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黑叶猴活动时间季节性变化
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摘要：为全面了解黑叶猴（1*+2"03#4"%2)& -*+$2(#&#）的生态习性和活动规律，从中探讨其对喀斯特石山生境

的适应策略，从 !""% 年 ( ’ %! 月，在广西扶绥珍贵动物保护区对一群黑叶猴进行了连续的跟踪观察，采

用连续记录法收集相关的行为数据。结果表明，黑叶猴的日活动节律表现为上午和下午的觅食高峰，中

午进入长时间的休息期。这可能与白天的温度和日照强度的变化有关。它们的活动节律具有明显的季

节性变化，主要表现为雨季活动节律中的觅食高峰与旱季相比推迟 % * 出现；旱季觅食高峰中用于觅食

的时间明显增加，且中午出现一个小的觅食高峰。在黑叶猴的活动时间分配中，平均 &)+$,的时间用于

休息，%-+&,用于觅食，-+-,用于移动，用于社会活动的时间平均仅占 )+%,。它们的活动时间分配表

现出明显的季节性变化。在旱季，用于觅食的时间明显多于雨季，而休息时间相应地减少。
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对于昼行性动物来说，白天是短暂的［!］。

动物必须在有限的时间内找到充足的食物，同

时还需要投入大量时间，或用于警戒，或长距离

移动以寻找安全的夜宿地。尽管群居能降低捕

食风险，但同时又增加了群内的觅食竞争，因

此，群居动物每天需要增加额外的觅食时间或

访问更多的觅食地以弥补觅食竞争所付出的代

价［"，#］。除此之外，许多社会性动物，如灵长类，

还需要投入时间来建立和维持个体间的社会关

系，因为这些关系会影响它们对食物和配偶的

占有［!，$］。因此，活动节律和活动时间分配是动

物行为学研究的两个重要方面，它们直接与动

物的代谢和能量约束有关，而这些条件又会随

着环境的变化而改变［%］。所以，通过比较在不

同生态条件下动物的活动节律和活动时间分

配，可以探讨生态条件对动物行为的影响以及

它们所采取的行为策略。

黑叶猴（!"#$%&’()%*$+, -"#.$/(,(）是少数仅分

布于喀斯特石山地区的灵长类动物，在我国仅

分布于广西、贵州和重庆的部分石山地区，是我

国叶猴类中分布最东、海拔最低的种［&］。由于

森林砍伐和农耕地开垦，黑叶猴的栖息生境急

剧减少和恶化，分布范围不断缩小，再加上非法

捕杀，种群数量急剧减少。根据 ’( 和 )*+!对

扶绥保护区的黑叶猴种群数量及其栖息生境的

调查表明，较 % 年前相比，黑叶猴的个体数量减

少了 ,#-。同时，调查区域内几乎所有的山间

平地都被开垦用以种植甘蔗、木薯和花生等农

作物；在某些地方，耕地甚至扩展到山坡、深入

到森林的内部。迄今为止，./0( 等［,］在广西弄

岗自然保护区，罗阳等［1］在贵州麻阳河自然保

护区对黑叶猴的活动时间分配及活动节律进行

了定量研究。因此，本文的目的在于通过比较

不同地理种群黑叶猴的活动时间分配及活动节

律，全面了解黑叶猴的生态习性和活动规律，以

此探讨这一物种对喀斯特石山生境的适应策

略。

! 研究方法

!"! 研究地点 扶绥珍贵动物保护区位于广

西扶绥县中部，地处 ""2"$3%!4 5 ""2#&3"647，

!6,2"#3 5 !6,2$!3$#48，总面积约 16 9:"。该保

护区的地层以石灰岩为主，地貌主要为峰林谷

地和峰丛洼地，山峰海拔一般为 $66 5 &66 :，山

体可明显分为平地、山坡、崖壁和山顶［;］。植被

类型为石灰岩山地季节性雨林，且主要分布于

平地、山坡和山顶相对平缓的地方。石山的悬

崖峭壁上几乎没有土壤，植物插根于石缝之间，

因此仅稀疏分布着少量的旱生植物。由于其处

于北热带季风区，年均降雨量为 ! 6"" ::，具有

明显的雨季（% 5 ; 月）和旱季（!6 5 $ 月）。年平

均温度为 ""<，高温同样集中在 % 5 ; 月［!6］。

!"# 研究对象 根据 ’( 和 )*+ 对保护区内黑

叶猴的种群数量调查，目前仅有 # 个种群，共

"# 只个体生活在保护区内，且被相互隔离在几

个分散的孤岛状石山上"。本研究群生活在昌

平乡佐偎村附近一面积约为 "% /:" 的石山。

研究猴群由 , 只个体组成，包括 ! 只成年雄性，

# 只成年雌性及 # 只幼猴，其中 # 个幼体是在

"66! 年 1、; 月出生。

!"$ 研究方法 "66! 年 # 5 !" 月，对黑叶猴的

活动时间分配及活动节律进行了观察研究，野

外工作 ,$ =，每月跟踪观察 & 5 1 =（表 !）。由于

野外观察条件的限制，如观察距离较远，个体难

以识别。同时，预观察（"66! 年 " 月）结果表

明，猴群的日常活动表现出较高的一致性，因

此，以整个猴群为对象，在能够跟踪和观察期

间，采用连续记录法收集相关的行为数据［!6］。

在每个观察日，行为取样开始于猴群离开夜宿

地，观察一直持续到猴群进入夜宿地。由于石

山植被稀少，猴群的活动范围小，猴群绝大部分

时间都处于观察人员的视野范围内。最后共收

集 ,!6 / 的行为数据。

在进行行为取样时，以 !% :+> 为一个取样

单元，记录取样单元内猴群各种活动类型的持

续时间。如果在取样单元内，猴群并没有出现
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在观察者的视野范围，或是在取样过程中，猴群

从观察者的视野中消失，停止此次取样，直到下

一次取样开始。研究期间，共进行了 ! "#$ 次

%& ’() 取样，每月取样次数为 !!" * +!$ 次（表

!）。

根据猴群内多数个体同时在进行的活动来

定义群的活动类型。各种活动类型的定义如

下：

（%）觅食：指群内多数个体寻觅、挑捡、摄入

和咀嚼食物，包括发生在觅食期间短距离的移

动；

（!）移动：指猴群的位置发生改变，但不包

括在觅食期间短距离的移动；

（+）休息：指猴群未发生位置的改变；

（#）社会活动：主要指猴群个体间发生的社

会性理毛。

!"# 数据分析 计算黑叶猴的活动时间分配

时，将每个 %& ’() 取样单元作为一个独立样

本，以某种活动类型持续时间的累加值在 %&
’() 取样时间的比值来表示此种行为类型在这

一取样单元中所占的时间比例；然后将每小时

内取样单元的数据平均化，计算出每小时的活

动时间分配；最后，以每小时的活动时间分配作

为基本计算单元，求其平均值来表示每月的活

动时间分配。再用每月的平均值来表示每个季

节和全年的活动时间分配。如果某个小时内未

获得 # 次 %& ’() 取样单元，此时间段的数据不

用于计算黑叶猴活动时间分配。日活动节律则

用主要活动类型（休息、移动、觅食）在各个时间

段（% ,）的百分比的平均值来表示。

采用 -.))/0,(1)23 ! 法来比较两个独立

样本之间的差异。日活动节律中不同时间段的

活动时间分配的差异采用 4)2/5.3 67486 检

验。采用 9:2.;’.) <.)= >?;;2@.1(?) A2B1B 验证各

变量 间 的 相 关 性。显 著 性 水 平 设 定 为 " C
$D$&。所有数据分析、检验和比较都在 -(E;?B?F1
GHE2@ 和 9I99 %$D$ 统计软件上完成。

$ 结 果

$"! 日活动节律 黑叶猴通常在拂晓前离开

夜宿地，在附近稍做休息后开始一天的漫游。

在漫游过程中，休息、移动和觅食活动交替出

现。猴群在完成一天的漫游活动后，在夜宿地

附近待黑。当天色渐黑时，猴群开始一只接一

只地进入夜宿地。4)2/5.3 67486 检验表明，

在不同时间段内（% ,）的活动时间分配存在明

显的差异（休息：# J "D##+，" C $D$$%；移动：#
J #DKL!，" C $D$$%；觅 食：# J MD##%，" C
$D$$%），主要表现为：!除离开夜宿地后的休息

高峰外（$L：$$ * $M：$$ 时），休息时间在 %!：$$ *
%+：$$ 时达到最高峰；"觅食活动表现出 ! 个

明显的高峰，分别出现在 $"：$$ * $K：$$ 时和

%M：$$ * %"：$$ 时；#移动的高峰出现在上午的

觅食高峰之前（$M：$$ * $"：$$ 时）和下午的觅食

高峰之后（%"：$$ * %K：$$ 时）（图 %）。值得注意

的是，猴群的觅食时间在高峰期后逐渐减少，但

%+：$$ * %#：$$ 时的觅食时间有所增加，表现为

一个小的觅食高峰，随后 %#：$$ * %&：$$ 时觅食

时间减少到一天中的最低值。

$"$ 日活动节律的季节性变化 黑叶猴的日

活动节律具有明显的季节性变化（图 %），主要

表现为：!与雨季相比，旱季上午和下午的觅食

高峰提前 % , 出现；"与雨季相比，在旱季上午

和下午的觅食高峰中用于觅食的时间明显增

加，中午还出现一个小的觅食高峰，而用于休息

的时间相应减少。-.))/0,(1)23 ! 检验也证

实，在 $M：$$ * $K：$$ 时，%%：$$ * %!：$$ 时，%&：$$
* %M：$$ 时，%"：$$ * %K：$$ 时的觅食时间和休

息时间存在显著性差异（表 %）。

$"% 日活动时间分配 在黑叶猴日活动时间

分配 中，L&D#N（9O J "DLN）时 间 用 于 休 息，

KDKN（9O J %D&N）时间用于移动，%KDLN（9O J
&D&N）用于觅食，&D%N（9O J #D!N）用于社会

活动（表 !）。由于猴群时常会从观察者的视野

中消失，特别是在炎热的夏季中午，它们经常隐

藏在浓密的树丛中休息，因此，可能低估了用于

休息的时间比例。社会性理毛行为应普遍存在

于灵长类的日常生活中，但由于观察条件以及

猴群隐蔽等原因而往往较难被观察到，所以，用

于社会活动的时间比例也可能被低估了。
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休也可能是为了避开中午的高温及强烈的太阳

光照。但是在冬季的晴天，黑叶猴中午不再是

躲藏在森林里，而是或坐或躺在裸露的岩石上

晒太阳。这种行为在其他一些灵长类的日活动

节律中也有报道，并被认为是一种体温调节策

略，以应对冬季的低温［!"］。这种选择同样也支

持对温度的适应假说。有人还提出，叶食性灵

长类可能借助中午长时间的休息来更好地消化

在上午觅食高峰中所采食的纤维质食物［!#］。

这也可能是黑叶猴的日活动节律中出现长时间

午休现象的原因之一。

表 ! 日活动节律的季节性差异检验

"#$%& ! ’&#()*#% +#,-#.-)*( -* /-0,*#% 121%&( )3 4&*&,#% #1.-+-.-&( +-# 5#**678-.*&2 ! "&(.

时间

$%&’ () *+,

观察小时数 -./’01+2%(3 4(50/ 休息 6’/2 移动 7(1’ 觅食 8’’*
旱季

90, /’+/(3
雨季

6+%3, /’+/(3
! " ! " ! "
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!表示差异显著 6’D0’/’32 /%E3%)%F+32 1+0%+2%(3

表 9 每月和全年花费在各种活动的时间比例

"#$%& 9 5)*.8%2 #*/ #**0#% .-:& $0/4&.( #(
# ;&,1&*.#4& )3 .-:& (;&*. )* &#18 #1.-+-.2 1#.&4),2

月份

7(324

取样

天数

G+&DH%3E
*+,/

!B &%3
取样单元

!B &%3
/+&DH%3E
53%2/

休息

6’/2
（I）

移动

7(1’
（I）

觅食

8’’*
（I）

社会

活动

G(F%+H
+F2%1%2,
（I）
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< # =A= :#@B A@! !B@: :@#
# # >=" <:@= <@B !>@< =@B
A # =A: <B@# <@# !B@< "@<
!" # >!= <"@: !"@! !<@! =@=
!! # =:C :!@" !"@# =B@A =@>
!= < =#" BA@B !"@" =A@C !@!

平均值

J1’0+E’
:B@C A@A !A@: B@!

标准差

G9
#@: !@B B@B C@=

与其他地理种群的黑叶猴以及同样生活在

喀斯 特 石 山 地 区 的 近 缘 种 白 头 叶 猴（ # K
$%&’(’%)*+$&,）一样，在扶绥黑叶猴的活动时间

分配中，大部分时间用于休息，移动和觅食所占

的比例较小（表 C）。这种活动时间分配方式可

能与疣猴的叶食性有关［!!］。在白头叶猴的食

物组成中，树叶占 ##I，用于休息、移动和觅食

的 时 间 分 别 占 时 间 分 配 的 B"I、!#I 和

!>I［!=］。在弄岗自然保护区，树叶在黑叶猴的

食物组成中占 B>I，用于休息的时间占时间分

配的 B=I，移动和觅食占了 C"I［<］。本研究

中，黑叶猴 #AI的食物来源于树叶"，相应的，

在它们的时间分配中，:BI的时间用于休息，移

动和觅食占 >"I。相反，在果食性或虫食性灵

长类中，休息时间明显少于叶食性灵长类。例

如，在厄瓜多尔东部的 L+/53M 国家公园，果实

在绒毛猴（ -+.(/*012 $+.(/01’*+ )(%))1.11）的食物
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组成中占 !"#，而用于休息的时间仅占时间分

配的 $%#，移动和觅食占了 !&#［&%］。与果实和

昆虫相比，树叶是一种分布均匀且数量丰富的

食物资源，因此，只花费较少的时间就能找到和

采食这些食物。但是，树叶富含纤维素物质，其

营养含量和能量都比较低，所以，长时间的休息

可以使动物对这些食物进行有效的发酵、分解

以及吸收其营养物质；同时，长时间的休息还能

节约能量［&’，&(］。

表 ! 用于各种活动的时间分配的季节性差异

"#$%& ! ’&#()*#% +#,-#.-)*( -* .-/& $012&.( (3&*. )* +#,-)0( #4.-+-.-&(

季节

)*+,-.

休息（#）

/*,0

移动（#）

1-2*

觅食（#）

3**4

社会活动（#）

)-56+7 +5062608

旱季 9:8 ,*+,-.（! ; (） (<=( &>=? $%=< (=?
雨季 /+6. ,*+,-.（! ; (） !&=% <=& &(=’ ’=$

1+..@AB60.*8 0*,0 " ; C &=<?’，# D >=>( " ; C &=!!"，# E >=>( " ; C $="&&，# D >=>& " ; C >=&>’，# E >=>(
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表 5 黑叶猴和白头叶猴的活动时间分配

"#$%& 5 "-/& $012&.( )6 .7& 8,#*9)-(’:#*02,
#*1 .7& ;7-.&<7&#1&1 :#*20,

种名

)G*56*,

休息

/*,0
（#）

移动

1-2*
（#）

觅食

3**4
（#）

其他

H0B*:,
（#）

文献

/*I*@
:*.5*,

黑叶猴

$%&’()*+,(-’./
0%&!’1+/+

白头叶猴

$ F 2-.’1’-*(&2./

"(=’ <=< &<=" (=& 本研究

(&=( &!=% $%=& !=( ［!］

"%=? $$=> &$=% &=< ［?］

’> &? %( ! ［&>］

($ &( &% $> ［&$］

灵长类动物能够依据食物可利用性的变化

调整其活动时间分配。)5B-*.*:［&"］认为，当食物

出现短缺时，动物可能会做出以下 % 种调整来

维持每天一定的营养和能量的摄取：!如果食

物不足，或很难找到或处理，动物会增加用于维

持生存活动的总时间；"如果动物必须消耗更

多的低质量食物来满足相同的能量需求时，它

们会增加每个个体用于觅食的时间，即能量的

最大化；#通过增加休息时间或减少用于高耗

能活动（如移动）的时间使得能量的消耗最小

化。在灵长类中，不同的种或同一种类的不同

种群采取不同的调整策略。例如，在赛拉利昂

J6K+6 岛 上 的 雨 季 里，黑 白 疣 猴（ 31214./
*12)5161/）喜食的嫩叶和种子的可利用性很低，

只能利用大量的成熟叶，因而很难满足其能量

需求。所以，它们采取了能量最小化的策略，即

增加休息时间，相应地减少用于觅食、移动和社

会活动的时间［&&］。而生活在喀斯特石山地区的

白头叶猴则采取了相反的调整策略。在食物相

对稀少的冬季，它们会增加觅食和移动的时间，

相应的减少休息时间［&>］。本研究中，在旱季黑

叶猴喜食的嫩叶和果实短缺时［!］，它们会增加

觅食和移动的时间，而相应地减少休息的时间。

在它们的活动节律中也表现出相同的方式，即

增加在上午和下午觅食高峰的觅食时间，且中

午还出现一个小的觅食高峰。同时，它们利用

更多不同种类的植物作为食物!。相似的结果

在对弄岗自然保护区黑叶猴日活动时间分配的

研究中也得到证实［!］。因此，我们认为黑叶猴

可能采取的是能量最大化的策略以应对喜食食

物的短缺。

总之，食物资源的可利用性、环境温度和日

照可能是影响黑叶猴活动的重要因素之一。黑

叶猴能够通过行为的调整以适应栖息生境的变

化，如增加觅食时间以应对喜食食物的短缺；通

过中午长时间的休息避开高温和强烈的太阳光

照。这些都是黑叶猴在长期的进化过程中对所

栖息的喀斯特石山生境适应的结果。
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