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摘摇 要摇 种群参数估计及空间分布格局是动物生态学和保护生物学领域的重要目标之一. 最
近十几年来, 相机陷阱(camera trap)作为野外调查的一种非损伤性技术手段,在传统调查方
法难以实现的情况下表现出极大优势,被广泛应用于野生动物生态学和保护学研究中. 相机
陷阱所获取的动物出现数据为野生动物种群提供了极其重要的定量信息. 本文从相机陷阱工
作原理出发,主要阐述了目前在种群生态学中较为成熟的两类针对具有或不具有天然个体标
志物种的模型原理及应用: 1)种群密度和种群数量估计; 2)空间占据率估计. 论文特别关注
了模型发展的逻辑过程、依赖的假定、使用范围、仍然存在的问题以及未来发展方向. 最后,
本文综合分析了相机陷阱在种群参数估计应用中还需注意的问题, 以及其在种群动态和生
物多样性研究等方面的发展潜力.
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Abstract: Population parameter estimation and spatial distribution pattern are the main issues in
animal ecology and conservation biology. In recent decades, camera trap as a non鄄invasive tech鄄
nique in field survey has been widely used in wildlife ecology and conservation research, and
showed its great superiority under the conditions of traditional survey methods difficult to achieve.
The animal presence data collected by camera trap can provide extremely valuable quantitative infor鄄
mation on wildlife populations. In this review, the operational principles of camera trap were intro鄄
duced to provide an intuitive understanding of this technique, and then, the applications of this
technique in two main fields of population ecology, i. e. , population density and abundance estima鄄
tion and spatial occupancy estimation for the species with or without natural unique individual mark鄄
ings, were discussed, with special attention to the logic of development, assumptions, limits in ap鄄
plication, challenges, and future directions of model development. Finally, the important aspects
which should be kept in mind when using camera trap in estimating wildlife population parameters
as well as the potential capacities of camera trap in the researches of population dynamics and biodi鄄
versity, were comprehensively analyzed.
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摇 摇 动物生态学的研究往往离不开针对目标物种的

野外实地观测, 并对种群数量、种群密度和出生死

亡率等种群参数进行估计. 以往研究中较常使用的

野外监测方法包括: 1)直接观测动物个体来估计目

标物种的种群数量; 2)观测动物痕迹(sign), 比如

对毛发、粪便、足迹等进行间接观测, 目标是建立目

标物种痕迹出现率和种群参数间的关系[1] . 对不同

类的物种而言, 在有蹄类等处于中等或较高种群密

度的情况下, 往往按照一定设计进行直接的个体观

测(不需要鉴定个体)进而进行种群数量和密度的

估计; 但在针对种群密度较低、家域面积较大的大
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型兽类时, 尤其对行踪隐蔽的猫科物种来说, 直接

的观察往往难以实现. 由于人力物力有限的缘故,
实地的监测工作往往选择较为经济的观测动物痕迹

的方式来间接估计种群参数. 因此, 得到高精度的

估计结果成为研究过程中最为艰难的一环.
相比传统的野外动物监测方法, 相机陷阱调查

法(camera trapping)具备众多优势: 1)最重要的一

点, 它是一种非损伤性手段. 相比传统的观察者直

接在野外肉眼观测, 或给动物佩戴无线电项圈, 或

给动物体内植入芯片等技术来说, 相机陷阱( cam鄄
era trap)对于动物而言没有侵入伤害, 其影响是最

低的, 同时也将对目标物种的生境干扰降到了最低

程度; 2)该技术容易学习, 在实际观察中需要安

装、定时查看、回收胶卷(或更换存储卡)和更换电

池等过程, 需要较少的人力消耗, 并在长期研究中

节约成本; 3)该技术可以应对各种天气和地形等环

境因子的变化, 并且全天候工作,可以收集到传统

方式难以收集到的信息, 例如动物在夜里的活动;
4)通过照片内容对物种鉴定, 相比观测员野外直接

鉴定物种更为客观, 相比野外直接观测时存在的观

测员之间的可靠性差异(野外监测工作的最大限

制)来说误差更小; 5)日期和时间可以同时在照片

上显示,可为研究动物行为方式等问题提供了更多

可靠信息; 6)随着针对有或没有天然个体标志的动

物模型的改进和发展, 为将来通过该技术进行野生

动物研究提供了更大的空间. 因此, 在近 20 多年

来, 相机陷阱成为野外研究中一个有效的工具.
但是,相机陷阱的应用除了众多周知的相机费

用投资仍然昂贵、相机拍摄的不稳定性、野外相机维

护困难等问题外,定量估计相机数据需要满足的统

计假设、数据质量要求以及观测强度等方面的要求

等也十分关键. 笔者在本文中侧重相机陷阱在野生

动物种群生态学定量研究中的统计模型及其应用.

1摇 自动感应相机系统的分类及工作原理

自动感应相机系统可以在无人操作的情况下,
对动物出现做出感应而进行拍照. 早期使用的相机

系统类型有机械式 ( mechanical) 和定时触发式

(time鄄lapse) [2] . 机械式相机系统包含隐藏在地面隐

蔽物内能感受动物重力的装置, 由此触发相机拍

照; 定时触发式相机系统则根据提前设定好的时间

间隔进行定时拍照, 常用于行为研究. 红外感应相

机(infrared鄄triggered camera system)是随着电子元件

和感应技术发展而出现和普及的,是目前应用最为

广泛的一种自动装置. 相比另外两种相机系统, 红

外感应相机使用上更加简单便利, 能在获得质量较

高照片的同时更为高效和节省, 因此最近十多年,
出现了大量以红外感应相机来进行相机陷阱的生态

学研究. 红外感应相机系统分为主动式(active)和被

动式(passive)两类[2] .
主动式红外感应相机的结构包括: 红外线发射

器、红外线接收器、相机、传导线等. 当有动物从相机

前经过时, 其身体将红外线发射器和接收器之间的

红外线光束切断, 因此触发相机拍照进行记录. 目
前主要使用的主动式相机系统型号有 TrailMaster
1050 和 TrailMaster 1550(Goodson & Associates Inc郾 ,
KS, USA). 其中 TrailMaster 1550 还具有记录事件次

数的功能, 可以在放置相机之前粗略估计某地点动

物数量的多少, 进而决定是否放置相机.
与主动式相机相比,被动式红外感应相机在结

构组成上要简单,使用更为广泛. 相机和红外感应器

一体, 由防水外壳所包裹. 红外感应器对相机前一

定面积的扇形区域进行探测, 感应区域内热量和光

线的变化. 若有动物进入该区域, 引起该区域光热

的改变, 触发红外感应器所接收因而触发相机进行

拍照. 目 前 主 要 使 用 的 型 号 有 TrailMaster 550
(Goodson & Associates Inc郾 , KS, USA)、CuddeBack
(原 DeerCam, Non Typical Inc郾 , WI, USA)、Buckss鄄
hot ( Foresites Inc郾 , LA, USA )、 CamTrakker
(CamTrak South Inc郾 , GA, USA)等, 以上相机系统

均使用胶卷相机, 近几年也逐渐出现了使用数码相

机的相机系统, 使得相机存储功能更加强大, 同时

存储卡的重复利用极大降低了以往胶卷的成本, 如

CamTrakker MK鄄8、 MK鄄10 ( CamTrak South Inc郾 ,
GA, USA)等. 随着生产工艺的改进,以及我们的使

用经验, 国产被动式红外感应相机, 如 SG550、
SG560、Ltl5210、Ltl6210,也能够满足野外调查研究

的需要.

2摇 相机陷阱在野生生态学研究中的应用

自动感应相机系统(auto鄄trigger camera system)
在动物生态学研究中有着很长的历史. 19 世纪末期

出现第一张动物触发照片,20 世纪中期自动感应相

机系统开始广泛用于野生动物调查, 红外感应相机

在 20 世纪 80 年代出现,并于 90 年代广泛应用于生

态学研究中. 目前相机陷阱的应用范围非常广泛,
包括行为生态学(巢穴占据、哺育行为、筑巢行为

等), 种群生态学(种群密度等参数), 以及在某一
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地区发现从未被记录的新物种或建立某地区的物种

名目等[3-4] . Karanth 等[5-6] 在印度多个自然保护区

设置相机陷阱对孟加拉虎(Panthera tigris tigris)进

行监测, 采用标记重捕获模型 ( capture鄄recapture
model, CR)进行种群密度估计. Jacobson 等[7] 使用

相机陷阱调查白尾鹿(Odocoileus virginianus), 并根

据雄鹿鹿角和其他形态特征进行个体鉴定. Rovero
等[8]同时使用相机陷阱和直接观察的办法, 在坦桑

尼亚观察到了 4 种有蹄类动物, 分别记录了捕获照

片数及捕获率, 将其与行走记录做了对比,并指出

数据太少不能用来做统计分析, 但至少表明相机陷

阱是个有用的工具,在相对多度、密度及变化趋势等

种群参数估计方面具有潜能. Rovero 等[9] 于 2002—
2005 年在乌德宗瓦山通过多种观测动物的方法, 尤

其包括相机陷阱, 收集了多种哺乳动物信息, 展现

了相机陷阱法对森林哺乳动物的有效记录. Tobler
等[10]在使用相机陷阱法对热带雨林中大中型陆栖

哺乳动物的研究中发现, 在两处不同研究区内不同

生物量的动物表现出物种特异的捕获频率(capture
frequency), 小型动物具有较低的捕获概率. Can
等[11]利用相机陷阱在土耳其收集哺乳动物信息,
并发现了几种通过其他调查方式没有发现的物种.
Rowcliffe 等[12] 针对没有个体标识无法应用捕获重

捕获方法进行研究的有蹄类, 应用相机陷阱进行了

密度估计. 最近几年, 相机陷阱也逐渐被应用到占

据率模型(occupancy model)的研究中来.
国内近十多年来, 陆续有学者使用红外感应相

机在野外布设相机陷阱进行调查, 主要包括两方面

的内容. 一方面是应用相机陷阱针对某一地区进行

野生动物调查, 例如: 马世来和 Harris[13] 首先在云

南高黎贡山地区应用红外触发相机进行野生动物自

动探测拍照试验; 裴家骐[14-15] 在台湾林区调查鼠

类的行为以及森林动物空间分布; 冯利民等[16] 在

云南西双版纳地区应用相机陷阱对野生动物进行监

测; Wang 等[17] 应用红外感应相机在四川唐家河自

然保护区监测野生动物并对保护效果进行评估, 认

为相机陷阱是一种针对某一地区进行快速调查的有

效手段; 刘芳等[18] 在北京松山自然保护区应用相

机陷阱调查野生动物, 并探究了拍摄率的时空差

异; 武鹏峰等[19] 在陕西观音山自然保护区应用相

机陷阱调查了兽类的相对丰富度, 并探究了各物种

的行为规律. 另一方面是应用相机陷阱针对某一种

或一类特定目标物种进行监测, 例如: 卢学理等[20]

使用自行研发的自动感应照相系统在陕西长青自然

保护区针对大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)进行调

查,并在其分布区获取了多种野生动物信息; 马鸣

等[21]在天山地区对雪豹(Panthera uncia)进行了监

测,记录了拍摄率并根据个体鉴定估计其个体数;
何佰锁等[22]在陕西长青自然保护区使用相机陷阱

记录了大熊猫的季节活动规律和保护区内的人为干

扰状况. 濒危野生动物, 尤其难以被直接观测的大

型猫科动物, 也被红外感应相机捕获了珍贵的图像

资料, 例如: 李志兴[23]获得第一张利用红外触发相

机所拍摄的野生东北虎(Panthera tigris altaica)照

片; Feng 等[24] 在中国境内第一次拍摄到清晰的野

生远东豹(Panthera pardus orientalis)活体照片. 但上

述研究大多局限于获得某地区的某种或多种野生动

物的信息, 国内应用相机陷阱进行野生动物种群参

数的定量研究仅见于 Li 等[25]使用相机陷阱法在四

川王朗和卧龙自然保护区对雉类动物进行占据率和

探测概率的估计.
随着红外感应相机捕获所得到的动物出现数据

受到重视, 人们已经开始深入探究如何分析该数据

来获得野生动物种群的定量推断,解释其生态学意

义, 例如对种群参数或者空间分布的估计, 进而为

野生动物保护及管理决策的制定提供科学依据.

3摇 相机陷阱用于野生动物种群参数估计的统计模型

目前,相机陷阱用于野生动物种群参数估计的

统计模型主要包括:对种群密度的估计模型和种群

空间分布占据率模型. 其中,种群密度估计可进一步

划分为具有天然标记物种的捕获鄄重捕获模型,和不

具天然标记的物种的相机鄄个体随机相遇模型. 下面

对这些统计模型的基本原理、发展过程、统计假设、
使用范围的研究进展进行综述.
3郾 1摇 相机陷阱在种群数量和种群密度估计方面的

统计模型

3郾 1郾 1 具有天然标记物种的捕获鄄重捕获法 摇 使用

红外感应相机结合标记重捕获模型的实地研究也被

称为 栅 格 陷 阱 研 究 ( trapping鄄grid study ) [4], 从

Karanth[5]在印度孟加拉虎保护区针对老虎种群的

首次应用, 到目前已经发展成为一种针对具有天然

标记物种进行种群参数估计的标准化方式, 主要针

对虎、豹等猫科动物. 其主要框架是: 在研究区内根

据红外感应相机点获得的观测数据,形成目标物种

的个体捕获历史记录, 结合标记重捕模型, 估计相

机捕获概率, 并估计种群数量和密度. 该方法的特

点之一是考虑到了使用红外感应相机方法对目标种
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群进行拍照的捕获概率( capture probability) . 另一

特点是, 通过设置成对相机对目标物种进行身体两

侧同时拍照, 根据一个动物个体成对照片进行个体

鉴定, 这种通过天然标记(例如老虎的纹路、豹的斑

点等)的非伤害方法可以直接完成传统标记鄄重捕方

法中需要捕获物种进行人为标记的过程. 借助标记鄄
重捕模型, 可以对捕获概率和其他种群参数的变异

来源进行分析推测[26-27] .
标记鄄重捕模型早期应用于封闭种群, 整体研

究时间较短, 通常不超过 1 年, 包括多个较短监测

周期. 从整个研究周期内获得的捕获历史记录来估

计物种的捕获概率、种群数量和种群密度. 通常使用

的程序是 CAPTURE ( http: / / www. mbr鄄pwrc. usgs.
gov / software / capture. shtml). 该方法通常有两个前

提假定, 一是种群封闭, 二是捕获概率的变异来

源. 种群封闭包含地理封闭(geographic closure)和种

群封闭(demographic closure)两层假定. 不论对封闭

种群, 还是开放种群, 都要求严格的地理封闭; 但

在标记个体和未标记个体间死亡率无差异的条件

下, 可放宽对种群封闭的要求. 后者是无出生死亡

和迁入迁出, 通过取样时间长短来控制, 对于老虎

而言, 通常为 30 ~ 60 d[5] . 捕获概率的变异来源包

括物种个体的差异(heterogeneity, h)、捕获事件的

时间差异(time, t)及个体对捕获事件的反应( trap /
behavior response, b). 由此构建出的模型有 8 类,
包括 1 类零变异来源、3 类单变异来源和 4 类混合

来源. 此外, 该方法要求取样区域内每个个体都具

有非零捕获概率(non鄄zero probability), 这通过在取

样地内不设置空缺来实现,根据物种家域面积的变

异范围来决定相机安置点之间的距离, 对于孟加拉

虎此距离通常为 2 ~ 10 km[5-6] .
收集的数据通过 CAPTURE 程序中的模型拟合

度检验(goodness鄄of鄄fit test)、模型选择标准值(mod鄄
el selection criteria value) 和模型间比较 ( between鄄
model test), 从这 8 类模型中选择出最能解释目标

物种的捕获历史记录的最佳模型. 大多情况下, 捕

获概率不变的模型 M0具有最高的适合度, 但考虑

到样本小、研究动物个体有捕获概率差异以及对相

机陷阱的不同反应, 此类研究对象通常为具有领域

行为的物种. 捕获概率恒定不变的假设难以被接受,
因此被接受的模型常常是以物种个体差异为来源的

模型 Mh . 对孟加拉虎的多项研究报告均接受 Mh作

为最佳模型[5-6, 28-30] . 软件在处理数据后能得出捕

获概率和种群大小的估计值. Mh模型的置信区间比

零变异来源模型 M0宽, 更可能包括了种群大小的

真实值. 此外, 从猎物承载力来估算的种群大小更

接近 Mh 的结果, 从另一方面肯定了 Mh 的可信

度[5-6] . 通常情况下,由于物种幼体的捕获概率很

小, 因此根据 Mh所估计的种群大小结果主要是对

物种成体和亚成体的客观估计[5-6, 28] .
在种群数量的基础上, 计算种群密度需要考虑

研究区面积. 实际野地研究中的取样面积( sampled
area)往往不同于取样种群实际占据的有效面积(ef鄄
fective area). 因此,在符合相机陷阱栅格布局的试

验设计的前提下,估计了有效面积后才能得到密度

的准确估计. Karanth[5] 在首次研究中选择了最适合

老虎出现的点作为相机陷阱布设点, 由此估算的研

究面积只能用来计算种群的粗略密度, 不能进行精

确严格的估算. 在之后的研究中较常使用的计算方

法是在设置的相机点中选择最外围的相机构成一个

多边形, 然后在其外围再加上一定宽度的边缘区(a
boundary strip /或缓冲带 buffer)来构成有效面积. 对
边缘区的宽度的计算有多种方式, 较为广泛使用的

是设定为研究对象平均最大移动距离的一半

(1 / 2MMDM) [6] .
在使用相机陷阱结合捕获鄄重捕获模型进行印

度老虎种群数量估计并进一步完善了研究设计和分

析过程后, 他人将该方法应用到其他地区以及其他

物种, 如对老虎其他亚种[31-32]、美洲豹 (Panthera
onca) [33-34]、豹[35]、豹猫(Prionailurus bengalensis) [36]

等物种进行种群参数估计.
种群封闭的前提假定在观测周期较长(长期定

位研究)的相机陷阱研究中一般很难得到满足, 因

此在封闭种群的标记鄄重捕研究的基础上进行改进,
处理研究周期较长所造成的种群不封闭性的影响.
其基本思想是:把研究周期分为主时段(primary pe鄄
riod)和次时段(secondary period) [26-27] . 次时段的设

定与针对封闭种群研究周期内的多个较短监测周期

一致; 一个自然年内的多个次时段组成一个主时

段. 一个主时段内的目标物种捕获历史记录可以估

计该主时段内封闭种群数量和密度, 即相当于进行

一次针对封闭种群的研究. 多个自然年则会出现多

个主时段, 所构成的捕获历史记录可以反映出研究

区内目标物种的种群数量和密度随时间的变化, 此

外还可以估计种群存活率、年增长率、密度年增长率

和瞬时外迁概率等种群参数, 由此反映种群动态变

化[29] .
标记鄄重捕模型除了对于种群封闭性敏感性很
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高的特点以外,捕获事件(拍照闪光)是否影响拍照

动物个体再次被捕获的概率(逃避或喜好闪光)也

对种群密度估计影响较大. 其次,动物的家域行为,
特别是家域范围特别有限的动物(趋向于多次被同

一相机捕获), 很难满足个体在种群中充分随机的

假定,因此会导致对种群大小或密度的低估. 然而,
该方法对于相机布设的空间位置随机性的敏感性相

对较低[28-30] .
由于红外感应相机结合标记鄄重捕的方法只能

将目标物种定为具有天然个体标志可被个体鉴定的

物种, 使得该方法的应用受到了很大局限. 而在野

外进行研究时常常捕获到大量鹿、野猪等有蹄类动

物的照片, 但很难通过照片进行准确的个体鉴定,
因此, 在红外感应相机广泛使用的同时, 对捕获率

的分析开始受到重视.
3郾 1郾 2 不具天然标记的物种的密度估计摇 捕获率被

定义为动物照片数和所需捕获总天数之间的比例

(photographic rate), 有两种表达方式:一是照片比

率, 单位为天 /张( camera days per photograph), 指

获得一张动物照片的平均花费天数; 另一是相反的

比率, 为捕获率( trapping rate), 单位为张 /天(或
张 / 100 天, captures per 100 trapping days), 为每

100 天内平均捕获的动物照片数.
根据直觉判断, 种群数量上升, 则意味着动物

和相机相遇的概率会增大, 那么相机捕获到动物的

次数也就随之上升. Karanth[6] 应用捕获率对豹进行

了粗略的估计. Carbone 等[37] 首次使用这两种表达

方式作为种群数量的指数, 试图建立物种的独立照

片捕获事件( independent event)和物种密度之间的

关系; 他从其他研究者的 19 个针对老虎的相机陷

阱研究数据中得出的老虎密度及其捕获率进行回归

分析得出密度与捕获率相关的结论, 并利用二维气

体模型( two鄄dimension gas model)进行老虎运动模

拟,得出密度和捕获率, 其回归分析结果与观察结

果一致. 然而 Jennelle 等[38] 质疑该分析结果, 指出

其密度结果是由捕获个体数 /采样面积得出, 因而

密度和捕获率两者之间不独立, 其相关关系并不真

实. O爷Brien 等[31]在研究印尼 BBSNP 保护区内苏门

答腊虎(Panthera tigris sumatrae)及其猎物种群状态

并分析老虎种群下降原因时, 首次将捕获率和独立

的密度估计结果进行相关性分析, 其中老虎的密度

通过标记鄄重捕模型进行估计, 猎物的密度通过样

线调查进行估计; 指出捕获率可以作为对种群数量

或者种群密度的一个有效可靠的指数.

将捕获率作为种群数量指数还存在的一个重要

问题是没有考虑捕获概率. Rowcliffe 等[12,39] 提出了

一个基于二维气体模型的随机相遇模型( random
encounter model, REM)来估计种群密度, 并分析了

可能影响相机陷阱敏感性的因素. 该方法的最大优

势是可以应用到不具天然个体标志的物种, 比如可

以应用于大量有蹄类动物, 极大地扩展了相机陷阱

量化研究的范围.
二维气体模型源于物理学研究, 描述气体分子

碰撞的机理. 生物学家借用该模型来描述动物个体

之间、动物与人之间、精卵相遇等事件的相遇率. 在
生态学上, 在已知动物运动参数的基础上, 该模型

常被作为零模型(null model)来进行假设检验[40] .
REM 则是在已知动物和相机相遇率的基础上, 反

过来推算种群参数———密度. 将动物个体假设为理

想的气体分子的前提下,REM 对模型的假定条件

为: 1)动物在研究区内随机运动, 个体之间相互独

立; 2)动物与相机的相遇(即被相机捕获到照片)
被认为是一次独立事件; 3)种群封闭, 即种群数量

在监测期内不变. 该模型的基本原理是: 两个个体

在二维平面内运动时, 两者在一定时间内相遇的概

率等于该两个个体运动时所覆盖的面积和二维平面

整体面积之比, 即概率等于面积比. 在动物随机运

动的假定条件下, 动物被静止的探测区所捕获的概

率等于动物静止时探测区以一定宽度、以与动物运

动速度相同的速度进行运动时捕获到静止动物个体

的概率. 因此, 在一定面积的研究区内, 具有一定

密度的动物种群被具有扇形探测区域的静态相机陷

阱所捕获, 通过积分可得到捕获次数(相遇次数,y)
和种群密度(D)的关系表达式: D= (y / t)仔 / [vr(2+
兹)]g[12] .

REM 的 4 个模型参数为: 红外感应相机扇形探

测区域半径 r;扇形探测区夹角 兹;单位时间内动物

运动速度 v (一般以天为单位);以及野生动物集群

大小 g. 捕获次数 y 和监测期时间长度 t 由野外试验

获得. 要注意的是: 当夹角角度为 0 的时候, 该密度

公式等同于 Stephens 等[41]提出的 FMP 公式(Formo鄄
zov鄄Malyshev鄄Pereleshin formula). FMP 公式是采用

样线调查物种痕迹(主要为足迹链)时基于捕获概

率进行种群密度估计的一种方法.
Rowcliffe 等[12]在英格兰南部野生动物公园一

方面使用相机陷阱并应用该模型进行了 4 种物种

(其中 2 种有蹄类)的密度估计, 另一方面进行样线

调查获得了密度的另一估计结果. 基于两种方法所
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得结果的相关性, 该模型被认为是一种可靠的方

法. Rovero 等[42]第一次把 REM 应用到了野外条件,
同时对捕获率也进行了进一步研究, 认为 O爷Brien
等[31]对捕获率的研究中由于掺杂多个物种, 使得

来自不同个体大小、兽径使用、日运动距离等因素均

会对捕获率造成影响, 捕获率的方差没有得到控

制. 因此在野外研究中若只针对一个物种, 可以使

不同物种所带来的捕获率的协方差得到最小化. 其
研究结果表示相机陷阱所获得的捕获率和样线调查

所获得密度估计具有相关性, 同时 REM 估计所得

的密度估计比样线调查所得密度估计稍高.
REM 不需要像标记鄄重捕模型那样考虑物种的

家域范围,因此可以在一个较大的范围内进行监测.
但同时要满足模型中关于随机运动的假设,相机最

好随机布置, 所以在野外试验中不能简单地将相机

布设在最可能捕获到动物的地点,例如兽径、水源等

地方. 因而野外试验在满足模型随机布设的要求和

获取尽可能多的动物照片之间存在 trade鄄off 取舍问

题. 另外, 野外工作需要考虑布设的相机陷阱数、布
设总天数和收获的照片数(独立事件)相互关系对

获得高精度的密度估计的影响. 保证一定数量的照

片数(10 ~ 20 张为佳)是获得准确密度估计的首要

条件; 若是监测期被限制为特定的时间长短, 则可

以改变相机布设位置来增加相机陷阱的数目来提高

密度估计的精度. 野外真实情况往往是不同地点的

相机陷阱的捕获率变异很大,因此可以同时增加相

机陷阱数目和增加布设总天数来获得高精度的结

果[12] . 此外,目标物种的密度和日运动距离 ( day
range)也会影响一定照片数的获取,对于常见物种

获得 10 张照片,Rowcliffe 等[12] 的建议是:所需捕获

总天数的量级为中等密度有蹄类为 100 ~ 1000 d,低
密度食肉类 1000 d. 由于 REM 是基于探测概率的模

型,影响相机陷阱探测概率的因素包括同一物种在

运动方面的个体差异(包括运动频率和速度), 而相

机探测概率在整个扇形区域并不完全相等,靠近中

心区域的敏感度比靠近周边的区域要高. 因此相机

敏感度与物种个体大小、相机设置高度及物种运动

速度有关. 同时相机敏感度也会影响探测概率, 除

了相机个体间存在差异外, 还跟环境条件有关.
Rowcliffe 等[39] 发现低速运动的大型动物会获得较

高的探测概率, 此外相机敏感度表现出季节变化,
在湿季相机的有效探测距离变短, 但是有效探测区

域变得更广. 因此, 有必要对特定的目标物种和特

定研究的时空环境所引起的探测概率差异进行估

计, 以此获得其对密度估计的影响.
REM 中的两个动物相关参数, 目标物种的运

动速度和集群大小, 均很难在野外获得准确的估

计, 这也是 REM 获得准确密度估计的最大限制. 前
人研究中通过无线电跟踪、相似物种转换等方式进

行估计, 但如何获得准确估计, 以及两个参数的变

异对密度结果的影响如何, 还需要进一步的研究.
3郾 2摇 相机陷阱的种群空间分布的占有率模型

占有率模型( occupancy model) 最早用于根据

物种被监测到的出现数据来估计物种空间占有率及

其动态变化[43-44] . 占有率( occupancy)被定义为某

地点(site)或某斑块(patch)被目标物种所占据的概

率. 占有率模型用以处理物种出现信息和不完美的

探测概率 ( imperfect detectability), 目前已有软件

PRESENCE 3郾 1 可 使 用 ( http: / / www. mbr鄄pwrc.
usgs. gov / software / presence. html). 考虑到物种捕获

标记困难的情况, 或者物种密度较低的情况, 通过

物种出现数据推测的种群占有率可以作为对该物种

空间分布及扩散模式的估计[4] . 对探测概率的忽视

会造成估计结果出现极大的误差[45], 考虑探测概

率则意味着接受动物未被探测到并不代表动物在此

观测点不存在的事实. 占有率模型采用似然函数,
通过分析探测一定监测期内所获得的物种出现 /不
出现的探测记录, 得到探测概率和占有率的最大似

然估计. 该探测记录以固定的时间间隔为单元, 在

每一单元内记录物种出现或者不出现的监测结果,
根据设定的似然函数求得目标参数的最大似然值.
例如在具有 5 个时间单元的监测期内, 目标物种的

监测记录为 10010,其中 1 表示出现的记录,而 0 表

示 不 出 现 的 记 录, 由 此 可 得 似 然 函 数 为:
L (鬃, p)= 鬃p1(1-p2)(1-p3) p4(1-p5), 其中:鬃 表

示该物种的占有率;p 表示探测概率, 即到达研究区

能监测到目标物种的概率. 如果每个时间单元内的

探测概率不变, 则 p1 = p2 = p3 = p4 = p5 . 若是整个监测

记录中都没有动物出现的 状 况 ( 探 测 记 录 为

00000), 则包含两种可能性:一种是目标物种没有

占据研究区;一种是物种占据了研究区却一直没有被

监测到, 因此在似然函数中必须包括这两种情况.
同时, 占有率模型可以分析对探测概率或占有

率可能产生影响的环境因子、时间变异和物种个体

差异等因素, 在模型计算中将其作为协变量来估计

其影响. 从根本上来说, 占有率是种群数量和决定

种群动态过程的种群参数的函数, 占有率在一定程

度上也是种群数量的有效替代者[46] . 占有率被广泛
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用于动物生态学研究, 解决有关地理范围、复合种

群动态、资源选择、生境选择和种间关系等问题. 物
种占有率信息的采样收集有很多方式, 包括直接观

测、动物痕迹观测和相机陷阱等. 将相机陷阱调查和

占有率模型结合起来是最近几年野生动物监测的有

力手段, 利用相机陷阱收集的物种照片就可以建立

物种出现 /不出现记录.
单季度占有率模型(one鄄season occupancy mod鄄

el)被广泛应用, 它考虑较短时间内的封闭种群, 例

如调查某地区(以往没有被调查过)的动物分布基

底情况[47], 估计某一物种的占有率和探测概

率[25,48], 评估人类活动对物种占有率和行为的影

响[49], 以及探究森林结构对哺乳类动物占据率的

重要性[50] . 此外, 该方法还被扩展为研究多物种同

时出现( co鄄occurance), 以及利用两物种占有率模

型(two鄄species occupancy model)探究物种间相互关

系[51] . 多季度占有率模型 (multi鄄season occupancy
model)则可以探究占有率的时间变异, 考虑物种在

长期间内的迁入 /迁出、出生 /死亡等种群参数. 目前

还没有采样相机陷阱进行物种占有率动态( occu鄄
pancy dynamics)、空间聚类( spatially clustered sub鄄
units)的研究[4] .

4摇 研究展望

相机陷阱使得对野生动物进行大面积的同时观

测成为可能, 也为野外长期监测项目节省了大量人

力物力. 在实际应用相机陷阱进行野外观测时还需

注意:1)在设置相机陷阱前, 针对目标物种(考虑其

家域范围及行为习性)设置恰当的研究区域, 选择

合理的相机陷阱数目(是否变动相机位置来增加相

机陷阱数目)和监测时间(单季度或多季度)的组

合;2)在布设相机陷阱时, 尽可能在随机布设相机

位置和获取一定数目的动物照片之间取得平衡;3)
定期检查相机并及时更换电池和胶卷(或存储卡),
避免因相机无法工作而产生监测期空白;4)收集相

机位点及附近环境因子, 可用于分析其对探测概率

及占有率的影响;5)考虑相机系统敏感性对相机陷阱

的影响, 例如相机离地高度、环境温度及目标动物身

体大小等对相机陷阱拍照成功和探测概率的影响.
对探测概率的进一步研究, 使相机陷阱法不再

只局限于针对具有天然标记的物种范围应用标记鄄
重捕方法来估计种群数量, 而能对更大范围的物种

进行种群参数和空间分布研究, 极大地挖掘了该技

术在生态学野外研究中的潜力. 特别对于传统野外

调查方法难以发现的低密度的猫科动物, 非损伤性

相机陷阱表现出极大的优势, 有利于精确收集濒危

野生动物的种群信息, 为保护措施的制定提供科学

依据. 此外,占有率在生物多样性领域也得到了进一

步应用, O爷Brien 等[52]将一定地区内由相机陷阱所

获得的多物种出现数据进行占有率的年变化趋势分

析, 作为该地区生物多样性指标———野生动物图片

指数(wildlife picture index, WPI), 进而评估生物多

样性保护措施的有效性.
由于各个统计模型都是针对特定假设条件设计

的, 但是实际野外工作的复杂性及条件限制, 同时

严格满足模型要求困难很大. 需要做到的是清楚各

个模型对于假设条件的敏感性以及实际观测中违背

假设的严重程度, 对观测数据及种群参数估计不确

定性有充分认识. 在条件允许时尽量给出定量估计

的误差限. 其次, 一个值得关注的方向是,采用随机

仿真模拟(simulation)的方法估计各种参数的不确

定性, 以及违反各种假设条件可能造成的误差, 进

行各类模型参数和假设敏感性分析. 另外, 采用贝

叶斯统计学的思想, 在充分利用目标动物行为学已

有数据的基础上(构建先验概率模型), 应用观测数

据加以修正(获得后验概率)的方法可能是一个有

趣的发展方向.
综上所述, 相机陷阱在动物生态学中, 尤其在

珍惜濒危物种保护生物学及大尺度生物多样性保护

等方面[53-54], 有极大的发展空间. 但是, 仍需特别

关注的是,使用这些定量化研究方法应满足的假设

条件、相机布设的试验设计, 以及达到特定观测目

的所需要的相机数量和观测周期等问题. 模型敏感

性分析及统计推断的误差分析将在未来模型发展和

应用中得到更多关注. 在我国东北、西南和西北等地

区已有研究小组应用相机陷阱针对珍稀物种的长期

监测, 相关研究尚处起步阶段, 主要仍集中于野生

动物信息收集方面, 针对种群的定量化研究还不多

见. 在逐步标准化布设相机陷阱和收集动物出现信

息的基础上, 长期累计的动物数据可以为我国动物

资源监测、濒危野生动物现状和生物多样性变化趋

势提供科学解释.
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