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摘 要 : 近亲繁殖回避现象是人类学者、生物学者、心理学者和社会学者最关心的研究课题之一。针对灵

长类的社会特点和近亲繁殖回避假说，本文引入了三个主要假设：假设 1）近亲繁殖可能会导致个体繁

殖适合度降低等损失；假设 2）近亲繁殖有利有弊，但是弊端可能明显大于利益；假设 3）如果弊大于利，

那么动物应该进化形成回避近亲繁殖的机制，以减少该行为产生的损失。然后，本文综述分析了 6 科 19

个灵长类种群的现有繁殖数据，验证了灵长类的行为回避、迁移和繁殖抑制等机制，旨在强调灵长类回

避近亲繁殖的必要性及其生物学背景，并为人类学、生物学和心理学的相关研究提供跨学科素材。
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近亲繁殖回避现象是人类学者、生物学者、心理学者和社会学者最关心的研究课题

之一。早期学者们曾认为近亲繁殖禁忌是某些地区或族群的文化
[1-2]

。然而，随后学者们

注意到人类各民族和文化圈内都普遍存在近亲间繁殖禁忌，尤其禁止父母子女或兄弟姐妹

等血缘个体间的乱伦行为。此外，熟悉个体之间也普遍存在回避恋爱的行为机制（韦斯特

马克效应）[3]
。这些说明近亲繁殖回避现象可能具有其适应性意义和生物学基础。近亲繁

殖回避假说认为如果近亲繁殖对个体适合度造成明显损失，那么个体应该回避这一有害的

行为
[4,5]

。一些研究者认为形成普遍近亲繁殖禁忌的最直接原因是该行为降低了夫妇的繁

殖成功度，例如，近亲夫妇的后代死亡率明显高于非近亲夫妇的
[6,7]

。然而，其他研究者

则认为幼儿死亡率高未必会影响夫妇的繁殖成功度。例如，近亲夫妇家庭比其他夫妇具有

更发达的亲戚网络，可以通过减轻女性育子的负担，提高出产频率等来弥补幼儿死亡率高

的损失，或者近亲结婚可以减少家族财产的流失，为子女提供更好的生活条件等，所以一

些部落和文化圈甚至鼓励近亲间婚姻 [8]
。由于以人类为对象的研究需要考虑伦理、文化背

景、财产分配等复杂因素，所以相关研究一直进展缓慢。

近二十年来，为了理解近亲繁殖回避的生物学机制，学者们分别对植物、动物等种

类进行了普遍的比较分析（这里近亲繁殖是指亲缘关系三代以内个体间的交配繁殖现象）。

Cronkrak and Roff (1999) 分析了 35 种野生动物和植物的后代死亡率，发现近亲繁殖后代

的死亡率比非近亲交配的高出 215.5%[9]
。近亲繁殖也可能导致动物种群繁殖率下降

[10]
、

成长缓慢
[11]
、生存率降低

[12]
和抵抗力降低

[13]
等负面影响。与其他哺乳类相比，非人灵

长类（以下为灵长类）具有鲜明的社会特点。首先，灵长类的繁殖群组成成员稳定。例如，

大多数哺乳类的繁殖群组成随繁殖季节等因素变化而变化；而灵长类群内组成很少受繁殖

季节等因素的影响，包括从婴幼儿、青少年、成年和老年等完整年龄性别组（除一些原猴

类和猩猩以外）[14]
。其次，灵长类繁殖群内具有非常清晰的父系或母系结构。例如，大多

数哺乳类没有清晰的迁移性别（雌性和雄性都可能迁移），一般只能够通过雌雄迁移距离

的差异来定义父系或母系社会结构
[15]
；而灵长类存在固定的迁移性别，如猕猴雄性在性

成熟前一般会离开出生群，而雌性与母亲、姊妹世代生活在一起，形成典型的母系多雄多

雌群；黑猩猩则形成典型的父系多雄多雌群，雌性在性成熟前离开出生群，而雄性与父亲、

兄弟世代生活在一起。稳定的群内成员组成有利于灵长类形成复杂的社会关系、多样的行

为、较高的个体识别能力和智能 [16, 17]
。然而，以往关于近亲繁殖的研究主要集中在植物、

昆虫、鸟类和小型哺乳类等繁殖周期较短的物种
[18]
。由于灵长类寿命和繁殖周期均较长、

研究投入较大等原因，所以国内仍缺乏关于灵长类近亲繁殖的研究，相关信息零乱，所以

有必要对灵长类是否回避近亲繁殖这个问题进行梳理和讨论。

针对灵长类的社会特点和近亲繁殖回避假说，本文引入了三个主要假设：假设 1）近

亲繁殖可能会导致个体繁殖适合度降低等损失；假设 2）近亲繁殖有利有弊，但是弊端可

能明显大于利益；假设 3）如果弊大于利，那么动物应该进化形成回避近亲繁殖的机制，

以减少该行为产生的损失。然后，本文综述分析了 6 科 19 个灵长类种群的现有繁殖数据，

验证了灵长类的行为回避、个体迁移和繁殖抑制等机制，旨在强调灵长类回避近亲繁殖的
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必要性，并为以后人类学、生物学和心理学相关研究提供跨学科素材。此外，我国是灵长

类资源最丰富的国家之一，分布有至少 25 种现生灵长类，然而其中一半以上的种类濒临

灭绝，尤其是近年来人为导致的栖息地岛屿化或破碎化情况严重，阻碍了群间基因交流，

可能增加了群内近亲繁殖的几率。本文将为濒危物种的保护和恢复提供依据。

1 近亲繁殖回避的必要性

1.1 假设 1：近亲繁殖可能会导致个体繁殖适合度降低等损失
1876 年，达尔文

[4]
首先提出近交消退（Inbreeding depression）概念，认为近亲繁殖

可能会降低个体适合度。Wright（1922）[19]
随后提出近交系数 (Inbreeding coefficient) 和显

性模型（Dominance model）的概念，认为近亲繁殖后代比其他后代获得祖辈的等位基因

比例高，基因纯和度较高和基因位点单一等特点，容易出现由有害隐形基因引起的表现型。

例如放射松（Pinus radiate）近亲繁殖个体的子叶死亡率明显增加
[20]
。超显性模型（The 

over dominance model）进一步解释说即使近亲繁殖的影响在第一代不显现，但是隐性有

害基因会世代累加，导致后代的基因位点单一性增加，最终不适合环境而遭淘汰 , 例如大

蹄蝠（Rhinolophus ferrumequinum）经过世代近亲繁殖后，隐性有害基因累加导致个体存

活率降低等一系列负面结果。除了对婴幼儿的影响以外，近交个体成年后可能出现繁殖能

力降低，容易感染疾病和寄生虫等问题 [21]
。

遗传负荷理论 (Genetic load theory) 认为近交消退的危害决定于群内每个个体携带有害

基因或致死基因的数量
[9]
。遗传负荷因物种可而异，例如 Ralls 等 (1988)[51]

分析了 38 个生

物物种，发现每个物种的致死当量从 -1.4 到 30.3 不等（致死当量：在二倍体生物的群体

中，每个成员在杂合状态下所携带的隐性有害基因的平均数与每个基因纯合时引起成熟前

死亡的平均概率的乘积）。不过，一些学者质疑遗传负荷理论
[15]
，认为近亲婴儿死亡率

增加可以排除种群内有害隐性基因的比例，所以长期近亲繁殖可以清洗种群内有害基因比

例，从而降低遗传负荷。例如，风信子（Eichhornia paniculata）种群内经过几代近交繁殖

后，有害基因比例明显降低
[5]
。但是，这种清洗假说也存在一定的局限性

[22]
：第一，一些

有害隐性基因可能在世代近亲繁殖的种群稳定维持；第二，一些非致命的隐性基因可能无

法被清洗；第三，由于基因突变是随机的，所以种群内遗传负荷一直存在，不会因长期近

亲繁殖而消失；第四，婴儿死亡率高的种群可以通过增加繁殖频率来弥补人口损失。此外，

Kalinowski 等 (2000) [1]
认为近亲繁殖的研究对象基本上都是饲养动物群，一些饲养群内婴

儿死亡率高也可能受饲养方式和生活条件等人为因素的影响，不完全是有害基因导致的。

近亲繁殖抑制不仅受遗传负荷的影响，也受环境因素的影响。例如，北美歌雀

（Melospiza melodia）的近亲繁殖后代的年死亡率一般与其他个体没有差异，但是冬季

死亡率明显高于其他个体 [23]
。Jimenez 等 (1994) [24]

比较白足鼠（Peromyscus leucopus 
moveboracensis）近亲繁殖种群和非近亲繁殖种群的死亡率在实验室内没有明显差异，但

是在野生环境下差异明显。这些研究说明两个问题：第一，近亲种群或个体的死亡率与环

境因素有关，近亲繁殖抑制的效果会受环境因素的影响，不是一个恒定量值；第二，野生

种群近亲繁殖后代的死亡率较高，而以往实验室研究可能低估了近亲繁殖抑制的影响程度。 
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1.2 假设 2：近亲繁殖有利有弊，但是弊端可能明显大于利益
除了上述弊端以外，近亲繁殖也有其正面意义。利益 1）：近交可以提高社会性。亲

缘选择理论认为亲缘个体间比非亲缘个体间更容易相互协助，增加个体或其亲缘个体的繁

殖成功度，这样近亲繁殖有利于增加种群或个体的社会性
[25]
。这一理论随后陆续被很多

研究证实（例如，美洲散白蚁 Reticulitermes flavipes; 裸鼢鼠 Heterocephalus glaber; 帝王合

鼓虾 Synalpheus regalis) [26-28]
，这种相互协助在社会性食肉种类中尤其重要（狮子 Panthera 

leo）[29]
。此外，种群内一些没有血缘关系的个体相互熟悉后也会相互协助，产生互惠利

他的行为
[30]
。除了群内利益，近亲繁殖可能增加社会群之间的社会性 , 例如侏獴 (Helogale 

parvula）[31]
和白鼻浣熊（Nasua narica)[32] 

形成分离聚合的社会群，有近交个体的群间相

遇时，两群融合可能性明显比其他群之间的高，发生冲突几率低，个体死亡率低。不过，

另有学者认为群内个体间相互协助可能并非完全因为亲缘选择，而可能是因为留在出生群

内个体相互熟悉，容易出现相互协助行为
[29]
。

利益 2）：近交有利于继承父母的基因型。非亲缘个体间交配使一些有效的适应性基

因在重组中损失，基因重组成本较高（Cost of recombination），不利于后代复制父母的优

良基因型。相对而言，近交后代可以更完整地拷贝父母基因型，减少基因重组带来的损失，

增加对既有环境的适应能力
[33]
。Dobzhansky(1970) [34]

最早提出杂交抑制理论（Outbreeding 
depression），发现果蝇（Drosophila）不同群间杂交后代的适应能力反而不如群内近交个

体。其他物种也会出现类似杂交抑制现象（例如，蚯蚓 Eisenia fetida; 长牡蛎 Crassostrea 
gigas; 蜥蜴 Ctenophorus ornatus）[35-37]

和多种植物
[38,39]

。由此，最适杂交理论认为个体选

择交配对象时，应该回避选择极端差异或极端近亲的个体，而应该选择表型有些相似（或

有适量亲缘关系）的个体，这样有利于平衡了极端近交抑制和极端杂交抑制的影响
[22]
。

例如，Bateson(1982) [40]
发现日本鹌鹑（Coturnix coturnix Japonica）回避与自己长相差异

很大的个体，而倾向选择与自己长相类似而且不熟悉的异性。其他物种也出现了类似的结

果（田鼠 Microtus arvalis; 白足鼠 Peromyscus leucopus）[31，41]
。

利益 3)：近交有利于增加物种基因多样性。近亲繁殖提高群内个体的基因纯度，减

少种群间基因交流，从而增加整个物种的基因多样性。反之，种群间广泛的杂交会导致

不同种群的基因型类似，减少该种类的基因多样性
[42]
。一些研究陆续证明了近亲繁殖与

物种基因多样性的关系（冷杉属 Abies spp.; 萝卜属 Raphanus spp.; 黑尾土拨鼠 Cynomys 
ludovicianus）[43-45]

。除了以上三点利处，一些学者关注生物的无性繁殖现象，提出近亲繁

殖可以减少减数分裂带来损失的假说
[33]
，但是目前仍没有相关的研究证据。

1.3 假设 3：如果弊大于利，那么动物应该进化形成回避近亲繁殖的机制
和其他自然现象一样，近亲繁殖同时存在利与弊，而利弊程度随物种、环境等因素

而变化。如果近交的利大于弊，那么动物会出现普遍的近亲繁殖行为，例如蚂蚁、蜜蜂等

社会性昆虫普遍出现近亲繁殖和育幼行为，因为它们采用独特的单配体繁殖模式，近交极

大地提高了其社会性
[25]
。然而，哺乳类中极少有像社会性昆虫那样的普遍近亲繁殖物种，

说明近亲繁殖对哺乳类的利益不大或者弊大于利。由于弊大于利，哺乳类、爬行类、鸟类
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和鱼类等形成了行为回避、迁移和繁殖抑制等一系列近交回避机制。行为回避是指在个体

对配偶存在明显的性选择，一般是雌性对配偶雄性的选择。迁移是指个体性成熟前通过离

开出生群，尝试加入其他繁殖群，以减少与亲缘个体出现近交的几率
[46]
。繁殖抑制是指

群内仅少数个体可以繁殖，而其他个体的繁殖行为受到抑制或完全停止。相对于前两种机

制，繁殖抑制只出现于个别物种（啄木鸟 Melanerpes formicivorus; 猫鼬 Suricata suricatta; 

狨 Callithrix jacchus 和绒顶柽柳猴 Saguinus oedipus 等）
[47-50]

。值得一提的是，上述行为机

制可能影响到近亲繁殖行为，但并不说明该行为机制是为了回避近亲繁殖而进化的。

2 灵长类近亲繁殖的利与弊

表 1 中列举了 6 个科 19 个灵长类种群的婴幼儿死亡率数据，其中近亲繁殖后代的

婴幼儿死亡率（55.4±23.4%）明显高于非近亲繁殖后代的死亡率（27.4±15.8%，Mann-
whitney test, n=38, U=49, Z=-3.8, p<0.001）。尤其是，狮面狨（Leonpithecus rosalia）和黄

狒狒（Papio cynocephalus）的近交后代死亡率达到 100%，而其非近交后代的死亡率分别

仅为 20%(n=5) 和 19%（n=140）。这些数据支持超显性模型，说明隐性有害基因累加可

能导致个体存活率降低。但是，损害程度因种类和种群大小等因素而变化，例如表 1 中，

豚尾猴和黑猩猩的近交后代死亡率与非近交后代的差异不明显。

近亲繁殖也可能对灵长类造成一些非致命性的影响。近年来研究发现近交会对一些

种类新生儿体重和成长速度、雌性繁殖能力和繁殖间隔、雄性繁殖能力和在繁殖群任期、

成年个体体型、淋巴系统等方面造成不利影响，例如节尾猴（Callimico goeldii）、猕猴、

山魈（Mandrillus sphinx）和埃及狒狒（Papio hamadryas）等种类
[18，53，58-61]

。这些结果支

持近交增加灵长类的遗传负荷假说。此外，近交的影响程度在不同种类间（或同种的不同

群体间）可能存在差异。例如，近交会降低一些山魈群内雌性和雄性的生育能力
[18，60]

，

而对其他山魈群或猕猴群内个体的影响不明显
[58]
。由于动物的生活史、生活环境等因素

各有不同 , 这会导致近交衰退程度的不同
[61]
。雌性和雄性受近交影响程度不同。例如 , 近

交明显影响山魈雌性幼儿的成长速度，而对雄性幼儿的影响较小
[60]
。类似的，近交雌性

节尾猴的死亡率明显高于近交雄性的
[53]
。这一性别差异可能与灵长类雌雄中存在明显不

同的生理特点和生活史等因素有关
[60]
。

此外 , 近亲繁殖的饲养种群内频繁出现一些畸形现象，例如阴唇融合性不孕症（狨），

婴幼儿缺脑和失明现象（猕猴），手指（趾）畸形（日本猴）；胸腔横膈膜缺失（狮面狨）；

肾脏畸形（松鼠猴 Saimiri sciureus）和淋巴瘤（埃及狒狒 Papio hamadryas）等
[61-67]

。这

些畸形现象在野生种群内很少发现。

相对于明显的弊端，灵长类近亲繁殖的利益并不明显。首先，就利益 1 近亲繁殖有

利于提高社会性而言，灵长类的社会交往不仅仅局限于亲缘个体之间，还频繁通过相互利

他等协助方式增加非亲缘个体间的交往，提高社会性。近亲之间相互协助繁殖的主要出现

于怪柳猴 (Saguinus spp.) 和狨 (Callitrichidae spp.) 等小型新世界猴种类
[68]
，但是目前仍没

有研究说明这些种类的亲缘选择行为是否与近亲繁殖有直接的联系。其次，就利益 2 近亲

繁殖有利于克服杂交抑制现象而言，绝大多数情况下，灵长类不同亚种或种的野生种群间
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存在地理隔离和行为隔离等因素，很少出现杂交现象。野生灵长类的杂交行为仅出现于埃

及狒狒和东非狒狒（Papio anubis）或苏拉威西岛猕猴等个别物种之间
[69]
，而且仅局限于

在两个种类分布域的交叉地带，不具有普遍性。第三，就利益 3 近亲繁殖有利于增加物种

基因多样性而言，群选择是建立在个体选择基础上的，只有在个体近亲繁殖抑制水平较低

的情况下，才可能体现群选择，这一点仍然有待将来的进一步佐证。虽然笔者未能进一步

量化分析灵长类近亲繁殖的利弊，但是从总体分析来看，灵长类近亲繁殖的存在明显的弊

端，而其利益可以通过其他方式弥补，由此灵长类形成了以下回避近亲繁殖的机制。

3 灵长类回避近亲繁殖的机制

3.1 行为回避机制

3.1.1   母子间的近亲回避

灵长类母子间普遍存在近亲繁殖回避。下面以相关研究最充分的日本猴 (M. fuscata)
为例。Kawai (1969) [70]

分析了日本猴饲养群内的交配行为，发现在 436 次的交配中，母子

间交配仅出现 11 次（2.5%），同时亲生兄弟姐妹间的交配也明显少于非亲缘个体间的交

配。Enomoto (1978) [71]
发现日本猴的性行为有两种，一种是不射精的仪式性爬跨，另一种

是射精的交配行为。母子之间或是兄弟姐妹之间的性行为多为不射精的仪式行为，主要是

表 1  灵长类近亲繁殖及其后代死亡率
Tab.1  Inbreeding and offspring mortality in non-human primates 

物种Species 学名Latin name
生活环

境Living 
condition

年龄阶段

Parameters 
analyzed

近亲婴幼猴

个体数Inbred 
offsprings

死亡率

Mortality 
rate（%）

非近亲繁殖婴幼

猴个体数Non-
inbred offsprings

死亡率

Mortality 
rate（%）

文献 
Ref.

环尾狐猴 Lemur catta Captive 幼儿期 <1yrs 16 31.3 70 18.6 [51]

黑美狐猴 Eulemur macaco Captive 幼儿期 <1yrs 4 75.0 37 40.5 [51]

褐美狐猴 Eulemur fulvus Captive 幼儿期 <1yrs 16 62.5 116 26.7 [51

粗尾婴猴 Otolemurcrassicaudatus Captive 幼儿期 <1yrs 33 36.4 19 26.3 [51]

松鼠猴 Saimiri sciureus Captive 幼儿期 <1yrs 9 33.3 441 27.9 [52]

节尾猴 Callimico goeldii Captive 一月龄1 month 111 46.0 679 24.0 [53]

狮面狨 Leonpithecus rosalia Wild 一月龄1 month 14 100.0 5 20.0 [54]

Captive 幼儿期 <1yrs 145 63.4 369 50.1 [55]

褐头蛛猴 Ateles fusciceps Captive 幼儿期 <1yrs 12 58.3 11 18.2 [52]

鞍背狨 Saguinus fuscicollis Captive 幼儿期 <1yrs 46 80.4 167 67.2 [51]

Captive 幼儿期 <1yrs 25 60.0 381 32.3 [55]

豚尾猴 Macaca nemestrina Captive 幼儿期 <1yrs 36 41.7 2054 42.3 [55]

食蟹猴 M. fascicularis Captive 幼儿期 <1yrs 31 32.3 206 31.1 [55]

猕猴 M. mulatta Captive 幼儿期 <1yrs 10 20.0 25 0.0 [55]

黑猴 M.nigra Captive 幼儿期 <1yrs 11 54.5 75 30.7 [55]

黄狒狒 Papio cynocephalus Wild 一月龄1 month 3 100.0 140 19.0 [56]

东非狒狒 P. anubis Wild 一月龄1 month 8 50.0 38 15.8 [57]

山魈 Mandrillus sphinx Captive 幼儿期 <1yrs 23 78.3 8 0.0 [55]

黑猩猩 Pan troglodytes Captive 幼儿期 <1yrs 20 30.0 227 29.5 [55]
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为了确立相互间的社会关系。Takahata 等 (1999) [72]
观察了野生猴群内 232 对交配个体，

其中有 14 对（6%）母子间出现 21 次爬跨行为，这些爬跨都是不射精的仪式行为；其他

115 对有两代以内亲缘个体间也只有 3 对（2.6%）出现爬跨行为。相对而言，表兄妹之间

的爬跨行为较多，108 个配对中有 12 对（11.1%）出现 18 次爬跨行为，其中 6 次伴随有

射精现象。这些数据表明日本猴的性行为主要集中在亲缘关系较远个体之间，而直系亲缘

个体之间普遍会回避性行为。

其他猕猴属种类也有类似的近交回避现象。在美国圣地亚哥，猕猴群内偶尔出现母

子间的近交爬跨行为，不过这些近亲交配行为明显与其他交配行为不同，例如缺乏相互理

毛行为、雄性不守护雌性、随后较少出现再次交配的现象等
[73-74]

。红面猴（M. arctoides）
雄性与近亲雌性间的交配频率明显少于与其他非亲缘发情雌性间的交配频率

[75]
。叟猴 (M. 

sylvanus) 雄性有时会检查母亲与姐妹的发情状况，但是从未观察到交配，同时雌性也不会

向自己的儿子或兄弟邀配 ( 本研究共 22 个母子对和 46 个胞兄弟姐妹对 ) [76]
。

黑猩猩生活在父系多雄多雌群，雌性在不同繁殖群间迁移，有时候返回出生群，会

与性成熟的儿子生活在一起，这样存在母子间交配的可能性。但是黑猩猩成年雄性不会与

母亲交配，仅未成年雄性偶尔会与母亲爬跨 [77]
。Goodall（1986）[78]

长期跟踪了拱北群内

的六对母子，发现发情雌性与群内所有雄性交配，唯独回避与自己性成熟的儿子交配，并

且会拒绝儿子的爬跨行为。青年雌性黑猩猩一般在 4 岁出现第一次发情，在发情前她们

会与自己的同母胞兄弟频繁交配，但是发情以后雌性基本中止与自己的胞兄弟发生性行

为
[77]
。实际上，雄性也对自己的同胞姐妹没有兴趣，一般选择与其他非亲缘的雌性交配

 [78]
。

3.1.2   父女间的近亲繁殖回避

父女关系比母子关系更难确定，相关研究数据也较少。Pusey（1990）[77]
发现黑猩猩

群内的年轻雌性明显回避与父辈雄性交配，例如一个年轻雌性平时总是和一个父辈年长雄

性一起活动，但是发情后她从未与这个年长雄性交配过，而转向选择年轻雄性。Goodall 
(1986) 观察到两个例外的年轻雌性，她们频繁向群内年长雄性邀配，然而年长雄性似乎对

这些年轻雌性并不感兴趣，更倾向于选择年龄较大的经产雌性
[78]
。类似的，大猩猩群内的

发情雌性也回避与父亲交配，转向非亲缘或亲缘较远的雄性邀配
[79]
。狒狒雄性一般在女儿

性成熟前离开繁殖群，通过减少在群内滞留时间回避近交。Packer（1979）[57]
发现年轻雌

性倾向于选择与新来雄性交配；同时，群内任期较长的雄性均回避与女儿交配，而选择与

非亲缘雌性交配。以上结果均说明：野生灵长类普遍存在减少父女交配可能性的行为机制。

不过，父女交配现象也偶尔会出现。长臂猿雌性死亡后，失去配偶的雄性有时可能与

自己的女儿结成配偶，共同守护领地
[16]
。长臂猿父女形成配偶的现象仅出现于饲养环境，在

野生种群内还没有发现过。猕猴饲养群内也出现过父女交配现象，但是雌性随后没有怀孕
[80]
。

这些父女交配现象可能与饲养环境下个体迁移受阻，缺乏可选择的配偶等环境因素有关。 

3.1.3  其他近亲间的繁殖回避

野生条件下很难确定个体间的亲缘关系，所以关于个体与出生群内其他亲缘个体繁

殖回避的研究较少。然而现有的研究结果支持韦斯特马克效应理论
[3]
，发现灵长类具有回

避与关系亲密个体交配的心理基础。黑猩猩的发情雌性在出生群内对雄性的吸引力较少，

而迁移到其他群后，明显吸引全群的雄性，并与所有雄性交配
[78]
。这种性吸引力的不同
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可能是黑猩猩雌性迁移的原动力。东非狒狒雄性有时候会留在出生群，并且获得较高的社

会地位，但是它们在出生群内的性意欲低下，很少驱赶外来雄性。而将这些雄性迁移到其

他繁殖群后，它们的性竞争意识明显增强，不仅交配频率增加，而且积极驱赶靠近繁殖群

的外来其他雄性。Kitamura（1977) 发现关系要好的非亲缘日本猴也会回避交配
[81]
。这些

非亲缘的雄性和雌性平时表现得非常亲密，相互依偎和理毛。但是在繁殖季节它们总是避

免相互交配，常常寻找陌生的交配对象。不过与野生种群不同的是，在饲养群内猕猴雄性

频繁出现与出生群内表兄妹等雌性交配，类似的表兄妹间交配现象也出现于大猩猩饲养群

内
[77]
，这些可能与雄性无法像野生种群那样正常迁移有关。

3.2 个体迁移机制
灵长类个体迁移分为单性迁移模式和双性迁移模式两种模式。其中单性迁移模式在

灵长类中较为普遍，是指雄性或雌性某一性别迁移，而另一性别保留在出生群内。猕猴、

短尾猴和黄狒狒等雄性一般在性成熟前会离开出生群，雌性保留在出生群内，形成典型的

母系社会。白头叶猴、黑叶猴和印度长尾叶猴等叶猴类的母系社会相对不那么严格，偶尔

出现雌性迁移现象，但是出现的频率和迁移距离明显少于雄性。而黑猩猩、大猩猩等大型

类人猿则是雌性迁移和雄性保留，形成了父系社会。按照近亲繁殖回避理论，某一性别组

离开出生群，有利于减少近交衰退的风险。但是迁移伴随着很高的风险，离开群体庇护的

个体更容易被捕食，或者他们在尝试进入陌生繁殖群时会被同类咬伤或咬死等。目前仍很

难量化迁移对个体的风险，但是年幼个体和雌性迁移的死亡率明显高于雄性的
[46]
。

双性迁移模式是指雌性和雄性都迁移，一般出现于较原始的灵长类，例如原猴类、

狨等新世界猴的和类人猿中相对原始的长臂猿
[14]
。这些种类一般单独生活或形成一雄一

雌群，具领地性，甚至儿女长大后也必须双双离开父母的领地。双性迁移可以有效回避父

母与子女间繁殖，但是不能完全防止兄弟姐妹间的繁殖。长臂猿的雌性和雄性迁移距离不

同，女儿大多在父母领地附近建立自己的领地，而儿子单独活动时间较长，会在更远的地

方寻找领地，这样长臂猿雌性和雄性可以通过迁移距离的不同减少近亲繁殖现象
[82]
。原

猴类和狨等双性迁移的种类也可能有通过迁移距离不同减少近亲繁殖的机制，但是目前仍

缺乏迁移距离等相关的数据。

如果灵长类的个体迁移是一种回避近亲繁殖的机制，那么笔者推论以下三个迁移特

点：1）应以单性迁移为主，因为单性迁移即可以解决近交问题，也可以减少迁移个体数

量和迁移风险 ;2）个体最初的迁移应该在性成熟之前，这样可以减少与出生群内亲缘个体

间的繁殖可能性；3）如果出现多次迁移，个体应在其后代达到性成熟前迁移，即其在群

内任期短于其后代达到性成熟的年龄，这样可以减少与其子女繁殖的可能性。表 2 中综述

了 12 种灵长类的相关数据，其中 11 个种类是单性迁移的，均为雄性迁移，验证了第一个

推论。从初次离开出生群的时间来看，个体迁移年龄时间从 3 岁到 8.5 岁不等，绝大多数

种类在 5 岁前（性成熟前）迁移，验证了第二个推论。但是黄狒狒雄性离开出生群的时间

较晚，笔者推测这可能与草原中迁移风险较大，推迟迁移可以减少死亡率等因素有关。从

平均任期来看，雄性滞留在繁殖群内的时间从 22 个月到 80 个月不等，平均为 43.2±17.4
个月，不超过其子女性成熟的时间（49.6±17.2 个月，n=26, U=67, Z=-0.9, p>0.05），这说

明迁移个体在其子女性成熟后，一般不会再继续滞留，有效地回避了父女间近交的可能性，

验证了第三个推论。
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3.3 繁殖抑制
繁殖抑制在灵长类中并不普遍，仅出现于狨和怪柳猴等个别种类

[92]
。在母亲或高等

级个体面前，这些种类的年轻雌性推迟排卵或暂停性行为，甚至母亲留下的气味也可以抑

制女儿繁殖。繁殖抑制除了具有回避近亲繁殖的功能以外，也可能与这些小型种类的一胎

多仔、亲缘个体育幼和资源竞争等独特的繁殖生态有关。

4 结 语

本文强调了灵长类回避近亲繁殖的必要性及其生物学基础。首先，近亲繁殖会明显

增加幼仔死亡率 , 对新生儿体重和成长速度、雌性繁殖能力和繁殖间隔、雄性繁殖能力和

在繁殖群任期、成年个体体型、淋巴系统，子代畸形等方面造成不利影响，会降低个体繁

殖适合度。其次，由于近亲繁殖的弊大于利，灵长类普遍形成了回避近亲繁殖的人口机制

和行为机制。灵长类近亲繁殖回避的行为机制可能受心理因素和基因因素的影响。韦斯

特马克效应理论认为行为回避机制主要反映了个体回避与很熟悉个体发生性行为的心理

基础 [3]
。近几年一系列研究表明主要组织相容性复合物 (Major Histocompatibility Complex, 

MHC) 也会影响动物对配偶的性选择，个体倾向于选择与其免疫互补的个体为配偶
[93]
。

在人口机制方面，灵长类个体迁移具有以单性迁移为主，在性成熟之前离开出生群和在其

后代达到性成熟前离开繁殖群等特点。尤其是对黑猩猩、猕猴等多雄多雌、父女关系模糊

的种类，通过迁移某一性别等人口学机制，可以有效减少近亲繁殖的可能性，确保种群间

的基因交流。近亲繁殖回避机制在自然界普遍存在，具有其生物学基础，尤其是对灵长类

的相关研究将为理解人类社会和文化起源提供另一个他者的视角。 

 表 2  灵长类雄性任期与雌性性成熟年龄 
Tab.2  Duration of primate male tenure and female age of sexual mature 

物种 Species 学名Latin name
迁移性别

Dispersal sex

初次迁移年

龄Age at natal 
dispersal (month)

雄性在非出生

群内平均任期

Tenure length 
(month)

群内最长滞留

时间Max male 
tenure lengh 

(month)

雌性初孕年龄

Gestation length 
(month)

文献 
Ref.

环尾狐猴 Lemur catta Male 36-60 42 36 [83]

红吼猴 Alouatta seniculus Male & Female 48-72 80.4 56.4 [84]

白喉卷尾猴 Cebus capucinus Male 54 48 84 [85]

青猴 Ceropithecus mitis Male 41 62 66 [86]

绿猴 Chlorocebus aethiops Male 60-84 54 32.4 [87]

肯尼亚长尾猴 C. ascanius Male 22.6 39 24 [86]

长尾叶猴 Presbytis entellus Male 26 >65 34 [88]

东非狒狒 Papio anubis Male 66 >108 54 [89]

猕猴 Macaca mulata Male <48 29.2 >120 45 [90]

Male 57 104 45 [74]

食蟹猴 M.fascicularis Male 60 36 40.8 [91]

日本猴 M. fuscata Male 60 36 54 [91]

黄狒狒 Papio cynocephalus Male 102 24 72 [56]
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