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摘要 沉香是瑞香科(Thymelaeaceae)沉香属(Aquilaria)或拟沉香属(Gyrinops)植物在受到自然或人为伤害后产生

的含有树脂的木材. 作为名贵的香料和传统药材, 沉香有抗炎、镇静安神等多种药理活性, 其主要化学成分为倍

半萜类和2-(2-苯乙基)色酮类化合物. 白木香是我国特有的沉香基原植物, 随着白木香种植和人工结香技术的大

力发展, 人工沉香逐渐取代野生沉香成为国内主要的沉香原材料来源. 近年来, “结香早、易结香、品质好”的白

木香新品种的选育及应用, 使沉香产业发展中“品种单一、人工结香品质差异大、效益周期长”等制约因素得到

极大的改善. 2020年, 白木香染色体水平基因组精细图谱的发布为白木香结香机制、活性成分合成基因挖掘等研

究奠定了基础. 本文对沉香基原植物种类, 种质资源鉴定、评价及新品种选育, 结香机理和人工结香技术, 以及活

性成分的生物合成与调控机制的研究进展进行了总结, 并对今后研究趋势进行了展望, 以期为深入开展沉香研

究、保障产业的可持续发展提供理论参考与技术支撑.
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与调控

沉香是瑞香科(Thymelaeaceae)沉香属(Aquilaria)
或拟沉香属(Gyrinops)植物在受到自然因素(雷劈、火

烧、虫蛀等)或人为因素(砍伤、打洞、接菌等)伤害后

产生的含有树脂的木材
[1~3]. 白木香(A. sinensis (Lour.)

Spreng.)是《中华人民共和国药典》(2020年)规定我

国药用沉香的唯一基原植物
[4]. 作为世界名贵天然香

料, 沉香位居“沉檀龙麝”四大名香之首, 是熏香和日

化行业的重要原料
[5]. 沉香也是中国、日本、印度等

国家的传统名贵药材, 主要用于胸腹胀闷疼痛、胃寒

呕吐呃逆、肾虚气逆喘急, 临床上用于治疗胃痛、呕

吐、呃逆、哮喘、肠易激综合征、支气管炎、结石、

冠心病、失眠等病症
[6]. 不同基原植物来源、不同品

质沉香的主要成分均为倍半萜类和2-(2-苯乙基)色酮

类化合物, 具有神经保护、镇痛、抗肿瘤、抗氧化、

抗炎、降血糖等作用
[2]. 也因此, 倍半萜类和2-(2-苯乙

基)色酮类化合物也被用作沉香鉴定和品质评价的指
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标性成分
[1].

传统沉香生产依赖野生资源, 过度的采收和生境

丧失使得野生沉香资源日益枯竭, 沉香基原植物均被

列入《濒危野生动植物种国际贸易公约》附录II[7]. 沉
香的人工种植和高效结香是实现沉香资源保护和可持

续利用的有效途径. 2010年以来, “结香早、易结香、

品质好”的白木香新品种的选育、高效结香技术的研

发, 为沉香的人工种植提供了新品种和新技术的支撑,
人工沉香逐渐成为市场上主要沉香原料. 另外, 随着现

代分析技术和组学快速发展, 在揭示沉香形成的信号

调控网络、倍半萜类和2-(2-苯乙基)色酮类化合物生

物合成途径等方面也取得系列进展. 本文综述了沉香

基原植物种类、新品种选育、结香机理和人工结香技

术、活性成分及其生物合成与调控机制等方面的研究

进展, 并对今后研究趋势进行了展望.

1 沉香基原植物资源

1.1 种质资源种类与分布

截至2023年, 被世界植物名录收录的沉香属植物

有21种, 拟沉香属植物有9种, 主要分布于中国的华南

及西南地区, 以及南亚和东南亚国家(http://www.ipni.
org和https://powo.science.kew.org)(表1). 沉香属和拟沉

香属同属于沉香亚科(Aquilarioideae)并根据雄蕊的数

量划分, 沉香属有8到12个雄蕊, 而拟沉香属通常只有5
个雄蕊

[8,9]. 根据分子系统发育研究, 沉香属和拟沉香

属是并系, 而不是单系, 关于它们是否应该继续被视为

两个独立的属存在争议
[9,10]. 此外, 沉香属中一些种的

分类也存在争议, 如尾叶沉香(A. caudata)疑似与尾叶

拟沉香(G. caudata)为相同种, 柔毛沉香(A. pubescens)
疑似同于卡明沉香(A. cumingiana)、大果沉香(A.
macrocarpa)、马利瑙沉香(A. malinensis)和具鳞沉香

(A. lepidota)均被认为同于贝卡利沉香(A. beccari-
ana)[11]. 下一步需要进行分子系统发育研究, 明确沉

香属和拟沉香属的属和种界限.
目前, 至少有15种沉香属植物和8种拟沉香属植物

可产生沉香(表1标*), 主要栽培种有白木香(土沉香)、
柯拉斯那沉香 (厚叶沉香 )、马来沉香和小果沉香

等
[11,12]. 沉香行业早期按照产地将沉香划分为莞香

系、惠安系和星洲系, 其中莞香系(中国的海南、广

东、广西和云南等地)主要基原植物为白木香(可能混

有少量云南产云南沉香); 惠安系(越南、柬埔寨、泰

国、老挝、缅甸等国家和地区)主要基原植物为柯拉

斯那沉香; 而星洲系(马来西亚、印尼、文莱、菲律

宾、巴布亚新几内亚等国家和地区)主要基原植物为

马来沉香和小果沉香
[7,11].

1.2 分子鉴定与标记

仅基于形态特征对沉香属和拟沉香属植物进行准

确的物种鉴定较为困难, 叶绿体基因组可用于植物种

间水平的高效、准确鉴定. 目前, 白木香、云南沉

香、柯拉斯那沉香、近全缘沉香、具喙沉香、小果沉

香、贝卡利沉香、马来沉香、毛沉香、瓦拉拟沉香等

10个沉香属或拟沉香属植物已完成了叶绿体全基因组

测序, 可分为4个亚群, 其中白木香和云南沉香植物归

属于同一亚群, 而瓦拉拟沉香植物则为进化关系的外

群
[13,14]. DNA条形码研究发现马来沉香植物叶绿体来

源的matK可在种间水平区分物种, 结合ITS(核基因)和
trnL-trnF则可区分同种植物的亚种

[15,16].
不同产地的沉香基原植物受环境的影响会产生一

定的表观遗传标记
[17,18]. 研究表明, 白木香和马来沉香

植物具有较好的遗传多样性, 遗传距离与地理位置存

在相关性
[19,20]. 白木香的遗传群体多样性水平较低,

居群间的基因流较小, 存在中等程度的遗传分化
[21],

但低覆盖度的全基因组测序可以将不同地区的白木香

种质资源在进化上分开. 有效种群数量分析发现, 白木

香种质在经历了早期的种群扩增之后, 可能由于不耐

寒性状的原因, 从20万年前(末次冰川期)开始遭遇了

持续性的数量下降, 导致白木香种群数量稀少
[22,23].

而相对较高深度的测序产生的SNP数据则可以区分不

同性状的白木香种质, 可用于遗传背景评价研究
[24].

白木香的群体遗传学尚处于起步阶段, 高深度的重测

序, 甚至是种质全基因组测序将是彻底解析白木香遗

传背景的有效方法.

2 新品种选育与评价

2.1 新品种选育

沉香野生基原树种均处于濒危状态, 选育并推广

优异品种, 是实现沉香资源保护、合理利用的根本途

径
[7]. 沉香品种需具备“易结香、产量高、品质优”的

基本特性, 符合香用、药用等不同生产需求, 满足不
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同种植条件的抗(耐)病虫害、逆境胁迫等抗逆特性.
沉香基原植物种群间的遗传性状、结香品质等遗传变

异为品系选择、遗传改良等奠定了基础, 可通过乙醇

浸出物得率、倍半萜类和2-(2-苯乙基)色酮类等指标

性成分含量、香气组成等评价沉香资源
[2,25]. 奇楠沉

香特指高品质沉香, 目前只对马来沉香(A. agallocha)
和白木香产野生奇楠沉香进行了化学成分研究

[26]. 与

普通沉香相比, 野生奇楠沉香乙醇浸出物得率更高

(30%以上), 且富含2-(2-苯乙基)色酮、2-[2-(4-甲氧基

苯)乙基]色酮等色酮母核无取代的2-(2-苯乙基)色酮类

表 1 21种沉香属和9种拟沉香属植物

Table 1 Twenty-one species of Aquilaria and nine species of Gyrinops

属名 编号 中文名
a)

拉丁名 分布

沉香属
Aquilaria Lam.

1 突尖沉香 A. apiculata Merr. 菲律宾

2 巴永沉香*
(柬埔寨沉香) A. baillonii Pierre ex Lecomte 柬埔寨、越南

3 巴那沉香* A. banaense P.H.Hô 越南

4 贝卡利沉香* A. beccariana Tiegh. 加里曼丹岛、文莱、马来西亚、印度尼西亚

5 短药沉香 A. brachyantha (Merr.) Hallier f. 菲律宾

6 柠檬果沉香 A. citrinicarpa (Elmer) Hallier f. 菲律宾

7 柯拉斯那沉香*
(厚叶沉香) A. crassna Pierre ex Lecomte 泰国、老挝、柬埔寨、越南

8 卡明沉香* A. cumingiana (Decne.) Ridl. 印尼、菲律宾、马咕噜群岛

9 十肋沉香 A. decemcostata Hallier f. 菲律宾

10 丝沉香* A. filaria (Oken) Merr. 菲律宾、马咕噜群岛、新几内亚

11 毛沉香* A. hirta Ridl. 马来西亚、印尼、新加坡、泰国

12 喀西沉香* A. khasiana Hallier f. 印度

13 马来沉香* A. malaccensis Lam.
[A. agallocha (Lour.) Roxb. ex Finl.]

加里曼丹岛、印度、缅甸、印尼、马来西
亚、文莱、菲律宾、新加坡、泰国、不丹

14 小果沉香* A. microcarpa Baill. 加里曼丹岛、印尼、马来西亚、文莱、新加
坡

15 小叶沉香 A. parvifolia (Quisumb.) Ding Hou 菲律宾

16 具喙沉香* A. rostrata Ridl. 马来西亚

17 皱纹沉香* A. rugosa K.Le-Cong & Kessler 越南

18 白木香*
(土沉香) A. sinensis (Lour.) Spreng. 中国

19 近全缘沉香* A. subintegra Ding Hou 泰国

20 乌坦尼塔沉香 A. urdanetensis (Elmer) Hallier f. 菲律宾

21 云南沉香* A. yunnanensis S.C.Huang 中国

拟沉香属
Gyrinops Gaertn.

1 尾叶拟沉香* G. caudata (Gilg) Domke 新几内亚

2 易混淆拟沉香* G. decipiens Ding Hou 苏拉威西岛

3 莱德曼拟沉香* G. ledermannii Domke 新几内亚

4 摩鹿加拟沉香* G. moluccana (Miq.) Baill. 马咕噜群岛

5 柄果拟沉香* G. podocarpa (Gilg) Domke 新几内亚

6 柳叶拟沉香* G. salicifolia Ridl. 新几内亚

7 维斯特格拟沉香* G. versteegii (Gilg) Domke 小巽他群岛、新几内亚、苏拉威西岛

8 维达尔拟沉香 G. vidalii P.H.Hô 老挝、泰国

9 瓦拉拟沉香* G. walla Gaertn. 印度、斯里兰卡

a) *, 可产沉香基原植物
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化合物和5,11-环氧愈创木烷型倍半萜
[27~30]. 以上发现

为沉香优良种质资源评价提供了依据.
2014年以来, 市场上出现了金丝油、糖结、凹

身、乌身圆叶等100余种奇楠种苗, 易结香、产量高,
为新品种选育提供了种质资源

[31]. DNA条形码技术和

叶绿体测序分析等结果显示, 奇楠种苗均为白木香种

内的特有化学型, 但是它们的遗传背景、品质形成的

分子机制有待深入研究
[32~36]. 奇楠种苗的叶片、木质

部、韧皮部等结构更有利于沉香的形成
[37], 受伤害后

茉莉酸(JA)途径、氧代谢的防御信号和倍半萜生物合

成途径基因的表达与普通白木香的有显著差异
[38].

2016年以来, 海南省完成了13个白木香新品种的(审)
认定工作(https://lyj.hainan.gov.cn/gk), 其中易结香新

品种8个(表2). 整体而言, 白木香新品种选育尚处于选

择育种阶段, 亟需建立精准定向的“合成育种”体系, 培
育不同用途的优质新品种.

沉香属植物种子为中性或者顽拗性, 且种子繁育

存在性状分离的问题, 白木香新品种主要通过嫁接、

组织培养等无性繁殖技术繁育
[7,24,39], 其中枝接繁育成

活率可达90%以上, 为主要繁育技术. 沉香属植物组织

培养通常采用茎、叶片、根、种子胚、胚轴和子叶等

外植体的器官发生途径
[40~46], 经过丛生芽诱导和愈伤

组织不定芽诱导再生植株, 还需完善高效增殖、生根

等技术体系, 克服褐化严重和生根困难等问题, 尚未

大规模应用于生产中
[40,42,43]. 通过沉香属植物组织培

养进行次生代谢产物的工业化生产和植株再生等方面

的研究仍有待于加强.

2.2 新品种的物质基础

“热科2号”“热科5号”和“热科6号”等白木香新品

种具有易结香、产量高、品质优的优点, 逐渐成为沉

香人工种植的主栽品种之一, 所产沉香已大量进入市

场. 为了与传统的野生奇楠沉香有所区别, 在人工种

植条件下获得的奇楠类沉香被称为栽培奇楠沉香. 栽

培奇楠沉香的乙醇浸出物得率与野生奇楠沉香的相

近, 2-(2-苯乙基)色酮类化合物含量高、结构多样性

低, 倍半萜类化合物类型丰富, 芳香小分子含量低, 而
2-(2-苯乙基)色酮及2-[2-(4-甲氧基苯)乙基]色酮的相

对含量之和高于野生奇楠沉香, 符合高品质沉香标

准
[25,31,32]. 但是, 栽培奇楠沉香与野生奇楠沉香在倍半

萜的成分类型组成上, 仍有所区别, 野生奇楠沉香中

5,11-环氧愈创木烷型和沉香呋喃烷型倍半萜更丰富,
形成了各自不同的香气特征.

从“热科2号白木香”所产沉香的乙醇提取物中分

离并鉴定了22个化合物, 主要为色酮母核无取代的2-
(2-苯乙基)色酮衍生物, 其中2-(2-苯乙基)色酮和2-[2-
(4-甲氧基苯)乙基]色酮的含量丰富, 与野生奇楠沉香

中特征化合物一致, 进一步揭示了栽培奇楠沉香与野

生奇楠沉香具有相似性
[47]. 另外, “热科2号白木香”所

产沉香提取物的急性毒性分级属于无毒级物质, 野生

奇楠沉香和栽培奇楠沉香中沉香四醇的含量达不到

《中华人民共和国药典》(2020年版)的要求. 新品种

植物及所产沉香的物质基础和药理活性亟需深入研

究, 为挖掘特色功能性活性物质, 研发功能性新产品,
推动沉香产业结构升级奠定基础.

3 结香机理及人工结香技术

自然条件下沉香树结香随机且缓慢, 生产中要求

沉香结香技术应具备高产、高效、轻简的基本特性,
同时遵循友好农业规范, 获得近似野生沉香的原材

料
[7,48,49]. 人工结香技术可分为: (1) 物理法, 主要是模

拟自然结香的过程, 包括锯干、打洞(孔)、剥皮、火

烧等, 但此类方法结香周期长且沉香产量和品质不稳

定; (2) 微生物法, 主要是将真菌等接种于沉香植物体

内或伤口处诱导结香, 环境友好, 但是不同的菌株诱导

结香效果差异较大, 需要筛选优良菌株; (3) 化学法, 通
过调配组成涉及植物激素、酸类和盐类等不同成分的

结香剂, 输入植物体内或者涂抹于伤口处诱导结香, 化
学法操作简单、结香快, 需选用环境和生物友好型化

学物质; (4) 综合诱导法, 物理与化学、微生物等诱导

技术相结合的结香方法, 所产沉香品质高, 但成本较

高、组合条件需要探索; (5) 其他方法, 通过植物组织

培养技术诱导产生沉香植物愈伤组织, 利用微生物及

提取物、化学诱导剂等诱导产生沉香类成分, 目前仅

用于沉香形成机制研究, 未见生产应用
[7,48,49]. 以上结

香技术的效率、稳定性仍有待提升, 高效、便捷的结

香技术仍是沉香生产急需突破的核心技术之一. 研究

人员提出了伤害诱导防御反应结香
[7,48,50]

、真菌侵染

诱导结香
[51~54]

和逆境胁迫微生物转化结香
[7]
等结香机

制假说. 目前已明确沉香属植物特征性的木间韧皮部

是沉香树脂产生和积累的主要场所
[50,51,55], 但对沉香
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形成的网络调控机制了解仍然有限. 通过对结香机制

的深入探索, 有助于研发更加高效的结香技术.

4 沉香的品质评价研究

4.1 质量标志物

市场上沉香的鉴别主要依靠感官经验, 通过眼

观、手摸、鼻闻、口尝、水试、火烧等简便的方法来

鉴别, 存在主观性较强、经验要求高等缺点. 实验室中

传统鉴别方法包括性状鉴别、显微鉴别、浸出物测

定、显色反应、薄层色谱鉴别等方法. 通过对国内外

沉香样品中化学成分的研究, 发现沉香四醇、2-(2-苯
乙基)色酮、2-[2-(4-甲氧基苯)乙基]色酮和6,7-二甲氧

基-2-(2-苯乙基)色酮等化合物是鉴定沉香的标志

物
[2,4,25,56].《中华人民共和国药典》(2020年版)要求药

用沉香的液相特征谱图应呈现与对照药材相对应的6
个2-(2-苯乙基)色酮类化合物的特征峰, 并且沉香四醇

的含量不得少于0.10%. 日本则规定药用沉香在薄层

色谱鉴别时, 样品色谱中能够观察到6,7-二甲氧基-2-

(2-苯乙基)色酮的斑点
[57]. 此外, 沉香四醇也可以作为

沉香生药产品质量评价的指标化合物
[58,59], 为进一步

完善沉香化气丸、十五味沉香丸、八味沉香散、八味

清心沉香散等标准提供了依据.
作者团队率先解析了2-(2-苯乙基)色酮类化合物

的质谱裂解规律, 主要为特征性的苄基和色酮连接处

断裂, 以及丢失H2O、CO等分子和逆狄尔斯阿尔德反

应(Retro-Diels-Alder)裂解
[60~64].利用该规律,结合多种

质谱技术快速鉴定沉香中2-(2-苯乙基)色酮衍生物, 可
用于新2-(2-苯乙基)色酮类化合物的发现, 以及沉香品

质评价、结香机理研究等. 在此基础上,分别建立了沉

香样品的GC-MS和LC-MS指纹图谱, 并分析了沉香结

香过程中2-(2-苯乙基)色酮类化合物的变化, 提出了该

类化合物可能的生物合成途径
[60,63,65]. 随着现代分析

技术的快速发展, 多种质谱技术广泛应用于沉香的快

速、全面分析, 如测定结香区域2-(2-苯乙基)色酮的分

布及其结构
[ 66 ]

、挖掘用于区分沉香产地、植物来

源、结香方式等的标志性成分
[67~69]. 此外, 近年来出

现了基于近红外光谱(FT-NIR)、1H-NMR、三维荧光

表 2 审(认)定白木香新品种

Table 2 Approved (recognized) new varieties of A. sinensis

品种名称 品种类型 选育单位 适宜区域

热科1号 审定, 优良品种 中国热带农业科学院热带生物技术研究所 海南岛全岛

热科2号 审定, 引种驯化, 易结香品种 中国热带农业科学院热带生物技术研究所 海南岛全岛

热科3号 认定, 优良类型
中国热带农业科学院热带生物技术研究所、海

南东峒沉香开发有限公司
海南中部、东部、西部、北部

热科5号 认定, 优良无性系, 易结香品种
中国热带农业科学院热带生物技术研究所、海
南大观沉香产业发展有限公司、海南那大农业

开发有限公司
海南岛全岛

热科6号 认定, 优良无性系, 易结香品种
中国热带农业科学院热带生物技术研究所、海
南东峒沉香开发有限公司、海南石山岩生态农

业有限公司
海南岛全岛

海香1号 认定, 优良类型 海南海香园投资有限公司 海南岛东部、西部、北部、中部

海香2号 认定, 优良类型 海南海香园投资有限公司 海南岛东部、西部、北部、中部

海香3号 认定, 优良类型 海南海香园投资有限公司 海南岛东部、西部、北部、中部

棋香21号 认定, 引种驯化, 易结香品种
中国医学科学院药用植物研究所海南分所、海

南文笔生香沉香产业发展有限公司
海南岛全岛

棋香31号 认定, 引种驯化, 易结香品种
中国医学科学院药用植物研究所海南分所, 海南

文笔生香沉香产业发展有限公司
海南岛全岛

中科1号 认定, 引种驯化, 易结香品种
海南中科奇楠沉香繁育有限公司、中国医学科

学院药用植物研究所海南分所
海南岛全岛

棋香41号 认定, 优良无性系, 易结香品种
中国医学科学院药用植物研究所海南分所, 海南

文笔生香沉香产业发展有限公司
海南岛全岛

红金猊1号 认定, 引种驯化, 易结香品种 海南红金猊沉香科技有限公司 海南岛全岛
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光谱、电子鼻等沉香鉴定方法
[70,71], 以上方法需借助

识别模型, 不如质谱方法成熟、精准、高效.

4.2 致香成分

沉香为世界名贵香料, 其致香成分主要有倍半萜

类、2-(2-苯乙基)色酮类和芳香族化合物, 是评价沉香

品质的重要因素
[2,3,72~87]. 挥发性倍半萜是沉香独特香

气的贡献者之一, 而2-(2-苯乙基)色酮类化合物在加热

或燃烧时可分解产生持久的、令人愉悦的芳香物质,
也对沉香香气的形成起着重要作用 , 包括苯乙酮

(30)、苄基丙酮(31)、茴香醛(42)、苯甲醛(57)、茴香

基丙酮(58)、糠醛(60)、苄甲醚(61)和香兰素(71)
等

[3,76~78]. 迄今为止, 已从沉香中发现具有香味的挥发

性成分73个(表3), 分别呈现出沉香典型的木香、甜

香、清凉味、花香、脂香、辛香、果香、熏烤香、皮

革香、草药香、奶香和清香等12种香气, 为揭示沉香

的香气奥秘奠定了基础. 当不同品质沉香在室温、加

热或燃烧时, 呈现出不同的木香、甜香、清凉味、花

香、果香等香气特征, 是多种致香成分的共同作用,
不能由一种或几种香气成分来进行简单概括. 例如,
奇楠沉香的烟雾中含有沉香典型木香的二氢卡拉酮

(1)和卡拉酮(2), 柔和花果香的茴香基丙酮(58), 像胡椒

辛香气味的覆盆子酮(32)和莎草奥酮(54)等[79]. 作者团

队利用GC-O-MS分析, 从3种栽培奇楠沉香中共鉴定

出28个香气成分, 其中二氢-β-沉香呋喃(51)和茴香醛

(42)为栽培奇楠的关键致香成分
[75]. 下一步需要建立

香气化合物的阈值数据库, 基于感官组学系统地揭示

沉香的呈香机制, 推动沉香在香料和香精领域的应用.

5 生物活性及作用机制

沉香具有行气止痛、温中止呕、纳气平喘的功

效. 现代药理学研究表明沉香精油或醇提物等具有抗

炎、抗氧化、抗菌、镇静安神、保护胃黏膜、改善动

脉粥样硬化病变、增强免疫、缓解酒精性脂肪肝等活

性
[6]. 截至2023年10月, 从国内外沉香中已分离鉴定出

620多个化合物, 包括倍半萜类化合物260多个、2-(2-
苯乙基)色酮类化合物330多个. 作者团队前期系统总

结了截至2019年底全世界沉香和沉香属植物中天然产

物及其生物活性的研究进展
[2]. 现综述2020年以来, 白

木香、柯拉斯那沉香、丝沉香等植物所产沉香中活性

成分及作用机制的进展.

5.1 抗炎活性

国内外学者主要利用脂多糖(LPS)诱导小鼠单核

巨噬细胞RAW264.7的体外炎症模型等从沉香中发现

了一系列具有抗炎活性的2-(2-苯乙基)色酮衍生物和

倍半萜(表4). 此外, 国产沉香中8-epi-aquichromone C
和aquichromone D具有剂量依赖性抗炎活性

[88]. 在LPS
诱导的RAW264.7细胞中, 倍半萜二聚体spiroaquilar-
enes B–C可剂量依赖性地抑制肿瘤坏死因子α (TNF-
α)、白细胞介素-6 (IL-6)和一氧化氮(NO)的产生以及

核因子-κB (NF-κB)的活化
[89].

5.2 细胞毒活性

Crassin N对人髓性白血病细胞K562具有细胞毒

活性, IC50值为39.49 μmol L‒1[94]. 2-(2-苯乙基)色酮-黄
酮杂合物wallone B对K562、人肝癌细胞BEL-7402、
人胃癌细胞SGC-7901、人非小细胞肺癌细胞A549、
人宫颈癌细胞HeLa等5株癌细胞具有细胞毒活性, IC50

值范围为13.40~28.96 μmol L‒1[95]. Aquisinenoid C对人

乳腺癌细胞MCF-7、MDA-MB-231和正常肝细胞株

LO2的具有细胞毒活性, 并通过选择性增加癌细胞的

活性氧(ROS)的产生诱导细胞凋亡
[96]. 倍半萜二聚体

aquilariperoxide A对MCF-7、人肝癌细胞HEPG2、人

食管鳞癌细胞KYSE30、A549、人胃腺癌细胞BGC-
823具有细胞毒活性, 在1.25 μmol L‒1

浓度下可显著阻

滞KYSE30和BGC-823的细胞迁移
[97]. KEGG通路分析

显示,包括泛素介导的蛋白水解P53信号通路、细胞周

期等在内的多条通路被富集. Western blotting分析发

现, KYSE30细胞中只有锌指E-盒结合同源盒蛋白1
(ZEB1)的表达呈浓度依赖性下调, 而紧密连接蛋白

ZO-1、钙黏蛋白E (E-cadherin)、锌指转录因子蛋白

Snail和Slug的表达则没有变化.

5.3 镇静安神作用

作为传统香药, 沉香具有“去恶气、清人神”的功

效. 研究发现, 沉香水提物对斑马鱼焦虑样行为以及

昼夜节律紊乱具有治疗作用, 对其后代也表现出抗焦

虑的行为
[98]. 沉香精油中低分子量芳香族化合物单体

对小鼠有镇静的效果, 但组合后效果减弱, 可能是化

合物之间存在拮抗作用
[99]. 沉香精油也表现出抗氧化
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表 3 沉香中的香气化合物

Table 3 Aroma components from agarwood

香气
类别

编号 化合物 分子式 分子量 CASa) 香气特征 文献

木香

1 二氢卡拉酮 C15H22O 218 19598-45-9 浓郁的木香, 略带樟脑和熏蒸的香味 [80]

2 卡拉酮 C15H20O 216 91466-22-7 木香味, 像龙涎香一样香味优雅 [80]

3 新紫蜂斗菜烯 C15H22O 218 13902-42-6 甜木香味, 类似二氢卡拉酮香味, 有
典型的东方香韵和熏蒸等特征

[29]

4 去氢沉香雅槛蓝醇 C15H24O 220 150034-02-9 木香味、带有一点香脂味和苦味 [29]

5 8,12-氧桥艾里莫芬-9,11(13)-二烯 C15H22O 218 168099-19-2 像香根草特征的怡人木香味 [81]

6 10β,12-二羟基-艾里莫芬-
11(13)-烯 C15H26O2 238 − 木质香, 带一点甜味 [75]

7 (+)-芹子-3,11-二烯-9-醇 C15H24O 220 133593-96-1 甜木香, 气味较淡 [3]

8 (−)-9-羟基-芹子-3,11-二烯-14-醛 C15H22O2 234 1803252-10-9 甜木香味 [82]

9 (+)-9-羟基-芹子-4,11-二烯-14-醛 C15H22O2 234 1803252-12-1 甜木香味 [82]

10 (−)-10-表-γ-桉叶油醇 C15H26O 222 15051-81-7 像樟脑的木香味, 像竺葵香 [83]

11 (‒)-愈创木-1(10),11-二烯-15,2-
内酯

C15H20O2 232 138529-12-1 强烈持久的木质甜香味 [84]

12 (‒)-愈创木-1(10),11-二烯-15-醛 C15H20O 218 133593-95-0 像β-大马烯酮, 令人愉悦的木香味,
有轻微的樟脑味

[28]

13 (‒)-愈创木-1(10),11-二烯-15-羧酸 C15H22O2 234 138529-09-6 淡淡的木香味, 加热后与其他香气成
分有协调作用

[29]

14 α-愈创木烯 C15H24 204 88-84-6 甜木香, 同时具有胡椒气味 [76]

15 白木香醛 C15H24O2 236 93133-69-8 木质香味, 又有香脂味 [3]

16 香根螺-2(11),6-二烯-14-醛 C15H22O 218 168099-21-6 淡淡的沉香特征气味, 有木香、甜
香、烟熏和苯酚香气

[3]

17 β-沉香呋喃 C15H24O 220 6040-08-0 木质香, 带有坚果味 [73]

18 jinkohol C15H26O 222 66512-57-0 强烈的木香气 [85]

19 jinkohol II C15H26O 222 86703-03-9 木质香味, 带一点樟脑味, 加热后呈
现沉香的特征香味

[85]

甜香

20 4β,7α,8α-H-艾里莫芬-9(10)-烯-
8,12-氧桥-11α,13-二醇

C15H24O3 252 2237266-01-0 气味微甜, 略带凉味 [86]

21 4β,7α-H-艾里莫芬-9(10)-烯-
12,13-二醇

C15H26O2 238 2237265-98-2 气味微甜, 略带凉味 [86]

22 4β,7α-H-艾里莫芬-9(10)-烯-
11,12,13-三醇

C15H26O3 254 2237265-99-3 气味微甜, 略带凉味 [86]

23 4β,7α-H-11,13-二羟基-艾里莫芬-
1(10)-烯-11-甲酯

C16H26O4 282 2237962-93-3 气味微甜, 略带凉味 [86]

24 (−)-芹子-3,11-二烯-9-酮 C15H22O 218 117212-69-8 清甜气味, 好像盛开的鲜花 [3]

25 5β,7α-H-桉-3,11(13)-二烯-12-醇-
14-醛 C15H22O2 234 − 淡淡的甜味 [82]

26 对映-4(15)-桉烯-1α,11-二醇 C15H26O2 238 − 淡淡的甜味 [82]

27 呋喃白木香醇 C15H26O2 238 122739-17-7 浓郁的樟脑味和蜜甜味 [30]

28 2,14-氧桥-香根螺-6-烯 C15H24O 220 168099-23-8
沉香的特征香味、有甜味、木香
味、烟熏味、类似橡木的苯酚香气

味, 但较弱
[81]

29 顺式-7-羟基菖蒲烯 C15H22O 218 24406-03-9 非常甜的香气 [30]

30 苯乙酮 C8H8O 120 98-86-2 甜味, 像橙子和香豆素类的香气 [76]

31 苄基丙酮 C10H12O 148 2550-26-7 蜜甜味, 有花香、草药香和香脂味 [72]

中国科学: 生命科学 2024 年 第 54 卷 第 10 期

1891



(表3续1)

香气
类别

编号 化合物 分子式 分子量 CASa) 香气特征 文献

甜香

32 覆盆子酮 C10H12O2 164 5471-51-2 蜜甜味, 有花果香, 像茴香和覆盆子
的香气

[72]

33 β-榄香烯 C15H24 204 515-13-9 明显浓郁的蜜甜味 [75]

34 β-檀香醇 C15H24O 220 77-42-9 蜜甜味, 像檀香香气 [75]

清凉味

35 7β-H-艾里莫芬-9(10)-烯-11,12-氧
桥-8-酮 C15H22O2 234 − 像薄荷的凉味, 强烈持久, 且有熏蒸

气味
[30]

36 7α-H-艾里莫芬-9(10)-烯-11,12-氧
桥-8-酮 C15H22O2 234 − 像薄荷的凉味, 强烈持久, 且有熏蒸

气味
[30]

37 芹子-4,11-二烯-14-醛 C15H22O 218 150034-05-2 像薄荷一样的凉味 [3]

38 奇楠醇A C15H26O2 238 2205090-14-6 有薄荷的清凉味, 又有蜜香味 [30]

39 奇楠醇C C15H26O3 254 2205090-16-8 有薄荷的清凉味, 微微的辛辣味, 香
味较淡

[30]

40 奇楠醇E C15H26O3 254 2205090-18-0 持久的清凉的香气, 同时又有浓厚的
香脂味

[30]

41 4-表-15-羟基菖蒲螺环烯酮 C15H24O2 236 − 淡淡的清凉味, 像枞树的香味, 有点
苦味和烟熏味

[87]

42 茴香醛 C8H8O2 136 123-11-5 清凉味, 像山楂一样的凉味 [75]

花香

43 芹子-3,11-二烯-14-醇 C15H20O 220 150034-04-1 花香, 像草本植物薄荷的香味. [3]

44 芹子-3,11-二烯-14-醛 C15H22O 218 150034-03-0 花香, 与檀香烟气的木香有点细微
差别

[3]

45 愈创木醇 C15H26O 222 489-86-1 像玫瑰花的粉香 [84]

46 奇楠醇B C15H26O2 238 2205090-15-7 花香味, 香味淡雅 [30]

47 奇楠醇D C15H26O3 254 2205090-17-9 像清新的花香, 清凉的感觉, 带一点
淡淡的蜜香味

[30]

脂香

48 艾里莫芬-9(10)-烯-11,12-二醇 C15H26O2 238 99694-82-3 香脂气味, 带一点辛辣味 [86]

49 4β,7α-H-艾里莫芬-1(2),9(10)-二
烯-11,12,13-三醇

C15H24O3 252 2237266-00-9 香脂气味, 带一点辛辣味 [86]

50 4-羟基-白木香醇 C15H26O3 254 1638527-27-1 带有淡淡凉感的香脂味, 像樟脑
的气味

[30]

51 二氢-β-沉香呋喃 C15H26O 222 5956-09-2 香脂气味 [75]

辛香

52 沉香螺旋醇 C15H26O 222 1460-73-7 像胡椒的辛辣味, 又有木香味 [3]

53 4-表-10-羟基菖蒲螺环烯酮 C15H24O2 236 2205898-93-5 刺激的辛辣味, 带一点烟熏气味 [30]

54 莎草奥酮 C15H22O 218 18374-76-0 强烈的辛辣和胡椒香 [79]

55 丁香酚 C10H12O2 164 97-53-0 像丁香的辛辣味 [74]

56 (E)-异丁香酚 C10H12O2 164 5932-68-3 像丁香的辛辣味 [74]

果香

57 苯甲醛 C7H6O 106 100-52-7 果香味, 像杏仁一样的坚果香 [73]

58 茴香基丙酮 C11H14O2 178 104-20-1 非常柔和的花果香 [72]

59 β-大马烯酮 C13H18O 190 23726-93-4 果香, 甜味, 像李子香气 [74]

60 糠醛 C5H4O2 96 98-01-1 果香, 类似于杏仁味 [76]

61 苄甲醚 C8H10O 122 538-86-3 果香, 依兰, 绿花风信子 [76]

熏烤香

62 2-糠基硫醇 C5H6OS 114 98-02-2 炭烧味, 像咖啡香 [74]

63 异香兰素 C8H8O3 152 621-59-0 像咖啡的香气, 有甜味, 香气较淡 [75]

64 2-甲基-3-呋喃硫醇 C5H6OS 114 28588-74-1 烤肉味, 像坚果香气 [74]

65 4-乙基苯酚 C8H10O 122 123-07-9 烟熏味, 像苯酚和蓖麻油的香气 [72]

66 愈创木酚 C7H8O2 124 90-05-1 烟熏味, 像苯酚香气, 有焦味 [74]
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和抗炎活性, 显著降低活性氧(ROS)和分泌的NO水平,
同时抑制诱导型一氧化氮合酶(iNOS)、IL-6、TNF-
α、IL-1β和血红素氧合酶1 (HO-1)过度表达

[100]. 沉香

精油的吸入可调节小鼠Glu/GABA神经递质系统稳

态、提高5-羟色胺水平, 具有镇静催眠、抗焦虑、抗

抑郁作用, 其中艾里莫芬烷型、杜松烷型和桉烷型倍

半萜是主要活性成分
[101,102]. 另外, 沉香精油香薰可能

是通过调控小鼠神经炎症通路和BDNF通路相关蛋白

的表达发挥抗抑郁作用
[103].

5.4 其他药理作用

国产沉香乙醇提取物乙酸乙酯部位具有显著的抑

制动脉粥样硬化和保护胃黏膜损伤的功效
[104,105].从国

产沉香中发现的2-(2-苯乙基)色酮-倍半萜杂合物aqui-
sinenin F以剂量依赖性方式显著抑制了转录因子C/

EBP同源蛋白(CHOP)、蛋白激酶R样ER激酶(P-Perk)
和真核翻译起始因子2α (P-eIF2α)的增加, 减少TCA诱
导的胃上皮细胞(GES-1)凋亡, 具有保护胃黏膜细胞损

伤的作用
[106]. Aquilarines A-B在低浓度下通过选择性

地抑制转化生长因子-β信号通路转导蛋白Smad3, 降

低转化生长因子β1 (TGF-β1)诱导的大鼠近端肾小管

上皮细胞(NRK 52E)和正常肾成纤维细胞(NRK 49F)
中细胞外基质成分和α-平滑肌肌动蛋白(α-SMA)的过

度表达, 具有抗肾纤维化的作用
[107]. 在20 μmol L‒1

浓

度下, 5,6-二羟基-2-(2-苯乙基)色酮、daphnauranol
B、6-甲氧基-2-[2-(3-甲氧基苯)乙基]色酮、异沉香四

醇和1-羟基-1,5-二苯基戊-3-酮对皮质酮(CORT)诱导

的大鼠肾上腺嗜铬细胞瘤细胞(PC12)损伤具有显著的

保护作用(P<0.001), 而异沉香四醇对1-甲基-4-苯基吡

啶离子(MPP+)诱导的PC12细胞损伤具有显著的保护

(表3续2)

香气
类别

编号 化合物 分子式 分子量 CASa) 香气特征 文献

皮革香
67 4-丙基苯酚 C9H12O 136 645-56-7 像皮革的香味 [74]

68 3-丙基苯酚 C9H12O 136 621-27-2 像皮革香味, 有动物和苯酚的气味 [74]

草药香 69 佛术烯 C15H24 204 10219-75-7 草药香 [76]

奶香
70 2-辛基环丙烷-1-羧酸 C12H22O2 198 15898-87-0 乳香香气 [74]

71 香兰素 C8H8O3 152 121-33-5 奶油香, 香荚兰豆香气 [76]

青香
72 (E)-十一-8,10-二烯-2-酮 C13H20O 192 105553-49-9 青香, 像白松香香气 [3]

73 脱氢枞酸甲酯 C21H30O2 314 1235-74-1 青香, 类似白松香香气 [76]

a) “‒”表示无CAS号

表 4 沉香中化合物的抗炎活性

Table 4 Anti-inflammatory activities of compounds from agarwood

编号 化合物名称 IC50 (μM) 文献

1 Filarone A 11.33 ± 1.76 [90]

2 Filarone B 10.69 ± 0.18 [90]

3 Aquifilarone A 46.69 ± 3.43 [88]

4 Aquifilarone B 45.36 ± 3.89 [88]

5 Aquifilarone C 57.53 ± 6.55 [88]

6 Aquifilarone D 33.94 ± 3.99 [88]

7 6-羟基-2-[2-(3-羟基-4-甲氧基苯)乙基]色酮 27.81 ± 2.34 [47]

8 (1R,2S,7S,8S)-深冬烷-5(6)-烯-13,15-二醇 62.22 ± 1.27 [91]

9 Agalleudesmanol A 5.46 ± 4.11 [92]

10 Agalleudesmanol B 14.07 ± 2.08 [92]

11 1α,7α-dihydroxy-8-oxo-4αH,5αH-guaia-9(10),11(13)-dien-12-oate 18.8 [93]
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作用(P<0.001)[108]. 2-(2-苯乙基)色酮二聚体diaquilaria-
chromones A-C对磷酸二酯酶PDE 5A1有明显的抑制

作用, (5S,6R,7R,8S)-2-(2-phenylethyl)-5,6,7-trihydroxy-
5,6,7,8-tetrahydro-8-(3-phenylpropionyloxy)chromone对
PDE 3A和PDE 5A1具有抑制作用

[109]. Aquilariperoxide
A也具有较好的抗疟活性 , I C 5 0值为 5 5 9 . 4 ±
66.55 nmol L‒1[97]. 奇楠沉香中主要的6,7-二甲氧基-2-
(2-苯乙基)色酮、2-(2-苯乙基)色酮和2-[2-(4-甲氧基

苯 )乙基 ]色酮等可显著激活腺苷酸激活蛋白激酶

(AMPK), 活性强于沉香四醇等四氢色酮类化合物, 展
现了奇楠沉香在治疗AMPK相关靶点的疾病上更具有

潜力
[110]. 此外, 沉香还具有减轻酒精性脂肪肝

[111]
和增

强免疫
[112]

等生物活性.

6 沉香基原植物组学研究

6.1 白木香高质量参考基因组

Aquilaria agallocha(马来沉香)是第一个发布基因

组的沉香属物种, 其组装为contig水平的基因组, 但其

contig N50仅有126.4 kb[113].随后的白木香scaffold水平

基因组(GCA_005392925.1)包含3368个contig, contig
N50为323.6 kb, 片段化的组装限制着这些基因组的后

续应用. 作者团队率先基于三代Nanopore的GridION
X5平台完成了白木香全基因组精细图谱的构建

[114],
基因组大小为726.5 Mb, 包含675个scaffolds, 其中的

99.85%(716.6 Mb)的序列被装配至8条染色体上, GC含
量约为39.23%, 杂合度约为0.6%, 重复序列比例约为

59.13%(图1A), contigN50为1.1 Mb, scaffold N50为
88.78 Mb, 共注释到了29203个蛋白编码基因, 完整度

为95.27%. 基于二代Illumina平台的白木香基因组图谱

也随后公布, 测序数据覆盖度为55.7×, 包含14276个
scaffolds, contig N50为60.2 kb, scaffold N50为87.6
Mb, 完整度为95.8%, 共注释到了35469个基因

[115]. 因
此, 基于三代测序技术的白木香基因组是目前组装质

量较高的版本.
比较基因组分析发现, 白木香29203个基因中的

21955个基因可以划分为13713个基因家族, 而其他的

7248个基因为白木香特有基因, 可划分为789个基因

家族. 4DTv和ks分析发现白木香基因组经历了2次全

基因组复制事件
[116]. 而单拷贝同源基因的系统发育分

析表明白木香是锦葵目中较为古老的物种, 白木香与

可可树及陆地棉亲缘关系较近, 其共同祖先在大约

53.18~84.37百万年前分化
[114]. 近期的研究也表明, 白

木香的分化时间均早于锦葵科、椴树科、木棉科、梧

桐科植物的分化时间
[117], 表明白木香是锦葵目的基部

物种(图1B).

6.2 白木香转录组和蛋白组学研究

类似于其他物种的研究, 白木香的转录组学研究

也分为两个阶段, 即无参转录组和有参转录组, 聚焦

结香过程及机制的解析. 在早期的白木香无参转录组

学研究中主要关注于功能基因及转录因子的发现、克

隆及其在不同处理条件下表达谱的表征, 如萜类合酶

(TPS)、倍半萜合酶(ASS)、查尔酮合酶(CHS)、
MYB、WRKY、MAP2、COI1等基因的克隆及其在伤

害、激素和微生物的诱导下的表达特征
[118~121]. 通过

氯化钠的盐胁迫可诱导白木香叶片愈伤组织产生41个
2-(2-苯乙基)色酮类化合物, 对应的转录组分析推测激

素信号转导通路、Ca2+信号通路、MAPK级联信号、

MYB、NAC等转录因子可能参与调控2-(2-苯乙基)色
酮的生物合成

[122]. 但无参转录组组装的Unigene数量

过多, 仅能将关注的靶点基因聚焦至基因家族水平,
将沉香的结香过程导向了植物的防御反应. 类似的结

果也同样出现在马来沉香植物等其他沉香属物种的研

究中
[123,124].
白木香基因组精细图谱的发布则开启了沉香结香

机制的有参转录组研究, 更多的合成通路和新的分子

过程被发现参与白木香的结香过程, 如植物莽草酸、

苯丙烷合成途径以及植物机械损伤的修复
[34,125~128].

而组织特异性表达分析也有利于鉴定出更多与沉香形

成直接相关的基因
[115]. 这些转录组研究主要集中在白

木香茎干结香部位, 而其他部位的转录组学研究为白

木香的环境适应性研究提供了有效数据
[129].

目前, 白木香的蛋白组学研究则较少, 在马来沉香

植物伤害结香实验中, 用2-DE方法鉴定了苹果酸合

酶、NADPH氧化还原酶、ATP合酶、LEA蛋白等15
个差异蛋白, 未鉴定到植物萜类、黄酮类、2-(2-苯乙

基)色酮类等不同类型化合物合成途径的相关蛋白或

转录因子
[130]. 在化学诱导剂诱导白木香结香实验中,

采用iTRAQ技术, 从结香部位鉴定了504个差异蛋白

质, 富集分析发现倍半萜合酶、类萌发素蛋白、病程

相关蛋白、脂质合酶、超氧化物歧化酶等在沉香形成
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图 1 白木香全基因组精细图谱及其进化. A: 白木香基因组精细图谱, 由外至内依次为染色体、GC含量、重复序列密度、
gypsy密度、copia密度、基因分布、转录因子分布及种内共线性; B: 锦葵目物种进化, 进化时间经无油樟和葡萄的分化时间
(约188百万年前)矫正, 各节点附近的蓝色数字为物种分化时间
Figure 1 Distribution of genomic features along the Aquilaria sinensis genome and its evolution. A: Features of A. sinensis genome. The layers in
the order from outside to inside are as follows: chromosomes, GC content, repeat density, gypsy density, copia density, gene distribution, transcription
factor distribution, and intraspecific collinearity of the A. sinensis genome. B: Inferred phylogenetic tree of the species in Malvales including A.
sinensis; the divergence time of Amborella trichopoda and Vitis vinifera (~188 million years ago) was used as a calibrator. The blue numbers around
each node represent the divergence times
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过程中发挥着重要作用
[131]. 而在微生物诱导白木香愈

伤组织, 微生物主要通过调控激活甲戊二酸途径诱导

沉香倍半萜的合成, 同时WRKY、NAC、MYB、
bHLH等转录因子也展示出高度相关的表达模式

[132].

7 沉香特征性物质合成与分子调控

白木香结香前后次生代谢产物具有明显的区别
[2].

结香前的白木香茎干中主要含有黄酮类和木脂素类化

合物, 结香后的茎干中形成的沉香则以倍半萜类和2-
(2-苯乙基)色酮类化合物为主. 此外, 白木香植物的

叶、花、果中含有黄酮、二苯甲酮、𠮿酮、萜类等化

合物, 如芒果苷、葫芦素、丹参酮等, 也具有抗菌、抗

氧化、抗炎、抗肿瘤等生物活性. 目前, 研究人员以

叶、根和茎尖为外植体, 利用诱导形成的愈伤组织构

建了小果沉香、柯拉斯那沉香和白木香等沉香属植物

悬浮细胞体系
[44~46], 主要研究了倍半萜类和2-(2-苯乙

基)色酮类化合物的生物合成与调控机制.

7.1 倍半萜的生物合成

萜类化合物主要通过甲羟戊酸途径(MVA)和2-C-
甲基-D-赤藓糖醇-4-磷酸途径(MEP)合成. 目前已在沉

香属植物中克隆到3-羟基-3-甲基戊二酰CoA还原酶

(HMGR)基因、3-羟基 -3-甲基戊二酰辅酶A合酶

(HMGS)基因、1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸合酶(DXS)基

因、法尼基二磷酸合成酶(FPS)基因和萜类合酶(TPS)
基因等倍半萜生物合成关键酶基因, 这些基因受到茉

莉酸和伤害等胁迫的诱导表达
[2,118,121,133~139]. 目前对

沉香倍半萜生物合成途径的研究主要聚焦在倍半萜合

酶基因及其功能, 表5中总结了近年来发现的沉香属植

物倍半萜合酶的名称及其催化产物, 主要催化形成愈

创木烷、葎草烷等类型倍半萜(图2). 但是, 尚未从沉

香基原植物中发现具有明确功能的倍半萜结构修饰的

功能基因, 其生物合成途径中关键倍半萜合酶和结构

修饰相关基因的挖掘和功能解析是下一步研究的热点

和重点.

7.2 2-(2-苯乙基)色酮的生物合成

2-(2-苯乙基)色酮类化合物与黄酮类化合物结构

相似, C-2位被苯乙基取代而多出两个碳原子, 其骨架

形成的关键步骤也是III型聚酮合酶(PKS)催化. 作者团

队根据与黄酮、姜黄素等聚酮类化合物结构的相似性

提出了2-(2-苯乙基)色酮可能的生物合成途径, 推测

PKS催化苯丙酰辅酶A (phenylpropionyl-CoA)、丙二

酰辅酶A (malonyl-CoA)和苯甲酰辅酶A (benzoyl-
CoA)形成一个C6-C5-C6前体

[2,65].
从白木香愈伤组织中克隆鉴定出3个III型聚酮合

酶基因AsCHS1、AsPKS1和AsPKS2, AsCHS1为黄酮类

化合物的合成酶, 体外催化产生查尔酮和α-吡喃酮类

副产物; AsPKS1和AsPKS2为非查尔酮合酶(non-

表 5 沉香属植物倍半萜合酶

Table 5 Sesquiterpene synthases of Aquilaria plants

蛋白名称 (序列号) 植物来源 主要催化产物 文献

ASS1 (JQ712682) 白木香 δ-愈创木烯、β-榄香烯、α-愈创木烯 [118]

ASS2 (JQ712683) 白木香 δ-愈创木烯、β-榄香烯、α-愈创木烯 [118]

ASS3 (JQ712684) 白木香 δ-愈创木烯、β-榄香烯、α-愈创木烯 [118]

AsSesTPS (KF135950) 白木香 橙花叔醇 [121]

AcC2 (GU083697) 柯拉斯那沉香 α-愈创木烯、α-葎草烯、δ-愈创木烯 [134]

AcC3 (GU083698) 柯拉斯那沉香 α-愈创木烯、α-葎草烯、δ-愈创木烯 [134]

AcC4 (GU083699) 柯拉斯那沉香 α-愈创木烯、α-葎草烯、δ-愈创木烯 [134]

AcL154 (GU083700) 柯拉斯那沉香 α-愈创木烯、α-葎草烯、δ-愈创木烯 [134]

GS-1 (KF800046) 小果沉香 δ-愈创木烯、α-愈创木烯、β-榄香烯 [131]

GS2 (KT283579) 小果沉香 α-愈创木烯、δ-愈创木烯、β-榄香烯 [135]

GS3 (KT283580) 小果沉香 α-愈创木烯、δ-愈创木烯、β-榄香烯 [135]

GS4 (KT283581) 小果沉香 α-愈创木烯、δ-愈创木烯、β-榄香烯 [135]
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CHS), 也能够体外催化α-吡喃酮类化合物的形成
[140].

此外, 沉香的聚酮合酶(AsPKS3-AsPKS5)还具有体外

合成亚苄基丙酮和喹诺酮等化合物的功能
[141].

2022年才首次报道了2-(2-苯乙基)色酮生物合成

途径中关键聚酮合酶基因PECPS[142,143]. PECPS可以体

外催化4-羟基苯丙酰辅酶A (S1)和1分子丙二酰辅酶A
(S2)以及1分子苯甲酰辅酶A (S3)缩合, 形成2-(2-苯乙

基)色酮的关键前体1,5-二苯基-1,3-戊二酮类化合物

(S4)(图3). 另外, PECPS在体外不能催化2-羟基苯甲酰

辅酶A与4-羟基苯丙酰-β-二酮酸的缩合. 我们最近的

研究也发现了PECPS的2个串联复制基因AsPKS07和
AsPKS08同样具有催化形成2-(2-苯乙基)色酮骨架的

功能, 且这些基因具有形成化合物合成基因簇的趋

势
[144]. 然而, 2-(2-苯乙基)色酮生物合成途径还不清

楚, 关于色酮环化、羟基化、聚合等关键步骤需要深

入研究解析.

7.3 倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮形成的调控

沉香倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮的形成被认为是

应对生物和非生物胁迫的自我保护和防御机制
[2,49].

基于前人研究, 参考药用植物“环境因子——激素信

号——转录因子——活性成分”调控网络模式
[145], 本

文提出了沉香属植物倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮类合

成和调控的信号转导机制示意图(图4). 沉香属植物

受到伤害后会启动防御机制, 刺激信号分子H2O2爆

发, 并触发茉莉酸(JA)、水杨酸(SA)和乙烯(ET)等激

素的积累, 这些信号分子通过介导转录因子和miR-
NA调节倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮生物合成途径中

关键酶基因的表达进而促进倍半萜和2-(2-苯乙基)色
酮的积累

[118,146~152]. Ca2+信号通路和MAPK级联信号

也参与了沉香属对应对胁迫的响应
[132], 其可通过调

节转录因子活性参与倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮的生

物合成 . 此外发现 , 程序性细胞死亡(PCD, pro-
grammed cell death)与沉香特征性成分2-(2-苯乙基)
色酮的形成密切相关, 茉莉酸甲酯、H2O2和伤害均

能诱导PCD的发生, 倍半萜的诱导形成能进一步推动

PCD的发生
[149,153,154].

转录因子对倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮生物合成

具有重要的调控作用. 转录因子AsMYC2能够结合到

沉香倍半萜合酶基因ASS1启动子G-box位点并激活其

表达, 参与茉莉酸调控的倍半萜生物合成
[146]; WRKY

转录因子AsWRKY44能够结合到ASS1启动子W-box位
点抑制其活性, 是ASS1转录调控的负调控因子

[147,155];
ERF转录因子AsERF1能够直接结合到倍半萜合酶基

因AsTPS1启动子并激活其表达
[148]. MYB转录因子As-

MYB054能够结合并抑制2-(2-苯乙基)色酮合成相关

聚酮合酶基因的启动子, 是参与2-(2-苯乙基)色酮合成

调控的转录抑制因子
[156]. bZIP转录因子以及NAC转录

因子AsNAC019和AsNAC098也对白木香中PKS表达

有不同的调控作用
[117,143,157]. 然而植物次生代谢产物

的生物合成涉及一个复杂的网络调控机制, 沉香中倍

半萜和2-(2-苯乙基)色酮等次生代谢产物生物合成的

网络调控机制还有待于进一步研究.

7.4 细胞色素P450基因

P450超家族(CYP)是植物形成次生代谢物多样性

图 2 沉香属植物中倍半萜合酶的主要催化产物
Figure 2 Main compounds produced by sesquiterpene synthases in
Aquilaria plants

图 3 白木香中聚酮合酶PECPS的催化反应
Figure 3 Reaction catalyzed by polyketide synthase PECPS from A. sinensis

中国科学: 生命科学 2024 年 第 54 卷 第 10 期

1897



的关键基因家族, 它们的混杂性质导致了底物的特异

性和功能的多样性
[158]. 在已发布的马来沉香(A. agal-

locha)和白木香植物中分别鉴定出了8个族群和38个
亚族的136个, 以及8个族群和42个亚族的179个P450
基因

[159,160], 序列相似性分析将部分P450映射至倍半

萜类(AaCYP71D)、苯丙烷类化合物(AaCYP73A、Aa-
CYP84A)、黄酮类化合物(AaCYP75A、AaCYP75B)的
合成通路中. 倍半萜类、2-(2-苯乙基)色酮类等次生代

谢产物生物合成途径中P450基因的挖掘和功能解析

是下一步研究的热点和重点, 研究成果对于揭示沉香

的形成机制、指导新品种选育和研发高效结香技术具

有重要意义.

8 总结与展望

沉香作为世界名贵香料和传统药材, 在日化、医

药、香文化等方面广泛使用, 具有高昂的经济价值.
2010年以来, 沉香全产业链的研究进入了快速发展阶

段并取得突破进展, 推动了沉香产业从收藏、熏香为

主的传统业态, 向集种植、结香、加工等一体的完整

产业链发展, 对促进我国和“一带一路”合作伙伴热带

地区经济和社会发展具有重要意义. 但目前研究仍存

在局限性, 沉香产业面临一系列亟待解决的问题. 如

新品种选育仍以选择育种为主, 需经历种苗繁育至结

香全过程, 周期长、效率低, 还未建立高效、精准的

分子育种技术体系; 沉香结香机制尚不明确, 高效结

香技术研发缺少理论指引, 传统结香方法仍在广泛应

用; 沉香药效物质和致香成分的作用机制并不明确,
制约了沉香的开发应用; 仅发现活性成分的生物合成

和调控过程中个别关键基因, 对优异和特异基因资源

的挖掘亟待加强.
在此背景下, 通过综述沉香植物的资源品质评价

及活性成分生物合成与调控的国内外研究进展, 针对

沉香产业发展过程中存在的问题, 提出如下思考与建

议: (i) 重视沉香特异种质资源的评价鉴定工作, 揭示

沉香倍半萜类和2-(2-苯乙基)色酮类化合物的生物合

成与调控机制, 挖掘关键基因并建立分子标记筛选体

系, 为沉香的定向分子育种奠定基础; (ii) 进一步研究

沉香形成的动态变化规律, 揭示沉香的形成机制, 创制

高效、高产、低成本的结香技术, 打破制约沉香优质

图 4 沉香倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮类化合物合成调控的示意图
Figure 4 Schematic of synthesis and regulation of sesquiterpenes and 2-(2-phenylethyl) chromones in agarwood
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高产的瓶颈问题; (iii) 系统挖掘沉香的活性物质和致

香成分, 进一步拓宽沉香的用途, 面对市场需求, 开发

出适销对路的沉香大健康产品, 延长沉香的产业链, 科
技支撑沉香产业升级.
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Advancements in agarwood germplasm resources, quality evaluation,
and formation mechanism

WANG Hao, DING XuPo, ZENG Jun, ZHU JiaHong, DONG WenHua, CHEN HuiQin,
HUANG ShengZhuo, LI Wei, MEI WenLi & DAI HaoFu

Hainan Engineering Research Center of Agarwood, Key Laboratory of Natural Products Research and Development of Li Folk Medicine of Hainan
Province, International Joint Research Center of Agarwood, Institute of Tropical Bioscience and Biotechnology, Chinese Academy of Tropical

Agricultural Sciences, Haikou 571101, China

Agarwood is a resin-containing wood produced by plants of the genus Aquilaria or Gyrinops in the family Thymelaeaceae after being
injured naturally or artificially. This unique wood is highly valued as a spice and traditional material and possesses various
pharmacological activities such as anti-inflammatory, sedative, and tranquilizing activities. The main chemical components of
agarwood are sesquiterpenes and 2-(2-phenylethyl) chromones. Aquilaria sinensis (Lour.) Spreng. is cultivated in China specifically
for agarwood production. Over time, artificial agarwood production has largely replaced wild agarwood due to improvements in
cultivation and incense technologies. Breeding and application of new agarwood varieties with the advantages of early production,
easy induction, and superior quality have addressed the challenges faced by the agarwood industry, such as limited variety, quality
differences in artificial agarwood, and lengthy benefit cycles. The detailed chromosome-level genome map of A. sinensis published in
2020 has laid a solid foundation for studying the mechanism by which agarwood is produced, identifying genes involved in the
biosynthesis of the bioactive chemical components. This article provides an overview of the progress, to date, in agarwood research,
including studies on original plant species, collection and evaluation of germplasm resources, biosynthesis and regulation of active
ingredients, agarwood formation, artificial induction technology, and future research prospects. Its aim is to provide theoretical
guidance and technical aid for further research on agarwood, ensuring the sustainable growth of the industry.

Agarwood, Aquilaria and Gyrinops, Authenticity identification and quality evaluation, Qinan, Artificial induction
techniques, Bioactive chemical components, Genome and transcriptome, Biosynthesis and regulation

doi: 10.1360/SSV-2023-0291

王昊等: 沉香种质资源、品质评价与形成机制研究进展

1906

https://doi.org/10.1360/SSV-2023-0291

	沉香种质资源、品质评价与形成机制研究进展
	沉香基原植物资源� 植物资源�
	种质资源种类与分布� 源种类与分布�
	分子鉴定与标记� 子鉴定与标记�

	新品种选育与评价� 育与评价�
	新品种选育�  新品种选育�
	新品种的物质基础� 种的物质基础�

	结香机理及人工结香技术� 结香技术�
	沉香的品质评价研究� 评价研究�
	质量标志物�  质量标志物�
	致香成分� � 致香成分�

	生物活性及作用机制� 作用机制�
	抗炎活性� � 抗炎活性�
	细胞毒活性�  细胞毒活性�
	镇静安神作用� 镇静安神作用�
	其他药理作用� 其他药理作用�

	沉香基原植物组学研究� 组学研究�
	白木香高质量参考基因组� 量参考基因组�
	白木香转录组和蛋白组学研究� 蛋白组学研究�

	沉香特征性物质合成与分子调控� 分子调控�
	倍半萜的生物合成� 萜的生物合成�
	苯乙基 ��� 2-(2-苯乙基)色酮的生物合成�
	倍半萜和 �� 倍半萜和2-(2-苯乙基)色酮形成的调控�
	细胞色素 �� 细胞色素P450基因�

	总结与展望� 结与展望�


