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Social affiliation of Taihangshan macaque based on huddling behavior
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Abstract:From September 2011 to June 2012,using instantaneous and scan sampling methods,we collected data,with
10 min interval,on huddling behaviors between individuals of troop Wangwu 1 (WW - 1)of Taihangshan macaque (Maca-
ca mulatta tcheliensis)inhabiting the Taihangshan Macaque National Nature Reserve (TMNNR),and then analyzed the in-
dividual social affiliation within troop WW - 1 The results showed that:(1)huddling among individuals of troop WW - 1
was categorized into 5 huddling groups,and huddling behavior was more frequently observed in adult females inside a given
unit (84 21% );(2)individual ages and sexes significantly influenced frequency of huddling behaviors The sexual di-
morphism of huddling behavior arose during the subadult period;and (3)proportions of social affiliations that happened
between mother and offspring was significantly larger than that of the other huddling types Our results indicated that,with-
in Taihangshan macaque society,social affiliation exhibited a web-like structure based on matrilineal units,and that the
mother-offspring link was the strongest affiliation inside a unit We established the affiliation sociogram of Taihangshan ma-
caques based on method of behavioral ecology,and we hope this will be helpful for better understanding socioecology of rhe-
sus macaques
Key words:Huddling behavior;Mt Taihangshan;Rhesus macaque (Macaca mulatta);Social affiliation

  社会联属是指一些社会性动物社群内由于不同
年龄、性别组的个体的社会角色与等级地位存在明
显差异,在个体间形成的复杂的支配 - 从属关系,
而这种支配 -从属关系在不同的物种有着各自独特
的模式 (Clutton-Brock,1974)。了解社群内个体通
过亲缘、非亲缘联盟、婚配、竞争而建立的支配 -
从属关系,是进一步开展社群内个体等级与资源竞
争、互惠利益、母系投入策略等诸多研究的前提,
同时也是灵长类行为生态学与社会生物学的重要组

成部分 (Davies and Oates,1994;Janson,2000)。
非人灵长类的社会制度 (social system)是由社群
内多个个体通过空间配置、亲缘关系、婚配关系和
其它纽带结合在一起而形成的 (Dunbar,1988)。
具有完善的社会制度是群居性非人灵长类区别于其

它物种的重要特征之一 (Wrangham,1987),认识

社会制度也是了解一个物种生存状态及其在复杂环

境中进化过程的基本途径 (Clutton-Brock,1974)。
非人灵长类的社会结构主要有单配制 (monoga-
my)、一雄多雌制 (polygyny)、一雌多雄制 (poly-
andry)和多雄多雌制 (multi-male,multi-female)
等类型,而人类社会则属于以家庭单元为基础的重
层社会 (张鹏和渡边邦夫,2009)。对非人灵长类
社会结构及其成员之间联属关系的研究有助于探讨

人类重层社会的起源等人类学问题 (齐晓光等,
2010)。

“社会渐成论” (Social epogenesis)认为,社
会组织的形成源自社会表型构建 (construction of
social phenotype)的一系列过程,社会表型的后成
限制则是由于基因水平、机体水平和社会水平的不
同 (Thierry et al ,2004)。生态学过程在复杂的社
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会结构形成的进程中起着重要作用 (Wittemyer et
al ,2004)。Mori (1979a)和 Swedell (2002)通
过研究狮尾狒狒 (Theropithecus gelada)与埃及狒
狒 (Papio hamadryas)社群中社会关系的形成机制
后发现,维持其各自社会稳定的动力截然不同。由
于物种栖息环境及其生态因子不同,造成了社会系
统的多样性 (Wrangham,1980)。社会系统的多样
性表现在个体间的联系方式、资源的分配和利用、
生活史等诸多方面 (Janson,2000)。在这种多样
化的社会系统中,雌雄个体有着各自不同的社会角
色和地位,导致社群内部的联属关系复杂而有层次
(Spinka et al ,2001)。在非人灵长类社会中,团
抱行为 (huddling behavior)作为保持体温与增进
社会关系的一种有效途径而广泛存在,个体的年龄
性别组差异、等级和亲缘关系等社会因素都有可能
影响社会成员间的团抱模式 (Takahashi,1997;齐
晓光等,2010)。在对日本猴 (Macaca fuscata)和
藏酋猴 (Macaca thibetana)夜宿地团抱行为的研
究中,学者们发现团抱行为能有效地抵抗低温和增
进参与团抱个体间的社会关系 (Takahashi,1997;
Ogawa and Takahashi,2003)。

昼行性非人灵长类的社群组成多以雌性群聚单

元为主体,在这些单元中,雌性个体的社会关系表
现出多种类型,个体之间存在亲和、性选择和等级
竞争等关系 (Sterck et al ,1997)。群居性非人灵
长类社群中普遍存在优势等级现象 (李宏群等,
2004),而对有限资源的竞争性获取则是形成优势
等级结构的主要驱动力。因此,居于优势顺位的个
体对食物资源等的获取有重要影响 (Broom et al ,
2009)。为直观地描述社群中个体间的支配 - 从属
关系,学者们构建了社会联属关系图(affiliation soci-
ogram)(Mori,1979b;Kawai et al ,1983)。在猕猴
属 (Macaca)动物的社群内,雌性家长和母系单
元是社群结构的重要特征,通过母系这一纽带,将
具有血亲关系的雌性个体紧密地连接起来,形成
“雌性联盟” (de Waal,1989 )。关于野生猕猴
(Macaca mulatta)的种群生态学、社会生物学、行
为生态学等已有较多研究 (Southwick and Siddiqi,
1966;Goldstein and Richard, 1989;江 海声 等,
1989,1998; Seth, 2000; 田 军 东 等, 2011a,
2011b)。结果表明,猕猴的社会以母系单元为主,
属于典型的多雌多雄制社会结构类型 (Dittus,
2004;Flack and de Waal,2004; Thierry et al ,
2004;田军东等,2011a)。

太行山猕猴 (M m tcheliensis)是中国特有
的一个猕猴亚种 (蒋学龙等,1991;Fooden,2000;
Lu et al ,2007),自 20 世纪 80 年代以来,关于太
行山猕猴的数量和分布 (瞿文元等,1989;Qu et
al ,1993;张荣祖等,2002;Lu et al ,2007;路纪
琪等,2009)、食性 (吕九全等,2002;郭相保等,
2011)、行为 (田军东等,2011b)等已有相关报
道。本研究以一个野生太行山猕猴群为研究对象,
在个体识别的基础上,观察并记录个体间的团抱行
为,旨在分析亲缘关系、性别、年龄等因素对猕猴
个体间团抱行为的影响,初步了解太行山猕猴的社
会联属关系特征,为猕猴的社会生态学研究积累基
础资料。
1 研究方法
1 1  研究地点

本研究地点位于河南太行山猕猴国家级自然保

护区济源管理局愚公分局所辖的天坛山管护区(北
纬 35°05 ′ ～ 35°15′,东经 112°12 ′ ～ 112°22′)。太行
山猕猴国家级自然保护区位于河南省与山西省交界

的太行山和中条山地区,总面积 56 600 hm2 ,海拔
高度为 600 ～ 1 955 m,保护区气候属大陆性季风
气候。保护区内降水量有明显的季节性差异,年均
降水量为 695 mm。有关研究地区的自然地理概况
可参见相关报道 (宋朝枢和瞿文元,1996;Lu et
al ,2007;郭相保等,2010)。
1 2  研究对象

本研究选择常年活动于天坛山管护区的一个野

生太行山猕猴群 (王屋 1 群,WW - 1 群)为观察
对象,群内所有个体均已完成个体识别及命名。研
究期间,WW - 1 群共有猕猴 60 只,其中成年雄猴
4 只,成年雌猴 15 只,未成年猴 40 只,随群边缘
猴 1 只 (成年雄性)。根据多年的个体繁殖记录,
确定群内个体间的母系亲属关系。WW - 1 群包括
3 个母系单元,分别为红脸单元 (HL - Unit)、长
毛单元 (CM - Unit)和斑点单元 (BD - Unit),雌
性家长分别为红脸 (HL)、长毛 (CM)和斑点
(BD) (田军东等,2011)。母系单元内的关系类型
主要为母 - 子关系、其它关系类型 (兄弟姐妹、
表兄 -妹、舅 (姨)- 甥、非亲属关系)。
1 3  数据收集

根据田军东等(2011b)对太行山猕猴行为谱的
研究结果,团抱行为属于亲密行为(affinitive behav-
ior),多见于猕猴的非运动状态,例如休息和睡眠
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时。因此,在本研究中,团抱行为观察和记录于休息
和自由运动状态时(田军东等,2011b)。

2011 年 9 月至 2012 年 6 月,当猴群处于有效
观察距离内并自由活动时,采用瞬时扫描取样法
(instantaneous and scan sampling),观察个体的团抱
行为,扫描间隔为 10 min (Altmann,1974);研究
期间,共记录到 8 265 个有效团抱行为,其中包括
少年猴参与的团抱行为3 123个,亚成年猴参与的
团抱行为 2 031个,成年猴个体参与的团抱行为
3 111个。本研究定义团抱行为的频次为个体在
10 min发生团抱行为的平均次数。在统计某一亲属
类型关系个体间团抱行为频次时,由于同种亲属关
系类型的两个个体间会出现重复现象,得到的团抱
行为频次数据为 C2

n × 2,故实际的团抱行为频次应
为统计值的 50% 。
1  4  数据分析

将上述经整理的团抱行为数据录入 Excel
2010,建立数据文件。所有数值均以平均值 ±标准
误 (Mean ± SE)表示。利用 Ucinet 6 软件对团抱
行为进行社会网络关系分析,得出 WW - 1 群的社
会联属关系并绘图。利用 SPSS for Windows (Ver-
sion 19 0)对数据进行统计分析。采用组内联接

(within-groups linkage)方法,对 WW - 1 群内 50 个
个体与 α - 雌性和 3 个母系单元雌性家长团抱行为
的总频次进行系统聚类分析;单元内、外个体的差异
分析采用独立样本 t 检验(independent-sample t
test);不同性别、年龄组个体间差异采用双因素方差
分析(Two-way ANOVA)和单因素方差分析(One-
way ANOVA)。差异显著水平设定为 α = 0 05。
2 结果
2 1  基于团抱行为的社会联属关系

在 WW - 1 群内,团抱行为多发生在单元内个
体间 (84 2% ),单元间个体之间较少 (15 8% ),
二者差异极显著 (t = 8 192,df = 14,P < 0 001);
形成一个团抱的个体数平均为 5 ～ 6 只。WW - 1 群
内个体间的团抱行为可归为 5 个团组(huddling
group):HL - SQ 组(HL - SQ Unit)、GB - JL 组(GB
- JL Unit)、CH - HB 组(CH - HB Unit)、CM - XBD
组(CM - XBD Unit)和 BD 组(BD - Unit)(图 1)。
其中,CH为 α - 雌性,属于 HL 单元,与 HB(α - 雄
性)频繁抱团;GB 和 JL也是 HL 单元中的成年雌性
个体,形成介于 HL - SQ 组和 CH - HB 组之间的过
渡结构。SQ 为刚迁入 WW - 1 群的成年雄性个体,

图 1  基于团抱行为的太行山猕猴社 会联属关 系图 . 不同 图案表示性别 (圆圈:雌性;方框:雄性);图案大小表示年龄组
(小:0 ～ 5 岁;大:5 岁以上);图案间连线的粗细表示个体间联属关系强弱
Fig 1  Affiliation sociogram of troop WW - 1 based on huddling behavior in Taihangshan macaque. Different patterns represented sexes
(Circle:female;Square:male);Size of patterns represented age-class (smaller:0 - 5 years old;larger:over 6 years old);Thickness of
lines between patterns express the extent of affiliation
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与 HL的联属关系紧密,频繁发生团抱行为;除 α
-雄性外的其他成年雄性间极少发生团抱行为。此
外,也有部分雌性个体 (如 BL 和 FY)很少发生
团抱行为。结果表明,太行山猕猴基于团抱行为的
社会联属关系是一个以母系单元为基本单元的网状

结构。
2  2  团抱行为的聚类分析

采用组内联接法,对 WW - 1 群猕猴个体的团
抱行为频次进行系统聚类分析,结果与采用 Ucinet
6 软件分析的结果相似 (图 2)。值得注意的是,
在聚类分析中,HL - SQ 组和 GB - JL 组的关系更
近,聚为一支;HB (α - 雄性)和 CH 聚为一支;
除 α - 雄性之外的其他雄性个体与部分雌性个体
(BL和 FY)聚为一支 (图 2)。

图 2  基于团抱行为的太行山猕猴 WW - 1 群个体关系聚类结果  该个体的母亲于 2009 年离群
Fig 2  Cluster diagram of individual relationships wi thin troop WW - 1 of Taihangshan macaques based on huddling behaviors  Mother of
th is individual left troop WW - 1 in 2009

2  3  不同年龄—性别组个体间的团抱行为
双因素 方 差分 析 结果 表 明,年 龄 (F =

107  90,df = 1,42,P < 0 001 )和性别 (F =
12 67,df = 2,42,P < 0 001)对太行山猕猴的团
抱行为均具有显著的影响,且二者具有显著的交互
作用 (F = 44 10,df = 2,42,P < 0 001) (表 1)。
雌性 (F = 17 96,df = 2,21,P < 0 001)和雄性
个体 (F = 158 55,df = 2,21,P < 0 001)参与团

抱行为的频次均与年龄显著相关;雄性个体参与团
抱行为的频次在各年龄段间存在差异 (P <
0 05),在少年期参与团抱行为的频次显著多于亚
成年期 (P < 0  001)和成年期 (P < 0 001),亚
成年期显著多于成年期 (P < 0 001)。雌性个体在
成年期参与团抱行为的频次显著多于少年期

(P = 0 002)和亚成年期 (P < 0 001),少年期和
亚成年期的差异显著 (P = 0 015);在少年期,个
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体参与团抱行为的频次没有显著的性别差异;但
是,到亚成年期 (t = 8 47,df = 14,P < 0 001)和
成年期 (t = 8 56,df = 14,P < 0 001)时,性别间

差异均达显著性水平。这一结果说明太行山猕猴团
抱行为的性二型现象起始于亚成年期。

表 1  太行山猕猴团抱行为频次的年龄和性别差异
Table 1  Variat ion in huddling behavior with age and sex in Taihangshan macaques

性别

Sex

年龄组 Age groups 双因素方差分析 Two-way ANOVA
少年组

Juveniles
亚成年组

Subadults
成年组

Adults
年龄

Age
性别

Sex
年龄 × 性别
Age × Sex

雌性

Female 16 13 ± 0  77 a 13  25 ± 0 70 b 26 5 ± 2 65 ab

雄性

Male 14 88 ± 0  61 a 6  75 ± 0 31 b 3 5 ± 0 42 ab

F = 107  90
df = 1,42
P < 0  001

F =12  67
df = 2 ,42
P <0  001

F = 44 10
df = 2,42
P < 0  001

  上标字母不同表示年龄组差异显著, 表示性别差异显著

Di fferent superscripts within the same row represent significant differences among age groups; represents significant d ifference between females and
males

2  4  个体间亲缘类型与团抱行为的关系
在研究群内,母子关系较为明确且易于确定,

母子之间发生团抱行为频次 (12  75 ± 1 30)显著
高于其它关系类型 (3  05 ± 0  67 ) (t = 7 110,
df = 14,P < 0 001) (图 3)。这一结果表明太行山
猕猴单元内的联属关系以母 -子之间为主。

图 3  母 - 子 型 和其 他 关 系 类 型 个体 间 团 抱行 为 频 次
( P < 0  001)
F ig 3  Comparison of frequencies of huddling behaviors between
mother-offspring relationships and other relationship types
( P < 0  001)

3 讨论
本文基于团抱行为研究了太行山猕猴群的社会

联属关系,发现太行山猕猴的社会联属关系是一个
以母系单元为核心的网状结构。作为保持体温与增
进社会关系的一种有效途径,团抱行为在不同灵长
类物种间呈现出多样的模式 (Takahashi,1997)。
在冠毛猕猴 (Macaca radiate)社群中多表现为两

个个体团抱 (Koyama,1973);红面猴 (Macaca
arctodies)团抱的个体数量 6 ～ 7 只 (Bertrand,
1969)。在本研究群中,团抱个体平均为 5 ～ 6 只,
有时会出现 10 只甚至 10 只以上个体团抱的现象。

猕猴属动物表现为基于母系单元的多雄多雌制

的社会结构类型,大多数雌性终生生活在出生群,
并繁殖后代 (Thierry,2004;Blomquist,2009)。个
体间的社会联属关系是探讨社群的稳定与维持机制

的前提和基础,同时,又受到多种因素的影响。
3 1  社群等级对猕猴社会联属的影响

在猕猴属的群体中,雌性家长和母系单元是猕
猴社会结构的重要特征 (de Waal,1989),而个体
的社会顺位与资源占有具有显著的相关性,群内的
α 位个体多为成年雄性且对群的稳定至关重要
(Vandenbergh,1967)。在猕猴的社会结构的形成
过程中,雌性较雄性更易形成稳定的社会单元,以
雌性家长为中心,可将具有血缘关系的个体紧密地
联系起来 (Seyfarth,1976;de Waal,1987)。群体
内的多数成年雌性偏爱与高顺位雄性保持持久的关

系 (Hill,1987,1990),以获取在社群内更高地位
和更多资源。在本研究群中, α - 雄性 (HB)在
社群中并不直接参与成年雌性的管理,也较少与成
年雄性直接接触。成年雄性在群中的分布远离α -
雄性,这表明 α -雄性在群中起到对成年雄性进行
威慑并调控成年雄性在群中的地位和分布的作用。
α -雌性及其后代与 α -雄性构成一个特殊的群体,
我们称之为 “α -家庭”。 “α -家庭”对社群具有
最高统治权,α -雄性和 α - 雌性共同管理整个社
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群,对社群的稳定至关重要。所以,太行山猕猴的
社会联属关系是一个网状的结构,雌性家长通过雌
性亲缘联盟把单元内的雌性个体联系起来,这些雌
性通过和自己后代的联属向外扩展,而成年雄性只
是在网状结构的外围,并只与某个或某些雌性个体
及其后代发生联系。因此,雌 -雌联系和母亲 -后
代联系是太行山猕猴网状社会联属关系中的两个最

重要的环节。
3  2  年龄和性别对猕猴社会联属的影响

本研究发现太行山猕猴的社会联属关系是一个

以母系单元为核心的网状结构,并且母系单元的雌
性家长对单元内的个体有着不同程度的团抱行为;
团抱行为的性二型现象起始于亚成年期。在旧大陆
猴中,成年雌性和青少年个体往往在社会活动中占
据主导地位 (Jolly,2000);日本猴社群内个体与
雌性团抱的频率显著地高于与雄性的团抱 (Taka-
hashi,1997),同时有亲缘关系的青少年个体间容
易发生更多的社群团抱 (Wada et al ,2007)。雌
性个体通过相互之间以及与其后代间的团抱行为,
可以缓解群内个体间的紧张关系,维持社群稳定
(Cooper and Bernstein,2008)。在母系单元内,未
成年雌性个体经常与成年雌性及新生个体团抱在一

起,以满足其对新生儿的好奇心和积累生育、照顾
婴幼猴等方面的经验。在休息时,非人灵长类个体
间对团抱伙伴有不同的选择 (Anderson,2000),
同时也会伴随发生理毛等社会行为 (Ogawa,
1995)。低等级的雌性豚尾猴 (M nemestrina)倾
向于在休息时与高等级的雌性团抱 (Reite et al ,
1976);大多数青少年长尾猴 (Cercopithecus aethio-
ps)习惯于和表兄 / 弟团抱在一起 (Struhsaker,
1967);在睡眠前,青少年叟猴 (M sylnanus)个
体会主动靠近具有亲缘关系的成年雌性 (Hammer-
schmidt et al ,1994)。在母系单元之间,成年雌性
以及同龄的青少年个体更容易互相接触,并发生一
定程度的团抱行为。但当母系单元之间发生冲突
时,母系单元内的个体常表现出相互支持、助攻行
为等,以对抗其它母系单元的个体或者成年雄性个
体 (Kapsalis,2004)。
3  3  个体间关系类型对猕猴社会联属的影响

本研究发现,在母系单元内,母、子间发生团
抱行为的频次明显多于其它几种亲属关系,说明在
母系单元内,个体间主要通过母 - 子关系相联接。
成年雌性个体的姐妹对该雌性后代少量的团抱行

为,更大程度上体现的是姐妹之间的亲近关系,幼

猴只是姐妹个体间联系的 “桥梁” (Kapsalis and
Berman,1996)。通过母系单元内个体和母系单元
之间复杂多变的联属关系,形成了包括多个组织水
平的社会结构模式 (Kawai,1990)。群内个体回避
单独休息 (个别成年雄性个体除外),倾向于形成
不同规模的团抱;以成年雌性作为团抱的主体,具
有很高的社会亲和力 (Takahashi,1997)。雌性家
长的存在,使得母系单元内个体间的凝聚力加强;
进食、休息时,单元内个体多与雌性家长团抱,以
此来获得雌性家长的更多支持,这也说明母系体系
与紧密的雌性亲属联盟是母系社会维持的主要动力

(Kawai,1990)。游离于母系单元外的成年雄性除
与 α - 雄性和 α - 雌性保持紧密关系外,也与不同
母系单元的成年雌性发生不同程度的团抱行为,这
可能也是成年雄性吸引成年雌性的一种策略,借此
可获得在繁殖季节与之交配和繁殖后代的机会

(Swedell,2002)。太行山猕猴以母系单元体系作为
社群的基本结构单元,而在母系单元中,母子间的
联系是最主要的联属关系,以雌性家长为中心,多
个成年雌性个体及其后代聚集在一起。频繁的母、
子联系,使母系单元的凝聚力加强,单元内个体始
终聚集在雌性家长的周围,个体间有着不同程度的
亲密行为,在很大程度上提高了母系单元适应野生
环境的能力 (Altmann,1980;Ferrari et al ,2009);
母系单元之间个体的交流、成年雌性和成年雄性的
团抱等亲密行为、成年雄性的迁入和迁出,均使整
个社群内的个体联系和基因交流得以加强。

综上所述,太行山猕猴基于团抱行为的社会联
属关系是一个以母系单元为基本单元的网状结构,
雄性在整个联属关系中的作用并不明显;单元内的
联属关系以母子之间的关系为主;自亚成年期开
始,雌性个体在单元内的联属关系逐渐加强,而雄
性个体则开始远离单元,最终在成年之后离开单
元。这种策略可能正是太行山猕猴在长期社会进化
中形成的特有的行为模式和稳定对策。太行山猕猴
的社会有着更丰富的结构和联属关系。
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