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摘 要

黑叶猴（Trachypithecus francoisi）为喀斯特石山生境特有的珍稀濒危非人灵长类

动物，其种群面临严重的人为干扰，栖息地严重破碎化。2019 年 7 月—2020 年 6 月，

以恩城国家级自然保护区的一群黑叶猴为研究对象，通过收集其活动节律和活动时

间分配数据来探究黑叶猴对破碎化石山生境的行为适应。结果表明：恩城黑叶猴日

活动高峰出现在 07：00—11：00 和 18：00—19：00。各活动的高峰期存在明显的季节

性差异，与旱季相比，雨季上午的觅食高峰期提前约 1 h，而下午的觅食高峰期延后约

1 h，上午和下午的移动高峰期均提前约 2 h。在恩城黑叶猴的日活动时间分配中，用

于休息、觅食和移动的时间分别占日活动时间分配的 42. 81%、26. 72% 和 27. 00%，仅

有 2. 30% 和 1. 16% 的时间用于理毛和其他行为。除理毛行为外，恩城黑叶猴用于其

他行为的时间比例无明显的季节性差异，而旱季用于理毛的时间明显高于雨季。研

究结果可为破碎化生境中黑叶猴的保护管理提供重要的科学依据。
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Abstract： François’ langurs （Trachypithecus francoisi） is a rare and endangered non-human primate that is endemicto 

the karst.  It is highly susceptible to human interference and severe habitat fragmentation.  From July 2019 to June 2020， 

one langur group in the Encheng National Nature Reserve was continuously tracked and observed for one year and the infor⁃

mation on the activity rhythm and time budget of François’ langurs was collected to explore their behavioral adaptation to 

fragmented rocky mountain habitats.  Our results indicate that the diurnal activity patterns of François’ langurs in Encheng 

showed morning （07：00-11：00） and afternoon （18：00-19：00） activity peaks.  Comparing to the dry season， the feeding 

peak in the morning occurred about one hour earlier in the rainy season， and the feeding peak in the afternoon was delayed 

by about one hour， and the moving peaks in the morning and afternoon occurred about two hours earlier.  The annual aver⁃

age time budget of François’ langurs is 42. 81% for rest， 26. 72% for foraging， and 27. 00% for moving.  The time used for 

grooming and other behaviors only accounts for 2. 30% and 1. 16% of time budget.  The time budgets did not show signifi⁃

cant seasonal variations， except for grooming behavior.  Compared to the rainy season， the langurs devoted more time to 

allogrooming in the dry season.  Our results could provide the important scientific basis for the protection management of 

François’ langurs in the fragmented habitats.

活动节律和活动时间分配与动物的代谢和能量

收支相关，是动物行为学研究的热点问题。获得维

持生存和繁衍所必需的能量，动物需要合理分配用

于各种活动的时间，这种规律在灵长类动物中尤为

明显，它们通过调整活动节律和活动时间分配以适

应不同生境［1］。灵长类动物的日活动节律和活动时

间分配不仅受环境因素（如温度、日照强度、食物、资

源分布）的影响［2−4］，还受到其消化生理、形态特征的

影响［5−12］。与果实相比，树叶属于低质量食物，因此，

叶食性灵长类往往比果实性灵长类花费较多的时间

休息，较少的时间移动和觅食［10］。同时，在食物资源

发生季节性变化时，灵长类动物会通过调整日活动

时间分配来应对这种变化［8−9，13−14］，如日本猕猴（Ma⁃
caca fuscata）在高质量食物短缺的冬季明显增加用

于休息和社会活动的时间，而相应地减少觅食的

时间［15］。

黑叶猴（Trachypithecus francoisi）隶属于灵长目

（Primates）猴 科（Ceropithecidae）乌 叶 猴 属（Tra⁃
chypithecus）［16］，生活于石山地区［17］。石山生境旱季

干旱少雨，雨季潮湿闷热，气候季节性差异大，黑叶

猴的生存面临着严峻挑战。近年来，伴随着人为干

扰和栖息地破碎化情况的进一步加剧，黑叶猴不得

不通过各种途径以适应当地不断变化的生境［18］。本

研究以恩城国家级自然保护区的黑叶猴为研究对

象，对其活动时间分配和活动节律开展相关研究，探

讨黑叶猴对严重破碎化栖息地的适应性，以期为该

物种的管理和保护提供科学依据。

1　研究区域

研究地点位于广西大新县西南部恩城国家级自

然 保 护 区（22°36′32″—22°49′53" N，106°58′12″ —
107°15′45″ E）。保护区总面积为 258. 196 km2，包括

3 个片区，即恩城-榄圩（厅旧片、如龙片、护国片和

维新片）、雷平和堪圩-安民。该保护区以石灰岩地
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层为主，地貌分为峰林谷地和洼地，山峰海拔一般为

300 ~ 600 m，属于北热带季风气候［19］。研究期间，总

降雨量 1 819 mm，明显分为旱雨季，即旱季（10 月—

翌年 3 月）、雨季（4—9 月）。

2　研究对象

研究区域位于恩城自然保护区的上对片保护小

区，目前小区内生活 4 群 31 只黑叶猴，其中最大群有

12 只个体，最小群仅有 3 只个体［19］。根据跟踪观察

的条件，选取其中一群易于跟踪观察的猴群作为研

究对象。研究之初，研究猴群由 2 只成年雄性和 4 只

成年雌性个体组成，其中包括 1 只白化个体。研究

期间，猴群于 2019 年 11 月新增 1 只幼猴，但在 1 个月

后消失（原因不详）；2020 年 4 月，猴群再次新增 1 只

幼猴，幼崽行为数据不纳入分析。

3　研究方法

在进行正式行为取样前，对猴群进行为期 3 个

月（2019 年 4 月—2019 年 6 月）的习惯化。2019 年 7
月—2020 年 6 月，开始对研究猴群开展正式的跟踪

观察。如果观察前一天晚上能确定猴群的夜宿地，

则第 2 天 06：00 开展行为取样，观察一直持续到猴群

进入夜宿地。当不能确定前一晚猴群的夜宿地时，

行为取样开始于最初发现猴群的时刻。但受野外观

察条件限制，如猴群移动到密林或观察者难以到达

的地方，大部分观察日无法开展全天连续跟踪。由

于受疫情影响，2020 年 2—3 月无法开展野外工作，

因此仅收集 10 个月的数据用于后续分析。最终，共

开展了 83 d 的行为数据收集，每月 6 ~ 12 d。

观察期间，采用瞬时扫描法收集所需的行为数

据［20］，即每 15 min 为 1 次扫描取样，观察 5 min，间隔

10 min，以确保取样的独立性。为尽可能记录所见

个体的行为，通常从猴群最左侧个体开始扫描，依次

记录扫描个体的行为（包括休息、移动、觅食、理毛、

玩耍和其他）、性别和年龄。当猴群离开观察者的视

野范围，停止扫描取样；当再次发现猴群时，开始下

一次取样。每次取样时，通过调整观察位置来记录

尽可能多的个体行为数据以保证获得充足的样本

量，研究期间共获得 2 483 次扫描取样。

采 用 核 密 度 估 计 法 分 析 黑 叶 猴 的 日 活 动 节

律［21］。首先，以个体发生每个行为的时间（即扫描时

间）作为横轴，计算出该行为在该时间点上发生的概

率，通过该行为在所有时间点上发生的密度图像来

表示动物行为的活动节律［22］。使用 R 3. 6. 3 软件

circular 包“modal. region”函数绘制采用条件密度等

值线，以给定比例（通常为 50％的内核阈值）集中的

周期代表活动的高峰期［23］。为进一步分析活动节律

的季节性差异，通过 activity 包中的“overlapEst”函数

计算不同季节活动节律重叠面积比（Δ），当 Δ = 0，表

示完全分离；当 Δ = 1，表示完全重叠［24］。此外，利用

activity包中的“compareCkern”函数的Wald test对两个

季节的日活动节律进行概率检验［25］，以评估两个季

节的活动节律之间是否存在显著差异（α = 0. 05）。

在计算活动时间分配时，先计算每次扫描取样

中各行为所占的比例，即以每次扫描取样中，某种行

为个体数占取样总个体个数的比例来表示；然后将

每小时内扫描样本的数据平均化，计算每小时的活

动时间分配；最后，以每小时的活动时间分配作为基

本计算单元，求其平均值计算每月、每个季节和全年

的活动时间分配［25］。通过 SPSS 19. 0软件中的曼-惠

特尼秩和检验（Mann-Whitney U test）来检验黑叶猴活

动时间分配的季节性差异，差异显著水平为P < 0. 05。

4　结果

4. 1　恩城黑叶猴日活动节律与季节性

恩城黑叶猴通常于拂晓时离开夜宿地，休息、移

动和觅食行为交替出现，傍晚时依次进入崖壁夜宿

地休息。猴群表现出明显的双峰型活动节律，在  
07：00—11：00 和 18：00—19：00 出现 2 次明显的活动

高峰（图 1A）。黑叶猴雨季活动开始时间较旱季提

前约 1 h，回到夜宿地的时间相较于旱季延后约 1 h，

日活动时间比旱季长约 2 h。雨季上午的活动高峰

较旱季提前约 1 h，下午的活动高峰延后约 1 h，且在

雨季中午的活动少于旱季（图 1B）。

4. 2　恩城黑叶猴各行为日活动节律与季节性差异

黑叶猴日间的各行为活动差异较大，觅食活动表现

出明显的双峰型，即在 08：00—11：00和 18：00—19：00
出现 2 次明显的觅食高峰；而休息行为的高峰出现在

07：00—13：00；在 06：00—08：00、12：00—13：00 和  
18：00—19：00 还出现明显的 3 次理毛行为的高峰；   
移动行为表现出与觅食行为相似的双峰型，即在  
08：00—11：00 和 18：00—20：00 出现 2 次明显的移  
动高峰；其他行为的活动高峰主要集中在 11：00—

13：00（图 2）。
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图 1　恩城黑叶猴日活动节律与季节性差异

Fig. 1　Daily activity rhythm of François’ langurs in Encheng and its seasonal difference

图 2　恩城黑叶猴各行为日活动节律

Fig. 2　Daily activity rhythm of François’ langurs in Encheng
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除其他行为外（Δ = 0. 69，P > 0. 05），恩城黑叶

猴各行为的活动节律表现出明显的季节性差异，主

要表现为：与旱季相比，雨季上午觅食活动峰值提前

约 1 h；下午的觅食峰值延后约 1 h，活动高峰期延长

约 1 h（Δ = 0. 58，P < 0. 01）。雨季里休息的活动高

峰较旱季提前约 1 h，持续时间缩短约 1 h（Δ = 0. 80，

P < 0. 01）。与旱季相比，雨季里移动的高峰期提前

约 2 h（Δ = 0. 74，P < 0. 01）。理毛的高峰期在雨季

较旱季更集中且持续时间缩短约 1 h（Δ = 0. 29，P < 
0. 05）（图 3）。

4. 3　恩城黑叶猴活动行为时间分配

休息行为是恩城黑叶猴最主要的行为，其占日

活动时间分配的（42. 81 ± 5. 23）%，其次是觅食和移

动，分别占日活动时间分配的（26. 72 ± 5. 25）%和

（27. 00 ± 3. 55）%，理毛行为和其他行为较少，仅占

日 活 动 时 间 分 配 的（2. 30 ± 1. 67）% 和（1. 16 ± 
1. 03）%（表 1）。

统计学检验表明，与雨季相比，旱季里黑叶猴明

显 花 费 更 多 的 时 间 用 于 理 毛（Z = − 2. 132，P = 
0. 033），用于其他行为的活动时间分配不存在明显

的季节性差异（休息：Z < 0. 001，P = 1. 000；移动：

Z = − 0. 213，P = 0. 831；觅 食 ：Z = − 1. 066，P = 
0. 286；其他：Z = −0. 426，P = 0. 670）（图 4）。

5　讨论

黑叶猴在上午和下午各有 1 个觅食高峰，在中

图 3　恩城黑叶猴各行为节律旱雨季差异

Fig. 3　Differences in behavioral rhythms of François’ langurs in Encheng in the dry and rainy seasons
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午有 1 个休息高峰。这与周岐海等［13］关于黑叶猴的

研究结果相一致。这种日活动节律在其他灵长类中

也普遍存在［26−27］。黑叶猴为适应高度的叶食性，在

觅食高峰过后会进行较长时间的休息以帮助发酵和

分解大量的纤维质食物［7］；同时，觅食高峰后长时间

的休息也有助于减少因大范围活动而产生的能量消

耗。此外，长时间的午休也是非人灵长类动物对白

天环境温度变化的一种适应［28］。喀斯特地区雨季高

温多雨，正午温度较高，黑叶猴中午长时间休息以避

开中午的高温［29］。与雨季不同，旱季里黑叶猴会在

上午花费较长的时间在裸露的岩石上抱团休息，通

过晒太阳的方式获得足够的热能［13，25］，这种行为被

证实是非人灵长类动物应对低温的一种行为调节

策略［25］。

与其他叶食性灵长类动物相一致，恩城黑叶猴

用于移动和觅食的时间远小于休息时间［30］。这种活

动时间分配模式可能与其食叶习性有关。灵长类动

物的食物类型和摄取方式与其身体结构之间存在密

切的联系，不同类型的食物需要不同的消化系统和

牙齿结构，进而影响灵长类动物活动时间的分配   
和觅食对策［25］，如树叶占扶绥白头叶猴（T.  leuco⁃
cephalus）食物组成的 88%，与之相对应，休息时间占

白头叶猴日活动时间分配的 50%，而用于移动和觅

食的时间仅占 31%［31］。相反，果食性或虫食性灵长

类明显减少用于休息的时间，如在果食性灵长类低

地绒毛猴（Lagothrix lagotricha poeppigii）的活动时间

分配中，70. 7% 时间用于移动和觅食，而仅有 23. 2%
的时间用于休息［9］，这与果实资源分散且不易获得

有关。对于杂食性灵长类而言，其活动时间的分配

比较均衡，如日本猕猴用于休息的时间占日活动时

间分配的 32%，用于移动和觅食的时间占 54%［15］，这

样的时间分配与其食物的可获得性和食物所能提供

的营养物质有关。与果实和昆虫相比，树叶是丰富

且分布广泛的食物资源，叶食性灵长类动物仅需要

花费较少的时间就能采食到这些食物。然而，树叶

富含纤维素，纤维素相比于淀粉和其他糖类物质更

难被分解利用，因此，叶食性灵长类动物需要花费更

多的时间来消化树叶中的纤维素，长时间休息也有

表 1　恩城黑叶猴每月和全年花费在各种活动的时间比例

Tab. 1　Monthly and annual time budgets as a percentage of time spent on each activity category of François’ langurs in Encheng %
调查时间

Time
2019-07
2019-08
2019-09
2019-10
2019-11
2019-12
2020-01
2020-04
2020-05
2020-06
平均值 ± 标准差 Mean ± SD

觅食
Foraging
33. 58
32. 16
23. 30
27. 60
22. 97
33. 72
29. 74
20. 42
22. 12
21. 62

26. 72 ± 5. 25

休息
Rest

39. 87
36. 54
39. 12
42. 91
45. 66
38. 97
40. 17
54. 16
42. 71
47. 94

42. 81 ± 5. 23

移动
Moving
20. 42
25. 40
33. 31
25. 03
30. 07
26. 55
27. 73
24. 15
28. 63
28. 76

27. 00 ± 3. 55

理毛
Grooming

3. 77
4. 68
3. 83
2. 05
1. 23
0. 26
0. 28
1. 28
4. 23
1. 43

2. 30 ± 1. 67

其他
Other
2. 35
1. 22
0. 44
2. 42
0. 07
0. 51
2. 08
0. 00
2. 30
0. 24

1. 16 ± 1. 03

图 4　恩城黑叶猴活动时间分配的季节性差异

Fig. 4　Seasonal variations in time budgets spent on various activities of 
François’ langurs in Encheng
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助于节约能量［18］。

除理毛行为外，恩城黑叶猴活动时间分配并未

表现出明显的季节性差异。这与其他不同地理种群

的黑叶猴研究结果不同。如在扶绥和弄岗保护区，

与雨季相比，旱季里黑叶猴明显增加用于觅食和移

动的时间，相应地减少用于休息的时间［32−33］。这些

差异可能与环境和食物资源差异有关。树叶在扶绥

黑叶猴食物组成中占 89. 0%，与之对应的黑叶猴花

费更多的时间休息（占活动时间分配的 65. 4%），用

于 移 动 和 觅 食 的 时 间 仅 占 29. 5%［32］。 在 弄 岗

70. 99% 的黑叶猴食物来自树叶，与之相对应的弄岗

黑叶猴花费 51. 99% 的时间用于休息，花费 38. 86%
用于移动和觅食［33］。在恩城黑叶猴的食物组成中，

树叶占 67. 7%［34］，而在黑叶猴的活动时间分配中，休

息的时间占日活动时间分配的 42. 81%，移动和觅食

时间占日活动时间分配的 53. 72%。因此，恩城黑叶

猴日间分配给觅食和移动的时间占比远大于扶绥和

弄岗两地，这可能与恩城黑叶猴栖息地破碎化更严

重、全年处于较高的觅食水平有关。

综上所述，恩城黑叶猴的日活动节律表现为上

午和下午各 1 个觅食高峰，中午 1 个休息高峰，日活

动节律表现出显著的季节性差异。与其他地理区域

的黑叶猴活动时间分配不同，恩城黑叶猴活动时间

分配除理毛行为外，其他行为的活动时间分配未存

在明显的季节性变化。
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