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摘要 : 理毛行为是动物行为学研究的主要内容之一 , 根据理毛的对象可分为自我理毛 (Autogrooming) 和相

互理毛 (Allogrooming) ,其中相互理毛是灵长类重要的社会行为。现在认为相互理毛可能与社会参量 (亲缘

关系、性别、年龄、等级制度、繁殖状况等) 有联系 ,并且有一定的社会功能。本文论述了理毛行为的分类、

影响相互理毛的因素、相互理毛功能假说及其相互理毛的投入 - 收益分析 ,以便人们对相互理毛的行为进

行更深入的研究。
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相互理毛行为广泛存在于灵长类动物中 ,是个体之间关系发展的重要组成部分[1 ] 。最

初提出相互理毛的功能是从卫生角度分析的 ,发现相互理毛的目的是清除身体表面皮肤和

毛发中的盐粒和皮肤寄生物[2 ] ,现在认为相互理毛有一定的社会功能 ,可以增强种群的凝聚

力[3 ] 、加强个体间的社会联系[4 ] 、降低紧张[5 ]和调节等级关系[6 ] 。目前对相互理毛功能的研

究主要集中在相互理毛在群内成员中的分布、影响相互理毛的一些参数以及对理毛双方投

入 - 收益 (cost2benefit)分析上[7 ] 。本文在对秦岭金丝猴相互理毛的研究基础上 ,综合前人的

研究结果 ,论述了相互理毛的功能和影响因素及其利益分析 ,这对于今后深入进行灵长类理

毛行为的研究有所裨益。

1 　理毛行为的定义及分类

1. 1 　理毛行为的定义

Veàet al .
[8 ]认为理毛行为 (grooming behavior)是指个体对其本身或对同种其他个体身体

表面 (毛发、皮肤或羽毛)各种形式的照看和关注 ,包括对身体表面有条理的梳理 ,有时也用

嘴唇和舌头舔毛发和皮肤。在此基础上 ,Pérez et al . [9 ] 提出理毛行为是通过观察或接触对

身体表面的一个或多个位点近距离探查 ,同时分开毛发捡出盐粒和皮肤寄生物 ,这一定义被



多数学者广泛接受。

1. 2 　理毛的分类

根据理毛对象可分为 :自我理毛 (autogrooming)和相互理毛 (allogrooming) [9 ] 。自我理毛是

个体通过梳理自己的毛发捡出小颗粒 (盐粒、皮上寄生物等)放入嘴中咀嚼或用嘴咬食 ;相互

理毛是一个个体分开和梳理另一个个体的毛发 ,并不时地从分开的毛发或皮肤上捡出小颗

粒放入嘴中咀嚼或用嘴咬食[10 ] 。

根据理毛动作可分为 :舔、滑动、肤浅理毛、深层理毛、抓、擦、拣[10 —11 ] 。

舔 :只用舌头在身体表面移动而达到梳理毛发的目的 ,而没有其他的动作发生。

滑动 :用一只或两只手对毛发进行梳理 ,顺着毛向进行而不触到皮肤。

肤浅理毛 :将毛发弄乱 ,而不是梳理毛发 ,手像铲子一样使被理的毛发直起 ,可以看到毛

发下的皮肤 ,但主要从毛发中拣出小颗粒。如果说滑动是在毛发表面上的动作 ,那么肤浅理

毛则是穿过毛发的动作 ,而且是逆着毛发生长方向 ,这个动作可以用一只手进行也可以用双

手进行。

深层理毛 :分离毛发并使毛发直立 ,后从皮肤上拣出小颗粒 ,是慢而仔细的动作。肤浅

理毛和深层理毛只能发生在眼睛能够看到的地方 ,所以在自我理毛中上背、下背、颈、脸和头

部无法进行这种理毛。

抓 :用手快速有力的反复摩擦一个部位 ,主要是对手、脚和下背的自我理毛。

擦 :用手指很仔细地长时间与身体某部分接触 (皮肤的表面或无毛部分如脸部) ,比抓的

动作慢得多。

拣 :用手从毛发中和皮肤上拣出小颗粒。

2 　影响相互理毛的因素

在营社会性生活的灵长类行为中 ,相互理毛行为是出现频率最多、花费时间最长的行

为[1 ] ,许多研究表明 :相互理毛行为的发生并不是随机的 ,而是有一定的目的性 ,受亲缘关

系、性别、年龄、统治地位、繁殖状况等因素的影响[7 ] 。

2. 1 　亲缘关系

Cords
[12 ]对未成年青猴 ( Cercopithecus mitis)的相互理毛研究表明 ,成年雌性给自己未成年

子女理毛的次数多于对群内非亲生未成年子女的理毛次数 ;处于相同社会等级地位的未成

年个体 ,母亲拥有未成年子女越多 ,未成年子女接受母亲理毛的机会越少 ;而在多数情况下 ,

年龄越小的子女得到母亲理毛的机会越多。统计表明 :母亲给未成年子女理毛的时间占母

亲所有理毛时间的 67 %。相反 ,未成子女给母亲的理毛时间占未成年个体理毛时间的

83 %。Defler
[13 ]研究豚尾猴 ( Macaca nemestrina)群和帽猴 ( Macaca radiata) 群在血缘关系和非

血缘关系个体之间的理毛行为分布时 ,发现雌性豚尾猴的理毛行为发生在有血缘关系的个

体之间显著多于雌性帽猴 ,而雌性帽猴有相当数量的理毛发生在非血缘关系的个体中。

2. 2 　性别

在黑猩猩 ( Pan troglodytes)中 ,雄性参与理毛的时间比雌性长 ,但多数时间是雄性接受理

毛 ,而雌性付出理毛[6 ] 。Cords
[12 ]指出 :在青猴中 ,未成年雌性的理毛伙伴比同龄的雄性多而

且经常变换理毛伙伴 ,它们通过互相理毛来增进友谊[14 ] 。Franz
[15 ]发现在以雌性为中心的倭
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黑猩猩 ( Pan paniscus)中 ,雌性的理毛伙伴比雄性多。Missakian
[16 ]和 Kurland

[17 ]发现在日本猴

( Macaca f uscata)和猕猴 ( Macaca mulatta)群体中 ,女儿给母亲理毛的次数多于儿子给母亲理

毛的次数。然而在倭黑猩猩中 ,未成年女儿和儿子给母亲理毛的次数大致相等[15 ] 。

2. 3 　年龄

Fische et al . [18 ]发现在白掌长臂猿 ( Hylobates lar) 和合趾长臂猿 ( Hylobates syndactylus) 社

群中 ,理毛发出者的年龄与理毛持续时间的长短存在正相关 (positive correlation) ,年轻的个

体具有相对较短的理毛时间而年长的个体具有较长的理毛时间。Franz
[15 ] 研究倭黑猩猩时

也发现成年个体比亚成年个体用于相互理毛的时间长。Cords
[14 ] 发现青猴未成年个体用于

理毛的时间明显少于成年个体 ,它们通过利用理毛来维持当前利益关系、实践将来社会角色

的转换和保持身体清洁 ;而年青个体可能没有完全融入社会理毛网中 ,它们之间的相互理毛

时间要比成年个体间相对较短。

2. 4 　等级制度

Fairbanks
[19 ]对笼养黑猩猩的观察发现 ,地位低的个体通过为地位高的个体进行理毛 ,而

达到暂时提高自己在群内的等级地位。Franz[15 ] 的研究表明高等级的雌性倭黑猩猩对理毛

伙伴具有吸引力 ,并且得到理毛的回合最多 ;在黑猩猩中 ,等级高的雄性个体接受其他个体

理毛的回合要比等级低的雄性个体多。在川金丝猴 ( Rhinopithecus roxellana)中高等级雌性的

婴儿在“阿姨行为”中获得更多的理毛[14 ]
,而在短尾猴 ( Macaca arctoides) 中理毛的发出与社

会身份存在正相关 ,高序位的个体积极参与理毛活动 ,是获得和维持其统治身份 (dominant

status)的一种重要策略[20 ] 。另外 ,Seyfarth
[21 ]发现非洲黑脸长尾猴 ( Cercopithecus aethiops) 喜爱

和等级相近的个体形成理毛关系。但也有人认为相互理毛与等级制度的因素无关 ,O’Bri2
en

[22 ]认为在卷尾猴 ( Cebus apella)中 ,理毛是一种互相吸引的表达 ,并无地位的差别 ,高序位

的雌性个体在给其他个体长时间理毛时 ,并不考虑理毛对象是什么等级或是否与其有亲缘

关系。

2. 5 　繁殖状况

相互理毛出现在交配前的活动中是最常见的行为模式[23 ] 。雄性通过给雌性理毛便于

接近性成熟的雌性达到获得交配的机会 ,雌性通过给占统治地位的雄性理毛而得到交配机

会[24 - 25 ] 。交配活动结束后 ,其相互理毛以表达爱意[14 ] 。任宝平等[26 ] 在探讨川金丝猴交配

后理毛与交配成功的关系时表明 ,在川金丝猴中射精和雌性主动理毛之间存在一定的正相

关 ,但交配射精后雌性主动给或不给雄性理毛存在明显的个体差异。Pusey
[27 ] 研究黑猩猩时

发现当雌性个体进入发情期 ,其个体发出和接受的理毛次数比平时要明显增多。Franz[15 ] 在

研究倭黑猩猩时也指出 ,有子女的雌性个体之间的相互理毛明显多于没有子女的雌性个体。

3 　相互理毛功能的假说

关于灵长类相互理毛的功能假说报道很多 ,广泛的说有三种基本的功能假说 ,即卫生假

说、缓和假说和联盟假说。

3. 1 　卫生功能假说( Hygienic functional hypothesis)

卫生功能假说认为相互理毛的功能主要是清洁毛发、除去皮肤寄生物和防止感

染[28 —36 ] 。Ghiglier
[33 ]和 Boccia

[37 ]认为自我理毛在身体各部位进行存在难易程度。因此 ,Pérez
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et al .
[9 ]将身体各部划分为无法进行自我理毛的部位 ,如头、脸、颈、上背和下背 ;难于进行自

我理毛的部位 ,如尾根、胸部、体侧、肛门生殖区、上臂和腹部 ;易于进行自我理毛的部位 ,如

尾梢、大腿、小腿、脚、手和前臂。独居的灵长类无法进行自我理毛的部位体外寄生虫感染率

最高[38 ] 。许多研究表明相互理毛主要集中在无法进行自我理毛和难于进行自我理毛的部

位[30 ,33 —35 ,39 ] 。Pérez et al . [9 ]在研究白领白眉猴 ( Cercocebus torquatus lunulatus)时进一步证明了

相互理毛主要集中在自我理毛很难达到或达不到的部位 ,同时发现在毛发比较厚密的部位

和身体受伤的部位容易进行相互理毛。Tanaka et al .
[40 ] 发现日本猴之间相互理毛主要是拣

拾虱及虱卵。Borries
[34 ]认为长尾叶猴 ( Presbytis entellus)的自我理毛集中在易于进行的部位 ,

相互理毛主要集中在不易进行自我理毛的地方 ,并在卫生假说基础上提出了补偿假说 ,认为

相互理毛是对无法进行自我理毛的一种补偿。Reichard et al . [35 ] 从白掌长臂猿的观察中也

得到相似结果。Boccia et al .
[41 ]发现一些平和种 (如帽猴) 的相互理毛行为遵守卫生功能假

说。李保国等[10 ]通过对野外川金丝猴的理毛行为分析 ,应用符号检验对其相互理毛是否具

有卫生功能进行了验证 ,结果表明在无法进行和难于进行自我理毛的部位其单位面积 (1 %)

获得相互理毛的时间除脸部 (0185 %) 、胸部 (0127 %) 、体侧 (0151 %) 、和上臂 (0162 %) 外都符

合补偿假说 ,而在易于理毛的部位全都符合补偿假说 ,这说明川金丝猴的相互理毛功能主要

是卫生功能。

312 　缓和功能假说( Distensive functional hypothesis)

相互理毛也被看作是一种仪式化的平息行为 ,它执行着阻止潜在攻击或消除理毛接受

者相互理毛中的抵触情绪及降低个体间的紧张程度和减少受到的攻击[5 ] 。在野生川金丝猴

群中 ,当成员之间发生攻击或威胁行为后 ,被攻击或被威胁者常常给攻击或威胁者快速理

毛 ,理毛模式是理毛者急促的跑到被理毛者的身边在对方身上快速的理几下 , 然后就跑

开[14 ] 。Veàet al1[8 ]通过对群内地位低的成年雌性白领白眉猴的研究提出 , 相互理毛的目的

是为了降低自己受攻击的可能性。Boccia
[42 ] 从生理学的角度验证了相互理毛的缓和假说 ,

通过在雌性豚尾猴体内植入探测装置 ,来监测不同社会环境下心率水平变化情况 ,结果显示

接受理毛的个体心率水平比争斗过程中的心率水平明显降低 ,这表明相互理毛使个体的紧

张程度降低。Schino et al .
[43 ] 从行为学角度验证了相互理毛的缓和假说 ,食蟹猴 ( Macaca

f ascicularis)在紧张躁动时走动次数增加 ,通过对食蟹猴来回走动情况的记录 ,发现食蟹猴在

相互理毛时和相互理毛后躁动不安地来回走动次数减少 ,因此得出相互理毛可以降低个体

间的紧张气氛。相互理毛往往发生在冲突之后 ,被攻击者通过相互理毛来修复争斗双方之

间的关系和避免再次遭到攻击[36 ] 。在敌对环境中 ,被攻击者通过给实际或潜在的攻击者理

毛来缓和敌对气氛或平息争斗[41 ,44 ,4 ]
,譬如被威胁或被攻击者为潜在或真正的攻击者理毛 ,

或者为不参与攻击的第三者理毛 ,被威胁或被攻击者可以减少面对即将到来的攻击产生的

紧张感[43 ,45 ] 。为非攻击者 (其地位高于攻击者) 理毛可以作为一种阻止攻击继续的行为模

式[4 ] 。Silk et al .
[46 - 47 ]认为在帽猴群中 ,当一个地位低的个体正在为一个地位高的个体理毛

时 ,被群内其他个体攻击的可能性会大大降低。总之 ,相互理毛在同一物种中 ,可以作为平

息冲突或避免潜在攻击的手段 ,具有缓和的功能[48 - 49 ] 。冲突后 ,相互理毛也可以作为一种

重建关系的机制发挥作用 ,相互理毛可以使原本紧张的关系缓和下来 ,争斗双方由攻击状态

转变为和解状态[2 ,49 —52 ] 。
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3. 3 　联盟功能假说( Affiliative functional hypothesis)

灵长类动物间正常的相互理毛行为 ,是一种较为缓慢而平和的行为 ,表示友好的一种手

段。仪式化的相互理毛行为 ,常常局限在身体的某些部位 ,动作精炼且具有象征性 ,已失去

了原有的功能 ,仅为表达一种和解与友好、愿意结成联盟的信息[14 ] 。大量的研究表明在灵

长类动物中 ,相互理毛是一种社会性非常强的行为 ,它能作为个体间友谊程度的一个重要指

标[14 ]
,同时也向接受者和种内其他成员发出一种在理毛者之间或群内希望建立联盟关系的

信息[36 ] 。O’Brien
[22 ]在研究成年雌性黑带卷尾猴 ( Cebus olivaceus)中提出 ,理毛的频率与接近

个体、结成联盟的频率相一致 ,在友谊性的理毛中 ,接受理毛和发出理毛的比率是相当的 ,雌

性的友谊性理毛对象在较大的群体中比较小群体中多 ,所以理毛的总时间长 ,但每次理毛持

续的时间是相似的。Troiso et al . [53 ]发现相互理毛在食蟹猴中不受其他因素的影响 ,而是互

相喜爱的一种表达方式。Hill et al .
[54 ] 指出在野生的日本猴中等级关系并不影响个体间的

理毛 ,而增加种群间的竞争可以引起群内个体之间合作加强 ,表现为相互理毛增多 ,它们通

过相互理毛来结成联盟。然而相互理毛的联盟功能假说 ,也有研究者持不同观点 ,Silk
[47 ] 在

研究笼养帽猴中发现 ,接受理毛和建立联盟没有必然的联系 ,并且雌性很少支持经常给她理

毛的雌性。

4 　相互理毛的投入 - 收益 (cost2benefit)分析

如果相互理毛在灵长类中是一个无所不在的行为 ,对相互理毛的双方来说 ,它一定和某

种利益选择有关 ,因此理毛双方各自的投入和收益应该存在差异。通常认为发出理毛的一

方 (actor)投入多收益少 ,而接受理毛的一方 (recipient)收益多投入少[36 ] 。

4. 1 　发出理毛一方的投入 - 收益分析

发出理毛一方的投入　一是注意力的投入 ,在相互理毛时 ,发出理毛的一方必须注意力

集中 ,这时它对周围同种其他个体的警惕和对子代的照看程度都降低 ,同时增加了被天敌捕

食的危险[55 ] ;二是时间的投入 ,理毛者花费大量时间给其他个体理毛 ,其休息的时间就减

少 ,这样获得食物和信息的机会也就减少[1 ]
;三是能量的投入 ,积极的相互理毛使理毛发出

者机体代谢率增加而消耗一定的能量[56 ]
;四是存在被攻击的危险 ,当理毛发生时其发出者

可能会成为攻击的目标 ,因为理毛接受者有可能拒绝其他个体的理毛 ,尤其当接受者的地位

高于发出者的地位时 ,这种拒绝就演变成一种攻击[57 ]
,同时没有参与理毛的其他个体与之

争夺高序位的理毛伙伴而攻击发出理毛者[58 ] 。

发出理毛一方的收益　一是获得营养 ,与自我理毛一样 ,相互理毛捡食皮肤寄生物、盐

和一些小颗粒 ,这可以提供给理毛者蛋白质、矿物质、维生素等营养物质[40 ]
;二是有机会接

近和获得接受理毛一方的资源。相互理毛结束后 ,接受理毛的一方最有可能让发出理毛的

一方接近与共享它的资源 (如食物和水) [50 ]
;三是减缓个体间的紧张气氛 ,在敌对和非敌对

环境中 ,相互理毛可以减缓个体的竞争压力和降低被攻击者遭受攻击后产生的紧张情

绪[45 ]
;四是结成联盟与获得支持帮助 ,相互理毛在参与双方建立了联盟 ,当发出理毛的一方

遭遇困难时 ,接受理毛的一方可以提供给他支持和帮助[59 ] 。
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4. 2 　接受理毛一方的投入 - 收益分析

接受理毛一方的投入　一是接收信息和接近资源的机会减少 ,当个体接受理毛时 ,它不

能随意走动和变换姿势 ,享用食物和水等资源的机会就减少了[1 ]
;二是被捕食的危险 ,在相

互理毛过程中 ,接受理毛的一方感到愉悦而身心放松 ,就有可能对捕食者的警惕程度降低而

容易被捕食[36 ]
;三是受到理毛者的攻击 ,当接受理毛一方是地位低的个体时 ,受到理毛者攻

击的可能性增加 ,因此地位低的个体倾向于背部 (不易损伤的部位)理毛[60 ] 。

接受理毛一方的收益　一是除去了身体的寄生物和脏物 ,保持了身体的清洁 ,同时理毛

者的触摸和拍打使接受者感到愉快和舒服[61 ]
;二是重新认定和保持等级地位 ,如果发出理

毛的一方在群内有一定的地位 ,接受理毛的一方就会显示出与理毛者有相似的地位从而维

护自己的地位 ;如果受到高地位个体的理毛 ,接受者可暂时的提高它在群中的地位[59 ]
;三是

避免被攻击 ,在敌对状态下 ,把身体的后部提供给真正的或潜在的攻击者 ,使得相互理毛成

为一种屈从姿势 ,可以有效地阻止真正的或潜在的攻击[62 ] 。

综上所述 ,相互理毛行为在灵长类动物中广泛存在不仅是卫生功能的需要 ,更是个体之

间、种群之间体现社会关系的一种重要形式。相互理毛与个体的性别、年龄、社会等级、亲缘

关系及繁殖状况有密切的关系 ,并且不同的物种相互理毛的功能相似或相异。在灵长类相

互理毛的三种功能假说中 ,卫生功能假说比较容易验证 ,已经被许多学者所认可 ,而缓和功

能假说和联盟功能假说比较难于验证 ,这将需要我们今后对此进行更深入的研究。同时 ,相

互理毛的双方投入 - 收益分析有利于了解个体之间关系和灵长类复杂的社会关系 ,这对进

一步研究物种的保护与调控起到重要作用。
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INFL UENCING FACTORS , FUNCTIONS AND BENEFIT ANALYSIS OF

ALLOGROOMING IN PRIMATES

LI Yin2hua1 , LI Bao2guo1

(1. Department of Biology , College of life Science , North University , Xi’an 　710069)

Abstract : Grooming behavior is one of the main contents in animal behavior research. According to its

objects , the grooming consists of autogrooming and allogrooming. Nowadays , it is believed that it is

important social behavior in primates , and related to social parameters (such as sex , age , kinship and

reproduction) . Meanwhile , it is found that allogrooming serves a number of social functions. In order

to study allogrooming behavior deeply , this review expands the classification of grooming , the influenc2
ing factors , the functional hypothesis and the cost2benefit analysis of allogrooming behavior.
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