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摘  要：沉香 Aquilariae Lignum Resinatum 是沉香属植物含树脂的木材，广泛应用于传统医学、香料、宗教等领域。沉香的

形成与沉香属植物应对伤害防御诱导反应有关，其中内生真菌在沉香形成过程中发挥着重要的作用。综述了沉香属植物内生

真菌的多样性，概括了内生真菌在促进沉香属植物次生代谢物积累、提高抗生物胁迫能力等功能，并提出沉香内生真菌研究

与开发存在的问题和对策，为沉香增产技术开发提供参考。 
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Abstract: Agarwood is resinous heartwood of Aquilaria genus plants, which is widely used in traditional medicine, perfume, 
religions, etc. The formation of agarwood is related to the defense-induced response of Aquilaria genus to injury. Studies have shown 
that endophytic fungi play an important role in the formation of agarwood. This paper reviews the diversity of endophytic fungi in 
Aquilaria genus, and summarizes the functions of endophytic fungi in promoting the accumulation of secondary metabolites in 
Aquilaria genus and improving the ability to resist biological stress, and puts forward the problems and countermeasures in the 
research and development of endophytic fungi in Aquilaria genus, aiming to direct the development of Aquilaria yield-increasing 
technology. 
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沉香是瑞香科（ Thymelaeaceae ）沉香属

Aquilaria Lam. 植物含树脂的木材[1]，广泛用于香

料、医药、文玩收藏领域。沉香具行气止痛、温中

止呕、纳气平喘功效[2]，现代药理学研究表明沉香

具有镇痛、镇静、抗菌、抗炎、改善心肌缺血、

抗肿瘤等广泛药理作用[3]。沉香属现有的 21 个种
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主要分布于东南亚地区，其中白木香 Aquilaria 
sinensis (Lour.) Gilg.和云南沉香 A. yunnanensis S. C. 
Huang 是中国本土沉香属植物，主要分布于广东、

广西、海南、云南等地[4]。健康的沉香属植物不产

生沉香，只有受到雷击、断枝等伤害时才分泌次生

代谢物，经多年累积形成沉香。因沉香属植物资源

濒危、沉香形成时间漫长，导致沉香产量低，严重

不满足市场需求。常用的人工结香方法主要分为砍

伤、凿洞、打钉等物理伤害法，注入植物激素、盐

类等化学诱导法和人工接菌法[5]。物理伤害法结香

时间长、产量低，化学诱导法结香快、但存在化学试

剂污染及毒性的问题，人工接菌法一般以内生真菌为

诱导剂，结香时间较短，内生真菌相比化学试剂更安

全环保，且所诱导的沉香质量与天然沉香相似[6]。 
内生真菌是指其生活史中某一阶段或整个阶段

生活在健康植物组织或器官内，并对宿主植物没有

引起明显病害症状的一类微生物群，具有促进宿主

植物生长发育、提高抗逆能力、促进次生代谢物累

积等功能[7]。近年来，许多研究者通过组织分离法

从沉香属植物中分离出多种内生真菌，并对其多样

性和功能进行研究。内生真菌在诱导沉香属植物产

生沉香、提高抗胁迫能力等方面具有重要的应用价

值和前景。本文重点对沉香属植物内生真菌的多样

性及其诱导结香、提高生态适应性等功能进行综述，

为沉香属植物内生菌的深入挖掘和利用提供参考。 
1  沉香属植物内生真菌的多样性 

沉香属植物的内生真菌集中分布在植物的茎部，

具有丰富的种类多样性[8-9]，已报道从沉香属植物中分

离鉴定的内生真菌有 56 属（目），见表 1，其中镰刀

菌属 Fusarium sp.占分离总菌株的 19%、毛色二孢属

Lasiodiplodia sp.占 17.26%、刺盘孢属 Colletotrichum 
sp.占 4.68%、木霉属 Trichoderma sp.占 3.24%。 

表 1  沉香属植物内生真菌分类 
Table 1  Classification of endophytic fungi in Aquilaria genus 

属 种 宿主 属 种 宿主 

肉座菌属

Hypocrea Fr. 
白腐真菌 H. lixii Pat.  马来沉香 A. 

malaccensis 
Lam.、白木香

A. sinensis  

曲霉属 Aspergillus 
Micheli ex Fr. 

黄曲霉 A. flavus LK.、棘孢曲霉

A. aculeatus Iizuka  

马来沉香、白

木香 

拟盘多毛孢属

Pestalotiopsis 
Steyaert 

小孢拟盘多毛孢 P. microspora 
Spegazzini  

近全喙沉香 A. 
subintegra Ding 
Hou、白木香 

毛色二孢属

Lasiodiplodia Ellis 
& Everh.  

可可色二孢 L. theobromae (Pat.) 
Griffon & Maubl.  

马来沉香、白

木香 

节孢霉属

Arthrinium 
Kunze 

暗纹节菱孢 A. phaeospermum (Corda) 
M. B. Ellis、A. rasikravindrii Pintos & 
P. Alvarado 

近全喙沉香、 
白木香 

间座壳属 Diaporthe 
Nitschke 

— 近全喙沉香、

白木香 

炭垫菌属

Nemania Gray 

N. abortiva J. D. Rogers, Y. M. Ju & 
Hemmes、N. aquilariae Tibpromma & 
Lu、N. beaumontii (Berk. & M. A. 
Curtis) Y. M. Ju & J. D. Rogers、N. 
diffusa (Sowerby) Gray 

白木香 木霉属 Trichoderma 
Pers. ex Fr.  

哈茨木霉 T. harzianum Rifai、长梗

木霉 T. longibrachiatum Rifai、绿

木霉 T. virens (J. H. Miller, 
Giddens & A. A. Foster) Arx、康

氏木霉 T. koningii Oudem.  

马来沉香、白

木香 

毕赤酵母属

Pichia Hansen 

季也蒙毕赤酵母 P. guilliermondii 
Wick.  

马来沉香、 
白木香 

黑孢霉属

Nigrospora Zim.  

— 马来沉香、 

白木香 

毛霉属 Mucor 
Micheli ex Fries 

卷枝毛霉 M. circinelloides Van Tiegh.  马来沉香 长隔孢霉属

Ramularia Sacc.  

多变长隔孢霉 R. variabilis Fuckel.  白木香 

镰刀菌属

Fusarium Link 

茄腐皮镰刀菌 F. solani Mart.、燕麦细

镰孢霉 F. avenaceum Fr.、尖镰刀菌

F. avenaceum Fr.、F. oxysporum 
Schltdl.、木贼镰孢霉 F. equiseti 
(Corda) Sacc.、藤仓镰孢菌 F. fujikuroi 
Nirenberg  

近全喙沉香、马

来沉香、白木香 

鹿角菌属 Xylaria 
Hill ex Grev.  

苹果黑根腐菌 X. mali Fromme、X. 
grammica Mont.、X. multiplex 
Kunze ex Fr.、X. adscendens Fr. 

白木香 

Meyerozyma 
Kurtzman & M. 
Suzuki 

M. guilliermondii (Wick.) Kurtzman & 
M. Suzuki 

马来沉香 小光壳属

Leptosphaerulina 
McAlpine 

L. chartarum (Berk. & M. A. 
Curtis) M. B. Ellis 

白木香 
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表 1（续） 
属 种 宿主 属 种 宿主 

毛壳菌属 Chaetomium Kunze C. globosum Kunze 球毛

壳菌 

白木香 盾壳霉属Coniothyrium 
Corda 

C. nitidae Crous & Denman 白木香 

赤霉属 Gibberella Sacc.  — 马来沉香 拟盾壳霉属 Paraco- 
niothyrium Verkley 

P. variabile Ariyawansa & K. 
D. Hyde 

白木香 

附球霉属 Epicoccum Link  E. sorghinum Sacc.、黑附

球菌 E. nigrum Link  

马来沉香、白木香 Amphirosellinia Y. M. Ju, J. 
D. Rogers & H. M. Hsieh 

A. fushanensis Y. M. Ju, J. D. 
Rogers & H. M. Hsieh、A. 
nigrospora Y. M. Ju, J. D. 
Rogers & H. M. Hsieh 

白木香 

座坚壳属 Rosellinia De Not. 桑根腐壳菌 R. aquila 
(Fries) Winter、R. corticium 
Schwein.、R. merrillii 
Thirum. & Govindu 

白木香 Astrocystis Berk. & Broome A. bambusae Henn.、A. 
mirabilis Berk. & Broome、
A. sublimbata (Durieu & 
Mont.) G. C. Hughes 

白木香 

赤座梭孢属Aschersonia Mont.  — 马来沉香 Barrmaelia Rappaz B. rhamnicola Rappaz 白木香 

鬼伞属 Coprinopsis P. Karst. — 白木香 Collodiscula I. Hino & 
Katum. 

C. bambusae Q.R. Li & J. C. 
Kang 

白木香 

瓶梗青霉属 Paecilomyces 
Bninier 

— 马来沉香、白木香 Dematophora R. Hartig D. buxi Fabre、白纹羽病菌 D. 
necatrix R. Hartig  

白木香 

青霉属 Penicillium Link  柑桔青霉 P. citrinum 
Thom、粒状青霉 P. 
granulatum Bainier  

马来沉香、白木香 克氏头座菌属

Kretzschmaria Fr. 
K. deusta (Hoffm.) P. M. D. 

Martin、K. guyanensis J. D. 
Rogers & Y.M. Ju 

白木香 

红菇属 Russula (Pers. ex Fr.) 
Gray 

— 近全喙沉香 丝孢菌属Scedosporium Sacc. 
Ex Castell. & Chalm.  

S. apiospermum (Sacc.) Sacc. 
ex Castell. & Chalm. 

白木香 

新木霉属 Neoxylaria Konta & 
K.D. Hyde 

N. arengae Konta & K. 
D. Hyde 

白木香 褐顶孢属Phaeoacremonium W. 
Gams, Crous & M.J. Wingf. 

P. rubrigenum W. Gams, Crous 
& M.J. Wingfield 

马来沉香、 
白木香 

刺盘孢属 Colletotrichum Corda — 近全喙沉香 微壳色单隔孢属

Microdiplodia All . 
— 马来沉香 

Stilbohypoxylon Henn. S. elaeicola、S. 
quisquiliarum Mont. 

白木香 交链孢霉属 Alternaria 
Nees 

A. tenuissima Kunze 马来沉香、 
白木香 

粘束梗霉属 Graphium Corda G. euwallaceae M. 
Twizeyimana S. C. 
Lynch & Eskalen 

白木香 格孢腔[菌]目 Pleosporales — 白木香 

弯孢属 Curvularia Boedijn C. verruculosa Tandon & 
Bilgrami 

马来沉香 拟茎点菌属 Phomopsis 
Sacc.  

— 白木香 

小克银汉霉属 Cunninghamella 
Matr. 

— 马来沉香 Endomelanconiopsis E.I. 
Rojas & Samuels 

— 白木香 

葡萄座腔菌属Botryosphaeria 
Ces. & De Not. 

B. rhodina Pat. 马来沉香 轮层菌属 Daldinia Ces. & 
De Not. 

D. eschscholtzii (Ehrenb.) 
Rehm 

白木香 

裂褶菌属 Schizophyllum Fr.  S. commune Fr.  马来沉香 硬孔菌属Rigidoporus 
Murrill 

R. vinctus Berk. 白木香 

黄孢展齿革菌属

Phanerochaete P. Karst. 
P. chrysosporum 马来沉香 枝孢属 Cladosporium Link  极细枝孢霉 C. tenuissimum 

Cooke、C. delicatulum 
Cooke、球孢枝孢霉、C. 
sphaerospermum Penzig  

近全喙沉香、马

来沉香、白木

香 

多孔菌目 Polyporales — 马来沉香 黑团孢霉属Periconia Tode — 白木香 

蜡孢霉属 Ceriporia Donk  — 马来沉香 旋孢腔菌属 Cochliobolus 
Drechsler 

C. lunatus (Wakker) Boedijn 马来沉香 
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1.1  沉香属植物内生真菌的丰度与宿主植物的部

位有关 
结香部位分离的真菌种类及数量比白木多[10]，

茎部分离得到的内生真菌种类及数量多于叶部和

根部[11]，并且同一茎部不同高度的结香部分也存在

内生真菌的丰度差异。Chen 等[1]将白木香结香部位

按照从上至下分为 5 层，分离内生真菌发现：最靠

近结香部位的第 1 层内生真菌多样性最高，接近白

木的第 5 层内生真菌多样性最低。环境中 90%以上

的微生物无法培养[12]，仅通过组织分离法不能完全

反映内生菌的群落结构和多样性。Liu 等[13]基于高

通量测序技术分析白木香不同结香层之间的内生真

菌群落多样性，共检测到 247 种内生真菌，分属毛

色二孢属 Lasiodiplodia sp.、木霉属 Trichoderma sp.、
褐顶孢属 Phaeoacremonium sp.等，通过对比丰富度

指数和多样性指数发现腐烂层真菌多样性最高。Liu
等[14]对离地 0.2～2 m 的白木香茎部由下至上取不

同高度结香部位样品，经高通量测序发现不同高度样

品的真菌群落丰度有明显差异，且沉香品质也不同。 
1.2  沉香属植物内生真菌的种类多样性因宿主所

处地域或品种不同而有差异 
Cui 等[15]采用组织分离法对云南和海南的白木

香内生真菌进行分离，共得到 28 株内生真菌，分别

归属 14 个属，其中毕赤酵母属仅在海南白木香中发

现，枝孢属等 9 个属仅见于云南白木香中。Mohamed
等[16]、Chhipa 等[17]、Ramli 等[18]分别对种植在马来

西亚和印度的马来沉香 A. malaccensis 内生真菌进

行分离，得到不同种类的内生真菌。其中，位于马

来西亚的马来沉香优势菌为镰刀菌属，但位于印度

的马来沉香优势菌为木霉属。宋杰等[19]对茂名和东

莞的 5 种白木香进行高通量测序，结果表明不同区

域环境中，同种白木香结香部位的真菌群落具有显

著差异，且同一区域不同品种白木香结香部位的真

菌群落也具有显著差异，如易结香品种中‘西瓜叶’

的优势属为镰刀菌属 Fusarium sp.，‘虎斑棋’的优

势属为 Hypomontagnella sp.。 
1.3  沉香结香前后的内生真菌群落差异明显 

马华明等[20]研究发现，创伤初期白木香内生真

菌种类增多，始结香和已结香的真菌种类相对减少。

邹欣涛等 [21]基于变性梯度凝胶电泳（denaturing 
gradient gel elec-trophoresis，PCR-DGGE）技术分析

白木香结香前后内生真菌的变化，发现结香后内生

真菌在丰富度及多样性上均比未结香白木香更高。

Mohamed 等[22]通过实时荧光定量 PCR 证明了马来

沉香也有类似的差异变化。推测创伤时大量病菌侵

染加速结香，结香后期产生的沉香具有抑菌作用，

真菌种类逐渐减少。说明沉香结香过程与内生真菌

密切相关，且可能是多种真菌共同作用的结果。 
2  内生真菌的功能 
2.1  内生真菌促进沉香属植物次生代谢物积累 

大量研究表明真菌可有效诱导沉香结香，并且

所产生的化合物类型与用于诱导的真菌菌株种类密

切相关[23]。如在白木香中接种硬孔菌 Rigidoporus 
vinctus[1] 、 Phaeocremonium rubrigenum[13] 、

Paraconiothyrium variabile[24] 、 可 可 色 二 孢 菌

Lasiodiplodia theobromae 、尖 镰刀 菌 Fusarium 
oxysporum[25]等内生真菌均能有效诱导沉香形成，其

中 R. vinctus 可在 2个月结出浸出物含量为 38.9%的

沉香，远超《中国药典》2020 年版药用要求，且倍

半萜相对含量高达 22.76%[1]。Faizal 等[26]成功通过

腐皮镰刀菌 Fusarium solani 诱导得到高品质沉香。

此外，内生真菌还能通过离体组织共培养诱导次生

代谢物产生，如 Phaeocremonium rubrigenum 侵染白

木香愈伤组织后能明显促进倍半萜成分的积累[13]；

Lasiodiplodia theobromae 代谢物处理白木香愈伤组

织 24 h 后检测到 α-愈创木烯（5.93%）、δ-愈创木烯

（1.89%）和 α-蛇麻烯（26.20%）3 种倍半萜成分[27]；

黄绿墨耳真菌提取物可诱导白木香离体侧根组织产

生 4 种色酮化合物[28]。 
沉香属植物接种内生真菌后能产生含有倍半

萜、色酮、芳香族化合物、烷烃和脂肪酸等成分的

沉香，与天然沉香主要化学成分一致。倍半萜、色

酮、芳香族化合物是沉香特征成分，与沉香品质的

高低有关。 
2.1.1  内生真菌诱导沉香倍半萜类成分  倍半萜类

化合物是沉香特征成分和主要活性成分，总含量可

以反映沉香的品质。根据其基本结构可分为桉烷型、

艾里莫芬烷型、螺旋烷型、呋喃型、愈创木烷型、

杜松烷型、前香草烷型、蛇麻烷型和其他骨架类

型[29-30]，具有调节中枢神经系统、抗炎、抗肿瘤、

抗菌、抗氧化等活性。Zhang 等[25]在白木香上接种

尖孢镰刀菌，所结沉香的精油中含 76.77%的成分为

倍半萜，主要为 α-桉叶醇（8.37%）、马兜铃酮

（8.14%）、cis-Z-α-甜没药烯环氧化物（7.68%）、2,2,6-
三甲基-1-[(1E)-3-甲基-1,3-丁二烯基]-5-亚甲基-7-
氧杂双环[4.1.0]庚烷（5.21%）等倍半萜化合物。郑
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科等[31]在腐皮镰孢菌和可可毛色二孢菌诱导结香

实验中检测到沉香螺旋醇的生成。Chhipa 等[17]在马

来沉香中接种 Penicillium polonicum 发现 3 个月内

可诱导沉香螺醇生成。大多数真菌诱导结香的沉香

倍半萜相对含量为 10%～15%[32]，而镰刀菌、硬孔

菌诱导的沉香中含环氧异香橙烯、氧化香橙烯- (1)、
沉香螺醇、愈创木醇、吉马酮、白千层醇等倍半萜

化合物，总倍半萜相对含量可高达 55.70%[1, 33]。 
2.1.2  内生真菌诱导沉香色酮类成分  色酮类化合

物是沉香主要活性成分，具有抗菌、抗炎、抑制 α-
葡萄糖苷酶、抑制乙酰胆碱酯酶等活性[34]。Cui 等[35]

将炭角菌属 Xylaria sp.接种到白木香中 8 个月后检测

到 4-苯基-2-丁酮、4-(4-甲氧基苯基)-2-丁酮等色酮类

化合物。Chen 等[36]在可可色二孢菌、镰刀菌诱导的

沉香中检测到 6,7-二甲氧基-2-(2-苯乙基)色酮。 
2.1.3  内生真菌诱导沉香芳香族化合物产生  苄
基丙酮等低分子量芳香族化合物是沉香主要成分之

一，对小鼠具有镇静作用[37]。研究发现，可可毛色

二孢菌诱导形成的沉香中可检测到苄基丙酮[36]；镰

刀菌诱导形成的沉香中含苯乙醛、1,2-苯二甲酸等

成分[25]。白木香内生真菌 YNAS04、YNAS06 和

YNAS08 能大量诱导多种萘、酚等芳香性化合物的

合成[38]。 
2.1.4  内生真菌产生与沉香特征成分相同或类似的

代谢产物  Monggoot 等[39]发现 Arthrinium sp.菌丝

的乙酸乙酯提取物中含 β-二氢沉香呋喃、α-沉香呋

喃，间座壳属和刺盘孢属中除上述 2 种化合物外，

还检测到 δ-榄香烯、β-榄香烯、cis-二氢沉香呋喃，

3 种菌株的提取物中均检测到高含量的氧化沉香螺

醇，且均具有抗氧化活性。葡萄座腔菌 A13 接种于

白木香木屑中进行发酵，发酵产物中分离得到 7 个

2-(2-苯乙基)色酮类似物[40]。炭垫菌属中的挥发性成

分中检测到 α-芹子烯等 5 种倍半萜化合物[31]，毛壳

菌属 Chaetomium sp.的发酵产物中分离到倍半萜烯

等化合物，这些化合物具有抗菌活性[41]。由此可见，

内生真菌能产生与沉香特征成分相同或相似的代谢

产物，可促进沉香积累形成，并具有不受植物资源

的限制的优势，有望作为沉香特征成分的替代来源。 
2.2  内生真菌提高沉香属植物抵御生物胁迫的能力 

在野外环境下，内生真菌可触发沉香属植物的

防御机制，使植物产生具有抗菌作用的次生代谢物，

保护植物免受进一步伤害。沉香树脂形成后，内生

真菌的种类和数量开始减少[20]。沉香中分离的 2-(2-

苯乙基)色酮类化合物具有抗菌活性[42]。此外，沉香

精油具有抗金黄色葡萄球菌、白色念珠菌、热带假

丝酵母菌、枯草芽孢杆菌活性[43]，精油中分离的异

石竹烯也具有抗菌活性[44]。由此可见，沉香属植物

可在内生真菌作用下，产生次生代谢物以提高对病

菌的抗胁迫能力。 
内生真菌代谢产物也具有抗菌活性，进一步帮

助植物抵御外源性病原体入侵、提高应对生物胁迫

的能力，保持植物的健康生长。沉香属植物内生真菌

可产生 4-羟基苯乙酸等具有抗菌活性的代谢产物[41]。

内生真菌 C. gloeosporioides、C. perangustum、

Diaporthe sp.、F. tricinctum、P. macrospinosa、
Aspergillus sp. A14的液体培养粗提物也具有抗菌活

性[45-46]。内生真菌可间接提高沉香属植物应对生物

胁迫能力，作用途径见图 1。 

 

图 1  内生真菌提高沉香属植物应对生物胁迫能力的途径 
Fig. 1  Way of endophytic fungi improving ability of 

Aquilaria to cope with biotic stress 

2.3  内生真菌提高沉香精油质量 
内生真菌在精油提取的发酵过程中具有重要作

用，可提高精油质量。一方面，植物细胞壁的主要

为纤维素、果胶和木质素等成分，需要不同功能的

酶共同作用才能分解[47]。微生物分泌纤维素酶、半

纤维素酶和果胶酶等酶类，促进植物细胞壁中多糖的

糖苷键水解，导致细胞破裂，促使胞内物质释放[48]；

另一方面，微生物可作为生物转化剂，通过微生物

细胞的生物转化作用将植物体内的前体物质转化为

挥发性化合物，改善精油质量，提高精油提取率[49]。 
发酵是沉香精油提取的重要步骤，发酵后沉香

精油的提取率提高，且精油中挥发性成分种类增多。

Sen 等[50]的研究表明沉香经发酵后精油的挥发性成分

发生改变，沉香经镰刀菌发酵 45 d 后增加了 γ-桉
叶醇、沉香螺醇、马兜铃烯等 91 种挥发性成分[51]。

Islam 等[52]将 3 种级别的沉香发酵 21 d，发现发酵

过程中所有样品的真菌数量不断增加，A 级沉香精

内生真菌                     次生代谢物 

应对生物胁迫 
的能力 

抗菌能力 

生产 

激发 
 
 
 
提高 

沉香属植物防御系统 形成沉香 
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油含有更多挥发性成分、质量最佳，发酵液中的微

生物数量和种类也最多，推测微生物在发酵过程中

有助于提升沉香挥发性成分的含量。沉香精油整个

生产过程涉及的相互关联的生化过程还没有被深入

研究，进一步了解参与沉香发酵的微生物的作用，

有助于优化发酵过程，从而提高沉香精油的质量。 
3  内生真菌作用机制和接菌方法 
3.1  内生真菌诱导沉香形成的机制 

在自然界中植物与内生真菌形成互利共生关

系，内生真菌可提高宿主植物抗逆能力、促进次生

代谢物合成[53]。倍半萜类化合物和 2-(2-苯乙基)色
酮类化合物是沉香主要成分和特征成分[5]。内生真

菌通过调节植物体内的激素水平 [54]，甲羟戊酸

（mevalonic acid，MVA）途径[55]促进植物自身合成

倍半萜类物质。 
在白木香中，内生真菌促进树体生成游离脂肪

酸，引发脂肪酸氧化级联反应，导致水杨酸、茉莉

酸产生，水杨酸和茉莉酸又可诱导白木香倍半萜合

酶基因（sesquiterpene synthase gene，ses TPS）的表

达促进倍半萜类化合物合成[56-57]，从而累积形成沉

香。张鹏等[58]发现白木香受到真菌感染时，抗氧化

酶活性增强，茉莉酸、水杨酸、乙烯前体含量在感

染初期显著升高，促进萜类和色酮类物质的合成；

Sen 等[51]在镰孢菌-马来沉香的相互作用中发现植

物受到真菌刺激后，脂氧合酶（lipoxygenase，LOX）

通路激活生成游离脂肪酸，促进茉莉酮酸酯等植物

激素的产生。茉莉酸作为诱导倍半萜形成的关键信

号，诱导倍半萜合酶基因 ASS1 的表达促进倍半萜

合成[59]。内生真菌还可通过诱导转录因子-甲羟戊酸

（transcription factors-mevalonic acid，TFs-MVA）通

路磷酸化而促进沉香倍半萜的累积。植物中的倍半

萜 来 源 于 异 戊 烯 基 二 磷 酸 （ isopentenyl 
pyrophosphate，IPP），IPP 可通过植物细胞中的 MVA
途径合成[60]。IPP 通过缩合反应形成倍半萜的前体

物质-法尼基二磷酸（farnesyl diphosphate，FPP），
FPP 经倍半萜环化酶形成倍半萜类化合物[61]。Liu
等[12]研究发现在受到 P. rubrigenum 感染的白木香

愈伤组织中检测到 MVA 相关酶显著上调，下游法

尼基焦磷酸合酶（farnesyl diphosphate synthase，
FPS）基因、Ses TPS1 和 Ses TPS2 显著上调，表明

真菌诱导的倍半萜生物合成主要通过 MVA 途径增

加。在倍半萜生物合成过程中，52.9%TFs 的蛋白磷

酸化水平发生了显著变化，磷酸化 MYB（V-myb 

avian myeloblastosis viral oncogene homolog）转录因

子、碱性亮氨酸拉链（basic leucine zipper，bZIP）
转录因子和 WRKY 转录因子与倍半萜生物合成途

径酶高度相关。另外，在 P. rubrigenum 诱导 3 或 18 
d 后，转录因子 ARR2、ALR2 和 NAC17 表达上调，

推测P. rubrigenum促进倍半萜生物合成可能存在另

一种调控机制。 
此外，色酮类化合物是沉香主要活性成分之一，

真菌侵染白木香过程中通过调节查耳酮合酶

（chalconesynthase，CHS）基因表达促进色酮的积累。

研究发现，白木香在腐皮镰刀菌的刺激下，2 个月

后 CHS 基因表达上调，随后检测到色酮累积，说明

沉香中色酮的积累与白木香受到真菌刺激后 CHS
基因表达上调相关[62]。内生真菌诱导色酮类化合物

形成的过程尚未进行深入研究，进一步研究诱导机

制和代谢途径可为内生真菌的应用提供参考。 
3.2  沉香属植物的接菌方法 

自 20 世纪 90 年代起，内生真菌就作为接种剂

用于人工诱导结香[63]。并非所有的内生真菌都可用

于诱导结香，表 2 列出了具有诱导能力的沉香属植

物内生真菌。 
沉香属植物的接种方法主要有固体接种法和液

体接种法 2 种。固体接种法将含菌丝的固体培养基

填入树孔中，随后孔洞附近产生褐色树脂[24, 35]。此

法操作简单，但产量较低。液体接种法有输液法、

注射法以及喷施法等，其中以输液法为主。输液法

利用植物自身的蒸腾作用把输液装置中的菌液输送

到植物内部[36]，此法的沉香产量较高，但存在菌丝

体堵塞输液管的问题。注射法即通过注射器将少量

菌液注入孔中，等待菌株侵染后结香，但由于操作

较繁琐，结香产量低等推广较少。喷洒菌液法是在

白木香树干上锯出缺口并喷洒菌液，以塑料薄膜包

扎，一段时间后缺口附近产生褐色树脂[65]。该方法

操作简单，但结香效率偏低，且树木锯口后易受台

风雨水的影响。 
4  存在问题与展望 

沉香属植物内生真菌具有丰富的多样性，其功

能及代谢产物蕴含巨大的应用价值。内生真菌不仅

能促进沉香属植物产生沉香，其种类还影响次生代

谢物的类型，导致实际生产中沉香品质发生变化。

因此，研究沉香属植物内生真菌及其功能对实际生

产具有重要意义。 
目前，内生真菌分离鉴定的方法较为成熟，已 



 中草药 2024 年 2 月 第 55 卷 第 4 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2024 February Vol. 55 No. 4 ·1403· 

   

表 2  具有诱导结香能力的沉香属植物内生真菌 
Table 2  Endophytic fungi of Aquilaria with ability to induce agarwood formation 

结香菌株 宿主 国家 结香方法 诱导效果 文献 

硬孔菌 Rigidoporus vinctus  白木香 中国 输液法 2 个月形成沉香 1 

拟盘多毛孢属 Pestalotiopsis sp.  近全喙沉香、白木香 泰国、中国 输液法 6 个月形成沉香 1,16 

镰刀属 Fusarium sp.  近全喙沉香、马来沉

香、白木香 

泰国、马来西亚、印度、中国 输液法 1 个月形成沉香 1,17 

木霉属 Trichoderma sp.  马来沉香、白木香 马来西亚、印度、中国 输液法 促进沉香形成 1,17 

褐顶孢属 Phaeoacremonium sp.  马来沉香、白木香 印度、中国 注射法 促进沉香形成 13,31 

鹿角菌属 Xylaria sp.  白木香 中国 固体接种法 促进沉香形成 15 

拟盾壳霉属 Paraconiothyrium sp.  白木香 中国 固体接种法 促进沉香形成 15 

刺盘孢属 Colletotrichum sp.  近全喙沉香 泰国 输液法 促进沉香形成 16 

根霉属 Rhizopus sp.  马来沉香 印度 注射法 促进沉香形成 17 

青霉属 Penicillium sp.  马来沉香、白木香 中国、印度 输液法 促进沉香形成 17,36 

色二孢属 Lasiodiplodia sp.  马来沉香、白木香 马来西亚、中国、印度 输液法 沉香品质较高 17,64 

葡萄座腔菌属 Botryosphaeria sp.  马来沉香 马来西亚 输液法 促进沉香形成 18 

报道的沉香属植物内生真菌种类较多，但存在以下

问题：（1）沉香内生菌的分离鉴定方法多采用传统

培养方法，对于难以培养的内生真菌，分离鉴定仍

是难题；（2）沉香属植物内生菌大量研究集中在诱

导结香的效果上，对机制的研究较少，内生真菌和

沉香属植物的互作机制、代谢途径和关键酶的发掘

尚且不足；（3）目前尚未发现可广泛用于沉香实际

生产的内生真菌，实际应用中缺乏高效、便捷的接

菌技术；（4）内生真菌具有促进植物生长、增强抗

逆能力等能力，大部分研究只关注沉香属植物内生

真菌诱导结香，缺乏与促生、抗逆及发酵产物等其

他功能研究；（5）对沉香属植物内生真菌代谢产物

的种类和活性研究较浅，其生物合成途径和作用机

制尚不明确。 
针对这些问题，今后对于沉香属植物内生真菌

的研究可包括以下几个方面：（1）借助高通量测序

技术对沉香属植物内生真菌进行深入挖掘，或以培

养组学方法进行内生真菌培养，辅以基质辅助激光

解析电离飞行质谱 MALDI-TOF-MS、内转录间隔

区（internal transcribed spacer，ITS）测序技术等技

术建立新型的内生真菌分离鉴定方法，充分挖掘沉

香内生菌资源，为筛选高效结香菌株提供材料；（2）
结合蛋白组学、转录组学及代谢组学探究内生真菌-
沉香应激响应与代谢共调，挖掘内生真菌诱导倍半

萜或色酮生物合成的关键通路与转录因子，为真菌

诱导沉香提供参考；（3）挖掘优质促结香菌株、改

进现有接种技术，利用内生真菌定向增加沉香中某

类特征成分的含量，在较短时间内促进高品质沉香

生产；（4）探讨沉香属植物和内生真菌共生关系，

挖掘内生真菌促进沉香属植物的生长和生物防治功

能；（5）筛选内生真菌次生代谢物中具有药用价值

的活性物质，结合发酵技术大规模生产，进一步探

索其生物合成途径。 
综上，随着沉香产业发展，内生真菌相关研究

也在不断深入。开发绿色、安全、高效、环保的内

生真菌沉香结香技术，拓展其在促生、抗逆、发酵、

生物合成等方面的应用，可以为沉香属植物内生真

菌及其代谢物研究和沉香产业发展提供参考。 
利益冲突  所有作者均声明不存在利益冲突 

参考文献 
[1] Chen X Y, Liu Y Y, Yang Y, et al. Trunk surface 

agarwood-inducing technique with Rigidoporus vinctus: 
An efficient novel method for agarwood production [J]. 
PLoS One, 2018, 13(6): e0198111. 

[2] 中国药典 [S]. 一部. 2020: 192. 
[3] 李琳, 张国强, 石晓峰. 沉香的药理研究及临床应用进

展 [J]. 亚太传统医药, 2019, 15(11): 199-204. 
[4] 刘娟 . 全球沉香资源的分布与结香方法的研究现状 

[J]. 中国食品药品监管, 2020(12): 100-104. 
[5] Shivanand P, Arbie N F, Krishnamoorthy S, et al. 

Agarwood-the fragrant molecules of a wounded tree [J]. 
Molecules, 2022, 27(11): 3386. 

[6] Cui J L, Wang C L, Guo S X, et al. Evaluation of 
fungus-induced agilawood from Aquilaria sinensis in 
China [J]. Symbiosis, 2013, 60(1): 37-44. 



·1404· 中草药 2024 年 2 月 第 55 卷 第 4 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2024 February Vol. 55 No. 4 

   

[7] Gómez O C, Luiz J H H. Endophytic fungi isolated from 
medicinal plants: Future prospects of bioactive natural 
products from Tabebuia/Handroanthus endophytes [J]. 
Appl Microbiol Biotechnol, 2018, 102(21): 9105-9119. 

[8] Turjaman M, Hidayat A, Santoso E. Development of 
agarwoodinduction technology using endophytic fungi 
[M]. Singapore: Springer, 2016: 57-71. 

[9] Jayachandran K, Sekar I, Parthiban K, et al. Analysis of 
different grades of Agarwood (Aquilaria malaccensis 
Lamk.) oil through GC-MS [J]. Indian J Nat Prod 
Resour, 2015, 5: 44-47. 

[10] Premalatha K, Kalra A. Molecular phylogenetic 
identification of endophytic fungi isolated from resinous 
and healthy wood of Aquilaria malaccensis, a red listed 
and highly exploited medicinal tree [J]. Fungal Ecol, 
2013, 6(3): 205-211. 

[11] 王磊, 章卫民, 潘清灵, 等. 白木香内生真菌的分离及

分子鉴定 [J]. 菌物研究, 2009, 7(1): 37-42. 
[12] Huang Y Q, Wen L Y, Zhang L G, et al. 

Community-integrated multi-omics facilitates screening 
and isolation of the organohalide dehalogenation 
microorganism [J]. Innovation, 2023, 4(1): 100355. 

[13] Liu J, Li T X, Chen T, et al. Integrating multiple omics 
identifies Phaeoacremonium rubrigenum acting as 
Aquilaria sinensis marker fungus to promote agarwood 
sesquiterpene accumulation by inducing plant host 
phosphorylation [J]. Microbiol Spectr, 2022, 10(4): 
e0272221. 

[14] Liu J, Zhang X, Yang J, et al. Agarwood wound locations 
provide insight into the association between fungal 
diversity and volatile compounds in Aquilaria sinensis 
[J]. R Soc Open Sci, 2019, 6(7): 190211. 

[15] Cui J L, Guo S X, Xiao P G. Antitumor and antimicrobial 
activities of endophytic fungi from medicinal parts of 
Aquilaria sinensis [J]. J Zhejiang Univ Sci B, 2011, 12(5): 
385-392. 

[16] Mohamed R, Jong P L, Zali M S. Fungal diversity in 
wounded stems of Aquilaria malaccensis [J]. Fungal 
Divers, 2010, 43(1): 67-74. 

[17] Chhipa H, Kaushik N. Fungal and bacterial diversity 
isolated from Aquilaria malaccensis tree and soil, induces 
agarospirol formation within 3 months after artificial 
infection [J]. Front Microbiol, 2017, 8: 1286. 

[18] Ramli A N M, Yusof S, Bhuyar P, et al. Production of 
volatile compounds by a variety of fungi in artificially 
inoculated and naturally infected Aquilaria malaccensis 
[J]. Curr Microbiol, 2022, 79(5): 151. 

[19] 宋杰, 张宁南, 张钟慧, 等. 基于高通量测序的白木香

结香部位真菌多样性研究 [J]. 热带作物学报, 2021, 
42(11): 3358-3368. 

[20] 马华明, 梁坤南, 周再知, 等. 国药沉香结香真菌的分

离鉴定及分析  [J]. 中南林业科技大学学报 , 2012, 
32(7): 72-75. 

[21] 邹欣涛, 万幸, 张韧, 等. 基于PCR-DGGE技术分析白

木香结香前后内生真菌的变化 [J]. 中药新药与临床药

理, 2015, 26(2): 221-225. 
[22] Mohamed R, Jong P L, Nurul II. Succession patterns of 

fungi associated to wound-induced agarwood in wild 
Aquilaria malaccensis revealed from quantitative PCR 
assay [J]. World J Microbiol Biotechnol, 2014, 30(9): 
2427-2436. 

[23] Mei W L, Yang D L, Wang H, et al. Characterization and 
determination of 2-(2-phenylethyl)chromones in 
agarwood by GC-MS [J]. Molecules, 2013, 18(10): 
12324-12345. 

[24] Azren P D, Lee S Y, Emang D A, et al. History and 
perspectives of induction technology for agarwood 
production from cultivated Aquilaria in Asia: A review 
[J]. J For Res, 2019, 30(1): 1-11. 

[25] Zhang Z, Xiang-Zhao M, Ran J D, et al. Fusarium 
oxysporum infection-induced formation of agarwood 
(FOIFA): A rapid and efficient method for inducing the 
production of high quality agarwood [J]. PLoS One, 2022, 
17(11): e0277136. 

[26] Faizal A, Esyanti R R, Aulianisa E N, et al. Formation of 
agarwood from Aquilaria malaccensis in response to 
inoculation of local strains of Fusarium solani [J]. Trees, 
2017, 31(1): 189-197. 

[27] 韩晓敏, 梁良, 张争, 等. 可可毛色二孢菌对白木香产

生倍半萜诱导作用 [J]. 中国中药杂志, 2014, 39(2): 
192-196. 

[28] 何梦玲, 戚树源, 胡兰娟. 白木香离体侧根中色酮类化

合物的诱导形成 [J]. 中草药, 2010, 41(2): 281-284. 
[29] Xie Y Q, Song L X, Li C G, et al. Eudesmane-type and 

agarospirane-type sesquiterpenes from agarwood of 
Aquilaria agallocha [J]. Phytochemistry, 2021, 192: 
112920. 

[30] Li W, Chen H Q, Wang H, et al. Natural products in 
agarwood and Aquilaria plants: Chemistry, biological 
activities and biosynthesis [J]. Nat Prod Rep, 2021, 38(3): 
528-565. 

[31] Tibpromma S, Zhang L, Karunarathna S C, et al. Volatile 
constituents of endophytic fungi isolated from Aquilaria 
sinensis with descriptions of two new species of Nemania 
[J]. Life, 2021, 11(4): 363. 

[32] 陈旭玉 , 杨云 , 刘洋洋 , 等 . 促进沉香形成真菌



 中草药 2024 年 2 月 第 55 卷 第 4 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2024 February Vol. 55 No. 4 ·1405· 

   

ASAF05 的分离、筛选和鉴定 [J]. 中国药学杂志, 2014, 
49(13): 1118-1120. 

[33] 陈晓东, 谢明容, 刘少烽, 等. 镰刀菌诱导结香对白木

香倍半萜合成酶基因表达与倍半萜含量的影响研究 
[J]. 中国药学杂志, 2015, 50(21): 1861-1868. 

[34] Zhao Y M, Yang L, Kong F D, et al. Three new 5, 6, 7, 
8-tetrahydro-2-(2-phenylethyl)chromones and one new 
dimeric 2-(2-phenylethyl)chromone from agarwood of 
Aquilaria crassna Pierre ex Lecomte in Laos [J]. Nat 
Prod Res, 2021, 35(14): 2295-2302. 

[35] Cui J L, Guo S X, Fu S B, et al. Effects of inoculating 
fungi on agilawood formation in Aquilaria sinensis [J]. 
Chin Sci Bull, 2013, 58(26): 3280-3287. 

[36] Chen X Y, Sui C, Liu Y Y, et al. Agarwood formation 
induced by fermentation liquid of Lasiodiplodia 
theobromae, the dominating fungus in wounded wood of 
Aquilaria sinensis [J]. Curr Microbiol, 2017, 74(4): 
460-468. 

[37] Takamatsu S, Ito M. Agarotetrol: A source compound for 
low molecular weight aromatic compounds from 
agarwood heating [J]. J Nat Med, 2018, 72(2): 537-541. 

[38] 崔晋龙, 肖培根, 郭顺星. 真菌诱导白木香产生沉香的

野外实验与分析  [J]. 中国药学杂志 , 2012, 47(20): 
1614-1617. 

[39] Monggoot S, Popluechai S, Gentekaki E, et al. Fungal 
endophytes: An alternative source for production of 
volatile compounds from agarwood oil of Aquilaria 
subintegra [J]. Microb Ecol, 2017, 74(1): 54-61. 

[40] Zhang Y, Liu H X, Li W S, et al. 
2-(2-phenylethyl)chromones from endophytic fungal 
strain Botryosphaeria rhodina A13 from Aquilaria 
sinensis [J]. Chin Herb Med, 2017, 9(1): 58-62. 

[41] Zuo W J, Jin P F, Dong W H, et al. Metabolites from the 
endophytic fungus HP-1 of Chinese eaglewood [J]. Chin 
J Nat Med, 2014, 12(2): 151-153. 

[42] Lei Z D, Liu D L, Zhao Y M, et al. A new 
2-(2-phenylethyl)chromone from Aquilaria sinensis [J]. 
Chem Nat Compd, 2018, 54(1): 30-33. 

[43] 田程飘, 宋雅玲, 许海棠, 等. 超临界和水蒸气蒸馏提

取沉香精油成分分析及抗氧化、抑菌活性对比研究 [J]. 
中国中药杂志, 2019, 44(18): 4000-4008. 

[44] Dahham S S, Tabana Y M, Iqbal M A, et al. The 
anticancer, antioxidant and antimicrobial properties of the 
sesquiterpene β-caryophyllene from the essential oil of 
Aquilaria crassna [J]. Molecules, 2015, 20(7): 11808-11829. 

[45] 华梅, 肖支叶, 原晓龙, 等. 10 种植物内生真菌抗菌活

性研究 [J]. 福建师范大学学报: 自然科学版, 2018, 
34(2): 57-64. 

[46] 彭可, 梅文莉, 吴娇, 等. 白木香内生真菌 Aspergillus 
sp. A14 的挥发性成分及其抗菌活性 [J]. 天然产物研

究与开发, 2011, 23(1): 85-88. 
[47] Reis N S, Brito A R, Pacheco C S V, et al. Improvement 

in menthol extraction of fresh leaves of Mentha arvensis 
by the application of multi-enzymatic extract of 
Aspergillus niger [J]. Chem Eng Commun, 2019, 206(3): 
387-397. 

[48] Kwanga S N, Djuffo D T, Boum A T, et al. Effect of 
solid-state fermentation on the essential oil yield of 
Curcuma longa residues [J]. Waste Biomass Valorization, 
2022, 13(11): 4565-4573. 

[49] Vandamme E J, Soetaert W. Bioflavours and fragrances 
via fermentation and biocatalysis [J]. J Chem Technol 
Biotechnol, 2002, 77(12): 1323-1332. 

[50] Sen S, Talukdar N, Khan M. A simple metabolite 
profiling approach reveals critical biomolecular linkages 
in fragrant agarwood oil production from Aquilaria 
malaccensis - A traditional agro-based industry in North 
East India [J]. Curr Sci, 2015, 108: 63-71. 

[51] Sen S, Dehingia M, Talukdar N C, et al. Chemometric 
analysis reveals links in the formation of fragrant 
bio-molecules during agarwood (Aquilaria malaccensis) 
and fungal interactions [J]. Sci Rep, 2017, 7: 44406. 

[52] Islam M R, Chakraborty C, Banu S. Isolation and 
characterization of bacteria and fungi associated with 
agarwood fermentation [J]. Curr Microbiol, 2022, 79(10): 
313. 

[53] Yan L, Zhao H B, Zhao X X, et al. Production of 
bioproducts by endophytic fungi: Chemical ecology, 
biotechnological applications, bottlenecks, and solutions 
[J]. Appl Microbiol Biotechnol, 2018, 102(15): 
6279-6298. 

[54] Kou M Z, Bastías D A, Christensen M J, et al. The plant 
salicylic acid signalling pathway regulates the infection of 
a biotrophic pathogen in grasses associated with an 
Epichloë endophyte [J]. J Fungi, 2021, 7(8): 633. 

[55] Gastaldo C, Lipko A, Motsch E, et al. Biosynthesis of 
isoprene units in Euphorbia lathyris laticifers vs. other 
tissues: MVA and MEP pathways, compartmentation and 
putative endophytic fungi contribution [J]. Molecules, 
2019, 24(23): 4322. 

[56] Küpper F C, Gaquerel E, Cosse A, et al. Free fatty acids 
and methyl jasmonate trigger defense reactions in 
Laminaria digitata [J]. Plant Cell Physiol, 2009, 50(4): 
789-800. 

[57] Lv F F, Li S S, Feng J, et al. Hydrogen peroxide burst 
triggers accumulation of jasmonates and salicylic acid 



·1406· 中草药 2024 年 2 月 第 55 卷 第 4 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2024 February Vol. 55 No. 4 

   

inducing sesquiterpene biosynthesis in wounded 
Aquilaria sinesis [J]. J Plant Physiol, 2019, 234/235: 
167-175. 

[58] 张鹏, 薛世玉, 李小飞, 等. 白木香响应真菌侵染与机

械损伤胁迫的生理机制  [J]. 林业科学研究 , 2022, 
35(3): 47-54. 

[59] Xu Y H, Liao Y C, Lv F F, et al. Transcription factor 
AsMYC2 controls the jasmonate-responsive expression of 
ASS1 regulating sesquiterpene biosynthesis in Aquilaria 
sinensis (lour.) gilg [J]. Plant Cell Physiol, 2017, 58(12): 
2257. 

[60] Vranová E, Coman D, Gruissem W. Network analysis of 
the MVA and MEP pathways for isoprenoid synthesis [J]. 
Annu Rev Plant Biol, 2013, 64: 665-700. 

[61] Liang P H. Reaction kinetics, catalytic mechanisms, 
conformational changes, and inhibitor design for 

prenyltransferases [J]. Biochemistry, 2009, 48(28): 
6562-6570. 

[62] Chen X D, Zhu X L, Feng M R, et al. Relationship 
between expression of Chalcone synthase genes and 
chromones in artificial agarwood induced by formic acid 
stimulation combined with Fusarium sp. A2 inoculation 
[J]. Molecules, 2017, 22(5): 686. 

[63] Faizal A, Esyanti R R, Adn'ain N, et al. Methyl jasmonate 
and crude extracts of Fusarium solani elicit agarwood 
compounds in shoot culture of Aquilaria malaccensis 
Lamk [J]. Heliyon, 2021, 7(4): e06725. 

[64] 黄秋伟, 王丽萍, 黄显雅, 等.白木香结香树脂部内生

真菌的分离及其结香菌筛选 [J]. 江苏农业科学, 2017, 
45(20): 285-289. 

[65] 戚树源, 林立东, 胡厚才. 白木香中色酮类化合物的形

成 [J]. 中草药, 2000, 31(9): 658-659.
[责任编辑  王文倩] 


