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Simple Summary: Sexual interference behaviors (interruption/harassment) by male nonhuman pri‐

mates can lead copulating individuals to separate and is hypothetically a form of male–male com‐

petition  for access  to sexually receptive females. Tibetan macaques  (Macaca  thibetana) provide an 

example of male sexual interference that can be used to discuss the sexual competition hypothesis. 

We found male sexual interference in this species showed significant seasonal variation. Age did 

not affect  the proportion or  type of  interference behaviors  that a male performed, but his social 

status did. Dominant males more often interrupted copulations. Subordinate males more often di‐

rected harassment behaviors  toward dominant males, which reduced copulation duration, espe‐

cially the post‐ejaculatory phase of copulation. Our results suggest that sexual interference (inter‐

ruption or harassment) may be a tactic to reduce the mating success of other males by either pre‐

venting  ejaculation  or  reducing  the duration of  the post‐ejaculatory phase, which  is  critical  for 

sperm transport and, thus, reproductive success.   

Abstract: Male nonhuman primate sexual interference, which includes copulation interruption and 

copulation harassment, has been related to reproductive success, but its significance has been chal‐

lenging to test. Copulation interruption results in the termination of a copulation before ejaculation, 

whereas copulation harassment does not. We conducted this study using the all‐occurrence behav‐

ior sampling method on sexual interference behaviors of seven adult and four subadult male Ti‐

betan macaques  (Macaca  thibetana)  in mating and non‐mating seasons at Mt. Huangshan, China, 

from August 2016 to May 2017. Our results showed that males’ individual proportion of copulation 

interruption and harassment was higher during the mating season than during the non‐mating sea‐

son. In addition, dominant males more often performed interruption, whereas subordinate males 

more often performed harassment. We found no difference in the individual proportion of copula‐

tion interruption or harassment between adult and subadult males. Adult and subadult males both 

directed copulation interruption and harassment more often toward the mating male than toward 

the mating female. Lastly,  the post‐ejaculation phase of copulation was shorter when copulation 

harassment occurred than when it did not. Our results suggest that sexual interference may be an 

important mating tactic that adult and subadult males use in male–male sexual competition.   
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1. Introduction 

A male’s reproductive success may change throughout the male’s lifetime, and the 

use of an effective mating strategy may assist the male in male–male mating competition 

[1]. A male may increase their reproduces success either by maximizing males’ own mat‐

ing opportunity or disrupting competitors’ copulation [2,3]. Interference in the copulatory 

behaviors of mating pairs is a strategy that may limit the competitor’s mating success in 

nonhuman primates and other species [3–8]. 

Sexual  interference  is any  form of disruptive behavior  in which group member(s) 

influence or attempt to influence a dyad’s ongoing copulatory behaviors [3–8]. In nonhu‐

man primates, sexual interference has been studied in several species, including stump‐

tail macaques (Macaca arctoides), chimpanzees (Pan troglodytes), golden snub‐nosed mon‐

keys (Rhinopithecus roxellana), and squirrel monkeys (Saimiri collinsi) [9–12]. Examples of 

interference behaviors  include group members approaching mating males and  females 

and vocalizing, reaching toward, and slapping at the mating male and/or female, moving 

around the pair, and sometimes making physical contact with them [9,13–15]. Sexual in‐

terference occurs in two forms: copulation interruption and copulation harassment (here‐

after, “interruption” and “harassment”) [7,16–18]. 

Interruption ends the copulation and has been reported in rhesus macaques (Macaca 

mulatta), moor macaques  (Macaca maurus), and stumptail macaques  [7,19–21]. Previous 

work has shown that higher‐ranked males engage in interruption more often than lower‐

ranked males, and interruption is hypothesized to prevent lower‐ranked males from cop‐

ulating [7,14,22]. This behavior, according to the sexual competition hypothesis, should 

increase the reproductive success of higher‐ranking males by directly diminishing that of 

other males [7,14,16,18,23].   

Compared  to  interruption, harassment  is a more common  form of sexual  interfer‐

ence, apparently used to disrupt copulations. By definition, harassment does not end cop‐

ulation or result in the separation of the mating pair before ejaculation [13,16,19]. Instead, 

harassment is hypothesized to be a strategy to decrease copulation duration, especially 

the post‐ejaculatory phase, which is critical for sperm transport and, thus, reproductive 

success  [7,16,24,25]. Harassment more often involves subordinate,  lower‐ranking males 

and is directed toward higher‐ranking males who have a greater number of mating op‐

portunities [7,16]. For example, subordinate male stumptail macaques have been observed 

to closely approach mating dominant males while slapping at or threatening them, and 

these behaviors affect the duration of the copulation [16,21]. This phenomenon has also 

been observed in Hanuman langurs (Semnopithecus entellus), long‐tailed macaques (M. fas‐

cicularis), and white‐faced saki monkeys (Pithecia pithecia) [26–28]. Harassment by subor‐

dinate males has been suggested to be a straightforward expression of male–male compe‐

tition over access to receptive females to increase future mating opportunities (the sexual 

competition hypothesis) [7,16]. 

Sexual interference is frequently observed in male Tibetan macaques (M. thibetana) at Mt. 

Emei and Mt. Huangshan, China (especially Huangshan) [29–31]. Tibetan macaques live in 

hierarchical, multi‐male/multi‐female groups [32,33]. They are seasonal breeders, with their 

mating season extending from July to January and their non‐mating season from February to 

June [34,35]. Ejaculatory copulations only occur during the mating season, but non‐ejaculatory 

copulations have been observed during the non‐mating season [36–38].   

However, previous studies produced qualitative analyses of these behaviors based 

on ad libitum observations. For example, Li (1999) and Xiong (1991) and others observed 

through qualitative measures that sexual interference behaviors in Tibetan macaques oc‐

curred more often during the mating season, and they noted that harassment was a more 

common form of interference than was interruption [33–39]. Although interference behav‐

ior is quite common, there seems a lack of detailed reports on sexual interference in Ti‐

betan macaques.   

In this study, we set out to analyze and explore variation in the occurrence of male 

sexual interference behaviors (interruption and harassment), the roles of males’ ages and 
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social status on these behaviors, and the potential impact of sexual interference behaviors 

on copulation duration in Tibetan macaques across both mating and non‐mating seasons.   

We hypothesized that male Tibetan macaques would vary in sexual interference be‐

haviors. Specifically, in accordance with the literature, we predicted that 1) when intrasex‐

ual competition is intense and reproductive copulation occurs, sexual interference behav‐

iors will occur more often in the mating than the non‐mating season, 2) dominant males 

will more often perform copulation interruption, and subordinate males will more often 

perform sexual harassment regardless of age in the mating season, and 3) sexual harass‐

ment will decrease copulation duration, especially the post‐ejaculatory phase in the mat‐

ing season. 

2. Materials and Methods 

2.1. Study Sites and Subjects 

We conducted  this research at  the Valley of  the Wild Monkeys  in Mt. Huangshan 

National Reserve, Anhui Province, China (118°10′� E, 30°29′� N) [31,40]. This site consists 

of deciduous broadleaf and broadleaf evergreen mixed forests at altitudes from 600‐1200 

m [31,41]. Several wild groups of Tibetan macaques live in this area [31,42]. We focused 

our data collection on the Yulingkeng A1 (YA1) group (group size: 27–40  individuals), 

which has been provisioned and observed since 1986 [31,43].   

During the study period, the number of individuals in the YA1 group fluctuated from 

43  to  46  animals  (three  infants  were  born). We  categorized  individuals  into  adult, 

subadult, and  immature categories. Following Li  (1999), we classified males as adult  if 

they were greater than or equal to 8 years old and as subadult if they were greater than or 

equal to 6 and less than 8 years old. Immature males were greater than or equal to 1 year 

and less than 6 years old. Infants (less than 1 year old) are dependent on their mother and 

are distinguished by their golden‐colored natal coat. Our analysis focuses on 7 adult and 

4 subadult males’ sexual interference behaviors (Table 1). 

Table 1. Age class and rank of the males in the Yulingkeng A1 (YA1) group during the study pe‐

riod. (DS means David’s Score) 

Age Class  Rank (DS Score)  Male  Immigrate Date/Birth Date 

subadult male  1 (35.3)  HXM    2010‐02‐23 (Birth Date) 

adult male  2 (29.18)  TG  2003‐??‐?? (Immigrate Date) 

adult male  3 (19.71)  ZB  2013‐08‐?? (Immigrate Date) 

adult male  4 (8.21)  GS  1984‐??‐?? (Immigrate Date) 

adult male  5 (4.18)  YRB    2008‐01‐22 (Birth Date) 

adult male  6 (2.3)  BT  2011‐02‐?? (Immigrate Date) 

adult male  7 (‐10.7)  HM    2014‐11‐?? (Immigrate Date) 

adult male  8 (‐15.7)  DS  2013‐08‐?? (Immigrate Date) 

subadult male  9 (‐19.8)  TRG    2010‐04‐24 (Birth Date) 

subadult male  10 (‐21)  YCLO    2010‐06‐21 (Birth Date) 

subadult male  11 (‐33.7)  YRQ    2010‐05‐23 (Birth Date) 

Total    11   

2.2. Behavior Definitions   

The mating pattern for male Tibetan macaques at Huangshan is a single mount ejac‐

ulation, and the mating male usually exhibits a pause and a body/leg tremor at ejaculation. 

Following ejaculation, the male will remain in a mounted posture for up to approximately 

30 s. This period is known as the post‐ejaculatory phase and is hypothesized to be linked 

to fertilization success [7,31]. As such, we divided ejaculatory copulations into pre‐ and 

post‐ejaculation phases.   

We judged ejaculation to have occurred either when 1) the male ceased intravaginal 

thrusting,  showed muscular body  spasms and  rhythmical pants,  and had a  frowning, 
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round mouth expression, or when 2) seminal fluid was visible on the genitalia or peri‐

neum of the male and/or female after the pair dismounted [31–33]. 

We defined male sexual interference as any behavior (e.g., slaps, stares, vocalizations) 

directed by an adult or subadult male toward a mating male or mating female, where the 

behavior appears to be disruptive of the copulation. This behavior was further divided 

into copulation interruption and copulation harassment in Tibetan macaques. We scored 

these behaviors using an ethogram (Table 2).   
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Table 2. Description of the pattern of interference in Tibetan macaques. 

Pattern  Definition 

Copulation behavior  A male mounting a female with intromission and penis thrusting, with or without ejaculation [31,32].   

Ejaculation 
Ejaculate visible on the genitalia or perineum of the male or female after the pair dismounted or when the male ceases intravaginal thrusting, shows muscular 

body spasms and rhythmical pants and has a frowning, round mouth expression [31,32]. 

Pre‐ejaculatory phase  The period in which copulation began when a female was mounted by a male to the time of ejaculation [31,32]. 

Post‐ejaculatory phase  The period following ejaculation, ending when the male’s penis was removed from the female’s vagina [31,32]. 

Interruption   
A individual approaches a copulating pair (a mating male or a mating female) with aggressive contact (e.g., slapping, touching, grabbing), that separates the 

copulating pair [31,32]. 

Harassment 
An individual approaches a copulating pair (a mating male or a mating female) with vocalizations, facial expressions, or rarely with aggressive contact (e.g., 

slapping, touching, grabbing) that does not end in separation of the copulating pair prior to ejaculation [31,32]. 

Approach  Any movement into the 1m radius of a copulating pair regardless of the patterns of interference behavior [31]. 

Facial expressions 
Lip‐smacking and bared‐teeth display (e.g., closed‐mouth and bared‐teeth face, and open‐mouth and bared‐teeth face directed toward the mounter or mountee) 

[31,32]. 

Contact  Any physical contact between an outsider and a copulating pair (e.g., clasping, slapping, touching the head of a mating male and a female) [31,32]. 

Performer   
Adult or subadult male who performed interference behaviors within the distance of 1 m of a copulating pair, and the actor has a social interaction (affiliative or 

agonistic behaviors) directed at the copulating pair [31,32]. 

Receiver    Mating male or mating female was harassed or interrupted within 1 m of the sexually‐interfering individual(s) [31,32]. 
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2.3. Behavioral Data Collection 

We  collected  behavioral data  from August  2016  to  January  2017  (mating  season: 

mean ± SE = 24 ± 2.73 day/month, 1200 h) and February to May 2017 (non‐mating season: 

mean ± SE = 17 ± 5.9 day/month, 640 h). A single observer (KHP) collected all behavioral 

data while 5–10 m away  from  the monkeys. Behavioral observation began at approxi‐

mately 08:00 and finished at 17:30 each day. 

Focal animals were all adult and subadult males of the group, totaling 11 individuals 

(Table 1). Using the all‐occurrence behavior sampling method [44], we recorded copula‐

tory behaviors and sexual interference behaviors when all individuals of a group were in 

view of the observer. The study site was marked with a systematic grid of reference points 

and divided into four zones [32,45–47]. This allowed us to record the position and behav‐

iors  of  each  animal  accurately. KHP  collected  all  occurrences  of  copulatory behaviors 

within  the  troop  using  a  video  camera  (Sony HDX)  and/or  a  voice‐recording  device 

(SONY ICD‐AX412F). 

For all copulatory events, we recorded the identities (name, age, and sex) of the mates 

and performers, the number of performers and direction of harassment and interruption 

behaviors, and the durations of the pre‐ and post‐ejaculatory phases of the copulation. We 

summed pre‐ and post‐ejaculation durations to calculate a total duration for each copula‐

tion in the mating season. 

We defined the number of performers as the total number of individuals participat‐

ing  in sexual  interference behaviors. For example, when  two monkeys, A (male) and B 

(female,) mated and individuals C, D, and E joined the ongoing copulation as performers, 

we scored three performers (monkeys C, D, and E). 

We determined  the direction  of  interference  based  on  the  orientation  of  the per‐

former’s face (e.g., performer’s face is oriented toward one or both members of the copu‐

lating pair). For example, if harassing individual C turned his face toward mating indi‐

vidual A, we considered C to be directing harassment towards A (Figure 1). 

 

Figure 1. Sexual interference behaviors in Tibetan macaques (Macaca thibetana, performer refers to 

individuals performing interference; receiver refers to individuals interfered by others). 

Based on occurrences of aggressive and submissive interactions, we used corrected 

normalized David’s score  to assign social ranks within  the group  (Table 1)  [48,49]. We 

recorded  aggressive  interactions  as  occurring  when  an  individual  stared  at,  chased, 

grabbed, or bit another individual [50,51]. We defined submissive interactions as an indi‐

vidual displaying a fear grin, cower, mock leave, avoid, flee, or scream in response to an 

aggressor [52,53]. Because mating males may be less likely to respond to aggression di‐

rected at them during copulation, we did not use agonistic interactions that occurred dur‐

ing copulation to calculate David’s scores. 
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2.4. Data Analysis 

The same adult and subadult males (11 individuals) were present in the group during 

both mating and non‐mating seasons. We first calculated a total proportion of sexual in‐

terference in each seasonal study period as the number of sexual interference events di‐

vided by  the number of copulatory events. For example,  if we recorded 15 copulatory 

events and 10 sexual interference events during the mating season, the total sexual inter‐

ference proportion during the mating season was 10/15. We used the same method to cal‐

culate the total proportion of interruption and harassment behaviors in each season. 

Additionally, we calculated the proportion of sexual interference events each indi‐

vidual was involved in (hereafter individual sexual interference proportion) as the num‐

ber of sexual interference events performed by each individual divided by total copula‐

tions in which interference took place in each season. Similarly, we calculated the individ‐

ual sexual interruption proportion and individual sexual harassment proportion. 

We used descriptive statistics to quantify the following variables: total proportion of 

copulations with sexual interference in mating season and non‐mating seasons; total pro‐

portion of occurrences of harassment and interruption in mating and non‐mating seasons; 

and the total proportion of copulations with ejaculation. We used a one‐sample Kolmogo‐

rov–Smirnov test to examine whether the individual proportions of interference, interrup‐

tion, and harassment data conformed to a normal distribution (p > 0.05). The data were 

not normally distributed for each male for season, age, rank, and interference target (p < 

0.05), so we used non‐parametric statistics for these results. We used a Wilcoxon signed‐

rank test to compare the total proportion of interruption or harassment events during the 

mating and non‐mating seasons. We used Spearman’s rank correlation to test the correla‐

tion between the individual proportion of sexual interference (and the individual propor‐

tion of interruption/individual proportion of harassment) and David’s scores in mating 

season. We used a Mann–Whitney U test to test for differences in the individual propor‐

tion of interruption or harassment events by adult and subadult male group members in 

mating season. Based on the direction of interruption or harassment, we used a Wilcoxon 

signed‐rank test to compare the medians of sexual interference based on males’ age class 

(adult or subadult) and based on whether they targeted the mating male or the mating 

female in their interference behaviors in mating season. 

We used a one‐sample Kolmogorov–Smirnov test to examine whether copulation du‐

ration conformed to a normal distribution (p > 0.05). Since the data were normally distrib‐

uted in mating season, we used a paired‐sample t‐test to compare average total copulation 

durations by season and pre‐ and post‐ejaculatory  total copulation durations with and 

without interruption or harassment in the mating season. All statistical tests were two‐

tailed with α set to 0.05 [54]. 

3. Results 

3.1. Copulation Events 

We observed a total of 678 copulations during the two study periods. Of the  total 

copulations,  24  (3.54%)  occurred during  the non‐mating  season,  and  654  (96.46%)  oc‐

curred during the mating season. Of the total copulations, the proportion of copulations 

with observed ejaculation was 85.78% (561/654) compared to 14.22% (93/654) without ob‐

served ejaculation in the mating season. 

3.2. Interference Events 

We observed sexual  interference in 51.92% (352/678) of copulations during mating 

and non‐mating seasons. Harassment constituted 85.80% (302/352) of the sexual interfer‐

ence events, and  interruption constituted 14.2% of  interference events  (50/352). We ob‐

served sexual interference during 53% (349/654) of copulations in the mating season and 

12.5% (3/24) of copulations in the non‐mating season. 



Animals 2021, 11, 663  8  of  15 
 

3.3. Season and Interruption /Harassment 

The individual proportion of interruptions by males was higher during the mating 

season (mean ± SE = 0.007 ± 0.240, median = 0.003) compared to the non‐mating season 

(mean ± SE = 0.000 ± 0.000, median = 0.000, n = 11, Z= −2.818, p = 0.005 < 0.050, Figure 2). 

The individual proportion of harassment by males was higher during the mating sea‐

son (mean ± SE = 0.569 ± 0.124 median = 0.040) compared to the non‐mating season (mean 

± SE = 0.015 ± 0.011, median = 0.000, n = 11, Z= −2.193, p = 0.028 < 0.050, Figure 2). 

 

Figure 2. The individual proportion of interruption or harassment by adult and subadult males 

during the mating season and non‐mating seasons (* p < 0.050). 

3.4. Dominance Rank and Interruption /Harassment in the Mating Season 

We  found a positive  correlation between males’ dominance  ranks and  individual 

proportion of sexual  interruptions  (n = 11,  r = 0.636, p = 0.035, Figure 3)  in  the mating 

season. We found a negative correlation between dominance rank and the individual pro‐

portion of harassment in the mating season. (n = 11, r = −0.336, p = 0.043, Figure 3). 

 

Figure 3. The relationship between adult and subadult male rank and the individual proportion of 

interruption or harassment. 
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3.5. Age and Interruption /Harassment in the Mating Season 

We found no significant differences in the individual proportion of interruption be‐

tween adult males (n1 = 7, Mean ± SE = 0.008 ± 0.003, median = 0.003,) and subadult males 

in the mating season (n2 = 4, Mean ± SE = 0.004 ± 0.003, median = 0.002, Z = 0.578, p = 0.564, 

Figure 4). 

We found no significant differences in the individual proportion of harassment between 

adult males (n1 = 7, Mean ± SE = 0.045 ± 0.149, median = 0.030) and subadult males in the mating 

season (n2 = 4, Mean ± SE = 0.082 ± 0.023, median = 0.094, Z = −0.856, p = 0.412, Figure 4). 

 

Figure 4. The individual proportion of interruption or harassment behaviors by adult and 

subadult males (* p < 0.050). 

3.6. Interruption /Harassment Direction in the Mating Season 

Adult and subadult males directed  interruptions more often toward mating males 

(mean ± SE = 0.006 ± 0.002, n = 11, median = 0.002) than  toward mating  females  in the 

mating season (mean ± SE = 0.001 ± 0.005, median = 0.001, n = 11, Z = −2.536, p = 0.011, 

Figure 5). 

Adult and subadult males directed sexual harassment toward mating males (mean ± SE 

= 0.050 ± 0.099, n = 11, median = 0.004) more often than toward mating females in the mating 

season (mean ± SE = 0.015 ± 0.003, median = 0.012, n = 11, Z = −2.934, p = 0.003, Figure 5). 

 

Figure 5. Interruption or harassment behaviors performed by adult and subadult males (Male‐to‐

male indicates that the male harassed a mating male. Male‐to‐female indicates that the male har‐

assed a mating female; * p < 0.050). 
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3.7. Effect of Interruption /Harassment Behaviors on Copulation Duration in the Mating Season 

The duration of copulations with interruption (mean ± SE = 9.74 ± 0.58 s, n = 11) was 

shorter than the duration of copulations without interference in the mating season (mean 

± SE = 37.590 ± 5.230 s, n = 11, t = 5.360, df = 10, p = 0.0001, Figure 6). 

The duration of copulations with harassment (mean ± SE = 28.75 ± 3.780 s, n = 11) was 

shorter than the duration of copulations without harassment in the mating season (mean 

± SE = 37.590 ± 5.230 s, n = 11, t = −2.360, df = 10, p = 0.040, Figure 6). 

 

Figure 6. Differences in copulation durations with and without interference (* p < 0.05). 

3.8. Durations of Pre‐ and Post‐Ejaculatory Phases of Copulation in Mating Season 

In the mating season, the average duration of copulations’ pre‐ejaculatory phase did 

not differ with (mean ± SE = 12.16 ± 1.460 s, n = 11) or without harassment (mean ± SE 

=10.75 ± 1.170 s, n = 11, t = 2.019, df = 10, p = 0.070, Figure 7). However, the average duration 

of  the post‐ejaculatory phase of copulation was shorter with harassment  (mean ± SE = 

17.29 ± 2.620 s, n = 11) than without it (mean ± SE = 28.23 ± 4.210 s, n = 11, t = −2.640, df = 

10, p = 0.03, see Figure 7). 

 

Figure 7. Differences in the duration of pre‐and post‐ejaculatory phases of mating with and with‐

out harassment in the mating season (* p < 0.05). 
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4. Discussion 

Sexual interference has been observed in many nonhuman primate species [7,55–57], but 

studies focusing on the quantification of sexual interference behaviors are rare. In this study, 

we compared the variation  in sexual interference behaviors  (divided  into  interruption and 

harassment behaviors) in adult and subadult male Tibetan macaques. Our results showed that 

sexual interference was common in male Tibetan macaques and supported our hypothesis 

that variation occurs in sexual interference behaviors across adult and subadult male Tibetan 

macaques. We found that, as predicted, sexual interference occurred more often in the mating 

season than in the non‐mating season. As predicted, we also found that irrespective of age, 

dominant males more often performed interruption while subordinate males more often per‐

formed harassment. We found that male performers directed interruption or harassment to‐

wards other mating males more often than towards mating females. Lastly, as predicted, we 

found that when interference (interruption and harassment) occurred, the average copulation 

duration was shorter compared to the average copulation duration without interference. Fur‐

ther, harassment decreased the duration of the post‐ejaculatory phase of copulation. Although 

descriptive and exploratory in nature, these combined results, showing frequent interference 

behavior between males, suggest a potential role of interference behavior in sexual competi‐

tion in our study species. 

4.1. Seasonal Variation in Male Sexual Competition 

Male sexual interference varies seasonally in nonhuman primates [28,55]. During the 

mating season in our dataset, there was an increase in interference (interruption/harass‐

ment). Together, these data suggest that males engaged in more sexual competition (both 

interruption and harassment) during the mating season when females are more likely to 

be fertile. Our result is consistent with the seasonal variation observed in wild tufted cap‐

uchin monkeys (Cebus apella nigritus) [28,58]. For that species, almost all copulation inter‐

ferences occurred during the mating season, and direct copulation interruption and har‐

assment between adult males are rare in the non‐mating season [58]. 

Although Tibetan macaques may copulate throughout the year, births occur mainly dur‐

ing the non‐mating season [33,34]. Thus, most conceptions occur in the mating season, and 

copulations outside this period occur at a time when females are likely infertile. Previous stud‐

ies have shown that most females are already pregnant or lactating during the non‐mating 

season so that most copulations occurring in the non‐mating season are unlikely to be concep‐

tive [33]. This may be why males engage in less sexual interference when copulations occur in 

the non‐mating season because fertilization of females is unlikely. In addition, although sexual 

activity also occurs during the non‐mating season, adult males’ testosterone concentrations 

decrease significantly during the non‐mating season, which may also reduce male sexual in‐

terference during the non‐mating season [59–61]. 

4.2. Effect of Male Rank on Sexual Interference in Mating Competition 

Sexual  interference by adult males ends  in one of  two ways, depending upon  the 

relative dominance ranks of the individual performing interference and the mating indi‐

viduals [7]. In the mating season, subordinate males perform harassment more than inter‐

ruption, which suggests  that the  lower‐ranking male may be constrained  from directly 

interrupting  competitors’ copulation  throughout  the mating period. Our  study  is  con‐

sistent with previous findings that show that the outcome and direction of sexual behavior 

are  correlated  with  the  dominance  rank  of  the  individual  performing  interference 

[14,16,62,63]. 

It has been suggested that one of the benefits of copulation interruption by dominant 

males is decreased mating success of subordinate males through prevention of or reduc‐

tion in competitors’ mating success before ejaculation [64]. However, interruption proba‐

bly did not significantly influence the probability of future copulation by lower‐ranking 
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males in Tibetan macaques. Most of the successful copulations by subordinate males dur‐

ing the mating season occurred away from the group, as either sneak copulations or cop‐

ulations timed to coincide with those of the higher‐ranking males [29,31]. 

In contrast, although harassment by subordinate males rarely prevented ejaculation 

or interrupted copulation, it nonetheless could reduce reproductive success by reducing 

the post‐ejaculatory period  [16,65]. Some  subordinate males more  frequently harassed 

mating males than mating females in this population of Tibetan macaques. A similar pat‐

tern of harassment direction was found in langurs and male Japanese macaques (M. fus‐

cata) [7]. Bruce (1992) argued that dominant males ended copulations much more quickly 

when confronted with harassment by subordinate males [7,16]. Harassment could indi‐

rectly benefit  the mating success of subordinate males by drawing  the attention of  the 

alpha male to interrupt the copulation of a mating male. 

4.3. Effect of Interference Direction in Mating Competition 

Harassment direction by males may be a form of sexual competition in the mating 

season, during which the mating male was more often the target of aggression from har‐

assers than was the mating  female  [66–68]. Our study results are consistent with other 

research showing that the mating male is harassed more than the mating female [7]. Intra‐

sexual aggression during copulation harassment has also been reported in bonobos (Pan 

paniscus) and Cebus apella [66,69]. This pattern has been  interpreted as an expression of 

sexual competition in the mating season [69]. 

However, aggression during mating interference followed a pattern similar to overall 

male–male aggression [32]. An alternative explanation is that the motivation for male har‐

assment direction may be similar to retaliation [16] because it also provides subordinate 

males a relatively safe opportunity to retaliate for previous male–male aggression [16,70–

72].  In  addition, mating males  remain quietly  intromitted  following  ejaculation  in  the 

post‐ejaculatory phase and, therefore, could be more vulnerable to attack from others and 

less likely to behave aggressively [16]. 

In macaques and chimpanzees, mating aggression by the male engaged in interfer‐

ence is sometimes directed toward the mating female so that risks may be incurred by the 

mating male or  the mating  female. Punishment of  the mating male and mating  female 

may also occur sometime after the observed copulation [7,70–72]. 

4.4. Post‐Ejaculatory Phased and Sperm Transport 

Niemeyer and Chamove (1983) presented quantitative data demonstrating that in‐

terruption before ejaculation successfully prevented ejaculation. They also stated, but pro‐

vided no quantitative data, that harassment shortened the post‐ejaculatory phase of mat‐

ing males. The data we collected provide empirical support for their observation. If sperm 

transport is facilitated in part by the length of the post‐ejaculatory phase and, thus, ulti‐

mately affects reproductive success [7], then harassment may, in fact, reduce the repro‐

ductive success of mating males. 

In  contrast  to  their  rare participation  in  interruption,  lower‐ranking males  in our 

study population were active in harassment during the post‐ejaculatory phase [33], which 

may ensure that competitor males’ sperm is quickly displaced by other males after copu‐

lation. In addition, the duration of the post‐ejaculatory phase may be critical to fertiliza‐

tion as  it  influences sperm  transport. Thus, harassment that leads to a reduction  in the 

duration of this phase could permit a female to solicit copulations from other males [7,25]. 

Transcervical sperm transport in rats required 6–10 min after ejaculation or comple‐

tion, and even a single  intromission 2 min after ejaculation could dislodge  the vaginal 

plug and disrupt sperm  transport  [73,74]. Bruce and Estep  [1984] speculated  that male 

pigtail macaques  (M. nemestrina) may  interfere with one another’s  sperm  in much  the 

same way  [75]. A  shorter  post‐ejaculatory  phase may  influence  sperm  transport  and, 

therefore, may decrease reproductive success in Tibetan macaques. 
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5. Conclusions 

In  conclusion,  our  results  suggest  that  sexual  interference  in  a  hierarchical, multi‐

male/multi‐female primate social group may be a male intra‐sexual competition strategy. We 

could not provide direct evidence that sexual interference reduced the likelihood of concep‐

tion of the mating males and increased mating opportunity and success of the harasser, but 

our  results show  that copulation harassment shortens  the duration of  the post‐ejaculation 

phase of copulations, which likely leads to lowered rates of conception. Our study is founda‐

tional in showing the potential importance of sexual interference for intra‐sexual competition 

in Tibetan macaques. Future studies can build from our findings to provide data predictive of 

conception success in both the harasser and harassed individuals. 

Author Contributions: Conceptualization, K.‐H.P.,  J.‐H.L., L.K.S., and A.K.R.; Methodology, K.‐

H.P., D.‐P.X., L.K.S., L.S., and A.K.R.; Software, K.‐H.P., A.K.R., and L.K.S.; Validation, J.‐H.L.; For‐

mal Analysis, K.‐H.P., A.K.R., and L.K.S., D.‐P.X., and L.S.; Investigation, K.‐H.P.; Resources, J.‐H.L.; 

Data Curation, J.‐H.L.; Writing—Original Draft Preparation, K.‐H.P.; Writing—Review and Editing, 

A.R., L.K.S., D.‐P.X., and L.S.; Supervision, J.‐H.L.; Project Administration, J.‐H.L.; Funding Acqui‐

sition, J.‐H.L. All authors have read and agreed to the published version of the manuscript. 

Funding: This study was supported in part by grants from the National Natural Science Foundation 

of China (No. 31672307; 31971404; 31772475; 31801983). 

Informed Consent Statement: Informed consent was obtained from all subjects involved in the study. 

Data Availability Statement: The data presented  in this study are available on request from the 

corresponding author. 

Acknowledgments: We conducted this research following the law of the People’s Republic of China 

on  the  Protection  of Wildlife  and  approved  by  the  China Wildlife  Conservation  Association 

(CWCA). Our methods complied with the Guide for the Humane Care and Treatment of Laboratory 

Animals. We are grateful to the Huangshan Monkey Center and Huangshan Garden Forest Bureau, 

which  is  fully accredited by CWCA. We are grateful  to H.B. Cheng’s  family  for permission and 

logistic support during our study. 

Conflicts of Interest: The authors declare no conflict of interest. Any role of the funding sponsors 

in the choice of the research project; design of the study; in the collection, analyses, or interpretation 

of data; in the writing of the manuscript; or in the decision to publish the results must be declared 

in this section. 

References 

1. Andersson, M. Sexual Selection; Princeton University Press: Princeton, NJ, USA, 1994. 

2. Andersson, M.; Simmons, L.W. Sexual selection and mate choice. Trends Ecol. Evol. 2006, 21, 296–302. 

3. Makowicz, A.M.; Schlupp, I. The direct costs of living in a sexually harassing environment. Anim. Behav. 2013, 85, 569–577. 

4. Arnold, S.J. Sexual behavior, sexual interference and sexual defense in the salamanders Ambystoma maculatum, Ambystoma tigri‐

num and Plethodon jordani. Z. Tierpsychol. 1976, 42, 247–300. 

5. Powell, D.M. Female–female competition or male mate choice? Patterns of courtship and breeding behavior among feral horses 

(Equus caballus) on Assateague Island. J. Ethol. 2008, 26, 137–144. 

6. Ziv, E.B.; Ilany, A.; Demartsev, V.; Barocas, A.; Geffen, E.; Koren, L. Individual, social, and sexual niche traits affect copulation 

success in a polygynandrous mating system. Behav. Ecol. Sociobiol. 2016, 70, 901–912. 

7. Dixson, A.F. Primate Sexuality; Oxford University Press: Oxford, UK, 2012. 

8. Cappozzo, H.L.; Túnez, J.I.; Cassini, M.H. Sexual harassment and female gregariousness in the South American sea lion. Otaria 

flavescens. Naturwissenschaften 2008, 95, 625–630. 

9. Gouzoules, H. Harassment of sexual behavior in the stumptail macaque. Macaca arctoides. Folia. Primatol. 1994, 22, 208–217. 

10. Nishida, T. Sexual behavior of adult male chimpanzees of the Mahale Mountains National Park, Tanzania. Primates 1997, 38, 379–398. 

11. Li, B.G.; Zhao, D. Copulation behavior within one‐male groups of wild Rhinopithecus  roxellana  in  the Qinling Mountains of 

China. Primates 2007, 48, 190–196. 

12. Ruivo, L.V.P.; Stone, A.I. Jealous of Mom? Interactions between infants and adult 26 males during the mating season in wild 

squirrel monkeys (Saimiri collinsi). Neotrop. Primates 2014, 21, 165–170. 

13. Thierry, B. Affiliative interference in mounts in a group of Tonkean macaques (Macaca tonkeana). Am. J. Primatol. 1986, 11, 89–97. 

14. Niemeyer, C.L.; Anderson, J.R. Primate harassment of matings. Ethol. Sociobiol. 1980, 4, 205–220. 



Animals 2021, 11, 663  14  of  15 
 

15. Brereton, A.R. Return‐benefit spite hypothesis: An explanation for sexual interference in stumptail macaques (Macaca arctoides). 

Primates 1994, 35, 123–136. 

16. Bruce, K.E.; Estep, D.Q. Interruption of and harassment during copulation by stumptail macaques. Macaca arctoides. Anim. Behav. 

1992, 44, 1029–1044. 

17. Vervaecke, H.; Stevens, J.; Van Elsacker, L. Interfering with others: Female‐female reproductive competition in Pan paniscus.Sex‐

ual  Selection  and  Reproductive Competition  in  primates: New  perspectives  and Directions;  Jones, C.B.,  Ed; American  Society  of 

Primatologists: Norman, OK, USA, 2003; pp. 231–253. 

18. Qi, X.G.; Yang, B.; Garber, P.A.; Ji, W.; Watanabe, K.; Li, B.G. Sexual  interference  in the golden snub‐nosed monkey (Rhino‐

pithecus roxellana): A test of the sexual competition hypothesis in a polygynous species. Am. J. Primatol. 2011, 73, 366–377. 

19. Matsumura, S.; Okamoto, K. Frequent harassment of mounting after a takeover of a group of Moor macaques (Macaca maurus). 

Primates. 1998, 39, 225–230. 

20. Overduin‐de Vries, A.M.; Massen,  J.J.M.; Spruijt, B.M.; Sterck, E.H.M. Sneaky monkeys: An audience effect of male Rhesus 

macaques (Macaca mulatta) on sexual Behavior. Am. J. Primatol. 2012, 74, 217–228. 

21. Niemeyer, C.L.; Chamove, A.S. Motivation of harassment of matings in stumptailed macaques. Behaviour 1983, 87, 298–322. 

22. Wilson, M.E. Social dominance and female reproductive behavior in Rhesus monkeys (Macaca mulatta). Anim. Behav. 1981, 29, 

472–482. 

23. Stone, A.I. Is fatter sexier? Reproductive strategies of male Squirrel monkeys (Saimiri sciureus). Int. J. Primatol. 2014, 35, 628–642. 

24. Estep, D.Q.; Gordon, T.P.; Wilson, M.E.; Walker, M.L. Social stimulation and the resumption of copulation in Rhesus (Macaca 

mulatto) and stumptail Macaques (Macaca arctoides). Int. J. Primatol. 1986, 7, 507–517. 

25. Sommer, V. Sexual harassment in langur monkeys (Presbytis entellus): Competition for ova, sperm, and nurture? Ethology 1989, 

80, 205–217. 

26. Hrdy, S.B. The Langurs of Abu: Female and Male Strategies of Reproduction; Harvard University Press: Cambridge, UK, 1980; pp. 527–528. 

27. Overduin‐de Vries, A.M.; Olesen, C.U.; de Vries, H.; Spruijt, B.M.; Sterck, E.H.M. Sneak copulations in long‐tailed macaques 

(Macaca fascicularis): No evidence for tactical deception. Behav. Ecol. Sociobiol. 2013, 67, 101–111. 

28. Thompson, C.L. Non‐monogamous copulations and potential within‐group mating competition in white‐faced saki monkeys 

(Pithecia pithecia). Am. J. Primatol. 2013, 75, 817–824. 

29. Zhao, Q.K. Sexual behavior of Tibetan macaques at Mt. Emei, China. Primates 1993, 34, 431–444. 

30. Xiong, C.P.; Wang, Q.C. A comparative study on the male sexual behavior in Thibetan and Japanese monkeys. Acta Theiol. Sin. 

1991, 11, 13–22. (In Chinese) 

31. Li, J.H. The Tibetan Macaque Society: A Field Study; Anhui University Press: Hefei, China, 1999. (In Chinese) 

32. Usui, R.; Sheeran, L.K.; Li, J.H.; Sun, L.; Wang, X.; Pritchard, A.J.; DuVall‐Lash, A.S.; Wagner, R.S. Park rangers’ behaviors and 

their effects on tourists and Tibetan macaques (Macaca thibetana) at Mt. Huangshan, China. Animals 2014, 4, 546–561. 

33. Li, J.H.; Yin, H.B.; Zhou, L.Z. Non‐reproductive copulation behavior among Tibetan macaques (Macaca thibetana) at Huangshan, 

China. Primates 2007, 48, 64–72. 

34. Li, J.H. Seasonality of reproduction and sexual activity in female Tibetan macaques (Macaca thibetana) at Huangshan, China. 

Acta Zool. Sin. 2005, 51, 365–375. (In Chinese) 

35. Xia, D.P.; Li, J.H.; Zhu, Y.; Sun, B.H.; Sheeran, L.K. Seasonal variation and synchronization of sexual behaviors in free‐ranging 

male Tibetan macaques (Macaca thibetana) at Huangshan, China. Zool. Res. 2010, 31, 509–515. 

36. Xia, D.P.; Li, J.H.; Sun, B.H.; Weed, J.L.; Kyes, R.C. Evaluation of fecal testosterone, rank and copulatory behavior in wild male 

Macaca thibetana at Huangshan, China. Pakistan. J. Zool. 2015, 47, 1445–1454. 

37. Xiong, C.P. Sexual harassment of copulation in Thibetan monkeys (Macaca thibetana). Acta Theiol. Sin. 1993, 13, 172–180. 

38. Xiong, C.P. Sexual behavioral pattern in the female thibetan monkeys (Macaca thibetana). Acta Theiol. Sin. 1998, 18, 247–253. (In Chinese) 

39. Wang, Q.C.; Li, J.H.; Yang, Z.F. The Tibetan macaque (Macaca thibetana) in China. Bull. Biology. 1994, 29, 19–22. 

40. Berman, C.M.; Li, J.H. Impact of translocation, provisioning and range restriction on a group of Macaca thibetana. Int. J. Primatol. 

2002, 23, 383–397. 

41. Pritchard, A.J.; Sheeran, L.K.; Gabriel, K.I.; Li, J.H.; Wagner, R.S. Behaviors that predict personality components in adult free‐

ranging Tibetan macaques Macaca thibetana. Curr. Zool. 2014, 60, 362–372. 

42. Wang, X.; Xia, D.P.; Sun, L.; Garber, P.A.; Kyes, R.C.; Sheeran, L.K.; Li, J.H. Infant attraction: Why social bridging matters for 

female leadership in Tibetan macaques. Curr. Zool. 2020, 66, 635–642. 

43. Zhang, M.; Li, J.; Zhu, Y.; Wang, S. Male mate choice in Tibetan macaques Macaca thibetana at Mt. Huangshan, China. Curr. Zool. 

2010, 56, 213–221. 

44. Altmann, J. Observational study of behavior: Sampling methods. Behaviour 1974, 49, 227–266. 

45. Rowe, A.K.; Li, J.H.; Sun, L.; Sheeran, L.K.; Wagner, R.S.; Xia, D.P.; Chen, R. Collective decision making in Tibetan macaques: 

How followers affect the rules and speed of group movement. Anim. Behav. 2018, 146, 51–61. 

46. Wang, X.; Sun, L.; Li, J.H.; Xia, D.P.; Sun, B.H.; Zhang, D. Collective movement in the Tibetan macaques (Macaca thibetana): Early 

joiners write the rule of the game. PLoS ONE 2015, 10, e0127459. 

47. Wang, X.; Sun, L.; Sheeran, L.K.; Sun, B.H.; Zhang, Q.X.; Zhang, D.; Li, J.H. Social rank versus affiliation: Which is more closely 

related to leadership of group movements in Tibetan macaques (Macaca thibetana)?. Am. J. Primatol. 2016, 78, 816–824. 

48. De Vries, H.; Stevens, J.M.G.; Vervaecke, H. Measuring and testing the steepness of dominance hierarchies. Anim. Behav. 2006, 

71, 585–592. 



Animals 2021, 11, 663  15  of  15 
 

49. Zhu, L.; Li, J.H.; Xia, D.P.; Zhu, Y.; Wang, X.; Sun, B.H.; Wang, S. Stability of the female dominance hierarchy in free‐ranging, 

provisioned adult Tibetan macaques (Macaca thibetana) at Mt. Huangshan,China. Acta Theiol. Sin. 2013, 33, 238–245. (In Chinese). 

50. Berman, C.M.; Ionica, C.S.; Li, J.H. Dominance style among Macaca thibetana on Mt. Huangshan, China. Int. J. Primatol. 2004, 25, 

1283–1312. 

51. Berman, C.M.; Ionica, C.; Li, J.H. Supportive and tolerant relationships among male Tibetan macaques at Huangshan, China. 

Behaviour 2007, 144, 631–661. 

52. Berman, C.; Yin, H.; Ogawa, H.; Li, J.H.; Ionica, C. Variation in kin bias over time in a group of Tibetan macaques at Huangshan, 

China: Contest competition, time constraints or risk response? Behaviour 2008, 145, 863–896. 

53. Berman, C.M.; Ionica, C.S.; Dorner, M.; Li, J.H. Postconflict affiliation between former opponents  in Macaca thibetana on Mt. 

Huangshan, China. Int. J. Primatol. 2006, 27, 827–854. 

54. Norusis, M. SPSS 13.0 Advanced Statistical Procedures Companion; Prentice Hall: Upper Saddle River, NJ, USA, 2005. 

55. Yang, B.; Wang, C.L.; Ji, W.H. Sexual interference in nonhuman primates. Acta Ecol. Sin. 2013, 19, 5973–5980. (In Chinese). 

56. Loy, J.; Loy, K. Sexual harassment among captive patas monkeys (Erythrocebus patas). Primates 1977, 18, 691–699. 

57. Robbins, M.M. Male mating patterns in wild multimale mountain gorilla groups. Anim. Behav. 1999, 57, 1013–1020. 

58. Alfaro, J.W.L. Male mating strategies and reproductive constraints in a group of wild tufted capuchin monkeys (Cebus apella 

nigritus). Am. J. Primatol. Off. J. Am. Soc. Primatol. 2005, 67, 313–328. 

59. Xia, D.P.; Wang, X.; Zhang, Q.X.; Sun, B.H.; Sun, L.; Sheeran, L.K.; Li,  J.H. Progesterone  levels  in seasonally breeding, free‐

ranging male Macaca thibetana. Mamm. Res. 2018, 63, 99–106. 

60. Wu, W.; Sun, B.H.; Wang, X.; Li, W.B.; Li, B.W.; Li, J.H. Correlations among dominance rank, testosterone levels and intestinal 

parasitic infection individual male Tibetan macaque (Macaca thibetana). Acta Theiol. Sin. 2018, 38, 451–457. (In Chinese). 

61. Lynch, J.W.; Ziegler, T.E.; Strier, K.B. Individual and seasonal variation in fecal testosterone and cortisol levels of wild male 

tufted capuchin monkeys, Cebus apella nigritus. Horm. Behav. 2002, 41, 275–287. 

62. Lappan, S.; Morino, L. Mating in the presence of a competitor: Audience effects may promote male social tolerance in polyan‐

drous siamang (Symphalangus syndactylus) groups. Behaviour 2014, 151, 1067–1089. 

63. Inoue, M.; Mitsunaga, F.; Nozaki, M.; Ohsawa, H.; Takenaka, A.; Sugiyama, Y.; Takenaka, O. Male dominance rank and repro‐

ductive success in an enclosed group of Japanese macaques: With special reference to post‐conception mating. Primates 1993, 

34, 503–511. 

64. Cowlishaw, G.; Dunbar, R.I. Dominance rank and mating success in male primates. Anim. Behav. 1991, 41, 1045–1056. 

65. Reichard, U.H.; Boesch, C.E. Monogamy: Mating Strategies and Partnerships  in Birds, Humans and Other Mammals; Cambridge 

University Press: Cambridge, UK, 2003. 

66. Vervaecke, H.; Van Elsacker, L. Sexual competition in a group of captive bonobos (Pan paniscus). Primates 2000, 41, 109–115. 

67. Nieuwenhuijsen, K.; Slob, A.K.; Ten, J.J. Gender‐related behaviors in group‐living stumptail macaques. Psychobiology 1988, 16, 

357–371. 

68. Drukker, B.; Nieuwenhuijsen, K.;  ten Bosch,  J.V.D.W.; Van Hooff,  J.A.R.A.M.; Slob, A.K. Harassment of sexual  interactions 

among stumptail macaques, Macaca arctoides. Anim. Behav. 1991, 42, 171–182. 

69. Linn, G.S.; Mase, D.; Lafrancois, D.; Okeeffe, R.T.; Lifshitz, K. Social and menstrual cycle phase influences on the behavior of 

group‐housed Cebus apella. Am. J. Primatol. 1995, 35, 41–57. 

70. Smuts, B.B.; Smuts, R.W. Male aggression and sexual coercion of females in nonhuman primates and other mammals: Evidence 

and theoretical implications. Adv. Stud. Behav. 1993, 22, 1–63. 

71. Gilby, I.C.; Brent, L.J.N.; Wroblewski, E.E. Fitness benefits of coalitionary aggression in male chimpanzees. Behav. Ecol. Sociobiol. 

2013, 67, 373–381. 

72. Von Rohr, C.R.; Koski, S.E.; Burkart. J.M. Impartial third‐party interventions in captive chimpanzees: A reflection of community 

concern. PLoS ONE 2012, 7, e32494. 

73. Matthews, M.; Adler, N.T. Facilitative and inhibitory influences of reproductive behavior on sperm transport in rats. J. Comp. 

Physio. Psychol. 1977, 91, 727. 

74. Stockley, P.; Preston, B.T. Sperm competition and diversity in rodent copulatory behaviour. J. Evol. Biol. 2004, 17, 1048–1057. 

75. Busse, C.D.; Estep, D.Q. Sexual arousal in male pigtailed monkeys (Macaca nemestrina): Effects of serial matings by two males. 

J. Comp. Psychol. 1984, 98, 227. 


