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摘要: 在非人灵长类动物等级研究中，有关判定与描述优势等级方法的选择至关重要。早期对旧大陆灵

长类的等级研究主要关注雄性，对雌性涉猎较少。目前主要应用攻击-屈服、取食、携婴、相互理毛等行为标

准来研究灵长类的雌性等级，也发现不同的物种往往有不同的雌性等级模式。依据社群结构的完整性将

其分为线性等级与非线性等级，并采用不同的方式进行描述。本文通过查阅文献资料，对雌性等级的研究

内容、判定标准以及描述方式进行论述，以便抛砖引玉提高非人灵长类雌性等级的研究水平。
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灵长类动物社会等级的研究是目前灵长类行为研究领域的一个重要课题，引起众多灵

长类学者的特别关注。社会等级是指群体中的个体间可以按照某种行为标准进行排序，能
够体现出个体在获得优势资源时的差异性。社会等级的概念在社会群体结构研究中首先采
用，目的是为了解释个体资源优先权问题［1］。等级作为非人灵长类社会性行为的重要影响
因素曾有大量文献报道过，有关亲缘关系的等级冲突行为研究早期就被认为是诸多重要社

会关系研究的基础［2—3］。长期研究表明等级在进一步了解灵长类复杂社会群体结构中起到
非常重要的作用，尽管很多研究人员对雄性灵长类等级关系的长期稳定性产生质疑，但总的

来看，对其等级关系的研究结论还是比较清楚的，即等级关系的有效性被广泛验证并逐渐集

中关注雌性个体之间［4］。成年雌性个体间等级关系的确立，作为维护支配与从属关系的重
要表现，不仅可以有效地预测雌性个体间攻击行为与友好行为的发生频率、强度及发起方
式，而且还可以概括性地预测成年雌性个体的支出与收益情况，这对于整个社群结构的研究

是至关重要的。
目前为止，灵长类的雄性个体间社会关系被广泛研究，而有关雌性等级关系涉猎较少，

尤其是关于雌性等级稳定性与功能的研究甚少。然而雌性等级关系的研究在深入研究灵长
类整个社群结构及动态过程中处于首要位置。诸多研究认为雌性等级关系是易变的，如
Alvarez［5］发现用多种行为标准判定出的等级并不具有一致性。如果由一种行为标准判定的
等级关系不能对另一种行为进行预测的话，那么对等级的实用性产生质疑自然就是合情合

理的［6—8］。但其他一些著名科学家如 Richards［9］和 Koyama［10］等采用多种行为标准所判定
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的等级关系相对稳定，具有相似性，同时也证实了雌性等级关系具有一定小范围的可变性。
由此可知，雌性等级关系较雄性等级更为复杂，因而在雌性等级确立与描述的方法选择上需

要慎重考虑，应根据种的不同特性选择相应的行为标准。本文主要对不同行为标准及描述
方式进行概括和总结，希望对于今后深入进行灵长类雌性等级的研究有所裨益。

1 雌性等级的研究内容

1. 1 社群结构与雌性等级
社群结构可以由社会成员构成的非空集合和成员间的双向支配关系共同表示。将结构

定义成图表形式，是与图论［11—12］( 即研究由线连接点集的理论，用来表示和研究一个系统

的结果及它的性质) 中所给的定义相似。
雌性等级的研究曾被认为是在进一步研究灵长类复杂社会群体结构中有着非常重要的

作用。雌性等级的概念首先是由于两个雌性个体间重复性冲突行为的发生所引出，等级优
势导致优势个体在冲突过程中处于强势地位［13—14］。当社会性群体的个体之间可以依靠优
势关系进行排序时，优势等级随之出现。优势等级的出现一方面可以将复杂的社会关系直
接量化; 另一方面可依据等级将社会关系进行概括性描述，因而优势等级概念在社群结构研

究中非常具有吸引力。
1. 2 雌性等级的定义
在一些非人灵长类中，强势雌性个体对有利资源的占有会引起弱势雌性个体表现出非

打斗性的利益避让行为，这种现象被描述为“雌性优势”［15—17］。当发生利益冲突时，可能有
多种行为伴随发生，主要由雌性某一个体赢得主动权，表现出雌性优势［15—17］。
1. 3 雌性等级的分类
雌性等级根据成员间双向关系的完整性可分为线性等级与非线性等级。
所谓线性等级，即为有次序的社群结构，亦即完整等级。可以通过层级关系表达为连续

的直线状等级结构。线性等级的概念通常应用于小型社会群体支配关系的研究［14］。在近
似线性等级的结构群体中，仍然可以被应用。例如，由三个个体组成的循环结构［18—19］、不可
传递或者两个个体之间不具有可比性等［20—21］。但线性等级指标很少也就意味着线性等级
的存在程度较低。此时，也许另一种类型的等级制度即非线性等级在起作用。
非线性等级，即存在平行非支配从属情况的等级关系。由于存在分支，这种等级关系无

法用连续的层级直线结构表达，也不能用线性结构式表示。很多社群结构中，个体间联系广
泛，相互合作、争斗交错发生，同时随着时间发生新旧更替或局部改变。因而大种群非人灵
长类中往往表现出更为复杂的社群结构，对于一个完整的社会结构可能需要有多条分支共

同组成［22］。因一些个体间不发生作用或不表现雌性优势，要想获得所有个体的线性等级关
系是不可能的。
1. 4 雌性等级的研究现状
非人灵长类雌性等级的研究，主要是针对成年雌性个体。迄今为止，关于非人灵长类雌

性等级的研究已有一些成果，特别是对日本猕猴 ( Macaca fuscata ) ［23］、黑猩猩 ( Pan
troglodytes) ［24］、黄狒狒( Papio hamadryas cynocephalus) ［25］等。但是，研究工作是在笼养条件
下进行的，而在野生状态下的观察较少，因而野生灵长类雌性等级研究亟需加强。另外，进
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行野生与笼养物种的雌性等级关系的比较研究也十分必要。

2 雌性等级判定标准

尽管一些物种的雌性等级顺序尚不明确，但是绝大多数物种的等级关系符合线性等级

制度，仅有少数物种存在非线性等级关系［26］。在雌性优势等级关系确立过程中，灵长类学
家曾采用多种行为标准，主要是选择个体间社会关系的不对称利益作为行为判定标准。常
用行为主要有以下几种:

2. 1 攻击—屈服行为
社会生态学理论认为个体间发生攻击—屈服行为的频次与个体的资源竞争能力、分散

程度优势等级结构存有相关性［27］。而攻击—屈服行为是确定等级关系最为直接的行为判
定标准，Bernstein［28］在猪尾猴( Macaca radiata) 的等级确立过程中，曾对五种优势等级判定
标准进行比较实验，结果发现在相对缓和的群体中攻击行为是判定优势等级最为直接的指

标。此方法亦可利用非人灵长类个体的偏爱食物诱引，起到增加冲突，进而达到确定等级的
目的。灵长类学者采用此种判定标准曾对猪尾猴［7］、倭黑猩猩( Pan paniscus) ［29］、长尾叶猴
( Semnopithecus entellus) ［30］等物种做过相应的研究。
攻击—屈服行为按强度的不同将攻击行为分为: 咬、抓打、追赶、威吓和取代五种类型;

将屈服行为分为: 回避、蜷缩和逃跑三种类型［31］。全部行为数据的收集均主要采用焦点动
物取样法和瞬时取样法，用 Mat man program 进行分析，收集的数据录入测定社会关系的矩
阵表格进行等级排列。另一种方法可以将攻击行为和屈服行为作为不同的行为指标，各自
录入矩阵表，然后根据计算优势指数的方法来判断单元内个体成员的等级关系，此种方法相

对简单易行。接近呈线性的等级关系也可用优势等级矩阵表进行排列。
需要注意的是在有些物种的雌性个体之间攻击—屈服行为发生的频次较低，针对这些

物种的数据收集时，对仅发生攻击或者屈服的单方向行为也要做记录。因为雌性灵长类间
的等级关系即便是在没有明显冲突行为发生的情况下，仍具有潜在的影响力［32］。
2. 2 饮水与取食行为
等级关系曾采用多种行为标准进行测定，但最受欢迎的测定标准为饮水或取食行为次

序。在干旱季节所有个体在特定饮水位点不能同时饮水的条件下，可利用的水资源减少，导
致单元内个体之间将呈现出特定的饮水次序。经过反复观察发现，这种特定的饮水次序基
本上不发生变化。一般情况下，当单元内的所有个体同时到达饮水位点时，主雄和优势等级
的雌性个体首先进行饮水，其他个体在位点周围按次序等候并伴随理毛行为发生。只有当
优势等级个体离开水源后，次等级的个体才会靠近水源。若几个单元按一定次序到达同一
水源时，主雄和优势等级雌性个体可能会在毫无干扰的情况下首先进行长时间饮水，而低等

级的个体只有在主雄和优势等级个体离开水源后才可能饮到很少量的水。甚至有些低等级
个体由于受到其他单元个体威胁在成功饮水之前就离开了水源。Koyama 曾采用此种行为
标准对猪尾猴( Macaca radiata) 的等级进行判定［7］。
与饮水位点相似的取食行为观察方式，亦可对非人灵长类单元内个体作进一步观察。

根据优势等级收益原则，在长期社会交往中形成的等级制度必定影响资源在个体中的分配，

即优势等级获得更多的资源。
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目前，研究认为在取食行为发生时等级有两种表现形式: ( 1 ) 优势等级个体通过攻击行
为驱走劣势等级个体; ( 2 ) 劣势等级个体主动躲避优势个体，避免冲突行为的发生。取食过
程中所发生的取代行为在等级关系确定时曾被定义为攻击—屈服行为。所谓取代行为，就
是单元内的某高等级个体在接近优势资源位置时( 食物、水源、栖息地) ，所表现出来取代低
等级个体的行为。实验过程中，可用单元内每个个体优先获得食物的次数来确定个体间的
优势顺序，但所得出的优势顺序有时会与攻击—屈服顺序相反。所谓攻击—屈服顺序，即为
个体在发生冲突时表现出的强弱顺序。倘若实验时仅将个体局限于一种资源，所得出的竞
争顺序与攻击—屈服顺序是相同的。优势顺序本身就意味着，单元内的每个个体不能同时
得到均等利益分配。
取食时的取代行为可采用焦点动物取样法和瞬时取样法进行观察记录，然后通过计算

优势指数的方法对收集到的数据进行分析论证。
2. 3 携婴行为
雌性个体间的等级关系可以通过雌性个体对待婴猴的特定行为来确定。当某单元有婴

猴出生后，本单元内的其他个体对婴猴表现出很强的兴趣，并且试图近距离接近。特别是青
年雌性个体对待婴猴表现出更强烈的兴趣，成年雌性个体也会经常触摸或拉扯婴猴的尾巴。
当婴猴是由高等级雌性个体生育时，其他的雌性个体会用手去触摸或者近距离注视婴猴，并

且也会主动给婴猴的母亲( 即等级高的雌性个体) 进行理毛。相反，当婴猴是由等级低的雌
性个体生育时，优势等级的雌性个体可能会经常性地拉扯婴猴的肢体或尾巴，并试图将婴猴

与其母亲分离开来，但其母亲面对此种情形好像并不在意，反而会立即开始对优势个体进行

理毛。在狮尾狒( Gelada Baboons) 中，单元内雌性等级关系的确立曾采用此种行为标准进行
判定［33］。此种行为观察比较直接、简单，能直观地对等级进行排序。
2. 4 相互理毛行为
理毛行为可能是灵长类研究中最为普遍的一种社会性行为。至少在旧大陆猴中［34—36］，

通常被用来作为判定雌性个体间亲缘关系的一种指标。研究群体社会中影响理毛分布因素
的目的也是为了潜在的分析说明调节灵长类社会结构的原则。Simonds 在猪尾猴的理毛行
为研究中，发现同性个体间的理毛频次明显高于异性之间，并且理毛的方向与频次在同性个

体间的分布具有一定的偏向性［37］; Seyfarth 在黄褐狒狒( Papio anubis) 研究中，发现相互理
毛是低等级个体在冲突行为发生后向高等级个体进行的一种主动讨好行为［38］; Furuya［39］

和 Yamada［40］也曾报道过理毛行为的意义重大，并指出在日本猴( Macaca fuscata ) 社会中起
重要作用。总而言之，理毛行为在一些非人灵长类物种中与等级关系存有相关性。例如，
Sade 在卡奥圣地亚哥岛对猕猴( Macaca mulatta ) 的观察发现，优势雌性个体集中参与理毛
矩阵［41］。
一篇有价值的文献在理毛分析过程中应包含成年雌性个体理毛交换矩阵表和雌性个体

优势等级信息。必要时，此部分信息还应包含单元内个体间的亲缘关系，并且每个单元应至
少有五个成年雌性个体组成。通过理毛行为的分析，可以显示由优势等级和近亲的吸引以
及理毛对象的选择竞争引致理毛的分布呈现显著的规律性。但在新大陆猴中理毛行为与雌
性等级之间的关系还需进一步验证，特别要注意收集与等级存有关联的交换性理毛［42］、攻
击协助两种行为数据。
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2. 5 优势空间个体占有及抱团行为
抱团行为是指个体休息时由两个或两个以上个体挤作一团，个体之间会用胳膊拥抱着

彼此的行为。帽猴( bonnet monkeys) 的抱团行为在母婴个体之间发生频率相对较高，体现出
一种婴儿的保护作用; 这与成年雌性之间的抱团行为功能有很大不同，雌性间抱团行为与相

互理毛行为功能相似，均具有和解功能。例如为了避免冲突，低等级个体会主动发起抱团行
为［43］。川金丝猴 ( Rhinopithecus roxellana ) 中，这种行为在树上或者在地上均能看到。
Sugiyama［44］曾报道这种行为引起的群体效应意义重大，并称有时会有 10 个以上的个体聚在
一块的情景发生，在日本猴中类似行为也曾观察过，特别是在被雪覆盖的区域［45］。个体取
食时，等级地位高的个体经常占有着食物密集的优势地位［44］。空间分布测试［10］主要运用
同心圆内的食物密度梯度进行空间分布观察。此行为判定标准所运用统计学及制表均可来
自 Siegel［46］。另外，个体栖息时对优势位置的利用情况可用来补充确定等级关系。
2. 6 非性爬跨行为
非性爬跨被定义为没有性交的爬跨。在作为一种仪式化的非性爬跨行为研究中，爬跨

参与者的双方及行为发出者在数据收集时均应作记录。爬跨可分为邀请式爬跨和强迫式爬
跨两种类型。邀请式爬跨通常有特定的邀请动作作前奏，例如献殷勤、皱眉［47—48］等行为; 强

迫式爬跨即为在没有被邀请的情况下强迫爬跨的现象。非性爬跨行为在成年雌性个体间也
常有发生，雌性个体间的爬跨主要发生在冲突行为发生之后，并且这种爬跨行为发生时主要

是有优势个体爬跨劣势个体［49］。
类似的仪式化行为［2，50—51］在研究中也曾被发现，比如接吻行为( 即为单元内的个体有

时会伸嘴去碰触其他个体嘴部的现象) 。同样，在数据收集时对参与者的双方及行为发出
者也均应作记录。研究表明雌性个体之间的爬跨行为与接吻行为以及异性间的非性爬跨行
为，可能对参与者双方等级关系的确立起着非常重要的作用。但由于仪式化行为具有缓解
紧张压力的作用，在冲突行为刚刚发生后，不适合采用这些行为指标对等级关系进行论证。
此外，还有使用其他行为作为判定标准的( 姿势和步态［52—53］、交配的成功［54］等) ，但一

般都不具有普遍的判定意义。
等级制度会因所选用的行为标准不同而会有微小的差异。这种差异的存在可能是由于

虽在相同的理论基础指导下，但所采用的用来分析行为测量标准的分类不统一造成的。

3 雌性等级描述形式

3. 1 等级树［55—56］

图 1 线性等级
Fig. 1 Linear hierarchy

图论中有关理解优势结构的相关概念是描述等级的基础。
如 A ＞ B ＞ C ＞ D 线性等级结构在等级图表中可表示为 A→B→C

→D。在所有链的起始端个体认为是源个体( 在这个例子中，源
个体仅为 A 个体) 。单一的线性结构表可描述为起始于优势个
体，结束于劣势个体( 图 1 ) 。而在非线性等级中，可能出现两条
线性链 A→B→C→D 和 A→B→E→F。B 为结构表中的分叉处，
两种排列顺序均可用单一方向图表表示。两条线性链的共同部
分为 A→B，亚结构表为 C→D 和 E→F( 图 2 ) 。
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图 2 非线性等级
Fig. 2 Partial hierarchy

一个特定的结构链可包含亚结构的所有信息，例如 A→B→
C→D→E，包含亚结构链 B ＞ C ＞ D。因而，为了获取最大量的信
息和消除多余部分，仅将大结构表包含在优势等级树中进行描

述，在相对大的结构表中已经包含相关优势等级的所有信息。
3. 2 等级结构的表述
等级结构可以表述为一种图表式结构，结构图的规模，可以

依据群体的个体数( 这里用 N 来表示) 定义结构的大小。为了
进一步简化，此文中的“关系”仅仅指不同类型的等级关系。
等级结构作为对单元内的所有个体进行排序的基本轨迹，

例如 A→B→C→D，结构方向链中没有一个个体是重复的。轨
迹中的个体通过延伸连结在一起。在上边的例子中，我们可以
认为 A 能延伸到其他三个个体，C 能延伸到 D，D 由 A 延伸而来等等。所以，方向链本身的
延伸性可将高等级与低等级紧密联系起来，也可认为是持续传递性。
如果结构表的亚结构可用特定的路径描述出相关等级，那么依据定义可知由低等级就

无法延伸到高等级。相反，如果个体间结构呈现循环状，那么每个个体都可被认为为源个
体，由任一个体均可延伸到其他个体，同时也可由其他个体延伸而来( 图 3 ) 。此种情形意味
着不存在等级关系，也充分体现了等级关系具有单向性。
为了遵循社群结构的概念，等级关系应被陈述为成员个体间存有的所有二元关系，可以

用“大于”号表示优势关系，例如，A ＞ B 就意味着 A 等级高于 B，A 比 B 更具优势。
一个单元的社群结构可以通过支配关系矩阵表表示，矩阵中的行列均标单元内所有个

体名称。在行列交叉点，如果行中的个体比列中个体具有优势，那么在相应的表格里可以记
为“1”，否则记录为“0”。由社群结构的定义可知，每一优势矩阵都具有单向性( 对于任意个
体 A，都有［A，A］= 0 ) 和不对称性( 对于不同个体 A 和 B，如果［A，B］= 1，那么［B，A］
= 0) ，但并不是所有二元关系都可用来确定支配关系，对于一些二元关系有出现［A，B］= 0
同时［B，A］= 0 的可能。调整个体的排列顺序使“1”均录入对角线的上方，则可以得到优
势等级排列。
在线性等级中，对于完整的等级结构的描述是简单易行的，单元内的所有个体可以通过

单一的排列次序表达所有的相关信息。例如，单元内有五个个体，且 A ＞ B ＞ C ＞ D ＞ E，可将
这种排列次序认为线性等级，仅有相邻的两个体发生关系，总共发生( N － 1 ) 次与等级确立
相关的关系，其他个体间的关系可以依据传递性获得。如果 A ＞ B 并且 B ＞ C，在线性等级
制度的群体中可得出 A ＞ C。因此，仅仅通过发生的( N － 1 ) 次相应关系与传递性，可以重新
得出优势矩阵中的关系总数为 N( N － 1 ) /2 次。
对于非线性等级，我们不能用单一的线性方向图表示出所有个体间的关系。依据个体

间相应关系发生的次数，可对非线性等级进行两种形式的描述。
第一种形式，支配关系发生次数仍然为( N － 1 ) 次，但是因出现共同个体，而呈现出至少

两条线性方向图。例如，假如个体间相应关系呈现为 A ＞ B ＞ C 和 A ＞ B ＞ D ＞ E，任意一条
方向链中，每一个成员与另外成员均具有可比性。但排除共同个体之后，链中的其他个体不
再具有可比性。两条链中的共同个体为 A 和 B，并且均呈现 A ＞ B，如果将其中一条链中的
重复部分消去，那么可以将非线性等级描述为 A ＞ B ＞ C 和 B ＞ D ＞ E; 或者可描述为 B ＞ C
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和 A ＞ B ＞ D ＞ E，所以支配关系的总和仍然为( N － 1 ) 。专制制度为最为典型的非线性等级
结构，所谓专制制度，为其中一个体优越于其他个体，而在其他个体的内部并不存在支配关

系［1］，通常被描述为放射状，优势个体在图表的中央，向外发射出反映相应关系的几条方向

链( 图 4 ) 。
第二种类型，个体间相应关系发生的次数小于( N － 1 ) ，意示为至少存有两条链( 图 5 ) 。

例如，包含五个个体的非线性等级群体可以通过两条独立链表示 A ＞ B ＞ C 和 D ＞ E。
由于等级结构存在分支，所以收集到的二元支配关系发生的次数低于 N( N － 1 ) /2。

图 3 循环状等级结构
Fig. 3 Circular hierarchy

图 4 放射状等级结构
Fig. 4 Despotic hierarchy

图 5 非单链等级结构
Fig. 5 Non-unique lineage hierarchy

综上所述，我们将其成员及成员之间的优势关系定义为等级结构，将等级定义成如此具

有单向性、不对称性与可传递三大特性的社群结构，目的就是为了便于雌性等级的确立与描
述。如果所有成员之间均呈现出支配—从属关系，那么社会层次结构就被认为是线性等级;
相反，则为非线性等级。同样社群结构也可以为线性等级与非线性等级的混合体，或者为非
等级结构。
目前，确立支配—从属关系的方法仅仅是针对区别线性与非线性等级关系，而非线性等

级结构有出现分层的可能，此种情况下随意选用一种线性等级标准恐怕是不能将其区分的。
特别是等级标准选择不适合的情况下，要想将其区分开来更是困难。因而在非人灵长类物
种的线性等级确立过程中，可依据物种的特有性质选择合适的某一特定行为标准进行判定。
灵长类学研究中，有关雌性等级描述方法的选择也是至关重要的。其中对小范围线性

等级的描述是简单易行的，仅用一条链就可以表达所有相关信息。目前，大部分描述方法是
针对线性等级或近似线性等级制度; 而对非线性等级的描述相对较少，本文中所提到的优势

等级树表示法不失为描述非线性等级的一种有效方法。优势等级树分析，可以更好地提出
分析群体组织的不同结构形式，放弃仅通过一种指标描述结构内的所有成员，或者试图迫使

所有成员排列在同一排列表内。此种分析方法可以将多种行为标准判定的结果均能在图表
中同时表示出来。
有诸多因素都会对灵长类的雌性等级产生影响，故而在对进行非人灵长类雌性等级的

确立与描述研究时，不同物种需根据其行为特征慎重选择相应研究方法。
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Female in Non-human Primates
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Abstract: Socio-ecological theory suggests a link between the rates of agonism， strength of
competition for food or safety，reproduction，and structure of dominance hierarchies among group-
living females． With research on non-human primates， it is critical to select the method of
determining and describing dominance relationships． In the past，research on the Old World
monkeys mainly focused on males，with little emphasis on the role of females． However recently，
studies focusing on female dominance relationships have attracted more scientific attention． In
primatology， the methods to determine dominance hierarchies are very important． Plenty of
behavioral standards ( such as aggressive-submissive，feeding，carrying infant，grooming etc． )
were used in researching female relationships with results showing varied strategies among different
species． Primate social structures are divided into two types: linear hierarchy and partial
hierarchy，which can be described using different methods． We followed the“dominance-directed
tree”methodology，which is able to detect both types of hierarchy． By summarizing a number of
different research studies on dominance， this article presents a methodological standard for
determining and describing female dominance relationships．

Key words: Non-human primates; Female hierarchy; Dominance; Behavioral Standards;
Descriptive methodology
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