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非人灵长类动物睡眠地点的选择与利用
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摘要 : 睡眠行为在非人灵长类动物的生活史中占有十分重要地位。关于非人灵长类睡眠地点选择与利用

的研究是灵长类行为生态学领域的核心课题之一。本文回顾以往的研究 ,总结了非人灵长类动物睡眠地

点选择的三个主要影响因素 ,即捕食压力引起的安全因素 ,睡眠地点的舒适因素和卫生因素 ;分别对非人

灵长类睡眠地点选择的三种主要形式进行了初步的成因讨论 ,对未来的研究方向进行探索性地展望。
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1　前言

睡眠是动物维持个体生命活动周期所必须的行为之一 ,在动物生活史中占据十分重要

的地位[1—3 ]。睡眠对于灵长类是一个普遍而又耗时的行为 ,人类一生大约三分之一的时间

都处于睡眠状态 ;非人灵长类动物睡眠消耗的时间通常占其生活史的一半或者更多[4 ,5 ]。

关于灵长类动物睡眠地点的研究是灵长类行为生态学领域的核心课题之一 ,最早可追

溯到二十世纪五十年代 , Buxton
[6 ] 和 Lumsden

[7 ] 在对疣猴属 ( Colobus sp . ) 、长尾猴属

( Cercopithecus sp . )和狒狒属 ( Papio sp . )的睡眠行为的研究中做了最初的探索 ,其中关于树

种的选择、睡眠位置等研究成果对于以后的睡眠地点研究具有重要的指导意义 ,同时也是灵

长类动物睡眠地点研究史中的重要里程碑。睡眠地点选择的成因的探索 ,从早期的躲避捕

食压力[8—9 ]和抵御不利自然环境[10 ] ,到睡眠地点的舒适性和卫生角度[11 ] ,再到出于社会因

素的选择[12 ]
,其研究的广度和深度得到长足地发展。

本文对当前非人灵长类睡眠地点选择的研究做了初步的总结 ,对于睡眠地的类型、位置

选择的原因进行了归纳 ,针对主要的选择假说展开分析讨论 ,总结了影响对于睡眠地点选择

的主要因素 ,为生物保护工作提供最基础的信息。

2　睡眠地点选择的主要影响因素

211　安全因素

安全因素一直是灵长类动物睡眠地点选择的第一要素。睡眠地点的选择直接影响到个



体的存亡。在早期的研究中 , Devore 和 Hall
[8 ]在报道中指出狒狒属 ( Papio sp . )为躲避美洲

豹等动物的捕食压力通常会选择高大树木的枝杈作为休眠地点。例如 ,几内亚狒狒 ( Papio

papio)夜晚休息的位置会选择离开树干一段距离 ,经常会选择树干分岔的末端作为休息地

点 ,以便在发现捕食者时能有更多的时间躲避危险[9 ]。Hamilton[13 ]研究指出 :狒狒属睡眠地

点的选择偏好与个体遭受的捕食压力有着紧密联系 ,它们会优先选择更为安全的地点作为

睡眠地点。Anderson
[14 ]研究发现 :几内亚狒狒如果受到捕食者的威胁 ,现有的睡眠地点将会

被废弃 ,新的睡眠地点将取而代之 ,即便旧的睡眠地点还会被利用 ,也仅是被作为临时的休

息地点。

在随后的研究中 ,安全因素的选择除了在地点选择上 ,在其他方面的研究也有进展。例

如 ,笼养红腹娟毛猴 ( Sagunius labiatus)不仅会选择安全的睡眠地点 ,并且在进入睡眠前的时

期内会增加警惕性和减少声音[15 ]。Caine等[15 ]推测这种提高警惕性的行为主要是用以减少

捕食者所带来的被捕食压力。

Tenaza和 Tilson
[16 ]研究指出 :非人灵长类栖息树木种类的有效选择可以使捕食者难以靠

近。在 Siberut岛对克氏长臂猿 ( Hylobates klossii)及门岛叶猴 ( Presbytis potenziani)的研究对比

中发现 ,两种都会选择高大的树木作为睡眠地点 ,克氏长臂猿会更多地选择藤蔓植物作为睡

眠地点 ,同时发现 :门岛叶猴被猎杀的数字要高出克氏长臂猿许多 ,这表明 :安全睡眠地点的

竞争可以直接影响到种群的数量。Fruth和 Hohmann
[17 ]的研究指出 :倭黑猩猩 ( Pan paniscus)

会将巢穴修筑在高大树木的上部 ,这种行为被解释为反捕食策略的体现。

非人灵长类睡眠地点的选择不仅仅是为其提供保护而产生的一种临时行为反应 ,而且

是在被捕食者攻击时发出警报或躲避危险时将风险降至最低的一种行为适应。Reichard[18 ]

研究指出 ,白掌长臂猿 ( Hylobates lar)为了避免给捕食者留下其特殊的气味 ,很少会连续重

复利用同一睡眠地点。相反 ,有些灵长类会重复利用同一睡眠地点 ,可以更有效地对抗捕食

者 ,也可以更有效地从睡眠地点逃离 ,这一点在 Fan和 Jiang
[19 ]对无量山黑长臂猿 ( Nomascus

concolor jingdongensis)的研究中得到验证。然而 ,在种内和种间的对比中 ,由捕食压力而导致

个体消失还很难被确定 ,这其中包括了栖息地非常极端的气候变化因素 ,睡眠地点因捕食压

力导致的安全策略还很难被直接观察和证实 ,需要进一步的观察的论证[20 ]。

212　舒适因素

舒适性作为非人灵长类睡眠地点的选择是重要影响因素之一 ,在早期的研究中已有发

现。一些非人灵长类动物会选择崖壁作为睡眠地点以躲避不理想的自然条件从而在夜间更

有效地保存自身的热量 ,例如黑猩猩 ( Pan troglodytes)会选择适合搭建巢穴的地点以躲避不

利的风和雨水影响[21—22 ,10 ]。

随后 ,舒适性对于睡眠地点选择影响研究得到了更深远的发展。在 Caine 等[15 ]的研究

中 ,笼养红腹娟毛猴 ( Sagunius labiatus)在对睡眠地点选择时 ,首先会选择噪音更少的地点作

为睡眠地点。Heymann
[23 ]指出 :野生髭狨 ( Saguinus mystax)常常选择能有效躲避雨水和寒冷

的树和树洞作为睡眠地点。卷尾猴 ( Cebus apella)会选择在相对较为宽大的叶子上休息 ,选

择叶子的原因是相对狭窄细长的树干 ,在叶子上休息更舒适[24 ]。

213　卫生因素

卫生因素在睡眠地点选择研究中也具有重要的影响意义 ,其中最主要的影响因素为灵

长类体表携带及睡眠地点的寄生虫所产生的选择压力。在现有的报道中灵长类物种的某些
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行为被认为是对减少寄生虫侵害的适应[25 ,26 ,23 ]
,例如猩猩 ( Pongo pygmaeus)会每晚修筑新的

巢穴来避免可能出现的寄生虫带来的危害[10 ]
;研究中发现草原狒狒 ( Papio cynocephalus)通过

使用较多不同的睡眠地点及避免频繁使用某一个睡眠地点来减少寄生虫感染 ,尽量避免与

粪便接触或与其保持一定距离来减少被寄生虫感染的几率 ,在选择睡眠地点时会避开离粪

便较近或卫生条件较差的地点[26 ]。灵长类动物会周期性地更换睡眠地点或选择枝端在流

动水流上方的树枝以保持睡眠地点的环境卫生 ,避免寄生虫对个体的侵害[14 ]。

Davies和 Dye[27 ]研究发现 ,灵长类动物处于同一睡眠地点的种群大小也是影响疾病传

染的重要因素之一 ,灵长类种群会通过调节个体在睡眠地点的分布来降低个体被疾病传染

的几率。此外 ,外界环境中蚊虫类对灵长类个体的叮咬对于睡眠地点的选择也是重要的影

响因素 ,较低的疾病传染率不仅仅与灵长类动物的较小体型有关 ,而且与睡眠地点的环境因

素也有关系 ,例如髭狨 ( Saguinus mystax)会选择树洞或有密集植被的地方睡眠 ,以降低引诱

剂扩散从而减少其暴漏给蚊虫的程度[23 ]。

3　灵长类动物睡眠地点选择的多样性

灵长类动物对睡眠地点的选择呈现出多样化 ,表现为树栖型、洞穴型和地栖型。这些特

点都是灵长类不同的自然进化特点决定的 (表 1) 。

表 1　非人灵长类的睡眠地点

Tab. 1　Sleeping site in non2human primates

睡眠地点 (Sleeping site) 物种举例 (Species examples) 参考文献 (References)

11地栖
地面 ( Ground)

　
日本猴 ( Macaca fuscata)

　
Takahashi , 1997 [12 ]

21树栖
树枝 (Tree Branch) 卷尾猴 ( Cebus apella) Zhang , 1995 [24 ]

克氏长臂猿 ( Hylobates klossii) Tenaza and Tilson , 1985 [16 ]

白掌长臂猿 ( Hylobates lar) Reichard , 1998 [18 ]

无量山黑长臂猿 ( Nomascus concolor) Fan and Jiang , 2007 [19 ]

东黑白疣猴 ( Colobus guereza) von Hippel , 1998 [47 ]

帽猴 ( Macaca radiata) Ramakrishnan and Coss , 2001 [29 ]

长尾叶猴 ( Semnopithecus entellus) Ramakrishnan and Coss , 2001 [29 ]

黑乌叶猴 ( Trachypithecus johnii) Ramakrishnan and Coss , 2001 [29 ]

滇金丝猴 ( Rhinopithecus bieti) Liu and Zhao , 2004 [48 ]

草原狒狒 ( Papio cynocephalus) Hausfater and Meade , 1982 [26 ]

几内亚狒狒 ( Papio papio) Hamilton , 1982 [13 ]

蜘蛛猴 ( Ateles geoffroyi) Chapman , 1989 [33 ]

31穴居
树洞 (Tree Hole) 倭狐猴 ( Microcebus murinus) Radespiel et al . 1998 [49 ]

巴西夜猴 ( Aotus vociferans) Puertas et al . 1995 [50 ]

髭狨 ( Saguirus mystax) Heymann , 1995 [23 ]

鞍背狨 ( Saguirus fuscicollis) Heymann , 1995 [23 ]

石洞 (Stone Cave) 白头叶猴 ( Trachypithecus leucocephalus) Huang et al . 2003 [51 ]

巢 (Nest) 苏门达腊猩猩 ( Pongo pygmaeus abelii) Sugardjito , 1983 [52 ]

黑猩猩 ( Pan troglodytes) Goodall , 1962 [21 ]

倭黑猩猩 ( pan paniscus) Fruth and Hohmann , 1993 [17 ]
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311　树栖型

一些非人灵长类选择树木作为睡眠地点。首先 ,出于安全考虑 ,灵长类喜欢选择一些不

易为地面捕食者发现的地点作为睡眠场所。夜间活动的哺乳动物捕食者多为地面活动 ,所

以高处的树冠层是灵长类夜间较少被捕食者发现和躲避捕食压力的适宜地点[14 ,28 ,18 ,29—30 ,19 ]。

其次 ,非人灵长类的睡眠地点因地形限制、群体特性等原因会选择独自进入睡眠地点 ,

由于个体独处会产生诸如被捕食、个体易暴露、不便于社会活动等负面影响 ,所产生的这些

不利条件促使独处个体主动寻找群体 ,个体用于寻找群体所花费的时间和能量因睡眠地点

选择不同而产生差异 ,选择睡眠地点时 ,能较少地消耗个体寻找群体所需的时间和能量也是

重要的选择因素[31 ]。当灵长类物种清晨集聚时 ,会彼此间理毛或从事其他一些社会性活

动[32 ]。因此 ,选择一个可供两个以上个体理毛、玩耍或休息的舒适、宽松的枝杈可以供给灵

长类物种一些适应性利益。Chapman
[33 ]在研究中指出 :蜘蛛猴 ( Ateles geoff royi)个体睡眠地点

的反复使用是为了第二天群体的集结及活动。除了便于社会活动的选择 ,灵长类会选择便

于取食的树木作为睡眠地点。在 Fan 和 Jiang
[19 ]的研究中 ,无量山黑长臂猿 ( Nomascus

concolor jingdongensis)不仅仅会选择便于次日清晨群体彼此接触的树木作为睡眠地点 ,其睡

眠地点的选择与重要的食物分布地点成明显正相关 ,证明食物分布对于该种灵长类的睡眠

地点选择有重要影响。

再次 ,在生育期出于保护婴猴的需要 ,灵长类动物在睡眠地点选择上也有所变化 ,相对

于婴猴出生之前的睡眠地点 ,会选择更为安全、舒适的睡眠地点 ,婴猴的安全相对于其他因

素会成为优先选择。Reichard
[18 ]指出 :白掌长臂猿 ( Hylobates lar)在婴猴出生后会选择更高

更安全的树枝作为睡眠地点 ;对于婴猴来说 ,对雨的防护是很重要的影响因素[34 ] ,因此 ,在

雨季或者雨水较多的时候 ,睡眠地点相对于其他时候的会选择枝叶更为茂密的位置。

此外 ,需要指出的是 :曾有过极少数非人灵长类物种的个体会从睡眠地点跌落到地面致

残、致死的报道[14 ]
,提出过树枝的承重力与灵长类动物的体型、质量之间产生安全选择的因

素。在随后的研究中 ,Mario等[35 ]对毛冠卷尾猴 ( Cebus apella nigritus)的研究发现 :该种会主

动避免选择脆弱或不结实的树枝作为睡眠地点以降低摔伤的可能性。

312　穴居型

利用洞穴或筑窝穴做为睡眠地点是灵长类动物在长期进化中形成的一种有效的自我保

护方式。首先 ,隐藏在窝穴或树洞中是躲避被捕食的有效对策 ,例如黑猩猩 ( Pan troglodytes)

筑窝穴最主要的影响因素是捕食压力 ,黑猩猩会把睡眠地点选择在高大树木的上部 ,集体聚

集睡眠 ,以降低被捕食的风险[36 ]。此外 ,穴居功能与个体相对较小的灵长类物种有紧密联

系 ,早期对马达加斯加狐猴属 ( Lemuridae sp . )的研究中得到证明[37 ]
: 窝穴或树洞是小型灵

长类睡眠地点的主要选择 ,对于体形较大的灵长类动物 ,树洞内部空间的大小是主要的限制

因素。

其次 ,光能效应也是选择穴居的重要影响因素。选择窝穴作为睡眠地点可以保护自身

免受雨、雪淋打或不利的阳光照射 ,如大猩猩 ( Gorilla gorilla)因为光周期影响 ,在冬天会更多

地选择地面穴居 ,而在夏天则选择在树木上筑穴[38 ]
;在潮湿的季节会选择在树上筑窝穴 ,而

在旱季会更多选择在地面筑窝[39 ]。此外 ,选择窝穴可以从中获得其他效益 ,对于个体较小

的灵长类 ,选择窝穴居住的方式可以获得相对大的表面 (容积)比而在睡眠或不利天气条件

下减少能量损耗[37 ,40 ,41 ]。从而可以预测 ,由于如上原因 ,选择窝穴或树洞可能在独居灵长类
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物种间更为普遍 ,因为它们缺少与同种其他个体拥抱获得能量的机会 ,选择窝穴作为睡眠地

点可以更有效地保持个体自身的能量。这一推论需进一步的实践研究来验证。

再次 ,窝穴或树洞的选择在功能上可能与物种的生活史特点有关 ,这些特殊的生活史与

婴猴的发育状态相关[41—43 ]。如维氏冕狐猴 ( Propithecus verreauxi)的婴猴不能紧抓母体的体

毛 ,他们的母亲常常会选择在这个时段将婴猴放在窝穴或树洞中以增加婴猴的存活率[37 ]。

Kappeler
[5 ]系统总结后指出 :灵长类动物基于婴猴因素对窝穴或树洞的选择在功能上与成体

不同 ,对窝穴或树洞的使用在功能上是各异的。Kappeler通过系统发生重建研究 ,揭示了较

原始的灵长类更多为夜间独居活动 ,单次产仔一个 ,而且产仔后会将其放入窝穴或树洞中 ,

待其发育到一定阶段后再将它们带离 ,决定它们会更多地选择穴居方式。

总之 ,对于白天活动的非独居灵长类 ,它们倾向于不选用穴巢或树洞 ,而相对较小的灵

长类个体为避免捕食和获得光能利益可能倾向于选用窝穴或树洞作为躲避所。

313　地栖型

选择地栖方式相对于树栖和穴居方式而言较为特殊 ,这与选择这种方式的灵长类动物

所处的特殊地理环境和特殊的社群结构有直接关系 ,其代表种是位于日本群岛的日本猴

( Macaca f uscata) ,它们在冬季会选择大规模 (50—150个或更多)的集群拥坐行为[12 ]。日本

猴之所以选择这种方式 ,首先与日本猴的庞大猴群数量有直接关系 ,相对于有限空间里单位

空间的猴群密度也相对较高。其次 ,当地冬天恶劣的温度条件也是重要的影响因素 ,个体通

过互相挤抱方式来保存热量 ,这是非常有效地抵御寒冷天气的途径。再次 ,特殊的社群结构

是决定性因素。日本猴的特殊社会结构、种群内部的特殊关系 ,决定不同单元间的个体可以

近距离接触。上述因素导致日本猴选择地面作为睡眠地点[44 ]。与之相较 ,秦岭地区分布的

川金丝猴 ( Rhinopithecus roxellana) ,抵御寒冷的天气也采取相互抱团的方式 ,但是由于其社群

结构的特殊关系 ,个体相互抱团只限于单元内 ,参与抱团的个体数量较少 ;与此同时 ,该物种

在捕食压力等因素的影响下会选择更为安全的树上作为睡眠地点[45 ]。

4　小结

至今为止 ,大量的野外研究涵盖了灵长类睡眠活动的主要基础数据 ,例如 :睡眠地点、睡

眠时间、从睡眠恢复到白天活动的行为等[14 ,28 ,46 ]
,而对于其睡眠习性、睡眠地点在生态和进

化方面的研究相对不足 ,有待进一步深入[4 ,5 ]。对于大部分非人灵长类来说 ,睡眠地点在一

定程度上成为一种潜在的限制性资源。在初期研究中 ,睡眠地点的选择被认为是应对被捕

食压力、食物分布以及对家域的防卫 ;随着研究的进一步深入 ,睡眠地点的舒适性、卫生性、

及相应的社会功能性影响因素也被逐渐提出和论证。

目前 ,类人猿穴居方面的研究相对较为深入和透彻 ,生态条件 (例如窝穴覆盖及时间约

束等)和社会关系 (如个体、单元间的相互距离等)常常用来有效地解释该物种在睡眠地点上

的选择。相对于类人猿穴居的研究 ,树栖物种的研究虽然广泛 ,但由于野外观察条件的限制

等因素 ,尚有一些问题有待解决。首先 ,在较为熟悉的类人猿中 ,大多数物种选择较为适宜

的穴居方式的同时 ,为什么会有少数类人猿选择其他的栖息方式 ,而放弃穴居方式 ;其次 ,在

相对较少研究的原猴亚目中 ,部分的物种选择和利用窝穴和树洞作为睡眠地点的成因尚不

清楚 ,需进一步深入研究。另外 ,在非活动时 ,即在睡眠地点睡眠时 ,灵长类动物是如何度过
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的 (特别是地栖灵长类) 。最后 ,在进化上 ,是否有证据显示 ,我们人类的祖先也曾经广泛地

采用穴居的方式 ? 在现生人类中 ,是否还有少数人群拥有类似洞穴的床。这些问题在灵长

类和人类进化上具有重要意义 ,有待进一步深入研究。
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An Overvie w on Selection and Usage of Sleeping Sites in Non2Human Primates

WAN G Ming , ZHAO Da2peng , ZHAN G Jian , LI Bao2guo

( College of Life Sciences , Northwest University , Xiπan　710069)

Abstract : Sleeping behavior is a necessary life2sustaining activity for non2human primates , but is

especially important in the life history of these animals because they spend approximately half of their

lifetime sleeping. After a retrospective literature overview , we found that security(imposed by predation

pressure) , comfort and sanitation are the main factors affecting the selection and utilization of sleeping

site by non2human primates. Non2human primates generally display three different choices of sleep site

selection , which include arboreal , ground and nesting. By way of conclusion we discuss the differences

between species and related environmental effects. The present paper also provides several promising

directions for further research.

Key words : Non2human primates ; Sleeping site ; Selection ; Usage
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