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BOOFDSTUK 1

INLEIDING

Bij lagere =zoogdieren is het optreden vam ccopulaties heperkt ot een
kort deel wvan de ovariumcyclus: rondom het moment van de ovulatie of
eisprong. Alleen in die periode, die enkele uren of dagen  duurt
{afhankelijk van de soort) initieert een vrouwtie sexuele interacties met
manneliike soortgenoten, tonen de mannetijes zich sexueel geinteresseerd in
het vrouwkje en accepteert zij de sexuele avances van mannetjes {(Ford &
Beach 1851; vYoung 196L). Hogere zoogdieren (de primaten) kunnen gedurende
de gehele ovariumcyclus copuleren, maar meestal is de sexuele activiteit op
de dagen viak voor en tijdens het vruchitbare deel van de cyclus hoger dan
op andere momenten (referenties: +tabel g8-1). Dit geldt niet voor de mens,
wazarbij de coitus fregquentie tijdens de menstruatie meestal laag is en
direct daarna relatief hoog; rond het moment van de ovulatie is de coitus
activiteit niet uitzonderlijk hoog (Udry & Morris 1977; williams &
wWilliams 1982; Bancroft e.a. 1983). Een andere uitzondering op het
gebruikelitke primatenpatroon wordt gevormd door dJde beermakaak: uit
gedragstests in het laboratorium bleek dat beermakaken gedurende alle fasen
van de ovariumcycius ongeveer even freguent copuleren {Slob e.a. 1978a,b).

Primaten hebben ovariumceycli die gemiddeld 4 of 5 weken duren. Na een
cyclus zondexr bevruchting treedt er een menstruele bloeding op (hierin
onderscheiden primaten zich van andere zoogdieren). De produktie van
ovariurhormonen vertoont bij alle onderzochte primatenscorten in principe
hetzelfde patroon. Gedurende de eerste helft van de cyclus (folliculaire
fase} produceren de ovariz in toenemende mate oestrogenen (voornamelijk
ocestradiol). Tegen het eind wvan @e folliculajre fase bereiken de
ocegtradiclspiegels het hoogste niveau en volgt de ovulatie. Hierop volgt
de luteale faze waarin de ovaria veel progesteron en betrekkeliik weinig
cestradiol produceren (mens: Koninckx e.a. 1991; ILenton €.a. 1%82;
mensapen: Graham e.a. 1973; Nadler e.a. 1983; Dbaviaan: Wildt e.a. 1977;
beermakaak: Wilks 1977; Slob e.a. 1978a.,b; andere makaken: Bullock e.a.
1972; wilks e.a. 1976; Asco e.a. 1977; Goodman e.a. 1877; Wehrenberg
e.a. 1980; Kholkute e.a. 1981L; Shideler e.z. 1983),

Bij de meeste onderzochte primatenscorten en lagere zoogdieren bleek
cestradiol bevorderend en progesteron remmend te werken op het optreden van
copulaties (Young 1961; tabel 8-4). Mensen en bheermakaken lijken echter
minder gevoelig +te zijn voor zulke hormonale invliceden. Het voor de mens
beschreven patroon lijkt te berusten op sociale in plaats van hormonale
factoren (Ford & Beach 1951). Voor dJde beermakaak waren tot voor kort



alleen maar laboratorium—gegevens bekend: er werden dieren gebruikt die in
individuele kooien leefden en gedurende korte tijd (15-20 minuten) werden
geobserveerd in een paar—situatie (1 marnetie met 1 vwvrouwtje) of in een
trio—situatie (1 mannetje met 3 vrouwtjez). In vrijwel iedere test werd
een paaxr maal gecopuleerd, ongeacht de cyclusfase van de vrouwtjes (Slob
e.a. 1978a,b). Soortgelijke tests met een aantal andere primatenscorten
leverden wel een cyclisch patroon in copulatie activitelt 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 1975; bavianen: Bielert 1982; makaken: Michael &
Zumpe 1970a; Goldfoot 1%71; Goy & Resko 1972; Enomoto e.a. 1979; Zampe
& Michael 1983). Daarom 1lijkt het, op het eerste gezicht, niet aarmemelijk
dat alleen de onnatuurlijke studie—omstandigheden wverantwoordelijk waren
voor het ontbreken van een cyclisch patroon bij beermokaken. Echter, bij
de beermakaak lijkt, misschien sterker dan bij andexre sSoorten, <opulatie
gedrag te kunnen functicneren als een Ssoort begroetingsritueel. Door het
steeds maar weer bij elkaar zetten en uit elkaar halen van de dieren zou
kunstmatig een hoge copulatie activiteit gedurende alle cyclusfasen
gecrederd kunnen worden waardoor een eventueel cyclisch patroon gemaskeerd
wordt.

Om uit te vinden of beermakaken in dit opzicht inderdzad minder wvan
hormonen afthankelijk =zijn dan andere soorten apen zou een studie moeten
worden verricht waarin het 'introductie effect' vermeden wordt. Zo'n
studie wexrd uitgevoerd door Slod & Nieuwenhuijsen {1980) met heterosexuele
paren beermakaken die continu samenleefden in een laboratoriukooi: 2
paren werden elk gedurende 2 maanden onafgebroken gecbserveerd (m.b.v. een
videorecorder) en bleken geen cycliciteit in sexueel gedrag te vertonen.

De gelegenheid om onderzoek te doen aan een veel groter aantal dieren éen
onder minder artificisle omstandigheden werd geboden door COrganon in 0ss.
Organon beschikie over een grote groep beermakaken die samenleefden in een
buitenkooci. Er konden aan deze groep gedragsobservatles worden verricht en
er kon regelmatig bloed worden afgenomen van de apen voor hormoon
bepalingen. Bij de vrouwtijes kon aan de hand van de hormoongetallen
—achteraf- een beeld worden verkregen over het verloop van ovariumcycli, en
er kon worden nagegaan of de gecbserveerde copulatieg een cyclisch patroon
vertoonden.

Het onderzoek aan de Organon beermakakenkolonie was aanvankelijk opgezet
om 1 specificke vraagstelling, betreffende de relatie tussen hormonen en
sexueel gedrag tijdens dJde 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 wordenm uitgebreid tot een meer algemene vraagstelling
betreffende geslachishormonen en gedrag: er konden niet alleen vrouwbtjes
tijdens ovariumcycli Dbestudeerd 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 verwljzingen 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 1in groepen samenleven kunnen, naast hormonen, ook soclale
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 sociale
structuur van de greep 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
normonale vraagstellingen vormt de studie wvan de sociale structuur van
apengroepen een boeiend onderwerp; temeer daar er op 4dit punt over
beermakaken nog betrekkelitk weinig bekend is. De sociale structuur van
een groep apen Xan worden beschreven aan Jde hand van een dominantie

hierarchie: op grond van een bepaald dominantie criterium (b.v. het
winnen of verliezen wan conflicten) Xunnen de individuen gerangschikt
worden in een higrarchische volgorde. Een dergelijke higrarchische

structuur is al wvoor vele groepen in het wild en in gevangenschap
beschreven en bleek ock 1in de groep 1in Oss +te bestaan. De socizle
structuur van een groep apen kan tevens worden beschreven in termen van
nabijheidsrelaties (welke dieren zitten wvaak bij elkaar in de buurt).
Dergelijke samenzit-structuren zijn wvoor apen in het wild meermalen
beschreven, maar bi) groepen 1in gevangenschap is dit aspect van de sociale
structuur nog mazar weinig bestudeerd.

Veranderingen in hormconspiegels en andere £ysioclogische aspecten en
gedragsfrequenties tijdens de ontwikkeling wvan Jjonge diexen worden in
hoofdstuk 5 beschreven. Uit eerdere studies aan apen en mensen is gebleken
dat =zich 1in dJde puberteit vrij abrupte veranderingen voordoen in de
produktie van geslachitshormonen en de lichaams—groelsnelheid.  Andere
studies meldden veranderingen in de sociale positie en sexuele activiteit
bij puberale dieren. De precieze samenhang tussen veranderingen in
fysiclogie 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
fysiclogische als gedragsgegevensg verzameld konden worden.

In de loop van de Jaren werd een grote hoeveelheid gegevens verzameld
over de vwvoortplantingsfysioclogie van vrouwelijke beermakaken. Deze
gegevens, gepresenteerd in hoofdstuk 6, vormen een aanvulling op eerderx
onderzoek aan beermakaken in het laboratorium. In hoofdstuk & 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 +estosteron en
sociaal gedrag (hoofdstuk 7) vomt een controversieel onderwerp. In
sommige eerdere studies werden significante correlaties gevonden tussen
testosteronspiegels en dominantierang, agressiviteit of sexuele activiteit
van mannelijke primaten, maar in andere studies bleken zulke verbanden
niet. In Oss kon van <€eén groot aantal mannetjes gedurende lange tijd
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regelmatig bloed worden afgenomen voor hormoon bepaling, zodat zowel imter—
als intra—individuele wverschillen in testosteronspiegels en in gedrags—
frequenties met elkaar vergeleken konden worden.

De corspronkelijke vraagstelling van dit onderzoek betreffende dJde
samenhang tussen ovariumcyclusfase en sexuele activiteit komt in hoofdstuk
g aan de oxde. Voorts worden in dit hoofdstuk sexueel gedrag tijdens de
zwangerschap en de lactatie Deschreven. Bij de mens 1is de sexuele
activiteit op het eind van en vlak na de zwangerschap Ddetrekkelijk laag.
Cver andere primatengoorten is op dit punt nog vrij weinig bekend. In de
loop van de huidige studie werden er 27 jongen geboren zodat er weel
gegevens verzameld konden worden Detreffende gedragsveranderingen bij
zwangere en lacterende vrouwtjes.

Tenslotte worden in hoofdstuk 9 enkele bijzondere aspecten wvan het
copulatie gedrag wvan beermakaken Dbelicht, =zoals de ongewoon hoge
ejaculatoire capaciteiten van deze soort, het wvrouwelijk orgasme en de
manier waarop copulanten verstoord kunnen worden door andere diexen.



HOOFDSTUK 2

DE MAXKAKEN

Be in dit proefschrift gepresenteerde onderzoekresultaten =zullen worden
vergeleken met vondsten uit ander primatenonderzoek, met name onderzoek aan
makaken. Het geslacht der makaken (Macaca) omvat 16 soorten. In &it
hoofdstuk wordt algemene informatie gegeven over die scorten en in het
pijzonder over de beermakaak.

Levensomstandigheden

Bij vergelijkingen met andere studies is het wvan belang te weten onder

welke omstandigheden de ondexzochte apen leefden. De levensomstandigheden

kunnen in 5 c¢ategoriesn worden verdeeld:

Natuurlijk. Vrijlevende 2pen, in hun natuurlijke omgeving, d4ie zelf hun
voedsel moeten zoeken.

Bijgevoederd. vVrijlevende 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).

Eiland. Vrijlevende apem op een plaats die niet in hun natuurliike
versprelidingsgebied ligt. Door mensen bijgeveederd. Bijvoorbeeld de
rhesusapen die in de dertiger 4jaren vanuit India werden overgebracht
near eilandjes in de Caraibische Zee, en die daar nog steeds leven.

Buiten-gevangenschap. BApen die als groep in een kool of op een omheind
terrein in de bultenlucht leven en die '= nachts een binnenverblijf
tot hun beschikking' hebben. Voeding wordt wvolledig dJdoor wmensen
verzorgd. De Dbeermakaken in 033 leven sinds 1978 onder deze
onstandigheden.

Leberatorium. Apen die in verwarmde en kunstmatig verlichte ruimtes =zijn
gehuisvest, individueel of met enkele apen per kool. Voeding wordt
volledig door mensen verzorgd. De beermakaken in 08s leefden Lot 1978
onder deze omstandigheden.

De termen 'wild' en "vrijlevend' worden in dit proefschrift gebruikt om
de 32 eerstgencemde categoriefn te zamen mee aan te duiden: apen die in
hun bewegingsvrijheid niet belemmerd worden door onnatuurlijke obstakels
zoals een kooi of een orheining. Wanneer de voedingssituatie of de
geografische ligging van het leefgebied van belang kunnen zijn (b.v. voor
fysiologische ontwikkeling of wvoortplantingsseizoenen} wordt wel onder—
schelid gemaakt tussen natuuriijke, bijgeveederde en eilandgroepen.



sooxtengroep

wetenschappe—
lijke naam

Nederlandse naam

Engels naam

M.stilenus
M.nemestring
M. tonkeana
M.maura
M.ochreata
M.nigra

M. sylvanus

baardaap
laponder
moormakaak
grauwarm makaak
kuifmakaak
Berber aap

liontail macagque
pigtail macaque
Tonkean macagque
moor macague
booted macague
Celebes black ape
Barbary ape

silenus— 1
sylvanus 2

3

4

5

5

7

sinica 8
9

10

11

. stnica
M.radiata
M. assamensis
M. thibetana

Ceylon kroonaap
Indiase kroonaap
Agsam makaak
Tibetaanse makaak

togque nmacague
bonnet macague
Assam macague
Tibetan macague

fascicularis 12 M.fascicularis Java aap crab-eating monkey

13 M.eyelopis Formosa makaak Taiwan macague

14 M.rulatta rhesusaap rhesus monkey

15 M. fuscata Japanse makaalk Japanese monkey
arctoides 16 M.arctoidszs beermakaak stumptail macague
Tabel 2-1. Do makaken: socorten, namen eon bijzonderheden. Indeling

gebaseerd op Fooden (1980) en Groves (15980).
grote zwelling ten tijde van ovulatie; + =

N = natuurlijk oF
L =

11 = Pére

Voortplantingsseizoen: + =

bijgevoederd;

E = elland;

Perineale zwellingen: +
onduidelijke =zwellingen on/of
kleurveranderingen, niet altijad cyclisch; - = geen cyclische zwellingen of
kleurveranderingen. wel een geboortenselzoen;
t = in sommige studies wel, in andere niet een seizoen,
B = puiten-gevangenschap;
raboratorium (zie tekst voor Verklaring van deze termen).

Synonieman: 1 = wanderoe (NL); 2 = klapperaap, lampongaap; 7 = magot
David's macagque;

longtailed macague; 13 = Formosan (rock) monkey:; 16 -~ Macaca speciosa.

Tussen haakjes:
2 Bullock e.a.

Drickamer 1974a;
1965,
gevangenschap) ;

1967;
Peng e.a.
snively e.a.

28 Taub 195807

19737
1982;

1972;
7 Eaton 1572;
11 Hadidian & Bernstein 1979;

18 Nawar & Hafez 1572

29 Valerio e.da.

titeratuur verwijzingen.
1977;

3 Czaja e.a-

13 Kavanagh & Laursen
Lancaster & Lee 1965;

25 Silk e.a.

12 van Hooff.,
1984;

1 Bielert & Vandenbergh
4 Dittus 1975;
g Fopoden 1975; 9 Fooden 19807
pers.
14 Kawai
16 MacRoberts & MacRoberts 1966;
19 Nigi 1875;
22 Rahaman & FParthasarathy 196%9;
1981,
1569,

26 Simonds 1965;
30 eigen waarnemingen.

5 Dixson 1977;

med.

e.a. 1967;

17 Napier & Napier
20 Paul & Thommen

1984,
23 Roberts 1978;
27 Splegel

- & geen seizoan;
(NL);
12 = Macaca irus, cynomolgus, Java monkey, Xra,
1981;

10 Furuya
{buiten-

1550;



verspreiding (9} perineale voortplantingsseizoen  copulatie

zwellingen N EB L patroon {24)
Z-W India + (8) - (8} MME 1
Z-Indochina, Indonesid + (2) - - (8,11) MME 2
Celebes 3
Celebes + (11) 4
Celebes 5
Celebes + (3} - (5 MME [
N-2&frika,Gibraltar + (28) + + + (16,20,23) SME 7
Sri Lanka - (4) + {4) 2
Z-India + {26) + + - (11,22,25,29) SME a
Assam,N-Indochina = (17 10
Z~China 11
Z-Indechina, Indonesid + (18,27 - =+ - (10-13,29) s/MME 12
Taiwan + {21) + - {21} 13
N-India,China + (3) ++ 4+ £ (1,6,11,15,29) MME 14
Japan + (19) + + + (7,14,15,19) MME 15
Indochina - (30 - - — (hoofdstuk &) SME 16

Tabel 2-1, vervolg

Figuur 2-1. Verspreidingsgebied wvan de Dbeermakack. Naar  Bertrand
(1968) en Fooden (1980). Het is niet bekend ofFf er beermakaken in Cambodia
an Oost-Thalland Leven.



Verspralding

Het verspreidingsgebied der makaken omvat tropische, subitropische en
gematigde gebieden in Zuid~ en Ocst-Azie en Noord-Afrika (zie tabel 2-1).
De meeste scorten leven in bossen, maar er komen ook makaken voor in doxrpen
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; Fooden 1971; 1976; 1e82z; Eudey 1980;
Zhang e.a. 1981).

Morfologie - algemeen

Makaken =zijn middelgrote, tamelijk stevig gebouwde apen. volwassen
mannetjes van de grootste makakensoort, de moormakaak, hebben gemiddeld een
kop—romplengte van 66 <m, en mannetjes van de Xleinste socoxrt, de Ceylon
kroonaap, meten gemiddeld 47 om. Volwassen vrouwtjes zijn kleiner dan
volwassen mannetjes.

Be lengte van de staart varieert van zeer lang (1.2 x de kop—romplencte)
bij de Cevlon Xkroonaap, tot biljna onzichtbaar (.03 x de kop—romplengte)
bij de Berber a=ap (Fooden 1950).

Bij veel makakensoorten vertoont bij de vrouwtjes het perineum (de huid
rondom &e wvagina) cyclische kleur— en/of vormveranderingen. Vyouwelijke
lapeonders hebben zeer duidelijke =zwellingen die hun maximale grootte
bereiken op het moment van de ovulatie, en daarna snel schrompelen (Bullock
e.a. 1972). Bij chimpansees en bavianen 1s eenzelfde relatie tussen
maximale =zZwelling en ovulatie tijdstip vastgesteld (Young & Yerkes 1943;
Graham e.a. 1973; Wildt e.a. 1977) en daarom wordt algemeen aangencmen dat
deze relatie bestzat bij alle apenscorten die cyeclische zwellingen
vertonen. Bij deze soorten kan de reprodukiieve status van een vrouwtje op
tientallen meters afstand worden waaxrgenomen.

Ehesusapen (Rowell 1963; Czaja e.a. 1977) en Japanse makaken (Nigi
1975} hebben geen duidelijke zwellingen, eun de kleurveranderingen van het
perineum vertonen bij deze scorten niet altijd een regelmatiag cyclisch
patroon. Uiterlijke Xemmerken =zijn hiexr dus geen betrouwbare ovulatie—
indicator.

Tenslotte zijn er enkele makakensoorten waarbij geen enkele cyclische
zwelling of kleurverandering van het perineum is waar te nemen (tabel 2-1).

De vorm van de penis en van de vrouwelijke genitalién verschilt sterk
van soort +tot socort (fig. 2-2). Op grond van deze kenmerken verdeelde
Fooden (1980) de makaken in 4 soortengroepen. Deze indeling is in tabel
2-1 aangehouden. Er zijn echter ook andere indelingen mogelijk, op grond
van fossiele gegevens (Delson 1980) of electroforetische analyse wvan de
bloedeiwitten (Cronin e.a. 1980).

Morfologic - beermakaak
Op grond van hun afmetingen (kop-romplengte van volwassen mannetijes



gemiddeld 57 om; Fooden 1980) Kunnen beermakaken als 'gemiddelde' makaken
worden beschouwd. Door hun dikke wvacht +tonen ze zeer fors en daaraan
Ganken ze hun wetenschappelijke naam: Macaca arctoides = op de beer
gelijkende wmakaak. De staart is slechts enkele om lang en onbehaard,
vandzar de Engelse naam ‘stumptail macagque’.

De jongen hebben bij de geboorte een roomkleurige vacht. In de loop van
het le levensjaar wordt de vacht geleidelijk donkerder, en op volwassen
leeftiid kan de kleur vari#ren van oranje +ot zwart, met dJdaartussenin
allerlei +tinten bruin. volwassen dieren hebben altijd een effen vacht-
kKleur. In asgam (McCann 1933) en Thailand (Fooden 1976) =zijn, in
natuurlijke groepen, zowel donkere als licht gekleurde individuen gezien.
Dit duidt erop dat de wverschillende vachtkleuren geen verschillende
geografische rassen vertegenwooxrdigen.

Het gezicht heeft bij de geboorte een bleekroze kleur en wordt op latere
leeftijd dJdonkerder. Bij volwassen beermakaken zijn kleur en tekening van
het gezicht zeer variabel. Bi] de meeste dieren is de grondkleur rood, mel
daarop een grillig patroon van zwarte en soms witte vlekken, Maar er ziln
ook individuen met een heige, bleekroze, paarsyode of zwarte grondkleur, en
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Flguur 2-2. Morfologie van de vooriplantingsorgansn van makaker: .
Links: peniz, =zij- en bovenaanzichi; naar Fooden (1975); A - silenus-
sylvanus groep (Llaponder); B < sinica groep (Ceylon kroonaap); € =
Fascicularis groep (Java aap); D = arctoides groep (beermakaak); de
accolades geven de plaats van de urethra opening aan. Rechts: vrounslijke
genitalién, sagittale doorsnede; naar Fooden (1867a, 1980); bovorn:
rhesusaap, onder: beermakaak; DbLJ de overige soorten iLs de morfologie in
principe dezelfde als biJ de rhesusaap; CC1 en CCZ = cervicale colliculiy
VC -« vestibulaire colliculus.



individuen zonder zwart in het gezicht of met alleen wat £ijne sproetjes.
Dankzij deze variabiliteit in het uiterlijk zijn de individuele dieren vrij
gemakkelitk te hexkennen.

Vrouwtjes die in de puberteit komen hebben lichte zwellingen van de huid
rond de vagina (Trollope & Blurton Jones 1975). Deze zwellingen doorliopen
geen cyclisch patroon en zijn niet te vergelijken met de grote perineale
zwellingen bij laponders, bavianen en chimpansees (hoofdstuk 5).

Volwassen vrouwelijke Dbeermakaken vertonen een  grote individuele
variatie in de Xkleur var het perineum, die gewoonlijk overeenkomt met de
grondkleur van het gezicht. Bij koud weer kunnen gezicht en perineum bdlieek
worden, en bij hevige opwinding intenser rood. Kleur en vorm van het
perineum vertonen echter geen cyclische veranderingen aan de hand waarvan
het ovulatie tijdstip zou kunnen worden vastgesteld.

Cp grond wvan de vorm der genitalign beschouwde Fooden (1%80) de
beermakadkx als een aparte soortengroep onder de makaken. De uitzonderlijke
vorm van de penis (fig. 2-2) werd woor het eerst beschreven door Anderson
{1872). De eikel is in vergelijking met die van andere makakensoorten zeer
lang en heeft een taps toelopende vorm. De genitalién wvan vrouwelijke
beermakaken werden voor het eerst beschreven door Fooden {(1967a). Deze
genitalien onderscheiden =zich wvan die wvan andere wmakaken door de
aanwezigheid wvan een bolvormige styuctuur aan de ingang van de vagina, de
zgn. vestibulaire colliculus {fig. 2-2). Hierdoor heeft de vagina een
tameliik nauwe ingang en is 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 f£ig. 2—-2). Fooden (1967a) suggereerde dat de beermakaak door
dit mechanisme beschermd zou kunnen zijn tegen hybridisatie (kruisingen met
andere soorten) (“lock and key" hypothese).

Noch in het wild, noch in gevangenschap is er ooit met 2zekerheid een
kruising tussen een beermakaak en een andere makaak vastgesteld. Chiarelli
{1973) ncemde wel een krulising tussen een M. arctoides mannetje en een
M. mulatta vrouwtje, en gaf Antonius (1951) als referentie. Fooden (1967a)
merkte reeds op dat dit een dubieus geval is, want Antonius sprak slechts
van een "Rotgesichtsmakak™, zonder een wetenschappelijke naam te vermelden.
Volgens Grzimek (1968, deel 10, p. 648) is *"Rotgesichismakak" de Duitse
benaming voor Japanse makaak.

van de andere makakensocorten is bekend dat ze onderling te kruisen zijn
en dat deze kruisingen vruchtbare nakomelingen opleveren (Fooden 1964;
Bexnstein 1966; Chiarelli 1972; Bernstein & Gordon 1980a). Voorloply
lijkt de Dheermakaak in dit opzicht een uitzonderingspositie in te nemen.
Dit zou inderdaad toegeschreven kunnen worden aan de "lock and key”
hypothese, ock al staat deze Xkruisingen wvan beermakaak mannetjes met
vrouwtjes van andere soorten op het eerste gezicht niet in de weq.

Levenswijze - algemeen
De makaken die onder natuurlijke omstandigheden zijn bestudeerd bleken
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allen dagdieren te zijn, Hun dieet is voornmamelijk plantaardig, alhoewel
ze ook weleens insecten en andere kleine dieren eten (Napier & Napler
1967).

Makaken leven in groepen van gewconlijk 10 tot 60 dierem (Jolly 1972),
maar groepen die door de mens worden bijgevoederd kunnen veel grotex
worden. Een extreem voorbeeld hiervan is de groep Japanse makaken in
Takasskivama, met 700 leden (XKawanaka 1973). Ock zonder bijvoederen ligt
de groepsgrootte bij Japanse makaken betrekkeliik hoog: Mori (1979)
beschreef verschillende natuurlijke groepen met elk ongeveer 100 leden.

Natuurlijke makakengroepen bestaan uit een a2zntal volwassen mannetjes,
een groter aantal volwassen vrouwtijes, en hun jongen.

Kawai stelde in 1958 voor het eerst vast dJdat groepen Japanse makaken
geen vwvaste samenstelling hebben: Jonge mannetjes verhuizen op de leeftijd
van circa 3.5 jaar (als ze in de puberteit komen) naar Ge periferie van de
groep. Later onderzoek aan Japanse makaken {(Koyama 1967; Kawanaka 1972)
en rhesusapen {Koford 1963; Lindburg 1969%; Boelkins & Wilson 1972;
Drickamer & Vegsey 1973) +toonde aan dat periferalisatie en migratie van
manneties zeer algemesen voorkomt. Vooral puberale, maar ook volwassen
manretjes vertonen dit werschijnsel. Jonge mannetjes plegen hun geboorite—
groep te verlaten, enige tijd alleen of in een ‘vrijgezellengroepie' +e
leven, en zich vervolgens aan te sluiten bij een andere groep. Na een
aantal jaren lkunnen ze weer naar een volgende groep verhuizen. Vrouwtjes
daarentegen blijven hun leven lang in hun geboortegroep: zij vormen de
kern van de groep.

Migrerende manmetjes zijn ook waargencmen bij Cevlon Kkroonapen (Dittus
1975), Java apen (¥heatley 1982; wvan Noordwijk & van Schaik, in druk) en
wvele andere apensoorten {(Packer 197%a). Of dit verschijnsel zich algemeen
voordoet Dbij alle makakensoorten is nog de vrazg, want Simonds (1873) en
Taub {1980) zagen in hun langdurige studies aan resp. Indiase kroonapen en
Berber apen 1in natuurlijke groepen maar zelden migraties en helema2al geen
golitaire mannetjes. Bij deze scorten bleven Jjonge mannetjes na de
puberteit in hun geboortegroep, en het aantal volwassen mannetjes per groep
was ongeveer gelijk aan het aantal volwassen vrouwtjes.

Loevenswijze - 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 gewconlijk bestaan uit 5 tot 50 individuen. De dieren
voeden zich met bladeren, vruchten, wortels en soms insecten. McCann en
Bertrand vermelden dJdat beermakaken weleens aardappel- en rijstvelden
plunderen. Volgens McCann zijn beermakaken grondbewoners die alleen als ex
gevaar dreigt de bomen in vluchten.

Behalve wat summiere gegevens over natuurlijke groepen gaf Bertrand
(19589) een uitgebreide en gedetailleerde beschrijving van het gedrag van
beermakaken die uwit gevangenschap kwamen en in Thailand waren losgelaten,
dus een omnatuurlijke groep in een natuurlijke omgeving. Deze dierxen
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begteedden ongeveer de helft van de dag aan het zoeken (en eten) wvan
voedsel. Bexrtrand bestudeerde +tevens beermakaken in de dierentuinen van
Caleutta en Parijis. Deze apen in buiten—gevangenschap besteedden wveel
minder tijd azm voedsel zoeken en eten, en vertoonden veel vaker sexueel en
agressief gedrag dan hun vrijlevende socortgenoten.

Het feit dat McCann (1933) in Assam meermalen solitaire mannetjes =zag,
vormt een aanwijzing Jdat migraties van mannelijke beermakaken ondexr
natuurliike omstandigheden mogelijk voorkomen.

voortplantingsselzoen

Cngeveer de helft van dJde makakensoorten waarvan gegevens bekend =zijn,
vertonen een veooriplantingsseizoen, dat wil zeggen dat verreweg de meeste
geboorten geconcentreerd zijn in een bepaald deel van het jaar en dat ex
gedurende een aantal maanden van het jaar geen Jjongen geboren worden. Bij
makaken is het geboortenseizoen gewoonlijk 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 wvan het Jaar weinig. Pe copulatie
frequenties vwvertonen een omgekeerd beeld: een piek in de herfst en/of
vroege winter en zeer lage frequenties gedurende de rest van het jaar.

Bij de andere helft van de onderzochite makakenscorten woxrden het hele
Jaar door jongen geboren (tabel 2-1).

Hiexrbij moet worden cpgemerkt dat slechts bij 2 soorten (de rhesusaap en
de Japanse makazk ) het al dan niet bestaan van een veortplantingsseizoen in
het wild onomstotelijk is aangetoond, dat wil zeggen gebaseerd op meerdere
onafhankelijke studies, elk meerdere Jjaren en een groot aantal (» 10C)
geboorten omvattend. Vooxr de overige soorten zijn de wild-gegevens
tamelijk mager.

De studies aan beermakaken in Indo-China duurden te Xort of waren te
opperviakkig om ook maax diets te kunnen zeggen over het bestaan van een
voortplantingsseizoen. In een groep beermakaken op een eiland in de
Caraibische Zee werden het hele jaaxr door jongen geboren (Estrada & Estrada
1581)., In hoofdstuk & zal nader op dit ondexwerp wordeén ingegaan.

Copulatie godrag
Tabel 2-1 geeft onder meer gegevens over de aard van het copulatie gedrag.
vijf wvan Qe 9 soorten waarvan gegevens bekend ziin vertonen het
zgn. MME-patroon {multiple wount ejaculators), dat wil zeggen dat een
copulatie Dbestaat it meerdere beklimmingen met intromissie voordat er een
beklimming met intromissie en ejaculatie volgt. Drie socorten vertcnen het
SME-patroon {single mount ejaculators), dat wil zeggen dat een copulatie
gewoonliik slechis bestaat uit 1 beklimming met intromizsie en ejaculatie.
Java apen kunnen =zowel het SME- als het MME-patroon vertonen {Shively
e.a. 1932).

Beermakaken behoren tot het SME-type {Blurton Jones & Trollope 1968;
Kanagawa e.a. 1972). De laatsten suggereerden dat dit wellicht te maken
had met de witzonderlijke penis-—morfologie van de beermakask. In tabel 2-1
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iz echter te zien dat het SME-patroon ook voorkomt bij scorten met de
gebruikelijke penis—morfologie.

Nomenciatuur, classificatie on leefmilieu wvan de beermakadak

Over de wetenschappelijke naam, de classificatie en het leefmilieu van de
beermakazk  bestaat nogal wat onduldelijkheid. Dit komt doordat de
beermakaak, de Japange makazk en de Tibetaanse makaak op het eerste gezichk
enige gelijkenis vertoner, en doorxdat de Engelse naam 'stumptail macagque’
niet alleen wordt gebruikt voor de beermakazk, mazry soms ook voor de
Japanse makaak (‘Japanese stumptail wmacaque™) en dJde Tibetaznse makaak
{ "Pére David's stumptail macague’ ).

Cuvier (gerefereerd in Fooden 1967b) beschreef in 1825 een aap waarvan
hij aannam dat deze uit het toemnmalige Nederlands—-Indig afkomstig was, en
die hij de naam "Macague & face rouge (M. speciosus)” gaf. Sindsdien iz
de Dbenaming M. speciosus of M. speciosa door veel auteurs gebruikt voor de
{ Indochinese) beermakaak. Fooden (1967b) maakte echter duidelijkx dat
Cuvier s exemplaar waarschijnlijk niet uit Indonesi®, maar wuwit Japan
afkomstig was, en bovendien de uiterlijke kenmerken van de Japanse makaak
wvertoonde. De eerst beschreven beexrmakazk was dus eigenlijk een Japanse
makaak. De nasm M. speciosa mag daarom niet als aanduiding van de
beermakaak gebruikt worden, en Fooden stelde de naam M. arctoides voor. De
naam M. speciosa komt in de moderme literatuur bijna niet meer voor.

Bertrand (1969) en Zhang e.a. (1981) beschouwden de beermakaak en de
Tibetaange makaak als ondersoorten van eenzelfde socort (M. speciosa).
Echter, volgens Fooden {1967b) zijm het 2 verschillende goorten omdat erx
een aantal belangrijke wmorfologische verschillen bestaan, o.a. in de vorm
van het penisbotje. In tegenstelling tot Bexrtrand en Zhang e.a. baseerde
Pooden =zijn conclusie op eigen waarnemingen. Fooden's visie lijkt me
daarom aannemelijker dan die van Berirand en Zhang e.a.

Het verspreidingsgebied dat Bertrand en Zhang e.a. opgaven voor d&e
*stumptail macaque’ (eigenlijk dus de beermakaak en de Tibetaanse makazk te
zamen) omvat o.a. zuidelijk China en is dJdaardoor weel groter dJdan het
werkelijke verspreidingsgebied van de heermakazk (fig. 2-1).

Volgens Kling & Orbach (1963) en Bertrand (1969) Xkomen beermzkaken in
het wild onder meer voor in gebergten die gedurende een groct deel van het
jaar met sneeuw bedekt zijn eh waar de temperatuur tot ver onder het
vriegspant kan dalen. Kling & Orbach noemden Ulmer {1960) als referentie.
In het artikel van Ulmer werden de Japangse en Indochinese ‘'stumptail
macaques”’ in eén alirea gencemd, maar werd alleen wvan dJde Japanse
‘stumptails’ gezegd dat ze in koude streken voorkomen, en niet dat dit ook
voor de Indochinese 'stumptail’ zou gelden. Bertrand referecerde aan David
{1874) die =zijn wazrnemingen dJdeed 1in Szechwan (Centraal China). In
Szechwan leven geen beermakaken, maar wel Tibetaanse 'stumptail’ makaken.

Japange en Tibetaanse makaken leven in hun natuurlijke
verspreidingsgebied inderdaad onder meex in barre besneeuwde gebieden, maar
voor de beermakaak is dit nooit aangetoond. Eet verspreidingsgebied van de
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beermakazk omvat, zoals al eerder gezegd, alleen tropische en subtropische
gebieden. Dat neemt niet weg dat beermakaken zich in gevangenschap wel
kunnen aanpassen aan een gematigd klimaat met vorst en sneeuw in de winter
(Bertrand 1969; eigen waarnemingen).

De beermakaak - een bedrelgde dierscor:t

Nauwkeurige schattingen over het aantal beermakaken in het wild 2zijn niet
voorhanden: de landen waar beermakaken van nature voorXomen werden en
worden regelmatig geteisterd door oorlogen, waardoor wetenschappelijk
wveldwerk onmogelijk is. Uit de summiere gegevens die beschikbaar zijn
blijkt dat de beermakadk in Indo—China momenteel zeer zeldzasm is (Bertrand
196%9; TFooden 1971; 1976; Eudey 1980¢; Zhang e.a. 1981; <Constable 1982).
Enkele decennia geleden konden beermakaken nog wel wvrij algemeen worden
wazrgenomen (McCann 1933; Bertrand 1969, pp. 1 — 2). Oorzaken wvan het
teruglopende apenbestand in het wild =zijn de oprukkende beschaving, de
ontbossing als gevolg dJdaarvan en de export van apen naar laboratoria in
Eurcpa 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). Alle Indochinese apenscorten hebben
te 1idden (gehad) onder de gencemde factoren. De beermakask schijnt er
relatief hard getroffen te zijn, want zowel Pooden (1571:; 1976) als Eudey
{198C) meliden dat deze soort in Thalland zeldzamer is dan de andere daar
levende makakensoorten. Het is echier niet bekend of dJde beermakaak niet
altijd al zeldzamer is geweest dan andere makaken.

De laatzte jaren zijn exr 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. 1981), Thailand (Brockelmann
1981) en Vietnam {(Westing & Westing 1981; Constable 1%82). COver de rest
van het verspreidingsgebied van de beermakaak {(Assam, Birma, Caxbodia en
Laos) zijn mij geen natuurbeschermingsgegevens bekend.
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HOOFDSTUK 3

MATERTAAL EN METHODEN

3.1 De Organon beermakakenkolonie

De apen

De beermakakenkolonie van Qrganon te Oss werd opgericht im 1970, toen 15
apen werden gekocht van het T.N.O. Primzbtencentrum te Rijswijk. Sindsdien
steeq het aantal apen door nieuwe aankopen {(tot in 1977) en door gigen fok
{sinds 1972). Van een 2antal 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 1980C) bestond de groep uit
70 apen. Tijdens de studieperiode (tot 1 november 1962) werden er 27 apen
geboren {dood—geboren Jjongen niet meegerekend). Er overleden in die
pericde 2 apen en er werden er 4 omr uwiteenlopende redenen uit de groep
gehaald. In mei 1980 werd ex e¢en volwassen mamnetje aan de groep
toegevoegd, dat een halfjaar later overleed. Op 1 novenber 1982 bestond de
groep dus uit 91 apen, en in totaal hebben 98 apen gedurende de studie-
pericde deel uitgemazkt van de groep.

Piguur 3-1 geeft een schematisch overzicht van de samenstelling van de
groep azn het begin en aan het eind van de studieperiode. In tabel 3-la en
3-1b staan alle individuen die tijdens de studiepericde deel uitmaakten van
groep, met enkele Dbijzonderheden. Jongen die na afloop van de studie—
periode geboren werden staan in tabel 3-1c. Tabel 3-1d 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 ob de borst getatoeferd identificatie—
numme . Na een inwerkperiode wvan 4 maanden (november 1979 t/m februari
1980) kon ik alle apen van 2 Jaar en ouder herkennen zonder naar het
identificatienummer te kijken.

Hulsvesting tot 1978 - de binnenperiode

Tot 1978 zaten alle apen binnenshuis, verdeeld over individuele kooien
{40 % 40 X 60 Cm of 60 x 60 % 80 <cm) en 2 speeikooien (2.5 x 3 x 2 m). Een
van de speelkooien kon met tussenzschollen 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), of =zwangere vrouwtjes en moeders met jongen, of een
zgn. fok-paar (volwassen mannetje en vrouwtje). Volwassen apen zaten per
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Overzicht van de buitenkool. Op de achtergrond zijn 2 van de schull-
hokken te Zien, en rechitsboven 2 van de zltplateaus.

Het wversirokken van het middagmaal.
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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 1975) en 14 geselecteerde vrouwtjes (waarvan er
een, V265, overleed in 1976). Het selecteren gebeurde op grond van
‘prestaties” in een heterogexuele paar—situatie: apen die in zo'n situatie
uitzonderlijk agressief waren, of niet copuleerden, werden geachrapt uit
het fokprogramma. Er werd steeds met vaste fok-paxen gewerkt, dat wil
zeggen dat een vrouwtje niet de ene dag met het ene, en de volgende dag met
het andere mannetje werd gehuisvest. Hierdoor was het mogelijk om na te
gaan wie de vaders waren van de Jjongen die tijdens de binnenpericde werden
verwekt.

Zwangere vrouwtjes werden bij hun fok-mannetje vandaan gehaald en in een
groep wvrouwktjes gehuisvest. Als een jong ongeveer 7 maanden ocud was werd
het bij de moeder weggehaald en in een jongerengroepije geplaatst, terwijl
de moeder weer deel ging uiitmaken van het fokprogramma.

1 moart. 1980 1 november 1982
-8
&(3‘ P 34
-4
g — o
. 0 I 34 56 79 Zl 0 vz 34 56 19 30
1 T . rib

0 4 34 5b 39 310 6 L2 Y4 56 19 3o
l.ea}tijd n joren —_—>

Figuur 3-1. Sanenstelling van de beermakakengroep aan het begin en op
het eind van de studieperiode. M@ = aangekochte dieren; [ = in Oss
geboren voor 1.3.80; [ = in Oss geboren tijdens de studieperiode. Vijf
vrountjes dis op 1.11.82 tijdelifk geen deel uitmaackten van de groep zijn
nier wel meegerekend (zie Ffig. 3-3}.
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Tebel 3-1a. Samenstelling wvan dJde beormakaksonkolonte: aangekochte
dieren die op 1.32.80 in leven waren. L = leeftijd in jaren op 1.3.80,
geschat o.g.v. verloop lichaamsgewichiscurve; GD = geboortedatum; A =
aankomst in 0ss; F = deelname aan fokprogramna (zie ook tabel 4-1 en 4-2);
x = bljzonderheden: T = test-aap; 1 = ult de groep gehaald op 21.9.82;
2 = in de groep geintroduceerd op 23.5.80, overleden 21.11.80; 3 = ult de
groep gehaald op 8.7.82; 4 = zoon wan V740, niet in 0ss geboren, overleden
4.9.81; 5 = owverleden 26.11.82; 6 = verkocht op 1.9.82, wvas toen zwanger.

& ®
no. naam L/GD a F x no. naam L/GD A F x
238 Thomas i1 1970 + 1,7 287 Wilma 12 1970 + 5
253 Dirk 10 1970 + 291 Els > 12 1972 +
300 James 11 1976 + 307 BEsther 10 1972 =+
303 Berman 12 1970 + 309 cCarla 10 1970 +
378 Frits 9 1974 313 Ria 10 1872 T
403 Joost 9 1974 T 332 Leny 10 1970 T
410 Sam > 10 1976 + 344 Petra 10 1872 +
416 Leo 9 1974 350 Seonja 10 1972 +
501 Caspar > 10 1977 2 385 Gerda 10 1972 +
502 Fred > 10 1977 + 3 388 Marijo > 12 172 +
¢70 Sjors 27. 2,75 1976 T 406 Astrid > 1l 1874 +
983 Onno 15.11.75 1976 4,7 | 409 Metha > 11 1974 +
441 Henny 8 1975 + 6
446 Bianca 8 1275 +
503 Rosa 8 1877 +
504 Brunet > 9 1977 +
637 Marieke 20. 7.74 1975 T
740 Olga > 12 1976 + T
981 ILoes 4. 4.75 1976 T
982 TImca 21. 4.75 1976 T
A=3 Trees 31. 5.75 1976 T

In de speelkooien traden soms ernstige verwondingen op als gevelg wvan
gevechten. Deze namen af nadat de bovenste hoekianden van de volwassen
mannetjes waren getrokken; bovendien werden hun onderste hoektanden
afgevijld.

Hulsvesting sinds 1978 - de bultenperiode

In 1977 wexrd Dbegonnen met de Dbouw vam een grote | buitenkooi
{15.4 x 9.4 x 4.5 m) en een kleinerxe verwarmde binnenkooi (5.5 x 5 x 2 m).
In de lente van 1978 waren deze kooien gereed (fig. 3-2).

De wanden en het dak van de buitenkooi waren van sStevig harmonica gaas,
bevestigd op een zwaar metalen frame. De bodem bestond uit een zandlaag
met daaronder een laag puin als drainering. In het zand werd een aantal
dode bomen geinstalleexd. 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-Ib. Samenstelling van de beermakakenkolonie: in Qss geboren
dieren die op 1.2.80 in leven waren en dieren die tussen 1.3.80 en 1.11.82
geboren werden. GD = geboortedatum; X = vader is M2 of M4 x = bljzon-
derheden: T = test-auap; ! = overleden 11.5.83; 2 = overleden 30.7.81;
3 = niet in de groep aanwezilg van 5.10.82 tot 8.32.83; 4 = nlet in de groep
canuezlg van 5.3.82 tot 8.3.83; 5 = vekocht op 1.9.82, was ioon zuanger;
6 = niet in de grosp aanuezlyg van 5.3.82 tot 5.10.82. Moeder 265 en vader
280 staan wel in doze tabsel, maar nlet in de vorige: zij maakien deel uilt
van het Fokprogramna en overleden in resp. 1976 en 1975.

& T

noc. naam GD cuders

X

no. naam GD ouders S

Willy 16. 6.72 287 303
Peter 9. 4.73 344 303

2 5 Jolanda 20.11.73 265 303
4

6 Simon 7. 1.74 350 7 1

5

8

3
9 Erna 21. 8.74 307 280 4,
T 11 Mieke $.10.74 409 303 T

H H

s ’
Eppo 21, 7,74 2%1 300 T 12 Gonny 31.12.74 385 300 5,7
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 Wilco 18.11.75 287 303 T 17 Moensa 30. 8.76 409 300 7T
22 Carl 22, 3.77 308 410 18 Ssaskia 19. 9.76 350 300
23 Rob 19. 8.77 503 303 19 alma 23. 9.76 406 302
26 Marco 31. 1.78 409 410 21 Erica 1. 1.77 291 303
27 Eelco 16. 2.78 291 300 24  Bea 5. 9.77 504 300
30 Saco 5. 7.78 350 302 25 Gaby 12.11.77 385 300
35 Rart 8. 6.79 bB04 2 2 28 afra 15. 3.78 406 303
37 Pinm 21, 7.79 344 =2 29 cCathy 30. 6.78 309 300
41 aldo 13.10.79 406 =2 31 Rachel 19.10.78 503 410
42 Tue 14. 2.80 981 7 32 Blida 6.11.78 446 300
45  Remy 9. 9.80 503 =2 33 Hilde 22.11.78 441 =2
46  Arno 2.10.80 19 7 34 Gina 4. 6.79 12 %
48 Elvis 5.12.80 291 =2 36 Olivia 11. 7.79 740 X
49  Henry 3. 1.81 441 2 38 Greet 3. 8.79 385 2
53 Bram 20. 3.81 504 7 39 Edith 18. 9.79 291 =
58 Ludo 17.11.81 981 =2 40  Wendy 3.10.79 287 =2
62 Job 2. 2.82 5 2 43 Sara 18. 3.80 350 =2
63 Barry 27. 2.82 44¢ =7 44 Rep 31. 8.80 446 2
64 Alan 26. 4.82 406 2 47 Coby 3.11.80 309 =2
66 Anton 6. 7.82 19 =2 50 2da 28. 1.81 406 =2
&9 Seth 7.10.82 g 2 51 Gemma 23. 2.81 385 =2
52 Susan 28. 2.81 18 2
54 Tanja 7. 5.81 A-3 2
55 Ilse 4. 9.81 €82 7
56 Mable 12. 9.81 17 2
57 Sita 4.11.81 350 =2
59 Patty 16. 1.82 344 =
60 Ruth 18. 1.82 503 =
61 RBonny 13. 2.82 24 2
65 Elly 1. 5.82 291 =
67 Gloria 8. 7.82 25 7
68 Cindy 5.10.82 309 =2
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Tabel 3-1¢. Levend-geboren jongen,
no-. naam GD moeder 1.11.82 tot 1.1.84. GD = geboorte-
. W k"
70 Q Mariel 24. 2.83 11 datum an geen van deze dieren was
71 (3" Stan 9. 3.83 350 de vader bekeond.
72 9 Anija i9. 5.83 28
73 3§ alex 2. 6.83 408
74 & Tom 24. 6.83 -3
75 & =ik 28. 5.83 503
76 & Erik 19, 7.83 21
77 Q Babs 3i. 7.83 504
78 Centa 26. 9.83 29
79 Bibi 13.11.83 446
—
no. GD ouders opmerkingen
Tabel 3-1d. Dood-geboren 1 & 28. 3.7z 285 303 t 8, 6.77
Jongen (tot 1.1.84) en in Oss 3 8 2e. 2.73 307 303 t 26, 278
: s - 7.10.73 21 30 onvoldragen
1.3.80
geboren Jjongem dte voor I.3 10 %3 170 6074 406 303 1 19, 3.95
overleden. GO = geboortedatum; - 9 24.12.75 406 300 voldragen ¥
voldragen T = dood-geboren jong 20 "d 30. 9.76 385 303 t 31. 3.77
dat minstens 450 gram woog. In - F 20, 4.77 740 410 voldragen T
de tabel staan 2 levend-geboren -2 9. 8.77 307 410 onvoldragel;
. - 17. 3.78 740 410 wvoldragen
ngen die in 0ss waren veruwekt
Jong - 95’ 4. 8.78 3244 410 onvoldragen
en  werden geboren nadat de _ a 8.11.78 504 = voldragen T
mosders (Viz en V441) waren - 7 25 2.80 446 ? onvoldragen
verkocht aan een lLaboraitorium - 7 12, 5.80 18 2 voldragen *
in Helsinki. Alleen Levende, - 2 1. 7.81 409 <2 onvoldragen
in Oss geboren jongen kregen - g, 19.4.31 5 ? voldragen *
s . - 3 12. 9.82 12 2 zie legenda
gan identificatienummer. _ 9 6.12.82 441 o zie legenda
- 2 7. 3.83 981 =2 onvoldragen
- d 28. 3.83 34 2 voldragen T
- & 22. 9.83 982 = onvoldragen

hadden maaxry 1 open zijde, =zodat de apen die in een schuilhok =zaten
moeilijk gezien konden worden door apen daarbuiten, en omgekeerd (fig.
3—2). BAan een van de wanden, op 2 ® hoogte, waren 2 drinkwaternippels

bevestigd. Eind 1981 wexden er 4 gazen zitplateaus aangebracht tussen de
palen die het dak ondersteunen, op verschillende hoogten (2 & 3 m).
De bimnnenkooli had 3 stenen wanden en 1 gazen wand. Een viexde stenen

wand (met dJdaarin een doorgang) deelde de kooi in tweefn. De bodem en het
dax van de kool waren van stevig gaas, enkele dm boven de vlocer resp. onder
het plafond van de ruimte. In de kool waren meerdere drinkwaternippels en
zitplateaus aangebracht. Langs de hele lengte van de gazen wand waren
veederbakken geinstalleerd, direct boven de bodem vwvan Jde kooi. De
binnenkool werd van 06.00 tot 20.00 uur dJdoor TL-buizen wverlicht. De
temperatuur was er in de zomer gemiddeld 25°C en in de winter 20°cC.
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Introductie in de builtenkooi

Nadat de bouw van de Dbuiltenkool voltooid was werden niet alle dieren
tegelijk naar deze nieuwe huisvesting overgebracht: de introductie verliep
in fasen. In meli 1978 ging een eerste groep van circa 30 dJdieren mnaar
buiten (velwassen vrouwtjes; mannetjes en vrouwtbjes van 4 Jjaar of jonger).
In de daaropvolgende zomer en herfst volgden nog enkele moeders met Jjongen.
In novenber 1978 wexrd een tweede grote groep geintroduceerd (16 volwassen
mannetjes en vrouwtjes). Als laatste groep kwamen 1in september 1979 17
mannetjes en vrouwtjes van verschillende leeftijden buiten.

Het werblijf in een grote groep en in @on grote kool had een gunstig
effect op de apen. Tijdens de bimmenperiode vertoonden vrijwel alle apen
regelmatig stereotiep gedrag (zelf-bijten, haren uilttrekken, ‘'ijsberen’),
vooral als =ze in een individuele kooi zaten. De meeste dieren hadden een
dunne vacht met kale plekken. Imn de buitenkool vertoonden nog sSlechts
enkele dieren af en toe stereotiep gedrag. Bovendien kregen de apen een
dichtere en mociere vacht. Het aantal ernstige verwondingen, dat na het

F——94m ——
T m 1 buitenkoot
. (45 m hoog}
X X €

15.4m

T
/— ] cabine (2 m heog)

choservakie binnenKoot

Figuur 2-2. Plattegrond van de buiten- en de binnenkooi. Het gebouw
waarin de binnenkool zich bevindt is slechis ten dele weergegeven; in dit
gebouw bevinden zich nog enkele Kleinere ‘'groepskoolen” en circa 40
*individuele kooien'. [ ] = houten schuilhok met I open zijde, gericht op
de observatie cabine; P = drinkwaternippel; _-~—o.+ schulfdeur; [II .«
voederbakiken; O = metalen paal paarop het dak stount; 7‘(-# = dode bomen.
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trekken van de hoektanden al was verminderd, vertoonde na de ingebruikname
van de buitenkool een verdere afname.

Voeding

Het hoofdvoedsel bestond uit apenbrokies (Hope Farms, Woerden) die elke
ochtend tussen ©8.00 en 09.00 uur werden verstrekt. ‘s Middags kregen de
apen pinda's, wortels, brood, mais of fruit. Tweemaal pex week was exr 's
ochtends, na de brokjes, een extrz maaltijd bestaande uilt ongepelde rijst
met maisolie, gistpoeder, eeh vitaminen— en mineralen—extract en eiwit—
poeder.

Tijdens de binnenperiode werd elke aap individueel gevoedexrd: dJde dieren
wexden ‘g ochtends gedurende ongeveer een half uur in individuele kooien
gezet waar elkx dier een afgepaste portie wvoedsel kreeg. Als de dier—
verzorgers een aap te zwaar (of te licht) vonden, dan kreeg deze iets
minder {of iets extra). De lichammsgewichten van Jde apen wexden im deze
periocde dus door menselijk handelen beinvioced.

Tijdens Ge buitenpericde werden de apeh allen +tegelijk gevoederd (met
uitzondering van de "test-apen'. 's Ochtends werden de voederbakken in de
bimnenkooi gevuld met brokjes waarvan elke aap zoveel Xon nemen als hij
wil@e of +te pakken kon krijgen. De extra ongepelde rijstmaaltijd werd op
dezelfde manier verstreki, maar eerst nadat de grootste manneties naar Jde
buitenkcoi waxen gejaagd en de gluisdeur was gesloten. Het middagvoedsel
werd door de dierverzorgers in de buitenkooi rondgegtrooid.

Drinkwater was altijd beschikbazy: in de buitenkooi, de Dbinnenkooci eén
in alle +tijdens de binnenperiode gebruikte kooien waren drinknippels
aangebracht.

Gezondheldscontrole

Eens per week werden alle apen gevangen en gewogen, behalve de 8 oudste
mannetjes die maar eens per maand werden gewogen. FPasgeboren jongen werden
op de ochtend ma hun geboorte gewogen {(geboorten wvonden in de zregel ‘s
nachts plaats).

Gewichtscurven werden gebruikt als globale indicatie van de gezondheids—
toestand van de dieren. Apen die een ernstig en langdurig gewichitsverlies
vertoonden, kregen dagelijks Ferlocyt of Roosvicee—Ferro toegediend (door
een injectiespuit zonder naald in hun mond leeg te drukken). Het effect
hiervan was vrijwel steeds dat de gewichtsafname stopte en dat het
behandelide dier na enkele weken weer zijn oude gewicht bereikte.

Grote wonden werden behandeld met Helkos tinctuur. Soms werd een =aap
met ernstige verwondingen of een andere kwaal uit de buitenkooi gehaald en
gedurende erkele dagen of weken in een individuele kooi gehuisvest.

Dagindeiing

‘s Ochtends werd er in de binnenkooi voedsel verstrekt. Alle apen zaten om
die tijd in de binmenkocoi. Na het voederen (omstreeks $9.00 uur) werden de
apen door de dierverzorgers naar de buiterkooi gejaagd, en werd de sluis
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die de binnen— en buitenkooi met elkaaxr verbond, gesloten. Rond 17.00 uur
werd de sluis weer geopend en Xonden de apen, tot de volgende ochtend, vrij
in— en uitlopen.

Overdag zaten de apen (gedwongen) in de Dbuitenkooi, texwijl de
diexverzorgers de Dbimmenkool schoonmaakten. Het zand op de bodem van de
buitenkcol 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 wekeliikse Dbloedafnames, dJdie laterxr
ter gprake komen, gingen wel door.

Test-apen, IUD-vrountjes

vanaf 1972 tot begin april 1280 werd een aantal apen door Organmon gebruikt
voor een gedragstest. Deze zgn. '"test-apen' zijn met een "T" aangeduid in
tabel 3—-1. EHet waren allen (jong—) velwassen dieren. Ze maakiten gewoon
deel wuit wan de groep, maar werden regelmatig {(elke aap 1 maal per week)
uit de buitenkeoi gehaald en gedurende enkele uren in een soorkt stoel
gezet, waar ze een Jdiscriminatietest moesten uitvoeren. Omdat de
resultaten teleurstellend waren, werden de proefnemingen gestopt in 1980,
een maand n2a het begin van mijn gedragsobservaties. Geen van de test—apen
ontving ooit farmaca.

Elke ochtend, behaive in de weekends, wexden alle test—apen gevangen en
in individuele kooien gezet. Dazr kregen ze, gescheiden wvan de andere
apen, een afgepaste portie voedsel. Een half uvur later, nadat de overige
apen immiddels ock gevoederd waren, mochten ze weer naar buiten. Deze
procedure werd gevolgd om de test-apen ‘hand—tam*®' +e houden, en werd
voortgezet nadat het testprogramma was gestopt, omdat de mogelijkheid
bestond dat het weer opgevat zou worden. Dit laatste gebeuxrde overigens
niet.

Bij de meeste vrouwelijke test-apen werd een spiraaltje of IUD (= imtra
uterine device, Multiload CV 250) geimplanteexd, omdat zwangerschappen voor
het testprogramma niet wenselijk waren. De IUD's werden na het Dbefindigen
van d&e tegts nlet verwijderxd. Verschillende vrouwtjes verloren hun IUD
spontaan en werden zwanger {fig. 3-3).

In fysiologisch opzicht verschilden de tesit—apen van de overige apen in
de Xkolonie: hun lichaamsgewichten werden door het individuele voederen
beinvieed, en IUD-vrouwtjes konden niet” zwanger worden.

2.2 Gedragsobservaties

In november 1979 werd begomnen met cbserveren. Tijdens de eerste 4 maanden
(imwerkperiode) bestonden de obsexvaties wuit het leren herkemnen van de
apen en het vertrouwd raken met hun gedrag. Van maart 1280 +/m oktober
1882 en van september t/m december 1583 wexden er geregeld systematische
gedragscbservaties uitgevoerd. Vanaf maart 1981 werd hieraan meegewerkt
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door 2 Jdoctoraalstudenten in de  Dbioclogie: Marielle Jansen, Els
Broekhuyzen on Bas Drukker. 2Z1j onderzochten elk een speciaal aspect van
het sociale gedrag van de apen. Veel van de door hen verzamelde gegevens
zijn in 4Ait proefschrift vexwerkt.

Voor het chserveren werd een draaghare bandrecorder gebruikt. De docor
Ge apen vertoonde gedragingen wexden door de observator op de hand
ingesproken en naderhand uitgeschreven in een zelf ontworpen "code taal'.

Er werd altijd door eeén persoon tegelijk gecobserveerd, behalve tijdens
de =zgn. continue observatiesg. Gewoonlijk liep een cbservator rond de
uitenkool, maar bij hevige regenval werd er vanuit de observatie cabine
gechaerveexd (fig. 3-2). Wanneer de observator in de c¢abine zat en er
deden zich interessante gedragingen voor —of het leex erop dat die =zich
voor zouden gaan doen~ op een plaats die vanuit de cabine moellijk te zien
was, b.v. achter een van de schuilhokken, dan ging de obzexvator de cabine
uit.

Cbservatie technieken

Er werden verschillende cbservatie technicken gehanteexd (terminologie en

omschrijvingen volgens Albmann 1974):

All occurrences. Het noteren van alle gebeurtenissen wit een bepaalde
gedragscategorie. Geschikt voor gedragingen die kort duren eéen
opvallend =ziin en, per individu, Dbetrekkelijk zelden - voorkomen
{b.v. agressief en sexueel gedrag).

Scan sampling. Op vooraf vastgestelde tijdstippen noteren welke activiteit
een diexr vertoont. Momentophamen — dus. Alle dieren wozden
systematisch opgenoemd. Geschikt voor langdurige gedragingen die
relatief wvaak wvoorkomen (b.v. om de 5 minuten noteren welke dieren
elkaar viooien).

Focal animal. Een vooraf aangewezen dier in het ocog houden en diens gedrag
noteren. Geschikt wvoor het gedetailleerd scoren van onopvallend
gedrag.

ad  iivitum. De observator noteert alleen die gebeurtenissen die
interessant gevonden worden.

De gedragscbaservaties vielen uiteen in systematische, niet—systematische
en Dinnenkooi cobgervaties. De 3 categorie¥n konden wverdeeld woxrden in
verschillende cbsexvatie typen (tabel 3-2).

Systematische cbservaties

De systematische cobservaties wvonden plaats tussen 09.00 en 17.00 uur, eén
gewoonlijk op werkdagen. 2Ze werden uitgevoerd terwijl e complete groep in
de buitenkocol zat en terwijl de sluis gesloten was, zodat er geen dieren
naar de binnernkooi Xonden. Tijdens de observaties werd de groep niet
verstoord door voederen of vangen en terugzetten van apen. Soms waven ex
tijdens de gystematische cbservaties een of enkele dieren afwezig, wegens
ziekte of deelname aan een farmacolegisch experiment. In die gevallen werd
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de groep toch als ‘compleet' beschouwd, mits het geen mamnelijke apen wit
de top van de dowinantie higrarchie betrof.

Aan het eind van elke Xalendermaand werd er een cobservatie schema
gemaakt voor de volgende maand. De cbservaties werden zo verdeeld dat alle
uren van de dag even vazk aan de beurt kwamen, en zo dat een cobservator
niet langer dJdam eem uur achter elkaar observeerde. De dierverzorgers
kregen een kopie van het observatie schema, zodat =zij wisten wanneer de
apen niet verstoord mochten worden.

Hanby e.a. {1971} zagen in een qroep Japange makaken in
buiten—gevangenschap dat de meeste copulaties vroeg in dJde ochtend
plaatsvonden, en besloten daarom om alleen 5 ochtends te observerseh.
Beermakaken in het laboratorium copuleerden het frequentst rond het
middaguur {24 uurs observaties wvan Slcb & Nieuwenhuijsen, 1980). In de
huidige studie waren de systematische observaties Dbeperkt tot de
kantooruren. Uit de 'sluis open' en 'continue® obgervaties bleek dat
copulaties gedurende alle uren tussSen zonsopgang en zonsondergang ongeveer
even vaak voorkwamen. Op grond wvan de cbgervaties van Slob &

Nieuwerhuijsen (1920) werd asngenomen dat er s nachts zelden werd
gecopuleerd.

De verachillende observatie typen waren:

Agonistisch gedrag. A1l occurrences methode. Agonistisch en sexueel
gedrag en bluf {de gedragscategoriefn worden later in dit hoofdstuk
nader omschreven). Agonistische interacties waaxbil alle deelnemende
dieren jonger dan 3 jaar waren, wexrden bulten beschouwing gelaten.

Vicolen en samenzitten. Scan sampling. Om de 5 minuten werd genoteerd
welke dieren op dat moment een "samenzitgroepie’ vormden {onderlinge
afstanden minder dan 0.5 m), en welke dieren elkaar vicoiden.
Bovendien werden sexueel gedrag en bluf gescoord {all occurrences).
Voor het opnemen van Scan samples moest de cobhgexvator steeds de

bultenkooi rondlopezi. Het was hier dus ommogelilk om vanuit de cabine
te observeren.

Sex en bilurf. All occurrences. Sexueel gedrag en bluf.

Pubers. All occurrences. Aagonistisch en sexueel gedrag van pubers: g
mannetjes en 1L vrouwkies (nrs. 22-329 en 21). Bovendien werxden alle
copulaties van volwassenen gescoord.

Kleintjes. Pocal animal. Gedragingen van de allerjongste dieren (< 1 jaar
oud).

agitatie. BAll occurrences. Sexueel gedrag. Er werden gedetailleerde
netities gemazkt van agitatie.

James-EBelco. ALl ocourrences. Rgonistische  interacties tussen de
mannetjes M300 James en M27 Eelco, en alle sexueel gedrag en bluf.
Deze cbservaties vonden plazts in 1983, nmadat zich enige widizigingen
in de szociale structuur van de groep hadden voorgedaan, waarbij James
en Eelco betrokken waren.
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Bii elk van de bovengencemde observatie typen konden, volgens de ad
linitur wmethode, gebeurtenissen gencoteerd worden die eigenlijk niet in het
betrokken observatie type thulishoorden. Dergelijke +toevallige notities
vormden vwvaak een nuttige aanvulling op de systematische gegevens. Echter,
om te berekener; hoe vazk per tijdseenheid een bepaald gedrag werd vertoond,
konden alleen gegevens uit de systematische observaties gebruikit worden.

Niet-systematische observaties

De voorwaarden die gencemd werden in de wvorige paragraaf hoefden niet
nocdzakelijkexwijs te gelden bij niet-systematische cbservaties: deze
konden plaatsvinden voor 09.00 of na 17.00 wuur, dJde groep behoefde niet
compleet te zijn en de sluisdeur niet gesloten, er konden tijdens de
observaties verstoringen optreden (voederen, apen vangen of terugzZetten) en
de cbsexvaties werden niet altijd van tevoren gepland. Een deel van de
niet—systematische obsexvaties werd doelbewust uitgevoerd in de 'incomplete
groep' of 'sluis open' situatie.

De volgende typen niet—systematische obserxrvaties werden onderscheiden:

Incomplete groop. All occurzences: sexueel gedrag. Ad libitum:
agonigtisch gedrag. Observatieg die tussen 05.00 en 17.00 uur werden
uitgevoerd, in de "sluis dicht situatie, nadat ecen of meer wvan de
hoogste mannetjes uit de dominantie higrarchie uit de buitenkooi
waren gehazld en binnen waren gezet {uit het zicht van de buitenkooi).

Stuis open. All occurrences: sexueel gedrag. 24 libitum: agonigtisch
gedrag. Obsexvaties die plasts vonden voor 09.00 of ma 17.00 uur,
terwiil de dieren vrij van de binnenkool naar buiten konden lopen, eén
omgekeerd. Voor de observator en voor de apen in de buitenkooli was
slechts een deel vam bhinnenkool zichtbaar.

Continue cbservaties. All occurrences: gexueel gedrag en bluf. ad
Libitums: agonistisch gedrag. oCbservaties die duurden van zonsopgang
tot zonsondergang. Er werd onafgebroken geobserveerd deoor 3 of 4
chsexrvators die elkaar aflosten. Bovendien werd er in de binnenkooi
gecbserveerd van 06.00 uwur (het moment waarop de lichten aangingen)
tot 09.00 uwur (apen naar buiten en sluis gesloten) en vanaf 17.00 uur
{sluig weer open) tot 20.00 uur (binnenlichten wuit).

a4 libitum. Toevallige obsexrvaties, die Dbuiten de bovenbeschreven
cbservatie typen vielen. Als een van de observators bij de binnen— of
buitenkool aanwezig was en daar een interessante gebeurtenis waarnam,
dan kon daar een notitie van gemazkt worden.

Binnenkool cbservaties

Cp het eind van de studiepericde wexrden een aantal tests uitgevoerd waarbij
2z of meer dieren (van wminstens 4 jaar oud) uit de groep werden gehaald en
gedurende enige tijd in een binnenkool werden gecbserxveerd. Hierbij konden
sexuele en  andere interacties =zeer gedetailleerd worden gescoord,
Binnernkooli observaties werden uitgevoerd +tussen 08.30 en 12.00 uur. De
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Tabel 3-2. Gedragsobservaties. De observatie typen en gedragscatego-
riesn wordsn in de tekst In detall beschreven. X = all occurrences; S =
scan sampling: P = alleen de gedragingen van peri-puberale dieren werden
gescoord, ali occurrences; K = alleen de gedragingen van kieintjes werden
gescoord, Focal animal. De gedragscategorie ‘copulaties™ omvat tevens
masturbatie met ejaculatie; de categorle ‘sexr’ omwat alle hetero- en
igsoseruele gedragingen.

OBSERVATIE TYPE GESCQORD OBESERVATOR | OBSERVATIE DUUR PER =
GEDRAG PERICDE { PROTOCCL TUR
o : §
£, §lg 3
0o 8|2 3w
] P oS ga
JERRE g4 | 0¥ x0
W @ o N[ 5 wogx~
- R~ @5 0P w
52 Wog|-HAdmn -
Saxzos5 | =nMax
58 0 PR
4o WA »u | MEE@L A
SYSTEMATISCE
agonistisch XX XX X mrt'80-okt 82 | 60 min 480
vlooi & samenzit XX X888 X mrt'80-£feb'82 | 45/60 min | 295
sex & bluf XXX XX X aug'8l-okt'82 | 60 min 115
pubers PXPP X mrt'8l-okt'81 | 60 min 123
kleintjes X KK X sep'8i-mrt'82 | 12 min &0
agitatie X X X jul 82«0kt 82 { 30 min 37
James-Eelco XXX X X aug'83-dec'83 | 60 min 30
NIET-SYSTEMATISCH
incomplete groep XXX XX XX mrt'80-okt'82 | wisselend 28
sluis open X XX b.o mrt'80-ckt'82 | wisselend | 7
continu XXX XX XX jan'82-sep'82 | 14/17 uur | 105
ad libitum XX X XXX nov'79-dec'83 | wisselend ?
BINNENKOOL
paartest X X XX X X X {jun'82-0kt'82 | 30 min 13
afvaltest X XXX X X okt'82-feb'83 | wisselend 15

betrokken diexen werden gevangen tijdens het voederen en tot het begin wvan
de tests in individuele kooien geplaatst.

Er waren 2 Soorten binnenkool observaties:

Paartest. Een mannetije eén een vrouwtje werden in een binnenkooi (1.2 x 1.5
X 2 m) geplaatst en gedurende 30 minuten geobserveerd. Er werden 26
verschillende paarcombinaties getest: 4 of 5 paren op een dag en per
dier hooguit 1 test per dag. De tussenpozen tussen 2 testdagen
bedroegen minstens 4 dagen. De paartests hadden als doel het
verkrijgen van een gedetailleerd beeld van het copulatie gedrag van
beermakaken.

Afvaltest. Een groep van 8 vrouwtjes {(in elke test dezelfde groep) en 1
mannetie (steeds een ander) werd in het voorste deel van de binnenkooil
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(zie fig. 3~2) gezet en gecbserveerd. Er werden 20 tests uitgevoerd:
2 of 3 tesls per dag, mel Lussenpozen wvan 1 tot 3 weken tussen
opeenvolgende testdagen. Wanneer een vrouwtje 2 maal had gecopuleerd
(met ejaculatie wvan het mannetje) werd zij ult de kool gehaald. De
tests werden bedindigd na 15 minuten zonder copulatie. afvaltests
werden uitgevoerd om agitatie te bestuderen (zie hoofdstuk 9).

3.3 Gedragselementen

Bertrand (1969} en Chevalier-Skolnikeff (1974a) gaven beiden een
uitgebreide en gedetailleerde keschrijving van het gedragsrepertoire van de
beermakaak. Elementen wvan het sexuele gedrag werden beschreven dJdoor
Goldfoot e.a. (1975). In de huidige studie wexrden alleen die gedragingen
bestudeerd die van belang werden geacht voor de beantwoording wvan de
gestelde vragen.

Bij de indeling in gedragselementen werd rekening gehouden mel wat
nuttig leek en wat praktisch uitvoerbaar was. Zo onderscheidde Chevalier—
Skolnikoff (1974a) 5 verschillende typen 'dreig gezichien'. In de huidige
studie was het niet wmogelijk om dexgelijke 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 uitwexrken wexden 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 bevinden
tussen pure aanval en pure viucht, inclusief de beide exiremen (Wiepkema
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 exr geen +twijfel bestaat over
het agonistische karakter van de interactie. Het is daarom niet eenvoudig
om tot een verantwoor@e keuze te komen over welke interacties wel en welke
niet als agonistisch aangemerkt dienen te worden.

Bij chimpansees kon een dergelijk onderscheid op objectieve gronden wel
gemaakt woxden, dankzij een facter analyse van de samernhang in de tijd van
de sociale gedragselementen (van Hooff 1974). Op grond van dJdeze analyse
werd een aantal gedragselementen als 'strikt agonistisch' beschouwd, dat
wil zeggen dat deze elementen uitsluitend in conflictsituaties optraden
{zie ock de Waal & van Hooff 1981).
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vVoor beermakaken of andere apensoorten is een dergelijke analyse nooit
uitgevoerd. aangezien de sociale gedragingen van chimpansees en beer—
makaken gua vorm veel overeernkomst vertonen, werd de door van Hooff (1974)
gegeven indeling van het agonistische gedrag van chimpansees gebruikt als
basis voor de hierconder volgende indeling in gedragselementen. Hetzelfde
werd gedazn door de Wazl e.z. (19276) in hun onderzoek 2an Java apen. De
hieronder met * gemerkte elementen werden in nawvelging van van Hooff, als
strikt agonistisch beschouwd.

De agonistische gedragselementen werden onderverdeeld in 3  categoriegn:
agressie, submisgie (= onderdanigheid) en krijsen.

Agressio

* Dreigen. Starende gezichtsuitdrukking met opgetrokken  wenkbrauwen,
eventueel met grommen of blaf en schokkende hoofd/schouder bewegingen
in de richting van de itegenstander. De vorm van de mond kan varisren
van niet of nauwelijks geopend, via O-vormig, tot wijd geopend.

Zuwaalen. Slagbeweging met de hand, zonder de tegenstander te raken.

Licht fysiek. Duwen, pakiken, slaan.

Uitvallen. Plotselinge sprong naar de tegenstander.

Achiervolgoen. De tegenstander volgen over langere afsiand (minstens 5 m) en
op hoge snelheid.

De & laatstgencemde elementen {alle niet strikt agonistisch) werden
alleen dan als agressie gescoord wanneer de actor tegelijkertijd dreigde
{strikt agonisgtisch).

* Rukken, De vacht of de huid wvan de +itegenstander Dbeetpakken en ex
herhaaldeliik fors aan rukken.
x Bijten. De gangbare betekenis van het woozd.

Submissie

ontwijken/ontliopen. Wegdraaien of weglopen van de tegenstander. Alleen dan
als submissie gescoord wanneer het wexd vertoond in combinatie met een
strikt agonistisch submissief element en/of in reactie op agressie.

* In elkaar duiken. Plat tegen de grond liggen met de ledematen onder het
lichaam getrokken.

* Deinzen. Plotselinge sprong bij de tegenstander vandaan.

Viuchten. Op hege snelheid, over een afstand van minstens 5 m  wegrennen

bij de tegenstander vandaan.

*

* BlLote-tanden gezlchi = greins. Mondhoeken maxXimaal teruggetrokken. Somns
met op en neer bewegen van de onderkaak (tandenklapper).

Krijsen
* Krijsen. Schelle, luide vocalisaties, voortgebracht met geopende mond en
tanden zichtbaar.
Krijsen kon zowel in combinaktie met agressieve als wmet submissieve
elementen optreden. Wanneer krijsen in combinatie met dreigen werd
vertoond, werd gesproken van krijsdreigen.
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Agonistische dyade

In navolging van de Waal (1978) werd een agonistische dJdyade gedefinieerd

als een interactie tussen 2 individuen waaxbij door een of beide individuen

een of meer strikt agonistische gedragselementen wexden vertoond.

De Dbovengencemde niet strikt agonistische elementen werden alleen
gescoord wanneer ze in combinatie met sStrikt agonistische elementen
optraden, ofte wel wanneer er gprake was van ¢en agonistische dyade. Een
agonistische dyade werd als gefindigd beschouwd nadat er 2 minuten waren
verstreken waarin er geen agonistisch gedrag meer werd gezien tussen de 2
deelnemers.

Indien, in een agonistische dyvade, een dier wverschillende agonistische
gedragselementen vertoonde, dan werden alleen de ernstigste vorm van
agressie en de ernstigste vorm van submissie gescoord. In de hierboven
gegeven lijsten zijn de elementen gerangschikt naax opklimmende hefticgheid.
Het blote-~tanden gezicht en krijsen werden altijd gescooxd, samen met de
andere elementen die optraden.

voor een dier dat gedurende een agonistische dJdyade als eerste een
agressief gedrag wvertoonde werd 1 geval wvan ‘agresgief initiatief’
gescoord, ongeacht de duur wvan de dyade. Als, later in de dyade, de
tegenstander terugvocht werd dJ&it apart gescoord als 1 geval van ‘contra
agressie'.

et wel: agonistische dyades behoefden niet noodzakelijkerwiis
agressieve elementen te bevatten. Er waren ook gevallen wvan "spontane
submisgie’, of submissie als reactie op een niet-agressief gedrag, =zoals
naderen of spelen.

Er bestond een aantal bijzondere interactie-vormen dJdie, volgens de
hierboven gegeven definitie, als ageonistische dyade beschouwd dienden te
worden, maar die toch niet als zodanig gescoord werden vanwege de speciale
context waarin ze optraden:

Agitatie. Blj de sexuele gedragselementen wordt dit gedrag nader
omsSchreven. Hierbij kon agonistisch gedrag worden vertoond, gericht
op copulerende apen.

Nekbeet. Tijdens een copulatie, gewoonlijk na het ejaculatie moment, kon
het gebeuren dat het mannetje het vrouwije in de nek of rug beet.
Speels bijten. Gedurende speelse interacties tussen jonge dieren werd er
vaak over en weer gebeten. Dit bijten veroorzaakte geen verwondingen

of submissieve reacties bij de tegenstanders.

Opwindingskrijs. Tijdens momenten wvan opwinding, B.v. wanneer de
dierverzorgers met voer de kool inkwamen, of wanneer een aap na
afwezigheid in de kool werd teruggezet, werden eor vaak omarmingen en
beklimmingen tussen de apen gezien, waarbij ze hoog en schel krijsten.
Daarbij was geen sprake van een conflictsituatie.

Displacements
Cyadische interacties waarbij de ene partner ontwijken/ontlepen vertoonde
zonder dat exr strikt agonistische elementen optraden, werden

30



'displacements' (= deoen opstappen) genoemd . Cntwijken/ontlopen Xkon
cptreden als reactie op naderen of dJduwen zonder dreigen. Vanwege het
onopvallende karakter van dit soort interacties was het niet mogelilk om ze
volgens de all occurrences methode te zcoren. Displacements werden dazrom
wvolgens de ad libitum methode gescoord.

Winnaar/veriiezer

Het dier dat in een agenistische dyade als laatste submissief gedrag
vertoonde, wexd als verliezer van de dyade baschouwd, en de tegenstander
als winnaar. Dyades waarin geen sSubmissie optrad, of waarin beide
opponenten als laatste gedrag submissie (of beiden agressie) vertoonden
warden als onbeslist beschouwd. Het 'niet reageren op gebeten worden' werd
als vexlies beschouwd.

Hierboven werd reeds opgemerkt dat niet alle ageonistische dyades
agressieve gedragselementen bevatten. Het was dus mogelijk om te winnen
zonder agressie te vertonen.

Er werden 2 soorten winst/verlies onderscheiden: puur en met invioed.
Pure winst werd behaald zonder hulp van derden. Voorbeelden van winst met
inviced zijn:

Twee (of meer) dieren vallen tegelijkertiid eenzelfide slachtoffer aan.
Dit slachtoffer reageer: submissief.

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 gedragselementen en de definities van sexueel gedrag van
beermakaken ziin voor het grootste deel overgenomen van Bertrand (1969),
Chevalier—Skolnikoff (1%74a) en Goldfoot e.a. (1875). De definities wvan
Goldfoot e.a. hadden bétrekking op een heterosexuele pazr-situatie, maaxr
vrijwel alle sexuele gedragingen konden ook optreden +tussen dierem wan
hetzelfde geslacht.

Contact. Met 1 of 2 handen de rug of het perineum van de partner aanraken.

Presenteren. Staand op 4 poten, achterpoten gestrekkt, wvoorpoten eventueel
gebogen, achterwerk gericht op partner. Staart beweegt vanuit 'neu—
trale stand’' (in verlengde lichaams-as) cmhoog of opzij. Drie vormen:
- spontaan: gericht op niet—actieve partner;
- geinduceerd: reactle op nadering of contact van partner:;
— agonistisch: vertoond door of naar een dier dat bij een conflict
betrokken is.

In positie brengen. Het achterlijf van een liggende of zittende partner
omhoogtrekken, zodat deze de presenteerhouding aanneemt.

Genitaal eoxploratie = gsex exploratie = genitaal inspectie. Manipuleren
van, likken en ruiken aan vagina of penis van de partmner.
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Beklimming — wount. De partner presenteert, de beklimmer omklemt met 1 of
2 voeten de enkels of kniesn van de partner en houdt met zijn handen
de rug of flanken van de partner vast.

Intromissie. Mannetje-vrouwtje beklimming met penis in wvagina, herkenbaar
azan diepe en regelmatige belkenstoten van de beklimmer.

Orgasme gezicht. Starende blik in ogen, gefronste wenkbrauwen, rimpels in
voorhoofd, ronde mond met voorwaarts getrokken mondhoeken. Soms met
vocalisaties, varifrend van zacht gehijg tot luide blaf.

Ejacutatie. Tijdens copulatice (= beklimming met intromissie): de beklimmer
vertoont het orgasme gezicht, zijn Dbekkenstoten houden op en zijn
lichaam verkrampt. Aangenomen wordgt dat (bij volwassen manmnetjes) 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 het orgasme gezicht.
Negatieve respons. Alleen in mannetje-vrouwtje context gescoord. Een

heterosexuele interactie wordt actief door het vrouwtje ondexbroken:
zij deinst, viucht of gaat plat op haar buik liggen. Rustig een paar
stappen van het mannetje vandaan lopen werd niet als negatieve respons
gescoord.

Agitatie. Een dier nadert 2 copulerende diexren, maakt opgewonden schok—
bewegingen met de kop of springt op en neer en kan daarbij afwisselend

verscheidene gezichtsuitdrukkingen wvertonen: dreigen, blote—tanden
gezicht en ‘'rechthoekige mond® (SThevalier-Skolhlkeff 1974a: sSquare-
mouthed expression). Bovendien kunmen alle agressieve gedrags—

elementen {behalve achtervolging) =zich wvoordoen, gericht op een of
beide copulanten-

Masturbotie. Mannetjes: de penis (in erectie) wordt omvat met een hand (of

soms een voet, of een combinatie wvan handen en voeten). De hand (of
voet) wordt ritmisch over de penis op en neer bewogen, of de
masturbant maskt bekkenstoten, zodat de penis heweegt 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 scort gedragingen werd door
vrouwtijes maar zelden vertoond, daarom is er geen strikte operationele
definitie voor opgesteld.

Orgasme gezilcht

Chevalier-Skolnikoff (19742) gebruikt woor het orgasme gezicht de

beschrijvende term " frowning round-mouthed look'. De term ‘oxgasme

gezicht' houdt een interpretatie van diit gedrag in. Om de volgende redenen

mag aangenomen worden dat een dier, op het wmoment dat het een " frowning

round-mouthed lock' vertoont, inderdaad een orgasme heeft:

— indien bij een volwassen mannetije e penis zichtbaar is tijdens of direct
na het wvertonen wvan het orgasme gezicht, dan Xan er altijd ejaculaat
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Links: dreig gezicht; rechts: orgasme gezicht. Tekeningen van Jo&i
Ite (Oregomn Regional Primate Research Center).

worden wazargenomen;

- in een onderzoek aan vrouwelijke Dbeermakaken werd door Soldfoot e.a.
{1980) gevonden dat het vertonen van het orgasme gezicht samenging met
heftige uteruscontracties en een verhoogde hartslag. Deze Lysiologische
gebeurtenissen =zijn dezelfde als die Masters & Johnson (1566} beschreven
hebben bij de mens en die samengaan met de subjectieve beleving wvan een
OTgasme .

Juveniele manneties die nog geen ejaculaat kunnen produceren, kunnen wel
tijdens copulaties het orxgasme gezicht vertonen, met het bijbehorende
ophouden van de bekkenstoten en de lichaamsverkramping. Goldfoot e.a.
(1975) duidden het orgasme gezicht aan met de term ‘ejaculation face'.
Deze term is incorrect, omdat het gedrag ook vertoond kan worden door
vouwtijez en Jjuveniele manneties.
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Agitatie

In ecerdere studies {Bertrand 1969; Gouzoules 1974; Niemeyer & Anderson
1983; Niemeyer & Chamove 1983) werd agitatie aangeduid met de engelse term
"harassment”. The Concise Oxford Dictionary omschrisft T"harassment” als
"o vex Dby repeated attacks". Aangezien het gedragspatroon niet altiid
agressieve elemwenten omvat iz de texm "harassment" niet correct, en is hier
gekozen voor de term "agitatier.

Sezxuele interactie

Een zexuele interactie werd gedefinieexrd als een interactie tussen 2 dieren
waarkbij minstens éeén wvan de bovengencemde sexuele gedragselementen werd
gezien. Alle bekiimmingen (met of zonder intromissie) en alle negatieve
reacties werden afzonderlijk gescoord, maar de overige elementen werden
hoogstens 1 maal per interactie gescoord, ook als ze meerdere keren
optraden. Een sexuele interactie wexd als ge®indigd beschouwd als zich
een ejaculatie voordeed, of als er minstens 2 minuten verstreken waren
waarin geen sexuele gedragingen tussen de 2 partners werden waargenomen.

Macsturbaties konden ook optreden in de vorm van een interactie: sommige
mannetijes masturbeerden terwiil ze naar een bepaald vrouwhje keken of naar
een copulatie, of terwijl ze een vrouwtie vasthielden met hun vrije hand.
Er waren echter ook mannetjes die ‘solistisch' masturbeerden.

Bij alle sexuele interacties werd getracht vast te stellen welke van de
partners het initiatief nam door middel van een nadering of contact of
spontaan presenteren. Sexuele interacties die in een agonistische context
ontstonden werden apart beschouwd.

Wanneer zich een sexuele interactie voordeed werd, behalve het vertoonde
gedrag, ook gencteerd op welke plaats in de kooi dit gebeurde: in of
achter een van de schuilhckken, of ergens midden in de kooi.

Copulaiie

Een copulatie werd gedefinieerd als een heterosexuele interactie waarbij er
minstens een Deklimming met intromissie was. Er werden 2 soorten
copulaties onderscheiden: met en zonder ejaculatie.

3.6 andere gedragingen

BiufF

Een bluffend dier houdt zich met handen en voeten aan een boomtak vast, en
brengt dJdeze dJdoor heftig schudden in een zwiepende beweging. Bluf kon ook
in de gaaswand van de kooi worden vertoond. Bluf was een solistisch gedrag
dat niet gericht op of samen met een ander dier wexd uitgevoerd. Bertrand
{1969, p. 84) en Chevalier-Skolnikoff (1974a, gedrag nv. 26) noemden Jgit
gedrag "branch shaking'.
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VYiooien

Een viccier maakt met de handen kam~ en plukbewegingen door de vacht of op
de huid van de gevlicoide pariner, daarbij regelmatig de handen naar de mond
bewegend of de mond naar de handen, en onderwijl de blik gefixeerd houdend
op het gevlooide lichasmsdeel. Het vlocien van het eigen lichaam wexd niet
gescooxrd. Viooien, of sociale huidverzorging, werd ook beschreven door
Bertrand {1969, p. 160: 'social grooming') en Chevalier—Skolnikoff (19744,
gedrag nr. 8Ll: ‘'groom’}.

Samenzitien
Een aantal dieren werd als samenzitgroepje beschouwd als de onderlinge

afstanden niet groter waren dan 0.5 m, wat ongeveer overeenkomt met 'binnen
handbereik van elkaar”.

3.7 Fysiologische metingen

Lichaamsgewichit

In paragraaf 3.1 werd reeds opgemerkt dat eens pex week alle apen werden
gewogen, met uitzondering van de 8 cudste mannetjes, die mazr 1L ma’al per
maand werden gewogen. Deze procedure werd al in 1974, dus lang voor het
begin wvan de gedragsobservaties, gestart, en werd gecontinueerd nadat de
obgexrvaties gestopt waren. EHet wegen gebeurde 'z ochtends tussen 08.00 en
09.00 uur, voordat de apen gevoederd werden.

Bloedafname vrouwtjes

van een aantal puberale en volwassen vwrouwtjes werd wekelijks Dloed
afgenomen. De vwvrouwtijes werden geselecheerd op grond van de verwachting
dat ze covariumcycli hadden of dat ze die binnenkort zouden krijgen. Figuur
3-3 laat zien wanneer en van welke vrouwwtjes er bloed werd afgemomen. Uit
deze figuur Dblijkt dat’ vrijwel alle puberale en wvolwassen vrouwtjes
gedurende kortere of langere tijd deel uitmazkiten van het bloedainame
Programmnma.

Het afnemen van bloed gebeurde 's ochiends tusgsen 08.30 en 10.30 wur,
tegelijk met het wegen. Vzouwelijke apen hoefden hierbhii niet verdoofd te
worden. Een vrouwtje waarvan bloed afgenomen moest worden werd met de rug
op een tafel gelegd waarbij ¢én persoon haar bovenarmen vasthield en een
ander haar enkels, terwiil een derde circa 5 ml bloed afnam uit de lies
{ femorale ader of slagader). Enkele uren na de bloedafname werden de
mongters gecentrifugeerd, waarna het sgerum werd afgepipetteerd en
ingevroren (-ZOOC). Ongeveer eens per 3 maanden werden de serum monsters
naar de afdeling PFysiologie II wvan 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 vrouwije menstrueerde.
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Flguur #-3. Bloedafname schema. Rechts en Links: identificatie-
nummers wpan alle vrouwntjes die woor 1.8.79 uwerden geboren, inclusief
degenen waarvan nocoit bloed werd afgenomen. Achter identificaiienummers in
de ilinker kolom: aantal leovend-geboren jongsn voor 1.1.79. ¢ = Lavend-
geberen jong; + = dood-geboren jong: V4 =~ gecurende > I maand niet in de
groep acrwezig: % = I[UD gelmplanteerd voor 1.1.7%; Iup = [Up
geimplanteerd; 7 = [UD verloren of niet meer werkzaam; %= [UD acnuwezig
op 1.1.84; 1 = tuba-ligatie (V291); 2 = cvariectomie (V313 en ¥388).
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Schatting ovulatie- en concepiie data

Aan de hand van de wekelijkse progesterongetallen Xon achteraf worden
vastgesteld of een vrouwtje ovariumcycli had en of ze zZwangexr was, en ev
kon een schatting gemaakt worden van de ovulatie— em conceptie data. Met
het oog op deze schattingen werden de gevonden progesterongetallen
vergeleken met de gedetailleerde grafiecken van Wilks (15977) en Slob e.a.
{1978a). In deze studies, uitgevoerd met beermakaken in het laboraterium,
werd dageliiks bloed afgencmen voor hormoon bepalingen, dus veel vaker dan
in de huidige studie. Bovendien wmaakiten Slodb e.a. éen Wilks dagelijks
vaginaalstrijkjes om menstruaties vast te stellen.

Bij makaken vindt Ge ovulakie {vastgesteld door middel van laparotomie
cf aan de hand wvan de LE-piek) halverwege de menstruatiecyclus plaats,
tegelijik met of een dag na de oestradiolpiek (Weick e.a. 1973; ILasley e.3.
1974; Wilks e.a. 19765 Goodman e.a. 1977; Wilkes 1977; Wehrenberg
e.a. 15B80; Wilks e.a. 1980; Shideler e.a. 1983). Bij de beermakaak
beginnen direct daarna de progestercnspiegels in het bloed te stijgen, en 1
of 2 dagen later Dbereiken ze waarden > 1.5 ng/ml (Wilks 1977; Slob
@.a. 1978a; Wilks e.a. 1980).

wWwanneer een vrouwtje, waaxvan wekelijks bloed werd afgenomen, ©op afname
dag 1 een lage progesteronspiegel had (< 1.€¢ ng/mi) en op afname dag 2 en 3
{resp. 1 en 2 weken na afname dag 1) hoge spiegels (» 1.5 ng/ml), dan werd
aangenomen dat =zij halverwege tussen dag 1 en 2 ovuleerde, Was de
progesteronspiegel op dag 2 nog mazr matig verhoogd (circa 2 ng/ml), d&an
werd aangenomen dat de post—ovulatoire progesteron stijging nog maar kort
tevoren begonnen was en dat de ovulatie dichter hij dag 2 dam bij dag 1
moest liggen. Was de progesteronspiegel op dag 2 zeer hoog (> 5 ng/ml) dan
werd de ovulatie dabtum dichter bhij dag L geschat.

Cycli waarin de progesteronspiegels op dag 1 laag waren, op dag 2 matig
verhoogd en op dag 3 weer laag, werden als amovulatoir beschouwd. Bleven
de progesteronspiegels na hoge waarden op dag 2 en 3 nog enige weken hoog,
dan was er sprzke van een ovulatie met conceptie.

De schattingen van ovulatie— en conceptie data werden onafhankelijk wvan
elkaar gemaakt dJdoor Dr. A.K. Slob en mijzelf. Naderhand werden de
geschatte data vergeleken en in geval wvan onenigheid afgercnd op even
kalendexdata.

Porineale zwellingen vrouwtjes

Veouwelijke beermakaken hebben kleine perineale zwellingen: 2z Dbolvormige
vexrdikkingen van de huid ventraal van de vagina, 2 ~ 4 Cm lang en ongeveer
1 om @ik (Trollope & Blurton—Jones 1375). Deze zwellingen zijn bij de
geboorte nog niet aanwezig en ze verschijnen in de puberteit. Van juni +/m
december 1981 wexrd wekelijks genoteerd of deze zwellingen al dan niet
aanwezig waren bij de vrouwtjes die toen 2.0 tot 3.5 jaar oud waren.

Bloedafnaome marnetjes
Eenmaal per maand werd €r van 13 volwassen en 5 puberale mannetjes Dbloed
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afgenomen. 2ij de volwassen diexen duurde het bloed afnemen wvan Jjanuari
1980 &/m juni 1822, en bij de pubers van juli 1%80 t/m februari 1983. In
april 1982 wexrd er een 62 mannelijke puber aan de bleoedafname groep
toegevoegd (M37).

De dierverzorgers die assisteerden bij de Dbloedafname hadden met het
vangen van de volwassen mannetjes meer moeite dan met de vrouwtjes: de
grootste manneties waren niet hand-tam en soms moesten 2 of 3 dier—
verzorgers, bewapend met een vangkool, minutenlang achter zo'n mannetje
aanjagen. Dit nam veel tijd in beslag en bovendien bestond de mogelijkheid
dat tengevolge van dJe agonistische interacties tussen de dierverzorgers
enerzijds en de apen anderzijds de testosteronspiegels van de apen
beinvlced zouden worden (Roge e.a. 1972). Daarcm werden de volwassen
manneties al op de ochtend voor e dloedafname dag gevangen, en elk in een
individuele kooi gezet, waar ze gedurende een etmaal 'tot rust konden
komen'. Eeén volwassen mannetie (M810) plukte zichzelf kaal zeodra hij in
een individuele kool werd gezet, en hij werd daarom in de groep in de
buitenkooi gelaten tot op het moment van de bloedafnzme. Ock dJde pubers,
die =zich vwrij gemakkelijk lieten wangen, bhleven tot aan de bloedafname in
de buitenkooi.

Er werd altijd tussen 08.30 en 10.00 uur ‘s ochtends bloed afgenomeh van
de mammetjes. Omdat de manneties {(zowel pubers als volwassenen) bij het
bloed afnemen meer tegenspartelden dan de vrouwtjes, werdemn zij licht
verdoofd met Vetalar {10 mg/kg lichaamsgewicht). De bloedafname verliep op
dezelfde wijze als Dbij de  wvrouwties, evenalzs  het centrifugeren,
afpipetteren en invriezen. Testosteronspiegels in het serum werden
aanvankelijk bepaald volgens de methode wan Verjans e.a. {1%73). Deze
methode leverde geen Dbevredigende resultaten op: de duplo’'s verschilden
sterk van elkaar. Later werden wel goede resultaten verkregen met behulp
van een door Organcon geleverd antilichaam (R5225, tegen lioDg-testosteron
ll-succinvyl~BSAa). aAlle in dit proefschrift beschreven +testosteron data
zijn verkregen met R5225, en voor het overige volgens de methode van
Verjans €.a.

Tostikel metingen
Tegelijkx met de bloedafname werden de testikels van de wmannetjes gemeten,
door A.K. Slcd en mijzelf. Hiervoor werd gebruik gemaakt wvan 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 mi. Dooxr de
ballen wvan het sSnoer in de ene hand te houden en met de andere hand de
teztikel te omvatten kan op het gevoel ecen schatting worden gemaakt wan het
volume wvan de testikel. wanneer de metingen van de 2 meters sterk
verschilden (> 2 mm of > 2 ml) werd door beiden opnieuw gemeten.

Bij jonge mamnetjes werd genoteexrd of de testikels al dan niet waren
ingedaald in het scrotum. Na febxruari 1983 werden er geen testikel
metingen meer verricht, maar werd nog wel om de 1 2 2 maanden bijgehouden
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wammeer de testikels van pubers indaalden in het scrotum.

Vachtkleur

Van september 1981 tot maart 1582 werd van de diexen die toon jonger dam 1
Jaar waren, om de 2 weken de kleur van de vacht genoteexd: de kleur midden
op de rug werd vergeleken met een kleurstalenkasrt van een verffabriek.
Alle 'metingen' wexden verricht door Els Broekhuyzen, en werden gedaan in
dezelfde, met Ti—bulzen verlichte ruimte.

3.8 Statistiek

Hiervonder volgt een opsomming van de statistische tests dJdie in dit
Eroefechrift worden gehanteerd en de symbolen die daarbij gebruikt worden.
Al deze tests staan beschreven in Siegel (1856), met uitzondering wvan de
twee—weqg variantie analyse (Kirk 1963).

Chi kwadraat: x ; df = aantal vrijheidsgraden.

Kendall rang correlatie coBfficient: T: n = aantal individven of
klassen.

Kolmogorov—=Smirnov one—sample test: D-waarde; n = aantal klassen.
Marn—Whitney U test: U-waarde; n = aantal individuen in groep 1;
m = aantal

individuen in groep 2.

Rangtekentoets = Wilcoxon matched-pairs signed ranks tests: T-waarde; n -
aantal individuen of klassen.

Friedman variantie analyse » Friedman ANOVA = Priedman two-way analysis of
variance by ranks: szr' df = aantal vrijheidsgraden.

Twee—weg variantie analyse = two—-way ANOVA, block design: FP-waarde; 4f <
aantal vrijheidsgraden.

Er werd steeds tweezijdig getoestst, +tenzii anders vermeld. Een
p—waarde kleiner dan 0.05 werd als statistisch significant beschouwd. Bij
een p-waarde « 0.10 maar > 0.05 werd er gesproken van een +trend. wWanneex
de Friedman ANOVA een p < 0.10 opleverde, werd er een vervolg analyse
uitgevoerd, door een rangtekentoets toe te passen op elke paarcombinatie.
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M300 James, het ranghoogste dier in de groep.
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HOOFDSTUK 4

SOCIALE STRUCTUUR

4.1 Inleiding

In dit hoofdstuk wordt de sociale structuur wvan de Organon beermakaken—
kolonie beschreven 1in de wvorm van een dominantiematrix en een samenzit—
matrix. Ook worden data gepresenteerd betreffende agressie, vlooien, bluf
{boomzchudden)} en sexueel gedrag. voor elk van deze gedragingen wordi
nagegaan in hoeverre de individuele frequenties en de gerichtheid exvan
samenhangen met dominantie wverhoudingen en samenzit—relaties. Daarnaast
zal worden onderzocht of familierelaties, geslachtsverschillen en het
wisselen der seizoenen van invloed zijn op gedragsfrequenties. De factoren
leeftijd en geslachtshormonen komen hier maar zijdelings ter sprake, deze
worden in volgende hoofdstukken in meer detail behandeld.

4.2 Materiaal en methoden

De in dit hoofdstuk gepresenteerde gegevens hebben voornamelijk Dbetrekxking
op volwassen dieren (minstens 2 jaar op 1 maart 1980: V2L en ouderen) en
op de periode van maart 1980 t/m februari 1982. In die 2 Jjaar wezxden
sexueel en agonistisch gedrag, vlcoien, Dbocomschudden en samenzitten
systematisch gecbserveerd. De samenstelling van de groep bleef in die
periode (afgezien wvan geboorten) vrijwel ongewljzigd. Voor en na de
genocemde periode werden er ock gedragsobservaties uitgevoerd, echter geen
viooi- en samenzit observaties. Bovendien vonden er meerdere (ten dele
tijdelijke) wijzigingen in de groepssamenstelling plazats (zie hoofdstuk 3).
Daarom =zZiin gegevens van voor maart 12980 of na februari 1982 in de meeste
gratieken, matrices en tabellen in dit hoofdstuk buiten Dbeschouwing
gelaten. Interessante gebeurtenissen uwit dJdie periodes worden wel in de
tekst vermeld.

Voor het samenstellen van de samenzitmatrix werden 2828 scan samples
genomen  {(zie hoofdstuk 3). Eet met de hand uitwerken van de verzamelde
gegevens bleek erg tijdrovend en daarom wexden slechts 100 sgystematisch
gespreide  samples wvoor Qe analyses gebrulkt. Uit elkx wvan de 24
obgservatiemaanden 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 (terugvechiten) werd buiten beschouwing gelaten.
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Voor dieren die gedurende enige tijd afwezig waren, wegens =ziekte of
{M983) overlijden, werden correctiefactoren toegepast voor verschillen in
cbgervatiedunr. FPrecuenties 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
bedroeqg geen der correctiefactoren meer dan 1.2. Gegevens van M50l zijn
buiten deschouwing gelaten omdat hij maar een halfjaar deel ultmaskte wvan
de groep.

4.3 Dominantie hidraxchie

Dominantie criteria

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; Kawamura 1958).
Boelkins ({1966, 1967) hanteerde het drink-voorrang criterium. De
drinkwatervoorziening van een makakengroep in gevangenschap wexd een dag
lang afgesloten en daarna weer ingeschakeld. De volgorde waarin de dierxen
dromken was een maat veor hun dominantierang. Southwick e.a. {1965), Sade
{1967) en Missakian (1972) gebruikten dJde winst/verlies ultkomsten wvan
agonistische interacties als <Criterium en lokten conflicten uit doox
voedsel aan de apen te geven. Het kon daardij gebeuren dat de verliezer
van een dyade (de aap die submissief gedrag vertoonde) er wel met het
voedgel vandoor ging. In de meeste recente studies wexrd winst/verlies in
spontaan optredende agonistische interacties als dominantie criterium
gehanteerd. Studies waarin zowel agonistische interacties (winst/verlies)
als voorrangsgedrag bestudeerd werden lieten zien dat de verschillende rang
volgordes goed, mazy niet perfect met elkaar overeenstemden (Bexmstein
1869; Clark & Dillon 1973; Richards 1974; No& e.a. 1980; Bramblett
e.a. 1992).

In de huidige studie werd wingt/verlies in spontaan  optredende
agonistische interacties als dominantie criterium gebruikt, waarbij alleen
pure dyades (zonder invliced van derden) werden beschouwd. Er werd voor dit
criterium gekozen omdat het Dberustte op gedrag dat niet kunstmatig wexd
opgewelck. Het uitsluiten van dyades met invliced was gebaseerd op de
observaties vwvan de Waal (1977), waaruit bleek dat interventies door dexrden
de uitkomsten van agonistische dyades kunnen beinvloceden. Alle volwassen
dieren im de keolonie bleken freguent betrckken te zijn bij puur dyadische
agonistische interacties en de uitkomsten van die interacties +toonden een
hege mate van uni—directionaliteit.

Dominantie verhoudingen tussen volwassen dieren
De winst/verlies uitkomsten van pure agonistische dyades tussen volwassen

dieren =zijn weergegeven in figuur 4-1. Bij de mannetjes onderling en bij
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de vrouwtjes onderling was er een higrarchische structuur dJdie =zich
kenmerkte door een hoge lineariteit, uni~directionaliteit en stabiliteit.
De hogé lineariteit bleek uit het geringe aantal triangels (A > B, B » C,
maar € > A): er waren exr slechts 5, en die waren alle gebaseerd op kleine
getallen. Al de triangels kwamen voor in het vrouwtjez kwadrant en er was
in alle gevallen een xyelatief Jjong vwrouwtje bij betrokken (307 — 13,
307 -~ 18, 17 — 385, Il ~ 446, 5 — ). De hoge uni—directionaliteit Dbleek
uit het feit dat zeer weinig winst/verlies gevallen tegen de hoofdrichting
ingingen, dat wil zeggen dat een dier verloor van een dier waarvan het
meestal won (mannetjes onderling: 1.0%; vrouwties onderling: 1.5%).
Gedurende de 2 systematische studiejaren bleven de dominantie verhoudingen
tusgen volwassen dieren volkomen stabiel: exr +traden geen permanente
rangwisselingen op. Zulke rangwisselingen deden zich wel voor en na de 2
studiejaren voor, zocals later zal blijken.

Het meerekenen van dyades met invliced van derden (niet in f£ig. 41
opgenomen) verandert het gevonden patroon niet wezenlijk: ock dan komen
afwijkingen van de hoofdrichting maar zelden voor. Ranglage dieren Xonden
dus niet winnen van ranghogere dieren, ook niet met hulp van dieren met een
nog hegere rang. In de matrix zijn geen displacements opgenomen, omdat die
geen strikt agonistische gedragselementen bevatten. De winst/verlies
uitkomsten van displacements stemden precies ovexeen met de agonigstische
dominantie  verhoudingen. Displacements vormden echter geen geschikt
cominantie criterium omdat ze nogal onopvallend waxen: er werden niet
voldoende gevallen gezien on de gehele matrix te vullen.

Vergelijkbare dominantie hi&rarchie&n, op grond wvan winst/verlies in
agonigtische interacties, werden gevonden in een grocot aantal eerdere
studies aan verscheidene scorten apen in het wild (Simonds 1965; Southwick
e.a. 1965; Sade 1967; Loy 1971; Missakian 1972; Seyfarth 1876; Deag
1977; Estrada 1978; Packer 1%7sb; Taub 1980; Cheney e.a. 1981; Haus—
fater e.2. 1982) en in gevangenschap (Alexander & Bowers 196%9; Bernstein
1969; 1970; Eaton 1974; Angst 1975; de Waal 1977; No& e.a. 1980;
white & Hosey 19281; Bramblett e.a. 1982; Harvey 1983). Het bestaan van
zulke higrarchie#n lijkt dazrom een algemeen kemmerk van apengroepen te
zijn. Deze visie werd aangevochten door Gaxtlan (1968): Jominantie
hisrarchien zouden een gevangengchaps—artefact zijn, dat in het wild
niet wvoorkemt, of daar alleen kan worden opgeroepen vwvia uitgelokte
conflicten. Eerdere vondsten waren inderdaad gebaseerd op zgn. pinda—tests
of uitgelokte agressie (zie boven; zie ook Koyama 1967). Echter, de
hierboven copgesomde wild-onderzoekers (beshalve Scouthwick e.a., Sade en
Missakian) S3Scoorden uwitsluitend spontaan optredend agonistisch gedrag en
congtrueerden op grond daarvan dominantiematrices die, net als figuur 4-1,
een hoge lineariteit, uni—directionaliteit en stabiliteit toonden. Het
bestaan van ‘strakke' dominantie hi¢rarchiefn is dus geen gevangenschaps—
artefact. wWel Dbleek het in enkele wild—studies moeilijk om voldoende
materiaal te verzamelen om een goed gevulde matrix te wverkrijgen (Angst
1975; Rowell 1967). In gevangenschap is dat veel eenvoudiger omdat de
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winst en wverlies van puur dyadische
+ = ad Libitum observatie in de

Gegevens ult 284 systematische observatie uren
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dieren heter zichtbaar zijin voor de cbservator en omdat agonistisch gedrag
veel fregquenter optreedt dan in het wild (Rowell 19687; Gaxtlan 1%68;
Southwick 1969; Nieuwernhuijsen & de Waal 1982).

Dominantie hidrarchie: stabiliteit

Gedurende de 2 gystepatische studiejaren deden =zZich geen permanente

rangwisselingen tussen volwassen dieren voor. Er was wel ecen tijdelijke

rangwisseling tussen 2 mannetjes uit de +top vwvan de hidrarchie: op 18

septexber 1990 was M416 {(nr. 4) dominant over Ma10 (nr. 33}. Op de volgende

dag was M410 weer dJdominant over M4ls. Voor en mna de periode van
gystematische cobservaties waren ey 3 permanente rangwisselingen tussen
volwassenen:

M378 Frits stond tijdens de inwerkperiode op de Se plaats in de mammetijes
higrarchie. In december 1279 werd hij wegens ernstige diarree een
week lang in een individuele kool gehunisvest. Bij zijn herintroductie
in ¢e Dbuitenkooi werd Frits ommiddellijk aangevallen door een groot
aantal mannetjes, wazxbii M239 en M403 (ocorsprornkelijk rangnr. 7 en 8)
het f£elst en langdurigst tekeergingen. Sindsdien stond Prits in rang
onder M402, dus 2 plaatsen lager dan voorheen.

V29l Els, de top-vrouw, kreeg op 1 mei 1982 een jong. Na de Dbevalling
nazkte Els een apathlische indruk en gedurende enkele dagen at zij
niet. Haar lichasmsgewichht daalde stexk. Zij werd, met haar Jjong,
een week lang Dbimmen gehuisvest en ontving gedwongen vliceibare
voeding. Bij haar herintroductie werd Elg aangevallen en verslagen
door haar 3—jarige doechter V21 Erica {(voorheen nr. 2 in de vrouwtjes
higrarchie). Sindsdien was Erica de top—vrouw en stond Els op de 2e
plaats.

M239 Thomas werd van september Lot novembex 1982 uit de groep gehaald om
dezelfde redenen alsg Frits. Tijdens zijn herinktroductie wexrd exr niet
gecbhbserveerd, maar daarna bleeX Thomas in rang te zijn gedaald tot een
positie in de Duurt van M8 en MG, dus bijna onderaan in de higrarchie
{fig. 4-1). Een week later werd hij definitief uit de groep gehaald,
omdat hij over zijn hele lijf bijtwonden had.

Tusgen november 1579 en januaxi 1883 is het © maal voorgekomen dat een
volwassen mannetje {(n = 5) of vrouwtie {n = 2) gedurende ecen week of langer
individueel werd gehuisvest voor medische verzorging. Alleen de 3 boven—
beschreven dieren verkeerden bij hun herintroductie in een slechte fysieke
conditie, en daalden in rang.

Dominantie posities van jonges dieren

Vzouwtjes van minder dan 3 jaar oud hnadden een onduidelijke dominantie
pogitie +ten opzichte van volwassen vrouwtjes. Na de puberteit bereikten
z1ij} een rang direct onder hun moeder. Pre—-puberale mannetjes hadden een
lage rang ten opzichte van volwassen manneties. In de puberteit stegen zij
in rang tot posities tusggen M416 (nr. 4) en M253 (aanvankelijk nxr. 5) in de
hisrarchie der volwassen mannetjes. De gegevens van dieren die op 1 maart
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1930 minder dan 3 Jjaar cud waren Staan niet in figuur 41 en Xxomen 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 wvan 1982/82 passeerde hij M2ls
{ aanvankelijk nr. 4; alle andere pubers bleven in rang onder M2lé staan).
In de zomer van 1982 versloeg hij ock de overige top-manneties, inclusief
de alpha-man M300 James. Daarmee was Eelco de nieuwe alpha—man geworden.
Deze machtswisseling wvond plaats na de officisle studiepericde. Wanneer
in @it hoofdstuk over het ranghoogste mamnetje of de alpha-man woxdt
gesproken wordt daarmee steeds James bedoeld {tenzij anders vermeld).

De machtswisseling tussen James en Eelceo en de rangstijgingen van pubers
in het algemeen, konden niet verklazrd worden aan de hand van ziekte of
afwezigheid van de gepasseerde diexen, maar leken een spontaan optredend
verschijnsel. Spontaan  ophredende rangwisselingen tussen Jonge éen
volwasgen mannetjes zijn ook in andere Studies aan apen in het wild en in
gevangenschap vastgesteld (Kaufmann 1967; Eaton 1982; de Waal 1982; =zie
verder hoofdstuk 5).

Dominantie verhoudingen tussen mannetjes en vrouwtjes

Eet was niet mogelijk om mannetjes en vrouwtjes te zamen in €en  lineaire
totaal~-hillrarchie +te rangschikken: in veel paren was d¢ dominantie
verhouding onbeslist, en er waren veel triangels. Alleen de 4 ranchoogste
volwassen mannetjes waren duideliljk dominant over alle vrouwtjes.

Globaal waren exr 32 dominantieklassgen te onderscheiden (zie £ig. 4-1):
hoog (de 8 ranchoogste mannetjes en +top-vrouw V2el), midden (de 15
vrouwtjes vanr V2l t/m V17) en laag (de <resterende 10 mannetjes en 15
vrouwtjes). In <de laatste categorie was het volslagen ommogelijk om voor
mannetjes en vrouwtjes eeéen gemeenschappelijke lineaire  volgorde  te
construeren.

De vondst dat vrouwtjes in rang boven sommige volwassen mannetjes korden
gtaan stemt overeen met eexdere vondsten aan groepen in gevangenschap
{Alexander & Bowers 1969; Bernstein 1969; Angst 1975; de waal 1977;
Bramblett €.a. 1982; Jchnson e.a. 1982; Harvey 1983). Daarentegen stelde
Angst {(1975) biy Java apen in het wild vast dat alle volwassen mannetjes
dominant waren over al hun vrouwelijke groepsgenoten, en hij noemde de
toestand Iin gevangenschap, waar vrouwtjes mannetjes kunnen verslaan,
omatuurlitk. Het is moeilijk na te gaan in hoeverre dit een julste visie
is, daar de wmeeste wild-onderzockers aparte Jdominantiematrices voor
mannetjes en wvoor vVrouwtjes presenteerden, of zich slechts tot een van
beide beperkien. Deag (1977) en Taud {(1980) steléen wel  totaal-
higrarchie#n op en Steunden daaxmee de opvatting van Angst. Simonds
{1965) en Southwick e.a. (1985) zagen dat vrouwties in het wild wel voedsel
konden wegpakken voor de meus van een volwassen manmetie, maar dat hoefde
niet te betekenen dat deze wvrouwtjes ook 1in agonistische interacties
mannetjes konden verslaan.

In vrijwel alle apengroepen in het wild en in govangenschap wordt d&e
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alpha—-positie ingencmen door een mannetlje. Er zijn echtexr wel enkele
{tijdeliike) uitzonderingen op deze regel Dkeschreven, in het wild door
Kawamura {1958), en in gevangenschap door Bramblett e.a. {(1982) en de Waal
{1982). In de laatstgencemde studie, aan chimpansees, bestond de groep
aanvankelijk geheel uit vrouwties. Na anderhalf jaar werden er 2 volwassen
mannetjes aan de groep toegevoegd. Zij stonden in rang aanvankelijk onder
de wrouwtjes. De mannetjes bereikten de top-posities in de higraxchie
nadat de 2 ranghoogste vrouwtjes voor 3 maanden uit de groep waren gehaald.

Factoren van invioced op dominantierang: eerdere studies

Kawanmura {1958) introduceerde het begrip "mairiarchal social rank™: jonge
diexen ‘erven' de rang wvan hun moeder. Doordat hun moeder hen steunt
tijdens conflicten, domineren jongen over alle dieren waarover hun moeder
domineert. Op latere leeftiijd kunnen ze ook zonder moeder's hulp diezelfde
dieren verslaan. Vrouwtjes behouden hun familie-rang voor de rest van hun
leven, maar  bi) manmetjes gaat d4dit wverband verloren als ze hun
geboortegroep verlaten. Kawamura's bevindingen werden later door vwele
onderzoekers bevestigd (zie hoofdstuk S5).

Het bhelang van fysieke krachtsverschillen voor dominantie werhoudingen
werd door de Waal (1975) en Fedigan (1982) nogal gebagatelliseerd. De wWaal
noemde diverse voorkeelden van groepen apen van verschillende soorten
waarin een bejaarde, gebrekkige alpha-man door jongere volwassen mannetjes
werd gerespecteerd (zie ook Stephenson 1975; Eaton 1982). Daarentegen
vonden Angst (1975), Packer (1979a) en van Noordwijk & van Schaik (in druk)
dat mannetjes "in de bloei van hun leven® (10-20 jaar) in rang boven oudere
mannetjes stonden, wat aangeeft dat fysieke kracht wel van belang kan zijn.

In gevangenschap kunnen menselijke manipulaties de dominantie
verhoudingen beinvioeden. Apen die (onvrijwillig) in een bestaznde groep
worden geintroduceerd worden fel aangevallen (Southwick 1569) en komen op
een lage plaats in de hifrarchie te staan (Bernstein & Gordon 1980b; de
Waal 1982; Williams & Bernstein 1983).

De in 0353 gevonden rangverhoudingen bleken gebaseexrd te zijn op een
complex samenspel van de 3 bovengenoemde factoren.

Factoren van invloed op dominantierang: mannetjes
De rangverhoudingen tussen Jjonge mannetjes {< 3jaar op 1.3.1980)
correleerden positief mek die wvan hun moeders (7 = 0.778, n = 9, p < 0.01;
zie hoofdstuk $). Eelco, die uwiteindelijk alpha—man werd, was een zoon van
het ranghcoogste vrouwtje 1in de groep. Bij oudere mannetijes bleek deze
samenhang met moeder's rang niet (T - -0.107, n = 8, ns; tabel 4-1). 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 van M378 en M239 bleek dat fysieke
kracht wvan 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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Tabal 4-1. Historie mannetjes. A = 1.3.806; B = 1.2.82; M = moeder,
dominantierang velgens koloem A& 1In iabel <4-2; Fok = deelname aan fok-
programme  voor 1979: aantal Joren{J) en aantal conceptles(Cs);

itntroductie in de bultenkool: 1 = 321.5.78; 2 = 15.7.78; 3 =~ 25.10.78;
4 = 20.11.78; 5 x> 10.9.79. Mammetjes Jonger dan M23 zijn hier nilet
vermold: nun dominantie posities waren op 1.3.82 nog conduldelijr: =ij
werden tegolijk met hun moeder in de builtenkooi geilntroduceerd ofFf werden
buiten geoboren. Bljzonderheden: « = M378 werd in december 1979 voor een
weeok ult de groep gehaald (zie tekst); b = M383 overlsed in 1981; c = Mz
on M4 waren geen fok-manmeitjes maar hadden mel heteroseruele ervaring: in
1978/79%, woor hun introductie, Lleefden zij enige meanden tesamen met enkele
test-vrouwtjes in sen binnen-speelkool; 2 van die vrouwtjes werden zuanger
{Vi2 en V740); d = MSO2 werd in de buitenkool geintroduceerd op 20.11.78

on word 1 wesk Llater weer binnen gehaald wegens ernstige bijtuonden;
herintroductie: 10.%.75.

dominantie leeftijd lichaams fck introductie
rang in jaren | gewicht (kg) buitenkooci
& A B M 2 a B J Cs{ 12345
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 11i.9 - X
22 - 5 9 2 4.4 8.0 - X
23 - & 10 2 5.0 11.7 - X
253 5 7 - 10 9.8 9.2 0.7 0 X
239 6 g - 11 11.3 10.5 0.7 0 X
403 7 9 - 9 9.8 a.5 - X
378 g 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 - b4
4 13 14 11 & 10.0 10.8 + X c
2 14 15 12 7 10.5 1:2.8 + X ¢
7 i5 16 1 5 10.0 11.8 - X
8 16 17 11 5 9.5 10.3 - X
[ 17 18 3 [3) 9.8 11.1 X
LSOZ 18 19 - 210 10.5 13.0 1 0 X d

die pubers een sterke gewichistoename toonden (hoofdstuk 5). 2o Dbereikte
Eelco de alpha—positie direct nadat hij een spectaculaire groei had door-
gemaaskt, 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 mam M5

tijdens de studie £link in gewicht <toe en was hij op 1 maart 1982 de
zwarrste aap in de kolonie. Te cordelen naar zijn atletische bouw was MLS
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zeker ook een van de sterkste dieren in de groep, maar +toch verwiert hij
geen hoge denminantie positie. De lichaamsgewichten van de mannetjes die
als een glcbale indicatie voor hun fysieke kracht beschouwd konden woxden,
correleerden niet significant met de dominantie posities (1.3.1980: T =
©.275, n = 18, ns; 1.3.1982: 7 = —0.146, n = 19, ns; zie tabel 4-1).

De volgorde waarin de mennetjes in de buitenkooi werden geintroduceerd
kon de gevonden dJdominantie wverhoudingen +ten dele wverkiaren. Deze
introductie geschiedde in 3 groepen: in mei 1978, november 1978 én
september 197%. De 6 ranglazgste mamnetjes behoorden tot de laatst
geintroduceerden (tabel 4-1). In mei 1980 werd het allerxlaatste volwassen
mannetje in de groep geintroduceerd: MS50L. Hij kwem op de allexlaagste
plaats te staan in de hirarchie. M501 is niet in tabel 41 opgenomen
omdat hij op 1 maart 1520 en op 1 maart 1582 geen deel uitmaakte van de
groep. Hij overleed een halfjzar na zijn introductie (tabel 3-1a}.

Mi6, Ml5, M923 en M9S70 behocrden tot de eerst geintroduceerde dJieren
maar hadden niet de hoogste dominantie posities. Deze mannetjes waren ten
tijde van de groepsformatie pas 2 tot 3 jaar cud en werden gedomineerd 4oor
de geheel volwazsen mannetjes die weliswaar later geintroduceerd wexden,
maar fysiek sterker waren.

Naast de bovengenoemde factoren leek ook ervaring opgedaan 1in het
fokprogramma +ijdens de Ddinnenperiode een rol te spelen. M30C, M303 en
M41l0 waren e meest ervaren fok-mannetjes en namen in de buitenkooi de
hoogste Jdominantie posities in (tabel 4-1). Oorzazk en gevolg zijn hiex
moeilijk van elkaar te scheiden. Enerziids is het mogelijk dat de 2 £ok—
mannetjes hun top-posities dankten aan hun 'rijke' sociale ervaring in een
heterosexuele context. »Anderzijds is het mogelijk dJdat de dJdierverzorgers
deze 3 mannetjes uitkozen voor het fcokprogramma omdat ze ‘het goed deden’
in gezelschap van vrouwtjes. Wellicht beschikten de 3 van meet af aan over
betere (sociale of fysieke?) elgenschappen dan andere volwagsen mannetijes,
en leidden deze eigenschappen zowel tot hun selectie tot fok—mannetje als
tot hun hoge dominantierang.

Op 1 maart 1980 bkestond er een significante correlatie tussen leeftijd
en dominantierang van de volwassen mannetjes (T = 0.353, n = 18, P < 0.05):
oudere mannetjes hadden hogere posities dan jongere mannetjes. Dit was een
gevolg van het gevoerde introductiebeleid: 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 leeftiid (eind 1983, na de James—Eelco machitswisseling en nadat M6,
M233, MS0Z en M933 waren overleden of uit de groep gehaald: T = 0.053,
n = 20 mannetijes > 3 jaar, ns).

Factoren van inviced op dominantierang: vrouwijes

Net als bij jonge mannetjes correleerden de onderlinge rangeverhoudingen van
jonge vrouwties (< 3 Jaar op 1.3.1920) met die van hun moeders (T = 0.800,
n = 15, p < 0.00%; zie Thoofdstuk 5). De meesten wvan die vrouwkjes
bereikten een rang dicht onder hun moeder, zoals op grond van de vondsten
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van Kawanurza {1952) en latere onderzoekers verwacht mocht worden {tabel
4-2; zie ook hocfdstuk 5). Hetzelfde gold voor de wat oudere vrouwtjes (3
of 4 jaar op L.3.1%80: V13 - V21l; v = 1.0, n =35, p < 0.02). Echter, nog
ocudere vrouwtjes met een moedexr in de groep (V9, V1l en V12) stonden in
rang ver onder hun moeder. Deze laatsten waren pas rond hun S5e verjaardag
in de Dbuitenkooli geintroduceerd. Dit suggereert dat er een kritische
leeftijd bestaat waarop de moeder—-afthankelijke dominantie pogitie wvan een
vrouwtje zich vastlegt.

fysiekxe krachtsverschillen vormden een mogelijke verklaring voor de
top—positie wan V291 Els. In de binnenperiode was Els zwaarder dan alle
andere toen aanwezige vrouwtjes. De dierverzorgexrs hadden de indruk dat
Els toen dominant was over alle vrouwbjes waarmee ze samen werd gehuisvest.
De rangwisseling Erica—Els leek een gevolg van de tijdelijke fysieke zwakte
van Els. Daarentegen leek bij de vrouwtjes die in de buitenkooli opgroeiden
£vsieke kracht van ondergeschikt belang: hun dominantie posities hingen af
van die van hun moeders.

De volgerde waarin de wvrouwtjes in de buitenkeoi wexden geintroduceerd
correleerde in grote lijnen wmet hun latere dominantie posities (tabel 4-2).
Een uitzondering hierop vormde V17 die ondanks haar vroege introductie een
pogitie vlak onder haar later geintroduceerde moeder verwierf. Vi4, veosz,
V28l en VA3 Iwhoorden tot de eerst geintroduceerde groep, maar hadden
uiterst lage dominantie posities. Deze vrouwtjes waren tea tijde van de
groepsiormatie pas 2 tot 3 jaar ocud en hadden geen moeder in de groep. 213
werden gedomimeerd dJoor vrouwtjes dJdie weliswaar later geintroduceerd
werden, maar wel een moeder in de groep hadden of al wveel ouder waren.

De 3 vrouwtjes die in het fokprogramma het vazkst zwanger werden (V2el,
V350 en V406) bereikiten hoge posities. Een eventuele samenhang tussen
fokjaren of —succes en dominantie positie werd echter wvolledig overstemd
door de moeder—afhankelijkheid (zie b.v. V21 en vi2) 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
ondexrscheiden. Een of enkele ranchoge mannetjes en meerdere vrouwtjes met
Jjongen zitten meestal dicht bij elkaar en vormen 2zo het centrum wvan de
groep. Hieromheen bevinden zich subcentrale dieren: mannetjes en
vrouwtjes van verschiliende leeftijden. Het wverst wvan het centrum
verwijderd bevinden =zich de puberale en volwassSen mannetjes: de perifere
dieren. Overigens zijn er geen scherpe grenzen, maar 1s er een geleidelijk
verlocp van centrazal via subcentraal naar perifeer.

Deze samenzit-structuur werd voor het eerst bescChreven voor Japanse
makaken {Sugiyama 1960; Tokuda 1561) en later ook voor andere
makakenscorten (Angst 1975; Dittus 1975; Furuya 1965; Kaufmann 1967;
Simonds 1965; Southwick e.a. 1965) en bavianen (Hall & Devore 1965).
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Tabel £4-2. Historie vrouwtjes. Zie tabel <4£-1. Yoor de vrouwtjes
Jonger dan V31 geldt hetzelfde als voor de mannetjes Jonger dan M23 (tabel
2-1). Biljzonderheden: a = V402 werd op 31.5.78 1in de builtenkool
geintroducesrd ¢n 4 maanden later weer binnen gehaald wegens ernstige
diarrhee; herintroductie: 20.11.78; b = VI1, 12, 9, 5 en 637 werden op
31.5.78 in de buitenkooi gelntroduceerd en in november 1978 weer binnen
gehaald voor het testprogramma; hertntroductie: 10.9.79; ¢ = ViZ2 was
geen fok-wvrouwtje maar werd in de binnenpericde mel zuwenger (zle tabel
4-1}; d = V720 werd 2 maal zwanger tijdens het fokprogrammz em 1 maal
tijdens het testprogramma {(zie tabel 4-1}.

dominantie leeftijd lichaams fok introductie
rang in jaren | gewicht (kg) buitenkooi
9 A B M B A B J Cs 1 2345
291 1 1 - 212 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 - 211 9.4 11.2 3.7 4 X
13 & & 3 4 5.7 6.2 - X
24 - 7 18 2 3.9 3.0 - X
28 - 8 5 1 4.0 8.4 - X
19 7 g 5 3 6.7 9.9 - X
335 g 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 3.7 2.5 2 X
29 - 13 9 1 3.1 6.6 - X
503 10 14 - g 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 2.1 3 0 X
409 15 20 - z11 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 ¢l X
504 18 23 ~ z @ 10.2 10.0 1.5 1 X
446 19 24 - 8 7.5 9.4 Q.5 1 X
332 20 25 - 10 8.1 8.2 - X
313 21 26 - 10 8.4 8.2 - X
il 22 27 15 5 7.1 9.7 - X b
12 23 28 <] 5 5.6 6.1 + 1 X b,c
9 24 29 13 ) 6.5 6.8 - X b
14 25 30 - 4 6.2 7.4 - b4
5 26 31 - ) 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 a
282 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

in
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Figuur 4-2. Samenziimatirixr: conderlinge afstand < 0.5 m. Gegevens uit
100 scan  samples (vlcoien en samenzitten, 1.3.80 tot 1.3.82). De
individuyen zijn zodanig gerangschikt dat hoge scores =zo dicht mogeiiljk
langs de diagonaal Liggen. Verbindingslijnen onder de diagonaal:
Familiebanden (niet weergegeven voor vader-jong relatiles).
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Samenzitmatiriz
In de huidige studie bedroeq de samenzit Score per paar per 100 samples
gemiddeld 10.0 {mediaan = g2). Dat wil zeggen dat een gemiddeld paar dieren
10% van de tijd bij elkxaar in hetzelfde groepje zat (onderlinge afstanden
< 0.5 m}). .

In de samenzitmatrix (fig. 4-2) zijn de individuen zodanig gerangschikt
dat hoge scores zoveel mogelijk langs de diagonaal kwaren te liggen.
Dieren die in de matrix Qicht bij elkaar staan, brachten ook veel +ijd in
elkaars ommiddellijke nabijheid door.

Er waren 8 dieren met onderling uitzonderliik hoge samenzit scores: de
alpha-man M300, dJde beta—man M303, de 3 ranchoogste moeders (V29l, V350 en
V406) en 2 van hun dochters {(V21, Vi9), en V502. In elk van de 28 paar-
combinaties tussen deze 8 bedroeqg de samenzit score minstens 20%, én in 24
paren zelfs minstens 30%. Dit 8—tal kon als het '"samenzit centrum' van de
groep worden beschouwd. Overigens betekent de term “centrum' niet dat zij
gewoonlijk in het midden vam de kooi zaten: meestal zaten ze in eem hoek,
in en rond een schuilhok. De dieren &ie in de matrix direct naast de
centrale @ieren staan konden als subcenbrum worden aangeduid. Zij Thadden
onderling en met de centrale 8 vrij hoge samenzit scores (meestal minstens
10%), maar scoorden maar met weinig partners minstens 30%. Het subcentrum
bestond uit M410 (3¢ mannetje in de higrarchie), M6 en M7 (zoons van
centrale moeders) en een zantal vrouwtjes. Rechts onder in de matrix staan
Mals (42 nmannetie in de hierarchie) en enkele ranglage mannetjes en
vrouwwtjes. 2ij hadden onderling samenzit scores die mipstens  10%
bedroegen, maar zaten zelden in de buurt van cemtrale of subcentrale dieren
en konden daarom perifeer worden genoemd. Tenslotte gtaan uiterst rechts
in de matxix de samenzit geores van 6 dieren die moeilijk tusgen de anderen
konden worden ingepast. 21} scoorden met centrale, subcentrale en perifere
partners ongeveer even hoog.

De centraal/perifere semenzit—structuur, karakteristiek voor makaken en
bavianen in het wild, kan zich dus ook in gevangenschap manifesteren, zij
het op veel kleinere schaal.

Voor zover mij bekend is Qit verschijnsel slechts 1 maal eerder in
gevangenschap bestudeerd: Alexander & Bowers {1969) namen gcan Samples op
in een groep Japanse makaXen, ongeveer even groot als de Organon Xkolonie,
mazyr met een veel grotere ruimte tot hun beschikking {8000 mz). Wanneer
minstens I van de 4 ranghoogste mannetjes =zich in de nabijheid wvan
tenminste » moeders en 10 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
gebeurde, op een vaste plaatse. Alexander & Bowers concludeerden daarom dat
de typische centraal/perifere structuur in gevangenschap verloren ging.

Wanneer hetzelfde criterium dJdat Alexander & Bowers hanteerden werd
toegepast op de in Oss verzamelde data, bleek dat de centraal/perifere
structuur zich in 56% van de samples voordeed, zelfs terwijl er tijdens
geen wvan de samples voedsel werd wverstrekt. In de zomer (juni t/m

3



augustus) was dit 25%, in de winter (december t/m Januari) 73%, in de lente
58% en in de hexrfst 65% (xz = 13.2&, df = 3, p < 0.01). ‘'s Zomers zaten de
dieren vaak in kleine groepies verspreid door de kXooi en dbleek de
centraal/perifere structuur minder duidelijk dan in de winter, wanneer er
veel grotere samenzit concentraties waren. Alexandey & Bowers verzamelden
hun samenzit samples in eenh juli—maand. Als ze ook in de winter hadden
gecbserveerd, hadden ze wellicht wel aanwijzingen gevonden voor het bestaan
van een centraal/perifere samenzit-structuur in gevangenschap.

Samenzitten en dominantilerang

Dieren van vergelijkbare rang zaten vazk bij elkaar in de buurt. Het
samenzit centrum bestond uit ranghoge dieren, het subcentrum voormamelijk
uit dieren met een wat minder hoge rang en de periferie wvoornamelijk uit
ranglage dieren. Ulitzonderingen hierop waren de subcentrale M en M7 {lage
rang) en V40%, V17 en V11l {midden/lage rang} en de perifere Maio {(hoge
rang). ©OoX in bavianen— en makakengroepen in het wild zijn centrale dieren
meestal dominant over hun perifere groepsgenoten, alhoewel soms een
gubcentraal of perifeer mannetje een of erkele centrale mannetjes domineert
(Furuya 1965; HEall & DeVore 1865; Southwick e.a. 1965; Kaufmann 1967;
Angst 1975: Stephenson 1975).

De samenzit score (het gemiddelde aantal samenzit-partners per sample)
correleexde bij de mannetjes niet significant met de dominantierang
(T = 0.235, n = 18, ng) maar bij de vrouwtjes wel (7 = €.495, n = 31,
P < 0.001): ranghoge vrouwtjes hadden relatief hoge samenzit scores.

De szolo score (geen andere dieren, ook geem Juvenielen, Dbinnen 0.5 m)
coxrreleerde zowel bij de wmannetjes als bij de vrouwtjes negatief met de
dominantierang (resp. ¥ = ~-0.497, n = 18, p < 0.0L1; T = -0.371, =n = 3%,
P <« 0.9%: fig. 423}, Dat wil =zeggen dak ranglage dieren vaker in hun
eentje zaten dan ranghoge dieren. Zo'n correlatie wexrd in het wild ook

gevonden bij mannelijke rhesusapen (Xaufmann 1967) en vrouwelijke bavianen
{Busse 1984).

Samenzitten en familierelaties

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 8% voor alle V - V paren. In 1 paar (V14 — V5) was de score
niet bijzonder hoog: 9%. Deze 2 zustexs hadden geen moeder in de groep:
zij overleed in 1976, voordat de buitengroep werd getoxrmeerd.

In L van de 3 broer — broer paren was de sSamenzit score uiltzonderlijk
hoog (M4 - M8: 27%). De scores in de 2 andere paren (MIS - M7: 3%;
M16 — M2: &%) verschilden weinig van de mediane waarde van 5% vwvoor alle
M - M paren. Vier van de 8 wvolwassen zoons (Mg, M2, M7 en M6) hadden met
hun moeeder sSamenzit scores van LB — 28%, waarmee ze ver boven de M - V
mediaan van 7% zaten. De 4 overige zoons (MLI&, MLS, MS83 en MS) zaten niet
uitzonderlijk wvask met hun moeder samen (3 — 11%).

Deze gegevens laten zien dat familiebamden zich sterker manifesteerden
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in de samenzit—-relaties van vrouwtljes onderling dan in die wvan mannetjes
onderling of van volwassen zoons met hun moeders. Een soortgeliik verschil
in familie—verbondenneid 1is te zien in het wild, waar vrouwtjes altijd in
hun geboortegroep blijven terwijl manneties meestal migreren.

Semenzlttan: géstachtsverscht%en

Mannetjes hadden lagere samenzit scores en hogere solo scores dan vrouwtjes
{tabel 2-3). Vrouwtjes hadden een voorkeur wvoor samenzit-partners van
hetzelfde geslacht (tabel 4-2). Deze verschillen viceiden woort uit het
feit dat het samenzit centrum en —subcentrum {met hoge onderlinge scores)

Tabel 4-3. Samenzit scores: geslachisverschil. Gebaseerd op flg. 4-2.

33, n-18 99, w=31 M-W U test
E3 bereik 3 bereik u P
samenzit-partners
per sample 4.1 2.0- 7.3 5.3 2.8- 8.0 153 <0.01
sclozitten per
100 samples 20.3 2 - 39 13.5 0 - 37 124 <0.08

Tabel 4-4. Samenzit-partners: geslachtsverschil. Samenzit scores per
100 scan samples per potentidle partner, gebaseerd op Ffig. 4-2.

mer 33 MET QQ rangtekentoets
= bereik = bereik T P
3 w =18 7.7 5.2~ 9.8 8.9  3.6-19.3 73 s
gg, N = 31 8.9 " 4.1-12.4 12.2 4.2-19.4 43 <0.01

voornamelijk uit vrouwtjes bestonden, +texwijl d4de periferie (met lage
scores) relatief veel mannetjes bevatte. Uit de eerxder gerefereerde
studies blijkt dat in het wild de geslachten op dezelfde manier over het
centrum en de periferie zijn verdeeld.

Bij de mannetjes Dbestond er geen significante voorkeur voor
sapenzit—partners wvan het eigen geslacht (tabel 4—4). Zo'n voorkeur werd
wel vertoond door perifere mannetjes, maar juist niet door de manmetjes die
tot het (s=ub)centrum behoorden.

De bovengencemde geslachtsverschillen golden niet voor de 3 ranghoogste
mannetjes: zij hadden per sample 6.2 - 7.3 samenzit-partners, wat meer was
dan de andere mannetjes (X - 2.5, bereik 2.0 — 4.4) en ock hoog in
vergelijking met de vrouwtjes (}E - 5.3, hereik 2.8 — 8.0). De =3clo scores
van de 3 top-mannetjes (2 - 5%) waren lager dan die van de andere mannetjes
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(i = 23.6, bereik 11 — 39%) eh ook laag in vergelijking met die wvan de
vrouwtjes ('}E = 13.5, bereik 0 -~ 37%). Per potenti®le partner zaten de 3
top-manneties 2.0 — 2.5 maal vaker met vrouwtjes dan met mannetjes samen,
Hun samenzit scores en partnerverdeling leken dus meer op die van vrouwtijes
dan op die van de overige manmetjes.

4,5 Agressie

Agressie en dominantierang

De agressiematrix (fig. 4-3) vexrtoonde veel overeenkomst met de
dominantiematrix (£ig. 4-1) doordat er wveel 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 vrouwtijes: 3.4%).
De i'ichting van agressgieve 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%) wvan dJde 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. Hetzelfde
werd in Oss gezien (hoofdstuk 5). Bij de chimpangees in Burgers Dierenpark
te Arnhem was een vrij groot gedeelte (14%) van de agressieve initiatieven
tussgen volwasgen dJdieren geéricht op ranghogere opponenten. Vooral de
vrouwtjes vielen zeer vaak (45%) ranchogere dieren aan: zoms pleegden
enkele vrouwtjes +te =zamen een azanval op de alpha-man., De richting van
agresasieve initiatieven was in deze chimpangee groep dus geen goede
indicator veoor dominantie verhoudingen {ongepubliceerde data van F.B.M. de
Waal & medewerkers, eind 1975 — begin 1%78).

Ranghogere dieren hadden veel potentifle slachtoffers. Dat hoefde niet
te Dbetekenen dat deze ranghogere dieren ook relatief veel agressie zouden
vertonen: een ranglaag dier zou zijn weinige potentisle slachtoffers elk
enorm  vaak kunnen azanvallen en zou zodoende een hoge agressie score kunnen
behalen. Alhcewel het niet direct verwacht mocht worden  bhleken
hooggeplaatste dieren significant vaker  agressief te zijn dan
laaggeplaatste dieren (fig. 43, tabel 4-5). Wammeer de afgegeven agressie
werd opgesplitst naar partnerklasse, bleken de correlaties meestal ook
significant peositief te zijn. Echter, de afgifte naar volwassen manneties
correleerde niet significant met de dominantierang: ook ranglage mannetijes
en vrouwtjes konden veel agressie tegen volwassen mannetjes vertonen. Zo
waz het ranglage mannetje M2 uitzonderlijk vaak agressief +tegen het
ranglaagste mannetje M50z (fig. 4-3).

Bij de agressie—ontvangst werden er negatieve correlaties met
dominantierang verwacht, aangezien ranglagere disren door meer verschillen—
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Tabel 4-5. Agressie frequenties en dJdominantierang: Kendall's rang
corrolatie cobfficient T. Gebaseerd op fig. 4-3, + =p < 0.10;
X =P < 0.05; xXx=p ¢ 0.0l; xxXx =7p < 0.001; ns = niet significant.

AGRESSIE-AFGIFTE

totaal aan 38 aan gg aan juv'n
45 w =13 0.647 »xx 0.294 0.758 xxx 0.686 xxx
99, N = 31 0.566 xxx 0.022 ns 0.716 xxx 0.563 xxx

AGRESSTE~ONTVANGST

totaal van van 99 van juv'a
33, w =18 ~0.686 xxx -0.634 xxx -0.444 xx ~0.484 xx
90, N = 31 —0.535 xxx 0.211 -0.600 xxx -0.598 =xx

de dieren met succes konden worden aangevallen. Zulke correlaties werden
inderdaad gevonden bij de totale agressie-ontvamngst en ook, in de meeste
gevallen, wanneer er werd opgesplitst naaxr partnerklasse (fig. 4-3, tabel
4-5%. Dit gold echter niet voor de agressie-ontvangst door vrouwtbjes van
mannetjes. Hier werd een verdere opspliteing gemaakt in de 32 ranghoogste
en de 15 overige wvolwassSen mannetjes. De agressie—ontvangst door vrouwtjes
van de 15 overige mannetjes correleerde, zoals verwacht, negatief met de
dominantierang wvan de vrouwties (v = -0.417, n = 31, p < 0.001L). Bij de
ontvangst van de 3 top~mamneties was de correlatie daarentegen positief
{7 = 0.81%, n=31 P < 0.001): ranghogere vrouwktjegs werden vaker door
top—mannetjes aangevallen. Dit kon verklaard worden aam de hand van de
samenzit gegevens. Hierop wordt later teruggekomen.

De gevonden correlaties tussen dJdominantierang en agressie—afgifte en
—ontvangst bevegtigen eerdere vondsten van Kaufmann (1967), Eaton & Resko
{1974a), Deag (1%77): de Waal (1977; en ongepubliceerde data over
chimpansees) en Estrada (1978). Significante negatieve correlaties tussen
dominantierang en agressie—ontvangst (of wvertoonde submissie) werden
eveneens gevonden door Rowell (1966; 1974), Seyfaxrth {1976), Eberhart
@.a. (1980) en White & Hosey (1981), maar deze onderzoekers vonden geen
significant positieve correlaties tussen dominantierang en agressie—
afgifte. Rowell concludeerde daarom dat dominantie hiZraxchie#n in stand
werden gehouden door submissief gedrag van zrxanglage dieren, en dat
eigenlijk van "onderdanigheidshi@rarchie&n™ gesproken moet worden. Ook
in de huidige studie bleek, althans voor de volwassen mannetjes onderling,
dat een hoge agressiviteit niet noodzakelijkerwijs samenging met een hoge
dominantierang. De gerichtheid van agressieve initiatieven volgde echter
wel nauwkeurig de dominantie verhoudingen, wat aangeeft dat dJdomipnantie
hiegrarchie&n evenzeer door zranghoge dieren via agregsief gedrag in stand
worden gehouden (zie ock Deag 1977).
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Agressie en samenzitten

De invliced van samenzitten op agressie frequenties werd voor de mannetjes
onderling geanalyseerd doo¥ woor elk individu zijn 17 petentitle pariners
te verdelen in goede, middelmatige en slechite samenzit-partners (n =6, 5
en 6). Per categorie werd de ultgewisselde agressie (- afgifte +
ontvangst) per partner berekend. Er wexd niet gekozen  voor
agresgie—afgifie (in plazats van uitwisseling) omdat dan de ranglaagste
dieren niet in de analyse betrokken konden worden: zZo zZou M6 (één na
laagste Tang) in dat geval slechts L agresgie—afgifte partner hebben, die
moeilijk verdeeld kon worden in 3 samenzit—partner categoriefn.

Mannetjes hadden onderling de meeste agressieve interacties met hun
beste samenzit-partners. Middelmatige en slechte samenzit—partners
verschilden nauwelijks van elkaar (tabel 24-6). Overigens waren er wel
individuele uitzonderingen op dit patroon. M3I0O0 vertoonde relatief weinig
agressie tegen M6 en M7, alhoewel die +ot zijn beste samenzit—partners
behoorden. M50z werd wvazk aangevallen door M2 en M8 met wie hij maar
weinig samenzat (vergelijk £ig. 4-2 en 4-3).

Een soortgelilke analyse liet woor de wrouwtjes onderling een nog
sterkere samenhang tusgen samenzitten en uitgewisselde agregsie zien {(tabel
4-6).

De agressie—uitwisseling tussen mannetjes en vrouwtjes werd geanalyseerd
vanuit dJde vrouwtjes. Voor elk vrouwtje werden haar mannelijke samenzit—
partners vexdeeld in goed, middelmatiqg en slecht, en werd de uitgewisselde
agressie per caktegorie berekend. Ook deze analyse toonde een sterke
samenhang tussen samenzitten en agressie (tabel 4-6). Analyse wvapult de
mannetjes leverde hetzelfde resultaat op.

agressie: geslachtsverschillen in individuele frequenties

Een analyse van geslachtsverschillen in agressie frequenties weard
bemoeiliijkt dJdoor de sterke samenhang tussen Jdominantie en agressie.
Daardoor mochten niet zomzar alle mannetjes met alle vrouwkjes worden ver—

Tabel 4-6. Agressie en  samenzitten: gemiddelde hoeveelheld
uitgewisselde agressie (= afgifte + ontvangst) per potentidle partner.
Voor elk individu werden de partners verdeeld in goed, middelmatiyg en
slecht, op grond van samenzit scores (fig. 4-2). Agressie frequenties
o.g.v. Fig. 4-3. Zie ook tabel 4-5.

SAMENZIT-PARTNERS Friedman rangtekentoets
ANOVA ,df=2
goed midden slecht x2 P G-M G-§ M-S
&dx =18 23.6 13.0  13.8 7.06 % |xx sx ns
Q—QIN = 31 5.3 5.4 4.1 29.23  xxx KX KX XX
o-0VN = 31 7.0 3.3 3.2 20.66 %xX | xx  %xx 1S
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geleken, maar moesten er vergelijkingen gemaakt worden tussen dJdieren van
vergelijkbare rang. De groep kon arbitrair verdeeld worden in 3 dominantie
categorie&n: hoog {8 mannetjes en 1 vrouwtje), midden (15 wvrouwtjes) en
laag {10 mannetjes en 1S5 vrouwtjes) (fig. &~1).

Tabel 4~7 laat zien dat de agressie frequenties van de 8 mannetjes in de
hoge categorie =zeexr vwvariabel waren, en dat het enige vrouwtje in die
categorie een "mediane* positie innam. De midden categorie bestond geheel
uit vrouwtjes. @ Hun agressie—afgifte sCores waren lager dan die van de B
ranghogere mannetjes, en hoger dan die van de 10 ranglagere mannetjes, en
voor de agressie-ontvangst gold het omgekeerde (MW U test: in alle
gevallen p < ©.02). In de lage categorie konden mannetjes en vrouwt}es van
ongeveer vergelijkbare rang direct met elkaar worden vergeleken en bleek er
geen sprake te zijn van een significant verschil (n = 10, m = 15, afgifte:
U = 64, ng; ontvangst: U = 50, ns).

Concluderend kan gesteld worden dat er geen aanwijzingen waren dat
mannetjes vaker agressie vertoonden of ontvingen dar vrouwtjes, of
ongekeerd. Hetzelfde blijkt uit de data wvan de Waal {1977; en
ongepubliceerde data over chimpansees) en Estrada (1978), wanneer rekening
wordt gehouden wmet dominantie verschillen. Er zijn op dit punt nogal wat
tegenstrijdige resultaten gerapporteerd, waarbi] het niet altijd duidelijk
wag of dominantie verschillen in de analyses betrokken waren (zie voor
literatuur: Fedigan 1982).

Agressie: geslachisverschillen in partnerverdeling

vrouwtijes hadden meer agressieve interacties met vrouwties dan met
mannetjes (tabel 4-8). pit =zou een gevolg kunnen zijn van het feit dat
vrouwtjes ock vaker samenzaten met vrouwties dan met mannetjes. Om woor
die mogelijke invlced te corrigeren werden agressie/samenzit-ratio's
erekend: voor elk vrouwbje wexd het aantal agressieve interacties dat zij
had met vrouwtjes (fig. 4-3) gedeeld door haar samenzit sScore met vrouwtjes
{per 100 samples, fig. 4-2). Op dezelfde wijze werden agressie/samenzit—

Tabel 4-7. Agressio Frequenties: gesiachtsverschil. Individuele
totaal-scores uilt fig. 4-3.
DOMINANTIE N AGRESSIE-AFGIFTE AGRESSIE-ONTVANGST
CATEGORIE ey 9 mediaan bereik mediaan bereik
hoo 8 542 283-638 63 3-374
g 1 512 66
midden v
15 189 77-394 135 71-238
10 108 21-295 279 68-561
laag
15 73 38-175 228 133-638
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Tabel 4-8. Agressie-partners: geslachtsverschil. Frequentie = totaal
uitgeuwisselde agressie (afgifte + ontvangst) per potentidle partner o.g.v.
fig. 4-2; ratio = frequentle gedeeld door samenzit score per 100 sanples
c.g.v. Fig. £-2.

meT 35 MET 00 rangteken-
toets
= bereik = bereik T p <
SFN=15 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

9Q,N=31 frequentie 4.5 1.6- 8.1 6.0 2.8-12.0 46 0.001
ratio .50 0.22-0.87 [ 0.56 0.20-1.52 [ 201 ms

ratio's met mannetjies berekend. De 2 ratio's hleken gemiddeld slechits een
factor 1.1 te wverschillen (ns, zie +tabel 4-8). In hun agresgieve
interacties hadden vrouwtjes dus, na correctie voor samenzit preferenties,
geen significante 'voorkeur' voor vrouwtjes.

Alle mannetjes hadden, per potenti#le  partner, meer agresgieve
interacties met mannetijes dan met vrouwtjes (tabel 4-2). Dil verschil
bleef bhestran nadat er was gecorrigeeerd voor samenzit preferenties: de
gemiddelde agressie/samenzit—ratio s verschilden een factor 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 wvan aard waren dan die van
vrouwtijes., Vrwouwties hadden de meeste conflicten met dieren waamee 2z
vazk samenzaten, ongeacht het geslacht van die dieren. Mannetjes leken ex
daarentegen op ult %te zijn om mannelijke slachtoffers op te zogken — of
werden opgezocht en aangevallen door andere mannetjes.

Agressie tussen familieleden

De 9 volwassen vrouwtjes met ranglagere volwassen dochters of zusters in de
groep vertoonden tegen Qie verwanten {per potentigle partner) gemiddeld 3
maal =zo wvaak agressie als tegen nict—vorwante ranglagere — volwassen
veouwtjes (T =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 Ge agressie frequenties verklaard konden worden aan de hand
van samenzit frequenties.

Agressie frequenties tussen broers en tussen moeders en zoons weken 1in
de meeste gevallen niet sterk af van het gemiddelde voor mannetijes
onderling of voor mannetjes met vrouwtjes. Relatief hoge scores waren er
in de paren M2 - M8, V231 - M7 en V344 — M4, De samenzit scores waren in
deze paren ook xelatief hoog.

Agressie: seilzoensfluctuaties
De agressie frequenmties +itussen volwassen dieren onderling fluctueerden
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gedurende de 2 studiejaren maar weinig (kwartaal-gemiddelden: 18.5 — 23.8
dyades/uur). Er waren, ook als mannetjes en vrouwtjes gescheiden werden
geanalyseerd, geen Jaargetijden aan +te wijzZen waaxin dJde frequenties
systematisch hoger of lager lagen dan in de rxest van het Jaar. De
kalendermaand—gemiddelden in het le studiejaar correleerden niet positief
met dQie in het 2e Jjaar (v = ~0.218, n = 1ll, ns; volwassen mannetjes
onderling: 7T = —0.0%5, n = 11, ns; in augustus 1981 werden er geen
agressie cbservaties uitgevoerd, zodat n = 1l1).

Seizoensfluctuaties in agressie freguenties =zijn wel vastgesteld bij
rhesusapen en Japanse  makakens: volwassen mannetjes vertonen een
agressiepick in de hexfst en vroege winter, wammeer ook de copulatie
frequenties het hoogst zijn (Brickamer 1375; Teas e.a. 1978; Eaton e.a.
1%81; Enomoto 1281). Drickamer suggereerde dat hormonale veranderingen
hieraan +ten grondslag zouden kunmen liggen, of het feit dat de dieren in
het paringsseizoen vaker 4icht bij elkaar in de buurt verblijven dan in het
geboorizenseizogn. Beermakaken  hekben geen vastomliiné paxrings— of
geboortenseizoen {zie paragraaf 2.8 en hoofdsihuk 6).

4.6 Vlioocien

Viccion en dominantlerang

De vlicoi frequenties van volwassgen vrouwties correleerden positief met hun
dominantie posities (afgifte: T = 0.433, n = 31, D < 0.00l; ontvangst:
T = £.345, n= 31, p < 0.01): ranghoge vrouwtjes vliocoiden vaker en werden
vaker gevicoid dan vranglage vrouwbjes. Figuur 44 laat zien dat een
bhelangriik deel van de vlooi activiteit van zanghoge vrouwtjes was gericht
op Jjuveniele dJdiexen. Ranghoge vrouwtijes hadden relatief veel verwanten,
waaronder veel Jjuvenielen, en hieronder zal blijken dat er naar verwanten
vazk werd gevlooid. wanneer de vliocoi~afgifte mnaar Jjuvenielen buiten
begchouwing werd gelatén, bleek vlooi-afgifte niet significant met
dominantierang +te correleren (T = 0.176, n = 31, ns). Juvenielen zelf
vicoiden maar weinig. Wanneer de vlcoi-onkvangst wvan Jjuvenielen buiten
beschouwing werd gelaten, was de correlatie tussen vlooi—ontvangst en
dominantierang van vrouwtjes nog steeds significant (7 = 0.290, n = 31,
P < 0.05).

Bij de volwassen mannetjes bestond er geen significant wverband +tussen
vlooi £frequenties en dominantie posities (afgifte: v = 0.294, n = 18, ns;
entvangst: 7T = 0.137, n = 18, ng). Vicoi interacties tussen juvenielen en
{eventueel verwante) volwassen mannetijes waren er masy weinig. Het buiten
beschouwing laten van die imteracties veranderde de vondsten dam ock niet
wezenlijk.

Vicoien wordt wel gezien als een mechanisme om Spanningen tussen dieren
te sussen, en zodoende agressie te voorkcomen (Boelkins 1966; Silk 1982;
de waal 1982). Op grond dQaarvan zou verwacht moegen worden dat er
voornamelijk wordt gevlooid van ranglagere naar ranghogere dieren, omdat
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Taboel 4-9. Vioolen en dominantlierang: viool-afgifte per potentidie
voluwagsen pariner van het elgen gesiacht, o.g.v. Flg. 4-%.

VLOOI-AFGIFTE AAN : rangtekentoets
ranghoger ranglagey T 3
33, x =16 4.42 2.57 15 <0.01
Qs N = 29 | 5.21 3.65 70 <0.¢02

die ranghogexe dieren mogelijk agressoren zidn. Een deyxgelijk verband
tussen dominantie verhoudingen en vlcoi-xichting werd  inderdaad
aangetroffen bij bavianen en diverse makakensoorten (Boelkins 1966; 1958;
Kaufmann 1967; Estrada 1978; Seyfarth 1976; Silk 1982). Ock in de groep
in Oss vlociden volwassen dieren vaker naar ranghogere dan naar ranglagere
partners (tabel 4-9). Toch was een aanzienlijk deel van het vlooien
gericht op ranglagere partners (tussen volwassen mannetjes: 37%; tussen
volwassen vrouwtjes: a1%; zie f£ig. 4-2). De alpha—man en de top-vriouw
behoorden tot de actiefste viecoiers, texwijl =zij alleen naar ranglagere
partners {(van hetzelfde geslacht) konden wvlooien. Bovendien vlooiden
volwassen vrouwtjes wvaak paar hun Jongste nakomelingen, die zeker geen
potentigle agresscren waren.

Bermstein (1970; 1972; 1980} wvond bij diverse apenscorten in
buiten—gevangenschap geen duidelijk vexband tussen dominantie verhoudingen
en vicoi-richting. Dit geeff met de bovenstaznde gegevens aan, dat vloocien
niet witsluitend dient als een agressie-—remmer, en dat het niet beschouwd
mag worden als een 'plichi’ van ranglage Jjegens rancghoge diexen.

Vicoien: geslachtsverschil in individueole Ffrequenties

Vrouwtjes viociden gemiddeld 2.7 maal zo vaak als mannetjes (U = 69,
n=18, mwm = 31, P < 0.0Di). Dit wverschil kwam voor een belangriix deel
wvoor rekening vam het frequente wvleooien door vrouwtbjes naar Jjuvenlelen
{£fig. 4—43. Maar ook wanneer vloocien naar pubers en juvenielen buiten
beschouwing werd gelaten bestond ex een significant geslachitsverschil
(U = 112,5, p < 0.001). Daarentegen was ex geemn geslachtsverschil in de
vilcoi—ontvangst (U = 258.5, ns). )

Qck Bernstein (1%70: 1972; 1%80) en Wheatley (1%82) wvonden dat
vrouwtjes wvaker viliecoliden dan mannetjes. In een groep beermakaken in
buiten—gevangenschap wvond Bernstein (198C) geen geslachtsverschil in
vicoci—ontvangst, maar in een eerdere studie (1970) aan diverse andere
soorten onder dezelfde omstandigheden bleek dat wrouwtjes vaker werxden
gevliooid dan mannetjes. Bij chimpansees in buiten—gevangenschap bestonden
geen systematische geslachtsverschillien, noch in afgifte, noch in ontvangst
van vliocien (de Waal, ongepubliceerde daita).
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Viocolen en samenzitien

Uit een vergelijking van figuur 42 en 4—4 blijkt dat in veel van de paren
wet relatief hoge samenzit scores de vlcol scores ook hoog waren, terwijl
er in de meeste paren met lage samenzit scores zelden of nooit vlool
interacties werden gezien., Dit is niet verwonderliik, aangezien het geen
cnafhankelijke gedragingen betrof: viooiers waren automatisch ook
samenzitters. Het 1is Jjuist opmerkelijk dat vliooi— en samenzit scores in
enkele relaties niet correleerden. Zo viocoide V409 vaak naar Mis alhoewel
deze 2 maar weinig samenzaten. De welnige keren dat ze samenzaten wexd er
meestal ook geviooid. Anderzijds waren er 5 paren met hoge samenzit scores
{minstens 20%) waarin nooit vlooi interacties wexden gecbserveerd
{M200 — M7, Mal0o — V309, M239 — V332, M7 — V503, V13 — vVa0s). In grote
lijnen correspondeerden viooi— en samenzit scores echter wel met elkaar
{b.v. het totaal der M — M relaties vergeleken met het totaal der M -V
relaties). wWanneer ex significante partner preferenties in vlcol gedrag
qevonden zouden worden, zouden die te herleiden kunnen zijn tot de gevonden
partnexr preferenties in samenzitten. Daarom =ijn in de onderstaande
analyses de vlool scores gecorrigeerd woor samenzit preferenties.

Vicolen: geslachisverschil in partnerkeuze

Zowel volwassen mannetjes als vrouwtjes toonden in hun vlioei-afgifte een
voorkeuy voor pariners wvan het eigen geslacht. De werschillen bleven
Significant nadat exr was gecorrigeerd voor samenzit preferenties, door
vlooi-afgifte/samenzit-ratio's voor elk individu te berekenen (tabel 24-10).
Ook Simonds (1965) vond bij Indiase kroonapen in het wild een voorkeur voor
vicoi—partners wvan hetzelfde geslacht, alhoewel hij die bevinding niet
statistisch toetste.

Vicoien tussen famiiieleden

Exr waren 16 volwassen vrouwtjes met volwassen vrouwelijke verwanten in ge
groep. Deze vrouwties vliocociden relatief vazk naar hun verwanten, maay
zaten ook vaker mwet hen samen dan met niet-verwante vrouwtjes. Na
correctie (vlooi—afgifte/samenzit-ratio) bleken deze 16 vrouwtjes gemiddeld

Tabel 4-10. Viooil-partners: gesiachtsverschil. Frequentie = vlool-
afglfie per potentidle volwassen partner o©.g.v. Ffig. 4-4; ratioc = fre-
quentie gedeeld door samenzit score per 100 scan samples o.g.v. Fig. 4-2.

aan &3 AAN Q0 rangteken—
toets
X bereik 3 bereik T P <

88\ 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 0.11-8.567 | 4.43 0.57-8.07 | 104 0.01
ratio .27 0.01-0.923 | 0.37 ¢.07-1.10 [ 128 0©.05




2 maal zo vaak naar verwante als naar niet-verwante vrouwtjes +te vlooien
{T =24, n=16, P < 0.02). Eenzelfde wvoorkeur voor verwante vilooi-
partners werd gevonden bij vrouwelijke Indiase kroonapen (Silk 1982).

Er werd ook nagegaan o©of er familie-voorkeuren bestonden in de
vicoi-afgifte van vrouwtjes naar mannetjes, van mannetjes naar vrouwtjes en
van mannetjes n2ar manneties. Dit Dbleek niet het geval te zijn
{ rangtekentoets na correctie voor samenzitten: in alle gevallen ns). Wel
werd er in een aantal familierelaties opvallend vaak gevicold (V287 — M2,
V740 ~ MS83, M& — V344, M& — M3; zie fig. 4—4), maar dat was geen algemene
trend.

De bovenstaande vondsten hadden alleen betrekking op dieren die op 1
maart 198C mingtens 32 Jjaar oud waren. Jongere dieren werden tijdens de
scan samples niet individueel gescoord omdat zij moeilijk herkenbaar waren
{er wexrd slechts gescoord: ‘een’ juveniel). De indruk Dbestond dat
volwassen vyouwtjes (maar niet volwassen mannetjeg) zeexr freguent vlicoiden
naar Jjuveniele familieleden, ongeacht hun geslacht. Die Jjuvenielen zelf
vicoiden maar welnig.

Yicolen: selzocensfluctuaties

Vlooi frequenties vertoonden een seizoensgebonden patroon: in de zomer
werd er 2 tot 4 maal vaker gevlooid dan in de winter. De vliool actiwviteit
leek afhankelijk te zijn van de buitentemperatuur (£ig, 4-5). Tijdens ad
likitum chservaties Ddestond de indruk dat er ‘s winters in de verwarnde
bimnnenkooi fregquenter werd geviooid dan overdag in de bulitenkooi. De lage
vioei frequenties bij koud weer werden wellicht vercorzazkt door de grote
samenzit concentraties die zich dan voordeden: sSoms zaten er wel 25 dieren
in een schulilhok. Voor vicol interacties is enige ruimte nodlig (de viooier
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moet zijn armen kunnen bewegen) en die ruiwmte onthrak wanneer zoveel dieren
opeengepakt zaten.

Bij rhesusapen in een eilandkolonie in het Caraibisch gebied vlicoiden
manneties naar vrouwkijes en vice versa het vaakst in de herfst en in de
winter. In diezelfde periocde (het paringsseizoen) +traden ook andere
heterogexuele interacties het frequentst op (Vandenbergh & Drickamer 1974).
Veranderingen in de temperatuur speelden hierbij waarschijnlijk geen grote
rol: op het studie—eiland f£luctueerden de temperaturen over het jasr maar
weinig (X zomer = 29°C, X winter = 23°C; Vandenbergh & Vessey 1968).
Vandenbergh & Drickamer vermeldden niet of de vlooi activiteit in alle
relaties (niet alleen M — V) het hoégst was tijdens hek paringsseizoen.
Het lijkt aannemelijk dat vrouwtjes Jjuist in de lente en zomer vaak
vlooiden, naar hun pasgeboren iongen.

Bernstein (1580) vond bij Dbeermakaken in buiten—gevangenschap dat
evenals in de huidige studie, de vlool activiteit bij warm weer hoog en bij
koud weer laag was. In een eexdere studie aan laponders, onder identieke
omstandigheden, wvond Bermstein {(13872) precies het tegenovergestelde. BHij
gaf geen verklaring voor deze tegenstelling in zijn vondsten. Beermakaken
en laponders hebben geen voortplantingsseizoen waarmee vliooi frequenties
zouden kunnéen samenhangen (zie tabel 2-1, paragraaf 4.8 en hoofdstuk 6).

4.7 Bluf

Vormen van bluf

Het dpluffen van beermakaken bestond voornamelijk uit boomschudden: de
bluffer hield met handen en vosten een boomtak vast, en bracht die tak
{zondex 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) veoor beermakaken onder vergelijkbare
levensomstandigheden.,

Een andere vorm van bluf werd vertoond door kulfmakaken: zij bluften
door zich met de handen wvast te houden aan een balk, en met de voeten tegen
die balk te stampen (Dixson 1977). Hetzelfde gedrag en variaties dJdaarop
werden gezien bij Japanse makaken (Modahl & Eaton 1977). Deze observaties
werden gedaan aan apen die leefden in buitenverblijven met een omheining
wvan heton of van wetalen platen, en niet zcals in Oss en in de gtudie wvan
Bertrand (196%, p. 155) van gaas. In de verblijven van de kuif- en Japanse
makaken sStonden Dboomstronken en kxlimrekken van stevige houten balken., eén
geen bomen met lange, dunne takken. De beermakaken hadden diverse
flexibele voorwerpen +tot hun beschikking en konden daardoor andere vormen
van bluf ontwikkelen dan de kuif— en Japanse makaken in hun relatief
statische omgeving. Boomschudden =zozls Dbeermakaken dat deden, werd wel
gezien bi] Japanse makaken in het wild (Enomoto 1974). Bij rhesusapen
{Kaufmann 1967; Richards 1974£), laponders (Bernstein 1972) en Java apen
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(Angst 1975) werd eveneens "branch shaking" waargenomen, maar daarbii werd
niet vermeld welke vorm het gedrag precies had.

In vergelijking met makaken hebben chimpansees een zeer uitgebreid bluf
repertolire: chimpansees kunnern met handen en voeten op de gron€ stampen,
tegen een holle boom of een ander resonerend voorwerp slaan, met stenen en
takken smijten en loeiende of kraaiende geluiden maken (Reynolds & Reyneolds
1965; van Hooff 1974). 2Zulke bluf acties kunnen minuten lang duren {de
Waal 1982), terwijl makaken-bluf slechits enkele seconden duurt. Bovendien
XkXunnen chimpansees gericht bluf gedrag vertonen, door viak voor een of
enkele dieren te gaan staan, het bovenlijf langzazm heen en weer te zwaaien
en leoeiende geluiden te maken. 2Zulke 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 1%82, p. 124). Bluf acties van makaken
worden daarentegen niet op bepaalde opponenten gexicht, alhoewel ze wel
voor wele groepsgencten goed zichitdbaar =zijn {(Modahl & Eaton 1977;
Bernstein 1980; Wolfe 19381).

In de huidige studie was voor de meeste bluf acties geen duidelijke
aanleiding aan te wijzen. Soms werxrd er gebluft gedurende heftige
conflicten of als reactie op een plotseling lawaal (onweer, blatffende
honden, overvliegende straaljagers). Hetzelfde wexrd Dbeschreven dJdoor
Bertrand (1969), Bernstein (1972), Richards (1974), Modahl & Eaton (1977)
en Wolfe (1981).

Bluf: geslachtsverschil

In de periode van maart 1980 t/m februaxri 1982 werd er van 17 wvan de 18
volwassen mamnetjes wel eens bluf gezien (in totaal 2151 bluf actiez). In
dezelfide pericde werd maar van 7 van de 31 volwassen vrouwtjes bluf gezien
{in +totaal slechts L5 biuf acties). Bluf was dus een typisch mamnelijk
gedrag, zoals al eerder bleek uit studies aan mekaken (Kaufmann 1967;
Bertrand 1969; Richards 1974; Dixgon 1977; Modanl & Eatom 1977;
Bernstein 1980; Wolfe 1981) en chimpansees {(No& e.a. 1980; Nieuwen-—
huijsen & de Waal 1982).

Bluf en dominantierang
Bij Ge wvolwassen mannetjes bestond er een sterke samenhang tussen bluf
frequenties en dominantie  posities (T =0.725, n= 18, Pp < 0.001;
fig. 4-6). M200, de alpha-man, blufte ongeveer even vaak als alle andere
volwassen mannetjes te zamen, en bluf van MS502, het ranglaagste mannetje,
werd ncoit gezien.

be puber-mannetjes zijn in figuur 46 apart weergegeven omdat hun
dominantie posities tijdens de studie veranderden. Pre-puberale mannetjes
hadden een lage dominantierang en ook lage biuf froquenties (0 — 0.02/uux,
vergelijkbaax met de ranglaagste volwassen manneties). WNadat Ge pubers
dominantie posities hadden bereikt +tussen het %e en oorspronkelijk Se
mannetje in de hidrarchie lagen hun bluf frequenties hoger dan voorheen
(0.04 ~ 0.14/uur, vergelijkbaar met volwassen mannetjes wvan vergeliikbare
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Figuur 4-5. Bluf: individuele scores van mamnetjes. Gegevens uit 691
systematische  observaile uren (1.3.80 tot 1.3.82). Individuen in
dominantie volgorde (300 is alpha-man). Rechts: 5 puber-mannetjes (27 is
ranghoogste ).

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

Nadat M27 Eelco in 1982 de alpha—positie had wveroverd blufte hij
bijzonder frequent: gemiddeld 1.82 maal per uur. Evenals zijn voorganger,
M300 James, nam Eelco onéeveer de helft van alle bluf acties vwvoor zijn
rekening. James zelf blufte na de machtsovername nog mazar .30 maal per
uur, wat beduidend minder was dan gedurende de eerste 2 studiejaren
(l.54/uur).

De sterke samenhang tussen dominantierang en bluf activiteit bij
volwassen mannetjes bevestight éerdere vondsten bij makaken (Kaufmann 1967;
Bertrand 1%6%; Richaxds 1974; Dixson 1977; Wolfe 13881) en chimpansees
{Nieuwenhuijsen & Qe Waal 19282). Daarentegen vonden Modahl & Eaton {1977)
en Enomoto (1981) bij Japanse makaken geen significant verband tussen blut
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 functie van
bluf en de samenhang tussen bluf en dominantie verschillen binnen een soort
kunnen bestaan.

Alhoewel wvolwassen vrouwtjes in O0ss maar =zelden Dbluften, toonden hun
blut frequenties +toch een verband met dominantierang: V29l Els, de
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top—vrouw, blufie 8 maal, en alle andere vrouwtjes te zamen 7 maal. In mel
1982 {(niet weergegeven in £fig. 4-6) nam V21 Erica de top~vrouw Dositie
over, en zi] blufte sindsdien zeer frequent: gemiddeld 0.17 maal per wur.
Darrmee zou zZe, qua biuf activiteit, tussen de volwassen mannetjes de Se
plaats innemen. Bluf van Els werd sinds de rangwisseling niet meer
waArgenomen . ™wee bijna identieke gevallen werden beschreven door wolfe
(1981} voor Japangse makaken in het wild.

Bluf: seizoensyluctuaties

Fluctuaties in de bluf frequenties van James en van de andere dieren
vertoonden geen Seizcensgebonden patroon. Fluctuaties in bluf frequenties
correspondeerden evenmin met fluctuaties in copulatie fregquenties. Japanse
makaken vertonen  wel, zowel in het wild als in gevangenschap,
seizoensgebonden fluctuaties in bluf freguenties: dJde mannetjes bluffen het
vaakst tijdens het paringsseizoen (Modanhl & Eaton 1977; wolfe 1981).

Mogalijke Functies van bluf

Modahl & Eaton (1977) en Encmoto (1981) wvonden »bij Japanse makaken
positieve correlaties tussen individuele bluf- en copulatie fregquenties van
mannetjes. Deze parameters correleexden in die studies niet significant
met de dominantierang. Modahl & Eaton beschouwden bluf als een goort balts
gedrag, waarmee de mannetjes de viouwtjes naar zich toe lokten. wolfe
{1321) vond bij Japanse makaken geen Significante correlatie tusszen bluf-
en copulatie activiteit, maar zag wel dat immigrerende wmannetjes hun
aanwezigheld ‘adverteerden' deoor op enige afstand van een groep te bluffen.
Sommige vrouwtjes verlieten (tijdelijk) hun groep om met zo'n immigrant te
copuleren.

Bij de volwagsen mannetjes in Oss bestond een significante positieve
correlatie +tussen bluf- en copulatie f£requenties (7T - 0.518, =n = 18,
P < 0.0L) en tevens tussen bluf frequenties en dominantierang (T = 0.725,
zie boven) en tussen copulatie fregquenties en dominantierang (T = 0.712,
zie paragraaf 4.8). wanneer bluf bij Dbeermakaken de bovenbeschreven
“lokfunctie’ wervult, dan =zou verwacht worden dat manneties die voor hun
rang relatiet veel (resp. weinig) bluften, ook voor hun rang relatief veel
{(resp. weinig) zouden copuleren. Kendall's partisle rangcorrelatie
analyse zou dan, na correctie voor dominantierang, een sterke correlatie
tussen bluf~ en copulatie frequenties moeten opleveren. Dit bleek echter
niet het geval te zijn (partisle 7+ + -0.001). Het ontbreken van een
direct verband tussen bluf en copulaties wordt duidelijk als figuur 46 en
4—7 met elkaar worden vergeleken: in vwvergelijking met mannetjes van
ongeveer dezelfde xang had M416 lage bluf- en hoge copulatie scores,
terwijl M303 en M403 Juist wvaak Dbluiten en weinig copuleerden. De
copulatie activiteit wvan een volwassen mannetije leek vocrnamelijk bepaald
te worden door zijn dominantierang. EHet is megelijk dat daarbij nog enkele

andere factoren een rol speelden (zie paragraaf 4£.8), waar bluffen leek
hier niet van belang te zijn.
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Marnnelijke chimpansees gebruiken gerichte bluf, naast directe agressie,
als instrument om een hogere dominantie posSitie +te bereiken. Een
'opkomend ' mammetje bluft zeer vaak en kan daarmee submissief gedrag
afdwingen of samenzit- en vlcol interacties wvan zijn concurrentem
onderbreken (de Waal 1%82). Het bluffen van beermazkaken was altijd
ongericht en had daarom niet de bovenbeschreven effecten. Als middel in de
machtastriijd leek het ook niet te functioneren, want frequent Dbluffende
manmetjes (M303, MAI0 en MA03) vertoonden geen rangstijging, texwijl de
pubers die wel in rang stegen niet bijzonder fregquent bluften (fig. 2-6).

Richards (1974) opperde op grend van zijn cobservaties aan rhesusapen,
dat via Dbluf een  reeds geveétigde hoge dominantie positie wordt
gedemonstreerd. De gebeurtenissen rond Eelco en James en rond Erica en Elg
leken dit te Dbevestigen, evenals de observatie dat MEI6 in de complete
groep welinig blufte maar wel hoge bluf fregquenties had wanneer ranghogere
mannetjes tijdelijk uit de groep waren gehaald.

4,8 Sexuweel gedrag

Copulaties, masturbaties en isogexuele presents en beklimmingen waren voor
de meeste dieren betrekkeliik weinig optredende gedragingen. Om toch aan
een groot aantal getallen te komen zijn obsexvaties over de periocde vwvan
maart 1980 t/m oktober 1982 gebruikit, dJdus over een & maanden langere
pericde dan voor de overige kwantitatieve gegevens. In &e laatste
studiemaanden werden enkele d&ieren tijdelijk of voorgoed wit de groep
gehaald, maar dit betrof steeds individuen met een lage sexuele activiteit,
die op de totaal-frequenties weinig invlioed hadden.

Copulatle frequenties van voluessen mannetjes

Er bestond een sterke correlatie tussen dJde copulatie activiteit en de
dominantie positiegs van veolwassen mannetijes (copulaties met en zonder
ejaculatie: T = 0.712; copulaties met ejaculatie: T « 0.667; in beide
gevallen mn = 18, p < 0.00%; +fig. 4-7). De alpha—man copuleerde gemiddeld
0.40 maal per uur en nam daarmee 48% van alle copulaties door volwassen
mannetjes wvoor zijn rekening. Copulaties vwvan de ranglaagste volwassen
mannetjes werden in de complete groep nooit waargenomen.

Er zou verondersteld kunnen worden dat rang—gebonden vwerschillen 1in
sexuele potentie ten grondslag lagen aan de verschillen in copulatie
activiteit. Dit is echter niet waarschijnlijk, aangezien ranglage
manneties wel frequent konden masturberen (£ig. 4-8). Bovendien bleek in
de binnerkooi—tests dat alle mamnetjes —ongeacht hun dominantie positie—
zeer frequent konden gjaculeren (4-7 maal gedurende de eerste 30 minuten;
zie hoofdstuk 9). Een hoge sexuele activiteit trad ook op in de incomplete
groep situatie: wanneer James of James en nod eéen of meer top—manneties
tijdelijk uit de buiterkooi werd{en) gechaald, copuleerde de rtijdelijke
alpha~man' gemiddeld 6 maal per uur {(zie hoofdstuk o).
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Bovenstaande cobservaties geven aan dat alle volwassen mannetjes een hoge
usoxuele potentie hadden, en dat een lage sexuele potentie dus niet de
corzaak kon zijn van de lage copulatie activitelt van ranglage mannetjes
{(in de complete groep). Tevens geven deze observaties azn wat wel de
ocorzask van die lage copulatie activiteit zou kunner =zijn, nl. de
aanwezigheid van ranghogere mannetjes.

In aanwezigheid wvan ranghogere mannetjes bestond het gevasxr van
copulatie~interrupties. Ranchoge mannetjes konden  copulaties van
ranglagere mannetjes interrumperen door op de copulanten af te lopen of ze
aan +te wvallen. James, de alpha-man, kon door niemand geinterrumpeerd
worden, en dat is dan ook waarschijnliik de reden dat hij veruit de hoogste
copulatie frequentie had. AaAndere mannetjes bleken meestal te copuleren op
plazatsen waar ze niet door ranghegere mamneties gezien konden woxden,
b.v. in o©f achter een gchuilhok., Mannetijes met een zeer lage dominantie-
rang hadden veel potentigle interruptoren waardoor het woor hen waar—
schiinlijk zeer moeilijk was om een plaats te vinden wazar ze door geen van
die potentifle interruptoren gezien konden worden.

Tabel 4-11 laat zien er soms wel ‘openlijke’ copulaties waren, maar die
werden vaker dan gtiekeme' copulaties geintermmpeerd {resp. 30% en 8%,

X = 27.28, df = 1, p < 0.001) en leidden minder vask tot ejaculaties
{resp. 20% en 70%; X = 61.02, d4f = 1, p < ©.001). Er werden 52
copulatie—interrupties gezien: 24 voor en 28 na het ejaculatie wmoment.
Slechts 1 geinterrumpeerde copulatie werd bimmen 2 minuten hervat, en 2
geinterrnumpeerde paren copuleerden binnen hetzelfde observatie uur {(maar na
2 minuten) opnieuw. Bij 7 interxupties volgde ex binnen enkele minuten een
copulatie van de imterruptor met het geinterrumpeerde vrouwtje. Zestien
van de 52 interrupties gingen gepaard met agressie: 15 maal gericht op het
copulexrende mannetje, en 1 maal op beide copulanten.

Mannetjes met uitzonderiijke copulatie frequenties

Vier volwassen mannetjes pasten met hun copulatie frequenties niet goed in
de aflopende 1lijn die £figuur 4-7 laat zien: zij hadden voor hun rang
betrekkelijk hoge of juist lage scores. De weinig copulerende mannetjes
{M2303, M239 en M203) masturbeerden vazak en hadden dus zeker geen pProblemen

Pagina hiernaast:

Figuur 4-7. Copulaties: individuele scores wvan mannetjes. Gegevens
uilt 1050 systematische observatie uren (1.3.80 tot 1.11.82). Inadividuen in
dominantie volgorde (300 is alpha-man). Rechts: 5 puber-mannetjes (27 is
ranghcogste) . Copulaties wvan Jonge mannetJes waardbl] ejaculatie gedrag
optrad zonder det ejaculaat werd geproduceerd 2ijn als ’'copulaties met
ejaculatie'’ weergegeven.

Figuur 4-8. Masturbatie met ejaculatie: individuele scores (1050
observatie uren}. Zie Fflg. 4-7.
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met het krijgen van erecties of met het ejaculeren.

M203 Herman copuleerde ondanks zijn hoge rang vrij weinig, maaxr
magturbeexde zeer vazk. Hij leek bij de vrouwtlies niet zo populair te
zijn: wan de 8 ranghoogste volwassen mannetjes had hij het hoogste
percentage neéatieve reacties en de laagste spontane present—ontwangst.
Alz hij zich voortbewoog maakte Herman een stramme, krampachtige indrmik en
tijdens copulaties pewoog hij zich niet zo scepel als andevre mannetjes.
Het leek erop of hij een aandoening aan zijn spieren of gewrichiten had,
waardoor copuleren {(maar niet mnasturberen) een pijnliijke aangelegenheid
was. Stephenson (1975) vend bij Japanse makaken dat heogbejaarde mannetjes
met een hoge Gominantierang niet (meer) copuleexden maar wel masturbeerden.

Herman zat vaak in de buurt van James (£ig. 4-2) en werd daarom wellicht
sterker dan anderen ‘gecontroleerd‘. Maar aangezien Herman ook bij
afwezigheid van James vazk masturbeerde (fig. 4-13) kon zijn gedrag niet
geheel worden toegeschreven aan onderdrukking door James.

M239 Thomas copuleerde tijdens de systemzatische cbservatie uren helemaal
niet. In afwezicgheid wvan ranghogere mannetjes probeerde hij wel te
copuleren, mazar had hij slechts 1 maal een complete copulatie (fig. 4-13).
Meestal gleed hij zijdelings van zijn pariner af en ging hij masturberen.
De copulatie—partners van Thomas waren altijd zeer coSperatief, en in de
complete groep ontving hij rxelatief weel spontane presents. Thoemas zat
niet vaker in de buurt van ranghoge wmanneties dan b.v., M253 en M37g
(fig. 4-2). Zijn lage copulatie score leekX daarom niet te berusten op een
gebrek aan bereidwillige partners of op sociale controle, maar eerder op
incompetentie.

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

M415 Leo copuleerde veoor zijn rang betrekkelidk vaak. Ieo zat zelden in
de Dbuurt van zranghogere mannetjes (£fig. 4-2), kreeg weinig negatieve
reacties en had van alle mannetjes de hoogste spontane present-ontvangst.
Vooral Leo's bedrevenheid in ‘stiekeme copulaties leek verantwoordeliik

veoor zijn hoge score: Leo had —ma James— het laagste interruptie percen—
tage (tabel 4-11).

Copulatie frequeniies van puber-mamnetjes
De dominantie posities van pre-puberale mannetijes (2 tot 6 Jjaar oud) waren
niet stabiel. Deze mannetjes konden moeiliik tussen de volwassen mannetjes
worden ingepast, en zijn daarom in figuur 4-7 apart weergegeven.
Pre—puberale mannetjes konden c<opuleren in het zicht wvan 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-manneties (X = 0.09/uur, bereik ¢ - 0.30,
n = 9: scores gedurende het jaar voor de testikel indaling; =zie hoofdstuk
5. De 4 oudste pubers bereikten dominantie posities tussen M41% en M253.
in 1982 bhedroeg de gemiddelde copulatie frequentie van deze wvier 0.07/uur
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Tabel 4-11. Copulaties pan voluassen mannetjes itijdens 1050 systema-
tische observatie uren. Flg. £-7 is op dezelfde data gebaseerd. Indivi-
duant (alleen degenen die copulesrden) in dominantie volgorde. voor M300
(alpha-man) betekent *niet in het =zicht': 1in of achier een schuilhok. C =
aantal copulaties; I[-F = interrupitie deoor een ranghoger mannstJe woordat
er eon ejaculatie plaatsvond; E = copuilaties met eJjaculatie; I+E =
intorruptie na ejaculatie; ER = ejaculetle percentage (per (). alleen
berekend als minstens 10 C's werden gezien; I = totaal zonder M200.

IN HET ZICHT VAN NIET IN HET ZICHT VAN
RANGHOGERE S() , RANGHOGERE &(3)

g c I-E E I+E o I-E E T+E E%
300 138 - a2 - 286 - 264 - 84.0
303 3 2 2 1 31 - 16 1 46.2
410 12 2 4 2 82 3 54 7 61.7
415 7 2 2 2 143 1 107 2 72.7
253 9 2 - - 42 1 30 2 61.2
403 4 - - - 2 - 4 - 33.3
378 4 - - - 33 2 22 1 59.5

16 6 - 2 - 14 1 8 1 50.0

15 [ - 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 - - - - - - -
% &9 12 14 7 393 12 274 21 62.3

{bereik 0.02 — 0.11)}. Deze scores 2zijn vergelijkbaar met die wvan dge
volwagssen mannetjes die in rang viak boven of onder hen stonden
(vgl. fig. 4-7). Naarmate ze ocuder werden, werden de pubers gteeds vaker
geinterrumpeerd en gingen =ze ‘stiekem’ copuleren., In hoofdstuk 5 worden
meer gedetailleerde data gepresenteerd over dJe copulatie activiteit wvan
peri—puberale mannetjes.

Copulatie frequenties na de Eelco-James machiswisseling

Tijdens de 30 cobservatie uren in het najaar van 1983 copuleerde M27 Eelco,
de nieuwe alpha-man, zeer frequent: 28 maal (- 0.93/uux), met 24
ejaculaties. Bij veel van die copulaties was M300 James (nu 2e in rang)
belangstellend: hij liep op de copulanten af maar interrumpeerde niet.
James zelf copuleerde 4 maal (2 ejaculaties) bhuiten het zicht van Eelco, en
M303 {nu 32 in rang) copuleerde 2 maal {geen ejaculaties). Copulaties wvan
andere mannetjes werden in deze periode niet waargenomen. De nieuwe
alpha-man Eelce had dus op zijn beurt weer veruit de hoogste copulatie
frequentie.
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De dierverzorgers zagen in deze periode een copulatie van James die werd
geintexrumpeerd door een nadering -zonder agressie— van Eelco.

Copulaties on dominantierang van mametjes: andere studies
Copulatie—interrupties door ranghogere manneties zoals die in Oss  optraden
zijn ook besChreven door Gouzoules (1974} en Niemeyer & Anderson {1983) bij
beermakaken in buiten—gevangenschap, en bij diverse andere scortem in het
wild of in gevangenschap (rhesusaap: Carpenter 1942; Wilson 1981; Cha-
pais 1983; Japanse makazk: Hanby e.a. 1971; Stephenson 1975; Takahata
1982b; Java aap: Wheatley 1982; laponder: Tokuda e.a. 1968; dwergmeezr—
kat: Xeverne e.a. 1978; baviaan: Hall & DeVore 1%65; Packer 1979a,b;
Stxum 1982; chimpansee: de WwWaal 1982). Echier, Indiase kroonapen
{Sironds 1965; Rahaman & Parthasarathy 1969:; Sugiyama 1971; Glick 1980)
en Berber apen {(Taud 1980) kwmen ongestoord copuleren in het zichi wvan
ranghogexe manmetjes.

In gevangenschap hebben rangiage mannetjes welnig mogelijkheden om
ongexzien te copuleren, en is het logisch dat er een sterke samenhang tussen
domdnantierang en copulatie activiteit blijkt. Zo'm samenhang werd Dbij
beermakaken, behalve in dJde huldige studie, eveneens wvastgesteld door
Gouzoules (1974) en Harvey (1983), en daarndast ook bij Japanse makaken
(Hanby e.a. 1971}, Swergmeerkatten (Eberhart e.a. 1980) en chimpansees (de
waal 1982). Daarentegen zijn er ock gevangenschapsstudies waarin zo'n
verband niet werd gewvonden. In een groep doodshoofdaapies waren de 2
ranghoogste mammetjes verwikkeld in een onderlinge machtsstrijd. Zij waren
onrugtig en agressief en copuleerden niet, in tegenstelling tot de 2 andere
mannetjes in de greep (Baldwin 1968). Stern & Smith (1584) vonden in 3
groepen rhesusapen geen significante correlaties tussen dominantierang en
copulatie activiteit. Stern & Smith hanteerden de 'focal animal' methode,
waarbii elk mannetdie circa 30 uur wexd gevolgd. Met zo'n gering asmtal
observatie uren is het mogelijk dat exr geen juiste indruk van de werkelijke
copulatie activiteit werd verkregen. Eaton (1974), Modahl & Eaton (1977)
en Johnson €.a. (1982) vonden in een groep Japanse makaken geen significant
verband +tussen dominantierang en copulatie activitelt, <terwijl BHanby
e.a. (1971) in een eexrdere studie azan diezelfde groep wel =zo'n verband
vonden (al deze waarnemingen berustien op honderden uren 'all occurrences'
cbservaties). Eaton (1974) suggereerde dat er in dit opzicht culturele
verschillen tussen groepen kunnen bestaan, en dat interactie patronen zelfs
binnen een grceep in de loop der jaren kummen veranderen.

In het wil€ zou het mogelijk zijn dat de samenhang +tusSen dominantie
pogities en copulatie frequenties niet zo sterk tot uiting kom:t, aangezien
ranglage mannetijes meer dan in gevangenschap de gelegenheid hebben om
'stiekem' te copulexen. Toch wezden in een groot aantal wild-studies
significante correlaties gerapporteerd { rhesusaap: Carpenter 1942;
Kaufmann 1965; Japanse wmakaak: Tokuda 1961; Nishida 1966; Takahata
1282b; Java aap: Angst 1975; Wheatley 1982; baviaan: BEall & Devore
1965; Packer 197%a.b). Nishida merkte dJdaarbij op dat de ranghoogste
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mannetijes zich geweonlijk in het centrum van de groep bevonden en voor de
cbservatoren het Dbest zichitbaar waren. Ranglage mannetjes copuleerden
wellicht regelmatig buiten het gezichkbsveld wvan de observatoren. Drickamer
{1974h) en Chapaig (1%83) wvonden Dbij rhesusapen, na correctie woor
zichtbaarheid, geen significante correlatie +tussen dominantierang en
copulatie frequentie. Zulke correlaties werden (zondexr correctie) ook niet
gevenden in wild-studies aan de rhesusaap (Loy 1971), Japanse makaak
{Enomoto 1981; Wolfe 1981}, baviaan (Saayman 1971; Strum 1982) eén
chimpansee {(PTubtin 1979). Stephenson (1975) wvond bkiji 2 groepen Japanse
makaken dat de ranchoogste manneties het vaskst copuleerden, 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
copulanten. Dazarmee leken ze op M303 Hevman., Na het overliijden wvan de
cude top-mannetijes nam een jonger mammetje de alpha-positie over, en hij
copuleerde wel frequent.

Bij Indiage kroonapen en Berber apen is er nauwelijks sprake van sociale
controle op copulaties door middel van interrupties, en daarom zou bij deze
soorten geen verband tussen dominantierang en copulatie activiteit wverwacht
wordern. Het is opmerkelijk dat zo'm wverband +toch wel gevonden werd
{Sugiyama 1S71; Glick 1980; Taub 1880). Taub zag dat bij Berber apen
vooral de vrouwkijes copulaties initieerden, en dat zij daardbii bij voorkeur
ranghoge parktners kozen.

Dominantierang en reprodukiief succes van mametjes

Copulatie frequenties kumnen niet gehanteerd worden als directe maat voor
het reproduktieve succes van individuele mannetijes (Dewsbury 1982; Stern &
Smith 1984). In de kolonie in 03z kon maz2r een klein gedeelte {4.6%) van
de gecobserveerde copulaties tobt een zwangerschap leiden, omdat alleen
tijdens die copulaties het vrouwbtje zich in de laat-folliculaire of
peri—ovulatoire fase wvam een conceptiecyclus bevond. Het overgrote deel
der copulaties, zowel ‘voor James als voor anderen, was  derhalve
reproduktief T‘nutteloos'. Daarnaast was het mogelijk dat mannetjes die
zelden copuleexden toch betrekkelijk veel jongen verwekten, doordat zij op
het juiste moment in de cyclus copuleerden.

Packer {1979%a,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 wvoornameliik met hem copuleerden.
Packer schatte dJde ovulatie data op grond van perineale zwellingen, en

Chapais op grond van de “"attractivity breakdown™: de vrouwtjes waren
gedurende 1 & 2 weken dagelijks sexueel actief, waarnma zij plotseling niet
meer azntrekkelijk 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 cestradiolpiek (Gordon 1981; Wilson e.a. 1982a).
Bij sommige groepen mekaken in buiten—gevangenschap was het mogelijk om
via analyse van de Dbloedeiwitten vast te stellen welke vaders bij welke
Jjongen hoorden (Duvall e.a, 1976; Wittt e.a. 1981; Small & Smith 1982;
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Stern & Smith 1984). Hierbij werd soms wel en soms geen significant
vexrband tussen dominantierang en aantal verwekte jongen gevonden.

Masturbatie door mannetjes

Masturberen vormde fen belangrijk onderdeel wan het seéxuele gedrag wvan
mannetjes: in totaal werden er 2303 ejaculaties van 18 volwassen mannetjes
gezien, waarvan 72% masturbatie—ejaculaties. wWanneer de data vam de zeer
frequent ejaculerende M300, M303 en M403 buiten beschouwing werden gelaten,
bleven er 959 ejaculaties over, eveneens wet 72% masturbatie—ejaculaties.

Alle volwassen mannetjes masturbeerden weleens, maar de individuele
frequenties liepen sterk wuiteen (fig. 4-8). De frequenties correleerden
niet significant met dominantie pogities (7 = 0.078, n = 18, ns) of met
copulatie—ejaculatie frequenties (7 = -0.235, n = 18, n8). Dit bevestigt
eerdere vondsten van Phoenix {1980) en is in tegenspraak wmet wat Hanby
{1974) suggereerde, namelijk dat masturbatie een compensatie voor een
tekort aan copulaties zou zijn.

pPe masturbatie frequenties wvan puber-mannetjes waren relatief laag
(fig. 4-8) aangezien alleen masturbaties met ejaculatie werden gescoord, éen
deze mannetjes pas in de loop van de studie ejaculaat gingen produceren.

Het merendeel (62%) van de masturbaties wvan volwassen mannetjes was
‘gericht': de masturbant keek naar een bepaald vrouwtlie, of hield de vacht
van een vrouwtije vast texwijl hij masturbeexde. Mannetjes konden ook
gexicht masturberen terwijl =ze keken naar een copulerend stel. Gerichte
masturbaties konden worden verricht in het zicht van ranghogere manneties,
zonder dat er een interruptie optrad. Biy gerichte masturbaties werd
altijd net orgasme gezicht vertoond, maar bij ongerichite masturbaties werd
dit alleen gedaan Jdoor M229. Gericht masturberen werd wvertoond door 7 van
9 oudexe manmnetjes (> 8 Jjaar op 1.3.1%80) en slechts door 2 ‘jongere
mammeties: M4 en M23, elk 1 maal. In figuur 4-3 is te zien dat veruit de
meeste gerichte masturbaties (90%) werden verricht door M303 en M403. pAY]
waren +tevens de enigen die weleens gericht op e€en copulatie masturbeerden
{resp. 45 en 65 maal). Die masturbaties waren altijd gerxicht op copulaties
van James, het enige volwassen mannetje dat ongeinterrumpeerd in het zicht
van andere mannetles kon copuleren.

Er zijn maar weinig literatuur-gegevens over masturbaties bij apen die
in groepen leven. Bertran@ (1969) Dbestudeexde een groep beermakaken
{mannetjes) waarin alleen het ranghoogsie mannetlde regelmatig masturbeerde.
Hij masturbeerde niet meer nadat de groep was uitgebreid met een aantal
vrouwtjes. Dixson {1977) zag in een groep kuifmakaken wel masturbatie
gedrag, maar daarbij werd nooit gesiaculeerd. Iin een groep Japanse
makaken werden slechts 12 masturbatie—ejaculaties gezien, tegen ruim 600
copulatie—ejaculaties (Hanby e.a. 1971). Bertrand, Dixson en Eanby e.a.
bestudeerden groepen in buiten-gevangenschap. In het wild werd masturbatie
met ejaculatie waargenomen dooxr Carpenter (1942; xhesusapen) en Stephenson
{1975; Japanse makaken).

Gerichte masturbaties werden eerder beschreven door Kanagawa e.a. {1972)
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en Dinnankoski e.a. {1981) voor beermzkaken in het laboratorium: mannetjes
begonnen te masturberen zls ze dieren in een andere kooi zagen of hoorden
copuleren. Ock konden ze, door de tralies van hun koei, een buurvyouwiie
met een hand aanraken en met de andere hand masturberen. Dit laatste werxd
ook gezien bij de beermakaken in het T.N.C. Primatencentrum +te Rijswijk
(A.K. Slob, persoonlijke mededeling). Masturbatie kon volgens Linnankoski
2.a. ook worden opgewekt door niet—sexuele stimuli: wanneer er werd
geboord of getimmerd, of door €e opwinding die ontstond als een jong van de
moader, werd weggehaald., 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. Bielexrt (1%982) =zag
masturbaties optreden wanneer er een vrouwelijke baviaan in het zicht van
manneties (in individuele koolen) werd geplaatst. Carpenter (1942) zag dat
mannelijke rhesusapen masturbeerden "during association with females™, en
Bandy e.a. {1971) merkten op dat Japanse makaken +tijdens het masturberen
soms vliak naast een volwassen vrouwtije zaten. Dit geeft aan dat gericht
masturberen bij rhesusapen en Japanse makaken wellicht ock voorkomt.

Copulctise Ffregquenties wvan vrountjes

Alle vwrouwtjes die +tijdens de studie ovulateire c¢ycli  doormaakten
copuleerden weleens. De copulatie activiteit van een vrouwtije hing onder
meer af van haar reproduktieve status: pre-puberale vrouwbtjes en vrouwtjes
die lacteexden of meer dan 2 maanden Zwanger waren copuleerden zelden of
noolt (zie hoofdstukken 5 en 8). Vrwouwtjes die tijdens de studie weinig
ovulatoire cycli doormazkien (doordat ze nog jong waren of steeds snel
zwanger werden) hadden dazrom minder kans op een hoge copulatie scorxe dan
vrouwties die vele cycli zonder conceptie deormazkien. Om de vrouwhijes
onderling vergelijkbaar te maken werden alleen de pevriodes beschouwd waarin
zij ovulatoire cycli doormaakiten, en wexd dJde copulatie frequentie per
cbhservatie uur berckend.

De beschouwde Cyclische periodes waren opgebouwd uit blokken van 30
dagen: de  geschatte ovulatie— of conceptie dag, 12 dagen ervoor
( folliculaire fase) en 17 dagen erma (luteale fase). Van 22 vrouwbtijes werd
regelmatig bloed afgenomen zodat voor hen alle of de meeste ovulatie data
gedurende de studieperiode bekend waren. Van 14 post-puberale vrouwtjes
werd nooit of slechts gedurende korte tijd bloed afgencmen, zodat lang hiet
al hun ovulaties bekend waren. Bij die vrouwtjes (in £ig. 4-9 aangegeven
met X) werd azngenomen dat zij onafgebroken ovulatoire cycli hadden, tenzij
ze zwanger blsken te zijn: dan werd slechts de periode t/m 17 dagen na de
conceptie beschouwd. De conceptie datum werd dan geschat door vanaf de
bevalling 176 dagen (X zwangerschapsduur, zie hoofdstuk 6) terug te
tellen.

De aldus Dberekende copulatie frequenties van cyclerende vrouwties
correleerden positief met de dominantierang (T = 0.216, n = 36, p < 0.00L;
fig. 4-9). Deze verdeling werd voor een belangriik deel veroorzaaki door
het <feit dat de alpha-man James zeer veel met ranchoge, en minder met
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ranglage vrouwtjes copuleerde. Van de 229 gecbserveerde copulaties wvan
James met cyclerende vrouwtjes was 75% met de 12 ranghoogste vrouwtjes, 15%
met de 12 vrouwtjes in het midden van de higrarchie, en 10% met de 12
ranglaagste vrouwtljes (x? = 184.58, 4f = 2, p <« 0.00L). Dezelfde trend
gold in minder sterke mate voor de overige mamnetjes (n =~ 528, resp. 20%,
32%, 28%; xz = 12.42, 4df = 2, p < 0.0L).

Als verklaring voor de gevenden verdeling zou geopperd kunnen woxden dat
ranghoge vrouwtjes een hogere sexuele motivatie hadden, en daardoox meex
copulaties initieerden dan ranglage vrouwtjes, of dat wvrouwtjes net als
mannetjes elkaars sexuele activiteiten controleexden, of dat ranghoge
vrouwtjes voor de mannetjes aantxekkelijk waren, zodat manmetjes meer
copulaties initieerden met hen dan met ranglage vrouwties.

van de geobserveerde copulaties werd slechts 15% door het vrouwtje
geinitieerd {niet meegerekend: copulaties in agonistische context ¢f met
Tonbekend® initiatief). Bovendien correleerden ae spontane-present
frequenties wvan cyclerende vrouwtjes niet gignificant met hun dominamtie
poszities {r = 0.103, n = 36, n8). Er leek dus geen sprake +te zijn wvan
rang—gebonden verschillen in sexuele motivatie.

Vrouwtjez konden copuleren in het zicht wvan andere (ook ranghogere)
vrouwtjes, maar dit leidde zeldemn tot in%errupties. wWel konden andere
vrouwtjes agitatie vertonen, wat er soms toe leidde dat het copulerende
mannetje afstapte, de agitatie-vertoner wegjoeq, en vervolgens de copulatie
hervatte (zie hoefdstuk ¢). Er werd glechts 5 maal gezien dat een vrouwtje
via een nadering of agressie tegen een ranglager copulerend vrouwbje, een
copulatie definitief interrumpeerde. Hierbij waren de betrokkenen
{copulanten en iaterruptor) steeds pubers of jong—volwassenen. Tijdens een
incomplete groep observatie {2 top—mannetjes afwezig) werd een bijzondere
interruptie gezien, waarbi] betrokken waren M216 Lec (4e in rang, nu
tijdelijk ranchoogste), V28l Els (top—vrouw) en V406 Astrid {S5e vrouwtje in
rang). Beide vrouwtjes copuleerden tijdens deze observatie meerdere malen
met Leo. Bl] een van de copulaties van Astrid met Leo gaf Els een duw
tegen Leo, waardoor hij =zijn evenwicht verlooxr en van ziin partner afviel.
Els presenteerde onmiddellijk daarop naar Iec, die echter trachtte =zijn
copulatie met Astrid te hervatten. Dit lukte niet doordat Els zich tussen
Ieo en Astrid in drong. Uiteindelidk copuleerde Leo met Els, met
ejaculatie en met agitatie wvan Astrid.

De bovenstaande cobgervaties geven aan dat copulatie—interrupties tussen
vrouwtijes wel konden coptreden, maar dat het zeldzame gebeurtenissen waren,
alhoewel de gelegenheild ertoe zich veelvuldig voordeed. Sexuele competitie
tussen  vrouwtjes leek vooxr de verdeling van copulatie fregquenties
nauwelijks een rol te spelen. Oock bij rhesusapen 1in buiten—gevangenschap
werden maar zelden interrupties door vrouwtjes gezien (Wilson 19281). In de
eerder genocemde studies waarin Iinterrupties +tussen mannetijes  werden
beschreven werd geen melding gemaakt van interrupties tussen vrouwbtijes.

Er waren diverse aanwijzingen dJdat ranghoge vrouwtjes door mannetijes
aantrekkelijker wexden gevonden dan ranglage vrouwtjes. De aipha—man
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copuleerde voornamelijk met wanghoge partners. Aangezien  vrouwtjes
nauwelijks in staat bleken te zijn om via interrupties een mannetje wvoor
zich te monopoliseren is het waarschijnlijk dat James' partnerverdeling
zijn vwvoorkeur weerspiegelde. OCok andere mannetjes manifesteerden een
voorkeur voor randhoge copulatie-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 wvaakst met ranchoge
vrouwtjes <opuleerden, +terwijl het +toch ‘“veiliger' zou zijn om ranglage
partners te kiezen: dJdie zaten niet zo vask in de buurt van James, zodat
het risico wvan een interruptie relatief gering was. Tenslotte kwam de
wvoorkeur voor ranghoge vrouwtijes tot uiting in de vwvexdeling wvan gerichte
masturbaties {fig. 4-10).

Pogitieve correlaties tussen copulatie activiteit en dominantierang wvan
vrouwtles werden eveneens gevenden in lsboratorium trio-tests (1 mannetie
met 3 vrouwties), met laponders en Dbeermakaken (Goldfoot 1971; Slob
e.a. 1978b), en in een grote groep Japanse makaken in het wild (Takahata
1982b). Daarentegen bleek er geen significant verband in de studies van
Handly e.a. (1371), Stephenson {(1975), Wilson (1981) en Chapais (1983) aan
Japanse makaken en rhesusapen in buiten—gevangenschap en in het wild. In
deze sgtudies waren geen hormoongetallen voorhanden zodat niet kon worden
nagegaan of vrouwties die weinig copuleerden wellicht a—cyclisch (zwanger
of lacteremd) waren. Mazr correctie daarvoor zou de vondsten
waarschiinlijk niet wezenlijk veranderen, want in de huidige studie bleek
de correlatie tussen dominantierang en copulatie frequentie ook wanneer er
geen rekening werd gehouden met de reproduktieve status wan de vrouwtjes
{T = 0.441, =m = 36, p < 0.001). Uit de data van Hanby e.a., Stephenson en
Chapais kon worden afgeleid dat in hun studiegroepen de samenhang tussen
dominantierang en copulatie activiteit niet alleen hij de vrouwtjes maay
ock bij de mannetjes minder sterk was dan in Oss. Het <frequentst
copulerende mannetje (altijd een ranghoog dier) nam in die studies ongeveer
een Xwart van alle copulaties wvoor zijn xekening, en in alle groepen
copuleerde het ranglaagste mannetje wel eens. In 0ss nam James de helft
van de ceopulaties wvoor =zijn rekening, en copuleerxrden de ranglaagste
manneties niet. Bovendien copuleerden in die eerdere studies ranchoge
vrouwtjes weleens met ranglage mannetjes, iets dat in de huidige studie
noocit 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: dJde bovengencemde 4 studies werden verxicht aan groepen die
ondexr relatief dunbevolkie omstandigheden leefden.

Vrouwtjes met uitzonderlijke copulatie frequenties

V13 sandra copuleerde voor haar rang opmerkelijk weimig {fig. 4-9). In het
najaar wvan 1983 werd er wekelijks bloed van Sandra afgenomen en in die
periode bleek zij regelmatig te ovuleren. Ex is geen reden om aan te nemen
dat zij gedurende de xest van de studie a—cyclisch was. In vexrgelijking
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met andere ranghoge vrouwtijes was Sandrxa welniqg betrokken bij vlooi~ en
agresgieve interacties (fig. 4-2, 43, 4-4) en ook in sexueel opzicht was
zi3 weinig actief.

V982 Imca en V981 Loes copuleerden vwvazk, in vergelijking met andere
ranglage vrouwties. Dit kwam wvoornamelijk doordat jonge mannetjes een
bijzondere wvoorkeur voor hen toonden. Meestal werden de copulaties door de
Jjonge manneties geinitieerxd. Eet is niet duidelijk waarom de jonge
manneties juist een voorkeur toonden voor Loes en Imca, en niet voor andere
overigens vergelijkbare wvrouwtjes (V637 en VA-3: eveneens jong-volwassen,
lage dominantierang en zonder moeder in de groep).

Masturbatie door vrouwtjes

Gedurende de gehele studieperiode werd er 4 maal een gedrag gezien dat
mogelitk 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 tegen de ramnd
van een schuilhok (V409). In het laatste geval, dat enkele minuten duurde,
werd herhazldelijk het orgasme gezicht vertoond. Het geringe zantal
cheervaties geeft aan dat masturbatie door vrouwtjes =zeer weinig werd
vertoond of dat het zeer onopvallend was, en door de ohservatoren niet werd
herkend.

In de eerder genoemde studies waarin masturbatie dJdoor marmelijke apen
werd Dbeschreven, werd geen melding gemaskt van masturbatie door vrouwtjes.
Uit een literatuur overzicht van Ford & Beach (1%51) blijkt dat masturbatie
bij vrouweliike apen veel minder vaak werd gezien dan bij mammelijike apen.

Ontvangst van gerichte masiturbaties

De ontvangst wvan gerichte masturbaties Dbleek, evenals copuleren,
afhankelijk wvan de reproduktieve status van de vrouwtjes (zie hoofidstuk 8)
en werd daarom berekend per wu¥, gedurende cyclische periodes. De
frequenties correleerden positief met de dominantie posities (T = 0.321,
n =35, p< 0.01; fig. 4-10). Er waren echter verschillende vrouwkjes die
ondanks hun hoge xang, zelden of nooit gerichte masturbaties ontvingen.
Het betrof hier steeds relatief jonge individuen (<« 2 Jjaar op 1.3.1980).
Pre—puberale wvrouwties (niet in £figuur 4-10 opgenomen) ontvingen nooit
gerichte masturbaties. De oudere ranghoge vrouwtjes leken het meest

aantrekkelijk te =zijn woor gerxicht masturberende wmarmmetjes (zie ook
hoofdstuk 5).

Copulatie-pariners

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 Jjaar op 1.3.1980) en jongeren {die tijdens of na de
studie in de puberteit kwamen). Vrocuwties zijn vexdeeld in ouderen (> 7
jaar op 1.3.1980) en jongeren {< 7 jaar op 1.3.1980; vrouwtjes van 7 Jjaar
waren ey op 1.3.1980 niet). Deze verdeling is gebaseeerd op de gevonden
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Pagina hiernacst:

Filguur 4-11 (bowen). Copulatie-partnermatriz: copulaties met en zonder
eJaculatie. Gegevens uit 1050 observatie uren (zle Ffig. 4-7). Boven:
mannetjas van minstens 3 Jaar oud op 1.3.80; onder: Jongere mannetjes;
Links: vrouwtjes van minstens 8 Jaar oud op 1.3.80; rechts: Jongere
vrouwtjes. Individuen in dominantie volgorde (volgens fig. 2-1 en 5-15).
Er 1s in deze figuur geen onderscheid gemackt tussen cyclerende en
niet-cyclerends vrouwtjes. A = vager-docnter; ™Y = moeder-zoon; -
broer-zuster.

Flguur 4-12 (onder). Copuzatie—bartnermatriw: copulaties met ejacu-
Latie (gedrag). Zie fig. 4-ii1.

verdeling van dJde copulatie-partners, waarbij zowel dJdominantierang als
leeftijd een rol bleken te spelen. De factor leeftijd komt in hoofdstuk 5
nogmaals ter sprake.

De alpha-man James copuleerde veoornamelijk met  oudere ranghoge
vrouwtijes. Eij was het enige mannetje dat frequent met de 2 ranghoogste
oudere vrouwtjes copuleerde. Met jongere vrouwtijes copuleerde hij =zelden,
behalve, op het eind van de studie, met V21 en V1%9. Deze ranghoge
vrouwtijes waren toen nog jong (5 Jaar) maar behoorden al wel tot de
grootste vrouwtijes in de groep (zie tabel 4-2).

Naarmate volwasszen mannetjes een lagere rang hadden copuleerden ze
minder wvaz2k met oudere vrouwtjes en vaker met jongere vrouwbijes. M252 en
ranglagere mannetjes copuleerden vrijwel uitsluitend met jongere vrouwties.
De dominantie positie van die jongere vrouwtjes leek er weinig toe te doen.

De meeste Jjuveniele en puberale mannetjes copuleerden vrijwel
uitsluitend met {ranghoge en ranglage) Jjongexe vrouwtjes. Alleen M27, de
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Figuur 4-13. Copulatie-partnermatriz: gegevens van ‘tijdelijke alpha-
marmen' tijdens incomplete groep observaties (ranghogere mannetjes afwezig,
1.3.80 tot 1.11.82). Boven: met en zonder ejaculatie; onder: met
ejaculatio; [J -« zoon-moeder.
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ranghoogste pubex, copuleexrde met diverse oudere vrcuwties, en  M37
copuleerde vaak met Vad4s.

In afwezigheid van ranghogere mammeties (incomplete groep, fig. 4-13)
bleken 4 mannetjes (M303, Ms810, M416 en M23%9) frequent met oudere ranghoge
vrouwkijes te copuleren. De 2 ranghoogste oudere vrouwtjes scoorden hierbil
het hoogst. Deze 4 mannetjes copuleerden in de incomplete groep niet met
jongere vrouwtjes, behalve met V21 nadat zij top-vrouw was geworden. Twee
anderse mannetijes (M253 en M22) copuleerden in de incomplete groep
voornamelijk met ranghoge Jjongere vrouwtjes; op dat moment echter waren
alle ranghoge oudere vrouwtjes zwanger of lacterend, en behoorden de
betrckken jongere vrouwtjes al tot de groctste vrouwtjes in de groep.

De gevonden partnerverdeling zou een voorkeur van de vrouwtjes of een
voorkeur van de  mannetjes, of een combinatie wvan Dbeide kunnen
weerspiegelen. In het eerste geval zouden de ranghoogste oudere vrouwtjes
de alpha-man (of het ranghoogste mannetje in de incomplete groep) kunnen
monepoligseren, texwijl de ranglagere manmetjes beschikbaar bleven voor de
ranglacere en jongere vrouwtjes. Echter, hierboven bleek al dat mannetijes
niet door vrouwties gemoncpoliseerd konden worden. Het is waarschijnlijker
dat alle volwassen mannetjes een voorkeur hadden voor ranghoge oudere
vrouwties, mits niet zwanger of lacterend. Alleen bij James Xkon die
voorkeur zich wmanifesteren in copulaties. Andere volwassen mannetjes
kregen zelden de gelegenneid omdat de geprefereerde vrouwtijes vaak - bij
James in de Dbuurt zaten (fig. 4-2). In afwezigheid van ranghogere
manneties kon de werkelijke partner—voorkeur wvan een manpetje wel +tot
uiting komen. Bovendien bleek deze wvoorkeur uit de verdeling van gerichte
mastuxbaties (fig. 4-10). Deze wexden niet geinterrumpeerd en waren
evenmin afhankelijk van de bereidwillige medewerking wan het vrouwtije: als
zij wegliep, liep de masturbant gewoon mee.

Het iz niet zeker of juveniele, puberale en jong-volwassen mannetjes ock
een  voorkeur voor ranghoge oudere partners hadden: deze mamnetijes
vertoonden zelden of noolt 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 Dbevestigt eerdexe vondsten van Conaway &
Koford (1964), Hall & Devore (1965), Loy (1871} en Stephenson (1975): bij
vrijlevende bavianen en makaken copuleren ranghoge mannetjes en ranchoge
ocudere vrouwtjes voornamelijk met elkaar, maar kunnen Jjonge ranghoge
vrouwties ook met ranglage mannetijes ccpuleren. Er zijn echter ock andere
partnerverdelingen gerapporteerd. Takahata (1982a,b; Japanse makaken) zag
dat ranghoge mannetjes voornamelijk met ranchoge vwvrouwtjes copuleerden,
maar dat die vrouwtjes daarnaast ook met ranglage mannetjes copuleerden.
Taul (1930; Berber apen) vond het omgekeerde: vrouwtjes hadden een
voorkeur voor ranghege manneties, wmwaar wannetjes 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 verschillende vondsten hangen waarschijnlijk samen met
de mate waarin mannetjes elkaars copulaties kumnen controleren en vrouwkjes
kunnen monopoliseren.

Incestvermijding
Twee mannetjes hadden meexdere dochters in de groep: als M3CO met Jongere
vrouwtjes copuleerde, betrof dit juist niet zijr dochters; >»ij M303 Juist
wel (fig. 4=11). Over vemmiiding van vader-dochter paringen valt dJdaarom
welinig te =zeggen.

De meeste in Oss geboren mannetjes copuleerden zelden of nooit met
owdere vrouwtjes, en dus ook niet met hun eigen moeder. Alleen M27 Eelco
copuleerde regelmatig met oudere vrouwtjes, maar zijn moeder V291 leek door
de aipha-man gemonopoliszeerd +te worden (fig. 4-11). Nadat hij alpha-man
was geworden copuleerde Eelco I maal (zondex ejaculatie) met =zijn moeder.
Verder werden er moeder—zoon copulaties gezien wvan ¥M49 (op l-Jjarige
leeftijd) en M22 (incomplete groep, f£ig. £4-13). Moeder—zoon copulaties
werden dus niet absoluut vermeden, ma2ar traden zelden op door de
aanwezlicheid van ranghoge mannetjes.

Copulaties tussen broers en zusters wexden regelmatiyg waargenomen: in
Oss  geboren dieren die vazk met in 033 geboren partners copuleerden, deden
dit ongeveer even vazk met verwanten als met niet—verwanten van vergeliik—
bare leeftiid.

In het wild worden copulaties tussen bloedverwanten vermeden doordat
jonge manﬁetjes gowoonlitk hun geboortogroop veriaten {(Packer 1%7%a). In
een groep vrijlevende Japanse makaken bleven vele mannetjes in hunm
geboortegroep, mogelijk doordat deze werd bijgevoederd. Erxr was dienten—
gevolge een groot aantal Dbloedverwantschappen tussen volwassen Jieren.
Bimnen die vrelaties werd maar zelden gecopuleerd {Tekahata 1982b). In
gevangenschap, waar mannetjeg niet kunnen migreren, treden eveneens minder
moeder—zoon €n  broer—zuster copulaties op dan volgens het toeval verwacht
zou worden (Itoigawa e.a. 1981; Wilson 1981; Muryay 1983). In een groep
beermakaken in buiten—gevangenschap copuleerde de jong—volwassen alpha-man
niet met zijn moeder en zuster {de zanghoogste vrouwkbjes) maar wel met
andere vrouwtjes (Harvey & Rhine 1983).

Bij Jjonge apen lijkt incestvermilding niet zo sterk te zijn: Loy {(1971)
zag dat vrijlevende rhesus mannetjes voordat ze migreerden net zo vask met
hun zusters als met andere jonge vrouwtjes copuleerden. Dit Xomt overeen
met de vondsten uit de huidige studie.

Copulaties en masturbaties: seizeosnsiluctuaties

Copulatie frequenties van volwassen mannetjes vertoonden in de loop van de
studie sterke <f£luctuaties, maar wvan een systematisch seizoensgebonden
patroon was geen sprake (fig. 4-14). Hetzelfde gold wvoor de masturbatie
frequenties. De copulatiecurve van de <uveniele en puberale mannetjes
toonde een stijging tengevelge van het toenemende aazntal individuen. Hurn
copulatie frequenties lagen in de zomers velatief hoog. Dit werd voor een
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Figuur 4-14. Copulaties (met en zonder ejaculatie) en masturbaties (met
ejaculatie): seizovnsfluctuaties. Gebaseerd op 1050 systemaiische
observatie uren. Puber- en jJuveniele mannmetjes: M22 en jongeren (<3 Jaar
op 1.3.80).

belangrijk deel veroorzaakt door M27, die in de zomermaanden zeer vaak
copuleerde; biy andere Jjonge mannetjes werd geen vast seizoenspatroon

aangetroffen.
Beermakxaken in Dbulten—gevangenschap hadden  dus geen vastomlijnd
paringsseizoen. In eerdere sStudies aan beermakaken (laboratorium,

buiten—gevangenschap en een elilandgroep, zie hoofdstuk 6) werd geen melding
gemaakt wvan fluctuaties in copulatie activiteit, maar bleek wel dat
geboorten hiet hele jaar door voorkwamen.

Dooxr Java apen in een eilandgroep {Puruya 1965) en in Thun natuurlijke
ongeving (wWheatley 1982) werd het hele jaar door gecopuleerd. Bernstein
(1972) vond hetzelfde bij laponders in buiten—gevangenschap. Daarentegen
werden duidelijke paringsseizcenen aangetroffen bij rhesusapen (Xoford
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1965; Southwick e.a. 1965; Vandenbergh & Vessey 1S68; Loy 1971;
Vandenbergh & Drickamer 1974), Japanse makaken {Tokuda 1961; Takahata
19280) en Indiase kroonapen {Lancaster & Iee 1965; Rahaman & Parthasarathy
1969). In al deze wild-studies werd een hoge copulatie activiteit in de
herfst en viocege winter gerapporteerd, terwiijl er gedurende de rest van het
Jjaax weinig of geen copulaties werden waargenomen. Deze 3 soorien
vertoonden in buiten—gevangenschap hetzelfde patreon (Hanby e.a. 1971;
Gordon e.a. 1976; Glick 1979; Eaton e.a. 1981). Beermakaken, laponders
en Java apen verschillen in dit opzicht dus van rhesusapen, Japanse makaken
en Indiase XKroonapen. over andere makakensoorten zijn mij geen gegevens
bekend betreffende fluctuaties in cbpulatie activiteit over het jaar. wWel
zijn exr voor diverse soorten geboorte gegevens gepubliceerd (tabel 2-1).
Dzaruit kan worden  afgeleid dat kuifmakaken waarschijnlijk geen
paringsseizoen hebben, en Berber apen, Ceylon kroonapen en Formose makaken
wel. In hoofdstuk 6 zal worden ingegaan op de factoren die +en grondslag
kunnen liggen aan het optreden van paringsseizoenen.

Isosexueel gedrag van mametjfes

Presents en beklimmingen tussen mannetjes deden =zich voor tijdens spel,
conflicten en opwinding {voederen, dieren worden gevangen of in de buiten—
kool teruggezet) mzar ook in rustige situaties, zonder azanwijisbare reden.

Een isosexuele beklimmer kon een erectie hebben en bekkenstoten maken,
maar of er in die gevallen ook intromissies optraden was moeilijk vast te
stellen. Waarschijnlijk was dit niet, want de beklimmingen duurden meestal
maar enkele seconden (heterosexuele copulaties: 2020 se¢). Als de penis
van de beklimmer naderhand zichtbazar was werd er noolil gezien dat er wocht
of faeces aan kleefde. Soms was het duidelijk dat er geen intromissie was
omdat de beklimmer geen erectie had of =zich verkeexrd orifnteerde.
Ejaculatie gedrag of ejaculaat produktie werd bij beklimmingen tussen
mannetjes nooit waargencmen. Anale intromissies zidn wel beschreven wvoor
bheermakaken (Chevalier-Skolhikoff 1%76) en rhesusapen (Erwin & Maple 1976)
in het laberatorium, maar daarbij werden evenmin ejaculaties gezien. In
een groep Japanse makaken zag Hanby {1974) circa 1000 beklimmingen tussen
volwassen mannetjes. Bij 2 daarvan (hetzelfde paar op dezelfde dJdag) werd
gedjaculeerd door de beklimmer. Het was niet zeker of er daarbij een
anale intromigsie was, of dat de beklimmer met zijn penig over de Tug van
zijn partner schuurde.

In studies uit het begin van deze eeuw (gerefereerd dooxr Ford & BReach
1951; zie ook Wickler 1967) wexrd geopperd dat de rolverdeling bij
(1iso)sexuele interacties wordt bepaald door dJe dominantie wverhoudingen:
ranglage dieren presenteren mnaar en worden beklommen door rancghogere
partners. In latere studies aan bavienen en makaken werd inderdaad
vastgesteld dat er wvaker ‘'van laag naar hoog' werd gepresenteerd dan
omgekeerd, maar dat toch een aanzienlijk deel {(circa 1/3) van de isosexuele
presents gerichlt was op ranglagere mannetjes (Hall & Devore 1965; Simonds
1965; Kaufmann 1967; Tokuda e.a. 1968; Richards 1974; Chevalier—
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Figuur £-15., Isosexueel gedrag van volwassen mannetjes. Links: pre-
sontersts rechts: bokiimmen. Gegevens ult 927 systematische cbservatie
urem (1.3.80 tot 1.11.82). Individuen gerangschikt wolgens Fig. 4-1.

Skolnikeoff 1976). Andere onderzoekers vonden geen enkel verband +tussen
dominantierang en de gerichtheid van isogexuele presents en beklimmingen
{Bernstein 1970; 1972; 1980; Hanby 1974: Estrada 1978) terwijl in de
studies wvamn Sugivama (1971) en Dixson (1977) Juist de alpha—man het vaakst
presenteerde en beklommen werd.

De mannelijke beermakaken in Oss waren allen betrckken bij isosexuele
interacties, als beklimmer en als beklommene. Alleen de ranglaagste M502
was nooit bij Dbeklimmingen Dbetrokken, meaar ontving en vertoonde wel
presents (fig. 4-15). De alpha-man James had Jde hoogste isogsexuele
present-ontvangst, en alle overige volwassen mannetjes presenteerden, per
potentisle partner, vaker 'omhoog’ dan 'omlaag'. Echter, James vertoonde
ook de meeste presents en wexd het vaakst beklommen. Deze wvondsten
bevestigen +ten dele de hypothese Qat isosexucel presenteren en beklommen
worden een onderdanig gedrag is. In het geval wvan James leek echter
precies het tegengestelde het geval te zijn: zijn hoge presenteer
frequentie 1ijkt erop te dulden dat dit gedrag ook kan functioneren als een
demonstratie wvan een hoge rTang (vergelijkbasr met bluf) of als een
geruststellend, vriendschappelijk gedrag {zie Bernstein 1972, P. 406).

De present-acceptatie~ratio (presents waarop een beklimming volgt)
bedroeg woor "laag nasr hoog' presents 40% en voor 'hoog naaxr laag’
presents 73%. Deze trend gold wvoor de meeste individuen (11 mannetjes met
zowel omhoog als omlaag minstens 5 vertoonde presents: T -~ 4, n « 11,
p < 0.01). Iscsexuele 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. Hetzelfde verschijnsel
werd beschreven door Simonds (1965), Sugivama (1971), Bernstein (1972),
Hanby (1974} en Dixson {1977).

De relatie <+tussen isgsosexuele en  heterosexuele  activiteit werd
geanalyseerd door voor elk mannetje het aantal isosexuele beklimmingen
{vertoond en ontvangen) te herekenen, en het aantal ejaculaties (tijdens
copulaties of gerichte masturbaties). Er bestond een positieve correlatie
tusgen deze 2 maten (T = 0.399, u = 18, p < 0.05). Isogsexueel gedrag
vormde dus Dbeslist geen compensatie voor een tekort aan heterosexueel
gedrag, zoals Banby (1%74) suggereerde. EHet was eerder zo dat bepaalde,
meegtal rancghoge, mannetijes een hoée sexuele activiteit aan de dag legden,
die zich manifesteerde in zowel een hoge heterosexuele ejaculatie score als
een hoge izosexuele beklimmings—score.

Iscserueel gedrag van vrouwtjes

Pregsenteren tussen vrouwtjes ontstond in dezelfde situaties als bij
mannetijes, maar beklimmingen tussen vrouwties werden uitsluitend in
agenistische context waargenomen. Bovendien waren dit steeds onvelledige
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 exr wel ‘echie’ beklimmingen,
evenals tuzsen de vrouwtjes in de studies van Bernstein (1970; laponders,
gelada's en mangabeys), Chevalier—Skolnikoff (1976, beermakaken) en Fedigan
& Gouzoules (1978, Japange makaken). Goldfoot e.a. (1980) 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 necit orgasme
gedrag van vrouwtjes tijdens isosexuele interacties gezien.

Van de 31 volwassen vrouwbtjes vertoonden er 26 en ontvingen exr 24 wel
eens presents naar resp. van andere volwassen vrouwtjes (tijdens 927
systematische cbservatie urxen). De gemiddelde isosexuele present—afgifte
bedroeqg 2.7 per individu, wat wveel lager was dan voor de mannetjes
(X =29.1; U=25 n=31, m=18, p < 0.00L). Hierbij is mog niet eens
gecorrigeerd voor het feit dat vrouwkbjes meer potentiftle isosexuele
partners hadden dan mannetjes. Het geslachtsverschil in isosexuele
beklimmingen was nog groter: er werden maar & vrouw—vrouw beklimmingen
gezien tegen 264 man—man beklimmingen.

Eerdere studies zan diverse apensoorten leverden uiteenlopende vondsten
op: in sommige groepen wexden veel en in andere groepen welinig of geen
beklimmingen tussen vrouwtjes gezien (Hall & Devore 1%965; Berxnstein 13870;
Chevalijer—Skolnikcff 1976; Akers & Conaway 1979). Uit onderzoek aan
Japanse makaken blijkt dat er in dit opzicht grote werschillen kunnen
bestaan tussen individuen en tussen groepen (Hanby e.a. 1971; Hanby 1574;
Pedigan & Gouzoules 1%78; Takahata 19%82b). De vondst dat de vrouwtjes 1in
de Organon beermakakenkelonie elkaar maar zelden beklommen hoeft daarom
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niet te impliceren dat dit voor alle vrouwelijke beermakaken geldt.

Van de 85 waargenomen presents tussen volwassen vrouwtjes was 85%
gericht op een ranghogere partner {xz = 39.14, 4df = 1, p < 0.001). De 4
beklimmingen waren alle vwvan ranchoge op ranglage vrouwkijes. Bij dQe
vrouwties stemde dJde gerichtheid wvan isosexuele interacties dus beter
overeen met de dominantie verhoudingen dan bij de mannetjes, waar 31% van
de presents en 45% van de beklimmingen tegen de rangverhoudingen inging.
Dit is in overeenstemming met eerdere vondsten wvan Chevalier—Skolnikoff
{1976) en Akers & Conaway (1979).

Presenteren van mannetjes naar vrouwbtjes

Er werden slechts 7 presents van mannetjes gericht op vrouwtjes gezien.
Deze presents traden steeds op in een agonistische context. Het betrokken
mannetje was steeds jong-volwassen, puberaal of juveniel en stond in xang
duidelijk onder het vrouwtje. Eemmaal wvolgde er een onvolledige beklimming
(V307 - M15) en 1 maal een volledige beklimming (V39 — M49).

Beklimmingen van vrouwtjes op mannetjes werxden regelmatig gezien bij
laponders in Dbuiten-gevangenschap (Bernstein 1970) en vrijlevende Japanse
makaken (Fedigan 1562). Bij 5 andere apensoorten zag Bernstein geen
beklimmingen van vrouwtjes op mannetjes terwijl de vrouwelijke laponders
veel vaker beklommen werden dan beklommen {zie ook hoofdstuk 5).
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BOOFDSTUK S

ONTWIKKELING VAN FYSIOLOGIE EN GEDRAG

5.1 Inleiding

De fysiologische ontwikkeling van primaten is beschreven door onder meer
van Wagenen & Catchpole (1956) en Tanmer (1962). Uit andere studies zijn
gegevens voorhanden over gedragsveranderingen die zich voordoen bij
opgroeiende apen, of over gedragsverschillen tussen oudere en jongere apen.
Studies waarin zowel fysiclogische als gedragsgegevens werden verzameld
zijn betrekkelijk zeldzaam. In deze inleiding zal niet alle geraadpleegde
literatuur worden opgesomd: refexrenties worden in de loop van het
hoofdstuk gegeven.

Over beermakaken ig ten aanzien van de ontwikkeling van <fysiolegie en
gedrag nog maar  weinlg bekend {Trollope & Blurton Jones 1972;
Chevalier-Skolnikoff 1974a; Trollope & Blurten Jones 1975). In de huidige
studie was het mogelijk longitudinale data betreffende fysiologie en gedrag
te verzamelen voor mannelijke en vrouwelijke beermakaken wuit allerlei
leeftijdsklasgen. De nadruk werd daarbij gelegd op individuen in en romd
de puberteit.

Donovan & van der Werff ten Bosch {19585, p. 1) definieerden de puberteit
als "de fase in de lichaamsontwikkeling gedurende welke de gonaden hormonen
afscheiden in wvoldoende hoeveclheden om een versnelde groei van de
geslachtgorganen en he; verschijnen van secundaire geslachtskenmerken te
veroorzaken™ .

Puberteitsverschijngelen bij mannelijke primaten zijn: stijging van de
testosteron produktie, groei wvan de testikels en een groeispurt in
lichaamslengte en lichaamsgewicht. Bij makaken itreden deze verschijnselen
op een leeftiid wvan 3 tot 5 Jjaar op. Rond diezelfde leefiijd kunnen
mannelijke makaken stijgen in dominantie hiérarchie of (in het wild) hun
geboortegroep verlaten en zich vervolgens aansluiten bij een andere groep.
De precieze zelatie +tussen deze gedragsveranderingen en fysiologische
veranderingen 18 niet duidelijk. Slechts in een tweetal onderzoeken wexd
zowel de fvsiologie als het gedrag wan mannelijke makaken in veolledige
groepen bestudeerd {(Rose e.2. 1978; Glick 1979, 1580). Deze studies gaven
echter geen gedetailleerde informatie ombtrent agonistisch gedrag en
dominantie posities. wel werd copulatie gedrag bestudeerd. Rose
e.a. konden bij 2— tot 4-jarige rhesusapen geen samernhang vaststellen
tussen individuele testosteron— en copulatiecurven. Glick wveond bij 1— tot
13—-jarige Indiase kroonapen de hoogste copulatie frequenties bij mannetjes
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met hoge testosteronsplegels (tevens de oudste en ranghoogste leden van de
groep) en lage frequenties b»bij] mannetjes met lage testosteronspiegels
{ pre-~puberxaal en ranglaag).

Bij vrouwelijke primaten zijn puberteitskemmerken het stijgen wvan de
oestrogeenspieéels, de menarche, bij sommige soorten het coptreden van
perineale zwellingen, een groeispurt (minder duidelijk dan bij mannetjes)
en tenslotte ovulatoire ovariumcycli. Deze wverschijnselen treden bij
makaken op in de leefiijd wvan 2 tot 4 Jaar. In diezelfde periode werd in
een aantal studies een 2ztijging in dominantie pomitie van de vrouwtjes
wazargenomen: puberale vrouwtjes passeerden hun moeder in rang. Echter, in
andere studies vond =zo'n rangstijging niet plaats en Dbleven moeders
dominant over hun opgroeiende dechtexs. Rond de leeftijd van 3 Jjaar
beginnen vrouwelijke makaken f£requent <e copuleren. Alleen Wilson e.a.
{1s84) verzamelden zowel fysiclogische als gedragsgegevens voor rhesusapen
van 2.5 tot 3.5 jaar oud. Deze vrouwtjes copuleerden voor het eexst in de
periode waarin hun coestradiclspiegels vwvoor het eexst verhoogd waren:
enkele weken voor de eerste ovulatie. Wilson e.a. gaven geen informatie
over agenistisch gedrag.

Hieronder =zullen aan de hand wvan individuele grafieken dge {te
verwachten) £ysiologische veranderingen bij puberale beermakaken worden
beschreven, en de relatie tussen die veranderingen en gedragsfreguenties.
Daarnaast =zullen, =2ij het minder gedetailleerd, ook fysiologische en
gedragsveranderingen voor en na de puberteil ter sprake komen.

5.2 Matexriaal en methoden

De lichaamsgewichten die in dit hoofdstuk gepresenteerd worden hebben
betrekking op dieren die in de buitenkooi geboren wexden of die tijdens de
binnenperiode geboren werden maar voor hun 2¢ verjaardag in de Dbultenkool
werden geintroduceexd. Dat wil zeggen: V18 en jongere dieren (behalwe in
fig. 5-2 en %5-3 en tabel 5-1 en 5-6). Bij deze individuen werd aangenomen
dat hun gewichtsverloop niet of welinig door mensellijk handelen beinvioed
was. Andere dieren werden in de binnenperiode (en de test—apen o©o0k nog
daarna) individueel gevoederd, zodat er geen sprake was van een onbeinviloed
gewichtsverloop. Gewichtsgegevens t/m april 1984 =zijn in de grafieken
verwerkt. Elx 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 & puberale mannetjes, waarbij
tevens d&e testikels werden gemeten. Twazalf puberale of Jjong-volwassen
vrouwtjes namen deel aan het wekelijkse bloedafname pProgramma, waarbij in
1981 tevens werd gecontrcleerd of er perineale zwellingen te zien waren.

Exr werden gedragsgegevens ult de periode maart 1980 +t/m oktober 1isez
gebruikt. voor de beschrijving van het gedrag wvan M27 Eelco werden
bovendien data wit 1983 gebruikt.
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5.2 Fysiologische ontwikkeling in de eerste levensjaren

Geboortegewicht

Beermakaken wegen Dbij hun geboorte ongeveer 0.5 kg (binnenperiode:
X = 6.49, bereik 0.35 — 0.60, n=25; buitenperiode: X = 0.50, bexeik
0.38 -~ 0,65, n = 51). Stenger (1972) vond in het laboratorium vergelijk—
bare waarden X = 0.48, bereik 0.40 — 0.61, n = i2). Geboortegewichten van
circa 0.5 kg werden eveneens gerapporteerd voor de rhesusaap (van Wagenen &
Catchpole 1956; Valerio e.a. 1969) en de Japanse makaak (Matsubayachi &
Mochizuki 1982). Volwassen vrouwties van deze soorten zijn, qua lichaams—
lengte en —gewicht, vergelijkbaar met volwassen beermakaak vrouwtjes (circa
50 ¢r enn 7 — 10 kg; van Wagenen & Catchpole 1956; Napier & Napiexr 1967;
Matsubayashi & Mochizuki 1982; fig. 5-8). Lagere geboortegewichten (X —=
Q.40 kg) werden aangetroffen bij de Indiase kroonaap (Valerio e.a. 1969) en
de Formosa makaak (Peng e.2. 1972) en nog lagere gewichten (X = 0.34 kg)
bij de Java aap (Spiegel 1950; Valerio e.a, 186%). Bij deze 2 soorten
zijn de wvolwassen vrouwtjes ook betrekkelijk klein (circa 40 cmen 3 — 6
Xg; Spiegel 1950; Napier & Napier 1967; Peng e.a. 1973; sSilk e.a.
1881).

In enkele van de bovengencemde studies bleken mannetjes bij de geboorkte
gemiddeld 10 +tot 25 gram zwaarder te zijn dan vrouwtjes. Er wexd daarbi]j
niet nagegaan of de wverxschillen statistisch gignificant waren. In Oss
waren de gemiddelden voor mannetjes en vwvrouwtjes in de binnenpericde
precies gelijk aan elkaar, en in de buitenperiode waren mannetjes gemiddeld
3 gram zwaarder dan vrouwtjes (MW U test: p » 0.90).

Geuwlchistoenans

Gedurende het le levensjaaxr hadden beermakaken een sterxkere gewichtstoename
dan in het 2e levensjaar (tabel 5-1). Dit verschil gold zowel voor dieren
die in de bimnenpericde geboren werden en tenmingte tot hun 2e verjaardag
bimmen bleven, als voor dieren die buiten gehoren werden en tenminste Lot
hun 2e verjaardag gevolgd konden worden. Gegevens van dieren die pas na
hun geboorte maar voor hun 2¢ verjaardag in de buitenkoci werden geintrodu—

Tabel 5-1. Gewichtstoename in kg per Jaar. Binnen = geboren tijdens de
binnenperiode en pas na de 2¢ verjaardag geintroduceerd in de builtenkooi;
buiten = geboren in de buitenkcoi.

EERSTE LEVENSJAAR | TWEEDE LEVENSJAAR | rangtekentoets

F3 bereik " bereik T =3
33 binmen 71| 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
Q0 bimsen 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 gewichistoename het gevolg zign van veranderingen in de
levenssituatie.

Eenzelfde verandering in de gewichistoename werd gevonden bij rhesusapen
in het laboratorium {van Wagenen & Catchpole 19568) en bij de mens (Tannerx
1962). Tanner presenteerde bovendien gegevens over lichasmsgewichten van
de foetus. In de tweede helft van de zwangerschap was de gewichistoename
vergelijkbaar met die in het le levensijazr, er kon dus gesproken worden van
een peri-natale groeispurt.

Van Wagenen & Catchpole (1%56) en Tanner (1962) vonden voor de toename
in lichaamslengte nog sterkere vexschillen tussen het le en het 2e
levensjaaxy dan voor de gewichtstoenzme.

Vachtkleour -

Bi} pasgeboren jongen was de vacht creéme-wit van Xleur. Op de leeftiid
van ongeveer 20 weken begon midden op de xug de vacht donkerder te worden.
Deze kleuxverandering breidde zich geleidelijk uit over de rest wvamn het
lichazm. Scmmige dieren hadden op de leeftijd van 6 tot 12 maanden een
dorker en licht gevilekte vacht. De indruk bestond dat de vachtkleur na de
2e of 2e verjaardag niet meer veranderde.

Afwitkende vachtkleuren blij pasgeboren jongen zijin bij vele apensoorten
aangetroffen {Alley  1980C). Beermakaken verschillen van dJde andere
onderzochte makakenscorten waar de jongen juist donkerder van kleur zijn
dan volwassen diexen.

5.4 Pysiologische ontwikkeling van mannetjes

Testikel indaling

Bij juveniele beermakaken bevinden de testikels zich niet in het scrotum
maar in de bulkholte, enkele om boven de symphysis pubis. Rond de 3e
verjaardag verplaatsen de testikels =zich naar beneden, bevinden =zich
gedurende enkele maanden ter hoogte van de penisbaszis, en dalen vervolgens
definitief in het scrotum in.

Aan het begin van iedere kalendermaand werd bij de Jonge manneties
gecontroleerd of de testikels a2l ingedaald waren. Als bij een mannetje
b.v. in het begin van de maand Jjull de testikels nog niet ingedaald waren,
en in het Dbegin van de maand augustus wel, dan werd midden—juli als
indalingsmoment aangehouden. De gemiddelde indalingsleeftidd was 3.33 Jjaar
(bexeik 2.76 -~ 3.89 Jaar, n =« 9; tabel 5-2). Het lichaamsgewicht ten
tijde van de testikel indaling bedroeg minstens 5.2 kg (bexeik 5.2 — 6.3,
X - 5.7; tabel 5-2). De spreiding in de lichaamsgewichten was in
procenten mindex groot dam die in de leeftidd ten tijde van de indaling, en
het lichaamsgewicht leek Qaarom een  betere predictor wvan ‘Thet
indalingsmoment dan de leeftijd.

Trollope & Blurton Jones (1975) vonden een gemiddelde indalingsleeftiid
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Tabel 5-2. Puberteitsverschijnselen mametjes; leeftiljden in Jjaren;
kg = iichaamsgewlcht in Kg {(rond 3o wverjaardag en rond testikel
indatingsmoment). Individuen in dominantie volgorde moeders (Fig. 5-15).

kg TESTIKEL INDALING EJACULAAT WAARRGENOMEN
o) 3 Jjaar maand leeftiid kg datum leeftijd
27 5.2 juli 81 3.41 5.8 25. 1.82 3.%4
30 4.8 mxt 82 3.69 5.6 24_. 3.82 4.14
4% 4.0 apr 83 3.50 5.2
22 4.5 sept 80 3.48 5.4 3. £.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
= 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 dam in Os2 (U =7, n=4, m=9, p = 0.09). Mogelijk
bereiken beermakaken in het laboratorium sneller dan in  buiten—
gevangenschap een gewicht van > 5.2 kg. De testikels van rhesusapen dalen
in op een gemiddelde leeftijd van 3.7 jaar (Goy €.a. 1982) en die van Java
apen na 2.3 en gewoonlijk veor 3.7 jaar (Steiner & Bremmery 1981). Engle
{1932) vond dat bij makasken {waarschijnlijk rhesusapen) de¢ IiIndaling niet
plaatsvindt veordat de mannetjes een lichaamsgewicht van 4.5 kg hebben
bereikt, en Mori {1879%) noemde voor Japanse makaken een minimmm gewicht van
5 ka. Deze gewichten corresponderen met leefti-iden van ongeveer 3.0 jaar
{van Wagenen & Catchpole 1956; Nigi e.a. 1980), aThoown]l cnkele mamnetjes
uit Mori's niet—bijgevoérderde studiegroep op 6—jarige leeftiid nog steeds
minder dan 5 kg wogen en nog geen ingedaalde testikels hadden.

In enkele primatenstudies werden wel gedetailleerde gegevens over
testikelmaten en -~histologie gepresenteerd, maaxr werd niet gerept over de
indaling in het scrotum (rhesusaap: Sade 1%64; Conaway & Sade 1965;
Japanse makaak: Nigil e.a. 1980; Matsubayashi & Mochizuki 1982; Indiase
Xroonaap: Glick 1979; chimpansee: Kraemer e.a. 1%82; nachtaapije:
Dixson e.2. 1%80). Nigi e.a. en Glick meldden wel expliciet dJdat de
testikels in het scrotum werden gemeten, en presenteerden onder meer data
van 2.0 Jjaar oude mannetjes. Dit zou kumnen betekenen dat de testikel
indaling bij de Indiase kroonaap en de Japanse makaak al ruim woor de 3e
verjaardag kan plaatsvinden, alhoewel dJ&it wvoor de Japanse makaak in
tegensprazk is met Mori's {1979) obsgervaties.

De testikel imdaling bij de mens vindt gewoonlijk op het eind wvan de
zwangerschap plaats (Hirasing e.a. 1982; Snick 1%984): Jongens komen in de
regel met ingedaalde testikels ter wereld.
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In de nu volgende gegevens met  betrekking tot  testikxelgroei,
testosteronspiegels en lichaamsgewicht werd het testikel indalingsmoment
als referentiepunt gebruikt, aangezien (althans bij de beermakaken in 088)
allerlei ingrijpende fysiologische veranderingen zich direct na dit moment
voltrokken. Later in dit hoofdstuk zal blijken dat de relatie in de tijad
tussen het moment van indaling en andere fysiologische veranderingen niet
voor alle primatenscorten hetzelfde is.

Testikelgroet

Het gemiddelde testikelvolume van 4 pubers is weergegeven in figuur 5-1.
Tot aan het indalingsmoment bedroeg het testikelvolume hoogstens 1 ml, wat
zeer kilein is in vergelijking met het gemiddelde wan 40 ml woor mannetjes
van 9 Jaar en ouder {vgl. fig. 5-2). Na de indaling was er aanvankelijk

een langzame, en later een zeer sterke veolumetoename. Een sterke
testikelaroei, met name gedurende het tweede halfjaar na de indaling, werd
door alle pre—puberale mannetjes vertoond (individuele curven: fig. 5-3).

Het moment waarop volwassen wvolumina {minstens 37 ml) werdenm bereikt,
varieerde nogal: voor M27 viel d4it ongeveexr een Jaar na de testikel
indaling, en voor M22 en M23 bijna een jaar later.

Het was niet mogelijk om voor de indaling de lengte van de testikels te
meten. Na de indaling vertoonde de lengtecurve ongeveer hektzelfde verloop
als de volumecurve {fig. 5-1, niet weergegeven bij de individuele curven).

De testikelmaten van jong-veolwassen mannetjes (M2, M4, M7 en M15; 5 - S
Jaar oud) wvertconden 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 1le
Jaar na de testikel indaling gemiddeld 30.5 ml en 24.5 mm.

Plotselinge, sterke stijgingen in testikelmaten zijn eexdexr beschreven
voor puberale rhesusapen, Java apen, Japanse makaken en Indiase Xroonapen
(tabel 5-3), en voor marmosets {Abbott & Hearn 1978) en chimpansees
{Kraemer e.a. 1982). Bij de mens treedt eveneens een testikel-groeigpurt
cp, die gewconlijk 2 jaar duurt en tussen de lle en 18e verjaardag plaats—
vindt (Iee e.a. 1974; Tanner 1962). Een lichte verdere stijging volgend
op de groeispurt 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, bi] nachtazpjes (apen van dJde nieuwe wereld)
treedt er geen spurt op, maar groelen de tegtikels geleidelijk van
Juveniele tot volwassen aftmetingen (Dixson e.a. 1930).

Volgende 2 pagina’s:
Figuur 5-3. Fysicloglsche gegevens van puber-mamnetjes: 6 individuele

patronen, uitgezot per maand; Akg = gewichisiocename per 3 maanden
(blokdiagram) .
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Testosteron

Voor de testikel indaling bedroegen de testosteronspiegels hooguit 2 ngs/ml
(fig. 51 en 5-3). Dit was gystematisch lager dam bij de volwassen
mannetjes, die vrijwel altijd tenminste 4 ng/ml scoorden (fig. 5-2). Na
de testikel inGaling vertoonden de cuxven eexst een langzame en vervolgens
een snelle stijging. Al vrij snel (4 - 7 maanden na de indaling) werden
waarden berxelkt die vergelijkbaaxr waren met die van mannetjes van minstens
9 jaar oud (» 4 ng/ml). Gedurende 1 & 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 patroonn kon worden ontdekt. Dergelijke fluctuaties werden ook bij
ocudere mannetjes aangetroffen (hoofdstuk 7).

Soortgelijke sterke testostexon stijgingen, samenvallend met de
testikel-groeigpurt (voorzover die werd onderzeocht), treden op Dbij
rhesusapen (Resko 1967), Java apen (Steiner & Bremper 1981), marmosets
{(abbott & Eearn 1978), nachtaapjes (Dixson e.a 1980) en chimpansees
(McCormack 1971; Martin e.a. 1977; Kraemer e.a. 1382). Seizocenggebonden
testosteron stijgingen zijn gevonden bij puberale rthesusapen (Rose
e.a. 1978), Japanse makaken (Nigi e.a. 1920), Indiase kroonapen (Glick
1979) en doodshoofdaapjes (Coe e.a. 1981). Deze laatste 4 soorten hebben
eeon voortblantingsseizoen. De eerste testosteronpieken bij puber-mannetjes
treden op in het pajaar (paringsseizoen). 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 eerstgencemde najaar. Volwassen mannetjes wvan deze scorten
vertonen ook seizoensfluctuaties in testosteronspiegels (hoofdstuk 7). Bij
Thesugapen in het laboratorium, Java apen, marmosets, chimpansees en ook
bij beermakaken 1is er geen voorkplantingsseizoen (hoofdstuk 6), en de
testosteronspiegels van wvolwassen mannetjes (hoofdstuk 7) en puberale
mametjes vertonen geen seizoensfluctuaties. De testikelmaten van puberale
Japange makaken (Nigi e.a. 19280) en Indiase kroonapen {(Glick 197%) vertonen
ook geizoensfluctuaties, maar die =zijn niet =20 wuitgesproken als de
fluctuaties in testosteronspiegels.

Testosteronspiegels van jongens stijgen van juveniele naar volwassen
waarden in een tijdsbestek van 1 jaar (Knorr e.a. 1%74) of 2 jaar (lee
e.a. 1974). Verhoogde testogteronspiegels werden pas na het begin van de
testikelgroei gevonden {Lee e.a. 1974).

In de huidige studie en in alle hierboven gerefereerde studies, werd
bloed wvoox testosteron bepaling overdag {meestal s ochtends) afgenomen.
Bij jonge rhesusapen (Goy €.a. 1982) en jongens (Judd e.a. 1974; Welitzman
e.a. 1975) kunnen er ‘s nachts al testosteronpieken optreden texwijl
overdag de testosteronspiegels nog lazag zijn. Goy e.a. stelden vast dat de
periode tussen de eerste nachtelijke testosteronpieken en de stijgingen
coverdag geémiddeld 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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Tabel 5-3. Literatuur overzicht puberteitsverschijnselen mannelijke
makaken. LG = Levensomstandighedsn: W = wild, niet bijgevoederd; +W =
wiltd, vijgevoederd (inclusief eilandgroepen); BG = bulten-geovangenschap;
L = Laboratorium. N = gantal bestudeerdse individuen; % = transversale
studie. Gemiddelde of mediang Lleeftijden in Jjaren: TI = Lestikel
indaling; TG = begin testikelgroei; TS5 = begin stijging testosteron-
spiegels (cverdag): EP = eerste ejaculaat produktie; SP = begin pro-
duktio volledige spermatozoqa; £ = fertiel; a = TI bij Lichaamsgewichi van
minstens § kg; » - N = 1.

soort studie LO N TI TG TS EP SP F
beermakaak  huidige studie BG 2 3.3 23.3 23.3 4.1
Trollope & BJ 72,75 L 4 3.0 3.1 b 3.2
Ind.krocnaap Glick 79 BG 2 <3.5 <3.5
Java aap Spiegel 50 L 6 3.0 3.8 4.2
Steiner & B 81 L 80x 3.0 3.0
Rhesusaap Conaway & S 65 W2 3.5
Rose ea 78 BG 5 3.1 3.5
v Wagenen & C 54 L 40 3.0 3.7
Resko 67 L 3gx 3.1 »4.0
Goy ea 82 L 17 3.7 3.3 >4.0
Japanse mak. Mori 79 -~y ? a
Wolfe 79 +W 16 5.5
Nigi ea 80 +W 104x 4.3 4.3 4.6
Hanby ea 71 BG & 4.5
Matsubayashi & M 82 1L 100x <3.5 <3.5

wil =zeggen al enige +tijd wvoor de testikel indaling) een verhoogde
testosteron produktie was.

Lichaamsgeuwicht

De lichaamsgewichtscurven van de Jjonge mannetjes vertoonden vanzelfsprekend
een stijging. Deze stijging verliep echter mniet in alle fasen van de
ontwikkeling even snel. De relatief snelle groei gedurende het 1e

levensjaar (i toename = 1.8 kg/Jarr) werd al eerder inm dit hoofdstuk
genoemd. Gedurende de 2 jaren voorafgaand aan de testikel indaling bedroeg
de gewichtstoename gemiddeld 1.4 kg/jaar {mn = 9). In het le jaar nz de
testikel indaling was er een 2 tot 2 maal sterkere gewichtstoename (X —
2.6 kg/jaar, n = 6), en ook in de dazropvolgende 2 jaren was er nog sprake
van een stexke groei (resp. X = 3.0, = 5; X = 2.6, n ~ 2).

Kennelijk mazkten de mannetjes een puberale greeispurt door, zoals ook
ig beschreven voor rhesusapen (van Wagenen & Catchpole 1956) en chimpansees
en de mens {(Tanner 1962).

De individuele grafieken {fig. 5-3 en 5—4) laten zien dat het begin wvan
de groeispurt bij 7 van de 9 manneties (niet bij M30 en M45) al 3 maanden
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voor de testikel indaling lag: in die pexiode was de toename wat hoger éan
in de voorafgaande 2 Jaren, maar nog niet zo hoog als na de indaling.
Gedurende de 12 maanden na de indaling lag de +toename altijd hoger dan
voorheen: er was een ononderbrcken, snelle groel. Alleen M26 maakbte een
tijdelijke terugval in gewicht door, wellicht wegens ziekte. De
gewichtstoename was gewoonlijk het sterkst in het dexde kwartaal na het
indalingsmoment. Gedurende het 2e en 3e jaar na de indaling stegen de
gewichten onregelmatig. Bij M22 wisselden periodes van snelle groei ( lente
en zomer) en periodes van groeistilstand (herfst en winter) elkaar af.
Zulke selzcensfluctuaties werden bij andere pubers niet aangetroffen. M27
maakte 2 jaar na zijn testikel indaling een spectaculaire gewichtstoename
dooxr: 2.3 kg in 2 maanden.

Het eind van de puberale groeispurt was moeilijk aan te geven: het is
mogelijk dat de pubers na het befindigen wvan de studie nog zwaarder
werden. In het geval van M23 en M27 lijkt dit echter onwaarschijnlijk: de
laatste punten wvan hun curven toonden een stabilisering, en hun gewichten
waren op het eind van de studie zeer hoog (14 — 16 kg, vgl. fig. 5-2). De
gewichtstoename van deze mannetjes stopte daarom waarschijnlijk 3 resp. 2
jaar na de testikel indaling.

0ok de oudere in QOgs geboren mannetjes vertoonden tussen hun 3e en 4e
verjaardag (moment wvan testikel indaling niet bekend) het begin van een
groeispurt. Echter, hun toename in gewicht van 2.5 tot 4.5 jaar (X = 2.3
kg, n=7) was niet =2zo sterk als bij de later geboren mannetjes. De
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gewichten van de 7 oudere mannetjes bleven gedurende circa 4 jaar stijgen,
en veranderden na de 8Se verjaardag niet wezenlijk meer. Deze ninder
sterke, langgerekie groeispurt is waarschijnlijik een gevolg wvan het <feit
dat deze mannetjes allen +tot de zgn. test—apen behoorden en individueel
gevoederd werden. Zij konden niet zozls de later geboren mannetjes zoveel
eten als ze wilden.

Een puberale groeispurt in lichasmegewicht werd, behalve in de eexder
gencerde studies, gevonden bij Indiase Kroonapen {Glick 1979), Java apen
(Steiner & Bremmer 1981), en rhesusapen (Goy e.a. 1982): steeds beginnend
rond de 3e verjaardag, ongeveer tegelijk met de testikelgroei. Geen van de
gencende onderzoekers presenteerde echter  gedetailleexrde indivaiduele
CUurven. In de studie van Glick 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 als fluctuaties
op korte termijn in de gewichtsontwikkeling van individuele mannretjes.

Volgens Nigi e.a. (1980) gaat de snelle testikelgroei »ij 4-jarige
Japanse makaken niet gsamen met een versnelde toename van het lichaams—
gewichi, maar zij baseerden deze conclusie op transversale gegevens. Uit
de +transversale curven die Matsubayashi & Mochizuki (1982) opstelden kwam
wel een groeispurt bij 3— tot 5—jarige Japanse makaken haar voren.

Wanneer bij de mens over de puberale groeispurt wordt gesproken, wordt
meestal de spurt in lengtegroei bedoeld (Tanner 1962; wvan der Werff ten
Bosch 1977): +tussen het lle en l8e jaar maken Jjongens een sterk versnelde
lengtegroei door. Matsubayashi & Mochizuki (1982) en wvan Wagenen &
Catchpole (1956) vonden een piekje in de lengte-—groeisnelheid bij S—jarige
Japange makaken éen 3-jarige rhesusapen. In hun graficken stonden de
gemiddelden van meerdere dieren tegen de leeftijd uitgezet, waardoor
mogelijke grote pieken wvan individuele dieren werden afgezwakt (Tanner
1962). In elk geval was duidelijk dat Japanse makaken wvanaf 6 Jjaar, en
rhegusapen vanaf 5 jaar nauwelijks meer langer maar nog wel enkele kilo's
zwaarder werden.

De gevonden gewichts—groeispurt bij beermakaken vlak na dJde testikel
indaling weerspiegelt waarschiinlijk een versnelde lenghtegroei, terwiil de
latere gewichtstoename voor rekening van gqroei 'in de breedte’ moet komen.
De indruk bestond dat 3—- en 4-jarige mamnetjes tenger van postuur waren,
terwijl oudere mannetjes bhrede schouders en dijen hadden.

Tanner (1962) suggereerde dat de puberale groeispurt een typische
primaten—eigenschap is, waarmee deze =zich van de overige zoogdieren
onderscheiden. Echter, bij lagere primatenscorten treedt er geen puberale
groeispurt op (Abbott & Hearn 1978: marmoset, gemiddelde longitudinale

gewichts— en lengtecurven; Dixson e.a. 1980: nachtaapje, individuele
gewichtscurven).

Produktie van ejaculaat
Het tijdstip waarop voor het eerst ejaculaat werd waargenomen viel wvoor 5
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pubers gemiddeld 8 maanden na de testikel indaling (X = 0.65 jaar, bereik
0.45 ~ 0.88; tabel 5-2), ofte wel rond de 4e verjaardag. Het is niet
zeker of de eerst waargenomen ejaculaten wel sSpermatozofn bevatten.
Anderzijds 4is 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 doorxrdat exr slechts
kleine hoeveelhaeden ejaculaat werden geproduceerd die geen duidelijk
zichtbaar c¢oagulaat vormden. Ejaculatie gedrag kon overigens al lang voor
de testikel indaling worden vertoond.

Trollope & Blurton Jomes (1975) zagen »hij 2 Llaboratorium beexmakaken
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, & maanden voor zijn testikel imdaling. Hoe dit
precies werd vastgesteld vermeldden Trollope & Blurton Jones niet.

Bij een van de door Trollope & Blurton Jones gecbserveerde mannetjes
bleck het eexrst gecbserveerde ejaculaat op een leeftijd van 3.2 jaar (7
maanden na testikel indaling) spermatozo#n te bevatten, want deze
ejaculatie leidde +tot een zwangerschap. Op grond van testikelbiopsie
stelden van Wagenen & Simpson (1954) vast dat rhesusapen vanaf een leefiijd
van 3.5 A 4.0 jaar (een halfjaar na het begin van de testikelgroeil) een
volledige spermatogenese hadden. Bij Japanse makaken begint de produktie
van gpermatozofn in de pericde van maximale testikelgroei, op een leeftijd
van 4.5 jaar (Nigi e.a. 1980). Java apen produceren op een leeftijd van
gemiddeld 3.9 YJaar Sspermatozofn, en kunnen vanaf 4.2 jaar vrouwtlies
bevruchten. Hun testikelgroei begint rond de 3e verjaardag (Spiegel 1950).
Uit deze gegevens (zie ock tabel 5-3) bliikt dat makaken 0.5 tot 1.0 Jja=x
na het begin van de testikelgroel een complete spermatogenese hebben en
fertiel =ijn. Het lijkt daarom waarschijnlijk dat spermatozosn bij de
beermakaken in Oss tegelijk met o©f kort na de eerst gecbserveerde
ejaculatie geproduceerd werden, en &at de mammetjes rond hun 4e verjaardag
fertiel waren.

Samenhang tussen tesiiksl indaling, testikelgroeil, testostercn on
Lichaansgewicht

Het eerste puberteitsverschijnsel dat bij de mannetjes in de huidige studie
werd waargenomen was een lLichte verhoging van de gewichtstoename. Drie
maanden daarop volgde de  testixel indaling, en daarna volgden
tegelijkertijd een sterke groei wvan dJde testikels en toename van het
lichaamggewicht en stijgingen van de testosteronspiegels.

Het leek alsof er een drempelgewicht wvan 5 kg bereik: moest worden
alvorens de testikels indaalden. Dit idee wordt bevestisd door de data van
Engle (1932) en Mori (1972). Bovendien bestond de trend dat bij relatief
zware Tmannetijes de testikels relatief vroeg indaalden (correlatie tussen
lichaamsgewicht rond de 3e verjaardag en indalingsleefiiid: T = ~0.500,
n< 9, p- 0.06; tabel 5-2).

Testosteron wordt door de testikels geproduceerd, wat de samenhang
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tussen testikelgroel 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 wvan volwassen
mannetjes) te produceren.

Testosteron is op zijn beurt verantwoordelijk voor het optreden van de
puberale groeispurt. Bij pre—puberazal gecastreerde mannetjes treedt deze
spurt niet op (van der Werff ten Bosch 1977). De verhoogde groeisnelheid
vliak vOoor en direct na Ge +testikel indaling, toen de gemeten
testosteronspiegels nog laag waren, is mogeliik een gevolg van de al eerder
optredende nachtelijke testosterohpieken, die in de huidige studie niet
konden worden vastgesteld.

De werking van testosteron tijdens de puberteit bij jongens is overigens
tweeledig: testozsteron bewerkstelligt enerzijds een versnelling van de
skeletgroei, maar anderzi-ids ook de verbening van het skelet, waardoor na
enige tijd verdere lengtegroeli ommogelijk is, en Jjongens dus zijn
ruitgegroeid’ (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. De testosteronspiegels lagen in
die periodes echter niet systematisch hoger of lager dan op andere
momenten, en tijdens pericdes met relatief hoge testosteronspiegels lag de
gewichistoenane en de testikelgroei niet hoger dan anders. Dit geeft aan
dat wvoor het instandhouden van de toename in lichaamsgewicht een bepaald
minimm aan testosteron vereist is, en dat hogere testosteronspiegels geen
verdere stijgingen wvan de gewichtstoename tot gevolg hebben. Onbekende
factoren (mogelisk ziektes) leiden tot tijdelijke dalingen in de gewichis—
en testikel—groeisnelheid, ook als de testosteronspiegels hoog zijn.

Bij andere makakenscorten en chimpansees werd eveneens vastgesteld dat
maxdmale testikelgroeil, gewichtstoename en testosteron stijgingen ongeveer
tegelijkertijd plaatsvonden (van Wagenen & Simpson 1954; van Wagenen &
Catchpele 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 samenhane iIn de tijd tussen de
genoemde wverschiinaelen niet Xkon worden vastgesteld. Bij de mens3 vonden
Tee e.a. {1974) dat de gewichits— en lengte—groeispurt pas hun meximale
hoogte bereikien nadat de testosteronspiegels (na een stijging gedurende 2
Jaar) volwassen waarden bereikt hadden. bDearentegen vonden Xnorr 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 0ss.

Hierboven bleek al dat er welnig literatuur—gegevens voorhanden zijn
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Ontuikkelingsstadia mannetjes. V.l.n.r.: 2-jarig (testikels nog niet
ingedaald), 3-jarig (tesiikels ingedaald maar nog niet volgroeid), 6-jarig
{volgroeide testikels, dikke vacht, grote hoektanden).

Ontwikkelingsstadic vrouwtJes. Linksboven: 2-jarig (perineale zwel-
tingen nog niet aanmezlg, wel huid-rimpeltjes); rechtsboven: 3-jarig
(perineale zwellingen wvolgroeid); ondar: 10-Jarig (gehele Derinewn
enigszins verdikt, zwellingen niet meer goed zichtbaar).
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betreffende de relatie in de tijd tussen de testikel indaling en andere
puberteitsverschijnselen. Goy e.a. (1982) vonden bij de rhesusaap de
testikxel 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 begin van de gewichts—groeispurt (3.0 jaar). Bij rhesusapen lijkt de
testikel indaling dus niet, =zoals bij beermakaken, een van de eerste
puberteitsverschijnselen te zijn. Bij Java apen kan de testikel indaling
al op 2.3~Jarige leeftijd plaatsvinden, terwijl het begin wvan de
testikelgroei, testosteron stijging en gewichis—groeispurt pas rond de 3e
verjaardag ligt (Steimer & Bremmer 1981). Java apern lijken in dit opzicht
meer op beermakaken dan op rhesusapen. Bbbott & Hearn (1978) bkeschreven
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 warmosets kan de testikel indaling dus niet als een
puberteitsverschijnsel worden beschouwd, omdat er gedurende een lange
periode daarna geen opvallende fysiologische veranderingen optreden.
Hetzelfde geldt voor de mens, bij wie de testikels gewoounlijk al voor de
geboorte indalen in het scrotum.

5.5 Fyziologische ontwikkeling van vrouwtjes

Perineale zwellingen

Vrouwelijke beermakaken hebben kleine perineale  zwellingen: twee
bolvormige werdikkingen wan de huid ventrazl van de vagina, 2 - £ cm lang
en circa 1 o dik (Trollope & Blurton Jones 1975). Bij de gehoorte ziin
deze zwellingen nog niet aanwezig.

De perineale zwellingen werden helaas slechits gedurende korte +tijd
bestudeerd (hoofidstuk 2). In die periode kon bij geen van de bestudeerde
vrouwtjes het verschijnen wvan de zwellingen worden vastgesteld., Wel Dbleek
dat de meeste vrouwtjeé die ouder dan 3.0 jaar waren volledig ontwikkelde
zwellingen hadden, terwijl vrouwtjes die jonger dam 2.5 jaar waren slechts
enkele rimpelige huidplooitjes vertoonden op de plaats waar later de
zwellingen zouden optreden. Dit zou ercop kumnen duiden dat Je zwellingen
gewoonlilk op een leeftijd van 2.5 A 3.0 Jjagar verschijnen. Twee jonge
vrouwtijes (V32 en V33) haddem op de leeftild wvan 3.1 jaar nog geen
perineale zwellingen. In vergelijking met de andere vrouwijes hadden zij
een laag lichaamsgewicht en een late eerste ovulatie {(tabel 5-4).

Bij multipare veouwtjes is het gehele perineum enigszins verdikt em zijn
de zwellingen bij de vagina niet meer goed +te onderscheiden.

Overigens zijn de hierboven beschreven zwellingen niet +te vergelijken
met de grote zwellingen van chimpansees, laponders en bavianen. Bij die
soorten zwelt het gehele perineum op, en vertonen de zwellingen een
cyclisch patroon: ze ontstaan onder invliced wvan oestrogenen 1in het
folliculaire deel van de ovariumcyclus, bereiken hun maximale grootte rond
het ovulatie moment, en verdwijnen daarnz snel (heofdstuk 2). Bij de beer—
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Tabel 5-4. Puberteltsverschijnselen vrouwtjes; Lleeftijden in Jaren;
kg = lichaamsgewicht In kg (rond 3e verjaardag en rond moment van eerste
ovulatie); x = terug gerskend vanaf eerste bevalling; T = eerste jong

voldragen eon dood-geboren; (++) = gemiddeids zonder T . Individusn in
dominantie volgorde (Flg. 5-15).

kg PERINEALE EERSTE OVULATIE EERSTE BEVALLING
ZWELLING

9 3 jaar |leeftijd datum leeftijd kg datum leeftijd
21 5.8 18. 7.83 6.55
18 6.1 fnov 79 x  £3.18 6.1 12. 5.80 3.65%
24 4.5 <3.6 22. 6.81 3.79 6.0 13. 2.82 4.44
28 5.8 <3.2 £27. 9.81 £3.54 7.1 19. 5.83 5.18
19 5.9 8. 4.80 3.54 7.0 2.10.80 4.02
25 4.2 <3.5 14. 9.81° 3.84 5.9 8. 7.82 4.65
29 5.0 <3.0 17. 1.82 3.55 6.5 26. 9.83 5.24
31 5.8 <2.6 €17. 3.82 £3.41 £6.4

17 3.8 12. 9.81 5.04
33 4.0 >3.1 13. 2.83 4.23 5.7

32 3.2 >3.1 >4.48

12 5.0 4. 6.79 4.42
34 4.9 >2.4 Lokt 82 x £3.33  &5.5 28. 3.83 3.81%
36 5.4 >2.3 12.12.82 3.42 6.1
a8l 4.4 14. 2.80 4.87
F3 4.9 3.73 6.2 4.93 4.72
N i5 5] 6 g (1) 11

makazk kon zo'n cyclisch patroon niet worden ontdekt: d&e kleine zwellingen
zijn, althans Dij puberale en Jjong-volwassen wvrouwties, wvoortdurend
2anwezig.

Uit eevder onderzoek asan beermakaken (Trollope & Blurton Jones 1975) en
andere =makakensoorten bleek dat het verschijren van perineale zwellingen
ongeveer samenvalt met het mnoment wvan de wenarche. Deze pubertelts—

verschijnselen treden bhi) de meeste makaken scorten op tussen de 2e en 3e
verjaardag (tabel 5-5).

Eerste ocvulatie
Cp grond van de wekelijkse progesterongetallen kon bij 6 Jjonge vrouwtijes
het wmowment wvan de eerste ovulatie worden geschat. Dit moment viel
gemiddeld op een leeftijd van 3.73 jaar (bereik 3.42 - 4.23; tabel 5—4).
Figuur 5-5 toont het verloop van de progesteronspisgels van deze vrouwtjes.
Waast deze 6§ vrouwtjes waxen er 2 vrouwbjes wasrvan de eerste ovulatie
niet kon wordeun vastgesteld, maar die al op zeer jeugdige leeftijd een jong
kregen (V18 en V34; tabel 5—4). Uitgaande wvan een gemiddelde
zwangerschapsduur van 176 dagen (hoofdstuk ¢) kon berekend worden dat deze
vrouwtjes in elk geval geovuleerd moeten hebben op een leeftijd van resp.
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Figuur 5-5. pProgesteronspiegels per week: individuele patronen van §
vrouwtjes waarvar het moment van de eersie cvulatie bespaald kon worden. De
horizontale lijnen geven aan in welke periodes eor wekelijks Ddloed werd
AfGenoOmen.
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3.18 en 3.33 Jjaar, dus vroeger dan de & eerstgencemde wrouwtjes. Van V32
werd gedurende lange tijd wekelijks bloed afgenomen {(tot mei 1983, V32 was
toen 4.48 jaar oud), maar in die pericde ovuleerde zij niet. De leefiijd
waarop de eerste ovulatie optrad was dus zeer variabel: temminste 3.18 —
4£.48 jasr.

Tenslotte waren er 2 vrouwbjes (V28 en V3L) die ovuleerden binnen enkele
weken nadat =zij waren opgenomen in het bloedafname programma. Het was
daarom niet zeker of die cerst waargencmen ovylaties ook de serste im hun
leven waren. De ovulaties wvielen in elk geval binnen de bovengenoemde
leeftijdsgrenzen {tabel 5—4).

Het hier gerapporteerde gemiddelde is wergelijkbaar met eerdere vondsten

Tabel 5-5. Literatuur overzichi puberteiltsverschijnselen vrouweliljke
makaken. Zie ook tabel 5-3. PZ = perineale zuwelling (al dan niet
cyclisch),; ME = menarche; EQ = esrsie ovulaiier EB = gerste bewalling;
{a) = Hartman 1931, 1932; van Wagenen & Catchpole 1956; Foster 1977;
Wilen e.a. 1977; Resko e.a. 1982; ot enkele studies gersfereerd door
Wilen & Naftolin 1976.

soort studie Lo N PZ ME EO N ER
beermakaak  huidige studie BG 6 *2.8 3.7 g 4.9
Estrada & E 81 +W 5 4.9
Harvey & R 83 BG 2 4.0
Trollope & BJ 72,75 L 6 2.0 . 1 3.4
lapondex Bernstein 72 BG 9 .
Hadidian & B 79 BG 7 2.9 7 3.9
kuifmakaak Badidian & B 79 BG 4 4.0
Berber aap Burton & S 32 +W 35 5.0
Paul & T 84 -+ 62 4.8
Ind.kroonaap Silk ea 81 BG 28 4.1
Java aap Spiegel 50 L 3 2.8 2.8 7 4.7
Dang 83 L 37 2.5 37 4.0
Formosa mak. Peng ea 73 7 3.0 3.0
rhesusaap Drickamer 74a +W 56 4.0
Hadidian & B 79 EG 14 2.2
Wilson eca 84 BG s <2.5 3.5 63 4.0
Wilen & N 76 L 7 1.8 1.9
Norman & § 81 i 5 2.6 3.6
vd Werff t B ea 83 L 5 2.8 3.5
diversen (a) L - 1.7-3.0
Japanse mak. Mori 79 - 38 6.1
Nigi 76 +W 32 5.0
Takahata 80C +W g 3.5 24 5.7
Hanby ea 71 BG & 4.0
Nigi 75 L 3 3.0-3.5
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voor de rhesusazp {(tabel 5-5). Gegevens over de eerste ovulatie bij andere
makakensoorten ziin mij niet bekend.

Eerste conceptie en bevalling

Een veouwktije (V19) wexrd bij haar eerste ovulatie direct azwanger. Bij d&e
overige Jjonge vrouwtjes (wellicht wet uwitzondering van V18 en V34) ging er
een aantal ovulatolre cyclii zonder conceptie vooraf aan de  eerste
conceptie. Dit aantal was zeer variabel (0 tot cixca 30). In hoofdstuk 6
worden deze gegevens in meer detail behandeld.

Dankzij de grote variatie in de leeftijd wazsrop vrouwties voor het eerst
ovuleerden en in het aantal ov-a.rimncycli voorafgaand a2an de eerste
ovulatie, was er een grote variatie in de leeftijd waarop vrouwtjes hun
eerste Jjong kregen (1_( = £.72 “Jaax, bereik 3.65 - 6.55, m = 11; +tabel
5~-4). De 2 wvroegste bevallingen in de kolonlie betroffen beide wvoldragen
dood—geboren Jjongen (tabel 3-1d). Wanneer deze 2 bevallingen niet werden
wmeegerekend bedroeg de gemiddelde leeftijd bij de eerste bevalling 4£.93
Jaax. Eenzelfde gemiddelde werd gevonden door Estrada & Estrada (1981) in
ean eilandkelonie beermakaken. Trollope & Blurton Jones {13875)
rapporteerden in het laboratorium een bevalling op de uitzonderliijk vroege
leeftijd van 3.45 jaar.

Takel 5-5 lazt zien dakt de leeftijden waarop makaken voor het eerst
bevallen nogal verschillem wan soort tot soort, en ook binnen dexelfde
soort kunnen variSren. De data werden verkregen onder uiteenlopende
omstandicgheden en wmogen dJdazrom niet direct met elkaar vergeleken worden.
Wanneer alleen de studies in bulten—gevangenschap worden beschouwd, blijken
beermakaken hun eerste bevalling gemiddeld een jaar later te hebben dan
Indiase kroonapen, laponders, rhesusapen en Japanse makaken. Dit verschil
iz te wijten aan het frequente optreden van owvulatoire cycli zonder
conceptie bij beermakaken. Jonge rhesus vrouwtjes worden in de regel Dbij
de eerste ovulatoire cyclus zwanger (Wilson e.a. 1984). Uit de gevonden
wverschillen 1in leeftijd bij de eerste bevalling mag daarom niet
geconcludeerd worden dat beermzkaken een tragere fysiologische ontwikkeling
doormaken dJdan rhesusapen, maax wel dat er wverschillem Thestaan o
vruchtbaarheid. Deze verschillen bestaan ook tussen volwassen vrouwelijke
beermakaken en rhesusapen (hoofdstuk 6).

Lichaamsgewichd
De lichaamsgewichten en gewichistoename zijn voor de & vrouwties wazarvan de
eerste ovulatie kon worden bepaald uitgezet tegen de tijd, met het eerste
ovulatie tijdstip als referentiepunt {(fig. 5-6). Voor 9 Jjonge 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 17 vrouwitjes van minstens 8 Jjazar ocud.

Van der Werff ten Bosch e.a. {1982) vonden bij wvrouwelijke rhesusapen
een puberale gewichts—groeispurt in dJde periode tussen de wenarche en de
earste ovulatie. In die studie duurde het interval tussen wmenarche en eern-
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ste ovulatie gemiddeld 9 waanden. Om ma te gaan of vrouwelijke beermakaken
ook een puberale groeispurt doormaken, werd de gewichtstoename in de ©
naanden voorafgaand aan de eerste ovulatie vergeleken met die in de periocde
van 18 maanden tot 9 maanden voor de eerste ovulatie. Het verschil (resp.
X+ 1.47 en X = 1.15 kg/9 maanden) was niet statistisch significant
(T~ 5, =un-=6, ns). Figuur 5-6 laat zien dat er bij V25 en V29 inderdaad
een relatief sterke gewichistoename optrad viak voor de eerste ovulatie,
maar bij V33 was de toename in die periode juist relatief klein, terwijl
bij V19, V24 en V36 de verschillen gering waren.

Bij] vrouwtjes waarvan het tijdstip van de eerste ovulatie niet bekend

30 . _
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Figuur 5-8. Verdeling wvan de iichaamsgewichten wvan 17 voluassen

vrouwwtjes, elk minstens 8 jaar oud; 7 halfjaarlijkse metingen per individu
(1.1.80 - 1.1.83; van 2 wrouwtjes slechts 5 metingen). Goaarceerd =
minstons 3 maanden zwanger: X - gemiddelde; me < mediaan.
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was werd gekeken of zich tusgen de 2¢ en 4e verjaardag een periode van
circa 9 maanden wet relatief hoge gewichtstoename voordeed. Bij 6 van de 9
vrouwtjes (V21, V28, V31, V34, V3% en V43) was dit inderdaad het gewval
(fig. 5-7), maaxr het was mniet =zeker of deze spurtpericdes tussen de
menarche en de eerste ovulatie plaatsvonden.

Tit het bovenstaande blijkt dat dJde puberale gewichts—groeispurt bij
vrouwelijke beermakaken geen algemeen optredend verschijnsel was. Bij
rhesusapen werd een puberale gewichis-groeispurt gevonden die rxond de
wenarche begon en maximale waarden bereikte tussen de menarche en de eerste
ovulatie (Wilen & Naftolin 1976; van der Werff ten Bosch e.a. 1983;
Wilson e€.a. 1984) of rond de leeftijd van 2.5 jaar (van Wagenen & Catchpole
1956). Alleen Wilen & Maftolin presenteerden individuele curven; daaruit
bleck 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 meraxche,
zodat er niet bij alle individuen van een groeispurt gesproken mocht
worden.

Na de eerste ovulatie, of mna het 4e levensjaar, vertoonden de
gewichtscurven een verdere stijging (fig. 56 en 5-7). De gewichistoename
was moeilijk te vergelijken met die op jongere leeftijd doordat er
plotselinge pieken en dalen optraden als gevolg wvan zwangerschappen en
bevallingen. Bij V29 en V36, die niet kort na de eerste ovulatie zwanger
werden, was de gewichtstoename na de eerste ovulatie minder sterk dan
ervoor, wat aangaf dat de puberale groeispurt be#indigd was. Toch bleven
de gewichten nog Jjarenlang geleidelijk toenemen. Zo'n geleidelijke
stijging, regelmatig onderbroken door zwangerschappen en bevallingen, werd
ook bij rhesusapen beschreven (wvan Wagenen & Catchpole 1956).

Vig, V1S en V21 waren op het eind van de studie ongeveer 7.5 jaar oud en
hadden +oen lichaamsgewichten van 10 & 11 kg, wat hoog was in vergelijking
wet de volwassen vrouwt3ies in figuur 5-8. Daarom is het waarschijnlijk dat
ze niet veel zwaarder zouden worden. V28 woog op het eind wan de studie,
toen ze 6 Jjaar oud was, zelfs bijna 12 kg, en was daarmee het zwaarsie
niet—zwangere vrouwtje in de kolonie.

De gewichitsontwikkeling vam V32 Blida (fig. 5-7) was uitzondexrlijk: na
haar le verizardag groeide zij, in vergelijking met andere jonge vrouwtijes,
bijzonder langzaam. Rond haar 4e verjaardag woog Blida ongeveer 4 kg,
terwijl alle andere wrouwtijes op die leeftijd 6 tot 9 kg wogen. Voor de
trage gewlchtsontwikkeling wan Blida heb ik geen verklaring. Blida's zusje

V42, en V3L en V33 die ongeveer even oud waren als Blida, hadden normale
gewichtscurven.

Samerthang tussen perineale zwellingen, eersie ovulatie en lichacmsgewicht
Frisch & Revelle stelden in 1970 de “critical body weight™ hypothese op.
die zegt dat wmeisjes een bepaald lichaamsgewicht bereikt moeten hebben
voordat ze in de puberteit komen, dat wil =zeggen, vwvoordat de wenarche
plaatsvindt.

Over het puberteitsbegin kon op grond wvan de huidige studie weinig
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gezegd worden. De menaxche Xon niet worden vastgesteld omdat er maar eens
per week menstruatie controles werden uitgevoerd, en de daarbij gevonden
bloedingen wogelijk het gevolyg waren van copulatie activiteit. De gegevens
over het verschijnen van perineale zwellingen (die waarschijnlijk ongeveer
gsamenvallen met de menaxche) waren zeer mager. Het was echier opmerkelijk
dat 2 vwrouwtjes met een laat zwellingsbhegin het laagste lichaamsgewicht
hadden van de vrouwtjes die rond hun 3e verjaaxdag werden gewogen (V32 en
v33; tabel 5-3).

Bovendien bestond er eemn verband tussen het lichazamsgewicht op de 3e
verjaardag en de leeftijd waarop de eerste ovulatie plaatsvond (7= -0.867,
n =6, p < 0.02; tabel 5-2): relatief zware vrouwtjes begonnen eexrder te
ovuleren dan lichtere vrouwtjes. Dit verband werd nog versterki door de
gegevens van V18, die op haar 3e verjaarxrdag een relatief Toog
lichaamsgewicht had en op zeer Jonge leeftijd owvuleerde, en van V22
waarvoor precies het omgekeerde gold (tabel 5-24). Deze vondst vormt geen
direct bewijs wvoor de critical body weight hypothese, die immers over het
puberteltsbegin handelt, maar lijkt er indirect wel mee oversen te stemmen.

De theorie van Prisch & Revelle wexd ondersteund door onderzoek aan
Japanse makaken (Mori 1979; Wolfe 1979), doodshoofdaapies (Coe e.a. 1921)
en chimpansees (Coe e.a. 1979; Tutin 1%80). In verschillende studies aan
rhesusapen werden sterk uiteenlopende menarche-leeftijden gevonden
{(tabel 5-35), maar het lichaamsgewicht rond het moment van de menarche was
voor al die studies opmerkelijk comstant: het gemiddelde lag altijd tuszen
3.2 en 3.6 kg. Echter, de vondsten wvan 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 Dbij
rhesusapen ongeveey een jazr (tabel 5-5). Voor beermakaken zou hetzelfde
gelden wanneer wordt aangenomen dat de menarche inderdaad samenvalt met het
verschijnen van de perineale zwellingen op een leeftiid van 2.5 tot 3.0
Jaar. Dit interval werd door Hartman {(1931) aangeduid als “the period of
adolescent sterility™: vrouwtjes menstrueren wel, maar de menstruatiecycli
zijn nog anovulatoir en concepties =zijn daarom uitgesloten. Spiegel
(1850), Nigi (1975), Trollope & Blurton Joneg (1975), Coe e.a. (1973).
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 2ze menstrueerden en met
volwassen  mannetjes copuleerden. De duur van het menarche — eerste
conceptie interval bedroeg bij chimpansees in gevangenschap en bij makaken
gemiddeld 1 dJaar, en bij chimpansees in de natuur enkele jaren. Bij
meisjes 18 de lengte wvan het menarche - eerste ovulatie interval zeexr
variabel, deze bedraagt gemiddeld een jaar of 5 {DSring 1969:; Brown e.a.
1978; Metcalf e.a. 1983).

Hartman {(1931) beschouwde de menarche als 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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(Wilen & Maftolin 1976; wvan der Werff ten Bosch e.a. 1983) en bij de mens
en bij chimpansees windt de menarche pas plaats nadat de groeispurt zijn
top is cepasseerd (Tannexr 1962, Donovan & van der Werff +ten Bosch 1965).
bus al woor de menarche kunnen er bij primaten puberteiltsverschijnselen
worden wazargenomen en het is daarom niet juist om de menarche als het begin
van dJde puberteit te beschouwen. Wel is bij makaken de menarche een van de
eerste puberteitsverschijnselen.

Hormonale veranderingen gedurende de puberteil

In de huidige studie werden voor de vrouwtjes alleen progesteron bepalingen
uitgevoerd, op grond waarvan de eerste ovulatie kon worden vastgesteld.
Het is waarschiinlijk dat de eexste owvulatie Dij beermakaken wordt
voorafgegaan door een lange periode waarin regelmatig cestrogeenpiecken
optreden. 2ulke picken werden in de periode tussean de menarche en de
acorste ovulatie wvastgosteld bhij rhesusapen (Resko e.a. 1982) en meisies
(Brown e.a. 1978).

5.6 Pactoren die de fysiclogische ontwikkeling kunnen beinvlioeden

Vooedingsomstondigheden

Het ligt voor de hand dat er een verband bestaat tussen de lichaamslengte
en de gewichtsontwikkeling enerzijds en de hoeveelheid en kwaliteit wvan het
wvoedsel anderziids. Tengevolge van ondervoeding vermindert de groei-
snelheid en kan de puberale groeispurt worden uitgesteld (Tanner 1962).
Het is omwaarschijnlijk dat apen in de natuur voortdurend voldeoende voedsel
tot hun Dbeschikking hebben, =zozls in Oss wel het geval was. Daarom wmag
aangenomen worden dat beermakaken onder natuurlijke omstandicheden een
minder snelle lichaamsgroei decormaken dan de hier beschreven indiwiduen.

Waarschijnlijk hangt ook de sexuele onbwikkeling 2af van de voedings-
situatie. Zowel Dbij mannetjes als bi) vrouwtjes leek het optreden van de
eerste puberteitsverschijnselen, ofte wel het begin van de sexuele rijping,
afhankelijk te zijn van het bereiken van een kritisch lichasmsgewicht. In
de matuur, onder sub—optimale voedingsomstandigheden, bereiken beermakaken
hun drempelgewicht vermoedeliik op latere leeftijd danm hun sScortgenoten in
gevangenschap. De hier gepresenteerde leefiijden waarop de puberteitsver—
schijngelen optreden zouden daarom “onnatuurlijk' laag kunmnen liggen. Deze
vermoedens zijn voorlopig niet hard te maken wanwege het ontbreken wvan
gegevens over heermakaken onder natuurlijke omstandigheden.

Japanse makaken zijin wel onder uiteenlopende omstandigheden begtudeerd.
Dieren die niet of slechts ten dele werden bijgevoederd vertoonden een
minder snelle gewichtstoename en een tragere sexuele wijping dan hun
soortgenoten in bijgevoederde greepen of in gevangenschap (tabel 5-2 en
5-53. Bij Jjongens en meisjes in Westeuropese landen is de leeftijd waaxop
de pubsrale groeispurt optrad gedurende de afgelopen 100 jaar afgenomen
(Tanner 1962), terwijl de leeftijd waarop de menaxrche optrad bij meisjes in
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Europa en de Verenigde Staten van Amerika afnam van gemiddeld 16 & 17 3Jaar
halverwege de vorige eeuw, tot 13 jaar jaar in de jaren 1960 — 1970 (Tanner
1962; 1973). Deze trends werden door Tanmer in wverband gebracht met de
verbetering in de voedingscmstandigheden gedurende de afgelopen decennia.

Sociale omstandigheden

Rose e.a. {(1978) vergeleken 3 groepen rhesusapen 1in buiten—gevangenschap
wet elkaar: groepen wet resp. 2, 7 en 12 volwassen mannetjes en een aantal
vrouwtjes en jonge dieren. In de groep met 2 volwassen mannetjes hadden de
mannetjes wvan 3.5 jaar oud hoge testosteronspiegels, wat aangaf dat ze in
de puberteit waren. In de groep met 12 volwassen mannetjes waren er bij de
3.5—Jarigen geen testosteron stijgingen, en in de middelste groep was er
een tussen—patroon. De aanwezigheid wvan (een groot aantal) volwassen
manneties leek dus de fysiologische ontwikkeling van de jonge mannetjes te
rempen. Iets dergelijks werd door Vanderbergh {(1980) beschreven voor jouge
wmannelijke wmuizen die in aanwezigheid wvan volwassen mamnetjes (of de urine
wvan die wmannetjes) een vertraagd puberteitsbegin hadden.

Of de mogelijke remming van de puberteit bij rhesusapen, net als »bij
muizen, wvia pheromonen in de urine plaatsvindt is nog de vraag. Eet zou
ook een kwestie van voedselcompetitie kunnen zijn: in het gezelschap wvan
veel volwassen mannetjes hebben jonge mammetjes niet de kans om zoveel te
eten als ze zouden willen.

Overigens staat het allerminst vast dJdat de gesuggereerde puberteits—
remende invliced uitgaande van volwassen wmannetjes bij alle makaken
voorkomt. Als zo'n invloed ook in Oss zou bestaan zouden de mannetjes in
de loop d&er jaren op steeds hogere leeftijd in de pubertelit hebben wmoeten
komen, aangezien het aantal volwassen mannetjes in de groep geleideliik
toenam. Daarvan bleek echter geen sprake te zijn: de correlatie tussen
geboorte volgorde en leeftijd waarop de testikels indaalden was zelfs
negatief (r - -.0222, n = %, ns; tabel 5-2).

Drickamer (19742} suggereerde dat de nabijheld van volwassen mannetjes
op vrouwtjes juist ecen puberteits-vervroegend effect zou kunnen hebben. In
een eilandkolonie xhesusapen bleken de dochters wvan ranglage wmoeders
relatief laat hun eerste Jjong te krijgen, wat volgens Drickamer wellicht
zou kunnen komen doordat zij weinig "attention™ ontvingen wvan de volwassen
manneties In de groep. Bij mulzen werd inderdaad aangetoond dat de
aanwezigheid van volwassen mannetjes (of de urine van die mannetjes) het
optreden van puberteitsverschijnselen bij vrouwtjes bespoedigde
{ Vandenbergh 1980).

Op grond van het bovenstaande 2zou verwacht worden dat individueel
gehuisveste vrouwtjes later in de puberteit komen dan vrouwtjes die deel
uitmaken van een volledige groep. Alleen voor de rhesusaap ziin voldoende
gegevens voorhanden om die verwachting te toetsen. Blj rhesus vrouwtjes in
het laboratorium begon de puberteit op zeer uiteenlopende leeftijden, die

niet systematisch lager of hoger lagen dan bij rhesus vrouwtjes in groepen
(tabel 5-3).
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5.7 Geslachtsverschillen in de fysiologische ontwikkeling

Puberteitsbegin

Tot de eerste waargenomen puberteitsverschijnselen behoorden bij de
mannetjes de testikel indaling (X = 3.33 3Jaar) en bij de vrouwtijes de
perineale zwellingen (2.5 — 3.0 jaar). De genoemde leeftijden wijzen erop
dat de puberteit bij vrouwtjes vroeger begint dan bij mannetjes.

Trollope & Blurton Jones (1975) rapporteerden voor beermakaken 1in het
laboratorium een gemiddelde menarche—leeftijd wvan 2.02 3Jaar {(bereik
1L.656 — 2,29, n=6) en een gemiddelde Ileeftijd waarop de  itestikels
indaalden wvan 3.C jaar (bereik 2.67 — 3.21, n = 4). Dit verschil was
statistisch sgignificant (U = 0, p < 0.01). Een vergelijking van de
gegevens 1in de literatuur over het begin van de testikelgroei (tabel 5-3)
en de menarche (tabel 5-5) laat ~nion dut cenzelfde goslachbsvorschil bij
andere makakensocorten optreedt.

Het puberteitsbegin, vastgesteld zan de hand van het verschijnen wvan
pubisheharing, ligt voor jongens rond de 1l2& verjaardag en voor melsjes een
jaar vroeger {Tanner 1962).

Geslachtsrijpheid

De leefiliid waarcp mannelijke beermakaken in staat =zijn zich wvoort te
planten kon in de huidige studie niet worden vastgesteld. Op grond van een
vergelijking met de beschikbare literatuur lijkt het aammemelijk dat deze
leeftijd circa 4.0 Jaar bedraagt, wat maar weinigq wverschilt van de 3.73
Jjaaxr waarop vrouwtjes gemiddeld wvoor het eerst ovuleren.

Vier eerdere wmakakenstudies gaven zowel voor mannetjes als  voor
vrouwtjes gegevens over de geslachisrijpheid. Trollope & Blurton Jones
{(1972) meldden een geval van een 3.25 jaar cude mannelijke bheermakaak die
een vrouwtje van 3.0 jaar oud bevruchtte. Maple e.a. {1973) rapporteerden
2 soortgelijke gevallen voor de rhesusazap. 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 leefiijd van 4.3 Jjaar
(bexreik 2.25 — 5.3, n = 9) en wmannetjes wvoor het eerst een vrouwtje
bevruchtten toen ze gemiddeld 4.2 jaar oud waren {(bexeik 3.8 — 4.5, n - &)
(U = 22.5, p = 0.60). Tot dusver nog geen wezenlijke geslachisverschillen.
Echter, Hanby e.a. (1971) vonden dat vrouwelijke Japanse makaken op een
leeftijd van 2.5 jaar zwanger werden, terwijl hun mannelijke groepsgenoten
pas ejaculaat gingen produceren toen ze 4.5 jaar oud waren.

Puberale groeispurt

Om geslachtsverschillen in de puberale groeispurt te analyseren werden
gewichtsgegevens +tot aan de leeftijd wvan 4.5 Jjazr gebruikt wvan de
individuen in figuren 5~3, 5-6 en 5-7. Voor elk dier werd het kwartaal
opgezocht waarin de gewichtstoename het sterkst was, en het widden van dat
kwartaal werd als het +tijdstip van maximale groelsnelheid aangehouden.
Zwangere vrouwktjes werden niet wmeegerekend. De gegevens van V32 Blida
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werden geheel buiten beschouwing gelaten.

Manneties groeiden het sterkst op een gemiddelde leeftijd wan 3.94¢ jaar
{(bexeik 3.70 — 24.29, n = 6). De maximale gewichtstoename bedroeg gemiddeld
1.28 kg/3 maanden (bereik 9.8 — 1.6, n = 6). Voor vrouwties waren deze
getallen resp. 3.01 jaar (bereik 1.87 — 3.67, n = 1l4) en 0.74 kqg/3 wmaanden
{(bereik 0.5 — 1.0, nn = 14). Beide verschillen waren statistisch signi—
ficant {xesp. U=0, p < 0.00L en U = &, p < ©.002). Mannetjes maakiten hun
puberale gewichts—groeispurt bijna een jaar later door dan vrouwtjes, maar
hadden een 1.5 4ot 2 maal sterkere spurt dan vrouwtjes.

Dezelfde verschillen in de puberale groeispurt {lichaamsgewicht of
-lengte) werdem vastgesteld bij rhesusapen (van Wagenen & Catchpole 1556),
Chinpansees en de mensg (Tanner 1962).

Lichaamsgenicht

De gemiddelde lichaamsgewichitscurven voor mannelijke en vwvoor wrouwelijke
beermakaken  liepen gedurende de eerste levensjaren vrijwel gelijk
{tabel 5-6). De geboortegewichten verschilden mniet wezenlijk, en beide
geslachten hadden in het le levensjaar een wat sterkere gewichtstocename dan
in het 2e¢ levensjaar (tabel 5-1). Rond hun 3e verjaardag maskten viouwtjes
een  groeispurt door. De  betrekkelijk geringe versnelling in de
gewichtstoename resulteerde exr echter niet in dat de vrouwbjes significant

Tabel 5-6. Lichaamsgewichien {(in kg) op verschillende Lleefiijden (in
Jjarem). A = geboren in de Dbuitenkooi; B = geboren in de buitenkooi of
geboren in de binnenkool en voor de 2e veorjaardag nacr dbuiten; € < in Oss
geboren; D = aangekocht: voor oLk individuy werd het gemiddelde berekend
van 7 halfjfaariijkse metingen (1.1.80 - 1.1.83). In de categorie B 1s V32
{(extreom lLaag gewlcht) niet meegerekend.

LEEFTIJD ad 29 M-W U test
* bereik N 3 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 1.7- 2.5 22 €4  <0.02
2.0 3.6 3.2- 4.0 9 3.5 2.8- 3.3 17 21 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 %3 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 B 7.0 5.4~ 9.7 11 32 ns
4.5 9.8 7.8-11.9 3] 8.0 6.5-10.1 10 12 <0.06
5.0 10.5  7.9-13.1 5 2.7 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 5.8 7.4-11.8 & 3% <0.07
6.0 11.4  9.2-16.4 11 .1 5.56-11.8 13 22 <0.01
310 11.1  9.7-12.8 ¢ 8.7 6.9-10.4 16 12 <0.001
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zwaarder werden dan de mannetijes, die {(nog) geen groelispurt Joormazkken.
Dankzii hun wveel sterkere groelspurt werden de mannetjes rond de leeftijd
van 4.5 jaar significant zwaarder dan de vwrouwties. Naarwate de dieren
ouder werden werd het geslachtsverschil in lichasmsgewicht groter, em na de
10e verjaardag waren manneties gemiddeld een kwart zwaarder dJdan vrouwtjes
{(tabel 5-6).

Eenzelfde beeld als hierboven is beschreven {eexste levensjaren geen
geslachtsverschil, na de 4e verjaardag mannetjes zwaarder dan vrouwtjes)
werd ook gevonden bij rhesusapen {van Wagenen & Catchpole, 1956; Loy e.a.
1984) en Japanse mekaken {Matsubayashi & Mochizuki 1982).

Bij veruit de wmeeste onderzochte primatensoorten zijn op volwassen
leeftijd wannetjes gemiddeld langer en zwaarder dan vrouwties (Pedigan
1982). Bij sommige scorten zijn de verschillen extreem grookt, zoals bij
Indiase kroonapen, bavianen, orang—oetangs en gorilla’s, waar mannetjes
ongeveer 2 mazal zoveel wegen als vrouwbjes. Bij andere soorten bedraagh
het wverschil m2ar =zo'nm 10%, P.v. bij rhesusapen, chimpansees en de mens.
De beermakaak neemt in dit opzicht een wmidden—positie in. Zoals wit de
huidige studie is gebleken, en uit eerder onderzoek aan rhesusapen,
chimpansees en mwensen, ontstazst het geslachbisverschil in de pubkerteit,
wanneey mannetjes een gherkere groeispurt doormaken dan vrouwtijes.

Overigens zijn er ook enkele primatensoorten waarbij wmannetjes en
vrouwtjes gemiddeld ongeveer hetzelfde gewicht hebben (b.v. de Nilgiri
hoelman en de siamang) en soorten waarbij vrouwtijes zo'n 10% zwaarder =zijn
dan wannetles (nachtaapies en marmosets; Fedigan 1982). Bij de =2
laatstgencemde soorten ireedt exr geen puberale groeispurt op (Abbot & Hearn
1978; Dixson e.a. 1980).

5.8 hgressief gedrag en domimantie verhoudingen

Eerste levensjaar

Kleintjes die slechts gedurende de eerste 4 levensmasnden werden geobser—
veerd vertoonden geen agressie en werden zelden aangevallen. Kleintjes die
in een later deel van het le levensiaar werden geobserveerd hadden hogere
agressie fregquenties (fig. 5-9). Eenzelfde patroon werd gevonden dooxr
Berman (1980C) bij vrijlevende rhesusapen.

Het was niet na te gaanm vanaf welke leeftijd de agressie £reguenties
vergelijkbaar waren met die van pubers of volwassen dieren, aangezien deze
laatsten wmet behulp van de all occurrences methode werden gecbserveerd en
de kleintjes wet behulp van de focal animal methode. Met de focal animal
methode is het vrijwel uitgesloten dat agonistische gedragingen over het
hootd worden gezien, waardoor de frequenties relatief hoog uitvallen.

Het was copmerkelijk dat bij alle kleintjes de agressie—ontvangst hoger
lag dan de —afgifte, behalve voor M48, zoon van top—vrouw V29L.

Over de cominantierang van de kleintjes kon geen uitsprask worden gedaan
omdat er waay weinig agonistische interacties werden gezien, en omdat die
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Figuur 5-9. Individuele agressie frequenties van kleintjes. De lijnen
geven d¢ agressie fFrequenties aan, en tevens gedurende welk deel van het
eorsto Levensjaar een individu werd geobservesrd. Onderaan staan de
identificatienummers, ter hoogte wvan het begin van de bijbehorende lijn;
T = Rendall's rangcorrelatie colfficient ussen agressie frequentie on
leaftijd. Gegevens verzameld door ELls Broekhuyzen.

interacties maaxry zelden tot winst ‘zonder invliced wvan derden® Lleidden:
vazk interveniecerde de moeder of een ander voiwassen dier.
Gedurende de eerste 2 A 2 levensweken zaten de kleintijes onafgebroken

bij hun moeder aan de borst. Wanneer ze dazrna voor het eerst klgine
stukjes begonnen rond te lopen, en daarbij in de buurt van een ander dier
kwamen, dan liep die ander meestal weqg. Er was dan sprake van een

displacement, en het kleintje was dus Gominant over het weglopende dier.
Kleintjes konden zelfs wvolwassen dieren uit de top van de dominantie
hi#rarchie doen opstappen: er werd ooit gezien dat de 2 ranghoogste
mannetjes, James eun Herman, opzij gingen toen de 4 weken oude V51 Gemma hen
naderde. Formeel gesproken had Gemma, op dat moment, de hoogste rang iun de
groep. Dergelijke gevallen werden echter niet in de dominantiematrix
gescoord, omwdat ze wvan tijdelijke aard warenm en omdat de kleintjes niet in

staat waren om zelfstandlg in agonistische dyades wvolwassen ranghoge
opponenten te verslaan.

Agressie frequenties puber-mannetjes
Ce agressie frequenties van wannetjes van 1.5 tot 4.5 Jjaar oud correleerden
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niet met de leeftijden. Corxectie wvoor wverschillen in dominantierang
veranderde hier weinig aan (fig. 5-10). Dit gaf asn dat zich rond de
puberteit geen wezenlijke veranderingen wvoordeden in de agressiviteit of de
agressie~ontvangst van de wanneties.

Ock Dhij rhesusapen (Rose e.a. 1978) en nachtaaples (Dixson 1980)
vertonen dJde agressie frequenties van puberale mannetjes geen systematische
veranderingen. Kraemer e.2. (1982) stelden bij puberale  chimpansee
mannetjes wel stijgende agressie frequenties vast., Het betrof hier echitex
een studie waarin een klein aantal pre-puberale, puberale en volwassen
dieren met elkaar werd vergeleken, en uit de gepresenteerde gegevens was
niet duidelijk of de gevonden trends door alle individuen werden vertoond.
wel kon daaruit worden afgeleid dat geen van de mannetjes een in de studie—
groep aanwezige moeder had. Daarom is het waarschijnlijk dat de jongste
(fysiek =zwakke) dieren de laagste dominantie posities hadden (Kawai 1958),
en dat zou kunnen verklaren waarom juveniele en vroeg-puberale mannetjes
winder agressie vertoonden dan laat—puberale en volwassen mannetjes.

In geen van de bovengenoemde studies werd nagegaan of zich nazrmate de
dieren ouder werden veranderingen vwoordedem in de identiteit vwvan de
oppenenten. Figuur 5-11 toont dat de beermakaken in 0ss naarmaate ze ouder
werden steeds minder agressieve interacties met jonge opponenten hadden, en
steeds meer met oudere opponenten. Jong-volwassen mannetjes vertoonden
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Figuur 5-10. Individuele agressie frequenties van peri-puberale dieren,

uitgeozet tegen de leeftijden op 1.3.81 (begin puber observaties). IZie ook
fig. 5-9. Gsgevens verzameld door Marielle Jansen.
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opvallend weinig agressie tegen Jjonge dieren. Waarschijnlijk komt dit
doordat de Jong—volwassen manneties 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 volwassen wmannetjes. Naarmate ze ouder werden,
werden de pubers steeds vaker aangevallen door de top—mannetjes (rangnrs. 1
t/m 4). Tiidens de officiele studieperiode werd slechts 2 mazl gezien dat
een puber een van die top-mamnetjes aanviel, overigens zondex het conflict
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Figuur 5-11. Agressie-pariner verdeling: percentage wvan de geobser-

veerde agressieve dyades aarin de opponent een jong dier was (M22 en

Jongeren). Boven: mannetjes; onder: vrouutjes; K = kleintjes, < 1 jaar
oud, gegevens verzameld door Els Broekhuyzen; = pori-puberale dieren,
1.5 - 4.5 jaar cud, gegewons verzameld door MarieLLe Jansen; < Jong-

voluassen, geboren tussen 1.1.72 en 1.3.77; V - voluasseon, geboren voor

1.1.72; - aantal gecbserveerde agressieve dyades.
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Figuur §-12. Individuele agressie frequenties van puber-mannetjes per
halfjaar; oe— = afgifte aan subtop-mannetjes (M253, 239, 403 en 378);
o ---¢ = ontvangst van subtop-mannetjes: ---- & onivangst van top-mannetjos
(M300, 3032, 410 en 416).

te winnen. De subtop-mannetjes (volwassen manneties met rangnrs. 5 t/m 8)
ziin als aparte categorie beschouwd omdat hun dominantie verhoudingen ten
opzichte wvan de pubers gedurende de studie veranderden. Juveniele
mannetjes (weer dan een halfjaar voor de testikel indaling) wvielen zelden
een subtop—mannetje aan. Rond de testikel indaling begon de agressie—
afgifte aan subtop—manneties +te stijgen, terwijl de agressie—ontvangst
juist afnam: ten opzichte van de subtop wveranderden dJde pubers van
raangevallenen’ in 'aanvallers’.
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Figuur 5-12. I[nterventie percentage im dagressieve dyades tussen een
puber-mannetje en sen subtop-mannetje. Gocombineerde data van deo 7 oudsie
pubers (Mz2z2 - M41) per halfjacr; oe— = interventie *tegen het subtiop-
mannetje; o === = interventie tegen de puber; N = aantal geobserveerde
agressieve dyades.

Interventies

In 25% van de 357 gecbhserveerde dvades tussen een peri-puberaal mannetie
{lL.5 ~ 5.5 Jjaar) en een subtop—mannetje werd er geintervenieerxd, dat wil
zeggen dat een of meer andere dieren een van de opponenten aanviel{en). In
de overige dyades waarbij een volwassen dier betrokken was werd slechts
voor 15% geintervenieerd (percentage gebageerd op 729 willekeurig gekozen
dyades: de agonistische dyades tijdens het eerste cbservatie uur van elke
kalendermaand). Het wverschil was statistisch significant (xz = 16.87,
df = 1, p < 0.001).

In puber-subtop dyvades werd relatief vaak geintervenieerd ten gunste van
de puber (24%) en =zelden ten gunste van het subtop-mannetie (4%). Deze
percentages bedragen samen meer dan de bovengencemde 25% dooxrdat in sommige
dyades beide opponenten sSteun kregen. Interveni&nten ten gunste van de
puber waren, €lk in ongeveer een kXwart van de gevallen, de moeder van de
puber, een andere puber, een subtop-mannetje of een top-mannetie.
Niet—vexwante volwassen vrouwtjes intervenieerden maar weinig (8% van de
geintervenieerde dyades), en ranglage volwassen mammetjes, jonge vrouwtljes
en juvenielen helemaal niet. Interventies tegen de puber kwamen voor 60%
voor rekenimg wvan M4l6, het 4e volwassen mannetje in de hifrarchie. Hij
intezvenieerde overigens ook vaak ten gunste van pubers.

Tot een halfiaar voor de testikel indaling ontvingen mannetjes maar
weinig steun wanneer ze in een conflict met een subtop-mannetie verwikkeld
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waren. FRond en na de testikel indaling lagen de interventie percentages
ten gunste van pubers beduidend hoger. De curve weergegeven in figuur 5-13
week gignificant af van een horizontale 1ijn (X = 19.75, af = 7,
P < 0.01). Dit kan wverklaard worden door het wverschil tussen de eerste 3
lage punten en de latere 5 hoge punten. Deze 5 laatste punten verschilden
onderling niet significant van elkaar (X = 4.14, 4£ = 4, ns), wat aangaf
dat vanaf een halfjaar wvoor teot 2 Jjaar na de testikel indaling het
interventie percentage niet wezenlijk veranderde.

Concluderend kan gesteld worden dat mannetjes rond en na de testikel
indaling vaker dan vocorheen conflicten met subtop-mannetijes hadden, dat die
conflicten steeds vaker door het puber-mannetije 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-mannetijes, zoals hierconder zal blijken.

Dominantie wverhoudingen tussen puberale en volwassen mannetjes

In Ffiguur 5-14 zijn de dominantie posities van de & oudste puber-mannetjes
ten opzichte van de 18 volwassen mannetjes weergegeven. In de periode voor
de testikel indaling wonnen de pubers noolit en verlorsn zij wel conflicten
met +top- en subtop-mannetjes (behalve M22 en M26 die het ranglaagste
subtop-mannetje weleenz versloegen). Ten opzichte wvan de  ranglage
volwassen mannetjes (rangars. 9 t/m 18) was het beeld onduidelijk: van hen
konden pubers voor de testikel indaling zowel winnen als wverliezen. De
pubers hadden daarom een rang ‘'ergens in de onderste helft wvan de
hi&rarchie’.

Wa de testikel indaling begonnen de pubers conflicten met
subtop~mannetjes +te winnen. Vazk was die winst te danken aan de steun van
andexe dieren (zie boven), en zulke gevallen werden mniet in figuur 5-14
verwerkt . Maar de pubers bleken nu ook zelfstandig subteop-mannetjes te
Xunmen versiaan, wat betekende dat zij in rang stegen naar posities 'ergens
in e subtop'.

De dominantie pogities van M22, M23 en M26 stabiliseexden zich 0.5 - 1.5
jaar mna de testikel indaling: =i wonmen alleén nog m2ar 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 officigle studieperiode kwam hierin
geen verandering meer. Nadien werden nog af en toe ad libitum observaties
uitgevoerd waaruit geen asanwijzingen naar voren kwamen dat dJde dominantie
posities van deze 3 mannetjes ten opzichte van de +top en de subtop
veranderd waren.

In figuur 5-14 is te zien dat M26 een relatief snelle en M23 een
relatief langzame rangstijging doormaakte. Gedurende het FJaar na de
testikel indaling ontving M26 vwrij veel steun +tijdens conflicten met
subtop—mannetjes (43%), terwijl het percentage van M23 (24%) beneden het
gemiddelde lag (vgl. fig. 5~13). Dit geeft aan dat de mate waarin puber-
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Figuur 5-14. Dominantierang van puber-mannetjes £.0.v. velwassen man-
netjes per halfjaar. De zuwarte viakken of Lijnen geven het 'dominantie-
bereik’' van de pubers aan: =zo stond M27, ruim 1 jaor voor =zijn testikel
indaling, in rang onder de volwassen mannetjes mei rang 1 t/m & en boven
nummer 16 t/m I8 terwijl hij van nummer 9 t/m 15 =ouwel ken winnen als
verliezen; 3 jJacr Later stond Mz7 tussen nummer 3 en 4 on een halfjaar
daarna boven alle wvolwassen mannetjes. Op de vwerticale assen =2ijn de
subtop-moannetjes {rang 5 t/m 8) specical aangegeven. De fFiguur is
gebaseerd op systematische en ad Libitum observaties in de complete groep,
wan 1380 t/m 1982 en, alleen woor M2Z7, 1983,

manneties tijdens conflicten gesteund worden van belang kan =zijn wvoor de
snelhelid waarmee ze stijgen in de higrarchie.

De jongere pubers M30 en M27 hadden op het eind van de studie mnog geen
duidelijke dominantie positie (zie fig. 5-14). De summiere gegevens die
daarna verzameld werden wezen erop dat ock zij de subtop passeerden en in
rang direct onder de top-mamnetjes uitkwamen. De term 'sSubtop’ kou toen
eigenliik niet meer gebruikt worden om de volwassen mannetjes zan te duiden
die aanvankelijk dJde dominantie posities 5 t/m 8 innamen. Die posities
waren nu overgenomen Goor pubers, en de oorspronkelijk subtop-mannetjes
vormden nw het midden van de hi&rarchie.
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Rangstijgingen van pubers ten opzichte van volwassen mannetjes zijn ook
bij makaken in het wild waargenowmen (Koford 1963; Simeonds 1965; Koyama
1967; 1970; WMissakian 1972; van Noordwijk & van Schaik, in druk). Uit
de gegevens van Bernstein (1969; 1980), Angst (1975) en Rostal & Eaton
(1983) kan worden afgeleid dat dergeliike rangstijgingen eveneens in
makakengroepen in bulten—gevangenschap optraden. Geen van de genocemde
onderzoekers presenteerde echter gedetailleerde data over de rangontwik-
keling van individuele manneties.

Eelco

Pubexr M27 Eelco had een buitengewoﬁe rangontwikkeling. Aanvankelijk was
deze vergelijkbaar met die van de andere pubers: na zijn testikel indaling
steeg Eelco uit boven de ranglage mannmetjes en passeerde hij de subtop.
Daarna wvolgde ex echter niet =zcals bkbij de andere wmannetjes een
rangstabilisatie: in de winter wvan 1982/82 (na de officigle studie—
pericde) passeerde Eelco het 4e volwassen wannet]e in de hi&rarchie, M416.
Tijdens zijn conflicten wet M41l6 onkving Eelce steun van M210, het 3e
mannetje in de  Thifrarchie. In de zomer van 1982 bleek Eelco dominant te
zijn over de {oorspronkelitdke) nrs. 2 en 2 in de hiZrarchie. Tijdens
enkele wvan de conflicten van Felco met deze 2 intervenieerde de alpha man
M300 James ten qunste van Eelco. Tenslotte werd, in september 1283, ook
James door Eelco verslagen, wazarmee Eelco de nieuwe alpha-wman was geworden.
In de conflicten tussen James en Eelco interveniecerde niemand, omdat geen
enkele aap {(behalve Eelco) het waagde om James aan te wvallen.

Eelco bereikte de alpha~-positie op een leeftild van 5.5 jaar, 2 jaar na
zijn testikel indaling (fig. 5-14)}. Dit wasg geen uitzonderliik wroege
leeftijd, want Bernstein (1980) beschreef een groep beermakaken in
buiten-gevangenschap waarin een 5- of 6~jarig mannetje de alpha—positie
overnzm, en Koford (1963) en Drickamer & Vessey (1973) beschreven diverse
groepen rhesusapen in het wild met 6~ tot 8~jarige alpha—manren.

Uit de vondst dat pubers in hun conflicten met subtop-mannetjes gesteund
werden door andere subtop-mannetijes, en witeindelijk alle subtop—mannetjes
in rang passeerden, en uit het bovenstaande wrelazs komt naar wvoren dat
ranghoge, volwasgsen manneties hun eigen "ondergang” bewerkstelligden door
de rangstijgingen wvan pubers te ondersteunen.

Samoniang tussen fysiologische ontuikkeling en agonistisch gedrag
van de in figuur 5-10 weergegeven puber-mannetjes hadden de ouderen vwveel
hogere testosteronsplegels dan de Jjongeren, maar exr bestonden geen
overeenkomstige verschillen in de agressie frecquentieg. Ex was daarom geen
reden om een verband te veronderstellem tussen testosteronspiegels en
totale agressiviteit. Rose e.a. {(1978) en Dixson (1980) kwamen Lot
dezelfde conclusie in hun studies aan puberale rhesusapen en nachtazpjies.
agressief gedrag gericht tegeun subtop—mannetjes kwam pas op gang rond de
testikel indaling, en de stijging in de dominantie higrarchie vond pas na
de testikel indaling plaats. Deze veranderingen leken op het eerste
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gezicht wel een efisct van testosteron te weerspiegelen. Echter, in figuur
5-12 1is te zien dat M37 (en andere mannetjes in mindere mate} al voor de
testikel indaling, toen zijn testosteronspiegels nog laag waren (fig. 5-3),
frequent subtop—manneties 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 vwvan M26 (snelle rangstijging) en M23 {langzame rangstijging) niet
wezenlijk verschilden van elkaar of van de curven van andere pubers. De
stijging in dominantierang ileek dus niet direct in verband te staan met de
hoogte van de testosteronspiegels. Dit Dbevestigt eerdere wvondsten van
Wilgon & Vessey (1968): =zij zagen dat vrijlevende rhesusapen die viak na
hun geboorte waren gecastreerd toch op 3~ tot S—jarige lIeeftijd In rang
konden stijgen.

Mogelijk ig testosteron indirect wel van inviced op de soclale positie
van Jonge mannetjes: de stijging in testosteronspiegels vercorzaakt de
puberale groeispurt en daarmee een toename in fysieke krachtk. De meest
spectaculaire gewichtstoename (M27 Eelco: 2.2 kg in 2 maanden) ging
ommiddellijk vooraf aan de meest sgpectaculaire rangstijging (overname
alpha-positie). Bij Java apen en bavianen volgden rangstijgingen wvan jonge
mannetjes eveneens op een periode van versnelde groei (van Noordwijk & wan
Schaik, in druk, en de door hen gerefereerde vondsten van R. Nog). In de
eerder genoemde studies aan makaken stegen de mannetjes op 3 a 6-jarige
leeftisd in rang; het 13 waarschijnlijk dJat zij op die leeftijd een
groeispurt doormazkten of juist achter de rug hadden. Overigens hoeft een
gewichtstoename niet altijd te resulteren in een stijging in de dominamtie
hisrarchie (zie M15 in tabel 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 (1568) en van Nooxrdwijk & wvan
Schaik (din druk) vonden aanwijzingen dat de aanwezigheid van familieleden
of bekenden een gunstige invlced kon hebben op de rangontwikkeling wvan
jonge mannetjes. Bij chimpansees spelen sociale relaties zelfs een
allesbepalende rol: een mannetje kan de alpha~positie alleen dan Dbereiken
en behouden wanneer hij met succes een coalitie weet te sluiten met een
ander mannetje (de Wazal 1982).

Dominantie verhoudingen tussen pubser-mannetjes en volwassen vrouwtjes

De precieze dominantie wverhoudingen ten opzichie wvan wvolwassen 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 wan hun woeder of van
volwassen vrouwkjes met een hogere rang dan hun moedex, en verloren ze wel
van die vrouwtjes. Van volwassen vrouwtjes met een lagere dominantierang
dan hun moeder konden mamnetjes tot aan hun testikel indaling zowel winnen
als verliezen.
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De 4 volwassen subtop—manmeties waren dJdominant over vrijwel alle
volwasgen vrouwtjes in de groep (hoofdstuk 4). Het leek daarom logisch dat
de pubers nadat ze de subtop in rang gepasseerd waren, ook dominant zouden
zijn over al die vrouwtijes. Dit bleek echter niet het geval te zijn: in
het jaar na hun testikel indaling bleven pubers verliezen van hun moeder en
van ranghogere volwassen vrouwtjes. M22 en M23 konden ook in het 2e Jaar
na hun testikel indaling gevolgd worden en zij Dbleken toen wel in rang
boven hun moeder uit +e stijgen. Ze Yleven echter verliezen van de
allerhoogste vrouwtjes in de higrarchie.

¥M27 Eelce moet hier wederom vermeld worden als een bijzonder individu.
vanaf het begin van de studie was er slechts 1 velwassen vrouwtie dominant
over hem, nl. zijin moeder v2sl (het ranghoogste wvrouwtie in de groep). In
1982 werd V21 (dochter van V291 en zus van Eelco) het ranghoogste vrouwkje
en zij was toen dominant over Eelco. Na de James—Eelco machtswisseling
bleek Eelco dominant te zijn over zowel V251 als V21, en over alle andere
dieren in de groep. wanneer Eelco zijn moeder en =zijn 2zus in rang
passeerde kon niet worden vastgesteld.

Alhoewsl de puberale mannetjes niet duidelijk dominant waren over de
volwassen vrouwties midden en onder in de higrarchie, vertoonden ze wel
regelmatig agressie tegen die vrouwtjes. Hierin verschilden ze van 3— tot
4—jarige mannelijke Japanse makaken, die zelden of noolt volwassen
vrouwtjes aanvielen (Enomoto 1981).
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Figuur 5-15. Dominantiematrixr wvan peri-puberale dieren: winst en
verlies wvan puur dyadische agonistische interacties tijdens systematische
en ad lLibitum observaties in de complete groep, 1980 t/m 1982.
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Dominantie verhoudingen tussen puber-mannetjes onderiing

De domainantie verhoudingen tussen puberale mannetjes onderling correleerden
sterk met die van hun moeders (7 = 0.778, n = 9, p < 0.01; =zie fig. 5-15).
Dit bevestigt de theorie wvam Xawamura (1958) over ™matriarchal social
ranks”, die stelt dat de rang van een jong dier afhankelijk is van de rang
van de moeder. Vele studies aan mekaken en andere apenscorten, zowel in
het wild als in gevangenschap, hebben aangetoond dat dit inderdaad een
algemeen geldende regel is {(o.a. Koyama 1967; Missakian 1972; Angst 1575;
Eaton 1976; de Waal 1977; Walters 1580).

Agressie frequenties van puber-vrouwtjes

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 (£ig. 5-10). pit gaf aan dat de
agressie frequenties wvan vrouwtjes in de puberteit niet systematisch
veranderden. Kraemer £.a. (1982) vonden geen duidelijke wverschillen tussen
de agressie frequenties vwvan Juveniele, puberale en volwassen chimpansee
vrouwtjes.

De leeftijiden van de oppeonenten in agressieve dyades veranderden wel:
naarmate vrouwties ouder wexden hadden =ze steeds wminder agressieve
interacties met Jjonge opponenten, en steeds meer met oudere opponenten
{fig. 5-11}. Precies dezelfde vwverandering werd eexrder voor de mannetjes
beschreven (fig. 5-11).

Alle jonge vrouwtjes (1.5 tot 6.0 djaar) ontvingen agressie wan hun
moeder en van volwassen vrouwtjes die in rang boven hun moeder stonden maar
omgekeerd vielen de jonge vrouwtjes deze volwassen dJdieren zelden aan.
Slechts 4 Jjonge vrouwtjes vertoonden regelmatig agressie tegen hun moeder
en/of volwassen vrouwtjes ult 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
maximazl 3 plaatsen boven de wmoeder wan V3i2Z of V36 stonden in Ge
higraxchie. V24 begon op een leefii+dd wan 3.0 tot 3.5 jaar, dus kort woor
haar eerste ovulatie {tabel 5—42), ranchoge volwassen vrouwtjes aan te
vallen. Daarbij waren vrouwtjeg die in rang ver (10 plaatsen) doven de
moeder wvan V24 stonden. V21l tenslotte viel op de leeftijd van 5.3 jaar
voor het eerst haar moeder aan. Dit gebeurde ruim een Jjaar na de eerst
geobserveerde ovulatie wvan V21. De moeder van V21 (V291) was itop—vrouw,
dus kon V21 geen nog hoger vrouwtje aanvallen. Uit het bovenstaande blijk:
geen vwvaste yelatie 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 wrouwtjes werden betrekkelijk weinig aangevallen door volwassen
vrouwtjes uit ranglagere femilies. vVan de agressieve dyvades tussen een
1.5- tot 2-Jarig vrouwtje en een volwassen vrouwtje uit een ranglagere
familie Destond 173 wit aanvallen wvan het volwassen vrouwtje tegen het
Jjonge vrouwtje, en 23% uit aanvallen in de omgekeerde richting. op de

1386



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. £ en 96%.

Deze geleideliike  veranderingen in agressieve relaties  tussen
peri—puberale en volwassen vrouwtjes hadden veranderingen in de dominantie
vernoudingen tussen die vrouwtjes tot gevolg.

Dominantie verhoudingen tussen puberale en woluwassen vrouwijes

De dominantie verhoudingen tusszen puber—-vrouwtjes en de 28 oudste vrouwtjes
in de groep zijn weergegeven in figuur 5-16 voor & pubsr—vrouwij)es waarvan
de eerste covulatie datum kon worden vastgesteld, en voor 6 puber—vrouwtljes
waarvan die datum niet bekend was. V1B, V19 en V21 zijn hier niet als
volwassen beschouwd, en zi) 2zitten niet in de vwverticale assen in de
figuren, omdat hun dominantie posities aan het begin van de studie nog niet
geheel stabiel waren.

Vooxr de eerste ovulatie of tot de leeftild van 3.5 jzar hadden vrouwktjes
een onduidelijke dominantie positie '‘ergens onder hun moeder®. Alleen V24,
V32 en V36 versloegen in die periode weleens vrouwtjes met een hogere rang
dan bhun moeder, waar z1j konden door diezelfde vrouwbjes ook verslagen
worden.

Enige tijd na hun eerste owulatie of na de leeftijd van 3.5 Jaar
bereikten de vrouwtjes een duidelijke dominantie positie. Vijf vrouwtjes
(V25, V29, V33, V18 en V31l) stonden direct onder hun moeder. De 2 dochters
van V406, de 3¢ moeder in de hi€rarchie (V19 en V28) stonden 1 plaats
lager. Direct onder hun moeder stond V13, een dochter wvan V350, de 2e
moeder in de hi#rarchie.

V24 had een uitzonderlijke rangontwikkeling: =zi]) steeg tot een positie
ver boven die wvan haar moeder. V21 Erica steeg ook boven haax moeder
(top—vrouw V29l Els) uit, en kon teen niet meer verder stijgem in rang. De
Els-Erica machtswisseling vond plaats op een moment dat Els fysiek verzwakt
was: zi3 had juist een Tjong 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 V3§ konden niet worden
vastgesteld. Het was mwmwogelijk dat deze 2 vrouwtjes een positie enkele
plaatsen hoven hun moeder zouden bereiken (fig. 5-16).

Bij V22 en V21 kon gesproken worden van een rangstijging omdat =zij
dominant werden over vrouwtjes die aanvankelijk dominant waren over hen.
De andere jonge vrouwtjes werden sSlechts dominant over vrouwtjes +ten
opzichte waarvan de verhoudingen aanvankelijk ‘onduidelijk' waren. Van een
echte stijging was hier geen sprake, maar wel van een rangstabilisatie.

Rangstijgingen of -stabilisaties Xonden al wvoor 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 wvan individu tot individu (fig. 5-16, zie met name V29, V18 en V28).
Er leek daarom geen dJdirect wverband te bestaan +tussen hormonale en
dominantie veranderingen bij puberale vrouwkjes,

De vorddst dat vrouwtijes 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 apengreepen in het wild en in gevangenschap. In een
aantal studies werd gevonden dat volwassen dochters in rang direct onder
hun moedexr stonden en dat slechts bij hoge uitzondering een moeder door
haar dochter werd gepasseerd (Japangse makaken: Kawamuara 1958; Koyama,
1967; Eaton 1976; Takahata 1982a; rhesugapen: Sade 1967; MiszakKian
1972; bavianen: Hausfater e.a. 1982; meerkatten: Cheney e.a. 1981;

Bramblett e.a. 1982). Cheney e.z. namen slechts 2 moeder—dochter
rangwisselingen waar, beide direct nadat de moeder was bevallen en dus
wvergelijkbaar met de Els-Erica rangwisgeling in 0ss. De enige

rangwisseling in 58 moeder—dochter paren die door Missakian werd gezien
betrof een L10—jarige dochter en een tijdelijk fysiek verzwakie moeder.
Andere onderzoekers zagen dat ongeveer de helft van de volwassen dochters
hun moeder in rang passeerden (Java apen: Angst 1975; bavianen: Walters
1980) of zelfsz dat dit als regel gebeurde: ( laponders: Bermstein 1972;
rhesusapen: Chikazawa e.a. 1979; hoelman: Hrdy & Hrdy 1976). Deze
verschillen in de vondsten konden niet verklaard woxden aan dJde hand van
verschillen in levensomstandigheden of groepsgrootte.

Dominantie verhoudingen tussen puberale vrountjes en voluassen mannetjes
Alle puberale vrouwtjes stonden, net als de volwassen vrouwtjes, 1in rang
onder de 4 ranghoogste volwassen mannetjes. COok stonden de meeste Jjonge
vrouwtjes in rang onder de &4 volwassen subtop-mannetjes. Alleen de oudere
dochters wvan de ranghoogste moeders (VLS, V19 en V21) wonnen wel eens van
een subtop—mannetje. Omgekeerd werden zij ook wel eens verslagen door
diezelfde mannetjes. Het aantal gecbserveerde winst/verlies gevallen was
te klein om de precieze dJdominantie wverhoudingen wast te stellen.
Conflicten tussen puberale vrouwtijes en ranglage volwassen mannetjes (rang
9 t/m 18) werden maar weinig gezien; tweederde deel van dJde gecbsexrveerde
dyades eindigde in winst voor het vrouwtije.

Dominantie verhoudingen tussen puber-vrouwijes onderling

Figuur 5-15 laat =zien dat er +4ussen de puber-vrouwtjes een lineaire
dominantie higrarchie bhegtond. De  onderlinge rangverhoudingen
correleerden significant met die wvan de moeders (T = 0.800, =n = 15,
P < 0.001). Hiermee werd evenals voor de mannetjes de theorie van Kawamura

Pagina hiernaast:-

Flguur 5-16. Dominantierang van puber-vrouwtjes <.0.v. roluassen
vrountjes per halfjear. Zie Fig. 5-14. Boven: eerste covulatie datum
bekend, gegevens uiigezet t.o.v. die datum; onder: eerste ovulatic datum
niet bekend maear ruwweg geschat ¢©.9.v. tabel 5-4 en fig. 5-7 (verticale
stippellign), gogevens uitgezet t.0.v. geboortedatum. Horitzontale
gebroken lijnen: dominantie peosiiies meeders. In de verticale assen zijn
vig, 19 en 21 niet opgenomen zodat er 28 volwassen vrouwntjJes overbleven.
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{1958) bevestigd. Alleen V24 had een, voor haar afkomst, uitzonderlijk
hoge dominantie positie.

In de 3 zuster-parem in figuur 515 was steeds de Jjongere zuster
dominant over de oudere. Eenzelfde relatie werd tussen oudere zusters
gevonden {(hoofdstuk 4}, wat eexdere wvondsten bij makakenm in het wild
bevestigt (Kawampura 1958; Missakian 1972). Echter, in 1932 werd V21 toen
zij haar moeder in rang passeerde, ook dominant over haar Jjongere zuster
V3.

Geslachtsverschillen in agonistisch gedrag

Bij de kleintjes werd een sterk verband tussen leeftijd en agressie
frequenties vastgesteld. Aangezien de dieren gedurende verschillende fasen
van hun le levensjaar werden bestudeexrd, was het niet mogelijk om
geslachtsverschillen statistisch te toetsen. Op het oog leken er geen
systematigsche verschillen te bestaan tussen mannetjes en vrouwtjes van
vergelijkbare leeftijd (fig. 5-9).

In de pubergroep hingen agressie frequenties niet samen met de leeftijad
dus konden mannetjes en vrouwtjes wel direct met elkaar vergeleken worden.
Er bestonden geen significante geslachteverschillen in agressie—afgifte
(U =35, n=28, m~= 11, ns) of —ontvangst (U = 39.5, ns=).

Het was niet nmegelijk om voor de mannelijke en vrouwelijke pubers een
gezamenliike dominantie hisrarchie op te stellen omdat, evenals bij de
volwassen dieren, de dominantierelaties tussen de sexen niet strikt lineair
WATET. In figuur 5-15 is te zien dat er ongeveer evenveel puber—paren
wareén waarin het mannetje domineexde over het vrouwtije als omgekeexrd. Er
was dus geen aanwijzing dat in deze leeftijdsklasse mannetjes in het
algemeen dominant waren over vrouwtjes, of andersom. Oock bij wolwassen
eermakaken konden zulke verschillen niet worden aangetoond (hoofdstuk 4).

Goy & Reske (1972) vonden wel verschillen bij 1-jarige rhesusapen:
mannetjes dreigden gemiddeld 4 maal zo vazk als vrouwties. Goy & Resko
weten dit verschil azan andvogenen die pre-nataal door de testikels worden
geproduceerd en die een masculiniserende werking op het centrale
zenuwstelsel zouden hebben. Vrouwtijes die pre—nataal wmet testosteron
propionaat (TP) werden behandeld ('pseuvdohermafrodieten') hadden bijna even
hoge agressie frequenties als mamnetjes. Dit effect Xkon niet worden
verkregen via post—-natale behandeling met TP. In hoeverre de gevonden
verschillen statistisch significant waren wordt uit de publikatie van Goy &
Resko niet duidelijk. De bestudeexde rhesusapen leefden in groepjes met
uitsiuitend leeftijdgencotjes. In de huidige studie, in een wveolledige
groep met een meer natuurlijke samenstelling, was er geen Sprake van een
geslachtgverschil in agressiviteit. De dominantierang van de moeder leek
de agressie frequenties van jonge dieren te bepalen, ongeacht hun geslacht
of hun leefitijd. Jongen van ranghoge moeders hadden relatief hoge agressie
frequenties {zie Me2 en V52 in fig. 5-9, M27 en V3% in fig. 5-10).
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5.9 Sexueel gedrag

Eerste lLeovensjoarsan

vanaf de leeftiid van 6 maanden waren kleintjes vregelmatig Dbetrokken Dbij
heterogexuele beklimmingen, waarbij ze bekkenstoten Xkonden vertonen of
ontvangen. Intromissies deden =zich dJaaxbij zeldem woor. De vroegst
geocbserveerde copulatie (beklimming met intromissie) was er een van M46
{0.57 jaar) met V44 (0.66 Jjaar). Dat dit een incidenteel geval was, blijkti
uit het feit dat de 2e gecbgerveerde copulatie voor M45s bhiina 1 Jjaar later
viel (1.55 jaar) en voor V&4 ruim 1 jaar later {2.04 Jjaar). Voor g8 andere
dieren die vanaf hun geboorte geobhserveerd konden worden viel de eerst
geobhserveerde copulatie rond de le verjaardag of later op l-~jarige leeftijd
{tabel 5-7).

Voor de dieren die temminste vanaf hun le verjaardaq geobserveerd konden
worden (nrs. 34 t/m 43) viel de eerst geobserveerde copulatie rond of na de
2e verjaardag. Het 1s wearschijnlitk dat deze dieren al eerxder
copuleerden, meaxr dat dit niet genoteexrd werd omdat de copulant(en) niet
herkend werd{en): in het le studiejazar had 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 het tatoeagenummer
zichtbaar was, maar dit lukte niet altijd.

Mannetjes konden al op l—jarige leeftijd ejaculatie gedrag vertonenm
(takbel 5-7). Ejaculaat werd daaxdbij nog niet geproduceerd: dat wexd pas
rond de 4e verjaardag voor het eerst vastgesteld {tabel 5-2).

Bij copulaties met zeer jonge vrouwtjes wvertoonde het mammetje nooit
ejaculatie gedrag. Dit gebeurde op z'n vroegst als het vrouwktie 2.82 jaar
oud was (V31l) en bij 7 andere vrouwtjes op een leeftijd wvan 3.092 — 3.60
}aar (i = 3.28, n - 8). Het betreft hier vrouwtjes die vanaf hun le & 2e

verjaardaqg gevolgd konden worden (nrs. 24 +t/m  36). In theorie 1is het
mogelijk dat zij al voor het begin wvan de studie ejaculatie gedrag
ontvingen. Dit 1Llijkt echter onwaarschiijnliik aangezien geen wvan de

vrouwtjes die voor hun 2e verjaardag gevolgd konden worden ooit edjaculatie
gedrag ontving.

Bij de eerst gecbserveerde copulatie van jonge vrouwktjes 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 vrouwties te copuleren met mannetjes die in staat waren
om ejaculaat te produceren. Gemiddeld 0.26 jaar later (m = 8) volgde de
eerste copulatie met een echte ejaculatie. Dit laatste gebeurde, voor
zover viel na te gaan, altijd enige tijd (gemiddeld 0.25 jaar, n = &) voor
de eerste ovulatie (tabel 5-8).

De jongste leeftiijd waarop ooit een vrouweliik orgasme gezicht werd
waargenomen was 3.33 Jaar: V29, 0.22 <gaar voor haar eerste ovulatie,
tijdens een copulatie met de 4—jarige M23.

In dJde Dbovenstaznde data is V32 steeds buiten beschouwing gelaten. Op
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Tabel 5-7. Ferst geobserveerde copulatie van jonge dieren die vanaf hun
geboorte gevolgd konden worden. Leeftljden in Jjaren.

COPULATIE COPULATIE MET
EJACULATIE GEDRAG
leeftisd leeftijd
leeftijd partner  partner leeftijd partner  partner
& 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 1.01 36 2.70 >1.62
Q 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

Tapel 5-8. Eerst geobserveerde copulatie met volwassen partner (man-
netje dat in staat is om ejaculaat te produceren) en Fysiclogische gegevens
van vrouwtjes die tenminste vanaf een Leeftijd van 2.5 jaar gevolgd konden
worden. Leeftijden in jaren; kg = lichaamsgewicht in Kg.

COPULATIE COPULATIE MET EERSTE kg
EJACULATIE OVULATIE

9 leeftijd kg leeftijd kg leeftijd 3 Jaar
24 3.40 5.2 3.71 5.7 3.79 4.5
25 3.39 5.5 3.64 5.6 3.84 4.2
28 2.70 5.2 3.42 7.2 <3.54 5.8
28 3.06 5.2 3.27 5.6 3.55 5.0
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
32 3.09 4.4 >3.24 >4.8 - 4.3
39 2.76 5.6 »>3.12 >6.3 - 5.2
40 2.91 5.0 >3.07 >5.2 - 5.2
43 2.47 4.3 »2.62 =47 - 6.2
x 3.02 5.0 3.39 5.7 3.73 5.0
N 12 12 8 8 13




het eind van de studie was zij 4.0 Jjaar oud en was er nog nooit een
copulatie wvan haar waargenomen. OCok in fysicologisch opzicht ontwikkelde
zij zich langzamer dan andere vrouwtjes (zie paragraaf 5.5).

Bij mannelijke beermakaken in het laboratorium zag Chevalier-Skolnikoff
(1974a) 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; Dixson 1977) en
bavianen en chimpansees (literatuur gerefereerd door Chevalier-Skolnikoff
1974a, en Hanby & Brown 1974) werd, evenals in de huidige studie, gevonden
dat 0-jarige mannetjes wel beklimmingen met bekkenstoten uitvoerden, maar
dat zij daarbii =zelden intromissies hadden. Geen wvan de genoemde
onderzoekers vermeldde wanneer vrouwtjes vwvoor het eerst intromissies
ontvingen en vanaf welke leeftijd orgasme gedrag kon worden vertoond.

Copulatie Frequenties van mannetjes

De 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 hun hoogste scores en toonden daarna een dalende lijn.
Precies het omgekeerde was het geval met M22 en M23. Puber M30 had een
hoge score wvlak woor =zijn testikel indaling en vervolgens ongeveer
gelijkblijvende frequenties. Kortom, er was geen algemeen patroon te
ontdekken in de copulatiecurven.

De dominantierang van de moeder leek van invlced te zijn op de copulatie
activikteit van de pubexs: M27, zoon van de ranghoogste moeder in de groep,
had de hoogste copulatie scores en M350, zoon van de 2e moeder, kwam in dit
opzicht op de 2e plaats {zie ook fig. 7). Een meer gedetailleerde
analyse kon niet worden uitgevoerd omdat de pubers gedurende wverschillende
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 wvan hun testosteron stijgingen hoge copulatie frequenties en
in de periode waarin testosteron begon te stijgen lieten sommige mammeijes
stijgende en andere dalende copulatiecurven zien.

Ock na de puberteit Dbestond er geen samenhang tussen leeftijd en
copulatie fregquentie. wWeliswaar copuleerden relatief Jonge volwassen
mannetjes {geboren in 1972 t/m 1975) minder vazk dan oudere mannetijes
(0 =17, n~-9, m-=9, p < 0.05), maar dit verschil was een gevolg van het
felt dat de jong-volwassen mannetjes in rang onder de meeste ouderen
stonden {(hoofdstuk 4). M22, M23, M26 en M27 konden in 1982 ock als
jong-volwassen beschouwd worden en hadden toen vrij hoge dominantie
posities. Hun copulatie £requenties varieerden in dat jaar van 0.02 tot
0.11 per observatie uur, wat significant hoger was dan de freguenties van
cudere mannetjes die lager in rang stonden (0'— 0.023) (U1, n~ 4,
m-= 12, P < 0.01). In 1882 copuleerde M27 Eelce, als S-Jarige alpha—man,
gemiddeld 0.82 maal per uwur. Dit was beduidend vaker dan de circa 12—
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Figuur 5-17. Individuele copulatie frequenties van puber-mannetjes per
natfjacr; [+ zonder ejaculatie (gedrag): B = met ejaculatie (gedrag).

jarige James, toen deze nog alpha-man was (0.40 maal per uux). Het was dus
niet =zo dat Jjong-volwassen manneties (S5 - 10 jJaar owd) altijd weinig
copuleerden. Niet zozeer de leeftijd van dJde mannetjes, maar eerder Jge
dominantierang bepaalde hun copulatie activiteit.

In andere makakenstudies {(Xaufmann 1965; Hanlry & Brown 1974; Rose
e.a. 1978; Glick 1980; Takahata 1%380) wexd ook gevonden dat de copulatie
frequenties van Jjuveniele mannetjes lagery lagen dan die van peri-puberale
mannetjes. De individuele gedrags— en hormooncurven van rhesusapen (Rose
e.a. 1978) toonden geen systematisch verband tussen testosteronspiegels en
sexuele activiteit. De vondst dat de copulatie frequenties van pubers niet
systematisch hoger of lager lagen dan die van volwassen mannetjes bevestigt
eerdere vondsten van Kaufmann {1965), Loy (1971), Hanby & Brown {1974), en
Glick (1880). In dezelfde groep Japanse makaken die Harby & Brown {1974)
bestudeerden vonden Rostal & Eaton (1983) wel verschillen: 4.5—3arige
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mannetjes copuleerden minder vaak dan oudere mannetjes. Echter, de Jjonge
mannetjes hadden ten tijde van de laatste studie relatief lage dominantie
pogities, wat hun lage copulatie activiteit zou kunnen verklaren.

openlijke en stiekeme copulaties

Alhoewel er in dJde puberteit geen systematische wveranderingen in de
copulatie frequenties van de mannetjes optraden, waxen er wel veranderingen
in de manier waarop de mannetjes copuleerden. In hoofdstuk 4 werd
beschreven dat volwassen mannetjes (behalve zalpha-man James) gewoonlijk in
of achter een schuilhok copuleerden, zodat =ze niet door ranghogere
mannetjes gezien en geinterrumpeerd kondern wordem. Juveniele mannetjes (1
of 2 jaar oud) copuleerden daarentegen meestal midden in de kooi, in het
zicht wvan vwvele, ook hoogoeplaatste dieren. Ze werden daarbij zelden
geinterrumpeerd. Na de testikel indaling veranderde dit: het percentage
‘openlijke’ copulaties dazlde, en vanaf een jaar na de testikel indaling
werd er bijna uitsluitend 'stiekem® gecopuleerd (fig. 5-18).

Het interruptie percentage bleef laag, waarschijinlitk doordat ex bij
stickeme copulaties minder kans op interruptie was. Wanneer alleen de
openliike copulaties werden beschouwd, bleek er wel een stijging in het .
interruptie percentage ()(z = 11.87, 4f = 2, p < 0.0L; fig. 5-18).

Bij bovenstaande analyses zijn gegevens van alle pubers gecombineerd,
cmdat de individuele getallen meestal klein waren. De beschreven trends
werden door alle individuen vertoond. M27 copuleerde zeer vazk, en droeg
dus wveel bij aan de totalen, maar het buiten beschouwing laten van zijn

N->53 44 57 36 ol 35 025 46 37 3 27 f e S ST
100 100
% 1 |
0 . - 80 ] =
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Figuur 5-18. Links, bovenste curwve: peércentage van de copulaties dat
in het =zicht van minsiens I ranghoger mannetje plaatsvond. Links, gear-
ceerd: percentage van de copulaties dat werd geinterrumpeerd door een
ranghoger marmetje, per 3 maanden. Rechis: percentage van de openlijke
copulaties dat werd geinterrumpeerd, per jaar. Gecombineerde data wven 9
puber-mannetjes (M22 - M45). N = aantal geobserveerde copulaties.
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gegevens verandexrde het beeld niet wezenlijk.

Copulatie Ffrequenties van vrouwtjes

De vrouwtjes waarvan de eexste ovulatie datum bekend was hadden tot een
halfjaar wvoor hun eerste ovulatie lage copulatie frequenties (fig. 5-19).
In het halfjaar voor en het halfjaar na de eerste ovulatie copuleexden =zij
vaak. Daarna hingen de frequenties af wvan de reproduktieve status:
gedurende de laatste 4 maanden van de zwangerschap en tijdens de lactatie
werd er niet of nauwelljk gecopuleerd (hoofdstuk 8). Dus bij vrouwtjes die
zwanger wexden daalde de copulatie activiteit.

De copulatie frequenties van jonge vrouwtjes waarvan de eerste ovulatie
datum niet bekend was zijn uitgezet ten opzichte wan dJde leeftija
(fig. 5-1%9). Deze vrouwtjes hadden wvoor hun 3e verjaardag (waarschijnliik
enkele maanden wvoor hun eerste ovulatie) lage copulatie frequenties.
Daarna copuleerden deze vrouwbjes vaak, miks ze niet zwanger waren of
lacteerden.

V32, die al eerder werd genoemd, copuleerde tot asn haar 4e wverjaardag
niet, dit in tegenstelling tot alle andere vrouwtjes. Haar eerste ovulatie
viel in elk geval pas na de leeftiijd vam 4.5 Jjaar. Wanneer zij precies
begon +e copuleren en te ovuleren is niet bekend omdat de cbsexvaties in
1982 en het bloed afnemen in 1583 werden gestopt.

19 Alma 24 Bea 25 Gaby 29 Cathy 334lilde 36 Olhia
28
.'2.1 + \ N 7
N
A
§ W
@
g o
g o] | z -1 o
3 jaren t.owv. 2erste ovulatie
Z 18 Saskia, 2.1 Erica 28 Afra 21Rachel  32Bhida 34 Gina
2 . ) . :
gLl \ 1 ; ¥ P |
A : : ;
3 ‘ ; ;

3 4 S5 6 2 4 5 6 3 4 5 3 4
Lee}t‘.jd in jaren —_—

]
]

[«

Figuur 5-19. I[ndividuele copulatie froquenties van puber-vrouwtjes per
halfjaar. Zie flig. 5-16 en 5-17. Pijlen: concepties.
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Tarel 5-9. Copulaties (met eon zonder eJaculatie) en ontvangst wan
gerichts masturbaties (met ejaculatie) per observatie uur gedurende
cyclische periodes. Gegevens uit fig. £4-9 en 4£-10. Hoge dominantierang:
hoger dan V344; jJjonge vrouwtjes: < 7 Jaar op 1.3.80 (V5 an jJjongeren).

HOGE DOMINANTIERANG MIDDEN/LAGE DOMINANTIERANG
Jonge 99,N=9 oudere 99,N=6 jenge 99,N=11 oudere 9g,N=11

= bereik = bereik x bereik = bereik
copulaties [ 0.13 .10-.26 0.18 .08-.26 | 0.0 _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=0, p<0.01 U=22, p<0.02

De inviced wvan de dominantierang van dJde moeder op dJde copulatie
activiteit wvan puber-vrouwtjes was moeiliik wvast te stellen vanweqge de
verschillen in Jeeftijd en het optreden wan zwangexschappen. O het oog
leken er geen grote verschillen te bestaan tussen de dochters van ranghoge
moeders (V21 en Vig) en de dochters van ranglage moeders (Vi4 en V36).

Na de eerste ovulatie warxen exr in elk geval 2 factoren van Dbelang voor
de copulatie activitelt van wvrouwtijes: de reproduktieve status en de
dominantierang. Zwangere en lacterende vrouwbtjes copuleexden weinig
{(hoofdstuk g8) en cyclerende vrouwtjes met een hoge dominantierang
copuleerden vaker dan cyclerende vrouwtjes met een  midden/lage
dominantierang (hoofdstuk 4). Om de invlced van de leeftijd te onderzoeken
werden daarom alleen gegevens van cyclerende vrouwties gebruikt, en werden
hoge en midden/lage vrouwtjes gescheiden geanalyseerd. Tabel 59 laat zien
dat de copulatie frequenties van relatief jonge vrouwtjes (geboren na 1%71)
niet significant verschilden van die van oudere vrouwtjes.

Evenals beermakaken copuleren z—jarige en Jjongere vrouwelijke Japanse
makaken en rhesusapen in het wild en in gevangenschap veel minder vaak dan
oudere vrouwtjes (Kaufmann 1965; Henby e.a. 1971; Loy 1971; Takahata
1980; Wilson 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 dJaar), Hanby e.a. (1971)
daarentegen bij Jjong-volwassen vrouwties (5 — & jaar) em Glick (1980) bij
puberale vrouwtijes (3 - 4 jaar). Loy (1971) tenslotte vond geen verband
tussen leeftijd en copulatie activiteit bij vrouwtjes van 2 jaar en ouder,
wak overeenstemt met de vondsten uit de huidige studie. Deze
ogenschijnlijk tegenstrijdige uitkomsten kumnen op toeval berusten. Alleen
in de studie van Hanby e.a. werden de data statistisch getoetst, en Dbleken
er voor beklimmingen wel, maar voor ontvangen ejaculaties geen significante
verschillen te bestaan.
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Fysiclogische ontwikkeling en copulatie activitelt van vrouutjes

Cngeveexr <en halfjaar voor de eerste ovulatie stegen de copulatie
frequenties van de vrouwtjes (fig. 5-19). Bovendien begonnen de vrouwtjes
in die periocde te copuleren met volwassen mannetijes en ontvingen ze wvoor
het eerst rechite’ ejaculaties (tabel 5-8). Vrouwtjes met een relatief
vroege eerste ovulatie begonnen ook al vroeg te <opuleren met volwassen
wmannetjes (7 = 0.800, n =5, p = 0.05).

Slechts bij een deel van de bestudeerde vrouwbjes was de eexrste ovulatie
datum Dbekend, en het 1is daarom niet zeker of de bovenbeschreven relatie
voor alle individuen gold. Het lichaamsgewicht rond de 3e verjaardag was
wel voor alle vrouwtjes bekend. Dit lichaamsgewicht bleek samen te hangen
met de leeftijd wvan dJde eerste ovulatie: zware vrouwtijes hadden een
relatief wroege eerste ovulatie (zie paragraaf 5.5). Vrouwtlies die rond
hun 3e verjaardaqg relatief zwaar waren begonnen op Jjongere leeftiid te
copuleren met volwassen mannetjes dan lichtere vrouwtjes (T = —0.692,
n =13, p <« 0.001; copulaties met ejaculatie: 7 = 0.7590, n <= 9, p < 0.01;
tabel 5-8). Dit Auidt erop dat wvrouwtjes met een relatief snelle
fysioclogische ontwikkeling -en vermoedelijk ook een vroege eerste ovulatie—
al vroeg sexueel actief werden.

Oestrogeen metingen werden niet verricht, maar het lijki aannemelijk dat
bij de beermakaak, net als bij andere primatensoorten, de ovaria al
meerdere maanden voor de eerste ovulatie wverhoogde hoeveelheden oestrogeen
produceren (paragraaf 5.5). De eerste copulaties met volwassen manmetjes
vielen in een pericde waarin de vrouwtjes nog niet ovuleerden, maar
mogelijk al wel oestrogeenpieken hadden. Bij jonge rhesusapen vallen de
eergte copulaties samen met het begin van de oestradiol stijging (Wilson
e.a, 1%84). Vrouweliike Japanse mekaken Dbeginnen pas regelmatig te
copuleren in het paringsseizoen waarin ze voor het eexst zwanger worxden.
Dan moeten de oestradiolapiegels —mogelijk voor het eerst— hoog zijn (Hanby
e.a. 1971; EHanby & Brown 1974). Chimpansee vrouwtjes copuleren wvoor het
eerst tijdens dJde ecerste perineale zwellingsperiode (Ceoe e.a. 1979; Tutin
1980). Soortgelijke swellingen bij bavianen weerspiegelen een  hoge
oestrogeen produktie (Wildt e.a. 1977; Bielert & wvan der Walt 1982).

Mogelijk hebben hoge cestrogeenspiegels een attractiviteit bevordexend
affect, b.v. via veranderingen in de samenstelling wvan het wvagina
glijmviies, of veranderen 2ze via een invloed op het centrale zeruwstelsel
het gedrag van de vrouwtjes {proceptiviteit en receptiviteit).

Naast hormonale factoren Xan ook het lichaamsgewicht wan de vrouwijes
cen rol spelen bij het op gang komen van copulatie activiteit. De meeste
vrouwtjes wogen ten tijde van hun eerst gecbserveerde copulatie met een
volwassen mannetje 5.0 kg of meer (tabel 5~8). V32 had op dat moment een
uitzonderlijk laag lichaamsgewicht (3.8 kg), maar het duurde zTuim 3 maanden
voordat haar 2e copulatie met een volwassen mannetie werd gezien. Tegen
die ti9d woog ziy 4.8 kg. Cp het moment 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 {197%9) gevonden bij Japanse makaken.

HBet leek alsof vrouwtjes die minder dan 5 kg wogen sexuee)l niet
aantrekkelijk waren voor volwassen manneties. Er werden maar 9 copulaties
van volwassen mannetjes met vrouwtjes lichter dan 5 kg gezien, en die
werden sSteeds voor de¢ ejaculatie '"vrijwillig' door het mannetje afgebroken,
dat wil =zeggen zonder negatieve reactles wvan het vrouwtje of een
interruptie door een randhoger mannetje. Dit zou ook kunnen verklaren
waarom e€r noolit copulaties met V32 werden gezien: op het eind wvan de
studie woog zij slechts £.0 kg.

Copulatie-parinsrs van mannetjes

Figuur 5-20 laat zien met welke wrouwtjes er dooxr mannetjes van
wverschillende leeftijden wexd gecopuleerd. Nul—-jarige mannetjes werden
buiten beschouwing gelaten omdat zij =zelden of nooit copuleerden. De
gegevens wvan M27 zijn apart weergeqeven omdat hij zeer vaak copuleerde en
een andere partnerverdeling had dan zijn leeftijdgencten.

De manneties met een midden/lage dominantierang (dat wil zeggen: niet
M27 en niet de 4 top—mannetjes) copuleerden op l—jarige leeftijd wrijwel
uitsluitend met vrouwtijes van mindexr dan 5 jaar oud. Tweejarige en oudere
midden/lage mannetjes +toonden eveneens, ma2ar in minder sterke mate, een
wvoorkeur voor Songe parktners. Deze partnerverdeling veranderde niet
wezenlijk gedurende de puberteit of op latere leeftijd. Met de o
ranghoogste vrouwtjes van 10 Jjaar en ouder werd door de midden/lage
mannetjes, ongeacht hun leeftijd, zelden gecopuleerd.

De 4 top-mannetjes, en met name alpha-man James, copuleerden Juist het
meest met vrouwtijes van 5 jaar en ouder. James copuleerde daarbiy vazk met
de 6 ranchoogste vrouwtjes van 10 jaar en ouder. De 4 top-mannetjes waren
allen Dbetrekkelijk ouwd: 12-14 Jaar op het eind van de studie. Hun
afwijkende partnerverdeling kon echter niet het gevolg zigyn wvan hun hoge
leeftijd, want ranglagere mannetjes wuit dezelfde leeftijdsklasse (de
subtop-mannetjes) hadden eenzelfde partnerverdeling als puberale en jong—
volwassen mpanneties.

¥M27 Eelco copuleerde al op 2-jarige leeftijd voornamelijk met vrouwtjes
van 5 Jjaar en ouder en daarbij waren regelmatig hooggeplzaatste vrouwtijes
van minstens 10 jaar. Met zijn moeder (V291, het enige vrouwtije dat in
rang boven hem stond) copuleexde hij nocit. E=Helco's partnerverdeling leek
meer op die van de volwassen top—mannetjes dan op die  wvan ziin
leeftijdgenoten. De resultaten wvan dJde obzervaties in 1983, toen Eeslco
alpha-man was, zijn (alleen voor Eelco) ook in figuur 5-20 uitgezet. In
die pericde was Eelco 5 jaar oud en copuleerde hij bijna uitsluitend met
vrouwtjes van minstens 5 Jjaar. 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 wanm de hi#rarchie stonden copuleerden voornmamelijk met Jonge
vrouwtjes, en top-manneties vertoonden het omgekeerde beeld. De alpha-man
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Figuur 5-20. Copuilatie-pariners van mamnetjes. Links: percentage van
de copulaties waarbij het vrouwije minstens 5 Jaar oud was. Rechis:
percentage van de copulaties wnaardilj het vrouwtje minstens 10 jaar oud was
en bovendien een hoge dominantierang haed (V291 t/m V503, N = &, zle Fig.
4~11). A = M30C (alpha-man); B = M3032, 410 en 416 gecombinesrd (top-
mannetjes); o ---o= M27 {ranghoogste puber); e = OQperige mannetjes
gecombineerd. Gegevens ult 1050 systematischs observaiile uren (1.35.80 tot
1.11.82) en, alleen voor M27, 30 uren in 1983 (M27 werd op 5-Jarige
Leeftijd alpha-man)}.

copuleerde bijna uitsluitend met ocudere vrouwtjes.

Ook Hamby e.a. {(197L), Lov (1971), Handy & Brown (1%$74), Glick (1980),
en Takahata {(1980) vonden dat pre-puberale mannetjes voornamelijk met jonge
{puberale) vrouwtjes copuleerden. In tegenstelling +tot in de huidige
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Figuur 5-21. Copulatie-partners vaen vrouwtjes. Links: percentage wvan
de copulaties waarbi] het menhetje minstens 6§ Jjaar oud was. Rechis:
copulaties met alpha-man M300. o --~ = ranghoge vrouwtjes (V231 +/mV503 en
¥21 £/mv3i, N -~ 15, =ie Fig. 4-11); »— = overige vrouwtjes. Gegevens
uit 1050 observatie uren (zie Fflg. 5-20).
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studie vonden Loy (1971) en Glick (1980) dat de wverdeling wvan copulatie-
partners van mannelijke makaken wel met de leeftiijd veranderde: volwassen
mannetjes copuleerden vaker dan pubers met ranghoge, velwassen vrouwtjes (5
Jjaar of ouder). In de studiegroep van Loy namen de jongste mannetjes de
laagste dominantie posities in. In de studie van Glick copuleerden de 2
ranghoogste pubers, evenals volwassen dieren maar in tegenstelling tot
andere pubers, voornamelijik met ranchoge, oudere vrouwtijes. Dit wijst ercp
dat ook hier e dominantie posities ven de mannetjes eén belangrijke factor
vormden bij de bepaling van hun verdeling van copulatie-partners.

Uit de samenzit gegevens (hoofdstuk 4) bleek dat de ranghoogste
vrouwtjes wvan 10 Jaar en ouder vwvaker bij James in de buurt zaten dan
ranglage vrouwtjes, wat de gevonden partnerverdeling zou kunnen verklaren.
Echter, ook de jonge dochters van hooggeplaatste vrouwtjes zaten wvaak in de
buurt van James, maar copuleerden weinig met hem. Kennelijk waren oudere
vrouwtijes voor James aantrekkelijker dan puberale en Jjong-volwassen
vrouwtjes. Het is waarschiinlijk dat dit ook voor andere wolwassen
mannetjes dan James gold. In de complete groep sitvatie kon dit niet tot
witing komen in de verdeling van copulatie-partners van die mannetjes omdat
hun copulatie activiteit door James gecontroleerd werd. Wel bleeck dat
masturbaties vaker op oudere dan op Jongere vrouwtjes werden gericht
{masturbatie gegevens komen later in dit hoofdstuk ter sprake). Bovendien
copuleexrde het hoogst geplaatste mannetje in de incomplete groep situatie
altijd met vrouwtjes wvan minstens 5 jaar oud, die daarnzast meestal een
hoge dominantierang hadden (hoocfdstuk 4).

Mogelijk deden =zich Dkij vrouwtjes nog jeren mna de  puberteit
fygiclogische veranderingen voor die hun aantrekkelijkheid verhoogden.
Anderzijds zou de verhoogde aantrekkelijkheid op hogere leeftiid het gevolg
kumnen zijn van subtiele gedragingen die de vrouwtjes pas in de loop van
jaren leerden beheersen.

Copulatie-partners van vfoumtjes

Een— en 2-jarige vrouwtjes copuleerden vrijwel uitsluitend met mannetijes
van 5 Jjaar en Jjonger (fig. 5-21). Naarmate ze ouder werden gingen de
vrouwtjes steeds wvaker copuleren met partners van 6 jaar en ouder,
waarender alpha—man James. In tegenstelling tot bij de mannetjes speelde
bij de vrouwtijes de leeftijd wel een rol bij de  verdeling wvan
copulatie—partners. Daarnaast bleek ook de dominantierang van belang te
zijn: wvrouwbijes met een hoge rang copuleerden, ongeacht hun leeftiid,
vaker met manneties van 6 jaar of ouder en met James, dan vrouwtjes met een
midden/lage rang. De 1- en 2-jarige vrouwtjes zijn niet obgesplitst naar
rang aangezien hun dominantie posities nog onduidelijk waren, en omdat het
aantal gecbserveerde copulaties voor deze vrouwtjes klein was.

Ook hlj Japanse makaken copuleren puber—-vrouwtjes vaker dan volwassen
vrouwtjes met jonge partners (Hemby e.a. 1971; Takahata 1980). Loy (1971)
vond dat rhesus vrouwtjes naarmate =ze ouder waren relatief vaker
copuleerden met ranchoge mannetjes. bDe ranchoge manneties in die studie
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waren tevens de oudste mannetjes in de groep, dus dit gegeven stemt overeen
met de vondsten uit de huidige studie.

Isosexueel gedrag van mammetjes

Isogexueel beklim— en pregsenteer gedraq van juveniele dieren (< 3 jaar ocud)
wexrd niet gedurende de gehele studiepericde systematisch gescoord. De
stellige indruk bestond dat 2— en 3-jarige mannetjes onderling zulk gedrag
veel vaker vertoonden dan volwassen mannetjes onderling. Alle mannetjes
van & maanden en ouder waren weleens bij isosexuele beklimmingen betrokken.

Bij jonge mannetjes trad isosexueel gedrag vaak op als onderdeel wvan
speelse interacties, baaxrbij konden de interactanten van ‘rol' wisselen:
de beklimmer stapte af en wexrd vervolgens zelf door zijn partner beklommen.
Isosexuele interacties tussen oudere mannetjes tradem meestal op in
agonistische context: tussen mannetjes die Dbetrokken of Dbelangstellend
waren bij een conflict. Rolwisselingen wexden bij de oudere mammetjes
zélden gezien. Volwassen mannetjes met een hoge dominantierang lieien, als
ze elkaar beklommen, soms een schel en opgewonden gekrijs horen. Bij
beklimmingen tussen jonge mannetjes werd dat nooit gehooxd.

Voor het overige verschilden de isosexuele activiteliten van jonge en van
oudere mannetjes nlet duidelijk van elkaar: wveor beide waren ex presents,
onvolledige en volledige beklimmingen en scms belkkenstoten, terwijl
ejaculatie gedrag noolt wexd 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 Jjeugd
een afname in het percentage isosexuele beklimmingen, en een toename in het
percentage heterosexuele beklimmingen (Hanby & Brown 1974; Loy e.a. 1984).
Bij gecastreerde mannetjes deed die verandering zich niet woor: 2zi3j bleven
iso—zexueel georisnteerd (Loy e.a. 1984). De {relatief) afnemende
igogexuele activiteit lijkt Jaarom een effect van testosteron te weer—
spiegelen. Echter, de castraten in de studie van Loy e.a. leefden samen
met geovariectomeerde vwrouwtjes, terwijl de intacte wannetjes intacte
vrouweliske groepsgenoten hadden. Alle dieren waren van ongeveer dezelfde
leeftisd. Loy e.a. konden daarom niet met =zekerheld =zeggen of de
orschakeling van een 1iso~ of bisexuele naar een hetercsexuele gerichtheid
een effect wvan testesteron was of cen effect van de stijgende cestradicl-
spiegels bij de vrouwelijke groepsgencten.

Iscsexucel gedrag van vrouwtjes

Er werden slechts 9 beklimmingen tussen vrouwtjes wvan 3 Jjaar en ouder
gezien. Bij 5 daarvan was een 3~ of 4-jarig vrouwtje betrckken. Tijdens
de chservaties van de kleintjes werd maar 1 maal <een beklimming tussen
vrouwties gezien, terwijl alle mamnetjes wvan 6 tot 12 masnden andere
mannetjes heklommen en door hen beklommen werden.
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Masturbatie door mannetjes

Jonge mannetjes manipuleerden regelmatig hun penis, mazar de geconcentreerde
ritmische handbewegingen dJdie +typisch waren wvoor volwassgsen 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. 2Zij hadden masturbatie frequenties (met ejaculatie) die
niet significant verschilden van die van de jong-volwassen mannetjes of de
manmetjes van 10 jaar en ouder in 1982. Ocok de jong-velwassen en oudere
mannetjes  verschilden in dit opzicht niet wezenlitk wvan elkaar
(MW U test).

Masturbatie door vrountjes

Het langdurig manipuleren van de eigen clitoris of het gebied JdQaarcmheen
werd slechts 4 maal waargenomen: V2% (3 Jjaar), V5 (7 jaar), V332 en V40°
{beiden cuder dan 10 jaar). Over de ontwikkeling van dit gedrag is voor de
vrouwtjes dus weinig te zeggen.

Garicht masturbersen
Het gericht masturberen, XKijkend naar een vrouwtje of naax een copulerend
paar, werd vrijwel uitsluitend vertoond door mannetjies van 9 jaar en ouder.
Van de 1014 geobserveerde gerichte masturbaties waren er sSlechts 2
afkomstig van jongere mannetjes (hoofdstuk 4).

vVrouwtjes van 3 j3ar en jonger ontvingen nooit gerichte masturbaties.
Op latere leeftid hing de ontvangst £fregquentie, net als de copulatie
activiteit, samen wmet de reproduktieve status en de dominantie positie.
Vrouwtjes die meer dan 2 maanden zwanger waren of lacteerden ontvingen
noolit gerichite masturbaties (hoofdstuk 8), en cyclerende vrouwtjes met een
hoge rang hadden een hogere ontvangst dan cyclerende vrouwwtijes met een lage
rang {(heofdstuk 4). Wanneer cyclerende vrouwtjes wvan vergelijkbare rang
met elkaar vergeleken werden, bleek dat relatief jonge vrouwtjes 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’).

Geslachtsverschillen in sexueel gedrag

Nul-jarige beermakaken copuleerden zelden of mooit: dit gold zowel woor
mannetijes als vrouwtijes. De mannetjes die op l1—jarige leeftijd
gechgserveerd konden worden copuleerden gemiddeld 0.018 maal per uur {(bereik
¢ - 0.051, n = 10; er waren 7 mannetjes die wel eens copuleerden tijdens
systematische cbhservatie uren). Een—jarige vrouwhbjes copuleerden gemiddeld
0.002 mazl per uur {(bereik 0 - 0.017, n = 16; slechts 32 vrouwtjes
copuleexden weleens). Dit verschil was statistisch significant (U = 19.5,
P < 0.0L). Oop latere leeftijden waren de verschillen niet significant.
Dit geeft aan dat mannetjes eerder dan vrouwbjes heterosexueel actief
werden. azanvankelijk copuleerden de manmetjes vooral met vrouwtjes die
ouder waren dan zijzelf.
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In hoofdstuk 4 wexd al Dbeschreven dat mamnnelijke makaken regelmatig
vrouwtjes of andere mannetjes beklimmen en ock door andere mammetjes
beklommen worden, terwijl vrouwtjes wel regelmatig beklommen worden maar
relatief weinig beklimmingen uitvoeren. In de huidige studie, blj Japanse
makaken (Eanby & Brown 1974} en bij rhesusapen (Goy & Resko 1972) bleek dit
verschil 2l op zeer jonge leeftijd aanwezig te zijn, en het kan daarom geen
gevolg zijn wvan hormonale veranderingen in de puberteit. De eexder
genoemde experimenten met l1—jarige rhesusapen van Goy & Resko (1872)
+toonden dat dit geslachtsverschil het gevolg was van pre-natale androgenen,
die deoor manneties wel en door vrouwtjes niet geproduceerd worden.
Vrwouwtijes die pre-—nataal met TP werden behandeld beklommen net zo vaakx als
manneties. Post-nataal behandelde en onbehandelde vrouwtjes beklommen
echter niet. Goy & Reske verkregen hun resultaten met apen die uitsluitend
met leeftijdgencotjes leefden. In volledige groepen deden zich dezelfde
geslachtsverschillen in beklimmingsgedrag voor (EBanby & Brown 1974;
huidige studie). Een masculiniserend effect van pre—natale androgenen op
agressief gedrag, dat door Goy & Resko werd gesuggereerd, bleek in een
volledige groep nilet tot uiting te komen {zie paragraaf 5.8).

5.10 Migraties van jonge mannetjes

De levenssituatie van de apen in 0ss was met name voor de Jjonge mannetjes
canatuurlijk omdat ze niet wanneer ze dat wilden de groep konden verlaten.
Bij wrijlevende makaken is het gebruikelizk dat puber-mannetjez hun
geboortegroep verlaten en zich aansluiten bij een andere groep. Ock ouderxe
mannetjes kunnen van groep wisselen, maar zij doen dit minder wvaak dan
pubers en Jjong-volwassen dieren (referxenties: hoofdstuk 2). Soms blijft
een zoon van een hooggeplastste moeder in =zijn geboortegroep en bexeikt
daar een hoge dominantierang {(Xoford 1963; Xovama 19567).

Alhoewel migraties in Oss uitgesloten  waren, werpen de  Thier
gepresenteerde data wel enig licht op de mogelijke corzaken van migraties
in het wild.

Proximate factoren die tot migraties leilden

welke proximate factoren ertoe leiden dat mannelijke makaken, als ze de
puberteit bereiken, besluiten hun geboortegroep te verlaten, wordt uit de
wild—studies niet geheel duldelijk. In elk geval 1lijken de stijgende
testosteronspiegels hierbij geen doorslaggevende rol te gpelen, want ook
gecastreerde mannetjes verlaten op ongeveer S5—jarige leeftijd Thun
geboortegroep (Wilson & Vessey 1968).

In de huidige studie werd gevonden dat puber-manretjes naarmate ze ouder
werden steeds wvaker werden aangevallen door vwolwassen top-mannetjes
{fig. 5-12). Daarnzast werden na de testikel indaling copulaties wvan
puber-mannetjes steeds waker geinterrumpeerd door ranghogere mannetjes
(fig. 5-18). Dat deze factoren een ol kunnen spelen in het migratie
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proces lijkt 2amnmemelijk op grond wan het feit dat bij rhesusapen en
Japanse mikaken migraties vooral in het paringsseizoen optreden {Lindburg
1969; Roelkins & Wilson 1972; Drickamer & Vesgsey 1973; Kawanaka 1973).
In die periode ziin ock de agressie frequenties hoger dan gedurende de rest
wvan het Jjaar {zie hcofdstuk 4).

Koyama (1967) schreef dat "young males are driven out into the
peripheral part by the central monkeys™, mazax vertelde daarkij niet hoe dat
precies in z'n werkX ging. Drickamer & Vessey (1973) vermoedden daarentegen
dat jonge manmetjes niet actief door oudere top—manneties werden verdreven,
maar vrijwillig vertrokken, want ook zoons van hooggeplaatste moeders
migreerden. Echter, er werd in die studie niet azangetoond dat zoong van
top-vrouwties minder vazk dan zoons van zranglage — vrouwktjes — werden
aangevallen door top-mamnetjes. In de huidige studie bleek juist dat M27,
zoon van het ranghocgste vrouwtje, vaker dan andere pubers agressie ontving
van de 4 top-mannetjes (fig. 5-12). In het wild zouden zoons van
top-moeders dus net zo goed gestimuleerd kunnen worden om te vertrekken als
zoons van ranglage moeders.

Het feit dat ze steeds wvaker werden geinterrumpeerd was waarschijnliik
de reden waarom puber-manneties steeds wvaker 'stiekem’ gingen copuleren
(fig. 5-12). In de kooi in 035 waren de wmogeliikheden voor stiekeme’
copulaties beperkt. In het wild zouden puberxs veel efficisénter 'stiekem’
kunnen copuleren, door zich met hun partner een paar honderd meter van de
kerm wan de groep te verwijderen. Dit zou de inleiding kunnen vormen van
een periferalisatie proces dat uiteindeliik tot het definitieve vertrek van
jonge mamneties uwit hun geboortegroep leidi.

Migraties van puberale mennetjes zijn waargenomen bij bavianen, Java
apen, Ceylon kreoonapen, rhesusapen en Japanse makaken (referenties:
hoofdstuk 2). Bij al éie soorten zijn ook copulatie—interrupties gezien
{referenties: hoofdstuk 4). Daarentegen gebeurt het bij Indiase kKroonapen
{Simonds 1965) en Berber apen (Taub 1980) maar zeldem dat een
puber-mannetie zijn geboortegroep verlazt, en bovendien zijn de volwassen
mannetjes van deze 2 soorten zeer tolerant tegenover andere vwolwassen of
puberale mannetjes: copulatie—interrupties komen maar zelden voor (zZie ook
Reheman & Parthasarathy 1969; Sugiyama 1971; Glick 1980}. Bit
ondersteunt dJde Thypothese dat er een verband bestaat tussen copulatie—
interrupties en migraties van jonge mannetjes.

In het wild kunnen ook volwassen mannetjes met een hoge dominantierang
en soms zelfs alpha—mannen hun groep verlaten {(Koyama 1%67; Lindburg 1969;
Loy 1971; Missakian 1972; Xawanaka 1973; wvan Nooxdwliik & wan Schaik, in
arnik). pit fencmeen kan niet vwverklaard worden op grond van de boven—
gencemde factoren.

Reproduktieve voordelen van migraties

Lindburg (1969), Hrdy (1974}, Wheatley (1932), en wvan Neoordwijk & wan
Schaik (in druk) zagen dat immigrerende mannetjes in hun nieuwe groep
onmiddellijk de alpha-positie konden innemen. Als alpha-man hadden =2ij
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goede kansen om veel nakomelingen +te verwekken, en de reproduktieve
voordelen van hun migraties waren daarmee evident. In de gencemde studies
waren de groepen vrig klein met maar 1 tot 4 volwassen mannetjes.

Drickamer & Vessey (1973) en Kawanaka (1973} vonden dat immigranten
aanvankelijk een lage dominantierang hadden. In deze studies waren de
{pijgevoederde) groepen vrij groot, met zo'n 10 a 15 volwassen mannetjes
per groep. Het is niet erg aannemelijk dat een immigrant ormiddellijk al
die mannetjes verslaat en zelf alpha—man wordt. Dit gaat waarschijnlijk
gemakkelijker in groepen met maar enkele volwassen mnannetjes. De
immigranten in de studies van Drickamer & Vessey en Kawanaka stegen pas in
de loop wan 7Jaren 1ia rang, wanneer de oudere top-mamnetjes overleden of
vertrokken. De immigranten hadden aanvankelijk, met hun  lage rang, maar
weinig kansen om vrouwt{jes te bevruchten. Het reproduktieve wvoordegl van
hun migraties was daarom niet direct duideligk. De migranten hadden
evengoed in hun geboortegroep het verdwijnen van de oudere top-mannetjes
kunnen afwachten.

Packer (197%a) maakte duideliik dat migraties ook onder de
ovenbegchreven 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 jong-volwassen mannhetjes ligt dan
ook veel hoger dan onder vrouwtjes vwvan dezelfde leeftijd (Dittus 1975;
Pedigan €.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 apensoorxten (zie hoofdstuk 2).
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HOOFDSTUK 6

VOORTPLANTINGSFYSIOLOGIE VAN VROUWELIJKE BEERMAKAKEN

6.1 Inleiding

De vwvoorkplantingsfysiologie wvan  vrouwelijke beermakaken is, onder
laboratoriumomnstandigheden, uitvoeriqg Dbestudeerd Jdoor MacDonald (1971),
Stenger (1%72), Trollope & Blurton Jones (1975), Wilks (1977), Slchb e.a.
{1978a,b; 1979), Dukelow e.a. (1979) en Briiggemann & Dukelow (1980).
Deze onderzoekers presenteerden gegevens over de lengte van de ovarium—
cyclus, de lengte van de zwangerschap en seizoensfluctuaties in geboorten
frequenties. Onder meex natuurliike omstandigheden werden Dbeermakaken
bestudeerd dJdooxr Estrada & Estrada (1976), Hadidian & Bernstein (1972) en
Earvey & Rhine (1983) {groepen in Dbuiten—gevangenschap) en Estrada &
Estrada (1981) {(een eilandgroep). Deze studies leverden informatie over de
lengte wvan de periode tussen opeenvolgende bevallingen en gelizosns—
fluctuaties in geboorten Efrequenties. Bovendien mazkten Harvey & Rhine
schattingen van de zwangerschapsduur. Gegewvens over d&eé hier gencemde
voortplantingsvariabelen voor beermalkaken in de natuur zijn niet voorhanden
{McCann 1933; Bertrand 1969).

De in &it hoofdstuk gepresenteexde data vormen een aanvulling op de
bovenstaande studies. Daarnaast worden er gegevens gepresenteerd over de
lengte vam het interval tussen een bevalling en de eerstvolgende owvulatie,
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 coefficieénten berekend tussen enkele wvan 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 Ddloed afgenomen wvoor
progesteron bepaling, en konden ovulatie— en conceptie data geschat woxrden
{(hoofdstuk 3). Er werd per periofe steeds maar wvan I0 a 20 vrouwtjes
tegelijk bloed afgenomen (fig. 3-3). Er waren vrouwtjes die ovuleerden of
zwanger werden in een pericde waarin ze niet deelnamen aan het bloedafname
Programma . In die gevallen konden ovulatie— en conceptie data niet worden
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geschat,

Sinds de oprichting van de kolonie werden dooxr de dierverzorgers alle
geboorten {(inclusief miskramen) genoteerd. De gegevens tot aam 1 januari
1984 worden hier gepresenteerd.

De gegevens van vrouwtjes met een IUD zijn steeds buiten beschouwing
gelaten, tenzij vermeld.

6.3 Fysiologische gegevens

Inter Quulatie Intervel (i01)

De periode tussen 2 copeenvolgende ovulaties werd gebruikt als maat voor de
lengte van de menstruatiecyclus. Wanmeer zich tussen 2 ovulatoire cycli in
een anovulatoire cyclus voordeed {met een kort durende, lichte progesteron
atijging) dan wexrd het I0I buiten beschouwing gelaten. Gegevens van
IUD-—vrouwtjes werden hier ook meegerekend. Er wexrden 3 soorten IOIn
onderscheiden:

- eerste IOI bij puberale wvyouwtjes:

— eerste IOI volgend op eer bevalling;

— overige I0In

De ‘overige IOIn' vormden de grootste Xklasse (n = 189, data wvan 28
vrouwtjes). Ze varieerden in Jengte van 21 tot 42 dagen en lieten een
acheve wverdeling zien {(fig. 6-1): IOIn wvan 28 dagen kwamen het meest
frequent wvoor, kortere IOIn relatief weinlig en langere IOIn relatief waak.
De gemiddelde ICI-lengte bedroeg 30.2 dagen. Er waren vrouwtijes die maar
weinig (1 of 2 I0In) 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 woxden gemeten (m = 18), vervolgens voor e€lk van hen ¢en individueel
gemiddelde te Dberekenen, en tenslotte een gemiddelde van deze gemiddelden
te berekenen. Deze methode resuliteerde ook in een gemiddelde IO0I-lengte
van 30.2 dagen. De individuele gemiddelden varieerden wvan 27.8 tot 33.6
dagen {(n = 18}.

Van de eerste IOIn bij puberale vrouwtjes (n = £) waren er 2 langer dan
alle bhovenbeschreven ICIn (48 en 29 dagen), 1 was betrekkXelijk lang {35
dagen) en 1 had een modale lengte (28 dagen) (fig. 6-1). Ock bij puberale
rhesusapen (Foster 1977) en meisjes (Metcalf e.a. 1983 ) werd gevonden dat
de eerste ovulatoire cyeli gewoonlijk meer dan 35 dagen duurden, terwijl de
cycluslengte »ij volwassenen gewoonlijk 28 dJdagen bedraagt. Eenzelfde
verschil werd b»ij makaken beschreven door Hartman (1932), Hadidian &
Bernstein (1972), en Resko e.a. (1982). In deze laatste 3 ztudies werden
slechts zwellings— of menstruatie intexrvallen gepresenteexrd, zodat het niet
zeker was of de cyeli ovulatolir waren. In elk geval wijzen deze vondsten
erop dat bij puberale vrouwtjes de (owvulatoire) cycliciteit 'langzaam op
gang komt .
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Flguur 6-1. Verdeiing van de Lengten wvan Inter ovulatie intervallen
(I0in). Boven: ‘normale’ IOIn (niet eerste IOIn); midden: eerste IOIn
van puberale vrouwtjes; onder: eerste ICIn na bevalling.

De eerste I0OIn na een bevalling waren gemiddeld 44.0 dagen lang (bereik
27 - 66 dagen, en eén IOI van 125 dagen, n = 16; £ig. 6-1). Voor
statistische toetsing werden data gebruikt wvan vrouwtjes die zowel een
eerste I0I na een bevalling als ‘overige' I0In hadden. Eerste I0In waren
significant langer dan overige IOIn (T = 8.5, n <= 1ll, P < 0.05). Dit
bevestigt eerxrdere vondsten van Howie e.a. {(1922b) bij de mens en van Young
& Yerkes {1%43) Dbij chimpansees. In de laatste studie ging het om
geobgerveerde zwellingen en menstruaties, waarbl] geen zekerheid omtrent de
ovulaties bestond.

De eerste ovulaties bij puberale vrouwtjes of na een bevalling wexden
altijd gevolgd door 2 weken met hoge, en een 3¢ week met lage
progesterongpiegels (tenzij exr een conceptie was opgetreden). pit duidt
erop dat de luteale fase, wvolgend op een eerste ovulatie, een normale
lengte had van ongeveer 17 dagen en dat afwijkende lengte wvan het eerste
IQI wexd veroccrzaakt door een relatief lange folliculaire fase, voorafgaand
aan de volgende ovulatie.

oI : andere studies can bsermakaken
In alle voorgaande studies naar de lengte van de menstruatiecyclus bij de
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beermakazk werd de cyclus gemeten van de le menstruatie dag tot de le dag
van de velgende menstruatie. In de huidige studie was dat niet mogelijk
omdat menstruatie gegevens niet dagelijks werden bijgehouden. Wilks {1977)
en Slob e.a. (1978a) vonden dat bij beermakaken de lengte van de luteale
fase weinig varieert: de menstruatie begint gewoonlijk op de iede dag na
de ovulatie dag. Daarcom 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 onderscheid tussen eerste cycli (bij puberale vrouwtjes of na een
bevalling) en overige cycli werd in de voorgaande beermakakenstudies nmiet
gemaakt. In de meeste van die studies werd exr gewerkt met geheel volwassen
vrouwtjes die zelden of nooit de gelegenheid hadden om zwanger te worden,
dus van een storende invioced door (meestal vrij lange) eerste cycli was
nauwelijks sprake.

De in de huidige studie gevonden ‘overige I0I-lengten’ stemden goed
overeen met eerdere vondsten aan beermakaken in het laboratorium: wilks
{1977} en Slob e.a. (1978a,b) rapporteerden gemiddelden van 29 -~ 21 dagen
en een totaal bereik van 25 — 44 dagen. Daarbij was het dankzij hormoon—
getallen zeker dat het om ovulatocire cycll ging. Kennelijk had de wijze
waarop de apen gehuisvest waren (in het laboratorium of in een groep in de
buitenlucht) geen invliced op de cycluslengte. In laboratoriumstudies
waarin alleen menstruvatie intervallen werden gemeten zonder vast te stellen
of deze ovulatolr waren, werden vexgelijkbare gemiddelden gevonden (30 — 31
dagen), maar een groter bereik (20 - 50 dagen; MacDonald 1971;
Briggemann & Dukelow 1980; Fraser e.a. 1980).

De gegevens uit de huildige studie vertoonden een opvallende gelijkenis
met die van Briggemann & Dukelow {1%80): een modus van 28 dagen, relatief
weinig kortere c¢ycli en relatief veel langerxe. Een dergelijke scheve
verdeling werd ock gevonden bij rhesusapen en Java apen {(2uckerman 1937).
Doordat de luteale fase een vrij constante lengte heeft, is er weinig
‘rulmte* wvoor kortere cycli (korter dan 20 dagen is voor ovulatoire cycli
bij de beermakaak waarschijnlijk onmogelijk). Maar de folliculaire fase
kan wel sterk vari#ven in lengte en daardoor is er wel ruimte voor langere
cycli.

[0 - andere makaken

Bij werschillende andere makakensoorten werden gemiddelde cycluslengten van
27 - 32 dagen gevonden, wat wvergelijkbaar iz met dJde waarden voor de
peermakask (baardaap: Shideler e.a. 1983; Indiase kroonaap: Lasley e.a.
1974; Kholkute e.a. 1981; Assam makaak: Wehrenberg €.a. 19380; Java aap:
Goodman €.a. 1977; Shaikh e.x. 1378; rhesusaap: Wilks e.a. 1976; Walkex
e.a. 1983; Japanse makaak: Enowmoto e.a. 1979). In al deze studies werden
dagelijks menstruatie controles wuitgevoerd en werd aan de hand van
hormoongetallen wvastgesteld dat het zeker—ovulatoire cycli betrof. Bij
rFormosa wakaken duren menstruatie intervallen (niet zeker—ovulatoir)
gemiddeld 29 dagen (Peng e.a. 1973).
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taponders hebben betrekkelijk lange ovulatoire cycli (X = 33 — 36
dagen; Bullock e.a. 1972; Eaton & Resko 1974b); =zij hebben in tegen~
stelling tot de eerder genocemde 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 lapondexs lang, terwijl
de lengte van de luteale fase (14 — 17 dagen) vergelijkbaar is met die van
andere makaken. Ock bavianen hebben vrij lange ovulatoire cycli (i = 36
dagen) en grote =zwellingen, terwijl de lengte wvan de luteale fase
vergelijkbaar is met die van makaken (X = 16 dagen: Wildt e.a. 1877).
Moormakaken en kuifmakaken hebben eveneens grote zwellingen en een
cyclusduur van ongeveer 5 weken (geheten op grond van niet zeker-ovulatoire
zwellings—~intervallen; Dixson 1977; EBadidian & Bernstein 1979).

Menstruaties

Bij de vrouwtijes in het bloedafname programma werd wekelijks, met Dbehulp
van een wattenstaafje, gecontroleerd of ze menstrueerden. EHet was te
verwachten dat met deze methode lang niet alle menstruaties getroffen
zouden worden, want de modale menstruatieduur bij de beermakazk is slechts
2 dagen (BrUggemann & Dukelow 1580). Er werden 246 ovulaties zonder
conceptie vastgesteld, waarna in theorie een menstruatie kon worden
wazrgenomen. 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 aantzal (59 van de 246) week hier niet
significant vanaf {x = 2.42, df = 1, £ > 0.10).

Naast menstruaties werden er ock nog 26 vaginale bloedingen vastgesteld
bij wvrouwtjes in een pericde waarin ze niet owvuleerden, & hloedingen bij
vrouwtjes in de le zwangerschapsmaand {(mogelijk implantatie-bloedingen, zie
MacDonald 1971), 12 D»loedingen later in de zwangerschap en tenslotte 24
bleedingen 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 wmenstruzties, m2ar
wanneer exr geen progesterongetallen voorhanden waren geweest zouden ze daar
wel voor zijn doorgegaan.

Op het eind van 13982 werd er bij 3 vrouwbjes dagelijks een menstruatie
controle gedaan. Hun gegevens =zijn hierboven niet meegerekend. Deze
vrouwtijes hadden 4e zamen 2 ovulatoire cycli (vastgesteld op grond van
progesterongetallen), maar in 1 daarvan werd geen menstruatie waargenomen.

Uit het bdovensiaande blijkt dat aan de hand van uitsluitend
'menstruatie' gegevens er bloedings—intervallen kunnen worden vastgesteld
die in feite geen ovulatoire ovariumcycli representeren. De op grond
hiervan berekende gemiddelden, medianen of normale wazrden kunnen wel goed
vergelijkbaar zijn met de waarden voor zeker—ovulatoire cycli, nl. wanneer
korte en lange niet-ovulatoire Dbloedings—intervallen ongeveer gelijk
vexdeeld zijn. De variatie in bloedings-intervallen is echter veel groter
dan voor zeker—ovulateire cycli (Valerioc e.a. 1969; Peng e.a. 1973; Nigi
1975; Takahata 19280). In de eerdergencemde beermakakenstudies werden wel

161



redelijk "nmormale' bereiken gerapporteerd, doordat 3Brlggemann & Dukelow
{1980} cycli Xkorter dan 20 of langer dan SO dagen buiten beschouwing
lieten, terwijl Fraser e.a. (1980) alleen data van regelmatig cyclerende
vrouwtjes gebruikten.

Zuangerschap
De gemiddelde lengte van 33 zwangerschappen, alle eindigend met de geboorte
van een levend Jong, Dbedroeg 176.1 dagen (bereik 166 - 185; £fig. 6-2).
Eerdere studies aan beermakaken in het Iaboratorium (MacDonald 1971;
Stenger 1972; Trollope & Blurton—Jones 1975; Dukelow e.a. 1979) en in
buiten—gevangenschap (Harvey & Fhine 1983) leverden gemiddelden van 175-180
dagen op {0 = 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 wet ongeveer even lange zwangerschappen als de beermakaak
zijn Ge laponder (X = 175, Tokuda e.a. 1968; mediaan = 171, Hadidian &
Bernstein 1979), de kuifmekaak (mediaan = 176, Hadidian & Bexrnstein 1979)
en de Japanse makaak (X = 175, Nigi 1%76). Qua lichasmslengte en —gewicht
behoren deze soorten, net als de beermakask, +tot de middelgrote makaken
(Fooden 1980; zie ook referenties in paragraaf 5.3). Een korterxe
zwangerschapsduur werd gevenden bij 3 relatief kleine soorten: Indiase
kroonapen (X = 162, Valerio e.a. 1969), Java apen (X = 160, Valerio e.a.
1962) en Formosa maksken (X = 162, Peng e.a. 1973). De geboortegewichten
bileken (voorzover ze bekend waren) te corresponderen met de zwangerschaps—
duur en de grootte wvan volwassen dieren (paragraaf 5.3). Echter,
rhesusapen xunnén 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; X = 167, Bielert e.a. 1976).
Zwangerschappen van mullipare vrouwtjes (X = 179.3, n = 7) waren wat
Janger dan die van primipare en multipare vrouwtjes (i = 175.3, n = 26)
(U =53, p < ©.10). EHaritman {1932) vond eenzelfde wverschil (niet statis—
tisch significant) bij rhesusapen. Ik heb hiervoor geen verklaring.
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Figuur 6-2. Verdeling van de lehgten van zWangerschappen. Gearceerd:
zwarigerschappen van nullipare vroubtjes.
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Figuur 6-3. Bevalling-eerstuvolgende ovulatie interval (na geboorte van
een levend Jong). Getallen in de fFiguur: identificatienummers van
vrouwtjes; Ej-z interval volgend op eerste bevalling.

Bsvalling - eerstvolgende ovulatie interval

Na de geboorte van een levend Jjong bleef de wmoeder altijd lange tijd
anovulatoir. Gemiddeld duurde het 340 dagen (berxeik 181 — 540, n = 21;
fig. 6-3) wvoor de eerstvolgende ovulatie optrad. Een soortgelijk
verschijnsel, nl. het uitblijven wvan perineale zwellingen gedurende vele
maanden na een bevalling werd gevonden bij laponders en kuifmakaken
(Badidian & Bernstein 1979), bavianen {(Altmann €.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¢). Bi]
moaders die hun baby de borst gaven bleef de le ovulatie langer uit dan bij
moeders die hun Dbaby met de fles voedden {Howie e.a. 19322,b). Door de
zuigprikkel gaat de hypofyse prolactine produceren. Dit hormoon houdt de
melkproduktie in stand eén is mogelijk ook betrckken bij het onderdrukken
van ovulaties (McNeilly e.a. 1982). Uit experimenten wet ratten (Saith
1978 en rhesusapen (Schallenberger e.a. 1981) bleek dat ook de zuigprikkel
alleen het optreden van ovulaties kan onderdrukken, wanneer prolactine—
spiegels door behandeling met bromocriptine kunstmatig laag worden
gehouden. BRBij de experimentele rhesusapen bleven de ovulaties echter
minder lang uit dan bij de onbehandelde apen. Schallenberger e.a. vermoed-
den daarom dat de ovulatie-onderdrukking berustte op een gezamenlijke
werking van de zuigprikkel én prolactine.

Na een abortus trad de le ovulatie wveel sneller op dan na de geéboorte
van een levend 4jong (n -~ 3: 18, 21 en 49 dagen). Dit werd ook gevonden
bij laponders en kuifmakaken (Hadidian & Bernstein 197%) en chimpansees
{(Tutin 1%80). Bavianen beginnen ongeveer 3 weken na het overlijden van hun
jong weer te cycleren (Altmann e.a. 19789). Dit kan verklaard worden
doordat er na een abortus geen zuigprikkel volgt, en daarmee ook geen
prolactine produktie en cvulatie—ondexdrukking, of doordat deze processen
bij het overlijden van het jong stoppen.

Aantal ovulaties woorafgaand aan gen conceptie (NCOs)
Vrouwties die zwanger werden hadden gewoonliik voorafgaand aan de concep-
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Tabel §-1. Aantal ovulatoire cvariumcycli veorafgaand can de conceptie;
+ = ruwe schatting; x = neg niet zwanger op het eind van de studie.
Individuen in Jdominantie velgorde (V291 1s top-vrouw). Alleen nilet-IUD-
vrountjes waarvoor data beschikbacr waren zijn weergegeven.

[— EERSTE TWEEDE LATERE
2 CONCEPTIE CONCEPTIE CONCEPTIES E3
291 0, 1 0.5
21 30 30
350 i, 3 2
18 weinig 2 3 2.5
406 1, 2,0 1
24 2 2
28 14 + 14
19 0 7 3.5
385 1, >10 x 1
25 3 3
309 3 3
29 14 i4
503 2, 2 2
31 »15 x -
344 & 6
307 =20 x -
287 >20 x -
388 >20 x -
409 >20 x -
441 1 3 2
504 1, 5 3
446 e, 0, 4 1.3
34 weinig -
5 4 1 4
36 »2 % -
981 2 2
A-3 3 3

tiecyclus een of meer cycli zondexr conceptie. Het aantal niet—conceptieve

ovulatoire cycli (NCOs) kon niet altijd precies worden wvastgesteld:

sommige wrouwtjes 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 regeilmatig ovuleexden. 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 &-1.
Tabel 6-1 bevat een azntal bijzondere vrouwtjes:

V291, V406, V19 en Va4g: vrouwtjes met concepties zonder NCOs. Zij werden
direct bij hun le owulatie, in de puberteit of na een bevalling,
zwanger. Allen hadden ock conceptie{s) met een of meer NCOs.

V21, V28, V29 en V3l: puberale vrouwtjes die minstens gedurende een jaar
regelmatig ovuleerden zonder zwanger te worden.
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V18, en V34: puberale vrouwtlies waarvan geen bloed werd afgenomen rond hun
le conceptie +tijdstip. Zij) wexrden zwanger op een leeftijd van resp.
3.2 en 3.3 jaar (teruggerckend wvanaf bevallingsdatum}. Bi] andexe
puberale vrouwtjes werd de vroegste le ovulatie vastgesteld op een
leeftiid van 3.4 jaar (hoofdstuk 5). Daarom is het onwaarschiinlijk
dat er aan de eerste concepties van V18 en V34 veel NCOs voorafgingen.

v3gg: geheel volwassen vrouwtje dat nog nooit zZwangexr is geweest. 2ij
ovuleerde regelmatig maar copuleerde zelden.

V385, V307, V287 en V405: geheel volwassen vrouwtjes dJdie =zl minstens 2
maal zwanger zZijn geweest. Gedurende het laatste studieljaar (of
langer) ovuleerden zid regelmatig, maar werden zij niet zwanger. In
die periode copuleerden V385 en V287 freguent, en V307 en V409 zelden.

NCOs bij nullipare, primipare en multipare vrouvtjes

Tubtin (1980) vond bij chimpansees in het wild dat er bij primipare en
nullipare vrouwtjes meer perineale zwellingscycli aan een conceptie
wvoorafgingen dan bij muliipare vrouwbtjes.

Bij de beermakaken in Osg bestond er geen significant wverschil ir het
aantal NCOs tussen enerzijds de le en 2e concepties gecombineerd (i « &0,
bereik 0 - 14, n = 8) en anderzijds de latere concepties (X = 1.9, bereik
0 -6, n=1%) (U = 52.5, ns). Bij deze analyse zijn alleen de zekere
gevallen uit tabel 6-1 meegerekend. De onzekere gevallen bestonden uitb een
tweetal (waarschijnliik) lage getallen in de eerstgencemde categorie, en
een aantal (zeer) hoge getallen in beide categorieén. De onzekere
gevallen zouden dus de uitkomst van de analyse niet wezenlijk veranderen.

Nulli—- en primipare beermakeken waren dus niet minder vruchtbaar dJdan
muitipare. Tutin (1980) vond zo'n verschil wel, maar suggereerde zelf al
dat dit te wijten kon zijn aan Jde mogelijkheid dat de zwellingscycli van
nulli- en primiparae vaker anovulatoir zijn dan die van multiparae. Dat
zou betekenen dat er, ook bij Tutin's chimpansees, geen verschil in
vruchtbaarheid behcoeft te bestaan als de vrouwtjes eenmaal ovuleren.

NCOs bij rhesusapen

Wat betreft het optreden van een of enkele NCOs voorafgaand aan de meeste
concepties, verschillen Dbeermakaken van rhesusapen: Gordon {(198l) en
Wilson e.a. {1984) vonden dat rhesus vrouwtjes in Dbuiten—gevangenschap
bijna zonder uitzondering bij de le ovulatie na een vorige bevalling of in
de puberteit zwanger werden.

Het i3 niet waarschijnlijk dat d4dit verschil +tussen beermakaken en
rhesusapen +te wijten is aan externe factoren zoals klimazt, huisvesting en
voeding, want bij de beermakaken die D.Q. Estep (persconliike mededeling)
bestudeerde werd ock gevonden dat vrouwtjes die regelmatig ovuleerden en
frequent copuleerden niet divect zwanger werden wmaar eerst enkele NCOs
doormaakten. Deze beermakaken leefden in hetzelfde primatencentrum als de

rhesusapen van Gordon en Wilson e.a. {(Yerkes Regional Primate Center,
Georgia, U.5.A.).
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NCOs: mogelijke verklaringen

Cp het eerste gezicht is het wonderlijk dat regelmatig ovulerende vrcuwtjes
die in het wvoortdurende gezelschapr van volwassen manneties leven, niet
onmiddellijk wanneer ze beginnen te ovuleren zwanger worden, maar
gewoonlijk eerst een aantal NCOz doormaken.

van 3 van de vrouwhjes met veel NCOs (V307, V388 en V409) werden zelden
of nooit copulaties waargenomen in de periode waarin ze hun NCOs
doormaakten. Het is daarom logisch dat ze niet zwanger werden. Echtex,
veruilt dJde meeste wvrouwties copuleerxden frequent gedurende NCOS. De
copulatie—partner was meestal een van de 3 randchoogste volwassen mannetjes
(M300, M303 en M410). Deze drie hadden tijdens het fokprogramma {(voor
1978) bewezen dat ze fexrtiel waren. Zowel NCO:s als concepties txaden het
hele jaar dooxr op, en seizoensgebonden fluctuaties in de fertiliteit van
volwassen mannetjes leken daarom uiterst onaannemelijk. Aan de hand wvan
deze gegevens kon het optreden van NCOs dus niet verklaard worden.

Het is mogelijk dat er in sommige van de rovulatoire’ cycli een
zgn. LUF-syndroom  optrad ("luteinized unruptured follicle syndrome™).
Tijdens een LUF—cyclug is ex geen ovulatie, maar vormt zich na de zTijping
van d&e follikel en de LE~ en FSH-pieken wel een actief corpus luteum.
Vrouwen met het LUFP—syndrocm hebben normale, regelmatice wmenstruaties en
ook eéen normasl progesteron Batroon. LUFP—cycli kunnen dasrom op grond van
progesterongetallen niet worden onderscheiden van normale ovulatoire cycli.
Het LUF-gyndroom 1is Jdoor middel wan laparoscopie vastgesteld bij mensen
{Koninckx e.a. 1980; 1981) en Java apen (Schencken e.a. 1984). Als het
ook Dbij beermakaken kan optreden zou dat betekenen dat het niet zeker is
dat alle gevonden progesteron stijgingen wooraf =zijn gegaan door een
ovulatie, en dat concepties uitbleven omdat een deel van de NCOs in feite
ancvulatoire LUP—cycli waren.

Op de IOI-lencten heeft het mogelijke optreden van het LUF-syndroom geen
invlieced. want uit de studies van Xoninckx e.a en Schencken e.a. bleek dat
LUF—cycli even lang zijn als normale ovulatoire cCycli. Bovendien Thebben
cestradiol-, progesteron—, FSH- en L-spiegels in LUF- en in normale <ycli
precies hetzelfde verloop, dus mag niet verwacht worxden dat de relatie
tussen cyclusfase en sexueel gedrag (hoofdstuk 8) in LUF-cycli anders ligt
dan in normale ovulatoire cycli.

Een andere verklaring voor het frequente optreden van NCOs wordt gevormd
door de mogelijkheid dat exr bij een deel van de ovulaties wel een conceptie
optrad, maar dat de bevruchte eicel zich niet in de uterus innestelde, of
dat er kort na de innesteling een abortus volgde. Iun dergelijke gevalien
is Thet progesteronverloop (bij wekelijkse  bloedafname) niet {e
onderscheiden wvan dat in ovulatoire cycli waarin werkelijk geen conceptie
optrad. Schlesselman {1979) schatte dat bij de mens ongeveer de helft wvan
de bevruchte eicellen al binnen 2 weken na de conceptie afsterft. Er
itreedt dan op het ‘normale’ tijdstip cen wenstruatie op, zodat het 1ijkt
alsof er een cyclus zonder conceptie 15 geweest.
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Inter bevalling interval (IBI)

Gegevens over de periode tussen 2 opeenvolgende bevallingen wvan eenzelfde
vrouwtie (IBI) werden wvanaf de le geboorte in de kolonie (1972)
bijgehouden. De IBIn uit de bimnenperiode werden apart beschouwd, omdat
toen de concepties in een pear—situatie optraden en het aan het besluit van
de dierverzorgers was overgelaten wanneer een jong werd gespeend en wanneer
de moeder weer bij een mannetije werd gezet. In de buitenkooi leefden de
apen continu bij elkaar 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 zija
helemaal buiten beschouwing gelaten.

De IBI-lengten zijn weergegeven in tabel 6-2. De gemiddelde lengte wvan
IBIn die niet volgden op een abortus was tijdens de binnenpericde 523 dagen
en tijdeng de buitenperiode ongeveer 2 maanden langer: 618 dagen. Om dit
verschil statistisch +te <{oetsen werxden (individuele gemiddelde) IBIn
gebruikt van vrouwtjes die in beide periocdes 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). Eet verschil is
te wijten aan het feit dat tijdens de binnenpericde jongen op een leeftijd
van ongeveer 7 maanden bij de moeder werden weggehaald, waarna de moeder

meestal direct weer met een mamnetje werd gehuigvest, Eexder in dit
hootdstuk werd al opgemerkt dat de aanwezigheid van een zogend Jong het op
gang komen wvan ovulatoire cycli kan onderdrukken. In +theorie was het

mogelijk dat tijdens de Dbinnenperiode vrouwkbjes al 7 maanden na een
bevalling opnieuw zwanger konden worden. In de buitenkooi werd de lactatie
niet kunstmatig afgebroken. Trollope & Blurton Jones (1975) vonden dat bij
beexrmakazken de melkproduktie, als die niet kunsimatig wordt afgebroken doox
het Jjonge +te spenen, gemiddeld 9.7 maanden na de bevalling stopt. Dat is
ongeveer 2 maanden later dan het tijdstip waarop in 0ss de Fjongen werden
gespeend. Het is opmerkelijk dat het verschil tussen de gemiddelde binnen—
en bulten-IBIn ook ongeveer 3 maanden bedroeg.

IBIn die wvolgden op een abortus (i = 292 dagen, n-=7) waren
significant korter dan IBIn volgend op <een levende geboorte (f = 581
dagen, n = 44) {(binnen—- en buitenperiode gecombineerd: U = 11, p < 0.001).
Dit wverschil is weer te verklaren aan de hand van het feit dat lactatie het
cptreden van ovulaties, en daarmee de mogelijkheid wvan een conceptie,
onderdrukt. Als er geen zogend jong aanwezig is kan een vrouwktje weer zeer
snel na de gebeoorte gaan cycleren en zwanger worden.

Bij Japanse makaken (Tanaka e.a. 1970), beermakaken (Harvey & Rhine
1983) wverscheidene andere makakensoorten (Hadidian & Bernstein 1979).
bavianen (Altmann e.a. 1978) en chimpansees (Tutin 198C) werd eveneens
gevonden dat hek IBI wveel korter is na de geboorte van een dood jong of
wanneer het jong snel na de geboorte sterft, dan na de geboorte wvan een
levend Jong dat ook nog minstens & maanden blijft leven. Echter, een
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Tabel 6-2. [nter bevallilng intervallen (IBIn) in dagen, 1972 t/m 1983.
Binnenperiode: IBIn tussen levend-geboorten, uwaarbi] de concepties tijdens
de Dbinnenperiovde plaaitsvonder; bultenperiode: i8in tussen Levend-
geboorten, concepties in de buitenperiode; na aborius: IBIn volgend op
een voldragen of onwoldragen dood-geboorie, binnen en duiten gecombinserd.
Niet in de tabel opgenomen: IBIn eindigenad in oen dood-geboorte en
rovergang’ (binnen/buiten) IBIn. Individuen in dominantie volgorde (V291
is top-vrouw); + = aan V265 kon geen dominantierang worden toegekend: zij

overleed +%ijdens de binnenperiode; Xa = gemiddelde van individuele
gemiadelden; Xb = totaai-gemiddelds.
BINNENFPERIODE BUITENPERIODE NA ABORTUS
9 N x N = N X
291 3 435.3 3 511.7 1 288
350 3 546.7 3 569.3
12 1 586 1 292
406 1 538 4 476.2 1 274
19 1 642
385 2 538.5 1 570
308 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 i 481
981 1 642
A-3 i 778
265 T 2 587.5
¥a 1¢ 513.8 14 650.2 7 291.9
b 17 523.1 27 618.1 7 291.9
bereik 412 - 691 402 -~ 910 188 481

dergelijke sterke IBI afname wexd niet gevonden bij

rhesusapen (Drickamer

1974a; Hadidian & Bernstein 1979) en Indiase kroonapen {(Silk e.a. 198l1).
Deze 2 soorten vertonen een duidelijk geboortenseizoen en de vrouwtjes

krijgen gewoconlijk ieder Jjaar een jong.
dood—geboren jong is, of een jong dat wvroeg sterft,
minstens een halfjaar
zal in de regel pas in
makaken kennen ook een
IBIn gewoonliik 2 jaax.

1s8

Het mazki weinig uit of dat een

of een Jong d&at

in leven blijft, want een volgende conceptie kan en
het wvolgende paringsseizoen optreden.
duidelijk voortplantingsseizoen, maar daar duren de
Daarom is er »ij Japanse makaken wel ruimte wvoor
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kortere IBIn na een abortus of het vroeqkiidig sterven van een jong.

Bij Berber apen ligt de zaak wat ingewikkelder. Deze soort vertoont een
duidelijk geboortenseizoen. De 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 abortus of vroege dood van
een jong veranderde daar weinig aan {Burton & Sawchuk 1982; Pauwl & Thommen
1984). De Berber apen in de Washington Zoco daarentegen leken meer op de
Jaganse makaak met IBIn vam 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 1 jaar {(Roberts 1978).

In de beermakakenkolonie in Osg kon de invloed van het overlijden van
@en  jJjong op vroege leefitiijd 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 in Dbuiten—gevangenschap
(Hadidian & Bernstein 1979; Barvey & Rhine 1983) en een eilandgroep
(Estrada & Estrada 1981).

6.4 Voortplantingsseizoen

Selzoen: ovulaties en IOIn
Gedurende alle maanden van het jaar waren er vrouwtijes die ovuleerden. Bij
de 6 puber-vrouwtijes waarvan de le ovulatie datum kon worden vastgesteld,
bleken deze data gespreid over het jazx te liggen, en niet geconcentreerd
in een bepaald seizoen {tabel 5-32).

De lengten van de IOIn vertoonden geen Systematische fluctuaties over
het Jjaar. Dit kon worden aangetoond aan de hand van de IOI-—gegevens van §
vrouwtijes die elk gedurende 1 jaar of langer ovulatoire cycli hadden,

Tabel 6-2. selzoensfluctuaties in de lengten van inter cvulatie inter-
vallen (IOIn): X in dagen per 32 kalendermaanden. Gegevens van vrouutjes
die gedurende temminsite 12 maanden ovuleerden; x = [UD-vrouwtje.

9 JEM AMJ JAS OND

11x 28.5 30.5 29.7 31.3
12x 29.7 29.3 30.0 31.0

21 23.0 28.2 28.7 28.0
28 34.7 32.7 2B.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

el

20.9 30.1 29.7 30.6
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Figuur 6-4. Verdeling van geboorten en weersgesteldheld over het Jjaar.
van boven noear beneden: A = geboorten 1572 t/m 1378, concepties tijdens de
binnenperiodse; B = geboorten 1579 +/m 19832, concepiies iijdens de duiten-
periode; -% = poldragen deod-goboorto (onuvoldragen dood-geboorien zijn nilst
weergegeven, =zie tabel 3-1d); buitentemperatuur: gemiddolden van
dagelijkse metingen; neersiag: X + SEM. Moteorologische gegevens werdon
verzameld op de viiegbasis Volkel, 15 km ten zuildoosten van Oss.
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zonder zwanger +e worden {(tabel 6-3; Friedman ANQVA per kwartaal:
x_r2 = 0.249, 4f = 3, ns).

Ook beermakaken in het laboratorium ovuleren het hele Jjaar door met
gelijkblijsvende cycluslengten (Dukelow e.a. 1979). Bij Japanse makaken en
rhesusapen treden wel seizoensfluctuaties in de cycluslengte op: zZomer—
cycli =zijn onregelmatig en meestal langer dan de gebruikelijke 4 weken in
de winter (Rowell 1963; Valerio e.a. 1969; Nigi 1975; Resko e.a. 19282).
Cvulateire cyeli zijn bij deze soorten beperkt tot de maanden november +/m
april {(Asc e.a. 1977:; Walker e.a. 1983). Bij Java apen werd een Xlein
zomer/winter werschil in de cycluslengte geconstateerd (Valerio e.a. 1969;
Dukelow 1977), maar uit de geboorteh gegevens voor deze sScort Dblijkt dat
ovulaties wel het hele jaar door optreden (tabel 2-1).

Seizoensverschillen in het optreden wvan ovulateoive cycli kunnen onder
laboratorivmomstandigheden  geleideliik verdwijnen (Valeric e.a. 1969;
Peng e.a. 1873).

Selzoen: geboorten

Bij de analyse van de verdeling van de geboorten over het Jjaar werden de
gegevens t/m 1978 (conceptie in de binnensituatie) en de gegevens vanaf
1978 (conceptie in de buitenkooli) gescheiden behandeld. In de Dbinnen—
situatie bepaalden de dierverzorgers wanneer een mannetje en een vrouwktje
bij elkaar gehuisvest werden. Bovendien waren binnen, voor de apen,
veranderingen in het weer en de daglengte wmoeilijk waarneembaar. De
buitensituatie was veel natuurlijker: nmensen kenden het optreden wvan
concepties niet beinviceden, en de apen konden veranderingen in het weer en
de daglengte goed waarnemen.

Zowel tijdens de binnenpericode als in de buitenkooi werden er het hele
Jaaxr door Jjongen geboren {fig. 6~2). Er waren weliswaar maanden met
relatief hoge, en maanden met welatief lage geboorten frequenties, maar de
verdelingen weken niet significant af van een rechte lijn. Het samenncwmen
van de bimmen— en buiten—gegevens en het al dan niet wmeerckenen van de
{voldragen) dood~geboorten veranderden het beeld niet wezenlijk
{Xolmogorov—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 periocde wvan het Jaar wazarin een
groot deel van de geboorten, maar niet alle geboorten zijn geconcentreerdr)
en zeker niet van een geboortenseizeen ("een vast omlijnde periode van het
jaar weaarin alle geboorten plaatsvinden. Er moeten een paar maanden zijn
waarin geen geboorten plaatsvinden.™).

In hoofdstuk 2 werd al vermeld dat copulaties in alle mazanden wvan het
jaar werden waargenomen en dat de copulatie freguenties per cobservatie uur
geen systematische seizoensfluctuaties vertoonden.

Concluderend kan gesteld worden dat geen van de hier genoemde
voortplantingsvariazbelen selzoensgebonden fluctuaties vertoonden. Deze
bevinding is in overeenstemming met de vondsten uit eerder onderzoek aan
beermzkaken in het laboratorium (MacDonald 1971; Stenger 1972; Trollope &
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Blurton JenesS 1975; Dukelow e.a. 1979; Slob e.a. 1879), in groepen in
buiten-gevangenschap (Estrada & Estrada 1976; Eadidian & Bexrnstein 1979;
Harvey & Fhine 1983) en in een eilandkolonie (Estrada & Estrada 1981).

Selzoen: beermakaken in de natuur

Bet is niet zeker of het ontbreken wvan een voortplantingsseizoen een
scort-specificke eigenschap 1is of slechts het gevolg van de onnatuurlijke
omstandigheden, want over beermekaken in hun natuurliike omgeving is op dit
punt niets Dbekend. Toch kan daarover wel een voorspelling worden gedaan,
op grond van de huidige gegevens en de literatuur-gegevens over beermakaken
en andere makakensoorten. Uit tabel 2-1 blijkt dat de makakensoorten die
zowel in hun natuurlijke omgeving bestudeerd zijn als ock op ellanden of in
gevangenschap in een bultenverbiijf, vrijwel altiid onder al die omstandig-
heden hetzelide geboortenpatroon vertoonden. Vanulit dit gezichtspunt mag
verondersteld worden dat er wvoor Dheermakaken ook in de natuur geen
geboortenseizoen is.

Op bovengenoemde regel is slechts 1 uitzondering: Hadidian & Bernstein
(1979) vonder dat Java apen in gevangenschap een duidelijk geboortenseizoen
vertoonden, terwijl alle andere onderzoekers van Java apen {tabel 2-1)
vonden dat er bij deze soort het hele jaar door jongen werden geboren.

Ten aanzien wvan het ontbreken van voortplantingsseizoenen zijn
beermakaken vergelijkbazr met Dbaardapen, laponders, kuifmakaken en Java
apen. Duidelijke voortplantingsseizoenen zlijn wel vastgesteld bhij Berber
apen, Ceylon— en Indiase kroonapen, Formosa makaken, rhesusapen en Japanse
makaken (tabel 2-1).

Voortplantingsselzoenen: moegelijke wverklaringen
Het feit dat verschillende makakensoorten in gevangenschap, met een over
het jaar gelijkblijvend dieet, duidelijke seizcensfluctuaties vertoonden in
het optreden wvan ovulatoire cycli en geboorten, dgeeft azan dat de
hoeveelheid  beschikbaar voedsel of de kwaliteit daarvan niet van
doorslaggevende betekenis is voor het optreden van voortplantingsseizoenen.
Vandenbergh & Vesszey {(1968) wvonden bij rhesusapen {een elilandgroep in de
Caraibische Zee) e¢en duidelijk paringsseizoen en een halfjaar latex een

geboortenselizoen. Zij suggereerden dat het Jjaarlijkese  regenseizoen,
mogelijk wvia 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 wverband tussen regenval en
paringsactiviteit bij makaken zien. Bovendien vonden Hadidian & Bernstein
{1979) wel voortplantingsseizoenen bij diverse primatengroepen die leefden
in buiten-~gevangenschap in een gebied waar de regenval over het jaar vrij
congtant was. Beermakaken in een eilandgroep in Mexico, waar wel een
duidelijk droog en een nat Seizocen kon worden onderscheiden, hadden -juist
geen voortplantingsseizoen (Estrada & Estrada 198l1). In Nederland is de
regenval over het jaax vri] constant (fig. 6-4) maar uit het bovenstaande
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blijkt dat dit niet kan worden aangevoerd als een verklaring wvoor het

ontbreken van een voortplantingsseizoen bij de beermakaken in COss.
MacRoberts & MacRoberts (1966) en Vandenbergh {1373) suggereexden dat er

een verband kan Dbestaan tusgen dJde daglengte en (mogelijk via hormonale

veranderingen) de paringsactiviteit. Bii de makakensoorten die een
voortplantingsgseizoen hebben walt het paringsseizoen inderdaad in het
najaar en de winter, wanneer de dagen het kortst zijn. Rhesusapen in

dierentuinen op het =zuidelijk halfrond paren een halfjaar later (of
vroeger) dan hun soortgencten op het noordelijk halfrond (Bielert &
Vandenbergh 1981). In de Organon beermakakenkolonie resulteerden
seizoensverschillen in de daglengte echter mniet in een seizoensgebonden
parings— of geboortenpatroon. Dit is opmerkelijk, dzar het verschil tussen
de langste en de kortste dag van het jaaxr in Nederland relatief groot is:
Oss ligt verder van de evenaar dan alle andere in dit hoofdstuk gencemde
studieplaatsen (voor zover het studies aan apen in het wild of in buiten—
gevangenschap betreft).

Concluderend kan gezegd worden dat het onthreken wvan een
voortplantingsseizoen bij Dbeermakaken niet verklaard kan worden op gronhd
van het ontbreken van seizoensfluctuaties in veedsel of regenval, en dat de
relatie +tussen daglengte en paringsactiviteit die in eexdere studies wexd
gesuggereerd, door de resultaten van de huidige studie in <{wijfel woxdt
getrokken.

6.5 Dominantierang en reproduktief succes

Het reproduktieve succes van een vrouwelijke aap kan worden uwitgedrukt 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 hueidige studie was het onmogelijk individuen gedurende
hunt hele leven te volgen£ de maximale levensduur van makaken iz 20 a 30
jaar (Napier & Napier 1967).

De levensduur van een vrouwtje is een cruciale factor bij het bepalen
van haar reproduktieve succes. Over de samenhang tussen dominantierang en
levengduur van de vrouwtjes in de kolonie kon niets gezegd worden omdat de
geboortedata wvan de meeste volwassen vrouwtijes niet bekend waren en omdat
er gedurende d&e studie slechts 1 vrouwtje overleed (V2Z87, geschatie
leeftijd 14 jaar, midden—dominantierang).

Een andere belangrijke factor wvoor het reproduktieve succes, nl. de
overlevingsratio wvan de Jongen, xon ock niet onderzocht worden omdat ex
gedurende de studie maar 1 maal een jong overleed (M35, 2 jaar oud; moeder
V504 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 mweeders en overlevingsratio van de Jjongen zien
(Drickamer L1S74a; Gouzoules e.a. 1982; Wolfe 1984). Bij in het wild
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levende makaken die niet worden bijgevoederd hestaat zo'n correlatie wel:
de Jongen vwvan ranghoge wmoeders hebben hetere overlevingskansen dan de
jongen van ranglage moeders (Dittus 1S79; Mori 1979). Silk e.a. (1981)
vonden eenzelfde verband in een groep Indiase kroommzkaken in gevangen—
schap, waar maar de helft van de jongen meer dan § maanden oud wexd. Cok
Wilson e.a. {1978) wvenden bij rhéesuszpen in buiten—gevangenschap een
relatief hoge sterfte onder de jongen van ranglage vrouwtjes, maaxr deze
trend was niet statistisch significant (Gouzoules e.a. 1582).

Hieronder worden enkele factoren begprcken die van invliced konden =zijn
op het reproduktieve succes van de vrouwijes, en waiarvoor in 055 wel
voldoende materiaal verzameld kon worden.

Dominantierang, eerste ovulatie en eersie bevalling

De eerste ovulatie—, conceptie- en bevallingsdata en de lichaamsgewichten
van puberale vrouwtjes werden in hoofdstuk 5 gepresgsenteerd. Slechis biy 6
vrouwtjes kon de leeftijd waarcp de Ie ovulatie plaats vond bepaald worden.
Deze leeftijd corxreleerde niet met Ge deominantierang van de vrouwbjes of
die van hun moeder (in keide gevallen + = —-0.0687, n =6, =ng). EBet
lichaamggewicht yond de 3e verjaardag kon bij veel meer vrouwkjes 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 wond de 3e
verjaardag en de leeftijd waarop vrouwtjes voor het eexrst ovuleerden. Dit
zou kunnen betekenen dat, wanneer er meer eerste ovulatie data voorhanden
waren geweest, er wel een verband tussen moeder's dominantiexang en eerste
ovulatie tijdstip zZcu zijn gevenden, Daaruit mag echter niet geconcludeerd
worden dat dochters wvan ranghoge moeders een hoog reprodukitief succes
zouden behalen: zodra ze ovaleerden konden ze in theorie zwanger woxrden,
maar in de praktiik gingen exr vaak vele NCOs aan concepties vooraf
{tabel 6-1). Het aantal NCOs veorafgaand aan de le conceptie was zeer
variabel en correleerde niet significant met de dominantierang van de
vrouwtjes (v = —0.143, n = 8, ns) of die van hun moeder {+ = 0.286, n = g,
ns.

Tengevelge van de grote variatie in het aantal NCOg was er ook een grote
variatie in de leeftijd waarop vrouwtjes hun le levend—geboren jong kregen.
Deze leeftijd correleexde niet met de rang van dJde wvrouwties (7 = ~0.089,
n = 10, ng) of met die van hun moeders (7 — -0.044, n - 10, ns).

Drickamer (1974a) en Paul & Thommen (1984) vonden bij rhesusapen en
Berber apen dat dechters wvan ranghoge woeders significant eexrder hun le
jong kregen dan dochters van ranglage moeders. Zo'n verband werd echter
niet gevonden door Silk e.a. (1981, Indiase kroonapen) en QGouzoules
e.a. (1982, Japanse makaken), texrwijl wolfe (i984) »ij Japanse makaken
Juist vond dat dochters van ranglage moeders op jeugdiger leeftiid hun le
Jong kregen dan dochters van ranghoge woeders (p = 0.05).
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Dominantiorang on bevalling - eerstvolgende cvulatie Interval

De lengten van bevalling — eerstvolgende ovulatie intervallen warieerden
sterk, van 181 tot 540 dagen, en correleerden significant met de dominantie
pogities van de vrouwties (individuele gemiddelden: T = 0.462, n = 13,
P < 0.05; fig. 6-1): ranghoge vrouwtjes begonnen na een hevalling sneller
weer te ovuleren dan ranglage vrouwtjes,

Het is mogeliik dat de stress die ranghoge vrouwtjes ondervonden doordat
ze relatief vaak werden aangevallen een remmende invlced had op het weer op
gang komen van de ovarium activiteit na een bevalling. In dat geval zou er
een gignificante correlatie moeten bestaan tussen de hoeveelheid ontvangen
agressie en de lengte van het bevalling — eerstvolgende ovulatie interval.
Daarvan was echter geen sprake {7 = 0.179, n = 13, ns).

Een andere wverklaring voor de gevonden correlatie zou kunnen 2zijn dat
Jongen van ranglage vrouwkbijes tijdens het voederen zich niet 2o goed tussen
de andere apen durfden te begeven om voedselbrokies uit de bakken te halen.
als dit inderdaad het geval was dan zouden deze Jjongen langer aangewezen
blijven op de moedermelk, en dus langer aan de borst blijven dan jongen van
ranghoge wmeeders. Eerder in dit hoofdstuk werd al opgemerkt dat dij de
mens borstvoeding (in tegenstelling tot flegveeding} het weer op gang komen
van ovulatolire cycli na de bevalling kan onderdrukken. Jongen van rangiage
moeders zouden dus het weer Cyclisch worden van hun meoeder langdurig kunnen
onderdrukken door langdurig aan de borst te blijven.

Dat de -mogeliik 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 Xleine
groepen marmosets (Abbott & Hearn 197%; Abbott €.a. 1981). De vrouwkbjes
in deze groepen lacteerden geen van alle, maar alleen het ranchoogste
vrouwtje in een groep ovuleerde. De andere vrouwtjes begennen te ovuleren
zodra ze ult hun oorspronkeliike groep werden gchaald.

Dominantierang en NCOs

Eet aantal ovulatoire cycli zonder conceptie (NCOs) voorafgaand aan een
conceptie varieerde sterk, van 0 tot circa 30 (ofte wel een pericde van 2.5
Jaar), mazar correleerde niet met de dJdominantierang wvan de vrouwtijes
{individuele gemiddelden: T = 0,872, mn <= 20, ng; tabel 6-1): als ze
eenmaal ovuleerden, werden ranghoge vrouwkjes niet sneller zwanger Jdan
ranglage vrouwtjes.

Deminantierang en IBI
Dankzil de grote variatie in Thet bevalling - eerstvolgende  owvulatie
interval en in het aantal NCOs was er een grote variatie in de lengte van
het inter bevalling interval (IBI; +tabel 6-2). De zwangerschapsduur, die
ook bijéroeg aan de totale IBI-lengte, was betrekXkelijk constant (166~185
dagen; <fig. 6-2) en correleerde niet met de dominantierang (individuele
gemiddelden: 7 = Q.1%C, n = 21, ns).

Voor de analyse van de IBIn werden gegevens van 1979 t/m 1982 gebruikt,
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inclusief IBIn waarbij de duur van dJde bovengenoeémde afzonderlijke delen
niet kon worden Dbepaald omdat er geen ovulatie data voorhanden waren.
Individueel gemiddelde IBI—lengten corxreleerden significant wmet de
dominantierang (T = 0.505, mn = 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 volledlg
beeld wvan het reproduktieve gebeuren in de groep, =zoals blijkt uit de
volgende voorbeelden:

Het IBI wvan V385 was vrij kort: 570 dagen (tabel 6-2). Echtey, vanat
februari 1981 tot hnet eind van de studie kreeg zij geen Jong meer, een
pericde wvan ruim 1000 dagen. Dit laatste gegeven Xkon niet in haar IBI
verwerkt worden.

V1% had voor haar &€ verjaardag al 2 levende Jjongen, en kon dzarom
'‘reproduktief =zeer succesvol' genoemd@ woxden, maar op grond van haar IBE
{642 dagen) was zij slechts ‘gemiddeld-.

Er waren 18 vrouwtjes waarvoor geen IBI berekend Xkon 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
hieérarchie.

Hazrvey & 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 & FRhine
werden niet meer zwanger nadat hun zoon resp. broer alpha~man was geworden.
Uit de gegevens van Harvey {1533) blijkt dat deze situatie minstens ¢ Jjaar
duurde. Dit gegeven kKon niet worden meegerekend in de IBIn, net als bij de
bovengenoemde V385 in Oss.

In een groep Indiase Xkroonapen in buiten—gevangenschap werd geen
correlatie tussen IBI en dominantierang gevonden (Silk e.a. 1981).

Dominantierang en jongenprodukiic

De meest directe methode om de samenhang tusgen dominantierang en
reproduktief succes te analyseren was via het berekenen van het aantal
levend-geboren jongen per vrouwjaar. Hierbij konden ook wrouwtijes die 1 of
geen jong kregen meegerekend worden. Evenals bij de IBI-analyse werden
gegevens van 1%79 t/m 1983 gebruikt. voor elk vriouwtje werd het aantal
Jjaren geteld waarin ze, theoretisch, jongen kon krijgen. IUD-vrouwtjes
werden meegerckend vanaf een halfjasr nma het moment waarop =ze hun IUD
verloren, en puberale vrouwtjes vanaf hun 4e verjaardag.

De 32 vrouwtjes die ithecretisch een jong konden krijgen werden arbitrair
verdeeld in 28 dominantieklassen wet elk 4 individuen, Hooggeplaatste
vrouwtjes kregen relatief weel Jjongenm per vriouwjaax, laaggeplaatste
vrouwtjes wat minder, en wmidden-vrouwtjes zeer weinig. De correlatie
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Tabel 6+4. Dominantierang en Jongenprodukitie, 1979 +/m 1983. Potan-
tidel reproduktieve Jaren: =zle tekst.

VROUWTJIES IN DOMINANTIE VOLGORDE ZONDER DE
POTENTIEEL REPRODUKTIEVE JAREN NIET-BEVALLENDE

i LEVEND-GEBCREN JONGEN VROUWTJES
]

291
21
350
ig
406
24
28
19
385
25
309
29
503
31
344
287
307
388
409
17
441
504
446
32
11
12

2 / 15.3 = 0.59 9 / 15.3 = 0.59

[
L

[SC V. PU Iy RS N

8/ 12.4 = 0.65 10 / 17.4 = 0.57

’
w0 W

N
[

6 / 13.7 = 0.44
7/ 12.7 = 0.51

'
o

‘
=~

&/ 15.2 = 0.39

1/ 17.3 = 0.06 &/ 18.3 = 0.37-

L

8/ 15.2 = 0.53
10 / 18.8 = 0.53

"
LU W)

4 / 10.8 = 0.37

3]

637
740
ggz2
g8l
A-3

6 / 11.8 = 0.51 6/ 11.8 = 0.51

i
w
NN R OR NSO WP, 000 PO WRNE RN RS W

W WweE oW S E P AU s W s U o U e

z 111.7

o
w

48 /111.7 = 0.43 48 / 83.3 = 0.51

cofficient +tussen Jjongenproduktie en dominantierang was  weliswaarw
positief, maar niet statistisch significant (¥ = 0.357, n - 8, ns;
tabel 6—4). Wanneer de 6 vrouwtjes die van 19792 &/m 1983 thelemaal geen
jong kregen buiten beschouwing werden gelaten was er sprake van een zwakke
trend (7 < 0.600, n ~ 6, p - 0.09; +tabel 6-2). Het op een 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 dominantierang en jongenproduktie laten een
gedifferentieerd Dbeeld zien. Abbott e.a. (1981) onderzochten 10 groepen
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maymosets in het laboratorium, elk bestaand wit 2 mannetjes en 2 of 3
vrouwtjes. In elk van die groepen werd alleen het ranghoogste wvrouwtje
zwanger, texrwijl de ranglagere vrouwtjes niet eens ovuleerden. Een mninder
absoluut, maar wel statistisch significant verband tussen dominantierang en
Jongenproduktie troffen Dunbar & Dunbar (1977) aan bij gelada's onder
natuurlijke omstandigheden. Soortgelijke +trends werden beschreven voor
Cevlon kroonapen in de natuur (Dittus 197%9) en wveor rhesusapen 1in een
eilandgroep (Drickamer 1974a) en in Dbuiten—gevangenschap (Wilson e.a.
1978). In de laatste 2 stufies waren de trends niet statistisch
significant {(Gouzoules e.a. 1592). Bi] Dbijgevoederde Japanse makaken
{ Takakata 1980; Wolfe 1934) en Berbexr apen {(Paul & Thommen 1%84), en bij
meerkatten in de natuur {(Cheney e.a. 1981) wexden geen significante
correlaties tussen dominantierang en Jjongen produktie gevonden.

Gouzoules e.a. (1582) Dbestudeerden gedurende 2 Jjaar een groep
bijgevoederde Japanse makaken en namen verschillende rangwisselingen tussen
volwassen vrouwkbijes waax. Vrouwtjes kregen relatief veel jongen wanneer ze
een hoge dominantie positie imnmamen (p < 0.05), maar wanneexr vooxr de
individuen de gemiddelde dominantierang over dJde hele studieduur werd
berekend, bleek er geen verband met Jjongenproduktie (2 » 0.05).

Dominantierang en reprodukitlef succes - concliusies

Uit de bovenstaande gegevens blijkt dat er in de beermakakenkelonie in Oss
geen overduidelijk verband tussen Gominantierang en reproduktief succes van
de vrouwties bestond: de leeftijd waarop vrouwtjes hum le jong Xregen en
het aantal NCOs correleerden totaal niet met de dominantierang, voor de
Jongenprodukiie per vrouwjdar was ex hooguit sprake van een zwakke trend,
en voor de IBiIn en het bevalling -~ eerstvolgende ovulatie interval werden
wel statistisch significante correlaties gevenden, maar die waren
biologisch van weinig betekenis.

Het iz echter mogelitk dat bij een langere studieduur, over meexdere
generaties, dJde kleine wverschillen in Jongenproduktie wel significante
waarden zouden bereiken, anderzijds is het denkdzar dat onder artificisle
levensomstandigheden -zonder predatoren, met medische verzorging en volop
voedsel— het effect van de dominantierang niet goed tot uiting kon komen.

Onder minder optimale omstandigheden wexden wel rang—afhankelijke
verschillen in repredukitief sSucces aangetcoond, alhoewel die wvan heel
verschillende azrd konden zijn: de leeftijd waarop vrouwkjes hun le “ong
krijgen (Drickamer 1974a), het optreden wvan ovulatoire cycli {(abbott &
Hearn 1978; abbott e.a. 1981) de jongenprodukitie per vrouwjaar {Dunbar &
Dunbar 1977; Gouzoules e.a. 1982) en de overleavingskansen van de jongen
{Dittus 1979; Mori 1979; Silk e.a. 1581). De eventuele reproduktieve
voordelen wan een hoce Gominantie positie vormen echter een controversieel
onderwerp, aangezien de deminantie werhoudingen tussen volwassen vrouwtjes
zich kunnen wijzigen {(Gouzoules e.a. 1982), terwidl Cheney e.a. (1981L) en

wWolfe (1984) geen enkel verband +tussen dominantierang en reproduktief
succes konden vinden.
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HOOFDSTUK 7

SAMENHANG TUSSEN FYSIOLOGIE EN GEDRAG VAN VOLWASSEN MANNETJIES

7.1 Inleiding

Een van de centrale vragen van dit onderzoek hetreft de samenhang tussen
fysiologie en gedrag. Voor de mannelijke dieren betreft dit onder meer de
vraag in hoeverre er correlaties bestaan tussen inter— of intra—-individuele
verschillen in geslachishormoonspiegels en wverschillen in gedrags—
£requenties.

Bij makakenscorten met een duidelijk voortplantingsseizoen (Indiase
kXroonazap, rhesusaap en Japanse makaak) werden seizoensfluctuaties in
testosteronspiegels en testikelmaten vastgesteld met maximale waarden
tijdens het geboortenseizeoen (tabel 7-1). Buiten het paringsseizcen was er
nauwwelijks sprake van spermaproduktie (Zamboni e.a. 1974; Nigi e.a. 1980:;
Wickings & Nieschlag 1980; Matsubayashi & Enomoto 1982). De lichaams—
gewichten van volwassen mammetjes lagen in het paringsseizoen wat hoger dan
in het geboortengeizoen (Glick 1979:; Matsubayashi & Encmote 1983). De
agressie frequenties van volwassen mannetjes en de copulatie activiteit
lagen bij deze socorten tijdens de testosteronpiek heger damn in de rest van
het jazar (zie hoofdstuk 4). Dit suggereert dat exr een samenhang bestaat
tussen testostercn enerzijds en sexueel en agressief gedrag anderziids.
Studies waarin inter-individuele verschillen in testosteronspiegels werden
vergeleken met inter—-individuele wverschillen in gedrag lieten echter geen
eenduidig beeld zien. Sémmige onderzoekers vonden wel verbanden, maar
anderen niet (tzbel 7-2: overzichtsartikelen: Dixson 1930; Bancroft
1981). Bij deze studies lag de nadruk op dominantierang, agressie en
heterosexueel gedrag.

Testogteronsplegels van beermakaken zijn alleen in het laboratorium
bestudeerd (Goldfoot e.a. 1975; Slob e.a. 1979; Slob & Schenck 1981). In
die studies werd geen samenhang tussen testosteron en copulatie activiteit
gevonden.

In de huidige studie was het megelijk om gedurende xuim 2 Jaar
maandelijkse Dbloedsamples wvan volwassen mannetjes te verzamelen, zodat
zowel inter— als intra~individuele variaties in testosteron in beeld konden
worden  gebracht. Paarnzast konden  testikelvolume en -—lengte en
lichzamsgewichten worden gemeten. In dit hoofdstuk zal worden nagegaan of
de fysiologische parameters seizoensfluctuaties wvertoonden, en of de
testosteronspiegels correleerden met frequenties wvan agonistisch, sexueel
en andex sociaal gedrag. Omdat testosteronspiegels in korte 1ijd sterk
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Tabel 7-1. Literatuur overzichi: selzoensfluctuaties in testosteron-
splegels on testilikelmaten biljJ makaken en de mens. LO = lewvensomstandig-
hedern: W o= witd: BG = builten-gevangenschap; L = laboratorlium. N =
aantal bestudeorde indlviduen; mnd = gtudieduur in maanden, S5 = aantal
metingen per individu; ratic = perhouding tTugsen hoogste en lLaadgste
kalendermaand-gemiddeldse; T = testosteron; t = testikelmaten; X = sta-
tistisch significante fFiuctuaties over het Jjaar. Marimum scores: periode
alleen weergegeven indien eor significante seizoensfluctuaties bestonden.
a = transversale studle; b = 4 testikelmetingen.

maximum ratio

s500rt studie L& N mnd S scores T t
beermakaak huidige studie BG 13 28 27 - 2ns 1.1 ns

Slob ea 79 L 6 25 21 3uni 2 x
laponder Bernstein ea 78 BG 4 16 1le - 2 ns
Ind.kroonaap Glick 7% BG e 19 7 | oktober 3 X 1.4 x
Java aap Dang & M-D 81 L & 13 13 |aug-okt 2 x
rhesusaap Sade 64 W 1%a 23 23 | sept-nov 2 x

Gordon ea 76 BG 7 30 28 i sept-dec 13 x

FPlant ea 74 L 2 12 40 | september 4 x

Beck & 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 8C W 27a 12 4 | aug-£feb 13 x 2 %

Matsubavashi &« E 83 L 4 14 14| okt-jan 9 x 2 x
mens Smals ea 76 w 15 13 5 | cktober 1.2 x

Reinberg ea 78 W 5 14 7 | november 1.4 x

kunnen fluctueren {Plant 1981) wordt eerst onderzocht in hoeverre er voor

individuen of wmaanden van het jaar karakteristieke testosteronspiegels
gegeven kunnen worden.

7.2 Materizal en methoden

Dertien volwassen mannetjes werden maandelijks gewogen. Er werd bovendien
bloed wvan hen afgenomen (testosteron) en hun testikels werden gemeten met
schulfmaat (lengte) en testikelsncer (volume). Tijdens de wetingen waren
de mannetjes 1licht wverdoofd. De metingen en bloedafnames vonden op een
vaste tijd plaats (08.30 — 10.00 uur), omdat testostexonspiegels in de loop
van de dag kunnen fluctueren (Resko & Eik-Nes 1965; Faiman & Winter 1971;
Michael e.a. 1974; Perachio e.a. 1977; Plant 1981). ODe mannetjes werden
24 uur vwvooxr de bloedafname gevangen en in individuele kooien gezet. Deze
methode werd gehanteerd omdat het vangen -waarbij de apen werden
‘verslagen’ door de dierverzorgers- van inviced zou kunnen zijn op de
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testosteronspieqgels (Roge e.a. 1972: Bernstein e.a. 1879b). 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
heeveel vwvan het testosteron gebonden was aan een bindingseiwit, met behulp
van een ultracentrifugetechniek (MPS—1, Amicen Co, Danvers, Mass., U.S.A.).

Tabel 7-2. Literatuur overzicht: testosteron en gedrag bij makaken en
dwergmeerkatton. Studies zonder castratie of toediening van hOrmonen.
A = groepen in bulten-gevangenschap met een ‘natuurlijke’ samenstelling;
4 groepen  in gevangenschap met 6nnatuurL£jks sex/leeftljd verhoudingen;
C = individuesl gehulsveste mametjes die in korte paartests met vrouwtjes
werden geobserveerd. S = aantal bloedmonsters per individu; N = aantal
dieren in de studiegroep; a = do groep bevatie nNog meer wvolwassen man-
netjes waarvan echier geen bloed werd afgenomen: b = circa 40 juvenielen
an voluassen vrouwtjes; correl. = correlatie tussen individuele testos-
teronspiegels eon dominantierang (D), agressie-afglfte (A) en copulatie
Frequentie (C): + = significante positieve correlatie; - = nigt-signifi-
cante corralatia.

N correl.
soort studie s | & 00 juv [ B a ¢
A beermakaak huidige studie 23 13a 31 21 - - -
laponder Bernstein ea 78k 1 5a b -
Ind.krocnaap Glick 79,8C 4 5 21 37 - - -
rhesusaap Gordon ea 76 28 7 40 14 - -
Japanse mak. Eaton & R 74da 2 21 36 21 - -
Eaton 76 1 21 3 21 - -
B laponder Bernstein =a 79b 1 4 4 1 +
rhesusaap Rose ea 71 1 34 0 0 + +
Phoenix 80 2] 22 2 0 - - -
Phoenix 80 2 i8 14 ol - - -
Phoenix 80 4 i4 12 0 + - -
dwergmeerkat Eberhart ea 80 7 4 4 0 + - -
Eberhart ea 820 14 4 4 0 - - -
Yodvingyuad ea 82 8 3 4 0 + - -
Yodyingyuad ea &2 8 3 4 0 + + -
C beermakaak Goldfoot ea 75 2 4 -
Slob ea 79 12 4 -
Java aap Dang & M-D 31 13 & -
rhesusaap Robinseon ea 75 21 12 -
Phoenix 77 4 g -
Chambers ea 21 5 18 -
Herndon ea 81 4 11 +
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Meer details over de gehanteerde methoden zijn in hoofidstuk 3 te winden.

In juli 1980 werden de apen pas op de ochtend van bloedafname zelf
gevangen, in plaats van 24 uur tevoren. Bij 7 van de 13 manmetjes bleken
op die dag de testosteronspiegels een factor 2 lager te liggen dan 1in de
ormiiggende maanden. De +testosterongetallen wvan Juli 1980 zijn daarom
buiten beschouwing gelaten.

Testikelmaten worden gepresenteerd als gemiddelden van 2 metingen {(van
de linker en rechter testikel). De grootste bal aan het testikelsnoer had
een volume van 40 ml. Soms was een testikel groter dan deze grootste Dbal,
zodat het wvolume niet precies gemeten kon worden. Voor de analyses werd
dan een volume van 42 ml aangehouden.

7.3 Betrouwbaarheid wvan de testosterongetallien

Methode van bloed acfnemen

Aan het begin van de studie was het niet duidelijk in hoeverre de
testogsteronspiegels op het moment van bloedafname verschilden wvan die op
womenten dat de dieren in de buiternkool in de groep zaten. De 24 wur in
een individuele kooi zouden voor sommige mannetjes een stressvolle ervaring
Runnen zijn, waardoor hun testosteronspiegels zouden Xkummen veranderen.
Herndon €.a. {1921) vonden wverlaagde testosteronspiegels bij rhesusapen die
een uwur in een individuele kool hadden doorgebracht. Bernstein e.a.
{19579} vonden bij laponders zulke dalingen echter niet, en bij de xhesus—

Tabel 7-3. Testosteronsplegels in ng/mi in directe (4) en morning after
{B) samples. Zie tekst voor verklaring. A& en B samples uit dezelfde maand
werden Steeds in dezelfde assay bepaald. RTT = rangtekentoets.

~ februari maart mei =
o 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 3.5 2.0 10.4 11.4 23.2 20.3 i4.0 13.2
410 12,1 12.1 21.2 25.3 22.9 15.4 18.7 17.5
416 14.86 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 2.0 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 25.86 z24.4 139.4 3.6 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 G.4 23.7 18.0
502 4.0 2.4 17.7 4.7 20.7 10.2 14.1 5.8
F3 10.¢ 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 (1980) daalden de waarden pas enige weken nadat dJde man—
netjes vanuit een buitengroep waren overgebracht naar individuele kooien.

Om na te gaan welke veranderingen zich in de testosteronspiegels wvan
heermakaken vooxrdeden, werden in 1982 3 maal dubbele samples afgenomen. De
mannetjes wexden 's ochtends direct na het vangen verdoocfd en gebloed
(directe sampleg), vervolgens in individuele kooien geplazatst en de
volgende ochtend opnieuw verdoofd en gebloed {(morning after samples). Er
werd aangenomen dat de testosteronspiegels niet wezenlijk wveranderden
gedurende het vangen, verdoven en »hloed afnemen {dat alles Dbij elkaaxr
hooguit 15 minuten per dier duurde). Ult recent onderzoek van Herxrndon
e.2. {1984) bleak dat 4it een Jjuiste zanname was. Herndon e.a. rustten hun
rhesusapen wit met een soort rugzak, waarin zich bloedatfname apparatuur
bevond, die door de onderzoegkers vanaf een afstand bediend kon worden. Met
deze apparatuur werden om de 10 minuten blcoedsamples verzameld wan dieven
die in een grote kool zaten. Vervolgens werden de dieren gevangen en werd
er, omuiddellijk daarna, met de hand bhloed afgenomen wit de kuit. De
testosteronspiegels in de verschillende samples bleken nauwelijks van
elkaar te verschilien. De mannetijes in Oss werden, in tegenstelling tot de
rhesusapen van Eerndon e.a., licht verdoofd voor de bloedafname. Verdoving
met Vetalar (- ketamine) heeft bij rhesusapen geen verandering van de
testosteronspiegels tot gevolg (Puri e.a. 1981; Zaidi e.a. 1982).

De testosteronspiegels in de dixecte en worning after samples bleken
niet significant wvan elkaar te wverschillen, hoewel de variztie in de
spiegels groot kon zijn (tabel 7-3). De individuele gemiddelden van de 3
dixecte samples correleerden daarentegen wel significant met die van de 3
morning after samples {tabel 7-3, kolom XA en XB: T = 0.462, n = 13, p <
0.03). Dat wil =zeggen dat de morning after samples een redelijke weer-
spiegeling gaven van dé testosteronspiegels in het bloed van de mannetjes
in de buitenkooi.

Radto immuno assay

Wanneer het testosterongehalte in een bloedsample 2 maal word:t hepaald
volgens dezelfde wmethode mazx in 2 afzonderlijke radio immuno assays, dan
kunnen de uitkomsten enigszins van elkaar vexschillen: de ene assay kan
over het geheel wat hogere getallen geven dan de andere (J.T.M. Vreeburg,
persoonlijke mededeling; =zie ook tabel 7-4). Testosterongetallen die uit
verschiliende assays afkomstig zijn mogen daarom niet direct met elkaar
vergeleken worden.

Het was tecdhnisch niet mogeliik 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 aanmvankelijk 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).
Voox een analyse van seizoensfluctuaties wochten alleen data uit longitudi-
nale assays worden gebruikt, en voor verschillen tussen individuen alleen
data uit transversale assays.
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19%0 1981 1982
MAMJJASONDIJFMAMIJASONDIFMAM]

Fz t3egooon 1K
< 1 1
FooL 272 2
1S 227372 2

239 3 3

253 3 3

300 3 323 38 2 32

302 4 4 g9 4

278 49 94—s8 7677761 g

403 s 5

410 5 57 ——7372 2

5416 6 4

502 66 69——3 663 T ww N1

Flguur 7-1. Schema van de 12 radic immuno assays waarin testosteron-
splegels werden bepaald. Dik geschreven: kalendermeanden en iLdentifica-
tihenummers van mannetjes; dun geschreven: volgnummers assays.

Tabel 7-4. Testosteronspiegels in ng/ml in 6 bloedmonsters wvan M300 die
in 2 verschilliende assays werden bepaald. In assay 4 lagen de waardsn
gemiddeld 26% hoger dan in assay 3; de onderlinge verhoudingen tussen de 6
samples bleven gelijk. Voor de analyses werden de waarden uii assay 2
gebruikt.

maand assay 3 assay 4
sep 1980 21.1 28.3
okt N 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
= 17.1 21.5

7.4 Resultaten en discussie

Seizoensfluctuaties

Voor de analyse van seizoensfluctuaties in testikelmaten en
lichaamsgewichten werden de data van 8§ van de 13 mannetjes gebruikt. De
data van M403 werden niet meegerekend omdat een van =2ijn testikels sterk
geatrofieerd was (lengie circa 25 mm, volume 2 3 3 ml)., De data van de 4
Jong-volwassenen (M2, M2, M7 en MIS) werden niet meegerekend omdat deze
mannetjes niet geheel volgroeid bleken te zijn. Gedurende de studie namen

i84



hun testikels gemiddeld 12% in lengte en 28% in volume toe, en =ztegen hun
lichaamsgewichten met 24%. Deze toenames verliepen geleidelijk, zonder
seizoensgebonden groeispurt.

De gemiddelde testikelmaten wvan de 8 geheel volgroeide mannetjes
varieerden maar weinig en toonden geen cyclisch, selizoensgebonden patroon
{fig. 7-2). Het patroon dJdat de gemiddelde testikellengten in Jaar 1
volgden, werd in <aar 2 niet herhaald (T = —0.212, n = 12, ng). De
gemiddelde volumepatironen in de 2 jaren stemden wel enigszinge met elkaar
overeen (T = 0.364, n =12, P < 0.10): in keide Jjaren toonden de
gemiddelden een lichte stijging. Deze +trend deed zich bij alle 8
individuen voor (X eerste 4 metingen < X middelste 4 metingen < X
laatste 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 l1ijkt niet waarschijnlijk dat de testikels van de
8 volwassen mannetjes nog groeiden, want dan had ook de lengtecurve een
stijging moeten vertonen.

det 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 makakenscorten werden gevonden (tabel 7-1).

mm te.stike.LLq.ngtc ‘

40—W_

mb J _
testikel volume

30 — L.

m—/\\ | | I

ng/ ml L

o - tastosteron | |

1z = —
|

k “_/._/\\/v—/\/——l\/*_
‘* | |

10 o Lichoamsgenicht

MAMJJASONDIFMAMIJASOND JFMAM]
1g80o 198+ 1982,

Figuur 7-2. Seilzoensfluctuaties in fysiciogische parameters van man-
netjes. Gemiddelden per Kkalendormaand wvan de waarden van de & oudstie
mannetjes: M300, 303, 410, 416, 253, 233, 378 en 502.
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Flguur 7-3.

Individuele testosteroncurven van 13 volwassen mannetjes.

Bl elke

weergegeven (gebroken lijgn).

individuele curve 1is de gemiddelde curve van de 13 marmetjes
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Ock de lichaamsgewichten van de oudste 8 manmeties toonden geen
seizoensgebonden fluctuaties (fig. 7-2). Het patroon in jaar 1 correleerde
niet met dat in jaar 2 (T = 0.167, n = 12, ns). Het wverschil tussen het
hoogste en  het laagste gemiddelde bedroeg een factor 1.07, wat
vergelijkbaar was met de vondsten van Glick (1972) bij Indiase kroonapen
{1.10) en van Matsubayashi & Enomoto (1982) bij Japanse makaken {(1.06). In
deze 2 studies bleken de (kleine) verschillen wel met helt seizoen samen te
hangen: tijdens het voortplantingsseizoen waren de mannetjes zwaarder dan
tijdens het geboortenseizoen.

In elk van de 13 individuele testosteroncurven zijn grote fluctuaties te
zien, wmaar op het oog is dazarin geen systematisch seizoenspatroon te
ontdekken (fig. 7-3). Van maart 1980 {/m september 1981 werden (vrijwel)
alle samples wvan 10 van de 13 mannetjes, per individu, in dezelfde assay
bepaald (£fig. 7-1), =zodat deze data gebruikt modchrten worden woor
gtatistische analyse. De maanden bleken niet significant van elkaar te
verschillen (xrz - 24.31, 4f = 17, ns).

Samenvatiend kan gesteld woxden dat exr in geen van dJde onderzochte
fysiclogische parameters wvan mannelijke beermakaken seizoensfluctuaties
werden gevonden. Ook bij vrouwelijke beermakaken waren zulke fluctuaties
er niet (hoofdstuk 6). Beermalalcen l1ijken 1n dit opzicht op laponders
{tabel 2-1 en 7-1). Indiase kroonapen, rhesusapen en Japanse makaken
kennen daarentegen dJduidelijke wvoortplantingsseizoenen (tabel 2-1) en die
weerspiegelen zich ook in de mamnelijke fysiologische parameters (iabel

7-1). Java apen hebben volgens de meeste auteurs geen voortplantings—
seizoen (tabel 2-1 en hoofdstuk &) maar bleken in het laboratorium wel een
‘testosteron seizoen' te vertonen (tabel 7-1). Uit de data van Dang &
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Meusy-Dessolle (1981) bleck dat de fluctuaties over het jaar relatief Xklein
waren, dat dJde individuele patronen nogal varieerden en dat copulatie
frequenties over het jaar gelijk bleven.

S1ob e.a. (1979) vonden bij Dbeermakaken in het laboratorium wel
significante testosteron £Lluctuaties over het Jaax: in Suni lagen de
waarden significant hoger dan in september. Van een echt ‘'testosteron
seizoen', =zoals bij andere soorten werd gevonden, was hier echier geen
sprake: in januari en februari konden de gemiddelden ongeveer even hoog
zijn als in juni. De patronen in de 2 afzonderlijke studiejaren van Slcb
e.a. correleerden niet significant met elkaar (v = 0.333, n = 8, ns).

Fluctuaties 1in testosteronspiegels, vergelisfkbaar met die  bij
rhesusapen, Japanse makaken en Indiase kroonapen, werden vastgesteld bij
mannen in Nederland (Smals e.a. 1976) en Frankrijk (Reinberg e.a. 1978):
de hoogste waarden in de herfst en de laagste waarden in de lente. De ver—
schillen over hel Jjaar waren in deze studies wel statistisch significant,
magr niet zo groot als »ij de genoemde makakensoorten {(zie tabel 7-1).

Burger e.a. {geciteerd door Smals e.a. 1976) vonden dat bij mannen in
Australies de testogteronspiegels ecenzelfde patroon wverktoonden als bij
mannen in wWest-Europa, dat wil zeggen: de maximale waarden in Jde laatste
maanden wvan het Jaar. In die maanden worden in Europa de dagen koriter,
terwijl ze in Australif juist langer worden. Studies aan Thesusapen en
Japanse mwakaken lieten zien dat in het laboratorium {constant 1lichi/donker
ritme) eenzelfde testosteronseizoen optrad als in de open lucht (tabel
7-1). Deze cobservaties geven aan dat veranderingen 1in de daglengte
waarschijnlijk geen directe invlioed hebben op de testosteronspiegels van
mannelijke primaten.

Experimenten met rhesusapen wiizen erop dat de seizoensgebonden testikel
activiteit Derust op de aanwezighelid wvan attractieve vrouwtjes {(dat wil
zeggen vrouwkbjes met hoge ocestrogeenspiegels). Onder normale onmstandig—
haden  beginnen rhesus vrouwtjes te cycleren in het majaar. Tegelijkertisd
zijn er fygiclogische en gedragsveranderingen bid de manneties waar te
nemens: hun testikels worden groterx, de kleur van hun "sex skin" (scrotum,
zitviak en dijen) verandert van bleek- in helderrood, wak duidt op een
verhoogde testosteron produktie, en 2ze beginnen te copuleren en frecquent
met vrouwtjes te viocien. Vandernderdgh {1969) en Vandenbergh & Drickamer
{1974) behandelden enige maanden voor het paringsseizoen (nl. in de zomer)
erkele geovariectomeerde vrouwtijes met oestradiol. Deze vrouwtjes werden
daardoor op een abnormaal wvroeg tijdstip attractief. Mannetjes die met
deze vrouwtjes in contact kwamen vertoonden kort daarop de bovenbeschyeven
fysiologische en gedragsveranderingewn, in een periocde waarin ze normaal
gesproken sexueel inactief zouden zijn.

In de groep in Oss waren het hele Jjaar door cyclerende vrouwtjes
aanwezig. Het is dearom gezien het bovenstaande niet wvexwonderlijk éat er
in testosteronspiegels en testikelmaten geen Seizoensfluctuaties werden
gevonden,
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Inter-individuele verschillen

Ten aanzien van de testikelmaten bestonden er tussen de oudste ¢ mannetjes
significante verschillen (eerste 2¢ metingen: lengte xrz = 85,70, dE = 7,
P < 0.001; wolume x& = 106.35, af = 7, B < 0.001). Alhoewel de
verschillen statistisch zeer significant waren, stelden ze biologisch niet
veel voor {hooguit een factor 1.1, zie fig. 7-4). Blj deze analyse is M403
niet meegeteld. Zijn ene 'normale” testikel kwam bij elke meting als {een
van) de grootste uit de bus. De Jjong-velwassen manneties M2, ME, M7 en MLS
hadden azn het begin van de studie relatief kleine testikels (< 47 mm én
< 36 ml), maaxr in 1982 waren zij vergelijkbaar met de oudzte & mannetjes,
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Figuur 7-4£. Fysiologische parameters van voluassen mannetjes: indivi-
duele gemiddelden en bereiken op grond van 24 maandelijfkse metingen (maart
1980 t/m februari 1982; testostercen: 23 metingen (Juli 1980 nilet
meegerekend) . Voor M403 ziJn de maten van zijn niet-gearrofieerdetestikel
weergeogeven. I[ndividuen in dominantie volgorde (M300 is alpha-man).
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met lengten van 48 — 50 »m en velumina van 39 — 42 ml.

De lichasmsgewichten van de oudste 9 mannetjes (inclusief M403) waren
minder constant dan de testikelmaten, maar vertoonden dJdesalniettemin
duidelijke inter—individuele verschillen (Xiz = 149.64, &f = 8, p < 0.00L;
£fig. 7-4). De jong-volwassen mannetjes hadden aanvankelijk betrekkeliik
lage lichaamsgewichten (9 a 10 kg), maar bereikten in de loop wvan de
studie waarden die vergelijkbaar waren met die van de oudere mannetijes.
M15 werd in 1962 met een lichaamsgewicht van 15 kg zelfs het zwaarste dier
in de kolonie.

Voor de analyse van inter-individuele wverschillen in testosterconspiegels
konden alleen dJde 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 wverschillen tussen de 13
nannetjes (sz = 44,19, 4f = 12, p < 0.00L). De individuele gemiddelden
uit de laatste € samples correleerden sterk met de gemiddelden uit de 21
voorgaande samples (r = 0.846, n = 13, p < 0.0001. Alhoewel dJde Ilaatst—
gencemde getallen wuit wverschillende assays afkomstigq waren, gaven ze dus
toch een goede weerspilegeling van de verschillen tussen individuen.

Inter—individuele verschillen in +testosteronspiegels die in de tijd
weinig veranderden, werden ook gevonden in studies aan rhesusapen (Gordon
e.a. 1976}, Indiase kroconapen (Glick 1979) en mensen (Resko & Eik-Nes 1966;
Paiman & Winter 1971; Smals e.a. 1976). Daarentegen wvonden 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 dazrom misgchien sterker en
minder wvoorspelbaar beinvliced door het wvangen.

Samenhang tusseon Fysiologlsche maten

Vanzelfsprekend bestond er een sterke correlatie tugssen testikellengte en
testikelvolume. De testikelmaten corxreleerden echter niet significant met
testostercnspiegels of met lichaamsgewichten, en de laatste parameters ver-

Tabel 7-5. Correlaties tussen Fysiologische parameters 0.g.v. indivi-
duele gemiddelden in fig. 7-4. Boven <o diagonaal: Kendall's v; onder de
diagonaal: p waardsn. N =~ gantal individuen; de testikelmaten wvan M4O3
{¢&n geatrofieerde tesiikel) zijn niet mesgerekend.

testikel testikel lichaams
N testosteron lengte volume gewicht
testosteron 13 -0.273 -0.318 0.077
testikellengte 1z ns 0.864 -0.091
testikelvolume 12 ns 2<0.001 -0.045
lichaamsgewicht 13 ns ns ns
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toonden onderling ook geen samenhang (tabel 7-5). Relatief zware manmetijes
hadden dus niet altijd ook grote testikels en hoge testosteronspiegels.

Bij de pubers (hoofdstuk 5) werd wel een verband tussen testikelmaten,
lichaamsgewicht en tegtosteron gevonden: in de maanden na de testikel
indaling vertoonden al deze parxameters simultaan een sterke stijging. Op
latere leeftijd ging d&it verband verloren. Vanaf ongeveer 1 jaar na de
testikel indaling vertoonden de testosteronspiegels geen verdere stijging,
terwijl de testikelmaten en het lichaamsgewicht nog wel gedurende enkele
jaren langzaam toenamen.

Persky e.2. (1971) vonden bij mannen van 17 tot 28 jaar gemiddeld 2 maal
2o hoge testosteronspiegels als bij mapnen van 31 tot 66 jaar. In Oss
hadden 6 Jjong-volwassen manpetjes een gemiddelde <testosteronspiegel wvan
20.9 ng/ml (M2, M4, M7 en, vanaf hun Se verjaardag, M15, M22 en M23). Het
gemiddelde van de oudste 9 mannetjes bedroeg 14.6 ng/ml. Het verschil was
niet statistisch significant (U = 13, p = 0.10). Twee van dJde oudere
mannetjes (M416 en M253) behoorden tot de individuen met Je hoogste
testosteronspiegels (zie fig. 7-4). Geen van de mannetjes in Oss kon als
bejazard (20 Jjaar of ocuder) woxrden beschouwd en exr Xon daarom niet worden
ondexzocht of de testosteronspiegels op hoge leeftijd daalden. Chambers
e.a. (1981) vonden bij rhesusapen in het laboratorium geen statistisch
gignificant verschil tussen de testostercnspiegels wvan relatief jonge
{circa 10 jaar) en oude (20 Jjaar of ouder) manneties.

Testostercn en gedrag: resultaten

Voor elk van de 13 individuen werden over de periode wvan maart 1980 t/m
februari 1982 de gemiddelde testosteronspieqgel en de gemiddelde frequenties
van sociale gedragingen berekend, Exr wexden corrxelatie cogfficiénten
over de individuen Dberekend +tussen testosteron—gemiddelden enerzijds en
gedragsfrequenties anderzijds. In geen enkel geval was de correlatie
significant (tabel 7-6). Figuur 7—4 1llustreert 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
Eluctuaties in gedrag. Voor elk individu werdem “hoge T' en "lage T
maanden onderscheiden. Een Xalendermaand wexrd als hoog (resp. laag)
begchouwd wanneer de testosteronspiegel aan het begin van die mazand en aan
het begin van de volgende maand hoger (resp. lager) dan de individuele
mediaan lag. Maanden waarbi] de ene waarde hogexr 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 gedragsfreguenties per
cbservatie 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 totarl ejacu—
laties. De T-waarden {rangickentoets) bedrxoegen resp. 40, 29, 25, 44 en 32
{in =alle gevallen n = 12, ns). Er bleek dus ook volgens deze methode geen
verband tussen testosteron en gedrag.
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Tabel 7-&. Correlatie cofficienten (Kemlalli's T} tussen enerzijds
individuele testosteronspiegois (gomiddelde van 23 metingen) en anderzijds
dominantiorang en gedragsfrequentises (o.g.v. systematische observaties,
zie hoofdstuk 4). In @lle gevallen: N = 13, p > 0.10.

dominantierang 0.077
agressie I afgifte -0.026
afgifte aan velwassen 3z ~0.128

Z ontvangst -0.128
ontvangst van volwassen 3¢ -o0.128

vlooien afgifte 0.205
ontvangst 0.128
samenzitten met volwassen 35 ~0.167
met volwassen gg -0.103

solozitten 0.038
bluf -0.077
copulaties D.218
copulaties met ejaculatie 0.244
masturbatie met ejaculatie -0.333
totaal ejaculaties ~0.154
isosexueel presenteren afgifte 0.103
ontvangst 0.231

Ook bij de puber—manneties werd geen correlatie gevonden tussen sSexuele
en agonistische activiteit enerzijds en testosteronspiegels anderziids (zie
hoofdstuk 5). Van alle vrouwtjes mag aangenomen worden dat zi) veel lagexre
testosteronspiegels hadden dan alle volwassen mannetjes, maar toch hadden
sommige wolwassen vrouwties ¢em hogere dominantie positie en agressie—
afgifte dan sommige volwassen mannetlies.

Testosteron en gedrag: discussie
De resultaten uit de huidige studie +toonden geen correlatie tussen
testosteronspiegels en agressie freguenties of dominantierang. Dit is in
overeenstemming met eerdere vondsten aan mnmakakengroepen in  buiten-
gevangenschap (tabel 7-2a). Naast de in de tabel vermelde studies werden
er een aantal experimenten met zrhesusapen ulitgevoerd (castratie en/of
toediening wvan hormonen) waaruit ewveneens bleek dJdat hoge (resp. lage)
testosteronspiegels niet altijd samengaan mwet een hoge {resp. lage)
agresgiviteit en dominantierang (Wilson & Vessey 1968; Phoenix e.a. 1973;
Gordon €.a. 1979). Bernstein e.a. (1979a) beschreven een groep rhesusapen
in Dbuiten—gevangenschap waarin de alpha-positie werd ingencomen door een
"a—gonadaal” volwassen mannetije. Het was niet zeker of dit mannetije
gecastreerd was of sterk geatrofieerde testikels had. Zijn testosteron—
spiegels waren in ieder geval zeer laag (< 0.3 ng/mi) in vwvergelijking met
die van de 3 andere volwassen manneties in de groep (geboortenseizoen:
X = 4.1 ng/ml; paringgseizoen: X = 13.6 ng/ml).

In tegenstelling tot de 'hierboven gencemde onderzoekers wonden Rose
e.a. {1971) wel een significante positieve correlatie tussen individuele
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testosteronspiegels, agressie-afgifte en dominantierang. Rose e.a.
bestudeerden ecen groep rhesusapen die ultsluitend uit wvolwassen manmmeties
bestond. Significante positieve correlaties werden in nog enkele andexe
studies gevonden (tabel 7-2b), maar het betrof hier steeds, net als bij
Rose e.a., studies aan groepen met een omnatuurliike samenstelling: het
aantal volwassen vrouwtijes was niet groter dan het aantal volwassen
mannetjes, en de groepen bevatten weinig of geen Hjonge dJdieren. In
laboratorivm—experimenten met rhesusapen (Cochran & Perachio 1977) en
dwergmeerkatten (Dixson & Berbert 1977) werd in tegenstelling tot in de
eerdergencende experimenten, wel een agressiviteits-verhogend effect van
testosteron gevonden. Een samenhang tussen testosteron en agressief gedrag
wordt bovendien gesuggereerd dJdoor het feit dat bij verschillende zcorten
primaten en andere zoogdieren de jaarliikse pieken in testosteronspiegels
en agressie freguenties samenvallen (Bixson 1980; zie ook hoofdstuk 4)3.

Uit de gerefereerde literatuur dlijkt dat testosteron wel wvan invloced
kan zijn op agressiviteit, maar dat in groepen met een "natuuriijke”
samenstelling deze inviced niet duidelijk +teot uiting komt. In zulke
groepen lijken inter—individuele werschillen in agressie freguenties en
dominantierang eerder te Derusten op historische factoren en familie—
relaties {(zie hoofdstuk 4 en hoofdstuk 5) dan op hormonale verschillen.

Onderzoek aan mensen leverde, net als de zpenstudies, tegenstrijdige
regultaten op. Persky e.a. (1971} en Ehrerkranz e.a. {1974) vonden
significante positieve correlaties tussen testosteronspiegels en scores
behaald in een psychologische test (Buss—-Durkee Hostility Inventorvy), maar
Kreuz & Rose (1872) en Meyer—Bahlburg e.a. (1373) vonden, met dezelfde
test, geen significant verband. Kennelijk bestaat er bij mensen mogeliik
ook een verband tussen testosteron en agonistisch gedrag, maar komt &it
verband niet onder alle omstandigheden tot uiting. Overigens konden de
verschillende uitkomsten niet verklaard worden aan de hand van wverschillen
in sociale omstandigheden: FEhrenkranz e.a., en Kreuz & Rogse onderzochten
mannen  in de gevangénis, texwijl Persky e.a. en Mever-Bahlburg
e.a. “vrillevende' mannen bestudeerden.

Testosteronspiegels kunnen in negatieve zin beinviced worden door het
entvangen van veel agressie of verslagen woxden (Rose e.a. 1972; Bernstein
e.a. 1979b; Mazur & Lamb 1980) of door andere vormen van stress (Mason
e.a, 19e88; Goldfoot e.a. 1975; Coe e.a. 1978; Puri e.a. 1581). In de
huidige studie bleken testosteronspiegels en agresgie—ontvangst echier niet
significant negatief met elkaar te correleren. De £ volwasgen mannetjes
die door de pubers in rang werden gepasseerd vertoonden geen dalende
testosteronspiegels {fig. 7-3: MZ53, M239, M&03 en M378). BEet is wel
opmerkelijk dat het ranglaagste mannetje, M502, extreem vazk werd
aangevallen (zie hoofdstuk 4) en tevens lagere testosteronspiegels had dan
de andere volwassen mannetjes (fig. 7-3 en 7-%).

Inter—individuele verschillen in sexuele activiteit bleken bij d&e
mannetjes in de huidige studie niet te corresponderen met verschillen in
testosteronspiegels. In een groot aantal studies aan wmekaken en dwerg-
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meerkatten, onder uiteenlopende cmstandigheden, 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 Dbetrokken. In e¢en studie (Herndon e.a. 1981) werd wel
een significant.verschil gevonden: rhesus mammetjes 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 exr kon daarom niet worden
aangegeven wat bij het gevonden wverschil corzazk en gevolg was.

Bij de makakensoorten met een woortplanmtingsseizoen Dblijkt Qe periode
waarin dJe copulatie frequenties het hoogst zijn (het najaar, zie hoofdstuk
4) samen te vallen met de periode waarin testosteronspiegels hun maximale
waarden  bereiken (tabel 7-1). Dit suggereert een samenhang tussen
testosteronspiegels en copulatie activiteit. Echter, b»bij rhesusapen en
Java apen in het laboratorium vallen de 2 pieken niet altiid samen (Michael
e.a. 1975b; Michael & Zumpe 1976; Dang & Meusy-Dessolle 1981).

Castratie leidt bij rhesuszapen (Wilson & Vessey 1968; Resko & Phoenix
1272; Phoenix e.a. 1973) en lagere dlerscorten (Young 1961) toi 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 (1977) gaf xhesusapen met lage copulatie
frequenties in paartests dagelijks (gedurende 4 weken) testosteron
injecties, maar hierdoor steeg hun copulatie activiteit niet. Slck &

Schenck (1981) behandelden beermakaken met Cyproteronh acetaat (CA) waaxrdoor
de testosteronspiegels sterk daalden maar dJde copulatie activiteit in
paartests juist toenam.

Verschillende onderzoekers hebben gecopperd dat voor het tot uiting komen
van sexueel gedrag de testosteronspiegels boven een bepaalde drempelwaarde
moeten liggen. Na castratie of buliten het paringsseizoen dJdalen de
testosteronspiegels +tot onder de drempelwaarde en wordt er gewcenlijk niet
gecopuieexrd. 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. (1982} vergeleken
deze situvatie met een wmotor die met een lege brandstoftank niet kan
functioneren, waar met een wolle tank evenveel presteert als met een
halfvolle tank.

De drempelwaarde hypothese werd recentelijk getoetst door Michael
e.a. {1%82) met rhesusapen in laboratorium paartests. De 28 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 mg/dag. Doses van 0.2 tot 2.2 wmg resulteerden in plasma
testosteronspiegels wvan 3 tot 12 ng/ml, vergelijkbaar met de waarden van
onbehandelde intacte mannetjes. Vijf mannetjes Dbegonnen regelmatig te
ejaculeren bij TP doses van 0.05 — 0.2 mg {circa 1 - % ng testosteron/ml
plasma). Echter, 1 mannetie ejaculeerde tijdens de controle periode al
regelmatig, 1 ging pas ejaculeren bij 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 wersachillen +ten aanzien van de hoogte van de drempelwaarde.
Bij 4 mannetjes had een extra verhoging wvan de TP dosis boven de
drempelwzarde geen verdere verhoging van de ejaculatie frequentie tot
gevolg, maar bij de 4 anderen stegen de ejaculatie <frequenties wel
enigszins bii toenemencde doges. Helaas hadden Michael e.a. geen controle
groep van mannetijes die aflopende doses of helemaal geen TP ontvingen. Er
kon daarom niet worden nagegaan of het laatstgencemde patroon hormonaal
bepaald was, of berustte op het feit dat de test—partners in de loop wvan
het experiment steeds beter azan elkaar gewend raakten.

Mannelijke beermakaken konden in laboratorium paartests zeer fLrequent
ejaculeren (gewoonlijk 2 tot 7 m=aal/30 minuten; 2 tests per week), ondanks
het feit dat hun tLestosteronspiegels, door Ca~behandeling, bhetrekkelijk
laag waren (:Tc = 3,7 ng/ml; Slob & Schenck 1881). Er zou daarcom verwacht
mogen worden dat de volwasgen mannetjes in Oss ock in staat waren om  zZeer
frequent te ejaculeren, want hun testosteronspiegels bedroegen vrijwel
altijd veel meer dan 3.7 ng/mi. Dit bleek inderdaad het geval te =2ijn in
afwezigheid van ranghogere mannetjes (incomplete groep in de bulitenkooi of
L mannetje met 1 of meer cyclerende vrouwkjes in een binnenkool). Tijdens
de eerste 30 minuten van zo'n test ejaculeerde het tijdelijk ranghoogste
mannetje 4 tot 7 maal. BAlleen MS02 ejaculeerde tijdens zijn tets (n = 3)
MAALY wWeilnig: 2 of 3 maal per 30 minuten. M502 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 scociale controle.

De samenhang tussen isogsexueel gedrag en testosteronspiegels werd Dbid
manmelijke rhesusapen  bestudeexrd door Gordon e.a. {1979) en Loy
e.a. {1%842). De eersten vonden bij een verhoogde testostercon produktie
(t.g.v. behandeling met humaan chorion gonadotropine) een verhoging van de
isogsexuele activitelt (isosexueel presenteren en beklimmen, zowel ontvangst
als afgifte). Daarentegen vonden Loy e.a. juist Dbij een verminderde
testosteron produktie (door castratie) een verhoogde isosexuele activiteit.
In deze laatste studie was het onduidelijk in hoeverre testosteronspiegels
een rol speelden: de castraten leefden szamen met geovariectomeerde
vrouwtjes en de intacten met intacte vrouwtjes. In beide studies hadden de
groepen een onnatuurlijke sex/leeftiid opbouw: de groep wvan Gordon
€.a. kestond wuitsluitend uit volwassen mannetjes, en de groepen van Loy
e.a. uit dieren die aan het begin van de studie allemazl 1 of 2 Jazr oud
waren. In de Organon beermakakenkolonie, 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
vlicoi frequenties gevonden (tabel 7-6). Bij laboratorium beermakaken die
met Ch werden behandeld daalden de testosteronspiegels en stegen de vicol
frequenties in heterosexuele paartests (Slob & Schenck 1981). Vandenbhexgh
& Drickamer (1974) vonden bij vrijlevende rhesusapen juist hoge wvlooi
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frequenties in het seizoen waarin de testosterconspiegels het hoogst waren.
Beide vondsten kunnen @ samenhangen met de verhoogde heterosexuele
activiteit, bij beermakaken na Ca-behandeling, en bij rhesusapen in het
paringsseizoen.

Studies waarin het verband tussen individuele Dbluf f£reguenties en
testosteronspiegels werd onderzocht zijn mij niet bekend. In de studie van
Bernstein e.a. (197%a) over dJde a-geonadale alpha-—man en in de diverse
cagtratie-gstudies werd bluf niet gencemd. Wel bleek in hoofdstuk 4 al dat
bluf een typisch manneli’k gedrag is en dat Japanse makaken het vaakst
bluffen in het paringsseizoen, wanneer hun testosteronspiegels het hoogst
zijn. Van een correlatie tussen testosteron en kluf was in de huidige
studie echter geen sprake (tabel 7-6). Wellicht bestaat exr voor bluf, net
als voor copulaties, een Dbepaalde testosteron drempelwaarde. Dat zou
kunnen verklaren waarom M502 {zeer lage testosteronspiegels) ncoit blufte,
en vrouwtjes en pre-puberale mannetjes maar zelden.

vriJ en gebonden testosteron

In vrijwel alle tot nu toe gerefereerde studies werd uitsluitend de totale
hoeveelheid testosteron in het bloed gemeten. Bij de mens 1is het merendeel
van het in het bloed aanwezige testosteron gebonden aan een dbindingseiwit:
30% aan testosteron—bindend globuline (TeBG) en 68% aan albumine. Slechts
1.8% circuleert vrid in het Dloed (Nisula & Dunn  1979). Bij chimpangees
bedraagt de wrije fractie 1.5 tot 3.4% (McCormack i971).

Rosenfield (1S71) en Vermeulen e.a. (1971) suggereerden dat alleen de
vrije fractie diologisch actief zou zijn. Aandere onderzoekers hebben deze
vigie echter in twijfel getrokken: mogelijk kan ook de gebonden fractie de
doelwitcelien bereiken en daar gemeitzboliseerd worden (Baxdin & Paulsen
is8l).

Bij de 2 beermakaken waarvoer dit werd onderzocht varieerden de
ongebondeén percentages van 1.9 tot 2.5 (M300) en van 1.5 tot 2.1 (M2), wat
goed overeenstemt met de hovengencemde percentages voor mens en chimpansee.
Het 1is opmerkeliijk dat deze percentages veel minder fluctueerden dan de
totale testosteronspiegels (fig. 7-3). De vrije fracties varieerden van
0.22 ot 0.63 ng/ml {M300) en wvan 0.31 tot 0.54 ng/ml (M2}, De 2
individuen verschilden in dit opzicht niet wezenlijk van elkaar (T = 36.5,
n = 12, ns), alhoewel zij omderling wel sterk verschilden in dominantierang
{M300: alpha; M2: 5Se van onder) en copulatie-, agresgie—, bhluf- en vicol
activiteit (=zie hoofdstuk 4). Doordat de perxcentages vrij constant waren,
correleerde de hoogte van de vrije fractie sterk met die van het totazal aan
testostexron (M30Q0: T = 0.758; M2:7 = 0.788; beiden: n = 12, p < 0.001).
Uit de vrije fractie-gcurven kwam net zo min een seizoenspatroon naaxr voIren
als wuit de +totaal testosteroncurven. Er DYestond dus geen reden om Ge
ocorspronkelijke conclusies {geen correlatie met gedrag, geen seizoen) te
herzien naar aanleiding van de gegevens over vrij en gebonden testosteron.

Chanbers e.a. {1981} wvonden bij rhosusapen wel een  significante
correlatie tussen Dbindingspercenmtage en sexuele activitelt in paartests:
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mannetjes met een hoog bindingspercentage copuleerden en ejaculeerden
relatief weinig. De hoeveelheld wrij testogteron (ng/ml) correleerde
echter niet significant met gedragsparameters. Wanneer alleen de vwrije
fractie biologisch wvan Dbelang zou zijn, dan zou verwacht worden dat niet
zozeer het percentage, maar wel de absolute hoeveelheid wrij testosteron
maatgevend zou zijn voor sexuele actiwviteit.

De bindingspercentages lagen bij de rhegusapen van  Chambers
e.a. relatief lazg: 4% van het testosteron was gebonden aan albumine, en
67% (oude mannetjes) of 57% (Jjong—volwassen manneties) aan TeBG. De vrije
fractie bedroeg dus ongeveer een derde van het totaal, wat aammerkelijk
meer is dan de 1.5 — 2.4% bij beermekaken, chimpansees en de mens.
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soort

studie

Lo NQ gedrag FO PO LU
beermakaak  huidige studie BG 18 18 P F copul 84 100 56 ns
Slob ea 78a L 7 5 0,P F ejac 83 100 29 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 Goldfoot 71 3L 15 5 Z F ejac 0 100 0 %
Bullock ea 72 L 8 & Z,P % ejac 75 100 5
Eaton 73 L 5 7 2z % 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 >3
rhesusaap Michael & 2 70a L 16 16 M- F ejac 89 100 85 x
Goy & R 72 L 11 11 M- % ejac 71 100 39
Johnseon & P 78 L 10 10 0o,P F ejac 83 100 74 ns
Goy 79 L 18 18 © % ejac 69 100 61
Wallen & W 84 L 5 4 0O,P F ejac 100 100 33 x
Gordon 81 BG 5 5 P F copul 45 100 0
Gordon 81 BG 11 ? 0,P F copul 25 100 0
Wilson ea B82a BG 16 g o,P % ejac 85 100 0
Wallen & W 84 BG 5 4 0,P F ejac 21 100 0 x
Japanse mak. Encomoto ea 79 L & 2 0, F ejac 47 100 23 x
baviaan Bielert 82 L 8 8 Z % ejac 33 100 3
Saayman 70 w 321 18 2z F ejac 33 100 & x
orang-oetanyg Nadler 77 L 4 4 M3 % ejac 36 100 84 nmns
goxrilla Nadlexr 75 L 9 4 LT % ejac 38 100 0 x
Nadler ea 83 1 5 2 0O, % ejac 23 100 0
chimpansee Yerkes 39 L 12 3 2 F ejac 100 ol
Young & O 44 L 8 3 2 F copul 80 100 1
Tutin & McG 73 BG 4 3 Z F copul 100 20
wallis 82 BG 15 ? Oz F copul 100 2
Tutin 79 W g ? 0z F copul 100 12
bonobo Savage-R & W 78 BG 2 1 Z F copul 100 35
mens vdry & M 77 w34 ? LH % coitus 83 100 104
Udry & M 77 W 155 ? temp % coitusl03 100 97
Udry & M 77 W 273 7 M- % coituslOs 100 94
Bancroft ea £3 W 40 40 O,P F sex 142 100 105 «x
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HOOFPSTUK 8
REPRODUKTIEVE STATUS EN SEXUEEL GEDRAG VAN VROUWDJES

8.1 Inleiding

De studie wvan relaties tugsen reproduktieve of hormonale status en sexueel
gedrag vormt een belangritk ondexwerp in de primatologie. Veel onder—
zoekers hebben zich geconcentreerd op hommonale en gedragsveranderingen
tijdens de ovariumcyclus {zie tabel 8-1), terwijl zwangerschap en lactatie
betrekkelijk weinig bestudeerd zijn.

Tabel 8-1 lzat zien dat bij de meeste onderzochte apensoorten copulatie
frequenties over de ovariumcyclus £luctueren. Rond het ovulatie tijdstip
wordt het vaakst gecopuleerd, in de folliculaire fase minder, en in de
luteale <£fase nog minder. Dit patroon werd zowel in laboratorium—tests als
cnder meer natuurlijke omstandigheden aangetroffen, en 1lijkt verband te
houden met hormonale veranderingen gedurende de cyclus: oestradicl
bevordert, en progesteron remt de copulatie activiteit. Beermakaken vormen

Pagina hiernaast:

Tabel 8-1. Literatuur overzichi: Fluctuaties in seruele activitelt
gedurende de ovariumcycius biJ primaten.

LO = Leovensomstandigheden: W = wild; BG = bulten-gevangenschap; L=
Laboratorium paartests; 3L = lLaboratorium-tests: 1 mammetje met 32
vrouwtJes, Né‘(NQ) = aaﬁtal copulerende mannetjes (vrouwtjes).

Meth = methode om ovulatie moment vast te stellen: O = oestradliolspie-
gels; P -~ progesteronsplegels; LE = Luteiniserend hormoon-spiegels; M- -~
‘terug tellen vanaf begin menstruaiie; M+ = voorult tellen wvancf begin
manstruatie; M3 = menstruatie interval in 3 gelijke delen verdeeld; Z =
zwelling perineum; LT = Labial tumescence = zelling schaamiippen; temp =
lichaamstemperatuur. Bl de M, Z en LT methodes is het niet zeker of de
cycli ovulatoir zijn.

Gedrag: £ = frequentie per test, uur of dag: % = percentage van Jde
tests waarin of van de individuen waardoor het geodrag minstens I meal werd
vertoond; ser = nilet nader omschreven heteroseruele interacties.

FO = mid-folliculailre fase; dag 6 t/m 10 voor ovulatle (huidige studie:
gemiddelde wan FI en F2); PO = peri-ovulatolre fase: ovulatie dag t 2
dagen; LU — mid-luteale fase: dag 8 t/m 1Z na ovulatie. Frequenties of
percentages Ln FC en LU zijn berekend in werhouding tot de score in PO, die
steeds op 100 is gesteld. x = significante fluctuaties over de cyclus.
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in dit opzicht een uitzondering: in laboratorium—tests copuleren zij
tijdens alle fasen van de ovariumcyclus cngeveer even vazak. In Oss bestond
de gelegenheid om na t& gaan of dit ook in een grote groep continu
samenlevende dieren het geval was.

Veranderingen in de sexuele activiteit van zwangere vrouwen en hun
echtgencoten =zijn veelvuldig beschreven (overzichtsartikel: White & Reamy
19823, Alle studies rapporteerden een daling van de colitus frequentie in
de locp wvan de zwangerschap, maar de gegevens waren weinig gedetailleerd.
Een soortgelijke daling werd, wel gedetailleerd, in Dbeeld gebracht door
Bielert e.a. (1976) voor rhesusapen in het laboratorium. Op het eind van
de zwangerschap copuleerden de zrhesusapen helemazal niet meer. Bij
laboratorium-beermikaken werd ook een ophouden van de copulatie actiwiteit
in de loop van de zwangerschap gevonden (Slob & Nieuwenhuijsen 198C;
Linnankoski e.a. 1981). In deze studies werden slechts 2 vrouwtjes
gedurende een deel van de zwangerschap geobserveerxd.

Gedragsveranderingen tijdens de lactatie zijn voor zover mij Dbekend
alleen voor de mens en de chimpansee beschreven. Gewoonlijk zijn de coitus
frequenties gedurende de eerste maanden na de bevalling laag {Falicowv 1973;
Lemmon & Allen 1978: Christensen & Hertoft 1580; Herms e.a. 1980).

8.2 Materiaal en methoden

Er werden hormonale en gedragsgegevens gebruikt uit de pericde van maart
1980 +t/m oktober 1982. Gedurende 1050 systematische obserati uren wexden,
volgens de all occurrences methode, copulaties (met en =zonder ejaculatie)
en gerichte masturbaties (uitzluitend met ejaculatie) gescocrd. Tijdens
227 van die uren werden bovendien andere sexuele gedragingen gescoord,
zoals presgents, beklimmingen 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 weegerekend.

In hoofdstuk 3 werd beschreven hoe ovulatie- en conceptie data wexden
geschat. Op grond van deze data werden de ovulatoire cycli ondervexdeeld
in 6 fasen van elk 5 dagen, uitgaande van de O—fase:

Fl = vrogg-folliculair. De 5 dagen voor F2; progesteron laag, ocestradiol
laag.

F2 - laat—folliculair. De 5 dagen voor O; progesteron laag, oestradiol
stijgend.

O = peri-ovulatoir. De ovulatie dag, de 2 dagen exvoor en de 2 dagen
erna. Progesteronspiegels laag, oestradiolspiegels vertonen een piek.

Ll = vroeg-luteaal. De 5 dagen na O; progesteron stijgend, oestradiol
lzag.

L2 = mid-luteaal. De 5 dagen na L1l; progesteron hoog, oestradicl licht
verhoogd.

L3 -~ laat~luteaal. De 5 dagen na L2; progeésteron dalend, oestradiol lzag.
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De hormoon—gegevens zijn gebaseerd op de gedetailleerde hormooncurven
van Wilks {1977) en Slcb e.a. {1978a).

Lang niet alle cycli {of inter ovulatie intervallen) duuxden precies 30
dagen. wanneer een IOI  langer duurde, werden dJe overblijvende dagen
{(tussen L2 en Fl) buiten beschouwing gelaten. Bij} een kortere IOI
overlapten de L3— en Fi—fase. De cverlap—dagen werden bij de Lia-~fase
gerekend. Hiertoe werd besloten omdat de luteale fase bij de beermakazk
een vrl] constante lengte heeft {i = 17 dagen), terwijl de lengte van de
folliculaire fase nogal varieert (Slch e.a. 19782). In een aantal cycli
bestond de Pl-fase dus uit minder dan 5 dagen. Pit had geen invlioed op de
gedragsfrequenties, want die werden per observatie wur Dherekend (zie
hiercnder).

Alle in dit hoofdstuk beschreven vrouwbtjes werden gedurende meerdere
cycli gecobserveerd. Individuele gedragsfrequenties per oyclusfase werden
berekend door het aantal malen dat een gedrag in een Dbepaalde cyclusfase
werd gezien over alle cycli te scmmeren, en vervolgens te delen door het
aamntal cbservatie uren voor die fase, gesommeexrd over alle coycli. Met
behulp wvan een Priedman variantie analyse (xrz) werd nagegaan of
gedragsfrequenties over de 6 cyclusfasen fluctueerden. Daarnaast werd met
behulp van een rangtekentoets (T) een vergelijking gemaakt tussen enerzijds
de gecombineerde F2- en C-fase en anderziids de gecombineerde Ll-, L2—- en
L3-fase. Deze laatste methode had als voordeel dat de gedragsfrequenties
berustten op een groter zantal cbservatie uren dan in elx van de &6 fasen
afzonderliik, en dJdus betrouwbaarder waren. De 2 periodes verschilden in
hormonaal opzicht fundamenteel van elkaar (F2 - O: laag progesteron, hoog
oegtradiol; LL - 3: hoog progestercon, laag cestradiel). Dazrom zou een
eventuele invlioed van geslachtshormonen op gedrag in deze vergelijking het
sterkst tob uiting moeten komen.

Bij de analyses van gedragsfluctuaties over de ovarimmcyclus werden
vrouwties met zeer lage gedragsfrequenties buiten beschouwing gelaten. 2Zi3
zouden een eventueel cyclisch patroon  kunnen  vertroebelen. Voor
copulaties, spontaan presenteren en de ontvangst van gerichte masturbaties
werd arbitraixr een grensg getrokken: vrouwtjes die het gedrag gedurende de
obgervatie uren tijdens hun cycli minder dan 6 maal vertoonden, werden niet
meegerekend. Het aantal van 6 was gebaseerd op het aantal fasen wazarin de
cyclus was verdeeld.

Zwangerschappen werden verdeeld in 12 blokken van 15 dagen. Het eerste
blok kwam overeen met de luteale fase (LI, L2 en L3) van de conceptie—
cyclug. 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' betrckken: de Fl-~, F2— en C—fase wvan d&e conceptiecylcus.
Bi} vrouwtjes die gedurende meerdere zwangerschappen of gedeelten daarvan
gevelgd konden worden, werden de gedragsfrequenties net zo berekend als bij
vrouwtles met meerdere cycli.

De periode volgend op de bevalling wvan een levend jong (post-—partum
pericde) werd verdeeld in blokken van 30 dagen. Gegevens over de cerste 8
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blokken van 30 dagen post—partum woxden hier gepresenteerd. Er woxdt een
nadere analyse gegeven van de gegevens van vzouwtjes die, behalve gedurende
de post-partuir pericde, ock gevolgd konden worden geduxende tenminste een
volledige zwangerschap en ovulatoire cyclus.

B.3 Proceptiviteit, receptiviteit en attractiviteit

Beach (1976) onderscheidde in de context wvan gexuele activiteit wvan
zoogdieren de begrippen proceptiviteit, receptiwviteit en attractiviteit.
Vrouwtjes worden proceptief gencemd wanneer ze gedragingen vertonen die
sexuele gedragingen van mannetjes lijken te induceren. Zulke gedragingen
van vrouwtjes kunnen worden geinterpreteerd als sexuele uitnodigingen.
Vrouwtijes worden receptief (of 'ontvankelijk') gencemd wanneer ze zich in
reactie op mannelijke gedragingen zodanig gedragen, dat er een volledige
copulatie kan plaatsvinden. Attractiviteit of aantrekkelijkheld heeft
betrekking op de stimuluswaarde van een vrouwtje voor een mannelijke soort—
genoot: een attractief vrouwiie zet een manmetje aan tot sexueel gedrag.

De 3 begrippen kumnen cok in een isosexuele context worden gehanteerd.
In dit hoofdstuk zullen uitsluitend heterosexuele interacties ter sprake
koman.

Proceptiviteit

Vrouwelijke rhesusapen nodigen mannetjes uit tot paren door middel wvan
zgn. "hand-reaches, head—ducks and head-bobs" (Michael & Zumpe 1570b).
Zulke gedragingen worden ook vertoond door vrouwelijke Japanse makaken
{Enomoto 1974). Bijzondere hand— of hoofdbewegingen voorafgaand aan een
copulatie werden bij &e beermakaken in 0S5 nooit gezien, en zée werden ook
niet beschreven voor beermakaken in het laboratorium (Goldfoot e.a. 1975;
Trollope & Blurton—Jones 1%75; Slok e.a. 1978a,b) en in buitengroepen
{Bertrand 196%). Chevalier—Skolnikoff (1974a, pp. 132 — 134) noemde wel Jde
gedragselementen "bob head”™ en “present hand”, maar die trademn alleen in
agonistische, en niet in sexuele context op.

Het spontaan aannemen van de pregenteerhouding (zie hoofdstuk 3) iz een
gedrag dat bij alle apensooriten voorkomt. In Jde huidige studie werd
spontaan presenteren als maat voor proceptivitelit gehanteexd. Vrouwelijke
beermakaken kunnen door middel van een present een mamnetje uitnodigen tot
copuleren {Bertrand 1969; Chevalier-Skolnikoff 197<4a). Presenteren kan
echter ock in een niet-sexuele context optreden {Wickler 1967; Bertrand
1969). In dit hoofdstuk worden alleen spontane hoeterosoxuele presents
peschouwwd: 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 vrouwbje en het mannetje niet bij een conflict betrokken
waren ).
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Receptivitelt

Beach {1976) definieerde receptiviteit als het zannemen en handhaven van de

lichaamshouding geschikt voor copulatie. Voor het huidige onderzoek

betekende dit dat een vrouwtie receptief was wanneer ze presenteerde als
een mannetie sex contact bil haaxy maakte, en in presenteerhouding bleef
staan gedurende de rest van de sexuele interactie.

Baum e.a. (1978) mexkten op dat vrouwelijke Dbeermakaken in  het
laboratorium verschillend konden reageren op sex contacten en beklimmingen.
Een vrouwtije kon, na een gsex contact, heel welwillend presenteren, maar
negatief reageren (in elkzar duiken of wegspringen) zodra het mannetle haar
beklonm. Daarom onderscheidden Baum e.2. 3 afzonderlijke receptiviteits—
maten: het accepteren van sex contact (d.w.z.: presenteren in reactie
daarop), het accepteren van beklimmingen zonder intromissie (d.w.z.: geen
negative respons), en het accepteren van beklimmingen met bekkenstoten en
intromissie {d.w.z.: geen negatieve respons).

In de huidige studie was het vazk moeilijk om vast +te stellen wanneer
tijdens een copulatie bekkenstoten en intromisgsies begonnen. De dieren
konden niet altiid, zoals in het laboratorium, van dichtbil bekeken worden
en bovendien moest de chservator ook de overige dieren in de gaten houden.
Daarom kon er geen onderscheid gemaakt worden +tussen het accepteren wvan
beklinmingen met en van beklimmingen zonder bhekkenstoten en intromissie.

in navolging van Beach (1976) en Baum €.2. (1978) werden ¢ volgende 3
maten voor receptivitelt gehanteerd:

— acceptatie van sex contact — het aannemen van de presenteerhouding als
een mannetje sex contact maakt;

- acceptatie van beklimming — het handhaven wvan de presenteerhouding
gedurende een beklimming (dat wil zeggen: geen negatieve respons);

— totaal acceptatie - het zanmemen van de presenteerhouding na een sgex
contact, en geen negatieve regpons vertonen gedurende het verdere verloop
van de sexuele interactie.

Sommige sexuele interacties omvatten meerdere sex contacten. Er wergd
dan maar 1 contact gesccord. Wanneer het vrouwtije op een van de contacten
niet presenteerde werd de interactie gescooxrd als een niet—geaccepteerd
contact. Hetzelfde gold voor interacties die meexdere beklimmingen
omvatten. Sexuele interacties waarbij geen contackt, sex exploratie of
beklimming optrad, werden Dbuiten beschouwing gelaten, omdat vrouwbjes
daarbij niet negatief konden reageren. Ook smexuele interacties die
ontgtonden 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 totazl sexuele interacties.

Attractiviteit

De attractiviteit van een vrouwelijk diex kan cemeten worden aan de hand
van het gedrag wvan mannelijke soortgenoten ten opzichte van haar. Een
mogelijke maat voor attractiviteit is het optreden wvan copulaties (Beach
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1976 3.

Bij de heermakaken in 0ss stonden copulaties bleot aan sociale controle.
Een mannetie kon niet copuleren met een vrouwtje dat in het zicht van
ranchoge mannetjes zat, ook al zou hij haar wel attractief vinden.
Bovendien kon een niet~receptief vrouwthe Xrijsend bij haar partner wvandaan
viuchten, waarmee ze de aandacht van de alpha-man zZou trekken, zodat de
kane op een copulatie vrijwel zeker verkeken zou zijn. Het niet optreden
van copulaties hoefde dus niet noodzakelijkerwijs te betekenen dat een
wvrouwtje  niet attractief zou zijn. Evenals copulaties traden sex
contacten, sex exploraties en beklimmingen meestal op buiten het zicht wan
ranchogere mannetjes, en leken deze gedragingen o0k aan sogiale contrele
ondexrhevicg te zijn. Al deze gedragingen konden daarom niet als atirac—
tiviteitsmaat gehanteexd worden.

De bovengencemde restricties golden niet wvoor de alphaman en de
{jongere) puber-mammetijes. Zij konden ongeinterrumpeerd copuleren, zodat
cobulaties met deze mannetjes wel als attxactiviteitsmaat konden dJdienen.
Cok in laboratorium-tests konden copulatie frequenties als =zodanig
gehanteerd worden: dJdaar werd altijd maar 1 mannetie tegeliik gechserveerd,
met een of meer vrouwbjes.

Diverse vxouwtjes in de groeP in Oss bleken mannetjes asn te Xumnen
zetten tot het vertonen van gerichte magturbaties. Gericht masturberen
stond niet blooct aan sociale controle: het gebeurde soms viak voor de neus

van de alpha—man. Eventuele negatieve reacties wvan het ontvangende
vrouwtje waren niet wvan inviced op het al dan niet optreden wvan een
masturbatie—ejaculatie: het vrouwtje kon weglopen, maar dan kon de

magturbant haar volgen of vanaf een afstand verder masturberen. Gerichte
masturbaties vormden daarom een ideale attractiviteitsmast. Het gedrag
werd niet vertoond door de alpha—man en nauwelijks door &e pubers, maar
voor hen konden copulaties als atiractiviteitsmaat worden gehanteexd.

2.4 De ovariumcyclus

Coputaties
achttien vrouwtjes hadden tijdens hun ovariumcycli elk tenminste & geobser—
veerde copulaties (£ - 4732 copulaties tijdens 140 ¢ycli). Gedurende alle 6
fagen van van de cyclus werd er gecopuleerd. In geen van de fasen lagen de
copulatie fregquenties systematisch hoger of lager dan in andere fasen
(xr < 6.99, Af =~ 35, ns; fig. 8-1 en tabel 8-2). Wanneer de gecombineerde
F2— 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 wverschil te bestaan (T = 50.5, un = 18, p <
0.07, eenziidig; fig. 8-1}.

Tabel 2—2 toont de copulatie frequenties opgesplitst over 3 partner—
klagsen: de alpha~man M300 James, de overige volwassen mannetjes (MLE en
ouderen, n = 17, waarvan er 12 copuleexden) en de puber-mannetjes (M22 -
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M30, n = 5). Een 2-weg variantie analyse (block desgign, Rirk 1%68) liet
zien dat dJde copulatie frequenties over de 6 cyclusfasen niet significant
fluctueaerden (F = 0.989, 4f = 5, 288, ns; dit dleek ock al uit de bhoven—
genoemde xr } en bovendien dat er geen significante interactie bestond
tussen partnerklasse en cyclusfase (P -~ 0.474, &f = 10, 288, ns). it
laatste Dbetekent 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 voornameliik voor rekening van V406 en
weerspieqgelde geen algemene trend.

Voor wat de copulaties wmet James en met de pubers Dbetrof was er
nauwelijks enig verschil tussen de gecombineerde F2— en O—fase enerzijds en
de gecombineerde L—fasen anderzijds. Wel bleck er een significant verschil
te bestaan in de copulatie freguenties met de overige volwassen mannetles,
wanneer alleen die vrouwtijes werden beschouwd die tenminste 6 mazl met hen
copuleexden (X F2/0 = 0.102/uur; X L = 0.044/uur; T = 15.5, n = 12, p <
0.05, eenzijdig).

In tabel 8—3 zijn de geobserveerde copulaties {(niet per observatie uur)
van de individuele 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 alle £fasen
ongeveer gelijk was, behalve voor de Fl-fase: in relatief Xorte coycli
telde de Fl-fage minder dan 5 dagen. James en de pubers copuleerden in
alle cyclusfasen cngeveer even vaak, zoals ook al bleek uit tabel 8-2. De
overige volwassen mannetijes copuleerden met FP2/0-partners gemiddeld 2 maal
vaker dan met L—partiners (T = 9.5, n = 12, p < 0.01, eenzijdig).

De data in tabel 8-2 en 8-3 hebben betrekking op alle cycli (met en
zonder conceptie) en alle copulaties {(met en zonder ejaculatie). Het op—

copulakics Juue

i Fr 0 L ol b3 fa0 R

Figuur 8-1. Copulatie frequenties gedurende de ovulatoire cyclus; X+
SEM van 18 vrouwtjes (zie tabel £-2); WEHE = met ejacutatie; [~ zonder
ejacuiatie. Links: cyclus verdeeld in 6 fFfasen wvan elk 5 dagen (zie
tekst}. Rechts: F20 = gecombineerds F2- en O-fase; L = gecombineerde
Li-, L2~ en L3-fase.
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puber-mannetijes

totaal

partner alpha-man 300 James overige volwassen
mannetijes
9 Cy Co|Fl F2 0O LI L2 L3 |F1 F2 0o Ll L2 L3FFl ¥2 ¢ LI L2 1L33jFl F2 0 LI L2 13
291 3 31|13 40 52 24 36 40 52 24
21 21 60 z 1 6 11 i 4 7 5 2 4 3 1 1 2 18 i1 12 6 8
350 6 23 6 17 3 17 26 2 o 17 3 20 26
18 720 8 3 4 6 15 4 8 15 4 3 11 11 11 8 9 15
406 5 25 4 5 30 82 4 4 88 35
24 3 8 27 8 10 i1 11 27 8 10
28 13 42 5 i 6 2 7 6 9 39 17 6 5 3 29 7 20 10 12
19 9 48 4 9 12 16 3 16 21 1} 2 2 3 4 6 20 21 20 14 23
i85 9 i6 |17 2 7 3 2 7 3 3327 2 7 5 3
25 4 i5 6 6 8 6 12 g 22 6 8 6 19 9 22
309 7 43111 6 6 39 15 27 3 2 2 11 16 8 39 15 29
29 9 25 9 8 4 8 5 16 6 4 2115 8 7 8 13 18
503 5 35|68 10 21 5 4 311t 4 5 4 5 79 10 25 9 8 36
31 Q 6 2 3 2 2 2 3 5 3 5 3
287 14 4z 5 9 11 2 4 11 5} 2 5 21 17 2 6
441 6 9 4 11 10 3 4 11 13
i1 7 15 5 3 3 97110 8 6 10 16 9 9
agl1 3 10 4 20 12 4 5 6 4 25 18 4
X (N = 18) 8 5 7 4 4 7 3 4 11 3 3 4 3 3 3 1 2 2114 1§ 20 8 10 13
344 2 3 2 3 2
388 12 1 1 1
409 4] 2 4 4
504 5 2 5 4 4 5
446 2 4117 6 17 6 33 12
12 12 2 2 3 2 3
637 4 1 5 5
A-3 3 1 & 6




Pagina hiernaast:

Tabel 8-2. Individuele copulatie Ffrequeniies wvan vwvrouwtjes gedurende
hun ovulatoire cycli: copulaties (met of zonder ejaculatie van Jd¢ pariner)
peor 100 systematische observaile uron. Nullen zijn weggelaten. Cy =
aantal ovulatoire cycli; Co = aantal geobserveerde copulaties tijdens deze
cycli. Ovulatoire cycii zijn verdseld in & Fasen van elk 5§ dagen (zie
torst); puber-marmetjes = M22, 22, 26, 27 en 30, gerekend vanaf hun
testikel indeling. Vrouwtjes in dominantle volgorde (V281 is top-vrouw).
Onderaan in de tabel staan & vrouwtjes die Zeiden copuleerden.

Tabel £-3. <Copulatie frequenties van mannetjes gedurende ovulatoire
cyell wan hun pariners: ruwe aantallen (niet gedeeld door aantal pariner-
uron) per individu. N = aantal copulaties met cyclerende pariner tijdens

systematische observatie uren. F20 = gecombineerds FZ- en O-Ffase; L =
gecombineerde Li-, L2- en L3-fFase. Mannmetjes in dominantie wolgords (M300
is alpha-man). Onderaan in de tabel staan 5 pubers, gerekend vancf hun

testikel indaling. Niet-copulerende mannetjes zijn niet weergegevern.

CYCLUSFASE PARTNER = x
g N Fi ) o Ll L2 L3 F20 L

300 207 36 31 36 33 28 43 33.5 34.7

303 22 3 3 3 7 3 4.5 4.3

410 44 5 2 20 2 4 11 11.0 5.7

416 73 el 24 18 8 & 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 & 1 1 1 1 2 1.0 1.0

15 10 2 3 2 2 1 2.5 1.7

9832 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

® (N o= 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 g 5 2.5 6.0

30 8 3 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.

Bi3 de analyses vanuit de vrouwtjes zijn individuen wmet minder dam 6
geobserveerde copulaties buiten beschouwing gelaten. Tabel 8-2 laat zien
dat hun copulaéies verspreid lagen over alle fagsen van de coyolus, en
beslist niet geconcentreexrd waren in de O—fase.

De dominantie positie van een vrouwtje leek niet van invieed te zijn op
de werdeling wan copulaties over de cyclus. Vrouwtjes met relatief hoge
scores in de O—fase kwamen zZowel boven als onder in dJde hierarchie vooxr
{Vv2s1l, Va06, V44l en V9sl) en hetzelfde gold voox vrouwtjes met relatief
lage sScores in de QO-fase (V21, V350, V3l enm Vii; +tabel 8-2).

Samenvattend bleek dat slechts uit een deel wvan het data-bestand
aanwijzingen naar voren kwamen voor cycliciteit in copulatie activiteit,
nl. in de copulaties met de overige veolwassen mannetjes, wanneer alleen de
relatief frequent copulerende vrouwtjes werdenm  beschouwd en de
gecombineerde P2~ en O—fase werden vergelekxen met de gecombineerde I—fasen.
Ex bleek geen cycliciteit in de copulaties met de alpha-wan en met de
pubers, of wanneer ook minder frequent copulexende wvrouwtijes werden
meegerekend, of wanneer de 6 afzonderlijke cyclusfasen met elkaar werden
vergeleken.

Andere studies aan beermakaken

In laboratorium—~tests met beermakaken werd geen enkele aanwijzing gevonden
voor systematische fluctuaties in copulatie <fregquenties gedurende de
ovariumcyclus {Slob e.a. 1978a,b; Siob & Nieuwenhuijsen 1980; Linnankoski
e.a. 1881). Cp grond wvan de rhesus-experimenten van Wallen (1982) en
Wallen & Winston (1984} =zou verwacht mogen worden dat onder meer
natuurlijke omstandidheden (meerdere dJdieren in een groot buitenverbliif)
cycliciteit in gedrag duidelijker zou Dblijken dan onder artificiele
onstandigheden (een paar in een kleine kooi). Uit de huidige studie kwamen.
inderdaad enige aanwijzingen naar voren dat copulatie frequenties een
cyclisch patroon konden vertonen.

Studies aan Dbeermakaken in buiten—gevangenschap wexden recenteliik
uitgeveoerd door Harvey (1983), Estep e.a. (1982) en BSour e.a. {(1883).
Harvey rapporteerde een copulatiepiek wond het vermcedelijke owvulatie
moment en zag nauweliiks copulaties in de luteale fase. Aangezien exr in
Harvey's studie geen hormoongetallen voorhanden waren was het niet zekey of
alle cycli ovulatoir waren. De 1l - 15 dagen na het begin wvan de
menstruatie werden als de peri-ovulatoire fase beschouwd. In hoofdstuk 6
werd al opgemerkt dat bij beexrmakaken vaginale bloedingen op allexlei
momenten tijdens en buiten de cyclus kumnen optreden. Bovendien 1is de
lengte wvan de folliculaire fase neogal variabel (Slob e.a. 1978a): de
vrouwtjes ovulexen niet altijd precies 11 tot 15 dagen na het begin van de
menstruatie. Aangezien Earvey maar 2 maal per week menstruaties
controleerde, kon zelfs het begin daarvan niet exact worden wvastgesteld.
Al met al was de manier waarop Harvey ovulatie data schatte dubieus, en
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haar resultakten moeten dan ook met enige terughoudendheid worden bekeken.

In de huidige studie konden ovulatie data ook niet met 100%
nawwkeurigheid worden geschat, maar het is niet erg waarschiimlijk 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 vrouwtijes {maandag en donderdag). Aanvankelijk werden de ovulatie dagen
geschat door alleen naar de progesterongetallen van donderdagen te kijken.
Naderhard werden er controle schattingen gemaskt door ock de maandag—
getallen te bekijken. Deze schattingen, gebageerd op 2 maal zoveel proges—
tercngetallen, waren betrocuwbaarder dan de ocraspronkelijke schattingen. De
ovulatie data wvolgens de 2 schatfingsmethoden bleken zelden meexr dan 1 en
nocit meer dan 2 dagen te verschillen. Dit geeft azan dat ook zan de hand
van 1 progesterommeiing per week redelijk betrouwbare schattingen gemazkt
kunnen worden. Voor de amnalyses werden de oorspronkelijke schattingen
gebruikt, verkregen op dezelfde wijze als voor augustus 1982.

De buiten—gevangenschap—studies wvan Estep e.a. (1%82) en Bour e.a.
{1983) =zijn sSlechts in de vorm wvan abstracts gepubliceerd. In beide
studies werd een significante copulatiepiek rond de ovulatie gevonden.
Estep e.a. werkten met het "restricted male paradign”: de groep bestond
uit volwassen vrouwbjes en Juvenielen, en gedurende de cobsexvatiez (4
wur/dag) werden 2 velwassen mannetjes zan de groep toegevoegd. Het
ranghoogste mannetie nam alle ejaculaties en 75% van de copulaties voor
zijn rekening en toonde een voorkeur voor peri—covulatoire partners. Big
het tweede mannetje bleek zo'm wvoorkeur niet (D.Q. Estep, persconlijke
mededeling; zie ook Estep e.a. 1984). Over de studie van Bour e.a. zijn
mi3 geen details bekend.

De vondsten van Harvey en Estep e.a. zijn gebaseerd op gegevens van een
beperkt aantal dieren. In de studie van Harvey kwam 98% van de copulaties
voor rekening van de 2 ranghcogste mannetjes, en waren er 7 vrouwtijes die
copuleerden {een wvan hen copuleerde éven vadk als de andere 6 te zamen).
Estep e.a. gebruikten maar 2 wannetjes, en 83% van dJe geobserveerde
ejaculaties kwamen voor wekening van 3 {(van de 11) vrouwtjes (Estep
e.a. 1984). Im de huidige studie waren er veel meer manneties en vrouwtjes
die regelmatig copuleerden. Tabel 8-2 en 8-3 laten zien dat sommigen van
hen het door Haxvey en Estep e.a. geschetste patroon vertoonden (bv. V291,

V406 en M410) masr dat er daarnaast ook heel andere patronen vertegen—
woordigd waren.

Vergelijking met andere scorten

In de meeste laboratorium—tests met rhesusapen werd de hocgste (gemiddelde)
copulatie activiteit gevonden in d&de peri—ovulatoire fase, een lagere
activiteit in de folliculaire fase, en een nog lagere activiteit in de
luteale fase (tabel §-1). Dit patroon werd overigens niet door alle
rhesusapen in het laboratorium vertoond: somnige paren copuleerden in de
luteale £fase net zo vazk als rond de ovulatie (Michael e.a. 1972; Johnson
& Phoenix 1978; Goy 1979).
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Bij rhesugapen in bulten—gevangenschap blijkt de cycliciteit veel
duidelijker dJdan in het laboratorium: =zij copuleren in het midden van de
luteale fase in het geheel niet (tabel 3-1). Chapais (1983) wvond Dbij
rhesugsapen in het wild periodes van 1 — 2 weken met een voortdurend hoge
sexvele activiteit, die werden gevolgd door periocdes van 2-2 weken waarin
niet werd gecopuleerd. Chapais vermoedde dat dit patroon samenhing met de
ovariumcyclug, alhoewel hij geen hormoongetallen had om @it te toetsen. In
tegenstelling tot rhesusapen copuleren beermakaken in buiten—gevangenschap
wel in de luteale fagse (huidige studie; Estep, persconlijke mededeling).

De meeste andere onderzochte apenscorten vertonen eenzelfde cycliciteit
als de zrhesusaap (tabel 8-1). Een soortgelijk beeld werd tevens gevonden
bij dwergmeerkatten (Herbert 1970), gelada's (Dunbar 1978) en huzaarapen
{Rowell 1978). Deze soorten =zijn niet in tabel 8-1 opgenomen omdat de
gepresenteerde data te summier waren <om relatieve fregquenties in de
verschillende cyclusfasen te berckenen.

De resultaten van do cerste studie van Nadler (1977) aan orang—oetangs
wezen excp dat deze soort, evenals de beermakaak, een uitzondering voxmde
op het algemene patroon (zie tabel 8-1). Echter, een wrecente studie aan
orang-oetangs liet zien dat er wel een cyclisch patroon optrad wanneer het
vrouwtije kon Dbepalen wanneer ze naar het mannetje toe ging. De
experimenten werden uitgevoerd in 2 koodien met een tussendeuxtije dat groot
genoeqg was om het vrouwtje doox te laten, maar te nauw voor het 2 maal =zo
grote wmannetje. Rond de ovulatie zochten de vrouwtjes het gezelschap van
hun partner op eén copuleerden met hem, maar gedurende andexe cyclusfasen
bieven de vrouwljes meestal in hun eigen Xeool {Nadler 1982).

Williams & Williams (1982) gaven een gedetailleerd overzicht wvan dJde
studies naar de relatie tussen de cyclusfase en sexueel gedrag bij mensen.
Cpvallend waren de lage coltus frequenties tijdens de menstruatie, en de
hoge frequenties dJdirect na en sors ock vliak voor de menstruatie. Ford &
Beach (1951) noemden dit fencmeen ock eén brachten het in wverband met het
feit dat in vwele culturen sexueel contact of zelfs iedere omgang met
menstruerende vrouwen taboe is. OCok in de westerse samenleving wordt
coitus tiddens de menstruatie vermeden. De post-menstruele piek zou een
compensatie—effect kunnen weerspiegelen.

In een aantal van de door Williams & Williams geciteerde studies wexd
halverwege dJde cyclus een piek in coitus freguentie gerapporteerd. In al
die studies wexrd de cyclus ingedeeld op grond van menstruatie data door
vooruit +<e tellen, terug +te tellen, of de middelste dag{en) tussen 2
wmenstruaties als de peri—ovulatoire fase +te beschouwen. Udry & Morris
(1977) waren wvan mening dat concliusies omtrent gedragsveranderingen rond
het ovulatie moment niet gebaseerd mogen woxden op dergelijke methodes.
Zij deelden dezelfde data op verschillende maniexen in, en bleken volgens
de ene methode wel en velgens de andere methode geen coituspiek in de

'peri-ovulatoire' fase te vwverkrijgen. Door een willekeurige indelings-—
methode te kiezen zou elke gewenste hypothese kunnen worden ondersteund.
volgens Udry & Morris zijn "menstrual markers ... outdated for research in
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this area™. Ovulatie data kunnen veel nauwkeuriger worden geschat op grond
van veranderingen in de lichaamstemperatuur of in hormoongetallen. In
studies wazyin die methodes werden gehanteerd werd geen peri—ovulatoire
piek in heterosexuele activiteit gevonden {(Udry & Morris 1977; Bancroft
e.a. 1983; tabel 8-1).

Proceptivitelt

Er waren 19 vrouwtjes die gedurende hun ovariumcycli elk tomminzte 6 maal
spontaan presenteerden nzar een mannetje (£ = 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
werd wverwacht () = 382.11, d4df = 2, p < 0.001): Jawes ontving relatief
veel en de pubers relatief weinig spontane presents.

De spontane-presenteer £fregquenties vertoonden over de 6 cyclusfasen geen
significante f£luctuaties (X! = 6.02, 4f =5, ns; fig. 8-2). Ock een
vergelijking van Fz/0-fase met de I-fase leverde geen gignificant wverschil
op (T =75, n=1%, ng; £fig. 8-2). Voor geen der 3 partnerklassen was er
sprake van systematisch hoge scores in de P2— ensof O—fase.

Slechits 9% van de spontane presents werd gevolgd door een copulatie, en
slechts 8% van de copulaties werd voorafaegazn door een spontame present
{pregents en copulaties tijdens ovariumcycli). Vrouw—-geinitieerde
copulaties lagen evenredig verspreid over alle fasgen van de cyclus. Bij
een belangrijk deel van de copulaties werd het initiatief niet gezien (36%,
verspreid over alle cyclusfasen). Daarbij zaten congetwiifeld ook vrouw-
geinitieerde copulaties, maar er is geen reden cm aan te nemen dat dit in
de O-fagse vaker werd gemist dan in de andere fasen. Aangezien vrouwtjes
m3ar weinig copulaties initieerden, en zij dit gedurende alle cyclusfasen
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Figuur 2-2. spontaan presenteren gedurende de ovulatoire cyclus; Xk
SEM wvan 12 vrouwntjes. Zite fig. €-1.
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in ongeveer gelijke mate deden, 1ijkt spontaan presenteren geen belangrijke
factor *te =zijn »ij Thet bepalen van het patroon van copulatie activiteit
over de cyclus.

Bij beermakaken wexd in laboratorium-tests, evenals in Oss, geen
cycliciteit in sSpontaan presenteren gevenden (Slob e.a. 1978a.b), maar
Harvey {1983) vond in buiten—gevangenschap wel relatief hoge scores rond
het vermoedelijke ovulatie +tijdstip. Ock bij andere soorten zijn in dit
opzicht tegenstrijdige vondsten gerapporteerd. Hoge frequenties in de
{folliculaire en) peri-—ovulatoire £ase werden gevonden bdij rhesusapen
{Wallen & Winston 1984), laponders (Goldfoot 1971; Bullock e.a. 1972),
Java apen (Zuspe & Michael 1%83), kuifmakaken {Dixson 1377), bavianen
{Saayman 1870}, gorilla's (Nadler e.a. 1983) en chimpansees (Young &
Ozhigon 1944; Waliis 1982). Daarentegen werden er geen significante
fiuctuaties over de cyCclus aangetroffen door Johnson & Phoenix (1978,
rhesusapen), Eaton {1873, lapondexrs) en Enomocte e.a. (1979, Japanse
madeken ).

Een cvyclisch patroon in spontane presents kan gemaskeerd worden wanneexr
een  mannetie voortdurend sexuele interacties initieexrt, zodat het vrouwtje
2lleen maar geinduceerde presents kan vertonen (Baum e.a. 1977; Goldfoot
1977). Daarnaast kunnen presents bedoeld zijn om een partner ‘gunstig te
stemmen' of om een aanval te wvoorkomen, en hoeven ze niet altijd de wens
tot copulieren te weerspiegelen. Spontaan presenteren is daarom geen ideale
proceptiviteitsmaat, maar is gebruikt bij gebrek aan beter (zie ook Czaja &
Bielext 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 ‘"hand-reaches, head-ducks and head-bobs" werd
gevonden bij rhesusapen (Czaja & Bielert 1975; Bonsall e.a. 1978; wWallen
& winston 1924) en Java apen (Zumpe & Michael 1982). Beermagkaken vertonen
deze gedragselementen niet, maar hnet iz mogelijk dat zij wel andere
subtiele proceptieve gedragingen in hun repertoire hebben maar dat die door
de cbhservatoren niet werden opgemerki.

In een aantal laboratoriuvm—studies werd proceptiviteit gemeten door het
vrouwtje te laten Dbepalen wanneer ze in dezelfde kooi met een mannetie
wilde zijn: dJde partners zaten 2an het begin van elke test in afzonderlijke
kooien, met een tugsendeury die alleen door het vrouwtje geopend kon worden.
Beonsall e.a. (1978, rhesusapen) en Nadler (1982, orang—oeteng) =zagen dat
vrouwtjes din de peri-ovulatoire <fase het vaakst het gezelschap van een
mannetje opzochten, maar Johngon & Phoenix (1978, rhesusapen) en Eaton
{1972, laponders) vonden geen fLluctuaties over de Cyclus.

Bij de mens werd proceptiviteit gemeten asn de hand van gerapporteerde
vrouw-geinitieerde sexuele interacties. Diverse onderzoekers vonden, net
als voor coitus frequenties, lage scores tijdens de wmenstruatie, hoge
scores vlak daarna, en weinig fluctuaties gedurende de rest van de cyclus
(Haxrt 1960; Spitz e.a. 1975; Udry & Morxris 1977; Bancroft e.a. 19832).
In eéen gtudie werd bLovendien een peri—ovulatoire piek in proceptiviteit
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gevonden {Adams e.a. 19782). In een recent onderzosk aan lesbische vrouwen
{(Matteo & Rissman 1984) werd geen menstruele dip of post-menstruele piek im
sexuele activiteit aangetroffen, masxr wel ceen toename in de freguentie wvan
sexuele initiatieven op het eind van de folliculaire fase.

Veel van de bovengenoemde studies toonden een verhoogde proceptiviteit
in de (folliculaire en) peri—ovulateire fase van de cycius. Dit patroon
kwam echter niet onder alle omstandigheden +tot wuiting, en het iz nog
onduidelijk of het ock bij de beermakaak optreedt. »2Aangezien in de huidige
studie copulaties meestal door de manmelijke partner werden geinitieerd,
lijken eventuele fluctuatiez in proceptiviteit wvan het vrouwtje wvan
ondexrgeschikt belang te ziin voor de verdeling van copulaties over de
ovariumcyclus.

00—
ao
80 T —%
bo -
40 7
20 — acceptatic
Sex. conlach
o —
Ti Fa O L bz iz F20 L
100
07 -
80 - -
bo
4°
29 — ceceptatie
bek\.immin@
o —
Ft Fo 0 L Lx b3 0 L
- =
- P~y
20 — oceptotic
totoal
0 =
1 Fa O Lr Le L3 F20 L
Figuur 8-3. Receptivitelt (accepiatie-ratio’'s) gedurende de ovulatoire
cyclus. Links: totalen van 26 vrouwwtjes; rechts: X SEM van de indi-
viduele scores van {van boven naar beneden) 16, 9 en 23 vrouwtjes. Zte
fig. 8-1.
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Receptivitelt
De contact—acceptatie~ratio’s gedurende ovariumcyeli lagen ten opzichte van '
James vrij hoog (91%), ten opzichte van de overige volwassen mannetjes
lager (67%) en ten opzichte van de puber—-manneties nog lager (59%). Deze
verschillen waren statistisch significant (¥ = 8L.49, @f = 2, p < 0.001).
Soortgelijke verschillen bestonden ten aanzien van de totaal-acceptatie~
ratio's (xesp. 80%, 65% en 53%: x2 = 61.57, df =2, p < 0.001L). De
beklimmings-acceptatie-ratio's lagen voor alle partnerklassen ongeveer even
hoog (resp. 90%, 85% en 86%; )fz = 2.57, df = 2, ns).

Bij veel vrouwtjes was het aantal gecbserveerde contacten, Dbeklimmingen
en totaal sexuele interacties per cyclusfase klein {< 5), zodat het weinig
zin had om per individu en per fase acceptatie-ratio's te Dberekenen.
Daarowm werden de F2—- en O-fasen gecombineerd en vergeleken met de
gecorbineerde Ll—, L2« en L3—-fasen. Alleen vrouwitjes met in beide Dblckken
tenminste 5 geéobserveerde contacten, beklimmingen of totazal sexuele
interacties wexden voor de analyse gebruikt. B8i3 geen wvan de 3
receptiviteitsmaten was er een significant verschil (contact: T = 6l1.5,
u =16, ng; bdbeklimming: T - 14, n = 9, nsS; totaal: 7 = 137, n = 23, ns;
zie fig. 8-3). De acceptatie-ratio’'s voor alle vrouwtjes te zamen bleven
gedurende de 6 cyclusfasen wvrijwel constant, ook wanneer dJde 3 parktner—
klassen afzonderlijk werxden bescChouwd. Er was dus geen enkele aanwijzing
dat receptiviteit varieerde over de ovariumcyclus.

In laboratorium-tests werden, evenals in de huidige studie, gedurende
alle fasen van de cyclus hoge acceptatie-ratioc's gevonden (beermokazk:
Slob e.a. 1978a,b; rhesusaap: Johnson & Phoenix 1978; laponder: Ezton
1973; Japanse makaadk: Enomoto €.a. 197%9; gorilla: WNadler e.a. 1983).
Bi3 deze scorten lijkt receptiviteit wvan weinig belang woor het optreden
van cycliciteit in copulatie frequenties. Young & Orbison {1944) vonden
bij chimpansees wel significante vewschillen in receptiviteiit scores: deze
lagen in d&e luteale fase gemiddeld 17% lager dan in de folliculaire fase.
Dit verschil kon het veel grotere verschil in copulatie frequenties echter
niet wollediyg verklaren (vgl. tabel 8-1). Bij half—apen zijn de vrouwtjes
alleen in de laat—folliculaire en peri-ovulatoire fase receptief (Evans &
Goy 1968; Eaton e.a. 1973).

Attrectiviteit
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 wvan de coyclus en toonden geen
voorkeur wvoor peri—ovulatoire vrouwties (tabel 8-2 en 83-3). Beklimmings—
frequenties van deze mannetjes lieten hetzelfde Dbeeld -zien. Kennelijk
waren de vrouwtjes wvoor hen iIn alle fasem wvan de ovariumcyclus even
attractief. Dit stemt overeen met eerdere vondsten aan Q2 beermakaak in
laboratorium—tests (Sloh 1978a,b).-

De overige volwassen mannetjes copuleerden wat vaker met FZ/0-partners
dan wmet L-partners, maar het 18 niet zeker of dit een cycliciteit in
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attractiviteit weerspiegelde, want de copulatie activiteit wvan deze
mannetjes wag onderhevig aan sociale controle. Hetzelfde gold voor hun
beklimmingen, die relatief wvaak met partners in de F2/0-fase optraden.

Gericht masturberen was een ideale attractiviteitsmaat (zie paragraaf
8.3). Dit gedrag werd niet vertcond deoor James en slechts 1 maal door een
der pubers. Derxtien cyclerende vrouwtijes ontvingen elk temminste € en in
totaal 509 gerichte masturgaties met ejaculatie. De freqguenties
fluctueerden over de cyclus {xr = 10.67, 4Af =5, p < 0.10; fig. 8—4).
Vrxouwtjes ontvingen in de F2— en O—fase meer gerichte masturbaties dan in
de I—fasen. OCok in de Fl—fase was de gemiddelde ontvangst hoog, maar dat
kwam Qoordat 2 vwrouwktjes (V446 en ¥S502) in die fase uitzonderliijk hoog
scoorden (> l.0/uur). Zonder hun data bedroeg het Fl-gemiddelde 0.13/uur,
wat vergelijkbaar was met de luteale gemidddelden. Een vergelijking van de
geconbineexde 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 mniet wvan
belang voor dJde verdeling ervan over de cyclus: alle copulatie—gerichte
masturbaties werden gericht op copulaties met James. 2Zijn 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-fage.

Eet patroon in figuur 8—4 werd grotendeels bepaald door M303 en M4D3,
die resp. 55 en 35% van de gerichte masturbaties voor hun rekening namen.
Daarnaast waren er nog 6 mannetijes die weleens gericht op een cyclerend
vrouwtje masturbeerden. Vier wvan hen hadden, net als M303 en M402, hun
hoogste scores met partners in de F2— of O—fase (M4, M239, M378 en M502).
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Figuur §-4. Ontvangst van gerichte masturbatie met ejaculatie gedurende
de ovulatoire cyclus; X t SEM ven 18 vrowwtjes. Zie fig. 8-1. Statis-
tische analyse van de data in de Linker grafiek: sz - 10.67, df = 8,
p < 0.10. Vervolg analyse (rangtekentoets, eenzijdig): a » LI, p < 0.10;
b> Ll enl3 p<0.05en > L2, p<0.10; ¢ > Ll enl2, p < 0.05 en > L3,
p» 0.10.
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Georichte mosturbatie. Het orgasme gezich®t van het manmetje verschijnt
cp het 2o plaatje; op het Je plaatje is ejaculaat 4o Zien; oOp het Laatste
plaatje eet het vrouuwtje een deel van het ejaculaat op.

M410 verdeelde zijn & gerichte masturbaties over alle 6 de cyclusfasen, eén
puber M23 masturbeerde 1 maal gericht op een partner in de Li-fase.

Bovenstaande gegevens wijzen exop dat, althans voor de genoende
mammetjes, de vrouwbtles in de laat—folliculaire en peri—ovulatoire fase
attractiever waren dan in de luteale fase. Als dit weor alle ‘'overige
volwassen mannetjes' zou gelden, zou dit de corzaak Xunnen zijn van de wat
verhoogde copulatie frequenties met deze partnerklasse in de P2- en O-fase.
Overigens waren de wvrouwtjes tijdens de luteale fase zeker niet volledig
onattractief, zcoals in sommige van de studies in tabel 8~1 het geval leek
te =ziinm. E1f wvan de 13 vrouwtjes ontvingen in de luteale fame gerichte
masturbaties, en 11 van de 12 vrouwktjes die regelmatig met overige
volwassen mannetjes copuleerden, deden dit zowel in de Fz/0-fase als in de
L—fase.

Mannelijke bavianen in het laboratorium wvertconden het freguentst
gerichte masturbaties wanneer het stimulus vrouwtje een maximazal gezwollen
perineum had. In tegenstelling tot beermakaken zichtten zij maar zelden
magturbaties op vrouwtjes in Ge luteale fase van de cyclus {Bielert & van
der wWalt 1982).

In eerdere primatenstudies (tabel 8-1) werden beklimmingen, copulaties
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of copulatie-pogingen als atbtractiviteitsmaat gehanteerd. De frecuenties
daarvan Dbereikten meximale waarden in de (folliculaire en) peri-ovulatoire
fase, behalve bij de orxang—oetang (Nadler 1977) en dJde rhesusapen van
Johnson & Phoenix (1978) waar de vrouwtjes gedurende alle cyclusfasen even
attractief waren.

Spitz e.a. {1%75), Adams e.a. (1%78) en Bancroft e.z. (1983) presen—
teerden gegevens over man-geinitieerde sexuele interacties bij de mens.
Afgezien van relatief lage waarden tijdens de menstruatie, fluctueerde deze
attractiviteitsmaat niet systematisch over de cyclus.

Cestradiol, progesiteron en sexriesl gedrag

De ovariumhormonen oestradiol en progesteron lijken met betrekking tot het
optreden van copulaties elkazars antagonisten e zijn. Bij de meeste
onderzochte primatenscorten vertonen de copulatie frequenties in de
folliculaire fase een stijging {parallel met de cestradiolspiegels) en zijn
ze het laagst in de mid-luteale fase (wanneer de progesteronspiegels het

hoogst  zijn). Bij rhesusapen leidt ovariectomie (het wegnemen van de
ovaria die oestradicl produceren} tot een dJdaling van de  copulatie
activiteit. Geovariectomeerde vrouwkjes gaan weexr vaker copuleren als ze

met oestradiol worden behandeld, en weer minder als ze  bovendien
progesteron Xrijgen <{toegediend (tabel 8-4; zie ock Michzel e.a. 1982).
Experimenten met chimpansees (Young & Orbison 1944) en bavianen (Saayman
1973) leidden tot dezelfde conclusies.

Cezstradiol en progesteron kunnen de copulatie activiteit beinvloceden via
effecten op de fysiologie van de vrouwkjes (attractiviteit) of via effecten
op het centrale zenuwstelsel, wazrdoor het gedrag verandert {precceptiviteit
en receptiviteit) of een combinatie van beide.

Er zijn verschillende aanwijzingen dJdat oestradicl een posgitieve en
progesteron een negatieve inviced heeft op dJde atiractiviteit wvan
vrouwelijke primaten (tabel 28-42). Nadat baviaan vrouwtjes met oestradicl
waren behandeld worden zwol hun perineum en ontvingen zij veel gerichte
masturbaties van mannetjes. Een vrouwtje met een maximaal gezwollen
perineum <dat door de manretijes wel gehoord en gercken maar niet gezien kon
worden, wekte echter nauwelijks masturbatie gedrag op (Bielert & wvan der

walt 1%82). Viguele factoren {&e grote perineale zwelling) leken hier de
attractiviteit van de vrouwtjes te bepalen. Waarschijnliik geldt dit ock
voor andere soorten met perineale zwellingen (Dixson 1983). Eet is

mogeliik dat ook bij rhesusapen visuvele factorxen een rTol spelen: onder
invloed van cestradicl kleurt de "sex skin” {(dijen en perineum) diep rood,
en onder invliced van progesteron wordt de sex skin bleek van kleur (Czaja
e.a. 1977)

Naast ultwendig zichtbare veranderingen treden er bij rhesusapen ook in
de wvagina vwveranderingen op onder inviced van ovariumhormonen. Oestradiol
of progesteron dat direct in de vagina werd aangebracht, bleek dezelfde
effecten op attractiviteit te hebben als intra—musculair ingespoten hormoon
{Hexbert 1970; Baum e.a. 1976)., Bacterién die in de vagina a2anwezig =zitjn
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Tabel 8-4. Literatuur overzicht: hormonale eoxperimenten wmet vrouwe-

tijke primaten. Bestudeerde gedragsaspecten: P = proceptiviteit; A =
attractivitelt; R = roceptivitelt. Effocten: + = positier; = = geen
effect; -~ = negatiaf; t = pitj een deel der individuen een positief
affect; x = Labe doses +, hoge doses -. Alle hier vermelde studlies aan

apen werden in het laboratorium verricht, behalve dle van Saayman (vriJ-
Ltevende bavianen: enkele dieren werden gevangen, »shandeld, en weer Los-
gelaten). Everitt (X} = Everitt & Herbert 1871, 1975 en Everitt e.a. 1972,
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produceren onder invlced wan oestradiol wviuchtige wetzuren. Michael
e.a. {1972) suggereerden dat deze verbindingen (“copulines™) als pheromoon
zouden fungeren: zi} woxrden door mannetjes geroken en zouden hen aanzetten
tot copulatie gedrag. <Copulines zijn aangetreffen in het vaginaslijm van
rhesusapen, beermakaken, mensen en andexe primatenscorten {Michael
e.a. 1975a,¢). In hoeverre deze reukstoffen werkelijk het sexuele gedrag
van primaten reguleren is nog de vraag. Michael e.a. (1972) en Michael &
Zumpe (1982) vondem wmaar bij een deel van hun proefdieren (rhesugapen)
positieve effecten van copulines op copulatie frequenties. Goldfoot e.a.
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{197¢) herhaalden de experimenten van Michael e.a. en vonden geen duidelijk
effecl. Bovendien bleek de hoeveelheid vluchtige vetzuren in de vagina het
hoogst te zijn in de mid-luteale fase, dus juist wanneexr er weinig wordt
gecopuleerd. Goldfoot (1981) achtte het niet uitgesloten dat geurstoffen
mede een rxol spelen bij het sexuele gedrag van primaten, maar betwijfelde
of daarbij alleen aan wvliuchtige vetzuren gedacht moet worden. Volgens
Goldfoot kon de term ‘phercmoon’ in ieder geval niet gehanteerd worden om
de wvaginale wvetzuren aan +te duiden: deze stoffen zijn niet socort—
specifiek, en hebben niet altijd het optreden van volledige copulaties tot
gevolg. Bovendien kxan sexueel gedrag worden opgewekt door andere geur—
gtoffen dan uit de vagina afkomstige wvluchtige wetzuren. Het is nog
onduidelilk of reukstoffen een rol spelen bij het sexuvele gedrag van mensen
{(Morris & Udry 19382).

De bovengenoemde studies geven aan dat zZuiver fysioclogische
eigenschappen van het vrouwtje van belang kunnen zijn voor het optreden van
copulaties, maax dat hoeft niet uit te gluiten dat ook hormoon—afthankelijke

gedragsaspecten Xkunnen meespelen. Experimenten waarbij veranderingen in
proceptiviteit en receptiviteit werden gemeten leverden uiteenlopende
resultaten op (tabel g—-4). In een aantal studies hadden ovariectomie,

ocestradiol of progesteron dezelfde effecten ten aanzien van proceptief en
receptief gedrag als ten aanzien wvan attractiviteit. Er waren echter ock
studies waarin geen effecten ob 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 vwerandert onder invlioed van ovariectomie of progesteron
het vagina epitheel, waardoor copulaties voor de vrouwbjes pijnlisk worden.
Daarom zouden zi] minder vaak mannetjes tot copuleren kunnen uitnodigen, en
vaker negatief kunnen reageren op de avances van hun partners.

Bij beermaXaken is ex niet zo'n duidelijke  samerhang — tussen
ovariumhormonen en gedrag. Ovariectomie resulteerde wel in een verminderde
attractiviteit, maar toch werd er in de studie van Sloebh e.a. (1978a) met
alle geovariectomeerde vrouwtjes gecopuleerd. Toediening van oestradiol of
progesteron had geen effect op attractiviteit, proceptiviteit of
receptiviteit (tabel 2-4). De eerdergencemde laboratorium-studies aan
intacte, onbehandelde beermakaken toonden geen cycliciteit in sexueel
gedrag {tabel 8-1). Beermakakemn lijken in het Iaboratorium voor hun
sexuele gedrag minder hormoon—afhankelijk te zijn dan andere apensoorten.

Verschillende auteurs hebben gesuggereerd dat de effecten  wvan
ovariumhormonen op gedrag beter tot uiting komen in grote groepen continu
samenlevende dieren dan in korte laboratorium—tests (Johnson & Phoenix
1978; Steklis e.a. 1982; Wallen 1982; Wallen & Winston 1984). De
resultaten vwvan de huidige studie lijken dit +te  bevestigen: hoge
progesterongpiegels 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

212



beermakaken de attractiviteit wvan dJde vrouwtjes onderdrukte, maar geen
inviced Thad op proceptief of receptief gedrag. Alhoewel er in
buitengroepen beermskiken wel aanwijzingen werden gevonden voor een
samenhang tussen ovariumhoxmonen en sexueel gedrag (via de attractiviteit)
was deze samenhang toch wminder sterk dan bij andere apenscorten in
buitengroepen.

In tabel 9-1 valt het op dat rhesusapen in buiten—gevangenschap, in
tegenstelling tot beermskeken, in de mid-luteale fase helemaal niet
copuleerden: de vrouwtjes leken in die fase totaal niet attractief te
zijn. wWellicht hebben mannelijke <zThesusapen en ‘betere mneus’ vooxr
peri~ovulatoire vrouwtjes dan mannelijke beermakaken. Voor mannelijke
rhesusapen zou het reproduktief wvoordelig =ziin om vruchtbarxe (peri—
ovulatoire) van niet-vruchtbare vrouwtjes te kunnen onderscheiden: rhesus—
apen helben een voortplantingssseizoen van enkele maanden, en alleen in die
korte pericde ovuleren de vrouwtjes. Een mannetje dat frequent met niet—
peri-ovulatoire vrouwtjesz copuleert, mist de kans om andere vrouwtjes te
bevruchten. EY zou een selectiedruk kunnen besgtazan. ten gunste van de
eigenschap 'het kunnen herkeénnen van peri-ovulatoire wvrouwtjes'. Bij
beermakaken telt dJdit waarschijnlijk minder zwaar daar de  vrouwtjes
verspreid over het jaar ovuleren. Ook het feit dat beermakaken een veel
grotarve sexuele potentie hebben dan rhesusapen {zie hoofdstuk 9), draagt
erktoe bij ¢&at de eersten hun copulaties winder selectief behceven te
verdelen,

Yerkes (1939) en Beach {1%47) formuleerden de hypothese dat naarmate de
hersenen van een dier verder ontwikkeld zijn het mindex athankelijk zou
zijn van hormonen voor de regulatie van sexueel gedrag. In grote lijnen
lijkt deze theorie te kloppen: Dij half-apen (Evans & Goy 1968; Eaton
e.a. 1973) en bij lagere zoogdieren (Young 1961) is sexueel gedrag beperkt
tot een korte peri-ovulatoire periode, hogere primaten kunnen gedurende
alle fasen van de ovariumcyclus copuleren maar vertonen meestal een peri-
ovulatoire copulatiepiek en bij de mens is zelfs deze piek niet duidelidk
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 sexusel gedrag wan vrouwtjes
Naast oestradicl en progesteron Xunnen ook androgenen, dJdie dJdoor de
bijnieren en de ovaria worden geproduceerd, wvan Dbelang zijn voor het
optreden van sexueel gedrag. Androgeenspiegels zijn wond het ovulatie
tijdstip hoger dan in andere fasen van de cyclus (rhesusazap: Bongall e.a.
1978; Johnsonh & Phoenix 1978; Wilson e.a. 1982a; gorilla: Nadlexr e.a.
1883;: mens: Bancroft e.a. 1983).

Bij rhesusapen hebben androgenen een proceptiviteiis—verhogend effect.
De vondsten met betrekking tot receptiviteit en attractiviteit zijn in dit
opzicht niet eensluidend (tabel g—4). In tegenstelling tot rhesusapen
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toonden beermakaken geen veranderingen in jproceptiviteit wanneer hunm
androgeen produktie geheel of gedeeltelijk werd onderdrukt of wanneer zij
androgenen kregen toegediend (tabel 8—4). Ock ten aanzien wvan androgenen
lijken Dbeermakaken minder van hormonen athankelilk te zijn dan rhesusapen.
In hoeverre androgenen bij vrouwen een rol spelen is nog orduidelijk
{Bancroft e.a. 1980; 1983).

8.5 De zwangerschap

Hormonen

Er werd van 12 vrouwtjes gedurende een volledige zwangerschap wekelijks
bloed afgencmen. De progesterongetallen gedurende deze 12 zwangerschappen
zijn weergegeven in figuur 8-5. Direct na de conceptie stegen de
progesteronspiegels. In de 3¢ zwangerschapsweek vertconde het gemiddelde
een lichte daling. Deze trend {week 3 < week 2) werd in 7 wvan d&e 12
zwangerschappen gevonden. In week 5, 6 en 7 lagen de gemiddelden
zanmerkeliik hoger dan in de overige weken. EIEf van de 12 vrouwtijes hadden
in week § hun hoogste of op eén na hoogste progesterongetal. Na deze piek
volgde een langzame daling en vamaf week 12 {(halverwege de zwangerschap)
bleven de gemiddelden vrijwel constant (3 tot 4 ng/ml). In e week voor de
bevalling stegen de progesteronspiegels bij ¢ van de 12 vrouwtjes tot
waarden die hoger lagen dan in de 3 voorafgaande weken (}-( lzatste week =
5.8 ng/ml; X 3 voorafgaande weken = 3.1 - 3.6 ng/ml). Direct na de
bevalling waren de waarden altisd lazg (X = 1.2 ng/ml). Het verloop op
het eind van de zwangerschap komt in figuur 8-5 niet goed +tot uiting,
doordalt niet 2alle =zwangerschappen even lang duurden. Week 26 na de
conceptie viel voor sommige vrouwties voor en voor anderen na de bevalling.

Het bovenbeschreven progesteron patroon komt in grote lijnen overeen meb
de wvondsten wvan Hodgen e.a. {1972), Bielert e.a. {(1976) en Wilson e.a.
{1982b) bij de rhesusaap.' Er waxen echter ook enkele verschillen. Bij
rhesusapen daalden de progesteronspiegels in week 2 duidelijk (een factor 2
tot 2) t.o.v., week 2. De hoogste waarden werden bereikt in week 5, een
week eerder dan bij de beermekaak. De daling na deze piek verliep bij
rhesusapen zeer abrupk, en al vanaf week 6 lagen de waarden op een tamelijk
constant piveau. Dit niveau lag, evenals bij beermakaken, iets lager dan
in week 1 en 2. 3BSielert e.a. en Hodgen e.a. vonden eveneens een lichte
stijging van de gemiddelde progesteronspiegels vliak voor de bevalling.

Ook bij andere primatenscorten =zijn verhoogde — progesteronspiegels
gedurende de zwangerschap vastgesteld (marmoset: Chambers & Hearn 1979;
Indiase kroonaap: Stabenfeldt & Hendrickx 1972; baviaan: Albrecht &
Townsley 1976; chimpansee: Reyes e.a. 1975; mens: Tulchinsky e.a. 1972;
Mishell e.a. 1973; Tulchinski & Hobel 1973). Het corpus luteum is
verantwoordelijk voor dJde 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 verhoogde progesteronspiegels (Atkinson e.a. 1975;
wWilliams e.a. 1978; EHodges e.a. 1983).

In de huidige studie werden geen oestradiolmetingen wvexxicht. Bielert
e.a. (1976) wvonden Dbij de rhesusaap in dJde eerste 2 zwangerschapsweken
relatief lage cestradiolspiegels, wat hogere spiegels in de 3¢ en 4e week
en zeer lage splegels in week 5. Daarma vertoonden de cestradiolspiegels
een geleidelijke stijging, en gedurende de 2e helft van de zwangerschap
bleven ze hoog, boven het niveau van de peri-—covulatoire piek. In de eerder
gencemde hormoonstudies aan marmosets, rgesusapen, chimpansees en de mens
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Figuur £-5. Progesteron en  copulaities goduronde de zwangerschap.
Boven: progesteronspiegels, X t SEM van 12 vrouwtjes waarvan wekelijks
biloed werd ajfgernomen. onder: copulatle frequenties, X t SBM vwvan 10
vrouwtjes per bLok wvan 15 dagen; FC = folliculaire + peri-ovulatoire fase
van de conceptiecyclus; 8 - met ejaculatie; ] = zonger efoculatie;
bovernaan: het waantal vrowwtjes (van de 10) dat tiJdens systematische
observatie uren minstens 1 maal copuleerde.

Statistische analyse copulatie data: X, < 59.13, df - 12, p < C.001.
Vervolg analyse (rangtekentoets, ecenzijdig): a > blok 3, p < 0.02; Db »

blok 5, p <« 0.05 en » blok 6 t/m 12, p <« 0.01; ¢ » blok &g, 10, 11 en 12,
P < 0.05,
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werden eveneens tijdens de zwangerschap stijgende oestradiol—- {(en andere
oestrogeen—)spiegels gevonden. Aanvankeliik worden de ocestrogenen door de
ovaria geproduceerd. De cestrogeen produktie door de placenta komt bij de
rhesusaap rond week 6 op gang.

Challis e.a. (1%875) maten bij de rhesusazap tijdens de 4 laatste
zwangexgschapsweken testosteronspiegels van circa 400 pg/ml, wat overeenkwam
met de waarden tijdens de ovariumcyclug (Bonsall e.a. 1978; Jonnson &
Phoenix 1978; Wilson e.2. 198za). Challis e.a. presenteerden geen data
over eerdere zwangerschapsweken. Gegevens over androgeenspiegels +ijdens
eerder fasen van de zwangerschap kij makaken zijn mij niet bekend.

Copulaties

Tien vrouwtijes konden elk gedurende temminste een wvolledige zwangerschap
worden  geobserveerd, en copuleerden temminste 6 maal tijdens de
zwangerschap, inclusief het voorafgaande F/C-blok (de folliculaire en
peri—ovulatoire fase wvan de conceptiecyclus). Exr werden in totaal 220
copulaties gezien.

Pe copulatie  frequenties tijdens de  zwangerschap - fluctueerden
significant (xr = 59.13, df = 12, p < ©.001). Tijdens het F/C-blok en de
eerste & zwangerschapsblokken werd er vaker gecopuleerd dan tijdens de &
laatste blokken (fig. 8-5). Alle vrouwtjes copuleerden tijdens Dlok 1 t/m
£, en 6 vrouwtjes copuleexden (sporadisch) tijdens blok 5 t/m 12. Zowel in
blok 1 t/m 2, als in blck S5 +¢/m 12 waren mannetjes uit alle 3 de
partnerklassen bi] de copulaties betrokken. Na Dblok 5 werden er geen
copulaties met ejaculatie meer gezien. Enkele vrouwtjes werden niet bij de
analyses betrokken omdat zij masr weinig copuleerden (Va44, WVSgl, Via en
V25) of omdat er geen bloed van hen werd afgenomen, zodat de conceptie data
slechts ruwweg geschat konden worden (VS, V17, V982 en VA-3). Van deze
vrouwties werden geen copulaties in de (geschatte) 20 helft wvan de
zwangerschap gezien.

Het patroon in figuur 8-5 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 F/C-blok, en relatief lage
frequenties ten tijde wvan de progesteronpiek (rhesusapen: week 5;
beermekaken: week §). Daarna stegen de copulatie frequenties weery, mnaar
vanaf week 10 (fig. 8-5: Dblok 5) copuleexrden rhesusapen nog maar zelden.
Bielert e.a. vonden nog wel incidentele ejaculaties in de 2e helft wvan de
zwangerschap, tot 16 weken na de copnceptie (£ig. 8-5: Dblok 7 & 8).

Rhesusapen in  buiten~gevangenschap copuleerden frequent: in de
folliculaire fase en tot een paar dagen na de ovulatie in hun
conceptiecyclus, maar daarna volgde een periode van 2 & 3 weken zonder
copulaties. Een deel wvan de vrouwtjes copuleerde wel in en rond week £,
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 Wilsen
e.2. niet gepresenteerd.

Uit de gegevens over rhesusapen in een eilandkolonie (Loy 1971; Chapais
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1983) en Japanse makaken in buiten—gevangenschap (Hanby e.a. 1971; Eaton
1972) en in het wild (Takahata 1980) is eveneens af te leiden dat de
copulatie activiteit gedurende de zwangerschap afneemt en ophoudt. De
neeste vrouwtijes copuleerden wel tijdens dJde eexste weken na de
vermoedelijke conceptie datum, maar na gemiddeld 4 tot 7 weken (bereik
0 ~ 14) werden er geen copulaties meex gezien. In deze studies viel het
vorderen van de zwangerschap samen met het aflopen van het paringsseizoen:
ook niet-zwangere vrouwtjes gingen minder copuleren. De meeste niet—
zwangere vrouwtjes bleven echter langer sexueel actief (dat wil zeggen:
tot later in het paringsseizoen) dan zwangere vrouwtjes. Conceptie data
konden in deze studies niet nauwkeuriq worden geschat en dJdaaxom was het
niet mogelijk gedetailleerde copulatiecurven te construeren.

De afnemende coltus activiteit tijdens de zwangerschap bij de mens is
door vwele onderzoekers vastgesteld (overzichisartikel: White & Reamy
1982), De afname is het sterkst in het laatste trimester. Falicov (1973)
vond dat 58% van de geinterviewde vrouwen in het laatste trimester helemaal
geen geslachtsgemeenschap meer hadden, maar in de studies wvan Solberg
e.a. {1972) en Christensen & Hertofi (1980) was dit szlechts 21%. Er is in
dit opzicht bid de mens veel individuele variatie. Over het geheel gencmen
lijken de effecten wvan zwangerschap op de coitus fregquentie bij mensen
minder sterk te zijn dan bij makaken.

Proceptiviteit
Exr waren 12 vrouwtjes met gedurende het F/C-blck en de zwangerschap
temmingte 6 geobserveerde spontane presents. In totaal presenteerden zij
199 maal. De gemiddelde frequenties toonden een daling in de lcop wvan de
zwangerschap en een lichte stijging vlak voor de bevalling (fig. 8-6). De
fluctuakties waren echter niet statistisch significant { = 14.38,
df = 12, ns). Wanneer er een vergelijking werd gemaak: tussen blck 1 &/m 4
{hoge copulatie freguenties) en blok 5 &/m 12 (lage copulatie freguenties)
bleek er wel een significante daling te 2ijn (T = 12, n = 12, P < 0.05).
Het gevonden verschil kon niet worden aangevoerd als verklaring voor de
dalende copulatie freguenties, want die daalden veel sterker dan de
presenteer freguenties. In bick 5 werd er nog wvriji vwveel gepresenteerd,
maar zeer weinlg gecopuleerd, en de verhoogde presenteer activiteit in blek
11 en 12 (vertoond door 8§ van de 12 vrouwties) leidde niet ot copulaties.
S1lob & Nieuwenhuijsen {1980) 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 & DPhoenix (1982) vonden bij zwangere rhesus-—
apen in het Jlaboratorium geen significante wveranderingen in spontaan
Presenteren en andere proceptieve gebaren. Wel daalden de "threat-away”
fregquenties significant. Dit gedrag werd deor Chambers & Phoenix als een
vorm van Proceptiviteit beschouwd, alhoewel het vooral opirad als reactie
op een nadering van een mannetje.
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Flguur g8-6. Spontaan presenteren gedurende de zwangerschep; X t SEM
van 12 vrouwtjes. Zie Ffig. B-5.

Receptivitelt
De acceptatie-ratio's werden berekend op grond van sexuele gedragingen dJie
werden vertoond door manneties, gericht op vrouwtjes. Aangezien die

gedragingen in het latere deel vam de zwangerschap maar weinig optraden,
was het niet mogelijk om voor elk vrouwtje en voor elk zwangerschapshlok
van 15 dagen een ratic te berekenen. Daarom werden de data van blck 1 t/m
4 samengevoegd en vergeleken met de data van blok 5 t/m 12, Allieen
vrouwtjes met in Dbeide periodes +tenminste 5 geobserveerde contacten,

beklimmingen of +totaal sexuele interacties werden meegerekend in de
analyse.
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Figuur 8-7. Receptiviteit (acceptatie-ratio’'s) gedurende de =zwanger-
schap;, I - 4 = vroege zwangerschap; 5 - 12 = Late zwangerschap (vgl.
Fflg. 8-5); X + SEM van, v.l.n.r., 12, S en 12 vrountjes.

225



Piguur 8-7 toont dat de acceptatie-ratio's gedurende de zwangerschap
nauwelijks veranderden (contacten: T = 25.5, m = 12, ng; beklimmingen:
T = 18.5, n = 9, ng; totaal: T = 31, n = 12, ns). Van een verminderde
receptiviteit was dus geen sprake en dit kon dan ook niet de vexklarxing
zijn voor de dalende copulatie activiteit in de loop van de zwangerschap.
Chambers & Phoenix {(1982) stelden bij zwangere rhesusapen in paartests wel
een afnzme 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 iz mogelijk dat Dbeklimmingspogingen Dbij
zwangere vrouwties, wanneer =ze freguent optreden, relatief minder vazk
geaccepteerd worden dan de incidentele sex contacten en beklimmingspogingen
die de zwangere vrouwtjes in Oss ontvingen.

Attractivitelt
De copulaties met alpha~man James en met de puber-manmeties Xonden als
attractiviteitsmaat gehanteerd woxrden. Deze copulatiez volgden het
totaal-patroon uit figuur -5, met hoge frequenties in de blokken F/C, 1, 2
en 4, wat lagere frequenties in blok 3, en zeer lage frequenties in blok 5
t/m 12. Blok 3 verschilde niet significant van blok F/C, 1, 2 of 4. Exr
was dus geen significant lagere attractiviteit ten tijde van de
progegsteronpick. Wel was de attractiviteit wvan de vrouwtjes duidelijk
verminderd vanaf het S5e zwangerschapsbhlok.

De ontvangst van gerichte masturbaties die dJde attractivitelt +ten
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Figuur 8-8. Ontvangst van gerichte masturbatie met ejaculatie gedurende
de zunangerschap; X t SEM wvan 10 vrouwtjes. 2Zie Ffig. §-5. Statistigche
anatyse: Xz_ = 52.56, df = 12, p < 0.00I, Vorvolyg cnalyse (rangteken-
toets, eenzljdig): a > blok 6, p < 0.05 en > blok § en 7 t/m 12, p < 0.01;
b » Plok 6 t/m 12, p < 0.05; ¢ > blok 7 t/m 12, p < 0.05.
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opzichte van de overige volwassen mannetijes weerspiegelde, is ulitgezet in
figuur 8-8. Er waren 1€ vrouwties die +tijdens het F/C-blok en dJde
zwangerschap mninstens 6 gerichte masturbaties oatvingen (totaal 239
masturbaties). De freguenties fluctueerden sterk in de loop van de
zwangerschap (xzz = 53.56, df = 12, p < 0.001). Gedurende blok F/C en 1
t/m 4 waren er veel gerichte masturbaties, slechts 4 vrouwtles ontvingen
gerichie 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 Dblok 3 de gemiddelde ontvangst hoger lag {niet
significant) dan in de blokken 1, 2 en 2,

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 beklimmingen vormden geen ideale attractiviteitsmaat
aangezien deze gedragingen blootstonden aan sociale contrele. Toch gaven
de sterk dalende gemiddelden eens te meer aan dat de attractiviteit in de
loop wan de zwangerschap, en met name na blok 4, afnam. Dit verklaart de
dalende copulatie activitelt tijdens de zwangerschap.

De rhesusmannetjes uit de studie van Chambers & Phoenix (1982) deden wel
bekxlimmingspogingen bij laat—zwangere vrouwtijes, wabk aangaf dat die
vrouwtjes nog wel attractief waren. Chambers & Phoenix voerden slechis elf
30-minuten tests per pazr uit: 32 rond het conceptie moment, 4 in het begin
van de zwangerschap (week 5 — 8) en ¢ op het eind {(week 21 — 24). De
mannetjes hadden dus maar zelden de gelegenheild tot sexuele interacties
{exvan uitgaande dat zij niet voor andere tests werden gebruikt), en waren
dazrom waarschijnlijk sterk sexueel gemotiveerd, ongeacht de reproduktieve
toestand van hun partner. In de grote groep in 0s8s, waar de mannetijes
konden kiezen uit verschillende partners, bleek dat laat—zwangere vrouwtjes
een lage attractiviteit hadden.

Veertig % van de aanstaande vaders wuit het onderzoek vwvan Masters &
Johmson (1966) gaf +te kennen dat hun sexuele interesse voor hun zwangere
echtgenote verminderde. ‘Ock Christensen & Eertoft (1980) rapporteerden een
afname in T"sexual desire™ in het 3e zwangerschapsirimester, mazr die itrad
veel vakexr op bij vrouwen (66%) dan »ij mannen {22%}). Het is moeilijk aan
te geven in hoeverre de kennelijke daling in attractiviteit van zwangere
vrouwen een gevolg is van fysiologische veranderingen of van veranderingen
in het gedrag van die vrouwen.

Geslachtshormonen en sexueel gedrag tijdens de zwangerschap

De gemiddelde  copulatie frequenties lieten gedurende de eerste
zwangerschapsweken een patroon zien dat grofweg het spiegelbdeeld was van de
progesteroncurve: hoge (resp. lage) copulatie frequenties vielen samen met
lage (resp. hoge) progesteronspiegels (fig. 8-5). Na blok 4 verdween deze
relatie: de progesteronspiegels dazlden, maar er werd nauwelijks meer
gecopuleerd. Bielert e.a. {1976) beschreven hetzelfde patrcon bij de
rhesusazap. Wilson e.a. {1922b) vonden dat rond week 4 van de zwangerschap
rhesus vrouwtjes met relatief lage progesteronspiegels wel copuleerden, en
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vrouwtjes met hogere progesteronspiegels niet.

BHet bovenstaande bevestigt de suggestie die in de vorige paragraaf wexd
gedaan, nl. Gat progesteron (via de attractiviteit) copulatie—remmend
werkt. Toch blijkt hier, evenals in de vorige paragraaf, dat de
copulatie-vemmende werking van progesteron bij beermakaken minder sterk is
dan bij rhesusapen. De extreem hoge progesteronspiegels in week 5 tot 7
leidden niet, zoals bij rhesusapen, tot een volledige onderdrukking van de
copulatie activiteit (fig. 8-5; Bielert e.a. 1976; Wilson e€.a. 1%82b) of
tot een daling van de ontvangst van gerichte masturbaties (fig. 8-2). De
copulatie— en gerichte masturbatie freguenties daalden wel nadat de
progesteronspiegels lange tijd verhoogd waren geweest. In het laboratorium
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 f{reguenties gevonden. Bovendien
resulteerden de silastic implants van Slob e.a. in serum progesteronspie—
gels van germiddeld ¢ ng/ml., wat beduidend minder is dan in week 5 t/m7 van
de zwangerschap (fig. 8-5). De progesterongetallen uit de 2 studies mogen
direct met elkaar worden vergeleken omdat ze in hetzelfde laboratorium en
volgens dezelfde methode werden bepaald.

Het is aannemelijk dat oestradiolspiegels bij beexrmakaken, net als »ij
andere primatensoorten, gedurende de zwangerschap sterk stijgen. Er zou
verwacht worden dat de hoge oestradiolspiegels in de 2e helft wvan de
zwangerschap, in combinatie met dJde matig verhoogde progesteronspiegels,
zouden resulteren in hoge copulatie frequenties. In de huidige studie, en
in alle hier gerefercerde gedragsstudies, werd echter het tegendeel
gevonden. De daling van copulatie f£recuenties 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 1is weinig

bekend. Exr kan daarom niets gezegd worden over de effecten van androgenen
op sexueel gedrag tijdens de zwangerschap. Wellicht correleren de lage

spontane-present fredquenties in de 2e helft van de zwangerschap met lage
androgeenspiegels. Het is echter ock mogelijk dat vrouwtjes in de loop van
de zwangerschap minder gaan presenteren doordat zij over het geheel mindex
actief worden.

De veranderingen in gexueel gedrag tijdens de zwangerschap ziin bij de
wens, alhoewel minder uitgesproken, in principe dezelfde als bij makaken.
Ook de hormonale veranderingem zijn bij Ge mens dezelfde als bij lagere
primatenscorten. Nazst (eventueel) hormonen speelt bij de mens echter nog
een complex van andere factorenm eem ol bij het tot wuiting komen wvan
sexuele activiteit. Veel aanstaande ouders zign bang dat geslachts—
gemeenschap schadelijk kan zijn voor de foetus, sosmigen hebben tijdens de
zwangerschaP relationele problemen en een Xlein deel van de onderzochte
paren stopte met coitus op advies van de arts (Falicov 1973; Solberg e.a.
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1973; Charbonnier 1980; Christensen & Hertoft 1980). De bij de mens
gevonden  gedragsveranderingen  kunnen dJaarom niet wuitsluitend worden
toegeschreven aan fluctuaties in hormoonspiegels.

8.6 Sexueel gedrag post—partum

Copulaties

Lacterende vrouwtjes copuleerden weinig of helemaal niet. Gedurende de
aorste 3 maanden na de bevalling {(van een levend jong!) werden geen
copulaties gezien. Daarna werden w'rel incidentele copulaties waargenomen,
maar de meeste vrouwtjes copuleerden gedurende de eerste 8 maanden niet
{met 'maanden’ worden hier periodes van 20 dagen bedoeld).

Twaalf vrouwtjes konden gevolgd wordem gedurende  temminste 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 Dbevalling beduldend lager dan tijdens ovariumcycli en de
vroege zwangerschap. In de maanden 7 en 8 had slechts 1 vrouwtie (V406)
copulatie freguenties die vergelijkbaar waren met haar frequenties tijdens
ovariumcycli en de vroege zwangerschap. Dat is niet verxwonderlijk, want
V406 was in die maanden alweer c¢yclisch: haar bevalling - eexstvolgende
ovulatie interval was uitzonderlijk kort (zie hoofdstuk ).

De eerst gecbhbserveerde copulatie wvond gemiddeld 7 maanden na de
bevalling plaats, en de eerst gechsexveerde copulatie met ejaculatie nmog 1
maand later. De bevalling — copulatie interwvallen varxiecexrden =zeer sterk
{102 — 522 dagen). Ook de bevalling — eerstvelgende ovulatie intexrvallen
varieerden sterk {(zie hoofdstuk 6). Er bestond echter geen verband tussen
lengten wvan de 2 intervallen (7T = —0.068, n = 17, ns; c<copulaties met
ejaculatie: ¥ = -0.0%%, n = 14, ns). Sommige vrouwtjes copuleerden al 7
of ¢ maanden voor hun eerste ovulatie en anderen pas 1 maand na hun eerste
ovulatie.

Vier vrouwtjes konden gevolgd worden na de bevalling van een dood Jong.
Bil 2 van hen (V12, V409 en V445) Kon worden vastgesteld dat ze 2l snel na
die bevalling weexr ovuleerden (zie hoofdstuk 6), en bovendien dat ze 7 tot
12 dagen na de bevalling alweer copuleerden. De eerste copulaties met
ejaculatie werden 9 tot 18 dagen na de bevalling gezien. Het 4e vrouwtije
{Vs) copuleerde pas 110 dagen (met ejaculatie: 129 dagen) na haar abortus.
Wanneer zl1j weer begon te ovuleren was niet bekend. V5 copuleerde sowieso
erg weinig (zie hoofdstuk 4).

Uit de woorhanden zijde gegevens over rhesusapen en Japanse makaken (zie
hoofdstuk 4 en hoefdstuk &) kan worden afgeleid dat ook bij deze scorten de
copulatie frequenties tijdens de lactatie laag zijn. Vanaf het geboorten—
seizoen tot aan het paringsseizoen, een halfjazr later, copuleren deze
dieren nauwelijks. Dit geldt echter ook voor niet—lacterende rhesusapen en
Japange makaken.

Bij &ée mens vonden Falicov (1973) en Hexrms e.a. (1980) gedurende de
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Figuur 8-9. Copulatle fFrequenties  post-partum; X t SEM wan 12
vrouwtjes met levend-geboren  Jonger: B = met ejaculatie; T = zonder
ejaculatie. V.i.n.r.: € = cyclisch (ovulatoire cycli, zonder de Lluteale
fasen van conceptlecycli); VZ = vroeg-zwanger (blok 1-4); LZ = Laat-
zZwanger (Plok 5-12); de post-partum periode iIn Dblokken van 30 dagen.
Boven de curve staagt, per bDlok, het aantal vrouwtjes (van de 12} dat
tijdens systematische observatie uren minstens 1 maal copuleerde.
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Flguur £-10. Spontaan presenteren posit-partum; X + SEM van 12 vrouw-
tjes. Zie fig. 8-%. Statistische analyse: er wverden 7 periodes onderiing
vergeleken: ¢, V2, LZ en 4 post-partum pertodes van elk 60 dagen. xrz -
19.12, af =6, p < 0.01. Vervoly analyse (rangtekentoets, tweezljdig):

a = tactatie 1 + 2 <« alle andere periodes, p < 0.01.
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lactatie lage coltus frequenties. In e studie van Christensen & EBertoft
{1920) waren de frequenties het lazagst in de eerste 5 tok 6 weken: 16 van
de 32 paren hadden in die periode helemaal geen geslachtsgemeenschap. zZes
mazanden na de Dbewvalling 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 kKlaagde over pijn tijdens 42 coitus.
Het ig niet bekend of de wvrouwen in deze studies hun bhaby de borst of de
£les gaven.

Proceptivitelt
De spontane-pregenteer <£requenties van de 12 vrouwtjes die gedurende
ovulatoire cycli, zwangerschap en 8 maanden post—partum gevolgd konden
worden, zijn weergegeven in £fig. 8-10. De frequenties fluctueerden
significant: er werd een vergelijking gemaakit tussen de cyclische periode,
vroege zwangerschap, late zwangerschap en 4 post-partum blcokken van elk 60
dagen (xr # 19,12, d€ =6, p < 0.0L). In de eerste 2 maanden na de
bevalling lagen de presenteer freguenties significant lager dam in alle
overige periodes. De 3e en latere maanden wverschilden niet wezenlijk van
de cyclische periode en de vxoege zwangerschap. De lage copulatie
frequenties tijdens de lactatie konden dus niet worden toegeschreven zan
een lage proceptiviteit.

Door vrouwen werd in de eerste ¢ maanden na de bevalling een lage
“sexual desire” gerapporteerd (Falicov 1973; EHerms e.a. 1980; Christensen

& Eertofi 1980). Wellicht hing dit samen met de bovengenoemde piin tijdens
de coitus.

Receptiviteit

Lacterende vrouwkjes hadden maar weinig Sexuele interacties, zodat het lang
niet altijd wogelijk was om per mazand individuele acceptatieratic's te
berekenen. Daarom werden de data van de eerste & maanden na dJde bevalling
gecombineexd en per individu vergeleken met de data tijdens ovulatoire
cycli. Geen van de vrouwtijes ovuleerde +tijdens de 6 maanden na de
bevalling, en er werd aangenomen dat alle wrouwtjes gedurende die periode
lacteerden. Alleen vrouwtjes met +tenminste 5 geobserveerde contacten,
beklimmingen of totazl sexuele interacties werden beschouwd.

De contact acceptatie—ratic tijdems de lactatie was hoog {i 91.4%) im
vergelijking met die tijdens de cycli (X = 77.4%; T =6, n = 9,
P < £.05). Hetzelfde gold voor de totaal acceptatie-ratio {resp
¥X=280.3%, en X=66.7% T =7, n= 10, p < 0.05). De beklimmings
acceptatie—ratio kon slechts voor 3 lacterende vrouwtjes worden berekend,
dus dJdaarover kan niets gezegd worden. Uit de 2 andere maten blijkt dat er
tijdens de lactatie 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 Dbekend waarin de receptiviteit van
lacterende vrouwkjes werd gemeten.
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Attractiviteit

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 &e eerste 4
maanden na de bevalling werden er geen gerichte masturbaties gezien, en in
de volgende 4 maanden traden ze slechts incidenteel op, gericht op V291,
V406 of V503.

Van de 12 vrouwtjes die gedurende ovulatoire cycli, zwangerschap en 38
maanden post—partum gevolgd konden worden, omtvingen er 10 weleens gerichte
masturbaties. Hun gemiddelde zcores zijn in fig. 8-11 uitgezet. Voor elk
individu lagen de scores tijdens de 8 lactatiemzanden beduidend lager dan
tijdens de cycli en wvroege zwangerschap, behalve voor V406 die in masnd B
{(toen zij al cycleerde) ongeveer evenveel gerichte magturbaties ontving als
tijdens al haar cycli gecombineexd.

De eerst gecbserveerde contvangen gerichte masturbatie vond gemiddeld 10
maanden (bereik 129 -~ 439 dagen) na de bevalling plaats, en 3 - 4 weken
voor de eerstvolgende ovulatie (bereik 128 dagen voor — 65 dagem na). Er
bestond een significante correlatie tussen het bevalling — eerste mastur—
batie interval, en het bevalling — eerstvolgende ovulatie intexval (r =
0.4856, m = 15, p < 0.02). Vrouwtjes werden kxemneliik attractief wanneer ze
cytleerden of spoedig zouden gaan cycleren. De lage attractiviteit tijdens
de lactatie verklaart de lage copulatie activiteit in die periode.

Van de 32 echtgencten die dJoor Christensen & Hertoft (1980) wexden
condervraagd, gaven er 12 te kennen dan hun “sexyal desire” laag was in de
eerste weken nadat hun vrouw was bevalien. Het is niet duidelijk of deze
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Figuur 8-11. Ontvangst van gerichte masturbatie met eJaculatie post-
partum; X + SEM van 10 vrouwwtjes. Zie flg. 8-9.
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echtgencten hun pariner onattractief vonden of dat zij bang waren haar pijn
te doen.

Geslachtshormonen en serueel gedrag post-partum

Uit studies aan rhesusapen {Butler e.a. 1975), marmosets (McNeilly e.a.
1221) en de mens {(Rolland e.a. 1975; Howie & McNeilly 1982; Eowie e.a.
1982b) is gebleken dat prolactinespiegels tijdens de lactatie wverhoogd
ziin. Het is aannemeliik dat dit ock voor beermakaken geldt. Het hormoon
prolactine wordt door de hypofyse geproduceerd en houdt de melkproduktie in
stand. be prolactine produktie wordt mede opgewekt door de zuigprikkel,
want bij moedexrs die hun baby de £les {en niet de borst) geven, dalen de
prolactinespiegels kort na de bevalling {Howie e.a. 1982b).

De beermakaken in 0ss hadden na een bevalling altijd maandenlang lage
progesteronspiegels. Hetzelfde werd gevonden bij lacterende rhesusapen
(Weizg e.a. 13973) en mensen (Rolland e.a. 1975; McNeilly 1979; Howie &
McNeilly 1982; Howie e.a. 1982b), en in deze studies werden bovendien lage
cestrogeenspiegels +tijdens de lactatie  gevonden. Bij laponders,
kuifmakaken, baviapen en chimpansees bliiven de perineale zwellingen wvele
maanden na de bevalling uit {(zie hoofdstuk 6). Dit wijst exrop dat ook bij
deze socorten de oestrogeenspiegels +tijdens de lactatie laag zijn, en
vermoedelijk geldt dit ook voor de beermzkakazk. Het is mogelijk dat de
hoge preolactinespiegels de ovarium activiteit onderdrukken {(McNeilly e.a.
1982). Dit geldt overigens niet voor marmoszets, die +tijdens de lactatie
wel kunnen ovuleren (McNeilly e.a. 1981).

Bij de mens bleken de eerste ovariumcycli mna de bevalling meestal
anovulatoir te zijn: er waren wel oestrogeenpieken en menstruaties, maar
geen progesteronpieken (Howie & McNeilly 1982; Howie e.a. 1982b). Iets
dergelijks =zou =zich ook Dbij de beermakazk Xkunnen voordoen, wat zou
betekenen dat de oestrogeenspiegels al enige maanden voor de eerste
ovulatie verhoogd kumnen zijn.

Eet opmerkelijkste gedragsaspect van lacterende beermakaken was hun lage
copulatie activiteit. Dit kon ommogelijk een attractiviteits—remmend
effect van progesteron weerspiegelen, aangezien de progesteronspiegels
tijdens de lactatie laag waren. Wellicht heeft prolactine eenzelfde of nog
sterkere atitractiviteits—remmende werking als progesteron. De lage
attractiviteit =zou ock een gevolg kunmen zijn wan het ontbhreken van hoge
oestradiolspiegels. Grafeille e.a. (1923) vonden dat bij de mens (Zowel
bij vrouwen als bij mannen) hoge prolactinespiegels kunnen samengaan met
een verminderde zin in vrijen.

Vveel vrouwtjes bleken al maanden voordat ze ovuleexrden zexueel
atiractief +te zijn: ze copuleerden en ontwvingen gerichte masturbaties.
Wellicht traden hij deze vrouwtjes de eerder beschreven anovulatoire coycli
op, met cestradicl stijgingen maar zonder progesteronpieken. Bij de mens
treden zulke cycli op nadat de prolactinespieqgels zijn gedaald (Howie &
McNeilly 1982), zodat de eventuele atiractiviteits—remming door prolactine
ook niet meer aanwezig is.

233



8.7 Sexueel gedrag gedurende wverschillende reproduktieve stadia

Piguur 8-12 geef: sexuele gedragsfrequenties wvan 6 willekeurig gekozen
vrouwtjes waarvoor alle ovulatie— en conceptie data bekend waren. De
ficguur illustreert enkele wvan de  bovenbeschreven relaties  tussen
reproduktieve status en sexueel gedrag. Doordat de gedragsirequenties per
2 xajendermaanden zijn berekend zijn fluctuaties op korte +termijn (binnen
een ovariumcyclus ) niet zichtbaar.

Tijdens ovariumcycli lagen de copulatie frequenties gewoonlijk relatief
hoog. Bij alle individuen is te zien dat de copulatie actiwviteit in de
loop van de zwangerschap afnam en totaal stopte, en bovendien dat er in de
eerste maanden nha de bevalling niet werd gecopuleerd. Ten aanzien van het
weer Op gang komen van copulaties na een bevalling was er nogal wat
variatie +tussen individuen en ook binnen het individu (zie V350). De
vrouwties bleken maay gedurende een beperkt deel van hun leven te
copuleren.

Voor de ontvangst vam gexichte masturbaties geldt in grote lijnen
hetzelfde als voor copulaties. Bij Vi9 valt het op dat zij ten tijde van
haar eerste conceptie nauwelijks gerichite masturbaties ontving. Zij was
toen nog vrij Jjong (3.5 Jjaar). Rond en tijdens haar 2e ovulatie en
conceptie periode ontving zij wel regelmatig gerichie masturbaties.

Spontane presents werden tijdens alle reproduktieve stadia vertoond.
Meestal daalden de frequenties in de Joop wvan de zwangerschap
{uitzonderingen: V19 2e zwangerschap, V446 le zwangerschap) en waxen ze
minimaal vlak na de bevalling (uitzondering: V406 le bevalling).

Pagina hierniaast:

Figuur 8-12, Sexuele activiteit gedurende verschillende reproduktieve
stadia wvan de vrouwtjes. Gedragsfrequenties per systematisch observatie
uur, per 2 kalendermaanden. Per individu, wvan bowven near Dbeneden:
copulaties (I = met ejaculatie, [ = zonder ejacutatie); ontvangst van
gerichte masturbatie met ejaculatie; spontaan presenteren. Vorticale
Lijn = ovulatie; verticale Llijn met X = conceptie; gebroken verticale
Lijn = bevalling. Individuen gerangschikt in dominantie wolgorde (V291 1is
top-vroun). In november on decomber 1582 Werden er wel hormoon gegevens
verzameld maar geen systematische gedragsobservaties ultgevoerd.
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HOQFDSTUK ©

BIJZONDERHEDEN VAN HET COPULATIE GEDRAG VAN BEERMAKAKEN

$.1 Inleiding

Het copulatie gedrayg van beermakaken comvat, in wergelijking met dat wvan
andere primatenscorten, enkele unieke elementen.

Copulaties bestaan bij beermakaken gewoonlizk uit slechts 1 Dbeklirming
met intromissie, een vrelatief groot aambal bekkenstoten (10 tot 150, X =
cixca 35) en een ejaculatie waarbij het mannetje het orgasme gezicht
vertoont. Hierna volgt een post—ejaculatoire fase die enkele minuten kan
duren en waarin de intromissie voortduurt. Tijdens een copulatie Xkan 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 18 wur (Slck & Nieuwsnhuijsen
1980).

In een groep beermakaken kunnen derxden zich met een copulerend stel
bemoeien: ranghoge manneties kXunmnen copulaties intermumperen en andere
dieren kumnen geagiteerd gedrag vertonen.

In dit hoofdstuk worden de Dbovengencemde aspecten wvan het copulatie
gedrag in detail beschreven en vergeleken met observaties aan andere
primatenscorten {met name makaken). Bij enkele bijzondere aspecten van het
gedrag =zal getracht worden de ocorzaken 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 bestazn).

9,2 Materiaal en methoden

Er wordt gebrulk gemaakt van gegevens uit zalle in hoofdstuk 3 genocemde
observatie Lypen. Met name dJde continuwe cbhservaties, de paartests en de
afvaltests zullen hier ter sprake komen.

Pagina hiernaast:
Fasen van de copulatie. Teruggrijpen, terugkijken en het vrouwelijk
orgasme gezlcht Kunnen ook In een andere volgorde opireden of ontbreken.
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9.3 Gedrag van het mannetje tijdens copulaties

Kuatitatieve beschrijving van het copulatie gedrag

De copulaties van beermakaken kunnen worden geinitieerd door het vrouwtie
via een spontane present of door het mannetje via een nadering en/of 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 ownklemt met zijn voeten de achterpoten van het vrouwtje en
steunt met zijn handen op haar rug of heupen. Een beklimming kan direct of
na enkele 'zoekende' bekkenstoten resulteren in een intromissie. Tijdens
de intromissie (bekkenstoot— of BS—fase) maskt het mannetje regelmatige
diepe stoten. Gewoonlijk resulteert de eerste beklimming in een intromis—
sie en een ejaculatie: er woxdt dan gesproken van een 'single mount
ejaculation®' (SME) of een 'single intromission ejaculation' (SIE). Eet is
ook mogeliijk dat de eerste beklimming van een copulatie voor het ejaculatie
moment wordt begindigd en dat het mannetje, eventueel na een sSex
exploratie, opnieuw beklimbt. Volgt exr na 2 of meer beklimmingen alsnog een
ejaculatie dan wordt gesproken van een 'multiple mount ejaculation' (MME):
omvatten de niet—ejaculatoire beklimmingen L of meer intromissies dan is er
sprake wvan een ‘multiple intromission ejaculation’ (MIE). Het ejaculatie
moment is bij mannelijke beermakaken Juidelijk herkenbaax aan het
plotselinge ophouden van de bekkenstoten, een verkramping van het lichaam
en het verschijnen van een specificke gezichitsuitdrukking: het orgasme
gezicht. Daazxbij 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 wvan het vrouwtje: =zij zakt door haar achiterpoten of het mannetje
zakt achkterwaarts van haar af en trekt haar mee in zijn schoot, zodat er
een 'paarzit met intromissie’ wolgt. Na enige tijd wordt deze paarxzit dooxr
@en van beide copulanten afgebroken en is de copulatie be&indigd.

Bij alle onderzochte makakensoorten is sex exploratie wazargencmen en is
de beklimmingshouding dezelfde als »bij de beermakaak (referenties:
volgende paragrafen). Bij andere makaken treden niet, =zoals bkij de
beermakaak, het orgasme gezicht en de lange (circa 1 minuut durende)
PE-fase op: de ejaculatie is alleen herxkenbaar aan het stoppen van de
bekkenstoten en schokjes of een verkramping van het lichaam, en binnen
enkele seconden daarna stapt het mannetie af (Chevaliex-Skolnikoff 1975).

Lemmon & Oakes (1%67) suggereerden dat de lange PE-fase bij Dbeermmakaken
een 'genitaal slot' zouw weerspiegelen, zozls ook bij horndachtigen bestaat:
tijdens de copulatie zwelt de penis op zodat de reu in de teef vast blijft
zitten. Lemmon & Oakes =zagen dat een mannelijke beermakaak tijdens de
PE—fase "behaved as if it were in extreme pain” en Niemeyer & Chamove
{1982, p. 303) schreven over beermakaken: "Premature separation appears to
be uncomfortable and is often accompanied by bleeding in the <Zemale”.
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Goldfoot e.a. (1975), Bernstein (1980) en Linnankoski e.a. (1981) =zagen
echter dat Dbeermakaken vroeg 1in de PE-fase gemakkelijk wvan elkaar
gescheiden konden worden en ock in 0sSs waren er geen aanwijzingen dat een
snelle be&indiging wvan de PE-fase voor de copulanten pijnliik was. Een
ander arqument tegen de ‘genitaal slot hypotheser is het feit dat
mannelijke beermakaken na een masturbatie—ejaculatie hun penis altijd enige
tijd omklemd houden. Linnankoski e.a. (198%L) zagen hierin een aanwijzing
dat een mannetje na een copulatie-ejaculatie de intromissie uit vrije wil
voortzet, en niet omdat hij daartoe door een ‘genitaal slot' gedwongen zou

Tabel 9-1. Beklimmingen en intromissies per eJaculatie. CE = aantal
copulaties met ejaculatie (gedrag); CG = complete groep; ICG = incomplete
groep; FPT = paartesi; alpha = M300; top = M303, 410 en 4£i6; overige
voln. = coverige mannetjes ocudsr Jdan M22:; jong A = M22 t/m M30 vanaf eerst
gecbserveerde ejaculaat produkiie; Jong B = mannetjes die noeg geon
ejaculaat producerern; 'alpha® = tijdelijk ranghoogste mannetje in ICG.
Individuele percentages alleen weergegeven indien N minstens 10 bedraagt.

N N BEKLIMMINGEN PER EJACULATIE MIE %
38 cms 1 2 3 4 5 &7-10| I indiv.

CG  alpha 1430 329 121 26 8 3 2 1 &7 &7
top 3 219 201 12 5 1 92 82- 95
overige volw. ¢ 112 a1 16 4 1 81 47-100
jong A 5 121 1) 20 9 4 1 1 71 44- 85
jong B 10 203 118 g1 21 7 4 1 1 58 47— 71
ICG "alpha' 6 563 430 82 25 18 1 3 2 76 68- 88
overige volw. B 161 127 24 4 5 1 78 62-100
jong A 4 46 36 6 4 78 25-100
jong B & 69 32 23 g 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 S51E %
1 2 3 4 5 6 7-10 b ingiv.

CG  alpha 1 490 388 80 17 2 3 79 78
top 3 219 210 2 96 86— 98
overige volw. 9 112 103 2 92 80-100
jong A 5 121 100 1c 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 29 72— 91
overige volw. 8 1l 143 14 4 89 75-100
jong A 4 48 41 2 2 89 62-100
jong B 6 69 48 14 4 1 2 70 44~ 87

T volwassen 2] 49 44 4 1 20

totaal 25 2033 1728 238 51 3 6 1 1 85 44-100
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Tabel 9-2. Onderbrekingen en hervattingen van copulaties. a4 = gantal
copulaties waarbli de eerste intromissie nilet +tot sjaculatie leldde;
hervat = ne onderbreking volgt binnen 2 minuten opnieuw een Intromissie.
Zie cok tabel S-1.

N niet hervat hervat hervat %
33 A hervat - ejac + ejac z indiv.
G alpha 1 194 75 17 102 61 61
top 3 133 117 7 ] 12 g- 1e
overige wvelw. 10 98 82 7 =4 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’ 5} 92 25 7 60 73 17-100
overige volw. 10 6l 41 2 18 33 0~ B2
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 634 170 305 4] 0-100

zijn. Dt woxdt bevestigd door observaties van A.K. Sichk (pers. med.) aan
beexmakaken 1in het laboratorium: soms  volgde na een vroeg bedindigde
PE-fase ommiddellijk een nicuwe Dbeklimming, en alsncg een paarzit wet
intromisgie.

Aantal beklimmingen en intromissles per ejacuiatie

Van de 20232 in detall gecbserveerde copulaties met ejaculatie Dbestoné 68%
uit 1 beklimming (SME en SIE), 17% uit meerdere beklimwingen waarvan alleen
de laatzte met intromissie (MME en SIE) en 15% uit méeerdere beklimmingen
wet intromissie (MME en MIE; +tabel ©-1). Dit bevestigt de conclusies uit
eexdere leboratorium-studies dat beermakaken typische ‘single wmount' en
*single intromission  ejaculators’ zijn {Chevalier—sSkolnikoff 1975;
Goldfoot e.a. 1975; Slob e.a. 1978a; Linnankoski e.a. 1981).

De mate waarin een mannetje MIEs vertoonde hing samen met zijn sociale
positie, Volwassen manneties hadden in aanwezigheid wan zranghogere
mannetjes maar zelden MIEs, Als zij £en intromissie hadden die wvoor de
ejaculatie werd onderbroken (b.v. o een agitatie-vertoner weg te jagen,
door een interruptie van een ranchoger mannetie of door een negatieve
reactie wvan het vrouwtje) dan volgde er maar zelden een nieuwe intromissie
(tabel 5-2). Veruit het merendeel (94%) van de coopulatiez wvan volwassen
niet—alpha—mannen bestond wuit slechits 1 intromissie, met of zonder
ejaculatie. Deze mannetjes liepen tijdens hun copulaties het risico
hardhandig geinterrumpeerd te worden. Het leek of zij, na een intromissie
zonder ejaculatie, niet ommiddellijkx opnieuw Gat risico durfden +te lopen.
Het gevaar voor interrupties bestond niet voor de alpha-—man James, voor de
‘tijdelijke alpha-man' in de incomplete groep en voor mannetjes in paar—
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tests:  zij hervatten hun onderbroken copulaties relatief vaak en hadden
dientengavolge relatief veel MIEs {tabel o1 em 9-2). Hetzelfde gold voor
de puber-mannetijes die, ook in aanwezigheid van volwassen top— mammetjes,
maar weinig geinterrumpeerd werden (zie hoofdstuk 5).

van de 9 onderzochte makakensoorten behoren er 3 tot het SME-type en 5
tot  het MME-type terxrwijl de Java azp beide patronen kan wvertonen
{ Literatuur overzicht: Shively e.a. 1982, zie +tabel 2-1). Bij de MME
soorten bedraagt het aantal beklimmingen pexr elaculatie meestal 10 tot 20.
In de meeste door Shively e.a. gevefereerde studies werd geen onderscheid
gemaakt <ussen beklimmingen met en zonder intromissie. Bij rhesusapen
(Bielert & Goy 1973) en laponders (Nadler & Rosenblum 1%73) gaan aan een
ejaculatie in elk geval 3 tot 11 intromissies vooraf, plus mogelijk nog
enkele niet—intromittieve Dbeklimmingen. Bij Japanse makaken  komen
beklimmingen zonder intromissie alleen in het hegin van een ejaculatoire
beklimmingsserie voor (Enomoto 1974). Deze 3 soorten kumnen dus, behalve
als MME, ook als MIE—-scorten worden aangemerkt.

Bij Indiase kroonapen im paartests werden dJde eerste 2 ejaculaties
meestal wvoorafgegaan door L beklimming en latere ejaculaties door 2 tot 4
beklimmingen (Nadler & Rosenblum 1971, 1973). Socortgelijke trends werden
gevonden bij rhesusapen (Bielert & Goy 1973} en Java apen (Glick e.a. 1982;
Zurpe & Michael 1983 ) mazar niet bij laponders (Nadler & Rosenblum 1573).
In de peaartests in 035z bleek geen toename in het aantal beklimmingen of
intromissies in de loop van copulatie series (tabel 9-3). ook tijdens
langere series in de buitenkcool traden MIEsS en MMEs in het begin en tegen
het eind ongeveer even fregquent op.

Fasen van de copuletie - paartests

Tijdens de paartests waxen er 15 paren die 1 of meermalen copuleerden
{totaal 61 intromissies) en 13 paren met 1 of meer copulaties met
ejaculatie (totazl 44 SIEs en 5 MIEs).

Warmeey een beklimming resulieerde in een intromissie gebeurde dit
meestal ommiddelliik mna het moment van opstappen (71%) of ongeveer 5
seconden daarna (16%). Blj 13% van de intromissies verstreek meer £ijd (10
- 20 zec en 1 maal zelfs S50 sec).

Bij SIEs duurden de BS—fasen {begin intromizsie tot ejaculatie wmoment)
9 - 51 seconden (X = 25.2, n = 44) en werden 1 — 74 intromittieve bekken—
stoten gemaskt (X = 28.0). De gemiddelde stoot frequemtie was 1.51 per
geconde. De 5 MIEs comvatten in totaal 7 niet—ejaculatoire intromissies.
Deze duuxden 5 - 35 seconden (X - 19.6) wmet 1 — 41 Dbekkenstoten (X =
15.4) en gemiddeld 0.79 stoten/seconde. De ejaculatoire BS—fasen van MIES
duurden 6 —~ 45 seconden {i = 27.0) met 11 — 72 bekkenstoten (i = 44.8) en
gemiddeld 1.66 stoten/seconde. Deze laatste getallen zijn vergeliikbaar
met die van SIEs: het al dan niet optreden van eerdere intromissies leek

niet wvan invlioed te zijn op het verloop van de uiteindelijke ejaculatoire
BS—fase.
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Tabel 9-3. Aspecten wvan ejaculatoire copulaiies Eijdens paartestis:
gentiddelde waarden. RTT = wvervolg analyse, rangtekentoets: significante
vergelijkingen.

EJACULATIE NUMMER: Friedman RTT

1 2 3 4 5 X2 af p< p<0.05
TESTS MET MINSTENS 4 EJACULATIES, N = 9
beklimmingen § 2.3 1.1 1.8 1.3 2.23 3 ns
intromissies 1.2 1.1 1.0 1.0 0.73 3 ns
BS-fase, sec 20.9 22.1 26.2 29.8 9.73 3 0.05 1<4;2<4
bekkengtoten 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
IEI, 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 i.2 2.2 1.4 1.6 0.72 4 =ns
intromissies 1.0 1.2 1.0 1.0 1.2 0.60 4 ns
BS—-fase, sec 17.0 1g.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 0.0% 1<3,4,5
PE-fase, sec £62.4 48.0 6%.4 64.2 57.4 3.72 4 ns
IEI, 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 BS—fase {tabel 9-3): bij latere copulaties
duurde het langer voordat het mannetje ejaculeerde. Dezelfde +trend werd
gevonden bij Indiase kroonapen (Nadlerx & 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 azantal Dbeklimmingen per
ejaculatie en niet aan een stijging van het aantal stoten per beklimming.

De duur van de PE-fase was gemiddeld 63.5 seconden (bereik 15 - 169,
n = 49) en veranderde niet systematisch in de loop van ejaculatie series
(tabel 9-3). De paarzit verscheen in 40 van de 4% PE-~fasen, gemiddeld 17.5
seconden na het ejaculatie moment (n = 40): op z'n vroegst tijdens de
ejaculatie en op z'n laatst 58 seconden daarnma. Bij 9 ejaculaties werd dJe
intromissie bedfindigd terwijl het vrouwtje nog in presenteerhouding stond.

Fasen van de copulatic - buitenkool
Tijdens de obsexvaties in de buitenkocoi werd getracht dJdetails wvan
copulaties te mnoteren, maar dit kon niet zo nauwkeuriq gebeuren als in de
paartests, omdat ook het gedrag van niet-copulerende dieren gescooxd moest
worden. Zo werd in de Dbuitenkooi niet genoteerd wanneer tijdens een
beklimming de intromissie begon, hoeveel bekkenstoten er waren en  wanneex
de paarzit begon.

SIEs duurden vanaf het begin van de beklimming tot aan het ejaculatie
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moment 10 — 70 seconden (i = 27.1, u = 120: 10 systematisch gespreide
SIEs wvan 12 regelmatic copulerende volwassen mannetjes). De feitelijke
BS—fasen waren gemiddeld waarschijnlijk iets korter dan 27 seconden maar
leken qua duur niet te wverschillen wvan die in de paartests. De
ejaculatoire beklinmingen van James duurden gemiddeld 24.5 seconden en de
individuele gemiddelden van dJde 11 andere mannetjes bedroegen 20.5 -~ 33.5
seconden. Alhoewel deze andere mannetjes tijdens hun copulaties het risico
liepen geinterrumpeerd te worden leken zij dit niet te (kunnen?)
ondervangen deor snel te ejaculeren.

Pe duur van de PE—fase werd bij 68 copulaties in de buiternkool gemeten.
Voor James duurden de PE-fasen 30 — 155 seconden (X = 85.9, mn = 17) en
voor 'tijdelijke alpha-mannen’ in de incomplete groep 50 — 150 seconden (X
= 76.5, n = 10). Deze waaxden verschilden niet significant van elkaar of
van @ie in de paartests (X = 63.9 sec; M-W U test). Aanmerkelijk Xkortere
PE~fasen +traden op bij volwassen manmetjes in aanwezigheid van ranghogere
mannetjes {f( = 27.2 gec, bereik 0 — 130, n = 41; verschil t.o.v. paar-—-
tests: U=236, n=41, m=49, p < 0.001): de intromissies werden vaak
2l snel na de ejaculatie beeindigd (de helft binnen 10 sec) doordat een
ranghoger mannetje interrumpeerde of dooxdat het vrouwtie wegrende. In de
paartests leken de manneties hun partmer na de ejaculatie stevig wvast te
houden =zodat =i} de intromissie niet kon be&indigen (zie ook Niemeyer &
Chamove 1983 ) maar wellicht durfden zij d&it in de complete groep niet
altijd te doen, omdat ze met het verlengen van de PE-fase de kans op een
interruptie verhoogden. 0ok in de groep beermakaken die dJdoor Niemeyer &
Chamove bestudeerd wexd had het ranghoogste mannetje langexe PE—fasen dan
de andere mannetjes (gemiddeld resp. 76 en 44 sec).

Uit de bovenstaande getallen kan worden opgemazkt dat SIE-copulaties
gemiddeld bijna 1 minuut duurden voor niet-alpha—mannen en 1.5 a 2 minuten
voor de (tijdelijke) alpha—man en in paartests. MIE-~copulaties Xxonden
langer duren ma2r namen zelden meer éan 3 minuten in beslag. De langste
copulatie die ooit werd gezien omvatite 10 beklimmingen {(waarvan 35 met
intromissie) en duurde vanaf de eerste intromissie tot en met de PE-fase 7
minuten. Deze copulatie {James met top—vrouw V221l) duurde zclang doordat
het vrouwtie steeds negatief reageerde.

In eerdere studies aan beermakaken in het laboratorium (Goldfoot
e.a. 1975; Slob e.a. 1978a; Slob & Schenck 19281) en in buiten—gevangen-—
schap (Estep e.a. 1984) werden gemiddeld 30 - 41 intromittieve bekkenstoten
per ejaculatie geteld, wat goed vergelijkbaar is met het in Oss gevonden
gemiddelde van 22. Chevalier-Skolnikeff {(1975) =zag gemiddeld 64 stoten
(inclusief niet—intromittieve). In de zojuist gencemde studies en in die
van Linnankoski e.a. {1981) en Niemeyer & Chamove (1983) werden, steeds in
atwezicheid van ranchogere mannetjes, PE-fasen van gemiddeld 1 tot 2
minuten gemeten.

Fasen van de copulatie - andere makakensoorten
Bi} beermakaken komt helt grootste deel van de copulatieduur woor rekening
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van de lange PE—fase. Bij andere mekaken duurt deze fase maar 1 of enkele
seconden. De hieronder gegeven getallen hetben steeds betrekking op het
pre-~ejaculatoire deel van de copulatie: wvanaf het begin van de eerste
beklimming tot aan het ejaculatie wmoment.

Indiase kroonapen behoren net als beermskaken +tot het SME-type maar
hebben weel Xortere copulaties: gemiddeld 10 seconden wmet 17 stoten
(Nadler & Rosenblum 1871, 1973; Shively e.a. 1982). Berber apen (ock SME)
hebben nog kortere c<opulaties: gemiddeld 6 seconden met 9 stoten (Taub
1980).

Bij MME-soorten omvatten de copulaties vele beklimmingen met tussenpozen
van een halve minuut of langer en een totale duur van enkele minuten tot 1
uur (i = ongeveer 1 kwartier). =rRhesusapen hebben beklimmingen wvan 2 — 4
seconden met 2 — 7 sgtoten en in totazl 30 & 20 intromittieve gtoten per
ejaculatie {Southwick e.a. 1865; BSielert & Goy 1973; Michael & Wilson
1973). Japanse makaken hebben net zulke korte beklimmingen als rhesusapen
{Tokuda 1961; Hanby e.a. 1971; Enomoto 197%; Enomoto e.a. 1979); Tokuda
telde gemiddeld 632 en Encmoto 30 stoten per ejaculiatie {(inclusief
niet~intromittieve stoten). Laponders hebben beklimmingen die gemiddeld 10
seconden duren en 14 stoten omvatten; aan een ejaculatie gaan in totaal
Tuim 10C intromittieve stoten vooraf (Tokuda e.a. 1968; Bullock e.a. 1973;
Nadler & Rosenblum 1973; Eaton & Reske 1274b).

Java apen kunnen SME-—copulaties vertonen (i = 8 gec met 17 stoten) maar
ook MME-copulaties (i = 3 beklimmingen, elX met 13 stoten, totale duur 41
min; Shively e.a. 1582). Zumpe & Michael (1983} teldem bij Java apen 3 —
5 Dbexkenstotén per seconde. Bij de andere onderzochie makakensoorken
varifren de gemiddelden van 1 tot 3 stoten per seconde.

9.4 De sexuele capaciteiten van mannetjes

Studies aan beermakaken

In paartests in het laboratorium kunnen beermakaken in korte tijd meexdere
malen ejaculeren (tabel 9-4). Wanneer de tests maar lang genoeg duren
kunnen er zelfs series van 10 of meer ejaculaties worden gezien (Goldfoot
e.a. 1975; Slob & Nieuwenhuijsen 1980). Deze hoge aantallen wexrden
gevonden in introductie~tests, met dieren die voorheen maandenlang in een
individuele kooi hadden geleefd. Daarentegen kunnem er bij continu
samenievende beermakaken dagen zonder een enkele ejaculatie voorbijgaan, en
vormen dagen met 10 of meer ejaculaties een zeldzzamheid (Sloh &
Nieuwenhuijsen 15980; Estep e.a. 1984; Dbeide studies met slechts 1
copulerend mannetje).

Cok in Css bleek, althans in de complete groep, Ge ejaculatie activiteit
beduidend lager +te liggen dan in de introductise—tests. De 18 volwassen
mannetjes uwit fig. 4-10 en 4-11 eojaculeerden gemiddeld 0.12 maal per uwur
{bereik 0.01 — 0.52, 1050 ocbservatie uren in 32 maanden). EHiexbij ziin
copulatie—ejaculaties (CEs) en masturbatie-ejaculaties (MEs) samen genomen.
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Tabel 9-4. Literatuur overzicht: seruele capaciteiten wvan maennelijke
primaton. Lo = Levonsomstandligheden: BG = pulten-gevangenschap; PT =
Laboratorium-paartests; W = wild, huldige studie: CO = continue cobser-
vaties; ICG = incomplete groep: PT = paartesi; AT = afvaltesis.

mar = hoogsite score die ovlt werd gemeten; a = tesis werdsen Dledindigd
nadat een ultputiingscriterium was dbereikt, D.v. I uur zonder copulaties;
b = scores met peri-ovulatolre of cestradiol-behandelde pariner.

Door Kinsey e.a. en in de huidige studie werden copulaties en masturba-
tiles beschouwd, in de overige studies uitsiuitend copulaties.

N OBSERVATIES PER CEBSERVATIE
soort studie LO N  duur Y max
EJACULATIES
beermakaak huidige studie co 19 7 1 dag 1.8 14

huidige studie ICG 6 52 1-5% uur 8.4/uur 58
huidige studie PT 12 26 30 min 2.2 7
huidige studie AT 19 20 + 1 uwur 5.0 9
Chevalier-8 75 BG 3 ? 1 uax ? 8
Goldfoot ea 75 PT 4 4 3 wur 14.5 19
Slob & N B0 PT 7 11 24 uvur 18.5 38
Linnankoski ea 81 PT 3 536 20 min 2.4 5
Sick & § 81 PT 7 392 30 min 2.1 7
Estep ea B84 BG 1 59 4 uur 2.5 16
laponder Nadler & R 73 PT 4 8 3-7 uur 5.2 9 ab
Ind.krocnaap WNadler & R 73 PT 4 g 1-4 uur 2.5 5 ab
Java aap Glick ea 82 pT 3 72 20 min 1.8 3 Db
rhesusaap Bielert & G 73 PT 15 13 1-2 uur 2.8 5 ab
Zumpe & M 83 PT 4 203 1 uur 2.7 ? b
Japanse mak. Enomoto ea 79 P 2 ? 30 min 1.1 > b
doodsheoofdaap Wilsen 77 PT 4 1493 30 min 0.03 1
gorilla Nadler 76 PT 4 1991 %-3 uur < 1 4 ab
mens Kinsey ea 48 W 14082 ? 1 week 2.7 38
COPULATIES { MET OF ZONDER EJACULATIE )
Berber aap Taub 80 W i1 ? 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 5% uur 1 2
gorilla Harcourt ea &80 W 3 2 0.3/uuy
chimpansee Tutin 79 W 17 27 0.5/cur ? b
de Waal 82 BG a 2 ? 1.5/8ag 2 b
bonecbo Savage~-R & W 78 BG 1 ? K 0.%9/uur 2

Series van 10 of meex ejaculaties op 1 dag werden vertcond dJdoor M300 ({2
maal, maximuw 14 CE=), M3032 {10 maal, maximum 14 CES + MEs), M203 {7 maal,
maximm 16 MEs), M410 {1 maal 14 CEs) en M239 (1 maal 11 MEs). Deze
laatste gegevens berusten op systematische en ad libitum observaties zodat
op grond daarvan geen frequenties per uur of per dag berekend konden worden
{ad libitum cbservaties werden vaak ingelast wanneer ex veel ejaculaties
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werden gezien). In elk geval bleken lange ejaculatie series in de complete
groep wel op te treden, maar leken ze bepexrkt te zijn tot siechts enkele
mannetjes. :

Azan de hand van de continue observaties koen wel berekend worden hoe
frequent lange ejaculatie series optraden. In 1982 wexrd er 7 maal een
*dag* (12 4 17 uur) onafgebroken geobserveerd waarbii 19 mamneties in de
groep aanweziyg waren: 4 pubers die vreeds ejaculeerden en 15 ocudere
wannetjes. Zij ejaculeexrden gemiddeld 0.13 maal per uur {bexreik
0.01 - ¢.51) wat nauwelijks werschilt van het bovengenoemde gemiddelde op
grond van 1050 observatie uren. De 7 continu dagen gaven dus een goede
weerspiegeling van d¢ ejaculatoire activiteit tijdens de volledige studie—
periode. Copulaties eén ejaculaties bleken gelijkmatig over de uren van de
dag verdeeld te zijn en waren niet, =zoals Dbij Japanse makaken,
geconcentreerd in de ochtend uren (Hanky e.a. 1971).

De gemiddelée ejaculatie fredquentie per mannetje per continu dag was 1.9

Tabel 9-5. Ejoculaties tijdens de continue observaties: individuele
GOGOVENS . M239 en M502 waren op dag 7 nlet in de groep acnuwezig en zijn
vi] de analyses buiten beschouwing gelaten. Observatie dagen: 22.1, 26.2,
22.2, 23.4, 27.5, 25.6 on 28.9 (aile dagemn in 1982).

COPULATIE-EJACULATIES MASTURBATIE-EJACULATIES TOTAAL
observatie dag observatie dag

g 12 3 4 5 6 7! 1 2 32 4 5 & 7|r3ac's
300 12 s 5 5 1 28
303 10 1 1] 2 i1 14 8 4 3 54
410 3 1 4
416 2 3 2 1 2 10
253 1 3 2 3 g
403 10 3 7 8 1 3 33
378 1 1 1 1 1 [
16 1 1 4 1 1 1 12 12
15 1032 1 5
970 1 1 2 3 3 1 2 13
4 1 3 3 301 11
2 22 3 1 3 11
7 1 12 2 1 1 1 11
8 2 1 1 1 6
& 33 1 2 2 11
27 8 g
22 2 1 1 1 1 2 3
23 2 3 2 3 1 1 1 1 1 1 2 18
26 1 1
z 28 7 14 15 23 7 2:i24 15 2% 37 20 15 21 258
239 X[ 2 1 I 3 5 & X 20
502 X 1 1 1 X 3
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{(bereik C.14 — 7.7, mediaan = 2, n = 18, tabel $-5). De meeste mannetijes
ejaculeerden weleens 2 maal of vaker op een dag. Slechts enkele mammetjes
ejaculeerden op elk van de 7 continu dagen. Series wvan 10 of meer
ejaculaties van eenzelfde mannetje op 1 dag kwamen maar zelden voor (5 maal
tijdens 7 x 19 = 123 mandagen) en waren bepexrkt tot M300, M303 en M&03. Er
zou geopperd kxumnen worden dat ook andere mannetjes zulke lange series
hadden maar dat die zich 's nachts voordeden. Echter, uit Iincidentele
nachtelijke observaties in 0Oss en de 24 vuurs—cbservaties wvan Slob &
Nieuwerhuijsen (1980) bleck dJdat beermakaken wanneer het donker iz
voornameliik slapen en maax hoogst zelden ejaculeren.

Tijdens de paartests en afvaltests bedroegen de gemiddelde ejaculatie
frequenties resp. 2.2 per half wer en 5.0 gedurende ongeveer 1 uur {tabel
9—4). Eet betrof hier voornameliik CEs: dankzij het wegvallen wvan de
sociale controle kon exr ongestoord gecopuleerd worden en waren de
ejaculatie frequenties beduidend hoger dan in de complete groep (0.12/uur).
Het was opmerkelijk dat M300 James slechtsz tiijdens 1 van zijn tests {n = 5)
copuleerde en ejaculeerde, en M27 Eelco +ijdens geen wvan zijn tests

{n = 2). James en Eelco copuleerden in dJde complete groep exg vazk en
waarschiinlijk vormde de test-situatie wvoor hen niet zo'n buitenkansje als
voor de andere mannetjes. Het viel op dat James tijdens zijn tests

onrustig heen en weer liep veoor de deur van de kool, alsof hij graag terug
wilde gaan naar de buitenkool waar de rest van de groep zich bevond.

Tijdens de incomplete groep observaties in de buitenkooi ejaculeerde de
"tijdelijke alpha-man' altijd zeer frequent: gemiddeld 2.5 maal per uur.
De observaties werden meestal na 1 of 2 uur gestopt of de <Lop-manmeties
werden na I of 2 uur weer terug gezet. In geen geval waren ey aanwijzingen
dat de 'tijdelijke alpha-man' op dat moment al uitgeput was. Wanneer de
observaties lang genoeg duurdenm konden zeer lange zeries gezien worden:
M416 had eenmaal 22 CEs in 2 uur en M410 meexrmalen 30 & 240 CEs in 3 a 5
uGr. De langste serie comvatte 59 CEs in 5.5 uur en was afkomstig van M2IO
Sam: in het eerste uur 7 CEs met V309 (M303 was toen nog asnwezig en
copuleerde met V291l) en daarna 52 CEs met V291 {in afwezigheid van M303 en
de andere mannetjes uit het bloedafname programma). Het laztst gecbser—
veerde inter eJjaculatie interval (IEI) in die serie duurde 15 minuten wat
er niet op duidde dat Sam al uvitgeput was (zie Slob & Nieuwenhuijsen 1920C).

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
mwingte 2 uur als 'tijdelijke alpha-man’ werden gecobserveerd hadden in die
gituatie weleens 10 of meer ejaculaties (M303, M410, M4ele, M239). Dit
wijst erop dat alle mannelijke beermakaken van & jaar en ouder in staat
zijn om minstens 5 maal en waarschijnlijk zelfs 10 maal op 1 dag +e
ejaculeren. Echter, dergelijke hoge scores deden zich onder ‘natuurliike’
omstandigheden maar zelden voor.
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Sexuele cuapaciteiten - wvergeliljking met andere scorten

Series van 10 of meer ejaculaties lijken voor beermakaken, onder Dbepaalde
cmstandigheden, niets bijzonders te zijn, waar zijn bij geen enkele andere
primatensoort aangetroffen (tabel 9-4). Hall & DeVore (1965) =zagen Dbij
vrijlevende bavianen wel hoge aantallen copulaties (4 mandagen met 11 — 21
copulaties) maar meldden daarbij niet of exr ook werd gedjaculeexd. Het
zou voorbarig =zijn om uit het bovenstaande te concluderen dat beermakaken
de meest potente makaken zijn, want er is maar een beperkt aantal soorten
bestudeexd in langdurige uitputtingstests.

Naast de beermakask zijn er 5 primatenscorten onderzocht in langdurige
paartests: de laponder, Indiase kroonaap, rhesus aap, orang-oetang éen
gorilla (tabel 9~4), Bij al deze soorten lagen de gemiddelden en maximale
scores ver beneden die van beermakaken in Scortgelijke tests. Japanse
makaken en doodshoofdapen zijn onderzocht in korte laboratorium—tests en
bleken daarin minder £regquent +te ejaculeren dan beermakaken. Java apen
hadden in tests van 20 minuten bijna net zulke hoge scores als beermakaken
{Linnankoski e.a. 1981; Glick e.a. 1982). Echter, in tests van I uur met
een peri—ovulatoir vrouwtje ejaculeerden Java apen gemiddeld maar 2.7 maal
{(Zumpe & Michael 1983) terwijl beermakaken gedurende het eerste uur van
langdurige paartests, ongeacht de hormonale status van hun pariner, veel
hoger scoorden (5( = 6.7, bereik 4 - 11 ejaculaties; gecombineexrde data
van Goldfoot e.a. 1975 en Siob & Nieuwenhuijsen 1S80; 15 tests met 11
mannetjes). De resterende 4 apenscorten in tabel 94 werden in continu
sarenlevende groepen bestudeerd: Berber aap, baviaan, chimpansee eén
bonobo. Uit de gepresenteerde frequenties Xkan worden afgeleid dat de
manneties van deze soorten in staat zijn om meermalen (meogelijk zelfs » 10)
op een dag te copuleren. Daaxbij is het echter niet zeker of er elke keer
een ejaculatie optreedt. Taub (1980) wmeldde wel dat S4% van de
gecbserveerde copulaties in een ejaculatie resulteerden, wat zou kunmen
betekenen dat een Berber aap 12 maal op een dag kan ejaculeren {zie tabel
9-4}). 0f de 4 laatstgencemde soorten inderdaad net zo'n hoge ejaculatoire
capaciteit hebben als de beermakaak zouw moeten blijken wuit langdurige
paartests of incomplete groep experimenten.

Kinsey e@.a. (19428) deden een uitgebreid onderzoek naar dJde sexuele
activiteiten wvan Amerikaanse mANNSn : zij interviewden ruim 14000
vrijwilligers en vonden bij hen een gemiddelde ejaculatie £frequentie wvan
2.7 per week (mediaan - 2; beermakaken hadden een mediane score van 11 per
7 continu dagen). Jongens van 16 A 17 <4aar hadden een relatief hoog
gemiddelde: 3.2 ejaculaties per week voor ongehuwden (meest MES) en 4.8
voor gehuwden (meest CEs). Op latere leeftijd daalde dit geleidelijk tot
ongeveer 1 ejaculatie per week voor 60 & 70-jarigen. In de studiegroep
zaten relatief veel jonge mannen waardoor het gemiddelde vrij hoog 1lag.
Kinsey e.a. berekenden dat de ejaculatie frequentie voor d&e totale
volwassen mannelijke Amerikaanse bevolking 2.3 per week zou bedragen. Ex
werd Dbenadrukt dat hierin een grote individuele variatie bestond: sommige
mannen ejaculeerden maandenlang niet en anderen wel 4 keer per dag. Manmen

248



met tenminste 7 ejaculaties per week mazakten 8.4% van de studiegroep (7.6%
van de Dbevolking) wit. Zulke hoge scores kwamen bij streng religieuze
mannen maar weinig voor en bij mamnen wuit de "undexworld” {criminelen.,
souteneurs etc.) Juist vrij veel. Kinsey e.a. vermcoedden 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 sexusle capaciteiten - mogelijke corzaken en funciies

Bertrand (1969) suggereerde dat sexueel gedrag bil makaken kan optreden als
onderdeel wan begroetingen. Volgens Slob e.a. {1978a) =zou 4it in het
bijzonder voor beermakaken geldén. Wanneer een mannelijike en een
vrouwelijke beermakaak voor het eerst of na een onderbreking van enkele
dagen (weer) =aan elkaar geintroduceerd worden (= in dezelide ruimte
gebracht worden) copuleren ze zeer vaak: <4 tot 11 CEs gedurende het eerste
uur {zie boven). 0Ook bij imtroducties van meerdere dieren wordt £Lrequent
gecopuleerd (Bextrand 1969; Slob e.a. 1578b; Bernstein 1980). Wanneer de
dieren tussen opeenvolgende introduckties in in verschillende  koolen
wverbliiven maar elkaar wel Xkunnen zien, horen en ruiken, treden er bij
introducties niet altijd copulaties op {(Linnankoski e.a. 1981; Estep
e.a. 1984). Mannelijke  Dbeermakaken kumnen relatief hoge copulatie
frequenties vertonen wanner ze na een periode van 1 Jaar met regelmatige
paartests met steeds hetzelfde vwrouwtje, getest worden met een nieuwe
partner {(Slob & Schenck 1%85). Bi3 andere mekakenscorten resulieren
introducties wvan ‘onbekende' partners ook in relatief hoge copulatie
frequenties (Michael & Zumpe 1978) mazar daarbij zijn de scores niet zo hoog
als bij beermakaken in vergelijkbare tests (tabel 9—4: Blelert & Goy 1973;
Nadler & Rosenmblum 1973).

In de huidige studie Dbleek het wegvallen wvan sociale resiricties
{incomplete groep) een sterke stimulans te zijn voor het optreden van
copulaties. Daarbij waren dJde copulanten woorheen niet van elkaar
gescheiden geweest maar was het voor hen wel onmogelijk geweest frecuent
met elkaar te copuleren: de alpha-man tolereerde d4it niet. Lange
CE-series behoeven dJdaarom niet witsluitend begroetingsgedrag +te weer—
spiegelen: ze zouden tevens een compensatie kunnen vormen voor een tekort
azan sexuele interacties in de voorafgaande periode.

Bij continu samenlevende beermakaken kunnen zich soms 'spontaan’ lange
ejaculatie series wvoordeen (zie ook Slob & Nieuwernhuijsen 1980; Estep
e.a. 1984). De directe corzaak daarvan is onduidelijk: ze kunnen niet
worden toegeschreven aan een introductie of abstinentie effeckt.

Cver het uiteindelijke nut {(de reproduktieve voordelen}) van de hoge
ejaculatoire capaciteiten van beermakaken kan slechis 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 vrouwtie af. Dit werd ook
door Estep e.a. (1984) gevonden. Bovendien kemnnen beermzkaken geen
paringsseizoen waarin, in betrekkeliik korte tijd, alle vrouwtjes ovulexen.
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Er zou gecppexrd kunnen worden dat spermacompetitie ten grondslag ligt
aan de hoge ejaculatoire capaciteiten van beermakaken: het mannetije dat de
grootste hoeveelheid spermatozca in een vrouwtje deponeert {door het vaakst
met haar te copuleren) maskt 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
gecoaguleerde ejaculaten opgevangen, die door de traliebodem wvan de kool
vielen. De spermatozoa concentratie vertoonde in e loop van de series
geen systematische afname: de eerste 1C ejaculaten bevatten 1 — 42 miljoen
{(en 1 maal 612 miljoen) spermatozca per mi, en de laatste 10 ejaculaten 3 —
47 miljoen. Toch leek spermacompetitie geen belangrijke ol te spelen,
aangezien James en de ‘tiljdelijke alpha-mannen' in staat waren om een
vrouwtje gedurende wele uren +te moncpoliseren: tijdens hun CE-geries
copuleerde het vrouwtje met geen enkel ander mannetje.

Bij Berher apen zou spermacompetitie wel een rol kunnen spelen: een
peri~ovulatoire vrouwelijke Berber aap copuleert op 1 dag met soms wel 10
verschillende partners (Taub 1980). Bij Indliase Xroonapen {Simonds 1965),
rhesusapen (Southwick e.a. 1965) en Japanse makaken (Hanby e.a. 1971) werd
eveneens gezien dat een vrouwtije op 1 dag met meerdere wmannetjes kon
copuleren, maar bij die socorten werd Jjuist geen hoge ejaculatoire
capaciteit aangetroffen.

Katachtigen, verscheidene knaagdieren en vele andere zoogdieren hebben
reflex—ovulaties: het vrouwtje ovuleert pas nadat ze heeft gecopuleerd
{J8%chle 1575). Primaten kennen geen reflex-ovulatie in de strikte zin wvan
het woord: vrouwtjes die zelden of nooit copuleren kunnen toch regelmatig
ovuleren. Toch blijkt wit het literatuur overzicht wvamn Joc¢hle dat het
niet is uitgesloten dat ook bij rhesusapen en de mens copulaties kunnen
leiden tot een vervroegde ovulatie em dat ovariumcycli met copulatie(s)
vaker ovulatoir zijn dan coyweli waarin niet wordt gecopuleerd. Wanneer
copuleren ook bij beermakaken een ovulatie-vervroegend effect zou hebben
zou verwacht worden dat <Lrequent copulerende vrouwtjes kortere inter
ovulatie intervallen (IOIn) hekbben dan vrouwties die maar welinig copuleren.
Dit Dleek niet zo te zijn: Dbij frequent copulerende vrouwties {score in
€ig. 49 » {0.06/uuy) dunvden Ge IOIn gemiddeld 29.9 dagen en »dij wnminder
frequent oopulerende vrouwtjes 30.5 dagen (U = 30.5, o = 9, m = 9, ns;
vrouwtjes met minstens 3 gemeten I0In waarvan per individu X wexd
berekend; eerste IOIn na lactatie of puberteit niet meegerekend). Wanneer
copuleren bij beermakaken het al dan niet optreden wvan ovulaties zou
beinviceden mag verwacht woxden dat freguent copulerende vrouwtjes relatief
weinig ancvulatoire cycli hebben. In de huidige studie waren er geen
gedetailleerde menstruatie gegevens voorhanden zodat niet kon worden
vastgesteld of zich amovulatoire cycli wveoordeden (= menstruatie intervallien
zonder progesteron stijging). Wel bleek dat alle volwassen vrouwtjes, of
ze nu veel of weinig copuleerden, regelmatige serxies ovulatoire cycli
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hadden (d.w.z.: progesteron stijgingen met tussenpozen van ca. 20 dagen).
Copulatie activiteit leek daarom niet van invliced te zijn op het al dan
niet optreden van owvulaties.

Bij runderen en schapen kan het succes van kunstmatige inseminatie
(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 copulatie met een gevasectomeerde ram (JoChle
1875). Goldfoot e.a. (1975) suggereerden dat ook bij beermakaken herhaazlde
cervix stimulatie de kans op een zwangerschap kan verhogen (via een invioed
op de LE-spiegels en daarmee op het functioneren van het corpus luteum) en
dat hierin de ultimate vwerklaring voor de hoge copulatie activiteit van
deze socort zou kummen liggen. Bij beermakaken is het, gezien de bijzondere
structueur van de genitalién, zeer waarschiinlijk dat tijdens copulaties
directe cervix stimulatie plaatsvindt (zie ook f£igq. 2-2). De lange PE—fase
zou nog voor extra stimulatie kummen zorgen. Om de hypothese van Goldfool
e.a. +te toetsen zou een vergelijking gemazkt moeten worden tussen de
conceptie-ratio's op enerzijds peri~ovulatcire dagen met maar 1 of enkele
CEs en anderzijds peri-—ovulatoire dagen met lange CE-series. Zo'n
vergelijking Xkan niet azan de hand van de hier gepresenteerde data gemazkbt
worden, omdat lang niet alle copulaties die plaatsvenden ock gescoord
werden. Wel Dblijkt uit f£fig. 49 en tabel 6-1 dat een hoge copulatie
activiteit en een hoge conceptie kans (laag aantal niet—conceptieve
ovulaties, NCOs) niet altijé samengingen. Wanneer cervix stimulatie bij
makaken inderdaad een belangrijke wol speelt zou verwacht worden dat
beermakaken hogere conceptie-ratio's hebben dan rhesusapen omdat er bij de
laatste scort geen PE~fase 18 en waarschidnlijk geen directe cervix
stimulatie +tijdens copulaties (fig. 2-2). In hoofdstuk 6 bleek echier het
omgekeerde: beermakaken hebben veel, en rhesusapen weinig NCOs,

Samenvattend kan gezegd worden dat geen van dJde Dbovengencemde ultimate
hypothesen een afdoende werklaring geeft wvoor de hoge e¢jaculatoire
capaciteiten van beermakaken.

Inter ejaculatie intervallen

Een inter ejaculatie interval (IEI) kon gemeten worden wanneer een mannetlie
2 maal achter elkaar ejaculeerde (CE of ME) en in de tuszentijc
onafgebroken werd geohserveerd. Gedurende de gehele studie (alle buiten—
en Dbinnenkool observaties) werden 2520 IEIn gemeten. Daarvan duurden er
slechts 32 (1.3%) korter dan 2 minuken. Deze korte IEIn kwamen
voornamelijk veoor rekening wvan M300, M303 en M4210 (allen ranghoog en
betrekkelijk oud) en wvan Ms03., Jongere en ranglagere mannetjes vertoonden
ook wel eens zo'n kort TIEIL. van elk wvan dJde ejaculaat—producerende
manneties (n = 23) werd meermalen een IEI van 3.0 — 7.0 minuten gemeten,
wat aangaf dat zij allen in staat waren om met vrij korte tussenpozen te
ejaculeren. IEIn van wmeer dan 1 uur vormden slechts 1.9% wvan het +totaal
maar de kans op het scoren daarvan was dan ook gering: dat kon alleen als
enkele cobservatie uren op elkaar aansloten.
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Figuur 9-1. Verdeling wan de Lengten wvan inter ejaculatie intervallen
{IEIn) tijdens de continue observaties.

Tijdens de continue observaties hadden lange IEIn net zo'n grote kans om
gescoord te worden als korite IEIn., Zestig % van de IEIn duurden minder dan
20 minuten, 20% duurden 20 minuten tot 1 wur en 20% langer dan 1 uur
{maximazl 10.8 wurx; fig. 5-1). Ranghoge en xanglage, Jjonge en oude en
masturberende en copulerende wmannetjes droegen allen in ongeveer gelijke
mate kij aan deze verdeling: er werd meestal in series gefjaculeerd
(IEIn < 20 wmin) maar er waren daarnaast ook 'losse' ejaculaties. Cck  uit
eexdere studies bleek dat continu samenlevende beermakaken veelal in series
ejaculeren (Chevalier-Skolnikeff 1975; Sicb & Nieuwenhuijsen 1980; Estep
e.a. 1984}.

Tabel 9-5 en 9-7 tonen het wverlecop van IEIn gedurende ejaculatie series.
Voor tabel 9S-6 werden series van minstens 5 ejaculaties gebruikt waarbiy
het begin was gezien, dat wil zeggen dat het betrokken mannetje in de 30
minuten vwvoor de eerst gecbserveerde ejaculatie niet had ge&jaculeerd.
Tabel 97 is gebaseexrd op series van minstens 9 ejaculaties waarbij het ex
niet toe deed of het begin was gezien. In de tebellen zljm tevens de
resultaten samengevat van eerdere intwoductie—tests met beermakaken-

In afwezigheid wvan ranghogere mannetjes (James, tijdelijke alpha-
mannen', paartests) vertoonden de copulatie—IEIn een stijging: het eerste
IELI van een serie was gewoonlijk korter dan latere IEIn, en in het 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 wan ranghogere mannetjes kon ¢en mannetje zonder gevaar voor
interrupties copuleren, met als beperkende factor =zijn eigen TLysieke
capaciteiten en motivatie: naaxmate een CE-serie wvorderde razkte hij
vermoeid en/s/of wminder gemotiveerd waardoor de IEIn langer  duurden.
Hetzelfde gold voor ME-series, wazarcp ook geen sociale controle bestond.
Daarentegen icken de copulatie~IEIn in aanwezigheid van ranghogere manne--
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tjes bepaald te worden door sociale 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
epkel ranghoger mamnnetje hem in de gaten had. Dergelijke gelegenheden
deden zich met onregelmatige tussenpozen voor, eém de XEIn vertoonden dan
ook geen geleidelijke stijging.

Estep e.a. {1984) maten bij beermakaken in buiten—gevangenschap voor de
alphz-~man IEIn van gemiddeld 12 minuten (begin CE-gerie) tot 17 minuten
(eind CE-serie). B8ij andere makaken duren IEIn gewoonlijk een half uvur of
meer, dus aanmerkelijk langer dan bij de beermakask (paartests: Bielert &

Tabel 9-6.
series

Gemiddetide IEIn in minuten aan het begin wvan eojJjaculatie
(zie tekst voor uiltleg). ES = ejaculatie series; CE = copulatie-
ejaculaties; ME ~ masturbatie-ejaculaties; G, § & N = gecombineerde data
van Goldfoot (1975) en Slob & Nieumenhuijsen (1380 en ongepubliceerds

datae). Friedman ANOVA: df = 3; RTT = veorvolyg analyse, rangtekentoets:
significante vergelijkingen. 2IZie ook tabel S5-1.
N N IETI NUMMER: Friedman RTT
3 =s 1 2 3 4 Xf p< p<0.05
G alpha CE 1 17 7.7 8.4 10.3 15.1 9.92 Q.02 1,2<3,4
overigen CE 3 4 114.6 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 & 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 0ss CE 5 3 4.0 5.8 7.5 7.7 112,12 0.01 1<2<3,4
G, S &N CE 10 14 7.2 g.1 11.3 12.5 [ 22.78 (0.001 1<2<3,4
Tabel 9-7. Gemiddelde I[EIn in minuten gedurende series van minstens 9
ejaculaties. B = begin (X eerste 3 IEIn); M = midden (X middeiste 2 of
2 IEIn); E = eind (X leatste 3 IEIn). Friednen ANOVA: df -~ 2. Zie ook
tabel 9-1 en 9-6.
N N IEI: Friedman RTT
2
& Es B o E X p< £<0.05
fole} alpha CE 1 10 6.7 2.6 12.0 12.80 0.01 B<M<E
overigen CE 2 2 2.8 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 & 5.6 6.4 7.5 5.33 0.10 M < E
PT G, S &N CE & 11 8.6 11.1 33.3 10.77 0.01 B<M<E
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Goy 1973; HNadler & Rosenblum 1973; Zunmpe & Michael 1983). In de 2 eezrst
genoemde studies werd ock gevonden dat het eerste IEI  in een serie
gewoonlijk korter was dan latere IEIn. Nadler (1976) =zag in een klein
gedeelte wvan zijn paartests mel gorilla‘'s 2z ejaculaties optreden. Daarbij
duurde het IEI 4 - 42 minuten (mediaan = 15): 2 tot 4 maal langer dan het
eerste IEI van beermakaken in paartests {tabel 9-6).

9.5 Gedrag van wvrouwtjes tijdens copulaties

Vrouwelijk orgasme gezichit

Vrouwelijke beermakaken kunnen, net als mannetjes, het orgasme gezicht
vertonen. Uit laboratorium—onderzoek is gebleken dat het vertonen van deze
gelaatsuitdrukking samengaat met krachtige uterus contractie en een
verhoogde hartslag (Goldfoot e.a. 1980). Daaxmee iz de beermakaak de enige
apensocrt waarvoor is aangetoond dat vrouwtjes in Eysiologische zin een
orgasme kunnen hebben, volgens de criteria van Mastexs & JohnsSon (1966).
Aan de specificke gelaatsulitdrukking (uniek voor de beermakagk) is zo'n

Tabel 9-8. Percentage van de copulaties met ejaculatie (CEs) wnaarbdbil]
e vrouwelijk orgasme gezicht (VOG) coptrad. Tussen haakjes: aantallen
CEs waarbij kon worden wvastgesteld of VOG al dan niet opirad, systematische
on niet-systematische (inclusilef ad libitum) observaties. Oudere o9 > 7
Jaar op 1.3.805 Jongere QO <« 7 Jaar op 1.3.80; 410 = M£10 als
tijdelijke alpha-man. Zie ook tabel 5-1.

OUDERE 99 JONGERE 29 ALLE 92

domin.rang —p top hocg midden hoog  midden laag
(291) -laag

tof N 1 5 5 5 5 5 26
COMPLETE GROEP
alpha 1 36(39) 15(61) 0(11) [14(28) {0 (o 12(139)
top 3 (o o(12) 0( 4y 111(28) 7(14) oc 2 7( 60)
jong B 4 (o o( 2) o( 23 o(ley 12(23) 0( 7) S5( 56)
overigen 8 { 0) {0 (O 8(12) 0(27) of 3) 3( 32)

totaal 16 36(39) 12(75) 017 2(87) T{E7) 0(12) 12(287)

INCOMPLETE GROEP

410 1 29(117) 32(38) (0 o( 3 {0 {0 29 (158)
'alpha’ 9 123(13) 29(14) 33( 3) 8(13) 011} 0¢ 3 16( 57)
jong B 4 ()] ¢ 2) O( 3} j111(18) 0 3 {0) 70 28}
overigen 5 0( 1} &5{17) 0( 1) 0(¢ 5} a{10) 10(10) 5{ 44)

totaal 13 28{131) 24(71) 14( 7 8(39) 0(26) 3(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 stimulatie, wvaginale spier contracties kunnen
optreden. Dit duildt erop dat vrouwelijke chimpansees mogelijk ook orgasmes
kunnen hebben en het i3 zeker niet uitgesloten dat dit voor nog meer
primatensoorten geldt.

In de huidige studie bleck dat als het vrouwelilk orgasme gezicht (VOG)
tijdens een copulatie verscheen, dit vrijwel altiid tegeliik wet of viak na
de ejaculatie van het mannetje gebeurde. De gelaztsuitdrukking duurde maar
1 of enkele =zeconden en kon itijdens de PE-—fase een paar maal terugkomen.
Slechts 1 maal werd er een VOG gezien tijdens een copulatie waarbij het
mannetie niet ejaculeerde (V2s met M23). Chevalier—~Skolnikoff (1974b,
1976) en Geldfoot e.a. (1980) zagem ook VOGn tijdens isosexuele beklimmin—
gen, m2ar in Oss werd dit nooit waavgenomen. Aangezien het VOG maar Xort
duurde moest, om met zekerheid vast te stellen of het al dan niet optrad,
het gezicht wvan 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 cbservaties) en bij
eveneens 287 CEs in de incomplete groep {buitenkooi}. Copulaties =zonder
ejaculatie werden hier huiten beschouwing gelaten.

Bij 16% van de in detail geobserveerde CEs +trad een VOG op. De
individuele percentages varieerden wvan O tot 36 (X = 10.2, n - 14
vrouwtjes met minstens 10 gechserveerde CES: complete en incompleke groep
gecombineerd). Een even grote individuele variatie werd in het labora -
torium gevonden door Goldfoot e.a. {(1980). Tabel ©S-8 toont de VOG-
percentages voor verschillende dominantie/leeftijd klassen. De getallen
dienen slechts als een globale indicatie van de orgasme frequentie: de
diverse individuen droegen er in zeer verschillende mate aan bij. M2300,
V23l en M210 (de laatste als tijdelijke alpha-man) zijn apark weergegeven
omdat wvan 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 cover het geheel genomen vrij laag
scoorden. De eersten copuleerden wvoornameliik met (tijdelijke) alpha-
mannen &n de laatsten met ranglagere mannetjes. In hoeverre de dominantie-
rang van de mannelijke partner eern rol speelde is moeilijk aan &te geven:
er werden maar weinig CEs gezien van oudere ranghoge vrouwtjes met ranglage
manneties of anderzijds van jonge en ranglage vrouwtjes met top-mannetjes.

Het was opmerkelijk dat bij de 21 CEs van M£10 in de complete groep geen
enkele maal een VOG van zijn partner werd gezien, terwijl in de incomplete
groep, met M&10 als 'tijdelijke alpha-man®, het VOG—percentage 29 bedroeg
(tabel =9-8). Dit zou ercp kunnen duiden dat de (tijdeliike) 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 risice 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 tabel 9~8 opgenomen) veel VOGn zouden optreden: dJdaar 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, terxwijl het gezicht van het vrouwtje meesital
goed zichtbaar was. Als de dieren "in alle rust' konden copuleren hoefde
dat dus niet +e betekenen dat dJde vrouwtjes gemakkelijker een orgasme
bereikten.

De vrouwtjes die relatief vaak met James copuleerden bleken, met Them,
ook relatief hoge WVOG-percentages +te hebben (v = 0.932, p < 0.0L, n =6
vrouwtjes met minstens 10 in detall geobserveerde CES; copulatie
frequenties o.g.v. fig. 4-13). Dit zou kunnen betekenen dat de kans op
een orgasme toencemt naarmate het vrouwktje en haar partner beter 'op elkaar
ingespeeld” =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 ¥403: hel enige paar met > 5 CEZs). Bij een
andexr pazr, met 4 CEs in hun test, werd 2 mazl een "onvolledig VOG' gezien
{xronde mond, lippen mniet getuit): dit betrof VvZ1L en M300 die in de
buitenkooi zeer regelmatig met elkaar copuleerden. Ook het feit dat V2ol
met ¥210 in de incomplete groep vaak VOGn vertoonde en tevens zeer veel
copulatie ervaring met hem had (zie tabel 4-15) ondersteunt dJde Thierboven
geopperde hypothese.

CEs waaraan in het voorafgaande half wur wminstens nog 1 CE was
voorafgegaan (van hetzelfde vrouwtje) leidden vaker tot een VOG dan overige
CEs {met James: resp. 25% en 3%, x2 =6,7%, &f = 1, p < 0.0%; in de
overige Xklassen waren de getallen in elk dex categorien te klein voor een
X toets). Tisdens CE-series waren er freguenter orgasmes van het vrouwtlie
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 wvam VOGn bleken exr geen significante
verschillen +te bestaan tussen copulaties met of zonder agitatie of tussen
SIEs en MIEs. Tijdens alle fasen van de ovariumcycius en het begin van de
zwangerschap waren de VOG-percentages ongeveer even hoog.

Teruggrijpen en terugkijkemn
Tijdens veel copulaties werd door het vrouwtije “teruggriipen' vertoond:
z1ij pakte met een hand een been of de flank van haar partner vast. Soms
reikte een vrouwtje met haar arm tussen haar benen Soor om het scrotum van
haar 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
links en yechts, teruggrijpen. Tijdens de paartests, wazar dit in detail
werd gescoord, werd Dbij 76% wvan de CES teruggrijpen gezien. Als er
teruggrijpen optrad, begon dit meestal {87%) al voor de ejaculatie en trad
het bijna altiyd {94%) op het ejaculatie moment zelf op. In de buitenkooi
werd met CEs met een VOG wvaker teruggegrepen dan kij CEs  zonder VOG
{resp. 96% en 73%, xz = 21.28, d4f = 1, p < 0.001; deze trend gold voor
alle dominantie/leeftijd klassen).

Een gedrag dat vask in combinatie met teruggrijpen opkrad was Clerug-
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kijken': een copulerend vrouwtje keek over haar schouder haax pariner zan.
in de paartests werd dit bij 81% van de CEs gezien. In 26% van de CEs
waarbii werd teruggekeken begon dit al voor de ejaculatie en in 91% wexd ex
in elk geval op het ejaculatie wmoment teruggekeken. In de buitenkool werd
bij CEz met een VOG vaker teruggekeken dan bij CEs zonder VOG (xespP- g9%
en 67%, xz =18.08, 4f =1, p < 0.001). Zowel teruggrijpen als —Xkijken
gebeurde bij 95% van de CEs met VOG en bij 56% wvan de CEs zonder VOG.
Beide gedragselementen waren afwezig in respectieveliik 1% en 18% vam de
CEs

Teruggriipen en —kijken is bij vele soorien makaken waargenomen (Allen &
Lemmon 1921). Door Zumpe & Michael (1S68) en Chevalier—Skolnikeff (1974b)
werd gesuggereerd dat deze gedragingen een indicatie zouden zijn wvan het
vrouwelijk orgaswe. Dixson {(1977) vond &it niet aannemelijk omdat hij ook
teruggrijpen zag bij beklimmingen tussen vrouwtijes. Goldfoot e.a. {(1380)
toonden echter azn dat zulke beklimmingen ook tot een orgasme kunnen leiden
{zij deden hun £yziologische metingen Juist bij beklimmingen tussen
vrouwtjesi ), dus vormt Dixson's observatie geem 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
wvan een copulatie (soms al tijdens de sex exploratie, voor de beklimming)
beginnen. Bovendien werd teruggrijpen ook bij de meeste beklimmingen
tugsen wanneties gezien texwiil daarbij zeker geen orgasme optrad.

9.6 Versztoring van copulaties

Beermakaken kunnen gedurende een copulatie op verschillende wijzen worden
wverstoord deoor hun groepsgencoten. Er =zign hier 2 typen verstoringen
onderscheiden: verstoringen door volwassen manneties die in rang boven het
copulerende wmannetje staan (interruptlies) eun verstoriangen dJdooxr andere
dieren (agitatie).

Interrupties wexden in hoofdstuk £ al Dbeschreven: deze resulteerden
altijd in een onmiddelliike beSindiging wvan de copulatie waarbij de
copulanten submissief gedrag konden vertonen +tegen de interruptor. De
laatste kon wel agressie vertonen, waar zeker geen submissie. Doox te
interrumperen kon een ranghoog mannetje voorkomen dat een ander mannetje
een vrouwtje zou bevruchten. Het reproduktieve voordeel van interrupties
door mannetljes ig dazvom evident en het i3 dan ook niet wverwonderlijk dat
copulatie—interrupties bij talleoze primatensoorten ziin waargenomen (zie
hoofdstuk 4}.

In het vervelg van dit hoofdstuk zal vooral agitatie ter sprake komen.
Dit gedrag had in de regel geen cmmiddellijke befindiging van copulaties
tot gevolg en copulanten reageerden noolt submissief +tegen agitatie—
vertoners {(soms wel agressief). De laatsten konden zowel agressieve als
submissieve gedragselementen vertonen. Agitatie is in deze vorm gslechis
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var bowven naqr beneden:

Copulatie van M300 James met V350 Sonja, bekkenscot-Ffase. Rechis op de
foto zit een Jjong mannetje (M4 Elvis).

Ejaculatie moment, te¢ herkenmen aan de gelaatsultdrukking wvan James.
Elvis vertoont agitatie: hki] dreigt naar James.

Elvis slaat naar het gezichi van James; et twesde agitatio-vertoner
(V39 Eaith) dreigt naar James.
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Copulatie van M27 Eelco (op de rug gezien in de ulterste hoek van de
kool) met V332 Lenie (niet te zien op de foto). Meerdere dieren vertonen
agitatie of zijn belangstellend; een Jong-volwassen vwvrowwtje trekt aan
Eelco's haren.

bij enkele apensoorten asngetroffen. De oorzaken en functies wan dit
opmexkelijke gedrag =zijn nog onduidelijk. In de Engelstalige literatuur
over dit onderwerp wordt gesproken van "haxassment”. In hoofdstuk 2 werd
reeds uiteengezet waarom hier voor de term ‘agitatie’ is gekozen.

Agitatie - beschrijving
Wanneer ex tijdens een copulatie agitatie optrad was dit vrijwel altijd op
het copulerende mannetje gericht: wvan de duizenden geobsexrveerde gevallen
waren exr slechts 3 op het vrouwtje gericht. Eet gedrag bestond uit Thet
opgewonden round de copulanten dansen (afwisselend naderend en deinzend)
waarbij het mennetje werd aangekeken (afwisselend met dreig gezicht en met
blote tanden). Bij heftige agitatie werden er opzwaaien en rake klappen op
het mannetje gericht en soms werd er zelfs aan zijn vacht gerukt of wexd
il gebeten. Al deze handelingen werden vooral op het hoofd van het
mannetje gericht. De geagiteerde dieren mazkten geen geluid.

agitatie begon meestal op het wmoment dat het mammetje ejaculeexde.
veelal hadden de agitatie-vertoners de copulatie al in een eerdex stadium
in de gaten maar hielden zij zich rustig tot de bekkenstoten ophielden en
het orgasme gezicht verscheen. Wanneer agitatie al eerder begon (15%)
bestond de indruk dat het op het ejaculatie moment intenser werd. Sons
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 (14%).
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Bet copulerende mannetje beantwoordde agitatie wvask met  dreigen,
opzwazien of slaan en soms stapte hij zelis af om een agitatie—vertoner weg
te jagen. Dit wegiagen gebeurde bij ougeveer 1 op de 5 copulaties wmet
agitatie (James: 22%; overige mannetjes: 20%). Copulerende vrouwtjes
reageerden maar zelden op agitatie. Dit wijst er op dat dit gedrag wel
door het mannetje mazr niet door het vrouwkje als hinderlijk werd ervaren.
Wanneer er al voor het ejaculatie wmoment dieren agitatie vertoonden en het
wmannetje 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 kou agitatie tot gevelg hebben dat een ranghoog mannetije
op de copulatie wexd geattendeexzd en deze interrumpeerde. Aangezien
pre—ejaculatoire agitatie maar weinig optrad leidde mazar een klein gedeelte
van de copulaties met agitatie niet tot een ejaculatie (James: 3%;
overige mannetlies: 12%; ¥ = 24.20, 4f = 1, p < 0.00%1).

Bij 72% van de copulaties wmet ejaculatie (CEs) werd door 1 of wmeer
dieren agitatie wvertoond. CEs wvan de 3 top—mamneties sScoorden in dit
opzicht hoger dan CEs van ranglagere manneties {(xesp. 73 —~ 81l% en 56 — 7L1%;
individuele percentages van manneties met minstens 10 gecbserveerde CEg in
de complete groep). Bij 15% wvan de copulaties zonder ejaculatie werd
agitatie wvertoond. Eierin verschilden ranghoge en ranglage manneties niet
wezenlijk van elkaar.

Kleintjes (< 1 jaar oud) vertoonden zelden of noolt agitatie. Vrouwtjes
hadden hun hoogste gcores op 3 en 4—jarige leeftijd em bleven daarna, zij
het minder frequent, agitatie vertonen. Ranghoge vrouwbtijes waren in dit
opzicht actiever dan ranglage vrouwtjes van wvergelijkbare leeftijd.
Mannmetjes hadden hun hoogste agitatie scores op 3-jarige leeftijd en
vertoonden na hun S5e verjaardag vrijwel geen agitatie meer. EBij jonge
mannetjes was ex geen significanmt werband tussen dominantierang en het
vertounen van agitatie. Jonge dieren vertconden bid woorkeur agitatie bij
copulaties van hun moeder of volwassen zuster(s). Volwassen vrouwtjes
toonden geen speciale voorkeur voor copulaties van hun dochter{s) maar wel
voor die van goede samenzit-partners.

Er bestond geen duidelijk wverband tussen de ovariumcyclusfase en
agitatie activiteit (vertoond of ontvangen per CE). 2Zwangere en lactexrende
vrouwtjes vertconden relatief weinig agitatie. Gedurende lange CE-series
trad Dbij de latere CEs nog even veel agitatie op als bij de eerste CEs in
de serie: wvan verzadiging leek geen sprake te zijn.

In eerdere studies aan groepen beermaikaken zijn dezelfde vwormen van
agitatie waargencomen als die welke hierboven beschreven zijn {Bertrand
1969; Chevalier-Skolnikoff 1974a; Gouzoules 1974; Bruce 1982; Niewmeyer
& Chamove 1983). In de 3 laatst gencemde studies werd evenals in Oss
opgemerkt dat agitatie meestal begon op het ejaculatie moment en dat het
vrijwel altijd op het marmetie was gericht. Uit het litewatuur overzicht
van Niemeyer & Anderson (1983) blijkt dat bij wveel primatensoorten Jjonge
diexen belangstelling tonen voor copulanten en dat zij op speelse wijze
copulaties kunnen verstoren. Verstoringen die tevens agressieve elementen
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omvatten en afkomsig zijn van jonge dieren &n volwassen vrouwtjes ziin,
behalve bij de beermakaak, alleen waargencmen bii doodshoofdapen, hoelmans
en meerkatten. Het iz niet duideliik of bij d&ie socorten agitatie ock
pegint op het ejaculatie wmoment.

Proxzimate verklaringen veor agitatie

Niemeyer & Chamove (1983) suggereerden dat bezitteridheid ten grondslag zou
liggen azn agitatie ("harassment”) bij beermakaken: door een copulatie
zouden vriendschapsbanden tusgen vrouwijes onderling en tussen wmoeder en
jong verstoord worden en agitatie zou een emotionele reactie daarop vormen.
Agitatie zou dan vooral tussen dieren met speciale familie— of samenzit-
relaties moeten voorkomen, hetgeen door Niemeyer & Chamove en in de huidige
studie inderdaad werd gevonden. Daarnaast zagen Niemweyer & Chamove dat een
vrouwtije dat had gecopuleerd nadien vaak enkele mwinutenm in haaxr eentje
bleef zitten, wat werd beschouwd als een ondersteuning van dJde hypothese:
vriendschapsbanden wazren door de copulatie wvexstoord. Dit gegeven zou
echter ook als argument +tegen de hypothese bescChouwd kumnen worden:
agitatie-vertoners deden kemnelijk geen moeite om de verstoorde banden te
nerstellen, dus is het de vraag of die verstoringen hen emotioneel wel zo
bercerden als wezd verondersteld.

onzekerheid tijdens de pericode waarin de Jongen gespeend worden zou
volgens Tubtin (197¢9) de directe oorzask van het verstoren van copulaties
kunnen zijn. Zij zag dat 3-jarige chimpansees zich vazk met de  copulaties
van hun moeder bemoeiden. Rond die leeftijd worden chimpansees gespeend en
begint de moeder weer te copuleren, wak voor de jongen een itraumatische
ervaring =zou =zijn: 2zij reageren met een mengeling van contact—Zoekend en
anqgstig gedrag. Tijdens mijin cobservaties aan de groep chimpansees in
Burgers Dierenpark +e Arnhem =zag ik ook dat Jonge dierem =zich met
copulaties van volwassenen bemoeiden, maar de jongen mazkten daarbij een
ontspannen, speelse indruk (van 'agitatie’ was geen sprake), wak niet in
1ijn is wmet Tutin's ‘hypoﬁhese. Voor beermakaken kan deze Thypothese zeker
niet opgaan, dasr Jde agitatie activitelt het hoogst was op 3 of 4—jarige
leeftijd, lang na het spenen.

De cbservatoren in de huidige studie hadden de indruk dat geagiteerde
vrouwtjes de aandacht van het copulerende mannetje probeerden te trekken en
wellicht zelf met hem wilden copuleren. Om deze TJjaloezie hypothese® te
toetsen werden de afvaltests uitgevoerd: er werden steeds 8 vrouwtjes met
1 mannetje in de binnenkool gecbserveerd. Meestal bleek in die situatie
het mannetje een favoriet vrouwtje te hebben waarmee hij direct na het
begin van de test copuleerde. Wanneer een vrouwtje 2 CEs had ontvangen
werd ze uit de kool gehaald zodat kon blijken wie de 2e favoriet was; deze
werd na ontvangst van 2 CEs eveneens weggehaald, enzovoorts. Vreouwtjes die
veel agitatie vertoonden bhleken dazsxmee de kans op het ontvangen van
volgende CEs niet te verhogen (T = 0.142, n = 8, ns). In de buitenkooil
bleken mannetjes gedurende lange CE-~series zelden van partner te wisselen,
en als dit al gebeurde was de nieuwe partner niet altijd e¢en vrouwtje dat
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agitatie had vertoond. Er waren dus geen aanwijzingen dat ‘Jjaloerse
agitatie' (als daarvan inderdaad sprake zou zijn) het beoogde effect
opleverde. In de afvaltests hing de agitatie frequentie niet samen met dJde
spontane—presenteer frequentie (een mogelijke mazat voor proceptiviteit:
T =0.07L, n =8, ng), wat erop wees dat geagiteerde vrouwtjes uniet
gemotiveerd werden door de wens om zelf te copuleren.

Een van de opvallendste aspecten wvan agitatie 1is het feit dat het
meestal optreedt op een wmoment waaxop de ontvanger (het copulerende
mannetje) tamelijk weerloos is, namelijk tijdens diens orgaswme. Alleen op
zo'n wmoment kornden vrouwtijes en juvenielen ongestraft agressie richten op
een ranghoog volwassen mannetjes. Op grond hiervan wexd de ‘revanchisme
hypothese' opgesteld: agitatie zou een reactlie zijn op de agressie van het
copulerende mannetije, die de geagiteerde dieren op andere mouenten +Le
verduren hadden. Er werd werwacht dat mannetjes die relatief wvaak
agressief waren tegen vrouwtjes en juvenielen ook relatiet weel agitatie
per copulatie zouden ontvangen. Dit Dleek inderdaad het geval te ziin
{T = 0.555, n = 9 volwassen mannetjes met minstens 10 geobserveerde CES in
de complete groep, P < £.05). Voor James kon dit in meer detail worden
onderzocht omdat van hem een groot aantal CEs werden gezien. Volwassen
vrouwtjes die relatief wveel agressie ontvingen van James vexrtoonden ook
relatief vask agitatie bij zijn CEs (na correcte voor samenzit preferen—
ties: T = 0.546, n = 21, p « 0.001). Slechts 5% van de agressieve acties
wvan volwassen, freguent copulerende mannetjes tegen vrouwtjes en juvenielen
bestond wit het weglagen of afstraffen van geagiteexde dieren, dus daaraan
kXon de gevonden correlatie niet woxden toegéschreven. Dit alles duidt erop
dat revanchistische wmotieven aan agitatie +ten grondslag zouden kunnen
liggen. De revanchisme hypothese zou bovendien kunnen verklaren waarolk e
bij andere makakensoorten geen agitatie wmet agressieve elementen optreedti:
bij die socorten volgt na de ejaculatie geen lange PE-fase, waarin het
mannetje weerloos is.

Jltimate werklaringen voor agitatie

Bij het =zoeken mnaar ultimate wverklaringen voor agitatie is er wvan
uitgegazan dat het wverteonen van dit gedrag (mede) zou berusien op een
genetische aanleg. Er zou ook geopperd kunnen worden dat agitatie een
aangeleexd gedrag is dat toevallig eens door een beermakaak werd
uitgevonden en sindsdien is geimiteerd. Dit dis echter onwRarscnijnlijk
omdat agitatie bij alle onderzochte beermakaken in wvrijwel dezelfde vorm is
aangetroffen.

De veronderstelde genetische aanleqg voor het vertonen van agitatie Xkan
zich in een populatie handhaven wanneer het gedrag een verhoging wvan de
rinclusive fitness' van de actor tot gevolg heefi, dat wil zeggen dat de
actor em diens mndaste verwanten dankzij agitatie een relatief grote kans
hebben op het produceren van veel nageslacht (Dawkins 1976). Anderzijds is
het ook wogelijk dat agitatie niet wvan invlced is op het reproduktietf
succes van de actor eun diens verwanten maar dJdat het slechts een neven~
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effect is van een genetische aanleg die =zich op mnog andere wijze(n)
manifesteert en daardoor fitness verhogend werkt.

agitatie kon tot gevolg hebben dat een copulatie werd afgebroken zonder
dat het mannetie had gefjaculeerd, en het kon dus eventueel concepties
voorkomen. Het vreeghtiidig afbreken gebeurde vwooral bij copulaties wvan
niet—alpha~mannen en veel wminder vazk bij James (zie boven). Agitatie—
vertoners konden zodoende de kans verkleinen dat een vrouwije bevrucht werd
door door een ander dan de alpha—man en daarmee indirect de kans verhogen
dat zij wel dooxr de alpha—man bevrucht zocu worden. Voor het betrokken
vrouwtje (vazk een <familielid van de agitatie—vertoner) zou dit gqunstig
zijn: een dier dat de alpha—positie weet te bereiken moet wel over uitmun—
tend genetisch materiaal beschikken en zijn (en dus ook haar) nakomelingen
hebben goede overlevingskansen. De inclusive fitness van Jjonge agitatie-
vertoners zou nog exkra toenemen indien zil nakomelingen van de alpha-man
ziin. Deze ultimate verklaring veoor agitatie 1is speculatief: harde
bewijzen ervoor =zijn niet wvoorhanden en zijn waarschiinlijik moeilijk te
verkrijgen. De boven genocemde "neven—-effect hypothese' is nog wmoeilijker
te bewijzen, maar Kan voorlopig niet verworpen worden.

Gouzoules (1974) gaf een heel andere ultimate verklaring wvoor agitatie
bij beermakaken: hij zag dat een mammetije tijdens de PE-fase weleens in de
nek of rug van het vrouwtje beet mazar dJdat dJdit 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 vexzwondingen (protectie hypothese). In de
huwidige studie en in die van Niemeyer & Chamove (1983) bleek agitatie
echter mniet van invlicoed +te zijn op het optreden van nekbeten. In deze
gtudies werden meerdere wmanneties bestudeerd, +texrwijl de groep van
Gouzoules slechis 1 copulerend mannetje bevatie. Blurton Jones & Trollope
{1968) meldden dat nekbeten niet in ernstige wonden resulteexden, alhoewsl
hun  makaken hun heektanden nog hadden. Ernstige fitness verlaging als
gevolg van nekbeten Lijkt daarom onwaarschijnlijk en de protectie hypothese
moet dan ock verworpen worden.
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HCOOFDSTUK 10

SAMENVATTING

HooFastuk !. Inleiding

Bij de meeste onderzochte primatenscorten fluctueren copulatie frequenties
gedurende de ovariumcyclus: op de dagen voor en rond het ovulatie tijdstip
wordt het vaakst gecopuleerd. Beermakaken vormen hierop een uitzondering:
zij copuleren gedurende alle cyclusfasen even fregquent, althans, in
laboratoriuntests. Dit zou een gevolg kunnen zijn van de testprocedures
die in het laboratorium werden gehanteexd. Het is mogelijk dat sexuele
interacties een socort begroetingsritueel weerspiegelem en dat, door het
voortdurend wuit elkaar halen en »bij elkaar zetten van de dieren, een
eventuele cycliciteit in gedrag gemaskeerd zou worden.

Eij Organon in 0ss bestond de gelegenheid om onderzoek te verrichten aan
een grote groep beermakaken die contimu samenlieefden. De relatie tussen
ovarigle conditie en sexueel gedrag werd bestudeerd, evenals enkele andere
aspecten van ¢e relatie tussen geslachtshormonen en sociaal gedrag.

HooFdstuk 2. De makaken

De in d4it proefschyift gepresenteerde gegevens worden vergeleken met
vendsten azan andere primatensoorten, met name makaken. In dit hoofdstuk
wordt enige algemene informatie gegeven over de 16 makakensoorten.

Het natuurlijke verspreidingsgebied der makaken omvat India, <China,
Japan, Indochina, Indonesi# en Noord—Afrika. Beermakaken leven in Indo—
china, te zamen met nog 5 andere makakensoorten.

Bij een zantal soorten kan aam de hand van perineale 2zwellingen en/of
kleurveranderingen bij benadering woxden vastgesteld wanneer een vrouwtje
ovuleert. Beermakaken helbben geen uitwendig zichibare ovulatie indica-
toren. Ten aanzien van de wvorm van de penigs en van de vrouwelijke
genitalisn verschillen beermakaken sterk van andere makaken.

Natuurlijke mekakengroepen tellen, bij de meeste soorten, 10 tot &0
leden. Jonge mannetjes verlaten gewoonlijik hun geboortegroep en Sluiten
zich aan bij een andere groep; op latere leeftijd kunnen ze nog herhaalde
malen verhuizen. Vrouwtijes daarentegen migreren niet. Bij een aantal
scorten is er een geboortenseizoen (1lente/vroege zomer). Over deze gociale
en Treproduktieve kenmerken iz weinlg bekend voor Dbeermakaken in hun
natuurliike omgeving.

Hoofdstuk 2. Materiaal en methoden
De studiegroep bestond aan het begin van de studie (1 maart 1980) wuik 70
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individuen van allerlei leeftijden. In de loop van de studie (tot 1
november 1982) werden er 27 jongen geboren. De groep leefde overdag in een
grote buitenkooi (15.4 X 9.4 X 4.5 m) en had 's nachts de beschikking over
een verwarmde bimmenkool (5.5 X 5 x 2 m). Aanvankelijk leefden de dieren
binnenshuis, individueel of in kleine groepies. De buitenkool kwam in 1978
begchixbaar. Teen Ge huidige studie wezd gestart hadden alle dieren
minstens 6 maanden in de buitenkcool geleefd.

De meeste gedragscbservaties werden verricht terwijl de complete groep
zich in de Dbuitenkooi bevond (1050 obsServatie uren). Om de inviced van
sociale ifactoren op sexuele activiteit e bestuderen wexden - tevens
*incomplete groep” observaties uitgevoexrd { ranghoogste mammetjels]
1ijdeli’k uit de groep gehazald) en werden €r tests gedaan waarbij enkele

dieren in een Dbinnenkooi wexden geplaatst. De vondsten die in deze
samenvatting worden gencemd zijn Steeds afkxomstig uit de ‘complete gzoep”
cbservaties, tenzii anderszing vermeld. Sexueel gedrag, agonistische

interacties (agressie en submissie) en bluf (hoomschudden) werden gescoord
volgens de 'all occurrences' of de 'ad libitum' methode, en viccien éen
sanenzitten volgens de 'scan sampling' methode.

Eenmmaal per week werden de aben gewogen {oudste manmetijes: eenmaal pexr
maand). Van de meeste vriouwijes werd gedurende enige tijd wekelijks bloed
afgencmen voor latere progesteron bepaling en schatting van de ovulatie— en
conceptie data. Van de mannetjes werd maandelijks bloed afgenomen voor
testesteron bepaling. Bovendien werden lenghe en volume van de testikels

gemeten. Alle fysiclegische metingen werden 's ochtends tussen 2.30 en
10.30 uwur verxwicht.

Hoofdstuk 4. Sociale structuur

Da goclale structuur van de groep wordt beschreven om exr later vondsten
betreffende geslachtshormonen aan +te kunnen relateren. Het winnen en
verliezen van puur dyadische agonistische interacties werd gehanteexd als
dominantie criterium. Volwassen mannetjes konden worden gerangschikt in
een lineaire dominantie hifrarchie; itussen de volwassen vrouwtjes bestond
een soortgelijke hi#rarchie. De 4 ranghoogste volwassen mannetijes waren
duidelijk dominant over alle vrouwtjes, maar in andere man—vrouw paren
waren de dominantie verhoudingen niet altijd duidelisk. Dominantie
verhoudingen tussen dieren die minstens © Jaar ocud en van hetzelfde
geslacht waren wijzigden zich niet gedurende de studieperiode. Daarentegen

waren er wel rangwisselingen van Jjongere +t.o.v. oudere dieren (zie
hoofdstuk 5). De Qominantie positie wan een dier was gebaseerd op een
complex samenspel van 3 factoren: tfamiliebanden, £ysieke Xracht en de

volgorde  waarin de dieren in dJe Dbulitenkooi waren geintroduceerd.
Dominantie hi®rarchie#n zijn ook voor vrijlevende apen beschreven.

Er bleek een centrale samenzit cluster in de groep te bestaan: ranghoge
volwassen vrouwwtjes met hun dochters en enkele wvan hun zoonsg &n Qe
ranghoogste volwassen manneties zaten waak bij elkaar in de  buurt
{onderlinge afstand < 0.5 m). Een tweede, minder hechte cluster bestond
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voornamelijk uit ranglage dieren. Ook in vrijlevende makakengroepen zijn
een centrum en een periferie te onderscheiden. Voor groepen in
gevangenschap is dit verschijnsel nog niet eerder beschreven.

Bgressief gedrag werd vrijwel ultsluitend gerxricht 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
geslachisverschillen in agressie frequenties (na correctie voor dJdominantie
verschillen). Mannetjes hadden voornameliik agregsieve interacties met
leden van hun eigen geslacht, maar voor vrouwtjes wexd zo'n trend niet
gevonden (na correctie voor zamenzii preferenties).

Vicoi gedrag werd relatief vaak gericht cp ranghogere partners en op
partners van net eigen geslacht. Volwassen vrouwbjes vlicoiden vaker en
werden vaker gevlicolid dan volwassen menmetjes. Jonge dieren werden vaak
gevliooid {voornamelijk door vrouwtijes) maar viooiden zelf weinig.

Bluf of boomschudden was een typisch mannelijk gedrag en was rang—
gebonden: de alpha-man blufte ongeveer even vazk als alle andere diersn te
zamen. De weinige vrouwtjes die weleens bluften hadden een hoge dominantie
Tang. Eerdere auteurs suggereerden dat bluf kan functioneren als balts
gedrag om vrouwelijke copulatie partners teé lokken of als instrument om €en
hogere dominantie rang te bereiken, maar in de groep in 055 bleek dit niet
het geval te zijn.

De ¢opulatie activiteit van volwassen mannetijes correleerde sterk met
hun  dominantie posities. Ranghoge mannetjes konden copulaties wvan
ranglagere mannetijes interrumperen. Alleen de alpha—man werd door niemand
geinterrumpeerd; Tii nam bijna de helf: van alle copulaties voor zijm
rekening. Andere mannetjes meesten ‘stiekem’ copuleren; de ranglazagste
mannetjes copuleezden in het geheel niet. Echter, in afwezigheid van alle
ranghogere manneties (incomplete groep en binnenkooi—tests) bleken ook
ranglage manneties freguent te kunnen copuleren.

Alle volwasgsen ma.nne‘r:jes masturbeerden weleens en zi] konden it doen
zondey geinterrumpeerd +te worden., Van alle gecbserveerde ejaculaties {in
de complete groep) waren 72% masturbatie-ejaculaties. De individuele
scores correleerden niet sSignificant met de dominantierang. Sormige
mannetjes masturbeerden terwiil ze keken naaxr een bepaald vrouwtie of naax
een copulerend  stel. Zulke ‘'gerichte masturbaties' werden vrijwel
uitsluitend verricht door relatief oude mannetjes {(minstens 9 Jaar) en
waren neestal gericht op {copulaties met) ranghoge, relatief oude
vrouwtijes. Blj gerichie masturbaties werd door het mannetje altiijd, en bij
ongerichte masturbaties zelden het orgasme gezicht vertoond.

Ranghoge vrouwtlies copuleerden frequenter dan ranglage vrouwtjes, maar
de verschillen waren niet zo uitgesproken als bij de mannetjes. Copulatie

interrupties tussen vrouwtjes werden maar zelden gezien. Rancghoge eén
relatiet oude vrouwijes ontvingen de meeste gerichte masturbaties en leken
voor de mannetjes hel meest aantrexkkelijk te zin. Masturbatie door een

vrouwtije werd maaxr 4 maal gezien.
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Broers en zusters copuleexden onderling even wvaak als niet—verwante
Jonge dieren. Zoon—moeder copulaties werden mazr zelden gezien, maar jonge
mannetjes copuleerden Sowieso weinig met oudere vrouwtjes.

Igosexueel presenteren on beklimmen werd Dbij manneijes vaak gezien.
Daarbij was de beklimmer of present-ontvanger lang niet altijd dominant
oveyr zijn partner. Tussen vrouwtjes traden minder isosexuele interacties
op die echter meestal wel de rang verhoudingen volgden (ranglaayg presen—
teert near ranchoog). Orgasme gedrag werd tijdens dismosexuele Iinteracties
nooit waargenomen.

Seizoensgebonden fluctuaties +traden niet op in de fregquenties wvan
agressie, >dluf en sexueel gedrag. Viooien gebeurde 's zomers vaker dan 's
wintexs.

Hoofdstuk 5. Ontwikkeling van Ffysioclogie en gedrag

De vachtkleur van pasgeboren beermakaken 1is coréme-wit. ¥a ongeveer 20
weken begint de vacht donkerder te worden. Het geboortegewicht 1is, zowel
voor mannetjes als voor vrouwtjes, gemiddeld 0.5 kg (bereik 0.35 — 05.65).
In het eerste levensijasr is de gewichitstoename (X = 1.7 kg) groter dam in
het tweede levensjaar (X = 1.3 kg).

Bij mannetjes werd de indaling van de testikxels in het scrotum als het
begin van de puberteit beschouwd. Het testikel indalingsmoment {TI) viel
gemiddeld op een leeftijd van 3.3 Saar (bereik 2.8 — 3.7). Gedurende het
jJaar na TI waren er een snelle groei van de testikels (van < 1 mi tot
X =32 ml, X lengte van 18 +tot €3 mm), een snelle stijging van de
testosteronspiegels (< 2 ng/ml tot X =12 ng/ml) en een snelle toename van
het lichaamsgewichb {)_c = 5.9 tot 9.3 kg). In de volgende jaren stegen de
gencemde maten verder, maar minder snel. Testosteronspiecgels en groei-
snelheid correleerden niet met elkaar. Vanaf de 8¢ verjaardag waren er
geen wezenliike +toenames meer in de testikelmaten (X = 20 ml, 49 mm),
testosteronspiegels (X = 14 ng/ml) en lichaamsgewicht (X = 11.5 kg).
zichtbare produktie wvan ejaculaat vend voor het eerst plaats rond de Ze
verjaaxdag.

Mannetjes van minder cdan 0.5 jaar oud wvertoonden en ontvingen zelden

agressie. Agressie freguenties wvan Jjuveniele en puberale manneties
(1.5 — 4.5 jaar oud) correleerden niet met de leeftijd. wWel veranderde de
gerichtheid wvan agressie: rond TI Dbegonnen de mannetjes ranghogere

volwassen mannetjes ain te vallen. Daarbij ontvingen de pubers vask steun
van andexe pubéer-mannétjes, hun moeder en volwassen mannetjes uit de top
van de higrarchie. Na TI stegen de mannetjes in de higrarchie wvan
onduidelijke middens/lage +tot stabiele subtop-posities. Een van de jonge
mannetjes (een zoon van de ranghoogste moeder) versloeqg =zelfs de oude
alpha—man, op een leeftijd wvan 5.5 jaar (dit gebeurde in 1983, na de
officidlie studieperiode).

Mannetjes van 0 tot 2 jaar copuleerden maar weinig, maar konden al wel
het volledige wvolwagsen gedragsrepertoire vertonen (intromissie, bekken—
stoten en orgasme gezicht). Vamat 1 Jaar voor TI gingen de mannetjes
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frequenter copuleren. Jonge mannetjes copuleerden voornameliik met Jonge
vrouwties (2 — 4 Jjaar). Ock oudere mannetjes met subtop of lagere
dominantie posities copuleerden voornamelijk met jonge partners. Alleen de
ranghoogete mannetjes copuleerden wvoornameliik met oudere vrouwtjes en
alleen de alpha—man copuleerde voornamelijk met ranghoge vrouwtjes vwvan
minstens 10 Jjaar oud. Niet de leeftijd van een mannetje mazar zijn
dominantierang bepazlde zijn partnerverdeling. Voor TI konden mannetjes in
het =zicht wvan anderen copuleren zonder geinterrumpeerd te worden. MNa TI
werden copulaties steeds wvaker geinterrumpeerd en gingen de manneties
'stiekem' copuleren. In het wild zou =zo'm proces kunnen leiden tot
periferalisatie en migratie van jonge mannetijes.

Het feit dat wrij plotselinge wveranderingen in fysioclogie 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—indivicduele verschillen in testosterconspiegels of Lichasmsgewichi
correleerden niet met verschillen in agressie £freguenties, snelheid wvan
rangstijging of copulatie activiteit. De rang van d&e moeder en de
uiteindeliike dominantierang van pubers correleerden wel met elka2ar maar
niet met fysicleogische parameters.

De menarche 1is bij vrouwelijke rhesusapen een van de eecrste
puberteitsverschijnselen. Bij beermakaken vindt de menarche waarschijnlijk
op een leeftijd van 2.5 — 2.0 jaar plaats. Vrouwtjes hadden hun eerste
ovulatie (E0) op een leeftijd wvan 3.2 - 4.5 jaar (-)E = 3.7). Relatief
zware vrouwtjes begonnen eerder te ovuleren dan relatief lichte vrouwtjes.
Een puberale gewichts—groeispurt {voorafgaand aan EQ) was bij de vrouwkjes
niet =zo duidelijk aanwazig als  bij manneties. Lichaamsgewichten
stabiliseerden op ongeveer b6—jarige Jleeftijd (i = 8.4 kKg)}. Gewoonlijk
ging er een 2antal ovulatoire cycli vooraf aan de eerste conceptie. Op een
leeftiid van 3.6 — 6.6 jaar (X = 4.7) kregen de vrouwtjes hun eerste jong.

Evenals mannetjes, vertoonden en ontvingen vrouwtijes zelden agressie
gedurende de eerste 6 levensmaanden en verandewden hum agressie frequenties
niet wezenlijk rond de puberteit (1.5 — 4.5 Jjaar). Voor EC hadden
vrouwtjes onduidelijke dominantie pogities maar stonden ze in rang in elk
geval onder hun moeder. Na EQ Dbereikten vrouwtjes stabiele dominantie
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 vrouwbjes copuleerden zelden. Als ze copuleerden was
dit meestal met een onvolwassen mannetje. Een half jaar voor EO stegen de
copulatie frequenties en begonnen de vrouwkjes met volwassen paxtners te
copuleren. Wellicht weerspiegelt dit een effect van verhoogde ocestradiol-
spiegels. Na EQ hing de copulatie activiteit af wvan de reproduktieve
toestand (cCyclerend, zwanger of lacterend). Naarmate =ze ocuder werden
gingen vrouwtjes steeds wvaker met volwassen en Tanghoge mannetijes
copuleren.
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Hoofdstux 6. voortpiantingsfysioclogie van de vrouwtjes
De gemiddelde duur van de ovariumcyclius (IOI + inter owvulatie intexrval) was
30 dagen (modus = 28). Eexste IOIn volgend op de puberteit of lactatie
waren relatief lang. Zwangerschappen duurden 166 — 185 dJagen (i = 178).
Dit bevestigt eexdere vondsten aan beermakaken in het laboratorium.

Gemiddeld 11 maanden na een bevalling hadden vrouwtjes hun eerstvolgende
ovulatie. Meestal gingen er een aantal ovulatoire cycli zonder <conceptie
vooraf aan een c¢onceptie, alhoewel de meeste vrouwtjes frequent copuleerden
met volwassen manneties. Mogelijke werklaringen hiervoor zijn het cptreden
van zgn. LUF—cycli {luteinized unruptured follicle syndrome) of het
vroegtijdig afsterven wvan bevruchte eicellen. Op grond van wekelijkse
progesterongetallen werden zulke cycli als ovulateir en niet-conceptief
beschouwd. RBet inter bevalling interval {IBI) duurde gemiddeld 20 maanden.
Nz een zbortus {van een al dan niet wvoldragen foetus) trad meestal binnen
enkele weken een ovulatie op en duurde het IBI gemiddeld 10 maanden. In
tegenstelling tot beermakaken ovuleren rhesusapen gewoonlijk al & maanden
na een bevalling en worden zij dan ook direct zwanger (IBI = 12 maanden).

Ovulatoire cycli, concepties en geboorten waren er in alle maanden van
het Jjaar. De ICI-liengte vertoonde geen seizoensfluctuakties. Cok in de
copulatie frequenties =zat geen vast seizoenspatroon {hoofdastuk 4).
Beermskaken in buiten-gevangenschap wvertoonden dus geen voortplantings—
seizoen. Waarschijnlijk geldt dit ook voor beermakaken in hun natuurlijke
ogeving. In studjes aan andere makakensoorten wexd gesuggereexd dat
veranderingen in de daglengte verantwoordelijk zouden zijn voor het op gang
komen wvan het paringsseizoen. Beermakaken lijken ongevoelig te zijn voor
zulke wveranderingen.

Er waren geen aanwijzingen dat ranghoge vrouwtjes een hoger reprodukiief
succes hadden dan ranglage vrouwtjes. Wellicht zouden zulke verschillen
onder minder coptimale veedingsomstandigheden wel optreden.

Hoofdstuk 7. Samenhang tussen fysioclogie on gedrag wvan volwassen mannetjes
Testosteronspiegels, testikelmaten en lichammsgewichten van  volwassen
mannetjes vertoonden geen seizoenstluctuaties. Hieruit blijkt wedercm dat
»eermakaken geen voortplantingsseizoen hebben, in tegenstelling tot diverse
andere makakensoorten waarbig testosteronspiegels en testikelgrootte hun
hocgste waarden bereiken tijdens het paringsseizoen, en waarbij er alleen
in die periode spermatozoa worden geproduceerd.

Intra— en inter-—individuele vexschillen in testogterouspiegels van
volwassen mannetjes correleerden niet significant mekt verschillen in
dominantierang of gedragsirequenties (agresgile, samenzitten, vlicoien, bluf,
copuleren, masturberen, totaal ejaculaties, isosexueel gedrag). Eerdere
studies naar de relatie +tussen dominantierang of  agressiviteit en
testosteron lietem geen uniform beeld zien: Joor sommige onderzoekers werd
zo'n verband wel gevonden, door anderen niet. In de meeste eerdere studies
zan intacte volwassen mannetjes wexd, evenals 1in Oss, geen correlatie
gevonden tussen inter—individuele wverschillen in {estosterconspiegels en
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copulatie activiteit. Echter, het is waarschijnlijk dat wvoor het +tot
uiting keomen wvan sexueel gedrag bij mannetjes een bepaald minimum aan
testosteron verzist is. Mogelijk geldt. dit ock voor bluf.

Hoofdstuk 8. Reprodukitieve status en sexueecel gedrag van vrouwtjes
Vrouwelijke beermakaken copuleerden  gedurende alle fasen wvan de
ovariumcyclus. Copulaties met de alphaman of met puber—mannetjes waren
regelmatig verspreid over de cyclusfasen. Met de overige mannetjes werd in
de laat—folliculaire en peri~ovulatoire fase wakt vaker gecopuleerd damn in
de uteale fasze (ranctekentoets, p < 0.05, eenzijdig). Echter, een
variantie analyse (met een groter +tijdoplossend vermogen) leverde geen
significant effect op. Gédurende de luteale fase ontvingen vrouwtjes
relatief weinig gerichte masturbaties.

De attractiviteit van vrouwtjes leek door ocestradiocl bevorderd en dJdoor
progesteron geremd +e worden, alhoewel deze hormonale effecten bij
beermekaken veel minder uitgesproken waren dan bi] andere primatenscorten
{wellicht met uitzondering van de orang-oetang en de mens). Er werden geen
cyclische fluctuaties gevonden in spontaan presenteren (een mogelijke maatb
voor preceptiviteit) of receptiviteit (het accepteren wvan copulatie—
pogingen van manneties).

In het begin van de zwangerschap copuleerden vrouwtijes net zo vazk als
gedurende ovariumcycli. De copulatie activitelit stopte vrij abrupt na de
2e zwangerschapsmaand. De ontvangst van gerichte masturbaties vertoonde
een soortgelijk patroon. Het was opmerkelijk dat de atbractivitelt niet
daalde in en rond de 6e zwangerschapsweek, toen de progesteronspiegels zeer
hoog waren, maary wel later in de zwangerschap, toen de progesteronspiegels
slechts matig verhoogd waren. Spontaan presenteren nam geleidelijk af in
de locp der zwangerschap, maar de receptiviteid bleef hoog.

Gedurende de eerste maanden van de lactatie copuleerden de vrouwktjes
niet en eontvingen zij ook geen gerichte masturbaties. De eerst
gechserveerde copulatie vond 2 — 17 maanden na de bevalling plaats (2 = 7
maanden, ofte wel 4 maanden voor de volgende ovulatie). De ontvangst van
gerichte masturbaties begon gemiddeld 10 maanden na de bevalling. in de
ecerste 2 Jlactatiemaanden werd er weinig spontaan gepresenteerd; de
receptiviteit was gedurende de hele lactatieperiode hoog.

Hoofastuk 9, Bijzonderheden van het copulatie gedrag van beermakaken
Copulaties met ejaculakbie (CEs) besbonden meestal wit 1 beklimming meb
intromissie (68%); 17% van de CEs omvatiben meerdere beklimmingen waarvan
maar 1 met intromissie en 15% omvatten meerdere intromissies.

Om het copulatie gedrag gedetailleerd te kunnen bestuderen werden in een
binnenkool paartests wvan 30 minuten uitgevoerd. In deze tests duurden
ejaculatoire intromissies 9 — 51 seconden {i = 25) met I ~ 74 Dhekkenstoten
(x - 38) +tot Thet ejaculatie moment. Ejaculaties waren duidelijk
herkenbaar aan het ophouden van de bekkenstoten, een wverkramping van het
lichaam en het wverschijnen van het orgasme gezicht. Na de ejaculatie
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duurde de intromissie nog 1 tot 1.5 minuut voort. Echter, in aanwezigheid
van ranghogere mannetjes (buitenkocl) was dit gemiddeld slechts 0.5
minuten. Bij andere makakensoorten bestaan CEs uwit 1 of meexr korie
bexlimmingen {elk 3 - 10 sec). Het orgasme gezicht en d&e lange
post—ejaculatoire intromissie zijn voor geen enkele andere makakensoort
beschreven.

In de complete groep ejaculeerden volwassen manneties gemiddeld 1.9 maal
per dag (masturbatie en copulatie). Series van 10 tot 16 ejaculaties op
een dag werden maar door enkele mamnetjes vertoond. Echter, in afwezigheid
van ranghogere mannetjes bleek elk mannetje in staat te zijn om minstens 5
maal op een dag te ejaculeren, met tussenpozen van 3 tot 7 minuten voor dJde
eerste ejaculiaties in een serie; het record was 5% CEs in 5.5 uur. Ten
aanzien van ejaculatoire capaciteiten overtreffen beermakaken alle andere
onderzochte primatensoorten.

Bij 16% van de CEs (alle obserwvaties gecombineerd) had het vrouwtje een
orgasme (herkenbaar aan het orgasme gezicht). Vrouweliike orgasmes traden
relatief veel op bij paren die vaak copuleerden en dus goed op elkaar
ingespeeld leken te zijn. Het is niet waarschiinlijk dat teruvggrijpen of
~kijken van het vrouwtie maar het mannetie tijdens copulaties een indicatie
vormen voor het vrouwelijk orgasme.

Bij veel copulaties wexrd door andere dieren opgewenden rondgesprongen en
agonistisch gedrag wvertoond tegen de copulanten. Zulk geagiteerd gedrag
was voornamelijk gericht op het manhetie tijdens diens ejaculatie. De
actiefste agitatie-—vertoners waren 2 en 4-jarigen en ranghoge volwassen
vrouwtjes. Een klein deel van de copulaties werd als gevolg wvan agitatie
afgebroken, d4d.w.z. dat er geen ejaculatie optrad (alpha—-man: 3%; overige
mannetjes: 12%). Verschillende proximate en ultimate vwverklaringen woor
dit gedrag 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 vrouwtije wordt bevrucht door
de alpha~man in plaats van een ranglager mannetje.
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HOOFDSTUK 11

ENGLISH SUMMARY

Chapter 1. Introduction )
In most primate species copulation frequencies fluctuate during the ovarian
cycle: most copulations occur during the days prior to and around the time
of ovulation. Stumptall macaques are an exception to this rule: in
ladboxratory tests they copulate frequently, regardless of the female’'s
ovarian condition {Slob et al. 1978a,b). However, thiz might be an arte-—
fact of the experimental procedures used in the laboratory. Assuming that
sexual behaviour ig facilitated when animals meet, the repeated separation
and introduction might mask an underlying hormone—dependent <yclicity.

Organcn in 0ss, The Netherlands, offered the opportunity o study a
large group of stumptail macaques that were continuously living together.
The relation between ovarian condition and sexual activity was studied, as
well as several other aspects of the relation between sex hormones and
social behaviour.

In the following of this summary the reader will be referred to the most
important figures and tables and some of the literature cited.

Chapter 2. The macaques

The data presented in this dissertation will be compared with the available
data on other primate species, especially macaques. The relevant charac—
teristics of the 16 macague species are listed in table 2-1.

In a number of species the {females have cyclical perineal swellings
and/or colour changes which indicate approximately the time of ovulation.
Stumptail'macaques have no externally wvisible indicators of ovulation.
Stumptails differ from other macagques with regard to the morphelogy of the
penis and of the female genital tract (fig. 2-2}.

In their natural habitat macaque groups of mest species number 10 to 69
animals. Usually vyoung males leave +their natal group and migrate to
another group; at a later age they may migrate again. Females, howaver,
do not migrate. Several species show seasonal breeding {births concentra—
ted in spring/early summer}. With respect to these social and reproductive
characteristics, litile is known about stumptail macaques in their natural
environment (McCann 1933; Bertrand 1969).

Chapter 3. Material and methods
At the start of the study (March 1, 1980) the group numbered 70 individuals
{27 male, 43 female). Thirty-two of them were purchased by Crganon (1970 -
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1977) and 38 were bornm in 0ss (since 1972). During the study (until
November 1, 1982) 27 animals were boxn, 2 died and 4 wexre removed from the
group. Duxing the day all animals lived in a large outdoor cage and during
the night they could move into a heated indcor cage (fig. 3-2). Initially,
the monkevs were housed indoors (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
outdeor cage.

Most benaviocural observations were done while +the complete group was
presernt in the outdoor cage (1050 observation hours). In order to
investigate +the effects of social constraints on sexuwal  activity,
tincomplete group observations® were caxried out (top-ranking adult malefs]
temporarily removed from group) and tests were done in which some animals
were placed in an indoor cage. All of the behavicural findings described
in this surmary stem from ‘complete group cbservations®', unless indicated
otherwise. Sexual behaviour, agonistic interactions and 'bluff' (branch
shaking) were scored using the rall occurrences® oxr the ‘ad Libitum'
method, and social grooming and proximity (interindividual distance « 0.5
m} using +the ‘scan sampling' method (Altmann 1974). Behavicural
definitions were based on previous stunptail studies by Bertrand (1969),
Chevalier—-Skolnikoff (1974a) and Goldfoot et al. (1975). The definition of
an agonistic dvad was taken from de Waal (1978; see also Nieuwenhuijsen &
de Waal 1%82), A copulation was defined as a series of 1 or more
heterosexual mnounts {less than 2 minutes apaxrt) including at least 1
intromission.

Once a week the monkeys were weidghed (oldest males: once a month).
Most females paxticipated during some time in a blood sampling program
{horizontal lines in fig. 3-3): weekly blood samples were taken for
subgeguent progesterone determination and retrogpective estimation of
ovulation and conception dates. Thirteen aduit and 5 pubertal males were
bled once a month for testosterone determination. Also, the length and the
volume of their testicles were measured. All physioclegical measurements
wexre taken between 8.30 and 10.30 AM.

Chapter 4. Social structure

As a basis for the etho—endocrinclogical amalyses a description of 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 lirear Jdominance hierarchy; among adult
females such a hierarchy also existed. The 4 highest—ranking adult males
clearly ranked above all females, Dbut dominance relationships in other
male—female pairs were not always clear (fig. 4-1). Dominance relation-
ships among animals that were at least 6 years old and of the same sex
remained stable throucghout the study period. However, dominance positions
of younger animals did change (chapter 5). Dominance positions appeared to
be the result of a complex combination of 3 factors: family ties, physical
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strength and the sequence in which the animals had been introduced into the
ocutdoor cage. Similar dJdominance hierarchies have been described for
free—ranging primates.

The proximity data revealed the existence of a central and a peripheral
pexrt of the group: high-ranking adult females with their daughters and
scome of their sons and the highest—ranking adult males often sat in close
proximity; a second, less solid, proximity cluster was formed by mainly
low—ranking animals (f£ig. 4-2). The central/peripheral structure, which is
well known for macagues in the wild, has not been previously described for
macagques in captivity. ]

Aggression was almost always directed towards lower—ranking opponents
(£ig. 4-3). Aggression performance correlated positively, and aggression
recelipt negatively with dominance rank. Aggressive interactions occurred
relatively often among individuazls with high proximity scores between them.
There were no significant sex—differences in aggression frequencies (after
correction for dominance—differences). Most aggressive interactions of
males were with members of their own sex, but for females no such trend was
found {(after correction for proximity-preferences).

Social grooming was mostly directed towards hicgher-ranking parktners and
partners of the same zex. Adult females performed and received more
grooming than adult males. Young animals were often groomed (mostly by
females) but 4id little grooming themselves (fig. 4-4).

Bluff or branch shaking was a typical masculine behaviour and was
rank—dependent: the alpha male bluffed about as frequently as all other
animals combined {£fig. 4-€). The few femrles that performed some bluff
were all high-ranking. Modahl & Eaton {1977) suggested that bluff by male
macaques may serve to attract females for copulation, while de Waal (19823
suggested that chimpansees may use bluff as part of their strategy to reach
a higher dominance rank. The findings in the present study did not support
these suggestions.

Adult male copulation freguencies correlated pogitively with Jdominance
rank {fig. 27). High—ranking males could interrupt c<opulations by
lower-ranking males. Only the alpha male could copulate £reely, without
interruptions, while other adult males had to copulate surreptitiously. In
the absence of all higher—ranking males {incomplete group or indoor tests)
it appeared that also lower-ranking males were able to copulate frequently.

All adult males masturbated more or less frecuently, and they could do
zo  without being interrupted. Of all okserved ejaculations (in the
complete group) 72% were masturbation—ejaculations. Individual scores did
not correlate significantly with dominance rank (fig. 4-8). Some males
masturbated while looking at a particular female or at a2 copulating couple.
These ‘directed magsturbations- {hatched in £ig. 4-8) were almost
exclusively performed by elderly males (at least 9 vears old) and were
mostly directed at {copulations with) eldexly females of high dominance
rank. The orgasm face (Chevalier—Skolnikoff 1974a,b: "frowning round—
mouthed look™; Goldfoot et al. 1975, 1980: T"ejaculation face") was always
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performed during directed masturbation—ejaculations, but seldom dJduring
undirected masturbations.

High-ranking females copulated more frequently than low-rarking females,
but the dJdifferences were not azs great as among the males (£ig. 4~9:
freguencies per hour during periods of ovarian c¢yclicity). Females seldom
interrupted each othexs' copulations. High-ranking amnd relatively old
fepales received most directed masturbations (fig. 4-10) and seemed +to be
most attractive as sexual partners. Masturbation by a female was seen only
4 Limes.

Brothers and sSisters copulated as frequently with one another as
unrelated young animals. Mother—son copulations occurxed seldom, but voung
males c¢opulated little with elderly females anyway.

Izogexual presenting and mounting occurred freguently among males. The
directicnality of such Dbehaviours did not correspond well with dominance
relationships (£ig. 4-15). Isosexual interactions among females occurred
less frecquently and were usually 'low-ranking presents <+owards high-
ranking'. Orgasms during isosexual interactions were never obgserved.

Seascnal patterns did not occuxr in the frequencies of ageonistic, bluff
or sexual behaviours (fig. ¢4-14). Social grooming occurrved most fregquently
during the summer months {(fig. 4-5).

Chaptor 5. Physiological and behaviocurai development

The fur of newborn stumptail macagues is creamy-white coloured. About 20
weeks after birth the fur starts to darken. The average birth weight is,
hoth for males and for females, 0.5 kg (zrange 0.35 — 0.65). The increase
in body weight duxing the first year of life (i = 1.7 kg) is greater than
during the second year (X = 1.3 kg).

In maies the descent of the testicles into the scrotum was congidered as
the start of puberty. Testicular descent {(TD) occurred at an average age
of 3.3 yvears (range 2.8 -~ 3.7}. During the vear following TD rTapid
increases occuxred in testis size, testosterone level and body weight.
Less rapid increases occurred in subsequent years {(fig. 5-1: mean pattern;
£ig. 5-3: individual patterns, plotted per month with TD as point of
reference). Testosterone levels did not correlate with growth velocity
{plotted per 3 months). After about the 8&th birthday physiological

parameters showed no further increases. Distributions of adult male
physiological parameters are shown in fig. 52 (8 males of at least 9 years
old, 28 or 27 measurements per male). Vigible production of ejaculate

began arcund the <4th birthday.

During the first 6 months of life males seldom performed or received
aggression (fig. 5-9). Aggression frequengies of juvenile and pubertal
males (1.5 — 4.5 vyears old) did not corrslate with age (f£ig. 5-10).
However, the direction of aggression 4id change: around TD, wmales started
to attack higher ranking adult males. During +these conflicts pubertal
males were often supported by their mothers, by top-ranking adult males and
by male peers. After TD males rose in the dominance hiexarchy from unclear
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middle/low positions to sharply defined subtop ranks (fig. 5-14). cne of
the young males {a son of the highest—ranking mother) even defeated the old
alpha male, at the age of 5.5 yvears (this happened im 1983, after the
official study pericd).

Mzles that were ¢ — 2 years of age copulated infrequently, but could
already show +the complete adult repertoire {intromission, pelvic thrusts
and orgasm face). About 2 vear before TD copulation frequencies started to
increase (fig. 5-17). Young males copulated mainly with young females
{3 — 4 years old)}. Also older males with subtop or lower dominance
positions c¢opulated wmainly with voung pariners. Only the highest—ranking
males copulated mainly with oldexr (> & vears old) females, and only the
alpha male copulated mainly with females that were at least 10 years old
and high-ranking. Not the age ¢of a male but his dominance rank determined
his partner distribution. Before TD males could copulate openly in view of
others without being interrupted. After TD copulations were more and moOXe
interrupted and became more surrepbitious. In the wild such a process
might lead to the periferalization and migration of young males.

The finding that rather zbrupt physiclogical and behavioural changes
occurred roughly during the same peried of life (the 1 or 2 years following
D) suggests that a cauvsal relationship might exist between the {wo.
Bowever, inter—individual Jdifferences im +testosterone levels or body
weights were not found to be correlated with differences in aggression
frequencies, velocity of the rise in dominance rank or copulatory activity.
Makernal rank and final dominance rank of pubertal males correlated with
one ancther, but not with physiological parameters.

Menarche, a relatively early sSign of puberty in rhesus monkeys (van dex
Werff +ten Bosch et al. 1983), probably occurs at an age of 2.5 — 3.0 vears
in female stumptail macagques. Females had their first ovulation (FO) at an
average age of 2.7 vears (range 3.2 — 4.5; f£ig. 5-5: weekly progesterone
levels). Relatively heavy females started to ovulate earlier than rela—
tively light females. ‘A pubertal growth spurt in body weight (preceeding
FO) was not sc obvicus in females as it was in males {(£fig. 5-6: individual
patterms with FC as point of reference; £f£ig. 5-7: <£females with unknown
FO, birth date as point of reference). Body weights stabilized around the
age of 6 vyears. Body weights of adult females are shown in £ig. 58 (17
females of at least 8 years old, S5 or & measurements per female). Usually
a muber of ovulatory cycles preceeded the £irst conception. Age at £irst
birth averaged 4.7 years (range 3.6 -~ 6.86).

Like males, femzles performed and received very little aggression during
their f£first & months of I1ife (fig. 5-9) and showed no age-related
differences in aggression fregquencies around puberty (fig. 5-10}. Before
FOo, females had unclear dominance ranks, somewhere below their mother.
After FO they reached a clear and stable position, usually directly below
their mother. Some females Dbecame dominant over their methers. The
highest-ranking mother in the group was, zat a time when she was physically
weakened, defeated by her 5.5 years old daughter (fig. 5-18).
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Females copulated seldom before they were 3 vyears old. If <they did
copulate, they did sc¢ with subadult partners. Hal€ a year before FO
copulation frequencies rose and females started to copulate with adult
partners. This might be an effect of increased cestradiol levels. AaAfter
FO, copulatory activity depended upon zreproduckive condition (ovulating,
pregnant or lactating; £ig. 5-1%). As they grew older feéemales copulated
more and more often with adult and high—ranking partners.

Chapter 6. Reproductive physiology of females
Most of the data presented in this chapter have recently been published
elsewhere (Nieuwenhuijsen et al., 1985).

The ovaxian cycle length (IOI = inter ovulatory interval) averaged 320
days. First IOXs after puberty or lactation were relatively long ( £ig.
6—-1). Gestation lengths averaged 176 days (fig. 6-2). This corroborates
earlier findings in laboratory housed stumptails.

After giving birth, 11 months on the average elapsed Dbefore a female
resumed 4o have ovulations. Usually several non—conceptive ovulatory
Ccycles preceeded a conception, although most females copulated freguently
with adult males. In some of the cycles a LUF syndrome may have occurred
{ luteinized unruptured follicle syndrome; this was found Dby Koninckx
et al. {1980, 1981] in women with <fertility problems), while in some
other, conceptive, cycles an early adorticn may have occurred (Schlesselman
{1979] presumed that this happens often in women). On the basis of weekly
progestercne data such cycles were Judged to be ovulatory and

non—conceptive. The average inter birth interval (IBI) lasted 20 months.
After an abortion or still birth ovulations occurred within weeks, and IBIs
averaged 10 months. In contrast to stumptail macagques, rhesus monkeys

ovulate 6 months post partum and usually conceive on the £irst ovulation
{IBL = 12 months).

Ovulatory cycles, conceptions and births occurred during all months of
the vear (£ig. &-4: A = births during indoor period, before 1979;
B = births in coutdoor cage, 1979 through 1983; bottom: temperature and
precipitation). I0I= did not show any sSeasonal fluctuations. Alsoc
copulatory activity failed to show a seasonal pattern (chapter 4). Thus,
stumptail macagques in outdoor-captivity did not show any reproductive
seasonality. Probably the same is {rue for stumptails in their natural
habitat. MacRoberts & MacRoberts (196%5), Vandenbergh (1973) and Bielert &
Vandernbergh {1981) suggested that changes in the photoperiod (davlength)
might +trigger the onset of +the mating season in other macague species.
Stumptail macaques seem to be insensitive to such changes.

There were mno indications that high-ranking females had a higher
reproductive success than low-ranking females. However, such differences
might become apparent under less optimal food conditions.

Chapter 7. Physiclogy and behavicur of adul® males
Testis size, testosterone levels and body weights of adult males did not
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show a seasonal pattern (fig. 7-2: means of 8 oldegt males, all at least ¢
years old; fig. 7-3: individual testosterone patterns, including young
adults; broken line: X, N= 13). This shows again that stumptails have
no reproductive geasonality, in contrast to seasonally dbreeding macague
species where testis size and testosterone levels are highest during the
mating season and only during this time of the yvear spermatozoa are
produced.

Inter— and intra—individual differences in testosterone levels of adult
males did not correlate significantly with differences in dominance rank or
behavioural frequencies {aggression, proximity, grooming, bluff,
copulation, masturbation, total ejaculations, isosexual behaviocur).
Earlier studies of the relation between testosterone and dominance rank or
aggression frequencies  yielded conflicting results: gignificant
correlations were found in some studies, but not in others. Studies which
yvielded significant correlations were done with groups of unnatural sex/age
composition (table 7-2B). Most of the authors listed in table 7-2 found no
correlation between inter-individual differences in tegtosterone levels and
copulatory activity in intact males. However, it is likely that a certain
minimum amount of tostosterone is regquired for the expression of sexual
behaviour in males (Michael et al. 1984). This might also be true for
bluff behavicur.

Chapter 8. Female reproductive status and sexual behaviour

Female stumptail macaques copulated during all phases of the cvarian cycle
{table 8-2: individual copulation frequencies per hour x 100, from left to
right: with the alpha male, other adult males, pubertal males, all males;
ovalatory cycles were divided into 6 blocks of 5 days, the estimated
oviulation day being day 3 of klock 0; the 8 females at the bottom of the
table copulated infrequently and were not included in the analyses; fig.
g8-1: X * SEM with all males; black: copulations with ejaculation).
Copulations with +the alpha male or with pubertal males were equally
distributed over all cycle phases. Copulations with other (adult) males
occurred somewhat more frequently during the combined F2 ( late—follicular)
and O {peri-ovulatory) phases than during the combined L (luteal) phases
(Wilcoxon, p < 0.05, one-~tailed). However, an analysis of variance, using
6 cycle phases, did not yield a significant effect. Receiving directed
masturbations occurred relatively infrequently dJduring the luteal phase
{fig. 8—2a).

Pemale attractivity seemed to be enhanced by oestradiol and suppressed
by progestercone, although these hormonal effects werxe, in stumptails, much
less outspcoken than in other primate species studied (with +he possible
exception of orang—utans and humans, see table 8-1: relative frequencies
of copulatory or ejaculatory activity in the follicular, peri—ovulatory and

mid-luteal phase of the cycle). No cyclicity was found in spontaneous
presents (a possible measure of proceptivity, £ig. 8-2) or receptivity
{fig. 8~3: acceptance ratio's of gex contacts, mounts and total sexual
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interactions).

During pregnancies, copulations ¢eased rather abruptly after the second
month (£fig. 8-5: 15~day blocks, block FC being the combined Fi, F2 and ¢
chase of the conceptive cycle). Recelving directed masturbations showed a
similar pattern (fig. 8-2). It was remarkable that attractivity was not
much depressed during the progestercne peak arcund week § of pregnancy, but
it Qid decrease when progesterone levels wexe only moderately elevated.
Spontaneous presents declined slightly in the course of pregnancy (£ig.
8-6) but receptivity remained high (£ig. 8~7).

During the first months of lactation femzles did not copulate nor Jid
they receive directed masturbations. The first observed copulation
occurred 3 — 17 months post partum (X = 7 months, or 4 months before the
next owvulation; fig. 8~9: C = ovulatory cycles, VI = early pregnant,
LZ « middle/late pregnant, 1 -~ 8 = 30-day blocks after 1live  Dbirkth).
Receiving directed masturbations began on the average 10 months post partum
{fig. ©-11). Spontaneous present frequencies were low only during the
first 2 months of lactation (£ig. 8-10), while receptivity remained high
throughout lactation (not illustrated).

Chapter 9. Peculiarities of the copulatory behavicur of stumpiail macagues
Copulations with ejaculation (CEs) usually consisted of 1 mount with
intromission (68%); 17% of the CEg consisted of several mounts including
only 1 mount with intromigsgion and 15% consisted of 3everal intromissions
(maxcimaam 7; table 9-1).

In order to study the copulatory behaviour in dJdetail, 30-minute pair
tests wexe carried out in an dindoor cage. In these tests ejaculatory
intromissions lasted 9 — 51 seconds (X = 25) with 1 — 74 pelvic thrusts
(}—{ = 38} until ejaculations. Eilaculations were easily recognized by the
cegsation of pelvic thrusts, body rigidity and the orgasm face (see chapter
43, After ejaculation +the intromission continved for about I to 1.5
minutes. However, in the presence of higher-ranking males (outdoor cage)
this was only 0.5 minutes on the average. In other macague spedies CEs
consist of 1 or more short mounts (3 — 10 sgec; Shively et al. 1982). The
orgasm face and the long post-ejaculatory intromission have not been
observed in other macaque species (Chevaliexr-Skolnikoff 1975).

In the complete group males ejaculated on the average 1.9 times per day
{based on 97 dawn-to—dusk observations; magsturbation and copulation).
Series of 10 — 16 ejaculations on a single day were performed by only a few
males. However, in the abgence of higherx-ranking males each male appeared
tc be able to ejaculate at least 5 times per day, with intervals of 3 to 7
minutes for the initial ejaculations in a seriesy; the maximm was 59 CEs
during 5.5 hours. Stumptail macagques surpass all other primate species
studied in ejaculatory potential (references: +tadble 9-4).

In 16% of the CEs (all observaticns combined) the female performed the
species—specific orgasm face, which indicated that she had an crgasm
{Goldfoot et al. 1980). Female orgasms occurred xelatively <frequently in
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couples that copulated often and that seemed to be well adapted +o cne
another. In contrast to the supposition of Zumpe & Michael (1968) the
clutching reaction was not found +to be a reliable indicator ¢f the female
orgasm.

¥hen 2 animals were copulating other arnimals could jump excitedly around
and direct agonistic behaviours towards the couple. This was named
tagitation*'. Previous authors have described this hehavicur and have uged
the term “harassment™ {(Bexrtrand 1969%9; Gouzoules 1974). Accoxrding to the
Concize Oxford Dictionary “to harass”™ means "to vex by repeated attacks".
Therefore the term ‘harassment' 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
agitation. Agitation was almost always directed at the copulating male and
usvally began at the time of ejaculation. The most active agitation
performers were pubertal males and females (3 — 4 vears old) and
high—ranking adult females. & small proportion of the copulations was
definitely interrupted (no ejaculation occurred)} as a result of agitation
{(2lpha male: 2%; other males: 12%). Several proximate and ultimate
explanations of agitation are discussed. All of the hypotheses mentioned
by Niemwever & Chamove (1983) were rejected. Agitation may be instigated by
motives of revanchism towards the copulating male. Agitation may enhance
the chance that a femsle is fertilized by the alpha male rather than v a
lower—ranking male.
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