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成年黄山短尾猴雌性等级结构稳定性
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摘要:等级结构稳定性是衡量群体凝聚力的重要指标,雌性等级结构稳定对于母系社会群体具有重要的生物学
意义。本文采用目标动物取样和全事件记录相结合的方法,研究黄山短尾猴鱼鳞坑 A1 群 (YA1 群)和鱼鳞坑
A2 群 (YA2 群)的成年雌性分别在交配季节 (2011 年 9 ～ 12 月)和非交配季节 (2012 年 2 ～ 5 月)内的攻击 -
屈服行为。采用等级结构中雌性间攻击 -屈服频率、社会顺位和等级梯度 3 个量化指标,首次定量探讨了短尾
猴雌性等级结构及其稳定性。研究期间,YA1 群和 YA2 群雌性间攻击 -屈服频率、社会顺位和等级梯度均无季
节性变化 (P > 0 05)。结果表征短尾猴雌性等级结构趋于稳定,该结果支持了短尾猴雌性等级结构稳定性的定
性判断。
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Stability of the female dominance hierarchy in free-ranging,provisioned
adult Tibetan macaques (Macaca thibetana)at Mt Huangshan,China
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Abstract:Dominance hierarchy stability has been used to measure group stability and cohesiveness In female-philopatric
species,the stability of the female dominance hierarchy is especially important in determining group dynamics. For four
months each during the mating (September - December 2011) and non-mating (February - May 2012) seasons,we ex-
amined stability of the adult female dominance hierarchy in free-ranging Tibetan macaques (Macaca thibetana). We stud-
ied Yulinkeng (Y)A1 and YA2 groups,using focal animal and all-occurrences data collection methods. We investigated
the female dominance hierarchy and its stability based on three quantitative indices:aggression-submission frequency,so-
cial ranks and hierarchical steepness. We found no variation by season in the three variables in either social group (P >
0 05). Our data indicate that,in YA1 and YA2,the female dominance hierarchy is stable. Our results support earlier,
qualitative reports of female dominance hierarchy in this species
Key words:Dominance hierarchy stability; Female; Frequency;Hierarchical steepness; Social ranks; Tibetan ma-
caques (Macaca thibetana)

  大多数灵长类动物经过对外部生态环境的长期
适应,逐渐形成了群居的生活方式 (Wrangham,
1980;Krause and Ruxton,2002)。群居生活对于
个体成员来说有利于发现食物和抵御天敌,但同时
也带来空间、食物、配偶等方面的竞争 (Kappeler
and van Schaik,2002),正是这种竞争关系促使种
群内形成了不同的社会结构,而等级结构的特点恰

恰是衡量不同社会结构的一个重要指标 (Moolman
et al ,1998;Wittemyer and Getz,2007)。等级结
构稳定性 (Dominance hierarchy stability)是衡量群
体凝聚力的重要依据 (Sidanius and Pratto,2001;
Haley and Sidanius,2005)。

等级结构是指社群内全体成员依据某种特定的

行为方式,例如,社会顺位 (Social ranks)进行的
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排列,是动物社会长期适应性进化的结果,具有重
要的生物学意义:群内成员形成的等级结构可以维
持群内的相对和平,从而保存群的实力,有利于种
群的繁衍与壮大 (例如,鸟类,Lamprecht,1986;
鱼 类, Nakano, 1995; 哺 乳 动 物, Sapolsky,
2005)。尤其是在灵长类动物中,其等级结构及特
点表现的更为突出 (李进华,1999)。前期大量研
究通过采用攻击 - 屈服 (Aggression-submission)
关系矩阵判定标准对雄性的等级结构进行过界定,
均证实了其等级关系呈线性 (Muller and Wrang-
ham,2004;Sinha et al ,2005),而有关雌性个体
间的等级关系进行判定的较少。可能由于雌性个体
其自身的生理特征与社会状况,决定了雌性个体间
很少发生攻击行为,甚至有时会出现胜败逆转
(Counter-aggression)的现象,因而利用攻击 - 屈
服矩阵有时很难准确判定个体间的等级关系 (Pu-
sey et al ,1997)。另外,雌性灵长类等级结构因
受各种因素影响而表现的比雄性更为复杂。雌性食
蟹猴 (Macaca fascicularis)的社会顺位不仅与亲缘
关系有关,而且受到年龄等因素的影响 (Bu-
tovskaya et al ,1995);雌性黄山短尾猴 (Macaca
thibetana)的社会顺位呈现依存关系,依赖于雄性
以及家庭出身 (李进华,1999);有些雌性个体的
顺位是由遗传获得,如恒河猴 (Macaca mulatta)
(Sapolsky,2005)。因此,如何选择有效的判定标
准,对雌性个体间的等级结构进行准确衡量是至关
重要的。

目前,等级结构的确定通常依据两种指标:线
性 (Linearity)和梯度 (Steepness) (de Vries,
1995)。关于线性等级结构的计算方法 (de Vries
and Appleby,2000;Albers and de Vries,2001 ),
弊端在于:如果两个体不发生攻击 -屈服行为,则
无法确定两个体间的等级关系。为了弥补这种缺
陷,Gammell 等 (2003)依据攻击 -屈服矩阵,计
算个体间攻击 - 屈服的胜负比例 (Wins-loses pro-
portion,P i j),通过计算 David 值 (David’s Score,
DS)进行个体顺位的判定。在此方法的基础上,
de Vries等 (2006)又进行了进一步的优化,计算
个体间攻击 - 屈服的矢量优势指数 (Dyadic domi-
nance indices,D i j),并采用标准化 David 值 (Nor-
malized David’s score,NDS)对群体成员间的等级
梯度 (Hierarchical steepness)进行了确定。个体
顺位和等级梯度的量化,为深入研究灵长类社会结
构及其稳定性提供了重要的方法,尤其对于雌性等

级结构的判断意义更大。该方法已成功运用于倭黑
猩猩 (Pan paniscus)的雌性等级结构判定上 (Ste-
vens et al ,2005)。

黄山短尾猴营群居生活,社会群体由成年雄
性、成年雌性以及它们的后代组成 (李进华,
1999),雌性个体除分群外 (Li et al ,1996),终
生生活在出生群中,而雄性成年后一般离开该群
(李进华,1999);短尾猴社会群体一般由几个姓
氏的雌性和无亲缘关系的雄性组成,主要通过雌性
血缘关系来维持群体,属于典型的母系社会群体
(李进华,1999);雄性间呈现严格的线性等级关
系 (李进华,1996),雌性间也存在一定的等级关
系,但因雌性顺位受雄性个体 (雄性倾向于支持
有潜在繁殖能力的雌性)及其自身生理状态 (妊
娠期、产仔期雌性安静而远离争斗)等因素影响,
而变 得更 为复 杂 (李 进华,1999; Li et al ,
2005)。其中交配季节和非交配季节 (包括妊娠期
和产仔期)雌性顺位有些许波动 (Li et al ,
2005),但这种变化是否影响雌性间的等级结构,
至今仍是无法解决的难题。

本研究以黄山短尾猴为研究对象,分别观察鱼
鳞坑 A1 群和 A2 群中成年雌性之间的攻击 - 屈服
行为,通过分别计算 DS和 NDS确定黄山短尾猴雌
性社会顺位和等级梯度。本文通过比较同一群体在
交配季节 (9 ～ 12 月)和非交配季节 (2 ～ 5 月)
内攻击 -屈服频率、社会顺位和等级梯度的变化,
结合数学运算,试图探讨黄山短尾猴雌性等级结构
及其稳定性。
1 研究方法
1 1  研究地点与研究对象

研究地点位于安徽省黄山市黄山风景区汤口镇

寨西浮溪村———野生猴谷,东经 118° 10′,北纬
30°29′,海拔 600 ～ 1 200 m。海拔 600 ～ 800 m 之
间主要是次生常绿阔叶林,如青冈 (Quercus glau-
ca)、小叶青冈栎 (Quercus gracils)等,800 ～
1 000 m是落叶、常绿阔叶混交林,如冬青 (Ilex
chinensis)等,1 000 m以上多为落叶树,如茅栗
(Castaneu sequinii)、山毛榉 (Fagus longipetilata)
等,下层为矮小灌木;并有多条山沟溪流贯穿其中
(李进华,1999)。

研究对象为栖息于黄山风景区西南山麓的鱼鳞

坑 A1 群和 A2 群的成年雌性个体 (YA1 群:8 只;
YA2 群:11 只) (猴群组成结构见表 1),均能依
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据自然特征进行个体识别。两群均进行人工定时
(09:00、11:00、14:00 和 16:00)、定点 (饵
场)、定量 (每天每群分 4次总量 5 ～ 6 kg的玉米)

投食,但是它们的大部分食物仍为天然的野生植
物。猴群除投食时间以外,大部分时间在饵场周围
的森林中活动。

表 1  研究期间黄山短尾猴鱼鳞坑 A1 群和 A2 群年龄 /性别组成
Table 1  Age / sex composition for Tibetan macaques (Macaca thibetana)of groups Yulinkeng A1 and Yul inkeng A2 during study period
年龄组 a

Age classes a
交配季节 Mating season 非交配季节 Non-mating season

鱼鳞坑 A1 群
YA1

鱼鳞坑 A2 群
YA2

鱼鳞坑 A1 群
YA1

鱼鳞坑 A2 群
YA2

成年雄性猴 Adult males 4 9 4 9
成年雌性猴 Adult females 8 11 8 11
青年猴 Adolescents 0 6 3 11
少年猴 Juveniles 11 13 12 12
婴猴 Infants 4 4 3 8
共计 Total 27 43 30 51

a 年龄组的划分标准参照李进华 (1999) a Divis ion standard was referred to Li (1999)

1  2  研究方法与数据收集
采用目标动物取样法 (Focal animal sampling)

和全事件记录法 (All occurrences recording)对行
为数据进行观察与收集 (Altmann,1974;Balasu-
bramaniam et al ,2011)。进行日常目标动物观察
时,当攻击 -屈服行为出现,立刻使用记录本并结
合录音笔 (型号:索尼 ICD - AX412F)进行记录,
同时记录攻击 -屈服行为的具体参数指标:攻击发
起者、屈服接受者、攻击程度 (瞪眼、击地、追
赶、抓等)、攻击类型 (攻击支持、转嫁攻击等)
等 (李进华,1999;Berman et al ,2004)。观察
时间开始于早晨 7:00 ～ 8:00,结束于傍晚
17:00 ～ 18:00。

行为定义如下:
攻击行为:一雌性个体眼睑上翻,眼睁大并紧

盯另一雌性个体,威胁、追赶、拍击、抓或撕咬另
一个体 (李进华,1999;Berman et al ,2007)。

屈服行为:一雌性个体受到攻击之后,扭转身
体摆出逃跑的姿势或者快速逃向攻击者的相反方向

等 (李进华,1999)。
本研究在交配季节对 YA1 群和 YA2 群共观察

108 d (2011 年 9 ～ 12 月),非交配季节共观察
102 d (2012 年 2 ～ 5 月),取样时间分布具体为
(交配季节:YA1 群,Mean ± SD = 13  25 ± 2 75,
YA2 群,Mean ± SD = 13 75 ± 1 89;非交配季节:
YA1 群,Mean ± SD = 12 50 ± 3 11,YA2 群,Mean
± SD = 13 00 ± 2 16,单位:天数 /月)。
1  3  DS 和 NDS计算方法
1  3  1  DS计算方法

P i j (胜负比例):P ij = α i j / n i j,Pj i = 1 - P i j;其
中 α ij代表个体 i 战胜个体 j 的次数,n ij代表个体 i
和个体 j之间发生的攻击 - 屈服次数总和。如果个
体 i和个体 j之间没有发生攻击 - 屈服行为,那么
P i j = P ji = 0。

D ij(矢量优势指数):D ij = P ij - {(P i j - 0 5)×
Prob [P i j]},其中 Prob [P ij]= 1 / (n i j + 1)。

DS (顺位):DS = w + w2 - l - l 2 ,其中 w =
∑P i j (或者∑D i j ),代表个体 i 的所有 P ij (或者
D ij )之和;w2 = ∑w j × Pi j (或者∑w j × D ij ),代
表个体 i 的所有 P i j (或者 D i j )加权和; l = ∑ P j i
(或者∑D j i),代表个体 i的所有 Pj i (或者 D j i)之
和;l2 = ∑l j × P j i (或者∑l j × D j i),代表个体 i的
所有 P j i (或者 D j i)加权和。DS 大小决定个体顺
位,DS 越大、顺位越高,反之亦然。详细计算过
程参见 Gammell 等 (2003)和 de Vries 等 (2006)。
1 3  2  NDS计算方法

NDS = {DS + MaxDS (N)} / N = {DS +
[N (N – 1)] / 2} / N,其中 MaxDS 代表个体 i
最大可能达到的 DS,N 代表研究个体的数量。等
级梯度:社会顺位作为横坐标,NDS 作为纵坐标,
得出曲线斜率的绝对值即为等级梯度。等级梯度一
般在 0 到 1 之间波动,如果等级梯度趋向于 1,说
明该群体统治结构趋于森严,反之亦然。详细过程
参见 de Vries等 (2006)。
1 4  数据处理与分析

使用 Excel 2003 进行数据初步整理, SPSS
16 0 for windows 统计软件分析数据。One sample
Kolmogorov-Smirnov test 检验数据正态分布 (P >
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0  05)。Wilcoxon Signed Ranks Test 检验攻击 - 屈
服频率季节性差异;Paired-samples t Test 检验社会
顺位季节性差异;ANCOVA 检验等级梯度季节性
差异。显著性水平设为 α = 0 05 (双尾检验)。
2 结果
2  1  黄山短尾猴雌性间攻击 - 屈服发生频率稳定
性

研究期间,黄山短尾猴 YA1 群雌性间攻击 -

屈服行为发生频率在交配季节 (Mean ± SD = 0 014
± 0 018 频次 / h)和非交配季节 (Mean ± SD =
0 015 ± 0  028 频次 / h)变化不显著 (Wilcoxon
Signed Ranks Test,Z = - 0 497,P = 0 619) (图
1a);黄山短尾猴 YA2 群雌性间攻击 -屈服行为发
生频率在交配季节 (Mean ± SD = 0 007 ± 0 009 频
次 / h)和非交配季节 (Mean ± SD = 0 009 ± 0 013
频次 / h)变化也不显著 (Wilcoxon Signed Ranks
Test,Z = - 1 375,P = 0 169) (图 1b)。

图 1  研究期间黄山短尾猴鱼鳞坑 A1 群和 A2 群雌性间攻击 - 屈服频率季节性稳定 . Wilcoxon Signed Ranks Test 差异不显著
Fig 1  Seasonal stability of in ter-female aggression-submi ssion frequency on Tibetan macaques (Macaca thibe tana) in groups Yulinkeng A1
and Yulinkeng A2 during study period . Wilcoxon Signed Ranks Test no signif icance

2  2  黄山短尾猴雌性社会顺位稳定性
研究期间,黄山短尾猴 YA1 群和 YA2 群雌性

DS(顺位)汇总见表 2。YA1 群雌性顺位在交配季
节和非交配季节变化不显著(P ij:t = 0 258,df = 7,
P = 0 804;D ij :t = - 0 160,df = 7,P = 0 877);
YA2 群雌性顺位在交配季节和非交配季节变化也
不显著(P ij:t = 0 066,df = 10,P = 0 949;D i j:
t = - 0 028,df = 10,P = 0 978)。具体见表 2。
2  3  黄山短尾猴雌性等级梯度稳定性
2  3  1  黄山短尾猴基于胜负比例的雌性等级梯度
稳定性

交配季节,YA1 群雌性等级梯度 Ks = 0 81,
YA2 群雌性等级梯度 Ks = 0  76;非交配季节,
YA1 群雌性等级梯度 K s = 0  73,YA2 群的雌性等
级梯度 Ks = 0  87。YA1 群雌性等级梯度交配季节
和非交配季节变化不显著 (ANCOVA, F1, 1 4 =
0  203,P = 0 659) (图 2a);YA2 群雌性等级梯
度交配季节和非交配季节变化也不显著 (ANCO-

VA,F1 , 2 0 = 0 232,P = 0 635) (图 2b)。
2 3  2  黄山短尾猴基于矢量优势指数的雌性等级
梯度稳定性

交配季节,YA1 群雌性等级梯度 Ks = 0 66,
YA2 群雌性等级梯度 Ks = 0  56;非交配季节,
YA1 群雌性等级梯度 K s = 0  63,YA2 群雌性等级
梯度 Ks = 0 68。YA1 群雌性等级梯度交配季节和
非交配季节变化不显著 (ANCOVA,F1 ,1 4 = 0 278,
P = 0 606) (图 2c);YA2 群雌性等级梯度交配季
节和非交配季节变化也不显著 (ANCOVA,F1 ,20 =
0 502,P = 0 487) (图 2d)。
3 讨论

研究期间,我们发现 YA1 群和 YA2 群中个体
间攻击 -屈服频率、社会顺位和等级梯度均无显著
变化,表征黄山短尾猴雌性等级结构趋于稳定,该
结果支持了黄山短尾猴雌性等级结构稳定的定性判

断 (李进华,1999)。
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图 2  研究期间黄山短尾猴鱼鳞坑 A1 群和 A2 群雌性等级梯度季节性稳定 . 协方差分析差异不显著
Fig . 2  Seasonal stabili ty of female hierarch ical steepness on Tibetan macaques (Macaca thibetana) in groups Yulinkeng A1 and Yulink-
deng A2 during study period . ANCOVA no signif icance

3  1  攻击 -屈服频率的稳定性
研究期间,虽然 YA1 群和 YA2 群均偶尔出现

从属个体 (Subordinates)攻击并战胜优势个体
(Dominances)的情况,例如,雄性个体偶尔支持
“喜欢”的从属雌性打败优势雌性,但是雌性间攻
击 -屈服频率整体均无季节性变化 (P > 0 05)。
这种胜败逆转情况在其他灵长类中也时而发生。例
如,熊猴 (Macaca assamensis) (Cooper and Bern-
stein,2002)和日本猴 (Macaca fuscata) (Zhang
and Watanabe,2007)。灵长类社会中,低顺位雌
性个体通常不随意向高顺位个体发难,需要 “审
时度势”,需要合适的机会。如果盲目地攻击,顺
位不能上升,反而会下降。大多数情况下,雌性个
体愿意遵守社会等级结构下的规则,否则群体的混
乱程度将无法想象 (李进华,1999)。
3  2  社会顺位的稳定性

研究期间,虽然 YA1 群和 YA2 群中某些雌性
的社会顺位发生了变动,例如:YA1 群个体头蕊

从第 1 顺位变化到第 2 顺位,幅度变化较小;而个
体花卉从第 4 顺位变化到第 1 顺位,幅度变化较大
(表 2),但社会顺位整体变化不显著 (P > 0  05)。
前期研究证实,大多数灵长类雌性顺位的波动可能
与自身或其他诸多因素有关,如自身竞争能力,体
型大小 (Holand et al ,2004);生理状况,感染寄
生虫程度 (Zuk et al ,1998);雄性支持 (Mars-
den,1968)等。在短尾猴社会中,雌性内部的社
会顺位也相当复杂,不仅与自身的竞争能力有关,
而且受到家庭和其他雄性个体的支持程度影响

(李进华,1999),但是这种复杂性并没有打破既定
的 “规矩” (即顺位的稳定性)。

从群体角度,等级结构稳定性相关理论认为,
有组织、有纪律的社会结构可以规范或约束成员的
行为,形成稳定的个体间关系,利于群体的发展
(Sidanius and Pratto, 2001; Haley and Sidanius,
2005);从个体角度,在不破坏群体稳定性的前提
下,较低频次的争斗不仅可以最大程度地维护自身
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利益,而且可以缓解群体压力 (de Waal,1984)。
所以,交配季节和非交配季节有些 “个体”地位
发生些许变化,但是这种变化 “整体”却不显著。
3  3  等级梯度的稳定性

研究期间,YA1 群和 YA2 群的雌性等级梯度
均无季节性变化。在黄山短尾猴社会中,无论群体
结构如何,优势个体都愿意使用 “专制的” (等级
梯度均大于 0 5)统治方式来领导群体 (Balasu-
bramaniam et al ,2012),这与日本猴 (Ventura et
al ,2006; Schino et al , 2007 )、恒 河猴 (de
Waal and Luttrell,1989;Desportes and Thierry未发
表数据,但见 Balasubramaniam et al ,2012)、食
蟹猴 (Butovskaya et al ,1995)等关于群体雌性
等级梯度专制的研究结果一致,并支持非人灵长类
行为的进化稳定策略 (Evolutionarily Stable Strate-
gy,ESS),即群体成员趋向于形成稳定的社会等
级关系,减少群内竞争。如果群内竞争达到不可调
和或者严重威胁到群体稳定性的程度时,就会造成
一些不可逆转的情形发生,并且这种不稳定如果长
期存在,会不利于发展群体大小和保存群的能量
(李进华,1999),例如短尾猴社会中偶尔出现的
分群现象 (Li et al ,1996),可能就是等级结构不
稳定引起的。
3  4  等级结构的稳定性

无论是个体间攻击 -屈服频率、社会顺位、还
是等级梯度,都充分表明成年雌性黄山短尾猴内部
拥有一种稳定的等级结构,与早期结果一致 (李
进华,1999)。Bonabeau等 (1999)发现顺位等级
关系一旦建立,群体就会形成一个稳定的社会状
态,群体成员将会遵守 “内部法则”,即自组织理
论 (Self-Organzation Theory):群成员自发地形成
一种有序的社会结构,并且维持相当长的时间,直
到有新的顺位等级关系建立,而严格的等级制度是
维持群体稳定性的前提条件 (陈燃等,2009)。特
别是对于母系社会群体的物种,雌性等级结构稳定
性具有重要的生物学研究意义 (Bergstrom and
Fedigan,2010),短尾猴雌性等级结构的稳定性提
示可能存在某种特定的行为标准策略来维持群体成

员间关系的稳定,有利于维持自身利益与增强群体
凝聚力 (李进华,1999;Xia et al ,2012)。

本研究结合复杂的数学运算得出了雌性短尾猴

的社会顺位和等级梯度,为进一步研究群体成员间
的社会关系及群体凝聚力提供了有力的先决条件。
进一步分析雄性间及雄雌之间的攻击 -屈服行为可

以成为今后研究的方向,这有助于揭示在自然条件
下,个体如何通过复杂的社会行为来维持群体的稳
定性。
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