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１ 中国林业科学研究院森林生态环境与自然保护研究所，生物多样性保护国家林业和草原局重点实验室，北京　 １０００９１

２ 中国林业科学研究院生态保护与修复研究所，北京　 １０００９１

摘要：狼（Ｃａｎｉｓ ｌｕｐｕｓ）、豺（Ｃｕｏｎ ａｌｐｉｎｕｓ）和赤狐（Ｖｕｌｐｅｓ ｖｕｌｐｅｓ）是生态系统中的重要捕食者，探究其种间时空生态特征具有重要

的生物学和保护意义。 基于 ２０２１—２０２４ 年在青藏高原东北缘的新疆阿尔金山国家级自然保护区、罗布泊野骆驼国家级自然保

护区和甘肃安南坝野骆驼国家级自然保护区开展的红外相机调查监测数据，使用参数优化的最大熵模型（Ｍａｘｅｎｔ）与核密度法

比较了狼、豺和赤狐的种间与种内时空生态位差异。 结果发现：（１）优化后的 Ｍａｘｅｎｔ 模型狼、豺和赤狐 ＡＵＣ 值分别为 ０．９６６、
０．９４１和 ０．９６０，狼栖息地的关键因子为归一化植被指数（２６．１％）、海拔（１４．８％）和距铁路距离（１４．０％），豺为坡度（６２．１％）、归一

化植被指数（２３．２％）和距铁路距离（３．１％），赤狐为归一化植被指数（２９．３％）、海拔（１６．５％）和距铁路距离（１２．５％）。 （２）狼、豺
和赤狐的空间生态位重叠度较高，适宜栖息地空间重叠度系数分别为 ０．５３（狼⁃豺）、０．７８（狼⁃赤狐）和 ０．６３（豺⁃赤狐）。 （３）三种

食肉动物的时间生态位存在明显分化（Ｐ＜０．０５），狼的活动高峰期晚于豺，赤狐明显回避狼和豺的活动。 本研究揭示了青藏高

原东北缘狼、豺和赤狐在时间生态位上的分化是其同域共存的关键因素，为食肉动物的保护研究提供了参考。
关键词：生态位；Ｍａｘｅｎｔ 模型；物种共存；活动节律；食肉类
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ｗｏｌｖｅｓ ａｎｄ ｄｈｏｌｅｓ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈａｔ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｎｉｃｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｗｏｌｖｅｓ， ｄｈｏｌｅｓ， ａｎｄ ｒｅｄ ｆｏｘｅｓ ｉｎ ｔｈｅ
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ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｃｏｎｓｅｒｖｉｎｇ ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｃａｎｉｄｓ ａｎｄ ｍｅｓｏｃａｒｎｉｖｏｒｅｓ． Ｓｉｎｃｅ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｏｎｌｙ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｗｏｌｖｅｓ， ｄｈｏｌｅｓ， ａｎｄ ｒｅｄ ｆｏｘｅｓ ｆｒｏｍ ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ， ｗｉｔｈｏｕｔ ｃｏｎｓｉｄｅｒｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｕｃｈ
ａｓ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｎｉｆｏｒｍｉｔｙ ｏｆ ｉｎｆｒａｒｅｄ ｃａｍｅｒａ ｄｅｐｌｏｙｍｅｎｔ， ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｃｏｕｌｄ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｔｉｌｉｚｅ ｍｏｒｅ
ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｏｒ ｎｏｖｅｌ ｓｕｒｖｅｙ ａｎｄ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ ｔｏ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅｌｙ ｅｌｕｃｉｄａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ
ｔｈｅｓｅ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｉｏｎ ｆｒｏｍ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ， ｔｅｍｐｏｒａｌ， ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｃｈｅ； Ｍａｘｅｎｔ ｍｏｄｅｌ； ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｅｘｉｓｔｅｎｃｅ； ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｈｙｔｈｍ； ｃａｒｎｉｖｏｒｅｓ

物种的时空生态特征主要指物种在空间资源利用和活动节律上的分布特征［１—４］，不仅是生态位理论的核

心内容，也是物种生态学研究和生物多样性保护的重要基础［５—７］。 物种共存机制研究表明，同域物种必然通

过时间、空间或营养等一方面或多方面的差异实现物种间的共存［５—６， ８—１０］，例如，长江源区同域的兔狲

（Ｏｔｏｃｏｌｏｂｕｓ ｍａｎｕｌ）、藏狐（Ｖｕｌｐｅｓ ｆｅｒｒｉｌａｔａ）和赤狐（Ｖ． ｖｕｌｐｅｓ）具有空间和时间利用差异［１１］，青藏高原同域的雪

豹（Ｐａｎｔｈｅｒａ ｕｎｃｉａ）、狼（Ｃａｎｉｓ ｌｕｐｕｓ ）和棕熊（Ｕｒｓｕｓ ａｒｃｔｏｓ）等食肉动物间明显存在食性多样性和丰度分化［１２］。
狼、豺（Ｃｕｏｎ ａｌｐｉｎｕｓ）和赤狐等中小型食肉动物尽管食性相对多样，但重叠度较高［１３—１４］。 为了减少种间的营

养竞争压力，同域生活的中小型食肉动物往往采取时间与空间生态位的分离实现共存［１５］。
狼、豺和赤狐分别是食肉目 Ｃａｒｎｉｖｏｒａ 犬科 Ｃａｎｉｄａｅ 犬属 Ｃａｎｉｓ、豺属 Ｃｕｏｎ、狐属 Ｖｕｌｐｅｓ 的代表性食肉动物，

主要以有蹄类、兔类、鼠类及腐尸等为食物，是食物链的高位物种［６］。 豺被列入《国家重点保护野生动物名

录》的一级重点保护野生动物，狼和赤狐为二级重点保护野生动物，且分别被评估为濒危（ＥＮ）、近危（ＮＴ）、近
危（ＮＴ）级别物种［１６］。 近年，研究者开展了狼的空间分布与活动节律［１７］，豺的空间占域、栖息地与活动节

律［１８—１９］，赤狐与雪豹、兔狲、藏狐等同域物种的时空关系研究［３，１１］，但对狼、豺和赤狐这 ３ 种犬科动物间的时

空生态研究关注较少。
狼、豺和赤狐是青藏高原东北缘，特别是新疆阿尔金山国家级自然保护区、新疆罗布泊野骆驼国家级自然

保护区和甘肃安南坝野骆驼国家级自然保护区等地同域分布的重要捕食者［２０—２２］，具有重要的生物学研究价

值与生态保护意义。 本研究基于 ２０２１—２０２４ 年在青藏高原东北缘区域获取的红外相机调查数据，使用最大

熵模型（Ｍａｘｅｎｔ）与核密度法分析狼、豺和赤狐的时空生态位特征。 研究结果将为深入理解同域物种的共存

机制和中小型捕食者之间的生态关系提供基础数据，也将为珍稀濒危动物的保护提供依据。

１　 研究方法

１．１　 研究区域及红外相机调查

本研究区位于青藏高原东北缘，库姆塔格沙漠南缘，涉及新疆阿尔金山国家级自然保护区、新疆罗布泊野

骆驼国家级自然保护区和甘肃安南坝野骆驼国家级自然保护区（图 １）。 研究区面积约 ３６．７７×１０４ｋｍ２，属大陆

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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性高寒荒漠气候，温差大，冬季漫长冷冽，夏季短暂干燥，日照强度大、蒸发量强、气压偏低，年平均气温在 ０℃
以下，具有冰川、高山裸岩、荒漠草原、戈壁、沙漠等多种景观类型［２３］。

２０２１ 年 ５ 月至 ２０２４ 年 １ 月，分别在新疆阿尔金山国家级自然保护区安装 ４１ 台红外相机、新疆罗布泊野

骆驼国家级自然保护区安装 ３６ 台、甘肃安南坝野骆驼国家级自然保护区安装 ２３ 台，共 １００ 台红外相机监测

野生动物，布设海拔范围 ８００—５１００ｍ（图 １）。 红外相机主要安装于水源地、山谷及兽道、粪便、尸体等野生动

物活动痕迹较多的区域，固定在离地面 ５０—８０ｃｍ 铁桩或石头桩上，清除相机前方杂草、灌木等遮蔽物。 红外

相机型号为易安卫士 Ｌ７２０，模式设置为“拍照＋视频”。 每隔 ４—６ 个月下载照片和视频数据，更换电池。 分析

红外相机数据时，将同一个相机点位 ３０ｍｉｎ 内连续拍摄的同物种多组照片或视频记为 １ 张独立有效照片［２４］，
提取物种名称、拍摄时间、拍摄点位等信息保存于 Ｅｘｃｅｌ 表格中。

图 １　 研究区红外相机点位与适宜栖息地分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｃａｍｅｒａ ｔｒａｐ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｈａｂｉｔａｔｓ

１．２　 空间分布

１．２．１　 物种点位与环境变量数据

物种空间存在位点的数据提取自红外相机调查数据。 为避免重复点位及临近点位的空间自相关影响，使
用地理信息系统软件 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 的 ＳＤＭｔｏｏｌｂｏｘ 工具包里的 Ｓｐａｔｉａｌｌｙ Ｒａｒｅｌｙ Ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ Ｄａｔａ ｆｏｒ ＳＤＭＳ 工具删

除了同物种在同一栅格（１ｋｍ×１ｋｍ）内的多个重复点位，每个栅格仅保留一个分布点［２５］。
环境变量数据包括：１）生物气候因子 １９ 个（ｂｉｏ１—ｂｉｏ１９），下载自世界气候数据库（Ｖ２．１）（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．

ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ．ｏｒｇ ／ ）的 １９７０—２０００ 年历史数据，分辨率为 １ｋｍ。 ２）地形地貌因子 ４ 个，海拔下载自地理空间数据

云（ｈｔｔｐｓ ／ ／ ｗｗｗ．ｇｓｃｌｏｕｄ． ｃｎ）的 ３０ｍ 分辨率数字地形高程模型（ＤＥＭ）；坡度和坡向利用 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 的 ３Ｄ
Ａｎａｌｙｓｔ 工具从 ＤＥＭ 中提取；水系数据提取自 ＯｐｅｎＳｔｒｅｅｔＭａｐ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｏｐｅｎｓｔｒｅｅｔｍａｐ．ｏｒｇ）的 ２０２３ 年数据。
３）人类活动因子 ３ 个，道路和铁路提取自 ＯｐｅｎＳｔｒｅｅｔＭａｐ；土地利用类型使用 ２０２０ 年全球 ３０ｍ 地表覆盖精细

分类产品 Ｖ１．０［２６］。 ４）植被因子使用归一化植被指数（ＮＤＶＩ），从中国科学院地理科学与资源研究所资源环

境数据中心（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒｅｓｄｃ．ｃｎ ／ ）获取［２７］，分辨率为 ３０ｍ。 水系、道路、铁路使用 Ａｒｃｇｉｓ １０．８ 中的欧式距离

３　 １３ 期 　 　 　 黄太福　 等：狼、豺和赤狐的时空生态分布特征 　
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计算栅格距水源的距离、距道路的距离、距铁路的距离。 所有的环境数据统一为 ＷＧＳ＿１９８４ 坐标系，栅格大小

１ｋｍ×１ｋｍ，然后转换为 ＡＳＣＩＩ 格式。 使用 Ｍａｘｅｎｔ 模型在默认参数下计算所有环境因子的初始贡献率。
为减少不同环境变量数据间的空间相关性影响，使用 ＳＤＭ 工具包中的 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ Ｓｕｍｍａｒｙ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

工具进行相关性分析［２８］。 在相关性 ｜ ｒ ｜ ＞０．７ 的因子间保留初始贡献率较高的一个用于分析。 最后，保留等温

性（ｂｉｏ３）、气温季节性变动系数（ ｂｉｏ１４）、最冷季度降水量（ ｂｉｏ１９）、海拔（Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ）、坡度 （ Ｓｌｏｐｅ）、坡向

（Ａｓｐｅｃｔ）、土地利用类型（Ｌａｎｄｕｓｅ）、归一化植被指数（ＮＤＶＩ）、距水源距离（Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ）、距道路距离

（Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｒｏａｄ）、距铁路距离（Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｒａｉｌｗａｙ）等 １１ 个环境因子。
１．２．２　 Ｍａｘｅｎｔ 建模与栖息地空间分析

使用 Ｒ ４．３．３ 软件中的“ＥＮＭｅｖａｌ”包对 Ｍａｘｅｎｔ 模型的调控倍率（Ｒｅｇｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｒ， ＲＭ）和特征组

合（Ｆｅａｔｕｒｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ， ＦＣ）参数优化。 将 ＲＭ 从 ０．１—６．０ 共设置 １３ 个水平，相邻水平间距 ０．５，使用适宜栖

息地模拟常用的 ６ 个特征组合（Ｌ、Ｈ、ＬＱ、ＬＱＨ、ＬＱＨＰ、ＬＱＨＰＴ）计算出最小信息准则 ｄｅｌｔａ．ＡＩＣｃ 值［２９—３０］，并应

用于优化的 ＭａｘＥｎｔ 模型。
将物种分布点和保留的环境因子输入 Ｍａｘｅｎｔ 模型，其中土地利用类型设置为分类变量（Ｃａｔｅｇｏｒｉｃａｌ），其

余设置为连续性变量（Ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ）。 随机抽取 ７５％的物种分布数据用于模型训练，剩余 ２５％的分布数据用于

模型验证，采取优化后的调控倍率与特征组合值，自举法（Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ）重复运算 １０ 次，随机背景点数量设为

１００００，其他参数为模型默认值［３１］。 模型预测效果采用曲线下面积（Ａｒｅａ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｕｒｖｅ， ＡＵＣ）值进行检验。
模拟结果选择 Ｃｌｏｇｌｏｇ 输出方式，以 ＡＳＣＩＩ 格式保存。 采用刀切法（Ｊｃａｋｋｎｉｆｅ）检验环境变量对模型预测的贡

献率，并通过环境因子的反应曲线分析关键环境变量的影响。 在 Ａｒｃｇｉｓ １０．８ 软件中，使用最大训练敏感性和

特异性值（Ｍａｘｉｍｕｍ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｐｌｕｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ）进行适宜 ／不适宜栖息地的划分。 使用空间重叠度系数表示狼、
豺和赤狐之间的适宜栖息地空间利用重叠程度［３２］，计算公式为 ＯＩ ＝Ｏｉｊ ／ （Ｏｉ×Ｏ ｊ） １ ／ ２。 式中，ＯＩ 表示空间利用

重叠度系数，Ｏｉｊ表示 ２ 个物种重叠的适宜栖息地，Ｏｉ、Ｏ ｊ分别为 ２ 个物种各自的适宜栖息地面积。
１．３　 时间分布

将记录的独立有效拍摄次数按月、冷季（４—１０ 月）和暖季（１１—次年 ３ 月）进行整理保存［３３］，并将每日拍

摄时间转换为真太阳时。 基于核密度估计法（Ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ）分析狼、豺、赤狐三种食肉动物间的活

动节律模式［１１］。 使用时间重叠指数（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｏｖｅｒｌａｐ， Δ）在 ９５％的置信区间下计算三种食肉动物在冷

季、暖季和全年的种间与种内时间重叠系数值。 重叠系数（Δ）取值范围为 ０（不重叠）—１．０（完全重叠），当 ０＜
Δ＜０．５ 时为低度重叠，０． ５≤Δ＜０． ７５ 时为中度重叠，０． ７５≤Δ＜１． ０ 时为高度重叠。 使用 Ｒ ４． ３． ３ 软件的

“Ｏｖｅｒｌａｐ”包绘制物种核密度曲线图，依据样本量的差异选用 Ｄｅｌｔａ １ 值（＜５０ 个样本）或 Ｄｅｌｔａ ４ 值（＞５０ 个样

本），显著性差异水平设为 ０．０５［３４］。

２　 研究结果

２０２１ 年 ５ 月至 ２０２４ 年 １ 月期间，安装在研究区域范围内的红外相机累积了 ６７８６４ 个相机工作日，记录到

狼的有 ６３ 个相机点位 ７８４ 张独立有效照片（冷季 ４５５ 张、暖季 ３２９ 张），豺 ２３ 个点位 ７９ 张（冷季 ４５ 张、暖季

３４ 张），赤狐 ９３ 个点位 １１５７ 张（冷季 ６９７ 张、暖季 ４６０ 张）。 经空间稀疏处理后，获得狼 ４０ 个点位、豺 ２３ 个

点位和赤狐 ５１ 个点位进入空间分布模型分析。
２．１　 ＭａｘＥｎｔ 模型评价与主要环境因子

使用 ｄｅｌｔａ．ＡＩＣｃ＝ ０ 时为模型的最优参数。 狼的 ＦＣ 和 ＲＭ 最优参数为 Ｈ 和 ４．０，豺的 ＦＣ 和 ＲＭ 为 Ｈ 和

６．０，赤狐的 ＦＣ 和 ＲＭ 为 ＬＱＰ 和 ３．５。 优化参数后，Ｍａｘｅｎｔ 模型得到的狼、豺和赤狐的 ＡＵＣ 值分别为 ０．９６６、
０．９４１和 ０．９６０，且训练集 ＡＵＣ 与测试集 ＡＵＣ 平均差值和 １０％测试遗漏率值低于默认参数（表 １）。

不同环境变量对 ３ 个物种适宜栖息地的重要性存在差异，其中狼栖息地贡献率较高的分别是归一化植被

指数（２６．１％）、海拔（１４．８％）和距铁路距离（１４．０％）；当归一化植被指数大于 ０．１、海拔 ２０００—３０００ｍ 和距铁
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路距离大于 １．０ｋｍ 时，狼的存在概率较高。 对豺栖息地贡献率较高的分别是坡度（６２．１％）、归一化植被指数

（２３．２％）和距铁路距离（３．１％）；当坡度大于 ５°、归一化植被指数大于 ０．１ 和距铁路距离大于 １．０ｋｍ 时，豺的存

在概率较高。 对赤狐栖息地贡献率较高的分别是归一化植被指数（２９．３％）、海拔（１６．５％）和距铁路距离

（１２．５％）；当归一化植被指数大于 ０．１、海拔 ２０００—３０００ｍ 和距铁路距离大于 １．０ｋｍ 时，赤狐的出现概率较高

（图 ２）。

表 １　 基于 Ｒ 包 ＥＮＭｅｖａｌ 的优化结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｖａｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ “ＥＮＭｅｖａｌ”

参数设置
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｓｔｔｉｎｇｓ

调控倍率
Ｒｅｇｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｉｅｒ

特征组合
Ｆｅａｔｕｒｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

训练集 ＡＵＣ 与测试集
ＡＵＣ 平均差值

Ａｖｅｒａｇｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｈｅ ｔｒａｉｎｉｎｇ ａｎｄ ｔｅｓｔｉｎｇ ＡＵＣ

１０％测试遗漏率
Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ １０％ ｔｅｓｔ

ｏｍｉｓｓｉｏｎ ｒａｔｅ

默认（狼）Ｄｅｆａｕｌｔ （Ｗｏｌｆ） １．０ ＬＱＨＰ ０．０５４７ ０．１７５０

默认（豺）Ｄｅｆａｕｌｔ （Ｄｈｏｌｅ） １．０ ＬＱＨＰ ０．０７７５ ０．２５００

默认（赤狐）Ｄｅｆａｕｌｔ （Ｒｅｄ ｆｏｘ） １．０ ＬＱＨＰ ０．０５４８ ０．２３５３

优化（狼）Ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ （Ｗｏｌｆ） ４．０ Ｈ ０．０４９９ ０．１５００

优化（豺）Ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ （Ｄｈｏｌｅ） ６．０ Ｈ ０．０５９８ ０．１８７５

优化（赤狐）Ｏｐｔｉｍｉｚｅｄ （Ｒｅｄ ｆｏｘ） ３．５ ＬＱＨＰ ０．０４２５ ０．１９６１

　 　 ＬＱＨＰ： 线性特征＋二次特征＋片段化特征＋乘积特征 Ｌｉｎｅａｒ ｆｅａｔｕｒｅｓ＋Ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｆｅａｔｕｒｅｓ＋Ｈｉｎｇｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ＋Ｐｒｏｄｕｃｔ ｆｅａｔｕｒｅｓ； Ｈ： 片段化特征

Ｈｉｎｇｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ

图 ２　 Ｍａｘｅｎｔ 模型的主要环境因子的响应曲线

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｍａｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｍａｘｅｎｔ ｍｏｄｅｌ
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２．２　 空间利用

预测结果显示，狼的适宜栖息地面积为 １０６３３３ｋｍ２，占区域总面积的 ２８．９２％；豺的适宜栖息地面积为

７８６５７ｋｍ２，占 ２１．３９％；赤狐的适宜栖息地面积为 １２６２１４ｋｍ２，占 ３４．３３％。 空间重叠度系数（ＯＩ）计算显示狼⁃
豺、狼⁃赤狐、豺⁃赤狐的重叠系数分别为 ０．５３、０．７８、０．６３，三种食肉动物间适宜栖息地的重叠面积较高（图 １）。
同时，本次红外相机记录数据显示狼的平均海拔为（３０５３±７７５）ｍ，豺的平均海拔为（３２３１±７３７）ｍ，赤狐的平均

海拔为（３２９７±７８７）ｍ。 由此可见，赤狐的空间范围最广，狼居中，豺最窄。
２．３　 活动节律

分析显示狼、豺和赤狐全年活动（图 ３），狼在 ３—５ 月和 ９ 月存在活动高峰期，低谷出现在夏季的 ７—８
月；豺则在 １ 月、６—７ 月、９ 月和 １１ 月出现活动高峰，呈现波动性；赤狐在 ３—５ 月出现活动高峰期，低谷出现

在 ７ 月和 １２ 月。 狼和赤狐的月活动模式更为相近，而豺的月活动模式表现出略微回避狼。

图 ３　 狼、豺和赤狐的活动节律比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｗｏｌｖｅｓ， ｄｈｏｌｅ ａｎｄ ｒｅｄ ｆｏｘ

日活动节律曲线显示，狼和豺以日行性为主，赤狐以夜行性为主，狼和赤狐为单峰型，豺为双峰型（图 ３）。
狼和豺、赤狐的重叠系数分别为高（Δ ＝ ０．７９，０．６９—０．８６）、中（Δ ＝ ０．５２，０．４５—０．５３），豺和赤狐的重叠系数为

低（Δ＝ ０．４５，０．３３—０．５１），三种食肉动物间存在显著性差异。 在不同季节，狼和豺的重叠系数较高（Δ 分别为

０．７５、０．６５），狼和赤狐与豺和赤狐重叠系数相对较小。 在种内，豺在不同季节间重叠系数低，狼和赤狐在不同

季节间高度重叠，并有显著性差异（表 ２）。

表 ２　 三种食肉动物不同季节的日活动节律比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｙ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｃａｒｎｉｖｏｒｏｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

种类 Ｓｐｅｃｉｅｓ 豺 Ｄｈｏｌｅ 狼 Ｗｏｌｆ 赤狐 Ｒｅｄ ｆｏｘ

豺 Ｄｈｏｌｅ ０．３９（０．２４—０．５４）， Ｐ＜０．０５ ０．７５（０．６４—０．９１）， Ｐ＜０．０５ ０．４７（０．３１—０．５７）， Ｐ＜０．０５

狼 Ｗｏｌｆ ０．６５（０．５３—０．７５）， Ｐ＜０．０５ ０．８０（０．７３—０．８４）， Ｐ＜０．０５ ０．５５（０．４５—０．５７）， Ｐ＜０．０５

赤狐 Ｒｅｄ ｆｏｘ ０．３７（０．２３—０．４５）， Ｐ＜０．０５ ０．４９（０．４２—０．５２）， Ｐ＜０．０５ ０．８５（０．８１—０．８９）， Ｐ＜０．０５

　 　 左下三角为不同物种在冷季的日活动节律比较，右上三角为不同物种在暖季的日活动节律比较，中间为种内的冷暖季活动节律比较
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３　 讨论

动物的时空生态位特征反映了动物对自然界多变环境的适应，是其最适生存空间和位置的展现［３５］。 相

较于雪豹、野骆驼（Ｃａｍｅｌｕｓ ｆｅｒｕｓ）、野牦牛（Ｂｏｓ ｍｕｔｕｓ）等大型动物而言，狼、豺和赤狐因体型较小、活动隐蔽等

原因受到的关注度较小，但其调控猎物种群、维持生态能量流动和物质循环的作用十分关键，不可忽视［１２］。
本研究通过参数优化后的 Ｍａｘｅｎｔ 模型和核密度法揭示了狼、豺、赤狐三种食肉动物在时间与空间分布上的异

同，促进了对食肉动物同域共存机制的理解。
Ｍａｘｅｎｔ 模型具有操作简单、所需样本少、模拟准确性高等优势，被广泛的应用于物种适宜栖息地评估［３６］，

并已扩展至物种的空间生态位研究［７， ３７］，但大量的研究仅应用了默认参数。 许多研究表明，Ｍａｘｅｎｔ 模型的调

控倍率与特征组合会直接影响模型的表现［３６，３８］。 这是因为默认参数是大量物种拟合时的均值，容易导致过

拟合或欠拟合等问题，需根据物种特征及研究区域对参数进行优化设置［３９］。 其中，ＡＩＣｃ 准则可以有效地避

免过拟合而被应用到模型参数的优化中［３６］。 本研究同样使用了 ＡＩＣｃ 准则进行优化，获得了狼、豺、赤狐的不

同优化参数。 与默认参数（ＲＭ＝ １， ＦＣ ＝ ＬＱＰＴ）相比，优化参数的训练集 ＡＵＣ 与测试集 ＡＵＣ 值平均差值和

１０％测试遗漏率更低（表 １），表明优化参数有效提高了模型的精度，降低了过拟合的影响，适宜栖息地的空间

分布预测较准。
在空间资源利用上，三种食肉动物具高度的空间重叠（ＯＩ＞０．５），栖息地面积占研究区域比例较小且主要

分布在研究区中部的亚高山山地（图 １），表明他们在空间资源上存在着较强的竞争。 一方面，可能是红外相

机调查均匀性的影响，今后需加强空白区域的调查；另一方面则是沙漠和极高山环境的限制，研究区域的北部

和东南部分别是库姆塔格沙漠和柴达木盆地，西南部为青藏高原。 高原或山地生态系统类型中，海拔是空间

分布的主要体现变量之一，对食肉动物的分布具有显著影响［６］，但犬科动物可能例外。 在四川邛崃山与贡嘎

山、不丹吉格梅·多吉国家公园（Ｊｉｇｍｅ Ｄｏｒｊｉ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ）等地的研究都揭示了狼、豺、赤狐偏好亚高山生

境［３，１７，４０］。 与国内外研究近似［３， ４０—４１］，本研究也揭示出海拔并不是狼、豺、赤狐空间分布的最主要环境影响因

素，可能原因是这三种动物历史分布广，活动范围大，受海拔的限制较小。 在本区域，狼、豺、赤狐的主要猎物

为藏野驴（Ｅｑｕｕｓ ｋｉａｎｇ）、岩羊（Ｐｓｅｕｄｏｉｓ ｎａｙａｕｒ）、灰尾兔（Ｌｅｐｕｓ ｏｉｏｓｔｏｌｕｓ）、鼠兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ ｓｐ．）等［２１］。 这些草

食动物的分布与植被（如 ＮＤＶＩ）因素显著相关，因而也影响了三种食肉动物的栖息地选择主要为 ＮＤＶＩ 指数

较高的区域。 此外，铁路等人工景观对野生动物具有显著的干扰［４２］，本研究也揭示出铁路对狼、豺和赤狐的

适宜栖息地影响较高。 铁路穿过了罗布泊保护区东南部三种动物栖息地的主要联通处（图 １），可能对三者在

阿尔金山保护区与罗布泊保护区⁃安南坝保护区种群间产生隔离影响，值得进一步关注。
在时间生态位上，年活动分析显示狼、豺、赤狐全年活动，与以往的观察结果类似［４３］。 在 ３—５ 月，豺的活

动强度连续下降，可能是该时期处于豺的育幼期［４４］，野外游荡活动减少。 与部分研究不同的是［１７］，年活动显

示狼在 ５—７ 月活动强度连续降低，８—９ 月上升为高峰期，然后 １０—１２ 月又下降至低谷。 可能的原因是，５—
８ 月温度和降水都逐渐增加，食物供给充足，狼觅食更为容易，活动量减少，以及熊等大型食肉动物对其捕食

产生竞争压制［４５］。 青藏高原东北缘自 ９—１０ 月开始进入冷冽的旱季，为补充食物以度过 １０—次年 ２ 月的寒

冬，狼加强了活动强度。
日活动节律分析显示狼以上午活动为主，属日行性，与张常智等的发现近似［１８］，但不同于其他文献［４３， ４６］

报道。 同时，季节间重叠度高（Δ＝ ０．８０），表明狼不同季节间日活动节律较为相似，活动习性较为稳定。 豺的

日活动节律以白天为主，属日行性，支持了印度德布里加尔野生动物保护区（Ｄｅｂｒｉｇａｒｈ Ｗｉｌｄｌｉｆｅ Ｓａｎｃｔｕａｒｙ）豺
以日行性为主的观点［１９］。 然而，本研究发现豺在傍晚也具有活动高峰期，且高峰期的出现早于狼（图 ３），这
可能是为了回避同体型物种间的资源竞争。 在种内，豺季节间重叠度低（Δ＝ ０．３９），冷季的活动高峰出现在下

午而暖季出现在上午，暗示其具有不同的活动策略。 赤狐的日活动节律以夜行性为主［４３］，种间重叠度较低

（与狼 Δ＝ ０．５２，与豺 Δ＝ ０．４５），种内重叠度高（Δ＝ ０．８５）且明显的不同于狼和豺的活动高峰期，可能是赤狐体
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型相对小于狼和豺，在竞争中处于劣势而采取的回避狼和豺的活动策略。 显然，狼、豺、赤狐在年与日活动节

律上存在着明显的差异。
综上所述，本文初步揭示了青藏高原东北缘的狼、豺和赤狐三种犬科动物的时空生态特征，即三者在空间

生态位上重叠度较高，但时间生态位上存在明显分化。 由于本文仅从时间和空间两个角度分析狼、豺、赤狐间

的生态关系，未考虑营养和红外相机布设均匀性等差异的影响，未来可进一步使用更全面或新的调查监测技

术［４７］从营养、时间、空间等不同视角综合阐明三种动物在该区域的共存机制。
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