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山西铁桥山省级自然保护区华北豹及其猎物的时空动
态研究
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２ 广东省林业科学研究院森林培育与保护利用重点实验室， 广州 　 ５１０５２０

摘要：生态位分化使时空资源利用重叠的物种实现共存，并且生态位研究在野生动物管理、种间关系和群落结构等方面有广泛

应用和深远影响。 放牧作为最主要的人为干扰之一，通过资源（食物、时间、空间等）竞争改变野生动物资源利用特征，甚至影

响同域分布物种的生存。 华北豹（Ｐａｎｔｈｅｒａ ｐａｒｄｕｓ ｊａｐｏｎｅｓｉｓ）是我国特有的珍稀野生动物，而其野生猎物种群数量会因与家畜资

源竞争而减少，甚至直接或间接地影响华北豹种群生存。 因此掌握保护区内家畜与野生动物的空间、时间利用情况，得以评估

野生动物的生存状态。 于 ２０１８ 年 １０ 月—２０１９ 年 ５ 月，通过架设 ６２ 台红外自动相机获取铁桥山自然保护区 ４ 种哺乳动物活动

数据，采用双物种单季节模型（Ｔｗｏ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｉｎｇｌｅ ｓｅａｓｏｎ ｍｏｄｅｌ）和核密度估计（ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ）分析华北豹与猎物及其

家畜在圈养、散养期的空间互作关系和活动规律，并且通过重叠系数（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｏｖｅｒｌａｐ）计算两物种间日活动时间重叠。 结

果表明：（１）家畜放养期间，华北豹⁃狍，华北豹⁃野猪的空间回避作用均比无家畜存在时减弱，可能是时间重叠程度增大的补偿

机制。 华北豹⁃牛的空间回避作用最强。 （２）华北豹⁃牛时空重叠程度不大，牛⁃狍时空重叠程度较大，牛⁃野猪空间上共存而时间

重叠程度较小。 （３）日活动节律的结果说明狍为昼行性，野猪为晨昏活动。 因探测到华北豹的次数有限，故关于其的日活动节

律仍待考究。 研究表明，放牧将影响华北豹与猎物的时间、空间资源利用情况，并有可能导致人⁃豹冲突加剧。
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物种在群落中如何共存是群落生态学的关键问题，也是理解群落多样性的关键，其中种间关系（包括竞

争、捕食等）是解释共存格局的因子之一［１］。 种间竞争的物种通常通过生态位分化（时间、空间、食物等）达到

共存，而食肉动物在猎物丰富时，通过与猎物在空间、时间生态位的重叠提高捕食率［２⁃３］。 物种生态位分化的

信息有助于理解同域分布物种的生存状况，为生物多样性管理与保护提供建议。 放牧对同域分布的野生动物

的影响是全球性保护问题［４］，高密度的家畜不仅增加竞争排斥，导致同域分布的食草动物数量减少［５］，并且

对于放养的家畜与同域分布的食草动物而言，体型和觅食策略相似物种的相互作用可能会降低至少一个物种

的适应度［６⁃７］，而当天然猎物降低到一定阈值，会使大型猫科动物捕食家畜的概率上升［８］。 野生动物捕食家

畜，不仅让当地居民对野生动物容忍度降低［９］，甚至可能会引起对其产生报复性猎杀。 目前，同域物种的生

态位分化差异主要集中于关于植物群落研究，生态相似种的共存机制研究，或者对野生动物的单一资源生态

位（时间、空间或营养）研究，尚缺乏综合时间和空间资源情况时家畜与野生动物的相互干扰、竞争研究［１０⁃１２］。
华北豹（Ｐａｎｔｈｅｒａ ｐａｒｄｕｓ ｊａｐｏｎｅｓｉｓ）是仅分布于中国华北地区的豹亚种［１３］，也是铁桥山省级自然保护区的

主要保护对象。 铁桥山自然保护区位于和顺县境内，该县 ２０ 世纪 ７０ 年代起就开始黄牛改良工作，至 ２１ 世纪

初，稳健增长的肉牛养殖业已成为发展农村经济的优势产业之一［１４］。 家畜与华北豹野外猎物在资源利用上

形成竞争，而竞争关系的物种会从空间、时间和食物进行资源划分，进而分化生态位，这有利于缓解同域生存

压力［２］。 并且有研究表明，哺乳动物的资源选择利用情况会因人为干扰而改变［６，１５⁃１６］。 目前，华北豹相关研

究主要为种群数量与分布、肠道真菌多样性和圈养种群饲养繁殖，仍缺少华北豹与猎物的资源选择利用情况，
以及放牧对华北豹及其猎物种群的动态影响［１７⁃１９］。

本研究基于红外触发相机捕捉数据分析放牧影响下华北豹及其猎物的空间共存和活动规律，期望到达以

下目标：（１）通过占域模型分析不同时期物种之间空间共存关系；（２）再运用重叠系数综合分析不同物种的时

空资源竞争、干扰情况；（３）通过核密度估计物种的日活动规律，探讨不同物种的时间分配。

１　 研究地概况

山西铁桥山省级自然保护区地处太行山中段，地理坐标 １１３°０５′—１１３°３５′Ｅ，３７°１３′—３７°３４′Ｎ，占地面积

为 ３８９７４ ｈｍ２。 海拔高差约 ９００ ｍ（海拔 ９００—１８００ ｍ）。 保护区气候属暖温带大陆性季风气候，年平均气温

为 ６．３ ℃，年降水量 ５９３ ｍｍ。 保护动物包括华北豹在内 １７ 种国家重点保护野生动物，植被类型有油松林、辽
东栎林、混交林，以及天然灌丛。
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历史原因，保护区内现有约 ９０００ 户居民，居住地涉及 ２ 个乡（镇）４７ 个村。 保护区地处黄土高原地带，草
坪面积较大，草料资源丰富，境内的和顺县也被列为“国家级黄牛改良基地县”，自 ２１ 世纪初肉牛饲养量逐年

增加［１４］，并且部分农户为了减少人力成本甚至散养家畜。

图 １　 红外相机架设与华北豹拍摄位点示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｒａｒｅｄ ｃａｍｅｒａ ｅｒｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ ｌｅｏｐａｒｄ ｓｈｏｏｔｉｎｇ ｓｉｔｅ ｄｉａｇｒａｍ

２　 研究方法

相机架设时间为 ２０１８ 年 １０ 月至 ２０１９ 年 ５ 月，红外相机型号为 Ｌｔｌ Ａｃｏｒｎ⁃６２１０ＭＭ，在地理信息系统

（ＧＩＳ）中用 ４ ｋｍ×４ ｋｍ 的网格将保护区覆盖，以每个网格中 ２ 台相机的密度布设相机，每个样点在架设 ３ 个

月时，更换 ＳＤ 卡和电池，保证相机能够正常连续工作。 为减少相邻位置之间潜在的空间自相关，每台相机位

点之间距离大于 ３００ ｍ［２０］，相机架设地点（图 １）一般选择山脊与水源附近，主要靠近动物活动路径的位置，所
有相机陷阱均不放置任何诱饵。 相机参数设置为照片（连拍 ３ 张）、时间间隔（３０ ｓ）、视频（１０ ｓ），为减少重复

拍摄，设置灵敏度为低。
２．１　 数据分析

２．１．１　 物种间单季节模型

依据村民放牧习惯，将研究时期的 １２ 月至翌年 ３ 月划分为圈养期，研究期的其它月份为散养期。 运用

Ｐｒｅｓｅｎｃｅ 软件的双物种单季节占域模型（Ｔｗｏ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｉｎｇｌｅ ｓｅａｓｏｎ ｍｏｄｅｌ） ［２１］分析比较不同时期物种间空间共

存关系的差异。 本研究通过将每个监测点的相机捕获时间以 １５ ｄ 构建探测历史，在有监测到动物出现的相

机位点对应时间的单元格内填“１”，否则为“０” ［２２］。 根据最优模型（ΔＡＩＣ＜２）估计的 ６ 对物种分别在家畜的

圈养期和散养期的物种互作因子（ＳＩＦ，ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ），可以反映出物种空间共存模式。 其中，ＳＩＦ＝ １
时表明物种间的空间分布独立发生（没有共存和回避）；ＳＩＦ＞１ 时表明物种对发生在同一地点的概率比预期的

高，空间分布上趋向于共存；而 ＳＩＦ＜１ 时表明物种对发生在同一地点的概率比预期的低，空间分布上趋向于

回避［２３］。
２．１．２　 日活动规律及时间重叠

动物日活动规律可以分为昼间活动、夜间活动和晨昏活动。 当地日出与日落时间内保持活动被认为是昼

间活动，而晨昏活动则是在黎明与黄昏有两个活动高峰，太阳落山后保持活动则是夜间活动。 从红外自动相
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机获取的影像文件中提取拍摄日期和时间。 为了对华北豹及其猎物的日活动规律进行分析，以某物种潜在的

连续活动分布的探测为随机样本，采用核密度估计法，描述了该物种在一天的任何特定时间间隔内探测到的

概率［２４］。 同时，根据红外自动相机记录的每一物种被探测到的时间，通过 Ｒ 语言程序中的“ｏｖｅｒｌａｐ” ［２４］ 包绘

制日活动节律，并且计算出曲线重叠的面积比 Δ
Λ
———０ 表示完全分离，１ 表示完全重合，曲线下总面积为 １。

通过计算不同时期各物种对的重叠程度，探讨家畜对物种时间资源利用的影响。

３　 研究结果

２０１８ 年 １０ 月—２０１９ 年 ５ 月，铁桥山自然保护区红外相机总捕获日为 １２１９０ ｄ。 ６２ 个相机位点中 ５３ 个有

效，其中 １９ 个位点拍摄到华北豹，网格占域率为 ０．３６。
３．１　 物种间空间共存关系

双物种单季节占域模型结果（表 １）显示，在家畜散养期，华北豹⁃狍和华北豹⁃野猪的空间回避作用都比

家畜圈养期弱，华北豹⁃牛空间回避作用最强。 从家畜散放到圈养时期，狍⁃野猪的空间作用关系从共存转为

空间回避。 而牛⁃狍和牛⁃野猪的空间作用关系都为空间共存。

表 １　 不同时期物种间共存关系结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

物种对（Ａ⁃Ｂ）
ｓｐｅｃｉｅＡ⁃Ｂ

圈养期 Ｃａｐｔｉｖｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ 散养期 Ｃａｇｅ⁃ｆｒｅｅ ｐｅｒｉｏｄ

ｐｓｉＡ ｐｓｉＢＡ ｐｓｉＢａ ＳＩＦ±ＳＥ ｐｓｉＡ ｐｓｉＢＡ ｐｓｉＢａ ＳＩＦ±ＳＥ

华北豹⁃狍
Ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ ｌｅｏｐａｒｄ⁃ｒｏｅ ｄｅｅｒ ０．４８０９ ０．７８０６ ０．７８０６ ０．８７２７±０．３３９６ ０．４４１３ ０．７７００ ０．８３３９ ０．９５５６±０．２４０１

华北豹⁃野猪
Ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ ｌｅｏｐａｒｄ⁃ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ ０．９７９８ ０．１３５４ １．００００ ０．８８５９±０．１１４８ ０．２８７７ ０．９６３２ ０．９７４６ ０．９９１６±０．２３０８

华北豹⁃牛
Ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ ｌｅｏｐａｒｄ⁃ｃｏｗ ０．８２７１ ０．４４０４ １．０００ ０．８１９８±０．２４２６

狍⁃野猪
Ｒｏｅ ｄｅｅｒ⁃ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ ０．６２２２ ０．７８０３ １．００００ ０．９０３９±０．０９３９ ０．６６２６ ０．９５４１ ０．９３９７ １．００５１±０．１７９２

牛⁃狍 Ｃｏｗ⁃ｒｏｅ ｄｅｅｒ ０．５３７０ ０．７９２２ ０．５２４０ １．１８５８±０．１３５９

牛⁃野猪 Ｃｏｗ⁃ｗｉｌｄ ｂｏａｒ ０．５５５０ ０．９５９５ ０．８１６８ １．０７０８±０．１４１０
　 　 ｐｓｉ Ａ．物种 Ａ 的占有率，ｐｓｉ ＢＡ．在物种 Ａ 存在情况下，物种 Ｂ 的占有率（ＢＡ） ｐｓｉ Ｂａ． 在物种 Ａ 不存在情况下，物种 Ｂ 的占有率（Ｂａ） ＳＩＦ±ＳＥ．

物种相互作用因子±标准误差

３．２　 日活动节律

华北豹、家畜、西伯利亚狍（Ｃａｐｒｅｏｌｕｓ ｐｙｇａｒｇｕｓ）和野猪（Ｓｕｓ ｓｃｒｏｆａ）在散养期的有效探测次数分别是 ２１、
６２８、２３６ 和 １３８ 次；华北豹、西伯利亚狍和野猪在圈养期的有效探测次数分别是 ３８、１７６ 和 ５４ 次。

华北豹、狍都为昼间活动（图 ２），并且两者在家畜圈养期的夜间活动有所增加。 牛的日活动节律也为昼

行性（图 ２）。 野猪在不同时期的日活动节律有较大变化，在家畜散养期，野猪活动节律为晨昏性，而家畜圈养

期则为昼行性，并且夜间活动也较活跃（图 ２）。
３．３　 时间重叠

自家畜被散放到被圈养的两个时期里，三对物种间（无论是捕食还是竞争关系）日活动节律的重叠系数

都变大，其中，狍和野猪变化最大（图 ３，图 ４，图 ５），散养期两者的重叠系数 ０．５８（９５％的置信区间为 ０．５７—
０．６６）。 圈养期两者重叠系数为 ０．７０（９５％的置信区间为 ０．５６—０．８２）。 华北豹与野猪重叠系数由散养期 ０．６９
（９５％的置信区间为 ０．５８—０．８５）变化至圈养期 ０．７３（９５％的置信区间为 ０．５６—０．８４）（图 ３，图 ４）。 华北豹与

狍的重叠系数不同时期变化最小（散养期 ０．６２—圈养期 ０．６５）（图 ３，图 ４，图 ５）。 牛与狍的昼夜活动的重叠程

度与其他物种间比都是最大的（重叠系数 ０．８１（９５％置信区间为 ０．７４—０．８６））（图 ３，图 ５）。 捕食关系中，华北

豹与牛日活动节律重叠最小（９５％的置信区间为 ０．３９—０．７５））（图 ３，图 ５）。 总体来看，牛与野猪的重叠系数

最小，两者在散养期只有 ０．４８（９５％置信区间为 ０．３９—０．５５）（图 ３，图 ５）。
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图 ２　 ４ 种哺乳动物日活动节律

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｄａｉｌｙ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｍａｍｍａｌｓ

图 ３　 ４ 种哺乳动物在家畜散养期的日活动节律比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｄａｉｌｙ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｍａｍｍａｌｓ ｉｎ Ｃａｇｅ⁃ｆｒｅｅ ｐｅｒｉｏｄ

４　 讨论

４．１　 物种时空资源的利用动态

当同域分布的物种用同一方式利用同种资源时，会以相互补偿的机制反映在利用食物、空间、时间资源上

的差异和竞争［２５］。 家畜在保护区散养时期，华北豹⁃狍、华北豹⁃野猪的空间回避作用都比无家畜存在时弱，可
能是时间重叠程度较圈养期小的补偿机制。 成年肉牛体型大，故豹会较多地捕食小牛（一般为 ５ 月出生）。
而本研究调查期间是 １０ 月—翌年 ５ 月，故可能造成华北豹与牛的空间、时间资源重叠都不高。 并且也有研究
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图 ４　 ４ 种哺乳动物在家畜圈养期的日活动节律比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｄａｉｌｙ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｍａｍｍａｌｓ ｉｎ Ｃａｐｔｉｖｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

图 ５　 不同时期物种间重叠系数

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｏｖｅｒｌａｐ ｆｏｒ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

显示家畜对大型食肉动物的出现没有显著影响，在 Ｓｉｉｌｋｈｅｍ 国家公园，家畜对雪豹的空间占域没有影响［２６］。
故家畜对大型食肉动物的影响仍待考究。

有蹄类动物在冬季极端天气影响下因食物资源匮乏，食性有较高重叠，而这种种间竞争就会干扰物种对

其他资源的利用［２７］。 故在食物匮乏的家畜圈养期，狍⁃野猪的空间互作呈现回避。 而在食物资源丰富的家畜

散养期，狍⁃野猪空间利用趋于重叠。 根据最优取食理论分析，动物在食物量资源丰富时选择最优食谱，并且

已有研究表明狍与野猪都偏好针阔混交林［２８⁃２９］，这就促使两者在空间资源利用上的重叠，然而狍与野猪却又

以时间生态位的分化巧妙地缓解竞争。 这一机制使同域分布的有蹄类动物实现共存。

４５９５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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家畜与狍的时间生态位有较高重叠，然而空间的共存愈发加重了种间竞争。 高斯假说提出在资源有限时

没有两个物种能在同一生态位共存，并且生态位重叠越多，竞争越激烈［３０］。 相反，野猪⁃牛空间资源利用上虽

有重叠，但野猪与狍的时间分化，进而使野猪与牛的日活动节律大致错开了活动高峰期，为两者的共存提供可

能。 但在高强度放牧下植被退化对野生动物的影响仍不容忽视［３１］，研究表明体型大的家畜可减少灌木草本

层的植物生物量，进而降低有蹄动物的生境质量［３２］。 生境质量的优劣也会影响野生动物资源利用方式，对预

测保护物种生存现状和未来潜在生存环境负荷量有重要意义。
４．２　 物种日活动规律

本研究对华北豹的日活动节律进行分析，虽结果的稳健性仍待探究，但是也有研究显示豹为昼间活动，与
虎的活动节律形成时间活动上的分离［３３］，而历史上山西地区也有虎分布［３４］。 而如今虽难觅虎的踪迹，但每

一物种在长期的自然选择中都形成了利于自己的最适活动节律［２５］，故华北豹一直保持着昼间活动。 野猪的

活动节律在家畜散养期表现为晨昏性，而在圈养期为昼行性，可能是圈养期正值冷季，夜间气温低，为减少不

必要的能量散失，这结果与东北虎豹国家公园、秦岭观音山地区的研究结果相近［３５⁃３６］。 但同时研究也显示野

猪在夜间有较高活动性，可能是人为因素干扰引起的改变［３１］。 研究结果狍为昼间活动，而国内一些结果显示

狍为晨昏性［３７⁃３８］，分析认为可能主要受种间竞争驱使，以生态位分化降低对资源的竞争。 如贺兰山两种有蹄

类动物在日活动节律的差异实现时间活动的分化，减少竞争［３］；植物通过物候期差异达到时间生态位分化实

现共存［１１］。
狍与野猪在家畜圈养期的夜间活动都有所增加，可能在气候恶劣、食物资源缺乏等不利条件下，野生动物

通过加大时间生态位宽度提高适温范围，得以增强资源利用能力和环境适应力［３９］。 猫科动物活动模式的主

要驱动力之一是猎物的可获得性，当猎物丰富时，捕食者和猎物在空间和时间维度上的同步性可以提高捕食

概率［４０］。 故华北豹在家畜圈养期的日活动节律也随猎物在夜间的活动有所增加。
综上所述，放牧作为最主要的人为干扰之一，对同域分布物种在资源上的竞争和干扰将会威胁野生动物

的生存。 生态位重叠反映了同域分布物种在资源利用上的相似性，重叠程度越大，竞争越激烈。 而生态位分

化通过减少对时间、空间等资源的竞争，使生态相似的物种得以共存。 生态位理论的研究内容不仅为理解野

生动物种间关系、了解野生动物种群现状提供依据，并且在群落结构和功能、生物多样性和保护区管理中有重

要意义。
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