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摘要:【目的】林窗增加了林分空间结构的复杂性和林下生境的异质性，对林下幼树的更新具有重要影响。黄檗是我国国

家重点保护野生植物，研究黄檗幼树的生长状况、空间分布与林窗空间结构的关系，有助于了解其对林下生境的适应性，

对促进黄檗种群的更新具有重要意义。【方法】本文以 2014年在北京百花山自然保护区内林下栽种的黄檗幼树为研究对

象，于 2021年对黄檗的生长及存活状况进行了调查，并使用背包式激光雷达获取了样地的林窗空间结构数据。采用空间

点格局、生境关联性检验和方差分析等方法研究了林窗对黄檗幼树空间分布及生长状况的影响。【结果】（1）自然生长条

件下，7年后黄檗幼树存活率为 19.25%，在排除扩散限制后，存活黄檗幼树的空间分布表现为聚集分布。（2）林窗空间结

构是黄檗幼树空间分布格局形成的重要原因，黄檗幼树分布与林窗边缘呈显著正关联，而与林冠区呈显著负关联。（3）黄

檗幼树的基径在林窗边缘显著高于林冠区和林窗中心（P < 0.01），在林冠区与林窗中心之间没有显著差异；黄檗幼树的

冠幅和树高则呈现显著的梯度变化（P < 0.05），即林窗边缘 > 林冠区 > 林窗中心。【结论】研究表明林窗对黄檗幼树的空

间分布格局和生长状况具有重要的影响。林窗边缘的生境条件更有利于黄檗幼树的存活和生长，而林窗中心和林冠区则

会对黄檗幼树的生长发育产生一定的抑制作用。
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Effects of forest gaps on spatial distribution and growth of
Phellodendron amurense saplings
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Abstract: [Objective] Forest gaps have an important impact on the regeneration of understory saplings by
increasing  the  complexity  of  stand  spatial  structure  and  the  heterogeneity  of  understory  habitat.
Phellodendron amurense is a national key protected wild plant in China. Analysing the correlation between
growth status as well as spatial distribution of understory Ph. amurense saplings and the spatial structure of
forest  gaps  is  helpful  to  explore  adaptability  of  Ph.  amurense  to  understory  habitat,  which  is  of  great
significance to promote the regeneration of Ph. amurense population. [Method] Ph. amurense sapling data
were collected in 2021, which were planted under the natural forest of Baihuashan Nature Reserve in 2014,
and we also  obtained  the  point  cloud data  of  forest  gaps  by  backpack LiDAR.  We assessed  the  effects  of
spatial  structure  of  forest  gaps  on  the  spatial  distribution  patterns  and  the  growth  status  of Ph.  amurense
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saplings using spatial point pattern analysis, habitat association analysis and ANOVA. [Result] (1) Under
natural conditions, the survival rate of Ph. amurense saplings after 7 years was 19.25%. All of the saplings
showed  an  aggregated  distribution  under  the  condition  of  completely  excluding  the  dispersal  limitation.
(2) The heterogeneity of understory habitat caused by the forest gaps was main reason for the formation of
spatial  distribution  patterns  of  Ph.  amurense  saplings.  The  distribution  of  Ph.  amurense  saplings  had  a
significant  positive  association  with  the  distribution  area  of  the  canopy  edge,  while  it  had  a  significant
negative association with the canopy area. (3) The basal diameter of Ph. amurense saplings was significantly
higher  at  the edge of  forest  gap than in the canopy area and the center  of  gap (P<0.01),  and there was no
significant  difference  between  the  canopy  area  and  the  center  of  gap.  The  crown width  and  height  of Ph.
amurense saplings showed a significant gradient change (P<0.05), with the edge of forest gap> crown area>
the  center  of  forest  gap.  [Conclusion]  The  results  show  that  the  spatial  distribution  pattern  and  growth
status of Ph. amurense saplings are significantly affected by forest  gaps. Ph. amurense saplings prefer  the
habitat conditions under the canopy edge, and may be inhibited by the forest gaps and forest canopy.
Key words: LiDAR; spatial point pattern; species-habitat association; forest gap; sapling

在树木的生活史中，幼树阶段的生长和定居非

常关键，决定着其种群的更新与发展[1]。分析幼树的

生长状况、空间分布与环境之间的相互关系有助于

揭示其在生活史早期对环境的适应机制，对制定科

学的物种保育措施有着重要的意义[2]。幼树生活在

森林下层，光照是其生长发育的主要限制因子[3]，受

到林冠层结构的影响显著[4]。此外，林下幼树生长还

与物种的耐阴性有关[5−6]。

林窗是群落中因树木死亡而形成的不连续的林

冠空隙[7]，对森林更新具有重要意义。林窗会改变林

下的光照强度[8]、温湿度[9]以及化感作用[10]等环境条

件，增加了林分空间结构的复杂性和林下生境的异

质性，并显著影响林下幼树的分布和生长发育 [11]。

精确的林窗描述可以更好地模拟林窗干扰对林下幼

树的作用，推断生态学机制[12−14]。研究林窗对林下

幼树的影响，如何准确得量化林窗空间结构是关

键。传统方法常使用鱼眼镜头拍摄、椭圆模型拟合

等方法得到冠层林窗结构，但是这些都很难测定林

窗连续的空间变化和准确结构信息。激光雷达能够

精确得呈现目标物的三维结构信息以获得这些极具

价值但过去难以测量的林分参数，相较于传统方法，

可以更加真实的提取到林窗的面积、形状和位置等

特征。

黄 檗 （Phellodendron  amurense）是 芸 香 科

（Rutaceae）黄檗属 （Phellodendron）的落叶乔木 [15]，

在 2021年公布的《国家重点保护野生植物名录》中

被列为国家二级重点保护野生植物。由于过去人为

破坏严重，致使其种群数量急剧减少，因此开展黄檗

的迁地保护研究对其种群的恢复非常重要。我们于

2014年在北京百花山自然保护区实验区内的两块样

地中随机种植了 800株黄檗幼树，经过 7年自然淘

汰后，于 2021年调查了存活黄檗的生长状况和空间

分布情况，本文据此数据揭示了黄檗幼树对环境的

适应，尤其是对林窗引起的环境变化的适应，以期为

黄檗的迁地保护提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

百花山国家级自然保护区位于北京市门头沟区

清水镇境内（ 115°25′ ~ 115°42′E，39°48′ ~ 40°05′N），
总面积为 21 743.1 hm2。该地区年平均降水量 450 ~
720 mm，年平均温度 6 ~ 7 ℃，最热月 8月份，平均

温度 22 ℃；最冷月 1月份，平均温度−5.7 ℃，全年无

霜期 110 d左右。土壤为本地区地带性土类褐色

土。百花山国家级自然保护区分布有野生黄檗种

群，气候适宜黄檗的生长。

课题组于 2014年在自然保护区实验区内建

立 2块 40 m ×  40  m的固定样地。两个样地均为

1970年开始营造的人工林，未经择伐和抚育。样地

A（115°34 ′56 ″E， 39°50 ′11 ″N）是以胡桃楸 （Juglans
mandshurica）和 华 北 落 叶 松 （Larix  gmelinii  var.
principis-rupprechtii）为建群种的针阔混交林，伴生

树种有蒙古栎（Quercus mongolica），郁闭度 0.7，林
分密度为 650株/hm2，平均胸径 18.3 cm，平均树高

11.1  m，平均冠幅 4.8  m。样地 B（115°34 ′49 ″E，
39°49′52″N）是以胡桃楸和华北落叶松为建群种的针

阔混交林，伴生树种有白桦（Betula platyphylla）、北
京丁香（Syringa pekinensis）等，郁闭度 0.7，林分密度

为 600株/hm2，平均胸径 21.1 cm，树高 12.1 m，平均

冠幅 5.3 m。研究区域位于自然保护区封闭区域，人

为干扰较弱，群落中的乔木树种均为野生黄檗的常

见伴生树种。在每个样地内随机种植黄檗幼树
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400株，共 800株，平均密度 0.25株/m2，栽种的黄檗

幼树为同一批次苗圃苗，其平均基径为 1 cm，平均

高度为 1 m。 

1.2    数据收集与处理

（1）样地植物数据的收集。经过 7年自然生长和

淘汰，我们于 2021年 9月对样地内的黄檗进行了调

查，调查样地内所有存活黄檗幼树的基径、冠幅、树

高并记录在样地内的相对坐标。同时对样地中的枯

立木和幼龄乔木也进行了调查，记录树种、胸径、树

高和冠幅。枯立木通过树皮和枝干形态辨认种类，

其冠幅通过样地中同种个体的胸径和冠幅比计算。

（2）样地环境数据的收集与处理。使用 Li
Backpack DGC50背包式激光雷达对样地进行采样，

获取样地内所有植物的三维点云数据，采样路径如

图 1所示。

使用 LiDAR360软件对样地的点云数据进行去

噪、滤波、根据地面点分类、根据地面点归一化等预

处理。地面激光雷达点云是从冠层下面获取，可以

清晰地识别树干，并以此分割出单木，使用点云分割

工具将预处理完的点云数据进行单木分割，然后用

单木点云编辑工具将林下高度低于 6 m的低矮乔

灌点云删除后，再按树 ID提取点云[16]，得到样地的

冠层图（图 2）。最后将点云数据转为栅格大小为

0.1 m的 TIFF文件，导入到 ArcGIS 10.2中进行下一

步分析。
 

样地 A

Plot A

样地 B

Plot B

18.4点云高度 9.20 点云高度 19.69.80

Point cloud elevation/m Point cloud elevation/m

图 2    林冠层点云数据

Fig. 2    Point cloud data of canopy layer

由于研究目的和研究区域不同，对林窗的判定

标准存在差异[17−19]。依据前人研究，我们将面积大

于 4 m2 的林间空隙定义为林窗区域 [20−21]，并按照

Omelko等[22]的方法，依据个体所处位置来划分其与

林窗的关系类型，由于黄檗幼树树冠平均半径为 1 m，
在林窗边缘 1 m范围内的黄檗幼树树冠不是完全处

于林窗或林冠下的，所以我们将林窗边缘向林冠内

1 m和向林窗中心 1 m的范围定为林窗边缘，以此

将样地的林冠覆盖情况分为林窗中心、林窗边缘和

林冠区 3类生境。 

1.3    数据分析 

1.3.1    空间点格局分析

点格局以每个树木个体的空间坐标为基本数

据，所有个体构成了二维空间上种群空间分布的点

图[23]，Ripley’s K（r）函数可以从多尺度上研究种群分

布格局，是空间格局分析最主要的方法[24]。Ripley’s
K（r）函数是以任意点为圆心，r 为半径的圆内期望点

数与样方点密度的比值[25]，公式为

K(r) =
A
n2

n∑
i=1

n∑
j=1

Ir
(
di j
)

Wi j
(i , j)

式中：A 为样地面积；n 为样地内黄檗数量；Ir(dij)为
指示函数，dij 为圆心 i 和圆心 j 两点间的距离，当

dij ≤ r 时，Ir(dij) = 1，否则 Ir(dij) = 0；Wij 为边缘矫正

的权重。

L（r）函数为 K（r）函数的修正函数，可以更直观

地解析种群空间格局，其公式为

L(r) =
√

K (r)/π− r

 

10 m
①

②

10 m

10 m

10 m

①为起点，沿 Z字形走到② Start from  ① and  walk  along  the  Z-
shaped path to ②

图 1    行走路径规划

Fig. 1    Walking path planning
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在自然群落中，很难区分幼树的空间分布格局

是源于环境异质性，还是因由于种子扩散、母树分蘖

等扩散限制因素所致[26]，通常会选择 Thomas等聚集

型性零模型模拟扩散限制以消除对幼树空间分布的

影响[27]。本研究中黄檗幼树为随机栽种，样本之间

相互独立，所以采用完全随机零模型来分析黄檗幼

树的分布格局，使用 Monte Carlo方法检验观测点

的 L（r）值偏离随机分布的显著程度。通过完全随机

模拟技术得到显著性为 95% 的置信区间，如果 L（r）
值分布在置信区间内，则分布格局为随机分布；在置

信区间之上为聚集分布，在置信区间之下为均匀分

布[28]；研究尺度 r 的取值范围为 0 ~ 15 m，在 R 4.02
中使用 spatstat包完成。 

1.3.2    生境关联性检验

生境关联分析时，首先要进行生境类型划分[29]，

有多种方法和标准来决定分类结果，比如 Zhang等[2]

使用多元回归树进行划分，Zuleta等[30]使用了 Ward
最小方差法，但目前还没有固定统一的方法进行划

分。本文以乔木层树冠覆盖情况作为变量划分生境

类型，将 40 m × 40 m的样地划分为 1 600个 1 m ×
1 m的小样格，根据样地内的树冠和林窗的分布情

况，利用 ArcGIS的空间统计分析功能，将每个小样

格划分为林窗中心、林窗边缘和林冠区 3种生境类

型（以下称为生境 1、生境 2、生境 3）中的一种。

生境关联分析同样采用物种完全随机模型

（complete spatial randomness，CSR）作为零模型，检

验幼树与生境之间的关联性。利用 CSR模型在空

间上随机生成相同数量的植株，关联真实的生境

地图，计算每种生境类型中黄檗幼树的多度，重复上

述过程 1 000次后得到黄檗幼树在不同生境中的多

度分布（视其为零分布）。在显著水平 α = 0.05条件

下，比较幼树在不同生境中真实分布和模拟分布的

多度 [2]。 

1.3.3    幼树个体生长与生境的关系

由于研究中黄檗幼树均为同一批次、苗圃 1年
生黄檗幼树，所以本次测量的幼树基径、树高和冠幅

可以视为黄檗的生长量，以表征植株对环境因子的

响应。利用 S-W检验样本正态性，使用独立样本

t 检验比较不同生境的黄檗幼树生长指标，并在 R中

进行统计分析和绘图。 

2   结果与分析
 

2.1    黄檗幼树的空间分布格局

两块样地中共有 154株黄檗幼树存活。其中

样地 A存活 79株，存活率 19.75%；样地 B存活

75株，存活率 18.75%。基于 CSR模型的点格局分

析显示（图 3），存活黄檗幼树的空间分布呈现明显

的聚集格局，样地 A的幼树在 2 ~ 15 m尺度上表现

为聚集分布，样地 B幼树在 3 ~ 9 m尺度上表现为聚

集分布。
 
 

2

3 样地 A Plot A 样地 B Plot B

L(
r)

L(
r)1

0

−1

0.5

1.0

0

−0.5

−1.0
0 5 10 15 0 5 10 15

尺度 Scale/m 尺度 Scale/m

图 3    黄檗幼树空间点格局分析

Fig. 3    Spatial point pattern analyses of Phellodendron amurense saplings
  

2.2    黄檗幼树的生境关联性分析

黄檗样地的林窗空间格局如图 4所示，2个样

地共提取林窗 15个，其中样地 A 8个，样地 B 7个，
单个林窗面积 4.1 ~ 155.4 m2。样地 A中华北落叶松

数量较多，树冠相对较小并且稀疏，林窗形状相对狭

长；样地 B中由于树木枯死，留下较大的冠层空隙。

按照上述生境划分的方法将样地划分为 3种不

同的生境类型（图 5），样地 A中林窗中心占总比例

的 7.31% （117个），林窗边缘占 32.62% （522个），
林冠区占 60.06% （961个）；样地B中林窗中心占 10%

 

样地 A Plot A 样地 B Plot B

林窗 Canopy gap

图 4    2个样地的林窗分布图

Fig. 4    Distribution diagram of forest gaps of two sample plots
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图 5    样地生境类型划分

Fig. 5    Classification of habitat types in the sample plot
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（160个），林窗边缘占 29.43% （471个），林冠区占

60.5%（969个）。物种完全随机模型检验结果表明

（表 1），黄檗幼树在 2个样地的空间分布均与林窗

边缘呈显著正相关，与林冠区显著负相关，与林窗中

心没有明显倾向性。林窗中心密度为 0.076株/m2 和

0.043株/m2，林窗边缘为 0.088株/m2 和 0.093株/m2，

林冠区为 0.024株/m2 和 0.029株/m2。黄檗幼树在各

生境类型中的存活密度梯度为林窗边缘 > 林窗中心 >
林冠区，林冠结构与存活黄檗幼树的空间分布有显

著关联性，林窗边缘的生境条件最适宜黄檗存活。

 
 

表 1    幼树与每种生境类型的关联性

Tab. 1    Association between saplings and each habitat type

样地
Sample plot

生境1 Habitat 1 生境2 Habitat 2 生境3 Habitat 3

幼树数量
Sapling number

显著性
Significance

幼树数量
Sapling number

显著性
Significance

幼树数量
Sapling number

显著性
Significance

A 9 N 46 + 24 −

B 7 N 44 + 24 −

注：+.正关联；−.负关联；N.中性。Notes: +, positively associated; −, negatively associated; N, neutral.
  

2.3    幼树个体发育与其所处位置的关系

物种对不同生境的响应和利用存在差异，其基

径、树高和冠幅大小等性状是植株对其所处生境

适应性的表现。黄檗幼树长势的 t 检验结果表明

（图 6），冠层结构对林下黄檗幼树的生长产生了显

著的影响，黄檗幼树基径的生长状况在林窗边缘显

著高于林窗中心和林冠区（P < 0.01），但在林冠区与

林窗中心之间没有显著差异。黄檗的冠幅和树高则

呈现显著的梯度变化（P < 0.05），即林窗边缘 > 林冠

区 > 林窗中心。 

3   讨　　论

分析树木的空间分布可以推断该种群对环境的

适应性[12]，幼树空间分布主要受生境异质性和扩散

限制因素的影响[31−32]，在已经排除扩散限制的前提

下，样地中存活黄檗的空间格局在 0 ~ 4 m的小尺度

上没有表现出明显的倾向性，但随着尺度增大，逐渐

表现为聚集分布格局（图 3），说明黄檗的分布格局

主要受到生境异质性的影响。林下的微生境条件通

常分布不均匀，有限资源的斑块状分布会影响植株

的空间格局[33]，导致黄檗个体在样地中的某些区域

中存活率更高，经过 7年的自然生长和死亡，我们发

现黄檗对不同生境的适应性不同。

林窗对林下生境最直接的影响是改变生境中的

光照条件，但林下的光环境并不是同质的，大林窗比

小林窗可获得更多的光照，林窗中心的光照强度高

于林窗边缘[34−35]。黄檗幼树基径的生长状况在林窗

边缘的显著高于其他区域，而在林冠区和林窗中心

之间没有显著差异；黄檗幼树的冠幅和树高则呈现

显著的梯度变化（P < 0.05），即林窗边缘 > 林冠区 >
林窗中心（图 6）。耐阴的树种在弱光环境中会在基

径、树高和树冠中进行碳的重分配以适应低光环境，

通常会通过降低基径来增加树高和冠幅生长的方式

以最大程度获取阳光[3]，植株表现为“细长”而“冠大”
的特征。林冠区的黄檗幼树可能采取了类似的生长

策略，将更多碳分配于植株高度和树冠的生长，以提

高其对光的截获能力，所以其树高和树冠相较于林

窗中心长势更好；在林窗中心，由于光照相对更强

烈，树木暴露在无遮蔽的强光下，得到的有效光辐射

可能超出了它们所能利用的最高水平，抑制了其树

冠和树高的生长；在林窗边缘的中等遮蔽条件下，黄

檗的生长状况好于林窗中心和林冠下，这与前人研

究结论一致，李霞等[36]和张玲等[37]对不同遮荫条件

下黄檗形态特征、生理指标的研究中发现轻度和中

度遮蔽处理有利于黄檗植株地上形态生长，并增加

叶绿素含量以适应遮荫环境，但重度遮蔽会降低其

可溶性糖的积累。

不适宜的生境会抑制植物的生长速度，甚至导

致个体死亡，存活个体的空间分布可以表示其对特

定生境的倾向性[38]。生境关联分析的结果表明，存

活黄檗幼树的空间分布与林窗边缘呈显著正关联，

与林冠区显著负关联，而林窗中心对其存活没有显

著影响（表 1），黄檗幼树在各类生境的存活密度梯

度为林窗边缘 > 林窗中心 > 林冠区，这与黄檗生长

状况的结果存在差异，虽然黄檗树高和树冠的长势

在林冠下高于林窗中心，但可能是其在弱光环境胁

迫下引起的徒长现象[39]，长期的逆境胁迫最终会导

致其死亡。

即使在相同的林冠环境下，不同植物的幼苗存

活率也可能存在显著差异，这与该物种对林下遮蔽

环境的耐受性[40]有关，顶级种的幼苗通常生活在郁

闭度高的森林下层，其幼年期可以忍耐较荫蔽的环

境，而先锋种幼苗则需要较强的光照 [41]。在野生

黄檗分布及生长的研究中，通常认为黄檗为喜光植
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物[15,42−43]，而试验条件下的黄檗幼苗在全光照下受到

抑制，更适宜中等遮蔽的光照条件[36−37]。这可能是

因为研究中黄檗的生活史阶段不同，对野生黄檗的

研究多为成年木，而试验条件下的黄檗为幼年期。

结合前人研究，我们认为黄檗在幼树期具有一定的

耐阴性，但如其他演替后期物种一样[44]，黄檗需要借

助林窗的帮助以到达主林层，所以林窗边缘的中等

光照条件最适宜其定植。

此外，枯立木和幼龄乔木可以表示样地的林分

动态和冠层结构变化情况。森林中的枯木分解时间

较长，枯立木可以证明其所处位置在过去几年曾有

过树冠遮蔽。在样地调查过程中，我们对研究区域

的枯立木及幼龄乔木的数量和分布进行了记录

（图 5），但研究区域的枯立木数量很少，这可能有两

个原因：（1）关于冠层扰动的研究表明，在 10年尺度

上的冠层扰动不会很多[22]，我们的样地布置时间相
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图 6    黄檗幼树在各生境类型中的生长状况

Fig. 6    Growth status of Phellodendron amurense saplings in various habitat types
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对而言仍较短；（2）人类活动干扰造成的树木死亡是

林窗形成的重要原因，我们的研究区域位于自然保

护区中且没有进行人工择伐和抚育，人类干扰较弱，

从而没有较多的冠层扰动情况。幼龄乔木可以代表

其所处位置在过去几年可能没有树冠遮蔽，我们在

点云数据处理时，已将低矮的幼龄乔木去掉。所以

本文认为冠层动态在研究区域较弱，没有进行冠层

动态对林下黄檗幼树影响的研究。 

4   结　　论

本文分析了林窗空间格局对林下黄檗幼树生长

和分布的影响，研究结果表明，林窗空间结构导致的

林下异质性生境是影响黄檗幼树生长发育和空间分

布的重要原因，林窗中心和林冠区都会对黄檗幼树

的生长发育产生抑制，林窗边缘的生境条件更适宜

黄檗存活。如果对黄檗进行迁地保护，建议在微生

境选择上，以林窗边缘为宜，或者在其偏上方开辟人

工林窗，可以为黄檗幼树的生长和存活提供适宜的

生境条件。
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