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摘要: SWEET (sugars will eventually be exported transporter)是植物中一类重要的糖转运蛋白, 通过调控蔗

糖、果糖、葡萄糖、半乳糖等糖类物质的跨膜运输, 介导植物根、茎、叶、花、果实、种子等器官中糖

类物质的转运、积累和贮存, 以参与植物各组织的生长发育和逆境胁迫的响应等生理过程。近年来, 随着

植物中SWEET蛋白功能的明晰, 其上游调控机制的研究逐渐增加, 其参与的调控网络也被逐步解析。本

文总结了植物中SWEET蛋白的主要功能和近几年来其上游调控因子的研究进展, 并对SWEET基因家族的

研究提出了展望, 旨在为进一步揭示SWEET糖转运蛋白的作用机制及其参与的分子调控网络提供参考。
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Abstract: SWEET (sugars will eventually be exported transporter) proteins are important sugar transport-
ers in plant. They mediate the transport, accumulation and storage of sugar substances in plant roots, 
stems, leaves, flowers, fruits and seeds by regulating the transmembrane transport of sugar substances 
including sucrose, fructose, glucose, galactose, so as to participate in the growth and development of 
plant tissues and the response to stress and other physiological processes. In recent years, with the iden-
tification of the function of SWEET protein in plant, research on its upstream regulation mechanism has 
been gradually increased, and the regulatory network involving SWEET protein has been gradually clarified. 
In this review, we summarize the progress of the functions of SWEET proteins and their upstream regulato-
ry factors in plant. We also present the prospect of research on the SWEET gene family, which may facili-
tate further exploration of the regulatory mechanism of SWEET transporters in plant.
Key words: sugar transporter; transcription factor; upstream regulatory mechanism; SWEET gene
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糖是植物中一类重要的化合物, 主要来源于

植物叶片的光合作用。植物通过膜上的糖转运蛋

白经长距离运输, 将糖运输到各个库组织进行存

储和利用。目前在植物中发现的糖转运蛋白主要

有3种: 单糖转运蛋白(monosaccharide transporter, 
MST)、蔗糖转运蛋白(sucrose transporters, SUT/
SUC)以及双向糖转运蛋白(sugars will eventually 
be exported transporter, SWEET) (黄成等2022)。与

其他糖转运蛋白相比, SWEET蛋白不依赖于环境

质子梯度 , 主要沿顺浓度梯度运输糖 (Baker等
2012)。SWEET蛋白在植物中具有介导蔗糖、果糖、

葡萄糖、半乳糖、激素等物质跨膜运输的功能。

拟南芥AtSWEET10~15蛋白和水稻OsSWEET11~ 
14蛋白可以跨质膜转运蔗糖(Chen等2012)。拟南

芥中定位于液泡膜上的AtSWEET16/17通过介导

液泡中果糖的输出参与叶片中果糖水平的调控

(Chardon等2013; Klemens等2013)。水稻中定位于

液泡膜上的OsSWEET2b蛋白及棉花和番茄中定位

于细胞质膜上的GhSWEET42、SlSWEET1a/7a/14
蛋白均参与葡萄糖的转运(Ho等2019; Sun等2021; 
Tao等2015; Zhang等2021)。水稻中定位于细胞质

膜上的OsSWEET5能转运半乳糖(Zhou等2014)。
转录因子能识别并结合基因上游启动子区的

顺式作用元件, 调控基因的表达, 从而参与植物胁

迫的响应和生长发育。SWEET蛋白通过介导植物

中糖类化合物的跨膜运输和贮存, 在植物生长发

育、衰老、耐受胁迫等生理过程中发挥重要的作用。

自2010年被成功鉴定开始, 植物SWEET蛋白的功

能得到了广泛研究(Ji等2022), 近几年其上游调控

机制也被逐步解晰, 本文综述了SWEET家族基因

的主要功能及其上游调控因子的研究进展, 为深

入研究植物中SWEET糖转运体的作用机制及其参

与的分子调控网络提供参考。

1  SWEET基因家族

SWEET基因广泛存在于生物体内 , Chen等
(2010)首先从拟南芥膜蛋白数据库Aramemnon中
筛选出编码未表征的多聚膜蛋白基因作为候选基

因, 将候选基因与高灵敏葡萄糖荧光共振能量传

感器在内源性葡萄糖摄取活性较低的细胞和内质

网腔中共表达, 由此鉴定出拟南芥中17个SWEET
家族糖转运蛋白。随后通过同源基因家族鉴定, 在
其他物种中也陆续鉴定到了SWEET基因家族成员, 
如水稻中21个 (Braun 2012), 玉米中24个 (Liu等
2022b), 葡萄中17个 (Chong等2014), 茶树中13个
(Wang等2018)等。植物中SWEET蛋白的二级结构

具有7个跨膜α-螺旋结构域(α-helical transmembrane 
domain, TM), N端和C端分别是一个较为保守的

3-TMs的串联单位, 它们中间是一个保守性较低的

TM, 由此形成3-1-3的对称结构(Chen等2010)。
最初是在拟南芥中利用人HEK293T细胞表达

体系鉴定到参与葡萄糖转运的AtSWEET蛋白

(Chen等2010)。随后, 其他植物中SWEET蛋白的

糖转运功能也逐渐被鉴定。通过在酵母己糖转运

体缺失突变体EBY.VW4000中表达特定的SWEET
基因的方法(Wieczorke等1999), 鉴定到茶树CsS-
WEET1a参与葡萄糖、蔗糖和半乳糖转运 , CsS-
WEET1b参与半乳糖转运, CsSWEET17参与葡萄

糖、蔗糖、果糖、半乳糖和甘露糖转运(Wang等
2018); 水稻OsSWEET1b、OsSWEET4、OsSWEET5
和OsSWEET15参与半乳糖转运等(Yuan和Wang 
2013)。但酵母系统不适用于非细胞膜定位的SW-
EET的糖转运能力鉴定, Chen等(2015)使用该系统

无法检测液泡膜定位蛋白AtSWEET2的己糖转运

能力。对于液泡膜定位的SWEET蛋白, 更多地采

用液泡分离或非洲爪蟾卵母细胞表达体系来进行

糖转运能力鉴定。Guo等(2014)通过分离AtSWE- 
ET17过表达植株的液泡, 在14C同位素标记的蔗糖、

葡萄糖和果糖中进行吸收测定实验 , 发现AtS-
WEET17能沿浓度梯度特异地将果糖转入液泡; 检
测表达了AtSWEET16蛋白的爪蟾卵母细胞对14C
同位素标记的蔗糖、葡萄糖和果糖的吸收, 发现

AtSWEET16可以转运葡萄糖、果糖和蔗糖(Kle-
mens等2013)。

2  SWEET家族参与多种生物学过程

糖在植物各类生命过程中发挥着积极的作用, 
参与糖转运过程的SWEET基因家族成员丰富, 在
不同组织、器官和发育阶段基因的表达模式有所

不同。在植物各器官中, 部分SWEET基因高效表达, 
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不仅参与植物光合作用产生的糖类物质的转运, 
也参与各组织的形成发育过程。在逆境条件下, 包
括干旱、高温、低温、盐胁迫等所致的非生物胁

迫和病原物等造成的生物胁迫中, 植物通过调控

SWEET的表达来调节体内糖的含量、亚细胞水平

上的糖分布或调控糖转运来维持渗透压平衡, 从
而应对逆境胁迫。此外, SWEET蛋白家族在植物

适应环境的过程中可能向多功能性发生了进化, 
在植物激素的跨膜转运过程中也发挥了重要的作

用(Radchuk等2023)。
2.1  参与植物生长发育

2.1.1  参与根、茎、叶发育

在糖转运蛋白的作用下, 叶片光合作用产生

的糖类物质经韧皮部的装载运输, 由源端运输到

根、茎、花、果实等库器官, 参与各库器官的形态

建成。拟南芥中定位于韧皮部细胞的AtSWEET- 
11/12能转运蔗糖从韧皮部薄壁细胞中流出到韧皮

部质外体中 , 促进蔗糖从源端叶片输出(Chen等
2012)。定位于液泡膜上AtSWEET17通过介导果

糖的跨膜双向转运, 在控制拟南芥叶片和根部细

胞果糖的水平、维持溶质果糖稳态、响应代谢需

求中发挥了重要作用(Chardon等2013; Guo等2014)。
水稻中的OsSWEET14在侧根发育过程中发挥作

用, OsSWEET14突变导致水稻侧根发育减弱, 但具

体调控机制还有待解析(马来2016)。SWEET蛋白

在植物营养生长过程中通过调控糖的跨膜转运, 
参与介导各器官细胞中糖的水平, 说明了SWEET
蛋白在满足植物营养生长对糖需要的过程中发挥

了重要作用。

MdSWEET1在苹果茎中的表达量最高, 且其表

达量约为根中的7.5倍(路静等2019); 在茶树的茎

中 , CsSWEET1a/1b/2a/2b/2c/3/9b/16/17均有表达 ; 
甘蔗的茎中, SsSWEET1a/4a/4b均有表达, 其中SsS-
WEET2a主要在未成熟茎中表达, SsSWEET13c主
要在成熟过程中和已成熟的茎中表达(Hu等2018)。
这些研究结果说明SWEET基因在植物茎的糖类物

质运输和积累中也发挥了一定的功能, 但目前还

没有系统的功能鉴定和机制解析。

2.1.2  参与花、果实、种子发育

植物在生殖生长过程中形成花、果实、种子

等器官所需的大量碳水化合物主要由叶片的光合

作用提供, SWEET基因家族在此过程中发挥了重

要作用。相比营养器官, 更多的SWEET基因在生

殖器官中表达, 并且呈现更高的表达水平。茶树中

13个CsSWEETs基因在花中均有较高的表达量, 有
12个CsSWEETs基因在种子中表达, 而只有9个CsS-
WEETs基因在成熟叶片中表达, 其中CsSWEET15
基因仅在生殖器官中特异且较高水平表达(Wang
等2018); 拟南芥中有8个AtSWEET基因主要在花中

表达(Moriyama等2006); 在水稻花或穗的生殖生长

过程中, 至少有6个OsSWEETs基因具有较高的表

达水平(Yuan和Wang 2013); ZmSWEET3/7在玉米花

须中特异表达(李明等2022)。SWEET基因家族在

生殖器官中的大量表达, 暗示了SWEET蛋白不仅

具有长距离从源端运输糖至库端的功能, 也参与

了植物生殖生长和生殖器官的形成过程。

目前花中SWEET的功能研究主要集中在水稻

和拟南芥中, 如在水稻的花粉发育过程中, 抑制Os-
SWEET11基因会使小孢子在单细胞花粉粒阶段停

止发育, 从而导致花粉退化、水稻植株育性降低或

不育(Yuan和Wang 2013); OsSWEET11b在花药的维

管束中表达, 通过介导蔗糖的转运来影响雄配子

的育性(Wu等2022)。拟南芥中, AtSWEET9在蜜腺

中具有较高的表达水平, 蔗糖在蜜腺薄壁组织中

合成 , 通过AtSWEET9分泌到细胞外空间(Lin等
2014); AtSWEET10基因影响拟南芥开花时间相关

基因在茎尖的表达, 继而影响茎尖分生组织形成

花的过程(Andrés等2020)。这些研究表明SWEET
基因家族在植物成花的多个阶段发挥了作用, 不
仅影响花粉、花药等形成过程, 也参与介导植物的

开花时间。

糖是果实中的重要组成成分, 其含量、组成等

与果实的成熟度、口感风味等品质性状有直接关

系。SWEET在果实生长、成熟过程的糖类物质积

累和运输中发挥了重要的作用。苹果中9个Md-
SWEETs基因在果实发育过程中高表达, 其中Md-
SWEET9b和MdSWEET15a显著促进了成熟苹果中

果实糖分的积累(Zhen等2023); 在柑橘、梨、葡萄

等果实中, CitSWEET6、PuSWEET15、VvSWEET- 
15等蛋白促进果实中糖的代谢、积累和转运, 从而
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在提高果实的甜度中也发挥了重要的作用(Fang等
2023; Li等2020; Andrés等2020)。

种子的形成需要充足的营养物质, 糖类和脂

质是种子中重要的贮藏物质, 为种子萌发和胚的

生长发育提供能量。研究表明部分SWEET基因在

种子中高表达, 影响种子中糖类、脂质等营养物质

的含量, 决定种子的性状, 参与种子的形成过程。

如大豆中的GmSWEET10a正向调节种子大小, 并
影响种子中油和蛋白质的含量(Duan等2022); 拟南

芥中AtSWEET10和AtSWEET11将糖转运入种子, 从
而影响种子中蔗糖的含量(Spies等2022)。
2.1.3  介导激素的运输

激素的生物合成、代谢和信号传导介导了植

物生长发育和环境应答等重要过程, 其中合成的

激素需要借助转运蛋白运输到植物各细胞和器官

中发挥作用。除了转运糖类物质, SWEET家族中

的部分蛋白也能转运激素。在水稻营养期, 赤霉素

(gibberellic acid, GA)的前体物质GA20由OsGA20- 
ox1蛋白产生, OsGA20ox1与OsSWEET3a均在幼苗

中胚轴的韧皮部表达, OsSWEET3a介导韧皮部中

产生的GA20向芽中转运, 而后芽中的OsGA3ox2将
GA20转化为有生物活性的GA1 (Morii等2020)。AtS-
WEET13和AtSWEET14主要在拟南芥花的雄蕊中表

达, AtSWEET13/14通过介导细胞对GA的吸收, 影
响细胞中GA的水平, 从而调控成花过程中花药的

开裂(Kanno等2016)。HvSWEET11b蛋白在大麦籽

粒灌浆过程中参与细胞分裂素和糖的跨膜转运, 且
其转运2种物质的能力互不影响, 在籽粒灌浆过程

中HvSWEET11b的敲除影响细胞数量和核内复制, 
同时会降低成熟籽粒中淀粉和蛋白质的含量, 导致

谷物胚乳减小而形成较小的大麦籽粒(Radchuk等
2023)。OsSWEET5是一种半乳糖转运蛋白, 其过表

达水稻在苗期表现出生长迟缓和早衰的表型, 植株

中糖和生长素水平均发生了较大的变化, 转基因植

物的生长素水平较低, 且生长素信号传导和易位受

到抑制, 暗示OsSWEET5可能在糖与生长素串联之间

发挥了作用, 从而影响生长素的转运(Zhou等2014)。
2.2  参与植物逆境胁迫响应

2.2.1  生物胁迫响应

生物胁迫通常是由于病害、虫害和杂草等各

种生物因素感染和竞争, 对植物生长和生存造成

不利影响。由于糖是各类生物的主要能源物质, 病
菌感染植物后常摄取植物中的糖来供给它们的生

长发育和繁殖。研究表明, 部分病原体感染植物时, 
可以激活植物中SWEET的表达, 促进植物细胞糖

类物质的分泌和合成, 从而保证病菌的生长和繁

殖, 影响病菌的毒力(Cox等2017), 因此植物在遭受

生物胁迫时 , SWEET基因通过介导细胞中糖的

水平来影响病菌的生长和植株对病菌的抗性。如

当遭受立枯丝核菌侵染时 , OsSWEET2a和OsS-
WEET3a被激活, 促进糖从细胞质内向质外转运, 
为立枯丝核菌提供更多的糖, 加速病菌的入侵, 负
调控水稻对纹枯病抗性 (Yang等2022); 而OsS-
WEET14会降低细胞中糖的含量, 抑制立枯丝核

菌的生长 , 从而正向调节水稻对纹枯病的抗性

(Kim等2021)。
2.2.2  非生物胁迫响应

植物始终暴露在各种各样的环境中, 由于其

不可移动, 极易受到环境中各类非生物胁迫的危

害, 如干旱、涝害、盐胁迫、低温和重金属胁迫等。

细胞的渗透平衡调节作用对植物响应非生物胁迫

十分重要。蔗糖是光合产物从源向库运输和分配

的主要形式, 也是植物各组织中渗透调节的关键

物质之一。当植物遭受非生物胁迫时, 通过改变

SWEET基因的表达可以改变糖在细胞内的含量与

分布, 参与逆境胁迫下的渗透调节, 从而响应非生

物胁迫。在干旱和盐胁迫条件下, OsSWEET13和
OsSWEET15在水稻根和叶片中的诱导表达能调节

蔗糖的转运和分布, 以响应非生物胁迫(Mathan等
2021)。在涝害条件下, 拟南芥中AtSWEET10介导

糖类物质的代谢和转运, 提高拟南芥抵抗涝害的

能力(Phukan等2018)。低温条件下, 茶树CsSWE- 
ET16通过调控液泡膜内外的果糖分布、CsSWEE-
T1a和CsSWEET17通过介导质膜内外的糖转运来

增强转基因拟南芥的抗冻性(Wang等2018; Yao等
2020)。百合LoSWEET14可以通过提高淀粉、可

溶性糖和蔗糖的含量, 提高植株耐受干旱、低温和

盐胁迫的能力(Zeng等2022)。小麦TaSWEET14正
向调节植株对镉胁迫的耐受性, 同时也会影响小

麦籽粒中的镉积累(Liu等2022a)。
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3  SWEET基因的表达调控

3.1  转录因子调控

顺式作用元件是指位于基因上游的特定DNA
序列, 含有转录因子结合的特定位点, 从而参与调

控基因的转录水平和转录时间等。SWEET基因的

启动子区有丰富的顺式作用元件, 转录因子通过

结合这些元件来直接且精密地调控SWEET基因的

转录, 从而介导SWEET基因在不同的时间和空间

表达, 使其在植物生长发育和应对逆境胁迫等生

命过程中发挥重要作用。烟草NtSWEET基因家族

中的多数成员含有低温胁迫响应元件LTR, 光响应

元件MRE、ACTC-motif, 干旱响应元件MBS, 激素

相关的水杨酸响应元件SARE、生长素响应元件

TGA-element、赤霉素响应元件TATC-element、脱

落酸(abscisic acid, ABA)响应元件ABRE, 以及调控

植物发育的元件如参与种子发育的Y-element等(徐
馨等2022)。番茄SlSWEET7a/11b/12c/14上游启动

子都包含与光响应相关的顺式作用元件Box4、与

胚乳发育有关的Skn-1_motif, 以及响应真菌诱导

的Box-W1 (侯典承2018)。苹果MdSWEET基因家

族启动子区含有大量的核心元件(CAAT-box和TA-
TA-box)、光响应元件以及与激素和应激响应相关

的元件(Nie等2022)。茶树CsSWEETs基因上游启

动子区存在糖信号相关的元件和多种与低温、

ABA、干旱和盐等胁迫相关的元件(Wang等2018)。
植物中的转录因子正是通过与SWEET基因上游这

些顺式作用元件结合, 激活或抑制SWEET基因的

表达, 从而参与植物的各项生理过程。

3.1.1  调控生长发育

SWEET启动子上有许多与生长发育相关的顺

式作用元件, 这些元件在调控植物光形态建成和

暗形态建成过程中发挥了重要的作用。在甘蔗中, 
通过酵母单杂交鉴定到了20个与SsSWEET13c基因

启动子结合的转录因子, 这些转录因子能正调控

或负调控SsSWEET13c基因的表达, 从而参与叶基

部到叶尖的梯度发育和昼夜节律的调控, 但作者

仅对这些转录因子与SsSWEET13c基因的表达模

式进行了分析, 具体的调控机制并不清楚(Hua等
2022)。植物开花受多种环境因素调节, 包括春化

作用、糖、光周期、年龄等, 在拟南芥中, 开花的

正调节因子FT (FLOWERING LOCUS T)能诱导

AtSWEET10转录编码双向蔗糖转运蛋白, 在长光

周期下, FT的靶基因SOC1 (suppressor of constans 
overexpression 1)会激活AtSWEET10的转录, 从而

导致拟南芥早花以及开花时间相关基因在茎尖转

录水平的增高(Andrés等2020)。
转录因子与顺式作用元件的结合对植物各组

织中糖分、蛋白和油脂等物质的转运和积累过程

也有一定影响。在果实中, ABA信号传导因子Md-
bZIP23/46与MdWRKY9的相互作用, 能显著促进

MdWRKY9与MdSWEET9b启动子上的W-box相结

合, 激活MdSWEET9b的表达, 促进苹果中糖分的积

累(Zhang等2023)。柑橘中, CitSUS5蛋白促进蔗糖

裂解为己糖, 转录因子CitZAT5能与果糖转运蛋白

编码基因CitSWEET6和CitSUS5的启动子结合, 正
向调节其表达, 从而促进柑橘果实中蔗糖的代谢、

己糖的积累和转运(Fang等2023)。梨中的PuWRK- 
Y31转录因子与PuSWEET15的启动子结合并诱导

其表达, 促进梨果实中蔗糖的积累(Li等2020)。葡

萄中的转录因子VvMYB15与VvSWEET15的启动

子结合并激活其表达, 诱导果实中糖的积累从而

产生更甜的葡萄浆果(Andrés等2020)。在种子中, 
大豆的GmST05可能通过调节GmSWEET10a的转

录, 正向调节种子大小, 并影响种子中油和蛋白质

的含量, 但Duan等(2022)仅分析了过表达GmST05
植株中GmSWEET10a的转录 , 未对GmST05调控

GmSWEET10a的具体机制进行解析。拟南芥转录

因子AtHB23与AtPHL1在茎-果荚结点处发生互作, 
并可能通过激活AtSWEET10和AtSWEET11促进糖

向种子运输, 当这些转录因子缺失时会导致蔗糖

向种子运输的延迟, 同时会降低脂质的含量(Spies
等2022)。
3.1.2  调控胁迫响应

植物在进化过程中, 会形成一些平时活性低

但在一定刺激下会高效响应的启动子, 当植物面

临外界的不利条件时, 一些转录因子与相应的启

动子结合高效影响基因的转录, 从而调控植物的

逆境响应。水稻中的OsDOF11通过与OsSWEET14
的启动子结合, 激活OsSWEET14的表达、降低细
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胞中糖的水平、提高水稻抵抗纹枯病的能力(Kim
等2021)。立枯丝核菌侵染水稻后, 其分泌的蛋白

AOS2与水稻中的转录因子OsWRKY53和OsGT1
互作形成复合物, 激活OsSWEET2a和OsSWEET3a
从胞内转出糖供给病原菌, 提高病菌的毒性(Yang
等2022)。干旱和盐胁迫条件下, 水稻中ABA的水

平增加, ABA响应的转录因子OsbZIP72能直接结

合OsSWEET13和OsSWEET15的启动子, 诱导其在

水稻根和叶片中的表达, 调节蔗糖的转运和分布, 
以响应非生物胁迫(Mathan等2021)。在正常条件

下, 拟南芥中的转录因子AtHB24与AtSWEET11启
动子结合, 诱导其表达, 维持根系生长所需的蔗糖

供应; 而在盐胁迫条件下, E3泛素连接酶AtPUB30
泛素化和降解转录因子AtHB24, 下调AtSWEET11
的表达, 减少根部的蔗糖供应, 抑制根系的生长, 
从而提高植株在盐胁迫条件下的耐受性(Wang等
2023)。涝害条件下, 拟南芥中的转录因子AtRAP2- 
4通过与AtSWEET10启动子上的DRE/GCC和DRE 
box两个顺式作用元件结合, 调控糖类物质的代谢

和转运 ,提高拟南芥抵抗涝害的能力 (Phukan等
2018)。百合LoABF2转录因子与LoSWEET14启动

子的ABRE元件结合, 激活LoSWEET14基因的表

达, 影响百合球茎中糖的转运, 打破休眠, 改变地

下和地上组织之间的源库关系, 进一步增强百合

抵抗非生物胁迫的能力(Zeng等2022)。这些研究

表明, 转录因子通过结合SWEET启动子中相应的

顺式作用元件发挥作用, 激活或抑制SWEET基因

的表达, 影响SWEET蛋白的水平和其转运糖的能

力, 调控植物对逆境胁迫的响应。

3.2  蛋白水平调控

SWEET家族基因除了在转录水平上被转录因

子调控参与植物各类生物过程, 在蛋白水平上, 通
过翻译后修饰或蛋白之间的相互作用, SWEET蛋
白也受到形式多样的调控。在干旱条件下, ABA
会激活蛋白激酶AtSnRK2, 磷酸化AtSWEET11/12, 
这种磷酸化作用增强了AtSWEET的寡聚化和蔗糖

转运活性, 从而促进植物根中蔗糖含量的升高, 改
善干旱胁迫下根系的生长, 提高植株的根冠比和

抗旱性(Chen等2022)。水稻中的MATE转运蛋白

OsGFD1能与糖转运蛋白发生互作介导碳水化合

物的分配, 通过与OsSWEET4蛋白互作控制水稻的

籽粒灌浆期, 通过与OsSUT2蛋白互作调节籽粒大

小 , OsGFD1与OsSWEET4和OsSUT2协同控制水

稻中每穗的粒数(Sun等2023)。在马铃薯中, 蔗糖

的运输形式能调节块茎的形成, 在块茎形成过程

中, 块茎信号蛋白SP6A与蔗糖转运体SWEET11b
蛋白发生互作, 阻止蔗糖向质外体渗漏, 从而促进

蔗糖通过胞间连丝进行共质体转运(Abelenda等
2019)。

4  总结和展望

本文对SWEET基因在植物生命过程中的主要

功能及其上游转录因子的分子调控机制进行了综

述(图1)。SWEET蛋白作为植物中糖类和激素等物

质的转运蛋白, 通过介导细胞和组织中这些物质

的跨膜转运, 影响植物根、茎、叶、花、果实、种

子的生长发育以及植物应对逆境胁迫的能力。在

植物各器官的生长发育过程中, SWEET介导糖类

物质从源端叶片到库的运输, 控制植物叶片中糖

的流出从而调控叶片和其他组织细胞中糖的水平, 
以满足各器官代谢的需求和维持糖的稳态。而在

植物遭受逆境胁迫时, SWEET通过调节糖的含量、

在亚细胞水平上的分布 , 影响细胞中的渗透平

衡 , 以应对环境中的逆境胁迫与维持植物生存和

生长。

目前关于SWEET蛋白的糖转运功能已相对明

晰, 较多研究证明其介导各组织器官生长发育过

程的糖转运和存储, 但植物在生长发育各阶段的

基因表达存在动态变化, SWEET基因如何被精确

调控以介导植物的生长发育还有待进一步研究, 
如SWEET是如何影响侧根的生长以及其在根茎叶

等组织中受哪些因子调控？

当植物遭受逆境胁迫时, SWEET的转运能力

在转录因子或蛋白修饰的调控下发生改变, 植物

的糖稳态发生变化以适应逆境胁迫。植物如何通

过调控SWEET来平衡逆境响应和正常生长对糖的

需求, 还有待进一步解析。基因对逆境胁迫的响应

往往是快速且精确的, SWEET在植物应对逆境过

程中有广泛的响应, 暗示该基因家族与植物的抗

逆性有较大的关系, 因此对SWEET在逆境中的功
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图1  植物SWEET蛋白上游调控网络

Fig. 1  Upstream regulatory network of plant SWEET protein

能及其上游调控机制的研究对作物抗逆育种也有

着重要意义。

目前SWEET基因家族的研究主要集中在水稻、

拟南芥等模式植物中, 如SWEET参与花的生长发

育相关的研究仅在拟南芥和水稻中相对详细, 而
在其他物种中的研究较少, 但SWEET蛋白在不同

物种中的功能并非高度保守 , 如CsSWEET17与
AtSWEET17的亚细胞定位不同(Chardon等2013; 
Yao等2020), 因而非模式植物中SWEET基因的功

能有待深入研究。此外, 植物在进化过程中, 为适

应不同的生长环境以及不同植物的生长需要, 基
因必然向多功能性进化, 如水稻中的OsSWEET3a
作为赤霉素和葡萄糖的双重转运蛋白在幼苗中发

挥作用(Morii等2020), SWEET蛋白是否参与其他

物质的运输有待进一步研究。

蛋白水平上的研究有利于进一步解析SWEET
的功能, 在植物生长过程中或遭受胁迫时, SWEET
蛋白的修饰或与其他蛋白的互作可以介导糖类的

转运, 从而参与植物的生命进程, 但目前植物中

SWEET的研究主要集中在转录水平和功能鉴定上, 
而翻译后修饰以及蛋白互作的研究相对较少, 还
需要进一步探索。
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