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摘  要：糖转运蛋白在园艺作物生长发育、果实内糖积累以及响应逆境胁迫等方面发挥重要作用，

其表达受多种因素的调节。单糖转运蛋白、蔗糖转运蛋白和 SWEET（bidirectional sugar transporter，SWEET）

是植物中已发现的三大类转运蛋白。就这 3 种转运蛋白运输活性与底物特异性、组织/器官和细胞定位进

行了讨论和比较；重点介绍了园艺作物中糖转运蛋白功能和调控的最新研究进展；进一步分析糖信号、

生物胁迫和非生物胁迫等对糖转运蛋白表达的调控。 
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Abstract：Sugar transporters play important roles in the growth and development，fruits sugar 

accumulation and response to stress in horticultural crops，and their expression is regulated by many 

factors. Monosaccharide transporters，sucrose transporters and SWEETs are three kinds of transporters in 

plants. In this study，the transport activity and substrate specificity，tissue and cell localization of the three 

types of transporters were discussed and compared，with emphasis on the latest progress in the function 

and regulation of sugar transporters in horticultural crops. What’s more，the regulation of sugar transporter 

expression by sugar signal，biotic stress and abiotic stress was analyzed.  
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除寄生植物外，自然界中的植物大部分都通过光合作用进行碳固定。可溶性糖作为主要的碳水

化合物，不仅为植物生长发育提供能源和碳骨架，还作为信号分子和渗透调节物质参与非生物和生

物胁迫反应。蔗糖等同化物在源叶中合成，经韧皮部运输，以共质体或质外体途径转运到库组织，

为库细胞生长发育提供能量。在糖的质外体装载及卸载过程中，需要依靠特定糖转运蛋白，通过膜

的主动运输进出细胞。因此，糖转运蛋白不仅是运输过程的关键调节因子，也是库和源代谢之间信 
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号转导的重要组成部分。目前植物体内已发现的转运蛋白主要包括 3 类：单糖转运蛋白、蔗糖转运

蛋白和 SWEET。SWEET 是新发现的一类糖转运蛋白，属于 MtN3 家族，具有 7 个跨膜结构域（Chen 

et al.，2012）。除 SWEET 外，大多数已鉴定的糖转运蛋白都具有典型的 MFS（Major Facilitator Super 

family）家族结构特征，MFS 基因家族是最重要的膜转运蛋白之一，具有高疏水性的特点，通常包

括 12 个跨膜结构域（Fang et al.，2020）。目前已从苹果、甜橙、葡萄、梨等众多园艺作物中分离

出功能性转运蛋白。果实中的糖组分种类、含量及其构成比例是其风味形成的重要基础，在很大程

度上影响果实的品质，研究不同转运蛋白转导机制，对于改良果实品质、提高产量具有重要作用。 

综述园艺作物中不同类型糖转运蛋白的转运机制、在组织/器官和细胞内的定位以及生物学调控

功能，进一步分析探索其转录调控，包括糖信号、生物胁迫以及非生物胁迫诱导转录因子与启动子

区顺式作用元件的结合，探究其表达调控机制，以期为今后园艺作物改良碳水化合物的分配机制提

供理论依据。 

1  果实的糖积累模式 

蔗糖是光合产物运输的主要形式，蔗糖的韧皮部装载存在两种途径。共质体途径中蔗糖通过胞

间连丝顺浓度梯度进入筛分子；质外体装载途径主要由蔗糖转运蛋白（Sucrose transporter，SUT/SUC）

负责将蔗糖从叶肉细胞中输出，同时通过质子泵将质体外的蔗糖加载到韧皮部细胞中（Lalonde et al.，

2004）。经韧皮部长距离运输后的光合产物到达库器官，其中一部分经共质体途径直接卸载到库；

另一部分通过质外体途径由 SUT 卸载，或被细胞壁转化酶水解为单糖后在单糖转运蛋白的协助下进

入库细胞（王俊刚 等，2007）。研究发现，园艺作物中同化物从筛分子卸出的路径因果实不同发育

阶段和物种差异而不同。以‘冬枣’为例，其果实发育初期和后期同化物卸载主要依靠质外体途径，

发育中期则主要依靠共质体途径（聂佩显 等，2009）；柑橘果实发育早期同化物卸载以共质体途径

为主，后期转换为质外体途径（Koch & Avigne，1990）；而苹果果实同化物卸载在整个果实发育过

程中均是通过跨膜的方式来实现（Zhang et al.，2004）。以上结果均证明跨膜运输方式对于园艺作

物果实具有重要意义。 

山梨醇为蔷薇科植物同化物的重要运输形式（Peng et al.，2020b）。相关研究表明山梨醇从韧

皮部卸载后直接通过质外体途径进入库细胞，细胞内的山梨醇可在山梨醇脱氢酶的作用下转化为果

糖储存在液泡中，构成影响果实品质的关键成分（陈俊伟 等，2004）。Watari 等（2004）通过原位

杂交技术发现苹果中所有的山梨酶转运蛋白基因 MdSOT 均在叶脉韧皮部高水平表达，证明了

MdSOT 参与蔷薇科植物山梨醇的装载。目前已从苹果、梨、酸樱桃等果树中分离出山梨醇转运蛋

白基因，但其表达模式各异（Gao，2003；Watari et al.，2004；戴美松 等，2015）。例如酸樱桃 PcSOT1

和 PcSOT2 在果实中高表达（Gao，2003），然而在苹果果实中没有检测到或者只检测到很低的 MdSOT

表达，这表明 MdSOT 在苹果果实中可能没有作用。同时 MdSOT 在不同器官中的基因表达模式也提

示其具有不同的生理功能，MdSOT4 和 MdSOT5 在幼叶中的表达量较高，但随着叶片的成熟其表达

量先下降后升高，这表明 MdSOT4 和 MdSOT5 可能在库叶的山梨醇输入和源叶的山梨醇输出中发挥

作用（Watari et al.，2004）。少数植物的光合产物在韧皮部以水苏糖、棉子糖、糖醇等形式运输。

例如甜瓜是典型的韧皮部运输棉子糖家族低聚糖（RFO）的植物，主要运输水苏糖和棉子糖，但光

合产物最终被 α–半乳糖苷酶水解，主要以蔗糖和果糖的形式在果实中积累（Cheng et al.，2018b）。 
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糖的组分和含量是决定果实品质的关键因素，果实中糖组分主要包括蔗糖、果糖和葡萄糖，不

同园艺作物中果实糖积累类型不同。葡萄糖和果糖是番茄可溶性糖的主要贡献者，Ruan 等（1997）

研究发现番茄果实品种间含糖量的差异与源叶光同化物输出无关，被激活的己糖转运体在贮藏细胞

质膜上的活性是决定己糖积累差异的重要因素，高糖含量品种中己糖转运蛋白的跨膜能力远高于低

糖品种。‘骏枣’成熟期主要积累蔗糖（费光雪，2018），‘嘎拉’苹果、西瓜成熟期主要积累果

糖和蔗糖（马新立 等，2014；王曼曼 等，2019），而黑莓等则主要积累果糖（Kafkas，2006）。

推测果实成熟后期相应的糖转运蛋白活性增加，促进了不同糖组分的积累。 

2  糖转运蛋白运输活性和底物特异性 

植物中的单糖转运蛋白（Monosaccharides Transporter，MT）包括己糖转运蛋白（Hexose 

transporter，HT）和葡萄糖转运蛋白（Glucose Transporter，GT）。拟南芥中单糖转运蛋白

（Monosaccharides Sugar Transporter，MST）被更细致地分为 ERD6-like 类、糖转运蛋白（Sugar 

Transport Protein，STP）、多元醇转运蛋白（Polyol Transporter，PLT）、液泡葡萄糖转运蛋白（Vacuolar 

Glucose Transporter，VGT）、质体葡萄糖转运蛋白（Plastidic Glucose Transporter，PGlcT）、液泡

膜单糖转运蛋白（Tonoplast Monosaccharide Transporter，TMT）和肌醇转运蛋白（Inositol Transporter，

INT）7 个亚类（Büttner，2007；程寅胜 等，2019）。单糖转运蛋白在植物体内主要介导己糖和戊

糖的运输，其底物范围广，但特异性较差，最适底物的 Km值在 10 ~ 100 mmol · L-1 之间。目前研究

较为透彻的单糖转运蛋白类型主要有：HT、TMT 和 STP。试验表明拟南芥 AtTMT1 既能够转运果

糖和葡萄糖，也能将蔗糖逆向运输到液泡中（Schulz et al.，2011）；AtSTP6 和 AtSTP13 能高效运

输果糖，而 AtSTP9 特异性运输葡萄糖（Büttner，2010）。葡萄中己糖转运蛋白 VvHT1 和 VvHT5

对葡萄糖的亲和力差异不大，但 VvHT5 还能够结合果糖（Hayes et al.，2007）。苹果中糖转运蛋白

基因 MdTMT1 的表达水平与果实中果糖和蔗糖含量呈极显著正相关（马新立 等，2014）。甜菜 TMT

同源物之一 BvTST2.1 与拟南芥 TMT 家族具有很高的氨基酸序列相似性，是一种蔗糖特异的转运蛋

白，该转运蛋白家族被从液泡膜单糖转运蛋白 TMT 中分离，重命名为液泡膜糖转运蛋白 TST（Jung 

et al.，2015）。在西瓜果实成熟过程中，ClTST2 的表达水平与果实糖积累呈正相关，ClTST2 的转

基因植株及异源表达的草莓果实糖积累量均增加，非洲爪蟾卵母细试验表明，ClTST2 蛋白在 pH6.5

时显示出蔗糖、果糖和葡萄糖的转运活性（Ren et al.，2018）。酵母功能分析试验表明，黄瓜中的

CsTST1 能够弥补半乳糖、甘露糖和蔗糖运输的不足（Huang et al.，2020），而 BvTST2 只在甜菜主

根的液泡蔗糖吸收中起作用（Jung et al.，2015），可见 TST 成员在物种间也具有不同的底物特异性。 

根据蔗糖转运蛋白对于蔗糖的亲和力与转运能力可将其分为 2 个亚族：①高亲和/低转运能

（High-affinity/Low-capacity、HALC），底物 Km 0.3 ~ 2.0 mmol · L-1，主要负责蔗糖的韧皮部装载；

②低亲和/高转运能力（Low-affinity/High-capacity，LAHC），底物 Km 6.0 ~ 11.70 mmol · L-1，虽然对

蔗糖的亲和力较差，但在蔗糖浓度高时却有助于蔗糖的快速转运（Riesmeier et al.，1992；Weise et al.，

2000）。目前双子叶植物中常根据氨基酸序列的同源性，将蔗糖转运蛋白家族分为 3 个亚族：SUT1、

SUT2、SUT4（Kühn & Grof，2010）。SUT1 亚族中成员均对蔗糖具有高亲和力，在韧皮部装载或

蔗糖韧皮部卸载中发挥作用；SUT2 亚族对蔗糖表现出低亲和力和转运能力，或被认为是潜在的蔗

糖感受器；SUT4 亚族中的成员（除 MdSUT1、DcSUT1 之外）都是低亲和力的蔗糖转运蛋白。烟草

叶片沉默 AtSUT1 后，植株生长受抑制，光合作用产生的碳水化合物不能有效运输到各组织（Burkle 
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et al.，1998），Zhang 等（2013）发现 PySUT1 在梨果实发育期间参与蔗糖运输。SUT2 和 SUT4 亚

族蛋白的蔗糖转运能力在不同物种间差异显著。拟南芥 AtSUC2 不能运输蔗糖但可以转运亲和力较

低的麦芽糖和其他糖苷（Chandran et al.，2003）。Barker 等（2000）在缺陷酵母中没有发现 LeSUT2

的蔗糖转运活性，而 Hackel 等（2006）通过 LeSUT2 反义番茄果实中糖卸载和转录本的减少，以及

LeSUT2 蛋白的定位，认为 LeSUT2 在韧皮部卸载中具有重要作用。桃 PpSUT2 在蔗糖吸收缺陷的

酵母菌株中表现出功能互补，证明 PpSUT2 能够转运蔗糖（魏新娜，2016）。梨果实成熟过程中，

PySUT2 表达量与蔗糖积累量相反，经亚细胞定位和原核表达电泳检测结果推测其可能是蔗糖信号

传感器（唐娟，2013）。在 SUT4 亚家族中，LeSUT4、StSUT4、AtSUC4、MdSUT1 和 DcSUT1 对

蔗糖的亲和力有较大差异，测得 Km值分别为 11.6、11.6、6.0、0.63 和 0.5 mmol · L-1。MdSUT1 具

有高亲和力蔗糖运输的能力（Km = 0.63 mmol · L-1），在功能上应该是 SUT1 亚家族的成员，但根

据其序列同源性，属于 SUT4 家族（Fan et al.，2009）。‘王林’苹果愈伤组织过表达 MdSUT4 后，

蔗糖含量下降，推测 MdSUT4 参与蔗糖的向外输出（许海峰 等，2017）。 

SWEET 转运蛋白家族，能够不依赖 pH 双向运输糖类（Chen et al.，2012）。除了可以作为低

亲和力的葡萄糖转运蛋白调节葡萄糖跨膜吸收外，还能够运输蔗糖、果糖和半乳糖。拟南芥 SWEET

可分为 4 个不同的亚类，属于不同亚类的各种糖转运蛋白优先转运不同的糖组分：分支 1（SWEET1 ~ 

3）成员优先运输葡萄糖，如 AtSWEET1（Sonnewald，2011）；分支 2（SWEET4 ~ 8）成员主要运

输 2–脱氧葡萄糖，如 AtSWEET5 编码半乳糖转运蛋白（Zhou et al.，2014）；分支 3（SWEET9 ~ 15）

成员主要以蔗糖作为底物，如 AtSWEET11 和 AtSWEET12 主要负责韧皮薄壁组织细胞中蔗糖的运

出（Chen，2014）；而分支 4（SWEET16 ~ 17）成员既可转运单糖又可转运多糖，如拟南芥中

AtSWEET16 能在低温条件下将液泡中的葡萄糖转向细胞质（Klemens et al.，2013），AtSWEET17

负责液泡中果糖的运输（Chardon et al.，2013）。含有 PuSWEET15 的酵母细胞在以蔗糖为唯一碳

源的 SD/-ura 固体培养基上存活良好，证明 PuSWEET15 是一种典型的蔗糖转运蛋白（Li et al.，

2020b）。 

3  糖转运蛋白的定位 

3.1  组织、器官定位 

糖转运蛋的分布具有组织和器官特异性，其生理功能与组织细胞表达特性有关。对于未知的转

运蛋白，其在不同组织器官中的表达模式可以为基因功能研究提供重要线索。 

蔗糖转运过程中，参与蔗糖质外体装载的转运蛋白在筛管伴胞（SE/CC）复合体表达，而参与

韧皮部卸载的转运蛋白在薄壁细胞表达。多数情况下 SUT1 亚族在源器官中表达丰富，SUT2 亚族

在库器官中表达，SUT4 亚族在各器官中均表达。柑橘 CitSUT1 在源糖输出器官中表达较强，而

CitSUT2 在库糖输入器官中表达较强，表明这两种蔗糖转运蛋白具有不同的生理功能（Yao et al.，

2003）。草莓 FaSUT1 在源器官和库器官均有表达，且在源叶中表达最高，测得其表达量同蔗糖含

量呈显著正相关，证明 FaSUT1 在蔗糖的韧皮部装载和卸载中均发挥作用（贾海锋，2013）。在番

茄中，与花瓣、萼片或子房相比 LeSUT2 在花药中的表达量更高，这表明 LeSUT2 在花粉发育或花

粉管生长中具有潜在的作用（Hackel et al.，2006）。柑橘 CsSUT4、苹果 MdSUT1 在叶片、韧皮部、

花和果实中均表达，推测其可能在叶片的韧皮部装载、运输，花和果实等库器官韧皮部卸载中均起

作用（Peng et al.，2011；Zheng et al.，2014）。 
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单糖转运蛋白因亚类众多在植物体内分布范围较广。STP 主要在库器官的己糖吸收中发挥作用，

如拟南芥 AtSTP1 转录本存在于叶、茎、花和根中，可能负责将碳水化合物从周围的质外体导入保

卫细胞；而 AtSTP2 在花粉发育的早期阶段表达，很可能介导了胼胝质降解产生的葡萄糖的吸收

（Büttner，2010）。葡萄 VvHT2 和 VvHT5 分别在根和成熟叶中表达最高，这表明前者可能参与韧

皮部的卸载而后者参与韧皮部装载（Afoufa-Bastien et al.，2010）。甜瓜果实的组织化学和免疫组织

化学分析显示 CmTST2 在果皮和其他器官的维管组织高表达，这表明 CmTST2 不仅可以在贮藏器官

中积累糖，而且还可能在其他器官的维管组织的液泡中回收和暂时储存糖（Cheng et al.，2018b）。 

SWEET 转运蛋白在植物生殖发育和糖运输中起重要作用，多分布于韧皮部薄壁组织的细胞中。

拟南芥 AtSWEET 基因在库组织如花、花粉、胚囊、种子中表达较高，AtSWEET13 和 AtSWEET14 主

要在雄蕊中表达，AtSWEET8 主要在小孢子中表达， AtSWEET4、AtSWEET15 则分别在萼片、花瓣

中表达水平较高（Moriyama et al.，2006）。AtSWEET9 是一种蔗糖转运蛋白，在蜜腺薄壁组织中特

异性表达，可能参与细胞内蔗糖的外排（Lin et al.，2014）。参与蔗糖从种皮到胚运输的 AtSWEET11

和 AtSWEET12 在发育中的种子中高表达（Chen，2014）。梨 PbSWEET 在各器官中均有表达，在糖

类运输的过程中不可或缺，其中 PbSWEET3 在花托中高表达，PbSWEET5、PbSWEET9 和 PbSWEET10

在花粉中高表达，PbSWEET16 和 PbSWEET18 在花瓣中高表达，推测 SWEET 在花的发育过程中具

有重要作用（Li et al.，2017）。梨 PbSWEET4 在不同品种的成熟叶中表达最高，推测其参与叶片光

合产物的输出（Ni et al.，2020）。Li 等（2020b）发现 PuSWEET15 在梨果实中表达丰富，且过表

达促进果实蔗糖积累。此外，葡萄 VvSWEET4、VvSWEET7、VvSWEET10、VvSWEET11、VvSWEET15

和 VvSWEET17 均在果实中高表达（Chong et al.，2014），这些 SWEET 基因被认为与果实内的糖代

谢密切相关。 

3.2  亚细胞定位 

糖转运蛋白的亚细胞定位与其行驶的功能密切相关，主要定位于液泡膜和质膜。通常情况下液

泡膜定位的糖转运蛋白与胞内糖类储存或者抗逆境胁迫有关，质膜定位的糖转运蛋白和细胞内糖类

的外排或输入有关。此外，有研究报道在蜜腺特异表达的蔗糖转运蛋白 AtSWEET9 定位于高尔基体

膜，推测其参与细胞外糖的分泌（Lin et al.，2014）。 

果实糖分主要在液泡中积累，其积累能力受定位于液泡膜上的糖转运蛋白的高度调控。糖运输

进入液泡是为了避免蛋白质的非酶糖基化，同时保持细胞功能的健康（Slewinski et al.，2011）。先

前已有报道，单糖转运蛋白家族中的液泡膜单糖转运蛋白 TMT 和液泡葡萄糖转运蛋白 VGT 定位于

液泡膜，可能作为葡萄糖质子逆向转运蛋白来促进糖类摄取到液泡中；另一种类型的转运蛋白，即

拟南芥ERDLike-6蛋白及其甜菜同源物BvIMP，可作为质子偶联的液泡葡萄糖输出体（Lalonde et al.，

2004）。到目前为止所发现的质膜葡萄糖转运蛋白 PGlcT 和糖转运蛋白 STP 都定位于质膜，其余单

糖转运蛋白亚族的亚细胞定位具有多样性，如 VvHT1、AtINT4 等定位于质膜，而 AlINT1 定位于液

泡膜（Conde et al.，2006；Afoufa-Bastien et al.，2010；Pommerrenig et al.，2020）。 

蔗糖转运蛋白 SUT1、SUT2 亚族的成员均定位在细胞质膜上，酵母蔗糖吸收功能互补试验也证

明其定位于细胞质膜（Christina & Christopher，2010）。SUT4 亚族的成员根据植物的物种差异或不

同的蔗糖运输机制而定位在质膜或液泡膜上。一些 SUT4 蔗糖转运蛋白定位于液泡膜，介导液泡中

糖类的转运，如 MdSUT4（许海峰 等，2017）；还有一些定位于质膜，推测其可能参与调控胞质

内蔗糖的进出，如 PbSUT2（Wang et al.，2016）。Peng 等（2011）通过免疫金标记法检测到 MdSUT1

定位于苹果果实 SE/CC 复合体和贮藏组织细胞的质膜中，推测其在韧皮部装载、花和果实等库器官
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的韧皮部卸载中起重要作用。 

前期研究认为 SWEET 蛋白定位在韧皮部薄壁组织的细胞膜上，行使将胞内蔗糖转运至质外体

中的功能，近期发现在其他细胞结构中也有定位。SWEET 基因的定位在拟南芥中具有差异性。

AtSWEET1、AtSWEET8、AtSWEET11、AtSWEET12 和 AtSWEET15 定位于质膜上，负责细胞内糖

类的进出（Seo et al，2011；Kryvoruchko et al.，2016）；AtSWEET16 和 AtSWEET17 定位于液泡膜

上，介导液泡中糖类的储存（Chardon et al.，2013；Klemens et al.，2013）；AtSWEET9 定位在质膜

和高尔基体膜上（Lin et al.，2014），考虑到高尔基体的外排功能，推测其可能间接参与花粉细胞

质膜糖类的输出。研究发现苹果 MdSWEET17 定位于液泡膜上，参与细胞内果糖运输（杨官显 等，

2018）。梨 PbSWEET4 定位于质膜，且在成熟叶高表达，过表达 PbSWEET4 可以显著降低叶片中

的蔗糖与叶绿素的含量，推测其参与了叶片光合产物输出，能量物质的过度流失导致 PbSWEET4 转

基因植株叶片早衰（Ni et al.，2020）。 

4  糖转运蛋白的调控功能 

4.1  生理功能 

糖转运蛋白可通过影响植物体内碳分配形式调控植物光合作用。一般来说，在低糖条件下，光

合作用、养分动员和输出等源活动都会上调，游离糖的积累可以通过糖信号调节网络导致光合作用

下调。本实验室前期的研究表明，枣中质膜定位的糖转运蛋白基因 ZjSWEET2.2 过表达促进了与固

碳和光合作用相关的基因转录水平增加，推测 ZjSWEET2.2 通过刺激韧皮部负荷和降低叶肉细胞中

的碳水化合物水平来间接提高光合作用（Geng et al.，2020）。Lu 等（2020）以菜用豌豆作为模式

作物，在豌豆韧皮部和胚表皮同时过表达 SUT1 增强了转基因基因植株的光合作用活性，也显著增

加了发育中种子的蔗糖量、地上部和胚的生物量。深入研究转运蛋白活性与植株光合速率之间的内

在联系和生理机制，对挖掘碳分配机制具有重要意义。 

除了在光合产物运输中不可或缺外，糖转运蛋白还影响植物生长发育。AtSUC2 丢失会导致拟

南芥生长受阻、发育迟缓和不育（Gottwald et al.，2000）。苹果 MdSWEET17 转基因株系的叶长均

大于野生型，表明 MdSWEET17 可能影响苹果叶片的生长发育（Lu et al.，2019）。Ho 等（2019）

发现番茄 SlSWEET1a 主要在幼叶叶脉表达，沉默该基因导致成熟叶片蔗糖大量积累，而幼叶糖分显

著下降，推测 SlSWEET1a 促进幼叶生长发育。RNA 干扰诱导的草莓蔗糖转运蛋白基因 FaSUT1 沉

默导致蔗糖和 ABA 含量的降低，并抑制了果实的成熟。相反，FaSUT1 的过表达导致蔗糖和 ABA

含量增加，加速了果实的成熟，这表明FaSUT1与果实发育存在着直接或间接的联系（Jia et al.，2013）。

糖转运蛋白还通过介导花粉营养、花蜜分泌、种子灌浆等调节生殖发育，此方面的研究在模式植物

拟南芥中较多。突变体互补试验已证实拟南芥 AtSWEET8、AtSWEET13 可分别影响花序前期、后

期育性发育（Guan et al.，2008；Sun et al.，2013）。AtSWEET5 在萌发的花粉中表达，并在花粉粒

的营养细胞中特异表达，可为生殖细胞提供糖（Engel et al.，2005）。番茄 LeSUT2 反义植株花药和

子房发育正常，花形态没有任何变化，但花粉的萌发率降低，导致果实育性降低的原因可能是成熟

花粉畸形或花粉管生长受抑（Hackel et al.，2006）。Li 等（2020a）发现苹果 MdSTP13a 在山梨醇

调控花粉管生长过程中同时吸收己糖和蔗糖，以促进花粉管的生长。 

转运蛋白作为调控糖分进出的通道的主要成员显著影响果实糖分积累，梨 PbSUT2 转基因番茄

果实蔗糖含量增加（Wang et al.，2016），PbTMT4 转基因番茄中葡萄糖和果糖水平增加（Cheng et al.，
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2018a）。利用基因标记进行候选基因关联研究，发现 SUT4 成员 MdSUT4.1 与果实糖积累显著相关。

MdSUT4.1 编码液泡膜定位蛋白，在草莓和苹果愈伤组织中的过表达 MdSUT4.1，总体上对糖的积累

有负面影响，这表明它具有将糖重新动员出液泡的功能（Peng et al.，2020a）。桃中 PpTST1 的表达

谱与糖积累模式一致，其瞬时沉默显著抑制了桃果实蔗糖、葡萄糖和果糖的积累，证实了 PpTST1

在桃果实糖积累调控中的作用（Peng et al.，2020b）。苹果中 MdTMT1 和 MdTMT2 的表达水平与果

实中总糖、还原糖、果糖和蔗糖含量呈极显著正相关，这表明 MdTMT1 和 MdTMT2 在苹果果实糖

积累中有较为重要的作用（马新立 等，2014）。在甜瓜中，CmTST2 过表达显著提高果实含糖量，

揭示其为提高甜瓜糖品质的关键基因（Cheng et al.，2018b）。 

4.2  调控因素及对逆境胁迫的响应 

糖转运蛋白的表达水平受植物体内外部多种因素的调控，如生长调节剂与内源激素、胁迫（冷、

热、盐、干旱）和营养物质等（Fan et al.，2009）。顺式作用元件是基因调控网络中复杂而重要的

转录调控成分，与基因功能密切相关。例如，TGA 元件和 GARE-Motif参与生长素响应，TGACG-Motif

和 CGTCA-Motif 参与茉莉酸甲酯响应，GARE-Motif 和 TATC-Box 参与赤霉素响应，DRE 参与脱水、

低温、盐胁迫，MBS 参与干旱诱导（Fang et al.，2020），而 GATA-Box、EBOXBNNAPA、IBOXCORE、

GTGANTG10、TATA-Box5 和 GT1CONSENSUS 可能参与光调控（Li et al.，2015）。桃、苹果、梨、

西瓜、葡萄等园艺作物糖转运蛋白的启动子区域均存在与发育、植物激素、非生物和生物胁迫响应

相关的元件（Conde et al.，2006；Li et al.，2015；许海峰 等，2017；Ren et al.，2018；Peng et al.，

2020b）。对梨中所有糖转运蛋白基因顺式调控元件序列的分析表明，MYBCOREATCYCB1 序列在

梨的 SUT 和 MST 家族启动子中均存在，而葡萄中仅在 SUT 家族成员中发现（Li et al.，2015），这

表明不同物种间的糖转运调控存在差异。西瓜中，转录因子 SUSIWM1 与 ClTST2 启动子区域中的

SURE 元件中的 W 盒结合，可对 ClTST2 表达进行正调控，促进了果实成熟过程中糖的积累（Ren et 

al.，2018）。在苹果中，受 ABA 响应的转录因子 MdAREB2 可激活蔗糖转运蛋白 MdSUT2.2，提高

果实糖含量（Ma et al.，2017）。 

糖本身具有生理信号的功能，葡萄糖、果糖和蔗糖已被证明是直接调节植物新陈代谢和生长的

信号分子。糖转运蛋白对糖分的运输受糖信号的调控。葡萄 VvHT1 启动子存在受葡萄糖调控的糖响

应元件，在 BY2 细胞悬液中施加葡萄糖和蔗糖可使 VvHT1 启动子连接的 GUS 报告基因表达活性增

加（Leterrier et al.，2003）。VvHT1 在葡萄细胞悬浮液中受蔗糖和棕榈糖诱导表达（Atanassova et al.，

2003）；而高浓度葡萄糖又通过 HXK 信号通路转录可以抑制 VvHT1 的表达（Conde et al.，2006）。

柑橘叶盘孵化试验表明蔗糖和葡萄糖溶液均能够抑制 CitSUT1 的表达，表明植物糖转运蛋白受其自

身底物的控制（Yao et al.，2003）。蛋白质互作同样会影响转运蛋白的表达。Fan 等（2009）利用

裂解泛素酵母双杂交、免疫共沉淀和双分子荧光互补分析相结合的方法，证明了苹果 MdSOT6 和

MdSUT1 在体内外与细胞色素 b5 之间存在物理上的相互作用，即糖转运蛋白—细胞色素 b5 复合体

能上调糖转运蛋白的亲和力，以响应糖饥饿。 

当植物受到逆境胁迫时，植物可以利用糖转运蛋白从其他组织运输可溶性糖来维持细胞膨压，

从而提高自身抗逆性，维持正常的生长。在干旱条件下，苹果 MdSWEET17 转基因品系比对照具有

更强的耐旱性，并且积累了更多的可溶性糖，尤其是果糖，表明 MdSWEET17 调节果糖的积累以提

高抗旱性（Lu et al.，2019）。过表达 AtSWEET16 的拟南芥植株表现出更高的耐寒性（Klemens et al.，

2013）。高盐胁迫下，苹果可通过蛋白磷酸化增强 MdSUT2.2 的表达以提高植株耐盐性，且 MdSUT2.2

转基因植株盐耐受性增强（Ma et al.，2019）。路静等（2019）发现在番茄中异位表达苹果 MdSWEET1
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可提高植株耐盐性。这些结果均表明转运蛋白基因可通过调控植物体内可溶性糖分配来应对非生物

胁迫。ABA 是响应非生物胁迫的重要激素。在含有 ABA 的培养基中，苹果果肉组织活体孵育提高

了MdSUT1的表达水平，可能是与ABA对MdSUT1表达的翻译或翻译后调节有关（Peng et al.，2011）。

转基因酵母突变体蔗糖吸收试验也证明，适当浓度 ABA 能显著提高 MdSUT1 对蔗糖的跨膜转运速

率（彭昌操 等，2011）。Cakir 等（2003）发现依赖蔗糖的情况下葡萄 VvHT1 受 ABA 转录调控。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 1  糖转运蛋白的表达调控途径 

糖转运蛋白的表达受植物自身和外界因素的共同调控，在糖、激素、低温、干旱及盐等信号刺激下，转录因子与糖转运蛋白启动子区顺式

作用元件中相应信号响应因子结合后，可诱导或抑制糖转运蛋白基因的转录，mRNA 经核孔进入核糖体加工后翻译为糖转运蛋白， 

这些糖转运蛋白可被分配至细胞质膜或液泡膜行使相应的生理功能（Conde et al.，2006；Fan et al.，2009； 

Li et al.，2015；Ren et al.，2018；Peng et al.，2020b）。 

Fig. 1  Expression regulatory pathways of sugar transporters 

The expression regulation of sugar transporter is affected by both plant itself and external factors. Under the stimulation of sugar，hormones，low 

temperature，drought or salt，the transcription factor binds to the corresponding signal response factor in the cis-acting element in the 

promoter region，then it will induce or inhibit the transcription of sugar transporter genes. mRNA enters the ribosome through the 

 nuclear pore for processing and then will be translated into sugar transporters. These sugar transporters can be distributed to the 

 plasma membrane or vacuolar membrane to perform physiological functions（Conde et al.，2006；Fan et al.，2009； 

Li et al.，2015；Ren et al.，2018；Peng et al.，2020b）. 

 

     植物遭受病原侵害时，糖转运蛋白既可通过调节可溶性糖分配维持细胞渗透势抵抗侵害，又可

通过供给营养而加重病害。拟南芥受到灰霉病和丁香疫霉菌侵害时，AtSTP13 转运活性的增加减少

了质外体中的己糖积累，从而使抗性增强（Lemonnier et al.，2014）。水杨酸（SA）是响应生物胁

迫的重要激素，糖转运蛋白能够激活 SA 防御途径使植物获得抗性，拟南芥 SWEET11/SWEET12 双

突变体表现出促进水杨酸积累和诱导水杨酸的调节作用。与炭疽菌模拟处理的野生型叶片比，

SWEET11/SWEET12 双突变体叶片中 SA 信号介导的与防御相关的基因显著富集（Gebauer et al.，

2017）。然而，糖转运蛋白也可通过供给碳源加重植株病害。在葡萄中，一种己糖转运蛋白基因 VvHT5
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的转录水平在白粉病侵染后显著增加，GUS 试验表明 VvHT5 的作用不是特异性地增加白粉病侵染

表皮细胞质膜上己糖的运输，而是在从源到库的转变过程中增加韧皮部向周围组织的糖供应，从而

也为病原菌提供了营养（Hayes et al.，2010）。而水稻 OsSWEET11 可通过 TAL（Transcription activator 

effector）效应上调其表达，把糖类从水稻运输至白叶枯病菌中供给其生长，基因沉默或结合位点突

变后水稻对白叶枯病的抗性提高（Jiang et al.，2013）。对病原敏感基因进行编辑可间接改变植物抗

性，目前常用的CRISPR/Cas9技术通过直接靶向切割或修改寄主植物基因组以改造植物的病毒抗性。

在病原—植物互作中，由于 TAL-DNA 结合的特异性是可预测的，而 TAL 效应往往会激活同源宿主

基因，因此除采用 CRISPR/Cas9 技术外，还可以通过基于 TALEN（Transcription activator-like effector 

nuclease）技术来预测和修改 TAL 效应所结合的未知糖转运蛋白的潜在结合元件，以促进对不同类

型病原菌的研究和作物改良。CRISPR/Cas9 和 TALEN 各有利弊，就基因敲除而言，CRISPR/Cas9

更简便快捷，但在其他的基因编辑技术中 TALEN 更不易脱靶，稳定性较高。 

5  总结与展望 

糖转运蛋白的表达调控对植物体影响重大（图 1），通过调节可溶性糖的分配为其生长发育提

供能量、促进果实糖积累，还可响应外界生物胁迫和非生物胁迫，为植物体抵抗外界不良环境提供

能量。目前对园艺作物糖转运蛋白的研究已经取得了重要的进展，但对于糖转运蛋白复杂的调控机

制及种类与功能多样性研究仍有待加强，尤其果树家族种类繁多，很多果树中的糖转运蛋白的信息

仍不明确，需要进一步完善。今后的研究需从以下几个方面入手：（1）调控机制，如启动子区顺式

作用元件的调节以及激素、昼夜节律、外部胁迫的调节仍需多维度验证。（2）潜在作用，果树中关

于生殖发育、生物胁迫、病原菌—植物互作方面研究甚少。3）园艺作物改良，利用生物技术手段选

育抗逆、高产、多糖、低糖等品种满足园艺要求。糖转运蛋白家族成员的鉴定及功能研究对于完善

园艺作物碳素分配及改善果实品质、选育优良品种均具有重要意义。 
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