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Freilandforschung an Primaten im Amazonasregenwald

»Wahre Treue“ bei
Kupferroten Springaffen?

ECKHARD W. HEYMANN | SOFYA DOLOTOVSKAYA | CHRISTIAN ROOS

Paarleben ist bei Primaten deutlich hdufiger
als bei anderen Séugetieren. Gleichzeitig ist
liber Mechanismen der Paarbeziehungen
und dartiber, ob Paarleben mit genetischer
Monogamie einhergeht, aus Untersuchun-
gen im natlirlichen Lebensraum kaum etwas
bekannt. Eine Freilandstudie im Amazonas-
regenwald bietet nun erste Einblicke in das
Paarleben der Kupferroten Springadffen.

aarleben ist eine Form der » sozialen Organisation,
bei der ein geschlechtsreifes Minnchen und ein ge-
schlechtsreifes Weibchen zusammenleben und ihre Akti-
vititen koordinieren [1]. Wihrend bei Vogeln Paarleben
weit verbreitet ist (ca. 90% der Arten; [2]), findet man es
bei Siugetieren eher selten (3-9% der Arten; [3]). Prima-
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ten fallen jedoch innerhalb der Sidugetiere durch einen
vergleichsweise hohen Anteil paarlebender Arten auf
(19-29%; [3]). Die evolutionaren Ursachen des Paarlebens
bei Primaten waren und sind Gegenstand intensiver und
kontroverser Diskussionen [3-5]. Dabei stehen die ,fe-
male spacing“- und die ,paternal care“-Hypothese im Zen-
trum der Debatte. Erstere besagt, dass Weibchen aus 6ko-
logischen Griinden individuell so im Habitat verteilt sind,
dass Minnchen jeweils nur ein Weibchen monopolisieren
konnen. Die zweite Hypothese sieht in midnnlicher Jun-
genfilirsorge die Ursache fiir Paarleben. Auch Schutz vor
» Infantizid wird als evolutionire Ursache erwogen [5-7],
was als Form von Jungenfiirsorge im weiteren Sinne ver-
standen werden kann. Die sehr unterschiedlichen Anga-
ben zu den Anteilen paarlebender Arten innerhalb der
Primaten weisen aber bereits darauf hin, dass offenbar
keine Einigkeit dariiber besteht, welche Arten tiberhaupt
als paarlebend kategorisiert werden sollten und welche
nicht. Wie so oft in der Biologie ignoriert die Einordnung
in eine Schublade die Diversitit, die sich hinter einem
Begriff verbergen kann. So reicht Paarleben bei Primaten
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von den ,dispersed pairs“ einiger Wieselmakis, bei denen
Paarpartner zwar ein Territorium teilen, aber aufier in der
Paarungszeit nie oder extrem selten miteinander interagie-
ren, uber Paare bei verschiedenen Lemurenarten, die
Schlafplitze teilen und in unterschiedlichem Ausmas affi-
liativ (kooperierend) interagieren, bis hin zu den kohisi-
ven Paaren der Gibbons, bei denen sich die Partner selten
aus ihrem unmittelbaren Blickfeld entfernen [8, 9]. Eine
weitere Differenzierung des Paarlebens wird bei der Be-
trachtung des » Paarungssystems deutlich. Paarleben ist
nimlich nicht - wie filschlicherweise oft angenommen -
notwendigerweise mit sexueller oder genetischer » Mono-
gamie verbunden. Von Vogeln ist seit langem bekannt,
dass bei einer Vielzahl von Arten nicht alle Kiiken eines
Geleges vom Paarpartner des Weibchens abstammen, son-
dern in unterschiedlichem Ausmaf das Ergebnis von Ko-
pulationen auBerhalb des Paares sein konnen (,extra-pair
copulations“, EPC und ,extra-pair paternities“, EPP; [10]).
Bei den wenigen bislang untersuchten paarlebenden Siu-
getieren scheinen EPPs hingegen eher selten zu sein [11].
Fiir Primaten liegen kaum einschligige Untersuchungen
vor. Bei Fettschwanzmakis sind EPPs anscheinend hiufig
[12], und auch bei den oft als Paradebeispiel fiir ,Mono-
gamie“ herangezogenen Gibbons wurden zumindest Ko-
pulationen auerhalb des Paares nachgewiesen [13].

Innerhalb der » Neuweltaffen findet sich Paarleben bei
den Zwergseideniffchen (Cebuella; Familie Callitrichidae),
moglicherweise einigen Populationen oder Arten von
» Tamarinen und Marmosetten (Saguinus, Leontopithecus
und Callithrix; Familie Callitrichidae), den Nachtaffen
(Aotus; Familie Aotidae), den Springaffen (Callicebus,
Cheracebus und Plecturocebus; Familie Pitheciidae) und
den Sakis (Pithecia; Familie Pitheciidae). Bislang wurde
allerdings bei keinem Vertreter dieser Taxa - mit Ausnah-
me der Nachtaffen [11] - Untersuchungen dazu durchge-
fithrt, ob Paarleben mit genetischer Monogamie einher-
geht. Aber auch Studien zu Paarbeziehungen bei Springaf-
fen liegen bislang ausschlieflich aus Gefangenschaft vor,
die - wie das Beispiel der Tamarine zeigt [14] - nicht
notwendigerweise reprisentativ fiir die diversen Kompo-
nenten und Facetten des » Sozialsystems sind.

Feldforschung im Amazonastiefland
In einem Forschungsprojekt an der Estacion Biologica
Quebrada Blanco (EBQB), der Feldforschungsstation des
Deutschen Primatenzentrums im peruanischen Amazonas-
tiefland, haben wir die Paarbeziehungen und das Paa-
rungssystem von Kupferroten Springaffen (Plecturocebus
cupreus, frither Callicebus cupreus, Abbildung 1) unter-
sucht. Im Vordergrund standen dabei zwei Fragen: (1) Wie
erfolgt die Regulierung der Paarbeziehung, d.h. investie-
ren beide Partner in gleichem Umfang in soziale Interak-
tionen, Aufrechterhaltung der riumlichen Nihe, Jungen-
fiirsorge sowie in die Verteidigung des Territoriums und
gegen Raubfeinde? (2) Resultiert das Paarleben in sexuel-
ler und damit auch genetischer Monogamie oder kommt
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es zu Vaterschaften auerhalb des Paares? Um diesen Fra-
gen nachzugehen, fithrten wir Verhaltensbeobachtungen
an sieben habituierten Familiengruppen durch und sam-
melten Kotproben fiir genetische Analysen von insgesamt
14 Familiengruppen.

Springaffen (Unterfamilie Callicebinae) gehoren zu
den Schweifaffenverwandten (Familie Pitheciidae). Sie
umfassen die Gattungen Callicebus, Cheracebus und Plec-
turocebus (bis 2016 in der einzigen Gattung Callicebus
zusammengefasst) mit insgesamt 34 Arten, die tiber weite
Teile des Amazonasgebietes und der Mata Atlantica (im
Osten Brasiliens) verbreitet sind. Mit einer Korpermasse
von ca. 800-1400 g gehoren Springaffen zu den kleinen
Neuweltaffen. Alle Springaffenarten scheinen paarlebend
zu sein, doch gibt es bislang nur fiir wenige Arten detail-
lierte Verhaltensbeobachtungen im natiirlichen Lebens-
raum. Demographische Daten zeigen, dass meistens neben
einem adulten Paar ein bis drei, selten mehr Individuen
unterschiedlichen Alters (vermutlich die Nachkommen
des Paares) in einer Familiengruppe leben. In Menschen-
hand und nach den wenigen Daten aus dem Freiland wird
das Jungtier, anders als bei den meisten anderen Primaten,
zu Uiber 90 Prozent vom adulten Minnchen getragen. Auf-
falligstes Signal von Springaffen sind die Duettgesinge des
Paares, an denen sich aber auch adulte oder subadulte
Nachkommen beteiligen konnen. Soziale Fellpflege (Ab-

IN KURZE

ABB. 2 Soziale
Fellpflege zwi-
schen einem
Springaffen-
paar. Foto: Sofya
Dolotovskaya.

- Bei Kupferroten Springaffen geht Paarleben mit genetischer Monogamie einher.
- Weibchen investieren mehr in die Paarbeziehung als Mdnnchen.
- Madnnchen erbringen , Dienstleistungen* in Form von Tragen der Jungtiere und

Verteidigung des Territoriums gegen Raubfeinde.

- Die Befunde an den Kupferroten Springaffen sprechen fiir die ,male-services*-
Hypothese zur Erkldrung von Evolution und Aufrechterhaltung des Paarlebens.
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ABB. 3 | SOZIALE FELLPFLEGE ZWISCHEN DEN
PAARPARTNERN
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Gezeigt ist der Anteil der Weibchen an der sozialen Fell-
pflege zwischen Paarpartnern. — Median, Box: 25-
75 %-Perzentil, Whisker: Streubereich. Nach Daten in [13].

bildung 2) ist die hiufigste Interaktion. Wenn Paarpartner
in Korperkontakt ruhen, schlingen sie hiufig die Schwinze
umeinander; auch andere Familienmitglieder konnen an
diesem ,tail twining“ teilnehmen.

ABB. 5
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Die von uns im Untersuchungsgebiet der EBQB beob-
achteten Springaffengruppen bestanden aus 2-6 Individu-
en, jeweils einem adulten Paar und (wie sich aus den ge-
netischen Untersuchungen zeigte, siche unten), dessen
Nachkommen in unterschiedlichen Altersstadien.

Sozialbeziehungen und Jungenfiirsorge
In Springaffenpaaren tragen Weibchen stirker zur Paar-
beziehung bei als Minnchen [15]. Dies zeigt sich in der
Erhohung ihres Anteils an der sozialen Fellpflege, insbe-
sondere wihrend der Anwesenheit eines Jungtieres (Ab-
bildung 3). Des Weiteren sind Weibchen bei der Aufrecht-
erhaltung riumlicher Nihe zwischen den Paarpartnern
aktiver, indem sie sich Minnchen signifikant hiufiger an-
nihern als umgekehrt.

Jungtiere werden ausschlief$lich vom adulten Minn-
chen, also dem sozialen (und auch genetischen, siche un-
ten) Vater, getragen (Abbildung 4). Miitter iibernehmen
Jungtiere nur zum Siugen. Die Anwesenheit eines Jung-
tieres verindert das » Zeitbudget (Aktivititsbudget) der
Paarpartner [16]. Weibchen verbringen nach der Geburt
eines Jungtieres signifikant mehr Zeit mit Nahrungsauf-
nahme; bei Minnchen hingegen steigt die mit Ruhen ver-
brachte Zeit signifikant an (Abbildung 5).

Neben pflanzlicher Nahrung (Fruchtfleisch, Samen,
Bliiten, Blitter) nehmen Springaffen auch tierische Beute
zu sich, vor allem Ameisen und Laubheuschrecken [17].
Nach der Geburt eines Jungtieres steigt der Anteil tieri-
scher Beute im Nahrungsspektrum der adulten Weibchen

VERGLEICH DER AKTIVITATSBUDGETS
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ABB. 4 Ein adulter mannlicher Springaffe tragt ein ca.
5-monatiges Jungtier. Foto: Sofya Dolotovskaya.
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Fressen

Ruhen Sozial Wandern

Aktivitdtsbudget von adulten Weibchen (O @) und Médnnchen (CJH) in Zeiten
ohne (O, 0) und mit (®, M) Jungtier. — Median, Box: 25-75 %-Perzentil,
Whisker: Streubereich. Nach Daten in [14].
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ABB. 6 | NAHRUNGSZUSAMMENSETZUNG IN ZEI-
TEN OHNE UND MIT JUNGTIER

19
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Anteil an der Fresszeit

0
Jungtier: - + - +
Weibchen Mannchen

Nahrungstypen: Arthropoden (rot), Friichte (grau),
sonstige Nahrung (hellgrau). Verandert aus [14].

stark an (Abbildung 6), wahrscheinlich als Anpassung an
den erhohten Proteinbedarf wihrend der Laktationszeit
[18]. Die Suche nach tierischer Beute ist jedoch zeitauf-
windig, die Erbeutung selber kann Manéver erfordern, die
mit einem Jungtier auf dem Riicken schwieriger oder ris-
kanter sein konnten.

Begegnungen mit Nachbargruppen und

Raubfeinden
Springaffen sind territorial, ihre ca. 3,6 bis 13 ha groen
Streifgebiete Uberlappen nur minimal (0-5 %); Begeg-
nungen und physische Interaktionen zwischen Nachbar-
gruppen sind daher eher selten. Von den 21 Begegnungen
zwischen Nachbargruppen (an insgesamt 245 Beobach-
tungstagen tiber 14 Monate) wurden neun Interaktionen
durch ein adultes Minnchen initiiert, bei den tbrigen
zwOlf war kein eindeutiger Initiator zu bestimmen; adulte
Weibchen initiierten niemals eine Gruppenbegegnung.
In 16 der 21 Begegnungen kam es zu aggressivem Jagen,
immer war ein adultes Minnchen beteiligt; adulte Weib-
chen waren hingegen nur zweimal an solchem Jagen be-
teiligt.

Wegen ihrer geringen Korpergrofle sind Springaffen
einem gro3en Spektrum an potenziellen Raubfeinden aus-
gesetzt. Wihrend unserer Studien registrierten wir zwolf
Begegnungen mit Ozelot (Felis pardalis), Boa (Boa cons-
trictor), Tayra (Eira barbara), Cayenneweihe (Leptodon
cayanensis), unidentifizierten Greifvogeln und Gehaub-
ten Kapuzineraffen (Sapajus macrocephalus). Die Spring-
affen reagieren mit Alarmlauten gegeniiber allen Raubfein-
den auBer den Kapuzineraffen, vor denen sie lautlos fliich-
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teten und sich versteckten. Bei der Begegnung mit einem
Ozelot und einer Boa kam es zu intensivem und langan-
haltendem Mobbing. In vier der zehn Begegnungen, in de-
nen Alarmrufe ausgestolen oder der Raubfeind gemobbt
wurde, war jeweils das adulte Minnchen aktiver als alle
anderen Familienmitglieder, vor allem beim » Mobbing.
Begegnungen mit Nachbargruppen und Raubfeinden sind
insgesamt zu selten, um eine robuste Schlussfolgerung zu
ziehen. Festzuhalten ist jedoch, dass adulte Minnchen in
diesen Begegnungen tendenziell aktiver sind als adulte
Weibchen.

Vaterschaften und die ,,male-services“-
Hypothese

Mit 18 verschiedenen Mikrosatelliten untersuchten wir
die Vaterschaften der 18 Jungtiere in unserer Studienpo-
pulation. In allen Fillen war das adulte Minnchen einer
Gruppe - also der soziale Vater - auch der genetische
Vater, d.h. alle Paare waren genetisch monogam [19].
Fasst man die Befunde zu den Paarbeziehungen, der Jun-
genflirsorge, der Beteiligung an Begegnungen mit Nach-
bargruppen und Raubfeinden und den Vaterschaftsanaly-
sen zusammen, so sprechen diese fiir die sogenannte
,male-services“-Hypothese zur Erklirung von Evolution
und Aufrechterhaltung des Paarlebens bei Springaffen [6].
Minnchen erbringen ,Dienstleistungen® in Form des Tra-
gens von Jungtieren und der Verteidigung gegentiber
Nachbargruppen und Raubfeinden (die natiirlich auch im
Eigeninteresse des Minnchens sind). Das Tragen des Jun-
gen durch das Minnchen ermoglicht es Weibchen, wih-
rend der energieintensiven Zeit der Laktation verstirkt
tierische Beute zu fangen. Weibchen hingegen investieren
stirker in die Paarbeziehung und - was vermutlich am
wichtigsten ist - ermoglichen die Exklusivitit der Vater-
schaften fiir den Paarpartner. Unsere Ergebnisse fiigen die
Kupferroten Springaffen vorliufig der (noch) sehr kurzen
Liste von Siugetieren an, bei denen Paarleben mit gene-
tischer Monogamie einhergeht [11]. Eine Untermauerung
der Ergebnisse durch langfristige Untersuchungen ist na-
tiirlich notwendig. Diese konnten z.B. auch zeigen, ob die
Intensitit der Paarbeziehung einen Einfluss auf den Repro-
duktionserfolg hat und sich somit ,wahre Treue* fiir beide
Paarpartner auszahlt.

Zusammenfassung
Paarleben ist bei Sdugetieren im Allgemeinen selten, bei
Primaten jedoch relativ hdufig, und findet sich unter ande-
rem bei den siidamerikanischen Springaffen. In einer Frei-
landstudie an Kupferroten Springaffen untersuchten wir
die Mechanismen des Paarlebens und fragten, ob Paar-
leben mit genetischer Monogamie einhergeht. In unseren
Studiengruppen investierten Weibchen mehr in die Paar-
beziehung als Mdnnchen, vor allem durch héufigere soziale
Fellpflege und einen aktiveren Beitrag zur Aufrechterhal-
tung der rdumlichen Ndhe. Mdnnchen hingegen waren die
exklusiven Trdger von Jungtieren und auBerdem aktiver bei
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der Verteidigung des Territoriums und gegeniiber Raub-
feinden. Wir fanden keinerlei Hinweise auf Vaterschaften
auBerhalb der Paare. Zusammengenommen unterstiitzen
unsere Befunde die ,,male-services“-Hypothese als Erkld-
rung von Evolution und Aufrechterhaltung des Paarlebens
bei Springaffen.

Summary

True faithfulness? Pair living and monogamy in

coppery titi monkeys
Pair living is rare amongst mammals in general, but rela-
tively common in primates, and found e. g. in the South
American titi monkeys. In a field study on coppery titi mon-
keys in Peruvian Amazonia we examined the mechanisms
of pair living and whether pair living is associated with ge-
netic monogamy. In our study groups, female titi monkeys

GLOSSAR

Infantizid: Tétung abhdngiger Jungtiere durch Artgenossen.

Mobbing (Hassen): Anndherung, Beldstigung und Schein-
angriffe auf einen potenziellen Raubfeind, eventuell verbun-
den mit spezifischen Rufen; Mobbing resultiert in der Regel
in der Entfernung des Raubfeindes.

Monogamie: ein Paarungssystem, bei dem Kopulationen
nur zwischen jeweils einem adulten Mdnnchen und Weib-
chen (Paar) stattfinden (sexuelle Monogamie) und Jungtiere
eines Weibchens vom Paarpartner abstammen (genetische
Monogamie).

Neuweltaffen: auch als Breitnasendaffen, Platyrrhini, be-
zeichnet, eine Parvordo (oder rangloses Taxon) innerhalb
der Simiae; die Schwestergruppe umfasst die Altwelt- oder
Schmalnasenaffen, Catarrhini.

Paarungssystem: a) soziales P.: Anzahl der Geschlechts-
partner, mit denen kopuliert wird. b) genetisches P.: Anzahl
der Geschlechtspartner, mit denen Nachkommen erzeugt
werden.

Sozialsystem: Umfasst die drei Elemente soziale Organisa-
tion, » Sozialstruktur und Paarungssystem.

Soziale Organisation: GréRBe, Zusammensetzung (Geschlech-
ter, Altersklassen) und zeitlich-rdumliche Dynamik von
sozialen Einheiten.

Sozialstruktur: Muster der sozialen Interaktionen und der
daraus resultierenden Sozialbeziehungen zwischen den
Mitgliedern einer sozialen Einheit.

Tamarine: kleine Neuweltaffen aus den Gattungen Leonto-
cebus und Saguinus. Galten aufgrund von Beobachtungen
in Zoos, Zuchtkolonien und Laboren lange Zeit als paar-
lebend, bilden aber im Freiland hauptsdchlich Gruppen aus
zwei oder mehr adulten Mdnnchen und in der Regel einem
adulten, reproduzierenden Weibchen sowie dem Nachwuchs
unterschiedlichen Alters.

Zeitbudget: Aufteilung der aktiven Zeit (d. h. der auBerhalb
eines Schlafplatzes verbrachten Zeit) auf die fiir die Aufrecht-
erhaltung der Homéostase und der sozialen Beziehungen
notwendigen Aktivitdten, also Nahrungsaufnahme, Ruhen,
Wandern, soziale Interaktionen.

www.biuz.de

invested more in pair bonding by grooming the pair mate
more often than vice versa and by being more active in the
maintenance of spatial proximity between the mates. Males
were the exclusive carriers of infants and also were more
active in the defense of the territory and against predators
than females. We did not find evidence for extra-pair pater-
nities. Taken together, our findings support the “male-ser-
vices” hypothesis for the evolution and maintenance of pair
living in titi monkeys.

Schlagworte:
Springaffen, Paarleben, Monogamie, Amazonien.
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