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白木香响应真菌侵染与机械损伤胁迫的
生理机制

张    鹏，薛世玉，李小飞，徐大平，崔之益*

(中国林业科学研究院热带林业研究所，广东  广州　510520)

摘要：[目的 ] 为研究白木香受到胁迫的生长与防御过程，探明其结香过程的生理响应机制。[方法 ] 以 3年生

白木香为对象，应用注射真菌菌剂与机械钻孔 2种诱导结香方法对白木香进行制香，通过分析其调控生长与防

御的激素含量、抗氧化酶活性、防御物质总酚与总萜含量以及光合与叶绿素荧光特性，研究白木香对真菌侵染

与机械损伤胁迫的生理响应机制。[结果 ] 在胁迫初期，与防御反应相关的激素茉莉酸、水杨酸、乙烯前体含

量在胁迫处理组中显著升高，而与生长相关的激素赤霉素与生长素含量降低；在胁迫后期，茉莉酸、水杨酸与

乙烯前体含量逐步降低，而赤霉素与生长素的含量逐渐增加。胁迫处理初期的抗氧化酶活性与总酚、总萜的含

量显著高于对照组；抗氧化酶活性增幅随处理时间的延长而减小，总酚和总萜含量随处理时间的延长而增加，

但增幅速率降低。胁迫处理 1～3个月的光合作用与叶绿素荧光受到抑制，而胁迫处理第 6个月时，光合与荧

光得到恢复。[结论 ] 当白木香受到真菌侵染与机械损伤胁迫时，激活防御反应的激素含量显著升高，抗氧化

酶活性增加，同时次生代谢防御产物酚类与萜类增加，光合作用受到抑制；随着时间的延长，白木香生长获得

恢复，胁迫得到缓解。说明白木香结香过程是防御反应加强，产生沉香物质，且是生长与防御的动态平衡过

程。
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白木香（Aquilaria sinensis (Lour.) Spreng.）

又称土沉香、香树、女儿香、牙香树，是瑞香科

（Thymelaeaceae）沉香属（Aquilaria）常绿乔

木，为我国特有珍贵药用植物、国家二级重点保护

野生植物 [1-2]。白木香受到外界胁迫后能产生沉

香，是我国生产沉香的重要植物资源。沉香是名贵

的传统中药材[3]，也是一种天然的高级香料[4-6]，同

时在世界五大宗教中备受推崇 [7]。由于沉香在药

用、香料、宗教、收藏等方面的广泛用途，使其在

国内外供不应求 [8-9]。为了沉香资源的可持续利

用，培育沉香人工林与人工诱导结香是目前解决沉

香紧缺的有效途径。

物理机械损伤、化学物质刺激以及微生物与病

虫害侵染均能诱导沉香形成。物理、化学或生物因

素都是沉香形成的诱因，它们作为激发子诱导沉香

树防御反应的发生，使沉香树体产生具有防御作用

的次生代谢产物（倍半萜和 2-（2-苯乙基）色酮类

物质），这些次生代谢产物与细胞其他组分复合形

成导管填充物（侵填体），对沉香次生木质部导管

造成堵塞，从而抵御外界物理机械损伤、化学物质

刺激以及微生物与病虫害侵染对沉香树体的进一步

伤害，最终形成沉香[10]。

目前，关于白木香的结香机理尚未有定论，对

沉香形成的研究主要集中在沉香组成成分分析[11-12]、

沉香形成机理假说验证 [10, 13-14]、人工诱导结香方

法[15-16]、沉香物质合成代谢途径以及形成过程信号
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调控机制等方面[17-18]。虽然前人对白木香结香过程

中的防御反应已有大量研究[19-20]，但对与其生长相

关的内源激素、光合、荧光等生理特性缺乏关注。

鉴于白木香的结香过程不仅是沉香属植物进行胁迫

防御的过程，也是一种防御与生长的动态平衡过

程。因此，研究白木香结香过程的防御与生长的动

态平衡状态，对揭示其结香机制，促进白木香结香

具有重要意义。

本研究应用注射真菌菌剂与机械损伤 2种诱导

结香方法对白木香进行胁迫制香，通过分析其调控

生长与防御的激素含量、抗氧化酶活性、防御物质

总酚与总萜含量以及光合与叶绿素荧光特性等，研

究白木香对真菌侵染及机械损伤胁迫的生理响应，

以期探明白木香结香过程的生长与防御过程，揭示

其结香过程的生理响应机制，为促进白木香结香提

供理论依据。 

1　 研究方法
 

1.1    试验材料与设计

试验于 2020年 9月在广西省北流市石窝镇良

冲沉香产业示范园进行（22°15′ N, 110°50′ E, 海
拔 426 m）。选取生长健壮、无病虫害、生长环境

相同、长势一致的 3年生普通白木香，分别设置生

物诱导（注射真菌菌剂）、物理诱导（树干钻孔）

与空白对照 3种处理，每组处理选取 10株样本，

3次 重 复 ， 共 计 30株 。 普 通 白 木 香 平 均 树

高与地径（距地面 10 cm直径）分别为（2.95±
0.66）m、（6.44±1.49）cm。 

1.1.1    真菌胁迫组设置　采用直径 0.5 cm钻头的

电钻在树干两侧距离地面 80 cm处分别钻孔，以

打点滴输液方式注入配好的菌液（黑绿木霉菌 +
腐皮镰孢菌 + 龙眼焦腐菌（菌液体积比 1:1:1））
250 mL，真菌诱导结香实验菌液配比方法参照宋

晓琛等[21] 方法，略有改动。 

1.1.2    机械损伤胁迫组设置　采用直径 0.5 cm钻

头的电钻在树体的基部 0.5 m处直至树干顶端（直

径约 5 cm）全面打洞钻孔，上下洞口相距 5 cm。

分别于处理后第 1、3、6个月，选取中上部枝

条顶端下第 3～4片生长健壮的成熟功能叶，进行

光合及荧光指标测定；同时，每个处理随机选择

6株树，将其钻孔伤口上方 1 cm处的适量木块取

下，取样后用锡箔纸包好，迅速放入液氮中直至冷冻

彻底，运回实验室后，将液氮速冻样品放置于−80 ℃

的超低温冰箱中保存，用于生理生化指标测定。 

1.2    生理指标测定 

1.2.1    激素含量、抗氧化酶活性与防御物质含量

测定　使用酶联免疫法测定白木香茎干内源激素

(茉 莉 酸 （ JA）、 水 杨 酸 （ SA）、 乙 烯 前 体

（ ACC） )的含量和抗氧化酶（过氧化氢酶

（CAT）、过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化

酶（SOD）、多酚氧化酶（PPO）、抗坏血酸氧

化酶（APX）、谷胱甘肽还原酶（GR））活性。

次生代谢防御物质总酚类（Phenol）与总萜类（Ter-
pene）分别以没食子酸、芳樟醇作为标准品，使

用分光光度测定其含量[22-23]，且均以鲜质量计。 

1.2.2    光合指标测定　在晴朗天气的上午 9：00—
11：30，利用光合仪（Li-6400 XT），在饱和光

强下完成光诱导，稳定后测定叶内气体交换参数，

包括净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、胞间

CO2 浓度（Ci）和蒸腾速率（Tr），每组测定

3株，每株测定 3次。测定时设定光合有效辐射为

1 500 μmol·m−2·s−1，相对湿度为 60%～70%，叶室

温度为 20 ℃，CO2 浓度为 400～410 μmol∙mol−1[24]。 

1.2.3    叶绿素荧光参数测定　利用便携式脉冲调

制叶绿素荧光仪（OPTI-Sciences OS5P，USA）
于天气晴朗的上午 9：00—11：30进行叶绿素荧

光参数测定，每组测定 3株，每株测定 3次，取

平均值。在光照充足下进行，将叶夹夹在叶片中

部，叶片暗适应 30 min后，先测定吸光系数、初

始荧光（F0），照射一个饱和脉冲光（ 2  500
μmol·m−2·s−1）后，测量最大荧光（Fm）、可变荧

光（Fv）、PS Ⅱ原初光能转化效率（Fv/Fm）和

PSⅡ潜在活性（Fv/F0）等。 

1.3    数据处理

采用 SPSS 22.0软件进行显著性分析，单因

素方差分析（One-way ANOVA）白木香不同胁迫

处理间与受胁迫不同时间各指标的差异，Duncan
法进行多重比较，显著性检验 α=0.05，Excel 2016
制表做图。 

2　 结果与分析
 

2.1    真菌侵染（BS）及机械损伤 (AS)对白木香

内源激素含量的影响

图 1表明：与对照相比，在受胁迫 1个月与

3个月时，激活防御反应的激素茉莉酸、水杨酸、

乙烯前体含量都上调，含量基本显著高于对照（胁
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迫 3个月的水杨酸除外），而负责协调植物生长的

赤霉素与生长素的含量显著低于对照；在受胁迫

6个月后，水杨酸与赤霉素含量在 AS处理中与对

照差异不显著，同时生长素含量在 3组处理间均无

显著差异。
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图 1    不同胁迫对白木香内源激素含量的影响

Fig. 1    Effect of different stress on the endogenous hormone content of Aquilaria sinensis
 

随胁迫处理时间的延长，茉莉酸、水杨酸与乙

烯前体含量逐步降低，而赤霉素与生长素的含量在

白木香茎干中逐渐增加。胁迫第 6个月与第 1个

月相比，茉莉酸含量在 BS和 AS胁迫中分别显著

降低了 20.78%、18.00%，水杨酸含量分别显著降

低了 18.22%、15.98%；而赤霉素含量分别显著增

高了 33.98%、34.63%，生长素含量分别显著增高

了 17.55%、16.92%。 

2.2    真菌侵染（BS）及机械损伤（AS）胁迫对

白木香抗氧化酶活性的影响

由图 2可知：在胁迫 1个月时，BS和 AS的

6种抗氧化酶活性都显著高于对照；在胁迫 3个月

时，除 APX与 GR外，其余 4种抗氧化酶活性也

显著高于对照；在胁迫 6个月时，SOD，CAT，
PPO，APX的活性均与对照无显著差异。 

2.3    真菌侵染（BS）及机械损伤（AS）胁迫对

白木香防御物质的影响

图 3表明：在胁迫 1个月时，总酚与总萜含

量与对照差异显著，其中，BS和 AS的总酚含量

分别比对照增加了 57.10%、33.10%，总萜含量分

别增加了 54.02%、27.33%；当胁迫 6个月时，

BS和 AS的总酚含量分别是对照的 1.90、1.71
倍，总萜含量分别是对照的 2.24、2.20倍。

在受胁迫过程中，总酚和总萜含量随时间的延

长而增加，其中，BS的总酚含量第 3个月与第

6个月分别比第 1个月增加了 26.34%、42.32%，总

萜类含量分别比第 1个月增加了 16.39%、35.54%；

AS的总酚含量第 3个月与第 6个月分别比第 1个

月增加了 40.10%、50.78%，总萜含量分别比第

1个月增加了 13.83%、61.36%。 

2.4    真菌侵染（BS）及机械损伤 (AS)胁迫对白

木香光合作用的影响

由图 4可知：与对照相比，在 BS和 AS胁迫

1个月时，白木香叶片的 Pn、Gs、Tr 和 WUEi 均
下降，而 Ls 增加，其中，BS和 AS胁迫的 Pn 分

别下降了27.47%、25.23%，Gs 分别下降了28.97%、
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20.11%，Tr 分别下降了 23.90%、11.63%，WUEi
分别下降了 4.83%、 15.50%， Ls 分别增加了

14.61%、6.96%。

在胁迫 6个月时，AS处理的 Pn 与对照无显

著差异，BS胁迫的 Pn 与对照差异显著，BS和

AS处理的 Gs、Ci、Tr 显著高于对照，而 Ls 比对

照分别降低了 11.45%、25.70%。 

2.5    真菌侵染（BS）及机械损伤 (AS)胁迫对白

木香叶绿素荧光的影响

由表 1可知：受到胁迫后 F0 较对照显著增

加，但随时间的延长增幅变小；胁迫 1个月时，

BS和 AS处理的 F0 较对照分别增加了 37.19%、

33.02%；胁迫 3个月时，BS和 AS处理的 F0 较

对照分别增加了 25.25%、18.83%；胁迫 6个月

时，BS和 AS处理的 F0 较对照分别增加了 7.30%、

12.04%。

胁迫 1个月与 3个月时，BS和 AS处理的 Fm、

Fv 与对照差异显著，而胁迫 6个月时，BS和

AS处理的 Fm、Fv 与对照差异不显著。

BS和 AS处理后，叶片叶绿素荧光参数 Fv/Fm
与 Fv/F0 均显著下降，随处理时间的延长降幅减

小；胁迫 1个月时，BS和 AS处理的 Fv/Fm 较对

照分别下降 9.88%、12.35%；胁迫 6个月时， BS
和 AS处理的 Fv/Fm 较对照分别下降了 2.47%、

3.70%。胁迫 1个月时，BS和 AS处理的 Fv/F0

较对照分别下降了 38.48%、41.94%。胁迫 6个月

后，  BS和 AS处理的 Fv/F0 较对照分别下降了

11.11%、14.25%。 
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图 2    不同胁迫对白木香抗氧化酶活性的影响

Fig. 2    Effect of different stress on the antioxidant enzyme activity of Aquilaria sinensis
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图 3    不同胁迫对白木香总酚和总萜含量的影响

Fig. 3    Effect of different stress on the total phenols and total terpenes of Aquilaria sinensis
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3　 讨论
 

3.1    真菌侵染 (BS)及机械损伤 (AS)胁迫对白木

香内源激素的影响

植物的防御反应依赖于各种信号通路的复杂相

互作用，每一种激素启动一个特定的分子途径，这

些不同的激素途径被整合在一个协同、拮抗和相互

作用的复杂网络中[25]。在胁迫条件下，防御反应会

被激活，然而，作为防御反应的一部分，植物生长

会受到抑制。此外，防御反应中的植物激素（包括

表 1    不同胁迫对白木香叶绿素荧光的影响

  Table 1    Effect of different stress on chlorophyll fluorescence parameters of Aquilaria sinensis

荧光参数
Chlorophyll fluorescence parameters

处理
Treatment

处理时间（月） Time（Month）

1 3 6

初始荧光 F0

对照 CK 367.54±5.06 Bb 398.22±15.48 Ba 395.89±7.79 Ca
真菌胁迫 BS 504.23±12.38 Aa 498.78±13.55 Aa 424.78±13.38 Bb

机械损伤胁迫 AS 488.91±20.14 Aa 473.22±29.98 Aa 443.56±15.84 Ab

最大荧光 Fm

对照 CK 1 961.74±60.12 Aa 1 964.11±94.97 Aa 2 034.56±7.79 Aa
真菌胁迫 BS 1 848.52±96.62 Ba 1 675.67±137.16 Bb 1 988.00±81.95 Aa

机械损伤胁迫 AS 1 717.40±74.17 Cc 1 606.44±77.05 Bb 2 014.78±95.11 Aa

可变荧光 FV

对照 CK 1 594.20±60.34 Aa 1 565.89±106.40 Aa 1 638.67±35.96 Aa
真菌胁迫 BS 1 344.29±105.83 Bb 1 176.89±148.09 Bc 1 563.22±71.85 Aa

机械损伤胁迫 AS 1 228.49±75.06 Cb 1 133.22±101.73 Bb 1 571.22±102.19 Aa

最大光能转换效率 FV/Fm

对照 CK 0.81±0.01 Aa 0.80±0.02 Aa 0.81±0.01 Aa
真菌胁迫 BS 0.73±0.02 Bb 0.70±0.03 Bb 0.79±0.01 Ba

机械损伤胁迫 AS 0.71±0.02 Bb 0.70±0.03 Bb 0.78±0.02 Ba

PSⅡ潜在活性 FV/F0

对照 CK 4.34±0.18 Aa 3.95±0.40 Ab 4.14±0.16 Aab
真菌胁迫 BS 2.67±0.26 Bb 2.37±0.35 Bb 3.68±0.12 Ba

机械损伤胁迫 AS 2.52±0.20 Bb 2.42±0.36 Bb 3.55±0.32 Ba
　　注：表中数据为平均值±标准误，不同大写字母表示处理间在同一时间差异显著（p<0.05）。不同小写字母表示同一处理在不同时间间差异显著
（p<0.05）。
　　Notes: Data are presented in the mean ± SE．Different capital letters indicate the significant differences at p<0.05 level among treatments at
the sampling time．Different small letters indicate that the same treatment has significant differences at p<0.05 level in the different sampling time．
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图 4    不同胁迫对白木香光合参数的影响

Fig. 4    Effect of different stress on photosynthetic parameters of Aquilaria sinensis
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茉莉酸、水杨酸、乙烯、脱落酸）通常与生长相关

的激素（如赤霉素、油菜素内酯、细胞分裂素和生

长素）起拮抗作用[26- 27]。

本研究中，在胁迫初期，防御相关的激素含量

上调，而负责生长的激素含量降低，表明白木香的

防御反应被激活，防御反应占主导地位。在胁迫

6个月后，很多激素含量处理与对照之间差异不显

著，表明无论是防御类激素还是生长类激素都朝着

正常生长状态靠近。研究表明，随着胁迫持续时间

和强度的变化，各激素信号通路的拮抗和协同互

作，在植物应对各种胁迫时平衡着生长与防御，调

节植物生长发育[28]。 

3.2    真菌侵染 (BS)及机械损伤 (AS)胁迫对白木

香抗氧化酶的影响

植物在逆境胁迫下产生的超氧阴离子自由基

（O2
▪ -）等易造成膜脂过氧化，而植物抗氧化酶系

统能够降低产生的 O2
▪ -量，从而维持植株的正常生

长[29]。通过抗氧化酶系统中的过氧化氢酶、过氧化

物酶以及超氧化物歧化酶能将植物体内过氧化物自

由基分解清理[30]。多酚氧化酶与酚类物质反应生成

醌类物质，可增加植物对生物胁迫和非生物胁迫的

抗性[31]。抗坏血酸氧化酶与其它氧化还原反应相偶

联起到末端氧化酶的作用，能催化抗坏血酸的氧

化[32]。谷胱甘肽还原酶将氧化型谷胱甘肽还原成还

原型谷胱甘肽，从而为活性氧的清除提供还原力，

保护植物免受伤害[33]。

本研究中，随着胁迫时间的延长，抗氧化酶活

性随着减少。植物的胁迫反应涉及动态的生长调

节，胁迫条件下生长受到限制，当条件改善后，迅

速恢复[34]。夏蕴等[35] 研究也表明，当植物胁迫条

件减轻或者消失时，其抗氧化酶活性增幅也随之减

少，与本研究结果类似。 

3.3    真菌侵染 (BS)及机械损伤 (AS)胁迫对白木

香防御物质的影响

植物受到胁迫时能激活自身防御反应，启动次

生代谢合成，可产生萜类、酚类、含氮化合物，有

利于防御自身和抵御生物和氧化物质的伤害[36]。张

争等[37] 在白木香的研究中表明，萜类含量增多是

植物启动相应的防御反应和抵御伤害胁迫的重要

机制。

与对照相比，受胁迫白木香中的总酚与总萜含

量差异显著，且随胁迫时间的延长总酚和总萜含量

增加。此外，BS处理的总酚与总萜含量高于 AS

处理，表明真菌侵染对于白木香来说胁迫强度可能

更大，对其损伤更严重。白木香防御外界伤害的次

生代谢产物，凝结于木材内，形成了沉香，而随胁

迫时间的累积，沉香物质也在不断积累，从而使沉

香的产量增加[6]。 

3.4    真菌侵染 (BS)及机械损 (AS)伤胁迫对白木

香光合作用的影响

当植物受到胁迫时光合作用受阻，净光合速率

降低[38]。本研究中，BS和 AS胁迫 3个月时，白

木香叶片的 Pn、Gs、Tr和 WUEi 较对照基本下

降，而 Ls 增加。Pn、Gs 和 Ci 值三者同时降低，

说明光合作用受气孔限制影响[39]。BS和 AS胁迫

对白木香茎干部分造成了损伤，影响了植物水分运

输，减少光合作用原料供给，从而使气孔部分关

闭，进而影响植物的光合速率。在 AS胁迫 6个月

时， Pn 与对照无显著差异，BS胁迫的 Pn 与对照

差异显著。相对于 AS，BS处理可能对白木香所

造成的胁迫强度更大，损伤更严重，意味着白木香

在受到胁迫后也在不断的修复损伤情况，恢复最佳

生长的状态。华建峰等[40] 对胁迫解除后中山杉的

生长和光合特性进行研究，发现其能够通过合理调

整生长和光合策略得到恢复。 

3.5    真菌侵染 (BS)及机械损伤 (AS)胁迫对叶绿

素荧光的影响

叶绿素荧光参数可用来评价植物生理变化和光

能利用[39, 41]。BS和 AS处理的叶绿素荧光参数较

对照差异显著，但随胁迫时间的延长差异变小，其

中，F0 值增加，说明 PSⅡ受到损伤 [42]。Fv/Fm
与 Fv/F0 均显著下降，说明真菌及机械损伤胁迫使

白木香 PSⅡ等光合机构遭受伤害，光化学活性降

低，产生了光抑制。光能在叶片中不能顺利转化为

化学能，过剩的激发能易使光合机构受到损伤从而

导 致 光 破 坏 [43]。 在 受 胁 迫 6个 月 时 ， Fv/Fm
与 Fv/F0 降幅减小，表明白木香光合组织的光系统

（PSⅡ）在损伤后得到了一定修复[44]。 

4　 结论

综上所述，当白木香受到真菌侵染与机械损伤

胁迫时，激活防御反应的激素含量显著升高，抗氧

化酶活性增加，同时防御次生代谢产物酚类与萜类

增加，光合作用受到抑制；而随着时间的推移，白

木香生长获得恢复，胁迫得到缓解，表明白木香结

香过程是生长与防御的动态平衡过程。本文研究了
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白木香对真菌侵染与机械损伤胁迫的生理响应特

征，初步阐述了白木香结香过程的生长与防御过

程，为进一步揭示其结香生理机制奠定基础，为促

进白木香结香提供理论依据。在今后的研究中可考

虑定期对白木香进行胁迫，使其维持高强度防御状

态，提高沉香成分等次生代谢产物的合成，进而促

进白木香结香。
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Physiological Mechanism of Aquilaria sinensis in Response to
Fungi and Mechanical Damage Stress

ZHANG Peng, XUE Shi-yu, LI Xiao-fei, XU Da-ping, CUI Zhi-yi
(Research Institute of Tropical Forestry, Chinese Academy of Forestry, Guangzhou　510520, Guangdong, China)

Abstract: [Objective] To investigate the process between growth and defense of Aquilaria  sinensis,  and
reveal  physiological  mechanism  of  agarwood  formation  in  response  to  fungi  and  mechanical  damage
stress.  [Method]  Two  methods  including  injection  of  fungal  agent  and  drilling  with  mechanical  damage
were  used  to  induce  agarwood  formation  with  the  three-year-old Aquilaria  sinensis  trees.  Subsequently,
hormone  content,  antioxidant  enzyme  activity,  total  phenols  and  terpenoids  content,  and  photosynthesis
and  chlorophyll  fluorescence  characteristics  were  periodically  analyzed  during  agarwood  formation.
[Result] At the initial stress stage, the contents of defense related hormones, jasmonic acid, salicylic acid
and ethylene increased significantly, while the contents of growth related hormones, gibberellin, and auxin
decreased. At the later stress stage, the contents of jasmonic acid, salicylic acid, and ethylene gradually
decreased, while the contents of gibberellin and auxin gradually increased. The activities of antioxidant en-
zymes and the contents of phenols and terpenes were significantly higher in the stress groups than those
of the control group. The contents of phenols and terpenoids increased with the increase of treatment dur-
ation, and the rate of increase decreased. Three months after treatments, the photosynthesis and chloro-
phyll  fluorescence  were  inhibited,  while  inhibition  was  alleviated  after  six  months  .  [Conclusion]  In
response to  the  stress  of  fungus  and  mechanical  damage,  defense  related  hormones  increase   signific-
antly,  as  well  as  the  activities  of  antioxidant  enzymes.  In  addition,  the  secondary  metabolic  defense
products such as phenols and terpenes increase and photosynthesis is inhibited. The strength of defense
response decrease with the increase of treatment duration and trees recover the growth. Thus, agarwood
formation is the process to that Aquilaria sinensis  trees produce secondary metabolites by strengthening
the defense response, which is a trade-off between growth and defense.
Keywords: Aquilaria sinensis  (Lour.)  Spreng.;  stress; hormones; antioxidant enzymes; secondary
metabolites; photosynthetic characteristics; chlorophyll fluorescence
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