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氮素形态对穿心莲氮吸收、分配和内酯成分积累的影响

简少芬 1, 2, 3，林杨 1, 2, 3，万斯 1, 2, 3，钟楚 1, 2, 3*，刘寒 1, 2, 3
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摘 要：为了明确药用植物穿心莲（Andrographis paniculata）对不同氮素形态的利用特征

及其与穿心莲内酯成分积累的关系，以硝态氮（NN）、铵态氮（AN）、酰胺态氮（UN）和

氨基酸态氮（GN）为单一氮源，采用
15
N 同位素示踪和生理生化分析，研究了氮素形态对穿

心莲不同生长时期（快速生长期、拔节期、现蕾期、开花期）氮素吸收、分配和穿心莲内

酯成分含量的影响。结果表明：（1）叶片和根中氮含量随生长时期逐渐下降，NN 处理氮

含量较低。（2）穿心莲氮吸收速率在营养生长期较高，生殖生长期急速下降，穿心莲对

AN、UN 和 GN 的吸收速率较高。（3）现蕾期叶片氮分配比例减少，茎氮分配比例增加，与

NN 处理相比，该时期 AN、UN 和 GN 处理降低了叶片氮分配比例，而提高了茎和根氮分配比

例。（4）快速生长期 NN 处理的光合作用最大羧化速率和最大电子传递速率较低，叶片氮

在羧化系统和生物能学组分中的分配比例也较低；UN 和 AN 处理分别在现蕾期和开花期降

低了叶片氮在羧化系统中的分配。（5）AN、UN 和 GN 提高了穿心莲内酯和脱水穿心莲内酯

含量，降低了现蕾期和开花期 14-去氧穿心莲内酯含量，不同氮素形态对新穿心莲内酯的

影响较小。（6）穿心莲内酯和新穿心莲内酯含量与叶、茎、根氮含量、氮吸收速率及叶和

根中氮分配比例显著负相关，而与茎中氮分配比例显著正相关，14-去氧穿心莲内酯则相反。

综上所述，营养生长期是穿心莲氮吸收的主要时期，穿心莲能更好地利用铵态氮、酰胺态

氮和氨基酸态氮，并通过优化氮分配促进穿心莲内酯成分积累。
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Abstract: Nitrogen (N) is a mineral nutrient with the highest demand for plants, and it is also a
vital abiotic factor that limits plant yield and quality. Plants use inorganic and organic N sources
from soil, and N form is a key factor affecting the active ingredients and their contents in
medicinal plants. However, the utilization characteristics of different N forms by medicinal plants
and the impact on active ingredients remain to be investigated. With nitrate nitrogen (NN),
ammonium nitrogen (AN), amide nitrogen (urea, UN) and amino acid nitrogen (glycine, GN) as
sole N source and combining 15N isotope tracing and physiological and biochemical analysis, this
study aimed to clarify the characteristics of N uptake and utilization and its effect on the
accumulation of andrographolide components at different growth stages (rapid growth stage,
jointing stage, budding stage, flowering stage) of Andrographis paniculata. The results were as
follows: (1) N content in leaves and roots decreased gradually with the growth period, and it was
lower in the NN treatment. (2) The absorption rate of N was higher in the vegetative growth
period, and rapidly decreased in the reproductive growth period. The absorption rate of AN, UN
and GN was higher than that of NN in A. paniculata. (3) The allocation ratio of N in leaves was
decreased, while the allocation ratio of N in stems was increased at budding stage. In comparison
to the NN treatment, AN, UN, and GN treatments reduced N allocation ratio in leaves, but
increased the ratio in stems and roots at this growth stage. (4) At rapid growth stage, the maximum
carboxylation rate and maximum electron transport rate of photosynthesis were lower in the NN
treatment, as well as the proportion of leaf N allocation in the carboxylation system and
bioenergetics components. However, the allocation of leaf N in the carboxylation system in UN
and AN treatment was reduced at budding stage and flowering stage, respectively. (5) AN, UN
and GN increased andrographolide and dehydroandrographolide contents, and decreased 14-
deoxyandrographolide content at budding and flowering stages, while neoandrographolide was
slightly affected by N forms. (6) The contents of andrographolide and neoandrographolide were
significantly negatively correlated with N contents in leaves, stems and roots, N uptake rate, and N
allocation ratio in leaves and roots, while they were significantly positively correlated with N
allocation ratio in stems. The opposite was true for 14-deoxyandrographolide. Taken together, the
results indicate that the vegetative growth period is the main period for N uptake in A. paniculata,
and that A. paniculata can better utilize AN, UN, and GN, and promote the accumulation of
andrographolide components by optimizing N allocation. The results provide a theoretical
reference for N management of A. paniculata.
Key words: nitrogen form, nitrogen uptake, nitrogen allocation, andrographolide, Andrographis
paniculata

氮是植物需求量最大的矿质营养元素，也是限制植物产量和品质的关键非生物因子。

植物所需的氮主要来源于土壤，以无机态的硝酸根（NO3-）和铵根（NH4+）离子为主，也

包括一些小分子的氨基酸和多肽等有机态氮（曹小闯等，2015）。不同的氮素形态不仅对

植物生长和生理特征有较大影响（Guo et al., 2007），也是影响药用植物次生代谢物积累的

关键因子。不同氮素形态对植物次生代谢物积累的影响有很大差别，与次生代谢物种类、

植物对氮素形态的偏好性及氮形态的组成有关。如荨麻多酚物质（Biesiada et al., 2009）、

甜叶菊的甜菊苷（Sun et al., 2021）、医用大麻的大麻素和萜类物质（Saloner & Bernstein,
2022）等在硝态氮条件下积累较铵态氮条件下高，而在茶树（Camellia sinensis）（Yang et
al., 2018）、天门冬（梁娟等，2018）、菘蓝（唐晓清等，2017）等植物中，较高比例的铵

态氮更有利于次生代谢物质的积累。不同氮素形态可能通过调控药用植物初生代谢（如氨



基酸合成、三羧酸循环和糖酵解）和次生代谢的关系以及次生代谢通路酶编码基因的表达

影响次生代谢物的积累（张强等，2018；罗佳琪和付立忠，2020；Chen et al., 2023）。然

而，其具体的影响机制还缺乏系统研究。不同氮形态对植物体内活性成分影响的差异在一

定程度上与植物对不同形态氮的吸收利用差异有关（晏枫霞等，2010）。但是到目前为止，

关于药用植物对不同氮素形态的吸收利用特征及其对次生代谢物积累的影响还鲜有报道。

穿心莲（Andrographis paniculata）是我国重要的南药大宗药材之一，在全球草药市场

占有重要地位。它起源于南亚的印度和斯里兰卡，广泛应用于南亚、东南亚和东亚传统医

药，具有祛热解毒，消炎止痛等功效，是“天然抗生素药物”。笔者前期研究表明，氮素

形态影响穿心莲主要活性成分穿心莲内酯的积累，铵态氮和有机态的酰胺态氮和氨基酸态

氮相对于硝态氮能提高穿心莲内酯含量（Zhong et al., 2021）。鉴于植物对不同氮素形态的

吸收利用普遍存在差异，因此推测不同氮素形态对穿心莲内酯成分积累的影响可能与穿心

莲对不同形态氮源的吸收、分配差异有关。本研究以 4种氮素形态作为唯一氮源，采用无

土基质培育穿心莲植株，通过生理生化研究方法和 15N稳定同位素示踪技术，拟探讨穿心

莲不同生长时期对各氮素形态的吸收利用特征及其与穿心莲内酯成分积累的关系，以期为

穿心莲氮素养分的科学管理提供理论依据。

1材料与方法

1.1试验材料和处理

以药用植物穿心莲（Andrographis paniculata）为材料，原始种子由广西药用植物园种

子库提供，由钟楚博士鉴定为爵床科穿心莲属植物穿心莲。经本课题组筛选和纯化后获得

性状一致、稳定的株系，用于后续研究。在培养室昼夜恒温（约 28℃）条件下，将穿心莲

种子放在装有湿滤纸的培养皿中发芽，过程中保持滤纸完全湿润。光照周期为 14 h光照/10
h黑暗，200 μmol·m-2·s-1的光合有效辐射（photosynthetically active radiation, PAR），相对

湿度 60%。大约 10 d后，将发芽的幼苗移植到装有蛭石、珍珠岩和品氏泥炭土（体积比约

为 4∶1∶1）混合基质的育苗盘中继续生长，定期浇水防止幼苗干旱，直到 5对叶龄。选

取健康、长势一致的幼苗移植到装有蛭石和珍珠岩（4∶1）的花盆中进行 N形态处理。每

盆 1株，移栽前抖净根上附着的基质，每处理 48盆（株）。将植物置于光温培养室中进行

生长，光、温环境同上。

分别以 2 mmol‧L-1 KNO3和 2 mmol‧L-1 Ca(NO3)2、6 mmol‧L-1 NH4Cl、3 mmol‧L-1 尿素

[CO(NH2)2]和 6 mmol‧L-1甘氨酸提供氮源，分别作为硝态氮（NN）、铵态氮（AN）、酰

胺态氮（UN）和氨基酸态氮（GN）处理。营养液中的其他矿物质营养素含有 1 mmol‧L-1

NaH2PO4、2 mmol‧L-1 KCl、2 mmol‧L-1 CaCl2、1 mmol‧L-1 MgSO4、18 μmol‧L-1 H3BO3、

0.15 μmol‧L-1 ZnSO4 、 0.15 μmol‧L-1 CuSO4 、 0.52 μmol‧L-1 (NH4)6Mo7O24 、 9.5 μmol‧L-1

MnSO4和 36 μmol‧L-1 Fe-EDTA。为了维持各处理中 K+和 Ca2+浓度一致，NN处理不加 KCl
和 CaCl2，K+和 Ca2+由 KNO3和 Ca(NO3)2提供。将溶液的 pH值调至 5.8~6.0，并在营养液

中加入 10 mg·L-1氨苄青霉素以抑制微生物繁殖。每周浇营养液 2次，每盆 100 mL。每处

理长势一致的植株有 40株左右，可满足取样的需求。处理 30、50、70、85 d后取样分析。

1.2测定方法

1.2.1光合作用 CO2响应曲线

分别在移栽后 30 d（快速生长期）、50 d（拔节期）、70 d（现蕾期）和 85 d（开花

期）选取长势一致的植株 3株，采用 LI-6400XT便携式光合测定系统，测定主茎上第 9至
12叶位（不同时期叶位不同，但同一时期各处理叶位相同）叶片光合作用 CO2响应特征。

使用内置 LED光源，红蓝光比例为 9:1，PAR为 1 500 μmol·m-2·s-1，叶室温度 25℃，相对

湿度 60%~70%，CO2浓度梯度为 50、100、150、200、300、400、600、800、1 000、1 200、



1 500 μmol·mol-1。
将叶片置于叶室中，在 1 500 μmol·m-2·s-1 PAR、400 μmol·mol-1 CO2浓度下适应至少

20 min，待各参数稳定后，开始测量各 CO2浓度下的光合气体交换参数。根据 FvCB模型

（Farquhar et al., 1980）对 CO2响应曲线进行拟合，计算最大羧化速率(Vc max)和最大电子传

递速率(Jmax)。
1.2.2叶绿素含量、比叶重和比叶氮测定

测定完光合作用之后，用直径 6 mm的打孔器在叶片中部主脉两侧各取 4片叶圆片置

于 10 ml离心管中，加入 5 mL丙酮∶乙醇（1∶1，体积比）混合液，在室温暗处浸提 24 h，
直至叶片完全变白。测定浸提溶液在 663 nm和 645 nm处的吸光值，计算叶绿素 a、b和总

叶绿素含量（张宪政，1986）。

另用打孔器在叶片两侧各取 5片叶圆片，70 ℃烘干至恒重，称重后，叶片用 H2SO4-
H2O2在 260 ℃消煮，靛酚蓝比色法测定总氮含量（吕伟仙等，2004）。比叶重（specific
leaf weight，SLM）和比叶氮（specific leaf nitrogen，SLN）分别为单位叶片面积的重量和

氮含量。

1.2.3 15N同位素标记和测定

分别在快速生长期、拔节期、现蕾期和开花期各处理选取长势一致的植株 4株，取样

前 6 d，将营养液中的氮源分别换成 15N标记的相应氮源，15N原子丰度均为 10%。每 3 d
处理 1次，处理结束后，将植株根系完整取出，用自来水冲洗干净附着的蛭石和珍珠岩，1
mmol·L-1 CaCl2冲洗 1 min，然后去离子水冲洗干净。把植株根、茎、叶各部位分开，分别

装入牛皮纸袋后 105 ℃杀青 30 min，75 ℃烘干至恒重，称重后将各部位研磨成细粉。采用

连续流动同位素比值质谱仪偶联碳氮元素分析仪（ANCA-MS，PDZ-Eropa）测定各部位
15N原子丰度，并计算 15N含量和吸收速率。

1. 2.4植株生物量和总氮含量测定

生物量和植株总氮含量采用 1.2.3样品进行测定。总氮含量采用靛酚蓝比色法测定（吕

伟仙等，2004）。

1.2.5穿心莲内酯成分含量

叶片干样中穿心莲内酯、脱水穿心莲内酯、14-去氧穿心莲内酯和新穿心莲内酯含量的

测定参考王雨霞等（2022）的方法，采用 1.2.3样品进行测定。

1.3数据处理与统计

光合氮分配：将光合机构分为羧化系统（PNC）、生物能学（PNB）和集光系统（PNL）

3部分（史作民等，2015）。各部分氮的分配比例按下式计算：

��C =
�c max

6.25 × �cr × �area
（1）

��B =
�max

8.06 × �mc × �area
（2）

��L =
�c

�B × �area
（3）

式中：Vc max为最大羧化速率（μmol·m-2·s-1）；Jmax为最大电子传递速率（μmol·m-2·s-
1），由 CO2响应曲线根据 FvCB模型拟合得到；CC为叶绿素含量（mmol·m-2）；Narea为单

位叶片面积氮含量（SLN，g·m-2）；Vcr 为 Rubisco 比活，取值为 20.78 μmol CO2·g-1

Rubisco·s-1；Jmc为单位 Cyt f的最大电子传递速率，取值 156 μmol e-·μmol-1 cyt f·s-1；CB为

捕光系统中叶绿素与氮的比值，取值 2.15 mmol·g-1 N（史作民等，2015）。

采用单因素方差分析和 LSD法多重比较处理间差异显著性。数据以平均值±标准差

（n=3 或 4）表示，数据统计分析在 SPSS 19.0数据处理系统中进行，以 Microsoft Excel
2023进行绘图。



2结果与分析

2.1不同氮源对穿心莲生长的影响

如图 1所示，用不同氮源处理 5对叶龄穿心莲植株 30 d（图 1：A，S1）、50 d（图 1：
B，S2）、70 d（图 1：C，S3）和 85 d（图 1：D，S4）的表型没有太大差别，硝态氮

（NN）处理的植株进入开花期稍晚。各处理前 3个时期株高差异较小，而在开花期 NN处

理株高显著高于其他 3个处理（图 1：E）。各处理植株生物量在 S1时期没有显著差异，

而在 S2时期，NN处理显著高于其他 3个处理，S3时期 AN和 UN的生物量较低，而 S4
时期以 AN的生物量最低，显著低于其他 3个处理（图 1：F）。叶片生物量占地上部生物

量的比例随生长时期而逐渐下降，S1时期以 UN处理最低，而 S2和 S3时期以 AN处理最

低，S4时期各处理没有显著差异（图 1：G）。

图中标尺长度为 10 cm。同一时期不同处理间柱子上不同字母表示在 P<0.05水平差异显著。下同。

Scale bars are 10 cm. Different letters on the bars at the same stage indicate significant differences between

treatments at P < 0.05 level. The same as below.

图 1不同氮源对穿心莲生长动态的影响

Fig. 1 Effects of different N sources on dynamic growth of Andrographis paniculata
2.2氮源对穿心莲氮吸收、积累和分配的影响

各处理植株叶片氮含量随生长时期呈逐渐下降的变化。NN处理各时期叶片氮含量相

对较低，在 S1和 S3时期显著低于其他 3个处理（图 2：A）。茎中氮含量在整个生育期变

化不大，S1时期 NN和 AN相对较低，与 UN差异显著；S2时期 AN最低，与 NN和 GN
差异显著；S3时期 AN最低，与 UN差异显著；S4时期各处理差异不显著（图 2：B）。

根中氮含量随生长时期而下降，UN处理在各时期均最高，除 S2时期，NN处理在其他 3
个时期均最低。NN和 AN处理在 S1、S2和 S4时期显著低于 UN和 GN（S4时期 AN除

外），而在 S3时期 NN和 GN显著低于 AN和 UN（图 2：C）。植株总氮含量随生长时期



呈逐渐下降变化，NN处理在各时期普遍较低（图 2：D）。

图 2不同氮源对穿心莲氮含量和氮积累量的影响

Fig. 2 Effects of nitrogen forms on N contents and accumulation in Andrographis paniculata

以 15N稳定同位素进行示踪，测定了不同氮源处理下穿心莲的氮吸收速率。如图 3：
A所示，在前 2个生长时期穿心莲对氮的吸收速率较高，随后急剧下降。各生长时期穿心

莲对硝态氮的吸收速率始终最低，S1~S3时期显著低于 AN处理，而 S3和 S4时期显著低

于 UN处理，S1和 S4时期还显著低于 GN处理。结果说明，穿心莲可以更好地利用铵态

氮、酰胺态氮和氨基酸态氮。

通过计算 15N在各器官中的分配比例，结果表明，S1和 S2时期各氮源处理穿心莲吸

收的 15N主要分布在叶片中，而 S3和 S4时期在茎中的分配比例大幅增加，甚至高于叶片

中分配的比例（图 3：B）。S1时期 AN处理与 NN处理的 15N分配较为相似，而 UN与

GN处理相似。NN和 AN处理穿心莲叶片中 15N的分配比例明显高于 UN和 GN处理，而

根中 15N的分配比例则明显低于 UN和 GN处理。S2时期 NN和 AN各器官 15N的分配比例

没有太大变化，而 UN和 GN处理根中 15N的分配比例明显下降，而叶片和茎中 15N的分配

比例有所增加。S3时期 AN、UN和 GN处理叶片中 15N的分配比例明显较 NN处理低，而

根中分配比例则明显较高。S4时期各处理各器官中 15N的分配比例没有明显差异。



图 3不同氮源对穿心莲 15N吸收速率和分配的影响

Fig.3 Effects of nitrogen forms on 15N uptake rate and allocation in Andrographis paniculata
2.3氮源对穿心莲光合氮分配的影响

不同氮源处理对不同生长时期穿心莲光合作用 CO2响应特征有明显影响。AN、UN和

GN处理在 S1时期 Vc max和 Jmax均显著高于 NN处理。S2时期 AN处理 Vc max和 Jmax最高，

显著高于 UN和 NN处理。S3时期 AN处理的 Vc max和 Jmax仍显著高于其他 3个处理，而

S4时期各处理之间没有显著差异。各处理叶绿素含量在生长前期较低，后期较高， S1和
S4时期处理间差异不显著。S2时期 GN处理叶绿素含量最高，显著高于 NN和 UN处理。

S3时期 AN处理叶绿素含量显著高于其他处理。各处理比叶氮（SLN）在 S1和 S2时期相

对较低，而 S3和 S4时期相对较高。S1时期 AN 和 UN处理显著高于 GN处理，S3和 S4
时期 AN处理最高。

表 1不同氮源对穿心莲光合 CO2响应曲线参数的影响（n=3）
Table1 Effects of N sources on the parameters of photosynthetic CO2 response curve in

Andrographis paniculata (n=3)
时期
Growth stage

处理
Treatment

Vc max
(μmol·m-1·s-1)

Jmax
(μmol·m-1·s-1)

叶绿素含量
Chlorophyll content

(mmol·m-2)

比叶氮
SLN
(g·m-2)

S1 NN 26.02±1.29b 20.48±1.89b 0.43±0.02a 0.70±0.06ab
AN 41.90±1.59a 40.62±4.09a 0.42±0.01a 0.75±0.04a
UN 43.88±0.91a 41.44±2.51a 0.42±0.01a 0.75±0.02a
GN 44.53±0.41a 44.10±3.22a 0.38±0.01a 0.59±0.08b

S2 NN 50.52±1.98b 53.21±0.98bc 0.50±0.02b 0.66±0.05a
AN 57.90±1.25a 58.72±1.40a 0.55±0.01ab 0.69±0.01a



UN 49.80±0.56b 50.11±0.91c 0.49±0.03b 0.64±0.05a
GN 55.48±1.34a 55.05±1.17ab 0.60±0.01a 0.75±0.08a

S3 NN 42.64±1.41b 45.98±2.08b 0.61±0.03b 0.86±0.07b
AN 55.50±2.49a 57.50±2.12a 0.78±0.01a 1.07±0.07a
UN 33.68±1.56c 36.19±1.11c 0.56±0.03b 0.78±0.07b
GN 42.72±0.75b 46.10±0.97b 0.56±0.05b 0.76±0.01b

S4 NN 40.93±0.49a 45.39±0.67a 0.59±0.02a 0.83±0.04b
AN 38.83±0.46a 40.00±0.16b 0.67±0.01a 1.05±0.06a
UN 39.36±1.87a 44.55±2.31a 0.60±0.04a 0.90±0.05ab
GN 39.55±0.54a 44.67±1.29a 0.61±0.06a 0.85±0.10ab

图 4 为叶片氮在光合机构中的分配情况。分配于光合机构中的叶片氮比例为

52.8%~88.7%，随生长时期呈先升高后降低的趋势，S2时期比例最高，与该时期有较高的

Vc max和 Jmax一致。叶片氮在光合机构 3个组分中分配的比例以生物能学最低，不到 10%。

S1和 S2时期各处理叶片氮在集光系统和羧化系统中分配的比例相当，但 S1时期 NN处理

羧化系统中氮的分配比例较其他处理低。S3和 S4时期各处理叶片氮主要分配于集光系统

中，处理间相差不大。S3时期 UN处理和 S4时期 AN处理中羧化系统氮分配比例明显低

于同时期其他处理。

PNC.羧化系统中氮分配比例；PNB.生物能学组分中氮分配比例；PNL.集光系统中氮分配比例。

PNC. N allocation ratio in carboxylation system; PNB. N allocation ratio in bioenergy; PNL. N allocation ratio in

light-harvesting system.

图 4不同氮源对穿心莲光合氮分配的影响

Fig.4 Effects of nitrogen forms on photosynthetic N allocation in Andrographis paniculata
2.4氮形态对穿心莲内酯成分积累的影响

如图 5：A所示，AN处理穿心莲内酯含量在各时期均较高，其中 S1和 S2时期显著

高于其他 3个处理，而其他 3个处理差异不显著。尤其是 S2时期，AN处理的穿心莲内酯

含量是其他处理的 4倍以上。S3时期 UN和 GN处理的穿心莲内酯含量迅速上升，其中

UN与 AN差异不显著，GN处理显著低于 AN和 UN，但都显著高于 NN。该时期 AN和

UN处理的穿心莲内酯含量是 NN处理的 3倍左右。S4时期 UN处理的穿心莲内酯含量仍

维持较高水平，显著高于其他处理，而 GN处理的穿心莲内酯含量下降，与 NN差异不显

著，二者显著低于 AN处理。

各处理新穿心莲内酯含量随生长时期逐渐升高，S1时期以 GN最高，显著高于其他处



理。S2时期 UN最低，显著低于 NN处理。S3时期各处理没有显著差异，而 S4时期 UN
处理最高，显著高于其他 3个处理（图 5：B）。14-去氧穿心莲内酯含量随生长时期逐渐

下降，NN处理各时期相对较高，尤其在 S3和 S4时期显著高于其他 3个处理（图 5：C）。

各时期 NN处理的脱水穿心莲内酯含量都较低，在 S1和 S3时期未检出。AN处理各时期

脱水穿心莲内酯含量都最高，显著高于其他 3个处理。UN和 GN处理的脱水穿心莲内酯含

量在前 2个时期较低，而后 2个时期相对较高（图 5：D）。AN处理总内酯含量在 S1和
S2时期显著高于其他 3个处理，而其他 3个处理之间没有显著差异。S3时期 AN与 UN和

GN差异不显著，三者显著高于 NN处理。S4时期以 UN处理最高，其次为 AN，NN和

GN处理最低（图 5：E）。总体来看，铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮有利于提高穿心莲

内酯及总内酯含量。

图 5不同氮源对穿心莲内酯成分含量的影响

Fig.5 Effects of nitrogen source on the components of andrographolide compounds
2.5穿心莲内酯成分含量与氮吸收和分配的相关性分析

相关性分析结果表明（表 2），穿心莲内酯和新穿心莲内酯含量与根、茎、叶氮含量

以及叶片和根中氮分配比例、氮吸收速率负相关，而与茎中氮分配比例极显著正相关。14-
去氧穿心莲内酯含量与穿心莲内酯含量和新穿心莲内酯含量极显著负相关，因此其与叶和

根中氮含量及氮分配比例、氮吸收速率显著或极显著正相关，而与茎中氮分配比例极显著

负相关。总内酯含量与穿心莲内酯含量相似，与茎和根中氮含量及叶中氮分配比例极显著

负相关，与茎中氮分配比例极显著正相关。结果说明，降低植株氮含量，增加氮在茎中的

分配比例可以有效提高穿心莲内酯及总内酯含量。



各器官氮含量之间相互呈极显著正相关，而茎中氮分配比例与叶和根中氮分配比例均

呈极显著负相关，尤其与叶中氮分配比例的相关性最强。叶和根中较高的氮含量也会提高

氮在它们当中的分配比例，而不利于茎中氮分配比例的增加。

表 2穿心莲二萜内酯成分含量与氮含量和氮分配比例的相关性分析

Table 2 Correlation analysis between the contents of diterpene lactones and nitrogen content and
nitrogen allocation ratio

指 标
Index LNC SNC RNC LNR SNR RNR NUR AD NAD DOAD TL

LNC 1 0.395** 0.692** 0.682** -0.740** 0.480** 0.764** -0.446** -0.695** 0.623** -0.282
SNC 1 0.566** -0.040 -0.074 0.526** 0.087 -0.373** -0.244 0.167 -0.450**
RNC 1 0.505** -0.651** 0.842** 0.523** -0.508** -0.629** 0.591** -0.415**
LNR 1 -0.978** 0.200 0.772** -0.654** -0.861** 0.898** -0.394**
SNR 1 -0.399** -0.785** 0.668** 0.873** -0.911** 0.411**
RNR 1 0.298* -0.265 -0.319* 0.333* -0.198
NUR 1 -0.339* -0.746** 0.670** -0.146
AD 1 0.761** -0.799** 0.934**
NAD 1 -0.894** 0.610**
DOAD 1 -0.561**
TL 1

注：LNC.叶片氮含量；SNC.茎氮含量；RNC.根氮含量；LNR.叶片氮分配比例；SNR.茎中氮分配比例；

RNR.根中氮分配比例；NUR.氮吸收速率；AD.穿心莲内酯；NAD.新穿心莲内酯；DOAD. 14-去氧穿心

莲内酯；TL. 总内酯。因部分样本中脱水穿心莲内酯未检出，该指标不进行分析。*表示差异显著（P＜

0.05）；**表示差异极显著（P＜0.01）。

Note: LNC. Leaf N content; SNC. Stem N content; RNC. Root N content; LNR. Leaf N allocation ratio; SNR.

Stem N allocation ratio; RNR. Root N allocation ratio; NUR. Nitrogen uptake rate; AD. Andrographolide; NAD.

Neoandrographolide; DOAD. 14-deoxyandrographolide; TL. Total lectones. Dehydroandrographolide is not

analyzed due to its undetectable in some samples. * indicates significant differences（P＜0.05） ; ** indicates

extremely significant differences（P＜0.01）.

3讨论与结论

3.1穿心莲对不同氮源的吸收和利用特征

植物可以直接利用无机态氮和有机态氮，但对不同氮素形态的吸收利用存在较大差异，

大部分陆地植物以吸收硝态氮为主，只有少数植物如水稻、茶树、马铃薯（郝凯等，2020）
等以利用铵态氮为主。本研究中通过 15N示踪发现，穿心莲对铵态氮、酰胺态氮和氨基酸

态氮的吸收速率要明显高于对硝态氮的吸收速率，尤其对铵态氮的吸收速率最高，表现出

对铵态氮有一定的偏好性。同时也发现，铵态氮及酰胺态氮、氨基酸态氮处理穿心莲叶片

在现蕾期以前均有较高的氮含量。以上结果说明，穿心莲能更好地利用这 3种氮形态。值

得注意的是，铵态氮处理植株虽然生物量相对较小，但并未出现如叶片黄化、植株生长受

抑制，甚至致死等典型的铵毒症状（Jian et al., 2018; Hachiya et al., 2021）。铵抑制穿心莲

生物量积累的原因仍有待进一步研究。

利用 15N同位素示踪比较不同生长时期氮素吸收速率的变化可知，拔节期（S2）之前

是穿心莲氮素吸收的主要时期，进入现蕾期（S3）之后氮素吸收速率开始大幅下降。结果

表明，拔节期之前的营养生长期是穿心莲氮需求的关键时期，而进入生殖生长后对氮素的

需求急剧减少。15N同位素示踪结果还表明，现蕾期是植株水平上氮素重新分配的关键时

期。因氮吸收减少，叶片中氮分配比例下降，植株将氮转移至茎和根，尤以铵态氮、酰胺

态氮和氨基酸态氮处理的植株该时期叶片中的氮向根和茎中转运更加明显。此外，这 3种
氮源处理的植株根中氮含量也普遍较硝态氮处理高，与 15N测定结果一致。综上，穿心莲

生产上氮肥应主要在营养生长期施用，生殖生长期因氮吸收速率下降，植株体内氮以重新



分配为主，应避免在生殖生长期施用氮肥。

3.2氮源对穿心莲内酯成分的影响

本研究表明，不同氮素形态对穿心莲内酯成分有较大影响。氮素形态对药用植物不同

活性成分的影响差异已有广泛报道，但关于其机理还缺乏深入研究。根据碳/养分平衡假说，

较高的氮含量通常导致药用植物富含碳的次生代谢物质积累下降（罗佳琪和付立忠，

2020）。本研究中穿心莲内酯、新穿心莲内酯和总内酯含量与叶、茎、根中的氮含量及氮

吸收速率负相关。然而，铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮处理下植株叶片氮含量和氮吸收

速率较硝态氮处理植株高且穿心莲内酯含量也相对较高。相关性分析结果反映了各生长时

期氮含量变化与穿心莲内酯成分变化有关，而不同氮素形态处理之间叶片氮含量和氮吸收

速率的差异不是造成内酯含量差异的主要原因。

光合产物是植物次生代谢的最初物质来源，维持较高的光合能力可以为次生代谢提供

更多的同化物。铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮处理的植株具有较强的光合能力，可能是

导致穿心莲内酯含量较高的原因之一。植物叶片中大部分的氮都存在于光合器官中参与光

合作用（Makino et al., 2003）。因此，叶片氮含量及其在光合机构各组分中的分配对光合

作用有重要影响（史作民等，2015）。营养生长期是植物干物质积累的重要时期。该研究

中，铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮处理的穿心莲叶片始终具有相对较高的氮含量，而且

在营养生长时期（S1和 S2）具有较高的光合能力以及较高的 Vcmax和 Jmax，表明这 3种氮

源处理的植株将更多的氮投入到光合作用中，光合作用受到的化学限制也较小。从氮在光

合机构组分中的分配可以看出，S1时期硝态氮处理的植株光合氮在羧化系统和生物能学组

分中分配的比例较其他处理低，可能是导致其光合能力较低的重要原因。

植物由营养生长向生殖生长的转化期是氮素转移的关键时期，也是穿心莲内酯成分积

累的重要时期（陈娟等，2014）。本研究中现蕾期（S3）穿心莲内酯和新穿心莲内酯含量

开始大量积累。该时期铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮处理叶片氮的分配比例较硝态氮处

理明显下降，而根和茎中的氮分配比例增加。相关性分析也表明，穿心莲内酯和新穿心莲

内酯含量与叶片氮分配比例显著负相关而与茎中氮分配比例显著正相关，说明该时期叶片

氮向茎中转移增加对穿心莲内酯积累有促进作用。叶片是氮同化的主要器官，尤其生长后

期大量氮积累将增加碳水化合物消耗而不利于次生代谢物质积累（Zhong et al., 2021）。该

研究结果在一定程度上符合碳/养分平衡假说的预测。氮在光合机构各组分中的分配也影响

植物对氮的再利用（刘涛，2018）。水溶性蛋白较其他类型蛋白更易被降解而再利用。羧

化系统中的氮主要以羧化酶为主，占水溶性蛋白的一半以上（Carmo-Silva et al., 2015）。

羧化系统中维持较高的氮比例不仅降低植物光合效率（Mu et al., 2016），也降低叶片中氮

的转移和再利用。生长后期（S3和 S4）铵态氮和酰胺态氮处理植株羧化系统氮的比例下

降，可能有利于叶片中氮的转移。

综合以上分析，铵态氮、酰胺态氮和氨基酸态氮影响穿心莲植株和叶片氮分配，提高

穿心莲营养生长期光合能力，促进生殖生长期植株叶片氮素向茎中的转移，为叶片中穿心

莲内酯成分的合成与积累提供了物质基础。

3.3本研究的潜在意义

氮素形态通过调控药用植物次生代谢物合成通路中酶基因的表达而影响活性成分积累

（张强等，2018）。穿心莲内酯属于半日花烷型二萜内酯，其合成通路还尚未被解析。该

研究中发现，14-去氧穿心莲内酯含量与穿心莲内酯含量极显著负相关，铵态氮、酰胺态氮

和氨基酸态氮不仅提高穿心莲内酯含量，还特异性地提高了脱水穿心莲内酯含量，尤以铵

态氮的效果更加明显。结果说明，穿心莲内酯含量的提高与 14-去氧穿心莲内酯和脱水穿

心莲内酯含量的变化有密切联系。该研究结果支持了任俊泽（2023）最近提出的穿心莲内

酯合成的推测路径，即由 14-去氧穿心莲内酯和脱水穿心莲内酯通过单加氧反应形成穿心



莲内酯。细胞色素氧化酶 P450（CYP450）家族蛋白酶催化单加氧反应，在药用植物化学

成分的修饰方面起到重要作用（Xu et al., 2015）。可以推测，铵态氮、酰胺态氮和氨基酸

态氮可能诱导了某个（或某几个）CYP450基因的上调表达，促进了 14-去氧穿心莲内酯和

脱水穿心莲内酯向穿心莲内酯的转化。长期以来，虽然有较多关于穿心莲 CYP450基因的

研究（Garg et al., 2015；Liang et al., 2020；孙铭阳等，2022），但催化穿心莲内酯合成的

关键 CYP450基因还未见报道。该研究为穿心莲内酯合成通路中 CYP450基因的挖掘奠定

了基础。
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