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摘要：栖息地利用直接反映灵长类适应环境或应对环境变化所采取的行为策略，是了解和评估物种适

应能力与进化潜力的重要途径。石山森林是一类特殊的生境，栖息在石山森林中的灵长类动物可能展

现出独特的适应策略。为了解熊猴（Macaca assamensis）对石山森林的利用策略，2012 年 9 月至 2013

年 8 月采用瞬时扫描法对广西弄岗国家级自然保护区内一群野生熊猴的行为活动进行观察。结果表明，

熊猴对石山不同部位的利用具有选择性（χ2 = 35.738，df = 3，P < 0.001）。熊猴对崖壁的利用频率最高，

其次是山坡和山顶，对平地的利用频率最低。分析发现，熊猴对各山体部位的利用没有显著的季节性

差异。熊猴的主要行为活动在不同山体部位的发生频率有显著差异（休息：χ2 = 58.075，df = 3，P < 0.001；

移动：χ2 = 36.709，df = 3，P < 0.001；觅食：χ2 = 40.786，df = 3，P < 0.001）。休息和移动主要发生在

崖壁，而觅食主要发生在山坡。在坡向利用中，熊猴对北向利用频率最高，其次为东向，后依次为西

向和无坡向，最后为南向。在果实缺乏季节，猴群对南向的利用频率明显高于果实丰盛季节。休息

行为在不同坡向的利用频率有显著季节差异（χ2 = 13.292，df = 4，P < 0.05），表现为猴群在果实缺乏

季节对南向的利用频率明显高于果实丰盛季节（t =﹣2.804，n = 12，P < 0.05）。熊猴对栖息地的利用

受到果实可利用性和温度的影响。在果实丰盛季节，猴群的休息行为在崖壁的发生频率降低（r =﹣

0.740，t =﹣3.481，df = 11，P < 0.01），在山坡的发生频率增高（r = 0.808，t = 4.329，df = 11，P < 0.01）。

逐步回归分析结果表明，温度是影响熊猴栖息地利用的主要气候因子，表现为猴群对崖壁的总体利

用频率与平均气温成负相关（r =﹣0.617，t =﹣2.477，df = 11，P < 0.05）；猴群觅食时对北向的利用

频率与温度成负相关（r =﹣0.764，t =﹣3.748，df = 11，P < 0.01）。熊猴主要利用崖壁以降低被捕食

的风险，在果实丰富季节选择食物丰富的山坡觅食，这可能是猴群在觅食收益与捕食风险中权衡的

结果。本研究表明，食物的数量和分布、猴群的反捕食和行为热调节策略是影响熊猴栖息地利用的

重要因素。 
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Abstract: Assamese Macaques (Macaca assamensis) inhabit various habitats; however, few studies have been 

conducted to document the selection of limestone forests by this monkey. Limestone forest is a unique habitat 

for primates, due to the patchy vegetation, and a large area of bare rock as well as hourly fluctuations in 

temperature, likely forcing monkeys to adopt unique adaptation strategy. In this study, we studied habitat use 

pattern of one group of Assamese macaques living in Guangxi Nonggang National Nature Reserve, Southwest 

Guangxi, China, to explore how these macaques use and adapt to the limestone forests. We conducted our 

surveys from September 2012 until August 2013. The instantaneous scan sampling method was used to collect 

the behavioral data, as well as to record the locations of Assamese Macaque individuals. In addition, the food 

availability was assessed by monitoring food trees’ phenology. We expressed the monthly utilization 

proportion of vertical zones as the records’ number of specific locations divided by the total records in each 

month. Annual and seasonal percentages were obtained by averaging relative monthly values. The differences 

were estimated using independent samples t-tests in normal distribution data and Mann-Whitney U-test in 

abnormal distribution data. In fact, for the multiple sample analysis, a Kruskal-Wallis test was used. The 

stepwise regression was performed to test the effects of the ecological factor on habitat use. Results showed 

that there were significant differences between different vertical zones in limestone forests (χ2 = 35.738, df = 3, 

P < 0.001). Cliff had the highest use frequency among the hill zones (41.0% ± 8.8%), followed by the hill 

slopes (32.7% ± 6.4%), hilltops (25.3% ± 7.1%), and flat land (1.0% ± 2.4%) (Table 2 and Fig. 2). There was 

no significant seasonal difference in the overall use pattern of the vertical zone by the Assamese Macaques. 

Different vertical zones were noticed to be used by Assamese Macaques for specific activities (Resting: χ2 = 

58.075, df = 3, P < 0.001; Moving: χ2 = 36.709, df = 3, P < 0.001; Feeding: χ2 = 40.786, df = 3, P < 0.001). 

Specifically, the cliffs were frequently used as resting and moving sites, and the hill slopes were used as 

feeding sites. The utilization frequency of the cliffs in the fruit-rich season was lower than that in the fruit-lean 

season, which was contrary to cases recorded in the hill slopes (Table 2 and Fig. 2). As for the slope 

orientation, the utilization frequency of the north slope was the highest (25.3% ± 10.9%), followed by the east 

slope (25.1% ± 12.0%), the west slope (20.3% ± 9.9%), then the none orientation slope (18.0% ± 6.2%), and 

the south slope (11.3% ± 4.7%) (Table 3 and Figure 3). The utilization frequency of the south slope in the 

fruit-lean season was higher than that in the fruit-rich season. There were significant seasonal differences 

across different slope directions during the resting actively (χ2 = 13.292, df = 4, P < 0.05), showing that the 
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utilization frequency of the south slope was higher in the fruit-lean season than that in the fruit-rich season 

(Table 3 and Fig. 3). Assamese Macaques’ habitat use was mainly influenced by fruits availability and 

environmental temperature. The fruits availability was negatively correlated with resting activity documented 

on the cliffs (r =﹣0.740, t =﹣3.481, df = 11, P < 0.01) and positively correlated with the resting behavior 

observed in the hill slope area (r = 0.808, t = 4.329, df = 11, P < 0.01). The utilization frequency of overall 

activities on cliffs (r =﹣0.617, t =﹣2.477, df = 11, P < 0.05) as well as the utilization frequency of the north 

slope in feeding (r =﹣0.764, t =﹣3.748, df = 11, P < 0.01) both was negatively and significantly correlated 

with the average temperature. Our results indicated that Assamese Macaques used the cliffs as a sleeping site 

and chose high-quality patch nearby for foraging to maximize the feeding benefits, which could be the 

trade-off strategy between foraging benefits and predation risks. Moreover, temperature also acted as a vital 

factor in shaping habitats’ use pattern in Assamese Macaques, suggesting behavioral thermoregulation was of 

great importance for Assamese Macaques to adapt on the limestone forests habitat.  

Key words: Assamese Macaques, Macaca assamensis; Habitat use; Limestone forest  

栖息地利用直接反映灵长类适应环境或应

对环境变化所采取的行为策略，对其展开研究

是了解和评估物种适应能力与进化潜力的重要

途径（Overdorff 1996，Cowlishaw 1997，Hill 

2006，Zhou et al. 2013，Terada et al. 2015）。灵

长类在响应异质环境时表现出较高的行为灵活

性（Marsh et al. 2013）。例如在自然林与人工油

棕林混合的栖息地中，南方豚尾猴（Macaca 

nemestrina）主要在油棕林中觅食，在自然林中

休息或进行其他社会性活动（Ruppert et al. 

2018）。在南苏拉威西岛的喀斯特森林中，大群

的灰肢猕猴（M. maura）经常利用捕食风险较

高但食物较多的斑块，而小群灰肢猕猴则更倾

向利用食物较少但捕食风险较低的区域

（Albani et al. 2020）。这些利用策略主要受到

栖息地内各种生物或非生物因素的影响

（Cowlishaw 1997，Marsh et al. 2013）。 

食物可利用性（Cowlishaw 1997，Camaratta 

et al. 2017）、捕食风险（Coleman et al. 2014）

和气候条件（Hill et al. 2004）是灵长类栖息地

利用的重要影响因素。最佳觅食理论认为，动

物在食物密度高的斑块内觅食，可在单位时间

内获得更多的营养和能量（Stephens et al. 

2007）；而在捕食风险较低的斑块内觅食，则能

够有效保证猴群的安全，并且减少反捕食行为

（如逃跑、打斗）带来的能量消耗（Gursky et al. 

2007）。然而，在复杂的自然环境中，食物资源

分布通常存在巨大的时空差异（Albert et al. 

2013，Huang et al. 2015）。因此，灵长类栖息

地利用模式通常随着喜食食物的变化而季节性

波动（Albert et al. 2013，Camaratta et al. 2017）。

另一方面，捕食风险是动物对自身受到捕食者

攻击可能性的感知，对捕食者的恐惧和警惕可

能会直接影响灵长类动物对栖息地的利用

（Lima et al. 1990，Hill et al. 1998，Gursky et al. 

2007，Coleman et al. 2014）。在气候因素中，

温度对灵长类的栖息地利用影响尤为重要

（Hill et al. 2004，McFarland et al. 2020）。行为

热调节（behavioral thermoregulation）对维持体

温恒定有至关重要的作用（Hill et al. 2004，

Kelley et al. 2016，Li et al. 2020a，McFarland 

et al. 2020）。其中，栖息地利用是常见的行为

热调节策略之一，如利用树冠层或阴凉区域躲

避高温（McFarland et al. 2020）、在岩石上晒太

阳取暖（Li et al. 2020a，黄乘明等 2006）、增

加休息并减少移动和觅食活动（Campos et al. 

2009）等。因此，灵长类对栖息地的利用需要

考虑栖息地内食物资源的丰富程度、评估被捕

食的风险以及考虑维持自身体温恒定的需求，

通过权衡环境的综合作用做出栖息地空间利用
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决策（Lima et al. 1990，Cowlishaw 1997，Hill 

2006，陈婷等 2019）。 

熊猴（M. assamensis）是猕猴属中分布范

围较广的物种之一，在尼泊尔、印度、泰国、

中国等地区均有分布（IUCN 2020）。在中国

广西，熊猴主要分布于西南部和西北部的喀

斯特石山中（Wada et al. 2010）。与热带地区

种群的果食性不同，生活在广西石山森林的

熊猴表现出特殊的竹叶食性，全年大量采食

石山专性植物芸香竹（Bonia saxatilis）的嫩

叶（Huang et al. 2015）。与其他植物相比，竹

亚科（Bambusoideae）物种的幼嫩部分如竹笋

中能量含量很低（Chongtham et al. 2011）。为

了应对低能量食物模式带来的能量收支平衡压

力，石山森林的熊猴主要采用“低成本-低收益”

的能量平衡策略，尽可能减少能量支出（Li et al. 

2020b，c）。例如，熊猴通过维持较短的日活动

距离（816.7 m）和较小的家域面积（50.5 hm2）

（Li et al. 2020b），在果实缺乏季节增加休息时

间（果实丰富季 vs. 果实缺乏季：25.6% vs. 

32.8%）来减少能量支出（Li et al. 2020c）。

前期的研究报道了石山熊猴雨季时期的栖息

地利用策略（李钰慧等 2017），但未阐明栖

息地利用的季节性变化规律及其与生态因子

的关系。因此，本研究基于完整的旱雨季栖 

 

息地利用数据，进一步揭示熊猴对喀斯特石山

的行为适应策略。本研究主要回答以下两个问

题：在食物资源斑块化分布的喀斯特石山中，

食物分布对熊猴的栖息地利用有何影响？在裸

岩面积较大、温度时空变动大的喀斯特石山中，

温度对熊猴的栖息地利用有何影响？ 

1  研究地点和研究对象 

本研究于 2012 年 9 月至 2013 年 8 月在广

西弄岗国家级自然保护区进行。保护区为典型

的裸露型岩溶地貌，有峰丛洼地和峰丛谷地两

种类型山体，海拔 300 ~ 700 m（广西壮族自治

区林业厅 1993）。石山从上到下可分为山顶、

崖壁、山坡和谷底平地等；土壤主要分布在山

体中下部，特别是在山脚平地处（李克因 1988）。 

广西弄岗国家级自然保护区地处北回归线

以南，处于北热带和南亚热带的过渡区域；太

阳辐射强，气温高，属热带季风气候（广西壮

族自治区林业厅 1993）。由于雨热同期，不同

月份的降雨量分布不均匀，保护区内旱季和雨

季交替现象明显。2012 年 9 月至 2013 年 8 月，

收集了温度和降雨量等气候因子数据，研究期

间总降雨量为 1 055 mm；月平均最低温度为

6.1 ℃（2013 年 1 月），月平均最高温度为

31.3 ℃（2013 年 6 月）（图 1）。 

 
 

图 1  广西弄岗国家级自然保护区的平均最低温度、平均最高温度和降雨量（2012 年 9 月至 2013 年 8 月） 

Fig. 1  Monthly mean maximum and minimum temperatures and rainfall in the Guangxi Nonggang  

National Nature Reserve (from September 2012 to August 2013) 
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广西弄岗国家级自然保护区内具有独特的

石灰岩山地常绿季节性雨林，森林覆盖率达到

96%以上（广西壮族自治区林业厅 1993）。受

土壤和水分空间分布的影响，石山山体不同部

位的植被分布表现出明显的垂直变化规律（苏

宗明等 1988）。依据优势度排序，研究区域内

前 10 种优势植物分别是山榄叶柿（Diospyros 

siderophylla）（优势度 0.99，下同）、假鹊肾树

（Streblus indicus）（0.63）、广西牡荆（Vitex 

kwangsiensis）（0.60）、蚬木（Excentrodendron 

tonkinense）（0.53）、对叶榕（Ficus hispida）

（0.47）、乌材（Diospyros eriantha）（0.44）、翻

白叶树（Pterospermum heterophyllum）（0.41）、

柘树（Maclura tricuspidata）（0.40）、闭花木

（Cleistanthus saichikii）（0.40）和假肥牛树

（Cleistanthus petelotii）（0.39）（Huang et al. 2015）。 

在研究营地附近共有 3 群熊猴活动，群大

小 10 ~ 16 只不等。3 群熊猴的活动范围有严格

的边界，家域互不重叠。选择猴群个体数量最

多的一群作为研究对象。研究初期，猴群由 2

只成年雄性、6 只成年雌性和 6 只青少年共 14

只个体组成；到了研究后期，猴群中有 2 只婴

猴出生，猴群数量增至 16 只。2012 年 6 至 8

月，对猴群进行预观察。经过 3 个月的习惯化

跟踪观察，猴群已经适应观察者的存在。 

2  研究方法 

2.1  行为取样 

2012 年 9 月至 2013 年 8 月，对猴群进行

跟踪观察。在完整取样日，从清晨发现猴群开

始，一直跟踪猴群至天黑为止。在非完整取样

日，观察开始于发现猴群的任意时刻，一直跟

踪猴群至天黑或者直到猴群从视野中消失超过

30 min。研究期间，共观察猴群 124 d，其中完

整取样日 66 d，非完整取样日 58 d（表 1）。 

采用瞬时扫描取样法（instantaneous scan 

sampling）（Altmann 1974）对猴群进行行为取

样，每次扫描持续 5 min，取样间隔 10 min。

扫描时，通常从猴群的最左侧开始，顺时针依 

表 1  熊猴栖息地利用的行为取样信息 

Table 1  Assamese Macaques’ observation  

information of habitat use in the limestone forest 

月份 
（年-月）

Month  
(Year-month)

完整取样 
天数（d）

Number 
of full-day 
observation 

days 

非完整取样 
天数（d） 

Number  
of partial-day 
observation 

days 

扫描 
次数 

Number  
of scans 

位点记录

次数 
Number of 
locations

2012-09 3 5 176 184 

2012-10 4 5 220 218 

2012-11 7 5 336 335 

2012-12 5 6 327 327 

2013-01 9 5 427 416 

2013-02 5 1 210 209 

2013-03 9 4 412 408 

2013-04 5 9 385 383 

2013-05 4 4 234 231 

2013-06 5 4 301 300 

2013-07 5 7 313 312 

2013-08 5 3 275 278 

合计 Total 66 58 3 616 3 601 

平均值 Mean 5.5 4.8 301.3 300.1 

标准差 SD 1.9 2.0 81.4 78.5 

 

次扫描猴群中的所有个体，记录被扫描对象的

行为类型。具体扫描过程详见 Huang 等（2015）

对同一猴群的取样方法描述。猴群的行为类型

主要包括休息、移动、觅食、理毛、玩耍和其

他行为，详细的行为定义参见 Li 等（2019）。每

15 min 记录一次猴群大多数成员的中心位置，并

记录猴群的三种主要行为类型休息、移动和觅

食以及所在山体的部位和坡向。山体部位主要包

括山顶、崖壁、山坡和山脚平地，其中，山顶上

的植被以稀少的灌木为主；崖壁一般为坡度 80° 

~ 90°的陡峭悬崖；山坡位于植被覆盖率较高部

位，多为高大乔木；山脚平地位于山坡以下较

平缓部分，坡度不超过 20°，植被丰富。通过指

北针并结合 1︰10 000 地形图确定坡向，分为东

向（45° ~ 135°，不包括 135°）、南向（135° ~ 225°，

不包括 225°）、西向（225° ~ 315°，不包括 315°）、

北向（315° ~ 45°，不包括 45°）和无坡向。 

为分析食物可利用性对猴群栖息地选择的
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影响，在植被调查的基础上，随机选取 20 种熊

猴主要采食的植物作为监测对象，每种监测 10

株，共计 200 株植物。具体做法是先为植株挂

上塑料牌，每月底观察记录每株植物的嫩叶、

花和果实的生长情况，同时根据相应食物部位

在树冠中的比例分别赋值 0 ~ 4，0 为无相应食

物部位，1 为食物部位占 0.1% ~ 25%，2 为食

物部位占 25.1% ~ 50%，3为食物部位占 50.1% ~ 

75%，4 为食物部位占 75.1% ~ 100%。分别计

算相应部位的食物可利用性指数（ food 

availability index，FAI），公式为： 

FA i i i
1

n

i

I D B P


  

其中，IFA为食物可利用性指数，Di 为树种

的密度（株/hm2），Bi 为树种的基盖度（m2/hm2），

Pi 为相应食物部位的物候赋值（Albert et al. 

2013，Huang et al. 2015）。季节划分参考本猴

群的其他研究（Huang et al. 2015，Li et al. 2019，

2020b，c），根据果实的可利用性指数把研究期

间划分为两个季节，即果实丰盛季节（2012 年

9 和 10 月，2013 年 4 至 8 月）和果实缺乏季节

（2012 年 11 月至 2013 年 3 月），果实丰盛季

节的果实可利用性指数大于或等于 500，果实

缺乏季节果实可利用性指数小于 500。 

2.2  数据处理 

参考 Chen 等（2020）和陈婷等（2019）

的分析方法，将每 15 min 猴群的主要行为类型

记录作为独立样本，计算猴群对不同山体位置

的利用次数占当月总记录次数的百分比，以此

来表示猴群对山体部位的利用频率。以相关月

份的平均值表示年度和季节的利用比例。用同

样的方法计算不同行为类型发生时猴群对山体

及其坡向的利用比例。结果以平均值 ± 标准

差（Mean ± SD）表示。 

采用 one-sample Kolmogorov-Smirnov test

对所有数据进行正态性（normality）检验。结

果表明，少数数据不成正态分布。对于不呈正

态分布（P < 0.05）的数据，采用 Mann-Whitney 

U test 来检验不同数据平均值的差异，并采用

t-test 来检验其余两个独立样本间的差异。采用

Kruskal-Wallis 来检验多个独立样本间的差异。

采用逐步回归（stepwise regression）分析生态

因子对猴群栖息地利用的影响。为了提高回归

的线性效应，所有百分比数据经过 logit 转换

（Warton et al. 2011），非百分比数据经过 lg(X + 

1)转换（Xu et al. 2017）。生态因子主要包括嫩

叶、花和果实的可利用性指数，以及温度和降

雨量。由于平均最高温度和平均最低温度高度

共线性（r = 0.972，n = 12，P < 0.001），因此

仅选择平均最高温度作为温度因子代表进入逐

步回归模型。所有数据分析和检验在 SPSS 22.0 

统计软件上完成，显著性水平设为 α = 0.05。 

3  研究结果 

3.1  熊猴对山体部位的利用及其季节性差异 

总体来看，熊猴对石山不同部位的利用频

率具有选择性（χ2 = 35.738，df = 3，P < 0.001）。

猴群对崖壁的利用频率最高，其次是山坡和山

顶，谷底平地的利用频率最低。对比发现，山

体部位的利用频率没有显著的季节性差异（表

2，图 2）。 

不同的行为类型发生的山体位置有明显的

区别（休息：χ2 = 58.075，df = 3，P < 0.001；

移动：χ2 = 36.709，df = 3，P < 0.001；觅食：χ2 

= 40.786，df = 3，P < 0.001）。猴群选择崖壁作

为主要休息和移动场所，其次是山顶和山坡，

最后是平地。在熊猴的休息行为中，猴群在果

实丰盛季节对崖壁的利用比例低于果实缺乏季

节，而对山坡的利用比例刚好相反；对山顶和

平地的利用没有显著的季节性差异。熊猴的移

动和觅食行为在不同山体部位的分布没有明显

的季节性差异（表 2，图 2）。 

3.2  熊猴对山体坡向的利用及其季节性差异 

全年来看，熊猴对不同坡向的利用没有明

显的偏好（χ2 = 6.680，df = 4，P > 0.05）。猴

群对北向利用频率最高，其次是东向、西向、

无坡向，猴群对南向利用频率最低。猴群对不

同坡向的选择存在季节性差异（表 3，图 3）， 
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表 2  熊猴对山体部位的利用的季节性差异 

Table 2  Seasonal variations in vertical zone use by Assamese Macaques in the  

limestone forest of southwest Guangxi (n = 12) 

山体部位 Hill zone 
 

山顶 Hill top 崖壁 Cliff 山坡 Hill slope 平地 Flat zone* 

比例 Percentage（%） 25.3 ± 7.1 41.0 ± 8.8 32.7 ± 6.4 1.0 ± 2.4 

t/Z 1.024 ﹣1.714 0.734 ﹣0.676 

总体 
Overall 

P 0.330 0.117 0.480 0.499 

比例 Percentage（%） 23.8 ± 10.3 53.8 ± 13.0 22.3 ± 6.9 0.2 ± 0.6 

t/Z 1.304 ﹣2.612 2.385 ﹣0.845 

休息 
Resting 

P 0.222 0.026 0.038 0.398 

比例 Percentage（%） 30.1 ± 9.3 41.8 ± 9.2 27.6 ± 8.4 0.5 ± 1.2 

t/Z 0.795 ﹣0.125 ﹣0.902 ﹣1.248 

移动 
Moving 

P 0.445 0.903 0.388 0.212 

比例 Percentage（%） 25.8 ± 6.8 25.4 ± 10.8 47.0 ± 10.0 1.8 ± 4.2 

t/Z ﹣0.036 ﹣1.010 0.799 ﹣0.676 

觅食 
Feeding 

P 0.972 0.336 0.433 0.499 

* “平地”数据的检验方法为 Mann-Whitney U test，统计量为 Z。 

* The data of “Flat zone” was tested by Mann-Whitney U test, and the statistic value was Z. 
 

 
 

图 2  熊猴的主要行为在不同山体部位分布的季节性差异 

Fig. 2  Seasonal variations in vertical zone use by Assamese Macaques in the  

limestone forest of southwest Guangxi 

a. 总体；b. 休息；c. 移动；d. 觅食。* 差异显著（P < 0.05）。 

a. Overall; b. Resting; c. Moving; d. Feeding. An asterisk shows significant difference (P < 0.05). 
  

主要表现为在果实缺乏季节，猴群对南向的利

用频率明显高于果实丰盛季节。 

猴群休息时对不同坡向的利用频率有显著

差异（χ2 = 13.292，df = 4，P < 0.05），并呈现出

明显的季节性变化（表 3，图 3）。猴群移动和觅

食时对不同坡向的利用频率没有显著差异（移
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动：χ2 = 5.913，df = 4，P > 0.05；觅食：χ2 = 6.533，

df = 4，P > 0.05），也没有明显的季节性变化。 

3.3  生态因子对猴群利用山体部位的影响 

熊猴对石山山体部位的利用受生态因子

的影响。逐步回归结果显示，猴群对崖壁的总

体利用频率与平均温度成负相关关系（r =﹣

0.617，t =﹣2.477，df =11，P < 0.05）。当果实

可利用性增加时，猴群的休息行为在崖壁的发

生频率降低（r =﹣0.740，t =﹣3.481，df = 11，

P < 0.01），在山坡的发生频率升高（r = 0.808，

t = 4.329，df = 11，P < 0.01）。移动和觅食行

为受生态因子的影响不显著。 
 

表 3  熊猴对山体坡向利用的季节性差异（n = 12） 

Table 3  Seasonal variations in slope orientation use by Assamese Macaques in the  

limestone forest of southwest Guangxi  

坡向 Slope orientation 
 

东向 East 南向 South 西向 West 北向 North 无坡向 None 

比例 Percentage（%） 25.1 ± 12.0 11.3 ± 4.7 20.3 ± 9.9 25.3 ± 10.9 18.0 ± 6.2 

t 0.763 ﹣2.804 0.802 ﹣0.953 0.882 
总体 Overall 

P 0.463 0.019 0.441 0.387 0.402 

比例 Percentage（%） 25.2 ± 11.7 10.0 ± 7.5 18.8 ± 14.0 30.7 ± 18.7 15.2 ± 8.2 

t 0.220 ﹣2.649 1.138 ﹣0.552 1.011 
休息 Resting 

P 0.831 0.024 0.282 0.593 0.336 

比例 Percentage（%） 17.2 ± 9.6 13.2 ± 9.0 19.2 ± 8.3 27.7 ± 10.9 22.5 ± 8.8 

t 0.508 ﹣0.710 ﹣0.101 ﹣0.579 1.009 
移动 Moving 

P 0.622 0.494 0.921 0.575 0.337 

比例 Percentage（%） 27.8 ± 14.8 12.2 ± 6.0 22.4 ± 8.4 18.9 ± 9.3 18.6 ± 7.9 

t 1.464 ﹣1.038 0.509 ﹣2.199 ﹣0.163 
觅食 Feeding 

P 0.174 0.324 0.622 0.053 0.874 
 

 
 

图 3  熊猴的主要行为在山体不同坡向分布的季节性差异 

Fig. 3  Seasonal variations in slope orientation use by Assamese Macaques in the  

limestone forest of southwest Guangxi 

a. 总体；b. 休息；c. 移动；d. 觅食。* 差异显著（P < 0.05）。 

a. Overall; b. Resting; c. Moving; d. Feeding. An asterisk shows significant difference (P < 0.05). 
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熊猴觅食时对北坡向的选择与温度呈负相

关关系（r =﹣0.764，t =﹣3.748，df = 11，P < 

0.01）。休息和觅食行为发生时的坡向选择受生

态因子的影响不显著。 

4  讨论 

食物的分布和数量是影响灵长类栖息地选

择的重要因素。许多灵长类倾向选择食物资源

丰富的斑块，如北方豚尾猴（M. leonine，Albert 

et al. 2013）、倭黑猩猩（Pan paniscus，Terada 

et al. 2015 ）和褐吼猴（ Alouatta guariba 

clamitans，Camaratta et al. 2017）。本研究中，

熊猴表现出相类似的栖息地利用偏好，位于山

坡的休息时间在果实丰富季节明显增加，在山

坡的休息频率与果实可利用性也呈现出正相关

关系。观察发现，熊猴在觅食后通常直接选择

在觅食斑块内休息，因此熊猴休息行为中产生

的栖息地利用差异可能与其食物的时空分布有

关。熊猴喜食果实（Huang et al. 2015），而乔

木主要分布在山坡及以下的区域（苏宗明等 

1988），包括为熊猴提供大量果实的假鹊肾树。

因此，山坡是为熊猴提供果实的主要斑块，而

果实可利用性的季节波动可能是熊猴对山坡的

利用频率产生季节变化的主要原因。与山坡相

反，猴群位于崖壁的休息时间在果实缺乏季节

更高。在果实缺乏季节，熊猴主要以石山专性

植物芸香竹的嫩叶为食（Huang et al. 2015，黄

中豪等 2016）。芸香竹主要分布在山体的中上

部分，包括山坡和崖壁（Huang et al. 2015）。

因此，在喜食果实缺乏后，熊猴增加了对山体

中上部芸香竹的采食量并选择就近休息，这可

能是导致猴群在崖壁的休息频率在果实缺乏季

显著上升的主要原因。此外，采食芸香竹后到

附近的崖壁上休息，除了最大限度降低被捕食

风险外，还能降低转移地点所需的代价。这种

以保存能量为主要特征的行为策略是熊猴能够

适应石山生境的关键因素（Li et al. 2019，

2020b，c）。 

许多灵长类动物最终表现出的利用模式通

常是基于觅食利益和捕食风险相互权衡的结果

（Cowlishaw 1997）。高觅食利益和高风险兼

具的食物资源斑块通常由于高风险的存在而鲜

少被灵长类长期稳定使用；类似地，低觅食利

益和低风险并存的斑块由于觅食利益太低也较

少被选择（Lima et al. 1990，陈婷等 2019）。

因此，灵长类在做出栖息地选择决策时，不仅

要掌握食物资源的分布数量，还要预判、防范

捕食风险（Gursky et al. 2007）。本研究中，熊

猴主要利用石山的中上部分，很少下到平地，

而且这种趋势保持稳定，没有明显的季节差异。

研究表明，动物喜欢利用两类能够降低被捕食

风险的区域，即能够提供更多避难所或保护性

遮盖物和更容易提前发现捕食者的地方

（Cowlishaw 1997，Zhou et al. 2013）。相对于

平地，利用山体中上部能够更快地发现捕食者，

相类似的反捕食策略在其他灵长类中也有报

道。例如，生活在岛屿上（不存在食肉动物威

胁）的白脸卷尾猴（Cebus capucinus imitator）

常常在平地活动，而大陆上的种群由于受到大

型食肉动物的捕食威胁，几乎不利用平地，而

是选择在树冠层活动以降低被捕食风险

（Monteza-Moreno et al. 2020）。此外，以石山

崖壁作为夜宿地，这可能也是一种有效的反捕

食策略（黄乘明 2002）。在本研究地点中有豹

猫 （ Prionailurus bengalensis ） 和 凤 头 鹰

（Accipiter trivirgatus）的分布（刘佳 2019），

而陆地食肉动物与猛禽对灵长类的幼崽有较大

的威胁（黄乘明 2002）。因此，利用视野较高

的崖壁，不仅更容易提前发现捕食者，同时陆

地大型食肉动物也难以接近（Zhou et al. 

2013）。相类似的策略在其他石山灵长类中亦有

报道，包括白头叶猴（Trachypithecus leucocephalus, 

黄乘明 2002）、黑叶猴（T. francoisi，Zhou et al. 

2013）等。 

温度对灵长类的栖息地利用有显著影响。

当冬季气温下降时，有的灵长类表现出趋阳性，

通过晒太阳提高体表温度，例如白头叶猴（黄

乘明 2002）、黑叶猴（黄中豪等 2007）和环
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尾狐猴（Lemur catta，Kelley et al. 2016）等。

当夏季温度过高时，猴群表现出避阳性，选择

背阳处以降低体表温度，例如卷尾猴（C. 

capucinus，Campos et al. 2009）、长尾黑颚猴

（Chlorocebus pygerythrus，McFarland et al. 

2020）等。本研究中，熊猴对南坡向的利用频

率有明显的季节性变化，这种现象在休息行为

中尤为明显。冬季（果实缺乏季节）猴群对南

向的选择明显高于夏季，这可能与熊猴的行为

热调节有关。在喀斯特石山，不同时段太阳光

的直接照射角度和时长是岩石表面温度变化的

最主要原因，气温与岩石表面温度差值最大可

达 17 ℃；同时，南坡向的温度普遍比其他朝

向更高（Larson et al. 2000）。广西弄岗国家级

自然保护区内低温出现在冬季，气温可低至

1.1 ℃（黄中豪等 2007）。因此，熊猴在寒冷

季节增加南向的利用可能是为了减少维持体温

所损耗的热量，并且在南向更容易受到阳光直

射而获得更多的热能。此外，熊猴对崖壁的利

用与温度成负相关。夏季时崖壁吸热后温度比

环境温度更高，因此熊猴在炎热的夏季通常选

择阴凉处进行休息；而冬季时裸岩表面更温暖，

因此熊猴在寒冷的冬季常常簇拥聚集在夜宿地

（崖壁）附近晒太阳。如果夜宿地为背阳处，

猴群则会移动到山顶接受阳光直射。晒太阳行

为一方面可以帮助熊猴获得热能，维持体温恒

定，另一方面可以减少移动产生的能量支出，

这是一种高效的行为热调节策略（Kelley et al. 

2016）。相似的情形在黑叶猴中也有记录（黄

乘明等 2006）。研究发现，温度是影响黑叶猴

栖息地利用的重要因素，与黑叶猴在石山中的

行为热调节有密切关系（Li et al. 2020a）。除

了季节性温差的影响之外，一天中不同时间段

的温度变化与熊猴的日活动也有密切关系，表

现在熊猴的食物组成和行为节律具有显著的日

时段变化（Li et al. 2019）。因此，温度与熊猴

的行为活动有着紧密关联。 

综上所述，石山森林的熊猴对栖息地的利

用受食物分布、捕食风险和温度的影响。果实

丰富季节猴群增加山坡（果实丰富区）的利用

频率，而果实缺乏季节则增加崖壁的利用频率，

利于熊猴在增大觅食利益的同时最大限度地降

低捕食风险和能量消耗，与其低能量的食性模

式一致。另外，增加南坡的利用、在崖壁和山

顶晒太阳都是熊猴应对寒冷季节时维持体温的

有效策略，灵活的行为热调节能力是熊猴适应

喀斯特森林的关键因素。 
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