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非人灵长类个体的迁移与扩散
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摘要: 迁移现象在群居动物中普遍存在、在非人灵长类中尤为突出。在非人灵长类中, 大多数的迁移表现

出强烈的雄性偏向性和雌性不进行迁移的形式。在一些少数的物种中, 也存在雌雄双方都进行迁移以及

雌性偏向性迁移而雄性不迁移的形式。群居种类、一夫一妻制种类、独居种类的迁移模式上各有特色且不

尽相同,这是动物社群结构多样性的体现。驱赶和异性的吸引是推动个体迁移的两大动力,驱赶多发生在

一雄多雌的社群中,异性吸引多发生在无亲缘关系的个体之间。个体迁移过程, 是个体付出与收益的平

衡。迁移不仅是非人灵长类动物生活史中的一个重要环节, 同时在不同种群间个体基因交流上也有明显

的作用。
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个体的扩散( Individual dispersal)在动物界中普遍存在, 尤其在运动能力较强的脊椎动物

中表现出明显的扩散形式
[ 1]
, 这影响到个体的生活史、种群构成、延续与进化、地理分布

等
[ 2]
。作为了解物种的一个重要尺度, 扩散现象近年来日益受到关注,特别是在鸟类和哺乳

动物中,成为动物生态学研究的核心问题之一,其目的是通过个体扩散的时间和空间尺度来

揭示物种在不同栖息地间选择和利用的规律
[ 3]
。而在具有社会性的非人灵长类物种中, 个

体扩散多出现在同一或相邻的几个社群间,这种行为往往是定向且具有一定时间性
[ 4]
。灵

长类学家们习惯将这种具有社会和生态双重效用的短距离扩散称为个体的迁移( migrate 或

transfer)
[ 5]
。

早期灵长类学者曾认为非人灵长类社群是一个个孤立的单位, 随着野外观察研究的不

断深入,个体在社群间的迁移和变化才逐步被发现
[ 6]
。基于对处在不同生境下非人灵长类

物种的研究,发现虽然具有不同的社会结构, 但非人灵长类个体的迁移扩散行为却有着广泛

的共性与规律
[ 7 8]
。社群中某一性别的个体总是在即将发育到性成熟时离开出生群, 加入

到另一社会单元内, 而与其相对应的另一性别个体却终生留在出生群内
[ 5]
。同时, 不同物种

迁移的形式又具有其各自的特征,迁移过程根据其社会结构的不同表现出很高的多样性
[ 9]
。

非人灵长类也因此被认为是在脊椎动物中具有很高扩散能力的一个类群
[ 10]
。迁移与扩散

不可避免地会为迁移者带来更高的被捕食、饥饿、被攻击等危险
[ 5]
, 那么为什么这么多非人

灵长类物种都存在个体迁移这一制度? 个体迁移的动力和收益又是什么? 本文通过对有关

非人灵长类动物扩散行为研究结果的回顾,综述了非人灵长类迁移行为与年龄、性别、社会



结构、栖息地质量、性竞争之间的关系, 以期对国内相关方面的研究能有所借鉴与裨益。

1 非人灵长类个体迁移与扩散的术语定义

迁移与扩散( Dispersal and Emigrat ion)是动物群或动物个体从一个区域或栖息地到另一

个区域或栖息地的移动行为
[ 1]
。而对不同的动物类群, 研究人员往往是在不同的层面上来

应用这一名词, 根据形式与功能的分化,进行术语的定义。

1 1 长距离扩散与短距离扩散

长距离扩散( Long-distance dispersal, LDD) , 主要用来描述运动器官发达, 能够进行长距

离移动的动物的扩散
[ 3]
。如生活在东非的角马 ( Connochaetes taurinus ) , 在塞伦盖蒂

( Serengeti)大草原上追逐牧草的迁徙,南北方向约 200 km,东西方向约 170 km
[ 1]
。再如生活

在北半球的迁移鸟类,每年定期穿越赤道进入南半球过冬, 次年春天再飞回北半球
[ 1]
。

短距离扩散( Shor-t distance Dispersal, SDD) , 是指没有长距离移动能力或不愿意进行长

距离移动的动物的扩散
[ 3]
。如体重只有 250mg 的大黄蜂 ( Bombus terrestris )只能迁移几百米

的距离来完成生殖
[ 3]
。非人灵长类个体的扩散就属于这种类型。大多数非人灵长类个体,

会在同一或不同栖息地内的不同社群间迁移,尽管迁移的距离不长, 却是大多数非人灵长类

生活史中重要的一环。

1 2 出生迁移和次级迁移

Greenwood( 1980)根据个体扩散出现时的身体发育阶段与功能, 将鸟类与哺乳类个体的

扩散划分为出生扩散(Natal Dispersal)和次级扩散( Secondary Dispersal )两类。而在非人灵长

类物种中,这种扩散多表现为个体在不同社群中的迁移,灵长类学者又将这种扩散划分为出

生迁移(Natal Emigration Transfer)和次级迁移( Secondary Emigration Transfer) ,以此对非人灵长

类个体的迁移进行界定。

出生迁移( Natal Emigration Transfer) ,是指个体初次从出生群或出生地中迁出, 随后迁入

另一个繁殖群的迁移过程。一些物种也表现为在离开出生群后暂时独立生存或加入某些特

殊社群(如全雄群) , 经过一段时期后再加入繁殖群的过程
[ 11 12,5]

。这种迁移现象在很多灵

长类物种中都存在, 而且经常发生在个体发育即将到达性成熟时的亚成年个体身上
[6, 10]
。

很多非人灵长类的生活史中, 个体并不仅局限于单次的出生迁移,它们会在不同社群间

反复移动, 有时甚至还会回到原来的出生群中, 这种迁移形式就是次级迁移。次级迁移, 也

叫生殖迁移 ( Secondary or Breeding Emigration Transfer) ,是指个体进行出生迁移之后所有的迁

移形式,也就是个体性成熟之后,在各社群间定向或不定向的各种迁移形式
[ 12, 10]

。

2 非人灵长类个体迁移与扩散的年龄和发育阶段

总的来说, 非人灵长类个体的出生迁移的发生频率高于次级迁移的发生频率,而出生迁

移多发生在个体亚成体时期。雄性个体会选择在初具交配能力的青春期前后迁移
[4]
, 而雌

性的迁移一般发生在首次出现性生理周期之后
[ 13]
。对于某些特殊的物种, 个体迁移发生时

所处的年龄和发育阶段也存在变化,甚至在同一物种的不同种群间也存在着很大的差异
[ 5]
。

如雌性阿拉伯狒狒 ( Papio hamadrayas ) ,如果在性生理周期出现之前就被其他雄性诱拐, 则
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它们在发育至亚成体之前就会从出生群迁出
[14]
;相反,雄性草原狒狒 ( Papio cynocephalus)则

会在青春期之后的几年里才陆续迁出
[ 5, 15 17]

。

造成个体迁移年龄和发育阶段差异的原因是多方面的, 如社会结构、亲缘关系、个体存

活状况等, 而主要因素是非人灵长类社群社会组织形式的多样性。如社会组织形式为多雄

多雌的白喉卷尾猴 ( Cebus capucinus) , 个体迁出的平均年龄是 4 5岁
[ 4]
, 这与雄性草原狒狒

( Papio cynocephalus )在青春期之后的几年里陆续迁出有明显不同。另外,在一些猕猴种类的

社群中,雄性个体等级的高低是其在性选择中竞争力强弱的决定因素,而等级的高低又取决

于雄性在群中生活时间的长短
[ 18]
。在此情况下, 亚成体雄性如果能尽早地迁移, 那么这些

个体在生殖群中就能够期望达到很高的社会等级, 也就是能够取得很高的生殖成功
[ 19 21]

。

但是,并不是所有的物种都期望尽早地进行出生迁移。在长尾猴属( Cercopithecus )和狒狒属

( Papio ) 的一些种类中,个体能够在很短的时间里迅速达到很高的社会等级,于是生殖成功

率和群中的资历没有直接的相关性,因此,迁出的迟早在这些种类中就不明显
[ 9, 22]
。

3 非人灵长类个体的迁移与扩散的模式

在非人灵长类中,除极少数一夫一妻制 ( Monogamous)和一妻多夫制 ( Polygynous)物种

外,通常迁移与扩散行为只发生在雄性身上, 而雌性则表现出对出生地和出生群的偏好

( Philopatry)而不进行迁移
[ 10, 23 24]

。这种只限于某一性别的迁移在具有社会性的群居物种中

十分普遍,并且迁移的形式表现出多样性,这种多样性也同样体现在不同物种对出生地的偏

好性程度上
[ 10]
。尽管非人灵长类个体迁移形式纷繁复杂,但是迁移的模式却大同小异。

3 1 群居型 (Gregarious)种类的迁移与扩散模式

与许多哺乳动物一样,大多数的非人灵长类, 都是以群居的方式生活
[ 12]
。这种生活群

把动物个体有机的结合在一起,具有一定的结构和功能。在这样的生活群中,大多数的雄性

表现出强烈的迁移趋向, 而雌性则表现出对栖息地更强烈的依赖而不进行迁移
[ 10]
。另一方

面, 这种迁移方式在群居的非人灵长类中并不是绝对的, 它们中间也存在着雌性偏向性迁

移,而雄性表现出对栖息地强烈的依赖和雌雄双性偏向性迁移。

3 1 1 雄性个体偏向性迁移模式

雄性个体偏向性迁移的种类主要发生在旧大陆猴 ( Old World monkey species)以及新大

陆猴 ( New World monkey species)中的卷尾猴属( Cebus )和松鼠猴属( Saimiri )的一些种类

中
[ 25 26]

。雄性个体进行迁移,主要是进行出生迁移。出生迁移发生时, 青年个体可能会受

到出生群中优势等级的雄性的驱赶
[5]
。因为青年个体的出生迁移一般发生在达到或者即将

达到性成熟时, 这就潜在的威胁到了优势等级雄性的生殖交配权。因此,优势等级雄性决不

会容忍青年个体达到出生迁移年龄而在群中继续存在很长的时间,就会表现出驱赶行为,最

终导致出生个体的出生迁移。

即将性成熟的出生青年雄性,会同群中的年龄相近的个体, 或已经性成熟的兄弟, 共同

迁出或者进入到有着熟悉的雄性的群中, 这就是平行迁移( Parallel emigrat ion)。平行迁移是

指在非人灵长类同一社群内两个或两个以上有迁移倾向的个体组织在一起, 共同迁移的形

式
[ 4]
。青年个体独自离开自己熟悉的出生地,势必会受到掠夺的风险, 同种陌生个体的攻

击,甚至饥饿等潜在的能量消耗
[ 27]
。如果同自己的同胞一起外迁, 这些风险会大大减小。
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因此平行迁移可以使个体在迁移过程中依然保持着协作联合,可以降低迁移过程中的掠夺

或同种个体之间的打斗, 被天敌捕食等危险的发生概率
[ 27]
,并且进入到新的生殖群后能够

形成一个潜在的联盟来对抗群中个体的敌视
[27 28]

。因此平行迁移也被视为迁移个体减少

潜在消耗的一种协调机制
[ 28]
。

雄性参与到次级迁移当中, 是为了寻求更高的生殖收益
[10, 29]

, 或回避种内激烈的同性

竞争的结果
[ 30, 24]

。在环尾狐猴 ( Lemur catta)中,成年雄性迁入的生殖群, 是经过挑选的, 在

被选中的生殖群中更有利于提高生殖收益
[ 31]
;在旧大陆猴中,成年雄性通过次级迁移,期望

提高自己的等级地位
[ 7]
。在这些非人灵长类的社群中, 等级高低不但和生殖成功率的高低

有着很明显的关系
[ 32]
,而且更是群内同性竞争的反映

[ 18]
。在激烈的竞争中, 处于不利地位

的雄性得不到很高的等级地位,也就得不到很高的生殖收益。因此, 他们只能参与到次级迁

移当中,期望通过迁移,改变自己的等级序位,继而提高生殖收益
[ 33]
。

3 1 2 雌雄两性个体偏向性迁移模式

雌雄双方都发生迁移,并不是雌雄双方进行迁移的概率相等(或 有相等的概率 )。在

他们的迁移过程中,会表现出以某一性别为主
[ 5]
。这种迁移方式是雌雄双方不同迁移目的

的体现。如红吼猴 ( Alouatta seniculus)的种群中, 雄性从出生群迁出后, 会很规律地迁入一

个已知的临近群;雌性从出生群迁出后,更喜欢同独居生活的雄性以及另外一些陌生雌性建

立一个新的群
[ 17]
。在不同的目的下,雌雄两性就会表现出迁移的差异。

雌雄个体从出生群中迁出后, 雌性个体更期望在不同的生殖群之间进行次级迁

移
[ 34 35]

。如阿拉伯狒狒 ( Papio hamadrayas) ,雄性个体从出生群迁出,会终生生活在出生地

周围, 从非出生群中诱拐未成年雌性来壮大自己的单元。雌性个体在初潮之前进行出生迁

移,迁出的雌性个体会直接被自己出生地附近的雄性所收养。在随后的日子中,雌性还可能

再次被其他雄性所收养, 并且会在不同的生殖群或者栖息地间不断的转移,最终生活在陌生

的生殖群中
[ 35]
。

3 1 3 雌性个体偏向性迁移模式

与雄性个体普遍的迁移不同, 雌性个体的迁移只是集中在一小部分的非人灵长类的种

类中。雌性个体发生迁移并没有明显模式可循, 迁移的原因同社群的物理环境改变或者社

群中的突发事件有关。在绿疣猴属 ( Procolobus ) 中的一些种类中, 如果社群发生了雄性替

代,雌性就会迁移
[ 36]
。在黄褐猕猴( Macaca ochreata )中, 三只雌性在一次飓风后迁出

[37]
, 这

是因为栖息地的生存环境受到了重创。

雌性偏向性迁移的种类中,存在临时性迁移行为。雌性黑猩猩 ( Pan troglodytes ) 会在青

春期期间临时迁移到其他社群内
[ 9, 38]

, 之后再返回到自己的出生群。但是, 这样的过程也不

是绝对的, 迁出的雌性也可能在新的群中定居
[ 39]
。在一个研究群中, 九只迁出雌性中的六

只最后又回到自己的出生群, 并且成功繁殖; 两只永久定居在其他群中,并且第一次怀孕也

是在出生群之外
[ 39]
。

3 2 一夫一妻制 (Monogamous)种类的迁移与扩散模式

一夫一妻制的种类中,雌雄两性表现出相同概率的迁移倾向。但是迁出后的行为,雌性

和雄性却有不同。雌性希望在群外与陌生雄性结合,雄性则希望能够取代某一个单元的生

殖雄性。克氏长臂猿 ( Hylobates klossi )中的两只雌性和一只雄性在其亲代领地的邻近领地

内分别成功生殖;两只迁出雄性生活在其亲代领地的外围, 最终,一只离开了领地另谋生路,
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另一只在自己的父亲死去后返回到出生群替代了自己的父亲
[ 40 41]

。

3 3 独居 ( Solitary)种类的迁移与扩散模式

独居的非人灵长类个体表现出典型的雄性个体迁移的趋势。雄性个体会在青春期时迁

出,寻找群外陌生雌性,完成生殖。大部分的雌性个体会在自己的出生地附近定居,和群外

的陌生雄性相结合来完成生殖
[ 42]
。

4 非人灵长类个体在社群间迁移的动力和收益

促进非人灵长类个体迁移的诸多因素中, 驱赶 ( Eviction)和受群外异性吸引( Attraction)

起着举足轻重的作用
[ 5]
。个体达到或者即将达到性成熟时, 交配能力也日渐成熟。如果长

时间停留在群中,必定会潜在地威胁到亲代个体的交配权,亲代的驱赶就会发生; 如果群外

的成年雄性企图侵入生殖群来争夺交配机会,在激烈打斗之后, 战败者,会被驱赶出社群。

在非人灵长类的社群中, 个体总是希望能够提高自己的交配机会
[43]
。但是群内有限的

雌雄个体,也就是有限的生殖资源,并不能允许所有的个体完成交配。于是这些得不到交配

机会的个体就会加入到次级迁移的行列中, 期望从群外寻找交配机会。另一些生殖机会与

等级有关系的种类中,当成年个体的等级由于新个体的加入而降低, 这意味着生殖机会的降

低
[ 19 20]

。激烈的同性竞争,决定了成年个体只能选择次级迁移来改变不利的现状。非人灵

长类个体在特定时间内的具体迁移原因到目前很难有定论, 但是一些与之相关的动力却毋

庸置疑地影响着迁移的发生。

4 1 驱赶(Eviction)

驱赶行为多发生在一雄多雌单元中主雄替换的情况下。一个群外成年雄性或者全雄群

的个体进入到一雄多雌的单元中,企图取代单元中的生殖雄性。单元中的生殖雄性和入侵

者必定会有很激烈打斗, 伴随着明显的外伤
[ 5]
。这样的打斗通常不会只发生一次, 并且入侵

雄性和群中的生殖雄性都有可能发起这样的打斗
[ 44]
。如果群中的生殖雄性最终胜出,那么

入侵者会自动离开; 如果入侵者胜出,那么群中的生殖雄性单独或携同一部分成年雌性一同

迁移。群中的亚成年雄性也会因为雄性的替换而加速自己的出生迁移
[ 5]
。

多雄群中由于驱赶而导致的迁移虽然不常见, 但偶有发生。这种迁移通常和新等级序

位的建立有关
[ 7, 27]
。群中曾经的优势等级个体不甘心等级地位的下降,必定会和新优势等

级雄性发生激烈的打斗, 战败者会主动迁移出社群
[ 45]
。新优势等级雄性确立地位后, 还会

向未成年雄性攻击, 迫使亚成年雄性发生迁移。优势等级雄性还会防止青年个体接近他们

的母亲,一直逼迫青年个体在群的外围活动
[ 46]
。在长尾猴属( Cercopithecus)的一个研究群中

发现,四只雄性个体的等级因新个体的加入而降低, 所以他们主动迁移;同样在斯里兰卡猴

(Macaca sinica)中,由于有新的个体加入,建立了新的等级次序, 三只成年雄性消失,其中一

只在消失前有明显的打斗伤痕
[ 45]
。同时, 以上两个物种中,未成熟雄性同样被驱赶出了出

生群。

4 2 群外异性吸引(Attraction to Extragroup Individuals)

促进非人灵长类个体迁移的另一强大动力是异性吸引作用。社群中的低等级个体和亚

成年个体,为了避免高等级个体的攻击或近亲繁殖,他们不可能和本群中的异性发生太多的

接触。为了能够得到生殖交配权, 群外的异性对这些个体就有很大的吸引力。另一方面,非
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人灵长类社群外的独居或是全雄群的个体,由于生殖压力的作用,也会被社会群内的非亲缘

异性所吸引。如在黑猩猩 ( Pan troglodytes )群中,几乎所有的青春期雌性在动情期中迁移到

了邻近的群中
[ 39, 47]

;如果一个群中包含有动情的雌性时, 雄性狒狒 ( Papio anubis )会陆续迁

入到此群中。

非人灵长类个体在迁移的过程中, 必定会面临更高的被捕食风险、同不熟悉的个体争

斗、饥饿威胁、更高的能量消耗等代价
[ 48 49]

;但个体通过迁移却可以获得的更高的收益, 如

与异性交配的机会
[ 5]
、寻找到更好的或者未开发的资源

[ 11]
、避免激烈的同性竞争与近亲交

配等
[ 6, 42, 50]

。从行为生态学与长期进化的角度讲, 个体的迁移过程是付出与收益的平衡, 也

正因如此,非人灵长类个体的迁移才会成为非人灵长类个体生活史中的重要一环。

综上所述, 迁移是非人灵长类的一个生存策略,也是漫长进化过程中对自然生存机制的

适应。通过迁移,非人灵长类个体可以不通过正面的竞争, 而得到有限的资源(如食物、栖息

地、生殖权利等)。同时, 非人灵长类个体能够通过迁移获得较高的收益,改变自己目前不利

的境况,并且能够弥补因为参与迁移而付出的能量消耗。迁移不仅是动物生活史中的一个

重要的阶段,同时在不同种群间的个体基因交流上也有明显的作用。
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The Individual Dispersal in Non-human Primates

WANG Cheng- liang, QI Xiao-guang, XI Wen-zhong,

ZHU Zi- rui, XING Lian- xi, LI Bao-guo

( College of Life Sciences , Northwest University , Xi an 710069)

Abstract: Dispersal in some group- living animals have been reported, especially in non-human

primates. Most primates species show male dispersal and female philopatry in their habitat. In a small

number of species also show both sexes dispersal or females dispersal rather than males. There are

some special dispersal models in solitary specie, monogamous specie and gregarious specie. The

different model reflects different social organization. Individuals are forced to dispersal as the result of

eviction and sexual attraction. Eviction occurs in male in one-male group and sexual attraction occurs

between unfamiliar mates. The process of individual dispersal is a balance of cost and benefit Not only

dispersal is a very important step of animal life history, but also it contributes to individual gene

intercourse between different populations.

Key words: Non-human Primate; Dispersal; Inbreeding; Reproductive strategy
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