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化橘红脱落酸 8'-羟化酶基因家族的鉴定及其表达分析 
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【摘要】8'-羟化酶（ABAH）是植物脱落酸（ABA）失活代谢的关键酶，参与调控植物生长发育及逆境

胁迫响应。为解析化橘红（Citrus grandis ‘Tomentosa’）中 ABAH 基因家族的组成与功能，本研究在全基

因组水平系统鉴定出 6 个 ABAH 家族成员。结构预测结果显示，该家族成员具有高度保守的二级与三级结

构，暗示其功能在进化过程中相对稳定。系统进化分析发现，其中 Cmt252050 基因单独成簇，与拟南芥 ABAH
成员亲缘关系较远，可能具有独特的生物学功能。启动子顺式元件分析表明，大多数成员富含 ABA 响应元

件，提示其在 ABA 信号调控网络中可能发挥作用。结合化橘红果实发育阶段的转录组数据，发现 Cmt252050
在内果皮发育后期显著高表达，推测其可能参与调控果皮 ABA 积累及发育过程。本研究为深入揭示 ABAH
基因在化橘红果皮发育中的作用及 ABA 代谢调控机制提供了理论依据与候选基因资源。 
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【Abstract】8'-Hydroxylase (ABAH) is a key enzyme in the oxidative catabolism of abscisic acid (ABA), 
playing essential roles in plant development and stress responses. In this study, six ABAH gene family members were 
systematically identified in Citrus grandis ‘Tomentosa’ (Huajuhong). Structural predictions revealed that these 
proteins possess highly conserved secondary and tertiary structures, suggesting functional conservation during 
evolution. Phylogenetic analysis indicated that one member, Cmt252050, forms an independent clade and is distantly 
related to ABAH genes in Arabidopsis thaliana, implying possible species-specific functions. Promoter analysis 
showed that ABA-responsive cis-elements are widely distributed in this gene family, highlighting their potential 
involvement in ABA signaling pathways. Transcriptome profiling during fruit development revealed that Cmt252050 
is highly expressed in the later stages of inner pericarp development, suggesting a role in ABA accumulation and 
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pericarp regulation. This study provides foundational insights into the ABAH gene family in C. grandis and offers 
valuable candidate genes for further investigation of ABA metabolism and fruit development mechanisms in 
Huajuhong. 

【Keywords】Citrus grandis ‘Tomentosa’; 8'-hydroxylase; ABA metabolism; Pericarp development; Gene 
expression analysis 

 
1 前言 
1.1 化橘红研究背景 
化橘红是芸香科植物化州柚（Citrus grandis 

'Tomentosa'）的未成熟或接近成熟的干燥外层果皮，

表皮有白色绒毛的被称为“毛橘红”，无绒毛的称

为“光橘红”[1]。其外观呈现独特的圆形或不规则

片状，色泽黄棕或棕褐，质地坚硬。化橘红气芳香，

味苦微辛，归肺经与脾经，具有理气宽中、燥湿化痰

的功效，常用于治疗咳嗽痰多、食积伤酒、呕恶痞闷

等症状。化橘红中含有多种活性成分，主要包括黄

酮类、挥发油、多糖、香豆素、无机元素及肌醇等[2]，

研究表明，其黄酮类成分包括柚皮苷、少量的野漆

树苷、新橙皮苷、枳属苷等[3]，其中柚皮苷是化橘红

中最主要的黄酮类成分，具有显著的抗炎、抗氧化

和免疫调节功能。此外，化橘红中的多糖是一种由

D-木糖、D-葡萄糖、D-半乳糖、D-甘露糖、L-阿拉

伯糖和未知物组成的杂多糖，显示出良好的免疫调

节与抗病毒活性[4]。化橘红的药理研究主要集中于

提取物、总黄酮及多糖成分，但对于挥发油和香豆

素类等其他成分的研究相对薄弱。近年来，对化橘

红成分的分离与纯化研究逐渐增加，特别是对其黄

酮类化合物的结构与功能研究有了更多探索。香豆

素类成分尽管含量较少，但在抗凝、抗炎和镇痛方

面表现出良好的活性，具有进一步开发利用的潜力，

除了人们所熟知的止咳化痰功效外，许多研究表明，

化橘红还具有抗炎、抗氧化、抗血栓、解酒精肝毒、

降血糖血脂等生理功能[5,6]。化橘红广泛应用于中成

药与健康产品的开发中，常见的药物制剂包括橘红

丸、橘红片、橘红胶囊、橘红颗粒、止咳橘红口服液

等。这些产品在治疗呼吸系统疾病方面表现出良好

的临床疗效，同时也具有保健与预防疾病的潜力。

目前关于 ABAH 基因在化橘红中还鲜有研究。 
1.2 脱落酸的研究进展 
脱落酸（abscisic acid, ABA）作为植物五大激素

之一，在植物生命周期的各种生理过程中起着至关

重要的作用，包括种子休眠、发芽、气孔运动、果实

发育以及对生物和非生物胁迫的反应。细胞 ABA 
水平会随着生理和环境条件的变化而不断波动，这

些浓度变化决定了 ABA 在植物生理学和发育中的

功能[7]。脱落酸在响应非生物胁迫时还充当信使，诱

导编码抗氧化酶的基因表达，提高抗氧化酶系统对

低温胁迫的应对[8]。郑钏等通过研究发现 ABA 通过

介导生长素途径、乙烯途径调控主根生长[9]。 
ABA 参与调控植物逆境响应，提高植物对干旱、

温度和盐碱等非生物胁迫的抗性。陈静等在低浓度

镉胁迫下外施 5µmol/L 脱落酸，通过分析发现外源

脱落酸在降低蒸腾速率，增加叶绿素含量、降低油

菜镉含量上起着一定作用，并引起一系列差异表达

基因的表达变化[10]。韩素蒙等研究发现施用外援脱

落酸能启动桑树的防御系统，在桑树抵御干旱胁迫

上起着重要作用[11]。 
早期研究认为，ABA 的合成主要是在根上，后

期发现，叶片也是 ABA 合成的主要器官[12]。ABA
合成的途径有类萜途径（C15 直接途径）和类胡萝

卜素途径（C40 间接途径）[13]。ABA 的分解代谢主

要有氧化作用和结合作用。在菜豆酸还原酶催化下

PA 生成二氢菜豆酸导致 ABA 的羟基化失活。在结

合代谢途径中，在葡萄糖基转移酶的作用下，ABA
形成无活性的 ABA 葡萄糖酯，当受到环境胁迫时会

被 β-葡萄糖苷酶水解，从而释放 ABA[14]。此外，ABA
信号转导过程的 3 个主要成分为：ABA 受体

PYR/PYL/RCAR（PYL）、PP2C 蛋白磷酸酶（负调

节因子）以及蔗糖非发酵-1 相关蛋白激酶-2（SnRK2，
正调节因子），它们共同在植物抵御逆境过程中发

挥着重要作用[14]。 
1.3 8'-羟化酶的研究进展 
8′-羟化酶（8'-hydroxylase，ABAH）是 ABA 的 

8'-甲基羟基化代谢途径的关键酶，属于 P450 酶系。

在大多数植物组织中，ABA 失活的关键步骤是 ABA
的 8'-甲基羟基化，由 8'-羟化酶（ABAH）催化产生 
8'-羟基-ABA（8'-OH-ABA）。8′-OH-ABA 不稳定，

自发（和/或酶促）异构化形成菜豆酸（PA），PA 在 
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4′-位置进一步还原，形成生物无活性的二氢菜豆酸

（DPA）[15]，从而 ABA 失活。2004 年，在拟南芥

中首次鉴定基因 CYP707A的 4 个亚型与这种羟化酶

的合成相关，即 CYP707A1、CYP707A2、CYP707A3
和 CYP707A4。其中，CYP707A3 在确定脱水期间和

再水化后 ABA 的阈值水平方面起着重要作用[16]，

而 CYP707A1 和 CYP707A2 对于正确控制拟南芥的

种子休眠和发芽是必不可少[17]。 
通常情况，ABAH 由 2 至 5 成员的小基因家族

编码。在黄瓜中，编码 ABAH 的基因是 Csyf2，其通

过影响类胡萝卜素生物合成结构基因的表达来调节

黄肉表型[18]。将柑橘和拟南芥的 CYP707A 氨基酸序

列比对分析发现，除了 CsCYP707A4 的 3'端有部分

缺失外，其他序列都含有保守的 P450 半胱氨酸血红

素铁配位体（PFGNGTHSCPG），这是 ABAH 催化

活性的必需结构[19]。在甜樱桃中，编码 ABAH 的基

因为 PacCYP707A1、PacCYP707A2、PacCYP707A3
和 PacCYP707A4，其中，PacCYP707A2 是调节果实

成熟过程中 ABA 水平的关键基因，而 PacCYP707A1
调节果实发育过程中对脱水胁迫的反应[20]。唐硕研

究发现水稻中的 ABAH 可能对水稻根系起一定的调

控作用，而根系的大小直接影响养分吸收速率，因

此，该基因对于根系调控及其对氮素等养分吸收的

功能值得关注[21]。在太子参发现，ABAH 主要在韧

皮部参与完成块根的 ABA 分解代谢过程，并通过转

录组数据分析及定量 PCR 技术发现，ABAH 在块根

的韧皮部及须根中有较高的表达[22]。 
ABAH 对种子胚发育以及纤维细胞的分化具有

一定的调控作用。康苗苗等从花生品种闽花 6 号叶

片中克隆了脱落酸 8'-羟化酶基因 AhCYP707A4 的开

放阅读框，研究发现该基因在花生胚发育的整个过

程都起着重要的作用，是调控花生种子发育特别是

胚发育的关键基因[23]。除此之外，叶树娥通过研究

棉花 8'-羟化酶（GhABAH）基因，发现 GhABAH 在

棉花根部中的表达水平最高，在叶片中的表达量相

对较低，同时还发现 GhABAH 与纤维的伸长及次生

壁的合成有密切联系，既参与纤维细胞分化和起始

的调控，也影响次生壁的形成[24]。 
1.4 本研究的目的及意义 
8'-羟化酶（ABAH）作为脱落酸（ABA）代谢途

径中的关键酶，在调控植物体内 ABA 水平、协调植

物生长发育与逆境响应中发挥核心作用。尽管

ABAH 基因在模式植物中的功能已有较多研究，但

在药用植物、特别是具有重要药用价值的柑橘类植

物——化橘红（Citrus grandis ‘Tomentosa’）中，

其基因家族的组成、结构特征及功能尚未被系统研

究，因此解析其结构功能机制对研究脱落酸的代谢

途径对化橘红各物种的性质及功能影响具有重要的

意义。 
2 材料与方法 
2.1 化橘红 ABAH 基因家族成员的鉴定方法及

理化性质分析 
在拟南芥数据库 TAIR（https://www.arabidopsis. 

org/）中搜索下载 CYP707A1、CYP707A2、CYP707A3
和 CYP707A4 的基因序列。基于化橘红基因组[25]，

利用 NCBI 的 blast 工具（https://blast.ncbi.nlm.nih. 
gov/ Blast.cgi）进行比对，鉴定出化橘红中的 ABAH
基因家族成员。 

通过 TBtools[26]提取从柑橘数据库中下载的化

橘红全基因组数据中的 ABAH 基因家族蛋白序列，

并使用 EXPASy 的在线工具 ProParam（https://web. 
expasy.org/protparam/）计算 ABAH 家族成员的氨基

酸长度、分子量、等电点、脂肪系数和亲水系数等蛋

白质理化特性。 
2.2 化橘红 ABAH 基因家族成员的二级结构及

三级结构分析 
利用 ABAH 基因家族蛋白序列，并在 SOPMA

（https://npsa-prabi.ibcp.fr/）中得到 ABAH 基因家族

成员的二级结构。应用 SWISS-MODEL（https:// 
swissmodel. expasy.org/）进行建模分析，得到各个基

因的三级结构。 
2.3 化橘红 ABAH 基因家族染色体定位及共线

性分析 
利用 TBtools 进行 ABAH 基因家族染色体定位

和共线性分析[26]。 
2.4 化橘红 ABAH 基因家族系统进化树构建方

法 
使用软件 MEGA 7.0[27]及邻接法（Neighbor-

Joining Method, NJ）构建进化树，bootsrap值为1 000，
其他设置默认。再通过 itol 网站（https://itol.embl.de/）
对进化树进行美化。 

2.5 化橘红 ABAH 基因家族基因结构分析及

motif 分析方法 
使用基序预测在线网站 MEME（https://meme-
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suite.org/meme/）对 ABAH 基因家族蛋白的保守基

序进行预测，保守基序搜索参数设置为 10，其他设

置默认。根据基因组注释信息使用 TBtools 软件的

Gene Structure View（Advanced）工具对 ABAH 家族

的保守基序及基因内含子、外显子结构进行可视化

分析，参数为默认值。 
2.6 化橘红 ABAH 基因家族组织表达分析方法 
对化橘红 ABAH 基因在 HZY-T 和 HZY-S 果皮

六个不同发育时期的数据[28]采用 FPKM 值进行基

因表达量分析，并利用 TBtools 的 HeatMap 工具画

图。 
其中，采用 FPKM 作为衡量表达水平的指标，

计算公式为： 

FPKM=
cDNA Fragments

Mapped Fragment(Millions)×Transcript Length（kb）
 

在公式中，cDNA Fragment 为双端 Reads 数目；

Mapped Fragment（Millions）为比对到转录本上片段

的总数，单位为 Millions；Transcript Length（kb）为

转录本长度，单位为 kb。 
2.7 化橘红 ABAH 基因家族启动子顺式作用元

件分析 
从化橘红基因组中提取ABAH 基因转录起始位

置上游 2000bp 的序列，然后提交至 Plant CARE 数

据 库 （ https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/ 
plantcare/html/）进行顺式作用元件预测，对得到的

数据进行整理画图。 
3 结果与分析 
3.1 化橘红 ABAH 基因家族成员的鉴定及其理

化性质分析 
如表 1 所示，化橘红的氨基酸数量在 432-627

之间，其中 Cmt051980 最小，Cmt252050 最大，分

子量在 49.43 kD-71.58 kD 之间，等电点在 7.40-9.33
之间，说明该基因编码的是碱性蛋白，不稳定系数

在 33.38-52.69 之间，只有 Cmt129360、Cmt252050
基因的不稳定系数小于 40，说明这两个基因较稳定。

脂肪族系数在 86.46-93.42 之间，说明该基因编码

的蛋白质含有的脂肪族氨基酸较多，具有较好的溶

解性和稳定性。亲水性平均数在-0.366 到-0.084 之

间，说明化橘红的 ABAH 基因家族编码的均为疏

水蛋白。 

表 1  化橘红的 ABAH 基因家族理化性质分析表 

基因 氨基酸数量 分子量（kD） 等电点 不稳定系数 脂肪族系数 亲水性平均数 

Cmt032790 474 53.83 9.13 41.85 93.42 -0.093 

Cmt051980 432 49.43 9.05 48.33 86.46 -0.335 

Cmt052780 477 54.46 9.33 52.69 89.54 -0.262 

Cmt129360 470 53.30 9.28 33.38 91.09 -0.197 

Cmt225420 470 53.47 9.05 41.20 92.34 -0.084 

Cmt252050 627 71.58 7.40 35.27 85.06 -0.366 

 

图 1  化橘红二级结构分析图 
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3.2 化橘红 ABAH 基因家族成员的二级结构及

三级结构分析 
化橘红的蛋白二级结构分析表明，ABAH 的二

级结构由 α二螺旋、β折叠、延伸链、无规卷曲组成

（图 1）。分析三级结构发现，大部分的基因都具有

球状结构域和跨膜螺旋结构域，但不同基因的跨膜

螺旋结构域的倾斜角度有所不同（图 2）。 
3.3 化橘红 ABAH 基因家族染色体定位及共线

性分析 

如图 3 所示，通过对化橘红 ABAH 基因家族 6
个基因进行染色体定位分析可知，ABAH 的基因均

位于染色体上，Cmt225420 位于 Chr1 染色体，

Cmt129360 位于 Chr3 染色体，Cmt225420 位于 Chr6
染色体，Cmt032790、Cmt051980 与 Cmt052780 位于

Chr8 染色体上，且均位于染色体两端。化橘红与晚

白柚、马家柚种间的比较基因组分析发现，化橘红

ABAH 基因家族中存在基因复制事件（图 4）。 

 

图 2  三级结构预测图 

 

图 3  染色体定位 
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图 4  共线性分析图 

注：HWB 为晚白柚，HZYT 为化橘红，CMJ 为马家柚。 

 

图 5  系统进化树 

 

3.4 化橘红 ABAH 基因家族系统进化树构建 
对鉴定出的化橘红 ABAH 家族序列和拟南芥

ABAH 蛋白序列进行比对，并构建 NJ 系统发育树。

结果发现，CYP707A1、CYP707A3 与 Cmt225420 的

亲缘关系较近，CYP707A2 与 Cmt051980 的亲缘关

系较近，CYP707A4 与 Cmt032790、Cmt129360 的

亲缘关系较近（图 5）。 
3.5 化橘红 ABAH 基因家族基因结构分析及

motif 分析 
为了研究化橘红 ABAH 基因家族的进化关系，

我们分析了 ABAH 的保守基序及基因结构（图 6），
保守基序分析显示，有 10 个不同的 Motif 保守元件，

6 个基因都共同含有保守基序 1、2、3、4、5、6、8
和 9，仅 Cmt252050 缺少保守基序 7 和 10，体现了

该基因家族的功能保守性，同时也能表明它们在植

物生长发育和环境适应的关键功能。 
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基因结构分析表明，ABAH 基因家族成员上下

游的框架序列很完整且基因结构相似，但在基因长

度、外显子的数量上处在一定差异。化橘红

Cmt252050 基因中含有外显子数量最多有 16 个，由

此猜测该基因的功能较其他基因会更复杂，可能含

有某些特殊的功能。 
3.6 化橘红 ABAH 基因家族组织表达分析 
为了研究化橘红果实生长周期过程中 ABAH 转

录调控网络，我们收集了两种化橘红（HZY-T 和

HZY-S）品种果皮在六个发育阶段的外果皮 Flavode）
和内果皮（Albedo），所述六个发育阶段为 45 天（开

花后天数）、65 天、85 天、115 天、145 天和 185 天，

总共 24 个样品数据。发现 Cmt252050 在两种化橘红

的内外果皮的六个发育阶段表达量都较高，且在开花

后 115 天、145 天和 185 天的 HZY-T 和 HZY-S 内果

皮中表达量明显增加（如图 7），这表明 Cmt252050
在内果皮发育过程尤其是后期发挥重要作用。 

3.7 化橘红 ABAH 基因家族启动子顺式作用元

件分析 
在化橘红ABAH基因家族的启动子中鉴定了大

量的光、逆境胁迫、激素响应和生长发育与节律相

关的顺势作用元件，其中 ABRE 为参与脱落酸反应

的元件，Cmt051980、Cmt052780、Cmt129360、
Cmt225420、Cmt252050 分别有 10、9、2、6、9 个

该脱落酸响应元件（图 8）。 

 

图 6  基因结构分析图 

 

图 7  ABAH 基因在 HZY-T 和 HZY-S 果皮发育阶段的表达特性 

注：TF 为 HZY-T 外果皮，TA 为 HZY-T 内果皮，SF 为 HZY-S 外果皮，SA 为 HZY-S 内果皮，S1~S6 分别对于果实发育的六个阶段（开花

后 45 天、65 天、85 天、115 天、145 天和 185 天）。 
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图 8  顺势作用元件 

 
4 结论与讨论 
ABAH 是植物中特有的一种酶，其主要的功能

是调节 ABA 的代谢途径，负调控 ABA 的积累[19]。

但在某些植物中可能具有特殊的作用，例如在水稻
[21]和太子参[22]中，ABAH对根系起一定的调控作用。

在花生中，ABAH 对种子胚的发育具有一定的调控

作用[23]。到目前为止，ABAH 已在多种植物中被发

现，例如，在拟南芥中鉴定出了 4个ABAH 基因[28]，

在太子参中发现了 7 个 ABAH 基因[22]，在葡萄中发

现了 5 个 ABAH 基因[29]，这些发现说明 ABAH 在

不同植物中具有普遍性和多样性。 
本研究利用拟南芥CYP707A蛋白序列与化橘红

蛋白序列比对，鉴定出了 6 条 ABAH 蛋白序列，大

于拟南芥[28]、葡萄[28]，小于太子参[22]。同时在二级

结构中，β折叠和延伸链的含量较少，这个研究发现

与康苗苗等研究的花生 AhCYP707A4 的理化性质和

二级结构是相似的[23]，说明 ABAH 在物种间是相对

保守的。在拟南芥中，CYP707A3 在确定脱水期间和

再水化后 ABA 的阈值水平方面起着重要作用[16]，

而 CYP707A1 和 CYP707A2 对于正确控制拟南芥的

种子休眠和发芽是必不可少的[17]，因此推测与它们

亲缘关系较近的基因可能具有相关的功能，即同一

组中的基因功能可能相似。对化橘红 ABAH 基因家

族成员进行启动子顺式作用元件分析，发现基因含

ABRE 的启动子元件数量较多，猜测其在脱落酸的

分解代谢中起到的作用较为显著，可能在脱落酸的

表达调控中起重要作用。对化橘红与晚白柚、马家

柚进行共线性分析，发现化橘红 ABAH 出现了基因

复制现象。Cmt252050 作为新分化出来的基因，结

合果实发育转录组数据发现在果实发育过程中尤其

是后期发挥了重要作用。 
5 未来展望 
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ABAH 是植物中广泛存在的一种调控 ABA 代

谢的酶，对植物的生长发育和抗逆性等方面起着调

控作用。迄今为止，研究人员已在多种植物中对不

同的 ABAH 基因家族成员的结构、功能、分类、调

控机制进行了深入的研究。然而，目前仍有许多物

种的 ABAH 基因家族成员未被鉴定出，其调控机制

或功能也未被挖掘，这就需要进一步对 ABAH 基因

家族成员进行探究。本研究对化橘红进行 ABAH 基

因家族的鉴定，总共鉴定了 6 个基因，并对这些基

因进行了理化性质分析、二级结构分析、三级结构

分析、染色体定位和共线性分析、基因结构分析、进

化树分析、表达量分析和启动子顺式作用元件分析，

深入分析了 ABAH 在不同化橘红中的性质和结构，

为研究化橘红的代谢及功能提供了一定的数据支持。

同时，在本研究中也发现 Cmt252050 基因对 HZY-T
和HZY-S的果皮六个生长发育阶段过程中内果皮发

育尤其是后期可能具有重要作用。未来，我们期待

通过深入研究化橘红 ABAH 基因家族中 Cmt252050
基因的功能、抗逆性机制、生长发育等方面的工作，

为揭示植物生长发育和抗逆性的分子机理提供新的

视角和方法。 
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