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植物糖转运蛋白 SWEETs研究进展*

宋春晖，杨梓健，罗志勇，李长远，张睿龙，刘良玉**

（首都师范大学生命科学学院，北京 100048）

摘要：植物碳水化合物在“源流库”不同组织器官中的合成、代谢及转运对有机体维持正常生命活

动至关重要。其中，以蔗糖、葡萄糖和果糖为代表的糖类短距离或长距离运输在源到库的“流”中占

有关键作用，在此过程中，碳水化合物的转运与分配需要多种细胞糖转运体的协同参与。糖外排转

运蛋白（SWEETs）能够调节植物营养的分配、利用，决定组织器官的生长与发育，维持或调节细胞

糖响应浓度，调节寄主 -病原体相互作用等生物与非生物胁迫。本综述介绍了 SWEETs 基因家族基

本结构特征、生理功能和胁迫应答等方面的研究进展，对植物细胞生理功能的理解和生物育种等

研究具有重要意义。
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Research progress in plant sugar transporter SWEETs*

SONG Chunhui，YANG Zijian，LUO Zhiyong，LI Changyuan，ZHANG Ruilong，LIU Liangyu**

（School of Life Sciences，Capital Normal University，Beijing 100048）

Abstract：The synthesis，metabolism and transport of plant carbohydrates in different tissues and

organs of“source-sink-flow”are essential for the normal life activities of organism. Among them，the

short-distance or long-distance transport of sugars，such as sucrose，glucose and fructose，play a key

role in the“flow”from source to sink，the transport and distribution of carbohydrates require the

synergistic involvement of multiple cellular sugar transporters. Sugars will eventually be exported

transporters（SWEETs） exhibit diverse functions，participating in regulating important physiological

processes such as nutrient allocation，utilization，tissue organ growth，and development，as well as

responding to biotic and abiotic stress by maintaining or regulating cellular sugar levels. This review

summarizes the research progress in the basic structural characteristics，physiological functions，and

stress responses of the SWEETs gene family，which holds significant implications for understanding

plant cellular physiology and research areas like biotic breeding.
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0 引 言

植物在生命过程中能够产生各种化合物和代

谢物，通过转运在特定的组织、细胞中积累。已有

研究表明植物中存在高度复杂的转运机制［1］：碳在

叶片组织（主要是叶肉细胞）的叶绿体中由二氧化
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碳固定为碳水化合物；库组织（如根、花和种子）的

能量需求主要是以蔗糖的形式从叶片中输出［2］；植

物碳水化合物的分配，需要通过多种糖转运蛋白的

协同调节（图 1）［3］。这一过程在植物体内至关重要，

近些年来对于糖类长距离运输的研究越来越多，糖

外 排 转 运 蛋 白（sugar will eventually be exported

transporters，SWEETs）是新发现的可以促进糖类沿

浓度梯度运输的一类糖转运蛋白。为了更好地理

解碳水化合物的分配及其遗传控制，提高作物产量

和抗逆性，对 SWEETs 家族的研究进展进行系统总

结和阐述是非常有必要的。外质体韧皮部的装载/

卸载涉及的糖转运体包括蔗糖转运蛋白（sucrose

transporters，SUTs）、单糖转运蛋白（monosaccharide

transporters，MSTs）和 SWEETs［4］。SUTs 和 MSTs 的

转运过程需要能量来完成跨膜转运，由于拓扑结构

的相似性，MSTs 和 SUTs 被归为主要协同转运蛋白

超家族（major facilitator superfamily，MFS），二者主

要促进糖流入细胞质，这些 MFS 转运体大多作为同

向转运体，利用质子动力在质膜上转运糖［2］。有趣

的是，SWEETs 是一种单向转运体，与 MFS 转运蛋

白没有同源性，SWEETs 不依赖于质子耦合机制完

成转运［5］。对不同物种 SWEETs 的全基因组鉴定和

进一步地深入功能分析表明，SWEETs 蛋白在调节

植物生理过程和提高抗逆性方面发挥着重要作

用［6］。因此，对这些基因进行改造和深入探究可能

是提高作物产量的有效策略，从而增强源和库的物

质分配，并开发和优化抗病作物品种。此外，宿主

和病原体都能吸收蔗糖，而 SWEETs 在宿主或病

原体体内介导的糖代谢机制目前仍存在很多未知。

本综述重点介绍 SWEETs 在进化过程中的结构特

征、碳水化合物转运中的重要性和挑战，及其在调

节植物的生物和非生物胁迫耐受性方面可能发挥

的作用，以帮助研究者了解植物生长过程中碳水化

合物代谢的复杂动态变化过程。

1 SWEETs家族的结构特征及进化

1.1 结构特征

2010 年，Chen 等［5］基于荧光共振能量转移（flu‐

orescence resonance energy transfer，FRET）技术在拟

南芥（Arabidopsis thaliana）中鉴定出一种新型糖转

运蛋白，命名为 SWEETs，该转运蛋白可以根据浓度

促进葡萄糖、果糖和蔗糖等糖的双向跨膜转运。

SWEETs 参与多种生物学过程的调控，这与其特殊

的蛋白质三维结构相关。真核和原核生物 SWEETs

蛋白分别有 7 和 3 个跨膜结构域，原核生物 SWEETs

被 称 为 SemiSWEETs［7］，有 趣 的 是 ，真 核 生 物

SWEETs 是由细菌的 2 个 3 次跨膜结构域（TM1-3 和

TM5-7）以及 1 个不保守的 TM4 构成，使 SWEETs 形

成“3-1-3”结构。因此，真核 SWEETs 可能是通过复

制和融合从原核生物 SemiSWEETs进化而来［8-9］。

SWEETs 和 SemiSWEETs 的晶体结构为研究转

运机制提供了重要见解，包括底物结合位点的位置

和对转运活性至关重要的残基。水稻（Oryza sati‐

va）OsSWEET2b 在其晶体结构中被捕获为紧密排

列的同源三聚体［10］。在酵母和 HEK293T 等外源体

系中通过截短和互补实验，验证了 SWEETs 可能形

成同源或异源多聚体来转运糖类［11］。AtSWEET13

晶体结构在 2017 年被解析，显示 10 个氨基酸残基

在底物的识别和结合中起重要作用，分别是 Trp58、

Asn76、Asn54、Ser142、Met145、Leu23、Asn176、

Ser20、Asn196 和 Trp180，其 中 Asn54、Met145、

Leu23 和 Asn176 是底物选择性位点，其在 SWEETs

家族中是比较保守的。所以这些位点可能对于

SWEETs 转运底物的选择及构象的改变是非常关键

的［12］。真核生物 SWEETs 的另一个特征是其胞内 C

末端能够被磷酸化修饰。此外，胞内 C 末端可以作

为蛋白质结合的部分在信号传递中发挥作用［13］，但

具体的分子机制仍不清楚。

1.2 进化及底物选择性

SWEETs 家族在不同物种之间差异很大。如在

1 项 对 3 249 个 7-TMH SWEETs 和 3-TMH Semi‐

SWEETs 进行的研究中［14］，这些蛋白在绿色植物、细

菌、卵菌、后生动物和绿藻中的比例分别为 44.4%、

注：SWEETs为糖外排转运蛋白；SUTs为蔗糖转运蛋白；SE

为筛分子；PP 为韧皮部薄壁组织；CC 为伴侣细胞。

图 1 蔗糖在叶脉维管系统中的运输模型［3］
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24.6%、12.9%、12.7% 和 1.2%，而在古生菌、真菌、原

生生物和其他藻类中发现的比例<1.0%。在系统发

育上，拟南芥 SWEETs 分为 4 个分支（分支 I、Ⅱ、Ⅲ、

Ⅳ）亚家族［5，15-16］：分支 I 亚家族有 AtSWEET1、AtS‐

WEET2 和 AtSWEET3 共 3 个成员；分支Ⅱ亚家族有

AtSWEET4、AtSWEET5、AtSWEET6、AtSWEET7

和 AtSWEET8 共 5 个成员；分支Ⅲ亚家族有 AtS‐

WEET9、AtSWEET10、AtSWEET11、AtSWEET12、

AtSWEET13、AtSWEET14 和 AtSWEET15 共 7 个成

员；分支Ⅳ亚家族有 AtSWEET16 和 AtSWEET17

共 2 个成员。不同亚家族对糖选择性偏好不同：分

支Ⅱ亚家族在进化上接近藻类，被认为是较古老的

亚家族；分支Ⅲ亚家族 SWEETs 直到维管植物形成

后才出现，并在此之后进化出多个成员［5，15］。Sosso

等［17］表明这些糖转运蛋白能够促进糖从源器官

（如叶）到库器官（如种子和花）的长距离运输。

SWEETs 在动物、植物和原核生物中均很常见。

相对于原核生物和动物，SWEETs 在植物体内似乎

起到更复杂的生物学功能。秀丽隐杆线虫（Cae‐

norhabditis elegans）的 CeSWEET1 和人（Homo sapi‐

ens）的同源蛋白 HsSWEET1 被证明是葡萄糖转运

蛋白，拟南芥和水稻的 SWEETs 被鉴定为葡萄糖转

运蛋白或者蔗糖转运蛋白，相对于小鼠（Mus mus‐

culus）和人类中只有 1 个 SWEETs 基因，植物体内

SWEETs 成员众多［18-19］，其在拟南芥、水稻、葡萄

（Vitis vinifera）和 大 豆（Glycine max）中 分 别 证 实

了 17、21、6 和 52 个 SWEETs 基因，本文绘制的拟

南 芥 SWEETs 蛋 白 的 系 统 发 育 树 如 图 2 所 示 。

SWEETs 家族成员可以转运蔗糖、葡萄糖和果糖等

底物，具有转运底物选择性［6］。同一物种 SWEETs

家族成员在不同组织中的表达也不同：AtSWEET9

定位于拟南芥花蜜蜜腺调控花蜜的分泌［20］；AtS‐

WEET13 主要在花药发育后期表达，定位于药室内

壁，调控花粉活力［21］；AtSWEET11 和 AtSWEET12

在种子形成阶段表达，调控种子灌浆［22］。

2 SWEETs调控植物生长发育

2.1 参与种子和果实发育

光合产物从叶肉细胞到韧皮部薄壁细胞的运输

主要通过胞间连丝［23-25］。在利用质外体韧皮部装载

机制的物种中，如玉米（Zea mays）、马铃薯（Solanum

tuberosum）和拟南芥等，韧皮部薄壁细胞的蔗糖通

过 SWEETs从细胞质输出到质外体［22，26-27］，然后，蔗糖

被其转运体从质外体吸收，并装载到筛元件-伴胞复合

体，再转运到库组织［28-29］。此外，SWEETs 和 SUTs

在种子等库器官中发挥着卸糖的作用［30-31］。在拟南芥

中，AtSWEET11、AtSWEET12和 AtSWEET15这 3个

蔗糖转运蛋白参与糖从种皮到胚中的转运，将 AtS‐

WEET11、AtSWEET12 和 AtSWEET15 基因突变后，

突变体表现出严重的种子缺陷，引起种子表面形成

褶皱的表型［5］。在发育中的番茄（Solanum lycoper‐

sicum）幼果中，SlSWEET15 的活性在种子中强度最

高，与野生型种子相比，SlSWEET15 基因突变体植

物的种子质量降低了 90%，SlSWEET15 具有蔗糖转

运活性，因此在番茄果实的形成中，调控糖分的输

送，进而影响果实的形成［32］。

2.2 参与根系生长发育

糖 可 以 调 节 根 的 生 长［33］，在 拟 南 芥 的 17 个

SWEETs 成员中，AtSWEET2、AtSWEET16 和 AtS‐

WEET17 位于根部液泡膜上［34-36］。AtSWEET16 基因

主要在木质部薄壁细胞表达，定位于根部细胞液泡

膜［35］；AtSWEET16 在干旱胁迫下影响植物侧根的

形成［37］。同属分支 IV 亚家族的成员 AtSWEET17

亚细胞定位和 AtSWEET16 一样，定位于根的液泡

膜，由 AtSWEET17 基因启动子驱动的 β-D-葡萄糖苷

酸酶（β-glucuronidase，GUS）基因主要在根尖和根的

成熟区表达［38］。在拟南芥叶肉原生质体的双分子

荧光互补实验中，证明 AtSWEET16 和 AtSWEET17

可以在液泡膜上形成异源二聚体［9］，即二者可能在

植物根的形态建成上共同发挥作用。Chen 等［13］认

为 AtSWEET11 能够发生磷酸化，这种修饰增强了

图 2 拟南芥 SWEETs蛋白的系统发育树
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AtSWEET11 的蔗糖运输活性，从而促进蔗糖向根

的运输，进而改善干旱胁迫下根的生长。Loo 等［39］

开发了 2 个生长系统，确定了微生物群和代谢物

沿拟南芥根纵轴的空间分布，证实根微生物群、代

谢产物和 SWEETs 单转运蛋白沿根轴排列。

2.3 在叶片中的生理功能

核糖核酸（ribonucleic acid，RNA）干扰AtSWEET4

基因后导致植株较小，葡萄糖和果糖含量降低，叶片

叶绿素含量降低导致叶片黄化表型［40］。AtSWEET15

基因最开始作为衰老基因 SAG29 被发现，随着叶片

的衰老，SAG29 基因在叶片中的表达逐渐升高［41］。

但是 AtSWEET15 基因在叶片的衰老过程具体发挥

的作用，目前还没有明确的报道。

2.4 在花粉发育中的功能

花粉的可育性对于农业生产有重大意义，AtS‐

WEET8、AtSWEET13 对 植 物 的 花 粉 发 育 至 关 重

要［42］：将 AtSWEET8（rpg1）基因突变后，花粉的活性

丧失［43］；AtSWEET8 和 AtSWEET13 基因双突变体中

花粉的可育性降低，导致角果中产生的种子数量减少。

在进化关系中，AtSWEET13与AtSWEET14的同源性

较高［44］。拟南芥 AtSWEET13 和 AtSWEET14 基因

突变后，双突变体的花粉活力丧失，在 AtSWEET13

和 AtSWEET14 基因双突变体中可以由 AtSWEET13

或 AtSWEET14 基因的启动子驱动 AtSWEET13 或

AtSWEET14 表 达 而 回 补 。 表 明 AtSWEET13、

AtSWEET14 在花粉的发育中起重要作用［45］。

半乳糖激酶在花粉萌发过程中发挥重要作用，

AtSWEET5 在花粉萌发的早期阶段发挥作用，在成

熟花粉中高度表达，沿浓度梯度将半乳糖转运穿过

花粉膜［46］。AtSWEET9 介导蔗糖的转运，参与花蜜

的分泌。在野生型植物中，淀粉在开花前积累在蜜

腺薄壁组织的质体中，在突变体中蜜腺薄壁组织的

所有细胞中都有淀粉沉积，AtSWEET9 可能作为蜜

腺糖分泌的关键转运蛋白 ，负责细胞内糖的流

出［20］。在开花的表型方面，AtSWEET10 基因过表达

植株具有早花表型［47］，然而 AtSWEET10 基因突变体

没有明显的开花表型，AtSWEET10 在调控开花中

的作用还需进一步研究。

3 SWEETs应对生物胁迫

植物病原菌需要寄主细胞提供糖来支持其生

长和增殖 ，细菌和真菌病原体能够特异性激活

SWEETs 基因家族的表达，从而促进感染部位细胞

中的糖分泌以达到繁殖的目的［5，48］。许多细菌性病

原菌（如水稻黄单胞杆菌（Xanthomonas oryzae pv.

oryzae（Xoo）））会攻击寄主（如水稻和棉花（Gossyp‐

ium hirsutum）），通过第 3 型分泌系统分泌，被称为

转 录 激 活 因 子 类 效 应 因 子（transcription activator

like effectors，TALE）蛋白的效应分子［49-51］，TALE 通

过与 SWEETs 基因启动子中的效应结合元件（effec‐

tor-binding element，EBE）位点结合，从而激活同源

SWEETs 基因的表达［5，49］。这一结果揭示了在植物

与病原体的共同进化过程中，这些蔗糖转运体可能

扮演着至关重要的角色（图 3）［52］。

在 SWEETs 被鉴定为糖转运体之前，单子叶植

物水稻中 XA13/Os8N3/OsSWEET11 基因启动子突

变能够赋予植株对特定细菌水稻黄单胞杆菌菌株

所引发的白叶枯病特异性抗性［53-54］。水稻黄单胞杆

菌分泌的 TALE 可以与 OsSWEET11 基因启动子上

的 EBE 结合，从而激活 OsSWEET11 基因的表达。

OsSWEET11 蛋白将糖转运到胞外基质以供病原菌

繁殖生长［5，55］。敲除该菌株中激活 OsSWEET11 基

因启动子的 TALE 或敲除 OsSWEET11 基因启动子

中的 EBE，都能增强植株对该菌株的抗性［54］。但

OsSWEET11 基因启动子结合元件缺失的植株，只能

抵抗释放特定 TALE 的菌株，无法抵抗释放其他

TALE 的菌株［5，49］。类似地，XA25/OsSWEET13 基因

的隐性等位基因也表现出对特定水稻黄单胞杆菌

菌株的抗性，其显性与隐性等位基因编码蛋白有

8 个 氨 基 酸 残 基 的 差 异［56］。 此 外 ，Os11N3/OsS‐

WEET14 基因也可以被释放 TALE 的菌株通过相似

的方式激活，敲除或抑制 OsSWEET14 基因表达都

注：TALE 为转录激活因子类效应因子；Xoo 为

水稻黄单胞杆菌；EBE 为效应结合元件。

图 3 TALE 效应分子依赖于病原菌对 SWEETs 的激活

作用［52］
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能使植株对该菌株表现出抗性［49］。值得注意的是，

目前已知的水稻 SWEETs 分支Ⅲ亚家族成员 OsS‐

WEET11、OsSWEET11b、OsSWEET12、OsSWEET13、

OsSWEET14 和 OsSWEET15 基因都能够被人工合成

的 TALE 激活表达［16，57-58］；目前尚未发现能够释放TALE

激 活 OsSWEET12、OsSWEET15 与 OsSWEET11b 基

因的水稻黄单胞杆菌菌株。

在双子叶植物中，细菌利用 SWEETs 作为糖转

运蛋白，更易使宿主感染。如：在木薯（Manihot es‐

culenta crantz）中 ，细 菌 地 毯 草 黄 单 胞 菌（Xan‐

thomonas axonopodis）释放的 TALE 可以特异性激

活 MeSWEET10a 基因，从而提高植株的易感性，诱

发木薯细菌性萎蔫病［59］；在棉花中，细菌柑橘黄单

胞菌（Xanthomonas citri）释放的 TALE 可以特异性

激活 GhSWEET10d 基因，增加植株的易感性，诱发

棉花角斑病［50］；在拟南芥中，细菌丁香假单胞菌

（Pseudomonas syringae）菌 株 DC3000 也 能 通 过

TALE 上调 AtSWEET4、AtSWEET5、AtSWEET7、AtS‐

WEET8、AtSWEET10、AtSWEET12 和 AtSWEET15 基

因的信使 RNA（messenger RNA，mRNA）水平，不能

将分支Ⅲ亚家族的效应蛋白注射到宿主中，并且致

病性受损的 DC3000Ⅲ型分泌突变体（ΔhrcU）不能

诱导 7 种 AtSWEETs 基因中的 3 种，表明 SWEETs

mRNA 丰度以Ⅲ型依赖性方式调节［5］。

SWEETs 不仅在植物与细菌相互作用中扮演重

要角色，还会被原生生物和真菌所利用。在拟南芥

中，原生生物芸薹根肿菌（Plasmodiophora brassicae）

通 过 特 异 性 调 控 AtSWEET11 和 AtSWEET12 基 因

的 表 达 ，与 宿 主 植 株 建 立 了 长 期 的 寄 生 关 系 。

Walerowski 等［60］对 AtSWEET11 和 AtSWEET12 基因

双突变体的研究表明，其感染部位的糖运输减少，

抑制了病害的发展；Gebauer 等［61］表明这些双缺失

突变体还表现出对真菌芸薹炭疽菌（Colletotrichum

higginsianum）的抗性，这种抗性依赖于水杨酸途径。

在水稻中，OsSWEET14 基因的表达能够调控植株对

真菌立枯丝核菌（Rhizoctonia solani）的抗性，有助于

防止水稻纹枯病的发生。过表达 OsSWEET14 基因

会引起糖的非特异性转运，从而提高水稻对水稻纹

枯病的抗性，但同时也会降低水稻的产量［62］。玉米被

真菌玉米黑粉菌（Ustilago maydis）侵染的幼苗与成熟

叶片中，ZmSWEET4a、ZmSWEET4b 和 ZmSWEET11a

基因的表达会上调［63］。甘薯（Ipomoea batatas）Ib‐

SWEET10 基因调节了植株对真菌尖孢镰刀菌（Fu‐

sarium oxysporum）的抗性；过表达 IbSWEET10 基因

会导致植株的蔗糖水平下降，从而提高抗病能力；抑

制 IbSWEET10 基因的表达会使植株的蔗糖水平上

升，降低抗 病 能 力［14］。 葡 萄 感 染 真 菌 灰 葡萄孢

（Botrytis cinerea）后，VvSWEET4 基因的表达显著上

调，导致植株病情恶化［40，64］；拟南芥受到真菌畸雌腐霉

（Pythium irregulare）感染时，定位在根细胞液泡膜

上的 AtSWEET2 基因的表达会显著上调，通过将葡

萄 糖 转 运 进 入 液 泡 的 方 式 限 制 糖 外 排 。 AtS‐

WEEET2 基因缺失突变体对畸雌腐霉的抗性显著

降低［36］。此外，真 菌 菊 科高氏白粉菌（Golovino‐

myces cichoracearum）可 以 诱 导 AtSWEET4、AtS‐

WEET12、AtSWEET15 和 AtSWEET17 基因的表达［5］。

在磷酸饥饿胁迫下，真菌哈茨木霉（Trichoderma

harzianum）感染会导致根系中：AtSWEET11 和 AtS‐

WEET12 基因的表达量下降，抑制蔗糖的流出；而

AtSWEET2 基因的表达量上升，促进液 泡 吸 收 蔗

糖［65］。蒺藜苜蓿（Medicago truncatula）SWEETs 在

植株与共生菌的相互作用中也发挥了作用。定位

于丛枝外膜，即丛枝菌根在植物根皮层细胞中形

成树状结构丛枝，周围被特化的宿主膜包裹，称为

丛枝外膜。其上的植物转运蛋白能够介导养分从

真菌转移到根中，MtSWEET1b 基因在糖定向转运

过程中发挥重要作用，协助维持健康的共生关系，但

在维持丛枝菌根共生关系中的作用具有冗余性［66］。

综上所述，SWEETs 家族在植物与病原体共同

进化的过程中扮演了不同的角色。面对不同的病

原体，有时会促进病害发展，也可能会抑制病害发

展或成为共生关系的关键成员，多样的功能显示了

其在植物逆境应对和生长发育中的重要性。

4 SWEETs参与非生物胁迫

植物经常受到干旱、盐和极端温度等各种非生

物胁迫，这些胁迫会对植物的生长发育产生不利影

响，导致农业生产遭受重大损失，从而威胁全球粮

食安全。转录水平分析表明［67-68］，SWEETs 作为糖

转运体与植物对逆境胁迫的响应密切相关，在植物

的抗逆性中起着重要作用。

4.1 干旱

拟南芥通过增强叶片和根中SWEET11、SWEET12、

SWEET13 和 SWEET15 基因的转录水平来促进韧皮

部中糖的装载，增加在植物干旱缺水时糖从叶到根

的转移，从而促进根的发育［11，69］。如在干旱胁迫下，
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AtSWEET11 和 AtSWEET12 基因表达增强，促进蔗糖

向根部运输，诱导根系生长，提高植物的根冠比和

干旱抗性［13，69］。液泡膜定位的 AtSWEET17 调节果

糖诱导的根系生长和结构，对植物耐干旱胁迫十分

重要［37］。拟南芥植物中过表达 AtSWEET4 和 AtS‐

WEET16 基因会改变糖代谢，增强耐旱性［35，40］。

水稻 OsSWEET13 和 OsSWEET15 基因通过调节

蔗糖的转运和含量，参与对干旱的响应［70］；玉米 Zm‐

SWEET1b 基因具有正向调节气孔开放的作用，可能

对水分利用效率产生影响［71］，ZmSWEET15a 基因在

干旱胁迫下的表达量会增加［72］；苹果（Malus pumila）

MpSWEET17 基因也在提高抗旱性方面发挥着重要

作用［73］。

4.2 盐胁迫

在盐胁迫条件下，提高了拟南芥中 AtSWEET1、

AtSWEET2、AtSWEET4、AtSWEET14 和 AtSWEET15

基 因的表达量，也诱导了水稻 OsSWEET1b、OsS‐

WEET7c和 OsSWEET15基因的表达［74］。

盐胁迫诱导产生的果糖激酶样蛋白 2（fructoki‐

nase-like proteins2，FLN2）蛋 白 通 过 降 低 AtS‐

WEET11 和 AtSWEET14 基因的表达量，影响糖代谢

以增强植物的耐盐性［75］。值得注意的是，过表达

AtSWEET15 和 AtSWEET16 基因使植株对高盐环境

高度敏感，而 AtSWEET15 和 AtSWEET16 基因突变

体则表现出较高的耐盐性 ，且根系活性显著增

加［35，41］。此外，在高盐处理下，玉米的 ZmSWEET15a

基因和水稻的 OsSWEET13、OsSWEET15 基因的表

达量也显著增加，表明这些基因参与了盐胁迫对蔗

糖转运的调节［70，72］。

4.3 温度胁迫

拟南芥中 SWEETs 基因在植物低温抗性中扮演

着至关重要的角色：经过低温处理后，AtSWEET11

和 AtSWEET12 基因双突变体能够积累更多的葡萄

糖、果糖和蔗糖，表现出比野生型更高的耐寒性［76］；

而过表达 AtSWEET4 基因能促进叶片中糖类物质的

积累，从而提高植株的抗寒性［77］；AtSWEET15基因在

低温条件下表达水平显著增加［78］；低温会显著抑制拟

南芥中 AtSWEET16 基因和茶树（Camellia sinensis）

CsSWEET16 基因的表达，过表达 AtSWEET16 基因

的拟南芥植株表现出糖代谢的改变，同时其萌发率

和抗寒性均得到提高［35］；过表达 AtSWEET17 基因的

植株液泡中会积累大量果糖，以应对低温胁迫［38］。

茶树 CsSWEET1 基因在低温条件下呈现明显增

加的表达水平，而 CsSWEET2 和 CsSWEET3 基因的

表达则遭到显著抑制［79］。CsSWEET1a、CsSWEET2

以及 CsSWEET17 基因在低温胁迫下的异源过表达，

显著提升了转基因拟南芥的耐寒性［80］。高粱（Sor‐

ghum bicolor）叶片组织中 SbSWEET11、SbSWEET12

和 SbSWEET17 基因在低温环境下表达显著增加，而

SbSWEET1 基因则在高温条件下表达量上升［81］。

在拟南芥中，高温能够诱导 AtSWEET1、AtS‐

WEET4、AtSWEET13 和 AtSWEET15 基因的表达，同

时抑制 AtSWEET2、AtSWEET10 和 AtSWEET17 基因

的 表 达 。 并 且 在 水 稻 中 ，高 温 胁 迫 会 促 进 OsS‐

WEET14 和 OsSWEET16 基因的表达，同时抑制 OsS‐

WEET3b、OsSWEET4 和 OsSWEET5 基因的表达［75］。

然 而 ，尚 需 进 一 步 深 入 研 究 功 能 基 因 ，以 验 证

SWEETs蛋白在植物热应激中的确切作用。

这些研究表明，SWEETs 蛋白通过调控糖的运

输和分配，在不利环境条件下促进植物的生长、发

育和提高产量［82］。

5 结束语

近几年，SWEETs 糖转运蛋白家族的研究取得

了显著进展。然而，关于其分子结构与功能的关

系，基因和蛋白质调控，以及将基础研究转化为提

高作物产量的关键问题仍然存在许多疑问。在分

子水平上，SemiSWEET 似乎具有较窄的转运孔道，

而 SWEETs由于跨膜螺旋 4（transmembrane helices 4，

TMH4）的存在具有较宽的孔道，这表明在确定底物

的大小存在差异。因此，这种相互作用在所有构象

状态下是否一致尚不清楚，以及 TMH4 是否参与调

控转运活性。通过分子动力学模拟辅助的更多晶

体学研究，不仅可以提高对转运途径的理解，还

可以提高对不同物种的进化和生理作用的理解。

值得注意的是，尽管广泛报道 SWEETs 可以运输

糖类物质，但至少有 2 个来自拟南芥的成员，AtS‐

WEET13 和 AtSWEET14 已被证实可以转运赤霉

素。SWEETs 家族并不是唯一被报道可以转运不同

底物的家族。所以需要探索 SWEETs是否也能识别

多种类型的底物，以及这种多样性是如何演化。此

外，常用的 FRET 传感器只能检测葡萄糖和蔗糖。

因此，需要开发具有更高的亲和力和针对其他糖类

的新 FRET 传感器。SWEETs 的 C 末端可以通过磷

酸化进行调节，但受到哪些激酶的调控仍然未知，

因此深入了解这些修饰如何影响转运活性，磷酸化
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修饰是否可以改变 SWEETs 的动力学，并引起这些

修饰的条件是什么等，也是值得探索的。
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