamen 8 ovulatoire 
progesterongetallen), maar in l daarvan 

Uit het bovenslaande blijkt dat 

hierboven niet meegerekend. 
cycli (vastgesteld op grond 

Deze 
van 

werd geen menstruatie waargenomen. 
aan de hand van uitsluitend 

•menstruatie • gegevens er bloedings-intervallen kunnen worden vastgesteld 
die in feite geen ovulatoire ovariumcycli representeren. Oe op grond 
hiervan berekende gemiddelden, medianen of normale waarden kunnen wel goed 
vergelijkhaar zijn met de waarden voor zek.er-ovulatoire cycli, nl. wanneer 
korte en lange niet-ovulatoire bloedings-intervallen ongeveer gelijk. 
verdeeld zijn. De variatie in bloedings-intervallen is echter veel groter 
dan voor zeker-ovulatoire cycli (Valerio e.a. 1969; Peng e.a. 1973; Nig~ 

1975; Takahata 1980 ) . In de eerdergenoemde beermakakenstudies werden wel 
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redelijk •noDGale• bereiken gerapporteerd, doordat Brüggemann &. Dukelow 

( ~980) cycli korter dan 20 of langer dan 50 dagen bui. ten beschouwing 
lieten, terwi.jl Praser e.a. (1980) alleen data van regelmatig cyclerende 

vrouwtjes gebruikten. 

Zr.langerschap 

oe gemiddelde lengte van 33 zwangerschappen, alle eindigend met de geboorte 
van een levend jong, bedroeg 176.1 dagen (bereik 166 - 185; fig. 6-2). 

Eerdere studies aan beermakaken in het laboratorium (MacDonald 1971; 

Stenger 1972; Trollepe & B1urton-Jones 1975; DUkelow e.a. 1979) en in 

buiten-gevangenschap (Barvey & Rhine 1983) leverden gemiddelden van 175-180 
dagen op ( n = hoogstens 12 per studie ) . Het combineren van de eerdere data 

resulteerde in een gemiddelde zwangerschapsduur van 176.7 dagen (bereik 

161- 195, n ~ 44), wat goed overeenkomt met de vondsten in Oss. 

Makakensoorten met ongeveer even lange zwangerschappen als de beermakaak 

Zl.Jn de laponder (i: = 175, Tokuda e.a. 1968; mediaan = 171, Hadidian & 

Bernstein .1979), de kuifmakaak (mediaan= 176, Hadidian & Bernstein 1979) 

en de Japanse makaak (X = 175, Nigi 1.976). Qua lichaamslengte en -gewicht 
behoren deze soorten, net als de beermakaak, tot de middelgrote makaken 

(Fooden 1.980; zie ook referenties in paragraaf 5.3). Een kortere 

zwangerschapsduur werd gevonden bij 3 relatief kleine soorten: Indiase 
kroonapen (i:= 162, valerio e.a. 1969), Java apen (X~ 160, valerio e.a. 

J.969) en Formosa makaken (X= 162, Peng e.a. 1973). De geboortegewichten 
bleken (voorzover ze bekend waren) te corresponderen met de zwangerschaps

auur en de grootte van volwassen dieren {paragraaf 5. 3). EChter, 
rhesusapen kunnen op grond van hun gewicht tot de middelgrote makaken 

gerekend worden, maar hebben toch vrij korte zwangerschappen (X ~ 166, 
Hartman 1932; X~ 164, valrio e.a. 1969; i::: 167, Bielert e.a. 1976). 

ZWangerschap.:pen van nullipare vrouwtjes (X = 179.3, n ~ 7) waren wat 
l.anger dan die van primipare en multipare vrouwtjes (X = 175.3, n = 26) 

(U ~ 53, p < 0.10). Hartman (1.932) vond eenzelfde verschil (niet statis
tisch significant) bij rhesusa.:pen. Ik heb hiervoor geen verklaring. 

4 
N 3 

0 

Ftguur 6-2. Verde~tng van de ~engten van z~ngerschappen. 

z~angerschappen van nu~~tpare vrou~tjes. 
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~guur 6-3. Beva~~~ng-eers~vo~genae ovu~a~~e ~n~ervat (na geboorte van 
een Levend jong). GetaLLen ~n de f~guur: ~dent~f~cat~enummers van 
vrou~tjes; bJ= ~ntervaL voLgend op eerste bevaLL~ng. 

BevaLL~ng - eerstvoLgende ovuLat~e ~ntervaL 
Na de geboorte van een levend jong bleef de moeder altijd lange tijd 
anovu1atoir. Gemiddeld duurde het 340 dagen (bereik 181 - 540, n = 21; 

fig. 6-3) voor de eerstvolgende ovulatie optrad. Een soortgelijk 

verschijnsel, nl. het uitblijven van perineale zwellingen gedurende vele 
maanden na een bevalling werd gevonden bij laponders en kuifmakaken 
(Badidian & Bernstein 1979), bavianen (Altmann e.a. 1978) en chimpansees 

( Tutin 1980). 

Bij de mens is al Lang bekend dat vrouwen nadat ze een kind hebben 
gekregen niet onmiddellijk weer zwanger kunnen worden (McNeilly 1979). Bij 
moeders d~e hun baby de borst gaven bleef de 1e ovulat~e langer u~t dan bij 

moeders die hun baby met de fles voedden (Howie e.a. 19S2a,b). Door de 
zuigprikkel gaat de hypofyse prolactine produceren. Dit hormoon houdt de 

melkprodUktie in stand en is mogelijk ook betrokken bij het onderdrUkken 
van ovulaties (McNeilly e.a. 1982). Uit experimenten met ratten (Smith 

1978) en rhesusapen (SChallenberger e.a. 1981) bleek dat ook de zuigprikkel 
alleen het optreden van ovulat~es kan onderdrUkken, wanneer prolactine

spiegels door behandeling met bromocriptine kunstmatig laag worden 
gehouden. Bij de exper~entele rhesusapen bleven de ovulaties echter 

minder lang uit dan bij de onbehandel.de apen. Schallenberger e.a. vermoed

den daarom dat de ovulatie-onderdrukking berustte op een gezamenlijke 
werking van de zuigprikkel en prolactine. 

Na een abortus trad de le ovulatie veel sneller op dan na de geboorte 
van een J.evend jong (n -- 3: 18, 21 en 49 dagen). Dit werd ook gevonden 

bij lapenders en kuifmakaken (Hadidian & Bernstein 1979) en ch~pansees 

(TUtin 1980). Bavianen beginnen ongeveer 3 weken na het overlijden van hun 

jong weer te cycleren (Altmann e.a. 1978). Dit kan verklaard worden 

doordat. er na een abortus geen zuigprikkel volgt, en daarmee ook geen 
prolactine produktie en ovulatie-onderdrUkking, of doordat deze processen 
bij het. overlijden van het jong stoppen. 

Aanta~ ovuLat~es voorafgaand aan een concept~e (NOOs) 

Vrouwtjes die zwanger werden hadden gewoonlijk voorafgaand aan de concep-
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TabeL 6-1. Aant;az.. ovuZ..at;otre ovan:.um:cycz..t voorafgaand. aan ae concept;i.e; 
t = r1We schat;t;tng; x = nog ni.et; zua:n.ger op he-t ei.na van de st;udi.e. 
lndi.vt.duen t.n ao~nan-tte voz..gorde (V291 i.s -top-vrouu). AZ..Z..een nte-t-IUD
vrolW-tjes uaarvoor da-ta beschi.kbaar uaren zi.jn ueergegeven. 

EERSTE TWEEDE LATERE 

'i' CONCEPTIE CONCEPTIE CONCEPTIES x 

291 0, 1 0.5 
21 30 t 30 

350 1, 3 2 
18 weinig 2 3 2.5 

406 1' 2, 0 1 
24 2 2 
28 14 t 14 
19 0 7 3.5 

385 1, >10 x 1 
25 3 3 

309 3 3 
29 14 14 

503 2, 2 2 
31 >15 x -

344 6 6 
307 >20 x -
287 >20 x -
388 >20 x -
409 >20 x -
441 1 3 2 
504 1' 5 3 
446 0, 0, 4 1.3 

34 weinig -
5 4 t 4 

36 >2 x -
981 2 2 
A-3 3 3 

tiecyclus een of meer cycli zonder conceptie. Het aantal niet-conceptieve 
ovul.atoire cycli (NCOs) kon niet altijd precies worden vastgesteld: 
sommige vrouwtjes ovuleerden kort ( < 1 maand) na het begin van de 
bloedafname, en dan was het niet zeker of er daarvoor NCOs waren geweest. 
Andere dieren waren op het eind van de studie nog niet zwanger, alhoewel ze 
wel regelmatig ovuleerden. In die gevallen kon er hooguit een ruwe 
schatting van het aantal NCOS worden gemaakt. Deze • onzekere gevallen • 
zijn, met de •zekere gevallen•, weergegeven in tabel 6-l. 

Tabel 6-l bevat een aantal bijzondere vrouwtjes: 
V29l, V406, Vl9 en V446: vrouwtjes met concepties zonder NCOs. Zij werden 

direct bij hun le ovulatie, in de pUberteit of na een bevalling, 
zwanger. Al.len b.adden ook conceptie( s) met een of meer NCOs. 

V21, V28, V29 en V31: puberale vrouwtjes die minstens gedurende een jaar 
regelmatig ovuleerden zonder zwanger te worden. 
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VJ.S, en V34: puberale vrouwtjes waarvan geen bloed werd afgenomen rond hun 
l.e conceptie tijdstip. Zij werden zwanger op een leeftijd van resp. 
3.2 en 3.3 jaar (teruggerekend vanaf bevallingsdatum). Bij andere 
pUberale vrouwtjes werd de vroegste le ovulatie vastgesteld op een 
l.eeftijd van 3.4 jaar (hoofdstuk 5). Daarom. is het onwaarschijnlijk 
dat er aan de eerste concepties van Vl.S en V34 vee 1 NCOs voorafgingen. 

V388: geheel volwassen vrouwtje dat nog nooit zwanger i.s geweest. Zij 
ovuleerde regelmatig maar copuleerde zelden. 

V385, V307, V287 en V409: 
maal zwanger zijn 

geheel volwassen vrouwtjes die al minstens 3 

geweest. Gedurende het laatste studiejaar {of 
langer) ovul.eerden zij regellnatig, maar werden zij niet zwanger. In 
die periode copuleerden V385 en V287 frequent, en V307 en V409 zelden. 

NOOs b~j nu~~~pare, pr~~pare en mu~~~pare vro~~jes 
Tuti.n ( 1.980) vond bij chimpansees in het wild dat er bi.j primipare en 
nullipare vrouwtjes meer perineale zwel.lingscycli aan een conceptie 
voorafgingen dan bij multipare vrouwtjes. 

Bij de beermakaken in Oss bestond er geen sîgnificant verschil in het 
aantal NCOs tussen enerzijds de le en 2e concepties gecombineerd (X= 4.0, 
bereik 0 - ~4, n = 8) en anderzijds de latere concepties (X= 1..9, bereik 
o - 6, n ":.. 19) (U""" 53.5, ns). Bij deze analyse zijn al.leen de zekere 
gevallen uit tabel 6-J. meegerekend. De onzekere gevallen bestonden uit een 
tweet.a.l (waarschijnlijk) lage getallen in de eerstgenoemde categorie, en 
een aantal (zeer) hoge getallen in beide categorieên. De onzekere 
gevallen zouden dus de uitkomst van de analyse niet wezenl.i.jk veranderen. 

Null.i- en primipare bee.rmakaken waren dus niet m:i.nder vruchtbaar dan 
multipare. Tutin {1980) vond zo•n verschil wel, maar suggereerde zelf al 

dat dit te wijten kon zijn aan de mogelijkheid dat de zwellingscycli van 
nulli- en primiparae vaker ano~atoir zijn dan die van multiparae. Dat 
zou betekenen dat er, ook bij Tutin•s chimpansees, geen verschil. in 
vruchtbaarheid behoeft te bestaan als de vrouwtjes eenmaal ovul.eren. 

NCOs btj rhesusapen 
wat betreft het optreden van een of enkele NCOS voorafgaand aan de meeste 
concepties, verschillen beermakaken van rhesusapen: Gordon ( 1981) en 
Wilson e.a. (1984) vonden dat rhesus vrouwtjes in buiten-gevangenschap 
bijna zonder uitzondering bij de le ovul.atie na een vorige bevalling of in 
de puberteit zwanger werden. 

Bet is niet waarschijnlijk dat dit verschil tussen beermakaken en 
rhesusapen te wijten is aan externe factoren zoals kl~t, huisvesting en 
voeding, want bij de beermakaken die D.Q. Estep (persoonlijke mededeling) 
bestudeerde werd ook gevonden dat vrouwtjes die rege~tig ovuleerden en 
frequent copul.eerden niet direct zwanger werden maar eerst e~~ele NCOs 
doormaakten. Deze beermakaken leefden in hetzelfde pr~tencentrum als de 
rhesusapen van Gordon en Wilson e.a. (Yerkes Regional Pr~te Center, 
Georgia, O.S.A. ). 
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moget~jke verktar~ngen NCOs: 

op het eerste gezicht is bet wonderlijk dat regelmatig ovulerende vrouwtjes 
die in bet voortdurende gezelschap van volwassen mannetjes leven~ niet 
onmiddellijk wanneer ze beginnen te ovuleren zwanger worden, maar 
gewoonlijk eerst een aantal NCOS doormaken. 

Van 3 van de vrouwtjes met veel NCOS (V307 ~ V3SS en V409) werden zelden 
of nooit copulat'ies waargenomen in de periode waarin ze hun NCOs 
doormaakten. Het is daarom logisch dat ze niet zwanger werden. Echter, 
veruit de meeste vrouwtjes copuleerden frequent gedurende NCOS. De 
copulatie-partner was meestal een van de 3 ranghoogste volwassen mannetjes 
(M300, M.303 en M410). Deze drie hadden tijdens het fokprogramma (voor 
1978) bewezen dat ze fertiel waren. Zowel. NCOS als concepties traden het 
hele jaar door op, en seizoensgebonden fluctuaties in de fertiliteit van 
volwassen mannetjes lêken daarom uiterst onaannemelijk. Aan de hand van 
deze gegevens kon het optreden van NCOS dus niet verklaard worden. 

Het is mogelijk dat er in sommige van de • ovulatoire' cycli een 
zgn. LOF-syndroom. optrad ( .. lute:inized unruptured follicle syndrome••). 
Tijdens een LOF-cyclus is er geen ovuLatie, maar vormt zich na de rijping 
van de follikel. en de LB- en PSH-piêken wel een actief corpus luteum.. 
Vrouwen mêt het LOF-syndroom hebben normale, regelmatige menstruaties en 

ook een normaal. progesteron patroon. LlJP-cycli kunnen daarom op grond van 
progesterongetallen niet worden onderscheiden van normale ovulatoire cycli. 
Het LOF-syndroom is door middel van laparoscopie vastgesteld bij mensen 
(Kon:inCkx e.a. 1980; 1981) en Java apen (SChenck.en e.a. 1984). Als het 
ook bij beermakaken kan optreden zou dat betekenen dat het niet zeker is 
dat al.l.e gevonden progesteron stijg~ngen vooraf zijn gegaan door een 
ovulatie, en dat concepties uitbleven omdat een deel van de NCOs in feite 
anovulatoire LUP-cycli waren. 

Op de IOI-lengten heeft het mogelijke optreden van het LOF-syndroom geen 
'invloed. want uit de studies van Koninckx e.a en Schencken e.a. bleek dat 
LOF-cycli even lang zijn als normale ovulatoire cycli. Bovendien hebben 
oestradiol-, progesteron-, FSH- en LH-spiegels in LUF- en in normale cycli 
precies hetzelfde verloop, dus mag niet verwacht worden dat de relatie 
tussen cyclusfase en sexueel gedrag (hoofdstuk s) in LOF-cycli anders ligt 

dan in normale ovulatoire cycli. 
Een andere verklaring voor het frequente optreden van NOOs wordt gevormd 

door de mogelijkheid dat er bij een deel van de ovulaties wel een conceptie 
optrad, maar dat de bevruchte eicel zich niet ~n de uterus innestelde, of 
dat er 
is het 

kort na de innesteling een 
progesteronverloop (bij 

abortus volgde. In dergelijke gevallen 
wekelijkse bloedafname) niet ~e 

onderscheiden van dat in ovulatoire cycli waarin werkelijk geen conceptie 
optrad. Schlessel:man ( 1979) schatte dat bij de mens ongeveer de helft van 
de bevruchte eicellen al binnen 2 weken na de conceptie afsterft. Er 
~reedt dan op het 'normale' tijdstip een menstruatie op, zodat het lijkt 
alsof er een cyclus zonder conceptie is geweest. 
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In~er beva~~~ng ~nterva~ (IBI) 
Gegevens over de periode tussen 2 opeenvolgende bevallingen van eenzelfde 
vrouwtje ( IBI) werden vanaf de le geboorte in de kolonie ( 1.972) 
bijgehouden. De IBin uit de binnenperiode werden apart beschouwd, omdat 
toen de concepties in een paar-situatie optraden en het aan het besluit van 
de dierverzorgers was overgelaten wanneer een jong werd gespeend en wanneer 
de moeder weer bij een mannetje werd gezet. In de buitenkooi leefden de 
apen continu bij e~ en kon het optreden van concepties niet meer door 
mensen worden beinvloed. 

IBin die volgden op een abortus zijn apart beschouwd van IBin volgend op 
de geboorte van een levend jong, en IBin die eindigden in een abortus zijn 
helemaal buiten beschouwing gelaten. 

De !BI-lengten zijn weergegeven in tabel 6-2. De gemiddelde lengte van 
IBin die niet volgden op een abortus was tijdens de binnenperiode 523 dagen 
en tijdens de buitenperiode ongeveer 3 maanden langer: 618 dagen. om dit 
verschil statistisch te toetsen werden (individuele gemiddelde) IBin 
gebruikt van vrouwtjes die in beide periodes een of meer IBin hadden. Voor 
deze vrouwtjes (n = 7) was het binnen-gemiddelde 492 dagen en het buiten
gemiddelde 625 dagen. Het verschil was niet statistisch significant, maar 
er was wel sprake van een trend (T = 3, n ~ 7, p < 0.08). Het verschil is 
te wijten aan het feit dat tijdens de binnenperiode jongen op een leeftijd 
van ongeveer 7 maanden bij de moeder werden weggehaald, waarna de moeder 
meestal direct weer met een mannetje werd gehuisvest. Eerder in dit 
hoofdstuk werd al opgemerkt dat de aanwezigheid van een zogend jong het op 
gang komen van ovulatoire cycli kan onderdrukken. In theorie was het 
mogelijk dat tijdens de binnenperiode vrouwtjes al 7 maanden na een 
bevalling opnieuw zwanger konden worden. In de bui.tenkooi werd de lactatie 
niet kunstmatig afgebroken. Trollope & Blurton Jones ( 1975) vonden dat bij 
beermakaken de melkproduktie, als die niet kunstmatig wordt afgebroken door 
het jonge te spenen, ge~ddeld 9.7 maanden na de bevalling stopt. Dat is 
ongeveer 3 maanden later dan het tijdstip waarop in Oss de jongen werden 
gespeend. Het is opmerkelijk dat het verschil tussen de gemiddelde binnen
en buiten-IBin ook ongeveer 3 maanden bedroeg. 

IBin die volgden op een abortus (X -- 292 dagen, n -- 7) waren 
significant korter dan IBin volgend op een levende geboorte (X~ 581 
dagen, n ~ 44) (binnen- en buitenperiode gecombineerd: U= 11, p < 0.001). 
Dit verschil is weer te verklaren aan de hand van het feit dat lactatie het 
optreden van ovulaties, en daarmee de mogelijkheid van een conceptie, 
onderdrukt. Als er geen zogend jong aanwezig is kan een vrouwtje weer zeer 
snel na de geboorte gaan cycleren en zwanger worden. 

Bij Japanse makaken (Tanaka e.a. 1970 ), beermakaken (Ha.rvey & Rhine 
1983) verscheidene andere makakensoorten ( Hadidian & Bernstein 1979), 
bavianen (Altmann e.a. 1978) en chimpansees (Tutin 1980) werd eveneens 
gevonden dat het IBI veel korter is na de geboorte van een dood jong of 
wanneer het jong snel na de geboorte sterft, dan na de geboorte van een 
levend jong dat ook nog minstens 6 maanden blijft leven. Echter, een 
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TabeL 6-2. Inter bevaLL~ng ~ntervaLLen (IBin) ~n dagen, 1972 t/m 1983. 

B'Lnnenpert.oae: IBin tussen Levend-geboorten, r.Jaarbtj de concep'ti..es t"i,J·aens 

ae btnnenpe~ode pLaatsvonden; buttenper~: IBin tussen Levend

geboorten, concepttes tn de buttenpertoae; na abortus: IBin voLgend op 

een voLdragen of onvoLdragen dood-geboorte, b~nnen en butten gecomb~neerd. 

Ntet tn de tabeZ. opgenomen: IBin etnatgend tn een dood-geboorte en 

•overgang• (btnnenjbutten) IBin. Indtvtauen tn domtnantte voLgorde (V291 

i..s top-vroUr.J); t ~ aan V255 kon geen domtnantterang ~rden toegekend: ztj 

overLeed ti.jdens de btnnenperi..ode; xa : gemtaaez.ae van tndtvtdueLe 

gem~~aen; Xb = totaaL-gemtddeZ.de. 

BINNENPERIODE BUITENPERIODE NA ABORTUS 

I' N x N x N x 
291 3 435.3 3 511.7 1 288 
350 3 546.7 3 569.3 

18 1 586 1 292 
406 1 538 4 476.2 1 274 

19 1 642 
385 2 538.5 1 570 
309 1 465 2 762 
503 1 426 3 577.3 
344 1 497 1 910 
307 1 539 
409 2 555 
441 2 737.5 
504 2 757 1 212 
446 2 584.5 1 188 

5 1 308 
740 1 481 
981 1 642 
A-3 1 778 

265 t 2 597.5 

xa 10 513.8 14 650.2 7 291.9 

Xb 17 523.1 27 618.1 7 291.9 
bereik 412 - 691 402 - 910 188 - 481 

dergelijke sterke IBI afname werd niet gevonden bij rhesusapen (Drickamer 
l974a; Hadidian & Bernstein 1979) en Indiase kroonapen (Silk e.a. 1981). 
Deze 2 soorten vertonen een duidelijk geboortenseizoen en de vrouwtjes 
krijgen gewoonlijk ieder jaar een jong. Het maakt weini.g uit of dat een 
dood-geboren jong is, of een jong dat vroeg sterft, of een jong dat 
minstens een halfjaar in leven bli.jft, want een volgende conceptie kan en 
zal in de regel pas in het volgende paringsseizoen optreden. Japanse 
makaken kennen ook een duidelijk voortplantingsseizoen, maar daar duren de 
IBin gewoonlijk 2 jaar. Daarom is er bij Japanse makaken wel ruimte voor 
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kortere IBin na een alx>rtus of het vroegtijdig sterven van een jong. 
Bij Berber apen ligt de zaak wat ingewikkelder. Deze soort vertoont een 

duidelijk geboortenseizoen. oe Berber apen in Gibraltar en in een semi
vrijlevende groep in West-Duitsland leken op de rhesusaap en de Indiase 

kroonaap met IBin van gewoonlijk 1. jaar. Een aoortus of vroege dood van 
een jong veranderde daar weinig aan (Burton & Sawchuk 1982; Paul & Thoromen 
1984). De Berber apen in de Washington Zoo daarentegen leken meer op de 
Japanse makaak met IBin van 2 jaar. Hier resulteerde, net als bij de 
Japanse makaak, een abortus of vroege dood van een jong wel in een korter 
IBI, nl. een IBI van l jaar (Roberts 1978). 

In de beermakakenkolonie in Oss kon de invloed van het overlijden van 
een jong op vroege leeftijd niet onderzocht worden, omdat alle levend 
geboren jongen minstens 6 maanden oud werden. De IBin in de buitenkooi 
volgend op de geboorte van een levend jong, waren vergelijkbaar met de 
eerder gerapporteerde gegevens over beermakaken 
(Badidian & Bernstein 1979; Harvey & Rhine 
(Estrada & Estrada 1981). 

6.4 Voortplantingsseizoen 

Setzoen: ovu~attes en IOin 

in buiten-gevangenschap 
1983) en een eilandgroep 

Gedurende alle maanden van het jaar waren er vrouwtjes die ovuleerden. Bij 
de 6 puber-vrouwtjes waarvan de l.e ovulatie datum kon worden vastgesteld,. 
bleken deze data gespreid over het jaar te liggen, en niet geconcentreerd 
in een bepaal.d seizoen (tabel 5-3). 

De lengten van de IOin vertoonden geen systematische fluctuaties over 
het jaar. Dit kon worden aangetoond aan de hand van de IOI-ge9evens van 8 

vrouwtjes die elk gedurende 1 jaar of langer ovulatoire cycli hadden, 

Tabe~ 6-3. 

vaz..z..en (IOin): 
setzoensf~uc~ua~tes tn de Z..eng~en van tn~er ovuLa~~e tn~er

X tn dagen per 3 kaLendermaanden. Gegevens van vrouu~jes 
dte gedurende ~enmtns~e 12 maanden ovu~eerden; x= IUD-vrouu~je. 

0 
+ JFM AMJ JAS OND 

11x 29.5 30.5 29.7 31.3 
12x 29.7 29.3 30.0 31.0 
21 28.0 28.2 28.7 28.0 
28 34.7 32.7 28.0 35.5 

287 32.0 29.7 30.0 28.7 
313x 31.0 30.0 31.0 29.3 
388 32.7 33.0 32.3 31.5 
409 29.3 27.3 27.8 29.3 

x 30.9 30.1 29.7 30.6 
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Fi.gu.ur 6-4. VeraeZ.'i.ng van geboort-en en I.JeersgesteLdheta over het. J"aar. 
Van boven naar beneden: A-- geboor-ten 1972 "t/m 1978, concept.i.es "ti.J"dens ae 

bi.nnenperi.ode; B --geboorten 1979 't/m 1983, concept:i.es t.i.jdens de btä>ten

periode; i- ~ voLaragen aooa-geboort.e (onvoLdragen dOod-geboor-ten ztjn ni-et 
weergegeven, zte t.abeZ. 3-1d); bui.t.ent.emperat.uur: gemiddeLden van 

aage'&i.J"k.se met:i-n.gen; neersLag: x t SEM. Met.eoroZ.og'Lsche gegevens r.~erden 

verzameLd op de vZ.i.egbasi.s VoZ.ke~, JS km ten zui-doosten van Oss. 
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zonder zwanger te "WOrden (tabel 6-3; 
2 xr ~ 0.49, df = 3, ns). 

Priedman ANOVA per kwartaal.: 

Ook beermakaken in het laboratorium ovuleren het hele jaar door met 
gelijkblijvende cycluslengten ( Oukelow e.a. 1.979). Bij Japanse makaken en 
rhesusapen treden wel seizoensfluctuaties in de cycluslengte op: zomer
cycli zijn onregelmatig en meestal langer dan de gebruïkelijke 4 weken in 
de winter (Rowell 1963; Valerio e.a. 1969; Nigi 1.975; Resko e.a. 1982). 
Ovulatoi.re cycli zijn bij deze soorten beperkt tot de maanden november t/m 
april {Aso e.a. 1977; Walker e.a. 1.983). Bij Java apen werd een klein 
zomer/winter verschil in de cycluslengte geconstateerd (va.J..erio e.a. 1969; 

Dukelow 1.977), maar uit de geboorten gegevens voor deze soort bl.ijkt dat 
ovulaties wel het hele jaar door optreden (tabel 2-1). 

seizoensverschillen in het 
laboratori~omstandigheden 

Peng e.a. 1973). 

Sei-zoen: gel:Joort.en 

optreden van ovulatoire 
geleidelijk verdwijnen 

cycli kunnen 
(Valerio e.a. 

onder 
1969; 

Bij de analyse van de verdeling van de geboorten over het jaar werden de 
gegevens t/m 1978 (conceptie in de binnensituatie) en de gegevens vanaf 
1978 (conceptie in de buiterikooi) gescheiden behandeld. In de binnen
situatie bepaalden de dierverzorgers wanneer een mannetje en een vrouwtje 
bij elkaar gehuisvest werden. Bovendien waren binnen, voor de apen, 
veranderingen in het weer en de daglengte moe:ilijk waarneembaar. De 

buitensituat:ie was veel natuurlijker: mensen konden het optreden van 
concepties niet beinvloeden, en de apen konden veranderingen in het weer en 
de daglengte goed waarnemen. 

ZOWel tijdens de binnenperiode als in de buitenkooi werden er het hele 
jaar door jongen geboren (fig. 6-4). Er waren weliswaa:r maanden met 
relatief hoge, en maanden met reLatief lage geboorten frequenties, maar de 
verdelingen weken niet significant af van een rechte lijn. Het samennemen 
van de binnen- en buiten-gegevens en het al dan niet meerekenen van de 
(voldragen) dood-geboorten veranderden het beeld niet wezenlijk 
(Ko1mogorov-Smirnov one-sample test: :in alle gevallen D < 0.14, n ~ 12, 
ns). Volgens de definities van Lancaster & Lee (1965, p. 488) was er dus 
geen sprake van een geboortenpiek {"de periode van het jaar waarin een 
groot deel van de geboorten, maar niet alle geboorten zijn geconcentreerd") 
en zeker niet va~ een geboortenseizoen (~een vast omlijnde periode van het 
jaar waarin alle geboorten plaatsvinden. Er moeten een paar maanden zijn 
waarin geen geboorten plaatsvinden."). 

In hoofdstuk 4 werd al vermeld dat copulaties in alle maanden van het 
jaar werden waargenomen en dat de copulatie frequenties per observatie uur 
geen systematische seizoensfluctuaties vertoonden. 

hier genoemde Concluderend kan gesteld worden dat geen van de 
voortplantingsvariabelen seizoensgebonden fluctuaties vertoonden. Deze 
bevinding is in overeenstemming met de vondsten uit eerder onderzoek aan 
beermakaken in het laboratorium (MacDonald 1971; stenger 1972; Trollepe & 
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Blurton Jones 1975; 
buiten-gevangenschap 
aarvey & Rhine 1983) 

Dukelow e.a. 1979; Slob e.a. 1979), in groepen in 
(Estrada & Estrada 1976; Badidian & Bernstein 1979; 

en in een eilandkolonie (Estrada & Estrada 1981). 

set.zoen: beermakaken i.n de na-tuur 
Het is niet zeker of het ontbreken van een voortplantingsseizoen een 
soort-specifieke eigenschap :is of slechts het gevolg van de onnatuurlijke 
omstandigheden, want over beermakaken in hun natuurlijke omgeving is op dit 
punt niets bekend. Toch kan daarover wel een voorspelling worden gedaan, 
op grond van de huidige gegevens en de literatuur-çegevens over beermakaken 
en andere makakensoorten. Uit tabel 2-1 blijkt dat de makakensoorten die 
zowel in hun natuurlijke omgeving bestudeerd zijn als ook op eilanden of in 
gevangenschap in een buitenverblijf, vrijwel altijd onder al die omstandig
heden hetzelfde geboortenpatroon vertoonden. vanuit dit gezichtspunt mag 
verondersteld worden dat er voor beermakaken ook in de natuur geen 
geboortenseizoen is. 

Op bovengenoemde regel is slechts 1 uitzondering: aadidian & Bernstein 
(1979) vonden dat Java apen in gevangenschap een duidelijk geboortenseizoen 
vertoonden, te~jl alle andere onderzoekers van Java apen (tabel 2-1) 
vonden dat er bij deze soort het hele jaar door jongen werden geboren. 

Ten aanzien van het ontbrêken van voortplantingaseizoenen zijn 
beermakaken vergelijkbaar met baardapen, l.aponders, kuifmakaken en Java 
apen. Duidelijke voortplantingsseizoenen zijn wel vastgesteld bij Berber 
apen, ceylon- en Indiase kroonapen, Pormosa makaken, rhesusapen en Japanse 
makaken (tabel 2-1). 

Voor'tp~an'tt.ngsset.zoenen: moge~i.jke verk~art.ngen 

Het feit dat verschillende makakensoorten in gevangenschap, met een over 
het jaar gelijkblijvend dieet, duidelijke seizoensfluctuaties vertoonden in 
het optreden van ovulatoire cycli en geboorten, geeft aan dat de 
hoeveelheid besch~r voedsel of de kwaliteit daarvan niet van 
doorslaggevende betekenis is voor het optreden van voortplantingsseizoenen. 

Vandenbergh & Vessey ( 1968) vonden bij rhesusapen (een eilandgroep in de 
caraibische zee) een duidelijk paringsseizoen en een halfjaar later een 
geboortenseizoen. Zij suggereerden dat het jaarlijkse regenseizoen, 
mogelijk via veranderingen in de vegetatie (=voedsel) en de hormonen
huishouding van de apen, de paringsactiviteit in gang zette. Echter, 
recentere data van Vandenbergh ( 1973) en een eerdere studie van MacRoberts 
& MacRoberts (1966) lieten geen systematisch verband tussen regenval en 
paringsactiviteit bij makaken zien. Bovendien vonden Hadidian & Bernstein 
(1979) wel voortp1antingsseizoenen bij diverse primatengroepen die leefden 
in buiten-gevangenschap in een gebied waar de regenval over het jaar vrij 
constant was. Beermakaken in een eilandgroep in Mexico, waar wel een 
duidelijk droog en een nat seizoen kon worden onderscheiden, hadden juist 
geen voortplantingsseizoen (Estrada & Estrada 1981). In Nederland is de 
regenval over het jaar vrij constant (fig. 6-4) maar uit het bovenstaande 
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blijkt dat dit niet kan worden aangevoerd als een verklaring voor het 

ontbreken van een voortplantingsseizoen bij de beermakaken in Oss. 
MacRoberts &. MacRoberts ( 1.966) en Vandenbergh ( 1973) suggereerden dat er 

een verband kan bestaan tussen de daglengte en (mogelijk via hormonale 

veranderingen) de paringsactiviteit. Bij de makakensoorten die een 
voortplantingsseizoen hebben valt het paringsseizoen inderdaad in het 

najaar en de winter, wanneer de dagen het kortst Z~Jn. Rhesusapen in 

dierentuinen op het zuidelijk halfrond paren een halfjaar later (of 
vroeger) dan hun soortgenoten op het noordelijk hal.frond (Bielert &. 

Vanderibergh 1981). In de Organen beermakakenkolonie resulteerden 
seizoensverschillen in de daglengte echter niet in een seizoensgebonden 
parings- of geboortenpatroon. Dit is opmerkelijk, daar het versChil tussen 
de langste en de kortste dag van het jaar in Nederland relatief groot is: 

Oss ligt verder van de evenaar dan alle andere in dit hoofdstUk genoemde 

studieplaatsen (voor zover het studies aan apen in het wild of in buiten

gevangenschap betreft) . 

Concluderend kan gezegd worden dat het ontbreken va.., een 

voortplantingsseizoen bij beermakaken niet verklaard kan worden op grond 

van het ontbreken van seizoensfluctuaties in voedsel of regenval, en dat de 
relatie tussen daglengte en paringsactivitei.t die in eerdere studies werd 

gesuggereerd, door de resultaten van de huidige studie in twijfel wordt 

getrokken. 

6.5 Dominantierang en reproduktief succes 

Het reproduktieve succes van een vrouwelijke aap kan worden uitgedrukt in 
het aantal overlevende jongen dat zij tijdens haar leven krijgt: jongen 

die de leeftijd bereiken waarop ze zich kunnen voortplanten. Vanwege de 
beperkte duur van de huidige studie was het onmogelijk individuen gedurende 

hun hele leven te volgen: de maximale levensduur van makaken is 20 à 30 
jaar (Napier &. Napier 1967). 

De levensduur van een vrouwtje is een cruciale factor bij het bepalen 

van haar reprodtiktieve succes. over de samenhang tussen dominantierang en 
levensduur van de vrouwtjes in de kolonie kon niets gezegd worden omdat de 

geboortedata van de meeste volwassen vrouwtjes niet bekend waren en omdat 

er gedurende de studie slechts 1 vrouwtje overleed (V287, geschatte 
leeftijd 14 jaar, midden-dominantierang). 

Een andere belangrijke factor voor het reproduktieve succes, nl. de 
overlevingsratio van de jongen, kon ook niet onderzocht worden omdat er 

gedurende de studie maar 1 maal een jong overleed (M35, 2 jaar oud; moeder 
VS04 had een midden-dominantierang). Studies aan vrijlevende, 

bijgevoederde makaken, waar 10 tot 25% van de levend-geboren jongen voor de 
le verjaardag overleed, lieten geen significante correlatie tussen 

dominantierang van de moeders en overlevingsratio van de jongen zien 

(Drickamer l974a; Gouzoules e.a. 1982; Wolfe 1984). Bij in het wild 
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levende makaken d~e niet worden bijgevoederd bestaat zo•n correlat~e wel: 
de jongen van ranghoge moeders hebben betere overlev~ngskansen dan de 

jongen van ranglage moeders (Dittus 1979; Mori 1979). Silk e.a. (1981) 

vonden eenzelfde verband ~n een groep Ind~ase kroonmakaken ~n gevangen

schap, waar maar de helft van de jongen meer dan 6 maanden oud werd. Ook 
Wilson e.a. {1978) vonden bij rhesusapen in buiten-gevangenschap een 

relat~ef hoge sterfte onder de jongen van ranglage vrouwtjes, maar deze 

trend was niet statistisch significant (Gouzoules e.a. 1982). 

Hieronder worden enkele factoren besproken die va~ invloed konden zijn 

op bet reproduktieve succes van de vrouwtjes, en waarvoor in Oss wel 
voldoende materiaal verzameld kon worden. 

Do~nan~terang, eerste ovuLa~te en eerste beva11tng 
De eerste ovulatie-, conceptie- en bevallingsdata en de lichaamsgewichten 
van puberale vrouwtjes werden in hoofdstuk 5 gepresenteerd. slechts bij 6 
vrouwtjes kon de leeftijd waarop de le ovulatie plaats vond bepaald worden. 

Deze leeftijd correleerde niet met de dominantierang van de vrouwtjes of 
die van hun moeder (in beide gevallen T = -0.067, n = 6, ns). Het 

lichaamsgewicht rond de 3e verjaardag kon bij veel meer vrouwtjes worden 
bepaald, en correleerde wel significant met moeder•s dominantierang 

(T ~ 0.464, n ~ 18, p < 0.01): dochters van ranghoge moeders waren het 

zwaarst. Er bestond een verband tussen het lichaamsgewicht rond de 3e 

verjaardag en de leeftijd waarop vrouwtjes voor het eerst ovuleerden. Dit 
zou kunnen betekenen dat, wanneer er meer eerste ovulatie data voorhanden 

waren geweest, er wel een verband tussen moeder•s dominantierang en eerste 

ovulatie tijdstip zou zijn gevonden. Daaruit mag echter niet geconcludeerd 
worden dat dochters van ranghoge moeders een hoog reproduktief succes 

zouden behalen: zodra ze ovuleerden konden ze 
maar in de praktijk gingen er vaak vele 

(t.abel 6-1). Het aantal NCOS voorafgaand aan 

in theorie zwanger worden, 

NCOS aan concepties vooraf 
de le conceptie was zeer 

variabel en correleerde niet significant met de dominantierang van de 
vrouwtjes (T 

ns). 

-0.143, n ~ 8, ns) of die van hun moeder (T = 0.286, n ~ 8, 

Tengevolge van de grote variatie in het aantal NCOs was er ook een grote 
variatie in de leeftijd waarop vrouwtjes hun le levend-geboren jong kregen. 

Deze leeftijd correleerde niet met de rang van de vrouwtjes (T : -0.089, 
n ~ 10, ns) of met die van hun moeders {-r ~ -0.044, n ~ 10, ns). 

Driekamer (1974a) en Paul & Thoromen (1984) vonden bij rhesusapen en 

Berber apen dat dochters van ranghoge moeders significant eerder hun 1e 

jong kregen dan dochters van ranglage moeders. Zo'n verband werd echter 

niet gevonden door Silk e.a. (1981, Indiase kroonapen) en Gouzoules 
e.a. (1982., Japanse makaken), terwijl Wolfe (1984) bij Japanse makaken 

juist vond dat dochters van ranglage moeders op jeugdiger leeftijd hun le 

jong kregen dan dochters van ranghoge moeders (p: 0.05). 
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Dom~nan~~erang en beva~~tng - eers~vo~genae ovu~a~~e tn~ervaL 

De lengten van bevalling - eerstvolgende ovulatie intervallen varieerden 
sterk, van 181 tot 540 dagen, en correleerden significant met de dominantie 
posities van de vrouwtjes (individuele gemiddelden: T = 0.462, n = 13, 

p < o.os; fig. 6-1): ranghoge vrouwtjes begonnen na een bevalling sneller 
weer te ovuleren dan ranglage vrouwtjes. 

Het is mogelijk dat de stress die ranghoge vrouwtjes ondervonden doordat 
ze relatief vaak werden aangevallen een remmende invloed had op het weer op 
gang komen van de ovarium activiteit na een bevalling. In dat geval zou er 
een significante correlatie moeten bestaan tussen de hoeveelheid ontvangen 
agressie en de lengte van het bevalling- eerstvolgende ovulatie interval. 
Da.a.rvan was echter geen sprake (T = 0.179, n = 13, ns). 

Een andere verklaring voor de gevonden correlatie zou kunnen zijn dat 
jongen van ranglage vrouwtjes tijdens het voederen zich niet zo goed tussen 
de andere apen durfden te begeven om voedselbrokjes uit de bakken te halen. 
Als dit inderdaad het geval was dan zouden deze jongen langer aangewezen 
blijven op de moedermelk, en dus langer aan de borst blijven dan jongen v~~ 
ranghoge moeders. Eerder in dit hoofdstuk werd al opgemerkt dat bij de 
mens borstvoeding ( in tegenste l.ling tot flesvoeding) het weer op gang komen 
van ovulatoire cycli na de bevalling ~~ onderdrUkken. Jongen van ranglage 
moeders zouden dus het weer cyclisch worden van hun moeder langdurig kunnen 
onderdrUkken door langdurig aan de borst te blijven. 

Dat de -mogelijk rang-afhankelijke- duur of intensiteit van de lactatie 
niet de enige factor is die rang-afhankelijke verschillen in het optreden 
van ovulaties kan verklaren; werd aangetoond in onderzoek aan kleine 
groepen marmosets (Abbott & searn 1978; Abbott e.a. 1981). oe vrouwtjes 
in deze groepen !acteerden geen van alle, maar alleen het ranghoogste 
vrouwtje in een groep ovuleerde. De andere vrouwtjes begonnen te ovuleren 
zodra ze uit hun oorspronkelijke groep werden gehaald. 

Oo17T'i,nanti.erang en NCOs 

Het aantal ovulatoire cycli zonder conceptie ( NCOs) voorafgaa..~d aan een 
conceptie varieerde sterk, van 0 tot circa 30 (ofte wel 
jaar), maar correleerde niet met de dominantierang 
{individuele g~ddelden: T ~ 0.074, n = 20, ns; 

een periode van 2. 5 

van de vrouwtjes 
tabel 6-l): als ze 

eenmaal ovuleerden, werden ranghoge vrouwtjes niet sneller zwanger dan 
ranglage vrouwtjes. 

Oom~nantierang en rsr 
Dankzij de grote variatie in het bevalling - eerstvolgende ovulatie 
interval en in het ~~tal NCOS was er een grote variatie in de lengte van 
het inter bevalling interval (IBI; tabel 6-2). De zw~~gerschapsduur, die 
ook bijdroeg ~~de totale IBI-lengte, was betrekkelijk constant (166-185 
dagen; fig. 6-2) en correleerde niet met de dominantierang {individuele 
gemiddelden: T ~ 0.190, n ~ 21, ns). 

Voor de analyse van de IB!n werden gegevens van 1979 t/m 1983 gebruikt, 
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inclusief IBin waarbij de duur van de bovengenoemde afzonderlijke delen 

niet kon worden bepaald omdat er geen ovulatie data voorhanden waren. 
Individueel gemiddelde !BI-lengten correleerden significant met de 

dominantierang (T ~ 0.505, n = 14, p < 0.02): hooggeplaatste vrouwtjes 

kregen sneller·achter elkaar jongen dan laaggeplaatste vrouwtjes. Hieruit 
mag echter niet direct geconcludeerd worden dat ranghoge vrouwtjes in de 

regel een hoog reproduktief succes hadden, want de IBin gaven geen volledig 

beeld van het reproduktieve gebeuren in de groep, zoals blijkt uit de 

volgende voorbeelden: 
Het IBI van V395 was vrij kort: 570 dagen (tabel 6-2). Echter, vanaf 

februari 1981 tot het eind van de studie kreeg zij geen jong meer, een 

periode van ruim 1000 dagen. Dit laatste gegeven kon niet in haar IBI 

verwerkt worden. 

Vl9 had voor haar 
•reproduktief zeer 

(642 dagen) was zij 

Ge verjaardag al 2 

succesvol' genoemd 

slechts 'gemiddeld'. 

levende jongen, en kon daarom 
worden, maar op grond van baar IBI 

Er waren 18 vrouwtjes waarvoor geen IBI berekend kon worden omdat ze 

slechts 1 of geen jong kregen, ondanks het feit dat ze ouder dan 4 jaar 

waren en geen IUD hadden. Een van hen was V21, die in 1982 top-vrouw werd. 

Verder zaten deze vrouwtjes verspreid over alle delen van de dominantie 

hierarcbie. 

Harvey & Rhine ( 1983 ) vonden in een groep beermakaken eveneens een 
statistisch significante correlatie tussen IBin en dominantierang, maar 

merkten daarbij op dat een hoge dominantie positie op de lange duur niet 

altijd tot een hoog reproduktief succes behoeft te leiden. De 2 

ranghoogste vrouwtjes (moeder en dochter) in de groep van Harvey & Rhine 
werden niet meer zwanger nadat hun zoon resp. broer alpha-man was geworden. 

Uit de gegevens van aarvey ( 1983) blijkt dat deze situatie minstens 4 jaar 

duurde. Dit gegeven kon niet worden meegerekend in de IBin, net als bij de 

bovengenoemde V3S5 in Oss. 
In een groep Indiase kroonapen in buiten-gevangenschap werd geen 

correlatie tussen IBI en dominantierang gevonden (Silk e.a. 1981). 

Dominan~ierang en jongenproduk~ia 

Oe meest directe methode om de 

reproduktief ~~ucces te analyseren 
samenhang tussen dominantierang en 
was via het berekenen van het aantal 

levend-geboren jongen per vrouwjaar. Hierbij konden ook vrouwtjes die 1 of 

geen jong kregen meegerekend worden. Evenals bij de !BI-analyse werden 

gegevens van 1979 t;m 1983 gebruikt. Voor elk vrouwtje werd het aantal 

jaren geteld waarin ze, theoretisch, jongen kon krijgen. IUD-vrouwtjes 

~erden meegerekend vanaf een halfjaar na het moment waarop ze hun IUD 
verloren, en pUberale vrouwtjes vanaf hun 4e verjaardag. 

De 32 vrouwtjes die theoretisch 

verdeeld in 8 dominantieklassen 
een jong konden krijgen werden arbitrair 

met elk 4 individuen. Hooggeplaatste 
vrouwtjes kregen relatief vee1 jongen per vrouwjaar, 

vrouwtjes wat minde~, en midden-vrouwtjes zeer weinig. 
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Tabe~ 6-4. Dom~nant~erang en jongenproaukt~e, !979 t;m 1983. 
t~Ge~ reproaukt~eve jaren: z~e tekSt. 

VROUWTJES IN DOMINANTIE VOLGORDE ZONDER DE 

I 
POTENTIEEL REPRODUKTIEVE JAREN NIET-BEVALLENDE l tEVEND-GEBOREN JONGEN VROUWTJES 

291 4 3 
21 3 1 

9 I 15.3 0.59 9 I 15.3 0.59 
350 5 3 

= = 
18 3.3 2 

406 5 4 
24 2.3 1 

8 I 12.4 0.65 
28 1.8 = 

10 I 17.4 1 = 0.57 
19 3.3 2 

385 5 2 
25 2.2 1 

6 I 13.7 0.44 
309 5 2 = 

29 1.5 1 
7 I 13.7 = 0.51 

503 5 3 
31 1.2 0 

6 I 15.2 0.39 
344 5 2 

= 
287 4 1 
307 5 0 
388 4 0 

1 I 17.3 0.06 
6 I 16.3 = 0.37_ 

409 5 0 
= 

17 3.3 1 
441 4 2 
504 5 3 

8 I 15.2 0.53 
446 5 3 = 

32 1.2 0 10 I 18.8 = 0.53 
11 1.3 1 
12 4 2 

4 I 10.8 0.37 = 5 3.5 1 
637 2 0 
740 1 1 
982 3 1 

6 I 11.8 0.51 6 I 11.8 0.51 
981 4.8 2 = = 
A-3 3 2 

r 111.7 48 48 1111.7 = 0.43 48 I 93.3 = 0.51 

Poton-

coêff:icient 
positief, 
tabel 6-4). 

tussen jongenproduktie en dominantierang was weliswaar 
maar niet stat:ist:isch s:ignificant (T = 0.357, n -- S, ns; 

Wanneer de 6 vrouwtjes die van 1979 t/m 1983 helemaal geen 
jong kregen buiten beschouwing werden gelaten was er sprake 
trend (T ~ 0.600, n ~ 6, p : 0.09; tabel 6-4). Het op een 

van een zwakke 
andere manier 

indelen van de individuen, b.v. in 4 of 16 dominantieklassen, veranderde de 
uitkomst van de analyses niet wezenlijk. 

De literatuur-gegevens over 
gedifferentieerd beeld zien. 

dominantierang en jongenproduktie 
Abbott e.a. (1981) onderzochten 
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marmosets ~n het laboratorium, elk bestaand uit 3 mannetjes en 2 of 3 
vrouwtjes. In elk van die groepen werd alleen het ranghoogste vrouwtje 
zwanger, terwijl de ranglagere vrouwtjes niet eens ovuleerden. Een minder 
absoluut, maar wel statistisch significant verband tussen domi.nant:ierang en 
jongenproduktie troffen Dunbar & Dunbar (1977) aan bij gelaaa•s onder 
natuurlijke omstandigheden. Soortgelijke trends werden beschreven voor 
ceylon kroonapen in de natuur ( Dittus 1979) en voor rhesusapen in een 
eilandgroep (Drickamer 1974a) en in buiten-gevangenschap (Wilson e.a. 
1978). In de laatste 2 studies waren de trends niet statistisch 
significant (Gouzoules e.a. 1982). Bij bijgevoederde Japanse makaken 
(Takakata 1980; Wolfe 1.984) en Berber apen (Paul & Thommen 1984), en bij 
meerkatten in de natuur (Cheney e.a. 1981) werden geen significante 
correlaties tussen dominantierang en jongen produktie gevonden. 

Gouzoules e.a. ( 1982) bestudeerden gedurende a jaar een groep 
bijgevoederde Japanse makaken en namen verschillende ran~sselingen tussen 
volwassen vrouwtjes waar. Vrouwtjes kregen relatief veel jongen wanneer ze 
een hoge dominantie positie innamen ( p < o. os), maar wanneer voor de 
individuen de gemiddelde dominantierang over de hele studieduur werd 
berekend, bleek er geen verband met jongenproduktie ( p > 0. os). 

Dom~nanz~erang en reprodukt~ef succes - conc~ustes 

Uit de bovenstaande gegevens blijkt dat er in de beermaxakerikolonie in Oss 

geen overduidelijk verband tussen dominantierang en reprodUktief succes van 
de vrouwtjes bestond: de leeftijd waarop vrouwtjes hun le jong kregen en 
het aantal NCOs correleerden totaal niet met de dominantierang, voor de 
jongenproduktie per vrouwjaar was er hooguit sprake van een zwakke trend, 
en voor de IBin en bet bevalling - eerstvolgende ovulatie interval werden 
wel statistisch significante correlaties gevonden, maar die waren 
biologisch van weinig betekenis. 

Het is echter mogelijk dat bij een langere studieduur, over meerdere 
generaties, de kleine verschillen in jongenproduktie wel significante 
waarden zouden bereiken. Anderzijds is het denkhaar dat onder artificiele 
levensomstandigheden -zonder predateren, met medische verzorging en volop 
voedsel- het effect van de dominantierang niet goed tot uiting kon komen. 

Onder minder opt~le omstandigheden werden wel rang-afh~~elijke 

verschillen in reproduktief succes aangetoond, alhoewel die van heel 
verschillende aard konden zijn: de leeftijd waarop vrouwtjes hun le jong 
krijgen (Drickamer 1974a), het optreden van ovulatoire cycli (Abbott & 

Hearn 1978; Abbott e.a. 1981) de jongenproduktie per vrouwjaar { Dunbar & 

Dunbar 1977, 

{ Dittus 1979; 

Gouzoules 
Mori 1979; 

e.a. 1982) en de overlevingskansen van de jongen 
Silk e.a. 1981). De eventuele reproduktieve 

voordelen va~ een hoge dominantie positie vormen echter een controversieel 
onderwerp, aangezien de dominantie verhoudingen tussen volwassen vrouwtjes 
zich kunnen wijzigen (Gouzoules e.a. 1982), terwijl Cheney e.a. (1981) en 
Wolfe (1984) geen enkel verband tussen dominantierang en reproduktief 
succes konden vinden. 
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HOOFDSTUK 7 

SAMENHANG TUSSEN FYSIOLOGIE EN GEDRAG VMi VOLWASSEN MANNETJES 

7.1 Inleiding 

Een van de central.e vragen van dit onderzoek betreft de samenhang tussen 
fysiol.ogie en gedrag. voor de mannelijke dieren betreft dit onder meer de 
vraag in hoeverre 
versChil.len in 
frequenties. 

er correlaties bestaan tussen inter- of intra-individuele 
geslachtshormoonspiegels en versêhil.len in gedrags-

Bij makakensoorten met een duidelijk voortplantingsseizoen (Indiase 
kroonaap, rhesusaap en Japanse makaak.) werden seizoensfluctuaties in 
testosteronspiegels en testikelmaten vastgesteld met maximale waarden 
tijdens het geboortenseizoen (tabel 7-l). Buiten het pa.ringssei.zoen was er 
nauwelijks sprake van spermaproduktie (Zaniboni e.a. 1974; Nigi e.a. 1980; 
Wickings & Nieschlag 1980; MatsUbayashi & Enomoto 1983). De lichaams
gewichten van volwassen mannetjes lagen in het paringsseizoen wat hoger dan 
in het geboortenseizoen ( Glick 1979; Matsubayashi & Enomoto 1.983). De 

agressie frequenties van volwassen mannetjes en de copulatie activiteit 
lagen bij deze soorten tijdens de testosteronpiek hoger dan in de rest van 
het jaar (zie hoofdstuk 4). Dit suggereert dat er een samenhang bestaat 
tussen testosteron enerzijds en sexueel en agressief gedrag anderzijds. 
Studies waarin inter-individuele verschillen in testosteronspiegels werden 
vergeleken met inter-individuele verschillen in gedrag lieten echter geen 
eenduidig beeld zien. Sommige onderzoekers vonden wel verbanden, maar 
anderen niet (tabel 7-2; overzichtsartikelen: Dixson 1.980; Bancroft 
1981). Bij deze studies lag de nadruk op dominantierang, agressie en 
heterosexuee 1 gedrag. 

Testosteronspiegels van beermakaken zijn alleen ~n het laborator~um 

bestudeerd (Goldfoot e.a. 1975; Slob e.a. 1979; Slob & Schenck 1981). In 
die stud~es werd geen samenhang tussen testosteron en copulatie activiteit 
gevonden. 

In de huidige studie was het mogelijk om gedurende ru~ 2 jaar 
maandelijkse bloedsamples van volwassen mannetjes te verzamelen, zodat 
zowel inter- als intra-individuele variaties in testosteron in beeld konden 
worden gebracht. Daarnaast konden test~elvol~~e en -lengte en 
lichaamsgewichten worden gemeten. In dit hoofdstuk zal worden nagegaan of 
de fysiologische parameters seizoensfluctuaties vertoonden, en of de 
testosteronspiegel.s correleerden met frequenties van 
en ander sociaal gedrag. Omdat testosteronspiegels 
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Tabe~ 7-1. L~~era~uur overz~ch~: se~zoensf~uc~ua~~es ~n ~es~s~eron

sptege~s en ~es~~ke~ma~en btj makaken en de mens. LO : tevensoms~and~g

heden: w = ~t~d; BG = bu~~en-gevangenschap; L tabora~r~um. N ~ 
aan~a~ bes~udeerde ~natv~auen; mnd = s~ua~eauur ~n maanden; s aan~a~ 

met~ngen per ~nd~vtau; ra~to verhoUd~ng ~ussen hoogs~e en ~aags~e 

katendermaand-gem~adetde; T = tes~s~eron; t = tes~tke~ma~en; x = sta-
tts~;;.sch stgntfi,can~e ftuct:ua-etes over het J·aa:r. Ma:rtmum scores: per"l.ode 
at~een ~eergegeven tnaten er stgntf~cant;e setzoensf~uctua-etes bestonden. 
a ~ -eransversate s~udte; b = 4 test;~ke~mettngen. 

maximum ratio 
soort studie LO N mnd s scores T t 

beermakaak huidige studie BG 13 28 27 - 2 ns 1.1 ns 
Slob ea 79 L 6 25 21 juni 2 x 

laponder Berns te in ea 78 BG 4 16 16 - 2 ns 

Ind.kroonaap Glick 79 BG 6 19 7 oktober 3 x 1.4 x 

Java aap Dang & M-D 81 L 6 13 13 aug-okt 2 x 

rhesusaap Sa de 64 w 19a 23 23 sept-nov 2 x 

Gordon ea 76 BG 7 30 28 sept-dec 13 x 

Plant ea 74 L 8 12 40 september 4 x 
Beek & w 79 L 6 14 180 juni-sept 5 x 

Wickings & N 80 L 16 48 48 okt-dec 3 x 2 x 

Japanse mak. Nigi ea 80 w 27a 12 4 aug-feb 13 x 2 x 

Matsubayashi & E 83 L 4 14 14b okt-jan 9 x 2 x 

mens Smals ea 76 w 15 13 5 oktober 1.2 x 

Reinberg ea 78 w 5 14 7 november 1.4 x 

kunnen fluctueren (Plant 1991) wordt eerst onderzocht in hoeverre er voor 
individuen of maanden van bet jaar karakteristieke testosteronspiegels 
gegeven kunnen worden. 

7 . 2 Materiaal en methoden 

Dertien volwassen mannetjes werden maandelijks gewogen. Er werd bovendien 
bloed van hen afgenomen (testosteron) en hun testikels werden gemeten met 
schuifmaat (lengte) en testikelsnoer (volume). Tijdens de metingen waren 
de mannetjes licht verdoofd. De metingen en bloedafnames vonden op een 
vaste t~jd plaats (08.30- 10.00 uur), omdat testosteronspiegels in de loop 
van de dag kunnen fluctueren (Resko & Eik-Nes 1966; Pa~ & Winter 1971; 
Michael e.a. 1974; Perachio e.a. 1977; Plant 1981). De mannetjes werden 
24 uur voor de bloedafname gevangen en in individuele kooien gezet. Deze 
methode werd gehanteerd omdat het vangen -waarbij de apen werden 
•verslagen• door de dierverzorgers- van invloed zou kunnen zijn op de 
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testosteronspiegels (Rose e.a. 1972; Bernstein e.a. 1979b). Testosteron
spiegels werden bepaald volgens de methode van Verjans e.a. (1973). In een 
aantal. samples (de eerste van 12 van M2 en M300) werd tevens bepaald 
hoeveel van het testosteron gebonden was aan een bindingseiwit, met behulp 
van een ultracentrifugetechniek (MPS-1, Alnicon Co, Danvers, Mass., U.S.A. ). 

TabeL 7-2. L~~era~uur overz~cht: testos~eron en gedrag b~J makaken en 
~ergmeerkatten. S~ua~es zonder castrat~e of ~a~en~ng van hormonen. 
A groepen i.n bui.'t;.en-gevan.genschap me~ een •natuurti.Jke' samensteZ.Z.t.ng; 
B groepen t.n gevangenschap met onnatuurt~Jke sex/Z.eeftt.Jd verhoudt.ngen; 
C t.ru:ti.vi.dueet gehut.sveste mannetjes dt.e t.n korte paar-test-s met; 
~eraen geobserveerd. s = aantaz. bZ.oedmonsters per t.nat.vt.du; 

vroulJtjes 
N =- aantaz. 

dieren t.n ae studt.egroep; a = de groep bevatte nog meer voz.uassen man
netjes lJaarvan echter geen bZ.oed ~rd afgenomen; b = ct.rca 40 juvent.eZ.en 
en voZ.uassen vrou~Jes; correz.. = correZ.att.e tussen indi.vt.duez.e testos

teronspt.egeZ.s en domt.nantt.erang (D), agresst.e-afgt.ft;e (A) en copuZ.ati.e 
frequentt.e (C): + =- st.gnt.jt.cante post.t-teve correZ.att.e; nt.e1;.-signt.ft.
cante correz.a~t.e. 

N correl. 
soort studie s óó '1'1 juv D A c 

A beermakaak huidige studie 23 13a 31 21 - - -

laponder Bernstein ea 79b 1 6a b -

Ind.kroonaap Glick 79,80 4 6 21 37 - - -

rhesusaap Gordon ea 76 28 7 40 14 - -
Japanse mak. Baton & R 74a 2 21 36 21 - -

Eaton 76 1 21 36 21 - -

B laponder Bernstein ea 79b 1 4 4 1 + 

rhesusaap Rose ea 71 1 34 0 0 + + 
Phoenix 80 8 22 8 0 - - -
Phoenix 80 8 18 14 0 - - -
Phoenix 80 4 14 12 0 + - -

dwergmeerkat Eberhart ea 80 7 4 4 0 + - -
Eberhart ea 80 14 4 4 0 - - -
Yodyingyuad ea 82 8 3 4 0 + - -
Yodyingyuad ea 82 8 3 4 0 + + -

c beermakaak Goldfoet ea 75 2 4 -
Slob ea 79 12 4 -

Java aap Dang & M-D 81 13 6 -

rhesusaap Robinson ea 75 21 12 -
Phoenix 77 4 8 -
Chambers ea 81 5 18 -
Herndon ea 81 4 11 + 
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Meer details over de gehanteerde methoden zijn in hoofdstuk 3 te vinden. 
In juli 1980 werden de apen pas op de oChtend van bloedafname zelf 

gevangen, 
op die dag 
omliggende 

in plaats van 24 uur tevoren. Bij 7 van de 13 mannetjes bleken 
de testosteronspiegels een factor 2 lager te liggen dan in de 
maanden. De testosterongetallen van juli 1980 zijn daarom 

buiten beschouwi.ng gelaten. 
Testikelmaten worden gepresenteerd als gemiddelden van 2 metingen (van 

de linker en rechter testikel). Oe grootste bal aan het testikelsnoer had 
een volume van 40 ml. Soms was een testikel groter dan deze grootste bal, 
zodat het volume niet precies gemeten kon worden. Voor de analyses werd 

dan een volume van 42 ml aangehouden. 

7.3 Betrouwbaarheid van de testosterongetallen 

Methode van btoed afnemen 
Aan het begin van de studie was het niet duidelijk in hoeverre de 
testosteronspiegels op het moment van bloedafname verschilden van die op 
momenten dat de dieren in de bui tenkooi in de groep zaten. De 24 uur in 
een individuele kooi zouden voor sommige mannetjes een stressvolle ervaring 
kunnen zijn, waardoor hun testosteronspiegels zouden kunnen veranderen. 
Berndon e.a. (1981) vonden verlaagde testosteronspiegels bij rhesusapen die 
een uur in een individuele kooi hadden doorgebracht. Bernstein e.a. 
(1979b) vonden bij lapenders zulke dalingen echter niet, en bij de rhesus-

Tabet 7-3. TestosteronsptegeLs ~n ng;mt ~n dtrecte (A) en morntng after 
(B) sampLes. Zte tekst voor verk.Lart..ng. A en B sampLes u.t.t dezel,fde maar.d 
~erden steeds tn dezeLfde assay bepaaLd. RTT~ rangtekentoets. 

februari maart mei x 
(f A B A B A B A B 

300 8.1 5.8 16.9 10.6 18.5 7.3 14.5 7.9 
303 8.5 8.0 10.4 11.4 23.2 20.3 14.0 13.2 
410 12. 1 12. 1 21.2 25.3 22.9 15.4 18.7 17.6 
416 14.6 22.7 15.2 27.4 28.1 21.6 19.3 23.9 
253 9.9 15. 1 26.9 30.1 32.5 42.6 23.1 29.3 
239 6.8 11.1 19.0 14. 1 22.2 13. 1 16.0 12.8 
403 26.8 17.4 31.5 10.0 20.2 6.4 26.2 11.3 
378 8.2 4.5 17.3 8.0 25.6 28.8 17.0 13.8 

15 11.7 12.2 30.7 11.9 24.1 35.6 22.2 19.9 
4 7. 1 23.9 25.6 24.4 19.4 8.6 17.4 19.0 
2 13.4 21.4 30.3 32.2 24.7 30.6 22.8 28.1 
7 10.3 23.6 29.3 21.1 31.5 9.4 23.7 18.0 

502 4.0 2.4 17.7 4.7 20.7 10.2 14. 1 5.8 

x 10.9 13.9 22.5 17.8 24. 1 19.2 19.2 17.0 
RTT T=29, ns T=23, ns T=23, ns T=35, ns 
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apen van Phoenix ( 1.980) daalden de waarden pas enige weken nadat de man
netjes vanuit een buitengroep waren overgebracht naar individuele kooien. 

Om na te gaan welke veranderingen zich in de testosteronspiegels van 
beermakaken voordeden, werden :i.n 1982 3 maal dubbele samples afgenomen. De 

~etjes werden •s ochtends direct na het vangen verdoofd en gebloed 
(directe samples), vervolgens in individuele kooien geplaatst en de 
volgende ochtend opnieuw verdoofd en gebloed (morning after sa:m.ples). Er 
werd aangenomen dat de testosteronspiegels niet wezenlijk veranderden 
gedurende bet vangen, verdoven en bloed afnemen (dat alles bij elkaar 
hooguit 1.5 minuten per dier duurde). Uit recent onderzoek van Berndon 
e.a. (1984) bl.eek dat dit een juiste aanname was. Hemdon e.a. rustten hun 
rhesusapen uit met een soort rugzak, waarin zich bloedafname apparatuur 
bevond, die door de onderzoekers vanaf een afstand bediend kon worden. Met 

deze apparatuur werden om de 1.0 minuten bloedsamples verzameld van dieren 
die in een grote kooi zaten. Vervolgens werden de dieren gevangen en werd 
er, onmiddellijk daarna, met de hand bloed afgenomen uit de kuit. De 

testosteronspiegels in de verschillende samples bleken nauwelijks van 
elkaar te verschillen. De mannetjes in Oss werden, :i.n tegenstelling tot de 
rhesusapen van Hemdon e.a., licht verdoofd voor de bl.oedafname. Verdoving 
met Vetalar ( = ketamine) heeft bij rhesusapen geen verandering van de 
testosteronspiegels tot gevolg (Puri e.a. 1.981; zaidi e.a. 1982). 

De testosteronspiegels in de directe en morning after samples bleken 
niet significant van eikaar te verschil.len, hoewel de variatie in de 
spiegels groot kon zijn (tabel 7-3). De individuele gemiddelden van de 3 
directe samples correleerden daarentegen wel significant met die van de 3 
morning after samples (tabel. 7-3, kolom. XA en Xs: T ~ 0.462, n = 13, p < 

0.03). Dat wil zeggen dat de morning after samp~es een rede~ijke weer
spiegeling gaven van de testosteronspiegels in het bloed van de mannetjes 
in de buitenkooi. 

Radto tmmuno assay 
Wanneer het testosterongehalte in een bloedsample 2 maal wordt bepaald 
volgens dezelfde methode maar in 2 afzonderlijke radio ~uno assays, dan 
kunnen de uitkomsten enigszins van eLkaar verschillen: de ene assay kan 
over het geheel wat hogere getallen geven d~~ de andere (J.T.M. vreeburg, 
persoonl.ijke mededeling; zie ook tabel 7-4). Testosterongetallen die uit 
verschillende assays afkomstig zijn mogen daarom niet direct met elkaar 
vergeleken worden. 

Het was technisch niet mogelijk om alle verzamelde samples (n ~ 364: 13 
mannetjes x 28 maanden) in 1 assay te bepalen. De samples werden verdeeld 
over 12 afzonderlijke assays, die aanvankelijk longitudinaal geprogrammeerd 
waren (alle samples van een individu in dezelfde assay) en later 
transversaal (alle samples van een datum in dezelfde assay) (zie fig. 7-1). 
Voor een analyse van seizoensfluctuaties mochten alleen data uit longitudi
nale assays worden gebruikt, en voor verschillen tussen individuen alleen 
data uit transversale assays. 
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Ngu.ur 7-1. Schema van de 12 radi.o i.mmuno assays ZJaart.n t.est.os"teron
sptege~s ~erden bepaa~d. ~k geschreven: kaLendermaanden en i.den'ti.fica

t.i-enummers van manne-tSes; du.n geschreven: voLgnummers assays. 

Tabel. 7-4. Test.os"teronspiege"Ls t..n ng/mZ. i.n 5 bLoedmonsters van M300 di-e 

i.n 2 verschi.Z.Lende assays ZJerden bepaaLd. !n assay 4 Lagen de ~aarden 

ge~ddeZ.d 26% hoger dan i.n assay 3; de onderZ.i.nge verhoudi-ngen tussen de 6 

sampZ.es bLeven geZ.i.jk. 
gebruf..kt.. 

Voor de anaLyses ~erden de ~den ut."t assay 3 

maand assay 3 assay 4 

sep 1980 2!.1 28.3 
okt 

" 
17.8 20.5 

dec 
" 

11.5 14.4 
jan 1981 13.2 18.2 
feb 

" 
26.8 32.0 

mrt 
" 

12.3 15-7 

x 17.1 21.5 

7.4 Resultaten en discussie 

SetzoensfLuc~ua~~es 

Voor de analyse van 
lichaamsgewichten werden 

seizoensfluctuaties in testikelmaten 
de data van a van de 13 mannetjes gebruikt. 

en 
De 

data van M403 werden niet meegerekend omdat een van zijn testîkels sterk 
geatrofieerd was (lengte circa 25 mm, volume 2 à 3 ml). De data van de 4 
jong-volwassenen (M2, M4, M7 en MlS) werden niet meegerekend omdat deze 
mannetjes niet geheel volgroeid bleken te zijn. Gedurende de studie namen 
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hun testikels gemiddeld 12% in lengte en 28% in volume toe, en stegen hun 
lichaamsgewichten met 24%. Deze toenames verliepen geleidelijk, zonder 

seizoensgebonden groeispurt. 
De gemiddelde testike1maten van de 8 geheel volgroeide mannetjes 

vari.eerden maar weini.g en toonden geen cycli.sch, seizoensgebonden patroon 

(fig. 7-2). Het patroon dat de gemiddelde testikellengten in jaar 1 
volgden, werd in jaar 2 ni.et herhaald (T = -0.212, n = 12, ns). De 

gemiddelde volumepatronen in de 2 jaren stemden wel enigszins met elkaar 

overeen (T = 0.364, n = 12, p < 0.10): in beide jaren toonden de 

gemiddelden een lichte stijgi.ng. Deze trend deed zich hij alle s 
individuen voor (X eerste 4 meti.ngen < X mïddelste 4 metingen < x 

J.aatste 4 metingen). Wellicht veranderde de manier van meten in de loop 
van de studie: het op het gevoel schatten van volumina is een nogal 

subjectieve methode. Het lijkt niet waarschijnlijk dat de testik:els van de 
8 volwassen mannetjes nog groeiden, want dan had ook de lengtecurve een 
stijging moeten vertonen. 

Het verschil tussen het hoogste en het laagste gemiddelde bedroeg voor 
beide testikelmaten een factor 1.1. Dat is veel minder dan de verschillen 
die bij andere makakensoorten werden gevonden (tabel 7-1). 

30 

1"-] k'} 11 
10 

MAMJJASO~~JFMAMJ 

15&0 1~&1 
JI\SONl>Jf'MAMJ 

15&"-

[ 

~guur 7-2. Se~zoensf~uctuattes tn fystoLogtsche parameters van man
netjes. GemtddeLden per kaLendermaand van ae ~aarden van de 8 oudste 
mannetjes: M300, 303, 410, 415, 253, 239, 378 en 502. 
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~guur 7-3. lnd~vtdue~e ~es~os~eroncurven van 13 vo1~assen mannetJes. 
Btj eLke tndtvtdueLe curve ts de gemtaaetde curve van de 13 mannetjes 
~eergegeven (ge~roken Ltjn). rnatvtauen tn ao~nantte voLgorde: M300 ts 
aLpha-man, M502 heeft de Laagste rang. 
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Ook de lichaamsgewichten van de oudste s mannetjes toonden geen 
seizoensgebonden fluctuaties (fig. 7-2). Het patroon in jaar l correleerde 
niet met dat in jaar 2 (T .:=: 0.167, n.: 12, ns). Bet verschil tussen het 
hoogste en het laagste gemiddelde bedroeg een factor 1.. 07, wat 

vergelijkbaar was met de vondsten van Glick ( 1979) bij Indi.ase kroonapen 

(1.10) en van Matsubayashi. & Enemoto (1.983) bij Japanse makaken (LOG). In 

deze 2 studies bleken de (kleine) verschillen wel met het se~n samen te 
hangen: tijdens het voortpLant~gsse~oen waren de mannetjes zwaarder dan 
tijdens het geboortenseizoen. 

In elk van de 1.3 individuele testosteroncurven zijn grote fluctuaties te 
zien, maar op het oog is daarin geen systematisch seizoenspatroon te 

ontdekken (fig. 7-3). van maart 19SO t/m september 1991 werden (vrijwel) 

alle samples van 10 van de 13 mannetjes, per individu, in dezelfde assay 
bepaald ( fig. 7-1.), zodat deze data gebruikt mochten worden voor 

statistische analyse. De maanden bleken niet significant van elkaar te 
- 2 verschl.llen (~ .: 24.31, df = 17, ns). 

Samenvattend kan gesteld worden dat er in geen van de onderzochte 

fysiologische parameters van mannelijke beermakaken seizoensfluctuaties 
werden gevonden. ook bij vrouwelijke bee~en waren zulke fluctuaties 

er niet (hoofdstuk 6). Beermakaken lijken in dit opzicht op lapenders 
(tabel 2-1 en 7-1). Indiase kroonapen, rhesusapen en Japanse makaken 

kennen daarentegen duidelijke voortplantingsseizoenen {tabel 2-1) en die 
weerspiegelen zich ook in de mannelijke fysiologische parameters (tabel 

7-1). Java apen hebben volgens de meeste auteurs geen voortplantings

seizoen (tabel 2-1 en boofdstu."!c 6) maar bleken in het laboratorium wel een 

•testosteron seizoen' te vertonen (tabe1 7-l). Uit de data van Dang & 
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Meusy-DessolJ .. e ( 1981) bleek dat de fluctuaties over het jaar relatief klein 
waren, dat de individuele patronen nogal varieerden en dat copulatie 
frequenties over het jaar gelijk bleven. 

Slob e.a. (1979) vonden bij bee:rmakaken in het l.a.boratoriu:m wel. 
significante testosteron fluctuaties over het jaar: in juni lagen de 
waa_""'(]en significant hoger dan in september. van een echt • testosteron 
seizoen', zoals bij andere soorten werd gevonden, was hier echter geen 
sprake: in januari en februari konden de gemiddelden ongeveer even hoog 
zijn als in juni. De patronen in de 2 afzonderlijke studiejaren van Slob 
e.a. correleerden n:iet s:ign:ificant met elkaar ('T = 0.333, n = 9, ns). 

Fluctuaties in testosteronspiegels, vergelijkbaar met die bij 
rhesusapen, Japanse makaken en Indiase kroonapen, werden vastgesteld bij 
mannen in Nederland (Smals e.a. 1976) en F'X'ankrijk (Reinberg e.a. 1978): 
de hoogste waarden :in de herfst en de laagste waarden :in de lente. Oe ver
schillen over het jaar waren in deze studies wel statistisch sign:ificant, 
:maar niet zo groot als bi.j de genoemde makakensoorten ( zie tahe 1 7-1 ) . 

Burger e.a. (geciteerd door Smals e.a. 1976) vonden dat bij mannen in 
Australie de testosteronspiegels eenzelfde patroon vertoonden als bij 
mannen :in West-Europa, dat wil zeggen: de maximale waarden in de laatste 
maanden van het jaar. In die maanden worden in E".Jropa de dagen korter, 
terwijl ze :in Australie juist langer worden. studies aan rhesusapen en 
Japanse makaken lieten zien dat in het l.a.boratorium {constant licht/donker 
ritme) eenzelfde testosteronseizoen optrad als in de open lucht (tabel 
7-1). Deze Observaties geven aan dat veranderingen in de daglengte 
waarschijnlijk geen directe invloed hebben op de testosteronspiegels van 
mannelijke primaten. 

Experimenten met rhesusapen wijzen erop dat de seizoensgebonden testikel. 
activiteit berust op de aanwezigheid van attractieve vrouwtjes (dat wil. 
zeggen vrouwtjes met hoge oestrogeenspiegels). Onder normale omstandig
heden beginnen rhesus vrouwtjes te cycleren i.n het najaar. Tegelijkertijd 
zijn er fysiologische en gedragsveranderingen bij de ~~netjes waar te 
nemen: hun testikels worden groter, de kleur van hun "sex skin" (scrotum, 
zitvlak en dijen) verandert van bleek- in helderrood, wat duidt op een 
verhoogde testosteron produktie, en ze beginnen te copuleren en frequent 
met vrouwtjes te vlooien. Vandetibergh ( 1969) en V'andenbergh & Driekamer 
( 1974) behandelden enige maanden voor het paringsse:izoen (nl. in de zomer) 
enkele geovariectomeerde vrouwtjes met oestradiol. Deze 
daardoor op een abnormaal vroeg tijdstip attractief. 

vrouwtjes werden 
Mannetjes die met 

deze vrou~jes in contact kwamen vertoonden kort daarop de bovenbeschreven 
fysiologische en gedragsveranderingen, in een periode waarin ze normaal 
gesproken sexueel inactief zouden zijn. 

In de groep in Oss waren het hele jaar door cyclerende vrouwtjes 
aanwezig.. Het is daarom gezien het bovenstaande niet verwonderlijk dat er 
in testosteronspiegels en testikelmaten geen seizoensfluctuaties werden 
gevonden. 
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rn~er-~nd~v~dueLe versch~~Len 

Ten aanzien van de testikelmaten bestonden er tussen de oudste S mannetjes 
significante verschi.l.l.en (eerste 24 metingen: l.engte X 

2 = as. 70, df = 7, 

p < o.OOl.; volume x 
2 = 106.35, df = 7, p < o.oo{). Alhoewel. de 

r 
verschil.len statistisCh zeer significant waren, stelden ze biologisch niet 
veel. voor (hooguit een factor Ll., zie fig. 7--...4). Bij deze analyse is M403 
niet meegetel.d. Zijn ene •nomrale· testikel kwam bij elke meting als (een 
van) de grootste uit de bus. De jong-volwassen mannetjes M2, M4, M7 en Ml.S 
hadden aan het begin van de studie relatief kleine testikel.s ( < 47 mm. en 
< 36 m1), maar in 1982 waren zij vergelijkbaar met de oudste 8 mannetjes, 

!;.~t·.kR.L.volu.f'rl(!.. 

"' ~~~T~ 
T 

~ I~ mL 

Jo-

" I I I 

Ngu.ur 7-4. Fystotogtsche parame-ters van voLtJassen mannetjes: i.ndt.vt-
due1e gemi.ddeLden en berei.ken op grond van 24 maandeLi.jkse me-ti.ngen (maar~ 
1980 ~/m februari. 1982; testosteron: 23 me-ti.ngen (ju~i. 1980 ntet 
meegerekend). Voor M403 ztjn de maten van zijn ntet-gea'trofi.-eerd.etesti-ke~ 
~eergegeven. lndtvi.-duen i.-n dbmi.-nan~ie vatgorde (M300 i.-s atpha-man). 
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met lengten van 48 - 50 mm en volumina van 39 - 42 ml. 
De lichaamsgewichten van de oudste 9 mannetjes (inclusief M403) waren 

minder constant dan de testikelmaten, maar vertoonden desalniettemin 
duidelijke inte_r-i.ndividue1e verschi1len ('<r 2 = 149.64, df = 8, p < 0.001; 
fig. 7-4). De jong-volwassen mannetjes hadden aanvankelijk betrekkelijk 
lage lichaamsgewichten {9 a ~o kg), maar bereikten in de loop van de 
studie waarden die vergelijkbaar waren met die van de oudere mannetjes. 
Ml.S werd in 1982 met een 1.ichaamsgewicht van 15 kg zelfs het zwaarste dier 
in de kolonie. 

voor de ana1yse van inter-individuele verschi1len in testosteronspiegels 
konden a1leen de laatste 6 samples gebruikt worden omdat daarbij steeds 
alle .individuen {per maand) in dezelfde assay werden bepaald (fig. 7-1). 
In die periode bestonden er inderdaad significante verschillen tussen de 13 
mannetjes (~ 2 = 44.19, df = 12, p < 0.001). De individuele gemiddelden 
uit de laatste 6 samples correleerden sterk met de gemiddelden uit de 21 
voorgaande samples (-r = 0.846, n = 13, p < 0.0001. Alhoewel de laatst
genoemde getallen uit verschillende assays afkomstig waren, gaven ze dus 
toch een goede weerspiegeling van de verschillen tussen individuen. 

Inter-individuele verschillen in testosteronspiegels die in de tijd 
weJ.nJ.g veranderden, werden ook gevonden in studies aan rhesusapen ( Gordon 
e.a. 1976), Indiase kroonapen (Glick 1979) en mensen (Resko & Eik-Nes 1966; 
Faiman & Winter 1971; Smals e.a. 1976 ) . Daarentegen vonden Eaton & Resko 
( 1974a) geen enkel verband tussen 2 metingen die met een tussenpoos van 1 
jaar werden uitgevoerd. Wellicht is dit te wijten aan het feit dat in die 
studie de apen (Japanse makaken) maar eens per jaar werden gevangen voor 
medische controle en bloedafname: ze waren hier niet zo aan gewend als de 
apen in Oss, en hun testosteronspiegels werden daarom nasschien sterker en 
minder voorspelbaar beinvloed door het vangen. 

Samenhang ~ussen fys~~og~sche ma~en 
Vanzelfsprekend bestond er een sterke correlatie tussen testikellengte en 
testikelvolume. De testikelmaten oorreleerden echter niet significant met 
testosteronspiegels of met lichaamsgewichten, en de laatste parameters ver-

Tabe~ 7-s. Corre~a~~es ~ussen fys~oLog~sche parameters o.g.v. 
due~e gem~dae~aen ~n f~g. 7-4. Boven de d~agonaaL: Kenaa~~·s T; onder de 

diagonaaL: p ~araen. N ~ aanta~ ~natvtduen; de ~est~keLma~en van M403 
(één gea~rofieerde ~es~~ke~) ztjn nte~ meegerekend. 

N 

testosteron 13 
testikellengte 12 
testikelvolume 12 
lichaamsgewicht 13 

testikel 
testosteron lengte 

ns 
ns 
ns 

190 

ns 

testikel 
volume 

-0.318 

lichaams 
gewicht 

0.077 
-0.091 



toonden onderling ook geen samenhang (tabel 7-5)- Relatief zware mannetjes 
hadden dus niet altijd ook grote testikels en hoge testosteronspiegels. 

Bij de pubers (hoofdstuk 5) werd wel een verband tussen testikelmaten, 
lichaamsgewicht en testosteron gevonden: in de maanden na de testikel 
indaling vertoonden al deze parameters simultaan een sterke stijging. Op 
latere leeftijd ging dit verband verloren. Vanaf ongeveer 1 jaar na de 
testikel indaling vertoonden de testosteronspiegels geen verdere stijging, 
terwijl de testike~ten en het lichaamsgewicht nog wel gedurende enkele 
jaren langzaam toenamen. 

PerSky e.a. (1971} vonden bij mannen van 17 tot 28 jaar gemiddeld 2 maal 
zo hoge testosteronspiegels als bij mannen van 31 tot 66 jaar. In Oss 
hadden 6 jong-volwassen mannetjes een gemiddelde testosteronspiegel van 
20.9 ngjm.l (M2, M4, M7 en, vanaf hun Se verjaardag, MlS, M22 en M23). Het 
gemiddelde van de oudste 9 mannetjes bedroeg 14.6 ng/~- Het versChil was 
niet statistisch significant ( U .= 13, p = o. 10 ) . Twee van de oudere 
mannetjes ( M416 en M253) behoorden tot de individuen met de hoogste 
testosteronspiegels (zie fig. 7-4). Geen van de mannetjes in Oss kon als 
bejaard ( 20 jaar of ouder) worden beschouwd en er kon daarom niet worden 
onderzocht of de testosteronspiegels op hoge leeftijd daalden. Chambers 
e.a. (1981.) vonden bij rhesusapen in het laboratorium geen statistisch 
significant verschil tussen de testosteronspiegels van relatief jonge 
(circa 10 jaar) en oude (20 jaar of ouder) mannetjes. 

Tes~s~eron en gearag: resut~a~en 

Voor elk van de 13 individuen werden over de periode van maart 1.980 t/m 
februari 1982 de gemiddelde testosteronspiegel en de gemiddelde frequenties 
van sociale gedragingen berekend. Er werden correlatie OOêfficienten 
over de individuen berekend tussen testosteron-gemiddelden enerzijds en 
gedragsfrequenties anderzijds. In geen enkel geval was de correlatie 
significant (tabel 7-6}. Figuur 7-4 illustreert het ontbreken van enig 
verband tussen dominantie positie en testosteron. 

Om de samenhang tussen testosteron en gedrag nader te analyseren werd 

nagegaan of binnen een individu fluctuaties in testosteron samenhingen met 
fluctuaties in gedrag. Voor elk individu werden 'hoge T' en 'lage T' 
maanden onderscheiden. Een kal.endermaand werd als hoog ( resp. laag) 
beschouwd wanneer de testosteronspiege 1 aan het begin van die maand en aan 
het begin van de volgende maand hoger (resp. lager) dan de individuele 
mediaan lag. Maanden waarbij de ene waarde hoger en de andere lager dan de 
mediaan lag, of waarbij een waarde gelijk aan de mediaan was, werden' buiten 
beschouwing gelaten. Voor elk mannetje werden gedragsfrequenties per 
observatie uur berekend, voor al zijn 'hoge T' maanden te zamen en voor al 
zijn 'lage T' maanden te zamen. Er werden 5 gedragingen geanalyseerd: 
agressie-afgifte, agressie-ontvangst, bluf, copulaties en totaal ejacu
l.aties. De T-waarden (rangtekentoets) bedroegen resp. 40, 29, 25, 44 en 33 
(in alle gevallen n ~ 13, ns). Er bl.eek dus ook vol.gens deze methode geen 
verband tussen testosteron en gedrag. 
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Tabeb 7-5. correta~~e co9f~c~en~en (Kenaa~t·s T) ~ussen ener~jds 

~nd~v~duete ~es~s~eronsp~egeLs (ge~ddetde van 23 me~~ngen) en anderz~jds 
~nan~~erang en gedragsfrequenz~es (o.g.v. syszemaZ~sche observa~~es, 

z~e hoofdsZuk 4). ln atLe gevaLLen: N = 13, p > 0.10. 

dominantierang 
agressie z afgifte 

afgifte aan volwassen ~a 
Z ontvangst 
ontvangst van volwassen 66 

vlooien afgifte 
ontvangst 

samenzitten met volwassen 
met volwassen 

&J 
'1'1 

solozitten 
bluf 
copulaties 
copulaties met ejaculatie 
masturbatie met ejaculatie 
totaal ejaculaties 
isosexueel presenteren afgifte 

ontvangst 

0.077 
-0.026 
-0.128 
-0.128 
-0.128 

0.205 
0.128 

-0.167 
-0.103 

0.038 
-0.077 

0.218 
0.244 

-0.333 
-0.154 

0.103 
0.231 

Ook bij de puber-mannetjes werd geen correlatie gevonden tussen sexuel.e 
en agonistische activiteit enerzijds en testosteronspiegels anderzijds (zie 
hoofdstuk 5). van alle vrouwtjes mag aangenomen worden dat zij veel lagere 
testosteronspiegels hadden dan alle volwassen mannetjes, maar toch hadden 
sommige volwassen vrouwtjes een hogere dominantie positie en agressie
afgifte dan sommige volwassen mannetjes. 

Teszoszeron en gedrag: a~scuss~e 

De resultaten uit de huidige studie toonden geen correlatie tussen 
testosteronspiegels en agressie frequenties of dominantierang. Dit is in 
overeenstemming met eerdere vondsten aan makakengroepen in buiten
gevangenschap (tahêl 7-2a). Naast de in de tabel vermelde studies werden 
er een aantal experimenten met rhesusapen uitgevoerd (castratie en;of 
toediening van hormonen) waaruit evE:meens bleek dat hoge (resp. lage) 
testosteronspiegels niet altijd samengaan met een hoge (resp. lage) 
agressiviteit en dominantierang (Wilson & Vessey 1968; Phoenix e.a. 1973; 
Gordon e.a. 1979). Bernstein e.a. (1979a) beschreven een groep rhesusapen 
~n buiten-gevangenschap waarin de al.pha-posit~e werd ~ngenomen door een 
"a-gonadaal" volwassen mannetje. Het was niet zeker of dit mannetje 
gecastreerd was of sterk geatrofieerde test~els had. Zijn testosteron
spiegels waren in ieder geval zeer laag(< 0.3 ng/ml) in vergelijking met 
die van de 3 andere volwassen mannetjes in de groep ( geboortenseizoen: 
X~ 4.1 ng/ml; paringsse~zoen: X~ 13.6 ng/ml). 

In tegenstelling tot de hierboven genoemde onderzoekers vonden Rose 
e.a. (1971) wel een significante positieve correlatie tussen individuele 
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testosteronspiegels, agressie-afgifte en dominantierang. Rose e.a. 
bestudeerden een groep rhesusapen die uitsluitend uit volwassen mannetjes 

bestond. Significante positieve correlaties werden in nog enkele andere 

studies gevonden (tabel 7-2b), maar het betrof hier steeds, net als bij 

Rose e.a., studies aan groepen met een onnatuurlijke samenstelling: het 

aantal volwassen vrouwtjes was niet groter dan het aantal volwassen 

mannetjes, en de groepen bevatten weinig of geen jonge dieren. In 

l.al>oratorium-experimenten met rhesusapen ( COChran & Perachio 1977) en 

dwergmeerkatten ( Oixson & Herbert 1977) werd in tegenstelling tot in de 

eerdergenoemde experimenten, wel. een agressiviteits-verhogend effect van 
testosteron gevonden. Een samenhang tussen testosteron en agressief gedrag 
wordt bovendien gesuggereerd door het feit dat bij versChillende soorten 
primaten en andere zoogdieren de jaarlijkse pieken in testosteronspiege1s 

en agressie frequenties samenvaU.en ( Dixson 1980;; zie ook hoofdstuk 4) . 

Uit de gerefereerde literatuur blijkt dat testosteron wel van invloed 
kan zijn op agressiviteit, maar dat in groepen met een •natuurlijke• 

samenstelling deze invloed niet duidelijk tot uiting komt. In zulke 

groepen lijken inter-individuele versChillen in agressie frequenties en 
dominantierang eerder te berusten op historische factoren en familie

relaties (zie hoofdstuk 4 en hoofdstuk 5) dan op hormonale verschillen. 

Onderzoek aa..'"l mensen leverde, net als de apenstudies, tegenstrijdige 
resultaten op. Persky e.a. (1971) en Ehrenkranz e.a. (1974) vonden 

significante positieve correlaties tussen testosteronspiegels en scores 

behaald in een psychologische test ( Buss-Durkee Bostility rnventory), maar 
Kreuz & Rose {1972) en Meyer-Bahlburg e.a. (1973) vonden, met dezelfde 

test, geen significant verband. Kennelijk bestaat er bij mensen mogelijk 
ook een verband tussen testosteron en agonistisch gedrag, maar komt dit 

verband niet onder alle omstandigheden tot uiting. Overigens konden de 

verschillende uitkomsten niet verklaard worden aan de hand van verschillen 

in sociale omstandigheden: Eh.renkranz e.a., en Kreuz & Rose onderzochten 
mannen in de gevangenis, terwijl. Persky e.a. en 
e.a. •vrijlevende• mannen bestudeerden. 

Testosteronspiegels kunnen in negatieve zin heinvloed worden door het 

ontvangen van veel agressie of verslagen worden (Rose e.a. 1972; Bernstein 

e.a. 1979b; Ma.zur & Lamb 1980) of door andere vormen van stress (Mason 

e.a. 1968; Goldfoet e.a. 1975;; 0oe e.a. 1978; Puri e.a. 1981). In de 
huidige studie bleken testosteronspiegels en agressie-ontvangst echter niet 

significant negatief met elkaar te correleren. De 4 volwassen mannetjes 

die door de pubers in rang werden gepasseerd vertoonden geen dalende 

testosteronspiegels ( f:ig. 7-3: M253, M239, M403 en M378). Het is wel 
opmerkelijk dat het ranglaagste mannetje, MS02, extreem vaak werd 

aangevallen ( zie hoofdstuk 4) en tevens lagere testosteronspiege 1s had dan 
de andere volwassen mannetjes (fig. 7-3 en 7-4). 

Inter-individuele verschillen in sexuele activiteit bleken bij de 
mannetjes in de huidige studie niet te corresponderen met verschillen in 

testosteronspiege J.s. In een groot aantal studies aan makaken en dwerg-
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meerkatten .. onder uiteenlopende omstandigheden .. werd eveneens gevonden dat 
copulatie frequenties en testosteronspiegels niet met eLkaar correleerden 
(tabel 7-2). Masturbatie frequenties werden in die eerdere studies niet 
bij de analyses betrokken. In één studie (Berndon e.a. 1.981.) werd wel 
een significant verschil gevonden: rhesus mannetjes die in paartests 
ejaculeerden hadden hogere testosteronspiegels dan mannetjes die in 
paartests niet ejaculeerden. In deze studie bleek tevens dat testosteron
spiegels na een. test met ejaculatie stegen.. en er kon daarom n'iet worden 
aangegeven wat bij het gevonden verschil oorzaak en gevolg was. 

Bij de makakensoorten met een voortplantingaseizoen blijkt de peri.ode 
waarin de copulatie frequent'ies het hoogst zijn (het najaar, zie hoofdstuk 
4) samen te vallen met de per-iode waarin testosteronspiegels hun maximale 
waarden bereiken (tabel 7-1). Dit suggereert een samenhang tussen 
testosteronspiegels en copulatie activiteit. Echter, bij rhesusapen en 
Java apen in het laboratorium vallen de 2 pl.eken niet altijd samen (Mi.chael 
e.a. 1975b; Mi.chael & Zu:mpe 1.976; Dang & Meusy-oessolle 1.981). 

castratie leidt bij rhesusapen (Wilson & Vessey 1.968; Resko & Phoenix 
1972; Phoenix e.a. 1.973) en lagere diersoorten (Young 1.961) tot een daling 
in de copulatie frequenties, alhoewel sommige individuen nog maanden of 
jaren na de castratie sexueel gedrag (inclusief intromissie en ejaculatie) 
kunnen vertonen. Phoenix ( 1.977) gaf rhesusapen met lage copulatie 
frequenties in paartests dagelijks (gedurende 4 weken) testosteron 
injecties, maar hierdoor steeg hun copulatie activiteit niet. Slob & 
Schenck (1981) behandelden beermakaken met cyproteron acetaat (CA) waardoor 
de testosteronspiegels sterk daalden maar de copulat~e act~viteit in 
paartests juist toenam. 

Verschillende onderzoekers hebben geopperd dat voor het tot uit~ng komen 
van sexueel gedrag de testosteronspi.egels boven een bepaalde drempelwaarde 
meeten liggen. Na castratie of buiten het paringsseizoen dalen de 
testosteronspiegels tot onder de drempelwaarde en wordt er gewoonlijk niet 
gecopuleerd. Mannetjes met een actieve testosteron produktie copuleren 
wel, maar daarbij maakt het niet uit of hun testosteronspiegels veel of 
weinig boven het drempelniveau liggen. Chambers e.a. (1992) vergeleken 
deze situatie met een motor die met een lege brandstoftank niet kan 
functioneren, maar met een volle tank evenveel presteert als met een 
halfvolle tank. 

De drempelwaarde hypothese werd recentelijk getoetst door Michae1 
e.a. {1984) met rhesusapen in laboratorium paartests. De a mannetjes waren 
gecastreerd en kregen na een controle periode testosteron propionaat (TP) 
toegediend. De doses liepen in de loop van het experiment ( 1 jaar) op van 
0.025 tot 12.8 mgjdag. Doses van 0.2 tot 0.8 mg resulteerden in plasma 
testosteronspiegels van 3 tot 12 ng/ml, vergelijkbaar met de waarden van 
cribehandelde intacte mannetjes. Vijf mannetjes begonnen rege1matig te 
ejaculeren b~j TP doses van 0.05 - 0.2 mg (circa 1 - 4 ng testosteronfml 
plasma). Echter, 1 mannetje ejaculeerde tijdens de controle periode al 
regelmatig, 1 ging pas ejaculeren b~j zeer hoge TP doses (3.2 mg) en 1 
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reageerde helemaal niet op de behandeling. Er bestonden dus grote inter
individuele verschillen ten aanzien van de hoogte van de drempelwaarde. 
Bij 4 mannetjes had een extra verhoging van de TP dosis boven de 
drempelwaarde geen verdere verhoging van de ejaculatie frequentie tot 
gevolg, maar bij de 4 anderen stegen de ejaculatie frequenties wel 
enigszins bij toenemende doses. Bel.aas hadden Michael e.a. geen control.e 
groep van mannetjes die aflopende doses of helemaal geen TP ontvingen. Er 
kon daarom niet worden nagegaan of het Laatstgenoemde patroon hormonaal 
bepaald was, of berustte op het feit dat de test-partners in de loop van 
het experiment steeds beter aan e ~aar gewend raakten. 

Mannelijke beermakaken konden in laboratorium paartests zeer frequent 
ejaculeren (gewoonlijk 2 tot 7 maal/30 minuten; 2 tests per week), ondanks 
het feit dat hun testosteronspiegels, door CA-behandeling, betrekkelijk 
l.aag waren (X -= 3. 7 ng/ml; Slob & Schenck 1991). Er zou daarom verwacht 
mogen worden dat de volwassen mannetjes in Oss ook in staat waren om zeer 
frequent te ejaculeren, want hun testosteronspiegels bedroegen vrijwel 
altijd veel meer dan 3.7 ng/ml. Dit bleek inderdaad het geval te zijn in 
afwezigheid van ranghogere mannetjes (incomplete groep in de buitenkooi of 
1 mannetje met 1 of meer cyclerende vrouwtjes in een binnenkooi). Tijdens 
de eerste 30 minuten van zo•n test ejaculeerde het tijdelijk ranghoogste 
mannetje 4 tot 7 maal. Alleen MS02 ejaculeerde tijdens zijn tets ( n = 3) 
maar weinig: 2 of 3 maal per 30 mi.nuten. MS02 had tevens lage 
testosteronspiegels in vergelijking met andere volwassen mannetjes. In de 
complete groep kwam de hoge sexuele potentie lang niet bij alle mannetjes 
tot uiting, als gevolg van de sociale controle. 

De samenhang tussen isosexueel gedrag en testosteronspiegel.s werd bij 
mannelijke rhesusapen bestudeerd door Gordon e.a. ( 1979) en üoy 
e.a. (1994). De eersten vonden bij een verhoogde testosteron produktie 
(t.g.v. behandeling met humaan chorion gonadotropine) een verhoging van de 
isosexuele activiteit ( isosexueel presenteren en beklimmen, zowel. ontvangst 
als afgifte). Daarentegen vonden Loy e.a. juist bij een verminderde 
testosteron produktie (door castratie) een verhoogde isosexuel.e activiteit. 
In deze l.aatste studie was het onduidelijk in hoeverre testosteronspiegels 
een rol. speelden: de castraten leefden samen met geovariectomeerde 
vrouwtjes en de intacten met intacte vrouwtjes. In beide studies hadden de 
groepen een onnatuurlijke SeX/leeftijd opbouw: de groep van Gordon 
e.a. bestond uitsluitend uit vol.wassen mannetjes, en de groepen van Loy 
e.a. uit dieren die aan het begin van de studie allemaal. 1 of 2 jaar oud 
waren. In de Organon beermakak:enkolonie, met een meer natuurlijke 
samenstelling, bleek geen verband tussen testosteron en isosexueel gedrag 
(tabel 7-6). 

In de huidige studie werd geen verband tussen testosteronspiegels en 
vlooi frequenties gevonden (tabel 7-6). Bij laboratorium beermakaken die 
met CA werden behandeld daalden de testosteronspiegels en stegen de vlooi 
frequenties in heterosexue le paartests { Slob & Schenck. 1981 ) • Vandenbergh 
& Driekamer (1974) vonden bij vrijlevende rhesusapen juist hoçe vlooi 
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frequenties in het seizoen waarin de testosteronsp~egels het hoogst waren. 
Beide vondsten kunnen samenhangen met de verhoogde heterosexuele 
activiteit, bij beermakaken na CA-behandeli.."lg, en bij rhesusapen in het 
paringsseizoen. 

Studies waarin het verband tussen individuele bluf frequenties en 
testosteronspiegels werd onderzocht zijn mij niet bekend. In de studie van 
Bernste'i.n e.a. ( 1979a) over de a-gonadale alpha-man en in de diverse 
castratie-studies werd bluf n'i.et genoemd. Wel bleek :in hoofdstuk 4 al dat 
bluf een typisch mannelijk gedrag is en da:t Japanse makaken het vaakst 
bluffen 'in het paringsseizoen, wanneer hun testosteronspiegels het hoogst 
zijn. van een correlatie tussen testosteron en bluf was in de hu'i.dige 
studie echter geen sprake (tabel 7-6). we:nicht bestaat er voor bluf, net 

als voor copulaties, een bepaalde testosteron drempelwaarde. Dat zou 
kunnen verklaren waarom MS02 (zeer lage testosteronspiegels) nooit blufte, 
en vrouwtjes en pre-pUberale mannetjes maar zelden. 

Vr~j en gebonden ~es~s~eron 
In vrijwel alle tot nu toe gerefereerde studies werd uitsluitend de totale 
hoeveelheid testosteron in het bloed gemeten. B'i.j de mens :iS het merendeel. 
van het in het bloed aanwezige testosteron gebonden aan een bindingseiwit: 

30% aan testosteron-bindend globuJ.i.ne (TeBG) en 68% aan albumine. Slechts 
1.8% ci.rcuJ.eert vrij :in het bloed (Nisul.a & Dunn 1979). Bij chimpansees 
bedraagt de vrije fractie 1.5 tot 3.4% (McConr.ack 1971). 

Rosenfield (1971) en vermeulen e.a. (1971) suggereerden dat alleen de 
vrije fractie biologisch actief zou zijn. Andere onderzoekers hebben deze 
viSi.e echter i.n twijfel getrokken: mogelijk kan ook de gebonden fractie de 
doelwitcellen bereiken en daar gemetaboli.seerd worden (Bardin & Paulsen 
1981). 

Bij de 2 beermakaken waarvoor dit werd onderzocht varieerden de 
ongebonden percentages van 1.9 tot 2.5 (M300) en van 1.5 tot 2.1 (M2), wat 
goed overeenstemt met de bovengenoemde percentages voor mens en chimpansee. 
Bet is opmerkelijk dat deze percentages veel minder fluctueerden dan de 
totale testosteronspiegels (fig. 7-3). 
0 . 22 tot 0. 63 ngjml ( M300 ) en van 

De vrije fracties varieerden 
0.31 tot 0.54 ng/ml (M2). 

van 
De2 

individuen verschi.lden in dit opzicht niet wezenlijk van elkaar (T = 36.5, 
n = 12, ns), alhoewel zij onderling wel sterk verschilden in dominantierang 
(M300: alpha; M2: Se van onder) en copulatie-, agressie-, bluf- en vlooi 
activiteit (zie hoofdstUk 4). Doordat de percentages vrij constant waren, 
oorreleerde de hoogte van de vrije fractie sterk met die van het totaal ~~ 
testosteron (M300: T = 0.758; M2:T = o.·tss; OOiden: n = 12, p < 0.001). 
Uit de vrije fractie-curven kwam net zo min een seizoenspatroon naar voren 
als uit de totaal testosteroncurven. Er bestond dus geen reden om de 
oorspronkelijke conclusies (geen correlatie met gedrag, geen seizoen) te 
herzien naar aanleiding van de gegevens over vrij en gebonden testosteron. 

Ch~mbers e.a. (1981) vonden bij rhe!~u~~~pc'!n wel een significante 
(:O'l'Tt~lati.e tussen bi.ndinqspercentage en sexuele activiteit in paartests: 
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mannetjes met een hoog bindingapercentage copuleeYden en ejaculeerden 
relatief weinig. De hoeveelheid vrij testosteron (ng/ml) corre~eerde 
echter niet significant met gedragsparameters. wanneer alleen de vrije 
fractie biologisch van belang zou zijn, dan zou verwacht worden dat niet 
zozeer het percentage, maar wel de absolute hoeveelheid vrij testosteron 
maatgevend zou zijn voor sexuele activiteit. 

Oe bindingapercentages lagen bij de rhesusapen van Chambers 
e.a. relatief laag: 4% van het testosteron was gebonden aan albumine, en 
67% (oude mannetjes) of 57% (jong-volwassen mannetjes) aan TeBG. De vrije 
fractie bedroeg dus ongeveer een derde van het totaal, wat aamnerkeH.jk 
meer is dan de 1.. 5 - 3. 4% bi. j beermakaken, chimpansees en de mens. 
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soort studie LO N~ NO' Meth gedrag FO PO LU 

beerrnakaak huidige studie BG 18 18 p F copul 84 100 56 ns 
Slob ea 78a L 7 5 O,P F ejac 83 100 99 ns 
Slob ea 78b 3L 15 5 M- F ejac 71 100 71 ns 
Harvey 83 BG 7 2 M+ F copul 32 100 15 x 

laponder Goldfoet 71 3L 15 6 z F ejac 0 100 0 x 

Bulloek ea 72 L 8 6 Z,P % ejac 75 100 5 
Eaton 73 L 5 7 z ' ejac 35 100 0 x " 

kuifmakaak Dixson 77 BG 15 1 z F copul 17 100 7 

Java aap Zumpe & M 83 L 4 4 M- F ejac 93 100 53 

rhesusaap Michael & Z 70a L 16 16 M- F ejac 89 100 85 x 

Goy & R 72 L 11 11 M- " ejac 71 100 39 " Johnson & P 78 L 10 10 O,P F ejac 83 100 74 ns 
Gay 79 L 18 18 0 . ejac 69 100 61 " 
Wallen & w 84 L 5 4 O,P F ejac 100 100 33 x 

Gordon 81 BG 5 5 p F copul 45 100 0 
Gordon 81 BG 11 ? O,P F co pul 25 100 0 
Wilsen ea 82a BG 16 8 O,P % ejac 95 100 0 
wallen & w 84 BG 5 4 O,P F ejac 21 100 0 x 

Japanse mak. Enemoto ea 79 L 6 2 O,P F ejac 47 100 23 x 

baviaan Bielert 82 L 8 8 z • ejac 33 100 3 " 
Saayman 70 w 31 18 z F ejac 33 100 6 x 

orang-oetang Nadler 77 L 4 4 M3 . ejac 96 100 84 ns " 
gorilla Nadler 75 L 9 4 LT • ejac 38 100 0 x " 

Nadler ea 83 L 5 2 O,P • ejac 23 100 0 " 
chimpansee Yerkes 39 L 12 3 z F ejac 100 0 

Young & 0 44 L 8 3 z F copul 80 100 1 
Tutin & McG 73 BG 4 3 z F copul 100 20 
wallis 82 BG 15 ? z F co pul 100 2 
Tutin 79 w 9 ? z F copul 100 12 

bonobo Sa vage-R & w 78 BG 2 1 z F copul 100 35 

mens Udry & M 77 w 34 ? LH " coitus 83 100 104 " 
Udry & M 77 w 155 ? temp " coitus103 100 97 " 
Udry & M 77 l< 273 ? M- " coitus106 100 94 " 
Banera ft ea 83 w 40 40 O,P F sex 142 100 105 x 
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HOOFDSTOK S 

REPRODUKTIEVE STATUS EN SEXUEEL GEDRAG VAN VROOWTJES 

s .1 Inleiding 

De studie van reLaties tussen reproduktieve of hormonale status en sexueel 
gedrag vormt een belangrijk onderwerp in de prima.tologie. Veel onder

zoekers hebben ziCh geconcentreerd op hormonale en gedragsveranderingen 
tijdens de ovari.wncyclus (zie tabel. S-1.), te:cwijl zwangerschap en lactatie 

betrekkel-ijk weinig bestudeerd zijn. 

Tabel a-1 laat zien dat bij de meeste onderzochte apensoorten copulatie 
:frequenties over de ovariumcyclus fluctueren. Rond het ovulatie tijdstip 

wordt het vaakst gecopuleerd, in de follicu1ai.re fase minder, en in de 

luteale fase nog mi.nder. Dit patroon werd zowel i.n laboratorium-tests als 

onder meer natuurlijke omstandigheden aangetroffen, en lijkt verband te 
houden met hormonale veranderingen gedurende de cyclus: oestradiol 
bevordert, en progesteron remt de copulatie activiteit. Beennakaken vormen 

Pag~na h~ernaas~: 

TabeL 8-1. L~~era~uur overz~ch~: f~uctua~~es ~n sexue~e ac~~v~~e~~ 

g~durenae d~ ovartumcyc~us btJ prtma~n. 
LO ~ ~evensoms~and~gheden: 

~abora~or~um paar~es~s; 

vrolJ.'L)t;Jes. N8 (N'J) = ~t;a1.. 

w = w~I.d; BG = bu~~en·gevangenschap; L 

3L = l.aboratortum-test;s: 1 mannet.je me~ 

caputerende mannetjes (vrolJ.L)"tjes). 
3 

Meth ~ methode om ovutat~e moment. vast. ~e st;et~en: 0 ~ oest.rad~l.sp~e
ge~s; P : progesteronsp~egel.s; Lff = ~u~e~ntserend hormoon-sptegel.s; M- ~ 

~erug ~e1..1..en vanaf begtn mens"trua~te; M+ = voorut"t "te1..1..en vanaf begtn 
menstruat;te; M3 - menstruat.te tntervat tn 3 gel.~jke deten verdeel.d; z; 
z~e~l.~ng per~neum; LT = 1..abta1.. "tumescence = zwe1..1..tng schaaml.tppen; temp = 
1..tchaams~empera~uur. Btj de M, Z en LT me~hodes ts he~ ntet. zeker of de 

cycl.t ovutat;o~r ztjn. 
Gedrag: F = frequent;te per test;, uur of dag; % = percent.age van de 

tests ~aarin Of van de individuen uaardoor het. gedrag ~ns~ens 1 maal. ~erd 
ver~oona; se:= niet nader omschreven heterosexuete ~nteracties. 

FO ~ mtd-fo1..1..tcu1..atre fase; dag 5 ~/m 10 voor ovuta~te (huta~ge studte: 
gem~ddel.de van Ft en F2); PO = pert-ovutatotre fase: ovuta"t~e dag t 2 
dagen; LU-- mt.C!-1..ut.ea1..e fase: dag 8 t;/m 12 na ovul.at.te. Frequen~tes of 
percentages tn FO en LU ztjn berekend tn verhoudtng t;.ot; de score tn PO, C!te 
steeds op 100 ts gest.etd. x stgnif~cante fl.uct.uat.tes over de cyctus. 
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in dit opzicht een uitzondering: in 
tijdens alle fasen van de ovariumcyclus 
de gelegenheid om na te gaan of dit 
samenlevende dieren het geval was. 

laboratori~ests 

ongeveer even vaak. 
ook in een grote 

copuleren zij 
In Oss bestond 
groep continu 

Veranderingen in de sexuele activiteit van zwangere vrouwen en hun 
echtgenoten zijn veelvuldig beschreven (overzichtsartikel: White & Reamy 

1982). Alle studies rapporteerden een daling van de coitus frequentie in 
de loop van de .zwangerschap, maar de gegevens waren weinig gedetailleerd. 
Een soortgelijke daling werd, wel gedetai.J.leerd, in beeld gebracht door 
Bielert e.a. ( 1976) voor rhesusapen in het laboratorium. Op het eind van 
de zwangerschap copuleerden de rhesusapen helemaal niet meer. Bij 
laboratori~beermakaken werd oOk een ophouden van de copulatie activiteit 
in de loop van de zwangerschap gevonden (Slob & Nieuwerihuijsen 1980; 
LinnankoSki e.a. 1981). In deze studies werden slechts 2 vrouwtjes 
gedurende een dee 1 van de zwangerschap geobserveerd. 

Gedragsveranderingen tijdens de lactatie zijn voor zover ~J bekend 
alleen voor de mens en de chilnpansee beschreven. Gewoonlijk zijn de coitus 
frequenties gedurende de eerste maanden na de bevalling laag (Palicov 1973; 
Lemmon & Allen 1978; Christensen & Hertoft 1980; Berms e.a. 1990). 

8 • 2 Materiaal en methoden 

Er werden hormonale en gedragsgegevens gebruikt uit de periode van maart 
1990 t/m Oktober 1982. Gedurende 1050 systematÎSche obserati uren werden, 
volgens de all occurrences methode, copulaties (met en zonder ejaculatie) 
en gerichte masturbaties (uitsluitend met ejaculatie) gescoord. Tijdens 
927 van die uren werden bovendien andere sexuele gedragingen gescoord, 
zoals presents, bekl~ngen zonder intromissie en negatieve reacties. In 
dit hoofdstuk komen alleen heterosexuele interacties ter sprake, waarbij 
vrouwtjes vanaf hun eerste ovulatoire cyclus (na de puberteit) en mannetjes 
vanaf het testikel indalingsmoment werden meegerekend. 

In hoofdstuk 3 werd beschreven hoe ovulatie- en conceptie data werden 
geschat. Op grond van deze data werden de ovulatoire cycli onderverdeeld 
i.n 6 fasen van elk 5 dagen, uitgaande van de cr-fase: 
Pl = vroeg-folliculair. De 5 dagen voor P2; progesteron laag, oestradiol 

laag. 
F2 laat-folliculair. De 5 dagen voor O; 

stijgend. 
progesteron laag, oestradiol 

0 peri-ovulatoir. De ovulatie dag, de 2 dagen ervoor en de 2 dagen 
erna. Progesteronspiegels laag, oestradiolspiegels vertonen een piek. 

Ll vroeg-luteaal. De 5 dagen na O; progesteron stijgend, oestradiol 
laag. 

L2 -=- mid-luteaal. De 5 dagen na Ll; progesteron hoog, oestradiol licht 
verhoogd. 

L3 -- laat-luteaal. oe 5 dagen na L2; progesteron dalend, oestradiol laag. 
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De hormoon-gegevens Zl.Jn gebaseerd op de gedetailleerde hormooncurven 
van Wilks {1977) en SlOb e.a. {197Sa). 

Lang niet alle cycli (of inter ovulatie intervallen) duurden precies 30 
dagen. wanneer een IOI langer duurde, werden de overblijvende dagen 
(tussen L3 en Fl) buiten beschouwing gelaten. Bij een kortere IOI 
overlapten de L3- en Pl-fase. De overlap-dagen werden bij de L3-fase 
gerekend. Hiertoe werd besloten omdat de luteale fase bij de beermakaak 
een vrij constante lengte heeft {X = 17 dagen), terwij 1 de lengte van de 
folliculaire fase nogal varieert (Slob e.a. 197Sa). In een aantal cycli 
bestond de Pl-fase dus uit minder dan 5 dagen. Dit had geen invloed op de 
gedragsfrequenties, want die werden per observatie uur berekend ( zie 
hieronder) . 

Alle in dit hoofdstUk beschreven vrouwtjes werden gedurende meerdere 
cycli geobserveerd. Individuele gedragsfrequenties per cyclusfase werden 
berekend door het aantal malen dat een gedrag in een bepaalde cyclusfase 
werd gezien over alle cycli te sommeren, en vervolgens te delen door het 
aantal observatie uren voor die fase, gesommeerd over alle cycli. Met 
behulp van een Priedman variantie analyse ( ~ 2 ) werd nagegaan of 
gedragsfrequenties over de 6 cyclusfasen fluctueerden. Daarnaast werd met 
behulp van een rangtekentoets (T) een vergelijking gemaakt tussen enerzijds 
de gecombineerde P2- en O-fase en anderzijds de gecombineerde Ll-, L2- en 
L3-fase. Deze laatste methode had als voordeel dat de gedragsfrequenties 
berustten op een groter aantal observatie uren dan in elk van de 6 fasen 
afzonderl.ijk, en dus betrot.'Wbaarder waren. De 2 periodes verschilden in 
hormonaal. opzicht fundamenteel van elkaar (P2 - 0: laag progesteron, hoog 
oestradiol; Ll - 3: hoog progesteron, J.aag oestradiol.). Daarom zou een 
eventuel.e .invl.oed van geslachtshormonen op gedrag .in deze vergel.ijk.ing het 
sterkst tot uiting moeten komen. 

Bij de analyses van gedragsfluctuaties over de ovariumcycl.us werden 
vrouwtjes met zeer lage gedragsfrequenties buiten beschouwing gelaten. Zij 
zouden een eventueel cyclisch patroon kunnen vertroebelen. Voor 
copulaties, spontaan presenteren en de ontvangst van gerichte masturbaties 
werd arbitrair een grens getrokken: vrouwtjes die het gedrag gedurende de 
observatie uren tijdens hun cycli minder dan 6 maal vertoonden, werden niet 
meegerekend. Het aantal van 6 was gebaseerd op het aantal fasen waarin de 
cyclus was verdeeld. 

Zwangerschappen werden verdeeld in 1.2 blokken van 15 dagen. Het eerste 
blok kwam overeen met de luteale fase ( Ll, L2 en L3 ) van de conceptie
cyclus. Het 12e blok duurde niet altijd precies 15 dagen, doordat de 
zwangerschappen in lengte verschilden. Bij de statische analyses werd ook 
het 'F/C-blok' betrokken: de Pl-, F2- en o-fase van de conceptiecylcus. 
Bij vrouwtjes die gedurende meerdere zwangerschappen of gedeel.ten daarvan 
gevolgd konden worden, werden de gedragsfrequenties net zo berekend als bij 
vrouwtjes met meerdere cycli. 

De periode volgend op de bevalling van een levend jong ( post-parturn 

periode) werd verdeeld in blokken van 30 dagen. Gegevens over de eerste 8 
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blokken van 30 dagen post-partum worden hier gepresenteel:d. Er wordt een 
nadere analyse gegeven van de gegevens van vrouwtjes die, behalve gedurende 
de post-partum periode, oOk gevolgd konden worden gedurende tenminste een 

volledige zwangerschap en ovulatoire cycl.us. 

8.3 Proceptiviteit, receptiviteit en attractiviteit 

Beach ( 1976) onderscheidde 
zoogdieren de begrippen 

in de context van sexuele activiteit van 
proceptiviteit, receptiviteit en attractiviteit. 

vrouwtjes worden proceptief genoemd wanneer ze gedragingen vertonen die 
sexuele gedragingen van mannetjes lijken te induceren. Zulke gedragingen 
van vrouwtjes kunnen worden geinte~eteerd als sexuele uitnodigingen. 
Vrouwtjes worden receptief (of •ontvankelijk•) genoemd wanneer ze zich in 
reactie op mannelijke gedragingen zodanig gedragen, dat er een volledige 
copulatie kan plaatsvinden. Attractiviteit of aantrekkelijkheid heeft 
betrekking op de stimuluswaarde van een vrouwtje voor een mannelijke soort
genoot: een attractief vrouwtje zet een mannetje aan tot sexueel gedrag. 

De 3 begrippen kunnen ook in een isosexuele context worden gehanteerd. 
In dit hoofdstuk zullen uitsluitend heterosexuele interacties ter sprake 

komen. 

Procep't-Lvi'te-L't 
vrouwelijke rhesusapen nodigen mannetjes uit tot paren door middel van 
zgn. "'hand-reaches, head-ducks and head-bobs" (Michael & ZUmpe 1970b). 
Zulke gedragingen worden oOk vertoond door vrouwelijke Japanse makaken 
(Enomoto 1974). Bijzondere hand- of hoofdbewegingen voorafgaand aan een 
copulatie werden bij de beeDnakaken in Oss nooit gezien, en ze werden ook 
niet beschreven voor beermakaken in het l.aboratorium. (Goldfoot e.a. 1975; 
Trol.lope & Blurton-Jones 1975; Slob e.a. 197Sa,b) en in buitengroepen 
(Bertrand 1969). Chevalier-Skolnikoff (1974a, pp. 132- 134) noemde wel. de 
gedragselementen .. bob head" en .. present hand", maar die traden al.leen in 
agonistische, en niet in sexuele context op. 

Het spontaan aannemen van de presenteerhouding (zie hoofdstuk 3 ) is een 
gedrag dat bij alle apensoorten voorkomt. In de huidige studie werd 
spontaan presenteren als maat voor proceptiviteit gehanteerd. vrouwelijke 
beermakaken kunnen door middel van een present een mannetje uitnodigen tot 
copuleren (Bertrand 1969; Cheva1ier-Skoln:ikoff 1974a). Presenteren kan 

echter ook in een ni.et-sexuele context optreden (Wickler 1967; Eertrand 
1969). In dit hoofdstuk worden alleen spont<inC hctero!~CXI.Iele presents 
beschouwd: vertoond door een vrouwtje, gericht op een niet-actief mannetje 
(dat wil zeggen: een mannetje dat niet naderde of sex contact maakte 
voorafgaand aan de present) en in een niet-agonistische context (dat wil 
zeggen dat het vrouwtje en het mannetje niet bij een conflict betrOkken 
waren). 

202 



Recepti.-vt.-tet."t 

seach ( 1976) definieerde receptiviteit als het aannemen en handhaven van de 
lichaamshouding geschikt voor copulatie. Voor het huidige onderzoek 
betekende dit dat een vrouwtje receptief was wanneer ze presenteerde als 

een mannetje sex contact bij haar maakte, en in presenteerhouding bleef 
staan gedurende de rest van de sexue le interactie. 

Baum e.a. (1978) merkten op dat vrouwelijke beermakaken in het 
laboratorium versChillend konden reageren op sex contacten en beklimmingen. 
Een vrouwtje kon, na een sex contact, heel. welw:il.l.end presenteren, maar 
negatief reageren (in elkaar duiken of wegspringen) zodra het mannetje haar 

bekl.om. Daaxom. ondersche:idden Baum e.a. 3 afzonderlijke receptiv:i..teits-
maten: 
daarop), 

het accepteren van sex contact (d.w.z. : presenteren in reactie 
het accepteren van beklimmingen zonder intromissie (d.w.z. : geen 

negative respons), en het accepteren van bekl~ngen met bekkenstot~n en 
intromissie (d.w.z.: geen negatieve respons). 

In de huidige studie was het vaak moeilijk om vast te stellen wanneer 
tijdens een copulatie bekkenstoten en intromissies begonnen. De dieren 
konden niet altijd, zoals in het Laboratorium, van dichtbij bekeken worden 
en bovendien moest de Observator ook de overige dieren in de gaten houden. 
Daarom kon er geen onderscheid gemaakt worden tussen het accepteren van 

beklimmingen met en van bekl~ngen zonder bekkenstoten en intromissie. 
In navolging van Beach (1976) en Baum e.a. (1978) werden de volgende 3 

maten voor receptivite:it gehanteerd: 
acceptatie van sex contact - het aannemen van de presenteerhouding als 
een ~,netje sex contact maakt; 

acceptatie van bekl~ng - het handhaven van de presenteerhouding 
gedurende een beklilmning (dat wil zeggen: geen negatieve respons); 
totaal acceptatie - het aannemen van de presenteerhouding na een sex 
contact, en geen negatieve respons vertonen gedurende het verdere verloop 
van de sexuel.e interactie. 

Sommige sexuele interacties omvatten meerdere sex contacten. Er werd 
dan maar 1 contact gescoord. Wanneer het vrouwtje op een van de contacten 
niet presenteerde werd de interactie gescoord als een niet-geaccepteerd 
contact. Betzelfde gold voor interacties die meerdere bekl~ngen 

omvatten. sexuel.e interacties waarbij geen contact, sex exploratie of 
bekl~ng optrad, werden buiten beschouwing gelaten, omdat vrouwtjes 
daarbij niet negatief konden reageren. Ook sexuele interacties die 
ontstonden in een agonistische context werden niet meegeteld voor het 
berekenen van acceptatie-ratio's. Deze ratio's werden alleen berekend als 
ze gebaseerd konden worden op minstens 5 geobserveerde sex contacten, 
beklimmingen of totaal sexuele interacties. 

At.t.:ract;i.vi.tei.t 

De attractiviteit van een vrouwelijk dier kan gemeten worden aan de hand 
van het gedrag van mannelijke soortgenoten ten opzichte van haar. Een 
mogelijke maat voor attractiviteit is het optreden van copulaties (Beach 
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1976). 

Bij de bee~en in Oss stonden copulaties bloot aan sociale controle. 
Een mannetje kon niet copuleren Eet een vrouwtje dat in het zicht van 
ranghoge manne~jes zat, ook a1 zou hij haar wel attractief vinden. 

Bovendien kon een niet-receptief vrouwtje krijsend bij haar partner vandaan 
vluchten, waarmee ze de aandacht van de alpha-man zou trekken, zodat de 
kans op een copulatie vrijwel zeker verkeken zou zijn. Bet niet optreden 

van copulaties hoefde dus niet noodzakelijkerwijs te betekenen dat een 
vrouwtje niet attractief zou zijn. Evenals copulaties traden sex 
contacten, sex exploraties en beklimmingen meestal op buiten het zicht van 
ranghogere mannetjes, en leken deze gedragingen ook aan sociale controle 
onderhevig te zijn. Al deze gedragingen konden daarom niet aJ.s attrac

tiviteitsmaat gehanteerd worden. 
De bovengenoemde restricties golden niet voor de alpha-man en de 

(jongere) puber-mannetjes. Zi.j konden onge:interrumpeerd copuleren, zodat 

copulaties met deze mannetjes wel als attractiviteitsmaat konden dienen. 

Ook in laboratorium-tests konden copulatie frequenties als zodanig 
gehanteerd worden: daar werd altijd maar 1 mannetje tegelijk geobserveerd, 

met een of meer vrouwtjes. 

Diverse vrouwtjes in de groep in Oss bleken mannetjes aan te kunnen 

zetten tot het vertonen van gerichte masturbaties. Gericht masturberen 
stond niet bloot aan sociale controle: het gebeurde soms vlak voor de neus 

van de alpha-man. Eventuele negatieve reacties van het ontvangende 
vrouwtje waren niet van invloed op het al dan niet optreden van een 

mesturbatie-ejaculatie: het vrouwtje kon weglopen, maar dan kon de 
masturbant haar volgen of vanaf een afstand verder masturberen. Gerichte 

masturbaties vormden daarom een ideale attractiviteitsmaat. Het gedrag 
werd niet vertoond door de alpha-man en nauwel.ijks door de pubers, ma.a:c 
voor hen konden copuLaties als attractiviteitsmaat worden gehanteerd. 

8.4 Oe ovariumcyclus 

Copu.~at:"Les 

Achttien vrouwtjes hadden tijdens hun ovariumcycli elk tenminste 6 geobser

veerde copulaties 0: = 473 copulaties tijdens 140 cycli). Gedurende alle 6 

fasen van van de cyclus werd er gecopuleerd. In geen van de fasen lagen de 
copulatie frequenties systematisch hoger of lager dan in andere fasen 

2 1 -(~ -- 6.99, df -- 5, ns; fig. 8-1 en tàbe S-2). Wanneer de gecomln.neerde 
P2- en o-fase (hoog oestradioL laag progesteron) werden vergeleken met de 

gecombineerde Ll-, L2- en L3-fase (laag oestradiol, hoog progesteron) bleek 
er wel een zwak significant verschil te bestaan (T = so.s, n = 18, p < 

0.07, eenzijdig; fig. 8-1). 

Tabel 8-2 toont de copulatie frequenties opgesplitst ovP.r 3 partner
klassen: de alpha-man M300 James, de overige volwassen mannetjes (Ml6 en 

ouderen, n """ 17, waarvan er 12 copuleerden) en de puber-mannetjes (M22 -
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M30, n .;::; 5). Een 2-weg variantie analyse (block design, Kirk 1968) liet 
zien dat de copulatie frequenties over de 6 cyclusfasen niet significant 
fluctueerden (P = 0.989, df = 5, 288, ns; dit bleek ook al uit de boven
genoemde x 2 ) en bovendien dat er geen significante interactie bestond 

r 
tussen partnerklasse en cyclusfase (F = 0.474, df = 1.0, 288, ns). Dit 
laatste betekent dat er voor geen der 3 partnerklassen sprake was van 
significante cyclische fluctuaties in copulatie frequenties. Toch valt bij 
de overige volwassen mannetjes het hoge gemiddelde in de o-fase op 
(tabel 8-2). Deze hoge score kwam voornamelijk voor rekening van V406 en 
weerspiegelde geen algemene trend. 

Voor wat de copulaties met James en met de pubers betrof was er 
nauwelijks enig verschil tussen de gecombineerde F2- en o-~ase enerzijds en 
de gecombineerde L-fasen anderzijds. Wel bleek er een significant verschil 
te bestaan in de copulatie frequenties met de overige volwassen mannetjes, 
wanneer alleen die vrouwtjes werden beschouwd die tenminste 6 maal met hen 

- -copuleerden (X F2/0 = 0.102/uur; XL= 0.044/uur; T = 1.5.5, n = 12, p < 

o.os, eenzijdig). 
In tabel 8-3 zijn de geobserveerde copulaties (ni.et per observatie uur) 

van de i.ndi.vi.duele mannetjes uitgezet over de cyclusfasen van hun partner. 
Alle fasen duurden 5 dagen, zodat mag worden aangenomen dat het aantal 
beschikbare partner-uren (of copulatie gelegenheden) voor al.le fasen 
ongeveer gelijk was, behalve voor de Pl.-fase: :in relatief korte cycli 
telde de Pl.-fase minder dan 5 dagen. James en de pUbers copuleerden in 
alle cyclusfasen ongeveer even vaak, zoals ook al bleek uit tabel 8-2. De 
overige volwassen mannetjes copuleerden met F2/D-partners gemiddeld 2 maal 
vaker dan met Ir-partners ('r = 9.5, n = 12, p < 0.01, eenzijdig). 

De data :in tabel. 8-2 en 8-3 hebben bet1:ekking op alle cycli (met en 
zonder conceptie) en alle copulaties (met en zonder ejaculatie). Het Ofr-

.lS~ 

.'l. 

~ .tS 
"' ....... 
~ .1 

~ .os 
A.. s 

0 f, F2 0 !.o !.• "' F.o L 

~guur 8-1. CopuLa~~e frequen~~es gedurende de ovuLa~o~re cycLus; X ~ 
SBM van 18 vrou~tjes (z~e tabeL 8-2); 11 ~met ejacuLatie; CJ~ zonder 
ejacuLatte. Links: cycLus verdeeLd in 6 fasen van eLk 5 dagen (zie 
tekst). Rechts: F20 -=- gecombi-neerde F2- en 0-fase; L ~ gecombtneerde 

L1-, L2- en L3-fase. 
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N 
0 

"' 

pal':tner 

~ Cy Co 

291 3 31 
21 21 60 

350 6 23 
18 7 20 

406 5 25 
24 3 8 
28 13 42 
19 9 48 

385 9 16 
25 4 15 

309 7 43 
29 9 25 

503 5 35 
31 9 6 

287 14 42 
441 6 9 

11 7 15 
981 3 10 

X (N = 18) 

344 7 2 
388 12 I 
409 16 2 
504 5 2 
446 2 4 

12 12 2 
637 4 1 
A-3 3 I 

alpha-man 300 James 

Fl F2 0 L1 L2 

36 40 52 
2 11 6 11 1 
6 17 3 17 

4 5 30 

5 1 6 2 
4 9 12 

17 2 7 

11 6 6 39 15 

68 10 21 5 4 

5 

8 5 7 4 4 

1 

17 6 

overige volt-Jassen 
mannetjes 

L3 F1 F2 0 L1 L2 

24 
4 7 5 2 4 

26 2 
8 3 4 6 

82 4 
27 8 

7 6 9 3 9 
16 3 16 21 11 2 

3 2 
6 

27 3 
9 8 4 8 5 

31 11 4 5 4 
2 3 2 

5 9 11 2 4 
4 11 10 

3 3 
4 20 12 

7 3 4 11 3 3 

3 2 

5 4 
17 6 

2 3 

6 

puber-mannetjes totaal 

L3 F1 F2 0 L1 L2 L3 F1 F2 0 L1 L2 L3 

36 40 52 24 
3 1 1 2 18 11 12 6 8 

6 17 3 20 26 
15 4 8 15 4 3 11 11 11 8 9 15 

4 88 35 
10 11 11 27 8 10 

17 6 5 3 29 7 20 10 12 
2 3 4 6 20 21 20 14 23 

7 3 3 27 2 7 5 3 
6 8 6 12 9 22 6 8 6 19 9 22 

2 2 11 10 8 39 15 29 
16 6 4 2 15 8 7 8 13 18 

5 79 10 25 9 8 36 
2 2 3 5 3 5 3 

11 6 2 5 21 17 2 6 
3 4 11 13 

9 10 8 6 10 16 9 9 
4 5 6 4 25 18 4 

4 3 3 3 1 2 2 14 11 20 8 10 13 I 

3 2 
1 

4 4 
4 5 

33 12 
2 3 

5 5 
6 



Pag~na h~ernaas~: 

TabeL 8-2. lndt.v~dU.eLe copu.Z.a~t:.e frequen~t:.es van VTOu:r.J~J'es gedurende 
hun ovuZ.ato~re cycLi.: copuZ.a~t.es (me~ Of zonder eJ'acuZ.a~t.e van de par~ner) 
per 100 sys~ema~t.sche observa~t:.e uren. NULLen z~jn ~eggeZ.a~en. cy ~ 
aan~aL ouuZ.atot.re cycLi.; Co = aan~az. geobserveerde copuZ.a~t.es ~t.jaens deze 
cycLt.. OVuLato~re cycz.t:. zt:.jn verdeeLd t.n 5 fasen van eLk 5 dagen (zt.e 
~ekSt.); puber-mr.:mne~jes ..,. M22, 23, 25, 27 en 30, gerekend vanaf hun 
~es~î.keL t.ndaZ.t.ng. Vrou:r.J~jes t.n aom~nan~t:.e voLgorde (V291 ~s top-vrou:r.J). 
Onderaan t:.n de ~abeL s~aan 8 vrou~jes dt:.e zez.aen copuLeerden. 

Tabe:Z. 8-3. CopuLa~t:.e .trequent;t.es van ma:n.nertjes gedurende ovuz.atoi.re 
cycZ.t:. van hun par-tners: ~e aan~aZ.Z.en (n~e~ gedeeLd door aan~aL ~ner
uren) per t.ndi.vt.du. N : aan~az. copuZ.a~t.es me~ cycz.erende p~ner ~t:.jdens 

sys~ema~t:.sche observa"ti.e uren. F20 ~ gecombt:.neerde F2- en 0-fase; L ~ 
gecombi.neerde Ll-, L2- en L3-jase. Man..ne~jes i.n dominan:ti.e voZ.gorae (M300 
i.s a:Z.pha-man). Onderaan t:.n de "tabeL s~aan 5 pubers, gereioond vanaf hun 
~es~t.keZ. i.ndaZ.i.ng. Ni.e~-copuZ.erende mannet;jes zi.jn ni.e~ ~eergegeven. 

CYCLUSFASE PARTNER x x 
iJ N F1 F2 0 L1 L2 L3 F20 L 

300 207 36 31 36 33 28 43 33.5 34.7 

303 22 3 6 3 7 3 4.5 4.3 
410 44 5 2 20 2 4 11 11.0 5.7 
416 73 9 24 18 8 8 6 21.0 7.3 
253 10 2 1 5 1 1 3.0 0.7 
403 6 4 2 2.0 0.7 
378 9 1 4 2 1 1 3.0 0.7 

16 6 1 1 1 1 2 1.0 1.0 
15 10 2 3 2 2 1 2.5 1.7 

983 2 2 0 0.7 
970 4 1 2 1 1.5 0.3 

4 2 1 1 0.5 0.3 
2 2 1 1 0 0.7 

X (N = 12) 1.5 3.6 4.8 1.8 2.3 1.9 4.2 2.0 

27 39 5 17 9 4 4 13.0 2.7 
22 13 4 3 2 2 1 1 2.5 2.0 
23 26 3 5 5 8 5 2.5 6.0 
30 8 3 2 2 1 2.0 0.3 
26 5 2 1 1 1 0.5 0.7 

X (N = 5) 3.4 4.6 3.6 1.4 2.8 2.4 4.1 2.2 
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splitsen in cycli met of zonder conceptie of in copulaties met of zonder 
ejaculatie veranderde de vondsten niet wezenlijk. 

Bij de analyses vanuit de vrouwtjes zijn individuen 
geObserveerde copulaties buiten beschouwing gelaten. 

met minder dan 6 
Tabel 8-2 laat zien 

dat bun copulaties verspreid lagen over alle fasen van de cyclus, en 
beslist niet geconcentreerd waren in de D-fase. 

De dominantie positie van een vrouwtje leek niet van invloed te zijn op 
de verdeling van copulaties over de cyclus. vrouwtjes met relatief hoge 
scores in de Q-fase kwamen zowel boven als onder in de hierarcbie voor 
(V29l, V406, V441 en V981) en hetzelfde gold voor vrouwtjes :met relatief 
lage scores in deo-fase (V21, V350, V31 en Vll; tabel 8-2). 

samenvattend bleek dat slechts uit een deel van het data-bestand 
aanwijzingen naar voren kwamen voor cycliciteit in copulatie activiteit, 
nl. in de copulaties met de overige volwassen mannetjes, wanneer alleen de 
relatief frequent copulerende vrouwtjes werden beschouwd en de 
gecombineerde P2- en Q-fase werden vergeleken met de gecombineerde L-fasen. 
Er bleek geen cycliciteit in de copulaties met de alpha-man en met de 
pubers, of wanneer ook minder frequent copulerende vrouwtjes werden 
meegerekend, of wanneer de 6 afzonderlijke cyclusfasen met elkaar werden 
vergeleken. 

Andere s~Ud~es aan beermakaken 

In laboratorium-tests met beermakaken werd geen enkele aanwijzing gevonden 
voor systematische fluctuaties in copulatie frequenties gedurende de 
ovariumcyclus (Slob e.a. 1978a,b; Slob & Nieuwenhuijsen 1980; Linnankoski 
e.a. 1981). Op grond van de rhesus-experilnenten van wallen (1982) en 
Wallen & Wi.nston ( 1984) zou verwacht mogen worden dat onder meer 
natuurlijke omstandigheden (mee~ere dieren in een groot buitenverblijf) 
cycliciteit in gedrag duidelijker zou blijken dan onder artificiele 
omstandigheden (een paar in een kleine kooi). Uit de huidige studie kwaJ:nen 
inderdaad enige aanwijzingen naar voren dat copulatie frequenties een 
cyclisch patroon konden vertonen. 

Studies aan beermakaken in buiten-gevangenschap werden recentelijk 
uitgevoerd door Harvey (1983), Estep e.a. (1982) en Bour e.a. (1983). 
Harvey rapporteerde een copulatiepiek rond het vermoedelijke ovulatie 
moment en zag nauwelijks copulaties in de luteale fase. Aangezien er in 
Barvey•s studie geen hormoongetallen voorhanden waren was het niet zeker of 
alle cycli ovulatoir waren. De 11 - 15 dagen na het begin van de 
menstruatie werden als de peri -ovulatoire fase beschouwd. In hoofdstuk 6 
werd al opgemerkt dat bij beermakaken vaginale bloedingen op allerlei 
momenten tijdens en buiten de cyclus 
lengte van de folliculaire fase 

kunnen optreden. Bovendien is 
nogal variabel (Slob e.a. 1978a): 

de 

de 

vrouwtjes ovuleren niet altijd precies 11 tot 15 dagen na het begin van de 
menstruatie. Aangezien Harvey maar 2 maal per week menstruaties 
controleerde, kon zelfs het begin daarvan niet exact worden vastgesteld. 
Al met al was de manier waarop Harvey ovulatie data schatte dubieus, en 
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haar resultaten moeten dan ook met enige terughoudendheid worden bekeken. 
In de huidige studie konden ovulatie data ook niet met 100% 

nauwkeurigheid worden geschat, maar het is niet erg waarschijnlijk dat de 
geschatte ovulatie data veel afweken van de werkelijke ovulatie data. Van 
augustus 1982 t;m januari 1983 werd er 2 maal per week bloed afgenomen van 
de vrouwtjes (maandag en donderdag). Aanvankelijk werden de ovulatie dagen 
geschat door alleen naar de progesterongetallen van donderdagen te kijken. 
Naderhand werden er controle schattingen gemaakt door ook de maandag
getallen te bekijken. Deze schattingen, gebaseerd op 2 maal zoveel proges
terongetallen, waren betrouwbaarder dan de oorspronkelijke schattingen. De 

ovulatie data volgens de 2 schattingsmetboden bleken zelden meer dan 1 en 
nooi.t meer dan 2 dagen te verschill.en. Dit geeft aan dat ook aan de hand 
van 1 progesteronmeting per week redeli.jk betrouwbare schattingen gemaakt 
kunnen worden. voor de analyses werden de oorspronkelijke schattingen 
gebruikt, verkregen op dezelfde wijze als voor augustus 1.982. 

De buiten-gevangenschap-studies van Estep e.a. (1982) en Beur e.a. 
( 1983) zijn slechts in de vonn van abstracts gepubliceerd. In beide 
studies werd een significante copulatiepiek rond de ovulatie gevonden. 
Estep e.a. werkten met het "restricted. male paradigm.": de groep bestond 
uit volwassen vrouwtjes en juvenielen, en gedurende de observaties ( 4 
uur/dag) werden 2 volwassen mannetjes aan de groep toegevoegd. Het 
ranghoogste mannetje nam alle ejaculaties en 75% van de copulaties voor 
Zl.Jn rekening en toonde een voorkeur voor peri.-ovulatoire pa._-rtners. Bij 
het tweede mannetje bleek zo'n voorkeur niet (D.Q. Estep, persoonlijke 
mededeling; zie ook Estep e.a. 1984). over de studie van Bour e.a. zijn 
mij geen details bekend. 

De vondsten van Harvey en Estep e.a. Zl.)n gebaseerd op gegevens van een 
beperkt aantal dieren. In de studie van Harvey kwam 98% van de copulaties 
voor rekening van de 2 ranghoogste mannetjes, en waren er 7 vrouwtjes die 
copuleerden ( een van hen copuleerde even vaak als de andere 6 te zamen) . 
Estep e.a. gebruikten maar 2 mannetjes, en 83% van de geobserveerde 
ejaculaties kwamen voor rekening van 3 (van de 11) vrouwtjes ( Estep 
e.a. 1984). In de huidige studie waren er veel meer mannetjes en vrouwtjes 
die regellnatig copuleerden. Tabel a-2 en 8-3 laten zien dat sommigen va.~ 
hen het door Barvey en Estep e.a. geschetste patroon vertoonden (bv. V291, 
V406 en M410) maar dat er daarnaast ook heel andere patronen vertegen
woordigd waren. 

VergeL~jki;ng met;. andere soor'ten 

In de meeste laboratoriumrtests met rhesusapen werd de hoogste (gemiddelde) 
copulatie activiteit gevonden in de peri-ovulatoire fase, een lagere 
activiteit in de folliculaire fase, en een nog Lagere activiteit in de 
luteale fase ( tabe 1 8-1) . Dit patroon werd overigens niet door alle 
rhesusapen in het laboratorium vertoond: sommige paren copuleerden in de 
luteale fase net zo vaak als rond de ovulatie (Michael e.a. 1972; Johnson 
& Phoenix 1978; Goy 1979). 
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Bij rbesusapen in buiten-gevangenschap blijkt de cycliciteit veel 
duidelijker dan in het laboratorium: zij copuleren in het nri.dden van de 
luteale fase in het geheel niet (tabel 8-1). Chapai.s (1983) vond bij 

rhesusapen in het wild periodes van 1 - 2 weken met een voortdurend hoge 
sexuele activiteit, die werden gevolgd door periodes van 2-3 weken waarin 
niet werd gecopuleerd. Chapais vexmoedde dat dit patroon samenhing met de 
ovariumcyclus .. alhoewel hij geen honnoongetal.len had om dit te toetsen. In 
tegenstel.ling tot rhesusapen copuleren beermakaken in buiten-9evangenschap 
wel in de luteal.e fase (huidige studie; Estep, persoonlijke mededeling). 

De meeste andere onderzoChte apensoorten vertonen eenzelfde cycliciteit 
als de rhesusaap (tabel S-1). Een soortgelijk beel.d werd tevens gevonden 
bij dwergmeerkatten (Hel:bert 1970), gelada•s (Dunl>a.r 1978) en huzaarapen 
(Rowell 1978). Deze soorten zijn niet in tabel 8-1 opgenomen omdat de 
gepresenteerde data te summier waren om relatieve frequenties in de 
verschillende cyclusfasen te berekenen. 

De resultaten van d<~ eerste studi.e van N'adler ( 1977) aan orang-oetangs 
wezen erop dat deze soort, evenals de beex:maJcaak, een uitzondering vormde 
op het algemene patroon (zie tabel B-1). Echter, een recente studie aan 
orang-oetangs l.iet zien dat er wel een cycl.isch patroon optrad wanneer het 
vrouwtje kon bepalen wanneer ze naar het mannetje toe ging. De 

experimenten werden uitgevoerd in 2 kooien met een tussendeurtje dat groot 
genoeg was om. het vrouwtje door te laten, maar te nauw voor het 2 maal zo 
grote mannetje. Rond de ovulatie zochten de vrouwtjes het gezelschap van 
hun partner op en copuleerden met hem, maar gedurende andere cycl.usfasen 
bleven de vrouwtjes meestal in hun eigen kooi ( Nadler 1982). 

Williams & Wil.l.iams ( 1982) gaven een gedetailleerd overzicht van de 
studies naar de relatie tussen de cyclusfase en sexueel gedrag :bij mensen. 
opvallend waren de l.age coitus frequenties tijdens de menstruatie, en de 
hoge frequenties direct na en soms ook vl.ak voor de menstruatie. Ford & 

Beach ( 1951) noemden dit fenomeen ook en :brachten het in verband met het 
feit dat in vele culturen sexueel contact of zelfs iedere omgang met 
menstruerende vrouwen taboe is. Ook in de westerse samenleving wordt 
coitus tijdens de menstruatie vermeden. De post-menstruele piek zou een 
compensatie-effect kunnen weerspiegel.en. 

In een aantal van de door Williams & Williams geciteerde studies werd 
halverwege de cyclus een piek in coitus frequentie gerapporteerd. In al 
die studies werd de cycl.us ingedeeld op grond van menstruatie data door 
vooruit te tellen, terug te tellen, of de middelste dag(en) tussen 2 
menstruaties al.s de peri-ovulatoire fase te beschouwen. Udry & Morris 
(1977) waren van mening dat conclusies omtrent gedragsveranderingen rond 
het ovulatie moment niet gebaseerd mogen worden op dergelijke methodes. 
Zij deelden dezelfde data op verschillende manieren in, en bl.eken volgens 
de ene methode wel en volgens de andere methode geen coituspiek in de 
•peri-ovulatoire• fase te verkrijgen. Door een willekeurige indel.ings
methode te kiezen zou elke gewenste hypothese kunnen worden ondersteund. 
Volgens Udry & Morris zijn ''menstrual markers outdated for research in 
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thi.s area". Ovulatie data kunnen veel nauwkeuriger worden geschat op grond 
van veranderingen in de lichaamstemperatuur of in ho:anoongetallen. In 
studies waarin die methodes werden gehanteerd werd geen peri -ovulatoire 
piek in heterosexuele activiteit gevonden (Ud:ry & Morris 1977; Bancroft 
e.a. 1983; tabel 8-1). 

Procept"Lv"L-te"L"t 
Er waren 19 vrouwtjes die gedurende hun ovariumcycli elk temminste 6 maal 

spontaan presenteerden naar een mannetje ( E = 371 presents tijdens 164 

cycli). van de spontane presents waren er 89 gericht op James, 266 op een 
der overige volwassen mannetjes en 16 op pUbers. Deze verdeling week sterk 
af van de 1:17:5 verdeling die op grond van het aantal mannetjes per klasse 

2 
werd vezwacht (X = 382.1.1, df""" 2, p < 0.001): James ontving relatief 
veel en de pubers relatief weinig spontane presents. 

De spontane-presenteer frequenties vertoonden over de 6 cyclusfasen geen 
significante fl.uctuaties (~ 2 = 6.02, df = 5, ns; fig. S-2). Ook een 
vergelijking van F2/D-fase met de L-fase leverde geen significant verschil 
op (T = 75, n = 19, ns; fig. 8-2). Voor geen der 3 partnerklassen was er 
sprake van systematisch hoge scores in de P2- enjof a-fase. 

Slechts 9% van de spontane presents werd gevolgd door een copulatie, en 
slechts 8% van de copulaties werd voorafg~aan door een spontane present 
( presents en copulaties tijdens ovariumcycli) . vrouw-geinitieerde 
copulaties lagen evenredig verspreid over alle fasen van de cyclus. Bij 
een belangrijk deel van de copulaties werd het initiatief niet gezien ( 36%, 
verspreid over alle cyclusfasen). Daarbij zaten ongetwijfeld ook vrouw
geinitieerde copulaties, maar er is geen reden om aan te nemen dat dit :in 
de o-fase vaker werd gemist dan in de andere fasen. Aangezien vrouwtjes 
maar weinig copulaties initieerden, en zij dit gedurende alle cyclusfasen 
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~n ongeveer gel~jke mate deden, l~jkt spontaan presenteren geen belangrijke 
factor te zijn bij het bepalen van het patroon van copulatie activiteit 
over de cyclus. 

Bij beennakaken werd in laboratorium:-tests, evenals in Oss, geen 
cyclici.teit in spontaan presenteren gevonden (Slob e.a. l97Sa,b), maar 
Barvey ( 1.983) vond in buiten-gevangenschap wel relatief hoge scores rond 
het vermoedelijke ovulatie tijdstip. Ook bi.j andere soorten zijn in dit 
opzicht tegenstrijdige vondsten gerapporteerd. Hoge frequenties in de 
(folliculaire en) peri-ovulatoire fase werden gevonden bij rhesusapen 
('Wallen & Winsten 1.994), lapenders (Gol.dfoot 1971.; Bul.l.ock e.a. 1972), 
Java apen (Zumpe & Michael 1983), kuifmakaken (DixSon 1.977), bavianen 
(Saayman 1.970), gorilla's (Nad.ler e.a. 1983) en chilnpansees (Young & 

Orbison 1944; Wallis 1982). Daarentegen werden er geen significante 
fluctuaties over de cyclus aangetroffen door Johnson & Phoen:ix ( 1978, 
rhesusapen), Eaton ( 1973, l.aponders) en Enemoto e.a. ( 1979, Japanse 
makaken). 

Een cyclisch patroon in spontane presents kan gemaskeerd worden wanneer 
een mannetje voortdurend sexuele interacties initieert, zodat het vrot.."W'tje 
aJ.leen maar geinducearde presents kan vertonen (Baum. e.a. 1.977; Goldfoot 
1977). Daarnaast kunnen presents bedoeld zijn om een partner • gunstig te 
stemmen • of om een aa.'"lval te voorkomen, en hoeven ze niet altijd de wens 
tot copuleren te weerspiegelen. spontaan presenteren is daarom geen ideale 
procept:ivite:itsmaat, maar :is gebruikt bij gebrek aan beter (zie ook Czaja & 

Bielart 1975). Uit de gevonden afwezigheid van een cyclisch patroon in 
spontane presents mag dus niet worden geconcludeerd dat er geen cycliciteit 
:in proceptiviteit zou bestaan. 

Een cycliciteit in ·'b.and-reaches, head-ducks and head-bobs.. werd 
gevonden bij rhesusapen (Czaja & Bielert 1975; Bonsall e.a. 1978; Wallen 
& w:tnston 1984) en Java apen ( Zum.pe & Michael 1.983). Beennakaken vertonen 
deze gedragselementen niet, maar het is mogelijk dat zij wel andere 
subtiele procepti.eve gedragingen in hun repertoire hebben maar dat die door 
de observatoren niet werden opgemerkt. 

In een aantal laboratorium--studies werd proceptiviteit gemeten door het 
vrouwtje te laten bepalen wanneer ze in dezelfde kooi met een mannetje 
wilde zijn: de partners zaten aan het begin van elke test in afzonderlijke 
kooien, met een tussendeur die alleen door het vrouwtje geopend kon worden. 
Bonsall e.a. (1978, rhesusapen) en Nadler (1982, orang-oetang) zagen dat 
vrouwtjes in de peri-ovulatoire fase het vaakst het gezelschap van een 
mannetje opzochten, maar Johnson & Phoenix ( 1978, rhesusapen) en Eaton 
(1973, laponders) vonden geen fluctuaties over de cyclus. 

Bij de mens werd proceptiviteit gemeten aan de hand van gerapporteerde 
vrouw-geinitieerde sexuele interacties. Diverse onderzoekers vonden, net 
als voor coitus frequenties, lage scores tijdens de menstruatie, hoge 
scores vlak daa_rna, en weinig fluctuaties gedurende de rest van de cyclus 
(Bart 1960; Spitz e.a. 1975; Udry & Morris 1977; Bancroft e.a. 1983). 
In één studie werd bovendien een peri-ovulatoire piek in proceptiviteit 
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gevonden (Adams e.a. 1.978). In een recent onderzoek aan lesbische vrouwen 
(Matteo & Rissman 1.984) werd geen menstrue~e dip of post-menstruel.e piek in 
sexuele activiteit aangetroffen, maar wel een toename in de frequentie van 
sexue~e initiatieven op het eind van de folliculaire fase. 

Veel van de bovengenoemde studies toonden een verhoogde proceptiviteit 
in de (folliculaire en) peri-ovul.atoire fase van de cyclus. Dit patroon 
kwam echter niet onder alle omstandigheden tot uiting, en het is nog 
onduidel.ijk of het ook bij de beermakaak optreedt. Aangezien in de huidige 
studie copulaties meestal door de mannelijke partner werden geinitieex:d, 
1ijken eventuel.e fluctuaties in prooeptiviteit van het vrouwtje van 
ondergeschikt bel.ang te zijn voor de verdel.i.ng van copulaties over de 
ovariumcyclus. 
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Recept;i.vt-:tet-'t 

Oe contact-acceptatie-ratio•s gedurende ovariumcycli lagen ten opzichte van 
James vrij hoog (91%), ten opzichte van de overige volwassen mannetjes 
lager ( 67%) en ten opzichte van de puber-mannetjes nog 1ager ( 59%). Deze 

verschillen waXen statistisch significant <x2 = 81.49, df ~ 2, p < 0.001). 
Soortgelijke versChillen bestonden ten aanzien van de tot~-acceptatie

ratio•s (resp. 80%, 65% en 53%; ~ = 61.57, df = 2, p < 0.001). Oe 
beklimmings-acce~atie-ratio•s lagen voor alle partnerklassen ongeveer even 
hoog (resp. 90%, 85% en 86%; r ~ 2. 57, df = 2, ns). 

Bij veel vrouwtjes was het aantal geobserveerde contacten, beklimmingen 
en totaal sexuele interacties per cyclusfase klein ( < 5), zodat het weinig 
zin had om per individu en per fase acceptatie-ratio•s te berekenen. 
Daarom werden de F2- en o-fasen gecombineerd en vergeleken met de 
gecombineerde Ll-, L2- en L3-fasen. Alleen vrouwtjes met in beide 
tenminste 5 geobserveerde contacten, beklimmingen of totaal 
interacties werden voor de analyse gebruikt. Bij geen van 

blokken 
sexuele 
de 3 

receptiviteitsmaten was er een significant verschil (contact: T = 61.5, 
n = 16, ns; beklimming: T ~ 14, n = 9, ns; totaal: T = 137, n = 23, ns; 
zie fig. 8-3). De acceptatie-ratio•s voor alle vrouwtjes te zamen bleven 
gedurende de 6 cyclusfasen vrijwel constant, ook wanneer de 3 partner
klassen afzonderlijk werden beschouwd. Er was dus geen enkele aanwijzing 
dat receptiviteit varieerde over de ovariumcyclus. 

In laboratoriumrtests werden, evenals in de huidige studie, gedurende 
alle fasen van de cyclus hoge acceptatie-ratio's gevonden (bee~: 
Slob e.a. l978a,b; rhesusaap: Johnson & Phoenix 1978; laponder: Eaton 
1973; Japanse makaak: Enemoto e.a. 1979; gorilla: Nadler e.a. 1983). 
Bij deze soorten lijkt receptiviteit van weinig beLang voor het optreden 
van cycliciteit in copulat'ie frequenties. Young & Orbison ( 1944) vonden 
bij ch~s wel significante verschillen in receptiviteit scores: deze 
lagen in de luteale fase gemiddeld 17% lager dan in de folliculaire fase. 
Dit verschil kon het veel grotere verschil in copulatie frequenties echter 
niet volledig verklaren (vgl. tabel S-1). Bij half-apen zijn de vrouwtjes 
alleen in de laat-folliculaire en peri-ovulatoire fase receptief (Evans & 
Goy 1968; Eaton e.a. 1973). 

A"t"trac"t"i.vi.t;e"i.t; 

Voor de alpha-man James en voor de puber-mannetjes konden copulatie 
frequenties als attractiviteitsmaat worden gehanteerd. James en de pubers 
copuleerden met partners in alle fasen van de cyclus en toonden geen 
voorkeur voor peri-ovulatoire vrouwtjes (tabel s-2 en 8-3). Beklimmings
frequenties van deze mannetjes lieten hetzelfde beeld ·zien. Kennelijk 
waren de vrouwtjes voor hen in alle fasen van de ovariumcyclus even 
attractief. Dit stemt overeen met eerdere vondsten aan de beermakaak in 
laboratoriumrtests (Slob 197Sa,b). 

Oe overige volwassen mannetjes copuleerden wat vaker met F2/0-partners 
dan met L-partners, maar het is niet zeker of dit een cycliciteit in 
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attractiv1teit weerspiegelde, want de copulatie activiteit van deze 
~etjes was onderhevig aan socLale controle. Hetzelfde gold voor hun 
beklimmingen, die relatief vaak met partners in de F2/o-fase optraden. 

Gericht masturberen was een ideale attractiviteitsmaat (zie paragraaf 
s. 3). Dit gedrag werd niet vertoond door James en slechts 1 maal door een 
der pubers. Dertien cyclerende vrouwtjes ontvingen elk. tenminste 6 en in 
totaal 509 gerichte masturbaties met ejaculatie. De frequenties 

2 . 
fluctueerden over de cyclus (~ : 10.67, df .= 5, p < 0.10; fl.g. S-4). 
Vrouwtjes ontvingen in de F2- en o-fase meer gerichte masturbaties dan in 
de L-fasen. OOk in de Fl-fase was .de gemiddelde ontvangst hoog, maar dat 
kwam doordat 2 vrouwtjes (V446 en VS03) in die fase uitzonderlijk hoog 
scoorden ( > 1.0/uur). Zonder hun data bedroeg het Fl-gemiddelde 0.13/uur, 
wat vergelijkbaar was met de luteal.e gemidddelden. Een vergelijking van de 
gecombineerde F2- en o-fasen met de gecombineerde L-fasen leverde een 
significant verschil op (T.:;;; 15, n = 13, p < 0.02, eenzijdig). 

Masturbaties konden gericht zijn op copulaties, maar dat was niet van 
belang voor de verdeling ervan over de cyclus: alle copulatie-gerichte 
masturbaties werden gericht op copulaties met James. Zijn copulaties waren 
ongeveer gelijk verdeeld over de 6 cyclusfasen. Bovendien maakten de 
copulatie-gerichte masturbaties maar een klein deel ( 12%) uit van het 
totaal. Copulatie-gerichte masturbaties traden op in alle cyclusfasen van 
het copulerende vrouwtje, met betrekkelijk hoge scores in de o-fase. 

Het patroon in figuur S-4 werd grotendeels bepaald door M303 en M403, 
die resp. 55 en 35% van de gerichte masturbaties voor hun rekening namen. 
Daarnaast waren er nog 6 mannetjes die weleens gericht op een cyclerend 
vrouwtje masturbeerden. Vier van hen hadden, net als M303 en M403, hun 
hoogste scores met partners in de F2- of o-fase (M4, M239, M378 en M502) . 
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Ff..guur 8-4. Ontvangst van geri,chte masturba"ti.e met eJ·acuz.att.e geaurend.e 
de ovu!..atotre cycLus; X -t SEM van !8 vrou.r..rtjes. zt.e fi..g. 8-1. Statt.s· 

t;t,sche anaLyse van de data i,n de Z.i,nker grafi,ek: xr2 ~ 10.67, df ~ 5, 
p < 0.10. Vervo1g anaLyse (rangtekentoets, eenzt.jdtg): a > Lt, p < 0.10; 

b > L1 en L3, p < 0.05 en > L2, p < 0.10; c > L1 en L2, p < 0.05 en > L3, 

p > 0.10. 
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Ger~ch~e mas~urba~ie. Be~ orgasme geztch~ van he~ manne~je versch~jn~ 

op het 2e pl-aa~J·e; op he~ 3e ptaa"t;je i.s e;ja.c-oJ."Laa~ ~e zi.en; op het l-aatste 

pl-aa~:Je eet he"t vro"U.'lJtje een aeez. van het ejacu"Laat op. 

M410 verdeelde zijn s geriChte masturbaties over alle 6 de cyclusfasen, en 
pUber M23 masturbeerde 1 maal gericht op een partner in de L2-fase. 

Bovenstaande gegevens wijzen erop dat, althans voor de genoemde 
mannetjes, de vrouwtjes in de laat-folliculaire en peri-ovulatoire fase 
attractiever waren dan in de luteale fase. Als dit voor alle 'overige 
volwassen mannetjes· zou gelden, zou dit de oorzaak kunnen zijn van de wat 
verhoogde copulatie frequenties met deze partnerklasse in de F2- en Q-fase. 
OVerigens waren de vrouwtjes tijdens de luteale fase zeker niet volledig 
onattractief, zoals in sommige van de studies in tabe 1 S-l het geval leek 
te zijn. Elf van de 13 vrouwtjes ontvingen in de luteale fase gerichte 
masturbaties, en 11 van de 12 vrouwtjes die rege1matig met overige 
volwassen mannetjes copuleerden, deden dit zowel in de F2/0-fase als in de 
L-fase. 

Mannelijke bavianen in het laboratorium vertoonden het frequentst 
gerichte masturbaties wanneer het stimulus vrouwtje een maximaal gezwollen 
perineum had. In tegenstelling tot beermakaken richtten zij maar zelden 
masturbaties op vrouwtjes in de luteale fase van de cyclus (Bielert & van 
der walt 1982). 

In eerdere primatenstudies (tabel s-1) werden beklimmingen, copulaties 
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of copulati.e-pog:ingen als attract:ivi.te:itsmaat gehanteerd. 
daarvan bereikten maximale wa.aràen :in de ( fol.~i.cula.i.re en) 
fase, behalve bi.j de orang-oetang (Nadler 1977) en de 

De frequenti.es 
peri -ovul.atoi.re 
rhesusapen van 

Johnson & Phoenix ( 1978) waar de vrouwtjes gedurende alle cyclusfasen even 
attractief waren. 

Spi.tz e.a. (1975), Adams e.a. (1978) en sancroft e.a. (1983) presen
teerden gegevens over man-geinitieerde sexuele interacti.es bi.j de mens. 
Afgezi.en van relatief lage waarden tijdens de menstruatie, fluctueerde deze 
attractivitei.tsmaat niet systematisch over de cyclus. 

Oes~rad~~~ proges~eron en se--uee~ gedrag 
De ovariumhormonen oestradiol en progesteron l.ijken met betrekking tot het 
optreden van copulaties elkaars antagoni.sten te zi.jn. Bi.j de meeste 
onderzochte pr~tensoorten vertonen de copulatie frequenties in de 
folliculai.re fase een sti.jgi.ng (parallel met de oestradiolspi.egel.s) en zijn 
ze het laagst in de mid-luteale fase (wanneer de progesteronspiege 1s het 

hoogst zi.jn). Bij rhesusapen leidt ovariectomie (het wegnemen van de 
ovaria die oestradiol. produceren) tot een daling van de copulatie 
activiteit. Geova.riectomeerde vrouwtjes gaan weer vaker copuleren als ze 
met oestradiol worden behandeld, en weer minder als ze bovendien 
progesteron krijgen toegediend (tabel S-4; zie ook M:ichael e.a. 1982). 
Experimenten met chimpansees (Young & Orbison 1944) en bavianen (saayman 

1973) leidden tot dezelfde conclusies. 
Oestradi.ol en progesteron kunnen de copulatie activiteit beinvloeden via 

effecten op de 'fysiologi.e van de vrouwtjes (attractiviteit) of via effecten 
op het centrale zenuwstelsel, waardoor het gedrag verandert (proceptiviteit 
en receptiviteit) of een combinatie van bei.de. 

Er zijn verschillende aanwijzingen dat oestradiol een posi.tieve en 
progesteron een negati.eve invloed heeft op de attractivitei.t van 
vrouwelijke pri.maten (tabel S-4). Nadat bavi.aan vrouwtjes met oestradiol 
waren behandeld worden· zwol hun perineum en ontvingen zij veel gerichte 
masturbaties van mannetjes. Een vrouwtj.e met een maximaal gezwollen 
perineum dat door de mannetjes wel gehoord en geroken maar niet gezien kon 
worden, wekte echter nauwelijks :masturbati.e gedrag op ( Bielert & van der 
Walt 1982). Visuele factoren (de grote perineale zwelling) leken hier de 
attractiviteit van de vrouwtjes te bepalen. W'aarschijnli.jk geldt di.t ook 
voor andere soorten met perineale zwellingen (Dixson 1983). Bet is 

mogelijk dat ook bij rhesusapen visuele factoren een rol spelen: onder 
invloed van oestradiol kleurt de "sex skin" (dijen en perineum) diep rood, 
en onder invloed van progesteron wordt de sex Skin bleek van kleur (czaja 
e.a. 1977) 

Naast uitwendig zichtbare veranderingen treden er bij rhesusapen ook in 
de vagina veranderingen op onder invloed van ovariuffihormonen. oestradiol 
of progesteron dat direct in de vagina werd aangebracht, bleek dezelfde 
effecten op attractiviteit te hebben als intra-musculair ingespoten hormoon 
(Herbert 1970; Baum e.a. 1976). Bacterien di.e in de vagina aanwezig zijn 
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Tabel. 8-4. L~~era~uur over.z"Lch~: honnona!.e erper~men~en me~ vro~e

P = procep~Lv~~e~~; A ~ 
+ = posL~~ef; geen 

!.~jke pr~ma~en. Bes~uaeerae gedragsaspe~en: 

a~~rac~~v~~eL~; R = recep~~v~~e~~. Effe~en: 

effec~; - = nega~~ef; * = b~j een aeet der een posL~"Lef 
doses+, hoge aoses -. A!.!.e h~er vermez.ae s~uates aan effec~; x = !.a9e 

apen ~erden "Ln he~ !.aboratortum ver~ch~, beha!.ve a~e van Saayman (vr"Lj
enke!.e d~eren ~erden gevangen, behanae!.a, en ~eer ~s

(X) = EVe~~~ & Berber~ 1971, 1975 en EVer"L~~ e.a. 1972. 
Levende bavi-anen: 
ge!.a~en). ever"L~~ 

• c _., c • '" • ,__, 0 -" c 
0 c 0 c " -" c • c c -.; • " 

. _., • • ~ . _., • • ,__, c 
0 C'O c " " . " c • • _., 
• • • • m '0 '""' • '" '0 ,__, _., _., 

" -.; • " 0 ~ -.; 0 c " " '0<' '0 '" • " '0 '0 " • " • • m • 0 '0'0 0 • '0 -" " 0 
> 0 • 0 " c c " 0 c • • 0 
0 " 0 " " 0 • " " • _Q E' 

soort studie p RA p RA p RA p RA p R A p RA 

beermakaak Baum ea 78 ~ ~ ~ = ~ ~ = ± ~ 
Goldfoet ea 78 ~ = = 
Slob ea 78a = = -
Slob ea 78b = = = 

rhesusaap Michael & w 68 - ~ - + - + -
Michael ea 72 - - - + + + - - - + = + 
Herbert 70 = = + 
Everitt (X) - - ~ + + ~ 
Baum ea 76 + ~ -
Goldfoet ea 76 ~ 

Johnson & p 76 + ± + - = - + = x 

Johnson & p 78 = = ~ 
Goldfoet 81 + + + = 
Michael & z 82 = ± 

baviaan Saayman 73 + = + - = -
Bielert & vdW 82 + 

dwergmeerkat Keverne ea 78 + + 

chimpansee 

mens 

produceren 

e.a. (1972) 

Young & 0 44 - - -
Morris & u 78 
Bancroft 81 ± 

onder ~nvloed van oestradiol vlucht~ge vetzuren. 

suggereerden dat deze verbindingen ( "COpul~nes··) als 

± 

Michael 
ph eromcon 

zouden fungeren: z~j worden door mannetjes geroken en zouden hen aanzetten 
tot copulatie gedrag. Copulines zijn aangetroffen in het vaginaslijm van 

rhesusapen, beermakaken, mensen en andere primatensoorten (M.ichael 
e.a. 1975a,c). In hoeverre deze reukstoffen werkelijk het sexuele gedrag 

van primaten reçuleren is nog de vraag. Michae1 e.a. (1972) en Michael & 
Zumpe (1982) vonden maar bij een deel van hun proefdieren (rhesusapen) 
pos1tieve effecten van copulines op copu1atie frequenties. Goldfoet e.a. 
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(1976) herhaalden de experimenten van Mîchael e.a. en vonden geen duidelijk 

ef[ecL. Bovendien bleek de hoeveelheid vluchtige vetzuren in de vagina het 
hoogst te zijn in de mid-luteale fase, dus juist wanneer er we~n~g wordt 

gecopul.eerd. Goldfoet ( 1981) achtte het niet uitgesloten dat geurstoffen 

mede een rol spelen bij het sexuele gedrag van primaten, maar betwijfelde 

of daarbij alleen aan vluchtige vetzuren gedacht moet worden. Volgens 

Goldfoet kon de term • pheromoon • in ieder geval. niet gehanteerd worden om 

de vaginale vetzuren aan te duiden: deze stoffen z~Jn niet soort
specifiek, en hebben niet altijd het optreden van volledige copulaties tot 

gevolg. Bovendien kan sexueel. gedrag worden opgewekt door andere geur
stoffen dan uit de vagina afkomstige vluchtige vetzuren. Bet is nog 
onduidelijk of reukstoffen een rol spelen bij het sexuele gedrag van mensen 

( Morris & Udry 1982 ) . 
De bovengenoemde studies geven aan dat zuiver fysiologische 

eigenschappen van het vrouwtje van belang kunnen zijn voor het optreden van 
copulaties, maar dat hoeft niet uit te sluiten dat ook hormoon-afhankelijke 
gedragsaspecten kunnen meespelen. Experimenten waarbij veranderingen in 

prooeptiviteit en receptiviteit werden gemeten leverden uiteenlopende 

resultaten op ( tabe 1 8-4) . In een aantal studies hadden ovariectomie, 
oestradiol of progesteron dezelfde effecten ten aanzien van proceptief en 

receptief gedrag als ten aanzien van attractiviteit. Er waren echter ook 
studies waarin geen effecten op het gedrag van de vrouwtjes werd gevonden. 

Overigens is het niet zeker of de gevonden gedragsveranderingen een direct 

effect van hormonen op het centrale zenuwstelsel weerspiegelen (Baum e.a. 

1977). MOgelijk verandert onder invloed van ovariectomie of progesteron 

het vagina epitheel, waardoor copulaties voor de vrouwtjes pijnlijk worden. 
Daarom zouden zij minder vaak mannetjes tot copuleren kunnen uitnodigen, en 

vaker negatief kunnen reageren op de avances van hun partners. 

Bij beermakaken is er niet zo'n duidelijke samerihang tussen 
ovariumhormonen en gedrag. ovariectomie resulteerde wel in een verminderde 

attractiviteit, maar toch werd er in de studie van slob e.a. ( 1978a) met 
alle geovariectomeerde vrouwtjes gecopuleerd. Toediening van oestradiol of 

progesteron had geen effect op attractiviteit; proceptiviteit of 
receptiviteit (tabel 8-4). De eerdergenoemde laboratorium-studies aan 

intacte, cribehandelde beermakaken toonden geen cycliciteit in sexueel 
gedrag (tabel 8-1). Beermakaken lijken in het laboratorium voor hun 

sexuele gedrag minder hormoon-afhankelijk te zijn dan andere apensoorten. 

Verschillende auteurs hebben gesuggereerd dat de effecten van 

ovariumhormonen op gedrag beter tot uiting komen in grote groepen continu 

samenlevende dieren dan in korte Làboratori~tests (Johnson & Phoenix 
1978; steklis e.a. 1982; wallen 1982; Wallen & Winsten 1984). oe 

resultaten van de huidige studie lijken dit te bevestigen: hoge 

progesteronspiegels gingen samen met een enigszins verlaagde attractiviteit 
en copulatie activiteit. Aanwijzingen voor een effect van hormonen op 

proceptiviteit of receptiviteit werden echter niet gevonden. steklis 

e.a. (1982) vonden dat medroxyprogesteronacetaat (MPA) in een eilandkolonie 
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beermakaken de 
invloed had 

attractiviteit van de vrouwtjes onderdrukte, :ma.a.r geen 
op proceptief of receptief gedrag. Alhoewel er in 

buitengroepen beermakaken wel aanwijzingen werden gevonden voor een 
samenhang tussen ovariumhormonen en sexueel gedrag (via de attractiviteit) 
was deze samenhang toch minder sterk dan bij andere apensoorten in 

buitengroepen. 
In tabel s-1 valt het op dat rhesusapen in buiten-gevangenschap, in 

tegenstelling tot bee~en, în de mid-luteale fase helemaal niet 
copuleerden: de vrouwtjes leken in die fase totaal. niet attractief te 
zijn. Wellicht hebben mannelijke rhesusapen en 'betere neus • voor 
peri-ovulatoire vrouwtjes dan mannelijke beermakaken. voor mannelijke 
rhesusapen zou het reproduktief voordelig zijn om vruchthare (peri
ovulatoire) van niet-vruchtbare vrouwtjes te kunnen onderschei.den: rhesus
apen hebben een voortplantingssseîzoen van enkele maanden, en alleen in die 
korte periode ovuleren de vrouwtjes. Een mannetje dat frequent met niet
peri-ovulatoire vrouwtjes copuleert, mist de kans om andere vrouwtjes te 
bevruchten. Er zou een selectiedruk kunnen bestaan. ten gunste van de 
eigenschap 'het kunnen herkennen van peri-ovulatoire vrouwtjes •. Bij 
beennakaken telt dit waarschijnlijk minder zwaar daar de vrouwtjes 
verspreid over het jaar ovuleren. Ook het feit dat beermakaken een veel 
grotere sexuele potentie hebben dan rhesusapen (zie hoofdstuk 9 ), draagt 
ertoe bij dat de eersten hun copulaties minder selectief behoeven te 
verdelen. 

Yerkes ( 1.939) en Beach ( 1947) fennuleerden de hypothese dat na.annate de 
hersenen van een dier verder ontwïkkeld zijn het minder afhankelijk zou 
zijn van hormonen voor de regulatie van sexueel gedrag. In grote lijnen 
lijkt deze theorie te kloppen: bij half-apen (Evans & Goy 1968; Eaton 
e.a. 1.973) en bij lagere zoogdieren (Young 1961.) is sexueel gedrag beperkt 
tot een korte peri -ovulatoire periode, hogere primaten kunnen gedurende 
~le fasen van de ovariumcyclus copuleren maar vertonen meestal een peri
ovulatoire copulatiepiek en bij de mens is zelfs deze piek niet duidelijk 
aanwezig. Echter, wanneer de hogere primaten nader worden bekeken blijkt 
de theorie niet op te gaan. Chimpansees en gorilla's staan qua ontwikke
ling van de hersenen op een zeer hoog niveau, maar hun sexuele gedrag is in 
veel sterkere mate van hormonen afhankelijk: dan dat van de beermakaak:. 

Androgenen en sexueeL gedrag van vrou~~jes 

Naast oestradiol en progesteron kunnen ook androgenen, die door de 
bijnieren en de ovaria worden geproduceerd, van belang zijn voor het 
optreden van sexueel gedrag. Androgeenspiegels Z~Jn rond het ovulatie 
tijdstip hoger dan in andere fasen van de cyclus (rhesusaap: Bonsall e.a. 
1978; 
1983; 

Johnson & Phoenix 1978; Wilson e.a. 19S2a; 
mens: Bancroft e.a. 1963). 

gorilla: Nadler e.a. 

Bij rhesusapen hebben andregenen een proceptiviteits-verhogend effect. 
De vondsten met betrekking tot receptiviteit en attractiviteit zijn in dit 
opzicht niet eensluidend (tabel 8-4). In tegenstelling tot rhesusapen 
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toonden beermakaken geen verande~ngen in procept~viteit wanneer hun 

androgeen produktie geheel of gedeeltel~jk werd onderdrukt of wanneer zij 
androgenen kregen toegediend (tabel S-4). Ook ten aanzien van andregenen 
lijken beermakaken ~nder van hormonen afhankelijk te zijn dan rhesusapen. 

In hoeverre andregenen bij vrouwen een rol spelen ~s nog onduidelijk 

(Bancroft e.a. 1980; 1993). 

s.s De zwangerschap 

Hormonen 
Er werd van 12 vrouwtjes gedurende een volledige zwangersChap wekelijks 

bloed afgenomen. De progesterongetallen gedurende deze 12 zwangerschappen 
zijn weergegeven in figuur 8-5. Direct na de conceptie stegen de 

progesteronspiegels. In de 3e zwangerschapsweek vertoonde het gemiddelde 
een lichte da.l.ing. Deze trend (week 3 < week 2 ) werd in 7 van de 12 

zwangerschappen gevonden. In week s, 6 en 7 lagen de gemiddelden 
aanme~el~jk hoger dan in de overige weken. Elf van de 12 vrouwtjes hadden 

in week 6 hun hoogste of op een na hoogste progesterongetal. Na deze p~ek 
vol.gde een langza:me dal~ng en vanaf week 12 (hal.ve:r::wege de zwangerschap) 

bleven de gemiddelden vrijwel constant ( 3 tot 4 ng/ml.). 
bevalling stegen de progesteronspiegels bij 9 van de 

In de week voor de 

12 vrouwtjes tot 

waarden die hoger lagen dan in de 3 voorafgaande weken (X laatste week -= 
S.S ngj~; X 3 voorafgaande weken = 3.1 - 3.6 ng/ml). Oireet na de 

bevalling waren de waarden altijd laag (X = L 2 ngjml). Het verloop op 

het eind van de zwangerschap komt in figuur s-s niet goed tot uiting, 
doordat niet alle zwangerschappen even lang duurden. Week 26 na de 

conceptie viel voor sonunige vrouwtjes voor en voor anderen na de bevalling. 

Bet bovenbeschreven progesteron patroon komt in grote lijnen overeen met 

de vondsten van Bodgen e.a. {1972), Bielert e.a. (1976) en Wi~son e.a. 

( 1982b) bij de rhesusaap. Er waren echter ook enkele verschillen. Bij 
rhesusapen daalden de progesteronspiegels in week 3 duidelijk (een factor 2 
tot 4) t.o.v. week 2. De hoogste waarden werden bereikt in week 5, een 

week eerder dan bij de beez:makaak. De daling na deze piek verliep bij 
rhesusapen zeer abrupt, en al. vanaf week 6 lagen de waarden op een tamelijk 
constant niveau. Dit niveau lag, evenals bij beermakaken, iets lager dan 

in week 1 en 2. Bielert e.a. en Bodgen e.a. vonden eveneens een lichte 
stijging van de gemiddelde progesteronspiegels vlak voor de bevalling. 

Ook bij andere primatensoorten zijn verhoogde progesteronspiegels 

gedurende de zwangerschap vastgesteld (mazmoset: Chambers & Hearn 1979; 
Indiase kroonaap: Stabenfeldt & Eendrickx J.972; baviaan: Albrecht & 

Townsley J.976; chimpansee: Reyes e.a. 1975; mens: Tulchinsky e.a. 1972; 

Mishell e.a. 1973; Tulebinski & Hobel 1973). Bet corpus luteum is 

verantwoordelijk voor de progesteron stijging in het begin van de 

zwangerschap. Daarna (bij rhesusapen vanaf 2 weken na de conceptie) gaat 

ook de placenta progesteron produceren en draagt het corpus luteum nauwe-
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lijks meer bij aan de vet:hoogde progesteronspi~els (Atkinson e.a. 1975; 
Williams e.a. 1978; Bodges e.a. 1983). 

In de huidige studie werden geen oestradiolmet~gen verricht. Bielert 
e.a. (1976) vonden bij de rhesusaap in de eerste 2 zwangerschapsweken 
re1atief lage aestradiolsp:iegels, wat hogere spiegels in de 3e en 4e week 
en zeer lage spiegels in week s. Daarna vertoonden de oestradiolspiegels 
een geleidelijke stijging, en gedurende de 2e helft van de zwangerschap 
bleven ze hoog, boven het niveau van de peri-ovul.atoire piek. In de eerder 
genoemde hormoonstudies aan marmosets, rgesusapen, chîmpansees en de mens 
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Fi,gu:u:r 8-s. Proges"teron en copu~a"t"i.es gedurende ao Zr.Jangerschap. 
Boven: progest.eronspi-ege~s, x 1:. SEM van 12 vrou:r.J1;J'es ?.:laarvan ?.:lekel-i"jks 
b~oed ~erd afgenomen. Onder: copu~a"ti-e frequent;i"es, X t SEM van 10 

vrou~tjes per bLok van 15 dagen; FC ~ fol-7-tcul-aire + pert-ovul-atotre fase 
van de cencepti,ecycl-us; B: ""' met ejacul-atie; D ~ zonder ejacul-atte; 
bovenaan: het aantal- vrour.Jtjes (van de 10) dat tijdens systemattsche 
observatie uren mtnstens 1 maal- copul-eerde. 

Stattsttsche anal-yse copul-atte data: x 2 ~ 59.13, df ~ 12, 
r 

anal-yse (rangtekentoets, eenztjdig): a> b1ok 3, p < 

p < 0.001. 

0.02; 0 > VervoZ..g 
OZ.ok 5, p < 0.05 en > b1ok 6 t/m 12, p < 0.01; C > bZ.Ok 8, 10, 11 en 
p < o.os. 
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werden eveneens tijdens de zwangerschap stijgende oestradiol- (en andere 
oestrogeen- )spiegels gevonden. Aanvankelijk worden de oestrogenen door de 
ovaria geproduceerd. De oestrogeen produktie door de placenta kcmt bij de 
rhesusaap rond week 6 op gang. 

Challis e.a. (1975) maten bij de rhesusaap tijdens de 4 laatste 
zwangerschapsweken testosteronspiegels van circa 400 pg,tml, wat overeenkwam 
met de waarden tijdens de ovariumcyclus (Bonsall e.a. 1978; Johnson & 

Phoeni:x: 1978; Wilsen e.a. l982a). Challis e.a. presenteerden geen data 
over eerdere zwangerschapsweken. Gegevens over androgeenspiegels tijdens 
eerder fasen van de zwangerschap bij makaken zi.jn mi.j niet bekend. 

COpuZ..a"tt.es 

Tien vrouwtjes konden elk gedurende tenminste een volledige zwangerschap 
worden geObserveerd, en copuleerden tenminste 6 maal tijdens de 
zwangerschap, inclusief het voorafgaande F/C-blok (de folliculaire en 
peri-ovulatoire fase van de conceptiecycl.us). Er werden in totaal. 220 

copulaties gezien. 
De copulatie frequenties tijdens de zwangersChap fluctueerden 

significant (~2 = 59.1.3, df = 1.2, p < 0.001). Tijdens het P/C-blok en de 
eerste 4 zwangerschapsbl.okken werd er vaker gecopuleerd dan tijdens de 8 
laatste blokken (fig. 8-5). AJ.le vrouwtjes copuleerden tijdens blok 1 t/m 
4, en 6 vrouwtjes copuleerden (sporadisch) tijdens blok 5 tjm 12. Zowel in 
blok 1 t/m 4, als in blok 5 t/m 12 waren mannetjes uit alle 3 de 
partnerklassen bij de copulaties betrOkken. Na blok 5 werden er geen 
copulaties met ejaculatie meer gezien. Enkele vrouwtjes werden niet bij de 
analyses betrokken omdat zij maar weinig copuleerden (V344, V981, V24 en 
V25) of omdat er geen bloed van hen werd afgenomen, zodat de conceptie data 
slechts ruwweg geschat konden worden (VS, V17, V9S2 en ~-3). Van deze 

vrouwtjes werden geen copul.aties in de (geschatte) 2e helft van de 
zwangerschap gezien. 

Het patroon in figuur·s-s stemt goed overeen met de vondsten van Bielert 
e.a. ( 1976) aan rhesusapen in laboratorium paartests. Bielert e.a. vonden 
ook de hoogste copulatie frequenties tijdens het P/C-blOk, en relatief lage 
frequenties ten tijde van de progesteronpiek (rhesusapen: week 5; 
beermakaken: week 6). oaa...vna stegen de copulatie frequenties weer, maar 
vanaf week 10 (fig. 8-5: blok 5) copuleerden rhesusapen nog maar zelden. 
Bielert e.a. vonden nog wel incidentele ejaculaties in de ze he1ft van de 
zwangerschap, tot 16 weken na de conceptie {fig. 8-5: blok 7 a 8). 

Rhesusapen 
folliculaire 

in buiten-gevangenschap 
fase en tot een paar 

copuleerden frequent 
dagen na de ovulatie 

in 
in 

de 
hun 

conceptiecycl.us, maar daaxna volgde een periode van 2 a 3 weken zonder 
copulaties. Een deel van de vrouwtjes copuleerde wel in en rond week 4,. 
maar in week 5 en 6 werd geen enkele copulatie gezien (Wilson e.a. 1982b). 
Gegevens over het verdere verloop van de zwangerschap werden door Wilson 
e.a. niet gepresenteerd. 

Uit de gegevens over rhesusapen in een eil.andkolonie (Loy 1971; Chapais 
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1983) en Japanse makaken in buiten-gevangenschap (Ha:nby e.a. 1971; Eaton 
1972) en in het wild (Takabata 1980) is eveneens af te leiden dat de 
copulatie activiteit gedurende de zwangerschap afneemt en ophoudt. De 
meeste vrouwtjes copuleerden wel tijdens de eerste weken na de 
vermoedelijke Conceptie datum, maax na gemiddeld 4 tot 7 weken (bereik 
o - 14) werden er geen copulaties meer gezien. In deze studies viel het 
vorderen van de zwangerschap samen met het aflopen van het paringaseizoen: 
ook niet-zwangere vrouwtjes gingen minder copuleren. De meeste niet
zwangere vrouwtjes bleven echter langer sexueel actief (dat wil zeggen: 
tot later in het paringaseizoen) dan zwangere vrouwtjes. Conceptie data 
konden in deze studies niet nauwkeurig worden geschat en daarom was het 

niet mogelijk gedetailleerde copulatiecurven te construeren. 
De afnemende coitus activiteit tijdens de zwangerschap bij 

door vele onderzoêkers vastgesteld (overzichtsartïkel: 
1982). oe afname is het sterkst in het laatste trimester. 

de mens is 
White & Reamy 

Falicov (1973) 
vond dat 88% van de geïnterviewde vrouwen in het laatste tr~ster helemaal 
geen geslachtsgemeer.schap meer hadden, maar :in de studies van Solberg 
e.a. (1973) en Christensen & Hertoft (1980) was dit slechts 31%. Er is in 
dit opzicht bij de mens veel individuele variatie. over het geheel genomen 
lijken de effecten van zwangerschap op de coitus frequentie bij mensen 

minder sterk te zijn dan bij makaken. 

Er waren 12 
tenminste 
199 maal. 

vrouwtjes met gedurende het F/C-blok en de zwangerschap 
6 geobserveerde spontane presents. In totaal presenteerden zij 
De gemiddelde frequenties toonden een daling in de loop van de 

zwangerschap en een lichte stijging vlak voor de bevalling (fig. 8-6). De 

fluctuaties waren echter niet statistisch significant (~2 = 14.38, 
df = ~2, ns). Wanneer er een vergelijking werd gemaakt tussen bJ.ok ~ t/m 4 
(hoge copulatie frequenties) en b~ok 5 t/m 12 (lage copulatie frequenties) 
bleek er wel een significante daling te zijn (T = 1?., n = 1?., p < 0.05). 

Het gevonden verschil kon niet worden aangevoerd als verklaring voor de 
dalende copulatie frequenties, want die daa2den veel sterker dan de 
presenteer frequenties. In blok 5 werd er nog vrij veel gepresenteerd, 
maar zeer weinig gecopuleerd, en de verhoogde presenteer activiteit in blok 
11 en 12 (vertoond door 8 van de J.2 vrouwtjes) leidde niet tot copulaties. 

Slob & Nieuwenhuijsen (J.9SO) beschreven de spontane-presenteer frequen
ties van een beermakaak-vrouwtje in het laboratorium. Baar curve vertoonde 
ook gedurende de zwangerschap een langzame daling, en een stijging 3 weken 
voor de bevalling. Chambers & Phoenix ( ~982) vonden bij zwangere rhesus
apen in het laboratorium geen significante veranderingen in spontaan 
presenteren en andere proceptieve gebaren. Wel daalden de "threat-away" 
frequenties significant. Dit gedrag werd door Chambers & Phoenix als een 
vorm van proceptiviteit beschouwd, alhoewel het vooral optrad als reactie 
op een nadering van een mannetje. 
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Fi,guur 8-6. Spon'taan present;eren gedurende de zr.Jangerschap; 
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Receptt:vt:.tet.t 
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De acceptatie-ratio's werden berekend op grond van sexnele gedragingen die 
werden vertoond door mannetjes, gericht op vrouwtjes. Aangezien die 
gedragingen in het latere deel van de zwangerschap maar weinig optraden, 
was het niet mogelijk om voor elk vrouwtje en voor eik zwangerschapsblok 
van 15 dagen een ratio te berekenen. Daarom werden de data van blok 1 t/m 
4 samengevoegd en vergeleken met de data van blok 5 t;m 12. Alleen 
vrouwtjes met in bêide periodes tenminste 5 geobserveerde contacten, 
beklimmingen of totaal sexuele interacties werden meegerekend in de 
analyse. 
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~guur 8-7. Recep't'&vt.te'&t; (acceptat'&e-rat~'s) gedurende de z~anger

schap; 1 - 4 ~ vroege ZQangerschap; 5 - 12 ~ ~a~e ZQangerschap (vgL. 
fi-g. 8-5); X t SEM van, v.L.n.r., 12, 9 en 12 vrour.J~J·es. 
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Figuur S-7 toont dat de acceptatie-ratio•s gedurende de zwangerschap 
nauwelijks veranderden (contacten: T = 25 .5, n = 12, ns; beklimnû.ngen: 
T = 18.5, n = 9, ns; totaal: T = 31, n = 1.2, ns). Van een verminderde 
receptiviteit was dus geen sprake en dit kon dan ook niet de verklaring 
zijn voor de dalende copulatie activiteit in de loop van de zwange~ap. 

Charobers & Phoenix ( 1982) stelden bij zwangere rhesusapen in paartests wel 
een afname vast in de receptiviteit (contact acceptatie-ratio). De meeste 
mannetjes in die studie bleven proberen hun partner te beklimmen, ook als 
zij al lang zwanger was. Het is mogelijk dat beklimmingspogingen bij 
zwangere vrouwtjes, wanneer ze frequent optreden, relatief minder vaak 

geaccepteerd worden dan de incidentele sex contacten en bekl~ngspogingen 
die de ~gere vrouwtjes in oss ontvingen. 

At"tract;'t:.vi.te"tt 

Oe copulaties met alpha-man James en met de puber-mannetjes konden als 
attractiviteitsmaat gehanteerd worden. Deze copulaties volgden het 
totaal-patroon uit figuur S-5, met hoge frequenties in de blOkken PfC, 1, 2 
en 4, wat lagere frequenties in blok 3, en zeer lage frequenties in blOk s 
t/m 12. Blok 3 versChilde niet significant van blok P/C, 1, 2 of 4. Er 

was dus geen significant lagere attractiviteit ten tijde van de 
progeste:ronpiek. Wel was de attractiviteit van de vrouwtjes duidelijk 
verminderd vanaf het se zwangerschapSblok. 

De ontvangst van gerichte masturbaties die de attractiviteit ten 
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~guur 8-8. On"tvangs"t van gertch"te mas"turba"tte me-t ejacu~atte gedurende 

de z~angerschap; X ± SEM van 10 vrou~tjes. zte f"t:.g. 8-S. S~a"ttsttsche 

ana~yse: Xr
2 = 53.56, df ~ 12, p < 0.001. VervoLg anaLyse (rang"teken

-toe~s, eenzi.jdtg): a> bLok 6, p < 0.05 en > bLok 5 en 7 t;m 12, p < 0.01; 

b > bLok 5 tjm 12, p < 0.05; c > b~ok 7 tjm 12, p < o.os. 
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opzichte van de overige volwassen mannetjes weerspiegelde, is uitgezet in 
figuur 8-8. Er waren 10 vrouwtjes die tijdens het P/C-b~ok en de 
zwangerschap minstens 6 gerichte masturbaties ontvingen (totaa~ 339 
masturbaties). oe fr~enties fluctueerden sterk in de loop van de 

2 zwangerschap (~ .,.. 53.56, df = 1.2, p < 0.001). Gedurende blok F/C en 1 
t;m 4 waren er veel gerichte masturbaties, slechts 4 vrouwtjes ontvingen 
gerichte masturbaties in blok 5 of 6, en geen enkel vrouwtje in blok 7 t/m 
12 ontving gerichte masturbaties. Het is opmerkelijk dat tijdens de 
progesteronpiek in blok 3 de gemiddelde ontvangst hoger lag (niet 
significant) dan in de blokken 1, 2 en 4. 

De ontvangst van sex contacten en beklimmingen daalde eveneens sterk na 
blok 4, alhoewel de gemiddelden nergens in de zwangerschap nul bedroegen. 
Sex contacten en bekl~ngen vormden geen ideale attractiviteitsmaat 
aangezien deze gedragingen blootstonden aan sociale controle. Toch gaven 
de sterk dalende gemiddelden eens te meer aan dat de attractiviteit in de 
loop van de zwangerschap, en met name na blok 4, afnam. Dit verklaart de 
dalende copulatie activiteit tijdens de zwangerschap. 

De rhesusmannetjes uit de studie van Chaxribers & Phoenix { 1982) deden wel 
beklimmingspogingen bij laat-zwangere vrouwtjes, wat aangaf dat die 
vrouwtjes nog wel attractief waren. Chanibers & Phoeni.x voeroen slechts elf 
3Q-minuten tests per paar uit: 3 rond het conceptie moment, 4 in het begin 
van de zwangerschap (week 5 - 8) en 4 op het eind (week 21- 24). Oe 

mannetjes hadden dus maar zelden de gelegenheid tot sexuele interacties 
(ervan uitgaande dat zij niet voor andere tests werden gebruikt), en waren 
daarom waarschijnlijk sterk sexueel gemotiveerd, ongeacht de reproduktieve 
toestand van hun partner. In de grote groep in Oss, waar de mannetjes 
konden kiezen uit versChillende partners, bleek dat laat-zwangere vrouwtjes 
een lage attractiviteit hadden. 

Veertig % van de aanstaande vaders uit het onderzoek van Masters & 
Johnson ( 1966) gaf te kennen dat hun sexuele interesse voor hun zwangere 
echtgenote verminderde. ·Ook Christensen & Bertoft {1980) rapporteerden een 
afname in "sexual. desire•• in het 3e zwangerschapstrimester, maar die trad 
veel vaker op bij vrouwen (66%) dan bij mannen {22%). Bet is moeilijk aan 
te geven in boeverre de kennelijke daling in attractiviteit van zwangere 
vrouwen een gevolg is van fysiologische veranderingen of van veranderingen 
in bet gedrag van die vrouwen. 

GesLach-tshormonen en sexueeL gedrag t:&J"dens de zZJan.gerschap 

De gemiddelde copulatie frequenties lieten gedurende de eerste 
zwangerschapsweken een patroon zien dat grofweg het spiegelbeeld was van de 
progesteroncurve: hoge {resp. lage) copulatie frequenties vielen samen met 

lage (resp. hoge) progesteronspiegels (fig. S-5). Na blok 4 verdween deze 
relatie: de progesteronspiegels daalden, maar er werd nauwelijks meer 
gecopuleerd. Bielert e.a. (1.976) beschreven hetze~fde patroon bij de 
rhesusaap. Wilsen e.a. {l982b) vonden dat rond week 4 van de zwangerschap 
rhesus vrouwtjes met relatief lage progesteronspiegels wel. copuleerden, en 
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vrouwtjes met hogere progesteronsp~egels n~et. 
Bet bovenstaande bevest~gt de suggestie die in de vorige paragraaf werd 

gedaan, nl. dat progesteron (v~a de attractiviteit) copulat~e-remmend 

werkt. Toch blijkt h~er, evenals :in de vorige paragraaf, dat de 

copulatie-remmende werking van progesteron bij beermakaken minder sterk is 
dan bij rhesusapen. De extreem hoge progesteronsp~egels in week 5 tot 7 

leidden niet, zoals b~j rhesusapen, tot een volledige onderdrtikk~ng van de 

copulat'ie act'ivi-te:it (fig. a-s; Bielert e.a. 1976; Wilsen e.a. l982b) of 
tot een daling van de ontvangst van gerichte masturbaties ( fig. a-a) . De 

copulatie- en gerichte masturbatie frequent~es daalden wel nadat de 

progesteronspiegels lange tijd verhoogd waren geweest. In het laborator~um 
leidden langdurig verhoogde progesteronspiegels (d.m.v. silastic implants) 

bij beermakaken niet tot verlaagde copulatie frequenties (Slob e.a. 1978b). 

De progesteronbehandeling in het experiment van Slob e.a. duurde 8 weken. 
In de huidige studie werden gedurende de eerste 8 zwangerschapsweken ook 

geen veranderingen in de copulatie frequenties gevonden. Bovendien 
resulteerden de silastic implants van Slob e.a. in serum progesteronsp~e
gels van gemiddeld 6 ng/ml., wat beduidend minder is dan in week 5 t/m7 van 
de zwangerschap (fig. a-s). De progesterongetallen uit de 2 stud~es mogen 

direct met eiKaar worden vergeleken omdat ze in hetzelfde laboratorium en 

volgens dezelfde methode werden bepaald. 
Het is aannemelijk dat oestradiolspiegels bij beermakaken, net als b~j 

andere primatensoorten, gedurende de zwangerschap sterk stijgen. Er zou 

vezwacht worden dat de hoge oestradiolspiegels in de 2e helft van de 
zwangerschap, in combinatie met de matig verhoogde progesteronspiegels, 

zouden resulteren in hoge copulatie frequenties. In de huidige studie, en 

in alle hier gerefereerde gedragsstudies, werd echter het tegendeel 

gevonden. Oe daling van copulatie frequenties tijdens de zwangerschap 

berustte op een afname van de attractiviteit. welke factoren het attrac
tiviteit-bevorderend effect van oestradiol blokkeren is niet duidelijk. 

over het verloop van androgeenspiegels bij zwangere makaken is weinig 

bekend. Er kan daarom niets gezegd worden over de effecten van andregenen 
op sexueel gedrag tijdens de zwangerschap. Wellicht correleren de lage 
spontane-present frequenties in de 2e helft van de zwangerschap met lage 

androgeenspiegels. Het is echter ook mogelijk dat vrouwtjes in de loop van 
de zwangerschap minder gaan presenteren doordat zij over het geheel minder 
actief worden. 

De veranderingen in sexueel gedrag tijdens de zwangerschap zijn bij de 

~ns, alhoewel minder uitgesproken, in principe dezelfde als bij makaken. 
Ook de hormonale veranderingen zijn bij de mens dezelfde als bij lagere 

primatensoorten. Naast (eventueel) hormonen speelt bij de mens echter nog 

een complex van andere factoren een rol bij het tot uiting komen van 

sexuele activiteit. Veel aanstaande ouders zijn bang dat geslachts

gemeenschap schadelijk kan zijn voor de foetus, so~gen hebben tijdens de 
zwangerschap relationele problemen en een klein deel van de onderzoChte 

paren stopte met coitus op advies van de arts (Palicov 1973; Solberg e.a. 
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1973; Charbonnier 1980; Christensen & Hertoft 1980). De bij de mens 
gevonden gedragsveranderingen kunnen daarom niet uitsluitend worden 
toegeschreven aan f1uctuaties in hormoonspiegels. 

8 . 6 Sexuee 1 gedrag post-partum 

Copul.a'ti.es 

Lacterende vrouwtjes copuleerden weinig of helemaal niet. Gedurende de 
cx~rste 3 maanden na de beva.l.l~ng (van een levend jong!) werden geen 
copulaties gezien. Daarna werden wel incidentele copulaties waargenomen, 
maar de meeste vrouwtjes copuleerden gedurende de eerste 8 maanden niet 
(met •maanden• worden hier periodes van 30 dagen bedoeld). 

Twaalf vrouwtjes konden gevolgd worden gedurende tenminste een 
ovulatoire cyclus, een zwangerschap en de 8 maanden na een bevalling 
(fig. 8-9). Voor al die vrouwtjes lagen de copulatie frequenties in de 6 

maanden na de bevalling beduidend lager dan tijdens ovariumcycli en de 
vroege zwangerschap. In de maanden 7 en 8 had slechts 1 vrouwtje (V406) 
copulatie frequenties die vergelijkbaar waren met haar frequenties tijdens 
ovariumcycli en de vroege zwangerschap. Dat is niet verwonderl.ijk, want 
V406 was in die maanden alweer cyclisch: haar beval.ling - eerstvo1gende 
ovulatie interval was uitzonderlijk kort (zie hoofdstuk 6). 

De eerst geobserveerde copulatie vond gemidde1d 7 maanden na de 
bevalling plaats, en de eerst geobserveerde copulatie met ejaculatie nog 1. 
maand later. oe bevalling - copulatie intervallen varieerden zeer sterk 
(1.02- 523 dagen). OOk de bevalling- eerstvolgende ovulatie interva1len 
varieerden sterk ( zie hoofdstuk 6 ) . Er bestond echter geen verband tussen 
lengten van de 2 intervallen (T = -0.066, n = 17, ns; copulatl.es met 

ejaculatie: T""" -o.099, n = 14, ns). Sommige vrouwtjes copuleerden al 7 

of a maanden voor hun eerste ovuJ.atie en anderen pas 1 maand na hun eerste 
ovulatie. 

Vier vrouwtjes konden gevolgd worden na de bevalling van een dood jong. 
Bij 3 van hen (VlB, V409 en V446) kon worden vastgesteld dat ze al snel na 
die bevalling weer ovuleerden (zie hoofdstuk 6 ), en bovendien dat ze 7 tot 
13 dagen na de bevalling alweer copuleerden. De eerste copulaties met 
ejaculatie werden 9 tot 18 dagen na de bevalling gezien. Het 4e vrouwtje 
(VS) copuleerde pas 110 dagen (met ejaculatie: 129 dagen) na haar abortus. 
Wanneer zij weer begon te ovuleren was niet bekend. V5 copuleerde sowieso 
erg weinig (zie hoofdstuk 4). 

Uit de voorhanden zijde gegevens over rhesusapen en Japanse makaken (zie 
hoofdstuk 4 en hoofdstuk 6) kan worden afgeleid dat ook bij deze soorten de 
copulatie frequenties tijdens de lactatie laag zijn. Vanaf het geboorten
seizoen tot aan het paringsseizoen, een halfjaar later~ copuleren deze 
dieren nauwelijks. Dit geldt echter ook voor niet-Laeterende rhesusapen en 
Japanse makaken. 

Bij de mens vonden Falicov (1973) en Herrns e.a. (1980) gedurende de 
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~guur 8-9. COpuLa~~e jrequen$~es pos~-par~um; X± SBH van 12 
vrou~~jes met Levena-geboren jongen; 11 = met ejacuLatie; [J = zonder 
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Spontaan presenteren post-partum; X ± SBH van 12 vrouu-
8-9. Stattsttsche anaLyse: er uerden 7 per~es onaerz.tng 

vergeLeken: C, VZ, LZ en 4 post-parturn pertoaes van e1k 60 dagen. xr2 ~ 
19.12, af= 5, p < 0.01. VervoLg anaZ.yse (rangtekent.oets, tueeztjatg): 

a- Z.actatte 1 + 2 < aZ.Z.e andere pertoaes, p < 0.01. 
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lactatie lage coitus frequenties. In de studie van Christensen & Hertoft 
( 1.980) waren de frequenties het l.aagst in de eerste 5 tot 6 weken: 1.6 van 
de 32 paren hadden in die periode helemaal geen geslachtsgemeenschap. zes 
maanden na de bevall~g was de coitus activiteit bij alle paren 
teruggekeerd, alhoewel de frequenties bij 24 paren lager waren dan voor de 
zwangerschap. De helft van de vrouwen klaagde over pijn tijdens de coitus. 
Bet is niet bekend of de vrouwen in deze studies hun baby de borst of de 
fles gaven. 

Procept;i;uï.t.e"'Lt; 
oe spontane-presenteer frequenties van de 1.2 vrouwtjes die gedurende 
ovulatoire cycli, zwangerschap en 8 maanden post-partum gevolgd konden 
worden, Z1Jn weergegeven in fig. 8-l.O. De frequenties fluctueerden 
significant: er werd een vergel.ijking gemaakt tussen de cyclische periode, 
vroege zwangerschap, late zwangerschap en 4 post-pa.rtum blokken van e?Jc 60 

2 dagen (XX .., 19.12, df;: 6, p < 0.01). In de eerste 2 maanden na de 
bevall.ing lagen de presenteer frequenties significant lager dan in alle 
overige periodes. De 3e en latere maanden verschilden niet wezenlijk van 
de cyclische periode en de vroege zwangerschap. De lage copuLatie 
frequenties tijdens de lactatie konden dus niet worden toegeschreven aan 
een lage proceptiviteit. 

Door vrouwen werd in de eerste 6 maanden 
••sexual desire" gerapporteerd (Palicov 1973; 

& Bertoft 1980). Wellicht hing dit samen met 
de coitus. 

Recept.t.vt.t.ei..t; 

na de bevalling een lage 
Herms e.a. 1980; Christensen 
de bovengenoemde pijn tijdens 

Lacterende vrouwtjes hadden maar weinig sexuele interacties, zodat het lang 
niet altijd mogelijk was om per maand individuele acceptatie-ratio•s te 
berekenen. Daarom werden de data van de eerste 6 maanden na de bevall.ing 
gecombineerd en per individu vergeleken met de data tijdens ovulatoire 
cycli. Geen v~~ de vrouwtjes ovuleerde tijdens de 6 maanden na de 
bevalling, en er werd aangenomen dat al.le vrouwtjes gedurende die periode 
lacteerden. Alleen vrouwtjes met tenminste 5 geobserveerde contacten, 
bekl~ngen of totaal sexuele interacties werden beschouwd. 

De contact acceptatie-ratio tijdens de lactatie was hoog (X = 91.4%) in 
vergelijking met die tijdens de cycli (X .: 77 .4%; T = 6, n = 9, 

p < 0.05). Eetzelfde gold voor de totaal acceptatie-ratio (resp 
X= 80.3%, en X= 66.7%; T ~ 7, n = 10, p < 0.05). oe beklimmings 
acceptatie-ratio kon slechts voor 3 lacterende vrouwtjes worden berekend, 
dus daarover kan niets gezegd worden. Uit de 2 andere maten blijkt dat er 
tijdens de l.actatie zeker geen sprake was van een lage receptiviteit, en 
dat kon dan ook niet de oorzaak zijn van de lage copulatie frequenties. 

Er zijn mij geen andere studies bekend waarin de receptiviteit van 
lacterende vrouwtjes werd gemeten. 
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At.'tract:Lvt>tei>t 
Uit het lage aantal copulaties en andere sexuele interacties kan worden 
afgeleid dat lacterende vrouwtjes niet erg attractief waren. Dit bleek nog 
duidelijker uit de ontvangst van gerichte masturbaties. In de eerste 4 
maanden na de Devalli.ng werden er geen gerichte masturbaties gezien, en in 
de volgende 4 maanden traden ze slechts incidenteel op, gericht op V29l, 
V406 of V503. 

van de 12 vro~jes die gedurende ovulatoire cycli, zwangerschap en 8 
maanden post-partum gevolgd konden worden, ontvingen er 10 weleens gerichte 
mastul:baties. Hun gemiddelde scores zijn in fig. 8-11 uitgezet. Voor elk 
individu lagen de scores tijdens de 8 lactatiemaanden beduidend lager dan 
tijdens de cycli en vroege zwangerschap, behalve voor V406 die in maand 8 
(toen zij al cycleerde) ongeveer evenveel gerichte masturbaties ontving als 
tijdens al haar cycli gecombineerd. 

De eerst geobserveerde ontvangen gerichte masturbatie vond gemiddeld 10 
maanden (bereik 129 - 439 dagen) na de bevall.ing plaats, en 3 - 4 weken 
voor de eerstvolgende ovulatie (bereik 128 dagen voor - 65 dagen na). E'r 

bestond een significante oorrelatie tussen het bevalling - eerste mastur
batie interval, en het bevalling - eerstvolgende ovulatie interval ( -r -= 

0.486, n = 15, p < 0.02). vrouwtjes werden kennelijk attractief wanneer ze 
cycleerden of spoedig zouden gaan cycleren. De lage attractiviteit tijdens 
de lactatie verkl.aart de lage copulatie activiteit in die periode. 

Van de 32 echtgenoten die door Christensen & Hertoft ( 1980) werden 
ondervraagd, gaven er 12 te kennen dan hun "sexual desire" laag was in de 
eerste weken nadat hun vrouw was bevallen. Het is niet duidelijk of deze 

0 0 0 0 0 3 ... 

• 2. 

.! 

0 
5 ' s 

Ftguur 8-11. On~vangs~ van gertchte mas~urbat~e me~ ejacuta~~e pos~

par'tum,~ X 1. SEM van 10 vrotu.rtjes. Zie fi,g. 8-9. 

232 



echtgenoten hun partner onattractief vonden of dat zij bang waren haar pijn 
te doen. 

GesLach~shormonen en sexueeL gearag pos~-par~um 

Oit studies aan rhesusapen (Butler e.a. 1975), marmosets {McNeilly e.a. 
1.981.) en de mens (Roll.and e.a. 1975; Howie & McNeilly 1982; E:owi.e e.a. 
1.9B2b) is gebleken dat prolactinespiegels tijdens de lactatie verhoogd 
zijn. Het is aannemel.ijk dat dit ook voor beermakaken geldt. Het ho:cnoon 
prolactine wordt door de hypofyse geproduceerd en houdt de melkproduktie in 
stand. De prolactine produktie wordt mede opgewekt door de zuigprikkel, 
wa.."lt bij moeders die hun baby de fles (en n:i.et de borst) geven, dal.en de 
prol.actinespiegels kort na de bevall:i.ng {Howie e.a. 1982b). 

De beermakaken in Oss hadden na een bevalling altijd maandenlang lage 
progesteronspiegels. Betzelfde werd gevonden bij lacterende rhesusapen 
(Weiss e.a. 1.973) en mensen (Roll.and e.a. 1975; MCNeil.ly 1979; E:owie & 
M~~eilly 1982; Howi.e e.a. 1982b), en in deze studies werden bovendien l.age 
oestrogeenspiegels tijdens de lactatie gevonden. Bij l.aponders, 
kuitmakaken, bavianen en Chimpansees blijven de perineal.e zwellingen vele 
maanden na de bevalling uit (zie hoofdstuk 6). Dit wijst erop dat ook bij 
deze soorten de oestrogeenspiegels tijdens de lactatie laag zijn, en 
vermoedelijk geldt dit ook voor de beermakakaak. Het is mogelijk dat de 
hoge prolactinespiegels de ovarium activiteit onderdruk.'l<en (McNeilly e.a. 
1982). Dit geldt overigens niet voor mermosets, die tijdens de lactatie 
wel kunnen ovuleren (MCNeilly e.a. 1981). 

Bij de mens bleken de eerste ovariumcycli na de bevalling meestal 
anovulatoir te zijn: er waren wel. oestrogeenpieken en menstruaties, maar 
geen progesteronpieken (Howie & McNeil.ly 1982; Howie e.a. 1982b). Iets 
dergelijks zou zich ook bij de beermakaak kunnen voordoen, wat zou 
betekenen dat de oestrogeenspiege l.s a 1. enige maanden voor de eerste 
ovul.atie verhoogd kunnen zijn. 

Het opmerkelijkste gedragsaspect van lacterende beermakaken was hun lage 
copulatie activiteit. Dit kon onmogel.ijk een attractiviteita-remmend 
effect van progesteron weerspiegel.en, aangezien de progesteronspiegels 
tijdens de lactatie laag waren. Wel.licht heeft prol.actine eenzelfde of nog 
sterkere attractiviteits-remmende werking al.s progesteron. De lage 
attractiviteit zou ook een gevolg kunnen zijn van het ontbreken van hoge 
oestradiolspiegel.s. Grafeil.l.e e.a. (1983) vonden dat bij de mens (zowel 
bij vrouwen al.s bij mannen) hoge prolactinespiegels kunnen samengaan met 
een verminderde zin in vrijen. 

Veel vrouwtjes bleken al maanden voordat ze ovul.eerden sexueel 
attractief te zijn: ze copuleerden en ontvingen gerichte masturbaties. 
Wellicht traden bij deze vrouwtjes de eerder beschreven anovulatoire cycli 
op, met oestradiol stijgingen maar zonder progesteronpieken. Bij de mens 
treden zulke cycli op nadat de prolactinespiegels zijn gedaald (Howie & 
MCNei1ly 19S2), zodat de eventuele attractiviteits-remming door prolactine 
ook niet meer aanwezig is. 
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8. 7 Sexuee 1 gedrag gedurende verschillende reproduktieve stadia 

Figuur 8-12 geeft sexuele gedragsfrequenties van 6 Willekeurig gekozen 
vrouwtjes waarvoor alle ovulatie- en conceptie data bekend waren. De 

figuur illustreert enkele van de bovenbeschreven relaties tussen 
reproduktieve status en sexueel gedrag. Doordat de gedragsfrequenties per 
2 kalendermaanden zijn berekend zijn fluctuaties op korte termijn (binnen 
een ovariumcyclus ) niet zichtbaar. 

Tijdens ovariumcycli lagen de copulatie frequenties gewoonlijk relatief 
boog. Bij alle individuen is te zien dat de copulatie activiteit in de 
loop van de zwangerschap afnam en totaal stopte, en bovendien dat er in de 
eerste maanden na de bevalling niet werd gecopuleerd. Ten 
weer op gang komen van copulaties na een bevalling was 
variatie tussen individuen en oOk binnen het individu 
vrouwtjes bleken maar gedurende een beperkt deel. van 
copuleren. 

aanzien van het 
er nogal wat 

(zie V3SO). De 

hun leven te 

Voor de ontvangst van gerichte masturbaties geldt in grote lijnen 
hetzelfde als voor copulaties. Bij V19 valt het op dat zij ten tijde van 
haar eerste conceptie nauwelijks gerichte masturbaties ontving. Zij was 
toen nog vrij jong ( 3 .s jaar). Rond en tijdens haar ze ovulatie en 
conceptie periode ontving zij wel J:e9elmatig gerichte masturbaties. 

Spontane presents werden tijdens alle reproduktieve stadia vertoond. 
Meestal daalden de frequenties in de loop van de zwangerschap 
(uitzonderingen: V19 2e zwangerschap, V446 l.e zwangerschap) en waren ze 
minimaal vlak na de bevalling (uitzondering: V406 le bevalling). 

Pagi-na hi.e?"TlaaS't: 
~guur a~12. SezueLe ac'ti.vi.'tei.t;. gedUrende verschi-LLende reprOduk't~eve 

st;.ad~a van de vrou~'tjes. Gedragsfrequent;.~es per sys'tema'ti.sch observati-e 
uur, per 2 kaLendermaanden. Per i-ndi-vi-du, van boven naar beneden: 
copuLa't"tes (lil= met;. ejacuLa"t"te, 0 = zonder ejacu7,at;.t.e); on'tvangst;. van 
ger~ch-te mas-turbat;.~e me-t ejacuLa-t"te; spon'taan presen-teren. Ver'tt.caLe 
Li-jn = ovuLa-ti-e; vertt.caLe 1i.jn met;. X = concep'ti.e; gebroken verti-caLe 
Li-jn = bevaLL~ng. Inatvi.auen gerangsch"tkt;. t.n domi.nan-t"te vo1gorde (V291 ~s 

t;.op-vrotw). In november en december 1982 ~eraen er ~e7, hormoon gegevens 
verzame],d maar geen systematt.sche gedragsobserva'ti.es ui-tgevoerd. 
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BOOFDST!JK 9 

BIJZONDERHEDEN VAN HET COPULATIE GEDRA.G VAN :B'EERMAKNCEN 

9. 1 Inleiding 

Bet copulatie gedrag van beermakaken omvat, in vergelijking met dat van 
andere primatensoorten, enkele unieke elementen. 

copulaties bestaan bij beermakaken gewoonlijk uit sleChts 1 beklimming 
met intromissie, een relatief groot aantal bekkenstoten (1.0 tot 150, X= 
circa 35) en een ejaculatie wa.arbij het mannetje het orgasme gezicht 

vertoont. Hierna volgt een post-ejacu.latoire fase die enkele minuten kan 

duren en waarin de intromi.ssie voortduurt. Tijdens een copulatie kan ook 

het vrouwtje het orgasme gezicht vertonen. 
Beermakaken hebben een uitzonderlijk hoge sexuele potentie. In 

paartests in het laboratorium werd eenmaal een serie van 38 copulaties met 
ejaculatie gezien, in een tijdsbestek van 10 uur {SlOb & Nieuwerihuijsen 
J.9SO). 

In een groep beexmakaken kunnen derden zich met een copulerend stel 
bemoeien: ranghoge mannetjes kunnen copulaties interrumperen en andere 
dieren kunnen geagiteerd gedrag vertonen. 

In dit hoofdstuk worden de bovengenoemd.e aspecten van het copulatie 
gedrag in detail beschreven en vergeleken met observaties aan andere 
primatensoorten (:met na:me maka'lcen). Bij enkele bijzondere aspecten van het 
gedrag zal getracht worden de oorzaken ervan aan te wijzen (proximate 
verklaringen: factoren die het gedrag in gang zetten of •triggeren•} en 
zullen de mogelijke functies ervan ter sprake komen (ultimate verklaringen: 
factoren die ertoe leiden dat een gedrag reprodUktief voordelig is, zodat 
het in de populatie blijft bestaan). 

9 . 2 Materiaal en methoden 

Er wordt gebruik gemaakt van gegevens uit alle in hoofdstuk 3 genoemde 
observatie typen. Met name de continue observaties, de paartests en de 
afvaltests zullen hier ter sprake komen. 

Pagtna hternaas~: 

Fasen van de copu~a'tte. TeruggrtJ"pen, t.erugktjken en het vrotwe~i.jk 

orgasme geztcht. kunnen ook tn een andere vo~gorde opt.reden of ontbreken. 
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9.3 Gedrag van het mannetje tijdens copulaties 

K~a~~~a~~eve beschr~jv~ng van het copu~at~e gedrag 

De copulaties van beermakaken kunnen worden geinitieerd door het vrouwtje 
via een spontane present of door het mannetje via een nadering enjof sex 
contact. wanneer het vrouwtje in presenteerhouding staat ruikt en likt het 
mannetje gewoonlijk aan haar vagina of steekt hij een vinger in de vagina 
en ruikt daar vervolgens aan (sex exploratie). Hierna volgt de beklimming: 
het mannetje omklemt met zijn voeten de achterpoten van het vrouwtje en 
steunt met zijn handen op haar rug of heupen. Een bek.lilnm.ing kan direct of 
na erikele 'zoekende' bekkenstoten resulteren in een intrornissie. Tijdens 
de intromissie (bekkenstoot- of BS-fase) maakt het mannetje regelmatige 
diepe stoten. Gewoonlijk resulteert de eerste bekl~ing in een intromis
sie en een ejaculatie: er wordt dan gesproken van een 'single mount 
ejaculation' (SME) of een 'single intromission ejaculation• (SIE). Het is 
ook mogelijk dat de eerste beklimming van een copulatie voor het ejaculatie 
moment wordt beeindigd en dat het mannetje, eventueel na een sex 
exploratie, opnieuw beklimt. Volgt er na 2 of meer beklimmingen alsnog een 
ejaculatie dan wordt gesproken van een 'multiple mount ejaculation' (MME); 
omvatten de niet-ejaculatoire beklimmingen 1 of meer intromissies dan iS e~ 
sprake van een 'multiple intromission ejaculation• (MIE). Het ejaculatie 
moment is bij mannelijke beermakaken duidelijk herkenbaar aan het 
plotselinge ophouden van de bekkenstoten, een verkramping v~~ het lichaam 
en het verschijnen van een specifieke gezichtsuitdrukking: het orgasme 
gezicht. Daarbij kan het mannetje gehijg, gegrom of luide rauwe kreten 
laten horen. Na de ejaculatie volgt de post-ejaculatoire of PE-fase waarin 
de intromissie voortduurt en het mannetje nog herhaalde malen het orgasme 
gezicht kan vertonen. Meestal verdwijnt tijdens de PE-fase de presenteer
houding van het vrouwtje: zij zakt door haar achterpoten of het mannetje 
zakt achterwaarts van haar af en trekt haar mee in zijn schoot, zodat er 
een •paarzit met intromissie' volgt. Na enige tijd wordt deze paarzit door 
een van beide copulanten afgebrOken en is de copulatie beêindigd. 

Bij alle onderzochte makakensoorten is sex exploratie waargenomen en is 
de beklilmningshouding dezelfde als bij de bee:z:makaak (referenties: 
volgende paragrafen). Bij andere makaken treden niet, zoals bij de 
beermakaak, het orgasme gezicht en de lange ( circa 1 minuut durende ) 
PE-fase op~ de ejaculatie is alleen herkenbaar aan het stoppen van de 
bekkenstoten en schokjes of een verkramping van het lichaam, en binnen 
enkele seconden daarna stapt het mannetje af (Chevalier-Sk.olnikoff 1975). 

Lemmon & Cakes (1967) suggereerden dat de lange PE-fase bij beermakaken 
een •genitaal slot· zou weerspiegelen, zoals ook bij hondachtigen bestaat: 
tijdens de copulatie zwelt de penis op zodat de reu in de teef vast blijft 
zitten. Lemmon & Cakes zagen dat een mannelijke beermakaak tijdens de 
PE-fase "behaved as if it were in extreme pain.. en N:iemeyer & Chamove 
{ 1983, p. 303) schreven over beermakal<en: "Premature separation appears to 
be uncomfortable and is often accompanied by bleeding in the female". 
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Goldfoot e.a. (1975), Bernstein (1980) en Linnarikoski e.a. (1981) zagen 

echter dat bee~en vroeg in de PE-fase gemakkelijk van eikaar 

gescheiden konden worden en ook in oss waren er geen aanwijzingen dat een 

snelle beeindiging van de PE-fase voor de copu1anten pijnlijk was. Een 
ander argument tegen de •genitaal slot hypothese· is het feit dat 

mannelijke beermakaken na een masturbatie-ejaculatie hun penis altijd enige 

tijd omklemd houden. Linnarikoski e.a. (1981) zagen hierin een aanwijzing 
dat een mannetje na een copulatie-ejaculatie de intromissie uit vrije ~1 

voortzet, en niet omdat hij daartoe door een 'genitaal slot • gedwongen zou 

TabeL 9-1. BekL~~ngen en ~n~rom~ss~es per ejacuLa~~e. CE= aan~at 
coputat~es me~ ejacuLa~~e (gedrag); CG ~ compte~e groep; ICG = ~ncompLe~e 
groep; PT : paar~es~; atpha ~ M300; ~p ~ M303, 4!0 en 416; over~ge 

voLIJ. = overige man:n.et.jes ouder aan M22; J·ong A = M22 ~/m M30 vanaf eers~ 

geobserveerde ejacuLaat. produk"ti.e; jong B -= ma:rou:rtjes d~e nog geen 

ejacu1aa~ produceren; 'aLpha' ~ t.i..jde1i.j1<. ranghoogst.e manne~je t.n ICG. 

Inai.vi.dueLe percen~ages atteen IJeergegeven i..ndi.en N mi.ns"tens 10 bedraagt.. 

N N BEKLIMMINGEN PER EJACULATIE MIE % 
i36 CEs 1 2 3 4 5 6 7-10 E indiv. 

CG alpha 1 490 329 121 26 8 3 2 1 67 67 
top 3 219 201 12 5 1 92 82- 95 
overige volw. 9 112 91 16 4 1 81 47-100 
jong A 5 121 86 20 9 4 1 1 71 44- 85 
jong B 10 203 118 51 21 7 4 1 1 58 47- 71 

ICG 'alpha' 6 563 430 89 25 18 1 3 2 76 68- 88 
overige volw. 8 161 127 24 4 5 1 79 62-100 
jong A 4 46 36 6 4 78 25-100 
jong B 6 69 32 23 8 2 1 1 2 46 11- 87 

PT volwassen 8 49 31 10 1 4 1 1 1 63 

totaal 25 2033 1481 372 107 44 13 9 7 73 11-100 

INTROMISSIES PER EJACULATIE SIE % 
1 2 3 4 5 6 7-10 l: indiv. 

CG alpha 1 490 388 80 17 2 3 79 79 
top 3 219 210 9 96 86- 98 
overige volw. 9 112 103 9 92 80-100 
jong A 5 121 100 16 5 83 71- 89 
jong B 10 203 148 39 12 3 1 73 65- 85 

ICG 'alpha' 6 563 503 50 7 1 1 1 89 72- 91 
overige volw. 8 161 143 14 4 89 75-100 
jong A 4 46 41 3 2 89 62-100 
jong B 6 69 48 14 4 1 2 70 44- 87 

PT volwassen 8 49 44 4 1 90 

totaal 25 2033 1728 238 51 8 6 1 1 85 44-100 
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TabeZ. 9-2. Onderb:reki:.ngen en he:rva"ttt.ngen van 
copuZ.a"tt.es ~aarbt.j ae eers-te t.n"tro~sst.e ni:.e"t 

copuZ.a"ti.es. A= aan~Z. 
~t ejacuz.att.e Z.ei.dde; 

~ervat = na onde:rbre~ng voZ.gt binnen 2 mi:.nuten opnt.eu~ een i:.ntromt.ssi:.e. 
Zi:.e ook tabeZ. 9-1. 

N niet hervat hervat hervat % 
& A hervat - ejac + ejac E indiv. 

CG alpha 1 194 75 17 102 61 61 
top 3 133 117 7 9 12 9- 16 
overige volw. 10 98 82 7 9 16 0- 27 
jong A 5 108 66 21 21 39 21- 50 
jong B 14 323 195 73 55 40 31- 54 

ICG 'alpha' 6 92 25 7 60 73 17-100 
overige volw. 10 61 41 2 18 33 0- 62 
jong A 4 15 8 2 5 47 
jong B 8 126 73 32 21 42 26- 71 

PT volwassen 8 9 2 2 5 78 

totaal 30 1159 684 170 305 41 0-100 

zijn. Dit wordt bevestigd door observaties van A.K. Slob (pers. :med.) aan 
beexmakaken in het laboratorium: soms volgde na een vroeg beeindigde 
PE-fase onmiddellijk een nieuwe beklimming I en alsneg een paa:rzit met 

intromissie. 

Aantaz. bekZ.i.~ngen en i.ntromi:.sst.es per ejacuZ.atie 
Van de 2033 in detail. geobserveerde copulaties met ejaculatie bestond 68% 
uit 1 beklimming (SME en SIE) 1 17% uit meerdere bekli.mmingen waarvan al.leen 
de laatste met intromissie (MME en SIE) en 15% uit meerdere beklilmningen 
met intromissie (MME en MIE; tabel 9-1). Dit bevestigt de conclusies uit 
eerdere l.aboratorium-studies dat beennakaken typische 'single mount • en 
• single intromission ejaculators • zijn ( Chevalier-Skol.nikoff 1975; 
Goldfoet e.a. 1975; Slob e.a. 197Sa; Linnarikoski e.a. 1981). 

De mate waarin een mannetje MIEs vertoonde hing samen met zijn sociale 
positie. Volwassen mannetjes hadden in aanwezigheid van ranghogere 
mannetjes maar zelden MIEs. Als zij een intromissie hadden die voor de 
ejaculatie werd onderbroken (b.v. om een agitatie-vertoner weg te jagen, 
door een interruptie van een ranghoger mannetje of door een negatieve 
reactie van het vrouwt:je) dan volgde er maar zelden een nieuwe intromissie 
(tabel 9-2) .. veruit het merendeel (94%) van de copulaties van volwassen 
niet-alpha-mannen bestond uit slechts 1 intromissiel met of zonder 
ejaculatie. Deze mannetjes liepen tijdens hun copulaties het risico 
hardhandig geinterrumpeerd te worden. Bet leek of zij, na een intromissie 
zonder ejaculatie, niet onmiddellijk opnieuw dat risico durfden te lopen. 
Het gevaar voor interrupties bestond niet voor de alpha-man Jam.esl voor de 
•tijdel.ijke alpha-man• in de incompl.ete groep en voor mannetjes in paar-
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tests: zij hervatten hun onderbroken copul.aties :rel.atief vaak. en hadden 
dientengevolge rel.atief veel MIEs (tabel 9-l en 9-2). Betzel.fde gol.d voor 
de puber-mannetjes die, ook in aanwezigheid van volwassen top- mannetjes, 
maar weinig geinter-rumpeerd werden ( zie hoofdstuk 5 ) . 

van de 9 onderzochte makakensoorten behoren er 3 tot het SME-type en 5 

tot het MME-type terwij 1 de Java aap beide patronen kan vertonen 
(literatuur overzicht: Shively e.a. 1982, zie tabel 2-1). Bij de MME 

soorten bedraagt het aantal beklilmningen per ejacul.atie meestal 10 tot 20. 
In de meeste door Shively e.a. gerefereerde studies werd geen onderscheid 
gemaakt tussen beklimmingen met en zonder intromissie. Bij rhesusapen 
(Bielert & Goy 1973) en laponders (Nadler & Rosenblum 1973) gaan aan een 
ejacul.atie in elk geval 3 tot 11 intromi.ssies vooraf, plus mogel.i.jk nog 
enkele niet-intromittieve bekl~ngen. Bij Japanse makaken komen 
beklimmingen zonder intromissie alleen in het begin van een ejaculatoi:re 
beklimm.ingsserie voor (Enomoto 1974). Deze 3 soorten kunnen dus, behal.ve 
a1s MME, ook a1s MIE-soorten woroen aangemerkt. 

Bij Indiase kroonapen in paartests werden de eerste 2 ejaculaties 
meestal voorafgegaan door 1 beklimming en latere ejaculaties door 2 tot 4 
bekl.immi.ngen (Nadler & Rosenblum 1971, 1973). Soortgel.i.jke trends werden 
gevonden bij rhesusapen (Bielert & Goy 1973) en Java apen (Gli.ck e.a. 1982; 
Zumpe & Michael. 1983) maar niet bij laponders (Nad1er & Rosenblum 1973). 
In de paartests in Oss bleek geen toename in het aantal beklimmîngen of 
intromissies in de loop van copulatie series (tabel 9-3). Ook tijdens 
langere series in de buitenkooi traden MIEs en MMEs in het begin en tegen 
het eind ongeveer even frequent op. 

Fasen van de copuLa~~e - paar~eszs 

Tijdens de paartests waren e~ lS paren die 1 
(totaal 61 intromissies) en 13 paren met 
ejaculatie (totaal 44 SIEs en 5 MIEs). 

of meermalen copul.eerden 

1 of meer copulaties met 

Wanneer een beklimminÇ resul.teerde in een intromissie gebeurde dit 
meestal onm:iddellijk na het moment van opstappen (71%) of ongeveer 5 
seconden daarna (16%). Bij 13% van de intromissies verstreek meer tijd (10 
- 20 sec en 1 maal zelfs 50 sec). 

Bij SIEs duurden de ES-fasen (begin intromissie tot ejaculatie moment) 
9 - 51 seconden (X.:;.- 25.2, n = 44) en werden 1- 74 i.ntromitti.eve bekken
stoten gemaakt (X: 38.0). De gemiddelde stoot frequentie was l.51 per 
seconde. De 5 MIEs omvatten in totaal 7 niet-ejaculatoire intromissies. 
Deze duurden 5 - 35 seconden (X : 19.6) met 1 - 41 bekkenstoten (X -=
J.S. 4) en gemiddeld 0. 79 stotenjseconde. De ejaculatoire ES-fasen van MIEs 
duurden 6 - 45 seconden (i -- 27 .o) met 11 - 72 bekkenstoten (X ""' 44.8) en 
gemiddeld 1.66 stoten;seoonde. Deze laatste getallen zijn vergelijkbaar 
met die van SIEs: het al dan niet optreden van eerdere intromissies leek 
niet van invloed te zijn op het verloop van de uiteindelijke ejaculatoire 
ES-fase. 
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TabeZ.. 9-3. Aspec-ten van e;jac:uZ..a"to"Lre copuZ..at"Les "t"L;jd.ens 
gemtddez..ae ~aarden. RTT = vervoZ..g anaz..yse, rang"teken"tOe"ts: 
vergeZ..i,;jk"'Lngen. 

EJACULATIE NUMMER: Frieàman 

I 2 3 4 5 x2 r df p< 

TESTS MET MINSTENS 4 EJACULATIES, N = 9 

beklimmingen 2.3 Ll 1.8 1.3 2.23 3 ns 
intromissies 1.2 Ll LO LO 0.73 3 ns 
ES-fase, sec 20.9 22.1 26.2 29.8 9.73 3 0.05 
bekkenstoten 36.7 39.6 44.7 48.2 6.77 3 ns 
PE-fase, sec 70.1 54.2 72.2 76.9 3.83 3 ns 

pa.art;est.s: 
s"&gn-L:f"Lcant;.e 

RTT 

p<0.05 

1<4;2<4 

IE!, min 5.1 6.9 8.4 16.22 2 0.001 1<2<3 

TESTS MET MINSTENS 5 EJACULATIES, N = 5 

beklimmingen 2.0 1.2 2.2 1.4 1.6 0.72 4 ns 
intromissies LO 1.2 1.0 1.0 1.2 0.60 4 ns 
ES-fase, sec 17.0 19-2 21.8 28.0 31.2 12.20 4 0.02 1<5;2<5 
bekkenstoten 20.8 41.2 40.2 48.4 52.8 11.56 4 0.05 1<3,4,5 
PE-fase, sec 62.4 48.0 69.4 64.2 57.4 3.72 4 ns 
IE!, min 4.0 5.8 7.5 7. 7 12.12 3 0.01 1<2,3,4;2<3 

In tests met 4 of 5 ejaculaties steeg de duur van en het aantal bekken
stoten tijdens de ejaculatoire B5-fase (tabel 9-3): bij latere copulaties 
duurde het langer voordat het mannetje ejaculeerde. Dezelfde trend werd 

gevonden bij Indiase kroonapen (Nadler & Rosenblum 1971). Bielert & Goy 
( 1973) en Zumpe & Michael ( 1983) vonden bij resp. rhesusapen en Java apen 
een toename in het totaal aantal bekkenstoten bij latere ejaculaties, maar 
dit was toe te schrijven aan een toename in het aantal beklimmingen per 
ejaculatie en niet aan een stijgipg van het aantal stoten per beklimming. 

De duur van de PE-fase was gemiddeld 63.9 seconden (bereik 15 - 169, 
n ~ 49) en veranderde niet systematisch in de loop van ejaculatie series 
(tabel 9-3). Oe paarzit verscheen in 40 van de 49 PE-fasen, gemiddeld 17.4 
seconden na het ejaculatie moment ( n = 40): op z • n vroegst tijdens de 
ejacuLatie en op z•n laatst ss seconden daarna. Bij 9 ejaculaties werd de 
intromissie beeindigd terwijl het vrouwtje nog in presenteerhouding stond. 

Fasen van de copuZ..a~-Lo - bu~tenkoo~ 

Tijdens de observaties in de buitenkooi werd getracht details van 
copulaties te noteren, maar dit kon niet zo nauwkeurig gebeuren als in de 
paartests, omdat ook het gedrag van niet-copulerende dieren gescoord moest 
worden. Zo werd in de buitenkooi niet genoteerd wanneer tijdens een 
beklimming de intromissie begon, hoeveel bekkenstoten er waren en wanneer 
de paarzit begon. 

SIEs duurden vanaf het begin van de beklimming tot aan het ejaculatie 
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moment 1.0 - 70 seconden (x = 27 .1, n = 120: 10 systematisch gespreide 
SrEs van 12 regelmatig copulerende volwassen mannetjes). De feite1ijke 

ss-fasen waren gemiddeld waarschijnlijk iets korter dan 27 seconden maar 

leken qua duur niet te verschil1en van die in de paartests. De 

ejaculatoire beklimmingen van James duurden gemidde1d 24.5 seconden en de 
individuele gemiddelden van de 11 andere mannetjes bedroegen 20.5 - 33.5 

seconden. Alhoewel deze andere mannetjes tijdens hun copulaties het risico 
liepen geinten:um.peerd te worden leken zij dit niet te (kunnen?) 

ondervangen door snel. te ejacu1eren. 

De duur van de PE-fase werd bij . 68 copu1aties in de buitenkooi gemeten. 
voor James duurden de PE-fasen 30 - 155 seconden (X = ss. 9, n = 17 ) en 

voor 'tijdelijke a.J.pha-mannen • in de incomplete groep 50 - J.50 seconden (X 
= 76 .5, n = J.O). Deze waarden verschilden niet si.gni.fi.cant van el.kaar of 

van di.e in de paartests (i:= 63.9 sec; M-W U test). Aanmerkel.ijk kortere 
PE-fasen traden op bij volwassen mannetjes in aanwezigheid van ranghogere 

mannetjes (i= 27.2 sec, bereik o- 130, n = 41; verschil t.o.v. paar
tests: U: 236, n = 41, m = 49, p < 0.001): de intromissies werden vaak 

al snel na de ejaculatie beeindigd (de helft binnen 10 sec) doordat een 
ranghoger mannetje interrumpeerde of doordat het vrouwtje wegrende. In de 

paartests leken de mannetjes hun partner na de ejaculatie stevig v~t te 

houden zodat Zl-J de intromissie niet kon beeindigen (zie ook Niemeyer & 

Chamove 1983) maar wellicht durfden zij dit in de complete groep niet 

altijd te doen, omdat ze met het verlengen van de PE-fase de kans op een 

interruptie verhoogden. Ook in de groep beexmakaken die door Niemeyer & 

Chamove bestudeerd werd had het ranghoogste mannetje langere PE-fasen dan 
de andere mannetjes (gemi.ddeld resp. 76 en 44 sec). 

Uit de bovenstaande getallen kan worden opgemaakt dat SIE-oopulaties 

gemiddeld bijna 1 minuut duurden voor niet-a1pha-mannen en 1.5 a 2 minuten 

voor de (tijdelijke) alpha-man en in paartests. MIE--copu1aties konden 
langer duren maar namen zelden meer dan 3 minuten in beslag. De langste 

copulatie die ooit werd gezien omvatte 10 beklimmingen (waarvan 5 met 

intromi.Ssie) en duurde vanaf de eerste intromissie tot en met de PE-fase 7 
minuten. Deze copulatie ( James met top-vrouw V291) duurde zolang doordat 

het vrouwtje steeds negatief reageerde. 

In eerdere studies aan beermakaken in het laboratorium ( Goldfoot 

e.a. 1975; Slob e.a. 1978a; Slob & SchenCk 1981) en in buiten-gevangen
schap (Estep e.a. 1984) werden gemiddeld 30 - 41 introm.ittieve bekkenstoten 

per ejacu1atie geteld, wat goed vergelijkbaar is met het in Oss gevonden 
gemiddelde van 38. Chevalier-Sk.olnikoff ( 1975) zag gem.iddel.d 64 stoten 

(inclusief niet-intramittieve). In de zojuist genoemde studies en in die 
van Linnankoski e.a. {1981) en Niemeyer & Chamove {1983) werden, steeds in 

afwezigheid van ranghogere mannetjes, PE-fasen van gemiddeld 1 tot 2 
minuten gemeten. 

Fasen van ae copu~a~~e - andere makakensoorten 

Bij beermakaken komt het grootste deel van de copu1atieduu-c voor rekening 
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van de lange PE-f"ase. Bij andere makaken duurt deze fase maar 1 of enkele 
seconden. De hieronder gegeven getallen hebben steeds betrekking op het 
pre-ejaculatoire deel. van de copulatie: vanaf het begin van de eerste 
beklimming tot aan het ejaculatie moment. 

Indiase kroonapen behoren net als beermakaken tot het SME--type maar 
bebben veel kortere copulaties: gemiddeld 10 seconden met 17 stoten 
(Nadler & Rosenb1um 1971, 1973; Shively e.a. 1982). Berber apen (ook SME) 
hebben nog kortere copulaties: gemiddeld 6 seconden met 9 stoten ( Taub 
1980 ). 

Bij MME-soorten omvatten de copulaties vele bek.J..:iJ:rn:l'ri.ngen met tussenpozen 
van een ha1ve minuut of langer en een totale duur van enkele minuten tot 1 
uur (X = ongeveer 1 kwartier) . :Rh.esusapen hebben :bekl.imm:ingen van 3 - 4 
seconden met 2 - 7 stoten en in totaal 30 a 40 intramittieve stoten per 
ejaculatie {Southwi.ck e.a. 1965; Biel.ert & Goy 1973; Michael. & Wilsen 
1973). Japanse makaken hebben net zulke korte beklimmingen als rhesusapen 
{Tokuda 1961; Banby e.a. 1971; Enemoto 1974; Enemoto e.a. 1979); Tokuda 

telde gemiddeld 63 en Enemoto 30 stoten per ejaculatie {inclusief 
niet-:i.ntromi.ttieve stoten). t.a.p.enders hebben bekli:mmingen die gemiddeld 10 
seconden duren en 14 stoten omvatten; aan een ejaculatie gaan in totaal 
ruim 100 intromittieve stoten vooraf {Tokuda e.a. 1968; Bulloek e.a. 1973; 
Nadler & Rosenblum 1973; Eaton & Resko 1974b). 

Java apen kunnen SME-copulaties vertonen {X = S sec met 17 stoten) maar 
ook MME-copu~aties eX = 3 bekli:mmi.ngen, elk met 13 stoten, totale duur 41 
min; Shively e.a. 1982). zumpe & Mîchael (1983) telden bij Java apen 3 -
5 bekkenstoten per seconde. Bij de andere onderzochte makakensoorten 
varieren de gemiddelden van 1 tot 3 stoten per seconde. 

9.4 De sexuele capaciteiten van mannetjes 

s~udtes aan beermakaken 
In paartests in het Laboratorium kunnen beermakaken in korte tijd meerdere 
malen ejaculeren (tabel 9-4). wanneer de tests maar lang genoeg duren 
kunnen er zel.fs series va."'). 10 of meer ejaculaties worden gezien ( Goldfoet 
e.a. 1975; Slob & Nieuwenl"mijsen 1980). Deze hoge aantallen werden 
gevonden in introductie-tests, met dieren die voorheen maandenlang in een 
individuele kooi hadden geleefd. Daarentegen kunnen er bij continu 
samenlevende beermakaken dagen zonder een enkele ejaculatie voorbijgaan, en 
vormen dagen met 10 of meer ejaculaties een zeldzaa:rrihei.d ( Sl.ob & 

Nieuwetihuijsen 1980; Estep e.a. 1984; beide studies met slechts 1 
copulerend mannetje). 

Ook in Oss bleek, al.thans in de complete groep, de ejaculatie activiteit 
beduidend lager te liggen dan in de introductie-tests. De 18 volwassen 
mannetjes uit fig. 4-10 en 4-11 ejaculeerden gemiddeld 0.12 maal per uur 
{bereik. 0.01- 0.52, 1050 observatie uren in 32 maanden). Hierbij zijn 
copulatie-ejaculaties (CEs) en masturbatie-ejaculaties (MEs) samen genomen. 
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Tabe~ 9-4. L~~era~uur overz~ch~: sezuete cap~~e~~en van manne~~jke 

p~ma~en. LO = ~evensoms~ana~gheden: BG = bu~~en-gevangenschap; PT ~ 
~aboraZo~um-paar~es~s; W = ~~~a; hu~d~ge s~Ud~e: CO = con~~nue obser
va~~es; LCG = ~ncompte~e groep: PT = pa~es~; AT = afvat~es~s. 

mar = hoogste score a~e oo~~ ~era geme~en; a = ~es~s ~raen bee~na~gd 

nada~ een u~~pu~~~ngs~~r~um ~ bere~k~, b.v. 1 uur zonder coputat~es; 
b = scores me~ per~-ovuta~o~re of oes~rad~t-behandeLde par~ner. 

Door K~nsey e.a. en ~n de hu~d~ge stua~e ~erden coputaZ~es en mas~urba

~~es bescho~, ~n de over~ge stud~es u~tsLu~~end coputat~es. 

N OBSERVATIES PER OBSERVATIE 
soort studie LO &l' N duur x max 

EJACULATIES 

beermakaak huidige studie co 19 7 1 dag 1.9 14 
huidige studie ICG 6 52 1-5~ uur 8.4/uur 59 
huidige studie PT 12 26 30 min 2.2 7 
huidige studie AT 19 20 ± 1 uur 5.0 9 
Chevalier-S 75 BG 3 ? 1 uur ? B 
Goldfoet ea 75 PT 4 4 3 uur 14.5 19 
Slob & N 80 PT 7 11 24 uur 18.5 38 
Linnankoski ea 81 PT 3 536 20 min 2.4 5 
Slob & s 81 PT 7 392 30 min 2.1 7 
Estep ea 84 BG 1 59 4 uur 2.5 16 

laponder Nadler & R 73 PT 4 8 3-7 uur 5.2 9 ab 
Ind.kroonaap Nadler & R 73 PT 4 8 1-4 uur 2.5 5 ab 
Java aap Glick ea 82 PT 3 72 20 min 1.8 3 b 
rhesusaap Bielert & G 73 PT 15 15 1-2 uur 2.9 5 ab 

Zurnpe & M 83 PT 4 203 1 uur 2.7 ? b 
Japanse mak. Enemoto ea 79 PT 2 ? 30 min 1.1 ? b 
doodshoofdaap Wilson 77 PT 4 1493 30 xün 0.03 1 
gorilla Nadler 76 PT 4 1991 l.:i-3 uur < 1 4ab 
mens Kinsey ea 48 w 14083 ? 1 week 2.7 38 

COPULATIES ( MET OF ZONDER EJACULATIE ) 

Berber aap Taub 80 w 11 ? ± 6 uur 0.2 6 b 
baviaan Hall & DeV 65 w 3 5 1 dag 6.1 21 
orang-oetang Nadler 77 PT 3 76 51..,; uur ± 1 2 
gorilla Harcourt ea 80 w 3 ? ? 0. 3/uur ? 
chimpansee Tutin 79 w 17 ? ? 0.5/uur ? b 

de waal 82 BG 4 ? ? 1.5/dag ? b 
bonobo Savage-R & w 78 BG 1 ? ? 0.9/uur ? 

series van 10 of meer ejaculaties op 1 dag werden vertoond door M300 ( 8 

maal, maximum 14 CEs), M303 {10 maal, maximum 14 CEs+ MEs), M403 (7 maal, 

maximum 16 MEs), M410 ( 1 maal 14 CEs) en M239 ( 1 maal 11 MEs). Deze 
laatste gegevens berusten op systemati.sche en ad lïbi tum observaties zodat 
op grond daarvan geen frequenties per uur of per dag berekend konden worden 
(ad libitum observaties werden vaak ingelast wanneer er veel ejaculaties 
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werden gezien) . 
groep wel op 
mannetjes. 

In elk geval bleken lange ejaculatie series in de complete 
te treden, maar leken ze beperkt te zijn tot slechts enkele 

Aan de hand van de continue observaties kon wel berekend worden hoe 
frequent lange" ejaculatie series optraden. In 1982 werd er 7 maal een 
• dag • ( 14 a 17 uur) onafgebroken geobserveerd waarbij 1.9 mannetjes in de 
groep aanwezig waren: 4 pUbers die reeds ejaculeerden en 15 oudere 
mannetjes. Zij ejaculeerden gemiddeld 0.1.3 maal per uur (bereik 
0.01. - 0.51) wat nauwelijks verschilt van het bovengenoemde gemi.ddelde op 
grond van 1.050 observatie uren. De 7 continu dagen gaven dus een goede 
weerspiegeling van de ejaculatoire activiteit tijdens de volledige studie
periode. Copulaties en ejaculaties bleken ge lijJonatig over de uren van de 
dag verdeeld te zijn en waren niet, zoals bij Japanse makaken, 
geconcentreerd in de ochtend uren (Hanby e.a. 1971). 

De gemiddelde ejaculatie frequentie per mannetje per continu dag was 1.9 

TabeL 9-5. Ejacu"Lat;i.es "t;i.J"dens de cont:i.nue observat;i.es: i.ndi.vi.due1e 

gegevens. M239 en M502 lolaren op dag 7 ni.et; i.n de groep aCU~.Uezi.g en zi.J"n 

bi.j de anaLyses bui.t:en beschoul.ltng geLaten. ooservat;te dagen: 22.1, 26.2, 

22.3, 23.4, 27.5, 25.5 en 28.9 (a11e dagen i.n 1982). 

COPULATIE-EJACULATIES MASTURBATIE-EJACULATIES TOTAAL 

observatie dag observatie dag 
iS' I 2 3 4 s 6 7 I 2 3 4 s 6 7 EJAC'S 

300 12 s s s I 28 
303 10 I I 2 11 14 8 4 3 S4 
410 3 I 4 
416 2 3 2 I 2 10 
2S3 I 3 2 3 9 
403 10 3 7 9 I 3 33 
378 I I I I I s 

16 I I 4 I I I I 2 12 
IS I 3 I s 

970 I I 2 3 3 I 2 13 
4 I 3 3 3 I 11 
2 2 2 3 I 3 11 
7 1 I 2 4 I I I 11 
8 3 I I I 6 
6 3 3 I 2 2 11 

27 8 8 
22 2 I I I I 2 8 
23 2 3 2 3 I I I I I I 2 18 
26 I I 

z 29 7 14 IS 23 7 2 24 IS 29 37 20 IS 21 2SS 

239 x 2 I 3 3 s 6 x 20 
S02 x I I I x 3 
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(bereik 0.1.4- 7.7, mediaan= 2, n = 1.9, tabel 9-5). De meeste mannetjes 

ejaculeerden weleens 2 maal of vaker op een dag. Slechts enkele mannetjes 
ejaculeerden op elk van de 7 continu dagen. series van l.O of meer 

ejaculaties van eenzelfde mannetje op 1 dag kwamen maar zelden voor ( 5 maal 

tijdens 7 x 19 = 133 mandagen) en waren beperkt tot M300, M303 en M403. Er 
zou geopperd kunnen worden dat ook andere mannetjes zulke lange series 

hadden maar dat die zich ·s nachts voordeden. Echter, uit incidentele 
nachtelijke observaties in Oss en de 24 uurs-observaties van SlOb & 
Nieuwenhuijsen ( 1980) bleek dat beermakaken wanneer het donker is 

voornamelijk slapen en maar hoogst zelden ejaculeren. 
Tijdens de paartests en afvaltests bedroegen de gemiddelde ejaculatie 

frequenties resp. 2.2 per half uur en 5.0 gedurende ongeveer 1 uur (tabel 
9-4). Eet betrof hier voornamelijk CEs: dankzij het wegvallen van de 

sociale controle kon er ongestoord gecopuleerd worden en waren de 

ejaculatie frequenties beduidend hoger dan in de complete groep (O.l2/uur). 
Het was opmerkelijk dat M300 James slechts tijdens 1 van zijn tests (n = 5) 

copuleerde en ejaculeerde, en M27 Eelco tijdens geen van zijn tests 

( n = 3). James en Eelco copuleerden in de complete groep erg vaak en 
waarschijnlijk vormde de test-situatie voor hen niet zo•n buitenkansje als 
voor de andere mannetjes. Het viel op dat James tijdens zijn tests 

onrustig heen en weer liep voor de deur van de kooi, alsof hij graag terug 
wilde gaan naar de buitenkooi waar de rest van de groep zich bevond. 

Tijdens de incomplete groep observaties in de buitenkooi ejaculeerde de 
•tijdelijke alpha-man• altijd zeer frequent: gemi.ddeld 8.5 maal per uur. 

oe observaties werden meestal na 1 of 2 uur gestopt of de top-mannetjes 

werden na 1 of 2 uur weer terug gezet. In geen geval waren er aanwijzingen 
dat de •tijdeb.jke alpha-man• op dat moment al uitgeput was. Wanneer de 

observaties lang genoeg duurden konden zeer lange series gezien worden: 

M416 had eenmaal 22 CEs in 3 uur en M410 meermalen 30 a 40 CEs in 3 a 5 

uur. oe langste serie omvatte 59 CEs in s. 5 uur en was afkomstig van M410 

sam: in het eerste uur 7 CEs met V309 (M303 was toen nog aanwezig en 

copuleerde met V29l) en daarna 52 CEs met V291 (in afwezigheid van M303 en 
de andere mannetjes uit het bloedafname programma). Het laatst geobser-
veerde inter ejaculatie interval ( IEI) in die serie duurde l.5 minuten wat 

er niet op duidde dat sam al uitgeput was (zie Slob & Nieuwenhuijsen 1980). 
van alle volwassen mannetjes ( n ~ 18) en oudere pubers ( n = 4) werden 

weleens 5 ejaculaties op een dag gezien, hetzij in de complete groep of 
onder experimentele omstandigheden. Alle mannetjes die gedurende ten 

minste 2 uur als •tijdelijke alpha-man• werden geobserveerd badden in die 
situatie weleens 10 of meer ejaculaties (M303; M410, M4l.6; M239). Dit 
wijst erop dat alle mannelijke beermakaken van 4 jaar en ouder in staat 

zijn om minstens 5 maal en waarschijnlijk zelfs 10 maal op l dag te 

ejaculeren. Echter; dergelijke hoge scores deden zich onder 'natuurlijke" 
omstandigheden maar zelden voor. 
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sexuete capac~~e~~en - vergeLtjktng met anaere soo~en 
series van 10 of meer ejaculaties lijken voor beermêkaken, onder bepaalde 
omstandigheden, niets bijzonders te zijn, maar zijn bij geen enkele andere 

primatensoort aangetroffen (tabel 9-4). Hall & DeVore (1965) zagen bij 
vrijlevende baVianen wel hoge aantallen copulaties (4 mandagen met 1.1- 21 

copulaties) maar meldden daarbij niet of er ook werd geejaculeerd. Bet 
zou voorbarig zijn om uit het bovenstaande te concluderen dat beermakaken 

de meest potente makaken zijn, want er is maar een beperkt aantal soorten 

bestudeerd in langdurige uitputtingstests. 
Naast de beermakaak zijn er 5 pr~tensoorten onderzocht in langdurige 

pa.artests: de laponder, Indiase kroonaap, rhesus aap, orang-oetang en 

goril1a (tabel 9-4). Bij al deze soorten lagen de gemiddelden en maximale 

scores ver beneden die van beermakaken :in soortgelijke tests. Japanse 
makaken en doodshoofdapen zijn onderzocht in korte laboratorium-tests en 

bleken daarin minder frequent te ejaculeren dan beermakaken. Java apen 
hadden in tests van 20 minuten bijna net zulke hoge scores als beermakaken 

(LinnarikoSki e.a. 1981; Gliêk e.a. 1982). EChter, in tests van 1 uur met 
een peri-ovulatoir vrouwtje ejaculeerden Java apen g~ddeld maar 2.7 maal 

(zumpe & Michael 1983) terwijl beermakaken gedurende het eerste uur van 
langdurige paartests, ongeaCht de hormonale status van hun partner, veel 

hoger scoorden eX-=- 6. 7, bereik 4- 11 ejaculaties; gecorribineerae aata 

van Goldfoet e.a. 1975 en Slob & Nieuwerihuijsen 1980; 15 tests met 11 
mannetjes). oe resterende 4 apensoorten in tabel 9-4 werden in continu 

samenlevende groepen bestudeerd: Berber aap, baviaan, chimpansee en 

bonobo. Uit de gepresenteerde frequenties kan worden afgeleid dat de 

mannetjes van deze soorten in staat zijn om meermalen (mogelijk zelfs > 10) 

op een dag te copuleren. Daarbij is het echter niet zeker of er elke keer 
een ejaculatie optreedt. Taub (1980) meldde wel dat 94% van de 

geobserveerde copulaties in een ejaculatie resulteerden, wat zou kunnen 

betekenen dat een Berber aap 12 maal op een dag kan ejaculeren (zie tabel 
9-4). Of de 4 laatstgenoemde soorten inderdaad net zo'n hoge ejaculatoire 

capaciteit hebben als de beermakaak zou moeten blijken uit langdurige 
paartests of incomplete groep experimenten. 

Kinsey e.a. (1948) deden een uitgebreid onderzoek naar de sexuele 
activiteiten van AmerLkaanse mannen: zij interviewden ru~ 14000 
vrijwilligers en vonden bij hen een gemiddelde ejaculatie frequent~e van 

2. 7 per week (mediaan -- 2; beermakaken badden een mediane score van 11 per 
7 continu dagen). Jongens van 16 à 17 jaar hadden een relatief hoog 

çemiddelde: 3.2 ejaculaties per week voor ongehuwden (meest MEs) en 4.8 

voor gehuwden (meest CEs). Op latere leeftijd daalde dit gel.eidelijk tot 
ongeveer l ejaculatie per week voor 60 à 70-jarigen. In de studiegroep 

zaten relatief veel jonge mannen waardoor het gemiddelde vrij hoog lag. 
Kinsey e.a. berekenden dat de ejaculatie frequentie voor de totale 

volwassen mannelijke Amerikaanse bevolking 2. 3 per week zou bedragen. Er 

werd benadrUkt dat hierin een grote :individuele variatie bestond: sommige 

mannen ejaculeerden maandenlang niet en anderen wel 4 keer per dag. Mannen 
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met tenminste 7 ejaculaties per week maakten S. 4% van de stud:iegroep ( 7. 6% 
van de bevolking) uit. Zulke hoge scores kwamen bij streng religieuze 
mannen maar wei.ni.g voor en bij mannen uit de .. underworld" (criminelen, 

souteneurs etc.) juist vr:ij veel.. Kinsey e.a. vermoedden dat veruit de 

meeste mannen wel. in staat zouden zijn om elke dag te ejaculeren, maar dat 

dit vermogen door sociale restricties niet volledig tot uiting zou komen. 

Hoge sezueLe capac~~e~~en - mogeL~jke oorzaken en funct~es 
Sertrand ( 1969) suggereerde dat sexueel gedrag bij makaken kan optreden als 

onderdeel. van begroetingen. Vol.gens Slob e.a. ( 1.97Sa) zou dit in het 
bijzonder voor beermakaken gelden. Wanneer een mannelijke en een 

vrouwelijke beermakaak voor het eerst of na een onderbreking van enkele 
dagen (weer) aan elkaar geintroduceerd. worden (= in dezelfde ru:imte 

gebracht worden) copuleren ze zeer vaak: 4 tot 11 CEs gedurende het eerste 
uur (zie boven). Ook bij introducties van meerdere dieren wordt frequent 
gecopuleerd (Bertrand 1969; Slob e.a. 1979b; Bernstein 1980). Wanneer de 

dieren tussen opeenvolgende introducties in in verschillende kooien 
verblijven maar elkaar wel. kunnen zien, horen en ruïken, treden er bij 

introducties niet altijd copulaties op (Linnankoski e.a. 1.991.; Estep 
e.a. 1994). Mannelijke beermakaken kunnen relatief hoge copulatie 

frequenties vertonen wanner ze na een periode van 1 jaar met regelmatige 

paartests met steeds hetzelfde vrouwtje, getest worden met een nieuwe 
partner (Slob & Schenck 1995). Bij andere makakensoorten resulteren 

introducties van ·onbekende • partners ook in relatief hoge copulatie 

frequenties (Michael & Zumpe 1.978) maar daarbij zijn de scores niet zo hoog 

als bij beermakaken in vergelijkbare tests (tabel 9-4: Bielert & Goy 1973; 
Nadler & Roseriblum 1973). 

In de huidige studie bleek het wegvallen van sociale restricties 

(incomplete 
copulaties. 

gescheiden 

een sterke 

waren de 
stimulans 
co pulanten 

te zijn voor het optreden van 

voorheen niet van elkaar 

met elkaar 

groep) 

Daarbij 
geweest 

te copuleren: 

maar was het voor hen wel onmogelijk geweest 

de alpha-man tolereerde dit niet. 
daarom niet uitsluitend begroetingsgedrag 

frequent 
Lange 

CE-series behoeven te weer-

spiegelen: ze zouden tevens een compensatie kunnen vormen voor een tekort 
aan sexuele interacties in de voorafgaande periode. 

Bij continu samenlevende beermakaken kunnen zich soms •spontaan• lange 

ejaculatie series voordoen (zie ook Slob & Nieuwetihuijsen 1980; Estep 

e.a. 1984). De directe oorzaak daarvan is onduidelijk: ze kunnen niet 

worden toegeschreven aan een introductie of abstinentie effect. 

over het uiteindelijke nut (de reprodukti.eve voordelen) van de hoge 
ejaculatoire capaciteiten van beermakaken kan slechts gespeculeerd worden. 

Dit vermogen wordt door de mannetjes in elk geval niet aangewend om in 

korte tijd veel vrouwtjes te bevruchten: lange CE- (en ook gerichte ME-) 
series speelden zich bijna altijd met maar 1 vrouwtje af. Dit werd ook 

door Estep e.a. ( 1984) gevonden. Bovendien kennen beermakaken geen 

paringsseizoen waarin, in betrekkelijk korte tijd, alle vrouwtjes ovuleren. 

249 



Er zou geopperd kunnen worden dat spermacompetitie ten grondslag ligt 
aan de hoge ejaculatoi.re capaciteiten van beermakàlten: het mannetje dat de 
grootste hoeveelheid spermatozoa in een vrouwtje deponeert (door het vaakst 

met haar te copuleren) maakt de grootste kans haar te bevruchten. Daartoe 
zouden alle ejaculaten sperma moeten bevatten. Uit een onderzoek aan M239 
Thomas bleek dat dit laatste inderdaad het geval was. wanneer Thomas in 
een individuele kooi werd geplaatst kon het gebeuren dat hij frequent ging 
masturberen. Tijdens 2 van zulke series ( 22 en 32 MEs) werden regelmatig 
gecoagul.eerde ejaculaten opgevangen, die door de traliebodem van de kooi 
viel.en. oe spermatozoa concentratie vertoonde in de loop van de series 
geen systematische afname: de eerste 1.0 ejaculaten bevatten 1. - 42 miljoen 
(en l. maal 61.2 miljoen) spermatozoa per ml, en de laatste 10 ejaculaten 3 -

47 miljoen. Toch leek spermacompetitie geen belangrijke rol te spelen, 
aangezien James en de •tijdelijke alpha-mannen • in staat waren om een 
vrouwtje gedurende vele uren te monopol.iseren: tijdens hun CE-series 
copuleerde het vrouwtje met geen enkel. ander mannetje. 

Bij Berber apen zou spermacompetitie wel een rol kunnen spelen: een 
peti-ovulatoire vrouwelijke Berber aap copuleert op l. dag met soms wel 10 
verschillende partners ( Tauh 1.980). Bij Indiase kroonapen ( Simonds 1.965), 
rhesusapen (Southwick e.a. 1965) en Japanse makaken (Hanby e.a. 1971) werd 
eveneens gezien dat een vrouwtje op l. dag met meerdere mannetjes kon 
copuleren, maar bij die soorten werd juist geen hoge ejaculatoire 
capaciteit aangetroffen. 

Katachtigen, verscheidene knaagdieren en vele andere zoogdieren hebben 
reflex-ovulaties: het vrouwtje ovuleert pas nadat ze heeft gecopuleerd 
(Jöchle 1975). Primaten kennen geen refle~vulatie in de strikte zin van 
het woord: vrouwtjes die zelden of nooit copuleren kunnen toch regelmatig 
ovuleren. Toch blijkt uit het literatuur overzicht van Jöchle dat het 
niet is uitgesloten dat ook bij rhesusapen en de mens copulaties kunnen 
leiden tot een vervroegde ovulatie en dat ovariumcycli met copulatie(s) 
vaker ovulatoir Zl..Jn dan cycli waarin niet wordt gecopuleerd. wanneer 
copuleren ook bij bee~en een ovulatie-vervroegend effect zou hebben 
zou verwacht worden dat frequent copulerende vrouwtjes kortere inter 
ovu1atie intervallen ( IOin) hebben dan vrouwtjes die maar weinig copuleren. 
Dit bleek niet zo te zijn: bij frequent copulerende vrouwtjes (score in 
fig. 4-9 > o.06juur) duurden de IOin gemiddeld 29.9 dagen en bij minder 
frequent copulerende vrouwtjes 30.5 dagen (U = 30.5, n = 9, m = 9, ns; 
vrouwtjes met minstens 3 gemeten IOin waarvan per individu X werd 
.berekend; eerste IOin na ~acta tie of puberteit niet meegerekend). Wanneer 
copu~eren bij beermakaken het al dan niet optreden van ovulaties zou 
heinvloeden mag verwacht worden dat frequent copulerende vrouwtjes relatief 
weinig anovulatoire cycli hebben. In de huidige studie waren er geen 
gedetailleerde menstruatie gegevens voorhanden zodat niet kon worden 
vastgesteld of zich anovulatoi.re cycli. voordeden (- menstruatie intervallen 
zonder progesteron stijging). Wel bleek dat alle volwassen vrouwtjes, of 
ze nu veel of weinig copuleerden, regelmatige series ovulatoire cycli 
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hadden (d.w.z.: progesteron sti.jgingen met tussenpozen van ca. 30 dagen). 
Copulatie activiteit l.eek daarom niet van invloed te zijn op het al. dan 
niet optreden van ovulaties. 

Bij runderen en schapen kan het succes van kunstmati.ge i.nseminatie 
(d.w.z. de conceptie-ratio) worden verhoogd wanneer bij de vrouwtjes in de 
peri-ovuLatoire periode de cervix wordt gestimuleerd, door rectale 
stimulatie (koeien) of copulati.e met een gevasectomeerde ram (Jöchle 
1975). Goldfoet e.a. (1975) suggereerden dat ook bij beermakaken herha.al.de 
cervix stimuLatie de kans op een zwangerschap kan verhogen (via een invl.oed 
op de W-spiegel.s en daaxmee op het functioneren van het corpus luteum) en 
dat hierin de ult~te ve~l.aring voor de hoge copulatie activiteit van 
deze soort zou kunnen l.iggen. Bij beermakaken is het, gezien de bijzondere 
structuur van de genital.iên, zeer waarschijnlijk dat tijdens copulaties 
directe cervix stimuLatie plaatsvindt (zie ook fig. 2-2) • De lange PE-fase 
zou nog voor extra stimulatie kunnen zorgen. Om de hypothese van Gol.dfoot 
e.a. te toetsen zou een vergelijking gemaakt moeten worden tussen de 
conceptie-ratio•s op enerzijds peri-ovul.atoire dagen met maar 1 of enkele 
CEs en anderzijds peri-ovulatoire dagen met lange CE-series. Zo'n 
vergelijking kan niet aan de hand van de hier gepresenteerde data gemaakt 
worden, omdat lang niet al.le copulaties die pLaatsvonden ook gescoord 
werden. Wel bl.ijkt uit fig. 4--9 en tabel. 6-1 dat een hoge copulatie 
activiteit en een hoge conceptie kans (Laag aantal. niet-oonceptieve 
ovulaties, NCOS) niet altijd samengingen. Wanneer cervix sti.mul.atie bij 
makaken inderdaad een belangrijke rol. speelt zou verwacht worden dat 
beermakaken hogere conceptie-ratio's hebben dan rhesusapen omdat er bij de 
laatste soort geen PE-fase is en waarschijnlijk geen directe cervix 
stimulatie tijdens copulaties ( f:ig. 2-2). In hoofdstuk 6 bleek echter het 

omgekeeWe~ :bee~en be:bben veel, en ::thesv.sapen. weinig NCOS. 
samenvattend kan gezegd worden dat geen van de 

hypothesen een afdoende verklaring geeft voor 
capaciteiten van beermakaken. 

Inter eJ·acv.Lati-e i-n-tervaLLen 

bovengenoemde ult~te 

de hoge ejaculatoire 

Een inter ejaculatie interval. ( IEI) kon gemeten worden wanneer een mannetje 
2 maal achter elkaar ejaculeerde (CE of ME) en in de tussentijd 
onafgebroken werd geobserveerd. Gedurende de gehele studie (alle buiten
en binnenkooi observaties) werden 2520 IEin gemeten. Daarvan duurden er 
slechts 32 ( 1.3%) korter dan 3 minuten. Deze korte IEin kwamen 
voornamelijk voor rekening van M300, M303 en M410 (allen ranghoog en 
betrekkelijk oud) en van M403. Jongere en rangl.agere mannetjes vertoonden 
ook wel eens zo•n kort IEI. Van el.k van de ejaculaat-producerende 
mannetjes ( n = 23) werd meermalen een IEI van 3. 0 - 7. 0 minuten gemeten~ 

wat aangaf dat zij allen in staat waren om roet vrij korte tussenpozen te 
ejaculeren. IEin van meer dan 1 uur vormden slechts 1.9% van het totaal. 
maar de kans op het scoren daarvan was dan ook gering: dat kon alleen als 
enkele observatie uren op elkaar aansloten. 
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~guur 9-1. VeraeL~ng van de Leng~en van ~n~er ejacuta~~e ~n~ervatten 

(IEin) ~~jdens de con$~nue observat~es. 

Tijdens de continue observaties hadden lange IEin net zo'n grote kans om 
gescoord te worden als korte IE In. zestig % van de IE In duurden minder dan 

20 minuten, 20% duurden 20 minuten tot 1 uur en 20% langer dan l uur 
(maximaal 10.8 uur; fig. 9-1). Ranghoge en ranglage, jonge en oude en 
masturberende en copulerende mannetjes droegen allen in ongeveer gelijke 
mate bij aan deze verdeling: er werd meestal in series geêjaculeerd 
(IEin < 20 min) maar er waren daarnaast ook 'losse• ejaculaties. Ook uit 

eerdere studies bleek dat continu samenlevende 
ejaculeren (Chevalier-Skolnïkoff 1975; Slob & 
e.a. 1984). 

beermakaken veelal in series 

Nieuwerihuijsen 1980; 

Tabel 9-6 en 9-7 tonen het verloop van IEin gedurende ejaculatie 
Voor tabel 9-6 werden series van minstens 5 ejaculaties gebruikt 

het begin was gezien, dat wil zeggen dat het betrokken mannetje in 

Estep 

series. 

waarbij 

de 30 

minuten voor de eerst 

Tabel 9-7 is gebaseerd op 

niet toe deed of het 

geobserveerde ejaculatie niet had geejaculeerd. 

series van minstens 9 ejaculaties waarbij het er 

begin was gezien. In de tabellen zijn tevens de 

resultaten samengevat van eerdere introductie-tests met beermakaken. 

In afwezigheid van ranghogere mannetjes (James, 'tijdelijke alpha

mannen •, paartests) vertoonden de copulatie-IE In een stijging: het eerste 

IEI van een serie was gewoonlijk korter dan latere IEin, en in bet verloop 

van lange series namen de IEin verder toe. Dezelfde trend deed zich voor 

in ME-series, zowel in de complete als in de incomplete groep. In 

afwezigheid van ranghogere mannetjes kon een mannetje zonder gevaar voor 

interrupties copuleren, met als beperkende factor zijn eigen fysieke 

capaciteiten en motivatie: naarmate een CE-serie vorderde raakte hij 

vermoeid en;of minder gemotiveerd waardoor de IEin langer duurden. 

Hetzelfde gold voor ME-series, waarop ook geen sociale controle bestond. 

Daarentegen leken de copulatie-rEin in aanwezigheid van ranghogere manne-
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tjes bepaald te worden door SÓCiale in plaats van fysieke of motivationele 
factoren: in die situatie moest een mannetje steeds wachten tot zich een 
gunstige gelegenheid tot copuleren voordeed, dat wil zeggen tot dat geen 
enkel ranghoger mannetje hem in de gaten had. Dergelijke gelegenheden 
deden zich met onregelmatige tussenpozen voor, en de IEin vertoonden dan 
ook geen geleidelijke stijging. 

Estep e.a. (1984) maten bij beermakaken in buiten-gevangenschap voor de 
alpha-man IE!n van gemiddeld 12 minuten (begin CE-serie) tot 17 minuten 
(eind CE-serie). Bij andere makaken duren IEin gewoonlijk een half uur of 
:meer, dus aa.nmerkel.ijk l.anger dan bij de beermakaak (paar-tests: Bielert & 

TabeZ. 9-6. Gemtc!deZ.de IErn i.n mi.nut;en aan het; begtn van eJ"acuZ.at;te 
sertes (zte 'tekst; voor utt;Z.eg). ES= ejacuZ.a"tte sertes; CE: copu.Z.at;te
ejacuZ.at;tes; ME .: mast;u:rbat;i-e-ejacuZ.a"t"Les; G, S & N = gecomb"[,neerde da"ta 
van GoZ.dfoot; (1915) en SZ.ob & Nte~enhutjsen (1980 en ongepubZ.tceerde 
da'ta). Frtedman ANOVA: df = 3; RTT .,.. vervo'Lg ana'Lyse, rang'teken"toe'ts: 
si.gntf"Lcan:te vergeZ.tjk."Lngen. Zi.e ook. 'tabeZ. 9-1. 

N N IEI NUMMER: Friedman RTT 

cl'cl' ES 1 2 3 4 2 x, p< p<0.05 

CG alpha CE 1 17 7.7 8.4 10.3 15.1 9.92 0.02 1,2<3,4 
overigen CE 3 4 14.6 10.8 16.7 19.7 3.75 ns 
overigen ME 5 15 6.3 7.1 8.7 12.2 11.76 0.01 1,2,3<4 

ICG 'alpha' CE 5 26 4.6 6.7 5.5 6.6 22.66 0.001 1<2,3,4 
overigen CE 6 15 15. 1 12.1 22.5 14.0 1.48 ns 
allen ME 4 17 6.3 7.7 8.9 8.0 12.32 0.01 1<2,3,4 

PT Oss CE 5 5 4.0 5.8 7.5 7.7 12.12 0.01 1<2<3,4 
G, s & N CE 10 14 7.2 9.1 11.3 12.5 22.78 0.001 1<2<3,4 

TabeZ. 9-7. GemtddeZ.de IECn i.n mtnu"ten gedurende sertes van mtns"tens 9 

ejacu~a"ttes. B ~ begtn (X eers~e 3 IEin); M ~ m~dden (X mtdde'Ls'te 2 of 
3 IEin); E ~ et.nd (X ~aatst;e 3 CE!n). Fri.edman ANOVA: df -~ 2. Zi.e ook 
tabet 9-1 en 9-6. 

N N IEI: Friedrnan RTT 

cl'éf ES B M E x2 
' 

p< p<0.05 

CG alpha CE 1 10 6.7 8.6 12.0 12.80 0.01 B<M<E 
overigen CE 2 2 8.8 7.2 12.4 1.00 ns 
overigen ME 3 20 8.9 8.0 10.5 5.20 0.10 M < E 

ICG 'alpha' CE 3 27 5.0 5.7 9 .1 32.89 0.001 B<M<E 
'alpha' ME 2 6 6.6 6.4 7.5 5.33 0.10 M < E 

PT G, s & N CE 8 11 8.6 11.1 33.3 10.77 0.01 B<M<E 
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Goy 1.973; Nadler & Rosenblum 1.973; zumpe & Michael 1.993). In de 2 eerst 
genoemde studies werd ook gevonden dat het eerste IEI in een serie 
gewoonlijk korter was dan latere IEin. Nadler ( 1.976) zag in een klein 
gedeelte van zijn paartestsmet gorilla"s 2 ejaculaties optreden. Daarbij 
duurde het IEI 4 - 42 minuten (mediaan = l.S): 2 tot 4 ma.aJ. langer dan het 
eerste IEI van beermakaken in paartests (tabel 9-6). 

9. s Gedrag van vrouwtjes tijdens copulaties 

Vro~t~jk orgasme geztch~ 
Vrouwelijke beermakaken kunnen, net als mannetjes, het orgasme gezicht 
vertonen. Ui.t l.aboratori:um-onderzoek. is gebleken dat het vertonen van deze 
gelaatsuitdrUkking samengaat met krachtige uterus contractie en een 
verhoogde bartslag (Goldfoot e.a. 1.9BO·). Daarmee is de beermakaak de enige 
apensoort waarvoor is aangetoond dat vrouwtjes in fysiologische zin een 
orgasme kunnen hebben, volgens de cri.teria van Masters & Johnson ( l.966). 
Aan de specifieke gelaatsuitdrukking (uniek voor de bee:rmakaak) is zo•n 

Tabe~ 9-8. Percentage van de copuLa~~es me~ ejacu~at~e (CEs) Qaarb~j 

een vroU'l.JeL~jk. orgasme gez~cht. (VOG) opt:rad. TUssen haakjes: aantaLLen 
CEs waarb~j kon ~raen vastges~eLd Of VOG aL dan nte~ opt:rad, systemat~sche 
en ntet-sys~emaztsche (tncLus~ef ad Ltbttum) observat~es. OUdere ~: > 7 

jaar op 1.3.80; jongere ~: < 7 jaar op 1.3.80; 410 ~ M410 aLs 

t.tjdeJ..tjke atpha-man Zte ook tabeL 9-t 

OUDERE 'i"j' JONGERE 'i"j' ALLE 'i"j' 

domin.rang ....,. top hoog midden hoog midden laag 
(291) -laag 

ö'ó' N 1 5 5 5 5 5 26 

COMPLETE GROEP 

alp ha 1 36 (39) 15 (61) 0 (11) 14 (28) ( 0) ( 0) 19 (139) 
top 3 ( 0) 0 (12) 0 ( 4) 11 (28) 7 (14) 0 ( 2) 7 ( 60) 
jong B 4 ( 0) 0 ( 2) 0 ( 2) 0 (19) 12 (23) 0 ( 7) 5 ( 56) 
overigen 8 ( 0) ( 0) ( 0) 8 (12) 0 (17) 0 ( 3) 3 ( 32) 

totaal 16 36 (39) 12 (75) 0 (17) 9 (87) 7(57) 0 (12) 12 (287) 

INCOMPLETE GROEP 

410 1 29 (117) 32 (38) ( 0) 0 ( 3) ( 0) ( 0) 29 (158) 
'alpha' 9 23 (13) 29 (14) 33 ( 3) 8 (13) 0 (11) 0 ( 3) 16 ( 57) 
jong B 4 ( 0) 0 ( 2) 0( 3) 11 (18) 0 ( 5) ( 0) 7 ( 28) 
overigen 5 0 ( 1) 6 (17) 0 ( 1) 0 ( 5) 0 (10) 10 (10) 5 ( 44) 

totaal 13 28(131) 24 (71) 14 ( 7) 8 (39) 0 (26) 8 (13) 21 (287) 

TOTAAL 16 30(170) 18 (146) 4 (24) 9 (126) 5 (83) 4 (25) 16 (574) 
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orgasme ook uitwendig herkenbaar. Allen & Lemmon (1981) vonden dat er bij 
chimpansees, na manuele stimulat~e, vaginale spier contract~es kunnen 
optreden. Dit duidt erop dat vrouwel~jke chimpansees mogelijk ook orgasmes 
kunnen hebben en het is zeker niet uitgesloten dat dit voor nog meer 
primatensoorten geldt. 

In de huidige studie bleek dat als het vrouwelijk orgasme gezicht (VOG) 
tijdens een copulatie verscheen, dit vrijwel altijd tegelijk met of vlak na 
de ejaculatie van het mannetje gebeurde. oe gelaatsuitdrukking duurde maar 
1 of erikele seconden en kon tijdens de PE-fase een paar maal terugkomen. 
Slechts 1 maal werd er een VOG gezien tijdens een copulatie waarbij het 
mannetje niet ejaculeerde (V29 met M23). Chevalier-Skolnikoff (1974b, 
1976) en Goldfoot e.a. (1980) zagen ook VOGn tijdens isosexuele beklimmin
gen, maar in Oss werd dit nool.t waargenomen. Aangezien het VOG maar kort 
duurde moest, om met zekerhel.d vast te stellen of het ~1 dan niet optrad, 
het gezicht van het vrouwtje gedurende de copulatie voortdurend zichtbaar 
zijn voor de observator. Dit was het geval bij 287 copulaties met ejacu
latie (CEs) in de complete groep (inclusief ad libitum observaties) en bij 
eveneens 287 CEs in de incomplete groep (buitenkooi). copulaties zonder 
ejaculatie werden hier buiten beschouwing gelaten. 

Bij 16% van de in detail geobserveerde CEs trad 
individuele percentages varieerden van o tot 36 

een VOG op. 
(X= 10.2, n 14 

vrouwtjes met minstens 10 geobserveerde CEs; complete en incomplete groep 
gecombineerd). Een even grote individuele variatie werd in het labora
torium gevonden door Goldfoet e.a. (1980). Tabel 9-8 toont de VOG

percentages voor verschillende dominantie/leeftijd klassen. oe· getallen 
dienen slechts als een globale indicatie van de orgasme frequentie: de 
diverse individuen droegen er in zeer verschillende mate aan bij. M300, 

V291 en M4l0 (de laatste als tijdelijke alpha-man) zijn apart weergegeven 
omdat van hen zeer veel CEs werden gezien. V291, de top-vrouw en andere 
ranghoge, relatief oude vrouwtjes hadden relatief hoge VOG-percentages 
terwijl jongere en ranglage vrouwtjes over het geheel genomen vrij laag 
scoorden. De eersten copuleerden voornamelijk met (tijdelijke) alpha·
mannen en de laatsten met ranglagere mannetjes. In hoeverre de dominantie·
rang van de mannelijke partner een rol speelde is moeilijk aan te geven: 
er werden maar weinig CEs gezien van oudere ranghoge vrouwtjes met ranglage 
mannetjes of anderzijds van jonge en ranglage vrouwtjes met top-mannetjes. 

Het was opmerkelijk dat bij de 21 CEs van M410 in de complete groep geen 
enkele 
groep, 
(tabel 

maal een VOG van zijn partner werd gezien, terwijl in de incomplete 
met M410 als • tijdelijke alpha-man ·, het voo-percentage 29 bedroeg 

9-8). Dit zou erop kunnen duiden dat de (tijdelijke) sociale 
positie van de mannelijke partner van invloed kan zijn op het optreden van 
een orgasme bij het vrouwtje. Wellicht was de kans op een orgasme gering 
wanneer het risico van een interruptie bestond of wanneer de PE-fase maar 
kort duurde. Er zou dan verwacht worden dat in de tests in de binnenkooi 
( niet in tabe 1 9-8 opgenomen) vee 1. VOGn zouden optreden: daar konden geen 
interrupties optreden en duurden de PE-fasen relatief lang. Deze verwach-
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ting bleek niet uit te komen: in de afvaltests werd geen, en in de paar

tests slechts 1 VOG gezien, terwijl het gezicht van het vrouwtje meestal 
goed zichtbaar was. Als de dieren ·in alle rust • konden copuleren hoefde 
dat dus niet te betekenen dat de vrouwtjes gemakkelijker een orgasme 
bereikten. 

De vrouwtjes die relatief vaak met James copuleerden bleken, met hem, 
ook relatief hoge voo-percentages te hebben ('T = 0.933, p < 0.01, n = 6 

vrouwtjes met minstens 10 in detail geobserveerde CEs; copulatie 
frequenties o.g.v. fig. 4-13). Dit zou kunnen betekenen dat de kans op 
een orgasme toeneemt naarmate het vrouwtje en haar partner beter •op elkaar 
inges!)eeld · zijn. Een andere aanwijzing hiervoor werd gevonden in de 
paartests: het enige VOG dat daar werd gezien trad op tijdens de Laatste 
CE in een serie van 7 ( V21 met M403: het enige paar met > 5 CEs). Bij een 
ander paar, met 4 CEs in bun test, werd 2 maal een •onvolledig VOG· gezien 
(ronde mond, lippen niet getuit): dit betrof V21 en M300 die in de 
buitenkooi zeer regellnatig met elkaar copuleerden. Ook het feit dat V29l 

met M410 in de incomplete groep vaak VOGn vertoonde en tevens zeer veel 
copulatie ervaring met hem had ( zie tabe 1 4-15 ) ondersteunt de hierboven 
geopperde hypothese. 

CEs waaraan in het voorafgaande half uur minstens nog 1 CE was 
voorafgegaan (van hetzel.fde vrouwtje) leidden vaker tot een VOG dan overige 
CEs (met James: resp. 25% en 3%, x2 = 6.75, df = 1, p < 0.01; in de 
overige klassen waren de getallen in elk der categorieên te kl.ein voor een 
x2 toets). Tijdens CE-series waren er frequenter orgasmes van het vrouwtje 
dan tijdens •losse- of •eerste• CEs. Echter, in het verloop van lange 
CE-series veranderde de VOG-frequentie niet wezenlijk. 

Ten aanzien van het optreden van VOGn bleken er geen significante 
verschillen te bestaan tussen copulaties met of zonder agitatie of tussen 
SIEs en MIEs. Tijdens alle fasen van de ovariumcyclus en het begin van de 
zwangerschap waren de VOG-percentages ongeveer even hoog. 

Teruggr~jpen en ~erugk~jken 

Tijdens veel copulaties werd door het vrouwtje •teruggrijpen' vertoond: 
zij pakte met een hand een been of de flank van haar partner vast. soms 
reikte een vrouwtje met haar arm tussen haar benen door om het scrotum van 
baar partner aan te raken. Deze laatste vorm werd vooral in de beginfase 
van de copulatie gezien en leek bedoeld te zijn om het mannetje te 
•sturen'. Gedurende 1 copulatie kon het vrouwtje meermalen~ afwisselend 
liriks en rechts, teruggrijpen. Tijdens de paartests, waar dit in detail 
werd gescoord, werd bij 76% van de CEs teruggrijpen gezien. Als er 
teruggrijpen optrad, begon dit meestal ( 87%) al voor de ejaculatie en trad 
het bijna altijd (94%) op het ejaculat~e moment zelf op. In de buitenkooi 

CEs zonder VOG werd met CEs met een 
(resp. 96% en 73%, 

VOG vaker 

:?- ~ 21. 28, 

alle dominantie/leeftijd klassen). 

teruggegrepen dan bij 

df = 1, p < 0.001; deze trend gold voor 

Een gedrag dat. vaak in combinatie met teruggrijpen optrad was · t.erug-
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kijken • : een copulerend vrouwtje keek over haa:r schouder haar partner aan. 

In de paartests werd dit bij 81.% van de CEs gezien. In 26% van de CEs 
waarbij werd teruggekeken begon dit al voor de ejaculatie en in 9~% werd er 

in elk geval op het ejaculatie moment teruggekeken. In de buitenkooi werd 

bij CEs met een VOG vaker teruggekeken dan bij CEs zonder VOG (resp. 89% 

en 67%~ x2 = 1.8.08, df = 1.~ p < o.oo~). zowel teruggrijpen als -kijken 
gebeurde bij SS% van de CEs met VOG en bij 56% van de CEs zonder VOG. 

Beide gedragselementen waren afwezig in respectievelijk 1.% en 1.8% van de 

CES 
Teruggrijpen en -kijken is bij vel.e soorten makaken waargenomen (Al.l.en & 

Lemmon 1.981). Door Z\JIIlpe & Michael. (1.968) en Chevab.er-Skol.nik.off (1.974b) 

werd gesuggereerd dat deze gedragingen een indicatie zouden zijn van het 

vrouwel:ijk orgasme. Dixson ( 1.977) vond dit niet aannemelijk omdat hij ook 
teruggrijpen zag bij bekb.mm.i.ngen tussen vrouwtjes. Goldfoet e.a. (1.980) 

toonden echter aan dat zulke bekl~ngen ook tot een orgasme kunnen leiden 

(zij deden hun fysiologische metingen juist bij beklimmingen tussen 
vrouwtjes l ) ~ dus von:rt Oixson • s observatie geen goed argument om de orgasme 

theorie af te wijzen. Betere argumenten tegen die theorie zijn de boven
beschreven vondsten dat teruggrijpen en -kijken toch nog bij het merendeel. 

der CEs zonder VOG voorkomen en dat deze gedragingen vaak al aan het begin 
van een copulatie (soms al tijdens de sex exploratie~ voor de beklimming) 

beginnen. Bovendien werd teruggrijpen ook bij de meeste beklimmingen 
tussen mannetjes gezien terwijl. daarbij zeker geen orgasme optrad. 

9.6 Verstoring van copulaties 

Beermakaken kunnen gedurende een copulatie op verschill.ende wijzen worden 

verstoord door hun groepsgenoten. Er zijn hier 2 typen verstoringen 

onderscheiden: verstoringen door volwassen mannetjes di.e in rang boven het 

copulerende mannetje staan ( interrupties) en verstoringen door andere 
dieren (agitatie). 

Interrupties werden i.n hoofdstUk 4 al beschreven: deze resulteerden 
altijd in een onmiddell.ijke beêi.ndigi.ng van de copuLatie waarbij de 

copulanten submissief gedrag konden vertonen tegen de interruptor. De 

laatste kon wel agressie vertonen, m.aar zeker geen submissie. Door te 
interrumperen kon een ranghoog Utarmetje voorkoren dat een ander l!lannetje 
een vrouwtje zou bevruchten. Het reprodukti.eve voordeel van interrupties 
door mannetjes is daarom evident en het is dan ook niet verwonderl.i.jk dat 

copuLatie-interrupties bij talloze primatensoorten zijn waargenoren (zie 
hoofdstUk 4) . 

In het vervolg van dit hoofdstUk zal vooral agitatie ter sprake komen. 

Dit gedrag had in de regel geen onmiddellijke beeindiging van copulaties 
tot gevol.g en copulanten reageerden nooit submissief tegen agitatie

vertoners (soms wel. agressief). oe laatsten konden zowel agressieve als 

submissieve gedragsel.ementen vertonen. Agitatie is in deze vorm slechts 
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van boven naar beneden: 
copu.Z..att..e van M300 James met V350 SonJ'a, bek.kensoot-fase. Rechts op de 

fo'to zit een jong mannetje (M48 EZ..vi.s). 
EjacuZ..atie moment, te herkennen aan de gez..aatsuitdruk.king van James. 

EZ..vi.s vertoont agitatie: hij dret..gt naar James. 
EZ..vi.s sz..aat naar het gezicht van James; 

(V39 Ed'i..th) dreigt naar James. 
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copu~a~~e van MZ7 Ee~co (op ae rug gezien ~n de u~~ers~e hoek van de 

kooi) me~ V332 Lente (nie~ ~e zien op de fo~o). Meerdere dieren ver~nen 
agi~a~~e of ztjn be~angs~e~~end; een jong-vo~wassen vrol.J..1.J~J·e ~:rek:t aan 
Ee~co•s haren. 

bij enk.el.e apensoorten aangetroffen. Oe oorzaken en functi.es van dit 
opmerkelijke gedrag zijn nog onduidel.ijk. In de Engelstal.ige literatuur 
over dit onderwerp wordt gesproken van "h.a.rassment"'. In hoofdstuk 3 werd 
reeds uiteengezet waarom hier voor de te'Illl •agitatie' is gekozen. 

A.git.aM,e - beschrijving 

wanneer er tijdens een copulatie agitatie optrad was dit vrijwel. altijd op 
het copulerende mannetje gericht: van de duizenden geobserveerde gevallen 
waren er slechts 3 op het vrouwtje gericht. Het gedrag bestond ui.t het 
opgewonden rond de co pulanten dansen ( afwi.sse lend naderend en dei.nzend) 
waarbij het mannetje werd aangekeken ( afwissel.end met drei.g gezicht en met 
blote tanden). Si.j heftige agitatie werden er opzwaaien en rake klappen op 
het mannetje gericht en soms werd er zelfs aan zijn vacht gerukt of werd 
hij gebeten. Al deze handeli.ngen werden vooral op het hoofd van het 
mannetje gericht. De geagi.teerde dieren maakten geen geluid. 

Agitatie begon meestal op het moment dat het mannetje ejacul.eerde. 
veelal hadden de agitatie-vertoners de copulatie al. i.n een eerder stadi.um. 
i.n de gaten maar hiel.den zij zich rustig tot de bekkenstoten ophielden en 
het orgasme gezicht verscheen. wanneer agitatie al eerder begon ( 1.5%) 
bestond de ind:ruk dat het op het ejaculatie moment intenser werd. Soms 
merkte een dier pas tijdens of na de ejaculatie dat er een copuLatie aan de 
gang was zodat het gedrag pas tijdens de PE-fase begon ( 1.4'%). 
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Bet copulerende mannetje beantwoordde agitatie vaak met dreigen,. 
opzwaaien of slaan en soms stapte hij zelfS af om een agitati~ertoner weg 
te jagen. Dit wegjagen gebeurde bij ongeveer ~ op de 5 copulaties met 
agitatie ( James: 22%; overige mannetjes: 20%). Copulerende vrouwtjes 
reageerden maar zelden op agitatie. Dit wi.jst er op dat dit gedrag we~ 

door het mannetje maar niet door het vrouwtje als hinderlijk werd ervaren. 
wanneer er al voor het ejaculatie moment dieren agitatie vertoonden en het 
mannetje afStapte om hen weg te jagen kon dit betekenen dat de copulatie 
definitief was afgebroken (d.w.z. dat er geen hervatting en ejaculatie 
volgden). Tevens kon agitatie tot gevolg hebben dat een ranghoog mannetje 
op de copulatie werd geattendeerd en deze interrumpeerde. Aangezien 
pre-ejaculatoire agitatie maar weinig optrad leidde maar een klein gedeelte 
van de copulaties met agitatie niet tot een ejaculatie (James: 3%; 
overige mannetjes: 12%; x2 = 24.20, df ~ 1,. p < o.oo~)-

Bij 72% van de copulaties met ejaculatie (CEs) werd door 1 of u:teer 
dieren agitatie vertoond. CEs van de 3 top-mannetjes scoorden in dit 
opzicht hoger dan CEs van ranglagere mannetjes (resp. 73 - 8~% en 56 - 71%; 
individuel.e percentages van mannetjes met minstens 10 geobserveerde CEs in 
de complete groep). Bij 15% van de copulaties zonder ejaculatie werd 
agitatie vertoond. Hierin verschilden ranghoge en ranglage mannetjes niet 
wezenlijk van elkaa:r. 

Kleintjes ( < 1 jaar oud) vertoonden zelden of nooit agitatie. vrouwtjes 
hadden hun hoogste scores op 3 en 4-jarige leeftijd en bleven daarna, zij 
het minder frequent, agitatie vertonen. Ranghoge vrot...-wtjes waren in dit 
opzicht actiever dan ranglage vrouwtjes van vergelijkbare leeftijd. 
Mannetjes hadden hun hoogste agitatie scores op 3-jarige leeftijd en 
vertoonden. na hun se verjaardag vrijwel geen. agitatie meer. Bij jonge 
mannetjes was er geen signi~icant verband tussen dominantierang en het 
vertonen van agitatie. Jonge dieren vertoonden bij voorkeur agitatie bij 
copulaties van hun moeder of volwassen zuster( s). Vol.wa.ssen vrouwtjes 
toonden geen special.e voorkeur voor copulaties van hun dochter( s) maar wel. 
voor die van goede samenzit-partners. 

Er bestond geen duidelijk verband tussen de ovariumcyclusfase en 
agitatie activiteit (vertoond o~ ontvangen per CE). zwangere en l.acterende 
vrouwtjes vertoonden relatief weinig agitatie. Gedurende lange CE-series 
trad bij de latere CEs nog even veel agitatie op als bij de eerste CEs in 
de seri.e: van verzadiging leek geen sprake te zijn. 

In eerdere studies aan groepen beermakaken zijn dezeJ.fde vormen van 
agitatie waargenoJDen als die welke hierboven beschreven zijn (Bertrand 
1969; Chevalier-Skolnïkoff 1974a; Gouzoules 1974; Bruce 1992; Niemeyer 
& Chamove 1983). In de 3 laatst genoemde studies werd evenals in Oss 
opgemerkt dat agitatie meestal. begon op het ejaculatie moment en dat het 
vrijwel altijd op het mannetje was gericht. Uit het literatuur overzicht 
van Niemeyer & Anderson ( 1983) bb.jkt da:t bij veel primatensoorten jonge 
dieren belangstelling tonen voor copulanten en dat zij op speelse wijze 
copulaties kunnen verstoren. Verstoringen die tevens agressieve elementen 
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~atten en afkomsig Z~Jn van jonge dieren èn volwassen vrouwtjes zijn~ 

behalve bij de beermakaak., au.een waargenomen bij doodshoofdapen, boelmans 
en ~Xkatten. Het is niet duidelijk of bij die soorten agitatie ook 

begint op het ejacul.atie moment. 

Pr~mate verkLar~ngen voor ag~~at~e 
Ni.emeyer &. Chamove ( ~983) suggereerden dat bezitterigbeid ten grondslag zou 
liggen aan agitatie ( "harassment .. ) bij beermakak.en: door een copulatie 
zouden vriendschapsbanden tussen vrouwtjes onderJ.i.ng en tussen moeder en 
jong verstoord worden en agitatie zou een emoti.one1e reactie daarop vormen. 
Agitatie zou dan vooral. tussen dieren met speciale fam:i..b.e- of samenzit
reLaties moeten voorkomen, hetgeen door Niemeyer & Chamove en in de huidige 
studie inderdaad werd gevonden. Daarnaast zagen Niemeyer & Ch.amove dat een 
vrouwtje dat had gecopuleerd nadi.en vaak enkele mi.nutenm i.n haar eentje 
bJ.eef zitten, wat werd beschouwd al.s een ondersteuning van de hypothese: 
vri.end.schapsbanden waren door de copulatie verstoord. Dit gegeven zou 
echter ook als argument tegen de hypothese beschouwd ku~~n worden: 
agitatie-vertoners deden kennelijk geen moeite om de verstoorde banden te 
herstel.J.en, dus is het de vraag of die verstoringen hen emotioneel wel zo 
beroerden al.s werd verondersteld. 

Onzekerheid tijdens de periode waarin de jongen gespeend. worden zou 
volgens Tuti.n ( ~979) de directe oorzaak van het verstoren van copulaties 
kunnen zijn. Zij zag dat 3-jarige ch~ees zich vaak met de copuLaties 
van hun moeder bemoeiden. Rond die leeftijd worden chimpansees gespeend. en 
begint de moeder weer te copuleren, wat voor de jongen een traumatische 
ervaring zou z~)n: zij reageren met een mengeling van contact-zoekend. en 
angstig gedrag. Tijdens mijn observaties aan de groep chimpansees in 
Burgers Dierenpark te Arnhem zag ïk ook dat jonge dieren zich met 

copul.ati.es van volwassenen bemoeiden, maar de jongen maakten daarbi.j een 
ontspannen, speelse indruk (van •agitatie• was geen sprake), wat niet in 
1ijn is tnet Tut in· s hypothese. voor beermakaken kan deze hypothese zeker 
niet opgaan, daar de agitatie activiteit het hoogst was op 3 of 4-jarige 
leeftijd, Lang na het spenen. 

oe observatoren in de huidige studie hadden de indrUk dat geagiteerde 
vrouwtjes de aandacht van het copulerende mannetje probeerden te trekken en 
wel.licht zelf met hem wilden copuleren. Om deze •jaloezie hypothese' te 
toetsen werden de afvaltests uitgevoerd: er werden steeds 8 vrouwtjes met 
l mannetje in de binnenkooi geobserveerd. Meestal bleek in die situatie 
het mannetje een favori.et vrouwtje te hebben waarmee hij di.rect na het 
begi.n van de test copuleerde. Wanneer een vrouwtje 2 CEs had ontvangen 
werd ze uit de kooi gehaald zodat kon blijken wie de 2e favoriet was; deze 
werd na ontvangst van 2 CEs eveneens weggehaald, enzovoorts. Vrouwtjes die 
veel agitatie vertoonden bleken daarmee de kans op het ontvangen van 
volgende CEs niet te verhogen ( -r = 0.14:3, n = 8, ns). In de buitenkooi 
bleken mannetjes gedurende lange CE-series zeLden van partner te ~selen, 

en als dit al gebeurde was de nieuwe partner niet altijd een vrouwtje dat 

26~ 



agitatie had vertoond. 
agitatie· (als daarvan 

Er waren 
inderdaad 

dus geen aanw~JZ4ngen dat 'jaloerse 
sprake zou zijn) het beoogde effect 

opleverde. tn de afvaltests hing de agitatie frequentie niet samen met de 
spontane-presenteer frequentie (een mogelijke maat voor proceptiviteit; 
T = 0.071, n-=- a, ns), wat erop wees dat geagiteerde vrouwtjes niet 
gemotiveerd werden door de wens om zelf te copuleren. 

Een van de opvallendste aspecten van agitatie is het feit dat het 
uteestal optreedt op een moment waarop de ontvanger (het copulerende 
mannetje) tamelijk weerloos is, nameli.jk tijdens diens orgasme. Alleen op 
zo'n ~nt konden vrouwtjes en juvenielen ongestraft agressie richten op 
een ranghoog volwassen mannetjes. op grond hiervan werd de • revanchisme 
hypothese' opgesteld: agitatie zou een reactie zijn op de agressie van het 
copulerende mannetje, die de geagiteerde dieren op andere momenten te 
verduren hadden. Er werd verwacht dat mannetjes die relatief vaak 
agressief waren tegen vrouwtjes en juvenielen ook relatief veel agitatie 
per copulatie zouden ontvangen. Dit bleek inderdaad het geval te zijn 
(T = 0.555, n = 9 volwassen mannetjes met minstens 10 geobserveerde CEs in 
de compl.ete groep, p < 0 .os). Voor James kon dit in meer detail worden 
onderzocht omdat van hem een groot aantal CEs werden gezien. Volwassen 
vrouwtjes die relatief veel agressie ontvin9en van James vertoonden ook 
relatief vaak. agitatie bij zijn CEs (na correcte voor samenzit preferen-
ties: T =-- 0.546, n = 31, p < 0.001}. Slechts 5% van de agressieve acties 
van vol.wassen, frequent copul.erende mannetjes tegen vrouwtjes en juvenielen 
bestond uit het wegjagen of afstraffen van geagiteerde dieren, dus daaraan 
kon de gevonden correlatie niet worden toegeschreven. Dit a11es duidt erop 
dat revanchiStische motieven aan agitatie ten grondslag zouden kunnen 
liggen. De revanchisme hypothese zou bovendien kunnen verklaren waarom er 
bij andere makakensoorten geen agitatie 
bij die soorten volgt na de ejaculatie 
mannetje weerloos is. 

ULt~mate verk~artngen voor agttat~e 

met agressieve e1ementen optreedt: 
geen l.ange PE-fase, waa:t:in het 

Bij het zoeken naar u1t~te verklaringen voor agitatie is er van 
uitgegaaan dat het vertonen van dit gedrag (mede) zou berusten op een 
genetische aanleg~ Er zou ook geopperd kunnen worden dat agitatie een 
aangeleerd gedrag iS dat toevallig eens door een beeunakaak werd 
uitgevonden en sindsdien is geimiteerd. Dit is echter onwaarschijnl.ijk 
omdat agitatie bij al.l.e onderzochte beermakaken in vrijwe1 dezelfde vorm is 

aangetroffen. 
Oe veronderstel.de genetische aanleg voor het vertonen van agitatie kan 

zich in een populatie handhaven wanneer het gedrag een verhoging van de 
•incl.usive fitness· van de actor tot gevol.g heeft, dat wil zeggen dat de 
actor en diens naaste verwanten dankzij agitatie een relatief grote kans 
hebben op het pl:Oduceren van veel nageslacht ( Dawkins 1976). Mderzijds is 
het ook mogel.ijk dat agitatie niet van invloed is op het reproduktief 
succes van de actor en diens verwanten maar dat het slechts een neven-
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effect is van een genetische aanleg d~e zich op nog andere wijze(n) 
manifesteert en daardoor fitness verhogend werkt. 

Agitatie kon tot gevolg hebben dat een oopuLat~e werd afgebroken zonder 
dat het mannetje had geejaculeerd, en het kon dus eventueel concepties 
voorkomen. Het vroegtijdig afbreken gebeurde vooral bij copuLaties van 
niet-alpha-mannen en veel minder vaak bij James (zie boven). Agitatie
vertoners konden zodoende de kans verkleinen dat een vrouwtje bevrucht werd 
door door een ander dan de alpha-man en da.armee indirect de kans verhogen 
dat zij wel door de al.pha-man bevrucht zou worden. voor het betrokken 
vrouwtje (vaak een familielid ~an de agitatie-vertoner) zou di.t gunstig 
zijn: 

tend 

een dier dat de alpha-positie weet te bereiken moet wel over uitmun
genetisch materiaal beschikken en zijn (en dus ook haar) nakomelingen 

hebben goede overlev~ngskan.sen. De i.nclusive fitness van jonge ag~tatie

vertoners zou nog extra toenemen ~ndi.en z~j nakomelingen van de alpha-man 
zijn. Deze ultimate verkLaring voor agitatie is specuLatief: harde 
~jzen ervoor z~Jn niet voorhanden en zijn waarschijnlijk moeilijk te 
verkrijgen. Oe boven genoemde •neven-effect hypothese• is nog moeilijker 
te ~jzen, maar kan voorlopi.g niet verworpen worden. 

Gouzoules ( 1.974) gaf een heel andere ul.timate verklaring voor agi.tatie 
bij bee~n: hij zag dat een mannetje tijdens de PE-fase weleens in de 
nek of rug van het vrouwtje beet maar dat dit tijdens copuLaties met 
agitatie reLatief weinig gebeurde. Gouzoules veronderstelde dat dieren 
door middel van agitatie de aandacht van het mannetje afleidden en zo het 
vrouwtje beschermden tegen verwond~ngen (protectie hypothese). In de 
huidige studie en in die van Niemeyer & Chamove ( 1983) bleek agi.tati.e 
echter niet van ~nvloed te zijn op het optreden van nekbeten. In deze 
studies werden meerdere mannetjes bestudeerd, terwij 1 de groep van 
Gouzoules sJ.echts 1 copulerend mannetje bevatte. Bl.urton Jones & Trol.l.ope 
( 1968) tnel.dden dat nekbeten niet i.n ernstige wonden resulteerden~ alhoewel. 
hun makaken hun hoektanden nog: hadden. Ernstige fitness verLaging al.s 
gevolg van nekbeten li.jkt daarom onwaarschijnlijk en de protectie hypothese 
moet dan ook verworpen worden. 
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HOOFDSTUK ~0 

SAMENVATTING 

Boofas1;u.k ! • rnz.at.ctt.ng 

B~j de meeste onderzoChte primatensoorten fluctueren copulatie frequenties 

gedurende de ovar~umcyclus: op de dagen voor en rond het ovulatie tijdstip 
wordt het vaakst gecopuleerd. Beermakaken vormen hierop een u~tzondering: 

zij copuleren gedurende alle cyclusfasen even frequent, althans, in 
laboratoriumtests. Dit zou een gevolg kunnen zijn van de testprocedures 
die in het laboratorium werden gehanteerd. Het is mogelijk dat sexuele 

interacties een soort begroetingsritueel weerspiegelen en dat, door het 
voortdurend uit elkaar halen en bij eLkaar zetten van de dieren, een 

eventuele cycliciteit in gedrag gemaSkeerd zou worden. 
Bij organon in Oss bestond de gelegenheid om onderzoek te verrichten aan 

een grote groep beermakaken die continu samenleefden. De relatie tussen 
ovariel.e conditie en sexueel gedrag werd bestudeerd, evenals enkele andere 

aspecten van de re lat :ie tussen gesJ.achtshormonen en sociaal gedrag. 

Hoofasotuk 2. De makaken 

De in dit proetschri~t gepresenteerde gegevens worden vergeleken met 

vondsten aan andere primatensoorten, met name makaken. In dit hoofdstuk 

wordt enige algemene infor.matie gegeven over de ~6 makakensoorten. 

Het natuurlijke verspreidingsgebied der makaken omvat Ind~, China, 

Japan, Indochina, Indonesie en Noord-Afri..U. Beermakaken leven in Indo
China, te zamen met nog 5 andere makakensoorten. 

Bij een aantal soorten kan aan de hand van perineale zwellingen en/of 

kleurveranderingen bij benadering worden vastgesteld wanneer een vrouwtje 
ovuleert. Beermakaken hebben geen uitwendig zichtbare ovulatie indica

toren. Ten aanzien van de vorm van de penis en van de vrouwelijke 
genitalien verschillen beermakaken sterk van andere makaken. 

Natuurlijke makakengroepen tellen, bij de meeste soorten, 10 tot 60 

leden. Jonge mannetjes verlaten gewoonlijk hun geboortegroep en sluiten 

zich aan bij een andere groep; op latere leettijd kunnen ze nog herhaalde 
malen verhuizen. Vrouwtjes daarentegen migreren niet. Bij een aantal 

soorten is er een geboortenseizoen ( lente/vroege zomer) . over deze sociale 

en reproduktieve kenmerken is weinig bêkend voor beermakaken in hun 
natuurlijke omgeving. 

Boofd.st;uk 3. Mat;ert.aaz. en me'tl'loden 

De studiegroep bestond aan het begin van de studie ( 1 maart 1980) uit 70 
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individuen van allerlei leeftijden. In de loop van de studie (tot ~ 

november ~982) werden er 27 jongen geboren. De groep leefde overdag in een 
grote buitenkooi (l.5.4 x 9.4-x 4.5 m) en had •s nachts de beschikking over 

een verwazmd.e binnenkooi (5.5 x 5 x 2 m). Aanvankelijk leefden de di.eren 

binnenshuis, individueel of in kleine groepjes. De buitenkooi kwam in l978 

besChïkbaar. TOen de huidige studie werd gestart hadden alle dieren 
minstens 6 maanden in de buitenkooi geleefd. 

De meeste gedr~gsobservaties werden verricht te~jl de complete groep 

zich in de buitenkooi bevond ( 1.050 observatie uren). Om de invloed van 
sociale factoren op sexuele activiteit te bestuderen werden tevens 

'incomplete groep• observaties uitgevoerd (ranghoogste mannetje(s] 
tijdelijk uit de groep gehaald) en werden er tests gedaan waarbi.j enkele 

dieren in een binnenkooi werden geplaatst. De vondsten die in deze 
samenvatting worden genoemd zijn steeds afkomstig uit de •complete groep• 

observatiesi tenzij anderszins vermeld. sexueel gedragi agonistische 

:interacties (agressie en subm:i.ssie) c-m blut (hoom.m":hudden) werden gescoord 
volgens de • all occurrences · of de ·ad libitum. • methode, en vlooien en 

samenzitten volgens de 'scan sampling • methode. 

Eenmaal per week werden de apen gewogen (oudste mannetjes: eenmaal per 

maand). Van de meeste vrouwtjes werd gedurende enige tijd wekelijks bloed 

afgenomen voor latere progesteron bepaling en schatting van de ovulatie- en 

conceptie data. Van de mannetjes werd maandelijks bloed afgenomen voor 
testosteron bepaling. Bovendien werden lengte en volume van de testikels 
gemeten. Alle ±ysiologi.sche metingen werden •s ochtends tussen 8.30 en 
10.30 uur verricht. 

Boofds'tu.k 4. soci.aZ..e st,:ruct,u.ur 

De sociale structuur van de groep wordt beschreven om er later vondsten 
betreffende geslachtshormonen aan te kunnen relateren. Het winnen en 

verliezen van puur dyadi.sche agonisti.sche interacties werd gehanteerd als 
dominantie criterium. Volwassen mannetjes konden worden gerangsch~t in 

een lineaire dominantie hierarchie; tussen de volwassen vrouwtjes bestond 

een soortgelijke hierarchie. De 4 ranghoogste volwassen mannetjes waren 

duidelijk dominant over alle vrouwtjesi maar in andere man-vrouw paren 
waren de domina~tie verhoudingen niet altijd duidelijk. Dominantie 

verhoudingen tussen dieren die minstens 6 jaar oud en van hetzelfde 

geslacht waren wijzigden zich niet gedurende de studieperiode. Daarentegen 
waren er 
hoofdstuk 

wel 
S). 

rangwisselingen 
De dominantie 

van jongere t.o.v. oudere dieren (zie 

complex samenspel van 3 factoren: 

volgorde waarin de dieren 

positie van een dier was gebaseerd op een 
familiebanden, ±ysieke kracht en de 

in de buitenkooi waren geintroduceerd. 
Dominantie hierarchieen zijn ook voor vrijlevende apen beschreven. 

Er bleek een centrale samenzit cluster in de groep te bestaan: ranghoge 
volwassen vrouwtjes met hun dochters en enkele van hun zoons èn de 

ranghoogste volwassen mannetjes 7..it:en vaak bij eJ..kaar in de buurt 

(onderlinge afstand < 0.5 m). Een tweedei minder hechte cluster bestond 
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voornamelijk uit ranglage dieren. Ook in vrijlevende makakengroepen zi.jn 
een centrum en een perife~e te ondersCheiden. Voor groepen i.n 

gevangenschap is dit verschijnsel nog niet eerder beschreven. 
Agressief gedrag werd vrijwel uitsluitend gericht op ranglagere 

opponenten. Agressie afgifte correleerde positief, en agressie ontvangst 
negatief met de dominantierang. TUssen dieren met hoge onderlinge samenzit 
scores werd relatief veel agressie gezien. Er bestonden geen significante 
geslachtsverschillen in agressie frequenti.es (na correctie voor dominantie 
verschillen). Mannetjes hadden voornamelijk agressieve interacties met 
leden van hun eigen geslacht, maar voor vrouwtjes werd zo•n trend niet 
gevonden (na correctie voor samenzit preferenties). 

Vlooi gedrag werd rel.atief vaak gericht op ranghogere partners en op 
partners van het eigen geslacht. Volwassen vrouwtjes vlooiden vaker en 
werden vaker gevlooid dan volwassen mannetjes. Jonge dieren werden vaak 
gevlooid (voornamelijk door vrouwtjes) maar vlooi.den zelf weinig. 

Bluf of boomschudden was een typisch ~~nelijk gedrag en was rang
gebonden: de alpha-man blufte ongeveer even vaak aJ.s alJ.e andere d.i.eren te 
zamen. 
rang. 
gedrag 
hogere 

De weinige vrouwtjes die weJ.eens blutten hadden een hoge d~nantie 
Eerdere auteurs suggereerden dat bluf kan tunetioneren als balts 

om vrouweJ.ijke copulatie partners te lOkken of als instrument om een 
dominanti.e rang te bereiken, maar in de groep in Oss bleek di.t ni.et 

het geval te zijn. 
De copulatie activiteit van volwassen mannetjes correleerde sterk met 

hun dominantie posities. Ranghoge mannetjes konden copulaties van 
ranglagere mannetjes interrumperen. Alleen de alpha-man werd door niemand 
geinterrumpeerd; hij nam bijna de helft van alle copulaties voor zijn 
rekening. Andere mannetjes moesten •stiekem• copuleren; de ranglaagste 
mannetjes copu1eerden in het geheel ni.et. Echter, in afwezigheid van alle 
ranghogere mannetjes (incomplete groep en binnenkooi-tests) bleken ook 
ranglage ~~netjes frequent te kunnen copuleren. 

Alle volwassen mannetjes masturbeerden weleens en z1j konden dit doen 
zonder geinterrumpeerd te worden. Va.'"l. alle geobserveerde ejaculaties (in 
de complete groep) waren 72% masturbatie-ejaculaties. De individuele 
scores correleerden niet significant met de dominantierang. sommige 
mannetjes masturbeerden terwij 1 ze keken naar een bepaald vrouwtje of naar 
een copulerend stel. Zulke •gerichte masturbaties· werden vrijwel 
uitsluitend verr:icht door relatief oude mannetjes (minstens 9 jaar) en 
waren meestal gericht op (copulaties met) ranghoge, relatief oude 
vrouwtjes. Bij gerichte masturbaties werd door het ~~netje altijd, en bij 
ongerichte masturbaties zelden het orgasme gezicht vertoond. 

Ranghoge vrouwtjes copuleerden frequenter da.~ ranglage vrouwtjes, maar 
de verschi.llen waren niet zo uitgesproken aJ.s bij de mannetjes. copulatie 
interrupties tussen vrouwtjes werden maar zelden gezien. Ranghoge en 
relatief oude vrouwtjes ontvingen de meeste gerichte masturbaties en leken 
voor de mannetjes het meest aantrekkelijk te zijn. Masturbatie door een 
vrouwtje werd maar 4 maal gezien. 
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Broers en zusters copuleerden onderl~ng even vaak als n~et-verwante 

jonge dieren. Zoon-moeder copulaties werden maar zelden gezien, maar jonge 
Eannetjes copuleerden sowieso weinig met oudere vrouwtjes. 

Isosexueel presenteren en beklimmen werd bij mannetjes vaak gezien. 
Daaxbij was de beklimmer of present-ontvanger lang niet altijd dominant 
over zijn partner. Tussen vrouwtjes traden minder isosexuele interacties 
op die echter meestal wel de rang verhoudingen volgden ( ranglaag presen
teert naar ranghopg). orgasme gedrag werd tijdens isosexuele interacties 
nooit waargenomen. 

seizoensgebonden fluctuaties traden niet op in de frequenties van 
agressie, bluf en sexuee 1 gedrag. Vlooien gebeurde • s zomers vaker dan • s 
winters. 

Boofd,St;:u.k 5. Ont;?.:ri..kkeZ.i..ng van fYstoLcogte en gedrag 

De vachtkleur van pasgeboren beermakaken :i.s crème-wit. Na ongeveer 20 
weken begint de vacht donkerder te worden. Het geboortegewicht :is, zowel 
voor mannetjes als voor vrouwtjes, gemiddeld 0.5 kg (bereik 0.35 - 0.65). 
In het eerste levensjaar is de gewichtstoename (X = l. 7 kg) groter dan in 
het tweede ~evensjaar (i.= 1.3 k:g). 

Bij mannetjes werd de indaling van de testikels in het scrotum als het 
begin van de puberteit beschouwd. Het testikel indaJ.ingsmoment (TI) viel 
gemiddeld op een leeftijd van 3.3 jaar (bereik 2.8- 3.7). Gedurende het 
jaar na 'l'I waren er een snelle groei. van de testikels (van < 1 ml tot - -X= 32 ml, X lengte van 18 tot 43 mm), een snelle stijg~ng van de 
testosteronspiegels ( < 2 ng/ml tot X = 12 ngjml) en een snelle toename van 
het ~ichaamsgew.icht {X=- 5.9 tot 9.3 kg). In de volgende jaren stegen de 
genoemde maten verder, maar minder snel. Testosteronspiegels en groei
snelhe:id correleerden niet met elkaar. Vanaf de se verjaardag waren er 
geen wezenlijke toenames meer in de testikelmaten (X =- 40 ml, 49 mm), 
testosteronsp.iege~s {X~ 14 ng/ml) en lichaamsgewicht (X= ll.S kg). 
ZiChtbare produktie van ejaculaat vond voor het eerst pl.aats rond de 4e 

verjaardag. 
Mannetjes van minder dan 0.5 jaar oud vertoonden en ontvingen zelden 

agressie. Agressie frequenties van juveniele en puberale mannetjes 
(1.5- 4.5 jaar oud) correleerden niet met de leettijd. Wel veranderde de 
gerichtheid van agressie: rond TI begonnen de mannetjes ranghogere 
volwassen mannetjes aan te vallen. Daarbij ontvingen de pUbers vaak steun 
van andere pUber-mannetjes, hun moeder en volwassen mannetjes uit de top 
van de hierarchie. Na TI stegen de mannetjes in de hierarcbie van 
onduidelijke midden/lage tot stabiele subtop-posities. Een van de jonge 
mannetjes (een zoon van de ranghoogste moeder) versloeg zelfs de oude 
alpha-man, op een leeftijd van 5.5 jaar (dit gebeurde in 1983, na de 
otticiêle studieperiode). 

Mannetjes van 0 tot 2 jaar copuleerden maar weinig, maar konden al wel 
het volledige volwassen gedragsrepertoire vertonen ( intromissie, bekken
stoten en orgasme gezicht). vanaf 1 jaar voor 'l'I gingen de mannetjes 
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frequenter copuleren. Jonge mannetjes copuleerden voornamelijk met jonge 

vrouwtjes ( 3 - 4 jaar). Ook oudere mannetjes met subtop of lagere 

dominantie posities copuleerden voornamelijk met jonge partners. Alleen de 

ranghoogste mannetjes copuleerden voornamelijk met oudere vrouwtjes en 

alleen de alpha-man copuleerde voornamelijk met ranghoge vrouwtjes van 

minstens 10 jaar oud. Niet de leeftijd van een mannetje maar zijn 

dominantierang bepaalde zijn partnerverdeling. voor TI konden mannetjes in 

het zicht van anderen copuleren zonder ge interrumpeerd te worden. Na TI 

werden copulaties steeds vaker geinterrumpeerd en gingen de mannetjes 

• stiekem • copuleren. In het wil.d zou zo • n proces kunnen leiden tot 

periferalisatie en migratie van jonge mannetjes. 
Het teit dat vrij plotsel.inge veranderingen in fysiologie en in gedrag 

ongeveer tegelijkertijd optraden (de 1 - 2 jaar na TI) suggereert dat er 
een causaal verband tussen de twee zou kunnen bestaan. Echter, 

inter-individuele verschillen in testosteronspiegels of lichaamsgewicht 
oorreleerden niet met verschillen in agressie 

rangstijging of copulatie activiteit. oe 

frequenti.es, 

rang van de 

snelhei.d van 

moeder en de 

uiteindeli.jke dominantierang van pubers correleerden wel met e~ maar 
niet met fysiologische parameters. 

Oe menarche is bij vrouwelijke rhesusapen een van de eerste 

puberteitsverschijnselen. Bij beermakaken vindt de menarche waarschijnlijk 
op een leeftijd van 2.5 - 3.0 jaar plaats. vrouwtjes hadden hun eerste 

ovulatie (EO) op een leeftijd van 3.2- 4.5 jaar (X-=- 3.7). Relatief 

zware vrouwtjes begonnen eerder te ovuleren dan rel.at.ief ~ichte vrouwtjes. 

J::en puberale gewichts-groeispurt (voorafgaand aan EO) was bij de vrouwtjes 

niet zo duidelijk aanwezig als bij mannetjes. Lichaamsgewichten 

stabiliseerden op ongeveer &-jarige ~eeftijd (i = 8.4 kg). Gewoonlijk 

ging er een aantal. ovulatoire cyc~i vooraf aan de eerste conceptie. Op een 

leeftijd van 3.6- 6.6 jaar (i= 4.7) kregen de vrouwtjes hun eerste jong. 

Evenals mannetjes, vertoonden en ontvingen vrouwtjes zelden agressie 
gedurende de eerste 6 levensmaanden en veranderden hun agressie frequenties 

niet wezenlijk rond de puberteit ( 1.5 - 4.5 jaar). Voor EO hadden 

vrouwtjes onduidelijke dominanti.e posities maar stonden ze :in rang i.n elk 

geval onder hun moeder. Na EO bereikten vrouwtjes stabiele doml.nanti.e 

posities, meestal vlak onder hun moeder. Enkele jonge vrouwtjes passeerden 

hun moeder in rang. De ranghoogste moeder in de groep werd, op een moment 

dat zij fysiek verzwakt was, verslagen door haar 5.5 jaar oude dochter. 

Nul tot 2-jarige vrouwtjes copuleerden zelden. Als ze copuleerden was 

dit meestal met een onvolwassen mannetje. Een hal.t jaar voor EO stegen de 

copulatie trequenti.es en begonnen de vrouwtjes met volwassen partners te 

copuleren. Wellicht weerspiegelt dit een effect van verhoogde oestradiol

spiegels. Na EO hing de copulatie activiteit at van de reproduktieve 
toestand ( cyclerend, zwanger of lacterend). Naarmate ze ouder werden 

gingen vrouwtjes steeds vaker met volwassen en ranghoge mannetjes 
copuleren. 
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Boo:fds"tu.k 5. voortp'Lan'tt.ngs:fys"kJLogt.e van ae vrou..,.,ot;jes 

De gemiddelde duur van de ovariumcyclus ( ror = inter ovuJ.ati.e :interval.) was 
30 dagen (modus = 28). Eerste rorn volgend op de puberteit of lactatie 
waren relatief lang. zwangerschappen duurden 166 - 185 dagen (x = l. 76). 
Dit bevestigt eerdere vondsten aan beezmakaken in het ~aboratorium. 

Gemidde~d ll. maanden na een be~ling hadden vrouwtjes hun eerstvol.gende 
ovulatie. Meestal gingen er een aantal ovul.atoire cycl.i zonder conceptie 
vooraf aan een conceptie, alhoewel. de meeste vrouwtjes frequent copul.eerden 
met vo~wassen mannetjes. Mogelijke verk.l.aringen hiervoor zijn het optreden 
van zgn. LUF-cycli ( lutein.ized unruptured fol.l.icl.e syndrome ) of het 
vroegtijdig afsterven van bevruchte eicel.len. Qp grond van wekel.ijkse 
progesterongetallen werden zu~e cycl.i aJ.s ovul.atoir en niet-conceptief 
beschouwd. Bet inter .bevaJ.ling interval. ( IBI) duurde gemiddeld 20 maanden. 
Na een abortus (van een aJ. dan niet voldragen foetus) trad meestal binnen 
enkel.e weken een ovul.atie op en duurde het IBI gemiddel.d 10 maanden. In 
tegenstel.ling tot beermakaken ovul.eren rhesusapen gewoonl.ijk aJ. 6 maanden 
na een beval.li.ng en worden zij dan ook direct zwanger ( IBI = J.2 maanden). 

OVul.atoire cycl.i, concepties en geboorten waren er in aJ.l.e maanden van 
het jaar. De IOI-~engte vertoonde geen se.izoensfl.uctuaties. Ook in de 
copul.atie frequenties zat geen vast seizoenspatroon (hoofdstuk 4). 
Beermakaken in buiten-gevangenschap vertoonden dus geen voortplantings
seiz:oen. Waarschi.jnl.ijk ge~dt dit ook voor beermakaken in hun natuurlijke 
omgeving. In studies aan andere makakensoorten werd gesuggereerd dat 
veranderingen in de dagl.engte verantwoordel.ijk zouden zijn voor het op gang 
komen van het pari.ngsseizoen. Beermakaken l.ijken ongevoelig te zijn voor 
zulke veranderingen. 

Er waren geen aanwijzingen dat ranghoge vrouwtjes een hoger reproduktief 
succes hadden dan ranglage vrouwtjes. Wellicht zouden zulke verschillen 
onder ml.nder optimale voedingsomstandigheden we 1 optreden. 

floo:fds'tuk 7. samenhang "tussen fysi.o'Logi.e en gedrag van voZ..101assen man.net;jes 

Testosteronspiegels, test~e~ten en lichaamsgewichten van volwassen 
mannetjes vertoonden geen seizoensfluctuaties. Hieruit blijkt wederom dat 
beermakaken geen voortplantingaseizoen hebben, in tegenstelling tot diverse 
andere makakensoorten waarbij testosteronspiegels en test~elgrootte hun 
hoogste waarden bereiken tijdens het paringsseizoen, en waarbij er alleen 
in die periode spermatozoa worden geproduceerd. 

Intra- en inter-individuel.e verschillen in testosteronspiegels van 
volwassen mannetjes correl.eerden niet significant met verschillen in 
dominantierang of gedragsfrequenties (agressie, samenzitten, vlooien, bluf, 
copuleren, masturberen, totaal ejaculaties, :isosexueel gedrag). Eerdere 
studies naar de relatie tussen dominantierang of agressiviteit en 
testosteron lieten geen uniform beeld zien: door sommige onderzoekers werd 
zo • n verband wel gevonden, door anderen niet. In de meeste eerdere studies 
aan intacte volwassen mannetjes werd, evenals in Oss, geen correlatie 
gevonden tussen inter-individuele verschillen in testosteronspiegels en 
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copulat~e activiteit. Echter, het is waarschijnlijk dat voor het tot 

uiting komen van sexueel gedrag bij mannetjes een bepaald min~ aan 
testosteron vereist is. Mogel~jk geld~. dit ook voor bluf. 

Hoofds-tuk. 8. Reproduk.ti-eve s-tatus en sexueee~ gedrag van vrou~"tjes 

Vrouwelijke beermakaken copuleerden gedurende alle fasen van de 

ovariumcyclus. Copulaties met de alpha-man of met puber-mannetjes waren 
regelmatig verspreid over de cyclusfasen. Met de overige mannetjes werd in 

de laat-foll~culaire en peri-ovulatoire fase wat vaker gecopuleerd dan in 

de luteale fase (rangtekentoets, p < 0.05, eenzijdig). Echter, een 
variantie analyse (met een groter tijdoplossend vermogen) leverde geen 

significant effect op. Gedurende de luteale fase ontvingen vrouwtjes 

relatief weinig gerichte 

De attractiviteit van 

progesteron geremd te 

masturbaties. 

vrouwtjes leek door oestradiol bevorderd en 

worden, alhoewel deze hormonale effecten 

door 

bij 

beermakaken veel minder uitgesproken waren dan bij andere primatensoorten 

(wellicht met uitzondering van de orang-oetang en de mens). Er werden geen 

cyclische fluctuaties gevonden in spontaan presenteren (een mogel.l.jk.e maat 
voor proceptiviteit) of receptiviteit (het accepteren van copulatie

pogingen van mannetjes). 

In het begin van de zwangerschap copuleerden vrouwtjes net zo vaak als 

gedurende ovariumcycli. De copulatie activiteit stopte vr~j abrupt na de 

2e zwangerschapsmaand. De ontvangst van gerichte masturbaties vertoonde 

een soortgelijk patroon. Het was opmerkelijk dat de attractiviteit niet 

daalde in en rond de Ge zwangerschapsweek, toen de progesteronspiegels zeer 

hoog waren, maar wel later in de zwangerschap, toen de progesteronspiegels 

slechts mat~g verhoogd waren. Spontaan presenteren nam geleidelijk af in 

de loop der zwangerschap, maar de receptiviteit bleef hoog. 

Gedurende de eerste maanden van de lactatie copuleerden de vrouwtjes 

niet en ontvingen zij ook geen gerichte masturbat~es. De eerst 

geobserveerde copulat~e vond 3 - 17 maanden na de bevalling plaats (X "=- ., 

maanden, ofte wel 4 maanden voor de volgende ovulatie). De ontvangst van 

gerichte masturbaties begon gemiddeld 10 maanden na de bevalling. ln de 

eerste 2 lactatiemaanden werd er weinig spontaan gepresenteerd; de 

receptiviteit was gedurende de hele lactatieperiode hoog. 

Beojastuk 9, Btjzonderheden van het copu~at;te gedrag van beermakaken 

Copulaties met ejaculatie (Cl:::S) bestonden meestal uit 1 beklimird.ng met 

intromissie (68%); lï% van de CEs omvatten meerdere beklimmingen waarvan 

maar 1 met intromissie en 15% omvatten meerdere intromissies. 
Om het copulatie gedrag gedetailleerd te kunnen bestuderen werden in een 

binnenkooi paartests van 30 minuten uitgevoerd. In deze tests duurden 

ejaculatoire intromissies 9 - 51 seconden eX~ 2s) met 1 - 74 bekkenstoten 

(X-- 38) t.ot het ejaculatie moment. Ejaculat~es waren duidelijk 

herkenbaar aan het ophouden van de bekkenstoten, een verkramping van het 

lichaam en het verschijnen van het orgasme gezicht. Na de ejaculatie 
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duurde de intromissie nog 1 tot LS minuut voort. Echter, in 
gemiddeld 

aa.:nwezigheid 
slechts o.s van ranghogere mannetjes (bui.tenkooi) was dit 

minuten. Bij andere makakensoorten bestaan CEs 

beklimmingen (elk 3 - ~0 sec). Het orgasme 
post-ejaculatoire intromissie zijn voor geen enkele 

uit ~ of meer korte 
gezicht en de lange 

andere makakensoort 
beschreven. 

In de complete groep ejaculeerden volwassen mannetjes gemiddeld 1.9 maal 
per dag (masturbatie en copulatie). Series van 10 tot 16 ejaculaties op 
een dag werden maar door enkele mannetjes vertoond. Echter, in afwezigheid 
van ranghogere mannetjes bleek elk mannetje in staat te zijn om minstens S 
maal op een dag te ejaculeren, met tussenpozen van 3 tot 7 minuten voor de 
eerste ejaculaties :in een serie; het record was 59 CEs in 5.5 uur. Ten 
aanzien van ejaculatoire capaciteiten overtreffen beermakaken alle andere 
onderzochte pr:imatensoorten. 

Bij 16% van de CEs (alle observaties gecombineerd) had het vrouwtje een 
orgasme (herkenbaar aan het orgasme gezicht). vrouwelijke orgasmes traden 
relatief veel op bij paren die vaak copuleerden en dus goed op eLkaar 
ingespeeld leken te zijn. Bet is niet waarschi.jnlijk dat teruggrijpen of 
-kijken van het vrouwtje naar het mannetje tijdens copulaties een indicatie 
vormen voor bet vrouwelijk orgasme. 

Bij veel copulaties werd door andere dieren opgewonden rondgesprongen en 
agonistisch gedrag vertoond tegen de copulanten. Zulk geagiteerd gedrag 
was voornameli.jk gericht op het mannetje tijdens diens ejaculatie. De 
actiefste agitatie-vertoners waren 3 en 4-jarigen en ranghoge volwassen 
vrouwtjes. Een klein deel van de copulaties werd als gevolg van agitatie 
afgebroken, 
mannetjes: 
dit gedrag 

d.w.z. dat er geen ejaculatie optrad (alpha-roan: 3%; overige 
12%). Verschillende prox~te en ult~te verklaringen voor 
worden bediscussieerd. Wellicht wordt agitatie in gang gezet 

door revanchistische motieven jegens het copulerende mannetje. Het is 
mogelijk dat agitatie de kans vergroot dat een vrouwtje wordt bevrucht door 
de alpha-man in plaats van een ranglager mannetje. 
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HOOFDSTUK 1.~ 

ENGLISB: SUMMARY 

Chapt,;e:r 1 • Int:roduct;U>n 

In most primate spec~es copulat~on frequenc~es fl.uctuate dur~ng the ovar1an 
cycle: most copulations occur duri.ng the days prior to and around the time 

of ovulation. Stumptai.l. macaques are an except~on to thi.s rul.e: in 

lalx>ratory tests they copul.ate frequentl.y, regardl.ess of the temal.e' s 
ovarian condition {Slob et aL l.97Sa,b). However, this might be an arte
fact of the experimental procedures used in the l.alx>ratory. Assumi.ng that 
sexual behaviour is f:ac~l.i tated when animals meet, the repeated separati.on 

and introduetion might mask an underlying hormone-dependent cyclic~ty. 
Organen ~n Oss, '!'he Netherl.ands, effered the opportun~ty to study a 

large group of stumptail macaques that were continuously 1~v~ng together. 

'l'he relation between ovar:ian cond~tion and sexual act~v~ty was stud~ed, as 
wen. as several other aspects of the relati.on between sex ho:onones and 

soci.al behavi.our. 
In the following of thi.s summary the reader wi.ll be referred to the most 

important figures and tabl.es and some of the literature cited. 

Chapte:r 2. ·me macaques 

'l'he data presented in thi.s dissertation will. be compared wi.th the available 

data on other primate species, especially macaques. The rel.evant charac

teristics of the 16 macaque species are listed in tabl.e 2-1. 

In a number of species the temales have cyclical perineal swel.lings 
and/or colour changes wh~ch ind~cate approx±mately the time of ovul.ation. 

Stumptai.l macaques have no externally visïble indicators ct ovul.at~on. 

Stumptails differ from ether macaques w~th regard to the morphology of the 

penis and of the femal.e genital. tract (fig. 2-2). 

In their natural habitat macaque groups of most spec~es number 10 to 60 
animals. Usua~ly young rnales leave their natal group and migrate to 
another group; at a l.ater a ge they may mi.grate again. Females, however, 

do not mi.grate. several species show sea.sonal. breeding { births concentra
ted ~n spring/earl.y summer). With respect tothese soc~al and reproduct~ve 

characterist~cs, l~ttle is k.nown alx>ut stumptail macaques ~n their natural 
environment (Mccann 1933; eertrand 1969). 

Chap'te:r 3. Mat.e:rt.al.- and method.s 

At the start of the study (March 1, 1980) the group numbered 70 individuals 

{27 male, 43 f:emale). 'rhirty-two of them. were purchased by Organen (1970-
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1977) and 38 were bom in oss (since 1972). During the study (until 

November 1, 1982) 27 animal.s were bom, 2 died and 4 were removed trom the 
group. During the day all an~ls lived in a large outdoor cage and during 

the night they could move into a heated indoor cage (fig. 3-2). Initially, 

the monkeys were housed indoers ( individually or in small groups). The 
outdoor facilities became available in 1978. When the present study was 

started all monkeys had lived since at least 6 months in the group in the 

outdoor cage. 
Most behavioural observations were done while the complete group was 

present in 
investigate 

'incomplete 

the outdoor cage ( 1050 observation hours). In order to 

the effects of social constraints on sexual activity, 

group observations' were carried out (top-ranking adult male[s) 

temporarily removed trom. group) and tests were done in which some animals 
were placed in an indoor cage. All of the behavioural findings described 

in this summary stem trom •complete group observations·, unless indicated 

othe~se. sexual behaviour, agonistic interactions and 'bluft' (branch 
shaking) were scored us:ing the 'all occurrences· or the 'ad libitum' 

method, and social groomi.ng and proxi.m:ity (interindividual distance < 0.!:> 
m) using the •scan sampling• method (Altmann 1974). Behavioural 

defl.nitions were based on previous stumptail studies by Eertrand (1969), 

Chevali.er-Skolnïkoff (1974a) and Goldfoet et al. (197!:>). The detinition ct 

an agonistic dyad was taken from de waal ( 1978; see also Nieuwenhuijsen & 
a series of 1. or more de Waal 1982). 

heterosexual 

intromiss ion. 

A copulatien was 
mounts ( less t.han 

defined 

2 minutes 
as 

apart) including at least 1. 

Once a week the monkeys were weighed ( oldest males: once a month). 

Most temales participated during some time in a blood sampling program 

(borizontal lines in fig. 3-3): weekly blood samples were taken tor 

subsequent progesterone determination and retrospective estimation of 
ovulat:i.on and conception dates. •L'hirteen adult and 6 pubertal males were 

bled once a month for testesterene determination. Also, the length and the 

volume of their testicles were measured. All physiological measurements 
we re taken between s . 30 and 1.0 . 30 AM. 

Chap~er 4. Soc~aL s~ruc~ure 

As a basis for the etho-endocrinological analyses a description ot the 

social organization of the group was made. Winning and losing in pure 
dyadic agonistic :interactions was used as a criterion of dominance. Adult 

males could be ordered in a l:inear dominanee hierarchy; among adult 
temales such a hierarchy also existed. The 4 highest-ranJö.ng adult mal es 

clearly rariked above all females, but dominanee relationships in other 

male-female pairs were not always clear (fig. 4-1.). Dominanee relation

ships among animals that were at least 6 years old and of the same sex 

remained stable throughout the study period. However, dominanee positions 
of younger animals did change ( chapter 5). Dominanee positions appeared to 

be the result of a complex combination ot 3 factors: familY ties, physical 
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strenqth and the sequence in Which the an~ls had been introduoed into the 

outdoor cage. Similar dominanee hierarchi.es have been described t:or 
free-ranging pr~tes. 

The proxilni.ty data revealed the exi.stence of a central and a peri.pheral 

part of the group: high-ranking adult temales with their daughters and 

some of their sons and the highest-ranking adult males often sat in close 
proximi.ty; a second~ l.ess sol.id~ proxi.mi.ty cl.uster was formed by mainly 

!ow-ranking animals ( tig. 4--2) • orhe central/peripheral structure ~ which is 

well known tor macaques in the wil.d~ has not been previously described tor 
macaques in captivi:ty. 

Aggression was almest always directed towards lewer-ranking opponents 
(fig. 4--3). Aggression performance oorrelated positively~ and aggression 

receipt negatively with dominanee rank. Aggressive interactions occurred 

relatively often among individuals with high proximity scores between them. 

'I'here were no significant sex-dif:ferences in aggression t:requencies ( after 

correction for dominanoe-di.fferences). MOst aggressive interactions of 

mal.es were wi.th memhers of their own sex~ but tor temales no such trend was 
tound ( after correction for proximity-preferences). 

Social. grooming was mostly directed towards higher-ranking partners and 

partners of the same sex. Adult f:emal.es performed and received more 
groom.ing than adult males. Young animals were often groomed (mostly by 

temales) but did l:ittl.e grooming themselves (tig. 4--4). 

Bluf:f or branch shak:ing was a typical mascul:ine behav:iour and was 
rarik-dependent: the alpha male bluffed about as t:requently as all. ether 

animals combined ( f:ig. 4--6). 'rhe tew femal.es that pertormed some bluft 
were all high-ranking. Modahl & Eaton ( 1977) suggested that bluff by male 
macaques may serve to attract temales tor oopulat:ion~ while de waal ( 1982) 

suggested that chimpansees may use bluft as part of: their strategy to reach 

a higher dominanee rank. 'rhe tindings :in the present study did not support 
these suggestions. 

Adult male copulatien frequencies correlated positively 
rank (fig. +-7). High-ranking males could interrupt 

lewer-ranking rnales. Only the alpha male could copulate 

witb dominanee 

copulations by 

treely, without 
interruptions~ while ether adul.t maJ.es had to copulate surreptitiously. In 

the absence of all higher-ranking rnales ( incomplete group or indoor tests ) 

it appeared that also J.ower-rariking males were a:ble to copulate trequently. 
All adult rnales masturbated more or l.ess trequently ~ and they could do 

so without being interrupted. Of all. observed ejacul.ations (in the 

complete group) 72% were masturbation-ejaculations. Individual. scores did 
not correlate significantly with dominanee rank (tig. 4-8). Some rnales 

masturbated while looking at a particular temale or at a copulating couple. 
These • direct ed. masturbati.ons • ( batebed in tig. 4--8 ) we re almest 
excl.usively performed by elderly rnales (at least 9 years old) and were 

mostly directed at ( copulations with) elderl.y temales of high dominanee 

rank. The orgasm face (Cheval:ier-Sk.olni.k.off 1974a.~b: ••t:rown:ing round

mouthed look .. ; Goldtoot et al. 1975~ 1980: "ejaculation tace") was always 
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perfor.med du~ng directed masturbation-ejaculat~ons, but seldam during 
undi.rected :masturbations. 

High-ranking temales copulatea more frequently than l~rar~ing females, 

but the differences were not as great as among the males (fig. 4-9: 
frequencies per hour during periods of ovarian cyclic:ity). Females seldom 
interrupted each ethers • copulat:i.ons. High-ranking and relatively old 
fema.J..es received most di.rected masturbations (fig. 4-1.0) and seemed to be 

most attractive as sexual partners. Masturbation by a female was seen only 
4 times. 

Brothers and sisters copulated as frequently wi.th one another as 
unrelated young animals. Mother-sen copulati.or.s occurred seldam, but young 
males copulateel l:i.ttle w:ith elderly temales anyway. 

rsosexual presenting and mounting occurred frequently among ~es. The 
directionality of such behaviours did not correspond well with dominanee 
relationships (fig. 4-lS). rsosexual interactions among females occurred 
less trequently and were usually 'low-rariking presents towards high
ranking•. OrgasroS during isosexual interactions werenever observed. 

Seasonal. pattern.s did not occur in the :frequencies of agon~stic, bluff 
or sexual behaviours (fig. 4-1.4). Social grooming occurred most frequently 
duri.ng the summer months ( fig. 4-5 ) . 

Chapter 5. Physi-o~ogi.caz. and. behavi.ou.raz. d.eveLopment. 

The fur of newborn stumptail macaques is creamy-whi te col.oured. About 20 

weeks aft er birlh the fur starts to darken. The average birlh weight is, 
both for mal es and tor females, 0. 5 kg ( range 0. 35 - 0. 65 ) • The increase 
in body weight during the first year of life (i = l. 7 kg) is greater than 
aur~n9 the secona year eX =- 1.3 kg). 

In males the descent of the testicles into the scrotum was considered as 
the start of pul:>erty. Testicular descent { TD) occurred at an average age 
of 3. 3 yeaxs (range 2. a - 3. 7). ouri.ng the year fol~owing TD rapi.d 
increases occurred in testis size, testesterene level and body weight. 
Less rapi.d i.ncreases occurred in subsequent years {fig. 5-l.: mean pattern; 
fig. 5-3: i.ndi.vi.dua1 patterns, plotted per month with TD as point of 
reference). Testesterene levels did not oorrel.ate ~th growth velocity 
{plotted per 3 months). After about the ath bi.rthday physiological 
parameters showed no rurther increases. Distrïbutions of adult male 
phys:i.ologi.cal parameters are shown in fig. 5-2 (a males of at least 9 years 
old, 28 or 27 measurements per male). Visible production of ejacul.ate 
began around the 4th birthday. 

During the first 6 months of life males seldom 
aggress:i.on (fig. 5-9). Aggression frequencies 
males ( 1.5 - 4.5 years old) did not correlate 

performed er received 
of j uvenile and pubertal 
with age (fig. 5-10). 

However, the direction of aggression did change: around 'l"D, males started 
to attack higher ranking adult males. During these conflicts pubertal 
mal es were often supporled by their mothers, by top-ranking adult rnales and 
by male peers. After TD males rose in the dominanee hierarchy trom unclear 
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mi.ddle/l.ow posi.tions to sharply defi.ned subtop ranks (fig. 5-~4). One of 
the young maJ. es ( a son of the highest-ranking mother) even defeated the old 
al.pha ma.J.e, at the age of 5.5 years (thi.s happened :in ~983, after the 

offi.c:i.al study period). 
Males that were o - 2 years of age copulated i.nfrequently, but coul.d 

already show the complete adult repertoire ( intromiss:i.on, pel.v:i.c thrusts 
and orgasm face) . About a year befere TD copulatien frequenci.es started to 

i.ncrease (f:i.g. 5-~7). Young males copulated mainl.y w:i.th young temales 

(3 - 4 years ol.d). Also older males w:i.th sUbtop or l.ower dominanee 
pos:i.t:i.ons copulated mainl.y wi.th young partners. Only the highest-ranking 

males copulated mai.nly wi. tb ol.der ( > 4 years old) femal.es, and only the 

al.pha male copulated mai.nly wi.th :femal.es that were at least ~o years old 
and high-ranking. Not the age of a male but hi.s dominanee rank determi.ned 

h:i.s partner di.stribution. Before TD mal es could copul.ate openl.y :in view of 

others without be:ing interrupted. After TD copulations were more and more 
i.nterrupted and became more surreptit:ious. In the wi.l.d such a process 
m:i.ght lead to the peri.feral.i.zat:ion and migration of young mal.es. 

'!'he 'f:ind:i.ng that rather abrupt physi.olog:i.cal and behavi.oural changes 

occurred roughl.y during the same period of li.fe ( the 1 or 2 years following 
TD) suggests that a causal. relat:ionsh:ip m.i.ght exi.st between the two. 
However, inter-i.ndivi.dual di.fferenoes i.n testosterone levels or body 
wei.ghts were not found to be correlated with di.fferences i.n aggression 

frequencies, velocity of the ri.se i.n dominanee rank or Copulatory activity. 

Matemal rank and fi.nal domi.nance rank of pubertal males correlated wi.th 

one another, but not with physiolog:i.cal parameters. 
Menarche, a relati.vely early s:ign of puberty in rhesus monkeys (van der 

Werff ten Bosch et al. 1983), prObably occurs at an age of 2.5- 3.0 ye~-s 

i.n temale stumptail macaques. Pemales had thei.r f:i.rst ovulation (PO) at an 

average age of 3 . 7 years ( range 3. 2 - 4. 5; fig. 5-5: weekl.y progesterone 

l.evels). Rel.ativel.y heavy temales started to ovul.ate earl.ier than rel.a
tivel.y light females. A pubertal growth spurt in body weight ( preceeding 
FO) was not so obvious in femal.es as it was in mal.es (fig. 5-6: individual 

patterns with PO as poi.nt of reference; fig. 5-7: temales with unknown 
PO, birth date as point of reference) . Body weights stabil.ized around the 
age of 6 years. Body weights of adult temales are shown i.n fig. s-s ( r7 

temales of at least s years old, 5 or 6 measurements per female). Usually 

a number of ovulatory cycles preceeded the first conception. Age at fi.rst 
birth averaged 4.7 years (range 3.6- 6.6). 

Like males, temales performed and received very little aggressi.on during 

their first 6 months ot lif:e (tig. 5-9) and showed no age-related 
differences in aggression frequencies around puberty (fig. 5-10). setere 

PO, temales had unclear dominanee ranks, somewhere below their mother. 

Atter PO they reached a clear and stable position, usually directly below 

thei.r mother. Some temales became dominant over thei.r mothers. The 
highest-ranking mother in the group was, at a time when she was physically 

weakened, deteated by her 5.5 years old daughter (fig. 5-16). 
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Pemales copulated seldom beXore they were 3 years 

copulate, they did so with subadul.t paxtners. 
copulatien frequencies rose and temales started to 

old. If they did 

Half a year before PO 
copulate with adult 

partners. This might be an effect of i.ncreased oestradiol levels. After 
ro, copulatocy ·activ:ity depended upon 

pregnant or lactating; fig. 5-19). 
reproducti.ve condition (ovulating, 
As they grew older temales copulatea 

more and more often with adult and high-ranking partners. 

Chap~er 6. Reproduc~~ve physto~ogy of femaLes 
MOst of the data presented in this chapter have recently been pUblisbed 
elsewhere (Nieuwenhuijsen et al. 1985). 

'l'he 

days. 

6-1). 

ovarian cycle length ( IOI = inter ovulatory interval) averaged 30 
Pirst IOis atter puberty or lactation were relatively long (fig. 

Gestation lengths averaged J. 76 days (fig. 6-2). Th:is corroborates 

earlier findings in laboratory housed stumptails. 

After giving birth, 11 months on the average elapsed before a temale 
resumed to have ovulations. Usuall.y several non-conceptive ovulatory 

cycles preceeded a conception, although most temales copulated frequently 
with adul.t ma.les. In some of the cycJ..es a LUF syn.dro:me may have occurred 

(luteinized unruptured follicle syndrome; this was found by KoninCkx 

et al. [1980, 1981] in woroen with Xertility problems), while in some 
other I concepti ve 1 cycles an ear ly abortion may have occurred ( SChlesse lman 

[1979] presumed that this happens often in women). on the basis of weekly 

progesterone data such cycles were judged to be ovulatory and 
non--conceptive. The average inter birth interval ( IBI) lasted 20 months. 

After an aborti.on or st~ll birth ovulations occurred withi.n weeks, and IBis 
averaged 10 months. In contrast to stumptail macaques~ rhesus monkeys 

ovulate 6 months post partum and usually conce~ve on the first ovulat~on 

(IBI ~ 12 months). 

OVulatory cycles, concept~ons and births occurred during aJ..l months of 

the year (fig. 6-4: A -= births during indoor period~ before 1979; 

B '""births in outdoor cage 1 1979 through 1983; bottom: temperature and 
precipitati.on). rors did not show any seasonal fluctuations. Also 

Copulatory activity failed to show a seasonal pattem ( chapter 4). Thus 1 

stumptail macaques in outdoor-captivi.ty did not show any reproductive 
seasonality. Probably the same is true for stumptails in their natural 
habitat. MacRoberts & MacRoberts (1966) 1 Vandenbergh (1973) and Bielert & 

Vandenbergh ( 1.981) suggested that changes in the photoperiod ( daylength) 
might trigger the onset of the mating season in other macaque species. 

stumptail macaques seem to be insensitive to such changes. 
Tbere were no indications that high-ranking temales had a higher 

reproductive success than !ow-ranking temales. However, such ditterences 
might beoome apparent under less optimal food conditions. 

Chap~er 7. PhysioLogy ana behavtour of aau~~ ma~es 
Testis size, testosterone levels and body weights of adult males did not 
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show a seasonal pattem ( fig. 7-2: means of s oldest mal es, all at least 9 

years old; fig. 7-3: individual testosterone patterns, including young 
adults; broken line: X, N = 13). This shows again that stumptails have 

no reproductive seasonality, in contrast to seasonal.ly breeding ma.caque 

species wbere testis size and testosterone l.evels are highest during the 
mati.ng season and on1y during this ti:me of the year spermatozoa are 

produced. 
Inter- and intra-indi.vidual differences in testosterone levels of adult 

rnales did not oorrelate significantly with differences in dominanee rank or 

behavioural. frequencies ( aggression, proxim.ity, groom.ing, bluff, 

copul.ation, ma.sturbation, totaJ. ejacul.ations, i.sosexua~ behavi.our). 

Earlier studies of the relation between testosterone and dominanee rank or 
aggression frequencies yiel.ded conflicting results: significant 

correlations were f:ound in some studies, but not i.n others. Studies which 

yielded significant correlati.ons were done wi.th groups of unnatural. sexjage 
composi.tion ( table 7-2B). Most of the authors l.isted in table 7-2 found no 

correlation between inter-individual ditterences in testosterone levels and 
copulatory acti.vity in intact ma.les. However, it is likely that a certain 

ml.nimum amount of t<~ntosterone is required tor the expressi.on of: sexual. 
behavi.our in rnales (Mi.chael. et al. 1984). This might also be true tor 

bluf.f behaviour. 

Chap~er 8. Fema~e reproduc~~ve s~a~us and se~a~ behavtour 
Pemale stumptail. macaques copulated duri.ng all. phases of the ovarian cycle 

(table 8-2: indivi.dual copulatien f:requencies per hour x 100, trom left to 
right: wi.th the alpha male, other adult mal.es, pubertal. males, al.l. :mal.es; 

ovulatory cycl.es were divided into 6 bloclts of 5 days, the estima.ted 

ovul.ation day being day 3 of block 0; the 8 temales at the bottom of the 

table copulated infrequently and were not i.ncluded i.n the anal.yses; fi.g. 
8-l: X "t SEM wi.th all ma.les; black.: copulati.ons witb ejaculati.on). 

Copulatiens with the alpha male or wi.th pubertal. males were equal.l.y 

di.stributed over all. cycle phases. Copulatiens with other ( adul.t) ma.l.es 
occurred somewhat more trequently during the combined F2 ( late-f:ollicul.ar) 

and 0 (peri -ovulatory) phases than duri.ng the combined L ( l.uteal.) phases 

(Wilcoxon, p < 0.05, one-tail.ed). However, an anal.ysis of vari.ance, usi.ng 
6 cycl.e phases, di.d not yi.eld a significant effect. Receiving di.rected 
masturbations occurred relati.vel.y i.ntrequentl.y during the luteal. phase 
(fig. 8-4). 

Pemal.e attractivity seemed to be erihanced by oestradiol. and suppressed 
by progesterone~ although these hormonal. effects were, i.n stumptai.ls, much 

less outspOken than in other primate species studied (wi.th the possible 

exception of orang-utans and humans, see tabl.e 8-1: relati.ve trequenci.es 
ot Copulatory or ejaculatory activity in the tol.licul.ar, peri.-ovulatory and 

mid-luteal. phase ot the cycle). No cyclicity was tound in spontaneous 
presents (a possi.ble measure of proceptivity, tig. 8-2) or recepti.vity 

(fig. 8-3: acceptance ratio's of sex contacts, mounts and total. sexual. 
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i.nteracti.ons) • 
Duri.ng pregnancies, copuJ.ations ceased rather abruptly after the second 

month (f:i.g. a-s: J.S-d.ay bl.ocks, bl.ock FC be:ing the comb:ined. F1, F2 and o 
phase of the concepti.ve cycle). Recei.v:ing dixected masturbations showed a 
similar pattem (fig. s-a). It was rema:rkable that attractivi.ty was not 
much depressed duri.ng the progesterone peak around week 6 of pregnancy, but 
:i.t did decrease when progesterone level.s were only moderatel.y el.evated. 
Spontaneous presents decl:ined sl.ightl.y in the course of pregnancy ( fi.g. 
S-6) but receptivity remained high ( fi.g. 8-7). 

Duri.ng the first months of l.actation temales di.d not copul.ate nor did 
they recei.ve directed masturbations. '!'he fi.rst observed copul.ation 
occurred 3 - l. 7 memtbs post partum (i: = 7 months # or 4 months before the 
next ovul.ati.on; fig. s-9: c = ovul.atory cycles# vz = early pregnant, 
LZ = middlejl.ate pregnant, 1 - a = 3o-day bl.ocks after l.i.ve birth). 
Recei ving directed masturba.tions began on the average 10 months post partum 

(fig. S-11). Spontaneous present trequencies were low onl.y duri.ng the 
fi.rst 2 months of lactation (fig. S-1.0), while receptivi.ty rema:i.ned high 
throughout lactation ( not i.llustrated) . 

Chapt;er 9. Pecu.Lt.a:ri.·t:tes of 'the copuZ.atory behavi.our of s'tll17lpt;at.Z. macaqu.es 

Copulatiens with ejaculati.on (CEs) usuall.y consisted of 1 mount with 
intromission ( 68%); 1. 7% of the CEs consisted of several. mounts i.ncluding 
only 1 mount wi.th :introm.issi.on and 1.5% consisted of several i.ntromissions 
(maximum 7; tabl.e 9-1). 

In order to study the copulatoxy behaviour in detail, 3Q-minute pair 
tests were carried out i.n an indoor cage. In these tests ejaculatory 
intromissions lasted 9 - 51 seconds (x = 25) with 1 - 74 pelvic thrusts 
(i.= 38) until ejaculations. EjacuJ.ations were easi.ly recogni.zed by the 
cessati.on of pelvi.c thrusts, body rigidity and the orgasm tace ( see chapter 
4). After ejaculation the intromission continued tor about 1 to 1.5 

minutes. aowever, in the presence of higher-ranking males ( outdoor cage) 
this was only o. s minutes on the average. In other macaque species CEs 
consist of 1 or more short mounts (3 - 10 sec; Shively et a1. 1982). The 

orgasm face and the long post-ejaculatory intromission have not been 
observed in other macaque species (Chevalier-Skolnikoff 1975). 

In the complete qroup males ejaculated on the average 1.9 times per day 
(based on 7 dawn-to-dusk observations; masturbation and copulation). 
Series of 10 - 16 ejaculations on a single day were pertormed by only a tew 
males. aowever ~ in the absence of higher-ranking mal es each male appeared 
to be able to ejaculate at least 5 times per day# with intervals of 3 to 7 

minutes tor the initial ejaculat:ions in a series; the maximum was 59 CEs 
during s.s hours. stumptail macaques surpa.ss all other primate species 
studied in ejaculatory potential (references: table 9-4). 

In 16% of the CEs (all observati.ons combined) the femal.e 
species-specitic orgasm tace# which i.ndicated that she 
(Goldfoot et aL 1980). Pemale orgasms occurred relati.vely 
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couples that copulated often and that seemed. to be well adapted to one 
another. In contrast to the supposition of Zumpe & Mi.chael ( ~968) tbe 
clutching reaction was not found to be a reliable indicator of the temale 
orgasm. 

When 2 animals were copulating other animals could jump exc:i.tedly around 
and di.rect agonistic behaviours towa.rds the couple. This was named. 
•agi.tation•. Prev:i.ous authors have described this behav:i.our and have used 
the te1:m "harassment" {Bertrand 1969; Gouzoules 1974). Accordi.ng to the 
concise Oxford Dicti.onaxy ··to harass" means "to vex by repeated attacks". 
Therefore the term 'haraasment • seems incorrect since this behaviour does 
not always include aggression and often does include sUbmissive elements. 
COpulation-interruptions by higher-ranking males were not considered as 
agi tati.on. Ag i tation was allnost always directed at the copuJ.ati.ng male and 
usually began at the time of ejaculation. The most acti.ve agitati.on 
performers were pubertal males and femal.es ( 3 - 4 years old) and 
high-ranking ad.ul.t f.emëties. A smal.l proportion of the copuJ.ati.ons was 
definitely interrupted (no ejaculat:i.on occurred) as a resul.t o:f agitation 
(alpha male: 3%; other males: 12%). several proximate and ultimate 
explanat:i.ons of agitation are discussed. All. ot the hypotheses mentioned 
by Ni.emeyer & Chamove ( 1983) were rejected. Ag:itat:ion may be :i.nSt:i.gated by 

motives of revanchism towards the copulat:ing male. Agitation may enhance 
the chance that a female is fertilized by the alpha male rather than by a 
lower-rariking male. 
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Dl\NKWOORD 

Aan de uitvoering van het hier beschreven onderzoek en de totstandkoming 
van dit proefsChrift hebben vele pr~ten bijgedragen. 

In de eerste plaats wil ik Koos Slob bedanken. Al in 1967, toen nog als 
docent aan de HBS, bracht hij mij de grondbeginselen van de biologie bij. 
Jaren later, tijdens mijn doctoraal onderzoek in Rotterdam, liet h~j mij 

kennis maken met de beermakaak enleerde hij mij wat wetenschappelijk 
onderzoek is. Tenslotte was hij de directe begeleider bij mijn promotie 
onderzoek. Ik denk dat maar weinig promovendi het voorrecht hebben genoten 
met zo'n onstuitbaar enthousiasmerende begeleider te mogen werken. 

Mijn scholing op het gebied van het sociale gedrag van in groepen samen
levende apen dank ik aan Frans de Waal. Frans begeleidde mijn doctoraal 

onderzoek aan de chimpansees in Burgers Dierenpark te Arnhem, en was, tot 
zijn vertrek naar Amerïka, ook betrokken bij het onderzoek in Oss. 

Mijn promotoren, Koos van der Werff ten Bosch en Jan van Hooff, dank ik 

voor hun voortdurende betrokkenheid bij het onderzoek, de vele boeiende 
werkbesprekingen en het doorworstelen van de klad, preliminaire en bijna
definitieve versies van de diverse hoofdstukken die hier in bun werkelijk 
definitieve vorm zijn afgedrUkt. 

Prof. Dr.M. W. van Bof en Prof. Dr. H. K. A. Visser ben ik erkentelijk 
voor het kritisch doorlezen van het manuscript. 

Karel de Neef wist de Organon directie zo ver te krijgen mij in de 
gelegenheid te stellen hun beermakakenkolonie te 
voortvarendheid, enthousiasme en opbouwende kritiek 
proefschrift gestalte te geven. 

bestuderen. Karel' s 
hebben geholpen dit 

De onvermoeibare hulpvaardigheid en warme belangstelling van Ad Lamroers 
zijn voor mij een grote steun geweest. Tevens heb ik veel baat gehad bij 
de uitgebreide kennis van Ad op het gebied van pr±maten in het algemeen en 
het houden van apen in gevangenschap in het bijzonder. 

Ik hoop dat de periode in Oss voor de doctoraal studenten Marielle 
Jansen, Els Broekhuyzen en Bas Drukker net zo gezellig en leerzaam is 
geweest als hun aanwezigheid en inbreng in het onderzoek voor mij waren. 

Ik ben Anneke Bot bijzonder dankbaar voor het omvangrijke type werk. 
Statistische adviezen en hulp bij het uitwerken van de data werden 

gegeven door, vanzelfsprekend, Peter Schenck. 
De dierverzorgers Wim Hagedoorn, Nico Bekkers, Michel Slok, Jos 

Broekman, Clemy Meerbach en Hans Vloet dank i.k voor al hun assistentie, het 
toegewijd en vakkundig verzorgen van de apen en de vele gezellige uren. 

Bij het afnemen en verwerken van het bloed waren Bep Classens, Inge van 
Delft, Wim Gielis, Marja flabraken en Adry Kappen behulpzaam. De hormoon 
bepalingen werden uitgevoerd door Gert van cappellen, Marja Ooms, Paula van 
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der Vaart en Peter Woutersen. Zonder hun inspanningen zou dit onderzoek 
niet mogelijk zijn geweest. 

Ik dank Ton van Del.ft en alle overige CNS Phaxmacol.ogy medewerkers voor 

alle schik die ik met hen heb gehad. 
Bel.aas ken ik geen manier om de beermaalten kenbaar te maken wat een 

boeiend l.even ze leiden, en hoe pl.ezierig het was dat te bestuderen, maar 
misschien weten ze dat zel.f al lang. 

Margreet dank ik voor alles. 
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