
江苏农业学报（Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ．ｏｆ Ａｇｒ．Ｓｃｉ．），２０１５，３１（６）：１２３２～１２４１
ｈ ｔｔｐ： ／ ／ ｗ ｗｗ．ｊｓｎ ｙ ｘ ｂ ．ｃ ｏ ｍ

郭书巧，束红梅，巩元勇，等． 菊科植物青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 基因家族分析［Ｊ］．江苏农业学报，２０１５，３１（６）：１２３２⁃１２４１．
ｄｏｉ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００⁃４４４０．２０１５．０６．００７

菊科植物青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 基因家族分析

郭书巧，　 束红梅，　 巩元勇，　 蒋　 璐，　 朱静雯，　 倪万潮
（江苏省农业科学院经济作物研究所，江苏 南京 ２１００９５）

收稿日期：２０１５⁃０５⁃１８
基金项目：国家自然科学基金项目（３１１０１４５２）；江苏省农业三新工

程项目［ ＳＸＧＣ（２０１５） ２１３］；江苏省自主创新基金项目

［ＣＸ（１３）５０１１］
作者简介：郭书巧（１９７２⁃），山西洪洞人，博士，副研究员，研究方向为

功能植物次生代谢。 （ Ｔｅｌ） ０２５⁃８４３９０２９０； （ Ｅ⁃ｍａｉｌ） ｇｕ⁃
ｏｓｈｕｑｉａｏ＠ １２６．ｃｏｍ

通讯作者： 倪万潮， （ Ｔｅｌ ） ０２５⁃８４３９０６１８； （ Ｅ⁃ｍａｉｌ ） ｎｗｃｈａｏ２００２ ＠
ａｌｉｙｕｎ．ｃｏｍ

　 　 摘要：　 从 ＮＣＢＩ 中下载了青蒿 Ｐ４５０ 全部全长序列，经过一致性鉴定，共获得 ４１ 个 Ｐ４５０ 单加氧酶基因。 根据

Ｐ４５０ 标准命名规则，这 ４１ 个基因分布在 ３ 个基因簇的 １１ 个家族中。 与水稻、拟南芥 Ｐ４５０ 氨基酸序列比对发现，
拟南芥中所特有的 ＣＹＰ８２、ＣＹＰ８３ 和 ＣＹＰ７１６ ３ 个家族在青蒿中出现，而水稻特有的 ＣＹＰ９２ 家族在双子叶植物青

蒿中也存在。 对青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质的理化性质和结构特性进行了分析，二级结构分析结果表明，青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质

的二级结构以 α⁃螺旋为主。
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　 　 细胞色素 Ｐ４５０ （Ｐ４５０） 广泛存在于各种形式

的生命体中，它是自然界中最大且最古老的家

族［１⁃２］。 在植物中，Ｐ４５０ 主要参与植物体内初级和

次级代谢反应，并发挥重要的催化作用。 其催化反

应的底物包括内源性物质，如脂类、黄酮类、萜类、生
物碱类等以及外源性物质，如农药、除草剂等［３］。
Ｐ４５０ 底物与功能的多样性是为了适应各种组织中

不同的代谢途径和环境胁迫而进化的结果［４］。
菊科中含有多种芳香族植物，其中青蒿属（Ａｒｔｅ⁃

ｍｉｓｉａａｎｎｕａ）植物能产生一种倍半萜内酯过氧化

物—青蒿素，青蒿素是目前世界公认的抗疟疾首选

药物。 紫穗槐⁃４，１１⁃二烯（Ａｍｏｒｐｈａｄｉｅｎｅ）合酶是一

种来源于青蒿的细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧 ＣＹＰ７１ＡＶ１，
它是一种多功能倍半萜内酯环化酶，能将萜类前体
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法尼基焦磷酸 （ ＦＰＰ ） 氧化成紫穗槐⁃４， １１⁃二烯

（Ａｍｏｒｐｈａ⁃４，１１⁃ｄｉｅｎｅ），并进一步氧化成青蒿素合

成的前体青蒿酸（Ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｃｉｄ） ［５］。 同时青蒿中

还含有大量其他萜类化合物，青蒿植物精油主要成

分包括单萜和倍半萜［６⁃７］。 因此，了解青蒿 Ｐ４５０，对
于进一步了解 Ｐ４５０ 在植物初生代谢和次生代谢中

的作用具有一定的指导意义。

１　 材料与方法

１．１　 材料

本研究所采用的青蒿（Ａ． ａｎｎｕａ） Ｐ４５０ 氨基酸

序列下载自 ＮＣＢＩ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／
ｐｒｏｔｅｉｎ ／ ？ ｔｅｒｍ＝Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ＋Ｐ４５０）蛋白质数据库，水
稻（Ｏｒｙｚａｓ ａｔｉｖａ） 和拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）
Ｐ４５０ 氨基酸序列下载自 Ｐ４５０ 蛋白质数据 库

（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄｒｎｅｌｓｏｎ．ｕｔｈｓｃ．ｅｄｕ ／ ＣｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０．ｈｔｍｌ）。
１．２　 方法

１．２．１　 菊科植物青蒿 Ｐ４５０ 基因的鉴定 　 从 ＮＣＢＩ
蛋白质数据库中下载菊科植物青蒿中所有的 Ｐ４５０
全长序列，对其逐一进行氨基酸的一致性鉴定。 对

还没有进行家族分类的 Ｐ４５０ 进行 ＮＣＢＩ ｂｌａｓｔ
（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｌａｓｔ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ Ｂｌａｓｔ．ｃｇｉ），结合下载

的拟南芥和水稻序列寻找与其一致性较高序列。 根

据国际命名标准对其进行分类：氨基酸序列一致性

（Ｉｄｅｎｔｉｔｙ）在 ４０％至 ５５％之间的序列为同一家族

（Ｆａｍｉｌｙ），一致性为 ５５％ ～ ９７％的序列归入同一亚

家族（Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ），氨基酸序列的一致性大于 ９７％的

序列是由同一基因的不同位点即等位基因编码［８］。
１．２．２　 菊科植物青蒿 Ｐ４５０ 系统进化树的构建　 根

据青蒿 Ｐ４５０ 的氨基酸序列，通过 ＭＵＳＣＬＥ［９］对所鉴

定的 Ｐ４５０ 氨基酸序列进行比对，采用 ＭＥＧＡ ６．０ 软

件 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｊｏｉｎｉｎｇ 法构建进化树， 重复次数为 １
０００ 次［１０］。
１．２．３　 青蒿和拟南芥、水稻 Ｐ４５０ 系统进化树对比

　 在水稻和拟南芥 Ｐ４５０ 中选择在青蒿中存在的 １１
个家族所有 Ｐ４５０ 全长氨基酸序列，采用 ＭＥＧＡ ６．０
软件中 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｊｏｉｎｉｎｇ 法对已鉴定的青蒿中氨基酸

序列一起构建系统发育树，重复次数为１ ０００次［１０］。
１．２．４　 青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质结构分析

１．２．４．１　 青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质一级结构理化特性分析

　 利用在线软件 Ｐｒｏｔｐａｒａｍ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／
ｐｒｏｔｐａｒａｍ）对氨基酸数目、相对分子质量、理论等电

点、分子式、脂肪族氨基酸、蛋白质疏水性、不稳定系

数等蛋白质一级结构理化特性进行分析。
１．２．４．２　 青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质亚细胞定位和信号肽预

测　 使用 ＴａｒｇｅｔＰ 在线程序（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ． ｄｔｕ．
ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴａｒｇｅｔＰ ／ ）对青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质进行亚

细 胞 定 位 ［１１］ 。 信 号 肽 预 测 使 用 在 线 软 件

ＳｉｎｇａＩＰ４． １ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ． ｄｔｕ． ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ Ｓｉｇ⁃
ｎａｌＰ ／ ）进行 ［１２］ 。
１．２．４．３　 青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质的二级结构分析　 利用

ＥｘＰａＳｙ 在线程序 ＳＯＰＭＡ（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｎｐｓａ⁃ｐｒａｂｉ． ｉｂｃｐ．
ｆｒ ／ ｃｇｉ⁃ｂｉｎ ／ ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ．ｐｌ？ ｐａｇｅ ＝ｎｐｓａ＿ｓｏｐｍａ．ｈｔｍｌ）
预测分析 α⁃螺旋、β⁃折叠、转角等；蛋白质晶体结构

信息来源于 ＲＣＳＢ ＰＢＤ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｒｃｓｂ．ｏｒｇ），共 ４
个 细 菌 Ｐ４５０ ［ Ｐ４５０ｃａｍ （ ＣＹＰ１０１ ）、 Ｐ４５０ＢＭ３
（ ＣＹＰ１０２ ）、 Ｐ４５０ｅｒｙＦ （ ＣＹＰ１０７Ａ１ ） 和 Ｐ４５０ｔｅｒＰ
（ＣＹＰ１０８）］，１ 个哺乳动物 Ｐ４５０（ＣＹＰ２Ｃ５），１ 个拟

南芥丙二烯氧化合酶（ＣＹＰ７４Ａ，） １ 个灰白银胶菊

（Ｐａｒｔｈｅｎｉｕｍ ａｒｇｅｎｔａｔｕｍ ） 丙 二 烯 氧 化 合 酶 ＡＯＳ
（ＣＹＰ７４Ａ２） ［１３］。 将 ６ 个氨基酸序列与青蒿的 Ｐ４５０
用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 软件进行同源比对，选择一致性较高的

Ｐ４５０（ＣＹＰ２Ｃ５）为模板［１４］，应用在线 ＥＳＰｒｉｐｔ 程序

（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｅｓｐｒｉｐｔ． ｉｂｃｐ． ｆｒ ／ ＥＳＰｒｉｐｔ ／ ＥＳＰｒｉｐｔ ／ ）进行二级

结构及基质结合位点的的预测［１５］。

２　 结果与分析

２．１　 菊科植物青蒿 Ｐ４５０ 基因的鉴定结果

　 　 从 ＮＣＢＩ 蛋白质数据库中共下载 ７６ 条青蒿

Ｐ４５０ 蛋白质氨基酸序列。 其中具有全长的氨基酸

序列 ５７ 条，包含 ８ 条 Ｐ４５０ 还原酶蛋白质氨基酸

序列。 将剩余的 ４９ 条序列进行氨基酸的一致性

鉴定，最后获得 ４１ 个编码细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧

酶的基因（表 １），其中有 １４ 个基因目前没有经过

正式的家族分类。 对没有分类的 Ｐ４５０ 进行 ＮＣＢＩ
ｂｌａｓｔ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｌａｓｔ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ Ｂｌａｓｔ． ｃｇｉ），并
结合下载的拟南芥和水稻 Ｐ４５０ 氨基酸序列找到

与其一致性较高的序列，对其进行进一步确认，鉴
定结果见表 ２。
２．２　 青蒿 Ｐ４５０ 基因系统进化

从青蒿 Ｐ４５０ 系统进化树（图 １）可以看出，青蒿

的 ４１ 个基因分布相对集中，共分布在 ３ 个基因簇的

１１ 个家族中。 其中 Ｃｌａｎ７２ 中的 ＣＹＰ７２ 有 ２ 个，
Ｃｌａｎ８５ 中的 ＣＹＰ９０ 有 １ 个，ＣＹＰ７１６ 有 ４ 个。 其余
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表 １　 预测的青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 基因分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｐ４５０ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ

ＧｅｎＢａｎｋ 登录号 基因簇 家族 亚家族 蛋白质编号 编码产物 参考文献

ＤＱ２６８７６３．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＢ８２９４４．１∗ ＡＤＯＳ ［１６］

ＤＱ３１５６７１．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＣ４１９２７．１∗ ＡＤＯＳ ［１７］

ＤＱ３６３１３１ ７１ ７０６ ⁃⁃⁃ ＡＢＣ９４４８０．１ Ｆ３Ｈ ［６］

ＤＱ３６３１３２ ８５ ９０ ９０Ａ ＡＢＣ９４４８１．１ Ｓ２３Ｈ ［６］

ＤＱ３６３１３３ ８５ ７１６ ７１６Ｄ ＡＢＣ９４４８２．１ Ｔ１３Ｈ ［６］

ＤＱ３６３１３４ ８５ ７１６ ７１６Ａ ＡＢＣ９４４８３．１ Ｔ５Ｈ ［６］

ＤＱ３７００６５ ７１ ７０６ ⁃⁃⁃ ＡＢＤ１５０９７．１ Ｐ４５０ ［６］

ＤＱ４５３９６７ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＥ５７２６６．１∗ ＡＤＯＳ ［１８］

ＤＱ６６７１７１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＧ４９３６６．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＡＢＧ９１７５５．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＧ９１７５５．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＥＦ１９７８８９ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＭ８８７８８．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＥＵ６８４５４０ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＢＩ３１７２８．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＤＱ８７２６３２ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＣＦ７４５１６．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＧＵ３１８２２６ ７１ ７３ ７３Ａ ＡＤＯ１６１８１．１ ＣａＯＳ ［６］

ＧＵ３１８２２７ ７１ ８３ ⁃⁃⁃ ＡＤＯ１６１８２．１ Ｐ４５０ ［６］

ＧＵ３１８２２８．１ ７１ ８３ ⁃⁃⁃ ＡＤＯ１６１８３．１ Ｐ４５０ ［６］

ＧＵ３１８２２９ ７２ ７２ ＣＹＰ７２Ａ ＡＤＯ１６１８４．１ Ｐ４５０ ［６］

ＧＵ３１８２３０ ７１ ９２ ９２Ａ ＡＤＯ１６１８５．１ Ｐ４５０ ［６］

ＨＱ３１５８３４．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＤＵ２５４９８．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＪＮ５９４５０４ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＦＯ６４６１５．１∗ ＡＤＯＳ ［６］

ＪＮ５９４５０５ ７２ ７２ ７２Ａ ＡＦＯ６４６１６．１ Ｐ４５０ ［６］

ＪＮ５９４５０６ ７１ ８１ ８１Ｂ ＡＦＯ６４６１７．１ Ｆａ１０，１２，１４Ｈ： ［６］

ＪＱ２５４９９２．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＡＦＰ１９１００．１∗ ＡＤＯＳ ［１９］

ＫＣ５９４７０３．１ ７１ ９８ ９８Ａ ＡＧＮ５４０７１．１ Ｐ４５０ ［２０］

ＫＣ５９４７０４．１ ７１ ８２ ８２Ａ ＡＧＮ５４０７２．１ Ｐ４５０ ［２０］

ＫＦ３０９２５１．１ ８５ ７１６ ７１６Ａ ＡＨＦ２２０８３．１∗ Ｐ４５０ ⁃

ＫＦ３０９２５０．１ ８５ ７１６ ７１６Ｄ ＡＨＦ２２０８２．１∗ Ｐ４５０ ⁃

ＡＢ７０６２８８ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８０８．１∗ ＡＤＯＳ ［６⁃７］

ＡＢ７０６２８９ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８０９．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７０６２９０ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１０．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７０６２９１．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１１．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７０６２９２．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１２．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７０６２９３．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１３．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７２９．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１４．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３０．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１５．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３１．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１６．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３２．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１７．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３３．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１８．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３４．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８１９．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３５．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８２０．１∗ ＡＤＯＳ ［７］

ＡＢ７５０７３６．１ ７１ ７１ ７１Ａ ＢＡＭ６８８２１．１∗ ＡＤＯＳ ［７］
∗表示蛋白质的分布由前人报道；⁃⁃⁃表示不确定；ＡＤＯＳ：紫槐二烯氧化酶；Ｆ３Ｈ：类黄酮 ３ 羟化酶；Ｓ２３Ｈ：类固醇 ２３ 羟化酶；Ｔ１３Ｈ：紫杉醇 １３ 羟
化酶；Ｆａ１０，１２，１４Ｈ：脂肪酸氧化酶；ＣａＯＳ：肉桂酸氧化酶。
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表 ２　 预测的青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 与其同源序列的一致性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ Ｐ４５０ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

蛋白质编号
参考序列

参比序列 ＩＤ 分类 物种
一致性（％） 结果

ＡＢＣ９４４８０．１ ＡＪＤ２５２３７．１ ＣＹＰ７０６Ｃ３５ Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ４８ ＣＹＰ７０６

ＡＪＤ２５２３８．１ ＣＹＰ７０６Ｇ１１ Ｓ．ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ４８ ＣＹＰ７０６

ＡＢＣ９４４８１．１ ＸＰ＿００４２４０９４６．１ ＣＹＰ９０Ａ１ Ｓ．ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ７１ ＣＹＰ９０Ａ

ＡＢＣ９４４８２．１ ＡＨＦ２２０８２．１ ＣＹＰ７１６Ｄ２２ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ ６６ ＣＹＰ７１６Ｄ

ＡＪＤ２５２５０．１ ＣＹＰ７１６Ｄ２５ Ｓ．ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ５６ ＣＹＰ７１６Ｄ

ＡＢＣ９４４８３．１ ＡＨＦ２２０８３．１ ＣＹＰ７１６Ａ１４ｖ２ Ａ．ａｎｎｕａ ９９ ＣＹＰ７１６Ａ

ＡＪＤ２５２４８．１ ＣＹＰ７１６Ａ８９ Ｓ．ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ６６ ＣＹＰ７１６Ａ

ＡＢＤ１５０９７．１ ＡＪＤ２５２３７．１ ＣＹＰ７０６Ｃ３５ Ｓ．ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ４５ ＣＹＰ７０６

ＡＪＤ２５２３８．１ ＣＹＰ７０６Ｇ１１ Ｓ．ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ４３ ＣＹＰ７０６

ＡＤＯ１６１８１．１ ＡＢＣ６９４１３．１ ＣＹＰ７３Ａ４７ｖ２ Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ ８９ ＣＹＰ７３Ａ

ＡＤＯ１６１８２．１ ＸＰ＿００２３０１９９３．２ ＣＹＰ８３Ａ１ Ｐｏｐｕｌｕｓｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ５３ ＣＹＰ８３

ＫＨＮ０２０７１．１ ＣＹＰ８３Ｂ１ Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ５０ ＣＹＰ８３

ＡＤＯ１６１８３．１ ＸＰ＿００２３０１９９３．２ ＣＹＰ８３Ａ１ Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ５２ ＣＹＰ８３

ＫＨＮ０２０７１．１ ＣＹＰ８３Ｂ１ Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ５０ ＣＹＰ８３

ＡＤＯ１６１８４．１ ＸＰ＿００２２６３６０９． ＣＹＰ７２Ａ２１９ Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ ５５ ＣＹＰ７２Ａ

ＡＤＯ１６１８５．１ ＡＢＣ６９３８１．１ ＣＹＰ９２Ａ２ｖ２ Ｎ．ｔａｂａｃｕｍ ７５ ＣＹＰ９２Ａ

ＡＦＯ６４６１６．１ Ｈ２ＤＨ２１．１ ＣＹＰ７２Ａ２１９ Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ ６４ ＣＹＰ７２Ａ

ＡＦＯ６４６１７．１ ＡＢＣ６９３７７．１ ＣＹＰ８１Ｂ２ｖ２ Ｎ．ｔａｂａｃｕｍ ６１ ＣＹＰ８１Ｂ

ＡＧＮ５４０７１．１ ＸＰ＿００２３０８８６０．１ ＣＹＰ９８Ａ３ Ｐ．ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐ ７４ ＣＹＰ９８Ａ

ＡＧＮ５４０７２．１ ＸＰ＿００７０１７４１６．１ ＣＹＰ ８２Ａ３ Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ ５６ ＣＹＰ ８２Ａ

全部分布于 Ｃｌａｎ ７１ 中，且大多集中在 ＣＹＰ７１ 家族

中。 来源于青蒿中的 １６ 个基因，除 ＡａＡＢＧ４９３６６．１
外，都在一个分支中，一致性在 ９７％～ ９９％，在分类

上被视为同一基因的等位基因［８］。 来源于青蒿属

的其他物种的 Ｐ４５０ 一致性为 ８２％～８６％。
２．３　 青蒿、拟南芥和水稻 Ｐ４５０ 系统进化树的对比

从青蒿和拟南芥和水稻的 Ｐ４５０ 系统进化树

（图 ２）中可以看出，双子叶植物拟南芥中所特有

的［２１］，水稻中不存在的 ＣＹＰ８２、ＣＹＰ８３ 和 ＣＹＰ７１６ ３
个家族在青蒿中都出现了。 有趣的是在拟南芥中不

存在，而在单子叶植物中特有的 ＣＹＰ９２ 家族居然在

青蒿中出现。 而 Ｎｅｌｓｏｎ 等［２１］ 提到的菊科中出现的

８ 个家族 ＣＹＰ７３、 ＣＹＰ７５、 ＣＹＰ７６、 ＣＹＰ８１、 ＣＹＰ９３、
ＣＹＰ７０１、ＣＹＰ７４、ＣＹＰ８７，在青蒿中只有 ＣＹＰ７３ 和

ＣＹＰ８１ ２ 个家族出现。
２．４　 青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质的结构特性

选择代表不同家族和亚家族的 １９ 个青蒿 Ｐ４５０
分析其特征特性。 代表性 Ｐ４５０ 氨基酸数为 ４７３～
５２８，平均为 ５００；相对分子量在５３ ９７７．９至６１ １２７．３
之间，平均为 ５６ ８８２． １ （表 ３）。 根据理论等电点

（ｐＩ）将青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质分为 ２ 类：一类呈酸性，ｐＩ
值介于 ６．００ 和 ６．６９ 之间，包括 ＣＹＰ７０６、ＣＹＰ８３ 和
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ＣＹＰ８２ 共 ３ 个家族中的 ５ 个蛋白质；另一类呈碱性，
ｐＩ 值介于 ８􀆰 ０３ 和 ９􀆰 ２５ 之间，包括 ＣＹＰ９０、ＣＹＰ７１６、
ＣＹＰ７３、ＣＹＰ７２、ＣＹＰ９２、ＣＹＰ７１、ＣＹＰ８１、ＣＹＰ９８ 共 ８
个家族中的 １４ 个蛋白质。 不稳定指数介于 ３２􀆰 １９
和 ４２􀆰 ５８ 之间，平均值为 ３９􀆰 ６４，总体上青蒿 Ｐ４５０
稳定性不太好。 脂溶性指数在 ８９􀆰 ７５ 和 １０２􀆰 １１ 之

间，平均值也高达 ９６􀆰 ３７，而其亲水性指数皆为负

值，故青蒿 Ｐ４５０ 都是亲脂性蛋白质。 从表 ３ 可以看

出， 青 蒿 Ｐ４５０ 中 除 ＡＤＯ１６１８５． １ （ ＣＹＰ９２Ａ ）、
ＡＢＣ９４４８０．１ （ＣＹＰ７０６）、ＡＤＯ１６１８１．１（ＣＹＰ７３Ａ）外，
其余都是分泌途径中的蛋白质。 信号肽分析结果表

明，除 ＡＤＯ１６１８１．１（ＣＹＰ７３Ａ）外，其余都含有跨膜

区，为跨膜蛋白质。

▲代表序列来源于青蒿属中的青蒿，◆代表序列来源于青蒿属中的其他物种。
图 １　 青蒿 Ｐ４５０ 基因系统进化树

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐ４５０ ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ

　 　 利用在线程序 ＳＯＰＭＡ 进行二级结构预测。 结

果（表 ３）表明，本研究所涉及的 Ｐ４５０ 家族蛋白质二

级结构以 α⁃螺旋为主要构成元件，平均所占比例达

３９􀆰 ６４％，其次是无规则卷曲、β⁃折叠和转角，平均所

占比例分别为 ２８􀆰 ４８％、１６􀆰 ５７％和 ８􀆰 ２８％。 以编号

为 ＢＡＭ６８８０８．１ 的蛋白质为例，绘制蛋白质二级结

构（图 ３）。 从图 ３ 中可见，α⁃螺旋为主要构成元件，
无规则卷曲、β⁃折叠和转角分散在整个蛋白质中。
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表 ３　 青蒿 Ｐ４５０ 家族蛋白质的生物信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ４５０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ

蛋白质
编号

家族
氨基
酸数

理化性质

相对
分子
量

理论
等电点
（ｐＩ）

分子式
不稳定
指数

脂溶
指数

亲水性
指数

次级结构占比（％）

α⁃螺旋 β⁃折叠 转角
无规则
卷曲

亚细胞
定位

跨膜
区预
测

ＡＢＣ９４４８０．１ ＣＹＰ７０６ ５２８ ６０ ９０６．５ ６．２２ Ｃ２７７５Ｈ４３４０Ｎ７２２Ｏ７７８Ｓ２０ ３３．８３ １００．９１ －０．１５９ ４７．１６ １８．３７ ８．９０ ２５．５７ ＿ ＴＭ

ＡＢＣ９４４８１．１ ＣＹＰ９０Ａ ４７３ ５４ １７０．６ ８．４９ －－－－ ３９．３６ ９２．５４ －０．１２９ ４２．０７ ２１．１４ ９．３０ ２７．４８ Ｓ ＴＭ

ＡＢＣ９４４８２．１ ＣＹＰ７１６Ｄ ４８０ ５４ ８１３．９ ９．１４ Ｃ２５１８Ｈ３９１４Ｎ６５８Ｏ６７３Ｓ２０ ３４．５９ ９２．８１ －０．０７０ ４３．１３ １７．９２ １０．００ ２８．９６ Ｓ ＴＭ

ＡＢＣ９４４８３．１ ＣＹＰ７１６Ａ ４７４ ５３ ９７７．９ ８．０６ Ｃ２４９１Ｈ３８４１Ｎ６２９Ｏ６７１Ｓ２０ ４１．５３ ９０．７２ －０．０９５ ４５．１５ １４．５６ １０．３４ ２９．９６ Ｓ ＴＭ

ＡＢＤ１５０９７．１ ＣＹＰ７０６ ５３４ ６１ １２７．３ ６．００ Ｃ２７５５Ｈ４３１１Ｎ７２５Ｏ７９８Ｓ２４ ３２．１９ ９３．７８ －０．２１６ ４１．８１ １７．０３ １０．５６ ３０．６０ Ｓ ＴＭ

ＡＤＯ１６１８１．１ ＣＹＰ７３Ａ ５０５ ５７ ７９９．２ ９．１０ Ｃ２６３４Ｈ４１７２Ｎ７１２Ｏ７２１Ｓ１４ ４２．５８ １００．３６ －０．２０２ ４２．０７ ２１．１４ ９．３０ ２７．４８ Ｓ ＴＭ

ＡＤＯ１６１８２．１ ＣＹＰ８３ ５１５ ５８ １６５．２ ６．６９ Ｃ２６３６Ｈ４１５８Ｎ６８６Ｏ７５６Ｓ１９ ４１．２９ ９９．３８ －０．１３６ ３９．６１ １７．２８ １２．０４ ３１．０７ ＿ Ｎｏ－ＴＭ

ＡＤＯ１６１８３．１ ＣＹＰ８３ ４９１ ５５ ３９０．０ ６．６５ Ｃ２５０４Ｈ３９４６Ｎ６５４Ｏ７２１Ｓ２０ ４２．０９ ９７．２９ －０．１５１ ４５．１５ １４．５６ １０．３４ ２９．９６ Ｓ ＴＭ

ＡＤＯ１６１８４．１ ＣＹＰ７２Ａ ５１６ ５８ ７０３．６ ９．２５ Ｃ２６５７Ｈ４２２９Ｎ７１５Ｏ７３２Ｓ２５ ４０．２３ ９５．７９ －０．１６６ ４１．８１ １７．０３ １０．５６ ３０．６０ Ｓ ＴＭ

ＡＤＯ１６１８５．１ ＣＹＰ９２Ａ ５１３ ５８ ７６２．２ ８．０６ Ｃ２６６４Ｈ４２０６Ｎ７００Ｏ７５３Ｓ２１ ４０．７３ ９３．４７ －０．２５８ ４０．３５ １８．３２ １０．１４ ３１．１９ Ｍ ＴＭ

ＡＤＵ２５４９８．１ ＣＹＰ７１Ａ ４８８ ５４ ８９２．７ ９．００ Ｃ２４７４Ｈ３９７５Ｎ６６５Ｏ７１１Ｓ１５ ４３．７４ １００．３３ －０．１７０ ４５．４９ １６．８０ ８．４０ ２９．３０ Ｓ ＴＭ

ＡＦＯ６４６１６．１ ＣＹＰ７２Ａ ５１５ ５８ ８３６．１ ９．０６ Ｃ２６７２Ｈ４１８０Ｎ７１４Ｏ７４３Ｓ２０ ３９．３９ ８９．７５ －０．２３７ ４５．２４ １８．０６ １０．６８ ２６．０２ Ｓ ＴＭ

ＡＦＯ６４６１７．１ ＣＹＰ８１Ｂ ５０２ ５６ ９２３．４ ８．６４ Ｃ２５７９Ｈ４１０７Ｎ６８３Ｏ７２１Ｓ２２ ４２．２８ １０２．１１ －０．０６２ ４１．６３ １９．１２ ９．９６ ２９．２８ Ｓ ＴＭ

ＡＦＰ１９１００．１ ＣＹＰ７１Ａ ４８８ ５４ ９２２．７ ９．００ Ｃ２４７９Ｈ３９７７Ｎ６６５Ｏ７０９Ｓ１５ ４３．６ １００．５３ －０．１５８ ４６．１１ １６．８０ ８．４０ ２８．６９ Ｓ ＴＭ

ＡＧＮ５４０７１．１ ＣＹＰ９８Ａ ５１０ ５７ ８８９．１ ８．９９ Ｃ２６１７Ｈ４１３４Ｎ７１４Ｏ７２８Ｓ２０ ３３．７６ ９２．３５ －０．２５４ ３８．２４ ２０．３９ １１．９６ ２９．４１ Ｓ ＴＭ

ＡＧＮ５４０７２．１ ＣＹＰ８２Ａ ５２３ ５９ ２１５．６ ６．３０ Ｃ２６８０Ｈ４２２９Ｎ７０９Ｏ７５８Ｓ２２ ３６．０２ １０１．０１ －０．０１９ ４４．３６ ２２．５６ ７．０７ ２６．００ Ｓ ＴＭ

ＡＨＦ２２０８２．１ ＣＹＰ７１６Ｄ ４７９ ５４ ５４７．４ ８．０３ Ｃ２５０８Ｈ３８８４Ｎ６４４Ｏ６８０Ｓ１９ ４０．３１ ９５．７０ －０．０５５ ４９．２７ １５．８７ ９．８１ ２５．０５ Ｓ ＴＭ

ＡＨＦ２２０８３．１ ＣＹＰ７１６Ａ ４７４ ５４ ００５．９ ８．０５ Ｃ２４９３Ｈ３８４５Ｎ６２９Ｏ６７１Ｓ２０ ４２．１７ ９１．５４ －０．０９３ ４５．７８ １４．５６ １０．１３ ２９．５４ Ｓ ＴＭ

ＢＡＭ６８８０８．１ ＣＹＰ７１Ａ ４９５ ５５ ７１０．７ ９．１３ Ｃ２５１４Ｈ４０４２Ｎ６７４Ｏ７１８Ｓ１６ ４３．４８ １００．６９ －０．１５４ ４６．６７ １６．５７ ８．２８ ２８．４８ Ｓ ＴＭ

平均值 －－－ ５００ ５６ ８８２．１ ８．１０ －－－ ３９．６４ ９６．３７ －０．１４７ ４３．７４ １７．７９ ９．８０ ２８．６７

亚细胞定位栏中，－表示没有定位，Ｓ 表示分泌路径，Ｍ 表示线粒体；跨膜区预测栏中，ＴＭ 表示转膜区，Ｎｏ⁃ＴＭ 表示没有转膜区。

利用 ＥＳＰｒｉｐｔ 在线程序对青蒿 Ｐ４５０ 进行同源

比对和二级结构预测，发现青蒿 Ｐ４５０ 一级结构同

源性不高，但它们却有着非常类似的二级结构（图
３）。 将这些序列与 ＣＹＰ２Ｃ５（１ＤＴ６）的 Ｘ⁃射线晶体

结构图比对，发现有 ６ 个基质识别位点（ＳＲＳｓ），且
所有基质结合位点都分布在不同结构元件中，识别

特异的底物。 所有青蒿 Ｐ４５０ 都含有典型的保守结

构域：ＰＥＲＦ 结构域（ＰｘＲｘ）、Ｋ 螺旋（ＥｘｘＲ）、Ｃ 末端

的血红素结合域（ＦｘｘＧｘｘｘＣｘＧ）以及 Ｎ 端的跨膜区

（图 ４）。 血红素结合域是 Ｐ４５０ 蛋白的特征结构，
该结构域中存在与铁元素形成硫醇盐离子键的绝对

保守的半胱氨酸残基。 二级结构预测结果表明，青
蒿中不同 Ｐ４５０ 氨基酸序列间存在严格的保守基

序，这些保守的基序通常分散于 Ｐ４５０ 氨基酸序列

７３２１郭书巧等：菊科植物青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 基因家族分析



图 ２　 青蒿、拟南芥和水稻的Ｐ４５０ 系统进化树

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐ４５０ ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ， Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ

蓝色表示 α⁃螺旋，红色表示 β⁃折叠，绿色表示转角，紫色表示无规则卷曲。
图 ３　 利用程序 ＳＯＰＭＡ 进行青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质（ＢＡＭ６８８０８．１）二级结构预测

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐ４５０（ＢＡＭ６８８０８．１） ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ ｂｙ ＳＯＰＭＡ
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黑色表示序列一致， 灰色表示序列保守；实线方框表示蛋白质保守域；虚线半透明方框表示 Ｐ４５０ 中典型的保守结构域；序列下方的小三角

表示与 ＣＹＰ２Ｃ５ 结合的基质位点（ＳＲＳ）的氨基酸残基；序列上方标有 α 和 η 的波形曲线分别表示 α⁃螺旋和 ３１０ ⁃螺旋；标有 β 的箭头表示 β⁃

单链；标有 ＴＴ 字母的表示 α⁃和 β⁃转角；联配的 ３ＤＡＭ 序列每 １０ 个氨基酸残基上方用一个黑点标示。 ＭＢＳ：可能的膜结合基序。
图 ４　 利用程序 ＥＳＰｒｉｐｔ 进行青蒿 Ｐ４５０ 蛋白质二级结构预测

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｐ４５０ ｆｒｏｍ Ａ． ａｎｎｕａ ｕｓｉｎｇ ＥＳＰｒｉｐｔ
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中的５ 个区域，它们与血红素结合区（ ＦＸＸ ＧＸＸＸ ＣＸ

Ｇ），共同组成保守的 Ｐ４５０ 结构中心［１４］。

３　 讨 论

Ｐ４５０ 是生物界无处不在的超级大家族，植物

Ｐ４５０ 超家族被归为 １０ 个基因簇，１２７ 个家族，其
中水 稻 中 有 ４８ 个 家 族， 拟 南 芥 中 有 ４５ 个 家

族［２１⁃２２］ ，有 ９ 个家族是双子叶植物拟南芥所特有

的，１０ 个家族是单子叶植物水稻所特有。 本研究

共鉴定了 ４１ 个青蒿 Ｐ４５０，分布在 ３ 个基因簇的

１１ 个家族中。 有趣的是，作为双子叶植物的青蒿，
目前鉴定的仅有的 １１ 个家族中，既包括了拟南芥

所特有的 ３ 个家族 ＣＹＰ８２、ＣＹＰ８３ 和 ＣＹＰ７１６，又
包括了水稻特有的 １ 个家族 ＣＹＰ９２。 而 Ｎｅｌｓｏｎ 等

提到的菊科中出现的 ８ 个家族中［２１］ ，只有 ＣＹＰ７３
和 ＣＹＰ８１ ２ 个家族出现。 造成这种现象的原因，
主要是由于拟南芥和水稻的基因组测序已经完

成，其 Ｐ４５０ 的鉴定已趋于饱和，而菊科基因组的

研究还远远落后于拟南芥和水稻，故还会有新的

Ｐ４５０ 不断补充。 另一方面，也提示我们菊科植物

作为一个古老的物种，有着更为丰富的 Ｐ４５０ 家族

蛋白质有待开发、鉴定。
　 　 所有的 Ｐ４５０ 蛋白质都呈现相似的二级结构，
尽管它们的序列一致性不高（低于 ２０％） ［２３］。 为了

更好地理解 Ｐ４５０ 结构和功能之间的关系，我们以

ＣＹＰ２Ｃ５（１ＤＴ６）的 Ｘ⁃射线晶体结构图为模板［１４］，对
青蒿 Ｐ４５０ 进行了氨基酸序列联配和次级结构元件

的预测。 发现所有的青蒿 Ｐ４５０ 都含有典型的保守

结构域，包括 ＰＥＲＦ 结构域（ＰｘＲｘ）、Ｋ 螺旋（ＥｘｘＲ）
和 Ｃ 末端的血红素结合域（ＦｘｘＧｘｘｘＣｘＧ），另外某些

氨基酸残基也具有高度的保守性，这些保守结构域

在蛋白质的折叠、组装中起着关键性作用［１４］。 而可

变区主要出现在基质结合区。 Ｐ４５０ 是最大的酶家

族之一，能催化多种底物，这就需要该蛋白质能结合

多种底物，行使各自的功能。
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［６］ 　 ＭＩＳＲＡ Ａ， ＣＨＡＮＯＴＩＹＡ Ｃ Ｓ， ＧＵＰＴＡ Ｍ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅｓ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍｔｒｉｃｈｏｍｅ ｅｎ⁃
ｒｉｃｈｅｄ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ． ｌｅａｆ ［ Ｊ］ ． Ｇｅｎｅ， ２０１２，５１０
（２）：１９３⁃２０１．

［７］ 　 ＫＯＭＯＲＩ Ａ， ＳＵＺＵＫＩ Ｍ， ＳＥＫＩ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＹＰ７１ＡＶ１ ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｎｔｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｒｅｓｉｄｕｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｖｅ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ａｍｏｒｐｈａ⁃４，１１⁃ｄｉｅｎｅ ［ Ｊ］ ．
ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔ， ２０１３， ５８７ （３）：２７８⁃２８４．

［８］ 　 ＮＥＬＳＯＮ Ｄ Ｒ． Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｎｏｍｅｎｃｌａｔｕｒｅ， ２００４ ［ Ｊ ］ ．
Ｍｅｔｈｏｄｓ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ， ２００６， ３２０： １⁃１０．

［９］ 　 ＥＤＧＡＲ Ｒ Ｃ． ＭＵＳＣＬＥ： ａ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄ
ｗｉｔｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｓｐａｃｅ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ［ Ｊ］ ． ＢＭＣ Ｂｉｏｉｎｆ， ２００４，
５： １１３⁃１３１

［１０］ ＨＡＬＬ Ｂ Ｇ． Ｂｕｉｌｄｉｎｇ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｆｒｏｍ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄａｔａ ｗｉｔｈ
ＭＥＧＡ［Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌ， ２０１３， ３０ （５）：１２２９⁃１２３５．

［１１］ ＥＭＡＮＵＥＬＳＳＯＮ Ｏ， ＮＩＥＬＳＥＮ Ｈ， ＢＲＵＮＡＫ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ
ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅｉｒ Ｎ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ［Ｊ］ ． Ｊ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ， ２０００， ３００： １００５⁃１０１６．

［１２］ ＰＥＴＥＲＳＥＮ Ｔ Ｎ， ＢＲＵＮＡＫ Ｓ， ＶＯＮ ＨＥＩＪＮＥ Ｇ， ｅｔ ａｌ． ＳｉｇｎａｌＰ ４．
０： ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｎｇ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｒｅｇｉｏｎｓ［ Ｊ］ ．
Ｎａｔｕｒｅ Ｍｅｔｈｏｄｓ， ２０１１， ８：７８５⁃７８６．

［１３］ ＬＩ Ｌ， ＣＨＡＮＧ Ｚ， ＰＡＮ Ｚ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏｄｅｓ ｏｆ ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｓｕｂ⁃
ｓｔｒａｔｅ ａｃｃｅｓｓ ｆｏｒ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ＣＹＰ７４Ａ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｃｒｙｓｔａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ａｌｌｅｎｅ ｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ［Ｊ］ ． ＰＮＡＳ， ２００８， １０５ （３７）：
１３８８３⁃１３８８８．

［１４］ ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｐ Ａ， ＣＯＳＭＥ Ｊ， ＳＲＩＤＨＡＲ Ｖ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｍｍａｌｉａｎ ｍｉ⁃
ｃｒｏｓｏｍａｌ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ： ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ
ｆｏｒｍｅｍｂｒａｎｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ［Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｃｅｌｌ， ２０００，
５（１）：１２１⁃１３１．

［１５］ ＧＯＵＥＴ Ｐ， ＲＯＢＥＲＴ Ｘ， ＣＯＵＲＣＥＬＬＥ Ｅ． ＥＳＰｒｉｐｔ ／ ＥＮＤｓｃｒｉｐｔ：
Ｅｘｔｒａｃｔｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｎｄｅｒｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ３Ｄ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ａｔｏｍｉｃ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ［ Ｊ］ ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓ， ２００３， ３１ （ １３）：
３３２０⁃３３２３．

［１６］ ＲＯ Ｄ Ｋ， ＰＡＲＡＤＩＳＥ Ｅ Ｍ， ＯＵＥＬＬＥＴ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ａｎｔｉｍａｌａｒｉａｌ ｄｒｕｇ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｅｎｇｉｎｅｅｒｅｄ ｙｅａｓｔ
［Ｊ］ ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００６， ４４０ （７０８６）：９４０⁃９４３．

［１７］ ＴＥＯＨ Ｋ Ｈ， ＰＯＬＩＣＨＵＫ Ｄ Ｒ， ＲＥＥＤ Ｄ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ａｎｎｕａ Ｌ． （ Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ ） ｔｒｉｃｈｏｍｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃＤＮＡｓ ｒｅｖｅａｌ
ＣＹＰ７１ＡＶ１， ａ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｗｉｔｈ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｏｆ ｔｈｅ ａｎｔｉｍａｌａｒｉａｌ ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅ ｌａｃｔｏｎｅ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ［ Ｊ］ ． ＦＥＢＳ
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Ｌｅｔｔ， ２００６， ５８０ （５）：１４１１⁃１４１６．
［１８］ ＯＬＳＳＯＮ Ｍ Ｅ， ＯＬＯＦＳＳＯＮ Ｌ Ｍ， ＬＩＮＤＡＨＬ Ａ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｌｏｃａｌｉｚａ⁃

ｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｔｈｅ ａｐｉｃａｌ ｃｅｌｌｓ ｏｆ
ｇｌａｎｄｕｌａｒ ｓｅｃｒｅｔｏｒｙ ｔｒｉｃｈｏｍｅｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ． ［ Ｊ］ ． Ｐｈｙｔｏ⁃
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００９，７０ （９）：１１２３⁃１１２８．

［１９］ ＴＩＮＧ Ｈ Ｍ， ＷＡＮＧ Ｂ， ＲＹＤＥＮ Ａ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｈｅ⁃
ｍｏｔｙｐｅ ｏｆ Ｎｉｃｏｔｉａｎａｂｅｎ ｔｈａｍｉａｎａ ｔｒａｎｓｉｅｎｔｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｇｅｎｅｓ ｉｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆＣＹＰ７１ＡＶ１ ｔｙｐｅ ａｎｄ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｄｏｓａｇｅ［Ｊ］ ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ， ２０１３， １９９ （２）：３５２⁃３６６．

［２０］ ＮＡＩＲ Ｐ， ＭＩＳＲＡ Ａ， ＳＩＮＧＨ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ ｆｏｒ ａｒｔｅ⁃

ｍｉｓｉｎｉｎｃｏｎｔｅｎｔ［Ｊ］ ． ＰＬｏＳ ＯＮＥ， ２０１３， ８ （４）： ６０３７５１０⁃６０３７５１２．
［２１］ ＮＥＬＳＯＮ Ｄ Ｒ， ＳＣＨＵＬＥＲ Ｍ Ａ， ＰＡＱＵＥＴＴＥ Ｓ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒ⁃

ａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ７２７ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ
Ｐ４５０ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｐｓｅｕｄｏｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ａ ｍｏｎｏｃｏｔ ａｎｄ ａ ｄｉｃｏｔ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２００４， １３５ （２）： ７５６⁃７７２．

［２２］ ＮＥＬＳＯＮ Ｄ Ｒ， ＷＥＲＣＫ⁃ＲＥＩＣＨＨＡＲＴ Ｄ． Ａ Ｐ４５０⁃ｃｅｎｔｒｉｃ ｖｉｅｗ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊ， ２０１１， ６６ （１）： １９４⁃２１１．

［２３］ ＧＲＡＨＡＭ Ｓ Ｅ， ＰＥＴＥＲＳＯＮ Ｊ Ａ． Ｈｏｗ ｓｉｍｉｌａｒ ａｒｅ Ｐ４５０ｓ ａｎｄ ｗｈａｔ
ｃａｎ ｔｈｅｉｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｔｅａｃｈ ｕｓ？ ［ Ｊ ］ ． Ａｒｃｈ Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｂｉｏｐｈｙｓ，
１９９９， ３６９（１）：２４⁃２９．

（责任编辑：张震林）

１４２１郭书巧等：菊科植物青蒿细胞色素 Ｐ４５０ 基因家族分析


