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摘  要：目的  对女贞 Ligustrum lucidum UDP-糖基转移酶（UDP-glycosyltransferase，UGT）基因家族进行系统鉴定，并分

析 UGT75亚家族在成熟果实不同采收时期的表达模式，为解析女贞环烯醚萜苷类成分生物合成机制及相关功能基因挖掘提

供基础。方法  基于女贞基因组数据，采用保守结构域检索、系统发育分析等多种生物信息学方法对女贞 UGT基因家族成

员进行系统鉴定，并分析其理化性质、亚细胞定位、基因结构、保守基序、染色体定位及共线性关系；结合逆转录实时荧光

定量 PCR分析（reverse transcription quantitative PCR，RT-qPCR）与公开的代谢组数据，分析 LlUGT75亚家族候选基因在成

熟果实不同采收时期的表达模式，并探讨其表达水平与环烯醚萜类化合物积累的相关性。结果  女贞全基因组中共鉴定获得

UGT基因家族成员 197个，分为 12个亚家族，其中 UGT75亚家族包含 12个成员。LlUGT75亚家族蛋白多表现为弱酸性、

亲水性且体外可能不稳定，具有多样化的亚细胞定位特征；其基因结构和保守基序较为保守，普遍含有 C 端 PSPG 相关基

序。LlUGT 基因在染色体上分布不均，部分基因可能与复制扩张有关。RT-qPCR 结果显示，LlUGT75 亚家族候选基因在成

熟果实不同采收时期呈差异表达；结合代谢组相关性分析，Llu21G013200.1与木樨榄苷-11-甲酯、女贞苷、橄榄苦苷及特女

贞苷的积累趋势较为一致；基因共表达网络分析表明 LlUGT75 候选基因与环烯醚萜生物合成通路基因之间存在一定的表达

协同关系，其中 Llu14G003660.1表现出较为紧密的网络连接特征。结论  女贞 UGT基因家族结构较为保守，其扩张可能与

基因复制事件有关。LlUGT75亚家族成员在成熟果实不同采收时期呈差异表达，提示其可能发生功能分化，并可能与环烯醚

萜苷类成分积累有关。为女贞 UGT功能基因挖掘及主要活性成分生物合成机制解析提供参考。 
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Abstract: Objective  To systematically identify the UDP-glycosyltransferase (UGT) gene family in Ligustrum lucidum and analyze 

the expression patterns of the UGT75 subfamily in mature fruits at different harvest stages, so as to provide a basis for elucidating the 

biosynthetic mechanism of iridoid glycosides in L. lucidum and mining related functional genes. Methods  Based on the genome data 

of L. lucidum, members of the UGT gene family were systematically identified using bioinformatics methods, including conserved 
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domain search and phylogenetic analysis. Their physicochemical properties, subcellular localization, gene structures, conserved motifs, 

chromosomal localization and collinearity relationships were further analyzed. Combined with reverse transcription quantitative PCR 

(RT-qPCR) and public metabolomic data, the expression patterns of LlUGT75 candidate genes in mature fruits at different harvest 

stages were analyzed, and the correlation between their expression levels and the accumulation of iridoid compounds was explored. 

Results  A total of 197 UGT gene family members were identified from the whole genome of L. lucidum and classified into 12 

subfamilies, among which the UGT75 subfamily contained 12 members. Most LlUGT75 proteins were weakly acidic, hydrophilic and 

possibly unstable in vitro, and exhibited diverse subcellular localization patterns. Their gene structures and conserved motifs were 

relatively conserved, with a conserved C-terminal PSPG-related motif commonly identified. LlUGT genes were unevenly distributed 

on chromosomes, and the expansion of some members might be related to gene duplication events. RT-qPCR results showed that 

LlUGT75 candidate genes were differentially expressed in mature fruits at different harvest stages. Combined with metabolomic 

correlation analysis, the expression trend of Llu21G013200.1 was relatively consistent with the accumulation trends of oleoside 11-

methyl ester, ligustroside, oleuropein and specnuezhenide. In addition, gene co-expression network analysis revealed a certain degree 

of expression coordination between LlUGT75 candidate genes and genes involved in the iridoid biosynthetic pathway, in which 

Llu14G003660.1 exhibited relatively strong network connectivity. Conclusion  The UGT gene family in L. lucidum is relatively 

conserved in structure, and its expansion may be associated with gene duplication events. LlUGT75 subfamily members show 

differential expression in mature fruits at different harvest stages, suggesting that they may have undergone functional differentiation 

and may be related to the accumulation of iridoid glycosides. This study provides a reference for mining functional UGT genes and 

elucidating the biosynthetic mechanism of major active components in L. lucidum. 

Key words: Ligustrum lucidum Ait.; UDP-glycosyltransferases; gene family identification; bioinformatics analysis; expression pattern 

analysis; iridoid 

女 贞 Ligustrum lucidum Ait. 为 木 犀 科

“（Oleaceae）女贞属常绿乔木，是兼具生态修复、园

林绿化及药用保健价值的重要植物资源[1]。其干燥

成熟果实女贞子为我国传统药食两用中药材，具有

滋补肝肾、明目乌发等功效，中医临床中常与墨旱

莲、淫羊藿等中药配伍使用，在治疗肝肾相关疾病

中显示出较好的应用价值[2-4]。现代研究表明，女贞

中含有环烯醚萜类、三萜类、黄酮类及苯乙醇苷类

等多种活性成分，具有抗炎、抗氧化、抗肿瘤及抗

衰老等药理活性[5-8]。 

环烯醚萜类化合物是植物体内广泛存在的一

类重要次生代谢产物，也是女贞发挥多种药理活

性的重要物质基础[9]。环烯醚萜类化合物的生物

合成复杂性使其在植物中呈现低丰度分布特征，

其代谢流分配与关键酶节点调控密切相关，从而

在一定程度上增加了天然产物的分离纯化与单体

制备难度[10-13]。现有研究表明，环烯醚萜生物合成

涉及多个结构基因在不同代谢节点上的协同作用，

并受到转录因子网络及环境信号的共同调控，通过

时空表达调节与代谢通量重分配，使其呈现出显著

的多层级调控特征[14-16]。因此，系统解析女贞环烯

醚萜类成分的生物合成网络，阐明关键酶基因与调

控因子在代谢流分配中的作用机制，对于实现相关

活性成分的定向合成与高效开发利用具有重要的

理论意义与应用价值。 

糖基化修饰是天然产物生物合成和结构多样

化的重要方式之一，对化合物的理化性质、生物活

性及稳定性具有重要影响[17]。UGT 作为植物中最

庞大的糖基转移酶家族，在植物生长发育、胁迫应

答及次生代谢产物合成过程中发挥关键作用[18]。

当前研究表明，UGT在不同植物中表现出多样的

生物学功能，相关研究主要集中于苯丙素类和三

萜类化合物。在西洋参中，PqUGT71A1能够有效

催化芹菜素和柚皮素在 7-OH 位点发生糖基化，

增强二者在植物中的溶解性和稳定性[19]。在绞股

蓝中，GpUGT对人参皂苷表现出明显的底物与位

点特异性，其中 GpUGT71 主要催化原人参二醇

型和原人参三醇型皂苷在 C20-OH 位点的葡萄糖

基化，GpUGT74催化原人参二醇型皂苷在 C3-OH

位点的糖基化修饰，而 GpUGT94 则可在原人参

二醇型皂苷 C3-O-葡萄糖苷基础上进一步延伸糖

链[20]。在水稻中，草甘膦响应型 UGT可将草甘膦

转化为毒性较低的糖基化产物，使得在有效除草

的同时，从而降低草甘膦对植物的毒害并提高耐

受性[21]。相比之下，对于结构更为复杂的环烯醚

萜类化合物，尤其是以羧基作为糖基化修饰位点

的研究仍相对较少，其相关酶学机制和分子基础

尚未得到充分阐明。已有研究认为，7-β-1-D-
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glucopyranosyl-11-methyl oleoside（GMO）是女贞

苷、橄榄苦苷和特女贞苷等环烯醚萜类成分生物

合成的重要前体[22]。然而，关于 GMO 合成过程

中木樨榄苷-11-甲酯裂环羧基端糖基化反应的研

究仍较为缺乏。目前，该反应仅在油橄榄中得到

验证，相关催化酶被归属于 UGT75亚家族，而针

对女贞 UGT 基因家族的系统鉴定与功能研究仍

有待深入[23]。 

本研究基于女贞基因组数据，对 LlUGT基因家

族进行系统鉴定，并结合系统发育关系、基因结构、

保守基序、染色体分布及共线性关系等进行综合分

析；同时对 LlUGT75亚家族成员的蛋白理化性质、

亚细胞定位及其表达模式进行研究，以期为揭示

LlUGT 基因家族的功能及环烯醚萜类活性成分的

生物合成机制奠定理论基础。 

1  材料与仪器 

1.1  植物 

女贞成熟果实采自南京中医药大学，经南京中医

药大学吴啟南教授鉴定为木犀科大叶女贞 L. lucidum 

Ait.果实。根据相关研究报道，女贞果实通常于冬至前

后达到生理成熟，本研究文献的采样方案，分别于

2026年 1月 4日（S1）、1月 11日（S2）、1月 18日

（S3）、1月 25日（S4）和 2月 2日（S5）5个不同时

期采集成熟果实样本[24]。样本采集后立即置于液氮中

速冻，随后保存于−80 ℃超低温冰箱中备用。 

1.2  仪器与试剂 

高速冷冻离心机“（德国艾本德股份公司），干式

恒温器“（杭州奥盛仪器有限公司），ABI QuantStudio 

3 实时荧光定量 PCR 仪（美国赛默飞世尔科技公

司），植物总 RNA提取试剂盒“（南京诺唯赞生物科

技股份有限公司，货号 RC411），RNA逆转录试剂

盒（南京诺唯赞生物科技股份有限公司，货号

RT333），Hieff®qPCR SYBR Green Master Mix实时

定量 PCR扩增预混液“（翌圣生物科技“（上海）股份

有限公司，货号 11202ES），引物委托生工生物工程

“（上海）股份有限公司合成。 

2  方法 

2.1  女贞 UGT 基因家族成员鉴定与系统发育树分析 

女贞基因组及注释文件下载自 Science Data 

Bank 数据库（https://www.scidb.cn/en/anonymous/ 

VkozaU1m）[24]。以 UGT保守结构域 PF00201为依

据，利用 TBtools软件中的 Simple HMM Search模

块对女贞蛋白质序列进行筛选，去除E值＞1×10−10

的序列后，获得 LlUGT家族候选基因[25]。在此基础

上，进一步采用 NCBI Batch CD-Search“（https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi）对候

选序列的保守结构域完整性进行进一步验证，并去

除缺失关键UGT特征结构域或结构不完整的序列，

从而获得高可信度的 LlUGT基因家族成员。进一步

结合拟南芥数据库“（https://www. arabidopsis.org）和

UDP- 糖 基 转 移 酶 数 据 库 （ https://pugtdb. 

biodesign.ac.cn）中功能已知的 AtUGT 蛋白序列，

使用 MEGA11中的 ClustalW 进行多序列比对，并

基于邻接法构建系统进化树，Bootstrap 值设为

1000，最终利用 iTOL“（https://itol.embl.de）对系统

进化树进行美化修饰[26-27]。 

2.2  女贞 UGT75 家族理化性质分析与亚细胞定位

预测 

基于系统发育树分析结果，获得女贞中归属于

UGT75亚家族的氨基酸序列。随后，利用 ExPASy

“（https://web.expasy.org/protparam）在线工具对蛋白

质的基本理化性质进行分析，主要包括氨基酸数

目、等电点及分子质量等参数；并采用 TargetP、

WoLF Psort、DeepLoc和 LOCALIZER 4种在线分

析工具对 LlUGT75 亚家族蛋白进行亚细胞定位综

合预测[28]。 

2.3  基因结构与保守基序分析 

采用 MEME 在线分析平台（https://meme-

suite.org）对 LlUGT氨基酸序列中的保守基序进行

预测分析，设定 motif的最大数量为 10[29]。随后，

结合女贞基因组注释文件，利用 TBtools 软件中的

Gene Structure View（Advanced）功能对 LlUGT基

因结构进行整体可视化展示。 

2.4  染色体定位与共线性分析 

利用 TBtools软件中的 Gene Location Visualize 

from GTF/GFF模块，对 LlUGT基因在染色体上的

具体分布位置进行可视化分析。随后，从

EnsemblPlants数据库“（https://plants.ensembl.org）下

载拟南芥 Arabidopsis thaliana L.和油橄榄 Olea 

europaea L.的基因组及注释文件，利用 TBtools 中

的One Step MCScanX-Super Fast模块开展种内与种

间共线性分析。最后，分别使用 TBtools 中的

Advanced Circos和 Multiple Synteny Plot模块对共

线性分析结果进行可视化展示。 

2.5  LlUGT75 基因表达模式分析 

取适量不同采样时期的女贞成熟果实提取总
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RNA，随后逆转录获得 cDNA用于后续 RT-qPCR分

析。RT-qPCR反应体系总体积为 10 μL，包括 5.0 μL 

2×实时定量 PCR 扩增预混液、上下游引物各 0.2 

μL、1.0 μL cDNA和 3.6 μL ddH2O。反应程序为：

95 ℃预变性 5 min；随后进行 40 个循环，条件为

95 ℃变性 10 s，60 ℃退火和延伸 30 s。以 Actin-7

作为内参基因，利用 NCBI Primer-BLAST（https:// 

www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/primer-blast）设计特异

性引物“（表 1），并采用 2−ΔΔCt法计算目标基因的相

对表达量。每组样本均设置 3组生物学重复。 

表 1  LlUGT75 基因 RT-qPCR 引物 

Table 1  RT-qPCR primers for LlUGT75 genes 

基因名称 正向引物（5’-3’） 反向引物（5’-3’） 

Actin-7（Llu07G015430.1） GAAGGCTGGTTTTGCTGGTG CCTTCTGTCCCATCCCAACC 

Llu07G005270.1 ACAAGTGCTGACGATGTCCA GAAGCGTGGAAGGGATGTGA 

Llu07G005380.1 ATAGAGCTGGGCACAAGCAG AAGGCCCAATACCCATCACG 

Llu14G003660.1 ATCATGGGCAGGTGAAGTGG AATGGCAGTCCTGGAAGCTC 

Llu16G009010.1 GTGGTAGCACGTGAAGTCCA CTTGGCAGCTGGATTACCCA 

Llu16G009020.1 CCCGGTTACGTGCCTAGTTT CAGCACTTGGGATGTGGACT 

Llu21G012810.1 ACAAGGGCACATCAATCCGT AACGCCGCAAAAGTAACACC 

Llu21G013200.1 CCAAGAGAAGATGGCACGGT CGACATTTTTCTCCGCCGTC 

2.6  共表达分析 

基于不同时期的代谢组数据，筛选与环烯醚萜

代谢相关的代表性化合物，并获取其相对含量数

据，包括女贞苷、橄榄苦苷及特女贞苷等。代谢组

数据来源于已发表的公开数据集[24]。结合 LlUGT75

候选基因的相对表达量，采用 Spearman 相关分析

评估其与代谢物丰度及环烯醚萜生物合成通路关

键基因表达水平之间的相关性。 

2.7  数据统计分析 

所有原始实验数据均采用 SPSS软件进行方差

分析和多重比较，在 P＜0.05水平下采用 Duncan多

重范围检验进行差异显著性分析。柱状图由

GraphPad Prism软件绘制，数据以“平均值±标准误”

表示。采用 TBtools软件中的 HeatMap模块绘制热

图，其中基因表达趋势热图数据采用按行 Z-score标

准化处理。采用 Rstudio 进行基因相关性分析，并

以|ρ|≥0.6作为筛选阈值进行连线绘图。 

3  结果与分析 

3.1  LlUGT 的基因鉴定与系统发育分析 

基于 UGT 特异性保守结构域的隐马尔可夫模

型，对女贞蛋白序列进行检索，并对候选序列的保

守结构域进行验证，最终鉴定获得 197个 LlUGT候

选序列。将这 197 个 LlUGT 编码的蛋白序列与拟

南芥中功能已知的UGT蛋白序列进行多序列比对，

并采用邻接法构建系统发育树（图 1）。结果表明，

女贞 UGT 基因家族可分为 12 个亚家族，其中

UGT76亚家族成员数量最多，鉴定到 46条 LlUGT；

UGT80亚家族成员最少，仅鉴定到 2条 LlUGT。进

一步筛选发现，UGT75亚家族共包含 12个 LlUGT

候选基因。 

3.2  LlUGT75 理化性质分析与亚细胞定位预测 

基于 ExPASy和Wolf PSort的预测结果“（表 2），

12 个 LlUGT75 亚家族成员编码蛋白的氨基酸数量

差异较小，为 432～501 个，整体集中在 460 个氨

基酸左右。其理论等电点主要位于 5.00附近，说明

该亚家族蛋白整体呈弱酸性。所有成员的不稳定系

数均大于 40，表明其在体外可能较不稳定；脂肪族

指数为 80～90，提示其具有一定的热稳定性。与此

同时，各蛋白亲水性平均值均小于 0，说明其整体

属于亲水性蛋白。 

为提高亚细胞定位预测结果的可靠性，采用

TargetP、WoLF PSORT、DeepLoc和 LOCALIZER对

LlUGT75 亚家族蛋白进行了交叉预测（表 3）。结果

显示，不同预测软件之间存在一定差异。WoLF PSORT

主要预测蛋白定位于叶绿体；而DeepLoc主要预测其

定位于胞质；TargetP 和 LOCALIZER 仅在部分成员

中检测到叶绿体或线粒体转运信号。综合分析表明，

LlUGT75 亚家族蛋白可能具有多样化的亚细胞定位

特征，较少部分成员可能定位于叶绿体，但大多数成

员未显示明确的叶绿体转运信号，其准确定位仍需进

一步通过亚细胞定位实验加以验证。总体而言，

LlUGT75 亚家族成员在蛋白理化性质方面表现出较

高的一致性，而其亚细胞定位可能存在一定分化，这

可能与其功能分化及参与不同代谢过程有关。 
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图 1  女贞与拟南芥 UGT 系统发育树 

Fig. 1  Phylogenetic tree of UGT between L. lucidum and Arabidopsis thaliana 

表 2  女贞 UGT75 亚家族蛋白理化性质 

Table 2  Physicochemical properties of LlUGT75 proteins in L. lucidum 

蛋白 氨基酸数量/个 相对分子质量 等电点 不稳定系数 脂肪族指数 亲水性平均值 

Llu04G027350.1 466 52 398.92 4.90 48.32 93.50 −0.197 

Llu07G005270.1 470 52 249.61 5.47 45.24 84.79 −0.126 

Llu07G005280.1 432 47 887.55 5.17 41.15 83.22 −0.150 

Llu07G005380.1 472 52 286.83 5.16 45.58 88.16 −0.040 

Llu14G003660.1 472 52 404.76 5.12 41.23 85.32 −0.144 

Llu16G009010.1 501 56 198.18 5.29 54.07 86.83 −0.281 

Llu16G009020.1 466 52 375.61 5.06 44.05 91.82 −0.283 

Llu20G011750.1 463 51 918.97 4.88 46.90 89.74 −0.252 

Llu21G012810.1 468 52 183.30 5.53 45.81 82.74 −0.305 

Llu21G013200.1 464 51 752.95 5.09 43.83 90.99 −0.228 

Llu21G013360.1 468 52 229.48 4.95 43.69 90.85 −0.213 

Llu22G005380.1 463 51 980.34 5.04 43.97 90.35 −0.247 

表 3  女贞 UGT75 亚家族蛋白亚细胞定位综合预测 

Table 3  Comprehensive subcellular localization prediction of UGT75 subfamily proteins in L. lucidum 

蛋白 TargetP WoLF PSORT DeepLoc LOCALIZER 

Llu04G027350.1 Other Chloroplast Cytoplasm − 

Llu07G005270.1 Mitochondrial transfer peptide Chloroplast Cytoplasm Chloroplast，Mitochondria  

Llu07G005280.1 Other Chloroplast Cytoplasm − 

Llu07G005380.1 Chloroplast transfer peptide Chloroplast Cytoplasm Chloroplast 

Llu14G003660.1 Mitochondrial transfer peptide Chloroplast Cytoplasm − 

Llu16G009010.1 Mitochondrial transfer peptide Chloroplast Cytoplasm Chloroplast 

Llu16G009020.1 Other Vacuole，Chloroplast Cytoplasm Chloroplast 

Llu20G011750.1 Other Chloroplast Cytoplasm − 

Llu21G012810.1 Other Chloroplast Cytoplasm − 

Llu21G013200.1 Other Vacuole，Chloroplast Cytoplasm − 

Llu21G013360.1 Chloroplast transfer peptide Chloroplast Cytoplasm − 

Llu22G005380.1 Other Chloroplast Cytoplasm − 
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3.3  基因结构与保守基序分析 

对鉴定得到的 LlUGT 基因进行结构分析（图

2），结果显示，LlUGT基因的 CDS数量介于 1～14

个，其中大多数基因仅含有 1～3个 CDS。LlUGT75

亚家族与大多数 LlUGT基因相似，整体基因结构相

对简单，CDS区域占比较高，UTR区域较少，表明

LlUGT 基因家族在结构上具有较高的相似性和一

定的保守性。 

 

图 2  女贞 UGT 基因家族的基因结构与保守基序分析 

Fig. 2  Gene structure and conserved motifs of LlUGT gene family in L. lucidum 
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采用MEME对 197个 LlUGT蛋白序列进行保

守基序分析，共鉴定出 10个 motif，其长度为 10～

39个氨基酸不等。保守基序可视化结果显示“（图 2），

LlUGT75亚家族成员均含有 10个 motif，在氨基酸

序列上表现出较高的保守性“（图 3）；而其他亚家族

的部分成员存在 motif4、motif8或 motif9缺失的现

象。总体来看，各 motif在不同 LlUGT蛋白中的组

成虽存在一定差异，但整体分布仍具有较明显的规

律性，其排列顺序主要为 motif4、motif8、motif7、

motif5、motif2、motif6、motif1、motif3、motif10和

motif9。除 motif4、motif8 和 motif9 在部分蛋白中

缺失外，其余 7个 motif在大多数 LlUGT蛋白中均

较为保守，且排列顺序高度一致。值得注意的是，

位于蛋白 C 端且相邻分布的 motif1、motif3 和

motif6与植物 UGT家族特有的 PSPG保守区域密

切相关[30-31]。该区域通常位于植物 UGT蛋白 C端，

并与 UDP-糖基供体的识别和结合密切相关，提示

其在 LlUGT的催化功能中可能具有重要作用。 

3.4  染色体定位与共线性分析 

根据女贞基因组注释信息，利用 TBtools 对

LlUGT基因在染色体上的分布进行可视化分析。结

果显示（图 4），LlUGT基因在女贞 23条染色体上

呈不均匀分布，其中 Chr1、Chr4、Chr5、Chr6、Chr7、

Chr14、Chr18 和 Chr19 上的 LlUGT 基因数量明显

多于其他染色体。进一步分析发现，LlUGT75亚家

族与其他 LlUGT基因类似，其成员在单条染色体上

的分布多集中于特定区域，随机分布现象较少，

整体呈现一定的簇状分布特征。上述结果提示，

女贞 UGT 基因家族的扩张可能与串联复制事件

密切相关。 

为进一步解析女贞中潜在的基因复制事件，并

揭示 LlUGT基因家族的扩张模式及其进化机制，采

用 One Step MCScanX-Super Fast对 LlUGT基因进

行种内共线性分析。结果表明“（图 5-A），女贞 23条

染色体上均检测到基因复制事件，LlUGT基因共鉴

定到 59对共线性基因对，其中 LlUGT75亚家族包

含 4对共线性基因对。进一步对整个 LlUGT基因家

族分析发现，Chr1、Chr4、Chr7和 Chr14上的共线

性基因对数量相对较多，这与 LlUGT基因在这些染

色体上的富集分布特征基本一致。随后 LlUGT基因

复制类型统计显示“（图 5-B），LlUGT基因复制类型

主要包括全基因组/片段复制、串联复制、分散复制

及近端复制，其中以全基因组/片段复制为主，表明

其可能是 LlUGT基因家族扩张的主要驱动因素。

 

图 3  女贞 UGT75 亚家族氨基酸序列多重比对分析 

Fig. 3  Multiple sequence alignment of UGT75 subfamily amino acid sequences in L. lucidum 
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图 4  女贞 UGT 的染色体定位 (LlUGT75 亚家族基因标记为红色) 

Fig. 4  Chromosomal distribution of LlUGT in L. lucidum (LlUGT75 subfamily genes are marked in red) 

 

LlUGT共线性基因对用绿色标记，LlUGT75共线性基因对用红色标记。 

Collinear gene pairs of LlUGT marked in green and those of LlUGT75 

marked in red. 

图 5  女贞 UGT 基因家族的种内共线性分析 (A) 与基因

复制类型统计 (B) 

Fig. 5  Intraspecific collinearity analysis (A) and gene 

duplication types (B) of LlUGT gene family in L. lucidum 

进一步将女贞与模式植物拟南芥及近缘植物

油橄榄进行种间共线性分析。结果显示“（图 6），除

女贞 Chr23 上未检测到与其他物种存在 UGT 共线

性关系外，女贞与拟南芥之间共鉴定到 53 对共线

性 UGT 基因对，与油橄榄之间共鉴定到 103 对共

线性 UGT 基因对。从基因家族扩张的角度分析，

LlUGT75 亚家族与整个 LlUGT 基因家族表现出相

似的共线性模式，即拟南芥中的单个 UGT 基因往

往对应女贞中的多个 LlUGT基因。这表明两物种中

的相关 UGT 基因可能来源于共同祖先，同时也进

一步支持女贞 UGT 基因家族在进化过程中发生扩

张的推测。由于女贞与油橄榄同属木犀科植物，二

者在系统发育上具有较近的亲缘关系。与女贞和拟

南芥之间的共线性关系相比，女贞与油橄榄之间鉴

定到的共线性UGT基因数量更多。聚焦于 LlUGT75

基因家族在，相较于拟南芥与女贞，除存在多对一

的同源对应模式外，女贞与油橄榄还存在更多的一

对一、一对多及多对多等同源对应模式，说明该基

因家族在 2物种间具有较高的保守性[32]。 

3.5  LlUGT75 表达模式分析 

目前，基因组中蛋白编码基因的鉴定及功能注

释主要依赖于开放阅读框预测和同源序列比对，但

仅依靠序列信息仍难以准确判定特定代谢途径中

的功能基因。结合女贞子常于冬至前后采收的特

性，并参考该时期的转录组表达数据，在去除未表

达基因“（FPKM＜1）后，最终筛选得到 7个UGT75

家 族候 选基 因 ，即 Llu07G005270.1、 Llu07G 
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005380.1、 Llu14G003660.1、 Llu16G 009010.1、

Llu16G009020.1 、 Llu21G012810.1 和 Llu21G01 

3200.1。RT-qPCR分析结果显示（图 7-A），除

Llu07G005380.1外，其余 6个候选基因在成熟后不

同采收时间点上均表现出不同程度的表达差异。进

一 步 的 聚 类 分 析 结 果 表 明 （ 图 7-B ），

Llu07G005270.1 、 Llu16G009020.1 和 Llu21 

G012810.1的表达模式较为相似，均呈现前期升高、

后期下降的趋势；其余 4个基因则表现为前期下降、

后期回升。值得注意的是，部分在染色体上呈簇状

分布且同属UGT75家族的基因，其表达模式并不完

全一致，例如Llu16G009010.1与Llu16G009020.1的

表达水平存在明显差异，说明UGT75家族成员在生

物合成过程中可能发生功能分化。 

 
LlUGT共线性基因对用绿色标记，LlUGT75共线性基因对用红色标记。 

Collinear gene pairs of LlUGT marked in green and those of LlUGT75 marked in red. 

图 6  女贞、拟南芥与油橄榄 UGT 基因家族的种间共线性分析 

Fig. 6  Interspecific collinearity analysis of UGT gene family among L. lucidum, Arabidopsis thaliana and Olea europaea 

 

与 S1比较：*P＜0.05  **P＜0.01  ***P＜0.001。 

*P < 0.05  **P < 0.01  ***P < 0.001 vs S1. 

图 7  LlUGT75 亚家族基因不同时间段表达量柱状图 (A) 和热图 (B) 

Fig. 7  Bar chart (A) and heatmap (B) of expression levels of seven LlUGT75 subfamily genes at different harvest dates 
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基于已发表代谢组数据集的再分析结果，进一

步对该生物合成路径相关代谢物与候选基因表达量

进行相关性分析（图 8-A）。由于 GMO 含量数据获

取受限，难以对其与候选基因之间的关系进行直接

分析，因此本研究进一步选取其底物 OME及下游产

物开展相关性分析。结果显示（图 8-B），除

Llu16G009010.1 与女贞苷之间在未多重校正分析中

呈现出较为显著的正相关外，其余候选基因与代谢

物之间的相关性 FDR校正后均未达到统计学显著水

平。值得注意的是，Llu21G013200.1与OME及其下

游代谢产物之间虽未达到显著相关性标准，但在相

关性方向上表现为与代谢通路变化一致的趋势性模

式，即与底物OME呈负相关、与下游产物呈正相关。

因此，该基因可能在该生物合成过程中具有潜在的

关联性，但该结果仅为趋势性提示，尚需进一步功能

实验验证。在此基础上，进一步构建了 LlUGT75候

选基因与环烯醚萜生物合成通路基因之间的共表达

网络（图 8-C），用于从基因层面解析其表达关联模

式。结果显示，候选基因与通路基因之间存在不同程

度的正负相关关系，其中部分基因表现出较高相关

性（|ρ|≥0.6）。尤其是 Llu14G003660.1与多个通路基

因之间具有相对更紧密的连接关系，提示其可能在

该代谢网络中处于较为关键的关联位置，而候选基

因整体相关性仍以中低水平为主。 

4  讨论 

目前，UGT已在拟南芥、红花、柑橘、樱桃等

多种植物中得到较为广泛的鉴定与研究，但相关功

能研究仍主要集中于苯丙素类化合物的糖基化修 

 

图 8  女贞环烯醚萜类化合物潜在生物合成路径 (A) 及其代谢物 (B) 与通路基因 (C) 的共表达分析 

Fig. 8  Iridoid putative biosynthetic pathway (A) in L. lucidum and co-expression analysis of their metabolites (B) and 

pathway genes (C) 
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饰[33-35]。相比之下，女贞中有关 UGT的研究相对较

少，尤其是在复杂萜类化合物糖基化修饰方面仍缺

乏系统报道。因此，系统鉴定女贞 UGT基因家族并

筛选与环烯醚萜糖基化相关的候选基因，对于解析

环烯醚萜类糖基化修饰及其代谢调控机制具有重

要意义。 

本研究基于女贞基因组共鉴定获得 197 个

LlUGT候选基因，并结合拟南芥中功能已知的 UGT

蛋白序列进行系统发育分析，将其划分为 12 个亚

家族。与其他植物相比，女贞 UGT家族分组数量虽

存在一定差异，但总体上均呈现出较高的家族扩张

程度和明显的亚家族分化特征。已有研究表明，花

生、连翘和马铃薯中的 UGT家族分别可划分为 16、

17和 18个组，说明 UGT家族在不同植物中均经历

了不同程度的分化与扩张[36-38]。这种广泛存在的

UGT家族扩张与亚家族分化现象表明，该基因家族

在植物进化过程中可能通过基因复制与功能分化

不断拓展其底物识别谱，从而增强植物对多样化内

源次生代谢物及外界环境胁迫的适应能力。UGT75

亚家族作为 UGT 家族中与次生代谢糖基化密切相

关的重要分支，其成员的扩张与分化可能进一步强

化其在不同底物识别能力及时空表达调控方面的

功能分工。目前已有研究表明，UGT75亚家族成员

在多种植物中主要参与黄酮类及相关苯丙烷类化

合物的糖基化修饰，但其底物谱仍具有一定多样性

与扩展潜力[39-40]。对于女贞而言，其 UGT75亚家族

的扩张可能为环烯醚萜类等药效相关次生代谢物

的糖基化修饰提供遗传基础，并通过不同成员间的

功能分化实现对多种底物的精细调控，从而进一步

促进其代谢多样性与化学成分积累。 

与此同时，与其他植物中的 UGT 基因家族类

似，女贞 LlUGT基因在染色体上呈不均匀分布，并

表现出一定的簇状分布特征。种内和种间共线性分

析进一步表明女贞中存在基因复制事件，其中全基

因组/片段复制、串联复制可能在 LlUGT 基因家族

扩张过程中发挥着重要的作用[41-42]。上述差异可能

与物种特异性的进化历程、串联重复或片段重复等

基因复制事件，以及不同植物对萜类、酚类及生物

碱类等次生代谢产物糖基化修饰需求的差异密切

相关。因此，LlUGT亚家族的多样性不仅反映出女

贞 UGT 家族在进化上的复杂性，也为其功能分化

及多种活性成分的糖基化修饰提供了重要的基因

基础。 

现有研究推测，GMO 可能是橄榄苦苷、特女

贞苷等环烯醚萜类活性成分生物合成过程中的重

要前体，其形成过程可能涉及 UGT 介导的糖基化

反应[43]。目前，与该过程相关的 UGT 仅在与女贞

同科的植物油橄榄中有所报道，且系统发育分析表

明其与拟南芥 AtUGT75聚为一组，提示 UGT75亚

家族可能参与 GMO生成相关的糖基化步骤[23, 44]。

基于此，在女贞中系统鉴定到 12个 LlUGT75候选

基因，其编码蛋白的氨基酸数目在 432～501个，相

对分子质量为47 890～56 200，理论等电点为 4.88～

5.53，不稳定系数为 41.15～54.07，脂肪族指数为

82.74～93.50，整体表现为弱酸性、亲水性蛋白。已

有研究表明，环烯醚萜类化合物的生物合成过程主

要与胞质、内质网及液泡等细胞区室相关，且已知

UGT 大多数定位在胞质，而较少部分 LlUGT75 蛋

白确实定位于叶绿体，则其可能涉及代谢中间体的

跨细胞器运输或特定代谢途径的区室化调控[45-47]。

值得注意的是，目前仅基于生物信息学预测尚无法

确认其真实定位，因此 LlUGT75 蛋白的亚细胞定

位及其与环烯醚萜代谢之间的关系仍需通过 GFP

融合蛋白进行亚细胞定位等实验开展深入分析验

证。进一步结构分析表明，LlUGT75亚家族成员在

基因结构和保守基序组成上具有较高的相似性，且

均含有植物 UGT 家族典型的 PSPG 保守序列，说

明其在 UDP-糖供体识别及催化功能上具有较高保

守性，这也为其参与 GMO 生成的糖基化反应提供

结构基础。尽管 LlUGT75亚家族在结构上表现出较

强保守性，其表达模式却呈现出明显差异，其中 7

个 LlUGT75 候选基因在不同采收时期表现出较为

显著的动态变化，提示该亚家族成员在保持结构相

对保守的同时，可能已发生一定程度的功能分化。

同时，部分在染色体上呈簇状分布且同属UGT75家

族的基因仍表现出不同的表达特征，说明这些基因

在糖基化修饰过程中可能具有不同的底物偏好或

反应特异性。由于 GMO本身直接检测和准确定量

较为困难，本研究进一步结合其底物 OME 及下游

产物的代谢物含量变化与 LlUGT75 候选基因表达

量进行相关性分析，尽管相关性分析经 FDR 校正

后未检测到显著相关关系，但 Llu21G013200.1与相

关代谢物之间呈现一致的趋势性变化，提示其可能

在该代谢过程的调控层面具有一定关联性。考虑到

植物次生代谢过程通常具有较强的时空特异性及

多酶协同调控特征，单一转录水平与代谢物积累之
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间难以表现出稳定的强相关关系。进一步共表达网

络分析从基因层面补充了这一结果，表明 LlUGT75

亚家族成员与环烯醚萜生物合成通路基因之间存

在一定的协同表达关系，其中 Llu14G003660.1可能

在该网络中处于相对重要的连接位置。综合来看，

LlUGT75 亚家族更可能参与该代谢途径的调控或

辅助修饰过程，而非单一决定性催化步骤，其具

体生物学功能仍需进一步通过酶活及遗传学实验

验证。 

5  结语 

本研究系统鉴定女贞 LlUGT基因家族，共获得

197 个 LlUGT 基因，并将其划分为 12 个亚家族。

LlUGT基因在染色体上呈不均匀分布，且具有一定

的簇状分布特征；种内共线性分析表明，该家族扩

张可能与基因复制事件密切相关。进一步筛选获得

12 个可能参与 GMO 生物合成的 LlUGT75 候选基

因，其编码蛋白整体表现为弱酸性、亲水性。多组

学分析显示，相关性分析显示，Llu21G013200.1与

GMO 的底物及其下游代谢产物呈趋势性关联，但

经 FDR 校正后未达统计学显著水平。共表达网络

分析表明，LlUGT75候选基因与环烯醚萜生物合成

通 路 基因 存在 一定表 达 协同 关系 ，其 中

Llu14G003660.1连接更为紧密。上述研究初步揭示

女贞 UGT基因家族的基本特征及 LlUGT75亚家族

的潜在功能，为进一步解析其参与环烯醚萜类化合

物生物合成的分子机制提供了理论依据。 

本研究为后续挖掘女贞 UGT75 亚家族关键

功能基因及阐明相关活性成分生物合成机制提供

一定的参考。随着多组学联合分析技术的不断发

展，复杂天然产物生物合成途径的解析将更加深

入[48-49]。未来结合基因工程、代谢工程、合成生物

学及发酵工程等技术手段，有望逐步构建高效、低

成本的细胞工厂，从而为复杂活性天然产物的绿色

制造与高效利用提供新的思路。 
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