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白头叶猴两性新群形成的两种方式
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摘要：白头叶猴 (Trachypithecus leucocephalus) 是我国特有的非人灵长类动物，栖息在广西西南部的喀斯特石山

森林中，具有一雄多雌的两性群和全雄群两种基本社会组织，其两性群的形成过程一直缺乏关注和研究。本研

究基于长期的野外观察，记录了白头叶猴雄性取代后形成两性新群的详细过程，发现白头叶猴雄性接管后，由

于雌性选择而形成两种不同的成群方式。其一是雄性接管后雌性分散，一个群被分散成两个群。在这种方式中，

携带婴幼猴的大多数雌性会选择与被接管的雄性继续生活，从而有效避免杀婴。在栖息地受限的情况下，群体

一分为二，分别占据前猴群的家域，这可能是白头叶猴适应栖息环境不足的行为策略。另一种情况是雄性接管

后雌性不分散。这种方式表明，雄性白头叶猴的身体质量是雌性选择的重要原因，即使存在被杀婴的风险，雌

性还是倾向选择更强壮的雄性。研究表明，雌性避免被杀婴和选择更强壮的雄性作为两种共存的方式驱动白头

叶猴形成新的两性群，强调雌性选择在白头叶猴形成新的两性群时发挥的重要作用。本研究为进一步理解白头

叶猴的社会体系提供了新的视角。
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Abstract: White-headed langurs (Trachypithecus leucocephalus) are endemic to China and inhabit the karst hill forests 

in the southwestern region of Guangxi.  They exhibit two fundamental social organizations: one-male multi-female bisex‐

ual group and all-male group.  However, the formation of bisexual groups has been insufficiently explored.  Based on a 

long-period field observation, this study meticulously documented the male takeover process in white-headed langur and 

identifies two distinct shaped by female choice following male takeover.  The first path involves female dispersal, lead‐

ing to the splitting of a single group into two groups.  Specifically, females with younger infants chose to stay with the 

displaced male, thereby reducing the risk of infanticide.  In habitats with limited availability, two new groups took over 

the former group’s home range, which may represent a behavioral adaptation strategy for white-headed langurs.  The sec‐

ond path is that females didn’t disperse after the male takeover.  This way suggested that body mass of male white-head‐

ed langurs is an important factor in female choice.  Despite the threat of infanticide, females selected the stronger male.  

The study revealed that the avoidance of infanticide and the preference for stronger male by females are pivotal driver 

force in the formation of new bisexual groups, emphasizing the critical influence of female choice.  This research offers 

new insights into the social systems of white-headed langurs.
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非人灵长类动物的社会系统丰富多样，社会

系统包含社会结构、社会组织、配偶体制和育幼

方式 4 个组成部分 (Kappeler, 2019)。社会结构是属

于同一社会单位的个体之间反复互动所产生的社

会关系的内容、质量和模式 (Balasubramaniam et 

al. , 2021)。社会组织是指一个社会单元的组成和

规模，包含 3 个基本的类型：独居、配对生活和成

大群。群居的灵长类还可以被细分为单雄性群体 

(包括一雄一雌和一雄多雌) 和多雄性群体 (多雄多

雌)。群体是可以经历生长、分裂、合并、消亡的

受动态影响的实体 (Lefebvre et al. , 2003)，开展非

人灵长类社会动态研究一直受到广泛关注 (Lee, 

2022; Roatti et al. , 2023)。

在非人灵长类动物群体中雄性更替时常发生。

单雄性繁殖群体比多雄性群体更容易遭到雄性替

代 (Fedigan and Jack, 2011; Teichroeb and Jack, 

2017)。当群体中雌性数量很大时往往会增加对群

外雄性的吸引力，从而提升雄性替代发生的风险 

(Beehner and Bergman, 2008; Teichroeb and Jack, 

2017)。同时，新雄性在接管一个繁殖群体后往往

会攻击并杀死原雄性的幼仔，从而缩短育幼雌性

的繁殖周期。雄性取代和杀婴广泛存在于以一雄

多雌为基本社会组织的物种中 (川金丝猴 Rhino‐

pithecus roxellana：Yao et al. , 2016；滇金丝猴 R.  

bieti：Zhu et al. , 2016；花斑疣猴 Colobus vellero‐

sus：Teichroeb and Sicotte, 2008)。另一方面，雌性

选择和扩散为形成新群体创造了机会，成年雄性

可以吸引扩散雌性组成新群，并成为新群体的雄

性首领 (Qi et al. , 2009；Teichroeb and Jack, 2017；

田军东和路纪琪，2020)。在群居动物中，不可逆

转的分裂是群体增殖和分散的常见模式 (Sueur et 

al. , 2011)。引起群体分裂的因素包括雌性资源竞

争 (Teichroeb et al. , 2009)、环境胁迫、雄性攻击 

(Dittus, 1988) 和 人 为 干 扰 (Teichroeb and Jack, 

2017)。另外，社会关系也能够直接影响群体裂变

的概率 (Sueur et al. , 2011)。

取代、等级反转、继承、补缺和分群是发生

在非人灵长类群体中的 5 种不同的雄性更替形式 

(田军东和路纪琪，2020)，雄性更替引起群体动态

变化。取代是指在具有一雄多雌繁殖群体的哺乳

动物物种中，群外成年雄性进入一个既定的群体并

强行驱逐原驻成年雄性，接管该繁殖群体，成为该

群体新雄性的过程 (Fang et al. , 2018)。取代是形成

新群体最典型的一种形式，在托马斯叶猴 (Pres‐

bytis thomasi) 新群体形成中占 20% 左右 (Steenbeek 

et al. , 1999)。在多雄多雌群体中，从属雄性可以挑

战当前 α−雄性，导致地位逆转，被称为等级反转。

继承是原处于主导地位的成年雄性死亡或消失后，

从属雄性上升成为 α−雄性。补缺是常驻雄性死亡、

消失或分散后，群体外的成年雄性进入并接管该群

体形成新群的一种形式。分群是一个群体分裂成两

个或多个姐妹群体，并产生至少一个新的雄性首领 

(田军东和路纪琪，2020)。雄性更替形成新的繁殖

群体，促进基因流动 (Teichroeb and Jack, 2017；田

军东和路纪琪，2020)。

白头叶猴 (Trachypithecus leucocephalus) 是我

国特有的灵长类动物，生活在广西西南部的喀斯

特石山中 (Fan et al. , 2024)。当前，白头叶猴种群

数量约 1 400 多只，分布在 7 个孤立的区域 (Tang 

et al. , 2023；周岐海，未发表数据)。近年来，由

于砍伐和农耕地的开垦导致白头叶猴栖息地严重

破碎化，栖息地面积缩小了近 80% (Wang et al. , 

2017；Wang et al. , 2019；段晓敏等，2020)。白头

叶猴主要以叶子为食，偏好取食嫩叶，在旱季嫩

叶可用性较低或生境破碎化严重时，它们会增加

采食种类 (Li and Rogers, 2006；Li et al. , 2016；周

岐海和黄乘明，2021)，通过调整肠道微生物的多

样性和组成应对食物资源的变化 (Lai et al. , 2023)。

白头叶猴最常见的群体为一雄多雌两性群，包含

一只成年雄性、多只成年雌性及其后代。两性群

的 家 域 范 围 为 14. 5 ~ 33. 8 hm2， 其 核 心 家 域 占

17. 8% ~ 53. 4% (Zhou et al. , 2011; Li et al. , 2016; 

Huang et al. , 2017)。成年雄性、亚成年雄性组成

全雄群，部分雄性单独生活成为独居雄性 (Jin et 

al. , 2009)，这些成年雄性个体择机挑战两性群中

的成年雄性，成功者获得繁殖的机会 (Yin et al. , 

2013)。然而，白头叶猴如何形成稳定的两性新群，

雄性竞争和雌性选择在两性群形成过程中发挥的

作用一直不清楚。本文记录了白头叶猴雄性取代

后两性新群形成的详细过程，讨论了白头叶猴形
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成两性新群的两种方式及潜在的影响因素，为进

一步理解白头叶猴社会体系的两性群体形成提供

新的视角。

1　研究方法

1. 1　研究地点和对象

研究地点位于广西崇左白头叶猴国家级自然

保护区板利片区 (东经 107°22′ ~ 107°42 ′ ，北纬 22°

24′ ~ 22°46′)。该地区属于北半球热带季风气候，

夏 季 高 温 多 雨 ， 冬 季 干 旱 少 雨 ， 年 平 均 降 雨 量

1 200 mm，年平均气温约为 21. 6 ℃ (Yang et al. , 

2022)。保护区是以石灰岩丘陵为主的峰丛洼地喀

斯特地貌，海拔为 400 ~ 600 m (周岐海等，2010)。

研究区域的山谷种植了大量甘蔗，导致栖息地严

重破碎化 (何雪李等，2021)。

本研究以已经习惯化的白头叶猴生态公园群

和植物园群为研究对象。研究期间，生态公园群 

(STGY) 由 27 只 个 体 组 成 ， 包 括 成 年 雄 性 1 只 ，

成年雌性 14 只，青少年猴 7 只，婴幼猴 5 只。植物

园群 (ZWY) 由 34 只个体组成，包括 1 只成年雄性，

13只成年雌性，11 只青少年猴，9 只婴幼猴。将白

头叶猴按照年龄和性别划分为：成年雄性 (≥ 5 岁)，

成年雌性 (≥ 5 岁)，亚成体或青少年猴 (1. 5 ~ 5 岁)，

婴幼猴 (< 1. 5 岁) (Fan et al. , 2022)。

1. 2　数据收集

2022 年 12 月 25 日至 2023 年 5 月 12 日，对生态

公园猴群进行行为观察和数据收集。2023 年 6 月

6 日至 2023 年 8 月 28 日，对植物园猴群进行行为观

察和数据收集。根据气候差异分为旱季 (10 月至翌

年 3 月) 和雨季 (4—9 月)，旱季每天 06: 00—19: 00，

雨季每天 05: 30—20: 00 进行观察。在观察前一天

确定猴群夜宿地位置并在猴群离开夜宿地前到达观

测点，接下来一天时间的观察从猴群离开夜宿地时

开始，到它们再次进入夜宿地时结束。研究以猴群

中的成年雄性为焦点，采用全事件取样法和野外动

物笔记法进行跟踪观察 (Altmann, 1974)，记录雄性

取代后雌性的留居及新成年雄性和原成年雄性的行

为。包括成年雄性间的冲突行为、婴猴的出生时

间、雄性杀婴以及雌性迁移数据。

2　结果

研究期间，记录到生态公园猴群雄性取代后

形成 2 个两性新群的过程和植物园猴群经过 3 次取

代后形成两性新群的过程。

2. 1　生态公园群案例 (案例 1)
2022 年 12 月 25 日，1 只新成年雄性挑战生态

公园群的原主雄，4 只成年雌性、7 只青少年猴和

4 只婴幼猴跟随原主雄离开猴群，成为生态公园旧

群 (图 1)。当天晚上，剩余 10 只成年雌性和 1 只出

生 2 个月大的婴幼猴与新成年雄性组成生态公园新

群，在夜宿地 A 附近的灌木丛中过夜。次日清晨，

听到婴幼猴的尖叫声，猴群在天亮前离开夜宿地。

2023 年 1 月 7 日早晨，再次听到打斗声和婴幼

猴的尖叫声。5 d 后，生态公园新群中唯一的婴幼

猴消失，当天原主雄出现在夜宿地 A 附近。

2023 年 2 月 17 日下午，原主雄带领猴群回到

夜宿地 A，生态公园新群转移到夜宿地 B。当新成

年雄性发出一声长距离叫声后，在夜宿地 B 下方的

独猴立即向原主雄位置跑去，并与原主雄发生肢

体冲突。次日上午，原主雄与 1 只独猴发生肢体冲

突，新成年雄性保持警惕向冲突方向移动，30 min

后离开。

2023 年 2 月 19 日，生态公园旧群未宿在夜宿

地 A，反而新群留居于夜宿地 A。

2023 年 3 月 9 日早晨，原主雄发出长距离叫

声，附近猴群进行回应。下午，1 只独猴在夜宿地

B 下方觅食，原主雄紧盯独猴并发出长距离叫声。

90 min 后，新成年雄性奔跑跳跃并发出长距离叫

声，独猴在距离新成年雄性 37 m 处望向新成年雄

性。当晚，生态公园旧群和新群分别住在夜宿地 A

和夜宿地 B。

2023 年 3 月 13 日，新成年雄性和原主雄交替

发出长距离叫声相互示警。3 月 18 日新成年雄性和

原主雄再次发出长距离叫声相互示警，当天在生态

公园新群中记录到 1 只婴幼猴出生。傍晚，观察到

该群内个体相互追逐，并伴随着婴幼猴的尖叫声。

2023 年 3 月 19 日夜间，1 只雄猴闯入夜宿地

B，新成年雄性发出长距离叫声吓退雄猴。第二天

下午，1 只独猴出现在两夜宿地中间山脊，新成年

雄性龇牙将其驱赶离开。

2023 年 4 月 1 日早晨，新群中婴幼猴已消失，

新成年雄性与原主雄第三次发出长距离叫声相互

示警。

2023 年 4 月 13 日，1 只独猴闯入过夜地，新成
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年雄性和原主雄静静观察，独猴离开后新成年雄

性紧盯原主雄并对其龇牙。

2023 年 4 月 23 日，新成年雄性和原主雄又一

次发出长距离叫声相互示警。

2023 年 5 月 12 日下午，新成年雄性和原主雄

在山脊相遇后发生肢体冲突并伴随鸣叫示警。在

研究期间，生态公园旧群的 4 只婴幼猴中有 1 只

1 岁多的婴幼猴死亡 (原因未知)。经过一段时间的

冲突，两个猴群各占据原有家域的一半生存繁衍。

2. 2　植物园群案例 (案例 2)
2023 年 6 月 7 日 下 午 ， 新 成 年 雄 性 刀 疤 哥 

(DBG) 成功入侵植物园群。原主雄带领 7 只青少年

猴离开猴群 (图 1)，夜宿在桉树林中。其余 13 只雌

性、4只青少年猴和 9只婴幼猴与刀疤哥在植物园夜

宿点过夜。次日，刀疤哥依然在植物园夜宿点过

夜，但群内 5 只带婴幼猴的雌性居住在另一夜宿

点。原主雄与 7 只青少年猴仍住在桉树林。

2023 年 6 月 13 日，刀疤哥开始攻击 1 只婴幼

猴，母猴反应激烈，冲到刀疤哥旁边并对其龇牙，

被攻击的婴幼猴鲜血直流，但仍能正常行动。次

日，刀疤哥继续攻击另 1 只婴幼猴，使其从崖壁掉

到下方树丛中。

2023 年 6 月 16 日下午，刀疤哥攻击群内的 1 只

婴幼猴，猴群乱作一团，婴幼猴被新成年雄性从

崖壁推到下方树丛中，婴幼猴身上有血渍。次日

婴幼猴在猴群中消失。

2023 年 6 月 28 日下午，刀疤哥与原主雄在植物

园内发生肢体冲突，原主雄带领青少年猴返回植物

园的夜宿点，并将刀疤哥驱赶出猴群。次日，刀疤

哥消失，原主雄成功返回猴群。第三天刀疤哥再次

回到猴群中，原主雄离开。

2023 年 7 月 14 日晚上，刀疤哥与部分没有婴

幼猴的雌性住在植物园内，带婴幼猴的雌性住在

附近的桉树林中。

2023 年 7 月 20 日，另 1 只成年雄性小帅 (XS) 

成功入侵，下午已有雌猴为其理毛，刀疤哥消失。

2023 年 7 月 31 日，2 只婴幼猴受伤。2 d 后，

受伤婴幼猴消失。

图 1　两猴群雄性接管后两性新群形成过程中关键事件及时间 .   
 表示猴群； 表示成年雄性个体 (对于不能分辨个体的群外雄性和婴幼

猴使用相同的颜色和形状表示)； 表示婴幼猴，数量为婴幼猴个数；不同颜色共同表示不同群体或个体；AM：成年雄性，AF：成年雌

性，J：青少年猴，I：婴幼猴 .  DBG：成年雄性刀疤哥；XS：成年雄性小帅

Fig. 1　Key events and timeline of the formation of new bisexual groups following the male takeover in the two groups.   
  Represents group;  

Represents adult male individual (For individuals that are indistinguishable, such as extragroup males and infants, we employ identical color and 

shape markers to denote them);  Represents the infants, with the number representing the count of disappeared infants; different colors and repre‐

sent different groups or individuals; AM: Adult male, AF: Adult female, J: Juvenile individuals, I: Infant individuals.  DBG: Adult male Daobage; 

XS: Adult male Xiaoshuai
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2023 年 8 月 3 日、23 日和 28 日 3 只婴幼猴陆续

消失。此后，小帅作为植物园群内唯一成年雄性

组建形成两性群，群内包含 13 只成年雌性、4 只青

少年猴及 3 只婴幼猴。

3　讨论

本研究首次详细报道了白头叶猴雄性竞争、

雌性选择形成两性新群的两种方式。案例 1 中，由

于雌性选择不同，使原本的猴群一分为二，形成

两个新的群。5 只带有婴幼猴的雌性中有 4 只选择

带婴幼猴跟随原主雄，有效地避免了雄性取代后

的杀婴。婴猴的存活在很大程度上取决于雌性的

扩散决定 (Zhao et al. , 2011)。“竞争性雌性选择模

型”认为，雌性选择是为了最大限度地提高繁殖

成功率，提高自身的适合度 (Zhao et al. , 2008)。

这种策略也存在于花斑疣猴 (Sicotte et al. , 2017)、

托马斯叶猴 (Sterck, 1997) 等非人灵长类动物中。

新主雄上任约 3 个月后出生的婴猴依然被杀死，表

明雄性白头叶猴存在很强的认知能力 (Zhao et al. , 

2011)。在两猴群稳定之前，群外雄性时常进入两

猴群家域，并与两主雄发生冲突，这可能是对在

位雄性实力的一种试探。案例 2 中，植物园猴群的

原主雄被取代后，所有雌性均留在出生群与新成

年雄性居住在一起，形成新的一雄多雌两性群。

成年雄性经过长时间反复激烈的冲突后，由第二只

挑战的雄性个体接管了猴群，雌性没有扩散，群

内 9 只婴幼猴中的 6 只被新主雄杀死。植物园群中

所有雌性选择留在新成年雄性群体，尽管面临极

大的杀婴风险，但由于上一任主雄已经在位 4 年以

上，新雄性活力更强，雌性更偏向于选择能力更

强的雄性个体 (Keddy, 1986)。高质量的雄性不仅

可以更有效地保护后代，捍卫更大更优质的资源，

还 能 够 为 后 代 提 供 更 优 质 的 基 因 (Sicotte et al. , 

2017)。因此，白头叶猴雄性的身体质量也是雌性

选择的原因之一。

在大多数一雄多雌社会的非人灵长类动物中，

雄性竞争和雌性选择并存，共同决定两性群体的

形成。高等级的雄性滇金丝猴更容易取代低等级

的雄性 (Zhu et al. , 2016)。雄性打斗能力是其身体

状态的重要指标，因此雌性通常选择能力更强者，

与本研究观察结果一致。在取代过程中，雌性选

择是决定接管是否成功的主要因素，在某些情况

下即使雄性赢得战斗，但是仍然会失去雌性后宫 

(Fang et al. , 2018)。 例 如 被 击 败 的 阿 拉 伯 狒 狒 

(Papio hamadryas) 雄性首领没有为获得雌性而战

斗，但在发生接管两周后雌性依然选择跟随被击

败的雄性首领 (Larissa, 2000)。研究发现，白头叶

猴雌性选择可能是避免杀婴的一种策略，育有婴

幼猴的雌性在新成年雄性接管后最初会选择跟随

原主雄，但当婴幼猴断奶后雌性会选择新雄性共

同繁殖 (Zhao et al. , 2011; Yin et al. , 2013)。当群体

较大且面临雌性营养需求变化和优质资源有限的

情况下，滇金丝猴猴群会分群，这种群体分裂与

白头叶猴由于雄性接管导致的分裂不同，是一种

可逆的群体分裂，表明资源竞争和环境因素是诱

发群体分裂的因素之一 (Ren et al. , 2012)。

研究发现，白头叶猴群在被接管后，原来的

群体分裂成两个群，但两个猴群仍占据原有家域。

白头叶猴经常以崖壁作为过夜场所，因此崖壁夜

宿地数量和可用性是制约白头叶猴扩散和迁移的

一 个 重 要 原 因 (Huang et al. , 2008; Zhou et al. , 

2011)。生态公园猴群在分裂前家域内包涵两个优

质的夜宿地，分裂后两猴群各占其一，这也是两

群猴仍能共同占据原有家域的原因之一。另一方

面，2011—2022年 10年间，白头叶猴种群增加，栖

息地丧失和隔离导致种群密度指数增加了 50%，岜

盆片区的九重山种群密度指数达到了 32. 9 只/km2 

(Tang et al. , 2023)。这可能是由于生存空间限制猴

群无法向其他区域迁移扩散，最终留在该区域并

共享家域。在生境破碎化较为严重的区域，白头

叶猴的家域范围往往较小，这是灵长类动物应对

栖 息 地 破 碎 化 的 一 种 策 略 (Li and Rogers, 2005; 

Zhou et al. , 2011)。由于栖息地的限制，导致猴群

无法向别处扩散而出现家域共享，家域共享的群

体往往会在前期出现一定程度的家域重叠，并时

常伴有冲突行为。例如灰肢猕猴 (Macaca maura) 

群体中，分裂后的两个亚群在不同时期家域重叠

程度不同，并且两个亚群时常出现冲突；当后期

家域重叠面积缩小时，两个猴群之间不再发生冲

突 (Okamoto and Matsumura, 2001)。甘蔗是崇左地

区十分重要的经济作物，大量的甘蔗种植使得保

护区被农耕地高度分割，这可能也是造成分裂后

猴 群 无 法 向 别 处 扩 散 的 原 因 之 一 (Huang et al. , 

2002; Li and Rogers, 2005; Tang et al. , 2023)。栖息
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地破碎化导致适宜生境减少，这不仅影响着白头

叶猴的迁移和扩散，也在一定程度上影响了其建

群 (Huang et al. , 2002；黄万辉和潘文石，2010；

周岐海和黄乘明，2021)。我们呼吁应进一步恢复

白头叶猴的栖息地，在适当位置设立更多的生态

廊道促进猴群扩散，同时加强科学研究和保护，

促进白头叶猴种群增长。

本研究首次报道了白头叶猴形成两性新群的

两种方式。避免杀婴和选择更强壮的雄性是白头

叶猴形成新群的驱动因素，强调雌性选择在形成

新群时发挥的重要作用。栖息地竞争导致白头叶

猴家域面积缩小，进一步限制了白头叶猴的扩散。

本研究为理解一雄多雌非人灵长类的社会形成提

供了新的视角。未来，应加强白头叶猴形成新群

体前后群内个体之前的相互关系和行为策略研究。
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