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摘  要：假臭草是中国重点关注的入侵植物之一，随着陆地生态系统氮沉降的急剧增加，加剧了其扩张速度。研究假

臭草在氮沉降下的生长特性，是揭示其对氮沉降响应规律的前提和制定防控策略的基础。通过盆栽试验，模拟考察氮

沉降对假臭草生长特征的影响，试验设置 4 个氮沉降水平（N0：0；N1：40 kg/hm2；N2：60 kg/hm2；N3：80 kg/hm2），

培养 45、90 d 后分别测定和计算假臭草根系和植株长度、叶片数量与叶面积、根系特征、生物量及其分配和叶绿素含

量。结果表明，随着氮沉降水平的提升，假臭草的发育能力在 2 个生长期均显著提升（P<0.05），N3 培养 90 d 后根长

和株高相比 N0 增长率分别为 44.38%和 60.89%，叶片数量和叶面积同比分别增长 122.78%和 119.32%，总根长、根表面

积、根体积和根平均直径的增长率分别为 56.04%、42.36%、59.38%和 61.54%。45 d 时，假臭草的总生物量与对照组

相比，N1、N2 和 N3 分别提高 37.50%、81.25%和 106.25%，90 d 对应的数据分别为 23.81%、61.90%和 80.95%。进一步

比较盆栽 45 d 和 90 d 假臭草生物量分配特征随不同氮水平的变化发现，不同氮水平对假臭草根重比（RBR）和根冠比

（R/S）均有抑制作用，且低氮水平对生长初期的抑制效应相比高氮水平和生长后期较强（P<0.05）；而对叶重比（LBR）

和茎重比（SBR）体现出了促进作用，且该效应在高氮水平处理下和假臭草生长后期表现更强（P<0.05）。盆栽 45 d 时，

高氮组（N3）假臭草的叶绿素 a 含量相比对照组（N0）提升 131.69%，叶绿素 b 提升幅度达 787.50%；盆栽 90 d 叶绿

素 a 和叶绿素 b 则分别提升 82.45%和 314.29%，表明叶绿素合成能力对高氮水平为代表的异质环境存在较强耐性。假

臭草在生长初期（45 d）对中等水平氮沉降（N=60 kg/hm2）正反馈效应较强，但随着生长期的延长（90 d），对高水平

氮沉降（N=80 kg/hm2）的适应力显著提升。表明氮沉降的加剧利于假臭草的生长，提高了其潜在的入侵危害性。 
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Abstract: Praxelis clematidea (Griseb.) is one of the most important invasive plants in China, which is continuously 

spreads with the increasingly serious nitrogen deposition in terrestrial ecosystem. The objective of the study was to re-
veal the responses of growth characteristics and accumulate the basic data for formulating corresponding prevention and 

control strategies using simulated nitrogen deposition. The growth characteristics such as root and plant length, leaf 
number and leaf area, root characteristics, biomass and its distribution and chlorophyll content in 45 days with four ni-
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trogen deposition levels (control of 0, low nitrogen group of 40 kg/hm2, medium nitrogen group of 60 kg/hm2, high ni-

trogen group of 80 kg/hm2) compared with the 90 days were measured respectively. The results showed that the devel-
opmental ability was significantly improved in both growth periods (P<0.05) with the increase of nitrogen deposition 

level. Compared with N0, the root length and plant height increased by 44.38% and 60.89% after N3 culture for 90 days. 
The number of leaves and leaf area increased by 122.78% and 119.32%, and the growth rate of total root length, root 

surface area, root volume and root mean diameter was 56.04%, 42.36%, 59.38% and 61.54%. At 45 d, compared with 
the control group, total biomass of N1, N2 and N3 increased by 37.50%, 81.25% and 106.25%, and the corresponding 

data at 90 d was 23.81%, 61.90% and 80.95%, respectively. Further comparison of the biomass distribution characteris-
tics with different nitrogen concentrations at 45 d and 90 d showed that the different concentrations of nitrogen had in-

hibitory effects on RBR and R/S, and the inhibitory effect of low concentration nitrogen and early growth stage was 
stronger than that of high concentration nitrogen and late growth stage (P<0.05). However, it showed that a promoting 

effect on LBR and SBR was stronger under high-concentration nitrogen treatment and in the late growth stage of 
Stinkweed (P<0.05). When potted for 45 days, the content of chlorophyll a in the high nitrogen group (N3) was in-

creased by 131.69% compared with the control group (N0), and the increase in chlorophyll b was 787.50%. Chlorophyll 
a and chlorophyll b increased by 82.45% and 314.29% respectively in potted plants for 90 days. It shows that the chlo-

rophyll synthesis ability has strong tolerance to the heterogeneous environment represented by high nitrogen levels. At 
the early stage of growth (45 d), the positive feedback effect on moderate-level nitrogen deposition (N=60 kg/hm2) was 

strong. However, with the extension of the growth period (90 d), the adaptability to high levels of nitrogen deposition 
(N=80 kg/hm2) was significantly improved. The result proves that the aggravation of nitrogen deposition is beneficial to 
its growth. 
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近年来，过度的工业废气排放和化学肥料使

用造成的陆地生态系统氮沉降的急剧增加，正成

为令人担忧的重大环境问题，并趋于全球化[1]。

中国的氮沉降水平已成为世界三大高降区之一，

且在不断增长，在 1980—2010 年的 30 年间陆地

生态系统的氮沉降量已由 13.2 kg/hm2 增长至

21.1 kg/hm2，预测每年将以超过 1.0 kg/hm2 的速

度持续增长[2-3]。氮沉降量的增加能够影响植物的

生长与分配，改变种间竞争的格局，生态系统的

群落组成随之发生变化。尤其是会加剧外来物种

的入侵强度，造成当地生态系统的退化[4]。入侵

植物在原有生态基础上快速扩张，使入侵地出现

生物多样性丧失、食物链网络结构崩溃、本地物

种急剧减少等严重后果，甚至导致生态系统发生

不可逆转性破坏，造成严重的经济损失[5-7]。为此，

揭示入侵植物对氮沉降加剧的适应性机制值得进

一步研究。 

20 世纪 80 年代首次在香港发现假臭草

（Praxelis clematidea），90 年代后蔓延至深圳地

区[8]，近年来扩张趋势加剧。目前，假臭草广泛

分布于我国广东、福建、海南、澳门、香港、台

湾、湖南、重庆、四川、贵州等 10 余省市[9-11]。

假臭草种子个体小、质量轻、数量多，且繁殖能

力强，能够迅速建立生境优势，分泌带有恶臭的

毒性挥发物，是对农业、林业、畜牧业等最具威

胁的入侵植物之一[12-13]。假臭草能迅速覆盖整个

入侵地，竞争土地肥力，破坏土壤可耕性，对入

侵地造成巨大的经济损失，甚至对生态环境造成“绿

色灾难”[15]。2005 年，假臭草被定为我国恶性杂

草[14]，2013 年农业部已将其列入国家重点管理外

来入侵物种名录。前期研究发现，假臭草有明显

向北扩张的趋势，扩张速度大大超过其他入侵植

物[16]。因此，本研究以入侵植物假臭草为研究对

象，通过盆栽培养过程中添加不同浓度梯度的氮

素进行模拟氮沉降试验，系统测定和分析 45 d 和

90 d 的生长指标，以期明确氮沉降对假臭草生长

指标和生物量分配格局的影响，全面了解假臭草

对异质环境的适应性特点及其机制，为假臭草的

防控提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

于 2019 年中旬在永州市双牌县境内，选择野

生假臭草种群生境，采集长势突出的假臭草成熟

的淡紫色总苞，收集假臭草样品到实验室，进行

自然风干，置于 4 ℃冰箱密封保存。萌发处理前

挑选大小均一、饱满的总苞，用 2.0% NaClO 溶

液处理 10 min，用超纯水冲洗 3次后浸泡处理 48 h
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备用。待其萌发后均匀移栽至塑料花盆，假臭草

幼苗生长至 8~10 cm 后，将长势相近的植株移栽

到培养盆。 

试验地点选择在湖南科技学院园区（26°12 
43.31N，111°3548.71E），该地属于典型的亚热

带季风气候，海拔 122.45 m，年降水量 1290~ 

1900 mm，日照全年平均 1873.7 h，无霜期年均

285~311 d，年平均气温为 17.6~18.6 ℃。试验用

土选择园区地表层土壤，理化性质为 pH 6.21，有

机 质 20.31 g/kg ， 全 氮 2.15 g/kg ， 碱 解 氮

103.26 mg/kg，全磷 0.81 g/kg，速效磷 21.35 mg/kg，

全钾 16.41 g/kg，有效钾 70.41 mg/kg，阳离子交换

容量（CEC）为 0.11 meq/g。土壤经充分混匀后稳

定 2 周，装盆备用。 

1.2  方法 

1.2.1  试验设计   根据现有氮沉降数据保守估

计 [2-3]当前中国陆地生态系统的氮沉降量已达

40.0 kg/hm2，因此设置 4 个氮沉降模拟试验组：

对照组（ N0 ，不施氮）、低氮处理组（ N1 ，

N=40 kg/hm2）、中氮处理组（N2，N=60 kg/hm2）、

高氮处理组（N3，N=80 kg/hm2），每个处理重复设

置 10 盆。为保持自然大气 N 沉积的全球平均比

率，氮素用 KNO3∶NH4Cl∶尿素= 1∶1∶1 比例

的混合，每 1 g 氮素中含有 0.47 g KNO3、0.25 g 

NH4Cl 和 0.28 g 尿素。考虑到幼苗的营养限制和

毒性效应，将氮素溶于 250 mL 蒸馏水中，植物

栽种之后，每 2 d 供 1 次水，每 7 d 供 1 次氮素溶

液（对照组则喷洒同样多的水，分 2 次供给，每

次供给 25 mL，5 周供完），其余处理则保持一致。

为避免位置效应，花盆位置每周需进行调整，直

至处理 45 d 和 90 d 后完成收苗，测定相应指标。 

1.2.2  指标测定   生长参数的测定参照文献

[17-19]：在培养 45 、90 d 时取样，先以超纯水浸

泡 4 h 去除根部土壤后取出，反复洗净后分别测量

其茎高（cm）、根长（cm）、叶片数，叶面积（cm2，

叶面积采用美国手持式激光叶面积仪 CI-203 测

定）；各处理随机剪取 10 株植株的根系，用 0.5%

甲 基 蓝 染 色 处 理 后 ， 进 行 扫 描 分 析 ， 利 用

WinRHIZOPro 2009 b 根系分析系统软件（Rengent 

In-struments Canada Inc．）分析其根系图像，从而

获得总根长度（cm）、根表面积（cm2）、根体积

（cm3）和根平均直径（cm）；用封口袋将测量样

品的根、茎、叶单独收集，用吸水纸吸干样品表

面多余水分后称其鲜重（g），将剩余样品置于烘

箱中在 80℃下进行恒重后测其干重（g）。 

叶绿素含量的测定参照文献[20]：采用乙醇-

丙酮混合提取法测定并计算叶绿素 a（Chla, 

mg/g）、叶绿素 b（Chlb, mg/g）含量及总叶绿素

含量（Chl, mg/g），Chl＝Chla+Chlb。 

计算的指标包括：植株高度变化百分比= 

(h1–h0)/h0100%，其中 h1 为 N1、N2 和 N3 处理下

植株高度，h0 为 N0 的植株高度；叶重比(LBR)=

叶生物量/总生物量；茎重比(SBR)=茎生物量/总

生物量；根重比(RBR)=根生物量/总生物量；根冠

比(R/S)=地下生物量/地上生物量。 

1.3  数据处理 

数据以平均值±标准差表示（n=3）。采用

Office 2019 和 Origin 2017 软件进行数据整理和图

形绘制，SPSS 19.0 软件的 Duncan’s 法进行多重

比较（P<0.05）。 

2  结果与分析 

2.1  不同氮水平对假臭草株高和根长的影响 

无论是盆栽 45 d 还是 90 d，N1、N2 和 N3 处理

组均对假臭草根部和植株的发育影响显著（图 1）。

N2、N1 与 N0 相比，45 d 后根长分别增长 10.45%和

6.72%，植株高度分别提升 59.79%和 44.83%；90 d

后根长分别增长 42.95%和 30.13%，植株高度分别

提升 61.85%和 31.13%。而 N3 与 N0 相比，45 d 后

根长增长 3.36%，株高提升 27.95%；90 d 后根长和

株高增长率分别为 44.38%和 60.89%。表明假臭草

能敏感应答土壤氮浓水平改变，45 d 时对中氮水平

的反馈相比高氮水平更为迅速，而 90 d 时高氮水平

和中氮水平的结果相当。 

2.2  不同氮水平对假臭草叶片数量和叶面积的

影响 

由图 2 可知，土壤中氮素的增加有助于假臭

草叶片的发育，其叶片数量和表面积均显著提升。

对于假臭草叶片数量而言，随着氮水平的提升，N1、

N2 和 N3 处理组与对照相比分别提升 76.78%、

132.60%、112.01%（45 d）和 95.50%、122.78%和

119.32%（90 d），表现为从低氮水平到中氮水平数

量逐渐增多，高氮水平则开始下降，但 90 d 中氮

水平与高氮水平的差异不显著。而叶面积的表现

与之相比却有所差异，盆栽 45 d 和 90 d 均随着氮

用量增加而扩大，N1、N2、N3 与对照相比依次增

长 4.91%、18.59%、26.34%和 1.86%、20.20%、

28.90%。可见，随着盆栽时间的延长，假臭草叶 



592 热 带 作 物 学 报  第 44 卷 

 

 
 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 1  不同处理组对假臭草株高和根长的影响 
Fig. 1  Effects of different treatment groups on plant height 

and root length of P. clematidea 
 

 
 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 2  不同处理组对假臭草叶生长的影响 
Fig. 2  Effects of different treatment groups on leaf growth 

of P. clematidea 
 

片的发育对高氮水平土壤环境的适应性更强。 

2.3  不同氮水平对假臭草的根系特征的影响 

假臭草根系的各项参数随不同氮水平的变化

较为一致（图 3），表现为随着氮水平的提升呈现

为先升后降的趋势，但都高于对照组，说明总根

长、根表面积、根体积和根平均直径之间联系紧

密。中氮水平对假臭草根系发育最为有利，与对

照相比，盆栽 45 d 的总根长、根表面积、根体积

和根平均直径分别增长 49.44%、52.19%、50.00%

和 43.24%，盆栽 90 d 对应的增长率为 56.04%、

42.36%、59.38%和 61.54%。除此以外，相比 45 d，

假臭草根系指标对高氮水平的适应性在 90 d 时

显著提升，与中氮组指标无显著差异。表明随着

时间的推移，假臭草根系对高氮环境的忍耐和适

应性逐渐增强。 

2.4  不同氮水平对假臭草的生物量及其分配的

影响 

假臭草的生物量积累及分配受氮水平的影响

很大，氮水平的提升能促进假臭草根、茎、叶部

分生物量的积累（图 4），但对根重比（RBR）、

叶重比（LBR）、茎重比（SBR）和根冠比（R/S）

的影响有所差异（图 5）。 

不同批次假臭草的生物量随着土壤氮水平的

提升均显著增加，但盆栽 45 d 和盆栽 90 d 的数据

表现则有所差异。其中，假臭草的叶生物量随着

盆栽时间的延长而增加，但根生物量和茎生物量

却随之减少。45 d 时，假臭草的总生物量与对照

组相比，N1、N2 和 N3 分别提高 37.50%、81.25%

和 106.25%，90 d 对应的数据为 23.81%、61.90%

和 80.95%（图 4）。可见，假臭草在生长初期对氮

水平提升的正反馈效应更强。 

进一步比较盆栽 45 d 和 90 d 假臭草生物量分

配特征随不同氮水平的变化发现，叶重比（LBR）

和茎重比（SBR）随着土壤氮水平的提升而增加，

根重比（RBR）和根冠比（R/S）逐渐下降；盆栽

90 d 的 LBR 高于 45 d，而 RBR、SBR 和 R/S 却

与之相反。45 d 时，假臭草在低氮水平下 RBR 和

R/S 与对照相比分别降低 27.31%和 31.59%，90 d

时为 23.80%和 33.36%；LBR 和 SBR 在 45 d 同比

升高 9.10%和 0.50%，90 d 达到了 11.84%和

61.51%。高氮水平下 RBR 和 R/S 在 45 d 和 90 d

分别下降 35.36%、40.25%和 17.12%、24.42%，

LBR 和 SBR 则分别上升 3.04% 、 16.35% 和

10.53%、65.71%（图 5）。表明不同氮水平对假臭

草 RBR 和 R/S 均有抑制作用，且低氮水平和生长

初期的抑制效应相比高氮水平和生长后期较强；

而对 LBR 和 SBR 体现出了促进作用，且该效应

在高氮水平氮水平处理下和假臭草生长后期表现

更强。 

2.5  不同施氮量处理对假臭草叶绿素的影响 

随着氮水平的增加，假臭草各生长时期叶绿

素的含量随之成正比（表 1），且不同梯度之间差

异显著。盆栽 45 d 时，高氮组假臭草的叶绿素 a

含量相比对照组提升 131.69%，叶绿素 b 提升幅 
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 3  不同处理组对假臭草根系特征的影响 
Fig. 3  Effects of different treatment groups on root characteristics of P. clematidea 

 
 

 
 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 4  不同处理组对假臭草生物量的影响 
Fig. 4  Effects of different treatment groups on biomass of P. clematidea 
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 5  不同处理组对假臭草生物量分配的影响 
Fig. 5  Effects of different treatment groups on biomass allocation of P. clematidea 

 
度达 787.50%；盆栽 90 d 叶绿素 a 和叶绿素 b 则

分别提升 82.45%和 314.29%。 
 

表 1  不同处理组对假臭草叶绿素含量的影响 
Tab. 1  Effects of different treatment groups on chlorophyll 
 content of P. clematidea mg/g 

处理
Treatment 

总叶绿素 Total 
chlorophyll 

叶绿素 a  
Chlorophyll a 

叶绿素 b  
Chlorophyll b

N0 2.51±0.06d 2.43±0.07d 0.08±0.00d 

N1 4.15±0.10c 3.94±0.06c 0.21±0.01c 

N2 5.68±0.12b 5.26±0.10b 0.42±0.01b 

N3 

45 d 

6.34±0.11a 5.63±0.13a 0.71±0.02a 

N0 3.97±0.08d 3.76±0.05d 0.21±0.04d 

N1 5.66±0.10c 5.21±0.11c 0.45±0.09c 

N2 7.00±0.09b 6.35±0.09b 0.65±0.12b 

N3 

90 d 

7.73±0.14a 6.86±0.08a 0.87±0.10a 

注：同列不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 
Note: Different lowercase letters in the same column indicate 

significant difference between treatments (P<0.05). 

3  讨论 

氮是植物生长的重要限制因子之一，参与了

植物组织的构成和生命活动。在全球氮沉降加剧

的背景下，入侵植物凭借着其特有的生活史性状

的适应性分化，进化出了相比土著植物更高的氮

饱和度，在高氮沉降量地区更易建立种群优势，

造成生态灾难[21-22]。入侵植物幼苗期，植株根部

的发育是形成其种间竞争力的基础，尤其在生产

力较高的生境中占有绝对优势[23]。假臭草无论是

45 d 还是 90 d 盆栽期，其根部和植株的发育随着

土壤中氮水平的提升与对照组相比均呈现正反馈

效应，其中 45 d 时，中氮组的假臭草根长和株高

指标逐渐优于高氮组，其总根长、根表面积、根

体积和根平均直径等根系参数亦与之一致。这与

陶媛媛等[23]和 TABOADA 等[24]的报道一致，说明

短期过高水平的氮抑制了假臭草的根系发育和植

株生长。但与之不同的是，假臭草在盆栽 90 d 时

中氮组的假臭草根系参数、株高指标与高氮组相

比已无显著差异，随时间推移，可以看出假臭草

对高氮环境不断进化的能力。 

入侵植物在当地定殖以后，可迅速调节对防

卫构件生物量的投资，增强对营养的吸收能力，

最终占据地上资源，扩大其入侵能力[6, 25-26]。分

析假臭草根、茎、叶部分生物量的积累情况发现，

假臭草的根、茎在生长初期对氮水平提升的正反

馈效应更强；而叶的表现与之相反，总生物量的

积累则随氮水平和时间不断提高。通过比较假臭
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草生物量分配发现，叶重比（LBR）在高氮环境

盆栽 90 d 时达到最高，茎重比（SBR）在 90 d 时

本底值会降低，但其与氮水平提升表现的正反馈

效应与 45 d 一致；根重比（RBR）和根冠比（R/S）

随着氮水平的提升在 45 d 表现为负反馈效应，而

在 90 d 却对中氮组和高氮组出现了适应性，指标

相比低氮组有所提升。由此可见，模拟氮沉降下，

假臭草根、茎在生长初期迅速发育，而在生长后

期叶片的生物量积累逐渐占据优势，且根系出现

了对高氮环境的适应性。 

植物叶片的表型与分化影响着叶绿素的功

能，叶绿素在植物叶绿体进行光合作用过程中承

担着核心作用，含量的高低直接影响光合作用的

强弱[27-28]。通过观察假臭草叶片的表型与分化状

态发现，盆栽 90 d 下叶片数量和叶面积对高氮组

的正反馈效应，相比 45 d 和低氮、中氮组更强。

此外，假臭草叶绿素含量亦随着盆栽时间的增加

和氮水平的提高持续上升。随着土壤中氮素含量

的增加，入侵植物的叶绿素合成能力会随之上升，

从而提高了捕获光能的能力，光合作用的效率和干

物质的积累量随之提升[29]。以上表明假臭草面对

高氮环境叶片数逐渐增多，叶面积增大，叶绿素

合成能力提升，可对当地物种产生遮阴作用，对

其光合作用产生负面影响[30]。 

综上所述，假臭草在生长初期（45 d）对中

等水平氮沉降（N=60 kg/hm2）正反馈效应较强，

但随着生长期的延长（90 d），对高水平氮沉降

（N=80 kg/hm2）的适应力显著提升。可见，假臭

草在高氮沉降环境可正常定殖，并逐步进化出较

强的生境适应性来实现进一步扩张。为此，在当

前氮沉降不断上升的生境背景下，后续进一步从

繁殖特征、养分积累、中间竞争方式等方面全面

了解假臭草应答氮沉降的响应机制，从而找到其

防控策略，对于降低假臭草在中国内陆入侵和蔓

延风险至关重要。 
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