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摘 要

狍（Capreolus pygargus）是我国温带森林生态系统中常见的有蹄类动物，适宜的

栖息地和营养策略对其生存与繁殖至关重要。近年来，利用无人机搭载激光雷达技

术探究野生动物的三维栖息地结构和食物资源选择模式已成为动物生态学研究的

前沿。本研究于 2023年 10月—2024年 4月，利用无人机搭载激光雷达获取森林的垂

直和水平结构信息，结合红外自动触发相机监测狍的空间分布，并通过地面植被样

方调查获取不同季节中狍可摄取食物的资源分布情况，量化其营养空间分布。在此

基础上，采用广义可加模型（GAM）分析不同季节狍栖息地选择如何受三维栖息地结

构、营养空间分布的协同影响。结果表明：狍在春秋季节的栖息地选择模式存在显

著差异。春季，狍偏好选择中等单木数量的阳坡；而秋季则偏好选择垂直复杂度指

数较高、单木数量较少的阳坡。在营养策略上，狍春季偏好选择碳水化合物含量较

高的区域，而秋季则偏好选择蛋白质资源丰富的区域。本研究通过应用无人机激光

雷达技术及营养生态学理论，突破了传统二维分析无法全面表征栖息地复杂性的局

限，揭示了三维栖息地结构下野生动物的营养选择策略，对于野生动物的精准保护

和管理具有重要科学价值。
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Abstract：The Siberian roe deer （Capreolus pygargus） is a common ungulate species， and its habitat and dietary selec⁃

tion strategies play an important role in its growth and reproduction.  Recently， investigating habitat and food resource selec⁃

tion patterns of wildlife within a three-dimensional spatial structure is a frontier topic in ecology， offering significant scientific 

value for fine-scale conservation and management.  From October 2023 to April 2024， this study utilized unmanned aerial 

vehicle （UAV） LiDAR technology to acquire vertical and horizontal forest structure information， monitoried the spatial distri⁃

bution of Siberian roe deer was monitored using camera-trapping， and ground-based vegetation sampling was conducted 

to investigate the distribution of food resources accessible to Siberian roe deer across different seasons.  By quantifying the 

nutritional spatial distribution for Siberian roe deer， generalized additive models （GAM） were employed to analyze how habi⁃

tat selection in different seasons was influenced by the synergistic effects of three-dimensional habitat structure and nutri⁃

tional spatial distribution.  The results revealed significant seasonal differences in Siberian roe deer habitat selection.  In 

spring， Siberian roe deer select sunny slopes with a moderate number of individual trees， while in autumn， they choose 

sunny slopes with a higher vertical complexity index and a smaller number of individual trees.  Regarding nutritional strate⁃

gies， Siberian roe deer preferred areas with higher carbohydrate availability in spring and higher protein availability in au⁃

tumn.  By integrating UAV LiDAR technology and nutritional ecology theory， this study overcomes the limitations of tradi⁃

tional two-dimensional analyses， which cannot fully capture habitat complexity， and reveals the nutritional strategies of wild⁃

life within three-dimensional habitats.  The findings provide valuable scientific insights for the precise conservation and man⁃

agement of wildlife.

野生动物生存在三维的栖息地环境中，其栖息

地选择受森林三维结构特征的显著影响。动物对森

林垂直和水平结构的异质性具有高度响应能力，有

研究表明哺乳动物对反映森林垂直和水平特征的协

变量最为敏感，并倾向于主动选择结构更为复杂的

生境［1−2］。其中，垂直结构体现了垂直植被剖面中的

层次分布，而水平结构则反映了植被在森林水平维

度上的空间格局［3］。但是传统方法在测量三维结构

时存在明显局限，难以高效、精细地获取森林三维结

构数据，且需要耗费大量的人力物力。激光雷达

（light detection and ranging，LiDAR）作为一种相对较

新的主动遥感技术，通过发射和接收高频、短脉冲的

激光信号，能够以高密度点云的形式描述环境或物

体三维特征和结构，实现了从树枝到景观尺度的多

级空间范围内森林三维结构信息的准确捕捉［4］。搭

载在小型无人机上的激光雷达因灵活性和低成本优

势在近些年发展得更为迅速［5］，在描述野生动物栖

息地特征和结构方面具有巨大潜力［6−7］。通过无人

机激光雷达可以量化森林垂直和水平结构的差异，

并衍生出一系列三维结构指标，如垂直复杂度指数
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（vertical complexity index，VCI）［8］、叶面积指数（leaf 
area index，LAI）［9］、冠层覆盖率（canopy cover，CC）和间

隙率（gap fraction，GF）等，从而为在三维空间尺度上研

究野生动物栖息地选择提供重要的技术支撑。

野生动物栖息地选择不仅依赖于三维栖息地环

境，也高度依赖于食物资源的可获得性与质量，后者

同样是决定动物栖息地选择和种群分布的关键因

素［10−11］。野生动物通过摄取适宜的营养资源来维持

个体生长［12］、繁衍和存活［13］。森林环境的异质性直

接影响着食物资源的空间分布，而不同食物资源在

营养组成上存在显著差异，特定营养素的摄入量和

机体需求之间的匹配程度，会深刻影响动物的生理

表现及其在变化环境中资源的分配策略。研究表

明，野生动物不仅根据能量需求选择食物，还会在食

物中寻找特定的营养资源优先获取特定的营养成分

以满足生理需求［14］。例如，马达加斯加的冕狐猴

（Propithecus diadema）在资源匮乏时倾向选择高蛋白

质食物，而在食物充足季节则更多摄入富含碳水化

合物和脂肪的食物［15］；加拿大艾伯塔省中西部的棕

熊（Ursus arctos）在秋季主要以高碳水化合物的浆果

和水果为食，而在春季则优先摄取高蛋白质的食物，

如有蹄类动物和植物根茎，通过动态调整宏量营养

素的摄入比例来应对季节性的营养需求变化［16］。因

此，在精细空间尺度上准确描述动物的三维栖息地

结构，并同步量化食物资源质量、数量的空间分布，

对于揭示驱动野生动物栖息地选择和营养资源选择

内在机制十分重要。

狍（Capreolus pygargus）属于鲸偶蹄目（Cetartio⁃
dactyla）鹿科（Cervidae）狍属（Capreolus）［17］，是东北

虎（Pnthera tigris altaica）的主要猎物之一［18］，也是中

国东北林区数量较多的中型林栖有蹄类动物，在温

带森林生态系统中发挥着重要的生态作用。动物的

营养资源选择策略受多种因素调控，包括食物可获

得性、营养成分、摄食效率［19］及营养空间分布格局。

本研究应用无人机激光雷达技术，结合红外相机监

测种群分布和地面植被样方调查食物资源，量化春

秋两季狍的三维栖息地结构和营养空间分布，并围

绕以下 3个科学问题展开：（1）春秋季三维栖息地结

构是否存在显著差异？（2）春秋季营养空间分布是否

存在显著差异？（3）春秋季狍的三维栖息地选择和营

养策略是否存在差异？通过回答以上问题，旨在揭

示三维栖息地结构与营养资源如何协同影响狍的季

节性栖息地选择策略。

1　材料与方法

1. 1　研究区概括

本研究在黑龙江小北湖国家级自然保护区及其

周边区域（44° 03′16″ —44° 20′26″N，128° 27′14″ —
128°49′32″E）（以下简称“小北湖保护区”）展开。该

保护区位于黑龙江省张广才岭中段［20］，南北长28 km，

东西宽 17 km，总面积为 20 834 hm2，其中核心区

7 318 hm2、缓冲区 6 903 hm2、实验区 6 613 hm2。小

北湖保护区属于牡丹江上游重要的火山地貌湿地生

态系统，火山口及其周边地区生长着红松针阔叶混

交林，属森林与陆生野生动物类型的保护区。全区

海拔为 360～1 260 m，平均海拔为 810 m，其主要保

护对象是以东北虎为主的野生动物及其栖息地。

1. 2　数据采集

1. 2. 1　红外相机数据

在小北湖保护区内按照 2 km × 2 km 的网格架

设了 100 台自动红外相机陷阱（2020 年—至今），相

机优先布设在网格内野生动物频繁活动的兽径及土

道旁，以最大限度地提高捕获率［21］，相机镜头方向避

开日出与日落方位，以避免强光直射导致照片模糊，

相机架设完成后记录相机点经纬度坐标。为监测狍

的空间分布，同时保持数据源的空间一致性，本研究

从中选取了40个与植被样方及无人机激光雷达监测

区相匹配的相机位点进行分析（图 1）。基于 2020—
2022年累积的监测数据，提取每年 3—5月（春季）和

9—11月（秋季）的相机数据，用以分析狍春、秋两季

的栖息地利用模式。由于个别相机数据不完整，为

保障数据可靠性予以剔除，最终春季和秋季的实际

样本量分别为30、38个。

1. 2. 2　植被样方调查数据

为量化狍的食物资源分布，以 40个有效相机位

点为中心设置了植被调查样方。样方设置为 30 m × 
30 m，记录样方 4角的经纬度坐标后，对样方内乔木

（树高 > 2 m，胸径 ≥ 5 cm）的种类和数量进行普查。

在此基础上，于每个大样方的 4 角和中心位置各设

置一个 2 m × 2 m的小样方，记录狍能够觅食的最高

高度到地面的灌木（高度 0. 5～2. 0 m，胸径 < 5 cm）
种类和数量、草本（高度 < 0. 5 m）种类和数量等信

息。记录完信息后采集植物样本并称鲜质量，装入
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档案袋中，再记录植物名称、采集地点、样本质量、档

案袋自重和采集时间等信息。调查时间为 2020 年

10月（秋季）和 2021年 4月（春季），以确保与后续分

析的季节相对应。植被样方空间分布见图1。

1. 2. 3　无人机激光雷达数据

为获取高精度的森林三维结构信息，分别在

2023 年 10 月（秋季）和 2024 年 4 月（春季）采用飞马

无人机 D2000S 搭载 D-LiDAR500 传感器，采集无人

机激光雷达数据。数据采集时参数设置见表 1。激

光雷达飞行区域尺寸为 500 m × 500 m，每个季节在

植被样方上方采集 40个样方，面积为 1 000 hm2。样

方的空间分布见图1。
1. 3　数据处理

1. 3. 1　红外相机数据处理

狍的种群密度采用随机相遇模型（random en⁃
counter model，REM）进行估算。该模型基于气体碰

撞理论，假设动物的移动和相机的探测均是随机

的，在一段时间内的捕获频率与种群密度、动物活

动范围和相机探测范围相关，无需标记或辨别个

体，即可利用相机捕获率来估计物种密度［22−23］。公

式为

Di = yi

t
π

vi r (2 )+θ
。

式中：Di为目标物种 i 的密度（只/km2），即每单位面

积内的个体数量；t为相机监测时长（d）；yi为每次取

图1　研究区各类样方的空间分布

Figure 1　Spatial distribution of various sampling plots in the study area
表1　无人机激光雷达数据采集参数

Table 1　UAV LiDAR data acquisition parameters
参数

Parameter
飞行高度
Flight height
飞行速度
Flight speed
平均点云密度
Average point cloud density
航线间距
Flight line spacing
旁向重叠率
Side overlap ratio
回波数
Number of returns

描述
Description

90 m

8 m/s

476 points/m2

42 m

76%

3
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样 t时长物种 i的独立事件数（次）；vi为物种 i的每日

移动速度，即日活动距离（km/d）；r为红外相机的监

测半径（km）；θ为红外相机的架设监测角度（°）。其

中，物种的日活动距离参考文献［24］，以确保估算结

果的可靠性和可用性。

1. 3. 2　植被样方数据处理

将在植被样方中采集的植物样本转移至实验室

进行营养成分分析。粗蛋白含量采用凯氏定氮法测

定，使用 FOSS Kjeltec 8400 分析仪（FOSS，丹麦），通

过样品消化、蒸馏和滴定等步骤计算氮含量并换算

为粗蛋白含量。粗脂肪含量采用索氏抽提法测定，

使用索氏提取器（BUCHI，瑞士），称取 0. 5 g 干燥样

品，以乙醚为溶剂，萃取后经挥发、烘干及冷却处理

后再次称质量，通过质量差计算脂肪含量，实验过程

设置空白对照以校正结果。碳水化合物含量采用纤

维分析法计算［25］，使用ANKOM 2000i全自动纤维分

析仪（ANKOM Technology，美国）依次测定植物样本

的中性洗涤纤维（neutral detergent fiber，NDF）、酸性

洗涤纤维（acid detergent fiber，ADF）和酸性洗涤木质

素（acid detergent lignin，ADL）含量，进而计算得出碳

水化合物含量。

根据前期狍食性研究成果［26］，将本研究所记录

的植物鉴定到属水平，并选取在狍食物组成中贡献

度前 60% 的植物物种进行分析。尽管后 40% 的植

物物种可能在某些特殊环境或时间段内（如在资源

稀缺的季节）对狍有重要的补充作用，但从统计学和

研究的可行性角度考虑，前 60% 的植物物种已能覆

盖狍所需的关键营养需求，因此后 40% 的植物物种

对总体研究结果的影响相对较小，故未选取。结合

植被样方中统计的各植物物种中的蛋白质、脂肪和

碳水化合物的含量，以及植被样方中统计的各植物

物种数量，计算狍在各样方内的可利用营养资源总

量，量化狍营养空间分布。

1. 3. 3　无人机激光雷达数据处理

对原始激光雷达点云进行拼接、去噪等预处理，

并按植被样方的四角坐标裁取 30 m × 30 m的尺寸，

以保证激光雷达数据和植被样方在位置上保持一

致。基于预处理后的点云，利用 R 语言中的 lidR 包

生成数字高程模型（digital elevation model，DEM）和

数字表面模型（digital surface model，DSM），后者减

去前者得到冠层高度模型（canopy height model，
CHM）。在此基础上，采用局部最大值滤波算法进行

树冠探测，并结合区域生长算法进行单木分割，统计

样方内的单木数量、最大树高、平均树高及平均冠幅

面积。此外，对原始点云进行高度归一化并计算样

方内点云的垂直复杂度指数、叶面积指数、间隙率及

植被覆盖度，通过 DEM 地形数据提取样方内的坡

度、坡向及海拔等地形因子。最后得到三维森林结

构因子及其方法描述［27］（表2）。

表2　无人机激光雷达提取的三维森林结构因子

Table 2　Three-dimensional forest structure factors derived from UAV LiDAR
指标名称

Index name
垂直复杂度指数Vertical complexity index，VCI
叶面积指数Leaf area index，LAI
间隙率Gap fraction，GF
植被覆盖度Canopy cover，CC
灌木占比Shrub fraction， SF
森林覆盖率Forest coverage，FC
单木数量Number of trees
最大树高Maximum tree height
平均树高Average tree height
平均冠幅面积Average canopy area
坡度Slope
坡向Aspect
海拔Elevation

描述
Description

基于信息熵的森林垂直结构复杂性量化指标，值越高表明垂直分层越复杂

单位地面面积上叶片的总面积，值越高，植被越密集

地面上未被植被覆盖区域的比例，通常用来衡量植被覆盖的稀疏程度，值越高，地面暴露
的面积越大，冠层越稀疏

地面被植被覆盖的比例，值越高，冠层越密集，植被覆盖程度越高

植被中低矮灌木层的覆盖比例，即点云高度低于1. 7 m的点在整个空间中的占比

植被中高大乔木在整个植被中的覆盖比例，即点云高度高于 10 m的点在整个空间中的占
比，可反映森林的结构和成熟度

样方内树木的总株数

样方内最高树木的高度

样方内所有树木的平均高度

样方内所有树冠的平均投影面积

样方内的平均地形坡度

样方坡面的平均朝向

样方的平均海拔
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2　结果

2. 1　春秋季三维栖息地结构差异

春秋季的三维栖息地结构参数比较结果显示，

垂直复杂度指数在秋季高于春季，表明秋季森林的

垂直分层结构更加复杂；单木数量在春季显著高于

秋季；灌木占比在秋季低于春季；间隙率在秋季显著

低于春季；而平均冠幅面积在秋季显著高于春季。

此外，森林覆盖率、叶面积指数和植被覆盖度均在秋

季显著提升，反映出秋季植被具有高覆盖、多层次的

特点。相较之下，海拔、坡度和坡向等地形属性在季

节间无明显变化，平均树高和最大树高亦未随季节

变化出现显著差异（图2）。

2. 2　春秋季营养空间分布差异

对春秋两季狍可利用的 3 种主要营养成分（蛋

白质、碳水化合物与脂肪）进行归一化处理后，其空

间分布表现出明显的季节性差异（图 3）。小提琴图

直观显示，3种营养资源的可获得性在秋季均高于春

季。具体而言，秋季狍可利用的蛋白质营养资源分

图2　基于无人机激光雷达提取的狍春秋季三维栖息地结构因子的差异

Figure 2　Comparison of three-dimensional habitat structure differences of Siberian roe deer between spring and autumn in data acquired by UAV LiDAR
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布范围更宽，尤其在较高值区更为分散，波动性高于

分布集中且近似对称的春季。碳水化合物的分布在

春季呈明显偏态，而至秋季其数值范围显著扩大，整

体水平提升。脂肪含量在秋季同样表现出更宽的分

布范围和更高的数值集中区间，与春季相对集中的

分布形成对照。

2. 3　春秋季狍三维栖息地选择与营养策略

结合春秋季狍的三维栖息地结构数据和营养空

间分布数据得到春秋季狍的三维栖息地选择和营养

策略。结果表明：春季影响狍三维栖息地选择和营

养策略的主要因子为单木数量、坡向、海拔和碳水化

合物（R2 = 0. 41，AIC = 430. 88），秋季影响狍三维栖

息地选择和营养策略的主要因子为垂直复杂度指数、

单木数量、坡向和蛋白质（R2 = 0. 47，AIC = 371. 96）。

两个季节的最优 GAM 模型及其参数见表 3，其中秋

季模型具有更高的拟合优度与更低的AIC值。

GAM分析表明，狍物种密度显著受三维栖息地

结构和营养因子的协同调控。各季节驱动因子及其

响应模式如图 4 所示。春季（图 4（a）），狍物种密度

主要受单木数量（偏好中密度）、坡向（偏好阳坡）、海

拔（显著正相关）和碳水化合物（显著正相关）的极显

著影响（P < 0. 001），同时随海拔升高趋于稳定。秋

季（图4（b）），栖息地结构作用明显，狍偏好垂直复杂

度适中且单木数量较低的阳坡生境；营养需求则由

春季的碳水化合物转向蛋白质，与后者呈极显著非

线性正相关（P < 0. 001）。

3　讨论

3. 1　狍三维栖息地结构的季节差异

本研究表明，狍三维栖息地结构在春秋两季存

在显著差异。秋季的垂直复杂度指数、平均冠幅面

积、森林覆盖率、叶面积指数和植被覆盖度均显著高

于春季，这些差异可能源于秋季植物生长的成熟期

特征，包括叶片和枝叶等覆盖物的显著增加。森林

垂直结构复杂性的提高会增加生态位空间，从而促

进植物多样性［28−29］，这不仅为狍提供了更丰富的微

图3　春秋季狍可利用营养空间归一化后分布差异

Figure 3　Comparison of normalized nutritional of available nutritional space for Siberian roe deer between spring and autumn

表3　运用广义可加模型（GAM）获得不同季节下三维栖息地结构和营养空间分布对狍的协同影响的最优模型

Table 3　Optimal model of the synergistic effects of three-dimensional habitat structure and nutrient spatial distribution on Siberian roe deer in different 
seasons using generalized additive model （GAM）

季节
Season

春季 Spring
秋季 Autumn

最优模型
The optimal model

狍物种密度 = 单木数量 + 坡向 + 海拔 + 碳水化合物

狍物种密度 = 垂直复杂度指数 + 单木数量 + 坡向 + 蛋白质

样本量
Sample size

30
38

K

4
4

R2

0. 41
0. 47

AIC
430. 88
371. 96
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生境和营养资源，也增强了其躲避天敌的隐蔽条件。

这些结构复杂性的增强可能是秋季狍倾向选择更加

复杂垂直生境的主要原因，这些区域有助于满足其

适应季节性行为的需求，如食物储备和能量积累。

另一方面，地形属性如海拔、坡度和坡向未随季节变

化而发生显著变化，这与地形要素相对稳定的自然

属性相符。值得注意的是，春季单木数量增加可能

与秋季较高的冠层覆盖对下层小型树木的遮蔽效应

有关，春季较高的间隙率可能与秋季落叶后至春季

新叶尚未完全展叶有关，这进一步反映了季节性植

被特征［30］。

3. 2　狍三维栖息地营养空间的季节差异

本研究发现，狍可利用的蛋白质、碳水化合物和

脂肪 3种营养资源的空间分布在春秋两季存在显著

差异。秋季所有营养资源的整体水平和分布范围均

显著高于春季，表明秋季为狍提供了更丰富的营养

资源［31］。这一趋势与三维栖息地结构反映出的秋季

植被覆盖度较高、植被生物量更大的特征是一致的。

春季草本植物和灌木处于生长期，植被覆盖度低，导

致食物资源相对匮乏；而秋季植被经过生长期的积

累，不仅草本和灌木生物量显著增加，种子等高能量

食物资源也更为充足。通过三维栖息地结构参数的

图4　基于广义可加模型的春季（a）与秋季（b）三维栖息地结构和营养空间分布对狍的协同影响

Figure 4　Synergistic effects of three-dimensional habitat structure and nutrient spatial distribution on Siberian roe deer in spring（a） and in autumn（b） 
based on a generalized additive model
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变化也能间接反映出季节性食物资源分布变化带来

的营养空间分布的趋势，即秋季营养资源更为丰富。

例如，较高的叶面积指数和平均冠幅面积反映了更高

的植物生物量及资源多样性，这直接反映在营养空间

分布的差异上，这些都为狍的营养策略提供了支持。

3. 3　狍三维栖息地选择与营养策略的季节差异

本研究结果表明，三维栖息地结构是驱动狍季

节性栖息地选择的关键因素，但其选择模式存在显

著的季节差异。春季，狍倾向选择中等树木密度的

阳坡。此类生境光照充足，促进了草本植物和嫩枝

的生长，从而为狍提供了丰富的碳水化合物资源。

此外，中等树木密度的栖息地结构也为其提供了必

要的隐蔽性［32−34］。秋季时，狍的选择策略转变为偏

好选择树木数量较少但垂直复杂度较高的阳坡。这

种结构可能通过增加林下光照来提升下层植被的多

样性与生物量，进而为狍提供更充足的蛋白质营养。

此外，此类生境在提供遮蔽的同时可能还具有更好

的保温效应，更适合狍在秋季进行能量储备［35−37］。

在营养策略上，春季，狍表现出对高碳水化合物的偏

好，而在秋季则表现出对高蛋白质食物的偏好。这

一差异可能与季节性代谢需求和营养资源可获得性

的变化密切相关［37−38］。春季草本植物和嫩芽等高碳

水化合物的营养资源有助于狍快速补充能量，以支

持其活动和繁殖期的高能量需求；而秋季高蛋白质

食物，如树叶和果实更为丰富，对高蛋白质营养的摄

入直接支持了狍的体质量增长和越冬能量储备。这

种栖息地选择与营养策略的季节性协同，充分反映

了狍对环境资源变化的适应性行为机制。

4　结论

本研究通过无人机激光雷达技术与营养生态学

方法，量化了以往研究难以描述的三维栖息地结构

特征，揭示了狍栖息地选择及营养策略的季节性协同

机制。结果表明，春季狍倾向选择中等郁闭度的阳坡

以获取丰富的碳水化合物，而秋季则偏好垂直结构复

杂、林木稀疏的阳坡来满足其蛋白质需求。本研究所

采用的研究框架与方法，为探究其他森林野生动物的

三维生态位及适应性策略提供了可借鉴的方法。
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