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摘  要  为探究红树植物组成与群落碳储能力的关系，采用胸径和木材密度参数，通过异速生长模型分别估算植物地上

和地下生物量，比较福田红树林外来与乡土植物群落生物量差异及年际动态，并分析林龄对外来红树植物群落生物量的

影响. 结果显示，2017-2023年间乡土植物白骨壤Avicennia marina、秋茄Kandelia obovata、木榄Bruguiera gymnorhiza
群落单位地表面积生物量增长不显著，但外来植物无瓣海桑Sonneratia apetala（17年及23年）生物量增长显著. 随着林

龄增加，无瓣海桑群落的单位地表面积生物量逐渐超过乡土植物秋茄群落，在2023年，几乎所有林龄的无瓣海桑群落均

与秋茄群落单位地表面积生物量差异显著. 另一方面，无瓣海桑的增长速率随林龄增加逐渐放缓，生物量逐渐达到饱和

并趋于稳定. 研究表明，深圳福田的乡土红树植物群落已经达到顶极群落生物量的稳定期甚至个别开始衰退，而外来植

物无瓣海桑与海桑S. casedaris群落则保持继续增长，特别是无瓣海桑群落的增长速率最大. 不同林龄无瓣海桑的生物

量年增长速率基本符合随林龄增加而减小的趋势. 未来研究应当从外来植物与乡土植物的碳固存能力、外来植物对乡土

红树植物生长及分布的影响等角度，比较与权衡外来植物对红树林碳储碳汇及植被演替方面的影响. （图3 表5 参40）
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Abstract  Using diameter at breast height and wood density, we estimated the above- and below-ground tree 
biomass by means of an allometric growth model to explore growth differences between exotic and native 
mangrove species in the Futian mangrove in Shenzhen Bay. Subsequently, we compared the difference in 
biomass per unit area and the interannual changes in exotic and native plant communities. Although native 
species showed non-significant annual growth trends, the biomass of 17 and 23 year-old Sonneratia apetala trees 
increased significantly. Further, biomass per unit area of the S. apetala community increased significantly more 
than that of the native species community with increasing forest age. In 2023, nearly all S. apetala communities 
exhibited higher biomass per unit area than the community dominated by Kandelia obovata. The growth rate 
of S. apetala decreased with increasing forest age, and its biomass gradually reached a peak followed by a 
stable phase. Overall, the mangrove community of native species in Futian reached a community biomass-
stability period, whereas exotic species continued to grow, especially the S. apetala community, which showed 
the highest growth rate. However, the annual growth rate of this species showed decreasing trend with age, and 
biomass gradually reached a maximum and tended to stabilize. Future studies should consider the contribution 
of exotic plants to mangrove carbon storage and sinks from a perspective of carbon sequestration capacity by 
exotic and native mangrove species, as well as the influence of exotic plants on growth and distribution of native 
mangrove species.
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红树林由生长在热带和亚热带海陆交汇处的乔木和灌

木组成，2020年在全球分布面积达到1.450 68 × 107 hm2 [1]. 
红树林虽分布面积相对较小，但却是全球有机碳储量最大的

生态系统，具有强大的固碳能力，在固碳方面发挥着巨大作

用[2-3]. 此外，红树林生态系统也具有许多重要的生态系统服务

和功能，例如木材与食品供给，防风消浪与海岸线保护等 [4-5]. 
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然而，海岸开发和城市发展导致全球红树林严重退化 [6-7]. 近
年来随着人们对红树林生态服务重要性和保护的意识日益提

高，越来越多国家和地区选择通过植树造林的方式恢复和提

升红树林的生态系统功能和服务. 
人工造林是森林建设与保护修复的常用手段，我国最

早在1882年从东南亚引入红树林幼苗至福建龙海市种植 [8]，

之后也陆续引进了多种红树植物.  无瓣海桑（Sonneratia 
apetala）是近年来我国沿海红树林中引入种植的主要造林树

种，其造林面积达到了3 804.86 hm2 [9]. 红树林中的外来植物

可能会阻碍乡土红树植物的生长与群落构建、改变现有植被

组成，进而影响生态系统功能 [10]. 因此，关于无瓣海桑的大范

围分布对我国沿海红树林生态系统是利是弊的问题，近年来

引发了广泛的讨论[11-12]. 
无瓣海桑原产于孟加拉国、印度和斯里兰卡，具有速生、

喜光和较强的环境适应能力等特征，因此被广泛用作红树林

造林先锋树种. 我国在1985年将无瓣海桑从孟加拉国引种至

海南东寨港红树林国家级自然保护区，并自1993年从东寨港

引种到位于深圳福田的红树林 [12]. 无瓣海桑能显著提高沉积

物中的总碳、总磷和总硫含量，改变红树林沉积物中的重氮

营养群落，并改善沉积物中的生物固氮速率 [13].  Fazlioglu等
（2020）的荟萃分析表明，无瓣海桑表现出比乡土红树植物更

高的性状可塑性，具有更大的竞争优势 [14]. Zhu等（2022）的

混合种植实验也表明无瓣海桑幼苗的相对生长速率显著高于

乡土红树植物[15]. 
另一方面，林龄是影响植物生物量的重要因子. 在生物群

落尺度上，林龄是净生态系统生产力的驱动因素[16]，但植物群

落的地上生物量在植物生长至一定林龄后会出现饱和并逐渐

稳定. Poorter等（2016）对热带次生林的荟萃分析表明，在20
年间的次生演替中，林龄与地上生物量呈饱和关系 [17]. 2001-
2200年基线情景下中国森林、人工林、天然林总生物量随时

间变化也呈现相似的规律 [18].  在红树林生态系统中，林龄为

5-15时，红树林的干物质生物量会显著增加 [19].  而用逻辑斯

蒂曲线拟合天然更新和恢复红树林地上生物量与林龄的关系

时，R2分别为0.40和0.84 [20]. 
尽管已有许多研究发现无瓣海桑相对于乡土植物的生长

优势，但目前从群落尺度探究无瓣海桑与乡土红树植物生物

量动态的研究相对较少. 为此，本论文拟解决以下科学问题：

（1）包括外来与乡土的不同优势红树植物群落的生物量变化

有何区别？（2）不同林龄无瓣海桑群落的生物量变化有何区

别？本研究旨在探究红树植物群落生物量的动态变化，为深圳

福田红树林恢复及造林提供数据参考. 

1  材料与方法

1.1  研究区概况
研究地位于广东省内伶仃-福田国家级自然保护区中的

福田红树林（北纬22°31′，东经114°05′）. 该区属亚热带海

洋性季风气候，年平均气温为22.5 ℃，年平均降水量1 794 
mm，其中5-9月为雨季，潮水特征为不规则半日潮，平均潮差

1.9 m [24]. 乡土优势红树物种有白骨壤（Avicennia marina）、

秋茄（Kandelia obovata）和木榄（Bruguiera gymnorhiza），
并引种了无瓣海桑和海桑（S. caseolaris）. 上述物种在保护

区中生长良好，胡柳柳等（2024）基于地面调查利用超高分辨

率遥感影像反演各植被群落的分布位置，结果显示上述物种

在保护区内形成了大面积的群落 [22]，具体面积如下：白骨壤、

秋茄、木榄、无瓣海桑、海桑群落面积分别为49.96、26.23、

0.50、6.52、8.90 hm2. 
1.2  样地设置与调查

为了比较不同优势红树群落的生长差异，我们根据《重要

湿地监测指标体系》（GB/T27648-2011）及《红树林生态监测

技术规程》（HY/T081-2005）的规范，选择成熟的优势红树

物种群落并建立多个样方（表1），包括秋茄（84年）、白骨壤

（84年）、木榄（18年）、海桑（23年）和无瓣海桑4个林龄的

群落，分别为无瓣海桑（17年）于2006年种植，分布于2号鱼

塘和观鸟屋；无瓣海桑（18年）于2005年种植，分布于3号鱼

塘；无瓣海桑（23年）于2000年种植，分布于石牌和1号鱼塘；

无瓣海桑（27年）于1996年种植，分布于观鸟屋. 我们在2017
年对样方中胸径大于1 cm个体挂牌，并于同年开始每年测量

并记录样方内所有挂牌植物的胸径和树高，以及样方林木的

死亡、更新情况. 本研究使用2017、2020和2023年的样方调

查数据. 

表1  优势群落的样方设置

Table 1  The quadrat setting in each mangrove community
植物群落

Plant community
样方规格 

Size (A/m2) 
样方个数 

Quadrat counts
白骨壤 Avicennia marina (84 a) 10 × 10 2
秋茄 Kandelia obovata (84 a) 10 × 10 2
木榄 Bruguiera gymnorhiza (18 a) 25 × 35 1
无瓣海桑 Sonneratia apetala (17 a) 10 × 10 12
无瓣海桑 Sonneratia apetala (18 a) 10 × 10 6
无瓣海桑Sonneratia apetala (23 a) 10 × 10 16
无瓣海桑Sonneratia apetala (27 a) 10 × 10 6
海桑 Sonneratia caseolaris (23 a) 10 × 10 2

1.3  数据处理
样方中植物的生物量由物种特异的异速生长方程估算得

到，具体分为以下3步. 首先，以样方内每一棵植物的胸径以及

该物种的木材密度作为参数，通过异速生长方程估算得到植

物个体的地上和地下生物量并加和作为该植物个体的总生物

量. 然后，再把样方内所有个体的总生物量加和，由此得到该

样方的生物量总量. 最后，用样方生物量总量除以样方地表面

积，得到单位地表面积生物量. 本研究以各样方地表面积生物

量为单位，比较各群落的生物量. 本研究所使用的各物种异速

生长方程及木材密度见表2和表3. 
通过比较外来和乡土植物群落在2017、2020及2023年的

现存生物量差异及年际变化，获取外来和乡土植物群落之间

的生物量动态变化差异，并探究不同林龄无瓣海桑植物群落

生物量的年际变化差异. 
1.4  统计分析

样方调查数据在录入数据库后，用R语言（3.6.3）进行数

据整理和异常值筛选，使用Student t检验比较群落之间的生

物量差异，用“lmerTest”包 [25]构建各群落生物量动态的混合

线性模型. 

2  结果与分析

2.1  不同优势群落单位地表面积生物量差异
2017年各优势群落之间的单位地表面积生物量没有显著

差异，但随着年份的增加，与乡土红树植物白骨壤群落的单位

地表面积生物量具有显著差异的无瓣海桑群落逐渐增多（图

1）. 其中，无瓣海桑（27年）群落的单位地表面积生物量显著

高于白骨壤（84年）群落，无瓣海桑（17、18、23年）群落则
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与白骨壤（84年）群落生物量无显著差异（图1b）；而到2023
年，无瓣海桑（18、23、27年）群落单位地表面积生物量均显

著高于白骨壤（84年）群落（图1c）. 此外，秋茄（84年）群落

的单位地表面积生物量在2017年时显著高于其他群落，但在

2020年时已显著低于无瓣海桑（18年）群落的单位地表面积

生物量，而2023年时几乎所有林龄的无瓣海桑的单位地表面

积生物量均显著高于秋茄（84年）群落的单位地表面积生物量

（图1）. 在2020年，海桑（23年）与秋茄（84年）群落的单位

地表面积生物量之间具有显著差异（图1b），但到2023年时，

由于海桑（23年）生物量的提高，这一差异已不显著（图1c）. 
2.2  不同优势群落单位地表面积生物量变化趋势

2017-2023年间，海桑（23年）和各林龄无瓣海桑群落生

物量基本呈逐年增加，但乡土红树植物白骨壤（84年）群落的

单位地表面积生物量逐年减少，而秋茄（84年）和木榄（18年）

群落则表现为先增后减的变化过程（图2）. 混合线性模型拟

合结果表明，乡土红树植物木榄（18年）、白骨壤（84年）以及

秋茄（84年）群落的单位地表面积生物量年增长速率均为负，

而海桑（23年）和各林龄无瓣海桑的单位地表面积生物量增

长速率为正. 不同林龄无瓣海桑群落的单位地表面积生物量

年增长速率在11.62-23.32 t/hm2，基本呈现出随林龄增加，生

物量年增长速率减小的趋势（表4）. 双因素方差分析表明，年

份对无瓣海桑群落单位地表面积生物量具有显著影响（P < 
0.01），而林龄、年份及林龄的交互作用对无瓣海桑群落单位

地表面积生物量的影响不显著（表5）. 

3  讨 论
3.1  无瓣海桑与乡土红树植物群落生物量增长差异

在本研究中，海桑（23年）群落的单位地表面积生物量年

增长速率为正，但增长速率低于同林龄无瓣海桑（23年）及林

龄更小的无瓣海桑（17、18年）的生物量增长速率，但与高林

龄无瓣海桑（27年）群落生物量的增长速率接近（表4），表明

无瓣海桑具有的生长优势最大，这与之前的研究结果 [13, 15]相

符合. 过去已有不少研究指出外来植物无瓣海桑具有比乡土红

树植物更高的相对生长速率及树高、更高的光合能量利用效

率以及更低的叶片构建成本 [14, 24-25]，这些特性共同构成无瓣

表2  红树林物种的异速生长模型

Table 2  Species-specific allometric model used in biomass 
estimation

物种
Species

公式
Equation

参考文献
References

白骨壤 
Avicennia marina

WAGB = 0.1848 * D2.3524 [34]
WBGB = 0.1682 * D1.7939 [34]

秋茄
Kandelia obovata

WAGB = 0.251 * ρ * D2.46 [35]
WBGB = 0.199 * ρ0.899 * D2.22 [36]

木榄
Bruguiera gymnorrhiza

WAGB = 0.0754 * ρ * D2.505 + 
            0.0679 * D1.4914 [37]

WBGB = 0.470 * D1.554 [38]
海桑
Sonneratia caseolaris

WAGB = 0.251 * ρ * D2.46 [35]
WBGB = 0.199 * ρ0.899 * D2.22 [36]

无瓣海桑
Sonneratia apetala

WAGB = ρ2.098 * D2.187 [39]
WBGB = ρ3.380 * D1.963 [39]

WAGB为地上生物量（kg），WBGB为地下生物量（kg），D为胸径（cm），ρ为
木材密度（g/cm3）. 
WAGB is the aboveground biomass (kg), WBGB is the belowground biomass 
(kg), D is the breast diameter (cm), and ρ is the wood density (g/cm3).

表3  红树林物种的木材密度

Table 3  Species-specif ic wood density used in biomass 
estimation

物种
Species

木材密度 
Wood density (g/cm3)

参考文献
References

秋茄 Kandelia obovata 0.527 [40]
木榄 Bruguiera gymnorrhiza 0.784 [40]
海桑 Sonneratia caseolaris 0.534 [40]
无瓣海桑 Sonneratia apetala 0.478 [39]
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图1  不同样地优势群落2017（a）、2020（b）和2023（c）单位地表面积的现存生物量. 红树植物优势群落：Bg（18a），木榄（18年）；Am（84a），白骨

壤（84年）；Ko（84a），秋茄（84年）；Sa（17a），无瓣海桑（17年）；Sa（18a），无瓣海桑（18年）；Sa（23a），无瓣海桑（23年）；Sa（27年），无瓣海

桑（27年）；Sc（23a），海桑（23年）. 图例中物种缩写分别代表白骨壤（Am）、木榄（Bg）、秋茄（Ko）、无瓣海桑（Sa）和海桑（Sc）. **和*分别表示P 
< 0.01、P < 0.05水平显著. 木榄样地未划分样方而只以样地整体进行计算，故不进行显著性差异比较. 
Fig. 1  Total biomass per area of each mangrove community in 2017 (a), 2020 (b), and 2023 (c). The x-axis shows different dominant community, 
which are, Bruguiera gymnorrhiza aged 18, Avicennia marina aged 84, Kandelia obovata aged 84, Sonneratia apetala aged 17, aged 18, aged 23, 
and aged 27, and Sonneratia caseolaris aged 23. The y-axis denotes the biomass per area (t/hm2). Dominant species of each site are represented in 
different colors. Species: Am, Avicennia marina; Bg, Bruguiera gymnorrhiza; Ko, Kandelia obovata; Sa, Sonneratia apetala; Sc, Sonneratia caseolaris. 
Significance: ** P < 0.01; * P < 0.05. The difference between the site of Bruguiera gymnorrhiza (Bg site) and other sites were not tested.
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海桑相较于乡土红树植物的生长竞争优势. 
本研究表明，研究区内乡土红树植物群落已经达到顶极

群落生物量的稳定期甚至出现衰退的迹象，而无瓣海桑与海

桑群落则仍处于群落生物量的增长期（表4）. 这主要缘于乡

土红树植物群落中个体数量在逐年减少（图3），而林龄相对

更低的无瓣海桑及海桑群落则保持较高的存活率和生长速

率，这与Ren等（2009）的研究 [26]相符. 另一方面，受到病虫

害和生物入侵及工业废水排放的压力，福田红树林属于亚健

康状态 [27]，而乡土红树较外来种受虫害影响更为严重 [28]. 各乡

土红树物种如秋茄、白骨壤、桐花树等都受到不同程度的虫

害[29]，并以白骨壤危害最重，甚至出现整个白骨壤种群呈枯死

状 [29-30]. 这可能导致乡土红树物种群落的衰退，进一步提高了

外来物种的生长优势. 
3.2  红树群落林龄与单位地表面积生物量的关系

本研究发现林龄越大的无瓣海桑具有越高的群落单位地

表面积生物量，但增长速率则逐渐降低（表4），这可能是群

落生物量随时间发展渐趋稳定的体现. 这一结果与Carnell等
（2022）的研究结果类似，表明恢复后的红树林其碳汇能力会

随着年龄的增长而增加，但一旦成熟就会趋于稳定 [31]. Ren等
（2010）比较了不同林龄（4、5、8、10年）的无瓣海桑植物的

各组织器官的生物量，指出无瓣海桑各部分生物量的增长速率

会随着林龄增大逐渐放缓，并以地上部生物量的变化最为明

显 [32]. 陆地生态系统中，Deng等（2023）对杉木人工林的破坏

性取样实验表明，杉木生物量会随林龄增加而增加，但是当杉

木林龄大于36年时，生物量会出现降低 [33]. 林龄在植物生长不

同阶段的作用方向及强度不同，一定程度上解释了在本研究的

图2  不同样地优势群落的单位地表面积生物量随时间变化的折线及趋势图. 图a-h分别代表木榄（18年）、白骨壤（84年）、秋茄（84年）、无瓣海桑

（17年）、无瓣海桑（18年）、无瓣海桑（23年）、无瓣海桑（27年）以及海桑Sonneratia caseolaris（23年）的群落生物量年际变化曲线（均值±标准误

差）. 蓝色线表示该生物量变化趋势，其中实线表示趋势显著，虚线表示生物量的年际变化不显著. 木榄样地未划分样方而只以样地整体进行计算，故

无标准误. 
Fig. 2  Temporal trend of biomass per unit surface area in dominant communities. Biomass change in the Bruguiera gymnorrhiza site (a), 
Avicennia marina site (b), Kandelia obovata site (c), site of Sonneratia apetala planted in 2006 (d), in 2005 (e), in 2000 (f), in 1996 (g), and site of 
Sonneratia caseolaris planted in 2000 (h). Y-axes in all subplots denote the biomass per area (t/hm2). Points and bars in black show the mean and 
the standard errors of biomass per area, and a solid black line links the black points in the sequence of year. Lines in blue display the temporal 
trend of biomass change, with a solid line denoting a significant trend while a dashed line non-significant. The Bruguiera gymnorrhiza site had no 
standard error due to the limited number of plots. The Bruguiera gymnorrhiza site had no standard error due to the limited number of plots.
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表4  优势群落的单位地表面积生物量增长速率

Table 4  Growth rate of biomass per unit surface area in each 
mangrove community

植物群落
Site

增长速率
Growth rate
(Δm/t hm-2)

显著度
P-value
(F-test)

白骨壤 Avicennia marina  (84 a) -19.35 0.2690
秋茄 Kandelia obovata  (84 a) -13.83 0.2021
木榄 Bruguiera gymnorhiza  (18 a) -0.15 0.9840
无瓣海桑 Sonneratia apetala  (17 a) 23.32 0.0416
无瓣海桑 Sonneratia apetala  (18 a) 15.65 0.3240
无瓣海桑Sonneratia apetala  (23 a) 21.82 0.0127
无瓣海桑Sonneratia apetala  (27 a) 11.62 0.2460
海桑 Sonneratia caseolaris  (23 a) 11.98 0.2700
加粗数字表示该群落的单位地表面积生物量随时间有显著变化（P < 0.05）.
Bold figures denote significant growth rate in biomass gain (P < 0.05).

表5  无瓣海桑的年份和林龄双因素方差分析表

Table 5  Two-way ANOVA in year and age of Sonneratia apetala in biomass change
变量

Factor
平方和

Sum square
均方

Mean square
分子自由度

Numerator degree of freedom
分母自由度

Denominator degree of freedom
F统计量
F value

P值
P ( > F)

年份Time 124603 124603 1 56.17 8.9155 0.0042
林龄Forest age 15251 5084 3 50.16 0.3637 0.7794
年份 : 林龄 Time : forest age 9150 3050 3 44.80 0.2182 0.8832
加粗数字表示该变量对无瓣海桑单位地表面积生物量具有显著影响（P < 0.05）. 
Bold figures denote significant in biomass change (P < 0.05).
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双因素方差分析中林龄对群落生物量没有显著影响（表5）. 
本研究也发现，在2017-2023年间，随着无瓣海桑植物林

龄的增加，其群落中单位地表面积生物量与乡土红树植物群落

单位地表面积生物量之间的差异逐渐增大，主要缘于低林龄

群落中生物量的快速增长，而乡土红树植物群落生物量则相对

稳定（图1b、c）. 同样地的其他研究也表明，外来红树植物无

瓣海桑与海桑群落的碳密度逐年增加，但乡土红树植物群落

碳密度则逐年下降，仅木榄群落碳密度相对稳定 [22]. 这都说明

无瓣海桑群落单位地表面积的现存生物量将在其生长一定时

期后超过乡土红树植物群落，反映其具有更高的碳固存能力. 
基于本研究6年的调查数据与结果，我们推测无瓣海桑群落生

物量超越乡土红树植物群落的林龄临界值在15-23龄之间. 

4  结 论
在深圳福田红树林自然保护区，多个林龄的无瓣海桑植物

群落在2017-2023年的单位地表面积生物量均显著高于乡土红

树优势群落的生物量，且该差异与无瓣海桑的林龄相关. 不同

优势群落的年际变化表明乡土红树优势群落的生物量出现衰

退迹象，而无瓣海桑及海桑群落则保持增长，且无瓣海桑群落

生物量增长速率最大. 总体来看，无瓣海桑单位地表面积生物

量会随林龄增长而显著高于乡土红树植物的群落生物量，但其

增长速率随林龄增加而逐渐减慢，单位面积生物量逐渐达到

饱和并趋于稳定状态.  本研究结果对深圳福田红树林的造林

具有参考意义，为保护区的红树林恢复提供了数据参考. 
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图3  不同样地优势群落单位地表面积的个体数（均值±标准误差）. 红
树植物优势群落：Bg（18a），木榄（18 a）；Am（84a），白骨壤（84 a）；

Ko（84a），秋茄（84 a）；Sa（17a），无瓣海桑（17 a）；Sa（18a），无瓣

海桑（18 a）；Sa（23a），无瓣海桑（23 a）；Sa（27a），无瓣海桑（27 
a）；Sc（23a），海桑Sonneratia caseolaris（23a）. 木榄样地未划分样

方而只以样地整体进行计算，故无标准误. 
Fig. 3  The number of trees per unit surface area in mangrove 
community (mean ± SE). The legend shows different dominant 
communities, which are, B. gymnorrhiza aged 18, A. marina aged 84, K. 
obovata aged 84, S. apetala aged 17, aged 18, aged 23, and aged 27, 
and S. caseolaris aged 23. The B. gymnorrhiza site had no standard 
error due to the limited number of plots.
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