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1. SUMMARY

Report of a research on the mating of Guillemots (Uria
aalge) and their behaviour on the breeding ledge.

In 1976, from early May till half July, 37 animals were
observed from which most were in the fifth year of life. These
animals were kept in basins, covered by cages of gauze. Al-
most every animal showed to rest most of the time on the same
place on the artificial cliff. Some animals had two such places.
During the whole period they copulated. Most animals had a
partner (and some more than one) with whom they copulated more
frequently and more complete. These partners can be called

pairs. Most of these pairs had at least one common resting

place. Pairs copulate often on their common resting place or on
the males resting place. Animals that are not pairs copulate
often on the resting place of the female.

Two eggs are produced, both laid on a common resting place.



Defense of this resting place against intruders were sporadi-

cally noticed.
1. SAMENVATTING

Verslag van een onderzoek nadr de paarband bij zeekoeten
(Uria aalge) en hun gedrag op de broedplaats. In 1976, van be-
gin mei tot half juli zijn 37 dieren, waarvan de meeste in het
vijfde levensjaar, geobserveerd. Deze dieren werden in gevan-
genschap gehouden. Bijna ieder dier (op twee na) bleek meestal
op dezelfde plaats op de aanwezige kunstrots te rusten. Eeh
aantal dieren kende twee zulke plaatsen. Gedurende de hele
periode zijn er copulaties waargenomen. De meeste dieren kenden
een partner (en enkele zelfs meedere) waarmee ze frequenter
copuleerden, en waarmee de copulaties vollediger waren, dan met
andere dieren. Deze koppels kunnen paartjes genoemd worden. De
meeste van deze paartjes hadden tenminste één rustplaats ge-
meenschappelijk. Paartjes copuleren vaak op hun gemeenschappelijke
rustplaats, of op de rustplaats van het mannetje. Copulaties
tussen dieren die geen paartje zijn gebeuren juist vaak op de
rustplaats van het vrouwtje. Twee eieren zijn er gelegd, beide
Oop een gemeenschappelijke rustplaats van mannetje en vrouwtje.
Verdediging van de rustplaats tegen vreemde dieren zijn niet

of nauwelijks waargenomen.
2. INLEIDING

Sedert enkele jaren worden op het Nederlands Instituut
voor Onderzoek der Zee (NIOZ), Texel) zeekoeten in gevangen-

schap gehouden. Naast onderzoek naar de mogelijkheid een groep
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van deze dieren in goede konditie te houden (SWENNEN, 1973 en
1977) is er onderzoek gaande naar de rui, de fysiologie, het
voedsel en het gedrag. Ook de kansen op revalidatie van stook-
olieslachtoffers worden onderzocht.

Zeekoeten vertonen geen uitwendige dimorfie, zodat het
niet mogelijk is de dieren qua uiterlijk op sekse te onder-
scheiden (STORER, 1952). In 1975 heeft VAN DER STEEN twee
methodes aangegeven om de seksen van elkaar te onderscheiden,
namelijk door middel van gaschromatografische analyse van het
bloedplasma en door middel van verschillen in het gedrag.

Dit onderzoek gaat door op het gedragsonderzoek en richtte
zich op de paarband die bij zeekoeten verondersteld wordt
(TSCHANZ, 1959). Doel was het beschrijven van de seksuele re-
laties tussen de zeekoeten. Hiervoor was het nodig eerst een
algemeen beeld te krijgen van de gedragingen van de zeekoeten
op de rots. Bij het opzetten van ons onderzoek hebben we ons
laten leiden door een vijftal vragen:

1. Bestaat er partnervoorkeur bij de copulaties?

2. Bestaat er een plaatsvoorkeur voor de copulaties?

3. Bestaat er voorkeur voor een verblijfplaats op de rots?

4. Is er een verband tussen de plaats waar een dier bij voor-
keur verblijft en de plaats waar de copulaties van het
dier plaatsvinden?

5. Wordt de plaats waar de dieren verblijven en/of copuleren
de latere broedplaats?

Wij willen de heer Swennen ervoor bedanken dat hij de moge-
lijkheid heeft gegeven om dit onderzoek te doen en tevens wil-
len we de heren C. Swennen, J. Zuidewind en P. Duiven bedanken
voor hun prettige samenwerking. De heer R; Pos bedanken we voor

het met ons doornemen van het ontwerpverslag-



3. WERKWIJZE
3.1. Huisvesting van de zeekoeten

De zeekoeten zijn gehuisvest in twee bassins, 1 en 2 ge-
noemd, waar tijdens het onderzoek respectievelijk 19 en 18 in-
dividuen aanwezig waren. Het grootste deel van het jaar ver-
blijven de dieren op het water. Slechts in de broedtijd en in
de tijd die daaraan voorafgaat is er een kunstmatige rots in
een van de hoeken van ieder bassin. De kunstrots is door de
zeekoeten zowel vliegend als door een trapje te bereiken

(SWENNEN, 1977). Het hele achterste, hoge gedeelte van de

rots wordt de broedrichel genoemd.

<)
schot

kunstmatige
restkuil

E————q
rigﬁgl onaﬁr.
richel

Fig. 1. a. schets van de kunstmatige rots; b. plattegrond en nummering
van de gebieden op de kunstrots; c. dwarsdoorsnede van ‘de kunstrots.



3.2. Herkenbaarheid van de zeekoeten

Elke individu is herkenbaar aan twee of drie gekleurde
ringen (groen, rood of wit), waarvan er twee om de ene en een
om de andere poot bevestigd zijn. Bovendien heeft elke zeekoet
een aluminiumring van het Vogeltrekstation in Arnhem. In het

verslag zullen de vogels met nummers worden aangeduid.

Bassin 1 Bassin 2

Ringcombinatie nummer Ringcombinatie nummer
-aRR ot nd WWRA 201
GR-a 2 i GRWa 22
-aGG 53 RRWa Larid
-WGa P 4 GRRa 2. 4
RW-a 1505 -RWa 2e.5
GW-a : P -GGa 206
--Ra s f RWWa 2.7
RR-a 1598 WWWa 2548
WWGa 1.9 --Ga b
-aWw 1. 10 RGRa 2.10
--Wa I:11 RGWa 2.1l
-GRa T.12 WGWa 2412
-RGa T3 GGRa 213
WR-a 1.14 GWRa 2,14
-R-a 1235 RWRA 2:15
WGGa 115 -WWa 2.16
RRGa 217 WGRa 2l
RG-a FaA8 -GWa 2718
GGGa .19

Fig. 2. Ringcombinaties en nummers van de dieren. Bijvoorbeeld dier

nr. 1.1.: heeft om de linkerpoot alleen een aluminiumring, om de rech-

terpoot twee rode ringen; dier nummer 1.2: heeft om de linkerpoot een

groene ring boven en daaronder een rode, om de rechterpoot alleen een
aluminium ring.



3.3. De observaties

De observaties werden zd verricht dat de dieren zo min
mogelijk in hun gedrag werden gestoord. Wanneer verstoring
plaatsvond, door voeren of schoonmaakwerkzaamheden, werden de
observaties gestaakt. :

Voor de observaties was een hut beschikbaar zodat onder
alle weersomstandigheden waargenomen kon worden.

De waarnemingsperiode duurde van 26 april tot en met 20
juli. In die tijd zijn er gedurende 300 uur nauwkeurige ob-
servaties gedaan. Deze vonden plaats op alle uren wanneer er
daglicht was.

Na een korte inwerkperiode voorafgaand aan 26 april werd
besloten de volgende waarnemingen te doen:

- Enkele malen per dag werden de dieren die zich op de kunst-
rots bevonden genoteerd met de plaats waar ze zich bevonden.
Van elk bassin zijn zo bijna 100 opnames gemaakt. Deze op-
names werden gemaakt wanneer vrijwel alle dieren zich op de
rots bevonden en de meeste‘in rusthouding zaten of lagen.

- Van elke copulatie, geobserveerd tijdens de waarnemingsuren,
werden tijdstip, duur, betrokken individuen en plaats genoteerd.
Tevens werd beoordeeld of de copulatie als volledig kon worden
beschouwd, als onvolledig, of dat er sprake was van een "ver-
krachting". Daarnaast hebben we gelet op het agressieve ge-

drag dat de dieren soms tegenover elkaar vertoonden.

3.4 . Beschrijwming van.i.de copulatie ‘en de daarbij

gehanteerde termen

TUCK (1960) geeft een beschrijving van de copulatie bij
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zeekoeten: "During the copulation, the female leans forward
and elevates her rump. Her head and bill are stretched forwards
and upwards. The male mounts from the side, using his wings to
keep balance. When the male mounts, the female throws her head
backwards and opens her bill wide and utters a hoarse "copula-
tion call". Immediatly after the copulation call, the head is
moved forward into the plane of the body. The male stands half
upright on her back, his neck bent and his bill pointing up-
wards. Sometimes he calls loudly during copulation and some-
times remains silent. Copulation is usually concluded by the
female rising, so that the male glides off her back. In some
instances, the male remains quietly on her back. In such cases,
the female uttersthe copulation call, which usually revives
the copulation movements of the male".

In tegenstelling tot TUCK namen wij meestal waar dat het
mannetje op het vrouwtje stapt nadat zij de copulatieschreeuw
heeft laten horen. Deze volgorde lazen we ook bij STEEN, 1975.

Bij de waarnemingen is speciaal gelet op drie fasen waarin
de copulaties konden worden onderverdeeld. In de eerste fase
laat de vrouwelijke partner de onmiskenbare copulatieroep horen
en "hurkt" daarbij. In de tweede fase bestijgt de mannelijke
partner het wijfje. In de derde fase worden de staarten zij-
waarts gebogen en worden de cloaca's tegen elkaar gedrukt.

TUCK (1960) beschrijft al dat deze fase niet altijd te zien
is. Wanneer deze derde fase ontbreekt word in dit verslag van
een onvolledige copulatie gesproken. In STEEN (1975: 9) staat
de copulatiepoging zonder een enkele inleidingsprocedure van
het mannetje beschreven, waarbij dus ook de eerste fase ont-
breekt, en het mannetje probeert direkt het vrouwtje te be-
springen. Zo'n copulatiepoging wordt een "verkrach-

ting" genoemd. Wordt er in het vervolg van copulaties gesproken,



dan kan die een van de drie bovengenoemde differentiaties in-
houden. TUCK schrijft verder over het stimulerend effekt dat
de copulatie van een paartje op de andere dieren heeft zodat
deze ook gaan copuleren. Voorts spreekt hij over veelvuldig
promiscu gedrag. Dit hebben wij ook waargenomen. Zoals bekend
copuleren papegaaiduikers altijd op het water. Van zeekoeten
en alken wordt aangenomen dat ze op het land copuleren (CONDOR,
1950 en DRENT, 1965). Alleen TUCK (1960) vermeldt: "Copulation
usually takes place on the actual nest site, rarely in the
water or on the icefloes. It occurs most frequently when the
male flies into the nest site and the female is in prone posi-
tion, similar to that assumed during incubation".

Tijdens de waarnemingsperiode is in bassin 2 een bijzondere
copulatie waargenomen. Op 26 mei zwommen RGRa en GRRa inhet water.Er
waren nog een aantal zeekoeten in het water. Zonder aanwijsbare
aanleiding begon het vrouwtje GRRa te roepen (copulatieroep) en
gooide daarbij de kop in de nek. RGRa, een mannetje en copula-
tiepartner van GRRa kwam aanzwemmen en zwom tegen de achter-
zijde van het wijfje aan. Met behulp van de vleugels probeerde
hij haar te beklimmen. Dat lukte ook, maar hij gleed bijna met-
een weer van haar af. Dit duurde vier seconden. Na afloop vond
er nog enkele seconden "bowen" plaats. Die dag zijn ze niet

meer copulerend waargenomen.
4. DE COPULATIES

Uit Tabel I kan de copulatiepartnervoorkeur worden afge-
leid. Hierin staan het aantal copulaties, het al of niet ge-
slaagd zijn, en het dier waarmee gecopuleerd is voor iedere

zeekoet gedurende de hele waarnemingsperiode vermeld.
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TABEL I

Horizontaal bovenaan de nummers van dieren die de vrouwelijke rol ver-
vulden. Verticaal vooraan de nunmers van dieren die de mannelijke rol
vervulden. Eerste cijfer: het totaal aantal keren dat twee dieren met
elkaar copuleerden, daarachter: onder elkaar achtereenvolgens het aan-
tal volledige- en onvolledige copulaties en het aantal verkrachtingen.
Geheel rechts en geheel onderaan: het totaal aantal copulaties van ie-
der dier. Dieren met een asterix vervulden zowel de mannelijke als de
vrouwelijke rol.

a) bassin 1

No. i | 5 gt e e 8. 18 08" 19
22: 6 7:4 2:0 10:31
16 3 Z 21
12* 0 0 0 0
6: 1 16: 5 157 1:- 3:0 13:43
1 5 11 8 1 3 28
0 Q 0 0 0 0
10: 0 16:6 160552429 o 9:33
4 7 8 15 b = 18
3 2 o el E 6
0 10:5 LS b
14 1 4 5
0 1 1
9= 310 120 3211
s 6 0 1 7
0 1 0 1
5.0 1:0 3:0 0:9
17 1 0 1 2
4 1 7
2: - 1:- 1:0: 0:4
16 ik 1 042
1 = (& )
1:0 0:1
15 0 0
1 1
14:4 4:14
10 9 9
1 f
1: 0 0:1
o* 0 0
1 1
TOTAAL 49:10 24: 5 17:6 16:714:411:5 9:4  9:2 6:1 1:0 44:156
35 13 9 Qi " DRt 4 5 A2b 5 0 92
4 6 2 0 D 0 400 1. 20




b) bassin 2.

No. 11 8 4 6 18 16 3 =) 2 14 1 Vi

29 1 30

1: - 48:13 1:- 1: - G e gl ¥ T 1: - s O 17 :59
1 - 32 1 1 Y 1 37

s
-
I

25:. 6 622 83231
10 19 23

'S

24:12 1= 12:25
12

)by - 1 1 8 o 10

18 1 1

221

I
(%2]
O W W N

52318 51t14 26846, 29 £1°3027 ¢ 10 - 1o el D o
29 34 20 13 s
B 3 - 3 =

1: - 1: - 84:257
144

O
NN W
O LR

I

|

LT
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4.1. Het aantal copulaties

Twee dieren in bassin 1 komen niet in Tabel I voor, ze
zijn geen enkele keer bij een copulatie betrokken geweest. Het
zijn de nummers 1.3 en 1.11. In het tweede bassin hebben veel
meer copulaties plaatsgevonden dan in het eerste bassin. De
oorzaak voor de geringere aktiviteit in bassin 1 moet gezocht
worden in het feit dat een aantal dieren uit dit bassin bloot-
gesteld is geweest aan laboratoriumproeven, wat gevolgen heeft

gehad voor de voortplantingskonditie.
4.2. De sekse

Op grond van de gegevens van de copulaties van de zee-
koeten is het mogelijk een lijst van mannetjes en vrouwtjes te
maken. De dieren 1.12 en 1.6 worden ondanks het aantal keren dat
ze in de vrouwelijke rol aan copulaties deelnamen beschouwd als
mannetjes. Het andere rolgedrag van 2.1, 2.7 en 1.9 is een in-
cidentele gebeurtenis geweest. Van de dieren 1.11 en 1.3 kan

uit het gedrag niet hun sekse worden afgeleid.

4.3. Het verband tussen het aantal en de mate van vol-

ledigheid van de copulaties

Dit mogelijke verband is onderzocht door de volledige en
onvolledige copulaties van de dieren tesamen in beschouwing
te nemen. De gegevens van bassin 1 en 2 zijn hiervoor samen
genomen, met dien verstande dat slechts gegevens gebruikt wer-
den van zeekoeten die bij minimaal acht copulaties betrokken
waren en waarvan er minstens een volledig was. (Dit was nodig

om het effekt van de inaktieve dieren zo klein te maken).
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Fige 3+ 2 mannetjes

aantal volledige v =:0,357. x
copulaties

20
19
18

B
16
15
14}
13¢
12
gl 3

-
o

o P S 7 R SRR (R o [ (o

+ ¥ T t

10 20 30 40 50 55 Totaal aantal

copulaties

Fig. 3. De mate van volledigheid van de copulatie als functie van het
aantal volledige en niet-volledige copulaties,

Zowel wat betreft de mannetjes als de vrouwtjes blijkt er
geen verschil te zijn in de mate van volledigheid van de copu-
laties tussen dieren die veel gecopuleerd en dieren die weinig
gecopuleerd hebben.

De gegevens van alle zeekoeten die vaker dan acht keer ge-
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Fig. 3. ) vrouwtijes

éantal volledige y = 0,315 x
copulaties

20
19 =
18
17
16
15
14 §
13 .

12|
11
10 4

9
8
7
6
5
4
3
b

1

10 20 30 40 50 55 Totaal aantal

copulaties

copuleerd hebben staan in Figuur 3 weergegeven, waarbij het to-

taal aantal copulatie en het aantal volledge copulaties tegen

elkaar zijn afgezet.
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TABEL II

Het verwachte aantal copulaties tussen de dieren bij at random copula-

tie. De getallen zijn berekend als het produkt van het totale aantal

copulaties van twee dieren, gedeeld door het aantal keren dat er in to-
taal in het bassin gecopuleerd is.

a)-bassin 1

No. 7 1 5 12 13 8 18 6 1.9

I 9,7 4,8 34 3.0 2
DGR L A R 0 3%
B0 S, 1 360 3.0 3

9X

,8 2.9 1,8 ¢t 0,2
7 ¥ 2,4 2.4 1,8 0,3
5.3 1,9 1.0 1.3 0,2

T B SR NS SR Wil 8 06 0% To.ny
B389 Fo oty B 4 08 08 “0:4° 007
7.8 b M 0. % ha 0,6 887 o5 o4 Weos
161006 0,8 . 0.8 0.4 e Uoa T e T G
5 A0 da 004 b 0,07 0,06 0,06 0,04 0,00
N2 s 182013 1 0,8 0.8 0,5 00
BT B 0.1 . 0% 0,1 0,07 0,06 0,06 0,04 0,00

b) bassin 2

Beoiill B 4 6 18 16 3 9 2 141"
AL A TR IR S e R O e W R S 4,8
"M t1,911,7 & R LR W e Y i ) b

e 26 N5 A8 3 T2 ok e
ey - e T e R e
Toamn v G dlel e i g 3,8

T T U g TSP R W SO 0,9 ol&rc 28
LA 0D 08507 05 PR 0.3 FOT 0.9

W R S ey R SR 089 9,4 72
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4.4. De paartijes

Om de seksuele relaties te onderzoeken kunnen we bereken-
en of de dieren een "voorkeur" voor een partner bij de copula-
ties hebben. Hiertoe moeten we eerst berekenen hoe de copulatie-
frequenties van elk dier zijn wanneer er at random gecopuleerd
zou worden. Rekening houdend met het verschil in aktiviteit
komen we dan tot verwachtingen voor het aantal copulaties tus-
sen de verschillende individuen. Deze verwachte copulaties zijn
te vinden in Tabel II.

Vergelijken we nu Tabel II met de waargenomen aantallen
copulaties uit Tabel II, en passen we hierbij de x2-toets toe,
dan vinden we in beide bassins een aantal koppels die een dui-
delijke "voorkeur" tot elkaar hebben. De zo gevonden voorkeur-

copulatiecombinaties staan in Tabel III.

Tabel III

Voorkeurcopulatiecombinaties (paartjes) van bassin 1 en 2, in afnemende
mate van signifikantie (Copulatiefrequentie), met daarachter de
X“- waarden

a. bassin 1 (9 vrijheidsgraden) b. bassin 2 (7 vrijheidsgraden)
mannelijke vrouwelijke x2 P mannelijke vrouwelijke x2 p
partner partner partner partner
No. No. No. No.
10 9 124,1 <0,05 15 14 180,5 <0,05
14 13 105,8 X S 6 160,5 i
4 5 42:7 S 17 16 160,2 g
2 12 27,8 E 10 4 154 .7 i
12 7 15,6 <0t 13 11 153 g
12 8 15 M 1 8 1126 "
2 1 14,9 e 32 3 108,3 ot
7 18 12 -
10 ' 9 17 "

7 2 12,8 <01
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In bassin 2, waar ook de copulatiefrequentie veel hoger
lag, is ook de paarband van de eerste vijf partners veel dui-
delijker. In dat bassin zijn ook meer koppels. Opvallend zijn
de drie relaties van dier 1.12. Dit dier gedraagt zich als
mannetje en als vrouﬁtje. Verder hebben de dieren 1.2, 2.10 en
2.7 twee voorkeurcombinaties, allé drie zijn het mannetjes. Op
grond van deze uitkomsten spreken we nu van voorkeurcombinaties

en niet- voorkeurcombinaties.

4.5. Verschillen in volledigheid van de copulaties
tussen dieren die een voorkeur tot elkaar hebben en

dieren die dat niet hebben

Er zijn 17 koppels als voorkeurcombinaties te beschouwen,

er zijn 40 andere koppels die met elkaar gecopuleerd hebben.

De koppels uit de eerste groep hebben 324 keer gecopuleerd
gedurende onze waarnemingen, de tweede proep 89. In Tabel IV
zijn deze copulaties uitgesplitst naar volledig, onvolledig
en verkrachting.

Tabel IV

Een vergelijking van copulaties van voorkeurcombinaties met copulaties.
van niet-voorkeurcumbinaties.

bassin volledig niet-volledig verkrachting totaal

Met voorkeur

bassin 1 37 59 4 100
bassin 2 74 128 22 224
1 en 2 samen 111 187 26 324

zonder voorkeur

bassin 1 7 33 16 56
bassin 2 10 16 7 33
1 en 2 samen Ll 49 23 89
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Voor bassin 1 en 2 samen betekent dit dat 34% van alle
copulaties tussen voorkeurcombinaties volledige zijn. Bij de
niet-voorkeurcombinaties is dat 19.1%. Het percentage onvolle-
dige copulaties is bij de voorkeurcombinaties 57.7, en bij de
niet-voorkeurcombinaties 55.1. Voor de verkrachtingen is het
percentage bij de voorkeurcombinaties 8, en bij de niet-voor-
keurcombinaties 25.8.

Konklusies: Bij dieren waartussen een copulatievoorkeur be-
staat slagen meer copulaties en zijn er minder verkrachtingen
dan bij dieren waartussen geen copulatievoorkeur bestaat.

Verschillen tussen bassin 1 en bassin 2: Opvallend is dat
onder de voorkeurcombinaties in bassin 1 veel minder verkrach-
tingen hebben plaats gevonden dan in bassin 2. Verder valt bij
de niet-voorkeurcombinaties het kleinere aantal volledige copu-
laties en het veel grotere aantal verkrachtingen in bassin 1 op.
Dit kan te maken hebben met de slechtere voortplantingskonditie

van sommige dieren in bassin 1.

5. DE VOORKEUR VOOR EEN PLAATS OP DE KUNSTROTS

In de * 100 opnamen komt niet elke zeekoet in iedere op-
name voor daar hij ook op het water kon verblijven of zo op de
kunstrots kon zitten dat zijn kleurringen niet af te lezen waren.
In beide bassins komt ieder zeekoet in minstens 75 % van de
gevallen in de opname voor. De gemiddelde aanwezigheid bedraagt
84 % voor beide bassins tezamen. (Alle gegevens over de ver-
blijfsfrequentie van de zeekoeten op de beschikbare plaatsen

op de rots zijn weergegeven in Tabel V).
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5.1.1. De voorkeur van de groep voor de broedrichel

Van de 1618 keer dat er een zeekoet in rust op de rots in
bassin 1 werd aangetroffen zat deze 1267 keer op de broedrichel
en 351 keer op de onderrichel. Het verschil is significant
(x2-toets, p < 0,001). In bassin 2 werd van de 1310 keer 889
keer een zeekoet op de broedrichel aangetroffen in rust en 421
keer op de onderrichel.

Conclusie: Gedurende de waarnemingsperiode rustten de zeekoeten
meer op de broedrichel dan op de onderrichel; er is dus een
voorkeur voor de broedrichel. Bovendien is deze voorkeur voor
een plaats op de broedrichel groter in bassin 1 dan in bassin

2.

In bassin 1 zaten enkele gerevalideerde stookolie slacht-
offers en dieren die proeven hadden ondergaan, in bassin 2 ge-
zonde dieren van gelijke leeftijden. Deze wuitkomst komt over-
een met beschrijvingen van rotsbezettingen door zeekoeten in
de vrije natuur. Aan de achterzijde van de broedrichel worden
eieren gelegd. Hier rusten de dieren ook meestal. De ruimte

ervé6r blijft vrij om te kunnen passeren (TSCHANZ, 1959).
5.1.2. Voorkeurplaatsen van de groep op de broedrichel

Het zou kunnen zijn dat de groep zeekoeten in zijn geheel
voorkeur heeft voor bepaalde verblijfplaatsen, bijvoorbeeld
plaatsen waar de zon het meest schijnt. Dit is voor de broed-
richel onderzocht. In bassin 1 waren twee van zulke plaatsen
aan te wijzen, namelijk L2 en L3. In bassin 2 is dit voor geen
enkele plaats het geval. De voorkeur is berekend over alle

broedrichelplaatsen (x2-toets, p-<.0.05).



Verblijfsfrequentie per zeekoet per plaats op de kunstrots. Horizontaal zijn de beschikbare plaatsen weer-
gegeven, die op de rots te vinden zijn. Daartussen zijn subtotalen gegeven van de linkerbovenrand, de rech-
terbovenrand, de gehele bovenrand en subtotalen van de linker- en de rechteronderrand, de gehele onderrand,
het totaal van de kunstrots, en het totaal aantal keren dat een individu niet in de opname voorkwam. Ver-

TABEL V

ticaal de lijst van de aanwezige zeekoeten.

a) bassin

1

\\ Plaats L T PR ey T F Ol e T R RRmesR . R ORKSR L1-8 L R L A-H To- niet (in
1 2o FVrd o S viBi TR S EES S B UGE BE R SR e T LT RGO RLAE Rt i RERGE EaRl e opname )
Noi\\\\\
1 69 & s S Ny 7458 4 s Aah 10 84 2 5 7 91 9
2 ha ks 8 SR R 7 ERl e L D L e gk TESERENAS 53 82 1 1 2 84 16
3 10 » iy N - SOl SN R e Lo N B £ BT e WM 27 63 £2: <18 27 90 10
4 PR ne 15 Al 2 ) S B PO R 2 83 B 3 8 91 9
= S A R R K Y o p IR i, ERRSIEn RS 6 87 5 3 8 95 5
6 . . & e B e e ¢ i R | R RN o | e z 81 4 2 6 87 13
9 x W T TRE B RS SR i it ) TR R e e = 61 21 4 29 86 14
8 2 Sl 27 §avas m g BRI} R 4 24 66 5 6 13 T3 23
R 1 PR B SR A Y S 1R ety HESS el SRR | 18 56 5. 18 33 89 11
10 . FRAP TS ReR e TR ; { RSNE A e o A 44 54 9 24 33 87 13
11 1 B0e i e B SR PRI Sl L N S S ) 65 70 4 16 20 90 10
12 1 v N T | < ey | T S IR Ul s HOE WD, 53 57 1241 23 80 20
13 1 TR D S 6 4 ; Sty ot ] 61 67 ¢ Ol i 21 88 12
14 > B SO i NS ARl T B e LR | 67 | 4 3 Y § 78 22
15 1 IRy R R TR T e = TR | 49 56 1998 33 89 11
16 * 1 P, e B 3 s S R i 365 4 36 67 4 10 14 81 19
17 : . St sl ' A0 LA Tl o B T ST A | 1 60 14 .15 29 89 11
18 s ARy B R S 0 B il KRR e S Mt o i 4 38 g, 9 16 54 46
19 . B 68 kgar Sl g ; B S e ey Sl ol X [ 47 64 S 28 92 8
114 131 145 68 52 69 107 50 736 65 72 48 5911384 90 531 1267 160 191 351 1618 282
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b) bassin 2

Plaats L L L LEELISETE
= 9

B U ROR R OB SRERER TR Li-8 L R L A-H To-, niet (in
SRRl L e T S R B kR

;4 38 1-7 R1-7- A-H A-G R A-G taal de opname)

No.
1 3050 T A e b B R e S R S 10 31 i M A 46 % 10
2 N S SR 3 i 14 ¢ SR TR 12 26 16 32 46 72 15
3 RS E | e Si0° NEV B g | 7 Seinete SRR VT 6 1 15 44 8 52 67 20
4 3 28 908 . QLD Br R 4 45 10718 28 73 14
2 248 5 A S N 1.6 24 35 5% il 12 69 18
6 14 : ety L 2t T SR S W 35 53 30 - 14 24 77 10
7 Do TR et g B i i - < A N s TR MM SRR | M e 43 68 2 5 7 5 13
8 L i TRl L Y o FREe gyt S VRN 8 28 9 28 37 65 2e
9 K-a 0014 B s G0 DR L X el 5 wT S S Ve % 57 4 11 15 72 15
10 w ¥ 202200 @usigs - g . R 1 | 55 947 20 75 12
11 e ey Bl - B U Te b AR R P T | S TP 1 ol 10 9 19 76 11
12 by o el R o S TSN S i R R 9 37 : 20 I b7 el | 16
13 > S g ak A O Bl 2o e Bt e 8 4 66 2 6 8 74 1
14 % K e R TR R Lo T Sk U B LA R e | 64 67 10 4 14 81 6
15 1 v 3 L5 3 S5 08 62 63 8 6 14 g 10
16 dor MO o Wanis (1009 - 0l 56 56 /i 7 14 70 7
17 Sl R PR -l TR R A e B B R N | 38 47 135 18 25 J2 15
18 i R B B S LT 287 stedl Brirle ) 2 S 33 61 3 3 6 67 20
31. 67 69:62;56 67 88.28: 468 95 49 55 28 54 74:66 421 889 197 224 421 1310 256
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a) bassin 1

links rechts

b) bassin 2

links rechts

152 3 4 5 6 7 8 1 2 3 < 5 6 T

S ASge T S8 139 13 15 17 16 T 6
1Eh 9 9 T S B Bl o ) 14 17 18 5
6 12
3

BB e D E : G H A B c D E F G

Fig. 4. Voorkeurverblijfplaatsen op de broedrichel. Nummers van de koe-
ten staan op plaatsen op de plattegrond van de rots waar de frequent
rustend worden aangetroffen (x2 - toets, p <0,05)

5.1.3. De voorkeur van bepaalde individuen voor ver-

blijfplaatsen op de kunstrots

Omdat de koeten meestal rustend op de broedrichel werden
waargenomen is bij het onderzoek naar de voorkeurplaatsen al-
leen op de bezetting van deze broedrichel gelet. Een voorkeur-

plaats wordt omschreven als een plaats op de broedrichel waar



a) bassin 1

links rechts

=2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 J
4 g 12 4 2 4 10

a5 7 3 9

RiB C D E F G H A B c D E B G

b) bassin 2
links rechts

g2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 F

1 10 jit S 15 b 16 17 5 b
8 4 - el 14 16 )
6
AT, L A S
A B C D E F G H A B c D E 3 G

Fig. 5. Voorkeurcopulatieplaatsen van de zeekoeten, berekend met de x2-

toets (p 0,05) uit het quotient van het aantal copulaties en het aantal

plaatsen op de kunstrots en de keren dat een dier op een plaats copule-
rend is gezien.

een dier een signifikant groter aantal keren wordt aanéetroffen
dan op een van de overige plaatsen op de broedrichel. De bezet-
ting van de plaatsen op de broedrichel is voor iedere zeekoet
afzonderlijk berekend als het aan al keren dat een bepaalde
plaats op de broedrichel bezet werd, gedeeld door het aantal
plaatsen op de broedrichel. Voor het enkele geval waarin een
zeekoet vaker op de onderrichel zat hebben we de verwachting

berekend over alle mogelijke plaatsen van de rots.
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In beide bassins is een zeekoet die geen voorkeurverblijf-
plaats (vvp) heeft, in bassin 1 is dat nummer 3, in bassin 2
nummer 2.

: Vvp's van een dier die direkt naast elkaar liggen, in vier-
gevallen zelfs zonder een tussenschot, zijn nauwelijks als

aparte plaatsen te beschouwen. Ze zijn wel als zodanig verwerkt.
5.1.4. Rustplaatsen van de voorkeurcombinaties

Van de 17 combinaties rusten de partners in 12 gevallen
meestal op dezelfde plaats. In twee van de overige gevallen
gaat het om een 2% keus combinatie. Vergelijk hiervoor de Tabel

IITI met figuur 4.
5.2. Copulatieplaatsen

Er is onderzocht of de koeten op een vaste plaats copu-
leren. Bij de waarnemingen is genoteerd op welke plaats de
dieren copuleerden. Door het quotient uit het aantal copulaties
en het aantal vakjes waarin broedrichel en onderrichel zijn
verdeeld te vergelijken met het aantal keren dat een individu
geregistreerd kon worden als copulatiepartner in een bepaald
vakje vinden we de voorkeurcopulatieplaatsen (vcp). De zo ge-
vonden voorkeurcopulatieplaatsen staan in figuur 5.

Een aantal dieren bleek twee voorkeurcopulatieplaatsen te
hebben. Dit zijn: 1.2, 2.13, 2.11, 1.4, 2.17, 2.16, 2.5. Negen
vrouwtjes en vier mannetjes hadden geen voorkeurcopulatieplaats,
pamelidk 317, 1.16,°0.15, 3008000, 1.33,°0.3, 2012, 233,89,
en 2.2. De vrouwtjes 1.19, 1.11 en 1.3 zijn zelfs geheel niet
sexueel aktief geweest.

Verder bleek dat geen van de dieren een voorkeurcopulatie-
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plaats op de onderrichel had.
De voorkeurcopulatieplaatsen van 2.13 en 2.11 zijn naast
elke gelegen en niet gescheiden door een schot. Het zijn dus

Tabel VI

Voorkeurverblijfplaatsen en voorkeurcopulatieplaatsen van elk mannetje
en vrouwtje. Heeft een dier meerdere voorkeuren, dan staat de grootste
voorkeur voorop.

a) bassin 1 b) bassin 2
mnl. vvp vecp mnl. vvp vep
4 L1 R3 R2 L1 R3 1 L1 L1
12 L4 L5 L4 13 L6 L7 L6 L7
4 L2 L2 L6 7 L5 R6 R6
10 R7 R6 10 L3 L4 L4
14 R5 R5 5 L2 R7 R6 R7
6 L3 L3 17 R4 RS R5 R3
37 L7 15 R1 R1
16 R6 12 L7
15 Bl RZ
vrl. vVp vep vrl. vVp vep
7 L3 L4 11 L6 L7 L6 L7
1 L1 L1 8 L1 L1
5 L2 L2 6 L2 R7 R6
9 L8 L7 R6 ! 18 L5 R6 R6
13 R5 R5 | 4 L2 L4
8 L4 R1 ‘ 14 R1 R1
18 L7 L8 16 R5 R3 R4
19 R6 3 LH
9 L3 L4
2

sekse?
11 R4
3

mnl. = mannelijk

vrl. = vrouwelijk
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niet werkelijk twee aparte vcp's. Dit geldt in mindere mate ook
voor andere naast elkaar gelegen vcp's van een dier. Ze worden

wel door ons verder verwerkt als twee verschillende vep's.

5.3. Relaties tussen voorkeurverblijfplaatsen en

voorkeurcopulatieplaatsen

5.3.1. Een vergelijking van de vvp's van een zeekoet

met: zijnivep's

Met de gegevens uit Tabel VI kunnen mannetjes en vrouwtjes
met elkaar vergelzjken worden.

= 17 mannetjes hebben samen 26 vvp's en»18 vep's.

- 18 vrouwtjes hebben samen 24 vvp's en 14 vep's.

de mannetjes.

- alle mannetjes hebben één of meer vvp's.

- 14 mannetjes hebben één of meer vcp's.

- 13 mannetjes hebben een vcp die samenvalt met hun vvp. Alleen
—-aWW heeft een vcp die niet samenvalt met zijn vvp. Ze lig-
gen wel vlak naast elkaar. Twee mannelijke zeekoeten hebben
elke twee vcp's, die in alle gevallen ook hun vvp is. In een
geval liggen die plaatsen vlak naast elkaar; in het andere
geval zijn ze ver uit elkaar verwijderd.

Nog drie andere mannetjes hebben twee vcp's. Een daarvan
valt samen met hun vvp, de andere vcp ligt of ver verwijderd
of er vlak bij.

de vrouwtjes.

- 17 van de 18 vrouwtjes hebben één of meer vvp's.

- 12 vrouwtjes hebben één of meer vcp's.

- 7 vrouwtjes hebben een vcp die samenvalt met hun VWD. Bl

5 vrouwtjes is dat niet zo. Een vrouwtje heeft twee vep's
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die in beide gevallen samenvallen met haar vvp's, die naast
elkaar liggen.

Bij de mannetjes vallen de 18 vcp's in 14 gevallen samen
met de vvp van het dier. Bij de vrouwtjes vallen van de 14
vep's er 8 samen met de vvp van het dier.
Konklusie: In de meeste gevallen vallen vvp en vcp samen bij
mannetjes, bij vrouwtjes minder. Mannelijke zeekoeten copuleren
meer op een vaste plaats dan vrouwelijke zeekoeten.

5.3.2. vvp en vcp van voorkeurcopulatiecombinaties.

Bij de koppels 1.10 en 1.9 en 2.5 en 2.6 gaat het om een
bijna precies dezelfde situatie. Mannetjes en vrouwtjes hebben
naast plaatsen elders een vvp op R7 en een vcp op R6 (alleen 2.5
heeft nog een vcp op R7).

Het koppel 2-17 en 2.16 bestrijkt een gebied op de broed-
richel van R3 tot en met R5. Deze dieren copuleren meer aan de
kant van R3 en rusten meer aan de kant van R5.

De dieren 1-7 en 2.4 hebben hun vcp niet ver van hun vvp.
Hun vcp valt samen met de vcp van hun mannelijke voorkeurcopu-
latiepartner. Vvp en vcp van de partner vallen echter wel samen.

Het mannetje 1-4 heeft twee vcp's waarvan er een niet samen-
valt met zijn vvp, en een heel stuk verderop ligt. Het dier
copuleert daar zowel met voorkeurpartner als met andere dieren.
Konklusie:

De niet aan een vvp gekoppelde vcp's van de vrouwtjes
vallen op één uitzondering na samen met de vcp van de mannelijke
partner.

5.3.3. vvp's en vcp's bij vookeur- en niet-voorkeur-
) combinaties

In het vorige onderdeel is nagegaan waar copulaties plaats-

vinden aan de hand van vgp's. Daarbij zijn de verschillen tus-

sen mannetjes en vrouwtjes besproken.
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TABEL VII

Aantallen waargenomen copulaties van voorkeur- en niet-voorkeurcombinaties
Op vcp's en op andere plaatsen.

a) Copulaties tussen voorkeurcombinaties

bassin 1, 2 totaal

Vcp man en vcp vrouw samenvallend. L PASHE e AR
Vep's niet samenvallend, alleen Op vcp man. 13 ki s t= 27
Vep's niet samenvallend, alleen Oop vcp vrouw. 0 + e 1
Op geen enkele vcp. 45 SRl
TOTAAL 10018 Gl el SRt o

b) Copulaties tussen partners die geen voorkeur voor elkaar hebben

bassin 1, 2 totaal

Vcp man en vcp vrouw samenvallend. o + 0 0

Vcp's niet samenvallend, alleen Op Vvcp man. 17 + 3H=020

Vep's niet samenvallend, alleen Op VvCp vrouw. 5 + 4 = 9

Op geen enkele vcp. 34 206 = 60

TOTAAL 56 e *H S =S80
TABEL VIII

Aantallen waargenamen copulaties van voorkeur- en niet-voorkeurcombi-
naties op vvp's en op andere plaatsen.

a) Copulaties tussen voorkeurpartners

bassin 1,72 totaal

Vvp man en vvp vrouw samenvallend. 29 102 7 =-131
Vvp's niet samenvallend, alleen op vvp man. 20 seid =233
Vvp's niet samenvallend, alleen op vvp vrouw. 3 + 3 = 6
Op geen enkele vvp. 48 + 106 = 154
TOTAAL 100 + 224 = 324

b) Copulaties tussen partners die geen voorkeur voor elkaar hebben

bassin il 0= totaal

Vvp man en vvp vrouw samenvallend. 10 i D= w=:10
Vvp's niet samenvallend, alleen vvp man. 2 + SErs 7
Vvp's niet samenvallend, alleen vvp vrouw. 9 & 4 = 13
Op geen enkele vvp. 35 + 24 = 59
TOTAAL 56 e 233 = =89

In dit onderdeel wordt gelet op de plaats waar de copula-

ties plaatsvinden en er wordt onderzocht of er verschillen zijn
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op te merken tussen voorkeurcombinaties en niet-voorkeurcombi-

naties.

Hoewel al aangetoond is dat voorkeurcopulatieplaatsen vaak
samenvallen met de voorkeurverblijfplaats van het dier gaven we
ook een schema van de copulaties verdeeld over de vvp's van de
copulatiepartners. :

Uit Tabel VII en VIII kan het volgende afgeleid worden:

- Zowel bij copulaties tussen voorkeurpartners als tussen
niet-voorkeurpartners zagen we de meeste éopulaties op een
plaats die van beide dieren geen vCp is.

. Vaak namen we copulaties tussen voorkeurpartners waar Op een
plek die vcp is van beide dieren. Bij niet-voorkeurpartners
zagen we dit nooit.

Copulaties tussen voorkeurpartners en niet-voorkeurpartners
vonden meer plaats op de vcp van het mannetje dan op de vcp
van het vrouwtje.

- Bij niet-voorkeurpartners vinden naar verhouding meer copu-
laties plaats op de vcp van het mannetje dan bij voorkeur-
partners.

- De gegevens van de copulaties op de vvp van alleen het vrouw-
tje en op de vvp van alleen het mannetje lopen niet parallel
met die van de copulaties op de vcp's. Bij copulaties tussen
niet-voorkeurcopulatiepartners is het zo dat copulaties juist
veel vaker plaatsvinden op de vvp van het vrouwtje dan op
die van het mannetje.

Konklusie:

Oover het algemeen delen de zeekoeten hun rust plaats met
hun voorkeurpartner, en copuleren ze ook frequenter met elkaar
op deze plaats dan op een van de overige plaatsen.

Hebben de dieren niet een dergelijke gemenschappelijke

plaats, dan copuleren vooral de mannetjes op een "eigen plek".
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Dit sluit aan bij onze waarneming dat in veel gevallen v&6r
een copulatie het mannetje het vrouwtje voor zich uit arsitt.
Hij zou het vrouwtje dan maar zijn eigen plek drijven. Ver-
moedelijk is dit bij de andere paartjes de gemeenschappelijke
rust- en copulatieplaats geworden.

Bij niet-voorkeurpartners zien we dat het mannetje juist
naar de plaats van het vrouwtje gaat. Deze eerste ontmoetings-

fase zou aan de andere situaties vooraf kunnen zijn gegaan.

6. VOORKEURVERBLIJFPLAATSEN, VOORKEURCOPULATIEPLAAT-
SEN EN DE BROEDPLAATSEN
6.1. De proedplaatsen
Slechts twee dieren hebben een ei gelegd. De broedende

vrouwtjes waren 1.5 en 1.1. Het ei van 1.5 werd gelegd op plaats
L2. Het broedende paartje op L2 had daar ook Vvp en vcp. Het ei
van 1.1 werd gelegd op Ll. Vrouwtje 1.1 heeft alleenAgebroed,
vrouwtje 1.5 werd afgelost door 1.4. Het broedende vrouwtje op
L1 had daar samen met mannetje 1.2 een vvp en vcp. In beide ge-
vallen vallen dus vvp, vcp en broedplaats samen.

6.2. Nadere bijzonderheden over het broedgedrag.

- L2 - De tijd dat een dier zonder onderbreking broedde vari-
eerde van 30 minuten tot 10 uur. Beide dieren broedden in to-
taal ongeveer even lang en een bepaalde dagindeling konden we
niet ontdekken. Vooral 1.4 bleef voordat en nadat hij broedde
lang bij 1.5 op L2 zitten. Andere dieren die ook tijdens het
broeden op L2 kwamen zitten waren 1.6 (vaak en lang achtereen),
1.7 e 02 s olis . 119 lene 108

Het ei van L2 is van eind mei tot en met begini=prli viE
weken bebroed geweest. Omdat de tijd voor het uitkomen verstre-
ken was (KARTASCHEW, 1960 geeft 33 dagen op voor de broedduur)

hebben we het ei in de eerste week van juli weggenomen. Het ei
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was al aangepikt, maar het jong bleek uitgedroogd.
- L1 - Het ei is gelegd in de nacht van 3 op 4 juni. Op 4 juni

is het beroed geweest door 1.1; op 5 juni lag het ei in het water.

In de gehele periode dat het ei op L1 bebroed werd hebben we
ook het gedrag van 1.1 genoteerd, het dier zat vrijwel voort-
durend op Ll1.

CONDOR (1950) nam in de door hem bestudeerde kolonie waar
dat gedurende één uur een ei bebroed werd door drie verschillende
vogels. Iets dergelijks hebben wij niet waargenomen.

6.3. Broedplekken

Dieren die in voortplantingskonditie zijn ontwikkelen in
de broedtijd een broedplek, dit is een kale plek op de buik
waardoor tijdens het broeden intensief kontakt mogelijk is tus-
sen het dier en het te verwarmen ei. Tijdens een periodieke
kontrole werd door C. Swennen ook op de aanwezigheid van broed-
plekken gelet.

: 1.5 had een volledige broedplek, die geheel kaal was. 1.4
had een volledige broedplek, die geheel kaal was. 1.1 had een
niet-volledige broedplek, die donzig was. 1.2 had een niet-vol-
ledige broedplek, die klein en donzig was. 1.6 had een volledige
broedplek, die kaal was.

De andere dieren die frequent bij L2 te vinden waren, had-
den geen broedplek. Zowel in bassin 1 als 2 waren nog enkele

andere dieren met een volledige ontwikkelde broedplek.

7 & DISKUSSIE
7.1. Verschillen tussen de hier geobserveerde dieren

en dieren in de vrije natuur

De kooisituatie van de door ons bekeken groep zeekoeten
verschilt aanmerkelijk met levensomstandigheden van zeekoeten

in een natuurlijk leefmilieu op een klifkust:
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het voedsel: In de kooien hoeven de dieren weinig moeite te

doen om voedsel te vergaren aangezien ze twee keer per dag

dode vis van de bodem van het bassin kunnen halen. In ver—

houding met de natuurlijke situatie zullen onze dieren min-
der tijd aan voedselvergaren besteden.

de ruimte: De dieren bevinden zich op een beperkt waterop-
pervlak, en de kunstrots bestaat uit slechts een horizon-
taal doorlopend vlak. In vergelijking met de natuurlijke
situatie zullen partners minder lange tijd van elkaar ge-
scheiden zijn en de begroetingsceremonies zouden daarom
minder vaak en minder uitgebreid plaats kunnen vinden.

de leeftijdensamenstelling: Een ander verschilpunt is de
leeftijdensamenstelling van de groep. Het merendeel van de
zeekoeten uit bassin 1 en alle uit bassin 2 waren in hun
vijfde kalenderjaar. Normaal is de leeftijdensamenstelling
veel gevarieerder en dit zou het gedrag van de dieren kun-
nen beinvloeden. Voor het broedrijp zijn van zeekoeten en
en alken geeft MEAD (1974) aan dat alken meestal niet voor
het vijfde levensjaar broeden. LLOYD (1974) beschouwt alken
tot hun vierde jaar als onvolwassen. KARTASCHEW (1960) stelt
dat een aantal zeekoeten al in het derde levensjaar broeden.
Gezien de hoge leeftijd die de dieren bereiken tot 12 & 15
jaar, (KARTASCHEW) hoeven de dieren slechts weinig jongen
groot te brengen om het bestand op peil te houden. De 37
dieren hebben in 1976 slechts twee eieren geproduceerd en
geen van de eieren werd uitgebroed. Mogelijk is deze on-
natuurlijke situatie hierbij van invloed geweest.

de konditie van de dieren. In bassin 1 bevonden zich een
aantal dieren van onbekende leeftijd die als stockolie-
slachtoffer gerevalideerd zijn. Van dat bassin zijn ook een

aantal dieren aan koudeproeven blootgesteld geweest: 1.3,
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1.11, 1.19, 1.9 en 1.15. Zij hebben dan ook niet of nauwe-
1lijks gecopuleerd. Voor uitgebreide beschrijving van voeding,
ruimte en konditie van de dieren, zie SWENNEN (E077) -
We konkluderen dat het gedrag van onze groep zeekoeten
in zekere mate beinvloed zal zijn geworden door de bovenge-
noemde onnatuurlijke omstandigheden. De resultaten van ons
onderzoek kunnen daarom alleen met enig voorbehoud als een be-

schrijving van het gedrag in een natuurlijke biotoop gelden.

7.2. Mogen we de voorkeurcopulatiecombinaties een

paar noemen?

Een handzame beschrijving van een "paar" geeft LACK
(1968:4) :

"In most birds, one male and one female form a pair and
raise a brood together, and they are conventionally termed mo-
nogamous, even if paired for only one brood. In fact, most of
them pair for a whole breeding season and some for life.

In het hoofdstuk "Significance of pair-bond, and sexual
selection " gaat LACK onder het hoofdje "Pair Formation" er
dieper op in. LACK stelt (Blz. 159) dat er bij de paarvorming
twee typen voorkomen. "in one, the male (or in a few species
the female) isolates itself in a territory, and in the other
the pairs form in the winter flocks and the male and female
keep continuously near each other. The firét method is found
interritorial passerine, limicoline and many other birds, and
also in many colonial species in which each male defends a
small nesting territory. The second method is found in cardue-
line finches, some tits, other limicoline birds, various Lari-
dae, most Anatidae, various Phasianidae, and others. In these

latter groups, it is evidently advantageous for the birds to
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remain in flocks until breeding commences, presumably because
this assists either the finding of food or the avoidance of
enemies. Both types of pairformation are found in monogamous
species. In many polygynous and promiscuous species, the males
are likewise isolated in territories, but the polygynous phea-
sants and the promiscuous ducks perhaps mate when in flocks."

LACK stelt vast (1968:7) dat alle zeevogels normaliter
monogaam zijn en beide oudervogels bij het voeden van de jongen
helpen. Deze beschrijvingen kunnen vergeleken worden met onze
waarnemingen. Wij zijn ons onderzoek begonnen toen het broed-
seizoen (bedoelt is de periode vanaf het moment dat er in het
voorjaar sexuele aktiviteiten plaatsvinden) al geruime tijd
begonnen was. Gevolg hiervan is dat we weinig kunnen zeggen
over de vraag hoe de voorkeurpartnerkeuze (paarvorming?) ver-
loopt. Wel hebben we kunnen konstateren dat gedurende de hele
broedperiode de mannetjes een grotere plaatsvoorkeur hebben
dan de vrouwtjes. Gezien het abnormale uitblijven van de komst
van eieren, en de lange copulatieperiode zou dit als een ver-
lengde beginfase beschouwd kunnen worden en zou dit voor wat
de zeekoeten betreft in de richting van het eerste type kun-
nen wijzen. (Het zou interessant zijn om hiernaar verder onder-
zoek te verrichten).

Sommige van de door ons waargenomen dieren hadden twee
voorkeurcopulatiepartners, sommige dieren hadden geen enkele
voorkeurcopulatiepartner, en dat maakt het spreken over paar-
tjes moeilijk. De meeste dieren hadden echter toch één voor-
keurpartner. Daarbij komt nog dat de copulaties tussen deze
dieren vaker volledig zijn dan die tussen niet-voorkeurpartners,
en dat de copulatieplaatsvoorkeur tussen voorkeurpartners an-

ders is dan tussen niet-voorkeurpartners. Wel moet opgemerkt
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worden dat de copulaties tussen niet-voorkeurpartners door hun
grote aantal niet uitzonderingen genoemd kunnen worden.

over de broedzorg kunnen we weinig zeggen, slechts twee
vrouwtjes hebben een ei gelegd, slechts bij één ei is waarge-
nomen dat mannetje en vrouwtje samen voor het broeden zorgden.
Uit waarnemingen van anderen blijkt echter dat normaal mannetje
en vrouwtje elkaar met broeden aflossen, en samen het jong
voeren (TSCHANZ, 1959). Wat dat betreft zou dus van een paar
gesproken kunnen worden.

Een vergelijking met de partnervoorkeuren die VAN DER
STEEN twee jaar geleden noteerde laat zien dat in één geval
een stel toen ook al een voorkeur tot elkaar had (WWRa en
WWWa) .Dit geringe aantal kan mede veroorzaakt zijn doordat
sommige dieren stierven, en er eeﬁ van kooi verwisseld is en
er twee jaar gelden een groot aantal dieren nog niet geslachts-
rijp was. Deze dieren doen voor het eerst mee en kunnen oude
relaties verstoord hebben. In ieder geval geven onze waarne-
mingen geen reden om bij zeekoeten van een "mating for life”
te spreken. Alles bij elkaar dragen de gegevens er wel toe bij
dat we bij voorkeurpartners van een "paar" kunnen spreken, en

volgens LACK moeten deze dieren dan ook monogaam genoemd worden.
7.3. Hebben zeekoeten een territorium?

Een territorium wordt o.a. gedefinieerd (o.a. onder Ter-
ritory van N. Tinbergen in "The New Dictionary of Birds" van
A. Landsborough Thomson) als een "defended area". In dit geval
kunnen de volgende vragen gesteld worden: Hoe vindt de ter-
ritoriumafpaling plaats en hoe wordt het verdedigd? Welke funk-
ties heeft het territorium voor de zeekoet?

Door het late tijdstip waarop de waarnemingen begonnen,
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kon vanaf het begin al een duidelijke plaatsvoorkeur vastge-
steld worden. Daarom kunnen we over de territoriumafpaling van
onze groep dieren weinig zeggen. Wel weten we dat elk jaar
wordt waargenomen, als de kunstrots weer in het bassin be-
vestigd wordt, dat eerst &én zeekoet de rots betreedt die alle
andere zeekoeten op aggressieve manier van de rots afhoudt.
Later komen er meer dieren op de rots, die dan door de eerste
getolereerd worden. De aggressiviteit in de groep neemt af zodat
na enige tijd alle dieren de rots kunnen betreden.

Wat betreft het instandhouden van een territorium kan het
volgende opgemerkt worden. Tijdens de waarnemingsperiode zijn
gegevens verzameld van aggressieve interakties, zij het niet
stelselmatig. De indruk daarbij is dat agressieve interakties
niet alleen plaatsvinden op de vvp van een van de combattanten.
Ook werd waargenomen dat tijdens de rustperioden de dieren dicht
bij elkaar kropen op slechts enkele broerichelplaatsen. Dit
wijst niet op een territorium dat verdedigd wordt. Alleen als
een territorium zou worden opgevat als een gebied waar een dier
vaak verblijft zou van een territorium gesproken kunnen worden.
Als extra argument daarvoor zou het feit kunnen dienen dat de
twee vrouwtjes die een ei gelegd hebben, dat op zo'n vvp gedaan
hebben. Maar zelfs als we de naast elkaar gelegen vvp's als
één zouden beschouwen zien we nog dat sommige dieren meer dan
€é vvp hebben. Zeekoeten hebben soms een vvp op de linker- en
een vvp op de rechterkant van de kunstrots (bovendien hebben
Z2e soms nog een aparte vcp). Wellicht moeten we dan de ene
plaats opvatten als het territorium van het mannetje en de
andere als die van het vrouwtje van een "paartje", waarbij de
dieren elkaar vaak opzoeken. Later wordt dat dan normaal mis-
schien tot één territorium beperkt. (Een voorbeeld hiervan zou

2.7 en 2.18 op L5 en R6, en 2.5 en 2.6 op L2 en R7 kunnen zijn).
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Zeekoeten zijn "offshore feeders" en leven in tegenstel-
ling tot de meeste andere Alcidae (en andere offshore feeders)
in vrij grote, dichte kolonies. Deze kolonievorming zou ontstaan
kunnen zijn uit gebrek aan veilige broedplaatsen. Dan moeten de
territoria kleiner worden, en dit zou het kontakt tussen de
dieren hebben kunnen vergroten, wat promiscuiteit mogelijk
maakt. Dit kan de bevruchtingskans vergroten en zodoende de
reproduktie. De funktie van territoria lijkt daardoor bij zee-
koeten sterk te zijn afgenomen.

Tabel IX

Geslachtsdeterminaties (m = mannelijk; Vv =vrouwelijk) van Steen (1974),
Brand en Glazenburg.

bassin 1 bassin 2

no. plasma gedrag gedrag no. plasma gedrag gedrag

1974 1974 1976 1974 1974 1976
2 v v m < m m m
4 i v? mx 13 v v m
12 v v? m 7 m m m
10 m m m 10 m m m
14 m v m* 5 m m m
6 m m m 57 m m m
17 m v m 15 m m? m
16 - - m 12 m m m
15 m v? m?X 11 m v v
7 v v v 8 v v v iy
1 v v v 6 v v v
5 v v v 18 v v v
9 A4 v v 4 v v v
13 m v v 14 v v v
8 2 v? v 16 m m v
18 v v v 3 v o v
19 - - vex 9 m v v
2 5 v v 2 2 v v v
3 2 7 2

% deze dieren worden door ons als mannetjes beschouwd; ze
hebben echter in de vrouwelijke rol een aantal keren aan
de copulaties deelgenomen

x waarschijnlijke sekse op grond van één copulatie.
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7.4. Bepaling van de seksen

Bij de bepaling van de seksen is uitsluitend gelet op het
gedrag van de dieren tijdens onze eigen waarnemingen. In 1974
is echter ook al van deze dieren een seksedeterminatie gemaakt.
STEEN maakte toen een sekseindeling aan de hand van plasma-
onderzoek en het gedrag van de dieren. In Tabel IX zijn deze
bepalingen naast elkaar geplaatst. Er blijkt dat de geslachten

van de dieren in lang niet alle gevallen overeen komen.
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