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摘要：描述了果子狸在繁殖期表现出的��种个体行为、��种社群行为和交配模式。个体行

为包括侧卧、侧环卧、趴、蹲、静立、双脚站立、食粪、理毛、抓痒、嗅闻、标记、发情叫、

雄性呜咽声、舔阴茎、咬阴部、食交配栓；社会行为包括仪式化格斗、雌性对雄性交配的抵

抗、打斗、依偎、同性或异性之间彼此舔毛、雄性嗅闻雌性阴部及尿液、舔雌性阴部和错爬

胯；交配行为主要在夜间进行，其交配模式为无锁结、（可能）多次插入、插入后抽动、一次

性射精并在射精后保持插入状态，分属于����	
��和�����分类体系中的第��种和第�种

类型。
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交配模式在哺乳动物物种中变异很大，但在特定物种的不同个体中是固定的。交配

模式的种间变异性和种内稳定性与物种的繁殖生理、形态特征和社会结构有关。理解物

种交配模式之间的差异以及交配模式与物种其它特征之间的关系，将有助于理解行为和

繁殖系统进化的过程和适应意义［�］。

根据是否有锁结、是否抽动、是否多次插入和多次射精，雄性哺乳动物的交配模式

可分为��种类型，迄今已经发现了��种［�，�］，或依据是否有锁结、是否抽动、是否多

次插入、插入状态的持续时间或射精后是否保持插入状态，也可分为��种类型［�］。

灵猫科是食肉目中最原始的一个类群［�］，对该类群的行为学研究有助于了解食肉

类行为的进化。对灵猫科行为谱的研究仅见于非洲灵猫属［�］；尽管对其它食肉动物的

繁殖行为有一些定性描述，但较为系统地定量研究交配模式的物种仅见于豹 （��������

����	
）、雪豹 （����	���）和虎 （�����������
）［�］。

果子狸 （���	���������）无阴茎骨［�］，不同于其它所有食肉目动物 （鬣狗例

外）［�］，是研究食肉类动物行为模式的理想材料。国内学者对果子狸的繁殖行为曾作了

描述［�］，但缺少足够的数据以划分该物种的交配模式类型。对该物种及同科其它物种

的行为谱和交配模式尚无报道。我们对此进行了研究。
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� 材料和方法

每组实验动物饲养于�个笼 （����������������，）中，每笼分活动室和暗室。

每天��：�����：��清理笼舍，�	：��左右投放食物。实验用个体均捕自野外，在湖

南农业大学养殖场驯养
年，均为具有性经历的健康成体，习惯于人类的存在。在
月

下旬繁殖季节开始前���，笔者每天晚上用至少�进行预观察，使实验动物熟悉观察

者的气味和存在。

所有观察均由同一人完成。于����年�月完成目标动物的配组，在
�	月期间，

每天��：��至次日��：��使用随机取样法 （�����������������）和所有事件取样法

（����������������������），利用本所研制的电子事件记录器［��］进行观察和记录，观察在

�	�红灯泡照明下进行；使用随机取样法和所有时间取样法，观察了��组共
�头个

体，其中�组为�雌�雄，	组为
雌�雄，
组为�雌
雄，共观察�
头雄兽和�	头

雌兽。观察前将�个用竹片做成的框架放在交配场所，交配过程中产生的交配栓可通过

竹片间的缝隙落到地面上。每天下午观察前根据落在地面上的交配栓统计在��：���

��：��发生的交配事件的次数。本文中所涉及的交配事件中的参数取自对�头雄兽在

有效性比为���时，发生于活动室交配的观察。文中数据记为平均值�标准误 （样本

数）。使用 ���!�"#$ %#统计技术分析不同性比时交配事件时间分布的差异。


 结果


&� 繁殖期的行为谱


&�&� 个体行为

侧卧：体侧接触基底，头尾呈直线。

侧环卧：体侧接触基底，头部埋于胸前，或头尾相连。

趴：下颌及腹面接触基底，前肢前伸。

蹲：前肢支撑身体，臀部接触基底。

静立：四肢支撑身体，静止不动。

双脚站立：后肢接触基质，身体直立。

食粪：仅在傍晚后在
雌�雄栏中观察到�次该现象。

理毛：舔或用牙齿啮咬体毛。见于交配或非交配期的雌雄两性。交配前后理毛较

多。但是，连续交配若干次后，该行为消失。雄性理毛持续�
��（���）�，间隔���

�（��）�；雌性持续
���（��）�，间隔���
�（��）�。

抓痒：用一侧后肢抓挠头颈部和体侧。雄性持续�
�� （��）�，间隔����	�

（��）�，雌性持续����（��）�。

嗅闻：雌、雄兽在发情期走动时，发出 “噗噗”的声音。

标记：走动时身体后部下伏，肛区接触基底，并向前爬行，见于发情之雌、雄兽。

发情叫：傍晚后至
�：��前，在同笼中没有发情异性个体时，发情之雌、雄个体
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发出 “����⋯⋯”的叫声。雌性发情叫持续����（��）�，间隔����（��）�。

雄性呜咽声：从交配后的不应期中恢复过来后，受到性打扰的雌性向雄性发出类似

犬吠的叫声 ，后者发出低沉的咕哝声。

舔阴茎：多数雄狸 （�／�	）在交配爬胯间隔中低头舔阴茎；或者在射精后舔阴茎，

通常先以坐姿低头舔，然后走到另一地点以斜卧姿势舔阴茎。舔阴茎持续���
（���）

�，间隔����（�	）�。

咬阴部：交配后的雌性以坐姿或斜卧的姿势低头舔或啮咬阴门。少数个体 （
／�
）

在爬胯间隔期间亦有该行为。持续�
�
（��）�。

食交配栓：雄性首次爬胯交配后数分钟内，雌狸排出交配栓，大多为表面光滑的纺

锤形、桔红色，偶见灰白色或表面有刺状突起；少量形状不规则。交配栓鲜重������

（�	）��，干重�����（�	�）��。交配中的雌、雄兽或同栏其它的雌、雄狸都可能食

之。

����� 社会行为

������� 对抗性行为

仪式化格斗：雄性爬胯前和在爬胯过程中与雌性有类似于互相撕咬的动作；爬胯过

程中，雌性不断回头 “对吻”，二者吻端互触对方吻端和两颊，并发出类似于 “��⋯⋯

��⋯⋯”的叫声；当雌性处于交配后的不应期时，雌性在对咬时发出类似于小狗的犬吠

声。仪式化格斗偶见于雌性发出兴奋叫之后 （�／���次）。持续���（�	）�。

交配前雌性对雄性骚扰的反应：雌性不动情或处于交配后的不应期时，雄性的爬胯

常招致雌性的反抗。对雄性的骚扰，雌性有�种反应：趴下、躺下 （腹面朝上）或发出

类似犬吠的叫声。最后一种反应常常伴随前二者之一，持续����（�）�，且 “对咬”

与这�种反应共同发生；被爬胯的雌兽常常主动 “咬”雄兽，但雄兽有时也是该行为的

发起者，持续��（��）�。

交配过程中雌性对雄性交配的抵抗： （�）趴下，腹部着地； （�）躺下，背部着地；

（�）后肢着地，前肢抬起，做人立状；（
）雌性背部竭力向上弓起，前肢偶尔抬起。雄

性通常以前肢抱住雌性，但当雌性躺下时，雄性试图趴在雌性腹面上，但之后仍然接受

交配。

打斗：新放入一围拦的雌雄个体都受到相邻围拦同性个体的攻击。攻击者在咬新来

者的同时，发出大声的犬吠声。也曾观察到一雄兽站在地面上，耳部有血，尾巴下垂，

发出呜咽声，另一雄兽站在高处，大声犬吠。显然发生过打斗，并确定了等级地位。在

此后雌性发情时，前者有发情表现 （发出喷鼻声），没有参加交配。但在移出并与一发

情雌兽配对后，能正常交配。交配后放回原处，能参加交配，但在高序位雄兽射精之

后。

������� 友好行为

休息时的雌雄依偎：发情期和非发情期均有�雌�雄、�雄�雌或�雄�雌栏中的

个体彼此依偎的现象。（�）雄性腹部着地，雌性趴在雄性背部，头部在雄性头部正上方

或在雄性臀部上方；（�）二者并肩而蹲，前肢撑地，头部靠拢；（�）相对而卧，头、颈

放于对方颈部之侧；（
）雌性或蹲或趴，雄性趴在雌性背面，头部放与雌性颈侧，头部
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同向；（�）一个体侧卧，另一个体趴在其身上，二者身体呈交叉；（�）二者背靠背侧

卧；（�）一个体侧卧，另一个体头部放于前者腹面，亦侧卧；（�）一个体或趴或侧卧，

另一个体在前者尾后 （或趴或侧卧）。

同性之间彼此舔毛：两只或两只以上雌性个体同栏时，发情期不同步。当一只雌性

个体处于交配后的不应期或雌性都不处于发情状态时，彼此之间用舌舔毛，持续����

（�）�；交配期的雄兽亦有此行为，持续���	（��）�，间隔	���	（�）�。确定等级

序位后，高位个体对低位个体有友善行为，即为其舔毛，每次持续���（�）�，每次

间隔����
（	）�。

������� 发情行为

嗅阴：交配前雄性嗅雌性阴部，持续���（��）�。

嗅闻雌性尿液：交配前雄性嗅闻雌性尿液，持续���（�）�。

雄性舔雌性阴部：爬胯间隔中，在雌性啮咬阴门的同时，交配雄性舔其阴门，���

（��）�。

舔交配雌性的阴门：交配后的雌兽舔阴门或啮咬其阴部周围毛，持续�	�	（��）

�，未交配雌兽接近它并舔前者的阴门，持续�	�	（�）�；交配雄性舔其阴门，持续�

��（��）�。交配雌性不反对此类行为。常常由发起者主动结束该种行为。

舔异性个体的体毛或脸毛：两性个体都可能是该种行为的发起者。雄性发情而雌性

尚未发情时，雄性舔雌性毛持续����（��）�；或在交配前的 “调情”过程中，彼此舔

毛，持续����（��）�，间隔���	�（�）�。雄性在爬胯前舔雌兽脸毛或体毛，爬胯

之后，偶尔舔其头部或体部的毛发；未交配时，雌兽舔雄兽头部或体部的毛，持续��

��（��）�。

错爬胯：在雄性爬胯间隔中，交配雌性挣扎逃走，有时爬胯未发情之雌兽，持续��

�	（�	）�，间隔�����（�
）�；或爬胯未交配雄兽；交配雄性在追逐雌兽时，爬胯

另一雄性兽，持续�	��（��）�。

������	 交配行为

交配姿势为哺乳动物中典型的腹—背式［�］。交配前雌雄性通常彼此舔毛，交配时

雄兽从后面爬到雌兽背面，此时雌兽挣扎前趴，并不时回头作 “咬”状—仪式化格斗。

通常雄性需爬胯数次才能射精。不止一次爬胯并抽动，能清楚地听到两性生殖器官由于

接触、摩擦而发出的声音。在每次的爬胯过程中，交配雌兽均发出纤柔、轻柔的愉悦叫

声；接近结束时，发出大声的兴奋叫，其音调高低有个体差异。兴奋叫后，雄兽下胯之

前，雌兽又发出短促、低音调的交配后鸣叫声。在此期间依然保持插入状态。交配后鸣

叫结束之后，雄兽下胯；部分雄性 （�／�
）在雌性发出兴奋叫的同时，发出类似喉鸣的

轻柔呻吟；�头雌性个体在兴奋叫之后，雄性下胯之前发出类似犬吠之声；�头雄兽在

雌性兴奋叫时，发出类似犬吠之声。

雌兽发出兴奋叫以及雄性在下胯后的舔阴茎是雄性射精的标志。因为在下一次交配

开始后不久，雌性排出交配栓。雌雄兽交配后容易分开，因此没有锁节。射精后的下胯

由雄兽发起。雄兽下胯后，以坐姿舔阴茎，雌兽咬阴部。结束舔 ／啮咬阴部后，二者进

入交配不应期，此期内的主要活动是睡眠。不应期内，睡眠中的雄兽发出一、两次响亮
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的喷鼻声，伴随着雄兽 “咕咕”的叫声，通常跳起来或跳到雌兽身边。

��� 雄兽的交配模式

����� 交配行为的时间分布

共记录了不同有效性比 （雄 ／雌）时的���次交配事件，其中���时为���次，���

时为��次，���时为��次。按每��为�时间段分区，发现不同处理间交配的昼夜分

布无差异 （��	�	
），故将所有交配事件结合起来以分析时间分布。假定交配事件在

	�：		���：		之间平均分布。结果表明，交配事件主要发生于夜间 （��：		�	
：

		，���），晨昏 （	
：		�	�：		，�：		���：		，���）和白天 （	�：		��：

		，���）发生的频率相同。

图� 果子狸交配事件的时间分布

����� ����������������������������� �����!���"������#� ��

����� 交配模式

爬胯次数、交配间隔、最后�次爬胯持续时间、下胯潜伏期 （结束射精后至下胯时

的时间间隔）等重要参数见表�。

表� 主要交配参数

������ $�!����������������

爬胯次数

%&

每次爬胯持续
时间’�% （�）

交配持续时间

%’（���）
交配间隔

%(（���）
最后爬胯持续
时间)%’（�）

下胯潜伏期

)’ （�）

平均值 %��� ���
� ���
� �
 �
� 

 ��

标准误*+ ���� ����� ��� �� �� �

最小值 %������ � �� � �� 
� �

最大值 %�,���� � ��� ��� ��	 ��� ��	

样本数

*�������-�
�� ��� ��	 �� �� ���

注&���：%&：���������������；’�%：������������#���������；%’：��������������；%(：����������� ��；

)%’：��������������������������.����/�#�������；)’：�����#!��������������
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� 讨论

有关灵猫类行为的系统研究，仅查到一例报道［�］。雄性果子狸在标记时向前行走，

同时身体后部下伏，肛区摩擦地面。此种行为不同于非洲灵猫 （�����������），该属动物

标记时以正常的四足站立姿势进行，摩擦后通常向后走行一、两步；也不同于非洲椰子

猫属 （��	
�	��）和椰子猫 （����
�����）属，此两属物种在标记时以腺体原地摩

擦；还不同于马岛�属 （����������），该属雄性在标记时四足直立，以腹面摩擦凸出

的物体［�］。由于�科与灵猫科的亲缘关系最近，且前者起源早于后者［��］，我们认为标

记行为以�科为原始，灵猫类的标记行为较为进化。非洲椰子猫同样具有侧卧、侧环

卧、蹲、双脚站立：后肢接触基质，身体直立等行为［�］，从行为学上表明了两科动物

可能具有共同的祖先。

在研究中，通常将多次爬胯等同于多次插入。如果射精后��内配对的雌雄个体重

新开始交配，则被认为属于多次射精类型［�］。果子狸的交配模式可能属于����	
��系

统中的第�种类型，即无锁结、有抽动、多次插入和单次射精类型。该类型在食肉类

中为首次发现。由于雄性果子狸的插入持续时间超过����并在射精后保持插入状态，

故暂将其交配模式划归������系统中的第�种类型，即无锁结、有抽动、多次插入并

保持单次长时间插入状态［�］。此种划分在非灵长类动物交配模式的研究中为首次定位。

交配栓是否存在与交配模式有关。没有交配锁结的物种有交配栓［��］。交配栓的作

用可能是防止精液倒流，加速精子运动、刺激子宫颈以诱导产生假孕 （���
����������）

或防止交配后的雌性再接受其它雄性精子的进入，以保证交配雄性的繁殖成功。在瑞氏

黄鼠 （�����������������
�	��）中，推测交配栓的作用可能是防止精液外流［��］。防

止精液倒流假说仅在鼠类中得到了证实［�］。

本研究不同于以前报道果子狸 “一日内可交配�余次，每次交配间隔仅������，

交配一次大约需����左右［��，��］，也不同于 “射精后������后下来”的报道［�］。出

现这些差别也许是由于观察技术和手段方面的原因。

灵猫科其它物种的交配模式未见报道。但非洲灵猫 （������������������）具阴茎骨，

婚配制度为非单配制，其交配持续时间为��和��
［��］；豹、雪豹、美洲豹和虎的交

配持续时间为�������
［�］，交配模式为����	
��系统中的第��种类型 （无锁结、无

抽动、一次插入、多次射精）。以上持续时间皆为雄性个体交配持续时间。上述物种的

交配模式不同于果子狸，而交配模式与生殖器官的结构、社会组织和交 配 制 度 有

关［�，�，��］。果子狸具有阴茎刺，具有阴茎刺物种的雌性往往与不止�个雄性个体交配，

且其交配模式具有多次插入或单次长时间插入或在射精后保持插入状态的特点［�，��］。

非繁殖期的雄性果子狸独居，进入到繁殖期后，形成�雌�雄，�雌�雄和�雌�雄的

配种群［�］。上述这两个形态学和生态学的特征决定了在该物种的交配制度中，至少存

在着多雄制的现象，即�头雌兽与多头雄兽交配，这决定了雄性之间存在着激烈的竞

争，包括精子竞争在内。在精子竞争发生之前，阴茎骨存在与否有较大影响。因为阴茎

骨起支撑作用，在交配过程中可以使精子较快到达授精部位［�，�］。但是，雄性果子狸的
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交配持续时间长于某些具有阴茎骨食肉目动物的交配持续时间，这无疑是对性选择长期

适应的结果。因为交配持续时间与交配栓的大小正相关 （另文报道），而交配栓越大，

则其防止精液外漏的功能可能就越强，越有利于交配雄性的繁殖成功。

作为对长期竞争配偶的适应，在个体水平上，果子狸雄性具有交配后守护配偶

（����������	�）的现象： （
）保持射精后的插入状态，这被认为是配偶守护的一种表

现形式［�］； （�）结束舔阴茎后，雄兽与雌兽依偎而眠，并在此后的睡眠中，雄兽突然

跳起，然后再回到雌兽身边。这也是守护配偶的表现形式之一。
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