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摘 要

为准确探究狭布种黑叶猴（Trachypithecus francoisi）与广布种猕猴（Macaca mu⁃

latta）在喀斯特生境中的共存模式，本研究于 2023年 6月—2025年 6月在贵州野钟黑

叶猴自然保护区对两物种开展调查。利用无人机载激光雷达技术提取高精度地形

与植被三维结构变量，并结合红外相机监测技术获取物种日活动数据。基于集成物

种分布模型、核密度估计法与 Watson 双样本检验分析二者时空共存模式。结果显

示：（1）空间上，黑叶猴呈聚集分布，主要位于保护区中部喀斯特河谷底部及悬崖两

侧，高适宜生境面积为 6. 71 km2，占保护区总面积的 25. 09%；猕猴分布则较分散，高

适宜生境面积为 8. 79 km2，占 32. 88%；二者高适宜生境重叠区位于中部河谷两侧

（3. 02 km2），空间生态位重叠度较高（Schoener’s D = 0. 733，Warren’s I = 0. 935），空

间竞争较大。（2）二者对环境因子的选择性存在差异，地形和水源是塑造黑叶猴空间

分布的主导因子，而猕猴的分布主要受人为干扰因子制约。（3）时间上，两者的日活

动节律高度重叠且受季节影响（雨季重叠系数 0. 74，旱季 0. 81）。黑叶猴在雨季、猕

猴在旱季的共现位点与非共现位点日活动节律存在极显著差异（P < 0. 001），前者上

午活动高峰增强，后者中午活动强度显著降低。本研究表明，在喀斯特河谷复杂生

境中同域共存的黑叶猴和猕猴，在空间上高度重叠但通过生境选择的分化，在时间

上整体趋同但存在季节性活动调整，形成了复杂的时空共存适应模式。研究结果可

为进一步揭示喀斯特地区物种共存机制、促进珍稀濒危物种保护管理提供科学

依据。
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Abstract：To accurately investigate the coexistence patterns of the narrow-ranged François’ langur （Trachypithecus fran-

coisi） and the widely distributed rhesus macaque （Macaca mulatta） in karst habitats， a survey was conducted on both spe⁃

cies in the Yezhong François’ Langur Nature Reserve， Guizhou， from June 2023 to June 2025.  Unmanned aerial vehicle 

（UAV）-borne LiDAR technology was employed to extract high-precision three-dimensional topographic and vegetation struc⁃

tural variables， and combined camera-trapping technology to obtain the daily activity date of the two species.  Based on the 

ensemble species distribution modeling， kernel density estimation， and Watson’s two-sample test， the spatiotemporal co⁃

existence patterns of the two species were analyzed.  The results showed that： （1） Spatially， François’ langurs were aggre⁃

gated and primarily inhabited at the bottom of karst valleys and on both sides of cliffs in the central nature reserve， and the 

high-suitability habitat was 6. 71 km2， accounting for 25. 09% of the total reserve area.  Rhesus macaques showed a more 

dispersed distribution， and the high-suitability habitat was 8. 79 km2， accounting for 32. 88%.  The central valley-adjacent ar⁃

eas represented overlapping high-suitability habitat zones for both species （3. 02 km2）， with high spatial niche overlap 

（Schoener’s D = 0. 733， Warren’s I = 0. 935） and substantial spatial competition.  （2） There were differences in the selec⁃

tivity of environmental factors between the two species， topography and water sources were the dominant factors shaping 

the spatial distribution of François’ langurs， whereas rhesus macaque distribution was primarily constrained by anthropo⁃

genic disturbance factors.  （3） In terms of time， the daily activity rhythms of two species were highly overlapping and af⁃

fected by season （overlap coefficient of 0. 74 in rainy season and 0. 81 in dry season）.  Significant differences were de⁃

tected between co-occurrence and non-co-occurrence sites for François’ langurs in rainy season and for rhesus macaques 

in dry season （P < 0. 001）.  The former had shown and enhanced peak of activity in the morning， while the latter had exhib⁃

ited a significant reduction in activity intensity at noon.  This study demonstrated that sympatric François’ langurs and rhe⁃

sus macaques in complex karst canyon habitats exhibited mutual avoidance and adaptation patterns to a certain extent in 

both space and time.  These findings provide scientific basis for further elucidating species maintenance mechanism and pro⁃

moting conservation management of rare and endangered species in karst regions.

分析物种共存模式是揭示同域物种生态位分化

的重要手段，也是群落生态学研究的核心问题之

一［1］。空间生态位分化通常是物种缓解直接竞争的

首要策略，即通过占据差异化生境空间实现共存。

例如，白洢露［2］在唐家河国家级自然保护区运用

MaxEnt模型研究发现，同域分布的川金丝猴（Rhino⁃
pithecus roxellana）与藏酋猴（Macaca thibetana）在宏

观生境选择上存在显著分化，川金丝猴受海拔和植

被因子主导，偏好高海拔区域，藏酋猴则受道路和河

流因子影响，更倾向于低海拔河谷及道路周边区域；

贾伟等［3］利用红外相机技术揭示了梵净山同域分布

的黔金丝猴（Rhinopithecus brelichi）与藏酋猴虽存在

宏观生境上高度重叠，却可通过对森林垂直层次的

差异化利用实现共存，其中黔金丝猴主要占据树冠
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上层，而藏酋猴更多利用地面层。当物种在空间生

态位上存在较高重叠时，活动时间分化则可能是同

域物种规避竞争的另一方式。例如，Zhou et al.［4］发

现白鹇（Lophura nycthemera）在与豹猫（Prionailurus 
bengalensis）的共现位点会主动调节日活动节律以降

低与对方的时间重叠；而 Wang et al.［5］在三江源地

区研究 4 种大型食肉动物时发现，物种间的日活动

节律重叠度普遍较高，且在时间维度上并未表现出

主动回避，表明当资源竞争型物种在时间生态位高

度重叠时，种间竞争可能进一步加剧。因此，解析同

域物种的时间共存模式，不仅能揭示其活动节律的

分化规律，更是深入理解物种间资源分配与稳定共

存机制的关键［6］。

物种分布模型（species distribution model，SDM）

是研究物种空间分布格局与共存机制的重要工

具［6−7］。现有的物种分布模型多基于公共平台栅格

数据构建［8］，虽能有效解释物种在区域大尺度上的

分布限制，却常受限于数据分辨率和探测方式，难以

解译喀斯特地区复杂的微地形变化及植被三维结构

特征，而这些未被传统模型充分量化的微地形与植

被结构变量可能蕴含着解释其生态位分化的关键信

息［9］。无人机载激光雷达（UAV-borne LiDAR）技术

的发展和应用为解决上述难题提供了有效路径，其

通过发射激光脉冲并记录回波信号，可穿透森林冠

层获取地表及植被的精细三维结构信息［10］。相比于

传统的从卫星遥感图像中获取变量数据的方法，无

人机载激光雷达具备更高的精度与空间分辨率，能

提取冠层覆盖度、森林垂直分层结构等传统数据难

以获取的植被结构变量［11］。将激光雷达点云衍生的

三维结构变量纳入生态位模型，可更精准地刻画灵

长类动物的空间分布特征，为揭示其精细尺度下的

空间分布格局与共存机制提供新的技术支撑［12］。

黑叶猴（Trachypithecus francoisi）为国家一级重

点保护野生动物，仅见于我国贵州、广西、重庆及越

南北部的部分喀斯特石山和峡谷区域，其分布范围

狭窄、食性特化［13］，而猕猴（Macaca mulatta）则为适

应性强的广布物种［14］。贵州六盘水野钟黑叶猴自然

保护区（以下简称“野钟保护区”）是黑叶猴的关键栖

息地，区内同时分布有多个黑叶猴与猕猴种群［15−16］，

为探究这两种生态特征差别较大的灵长类在喀斯特

复杂生境中的共存机制提供了理想研究平台。基于

此，本研究整合红外相机监测、样线调查与无人机调

查获取的物种分布位点数据，利用无人机载激光雷

达技术提取保护区内高精度的地形与植被三维结构

变量，采用集成物种分布模型与核密度估计法解析

二者的时空生态位分化特征，旨在阐明：（1）同域分

布的黑叶猴与猕猴空间分布格局差异及其空间生态

位重叠程度；（2）影响二者空间分布的主要环境因子

及其生境选择的生态位分化特征；（3）潜在的种间竞

争是否改变了黑叶猴与猕猴的日活动节律模式，以及

二者时间生态位重叠的季节动态。通过回答上述问

题，以期揭示喀斯特生境中同域灵长类的时空共存模

式，为珍稀濒危灵长类的保护管理提供科学依据。

1　研究方法

1. 1　研究区概况

野钟保护区位于贵州省六盘水市水城区南部北

盘江大峡谷（26°09′—26°15′N，104°50′—104°57′E；
图 1），区内集中栖息着 120余只黑叶猴（21群核心种

群及少量孤猴），是全球最重要的黑叶猴集中分布区

之一，同时亦有多群猕猴分布［15−16］。保护区为峡谷

深切、崖壁陡峭的典型喀斯特河谷森林景观，处于亚

热带季风气候区，较高海拔区呈现山地暖温带季风气

候属性，年均气温约 13 ℃，年均降水量 1 239. 5 mm，

海拔 1 200 m 以下的河谷地带则为干热沟谷气候。

受河谷高差悬殊（约900 m）影响，区内植被垂直分层

明显，地带性植被以中亚热带偏干性常绿阔叶林和

落叶阔叶林为主。除黑叶猴、猕猴两种重点保护灵

长类动物外，区内还分布着藏酋猴、小灵猫（Viver⁃

ricula indica）和白腹锦鸡（Chrysolophus amherstiae）等

珍稀物种，生物多样性较为丰富。

1. 2　数据获取

1. 2. 1　野外调查与物种分布数据

于 2023年 6月—2025年 6月对保护区全域进行

监测。在区内石山、悬崖边缘及峡谷周边等关键生

境共布设 72台红外相机（苍鹭CL-A1）。相机工作模

式均设置为 24 h连续拍摄，触发间隔 30 s，灵敏度中

等，以获取两种灵长类的活动影像数据。累计监测

17 090个相机工作日，共获得有效照片20 755张，其中

在22个相机位点记录到黑叶猴独立有效照片218张，

在 25个位点记录到猕猴独立有效照片 375张。样线

调查与无人机调查同期进行，共布设调查样线55条，

累计长度109. 64 km，平均样线长度1. 99 km（图1C）。
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样线主要沿保护区巡护道路布设，覆盖喀斯特石山

森林、河谷灌丛及悬崖周边等多海拔梯度生境。受

区内复杂地形与茂密植被限制，谷底及悬崖两侧等

人难以抵达的区域采用大疆Mavic 3T无人机进行辅

助调查。当样线调查发现猴群活动迹象时，操控无

人机飞至猴群垂直上空约 300 m 处，通过长焦镜头

拍摄，利用照片的可交换式图像文件格式（exchange⁃
able image file format，EXIF）信息提取拍摄位点经纬

度，以规避地面直接标记可能产生的位置误差。此

外，在保护区内选择 27 个无人机飞行制高点，对可

达性较差的区域使用无人机搭载的热成像相机进行

搜索，以获取猴群的准确位置信息。最终共获取黑

叶猴有效分布位点64个，猕猴有效分布位点84个。

1. 2. 2　无人机载激光雷达数据

将保护区划分为 100个等面积矩形网格作为飞

行单元，使用搭载禅思 L2 激光雷达传感器的大疆

Matrice 350 RTK 无人机，对各网格单元逐一进行激

光雷达数据采集。飞行采用仿地模式，以大疆 RC 

Plus2遥控器内置的ASTER GDEM 30 m分辨率地形

数据作为仿地飞行参考，确保无人机随地形起伏保

持相对恒定高度。无人机平台与激光雷达传感器的

详细参数见表1。
表1　无人机与激光雷达传感器参数设置

Table 1　Parameter settings of the UAV platform and LiDAR sensor
参数

Parameter
飞行高度 Flight height
飞行速度 Flight speed
旁向重叠率 Side overlap ratio
扫描角 Scanning angle
激光波长 Laser wavelength
回波数 Number of returns
平面精度 Planar accuracy
垂直精度 Vertical accuracy
脉冲发射频率 Pulse emission frequency
平均点云密度 Average point cloud density

描述
Description

100 m
3 m/s
70%
45°

905 nm
5

5 cm
4 cm

240 kHz
25 points/m2

A.  六盘水市在贵州省的位置；B.  野钟保护区在六盘水市的位置；C.  基于无人机载激光雷达点云生成的野钟保护区数字高程模型。

A.  Location of Liupanshui City in Guizhou Province； B.  Location of Yezhong Nature Reserve in Liupanshui City； C.  LiDAR-derived digital eleva⁃
tion model （DEM） of Yezhong Nature Reserve.

图1　野钟保护区在贵州省及六盘水市内的位置及保护区内数字高程模型

Figure 1　Location of Yezhong Nature Reserve in Guizhou Province and Liupanshui City， and the LiDAR-derived digital elevation model of the reserve
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1. 2. 3　环境变量提取

使用大疆智图（DJI Terra）软件对获取到的激光

雷达原始点云数据进行拼接、降噪与地面点分类。

对于分类后的地面点，使用 R 4. 3. 1中的 lidR包，基

于地面点构建不规则三角网（triangulated irregular 
network，TIN），并利用TIN线性插值方法计算地面高

程，完成点云归一化处理［17］。参照相关研究［18］，通过

激光雷达点云数据提取 12个与黑叶猴、猕猴分布可

能相关的环境变量（表 2），主要包括地形与植被两

类。地形变量来源于地面点云，针对坡向的圆周不

连续性，将其分解为北坡向和东坡向两个连续正交

分量；植被变量来源于归一化后的植被点云。此外，

选取水源和人为干扰因子作为物种分布建模中的协

变量，其中水源数据来自 OpenStreetMap（https：//
download. geofabrik. de/asia/china. html），人为干扰变

量来自Yang et al.［19］提供的 30 m分辨率土地利用数

据。所有衍生环境变量均输出为 TIFF 格式栅格文

件，空间分辨率统一为 10 m，坐标系统一为 WGS84/
UTM zone 48N 投影坐标，以确保后续物种分布模型

分析的一致性。上述步骤在 R 4. 3. 1 环境中使用

terra、spatialEco和 lidR包完成。

表2　激光雷达衍生的生态位建模变量

Table 2　LiDAR-derived variables used for ecological niche modeling
变量类型

Variable type

地形
Topography

植被
Vegetation

水源
Water

人为干扰
Human 
disturbance

变量名称
Variable name

海拔 Elevation

坡度 Slope

北坡向 Northness
东坡向 Eastness

地形粗糙度 Terrain roughness

地形起伏度 Terrain relief

地形位置指数 Terrain position index

冠层覆盖度 Canopy cover

平均植被高度 Mean vegetation height
最大植被高度 Maximum vegetation height
植被垂直分布指数 Vegetation vertical distribution index

高度第25百分位数 25th percentile of height

高度第75百分位数 75th percentile of height

高度第90百分位数 90th percentile of height

距水源距离Distance to water

距农田距离 Distance to farmland
距居民区距离 Distance to human settlement
距道路距离Distance to road

缩写
Abbreviation

ELE

SLO

NOR
EAS

ROU

REL

TPI

CC

Hmean
Hmax
VVD

H25

H75

H90

DTW

DTF
DTH
DTR

计算方式
Calculation method

栅格单元内地面点高程平均值

基于数字地形模型（DTM），通过相邻栅
格高程差计算坡度角度

cos（坡向），值为1代表正北，-1代表正南

sin（坡向），值为1代表正东，-1代表正西

计算3 × 3窗口内所有地面点高程值的标
准差

计算3 × 3窗口内最高地面高程与最低地
面高程的差值

栅格单元高程与周围邻域（3 × 3窗口）地
面点高程平均值的差值

栅格单元内高度 > 3 m 的植被点占总植
被点的比例

栅格单元内植被点高度平均值

栅格单元内最大植被点高度值

栅格单元内植被点高度的标准差

栅格单元内植被点高度按升序排序后第
25%分位对应的高度值

栅格单元内植被点高度按升序排序后第
75%分位对应的高度值

栅格单元内植被点高度按升序排序后第
90%分位对应的高度值

计算栅格单元到最近水源的欧式距离

计算栅格单元到最近农田的欧式距离

计算栅格单元到最近居民区的欧式距离

计算栅格单元到最近道路的欧式距离

数据来源
Data source

激光雷达

激光雷达

OpenStreetMap

Yang et al.［19］
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1. 3　数据分析

1. 3. 1　物种分布建模

基于黑叶猴和猕猴的分布点数据，从各环境变

量栅格图层提取对应点位环境值。采用方差膨胀因

子（variance inflation factor，VIF）进行共线性诊断，使

用R 4. 3. 1usdm包中的 vifstep函数进行逐步筛选，设

定剔除阈值为 10［20］，经筛选，黑叶猴与猕猴分别保

留13个和14个建模变量（表3）。

采用 R 4. 3. 1 中的 biomod2 包构建黑叶猴与猕

猴的集成物种分布模型（ensemble model，EM），选择

10 种常用的 SDM 算法进行集成建模（表 4）。单个

SDM 的算法参数设置选取 biomod2 包默认的 default
策略。由于仅依赖“存在点”（presence）数据无法满

足单个算法对二项分类数据的输入要求，为避免在

物种实际活动范围内选取伪不存在点（pseudo-

absence，PA）造成模型偏差，本研究依据 Deng et al.
［21］和周岐海等［22］对喀斯特地区黑叶猴、猕猴的平均

日漫游距离的研究结果，分别为黑叶猴、猕猴设定

表3　黑叶猴和猕猴物种分布模型建模变量的方差膨胀因子检验结果

Table 3　Variance inflation factor （VIF） test results of modeling variables in François’ langurs and rhesus macaques species distribution models

变量名称
Variable name

海拔 ELE
坡度 SLO
北坡向 NOR
东坡向 EAS
地形粗糙度 ROU
地形位置指数 TPI
冠层覆盖度 CC

方差膨胀因子Variance inflation factor
黑叶猴

Trachypithecus francoisi

2. 35
5. 54
1. 54
1. 67
5. 12
1. 74
2. 17

猕猴
Macaca mulatta

2. 17
3. 84
1. 32
1. 36
6. 36
1. 39
3. 03

变量名称
Variable name

最大植被高度 Hmax
高度第25百分位数 H25
植被垂直分布指数 VVD
距水源距离 DTW
距道路距离 DTR
距农田距离 DTF
距居民区距离 DTH

方差膨胀因子Variance inflation factor
黑叶猴

Trachypithecus francoisi

—

4. 94
5. 40
2. 29
2. 55
1. 54
2. 52

猕猴
Macaca mulatta

9. 10
6. 77
7. 69
2. 64
1. 83
1. 38
2. 01

—.  该变量未进入最终模型构建。

—.  The variable was not included in the final model for that species.

表4　黑叶猴与猕猴集成模型及单一模型的性能评估结果

Table 4　Performance evaluation results of François’ langur and rhesus macaque in ensemble model and single model

模型
Model

集成物种分布模型 Ensemblemodel，EM
多元自适应回归样条 Multivariate adaptive regression splines，MARS
广义线性模型 Generalized linear model，GLM
灵活判别分析 Flexible discriminant analysis，FDA
广义加性模型 Generalized additive model，GAM
广义提升模型 Generalized boosted model，GBM
分类树分析 Classification tree analysis，CTA
人工神经网络 Artificial neural network，ANN
极端梯度提升 Extreme gradient boosting，XGBoost
随机森林 Random forest，RF
表面范围包络 Surface range envelope，SRE

黑叶猴
Trachypithecus francoisi

AUC
0. 93
0. 94
0. 91
0. 91
0. 91
0. 92
0. 79
0. 71
0. 84
0. 93
0. 61

TSS
0. 77
0. 70
0. 68
0. 67
0. 65
0. 63
0. 59
0. 42
0. 27
0. 23
0. 22

猕猴
Macaca mulatta

AUC
0. 92
0. 89
0. 89
0. 90
0. 89
0. 90
0. 80
0. 70
0. 84
0. 93
0. 62

TSS
0. 72
0. 58
0. 64
0. 59
0. 59
0. 59
0. 55
0. 40
0. 45
0. 35
0. 25

注：集成模型基于TSS > 0. 4的单一模型采用加权平均法构建。

Note： The ensemble model was constructed using the weighted average method based on single models with TSS > 0. 4.
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650 m和 700 m的最小缓冲距离，在此距离外为每个

物种随机选择 1 000个伪不存在点［23］。为降低随机

采样带来的不确定性，构建了 3组背景数据集，以确

保模型充分学习并捕捉物种存在与不存在区域的真

实环境差异。采用随机数据分割策略进行模型性能

验证，将数据按 75%和 25%的比例随机分为训练集

和测试集，重复运行 10次以评估模型稳定性。模型

评估指标包括受试者工作特征曲线下面积（area un⁃
der the curve，AUC）和真实技能统计量（true skill statis⁃
tic，TSS）。评价标准：AUC ≥ 0. 9为极好，0. 8 ≤ AUC < 
0. 9 为良好，0. 7 ≤ AUC < 0. 8 为一般，AUC < 0. 7 为

差［24］；TSS > 0. 4为预测性能良好［25］。所有性能指标

均在测试集上进行验证。基于各单个SDM的建模结

果，采用加权平均集成法（ensemble model weighted 
mean，EMwmean）构建集成模型。以各单个 SDM 的

TSS 值为权重，TSS值越高的模型在集成模型中的贡

献越大。为确保集成模型的整体预测精度，仅将

TSS > 0. 4的单个模型纳入到最终模型中进行集成［26］。

所有 SDM 及 EM 预测结果的评价指标如表 4所

示。在黑叶猴的单个 SDM中，MARS表现最优，SRE
表现最差，而XGBoost、RF和 SRE的TSS均小于 0. 4，
因此采用其余 7 种 SDM 进行集成。在猕猴的单个

SDM中，GLM表现最好，SRE表现最差，RF和 SRE的

TSS 均小于 0. 4，因此采用其余 8 种 SDM 进行集成。

黑叶猴 EM 的 AUC 和 TSS 分别为 0. 93 和 0. 77，猕猴

分别为 0. 92 和 0. 72。两个物种 EM 的 AUC 均大于

0. 9，TSS 均大于 0. 7，且均高于单一模型，表明本研

究构建的 EM 预测效果达到了较好的水平，可准确

反映黑叶猴与猕猴的潜在空间分布特征。

在关键环境因子识别方面，通过biomod2包内置

的置换法评估各环境变量对集成模型预测结果的贡

献度，即对单个变量进行随机重排（重复 3次），计算

模型预测精度的下降程度。精度损失越大，意味着

该变量对物种分布的解释能力越强［27］。

1. 3. 2　生境重叠度分析

将集成模型的生境适宜性预测结果导出为TIFF
格式栅格文件，栅格值为预测的生境适宜性指数

（habitat suitability index，HSI），取值 0～1，表示从不

适宜到适宜最优生境。在ArcGIS 10. 8中，使用自然

断点法（jenks natural breaks）将 HSI 划分为不适宜、

低适宜、中适宜和高适宜生境 4类，并统计各类生境

在保护区内的面积及占比［28］。为评估保护区内黑叶

猴与猕猴适宜生境的空间重叠程度，采用Schoener’s D
和Warren’s I指数表征物种间的生境重叠度［29］。计

算公式如下

Schoener’s D ( )pX, pY = 1 - 1
2∑i || pX,i - pY,i ，

Warren’s I ( )pX, pY = 1 - 1
2∑i( )pX,i - pY,i

2
。

式中：pX，i 和 pY，i 分别表示物种 X（黑叶猴）和物种 Y

（猕猴）在第 i个栅格单元内的标准化HSI，D和 I的取

值均为 0～1，0 表示生境完全不重叠，1 表示完全

重叠。

通过生境等级空间叠加，分析黑叶猴与猕猴在

不同适宜生境中的空间重叠格局。为明确两物种的

核心适宜分布范围，首先通过最大化 TSS 值确定最

佳阈值（cutoff），将 HSI栅格转换为二元生境分布图

（适宜/不适宜）。基于二元分布结果，提取两物种适

宜生境内所有环境变量所对应的数值，以表征其实

际占据的环境因子范围，进而对比二者在环境资源

利用上的差异性与生态位重叠情况［30］。

1. 3. 3　日活动节律重叠分析

利用红外相机独立有效照片数据分析黑叶猴与

猕猴的近地面日活动节律，将仅拍摄到黑叶猴或猕

猴单一物种的红外相机位点定义为非共现位点，将

同时拍摄到两个物种的位点定义为共现位点［31］。因

雨季和旱季对食源植物资源动态影响较大，依据野

钟保护区气候情况，将 4—10月划分为雨季，11月—

次年 3 月划分为旱季［16］，以此探究季节变化对二者

活动节律的影响。使用R 4. 3. 1中 overlap包的核密

度估计法（kernel density estimation，KDE）绘制黑叶

猴与猕猴在不同季节下非共现位点与共现位点的日

活动核密度曲线，比较两者共现情形下的日活动节

律变化。通过 Watson 双样本检验（Watson’s two-

sample test）比较非共现位点与共现位点的日活动节

律差异，以探讨潜在的种间竞争对两者日活动节律

的影响，该分析基于R 4. 3. 1中的 circular包完成［32］。

为量化黑叶猴与猕猴的日活动节律重叠程度，使用

overlap 包中的 overlap Est（）函数分析两者在共现位

点的日活动节律重叠系数（coefficient of overlapping，
Δ），Δ取值0～1，0为完全错开，1为完全一致，采用Δ4
值计算日活动节律重叠度，并通过 1 000次 bootstrap
重复抽样计算其95%置信区间［33−34］。
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2　结果

2. 1　空间共存模式

2. 1. 1　生境适宜性与空间重叠程度

集成模型的生境适宜性预测结果（图2）显示，黑

叶猴的高适宜和不适宜生境面积分别为 6. 71、
10. 55 km2，分 别 占 保 护 区 总 面 积 的 25. 09% 和

39. 45%；猕猴的高适宜和不适宜生境面积分别为

8. 79、6. 07 km2，占比为 32. 88% 和 22. 70%。从空间

分布格局来看，黑叶猴的高适宜生境呈狭长带状沿

河谷连续分布，而猕猴的高适宜生境范围更广，覆盖

了保护区中部及南部大部分区域。黑叶猴的不适宜

生境主要位于河谷外围区域，而猕猴的不适宜生境

仅在保护区北部与南部靠近边界处零星分布，这一

差异与两者习性相符。

两物种生境空间重叠程度量化结果显示，

Schoener’s D 和 Warren’s I 指数分别为 0. 733 和

0. 935，表明黑叶猴与猕猴在保护区内的生境空间重

叠度较高。生境叠加分析的结果见图 3 所示，黑叶

猴与猕猴高适宜生境重叠区主要位于保护区中部与

南部的河谷两侧，重叠面积为 3. 02 km2，是两物种生

境重叠的核心区域，体现了对喀斯特河谷生境的共

同偏好；中适宜生境重叠区主要位于河谷底部、紧邻

图2　野钟保护区黑叶猴与猕猴生境适宜性分布

Figure 2　Distribution of habitat suitability for François’ langurs and rhesus macaques in Yezhong Nature Reserve

图3　野钟保护区黑叶猴与猕猴不同等级适宜生境重叠区分布

Figure 3　Distribution of overlap regions in different suitable habitats between François’ langurs and rhesus macaques in Yezhong Nature Reserve
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河谷的零星区域及保护区南部的大面积灌丛区，重

叠面积为 1. 52 km2；低适宜生境重叠区较少，呈碎片

状散布，面积为 1. 16 km2。整体而言，二者在河谷两

侧的坡地存在大面积高适宜生境重叠，反映出它们

对相似环境条件的共同偏好。

2. 1. 2　影响空间分布的环境变量

为了直观展示关键环境因子的影响，基于置换

法计算了各环境变量对集成模型预测精度的贡献

度，并按重要性值降序排列，选取影响黑叶猴与猕猴

空间分布前 10位的环境变量进行展示（图 4）。由图

4可见：影响黑叶猴空间分布的主要变量为地形和水

源，其中坡度（SLO，0. 22）是贡献率最高的主导变

量，距水源距离（DTW，0. 17）次之，二者的重要性明

显高于其他变量；影响猕猴空间分布的主要变量为

人为干扰，距农田距离（DTF，0. 40）的重要性远高于

其他变量，是决定其分布的主导变量，其次为海拔

（0. 21）。结合适宜生境环境变量范围（表 5）进一步

分析显示，两物种对环境因子的响应阈值也表现出

一定程度的差异。黑叶猴适宜生境的坡度范围

（22. 80°～77. 04°）高于猕猴（13. 88°～73. 14°），且距

水源距离范围（20. 00～560. 36 m）明显小于猕猴

（36. 06～968. 76 m），表明其对陡峭岩壁和近水源生

境的依赖更强。此外，黑叶猴对人为干扰的回避性

更强，其适宜生境距道路、农田和居民区的最小距离

均大于猕猴。

2. 2　时间共存模式

2. 2. 1　空间共现对活动节律的影响

对日活动节律差异的 Watson 检验表明（图 5），

黑叶猴在雨季的共现位点与非共现位点间日活动节

律存在极显著差异（P < 0. 001），而在旱季差异并不

显著（P = 0. 070）；而猕猴在旱季的共现位点与非共

现位点间存在显著差异（P < 0. 001），在雨季差异并

不显著（P = 0. 100）。这表明种间竞争在雨季对黑

叶猴、旱季对猕猴的日活动节律产生了显著影响。

从存在显著差异季节的活动特征来看：黑叶猴在雨

季非共现位点呈双峰型活动模式，活动高峰分别出

现在清晨（约 08：00）和傍晚（约 19：00），且傍晚峰值

更高；在共现位点上，黑叶猴仍维持双峰型模式，但

清晨活动强度显著增强，傍晚峰值明显减弱，表明黑

叶猴在雨季竞争压力下将核心活动时段提前，以抢

占资源利用的时间优势（图 5（a））。猕猴在旱季非共

现位点呈单峰型活动模式，活动强度在午后（约14：00）
达到最高；在共现位点上，猕猴的活动模式转变为多

ELE.  海拔；SLO.  坡度；NOR.  北坡向；ROU.  地形粗糙度；CC.  冠层覆盖度；Hmax.  最大植被高度；H25.  高度第 25百分位数；VVD.  植被垂

直分布指数；DTW.  距水源距离；DTR.  距道路距离；DTF.  距农田距离；DTH.  距居民区距离。

ELE.  Elevation； SLO.  Slope； NOR.  Northness； ROU.  Terrain roughness； CC.  Canopy cover； Hmax.  Maximum vegetation height； H25.  25th 
percentile of height； VVD.  Vegetation vertical distribution index； DTW.  Distance to water； DTR.  Distance to road； DTF.  Distance to farmland； DTH.  
Distance to human settlement.

图4　野钟保护区黑叶猴与猕猴集成模型中变量置换重要性排序

Figure 4　Ranking of variables permutation importance in the integrated models for François’ langurs and rhesus macaques in Yezhong Nature Reserve
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峰型，中午时段的活动强度降低，活动被分散到多个

时段。这一显著变化反映了在旱季食物资源匮乏、

种间竞争加剧的双重压力下，猕猴被迫调整活动策

略，通过分散觅食时段来降低与黑叶猴在关键时段

的直接竞争，同时优化对有限资源的利用效率。在

差异不显著的季节，两物种的共现位点与非共现位

点活动节律曲线形态高度一致（图5（b），图5（c））。

2. 2. 2　日活动节律重叠程度

基于共现位点的红外相机数据，采用核密度估

计法分析黑叶猴和猕猴的日活动节律重叠程度。结

果表明，两物种在研究期间呈现出较高的日活动节

律重叠，但在季节尺度上存在一定波动。在雨季，两

物种的日活动节律重叠系数为 0. 74（95% CI：0. 64～
0. 85）。从活动节律曲线（图 6（a））来看：黑叶猴在雨

季呈双峰型活动模式，活动高峰分别出现在清晨约

08：00和傍晚约 18：00，其中清晨为最主要的活动高

峰。猕猴的活动节律亦呈双峰型，但曲线更为平缓，

其清晨活动高峰明显滞后于黑叶猴，而傍晚峰值略

高于黑叶猴。灰色重叠区域显示，两物种在清晨至

中午时段以及傍晚至夜间时段均有较高的活动重合

度，但黑叶猴在清晨时段的活动强度显著高于猕猴，

体现出在时间资源利用上的一定程度分化。进入旱

季后，两物种的日活动节律重叠系数升高至 0. 81
（95% CI： 0. 72～0. 92）（图 6（b））。从活动节律曲线

来看，黑叶猴在旱季的活动模式转变为单峰型，活动

集中于午后约 16：00 时段；猕猴则呈现多峰型活动

模式，在上午、中午和下午均有活动高峰。灰色重叠

区域覆盖了大部分活动时段，重叠面积显著大于雨

季，表明在旱季食物资源匮乏、环境条件更为严酷的

情况下，两物种的时间生态位分化空间明显缩小。

表5　黑叶猴与猕猴适宜生境及共存生境的环境变量范围

Table 5　Environmental variable ranges in suitable and coexistence habitats of François’ langurs and rhesus macaques

变量类型
Variable type

地形
Topography

植被
Vegetation

水源
Water

人为干扰
Human disturbance

变量名称
Variable name

海拔/m ELE
坡度/（°） SLO
地形粗糙度/m ROU
地形位置指数/m TPI
北坡向 NOR
东坡向EAS
冠层覆盖度/% CC
植被垂直分布指数/m VVD
高度第25百分位数/m H25
最大植被高度/m Hmax

距水源距离/m DTW

距道路距离/m DTR
距农田距离/m DTF
距居民区距离/m DTH

适宜生境范围 Suitable habitat range
黑叶猴

Trachypithecus francoisi

733. 67～1 441. 92
22. 80～77. 04

5. 62～61. 83
-2. 10～1. 95
-0. 96～0. 96
-0. 96～0. 96

2. 46～69. 16
0. 71～7. 49
0. 16～5. 91

20. 00～560. 36

157. 99～1 078. 13
0～135. 10

255. 40～1 176. 13

猕猴
Macaca mulatta

756. 00～1 564. 04
13. 88～73. 14

3. 33～47. 38
-1. 29～1. 34
-0. 93～0. 96
-0. 97～0. 97

0. 57～74. 84
0. 53～5. 79
0. 09～5. 70
2. 19～21. 57

36. 06～968. 76

74. 24～1 063. 45
0～117. 18

204. 31～1 150. 27

共存范围
Coexistence range

756. 00～1 441. 92
22. 80～73. 14

5. 62～47. 38
-1. 29～1. 34
-0. 93～0. 96
-0. 96～0. 96

2. 46～69. 16
0. 71～5. 79
0. 16～5. 70

36. 06～560. 36

157. 99～1 063. 45
0～117. 18

255. 40～1 150. 27
注：表中数据为基于TSS最优阈值划分的适宜生境与共存生境内各环境变量的数值范围，反映了黑叶猴与猕猴在各自适宜生境及重叠生

境中的环境条件分布区间。

Note： The data in the table show the range of environmental variable values for suitable habitats and coexistence habitats， classified based on the 
optimal TSS threshold， and reflect the environmental condition distribution intervals for François’ langur and rhesus macaque in their respective suitable 
and overlapping habitats.
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3　讨论

3. 1　黑叶猴与猕猴空间共存模式

同域分布物种对空间的差异化利用是缓解种间

竞争、实现长期共存的首要机制［1］。野钟保护区内

黑叶猴和猕猴因生态习性的差异而表现出不同的生

境需求，进而占据不同的空间生态位。黑叶猴高适

宜生境（占保护区总面积 25. 09%）局限于保护区中

图5　野钟保护区黑叶猴与猕猴在共现位点和非共现位点的日活动节律

Figure 5　Diurnal activity rhythms of François’ langurs and rhesus macaques at co-occurrence and non-co-occurrence camera sites in Yezhong Nature 
Reserve

图6　野钟保护区黑叶猴与猕猴在共现相机位点的时间生态位重叠

Figure 6　Temporal niche overlap of François’ langurs and rhesus macaques at co-occurrence camera sites in Yezhong Nature Reserve
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部峡谷深切核心地带，并沿峡谷呈带状延伸，这与王

双玲［35］在麻阳河保护区对黑叶猴的观察结果一致，

即黑叶猴比猕猴更长的尾部和更纤细的身躯使其更

适于悬崖攀爬活动。相比之下，猕猴的高适宜生境

范围更为广泛（占保护区总面积 32. 88%），呈破碎状

遍布保护区全域。与黑叶猴不同的是，猕猴能够适

应从农田边缘［36］、喀斯特石山森林［37］、高原丘陵［38］

甚至到城市边缘［39］的多种生境类型，体现出极强的

适应力［40］。此外，猕猴通常具有更大的群体规模，单

群个体数量明显多于黑叶猴，而较大的群体需要通

过增加日漫游距离和延长进食时间来获取足够的能

量，因此猕猴的整体分布范围更为广泛［41］。两者在

野钟保护区高适宜生境重叠区主要位于中部峡谷两

侧受人为干扰相对较少的区域，这可能归因于该区

域优越的水热条件与植被质量。根据沈定荣［16］对野

钟保护区内的植被调查表明，受谷底焚风效应的增

温影响，河谷地带发育有质量较好的常绿阔叶林；而

高海拔区域多为常绿落叶阔叶混交林，且因长期的

砍伐、开垦及放牧干扰，原始森林已基本消失，导致

优质植被资源高度集中于河谷区域。黑叶猴作为典

型的叶食性动物，高度依赖此类植被资源，而猕猴也

倾向于利用这类优质自然生境，因此在该区域内空

间重叠更为严重。

通过无人机载激光雷达获取的环境变量，本研

究揭示了两种灵长类在生境需求上的差异。黑叶猴

对生境的选择主要受地形与水源因子的驱动，其偏

好高坡度与靠近水源的区域。这可能与其较强的攀

爬能力和在悬崖处夜宿的习性密切相关［42］。陡峭的

地形不仅为黑叶猴提供安全的夜宿场所，也有效阻

隔了地面人为活动的干扰［43］。黑叶猴对谷底水源的

依赖与韩家亮［44］在麻阳河保护区的研究结果相一

致，这可能源于喀斯特地貌特殊的地质结构导致高

海拔区域地表水极易下渗，使谷底稳定水源成为限

制其分布的关键因子。在植被因子中，除冠层覆盖

度（CC）和植被垂直分布指数（VVD）有一定影响外，

其余变量在模型中的贡献率均较低。这一发现与

Hou et al.［18］在白马雪山国家级自然保护区对滇金

丝猴（Rhinopithecus bieti）的研究结果类似，他们使用

激光雷达提取了滇金丝猴生境内地形与植被的三维

结构因子，发现地形因子是影响其空间分布的关键

变量。推测这种结果可能与选取的研究尺度相关，

即在宏观区域尺度下，地形和人为干扰往往可能占

据主导地位，而植被结构等较精细变量则可能在更

小尺度上占据主导地位。例如Yang et al.［45］通过激

光雷达衍生的植被变量对川金丝猴在步选择尺度上

的研究，发现树冠高度与其移动连续性存在显著

相关。

人为干扰变量进一步强化了两个物种的空间分

化格局，除距农田距离外，猕猴在距居民区距离和距

道路距离的上限和下限均小于黑叶猴。猕猴属于适

应性强的灵长类，能频繁活动于居民区附近，部分种

群甚至能利用人类提供的食物资源，类似现象在近

期也多有报道［36］。两者在距农田距离变量上并不存

在明显区别，距农田距离范围的下限均为 0，上限仅

相差 17. 92 m。这可能与野钟保护区特殊的人为干

扰格局有关。Deng et al.［46］的研究指出，野钟保护区

内的牲畜和人口规模在过去几十年增长了 5 倍，大

量农田甚至直接开垦至靠近悬崖的两侧，这可能正

是导致本研究中黑叶猴在距农田距离上并不出现远

距离回避的主要原因。

3. 2　黑叶猴与猕猴时间共存模式

日活动节律能够反映物种的行为适应机制和资

源利用模式［47］。共现位点与非共现位点的活动节律

差异揭示了潜在的种间竞争压力对时间生态位的影

响。在本研究中，黑叶猴在雨季的共现位点与非共

现位点间日活动节律存在极显著差异（P < 0. 001），

而猕猴在旱季存在极显著差异（P < 0. 001），表明种

间竞争在特定的季节对两者的日活动节律产生了显

著影响。种间竞争分为资源利用型与直接干扰型，

前者通过消耗共同的资源来影响对方，后者则通过

直接的个体接触阻止另一方利用资源［48］。本研究发

现，黑叶猴在雨季共现位点的活动高峰由非共现条

件下的傍晚提前至清晨，表明其在种间竞争压力下

采取资源优先利用策略，即在猕猴活动高峰前完成

核心摄食，以降低干扰竞争风险［49］。虽然在实地调

查中未发现黑叶猴与猕猴发生直接的冲突行为，但

当地猕猴的总体数量与平均单群数量均远高于黑叶

猴，不排除存在潜在的干扰型竞争。通过这种活动

高峰的前移，黑叶猴可在一定程度上弥补其在干扰

型竞争中的弱势地位，以加强对资源的利用［6］。在

旱季非共现位点，猕猴的日活动节律呈现明显的单

峰模式；而在共现位点上，其活动模式转变为多峰

型，中午时段的活动强度显著降低。这可能是在旱

季食物资源有限、种间竞争增加的双重压力下，猕猴
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被迫调整活动策略，，将觅食活动分散到多个时间段，

以降低与黑叶猴在关键时段的直接竞争，同时优化

对有限资源的利用效率。

从时间生态位重叠来看，黑叶猴与猕猴在雨季

的日活动节律重叠系数为 0. 74，旱季为 0. 81，两者

整体表现出较高的日活动节律重叠，且旱季高于雨

季，表明旱季两者间的潜在竞争压力可能更为激烈。

这可能与季节性食物资源变化有关，野钟保护区雨

季植被生长旺盛，食物资源相对丰富，种间竞争压力

较低；而旱季食物资源匮乏，加之气温下降导致两者

维持体温所需的能量消耗增加，对食物的需求更为

迫切，从而加剧了种间竞争［50］。同时，周岐海等［51］发

现，黑叶猴在旱季用于移动和觅食的时间显著增加，

而午间休息时间相应减少。因此，在野钟保护区内，

旱季资源短缺可能促使黑叶猴调整其活动高峰，使

其更趋近于全天活跃的猕猴，从而导致两个物种在

时间生态位上的趋同。
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