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两种性比类群的雄性黄山短尾猴繁殖行为和攻击行为比较 
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摘要：有效性比（operational sex ratio, OSR）是指性成熟雄性数量与发情雌性数量的比值，可作为测量

性选择强度的指标。本文对两种有效性比的黄山短尾猴(Macaca thibetana)鱼鳞坑YA1群和YA2群成年雄性在交

配期（2007 年 8—12 月）内的繁殖行为和攻击行为进行研究，采用目标动物取样法、随机取样法和连续记录

法记录行为，探讨有效性比对雄性黄山短尾猴交配竞争的影响。研究期间，YA1群的有效性比为 0.4:1，YA2群

的有效性比为 0.9:1，YA2群的有效性比大于YA1群。在繁殖行为上，高顺位成年雄性的性检查、做鬼脸、性

追赶和交配行为在两群间均存在显著差异，YA1群高于YA2群（P＜0.01）；中等顺位成年雄性的性检查、做鬼

脸、性追赶在两群间均存在显著差异，YA1群高于YA2群（P＜0.01），交配行为在两群间存在显著差异，YA1群

高于YA2群（P＜0.05）；低顺位成年雄性在两群间不存在显著差异。在攻击行为上，高顺位成年雄性在两群间

存在显著差异，YA2群高于YA1群（P＜0.01）；中等顺位成年雄性在两群间存在显著差异，YA2群高于YA1群（P
＜0.05）；YA1群低顺位成年雄性攻击行为发生频次为零。结果表明，雄雌有效性比越大，雄性黄山短尾猴的

交配机会越少，繁殖行为发生频次下降，竞争压力增大，攻击行为频次上升，因此YA2群成年雄性交配竞争

强度高于YA1群。本研究结果支持性选择理论中有效性比对交配竞争作用的预测。 
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Abstract: Operational sex ratio (OSR) is the ratio of the number of sexually mature males to the estrous females, which 
is used to predict the intensity of sexual selection. During the mating season (August－December 2007), we studied 
reproductive and aggressive behaviors in sexually mature male Tibetan macaques (Macaca thibitana) in two troops (YA1 
and YA2) at Huangshan, China. The behavioral data were collected by focal animal sampling, ad libitum sampling and 
continuous recording. The purpose is to discuss the impact of OSR on mating competition of male Tibetan macaques. The 
OSR of YA1 was 0.4:1, and the OSR of YA2 was 0.9:1. The male-biased in OSR of YA2 was higher than YA1. The sexually 
mature males of high rank in YA1 troop showed higher rates of reproductive behaviors than the males in YA2: 
genital-inspecting, grimace, sexual chase and mating, respectively (P＜0.01). The sexually mature males of middle rank in 
YA1 troop showed higher rates of reproductive behaviors than the males in YA2: genital-inspecting, grimace, sexual chase 
(P＜0.01). The sexually mature males of middle rank in YA1 troop also showed higher rate of mating behavior than the 
males in YA2 (P＜0.05). However, there was no significant difference in reproductive behaviors between sexually mature 
males of low rank in two troops. The sexually mature males of high rank in YA2 troop showed higher rate of aggressive 
behavior than the males in YA1 (P＜0.01). The sexually mature males of middle rank in YA2 troop showed higher rate of 
aggressive behavior than the males in YA1 (P＜0.05). The sexually mature males of low rank in YA1 troop didn’t show any 
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aggressive behavior. These results suggested that the intensification of male-biased in OSR can lead to the decrease of 
reproductive behaviors and the increase of aggressive behavior of male Tibetan macaques. The intensity of mating 
competition of sexually mature males in YA2 troop was stronger than the males in YA1. Our results support the prediction of 
the impact of OSR on mating competition by sexual selection theory. 

 

Key words: Tibetan macaques (Macaca thibetana); Operational sex ratio; Reproductive behavior; Aggressive  
behavior; Sexual selection theory 

有效性比（operational sex ratio, OSR）是指性

成熟雄性数量与发情雌性数量的比值。性选择理论

（sexual selection theory）预测有效性比越大，意味

着成年雄性繁殖竞争对手越多，压力越大，交配机

会越少，雄性之间的交配竞争越激烈（Mitani & John, 
1990）。有效性比是影响雄性间交配竞争强度的一

个重要因素（Gwynne, 1991; Clutton-Brock & Parker, 
1992)，可作为测量性选择强度的指标（Emlen & 
Oring, 1977）。 

性选择理论中关于有效性比对交配竞争作用

的预测提出后，大部分验证研究集中在鱼类（Quinn 
et al, 1996; Grant et al, 1995）、爬行类（Patrick & 
Jean-Francois, 2008）和鸟类（Mark & Lewis, 1988）。
在欧洲鳑鲏（Rhodeus sericeus）（Martin et al, 2004）
和沙髯虾虎鱼（Pomatoschistus minutes）（Kvarnemo 
et al, 1995）中，雄性的攻击行为发生频次随着雄雌

有效性比的增大而升高。有效性比越向雄性一方偏

离，交配竞争越加激烈，欧洲龙虾（Homarus 
gammarus）（Valerie et al, 1999）和果子狸（Paguma 
larvata）（Jia et al, 2000）的雄性之间会互相干扰对

方的交配，导致交配行为发生频次降低。在古比鱼

（Poecilia reticulata）中，当有效性比越大时，不仅

使雄性交配频次减少，而且也会影响古比鱼繁殖行

为的方式，即雄性数量增多时，雄性古比鱼将减少

在雌性面前的“S”型展示（Jirotkul, 1999）。 
已有研究表明有效性比对非人灵长类的交配

竞争也有影响（Bulger, 1993; Paul, 1997）。例如，

雄雌有效性比的增大会使一些低顺位雄性日本猴

（Macaca fuscata fuscata）个体很难得到交配机会，

导致交配竞争加剧（Takahashi, 2001; 2004）；雄性

草原狒狒（Papio cynocephalus）个体的交配机会随

着雄雌有效性比中能够交配雌性数量的下降而减

少（Fred, 1995）；相反，在北非短尾猴（Macaca 
sylvanus）中，发情雌性数量增加，即当有效性比

减小时，使得交配竞争压力减小，雄性交配次数增

多（Michael et al, 2007）。 

然而，繁殖行为和攻击行为受到多种因素的影

响和制约，并非由单一的有效性比因素决定。例如，

雄性草原狒狒（Papio cynocephalus）射精交配的机

会与有效性比无关（Fred, 1995）；在雄性花尾汤鲤

（Jordanella floridae）中，有效性比的变化对雄性

之间的攻击行为没有显著影响（Klug et al, 2008）；
有效性比对低顺位雄性布氏田鼠（Microtus brandti）
的社会行为基本没有影响（Zhang & Shi, 2006）。因

此，有效性比对于繁殖行为和攻击行为的影响有待

于进一步研究。此外，竞争是动物行为进化的动力

（Sun, 2001），雄性偏多导致的雄性间竞争加剧，

能够影响雄性的交配策略和繁殖成功（Jirotkul, 
1999）。因此通过对不同有效性比下交配竞争程度

的研究既可以验证性选择理论中有效性比对交配

竞争作用的预测，又可以分析交配竞争对于雄性交

配策略和繁殖成功及其行为的影响。 
黄山短尾猴（Macaca thibetana）是多雄多雌的

自然社会群体（Li et al, 2007），交配期为 7 至 12
月，短尾猴的交配竞争主要发生在这个时期（Li, 
1999）。研究群鱼鳞坑YA1群和YA2群的有效性比

（OSR）不同，YA2群OSR大于YA1群，且两个群的

OSR在研究期间没有变化，这为验证有效性比对交

配竞争作用的预测提供了难得的条件。繁殖行为和

攻击行为是交配竞争的行为体现，根据性选择理论

中有效性比对交配竞争作用的预测，本研究假设：

YA1群和YA2群繁殖行为和攻击行为发生频次存在

差异，YA2群成年雄性交配竞争强度大于YA1 群。 

1  材料和方法 

1.1  研究地点与研究对象 
研究群为栖息于黄山风景区西南山麓的鱼鳞

坑YA1群和YA2群，该地区环境描述参见Li（1999），
本课题组自 1986 年以来对YA1群进行连续 20 年的

观察研究，YA2群于 1996 年从YA1群分群出来（Li et 
al, 1996），两群间以一条小溪为界，有各自的领域，

在观察期内两群之间没有直接交流。两群均进行全
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年人工定时定点定量投喂，每天在喂食场各投喂 4
次玉米，但猴群的主要食物仍然均是天然的野生植

物，两个猴群除了在喂食场觅食，大部分时间在森

林中活动。 
本研究中共观察YA1群 3 个成年雄性个体，YA2

群 10 个成年雄性个体。通过攻击−屈服行为指标，

确定同一群体内不同个体的等级关系（Li, 1999; 
Chen et al, 2008）。在观察期内用随机取样法（Ad lib 
sampling）分别记录YA1群 3 个个体攻击−屈服回合

35 次，YA2群 10 个个体攻击−屈服回合 201 次

（Altmann, 1974）。为了便于在两群间横向比较相

同等级成年雄性的行为差异，我们依据攻击−屈服

行为和成年雄性的临时配偶情况，将研究对象划分

为 3 个社会等级：高顺位、中等顺位和低顺位（表

1 和表 2）。 
本研究在交配期内对 13 只目标个体观察 153

天（2007 年 8—12 月），目标动物取样时间为 241 h 

表 1  黄山风景区西南山麓YA1群研究个体的社会等级结构 
Tab. 1  Dominance hierarchy among the study individuals of YA1 troop in southwest of Huangshan scenic spot

 劣位者 Subordinates 

高顺位 High Rank 中等顺位 Middle Rank 低顺位 Low Rank 

 

子龙 ZL 高山 GS 黄盖 HG 
优位者 子龙 ZL  9 16 
Dominants 高山 GS   10 
 黄盖 HG    

表 2  黄山风景区西南山麓YA2群研究个体的社会等级结构 
Tab. 2  Dominance hierarchy among the study individuals of YA2 troop in southwest of Huangshan scenic spot

劣位者 Subordinates 
高顺位 High Rank 中等顺位 Middle Rank 低顺位 Low Rank 优位者 

Dominants 丑八怪 
CBG 

白脸

BL 
高鼻子

GBZ 
长筒 
CT 

九天

JT 
独蛋 
DD 

三雄 
SX 

叶贵 
YG 

叶天 
YT 

花郎 
HL 

丑八怪 CBG  5 7 2 10 3 8 12 5 3 

白脸 BL   3 4 6 1 4 7 5 2 

高鼻子 GBZ    3 7 3 1 9 2 5 

长筒 CT     5 1 3 6 3 1 

九天 JT      1 5 12 4 7 

独蛋 DD       2 1 6 1 

三雄 SX        3 1 5 

叶贵 YG         8 3 

叶天 YT          6 

花郎 HL           

表 3  研究期间黄山风景区西南山麓YA1群和YA2群目标动物取样时间 
Tab. 3  Duration for focal animal sampling of YA1/YA2 troop during studying period in southwest of Huangshan scenic spot

YA1群 YA1 troop YA2群 YA2 troop 
雄性 Male 取样时间 Duration for sampling (min) 雄性 Male 取样时间 Duration for sampling (min) 

子龙（ZL） 1120 
丑八怪（CBG）

白脸（BL） 
1120 
1100 

高山（GS） 1120 

高鼻子（GBZ）
长筒（CT） 
九天（JT） 
独蛋（DD） 

1100 
1100 
1120 
1100 

三雄（SX） 1120 
叶贵（YG） 1100 
叶天（YT） 1120 

黄盖（HG） 1120 

花郎（HL） 1120 

括号内为研究对象的名称缩写。Letters in parentheses are the abbreviation for the study individuals’ names. 
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（Mean±SD=18.54±0.17 h，n=13）（表 3）。 
1.2  有效性比 

本研究中有效性比（OSR）是在整个交配期内，

成年雄性数量和潜在发情雌性数量的比值，群体内

7 周岁以上的雄性为成年雄性（Li et al, 1995），由

于雌性黄山短尾猴倾向于隐蔽自己的排卵，同时缺

乏典型的性要求行为——发情，雄性能够区别潜在

繁殖和不繁殖的雌性，但不能对同一雌性的生理状

态做出准确判断（Li et al, 2005），因此作者根据交

配期内参与交配的雌性情况、雌性性皮的颜色、雌

性交配的接受性以及雌性在产仔期的产仔情况，来

判断雌性的潜在发情状况（Takahashi, 2002）。 
1.3  研究方法及行为定义 

采用目标动物取样法（focal animal sampling）
和连续记录法（continuous recording）进行观察和

记录（Altmann, 1974）。在观察前，目标动物的观

察顺序通过抽签的方法进行随机选择，取样时间 20 
min。根据行为定义，用录音笔详细记录目标动物

个体在取样时间内发生的所有社会行为，当找不到

目标个体或目标个体在观察时间内突然消失时，按

观察顺序对下一个目标个体进行观察，当先前消失

的目标个体出现时，继续对其观察（Li et al, 2005; 
Zhu et al, 2008）。记录的行为见表 4。 

1.4  数据处理和分析 
本研究结果中的行为数据来源于目标动物取

样法，记录的行为用频次（次/小时）统计。利用SPSS 
13.0 for Windows 统计软件进行分析（Norusis, 
2005），数据类型为离散型，故采用χ2 Test分别分析

两群间相同等级成年雄性行为变量平均值的差异

显著性。显著性水平设为α = 0.05。 

2  结  果 

2.1  有效性比 
在交配期内，两个群体的有效性比（OSR）没

有变化，YA1群的OSR为 0.4:1（3:8），YA2群的OSR
为 0.9:1（10:11），YA2群OSR大于YA1群。 
2.2  繁殖行为 

（1）性检查行为：YA1群高顺位成年雄性的性

检查行为发生频次显著高于YA2群高顺位成年雄性

（χ2=9.921，df=1，P＜0.01）；YA1群中等顺位成年

雄性的性检查行为发生频次显著高于YA2群中等顺

位成年雄性（χ2=17.065，df=1，P＜0.01）；低顺位

成年雄性的性检查行为发生频次在两群间无显著

差异（图 1a）。 
（2）做鬼脸行为：YA1群高顺位成年雄性的做

鬼脸行为发生频次显著高于YA2群高顺位成年雄性 

表 4  行为定义 
Tab. 4  Behavioral definitions 

行为目录 Catalog        行为定义 Definition 
繁殖行为 Reproductive behavior 
性检查 
Genital-inspecting 

       一雄性个体用手指触碰另一个体的外阴道，然后放到鼻子上嗅，或直接用嘴舔，鼻嗅另一个体的外阴道 
       One male individual touches, licks or sniffs the genital of female 

做鬼脸  
Grimacing 

       一雄性个体对远处某个雌性个体龇牙咧嘴的一种行为 
       One male individual grimaces in pain to a female in the distance 

性追赶  
Sexual chasing 

       一雄性个体追赶某一雌性个体，后者时跑时停而且没有发出尖叫 
       One male individual chases a female, the female run away with sometimes stopping and without screaming 

交配  
Mating 

       一雄性个体抓住雌性的背毛，双脚踏在雌性的大腿之上，整个身体趴在雌性的背上，插入阴茎并随之抽动 
       的行为 
       One male individual mounts a female with intromission and thrusting, but not necessarily ejaculation 

攻击行为 Aggressive behavior 

瞪眼 
Staring 

       一雄性个体眼睑上翻，眼睁大并紧盯另一雄性个体，同时抬高身体呈前倾冲刺状，并保持姿势 3—5 s 
       One male individual turns over its eyelids, open its eyes largely, and gazes at the other male individual, drives up   
       and pitchs body last out 3-5 s. 

击地 Hitting on the 
ground 

       一雄性个体一手撑地，另一只手拍地，同时紧盯着另一雄性个体，然后低头看地 
       One male individual supports with one hand on the ground, the other flaps the ground, and stares to the other male  
       individual, then it looks down 

追赶 Chase        一雄性个体紧盯另一雄性个体并快速地冲刺过去，后者随之快速逃跑 
       One male individual stares to the other male individual, and rushs to it, the latter one flees 

咬 Bite        一雄性个体一方面用手紧紧抓住另一雄性个体使其无法脱离，同时用嘴咬对方 
       One male individual seizes the other male individual and bites it 

所以行为定义均参照 Li（1999）。本研究记录的攻击行为仅发生在成年雄性之间。 
Behavior definition were referred to Li (1999). In this study, aggressive behavior only occurs in adult male individuals. 
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（χ2=9.323，df=1，P＜0.01）；YA1群中等顺位成年

雄性的做鬼脸行为发生频次显著高于YA2群中等顺

位成年雄性（χ2= 9.000，df=1，P＜0.01）；低顺位

成年雄性的做鬼脸行为发生频次在两群间无显著

差异（图 1b）。 
（3）性追赶行为：YA1群高顺位成年雄性的性

追赶行为发生频次显著高于YA2群高顺位成年雄性

（χ2=11.571，df=1，P＜0.01）；YA1群中等顺位成年

雄性的性追赶行为发生频次显著高于YA2群中等顺

位成年雄性（χ2=8.333，df=1，P＜0.01）；低顺位成

年雄性的性追赶行为发生频次在两群间无显著差

异（图 1c）。 
（4）交配行为：YA1群高顺位成年雄性的交配

行为发生频次显著高于YA2群高顺位成年雄性

（χ2=7.538，df=1，P＜0.01）；YA1群中等顺位成年

雄性的交配行为发生频次显著高于YA2群中等顺位

成年雄性（χ2=4.455，df=1，P＜0.05）；低顺位成年

雄性的交配行为发生频次在两群间无显著差异（图

1d）。 
2.3  攻击行为 

 
图 1  YA1群和YA2群繁殖行为频次差异 

Fig. 1  The reproductive behavior frequency between YA1 and YA2 troops 
a：性检查；b：做鬼脸；c：性追赶；d：交配行为。 
a: Genital-inspecting; b: Grimace frequency; c: Sexual chase frequency; d: Mating. 
* P＜0.05, ** P＜0.01(χ2 Test). 

 
图 2  YA1群与YA2群攻击行为频次差异 
Fig. 2  The aggressive behavior frequency 

between YA1 and YA2 troops 
* P＜0.05, ** P＜0.01(χ2 Test). 

YA2群高顺位成年雄性的攻击行为发生频次显

著高于YA1群高顺位成年雄性（χ2=10.800，df=1，P
＜0.01）；YA2群中等顺位成年雄性的攻击行为发生

频次显著高于YA1群中等顺位成年雄性（χ2= 6.231，
df=1，P＜0.05）（图 2）；YA1群低顺位成年雄性的

攻击行为发生频次为零。 

3  讨  论 

本研究结果发现，YA2群的有效性比大于YA1

群；YA2群高顺位和中等顺位成年雄性繁殖行为的

发生频次显著低于YA1群相对应顺位成年雄性，YA2

群成年雄性参与繁殖活动的频次要明显少于YA1

群；YA2群高顺位和中等顺位成年雄性攻击行为的
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发生频次显著高于YA1群相对应顺位成年雄性，YA2

群成年雄性间由于竞争导致的紧张程度要明显高

于YA1群。这些结果表明有效性比越大，群体内成

年雄性个体数量越多，雄性的交配竞争程度加剧，

使雄性间的攻击行为发生频次增加，繁殖行为发生

频次降低，交配机会减少。这与对日本猕猴

（Takahashi, 2004）等的研究结果一致。本研究结

果验证了我们关于两个群体成年雄性交配竞争程

度差异性的假设，支持了性选择理论中有效性比对

交配竞争作用的预测。 
YA1群和YA2群成年雄性繁殖行为和攻击行为

频次差异的原因可能是由于高的对抗性是动物群

体内等级关系的一种表现, 对抗行为中优势一方比

弱势一方具有较高的等级地位, 从而可能获得更多

的资源、更好的保护巢区、寻找与多个异性个体交

配的机会, 增加自身适合度（Newsome, 1969; Baker, 
1981），高的对抗性也许是雄性保证繁殖成功的一

种交配策略。因此，当有效性比中成年雄性增多时，

交配机会减少，雄性为了得到高的繁殖成功，对抗

性势必增大，攻击性随之上升。 
不同有效性比导致两个群体内成年雄性表现

出不同程度的行为反应，特别是两个群成年雄性攻

击行为发生频次的不同，即YA2群成年雄性的攻击

性水平高于YA1群，攻击性的上升势必会造成雄性

间的关系更为紧张，社群不稳定性增加，这可能解

释了为什么YA2群经常大范围迁移，而YA1群相对稳

定的现象。因此，对成年雄性黄山短尾猴有效性比

压力模型的研究，可以发现雄雌有效性比过高造成

的交配竞争激烈会给黄山短尾猴社群的稳定性带

来危害。 
但两群中的低顺位成年雄性在繁殖行为上无

显著差异，YA1群低顺位成年雄性在交配期内未观

察到有主动攻击行为的发生。这说明黄山短尾猴对

顺位具有认知能力（Li, 2000），有效性比不同的两

群低顺位个体繁殖行为发生频次均很低，低顺位个

体也不会对高顺位个体发动攻击行为（Chen et al, 
2008），因此我们认为成年雄性的繁殖行为和攻击

行为不仅受到有效性比压力的影响，而且还受到包

括顺位在内的多方面因素的影响。此外，Fred（1995）
对草原狒狒（Papio cynocephalus）的研究发现，雄

性个体的交配机会会随着有效性比中能够交配雌

性数量的下降而减少，但其射精交配的机会却与有

效性比无关（Fred, 1995）。本研究中，由于野外观

察条件的限制，没能辨别交配行为是否射精，故关

于有效性比对射精交配的影响有待进一步研究。 
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