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摘要: 光合作用同化物分配供给是果实和种子发育的主要限制因子ꎬ增加蔗糖分配转运到果实和种子是增产优质

的潜在策略ꎮ ＳＷＥＥＴ(ｓｕｇａｒ ｗｉｌｌ ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ ｂｅ ｅｘｐｏｒｔｅｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ)是近年来被鉴定较多的一类糖转运蛋白ꎬ该蛋白

质通过从源叶运输营养物质调控库组织发育ꎬ参与植物生长发育以及生物和非生物胁迫反应ꎮ ＳＷＥＥＴ 蛋白定位

于膜结构ꎬ属于 ＭｔＮ３ 家族ꎬ通常包含 ７ 个跨膜结构域ꎬ其中包含 ２ 个 ＭｔＮ３ / ｓａｌｉｖａ 结构域ꎮ 随着染色体加倍、片段

复制和串联复制等ꎬＳＷＥＥＴ基因在物种中得到扩张ꎮ ＳＷＥＥＴ４ 和 ＳＷＥＥＴ３９ 基因是作物驯化改良过程中选择的关

键基因ꎻＳＷＥＥＴ９ 蛋白是蜜腺特异性糖转运蛋白ꎬ参与植物蜜腺的进化ꎻＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白参与植物根系

生长发育ꎻＳＷＥＥＴ１１ 和 ＳＷＥＥＴ１５ 蛋白参与植物种子胚乳填充ꎮ 本文系统综述了 ＳＷＥＥＴ 蛋白的结构、数量、分类、
亚细胞定位、成员扩张与进化ꎬ分析了 ＳＷＥＥＴ 蛋白在叶、茎、根系发育ꎬ花药发育ꎬ花蜜分泌ꎬ种子填充和果实发育

等植物生长发育中的功能作用ꎬ强调了 ＳＷＥＥＴ 蛋白在作物改良中的应用ꎬ说明增强源库强度对作物产量提高的可

持续性具有重要意义ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ ｎｅｃｔａｒ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎꎻ ｓｅｅｄ ｆｉｌｌｉｎｇ

　 　 糖作为高等植物能量储备和其他有机化合物的

组成部分ꎬ是植物生长发育以及生物和非生物胁迫反

应相关的信号分子[１]ꎮ 明确糖的合成和消耗以及细

胞间和细胞内糖的转运机制是植物性状改良的关

键[２]ꎮ 光合产物从源叶到库组织的运输是植物源库

平衡的一个基本特征ꎬ需要通过共质体和质外体的韧

皮部负载机制完成ꎮ 蔗糖是许多植物光合作用的主

要产物ꎬ蔗糖在细胞间转运是由质外体途径(由质膜

转运蛋白从一个细胞输出ꎬ随后由另一个转运蛋白输

入到相邻细胞) 或通过胞间连丝的共质体途径转

运[３]ꎮ 长距离运输蔗糖从源叶到各种库组织可促进

新叶、根、花、果实和种子等器官的发育ꎬ因此提高蔗

糖从源叶到库组织的运输效率ꎬ尤其是果实和种子中

的卸载效率是提高作物产量和品质的关键[４－５]ꎮ 种

子中糖的输入直接决定种子大小ꎬ种子填充与作物产

量密切相关ꎬ研究作物种子填充机制对品种改良至关

重要ꎮ
糖转运蛋白是植物体运输途径的关键组成部分ꎬ

包 括 ３ 种 关 键 类 型ꎬ 分 别 为 单 糖 转 运 蛋 白

(ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ＭＳＴ)、 蔗糖转运蛋白

( ｓｕｃｒｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ＳＵＴ ) 和 ＳＷＥＥＴ ( ｓｕｇａｒ ｗｉｌｌ
ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ ｂｅ ｅｘｐｏｒｔｅｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ) [６－７]ꎮ 在玉米(Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.)、 拟南芥 〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.)
Ｈｅｙｎｈ.〕和马铃薯( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌｉｎｎ.)等植物

中ꎬ通过质外体韧皮部装载途径ꎬ蔗糖利用 ＳＷＥＥＴ
蛋白从韧皮部薄壁组织细胞输出细胞质ꎬ进入质外

体 /细胞壁空间ꎬ通过 ＳＵＴ 蛋白将蔗糖装载进入筛分

子－伴侣细胞复合体ꎬ转运到库组织[８]ꎮ ＳＷＥＥＴ 和

ＳＵＴ 蛋白在库组织中同样具有卸载功能[９－１０]ꎮ
ＳＷＥＥＴ 蛋白是近年来被鉴别较多的糖转运蛋白

之一ꎬ存在于所有的生物体中ꎮ ＳＷＥＥＴ 蛋白在植物

生长发育过程中发挥不同的生理作用ꎬ例如:控制植

物生长和防御ꎬ促进蔗糖从源到库的长距离转运ꎬ参
与营养生长、 繁殖、 衰老、 生物和非生物应激反

应[８ꎬ１１－１４]ꎮ 对植物 ＳＷＥＥＴ基因进行遗传转化可以改

良光合产物的分配ꎬ增加产量ꎬ增强对病原菌的抗性ꎮ
本文系统综述了 ＳＷＥＥＴ 蛋白在植物生长发育过程

中的功能作用机制ꎮ

１　 ＳＷＥＥＴ 蛋白的结构、数量和分类

随着基因组测序技术的迅速发展ꎬ越来越多植物

的参考基因组得以公布ꎬ与此同时ꎬ物种中的 ＳＷＥＥＴ
蛋白得到快速鉴定ꎮ ＳＷＥＥＴ 蛋白在植物、动物和微

生物中广泛存在ꎬ为定位于膜结构的糖转运蛋白ꎬ属
于 ＭｔＮ３ 家族[１５]ꎮ ＳＷＥＥＴ 蛋白通常包含 ７ 个跨膜结

构域 ( ＴＭＤ)ꎬ 其中包含 ２ 个 ＭｔＮ３ / ｓａｌｉｖａ 结构域

(ＰＦＡＭ 代码 ＰＦ０３８３)ꎮ 植物中的 ＳＷＥＥＴ 蛋白可分

为 ４ 类(表 １)ꎬ其中ꎬ拟南芥有 １７ 个 ＳＷＥＥＴ 蛋白ꎬ第
Ⅰ类含有 ３ 个 ＳＷＥＥＴ 蛋白 ( ＳＷＥＥＴ１、ＳＷＥＥＴ２ 和

ＳＷＥＥＴ３)ꎬ第Ⅱ类含有 ５ 个 ＳＷＥＥＴ 蛋白(ＳＷＥＥＴ４、
ＳＷＥＥＴ５、ＳＷＥＥＴ６、ＳＷＥＥＴ７ 和 ＳＷＥＥＴ８)ꎬ第Ⅳ类含

有 ２ 个 ＳＷＥＥＴ 蛋白 ( ＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７)ꎬ这

３ 类主要转运己糖ꎻ第Ⅲ类含有 ７ 个 ＳＷＥＥＴ 蛋白

( ＳＷＥＥＴ９、 ＳＷＥＥＴ１０、 ＳＷＥＥＴ１１、 ＳＷＥＥＴ１２、
ＳＷＥＥＴ１３、 ＳＷＥＥＴ１４ 和 ＳＷＥＥＴ１５ )ꎬ 主 要 转 运 蔗

糖[１１ꎬ１６]ꎮ 不同 ＳＷＥＥＴ 蛋白位于不同的细胞区室ꎬ
ＳＷＥＥＴ１、ＳＷＥＥＴ８、ＳＷＥＥＴ９、ＳＷＥＥＴ１１、ＳＷＥＥＴ１２ 和

ＳＷＥＥＴ１５ 主要位于细胞质膜ꎬＳＷＥＥＴ２、ＳＷＥＥＴ１６ 和

ＳＷＥＥＴ１７ 主要位于液泡膜[１６]ꎮ 其他植物的 ＳＷＥＥＴ
蛋白根据拟南芥进行分类和命名ꎮ 同一类 ＳＷＥＥＴ
蛋 白 在 不 同 植 物 中 存 在 差 异ꎬ 如 香 蕉 ( Ｍｕｓａ
ａｃｕｍｉｎａｔａ Ｃｏｌｌａ ) ＳＷＥＥＴ 蛋 白 第 Ⅰ 类 中 缺 少

ＳＷＥＥＴ３ꎬ第Ⅱ类中缺少 ＳＷＥＥＴ５ 和 ＳＷＥＥＴ８ꎬ第Ⅲ类

中仅含有 ＳＷＥＥＴ１４ꎬ且 ＳＷＥＥＴ１４ 有 １０ 个同源蛋白ꎬ
分 别 为 ＳＷＥＥＴ１４ａ、 ＳＷＥＥＴ１４ｂ、 ＳＷＥＥＴ１４ｃ、
ＳＷＥＥＴ１４ｄ、 ＳＷＥＥＴ１４ｅ、 ＳＷＥＥＴ１４ｆ、 ＳＷＥＥＴ１４ｇ、
ＳＷＥＥＴ１４ｈ、ＳＷＥＥＴ１４ｉ 和 ＳＷＥＥＴ１４ｊ[１７]ꎮ

２　 ＳＷＥＥＴ 蛋白家族成员扩张与进化

２.１　 ＳＷＥＥＴ 蛋白家族成员扩张

多倍体在植物进化过程中起着至关重要的作用ꎬ
许多被子植物都经历过 １ 次或多次多倍体化ꎬ从而导

２
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　 　 　表 １　 不同植物 ＳＷＥＥＴ 蛋白的数量和分类
Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

植物
Ｐｌａｎｔ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

分类　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

Ⅰ Ⅱ　 Ⅲ　 Ⅳ
参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

１７ ＳＷＥＥＴ１ꎬＳＷＥＥＴ２ꎬ
ＳＷＥＥＴ３

ＳＷＥＥＴ４ꎬＳＷＥＥＴ５ꎬ
ＳＷＥＥＴ６ꎬＳＷＥＥＴ７ꎬ
ＳＷＥＥＴ８
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ＳＷＥＥＴ１５

ＳＷＥＥＴ１６ꎬＳＷＥＥＴ１７ [４]
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ＳＷＥＥＴ４ｅꎬＳＷＥＥＴ６ꎬ
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ＳＷＥＥＴ１４ｇꎬＳＷＥＥＴ１４ｈꎬ
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致基因家族成员扩张[３０]ꎮ 植物平均含有 ２０ 个

ＳＷＥＥＴ基因ꎬ而大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌｉｎｎ.)中含有 ５２
个ꎬ大豆至少经历了 ３ 次全基因组复制ꎬ约 ７５％的基

因存 在 多 个 拷 贝[３０－３１]ꎬ ＧｍＳＷＥＥＴ４、 ＧｍＳＷＥＥＴ５、
ＧｍＳＷＥＥＴ６、 ＧｍＳＷＥＥＴ７ 和 ＧｍＳＷＥＥＴ８ 组 成 的

ＳＷＥＥＴ 基 因 簇 与 ＧｍＳＷＥＥＴ１３、 ＧｍＳＷＥＥＴ１４、
ＧｍＳＷＥＥＴ１５、 ＧｍＳＷＥＥＴ１６ 和 ＧｍＳＷＥＥＴ１７ 组 成 的

ＳＷＥＥＴ基因簇在 ４ 号和 ６ 号染色体之间串联重复ꎬ
５ 号和 ８ 号染色体以及 ８ 号和 １８ 号染色体之间也存

在类似串联重复簇[３２]ꎮ 毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ
Ｔｏｒｒ. ｅｔ Ａ. Ｇｒａｙ ｅｘ Ｈｏｏｋ.)同样经历了至少 ３ 次全基

因组复制事件ꎬ随后是片段复制和串联复制事件[３３]ꎮ
杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐ.) ＳＷＥＥＴ 基因经历了 １１ 次复制事

件ꎬ包括 ６ 个串联复制事件和 ５ 个全基因组复制事

件ꎬ第Ⅰ、第Ⅲ和第Ⅳ类 ＳＷＥＥＴ基因存在片段重复和

串联重复[２８]ꎮ 大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌｉｎｎ.)中有 ２ 对

片段重复(ＨｖＳＷＥＥＴ１ａ / ｂ 和 ＨｖＳＷＥＥＴ１１ａ / ｂ)和 ２ 对

串联重复(ＨｖＳＷＥＥＴ６ａ / ｂ 和 ＨｖＳＷＥＥＴ１５ｂ / ｃ) [２０]ꎮ 玉

米含有 ５ 对片段重复和 １ 对串联重复ꎬ粱 〔 Ｓｅｔａｒｉａ
ｉｔａｌｉｃａ (Ｌｉｎｎ.) Ｂｅａｕｖ.〕、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌｉｎｎ.)和高

粱〔Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｏｅｎｃｈ〕分别含有 ７、４ 和

４ 对片段重复[２７]ꎮ 异源六倍体小麦含有 １０５ 个

ＳＷＥＥＴ基因成员ꎬ这可能与巨大的基因组、高度重复

的基因组序列以及包含 ３ 个密切相关的亚基因组有

关[３４]ꎮ Ｐａｔｉｌ 等[３２]的研究结果显示:２５ 种植物基因组

的 ４１１ 个 ＳＷＥＥＴ基因中有 ５６ 个串联基因和 ９５ 个片

段重复ꎬ且其中 ７２ 个 ＳＷＥＥＴ基因同时存在串联和片

段重复ꎮ 这些研究结果表明:随着染色体加倍、片段

复制和串联复制等ꎬ ＳＷＥＥＴ 基因在物种中得到了

扩张ꎮ
２.２　 ＳＷＥＥＴ 蛋白家族成员进化

２.２.１ 　 参与物种驯化改良 　 玉米基因组含有 ３ 个

ＳＷＥＥＴ４ 同 源 基 因ꎬ 而 水 稻 基 因 组 中 仅 有 １ 个

ＳＷＥＥＴ４基因ꎬ推测玉米和水稻的 ＳＷＥＥＴ４ 基因是从

二者共同祖先中的某一个基因进化而来[３５]ꎮ 玉米

ＺｍＳＷＥＥＴ４ｃ 和水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ４ 蛋白转运己糖ꎬ促进

胚乳发育和种子填充ꎬＳＷＥＥＴ４ 蛋白是玉米和水稻驯

化过程中选择的目标位点[３５－３６]ꎮ 大豆 ＧｍＳＷＥＥＴ３９
基因组区域含有 ３ 个明显变异ꎬ其中位于第 ６ 个外显

子上的 ＣＣ 插入缺失是导致种子中油脂和蛋白质含

量变化的主要等位基因ꎬＣＣ 缺失导致 ＧｍＳＷＥＥＴ３９
基因少了 １９ 个氨基酸[３７]ꎮ 大豆 ＧｍＳＷＥＥＴ３９基因中

ＣＣ 存在(ＣＣ＋)品种种子的油脂含量低而蛋白质含量

高ꎬ而 ＧｍＳＷＥＥＴ３９ 基因中 ＣＣ 缺失(ＣＣ－)品种种子

的油脂含量高而蛋白质含量低[３７]ꎮ 由此可见ꎬ大豆

ＧｍＳＷＥＥＴ３９基因的自然变异和选择影响其种子中

油脂和蛋白质含量ꎮ 在大豆改良和驯化过程中ꎬ
ＧｍＳＷＥＥＴ３９(ＣＣ－)同源基因的选择可用于培育高油

品种ꎬＧｍＳＷＥＥＴ３９(ＣＣ＋)同源基因的选择可用于培

育高蛋白品种[３８]ꎮ 这些结果说明 ＳＷＥＥＴ 蛋白在植

物引种驯化改良过程中起着积极作用ꎮ
２.２.２　 参与植物蜜腺进化　 花蜜是介导植物与动物

之间相互作用的一种主要奖励媒介ꎬ蜜腺经历了多次

进化[３９]ꎮ 茄目(Ｓｏｌａｎａｌｅｓ)植物有雌蕊蜜腺ꎬ而十字

花目(Ｃｒｕｃｉａｌｅｓ)植物通常有雄蕊外蜜腺和雄蕊内蜜

腺ꎮ 推测 ＳＷＥＥＴ９ 蛋白在核心真双子叶植物进化的

早期出现ꎬ或者是在菊分支 (Ａｓｔｅｒｉｄｓ) 和蔷薇分支

(Ｒｏｓｉｄｓ)中被独立用于雌蕊以及雄蕊内和雄蕊外的

蜜腺功能[４０]ꎮ 系统进化研究结果表明:ＳＷＥＥＴ９ 蛋

白与核心真双子叶植物进化吻合ꎬ大约出现在 １.２ 亿

年前[４１]ꎮ ＳＷＥＥＴ９ 蛋白是拟南芥(雄蕊外蜜腺)、蔓
菁(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌｉｎｎ.)(雄蕊外蜜腺)和渐狭叶烟草

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔｅ Ｔｏｒｒ. ｅｘ Ｓ. Ｗａｔｓｏｎ) (雌蕊蜜腺)
３ 种双子叶植物蜜腺特异性糖转运蛋白[４０]ꎮ 水稻、
玉米和大麦的花是风媒花ꎬ无蜜腺ꎬ缺少 ＳＷＥＥＴ９ 蛋

白[４０]ꎮ 毛果杨的花也是风媒花ꎬ缺少功能花内蜜腺ꎬ
具有花外蜜腺ꎬ含 ＳＷＥＥＴ９和 ＳＷＥＥＴ１０同源基因ꎬ且
毛果杨花外蜜腺富含己糖[４２]ꎬ这些花外蜜腺具有吸

引蚂蚁抵抗其他昆虫的作用[４３]ꎮ 招募 ＳＷＥＥＴ９ 蛋白

用于蔗糖输出是植物的一个“关键创新”ꎬ有助于花

蜜分泌的进化ꎬ以奖励传粉者ꎮ 由此可见ꎬＳＷＥＥＴ９
蜜腺特异性糖转运蛋白参与植物蜜腺进化ꎮ
２.２.３　 参与赤霉素(ＧＡ)转运活性的进化 　 在植物

进化过程中ꎬＳＷＥＥＴ 蛋白的 ＧＡ 转运活性形成是独

立 和 偶 然 的ꎮ 水 稻 ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ 蛋 白 和 高 粱

ＳｂＳＷＥＥＴ３ａ 蛋白从葡萄糖转运蛋白进化而来ꎬ而拟

南芥 ＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白从蔗糖转运蛋

白进化而来ꎬ这些蛋白质在进化过程中被赋予 ＧＡ 转

运活性ꎬ参与植物生长发育过程ꎬｏｓｓｗｅｅｔ３ａ 突变体植

株的种子发芽和茎早期生长受影响ꎬ ａｔｓｗｅｅｔ１３ 和

ａｔｓｗｅｅｔ１４突变体植株的种子发育、秧苗早期发育和花

药发育受影响[４４－４５]ꎮ 外源 ＧＡ１和 ＧＡ２０处理可以部分

恢复 ｏｓｓｗｅｅｔ３ａ 敲 除 突 变 体 和 过 量 表 达 植 株 的

表型[４５]ꎮ

４
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３　 ＳＷＥＥＴ 蛋白在营养器官中的功能作用

３.１　 在叶片中的功能作用

在番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ.) 幼叶 (库)
中ꎬ葡萄糖转运蛋白 ＳｌＳＷＥＥＴ１ａ 在卸载的叶脉组织

中强烈表达ꎬｓｌｓｗｅｅｔ１ａ 突变体植株中ꎬ葡萄糖和果糖

在幼叶中显著减少ꎬ在成熟叶片中显著增加ꎬ说明

ＳｌＳＷＥＥＴ１ａ 蛋白在幼叶(库)组织从质外体摄取葡萄

糖到薄壁组织中起重要作用[４６]ꎮ
蔗糖在成熟叶片叶肉细胞中合成ꎬＳＷＥＥＴ 蛋白

介导蔗糖流入质外体ꎬ是质外体韧皮部装载的关键步

骤[１５]ꎮ 拟 南 芥 蔗 糖 转 运 蛋 白 ＡｔＳＷＥＥＴ１１ 和

ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 在叶片韧皮部薄壁组织、近端的伴侣细

胞和筛分子中高表达ꎬａｔｓｗｅｅｔ１１ / １２ 双突变体植株韧

皮部装载蔗糖存在缺陷ꎬ限制蔗糖向库组织中转运ꎬ
叶片中淀粉和可溶性糖大量积累ꎬ导致植株矮化[１５]ꎮ
高粱 ＳｂＳＷＥＥＴ１３ａ、 ＳｂＳＷＥＥＴ１３ｂ 和 ＳｂＳＷＥＥＴ１３ｃ 基

因在叶片和茎中表达量高ꎬ这些基因的表达模式与茎

中的蔗糖积累相对应[４７]ꎮ 玉米中 ＺｍＳＷＥＥＴ１３ａ、
ＺｍＳＷＥＥＴ１３ｂ和 ＺｍＳＷＥＥＴ１３ｃ 基因在叶鞘和叶脉中

表达ꎬｚｍｓｗｅｅｔ１３ａ / １３ｂ / １３ｃ三突变体植株发育严重不

良ꎬ韧皮部装载受损ꎬ光合活性降低ꎬ叶片中积累较高

水平的可溶性糖和淀粉[４８]ꎮ 马铃薯 ＳｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋

白是韧皮部装载蔗糖的转运中枢ꎬｓｔｓｗｅｅｔ１１ 突变体植

株产量减少ꎬ叶片中淀粉和蔗糖积累增加[４９]ꎮ 这些

结果表明 ＳＷＥＥＴ 蛋白对源叶中蔗糖的装载过程起

着重要的作用ꎮ
在拟南芥叶片衰老过程中ꎬＡｔＳＷＥＥＴ１５ 基因表

达显著上调ꎬ该基因过量表达会加快叶片衰老ꎬ表明

ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 蛋白在糖再分配中的作用[５０]ꎮ 白梨

( Ｐｙｒｕｓ ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ Ｒｅｈｄ.) ＰｂＳＷＥＥＴ４ 基 因 是

ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 基 因 的 同 源 基 因ꎬ 该 基 因 在 野 草 莓

(Ｆｒａｇａｒｉａ ｖｅｓｃａ Ｌｉｎｎ.)中过量表达会降低叶片中糖和

叶绿素含量ꎬ加速叶片衰老[５１]ꎮ
３.２　 在茎中的功能作用

水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ３ｂ 蛋白位于细胞

质膜ꎬ在幼苗发育早期ꎬ转运葡萄糖和赤霉素(ＧＡ)ꎮ
ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ基因在幼苗期茎基部(冠状根到盾片上

表皮ꎬ包括盾片和中胚轴)的表达量最高[４５]ꎮ 与野生

型植株相比ꎬＯｓＳＷＥＥＴ３ａ 基因过量表达植株及其敲

除突变体 Ｔ０代植株在表型上均没有明显差异ꎬＴ１代

植株表现出发芽延迟和生长延缓[４５]ꎮ 在水稻幼苗发

育早期ꎬＯｓＳＷＥＥＴ３ａ 和 ＯｓＧＡ２０ｏｘ１ 基因共表达于茎

基部的维管束ꎬ说明 ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ 蛋白在幼苗茎基部

的维管束中有表达ꎬ参与 ＧＡ２０和葡萄糖向幼叶转运ꎬ
在幼叶中 ＧＡ２０通过 ＯｓＧＡ３ｏｘ２ 蛋白转换成有生物活

性的 ＧＡ１ꎬ促进幼苗茎的早期发育[４５]ꎮ ＧＡ２０与葡萄

糖从胚乳通过中胚轴维管束长距离运输到叶原基ꎬ有
利于水稻幼苗的旺盛生长[４５]ꎮ

ＳＷＥＥＴ 蛋白通过质外体途径将糖从韧皮部复合

物卸载到库组织ꎮ 马铃薯 ＳｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白在其匍

匐茎和块茎库组织的韧皮部伴生细胞中表达ꎬ将蔗

糖从库 组 织 向 质 外 体 空 间 转 运[５２]ꎮ 因 此ꎬ 在

３５Ｓ:ＳｔＳＷＥＥＴ１１植株茎质外体空间中蔗糖的含量高

于 ＳｔＳＷＥＥＴ１１ ＲＮＡｉ 植株[４９]ꎮ 马铃薯 ＦＴ ( ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｌｏｃｕｓ Ｔ)蛋白 ＳｔＳＰ６Ａ 是块茎形成必需的蛋白质ꎬ在块

茎形成过程中ꎬ该蛋白质在匍匐茎根尖和亚根尖分生

组织韧皮部表达ꎬ并与 ＳｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白相互作用ꎬ阻
断蔗糖向质外体渗漏ꎬ使块茎中的蔗糖卸载从质外体

形式转变为共质体形式ꎬ预示块茎形成[５２]ꎮ 这些结

果表明 ＳＷＥＥＴ 蛋白与其他蛋白质精密协调ꎬ调控源

库关系[４９]ꎮ
３.３　 在根系中的功能作用

根系生长和形态建成受发育和各种环境因子的

影响ꎮ 糖是调节根系模块建立的信号分子[５３]ꎬ影响

根系的生长发育[５４]ꎮ 液泡是植物细胞中最大的细胞

器ꎬ主要调控糖动态贮藏过程[５５]ꎮ 蔗糖从韧皮部卸

载后ꎬ水解成葡萄糖和果糖ꎬ液泡 ＳＷＥＥＴ 蛋白将果

糖从细胞质转运到液泡ꎬ果糖是液泡中糖储藏的主要

形式[５６]ꎬ且绝大多数果糖储藏在液泡中[５７]ꎬ储藏在

根液泡中的果糖可能是根细胞生长的重要能量来源ꎬ
在根伸长区促进新形成细胞的迅速扩张并加速细胞

器的成熟[５８]ꎮ 葡萄糖和蔗糖促进初生根的生长ꎬ葡
萄糖、果糖和蔗糖显著诱导一级侧根的发育和生长ꎬ
其中果糖尤为显著[５３]ꎮ 但细胞质中高水平的果糖抑

制根系生长和幼苗发育[５３ꎬ５９]ꎮ
ＳＷＥＥＴ 蛋白参与根伸长区生长发育ꎮ ＳＷＥＥＴ１７

蛋白在成熟叶片中的表达量相对较低ꎬ而在根系中的

表达量较高ꎬＳＷＥＥＴ１７ 蛋白主要富集在根成熟区的

皮层细胞ꎮ 外源果糖和暗处理均可诱导根伸长区

ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白的表达[５６]ꎮ 果糖显著抑制初生根的

生长ꎬ与野生型植株相比ꎬ质量体积分数 １％和 ２％外

源果糖处理显著抑制 ｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株初生根生

５
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长ꎬｓｗｅｅｔ１７突变体植株表现出对果糖的敏感性[５６]ꎬ
限制果糖转运到液泡中ꎬ导致细胞质中果糖浓度增

加[５９]ꎮ 而过量表达 ＳＷＥＥＴ１７ 基因增强了植株对果

糖的耐性ꎬ说明 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白介导液泡中果糖的摄

入ꎬ改变 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白的表达影响细胞内果糖的分

配ꎬ进而影响根系对高浓度果糖的敏感性[５６]ꎮ 低温

胁迫处理 ２４ ｈ 诱导野生型植株液泡中果糖含量增加

２ ~ １０ 倍[６０]ꎮ 与野生型植株相 比 较ꎬ 过 量 表 达

ＳＷＥＥＴ１７基因植株叶片中果糖含量降低 ８０％ꎬ其他

糖含量没有明显变化ꎮ 说明 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白参与液

泡中果糖的输出[５６]ꎬ位于根液泡膜的 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白

既可以通过液泡膜摄取细胞质中多余的果糖ꎬ也可以

释放存储在液泡中的果糖ꎮ ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白在促进果

糖通过根液泡膜的双向转运中发挥关键作用ꎬ以响应

代谢需求和维持细胞质中果糖动态平衡ꎮ
ＳＷＥＥＴ 蛋白参与侧根生长发育ꎮ 外源果糖处理

显著诱导侧根生长和发育所需基因 ＡＲＦ７、ＡＲＦ１９、
ＬＢＤ１６、ＬＢＤ１８ 和 ＬＢＤ２９ 的表达[５３]ꎮ Ｖａｌｉｆａｒｄ 等[５３]

的研究结果表明:ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白在侧根原基处强烈

富集ꎬ在侧根萌发的后期ꎬ该蛋白质在微管系统中富

集ꎬ随后在侧根根尖及其周围细胞中表达ꎬ且在侧根

分生区微管中表达ꎮ 这些结果表明 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白

主要在侧根形成的区域表达[５３]ꎮ ｓｗｅｅｔ１７ 突变体植

株叶片中含有高水平的果糖[６１]ꎮ 在干旱胁迫条件

下ꎬｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株和野生型植株根系中的葡萄

糖、果糖和蔗糖含量显著升高ꎬ但 ｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株

根系中果糖含量始终高于野生型植株ꎮ 与野生型植

株相比ꎬｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株侧根形成受阻ꎬ侧根长度

缩短ꎬ侧根密度降低ꎬ同时ꎬ侧根生长和发育所需基因

ＡＲＦ７、ＡＲＦ１９、ＬＢＤ１６、ＬＢＤ１８和 ＬＢＤ２９的表达量显著

降低ꎮ 外源果糖处理诱导根系中 ＳＷＥＥＴ１７基因的表

达ꎬ促进细胞质中果糖进入液泡ꎬ从而减弱细胞质中

果糖的毒害作用[５３]ꎮ 这些结果表明 ｓｗｅｅｔ１７ 突变体

植株细胞质中富集过多的果糖对植株根系的生长和

发育具有毒害作用ꎮ 干旱胁迫诱导 ＳＷＥＥＴ１７基因的

表达ꎬｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株对干旱的耐性降低ꎮ 在干

旱胁迫下ꎬｓｗｅｅｔ１７ 敲除突变体植株侧根生长减慢ꎬ侧
根发育相关转录因子表达减少ꎬ抗旱性下降[５３]ꎮ

ＳＷＥＥＴ１６ 是 ＳＷＥＥＴ１７ 的 同 源 基 因ꎬ Ｋｌｅｍｅｎｓ
等[６２]研究认为 ＳＷＥＥＴ１６ 基因在叶片和花柄的木质

部薄壁组织中表达水平极低ꎬ而在根皮层细胞中强烈

表达ꎬ主要在根部发挥作用ꎮ ＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７

是仅有的 ２ 个在根中高表达的 ＳＷＥＥＴ 蛋白家族成

员ꎬ说明第Ⅳ类 ＳＷＥＥＴ 蛋白在根中具有特定的功

能ꎮ ｓｗｅｅｔ１６和 ｓｗｅｅｔ１７ 突变体植株液泡果糖摄取活

性显 著 降 低ꎬ 而 在 低 温 胁 迫 条 件 下ꎬ 过 量 表 达

ＳＷＥＥＴ１６ 蛋白同样减少果糖的积累[６２]ꎮ 与 ｓｗｅｅｔ１６
突变体植株相比ꎬｓｗｅｅｔ１６ / １７ 双突变体植株根对过量

果糖的耐性没有进一步降低[５６]ꎮ 这些结果表明

ＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白在根细胞的液泡膜上交

换糖的途径可能不同ꎮ 鉴于 ＳＷＥＥＴ１７基因在根中的

表达量明显高于 ＳＷＥＥＴ１６ 基因ꎬＳＷＥＥＴ１７ 很可能是

根液泡膜上主要的果糖转运蛋白ꎮ 液泡膜上含有多

种糖转运蛋白ꎬ介导不同类型糖的输入和输出[２]ꎮ
与其他液泡膜糖转运蛋白相比ꎬ ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白仅转

运果糖[５６ꎬ６１]ꎮ
葡萄糖、果糖和蔗糖渗透胁迫以及低温处理显著

降低 ＳＷＥＥＴ１６基因的表达量ꎬ缺氮处理降低该基因

的表达量ꎬ但是高氮处理增加该基因的表达量[６２]ꎮ
高浓度糖抑制植物发育ꎬ尤其是在种子发芽的早期阶

段[６３]ꎮ 在 高 糖 条 件 下ꎬ 转 基 因 植 株 过 量 表 达

ＳＷＥＥＴ１６基因可以提高种子的发芽效率ꎬ其原因是

位于液泡膜上的 ＳＷＥＥＴ１６ 蛋白具有转运葡萄糖、果
糖和蔗糖的功能ꎬ同时ꎬ过量表达的 ＳＷＥＥＴ１６ 蛋白

促进了细胞质中葡萄糖、果糖和蔗糖进入液泡ꎬ从而

减少了细胞质中过量糖的毒害作用[６２]ꎮ 在氮充足或

高氮利用效率的情况下ꎬ过量表达 ＳＷＥＥＴ１６ 基因将

液泡中的糖转移到细胞质中ꎬＳＷＥＥＴ１６ 蛋白磷酸化

后作为还原态氮的碳受体ꎬ因此ꎬ过量表达 ＳＷＥＥＴ１６
基因降低了植株中葡萄糖和果糖的含量ꎬ其中在高氮

条件下果糖含量显著降低[６２]ꎮ 在正常生长和高氮条

件下ꎬ过量表达 ＡｔＳＷＥＥＴ１６ 基因的拟南芥茎和根的

生长量显著增加ꎬ氮利用效率明显提高[６２]ꎮ
除了 ＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白外ꎬＳＷＥＥＴ２ 蛋

白也参与了根系的生长发育ꎮ ＳＷＥＥＴ２ 蛋白在根中

表达ꎬ特别是根冠、根尖、根毛和成熟区表皮ꎮ ｓｗｅｅｔ２
插入突变体植株对高浓度葡萄糖的敏感性增加ꎬ叶片

中葡萄糖含量降低ꎬ根中葡萄糖流出量较野生型植株

提高了 １５％ ~ ２５％[６４－６５]ꎮ 在过量葡萄糖条件下ꎬ
ＳＷＥＥＴ２ 蛋白将葡萄糖运输到液泡短暂存储ꎮ 因此ꎬ
ＳＷＥＥＴ２ 蛋白对高浓度葡萄糖有缓解作用ꎬ阻止糖从

根组织流失ꎬ具有平衡碳流失到根际的功能[６４]ꎮ
Ｐｙｔｈｉｕｍ侵染诱导 ＳＷＥＥＴ２ 基因的表达ꎬｓｗｅｅｔ２ 突变

体对 Ｐｙｔｈｉｕｍ的敏感性增加ꎬ根系液泡膜上表达的己

６
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糖转运蛋白 ＳＷＥＥＴ２ 调控糖分泌[６６]ꎬ降低了隔离在

液泡中葡萄糖可利用性ꎬ限制糖流失到根际中ꎬ增强

了对 Ｐｙｔｈｉｕｍ的抗性[６４]ꎮ
蒺 藜 苜 蓿 ( Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ.) 的

ＭｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白是根瘤菌特异的蔗糖质膜转运蛋

白ꎬ在根瘤菌表皮(包括分生组织和侵染区域)和维

管系统中表达ꎬ且在根瘤(包括远端侵入区和分生组

织) 中 表 达 量 最 大ꎬ 另 外ꎬ 时 空 表 达 结 果 表 明

ＭｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白在根瘤菌发育的整个时期以及成熟

根瘤菌共生氮固定时期均起作用[６７－６８]ꎮ 未侵染根瘤

菌植株的 ＭｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白位于质膜ꎬ而侵染后位于

感染线和共生膜上ꎬｍｔｓｗｅｅｔ１１ 突变体植株的固氮功

能没有受到影响ꎬ可能是其他糖转运蛋白填补了这一

功能[６７]ꎮ

４　 ＳＷＥＥＴ 蛋白在生殖器官中的功能作用

４.１　 在花粉中的功能作用

花粉发育是产生雄配子体的必要条件ꎬ雄配子体

对植物有性生殖和产量至关重要[６９]ꎮ 在开花植物

中ꎬ花粉细胞在花药中发育ꎬ花药通过雄蕊中的花丝

附着在花托上ꎮ 在花形成过程中ꎬ花药发育表现出较

高的养分消耗强度[７０]ꎮ 由于绿色萼片和幼嫩花瓣只

能提供有限的光合作用同化物ꎬ花粉生长在很大程度

上依赖于碳源的输入ꎬ主要是来自源叶的蔗糖[７１]ꎮ
根据形态特征ꎬ拟南芥花药发育可以分为 １４ 个

阶段[７２]ꎬＡｔＳＷＥＥＴ８基因在花中的表达量最高[７３－７４]ꎮ
ＡｔＳＷＥＥＴ８基因在阶段 ４(四裂花药形成)表达ꎻ在减

数分裂过程中ꎬ绒毛层和小孢子细胞中 ＡｔＳＷＥＥＴ８ 基

因的表达量显著增加ꎻ阶段 ７(单倍体小孢子四分体

形成)ＡｔＳＷＥＥＴ８基因的表达量下降ꎬ阶段 １２(绒毛层

完全降解ꎬ花粉粒形成)时ꎬ该蛋白质在花粉粒中表

达[７３]ꎮ ａｔｓｗｅｅｔ８突变体中ꎬ小孢子质膜形成受到影

响ꎬ在四分体阶段ꎬ由于孢粉素沉积异常ꎬ小孢子的外

壁形成受到严重受阻ꎬ并且在减数分裂后的发育过程

中ꎬ小孢子大多破裂和死亡ꎬ导致雄性不育[７３]ꎮ 这些

结果说明 ＡｔＳＷＥＥＴ８ 蛋白在花药发育早期阶段维持

小孢子质膜的完整性ꎬ或者调控小孢子质膜的适时变

化以满足初生外壁形成[７３]ꎮ
拟南芥 ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４ 双突变体植株花粉活力低

且花粉萌发率低ꎬ导致花粉败育[４４ꎬ７５]ꎮ 由此可见

ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４双突变体植株的育性降低是由花粉缺陷

导致ꎮ 花粉从花药壁的体细胞层分离出来ꎬ花粉发育

需要花药小室提供营养ꎮ 花药壁有 ４ 层ꎬ分别为表

皮、药室内壁、中层和绒毡层ꎬ其中ꎬ表皮在花药发育

过程中起保护作用ꎻ药室内壁贮藏淀粉ꎬ与花药开裂

有关ꎬ释放花粉ꎻ中层在花药发育后期消失ꎻ绒毡层促

进营养和水分的流动ꎬ促进花粉粒的发育ꎬ分泌花粉

形成 的 外 壁 成 分ꎬ 后 期 绒 毡 层 退 化 解 体[７６]ꎮ
ＡｔＳＷＥＥＴ１３和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４基因仅在花药发育后期的

花药壁(包括内表皮和外表皮)中表达ꎬ中层和绒毡

层已完全解体ꎮ 拟南芥花药发育后期ꎬａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４
双突变体植株花药中积累过多的淀粉ꎬ且主要集中在

花药的外表皮和内表皮细胞中[７５]ꎮ ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４ 双

突变体植株花粉粒的长度和宽度显著减小ꎬ其花粉粒

中葡萄糖、果糖和蔗糖的含量也显著低于野生型植

株ꎬ花药裂开延迟[７５]ꎮ 这些结果表明 ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４双
突变体植株不能将蔗糖从内皮层运输到花粉粒ꎬ无法

为花粉发育提供充足的糖分ꎬ导致花粉粒发育不良ꎬ
这是花粉败育的主要原因[７７]ꎮ 油脂是成熟花粉粒中

碳储藏的另一种主要形式[７８]ꎮ 糖是花粉粒油脂生物

合成的主要来源ꎬ油脂积累缺陷影响花粉活力和授粉

受精[７９]ꎮ ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４ 双突变体植株花粉中脂肪酸

含量与野生型植株没有明显差异[７５]ꎮ 虽然拟南芥

ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４ 双突变体植株花粉活性显著降低ꎬ但是

仍有少量活性ꎬ原因可能是其他 ＳＷＥＥＴ 蛋白的表

达[６]或者是花药早期发育阶段生物合成的淀粉降

解[４４]ꎮ 蔗糖和赤霉素(ＧＡ)都被证明是 ＡｔＳＷＥＥＴ１３
或 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋 白 的 底 物[１５ꎬ４４]ꎬ ＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和

ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白介导的蔗糖转运对花粉活力和花粉

萌发至关重要[７５]ꎮ ＡｔＳＷＥＥＴ５ 蛋白转运半乳糖ꎬ在
花粉发育的三细胞阶段开始表达ꎬ在成熟的花粉中表

达量最大ꎬ在花粉萌发前表达量快速下降ꎮ 在外源半

乳糖处理条件下ꎬ过量表达 ＡｔＳＷＥＥＴ５ 蛋白花粉的萌

发率显著下降ꎬ而 ａｔｓｗｅｅｔ５ 突变体植株花粉萌发无变

化ꎬ说明 ＡｔＳＷＥＥＴ５ 蛋白在花粉萌发时期对半乳糖

敏感[８０]ꎮ
已有研究结果表明:ＡｔＳＷＥＥＴ１０、ＡｔＳＷＥＥＴ１２、

ＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白能介导 ＧＡ 转运ꎬ
ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ、ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１２ 蛋白具有

微弱的 ＧＡ 介导活性[２２ꎬ４４－４５]ꎮ 然而ꎬ通过外源 ＧＡ３处

理ꎬａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４ 双突变体植株的花药开裂得以部分

恢复[４４]ꎬｏｓｓｗｅｅｔ３ａ突变体植株的种子萌发和早期芽

发 育 缺 陷 可 以 恢 复[４５]ꎬ 表 明 ＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和

７
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ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白在花药中介导 ＧＡ 转运ꎮ ＧＡ 在调

控花丝伸长和花药开裂中起重要作用[８１]ꎮ 拟南芥

ｇａ２０ｏｘ１和 ｇａ２０ｏｘ２突变体表现出花丝伸长受损和开

裂延迟ꎬ但 ｇａ２０ｏｘ１ 和 ｇａ２０ｏｘ２ 突变体花粉具有活

性[８２]ꎬ表明 ＧＡ 调控的花药开裂可能与花粉活力无

关ꎮ 花药发育的不同阶段可能需要特定的 ＧＡ 转运

蛋白ꎬＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白转运的 ＧＡ 可

能与花药开裂有关ꎮ
番茄 ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ基因在花中的表达量明显多于

其他 ２８ 个 ＳｌＳＷＥＥＴ基因ꎬ并且该基因在营养器官中

表达量很低ꎻＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ基因主要在花发育后期的雄

蕊中明显表达ꎬ而此时小孢子逐渐形成ꎬ绒毡层细胞

降解ꎬ位于绒毡中的糖转移到小室ꎬ在小孢子成熟过

程中小室和花粉粒中的糖逐渐积累ꎬ在开花前达到最

高水平ꎻＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ基因在雄蕊中的特异性表达与花

粉细 胞 中 的 糖 积 累 同 时 存 在ꎬ ＲＮＡｉ 介 导 的

ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ基因表达抑制导致无核花粉细胞萎缩、萌
发受损和种子产量降低[８３]ꎮ 此外ꎬ ｓｌｓｗｅｅｔ５ｂ 沉默突

变体的雄蕊中蔗糖含量显著降低ꎬ蔗糖酶活性增加ꎬ
表明碳供应减少ꎬ蔗糖平衡紊乱[８３]ꎮ 在花粉成熟阶

段ꎬ小孢子和花粉细胞壁的形成需要大量的糖ꎬ
ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ基因在成熟花芽中明显表达ꎬ尤其是在花

药维管束和内细胞、离体小孢子(花粉粒)以及花柱

中ꎬ表明定位在质膜的 ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ 蛋白促进韧皮部

细胞的蔗糖卸载ꎬ一旦糖被转移到花药内层细胞ꎬ
ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ 蛋白促进己糖被动输出到药室ꎬ药室中

大部分蔗糖被细胞壁转化酶转化为葡萄糖和果糖ꎬ药
室中高浓度单糖促使成熟的花粉粒通过 ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ
蛋 白 摄 取 己 糖[８３]ꎮ 这 些 结 果 表 明 质 膜 蛋 白

ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ 通过介导质外体的己糖进入韧皮部卸载

细胞和发育的花粉细胞支持番茄花粉的有丝分裂和

成熟[８３]ꎮ ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ 蛋白在花柱中表达ꎬ可能与授

粉有关ꎬ授粉后花粉管快速生长ꎬ将精核输送到胚珠

进行受精ꎬ而花粉管生长所需的高能量依赖于周围组

织分泌的氨基酸和糖形式的营养物质的持续供

应[８４]ꎮ ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ 蛋白可能有助于糖从花柱细胞卸

载到传输道[８３]ꎬ在传输道中糖的吸收是由蛋白质驱

动的 ＳＵＣ / ＳＵＴ 和己糖转运蛋白介导[８５]ꎮ
水稻 ｏｓｓｗｅｅｔ１１(Ｏｓ８Ｎ３)突变体植株的花粉育性

降低ꎬ大多数花粉粒有缺陷ꎬ这可能与其缺乏淀粉有

关[８６]ꎮ ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 基因在花药以

及内稃和外稃脉络中表达ꎬ且在雄蕊中没有重叠ꎬ在

小孢子和绒毛层没有表达ꎬ其中ꎬＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 基因

在花丝(花药花梗)顶端表达ꎻＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 基因在花

药脉中表达ꎬ且起始于 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 基因表达的终

端ꎬ另外ꎬＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 基因在花药维管束中也有表

达[２２]ꎮ 因此ꎬＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 蛋白可能在花药基区脉

管系统释放底物的过程中发挥作用ꎬ而 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ
蛋白可能在花药脉中发挥作用ꎬ另外ꎬＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ
蛋白在主根的中柱、侧根发生区域、叶脉和小穗分枝

中表达[２２]ꎮ 值得注意的是ꎬ 温室中生长的水稻

ｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ敲除突变体植株未表现出明显的雄性生育

缺陷[９]ꎬＷｕ 等[２２] 认为 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ 和 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ｂ 突变

体植株没有生殖缺陷ꎮ Ｏｓ８Ｎ３ 基因 ３′端的 ５９８ ｂｐ
ＲＮＡ 干扰导致水稻花粉育性降低ꎬ花粉粒中淀粉含

量 降 低[８６]ꎬ 可 能 是 ＲＮＡ 干 扰 同 时 影 响 了

ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 基 因 的 功 能[２２]ꎮ
ｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ / １１ｂ 双突变体植株由于雄配子体发育缺

陷ꎬ花粉缺陷不能产生单个可育种子ꎬ导致无生殖能

力[２２]ꎮ 另外ꎬｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ / １１ｂ双突变体植株花粉形态

异常ꎬ糖供给不足ꎬ淀粉含量显著低于野生型植株ꎬ因
此ꎬＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 蛋白分别在花药柄

和花药脉中表达ꎬ这 ２ 个位置 ＳＷＥＥＴ 底物转移的综

合缺陷导致转运到花粉的糖不足ꎬ淀粉含量降低ꎬ从
而导致雄性不育[２２]ꎮ 外源 ＧＡ 处理可以恢复拟南芥

ａｔｓｗｅｅｔ１３ / １４双突变体的雄性不育特性[４４]ꎬ但是对水

稻 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ / １１ｂ 双突变体的雄性不育无积极作

用[２２]ꎮ ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 或 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 蛋白没有 ＧＡ
转运活性ꎬ表明 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ａ / １１ｂ 双突变体由于蔗糖转

运缺陷导致雄性不育ꎬ而非 ＧＡ 供给降低导致[２２]ꎮ
被子植物花蜜合成和分泌具有花内蜜腺和花外

蜜腺 ２ 种类型[４０]ꎮ 花蜜的生物合成在花内蜜腺和花

外蜜腺中具有保守性[８７]ꎮ 拟南芥是一种自交亲和可

育植物ꎬ发育出功能蜜腺ꎬ生产挥发物和富含己糖的

花蜜ꎮ 拟南芥 ＡｔＳＷＥＥＴ９基因在蜜腺中高表达ꎬ介导

蔗糖摄入和流出[４０ꎬ８８]ꎮ 在拟南芥 ａｔｓｗｅｅｔ９ 突变体植

株中未检测到花蜜滴ꎬ过表达 ＡｔＳＷＥＥＴ９ 基因可以增

加花 蜜 量 和 葡 萄 糖 量ꎬ ａｔｓｗｅｅｔ９ 突 变 体 中 转 入

ＡｔＳＷＥＥＴ９基因可以恢复花蜜分泌[４０]ꎮ 在成熟过程

中ꎬＡｔＳＷＥＥＴ９基因在花内蜜腺中表达量增加ꎬ在花

蜜分泌最多时表达量最大ꎮ 开花前ꎬ淀粉在野生型植

株的蜜腺薄壁组织色素体中积累ꎬ并降解生成糖ꎬ支
持花蜜分泌[８９]ꎮ ａｔｓｗｅｅｔ９ 突变体植株蜜腺薄壁组织

的所有细胞中都有淀粉积累ꎬ表明 ＡｔＳＷＥＥＴ９ 蛋白负

８
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责细胞中糖流出ꎻ开花期ꎬ野生型植株的花蜜保护组

织中含有淀粉粒ꎬ可能是花蜜中糖的再次吸收ꎬ而
ａｔｓｗｅｅｔ９突变体植株没有该特性[４０]ꎮ ２ 个蔗糖磷酸

合成酶基因 ＳＰＳ１和 ＳＰＳ２ 在拟南芥成熟蜜腺中高表

达ꎬＳＰＳ基因表达受到抑制后ꎬ淀粉积累增加ꎬ花蜜分

泌功能丧失ꎻ在拟南芥蜜腺薄壁组织中ꎬ淀粉驱动蔗

糖生物合成后ꎬ由 ＳＷＥＥＴ９ 蛋白转运到细胞外空间ꎬ
ＣＷＩＮＶ４ 蛋白将蔗糖分解成葡萄糖和果糖ꎬ产生足够

大的渗透势ꎬ使水沿渗透梯度向下流动ꎬ促进花蜜形

成ꎻＳＷＥＥＴ９ 蛋白还参与了蔓菁(雄蕊外蜜腺)和渐

狭叶烟草(雌蕊蜜腺)花蜜分泌[４０]ꎮ 这些结果说明

ＳＷＥＥＴ９ 蛋白是拟南芥、蔓菁和渐狭叶烟草 ３ 种双子

叶植物中花蜜特有的糖转运蛋白ꎮ
花蜜分泌阶段ꎬＳＷＥＥＴ９ 和 ＣＷＩＮＶ４ 基因的相对

表达水平决定花蜜中是否富含己糖ꎮ 如拟南芥和菥

蓂(Ｔｈｌａｓｐｉ ａｒｖｅｎｓｅ Ｌｉｎｎ.)花蜜分泌阶段ꎬＳＷＥＥＴ９ 和

ＣＷＩＮＶ４ 基因的表达量接近ꎬ花蜜中富含己糖[４０ꎬ９０]ꎮ
而陆地棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌｉｎｎ.)的花外蜜腺分泌

的花蜜中富含蔗糖ꎬ ＣＷＩＮＶ４ 基因的表达量仅为

ＳＷＥＥＴ９ 基 因 的 １ / ６[８７]ꎮ 西 葫 芦 ( Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｐｅｐｏ
Ｌｉｎｎ.) [９１]、向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌｉｎｎ.) [９２] 和笋

瓜(Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍａｘｉｍａ Ｄｕｃｈ. ｅｘ Ｌａｍ.) [９３] 花蜜中也富

含蔗糖ꎬＳＷＥＥＴ９与 ＣＷＩＮＶ４基因的表达无相关性ꎮ
４.２　 在种子中的功能作用

拟南芥种子填充需要 ３ 个蔗糖质膜转运蛋白

ＳＷＥＥＴ１１、ＳＷＥＥＴ１２ 和 ＳＷＥＥＴ１５ꎮ ＡｔＳＷＥＥＴ１１ 基因

主要在线形胚子叶期和成熟绿色胚期的胚乳和种皮

中表达ꎻＡｔＳＷＥＥＴ１２ 基因在线形胚子叶期和成熟绿

色胚期的种皮中表达量最大ꎬ在球心胚期的胚柄和种

皮珠孔端表达ꎻＡｔＳＷＥＥＴ１５ 基因在球心胚期和成熟

绿色胚期的胚乳中表达ꎬ在球心胚前期种子中表达量

很弱ꎬ但是在线形胚子叶期和成熟绿色胚期的种皮中

表 达 量 很 高[６]ꎮ ＡｔＳＷＥＥＴ１１、 ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 和

ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 基因在种子发育过程中表现出特定的时

空表达模式ꎬ但只有 ａｔｓｗｅｅｔ１１ / １２ / １５ 三突变体植株

表现出严重的种子缺陷ꎬ包括胚发育迟缓、种子质量

降低、淀粉和脂质含量降低ꎬ导致种子皱缩ꎬ并且在

ａｔｓｗｅｅｔ１１ / １２ / １５三突变体植株中ꎬ淀粉在种皮中积

累ꎬ而不是在胚中积累ꎬ这表明糖从种皮转移到胚中

是由 ＡｔＳＷＥＥＴ１１、ＡｓＳＷＥＥＴ１２ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 蛋白

介导的蔗糖流入[６]ꎮ 在拟南芥种子发育早期阶段ꎬ
蔗糖通过维管束卸载到韧皮部ꎮ 蔗糖通过共质体途

径向种皮的珠孔端转运ꎬ随后 ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 蛋白将蔗

糖转运到质外体空间ꎮ 在球心胚期的珠孔端ꎬ随着

ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 蛋白的出现ꎬ共质体卸载转变为质外体

卸载[９４]ꎮ ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 蛋白在种皮珠孔端表达ꎬ说明

ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 蛋白转运蔗糖到种皮珠孔端ꎬ卸载的蔗

糖用于种皮中淀粉的积累和胚乳中细胞壁生物合

成[９５]ꎮ ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 蛋白在种子发育早期阶段的胚

柄中表达ꎬ说明 ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 蛋白将一些蔗糖从种皮

通过 胚 柄 直 接 运 输 到 胚ꎻ 在 种 子 发 育 后 期ꎬ
ＡｔＳＷＥＥＴ１１ 蛋白从内珠被、而 ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 蛋白从外

珠被向胚运输蔗糖ꎬ以满足胚的正常发育[６]ꎮ 植物

胚胎的发育依赖于母体组织通过种皮和胚乳提供的

营养ꎮ 蔗糖是植物中糖类的主要运输形式ꎬ通过韧皮

部传递到母体种皮ꎬ然后从种皮分泌出来供养胚胎ꎮ
玉米 ＺｍＳＷＥＥＴ４ 蛋白通过基胚乳转移层转运葡

萄糖和果糖到胚乳ꎬ基胚乳转移层是营养进入种子的

输入口ꎬ而玉米 ｚｍｓｗｅｅｔ４ｃ和水稻 ｏｓｓｗｅｅｔ４突变体植株

表现出种子填充缺陷ꎬ表明基胚乳转移层缺少己糖转

运蛋白ꎬ导致母体韧皮部的糖不能转移到胚乳ꎬ说明

在玉米和水稻驯化过程中 ＳＷＥＥＴ４ 蛋白可能是被招

募来增加糖输入到胚乳[３５]ꎮ 果实发育早期ꎬ细胞壁

转化酶 ＣＷＩＮＶ 将输入的蔗糖转化为己糖(葡萄糖和

果糖)ꎬＳＷＥＥＴ４ 蛋白将己糖转运到胚乳ꎬ己糖可以促

进有丝分裂ꎬ增加细胞数量ꎻ果实发育后期ꎬＣＷＩＮＶ
蛋白停止表达ꎬ诱导蔗糖转运ꎬ蔗糖作为细胞分化信

号ꎬ促进储藏产物积累[９６]ꎮ
已有研究结果[７ꎬ９ꎬ９７] 显示:水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ４ 基因

在授粉后 １ ｄ 的表达量最高ꎬ随后表达量下降ꎬ而
ＯｓＳＷＥＥＴ１１、ＯｓＳＷＥＥＴ１４和 ＯｓＳＷＥＥＴ１５ 基因的表达

量逐渐升高ꎬ在发育后期达到较高的水平ꎬ且在水稻

颖 果 发 育 过 程 中ꎬ ＯｓＳＷＥＥＴ１１、 ＯｓＳＷＥＥＴ１４ 和

ＯｓＳＷＥＥＴ１５基因的 ｍＲＮＡ 表达水平均为最高ꎬ这些

基因编码的蛋白质定位于胚珠维管束、珠心突起、环
绕胚乳的珠心表皮以及糊粉层ꎮ 另外ꎬｏｓｓｗｅｅｔ１１ 突变

体植株颖果成熟延迟约 ２０ ｄꎬ籽粒皱缩ꎬ千粒质量和

产量减少ꎬ籽粒灌浆速率和结籽率降低ꎻ与野生型植

株相比ꎬｏｓｓｗｅｅｔ１１突变体植株种子胚囊中蔗糖浓度显

著降低ꎬ导致籽粒填充缺陷ꎬ单粒质量和结实率降

低[７ꎬ９ꎬ９７]ꎮ ｏｓｓｗｅｅｔ１１突变体和野生型水稻的杂交结果

表明突变母本供体导致籽粒灌浆缺陷[９７]ꎮ ｏｓｓｗｅｅｔ１４
和 ｏｓｓｗｅｅｔ１５ 突变体种子没有明显表型差异ꎻ 与

ｏｓｓｗｅｅｔ１１突变体相比ꎬｏｓｓｗｅｅｔ１１ / １５和 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ / １４双
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突变体籽粒皱缩且直径变小ꎬ胚乳形成受阻ꎬ且在果

皮中积累淀粉ꎬ而颖果中均未形成具有功能的胚乳ꎻ
而与 野 生 型 植 株 相 比 较ꎬ ｏｓｓｗｅｅｔ１１ 突 变 体 以 及

ｏｓｓｗｅｅｔ１１ / １５和 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ / １４ 双突变体植株的高度、
每株穗数和小穗数没有明显差异[７ꎬ９]ꎮ 胚珠突起与

糊粉层、胚珠表皮与糊粉层的糖转运不存在共质体途

径[９]ꎮ 这些结果表明在胚珠维管束ꎬ蔗糖从韧皮部

转移到薄壁组织ꎬ通过胞间连丝共质体途径进入胚珠

突 起 和 胚 珠 表 皮ꎬ ＯｓＳＷＥＥＴ１１、 ＯｓＳＷＥＥＴ１４ 和

ＯｓＳＷＥＥＴ１５ 蛋白介导蔗糖从维管束薄壁组织进入质

外体ꎬ或从胚珠突起和胚珠表皮进入质外体ꎬ随后这

３ 个蛋白质将蔗糖运输到糊粉层和胚乳ꎬ促进水稻颖

果胚乳的形成ꎬ完成灌浆ꎮ ＯｓＳＷＥＥＴ１５ 基因可以弥

补 ｏｓｓｗｅｅｔ１１ 突 变 体 的 缺 陷ꎬ ＯｓＳＷＥＥＴ１４ 蛋 白 与

ＯｓＳＷＥＥＴ１１ 蛋 白 协 同 作 用 于 水 稻 籽 粒 灌 浆[７]ꎬ
ＯｓＳＷＥＥＴ１１ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１５ 蛋白是水稻籽粒填充的

核心成员[９]ꎮ
大豆种子主要由成熟胚组成ꎬ为人类和其他动物

所需蛋白质和油脂的主要来源ꎮ 植物种子发育早期

对于种子数量和大小以及潜在产能具有重要影响ꎮ
在发育早期ꎬ微小的胚胎迅速生长ꎬ并从发育种子的

液体胚乳中获得大量的糖ꎮ 子叶期胚乳分解ꎬ为发育

中的 胚 胎 提 供 糖ꎬ 这 对 种 子 成 熟 至 关 重 要[９８]ꎮ
ＧｍＳＷＥＥＴ１５ａ和 ＧｍＳＷＥＥＴ１５ｂ基因在大豆发育种子

子叶期的胚乳中特异性高表达ꎻｇｍｓｗｅｅｔ１５ 突变体植

株种子在球形胚、心形胚和子叶胚发育过程中ꎬ胚发

育和胚乳降解大幅度延迟ꎬ并且 ８０％的种子败育ꎬ种
子成熟延迟 ７~１０ ｄꎻ而与野生型植株相比ꎬ过量表达

ＧｍＳＷＥＥＴ１５ 基 因 的 种 子 败 育 率 没 有 差 异[９９]ꎮ
ｇｍｓｗｅｅｔ１５突变体植株与野生型植株的互交实验结果

表明:仅 ｇｍｓｗｅｅｔ１５(♀) ×ｇｍｓｗｅｅｔ１５(♂)杂交结籽率

显著降低ꎬ说明 ｇｍｓｗｅｅｔ１５ 突变体植株种子败育与受

精卵中 ＧｍＳＷＥＥＴ１５ 的等位基因有关ꎻｇｍｓｗｅｅｔ１５ 突

变体植株种子、胚、种皮和胚乳中的蔗糖和葡萄糖含

量显著降低ꎬ而在胚发育过程中ꎬ糖供给不足是

ｇｍｓｗｅｅｔ１５ 突变体植株种子败育的主要原因ꎬ增加驱

动光合作用的蔗糖的供给可以部分恢复 ｇｍｓｗｅｅｔ１５
突变体植株的种子败育缺陷[９９]ꎮ 葡萄糖含量降低可

能激发细胞程序性死亡ꎬ抑制细胞分裂ꎬ而细胞程序

性死亡与高的种子败育率有关[９８ꎬ１００]ꎮ 上述研究结果

表明质膜糖转运蛋白 ＧｍＳＷＥＥＴ１５ 在大豆胚胎发育

中起着至关重要的作用ꎮ

在 大 豆 种 子 发 育 过 程 中ꎬ ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 和

ＧｍＳＷＥＥＴ１０ｂ基因主要在种皮薄壁组织中表达ꎻ与野

生型植株相比较ꎬｇｍｓｗｅｅｔ１０ａ和 ｇｍｓｗｅｅｔ１０ｂ敲除突变

体植株种子大小和油脂含量降低ꎬ蛋白质含量升高ꎬ
而 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ和 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ｂ基因过量表达植株

种子大小和油脂含量显著升高ꎬ蛋白质含量降低ꎻ
ｇｍｓｗｅｅｔ１０ａ / １０ｂ双突变体植株种子更小ꎬ油脂含量更

低ꎬ蛋白质含量更高ꎬｇｍｓｗｅｅｔ１０ａ / １０ｂ 双突变体植株

种胚中蔗糖、葡萄糖和果糖的含量显著降低ꎬ种皮中

蔗糖含量(花后 １４ ~ １６ ｄ)和己糖含量(花后 ２０ ~ ２２
ｄ)显著高于野生型植株ꎬ说明 ｇｍｓｗｅｅｔ１０ａ / １０ｂ 双突

变体 植 株 中 糖 从 种 皮 向 胚 转 运 的 功 能 缺 陷ꎬ
ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 和 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ｂ 蛋白决定种皮和胚

之间糖的分配[１０１]ꎮ 在种子快速生长阶段ꎬ种皮和胚

中的蔗糖含量较高ꎬ跨越种皮的蔗糖对于满足快速生

长的种子对碳源日益增长的需求尤为重要ꎮ 糖分配

影响胚发育ꎬ调控脂肪酸和蛋白质生物合成[９６]ꎮ 在

大豆驯化过程中ꎬＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 基因的选择将更多

的糖从种皮运输到胚ꎬ促进胚细胞分裂和扩展ꎬ增加

油脂生物合成ꎬ从而增加了油脂含量以及种子大小ꎻ
由于蛋白质生物合成依赖氮和碳的利用效率ꎬ
ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 或 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ｂ 蛋白的糖转运活性

增加ꎬ导致蛋白质含量降低ꎬ说明 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 和

ＧｍＳＷＥＥＴ１０ｂ 蛋白通过转运蔗糖、葡萄糖和果糖决

定种子油脂和蛋白质含量ꎬ控制种子大小[１０１]ꎮ
大豆经过驯化改良ꎬ其种子中油脂含量增加ꎮ 大

豆群体遗传连锁分析结果显示:１５ 号染色体 ２~６ Ｍｂ
区域存在显著调控蛋白质和油脂含量的数量性状位

点(ＱＴＬ) [３７－３８ꎬ１０２]ꎮ ＧｍＳＷＥＥＴ３９ 蛋白控制大豆种子

油脂含量[３８]ꎮ ＧｍＳＷＥＥＴ３９(ＣＣ－)基因在花芽和发

育的种子中显著表达ꎬ在球形胚阶段开始积累ꎬ成熟

阶段早期达到最高ꎬ随后降低ꎬ后成熟阶段和干种子

阶段没有表达[３７]ꎮ ＧｍＳＷＥＥＴ３９ 基因在种皮薄壁组

织中大量表达ꎬ这对于从种皮卸载光合作用同化物及

激发种子储藏启动至关重要[１０３]ꎮ ＧｍＳＷＥＥＴ３９ 蛋白

将种皮薄壁组织中卸载的蔗糖转运到胚ꎬ增加胚中蔗

糖含量ꎬ进而加强蔗糖驱动的脂肪酸生物合成[１０４]ꎮ
４.３　 在果实中的功能作用

果实中糖含量决定其品质和市场价值ꎮ 苹果

(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ.)基因组中有 ２５ 个 ＳＷＥＥＴ 基

因ꎬ其中 ９ 个在果实发育过程中高表达ꎬＭｄＳＷＥＥＴ２ｅ、
ＭｄＳＷＥＥＴ９ｂ和 ＭｄＳＷＥＥＴ１５ａ 基因与果实中糖积累
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有关ꎬＭｄＳＷＥＥＴ９ｂ和 ＭｄＳＷＥＥＴ１５ａ 基因是不同品种

间糖含量表型变异的主要贡献者[２３]ꎮ ＡｎｍＳＷＥＥＴ５
和 ＡｎｍＳＷＥＥＴ１１ 基 因 在 凤 梨 〔 Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ
(Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕果实发育过程中显著表达[１０５]ꎮ 枇杷

〔Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ ( Ｔｈｕｎｂ.) Ｌｉｎｄｌ.〕 ＥｊＳＷＥＥＴ１５ 基

因高表达与高糖含量相关[１０６]ꎮ 葡萄 ( Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ
Ｌｉｎｎ.)ＶｖＳＷＥＥＴ１０基因在果实成熟时极显著表达ꎬ在
葡萄和番茄中过量表达 ＶｖＳＷＥＥＴ１０ 基因可以显著增

加果实中葡萄糖、果糖和总糖的含量[２５]ꎮ
番茄 ＳｌＳＷＥＥＴ１５基因在果实中的表达量显著高

于营养器官ꎬ而 ｓｌｓｗｅｅｔ１５敲除突变体植株的果实大小

和质量显著降低ꎬ种子填充和胚发育存在严重缺

陷[１０]ꎮ ＳｌＳＷＥＥＴ１５ 蛋白在微管组织和种皮中表达ꎬ
微管组织和种皮是果实中蔗糖卸载的主要部位ꎬ在果

实发育过程中ꎬＳｌＳＷＥＥＴ１５ 蛋白介导蔗糖流从韧皮

部释放细胞进入质外体ꎬ随后输入薄壁组织ꎬ且

ＳｌＳＷＥＥＴ１５ 蛋白介导的蔗糖流对于从种皮到发育胚

的蔗糖卸载是必须的ꎬ说明 ＳｌＳＷＥＥＴ１５ 蛋白从番茄

韧皮部和种皮卸载蔗糖为果实和种子发育提供养

分[１０]ꎮ 番 茄 质 膜 转 运 蛋 白 ＳｌＳＷＥＥＴ７ａ 和

ＳｌＳＷＥＥＴ１４ 转运葡萄糖、果糖和蔗糖ꎬ主要在绿熟期

的花梗、维管束和种子中表达ꎬ而 ＳｌＳＷＥＥＴ７ａ 或

ＳｌＳＷＥＥＴ１４基因沉默后果实中糖含量升高ꎬ植株高度

增加ꎬ果实增大[１０７]ꎮ 在番茄果实的胎座韧皮部薄壁

组织中ꎬ蔗糖通过质外体途径卸载ꎬ位于胎座和种子

交界的韧皮部薄壁组织可能是蔗糖质外体卸载的部

位[１０７]ꎮ 液泡转化酶与糖信号、细胞壁相关激酶和植

物激素交叉作用促进细胞扩张ꎬＳｌＳＷＥＥＴ７ａ 基因沉

默促进己糖积累和液泡转化酶的表达ꎬ改变糖信号可

以促 进 细 胞 扩 张ꎬ 生 产 较 大 的 果 实[１０７]ꎮ 西 瓜

〔Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｍａｔｓｕｍ. ｅｔ Ｎａｋａｉ〕果实发

育过程中ꎬＣｌＳＷＥＥＴ３ 基因在储存细胞中表达量最

高ꎬ且表达量与糖含量显著相关ꎬ该基因过量表达导

致糖含量升高ꎬ而该基因缺失导致糖含量降低[１０８]ꎮ
黄 瓜 ( Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ.) 己 糖 转 运 蛋 白

ＣｓＳＷＥＥＴ７ａ 在库组织中高表达ꎬ位于韧皮部伴侣细

胞的质膜上ꎬ随着果实发育ꎬ表达量逐渐增加ꎬ过量表

达该基因果实大小以及葡萄糖和果糖含量增加ꎬ而
ＲＮＡｉ植株表现出相反的表型[１０９]ꎮ 在黄瓜果实中ꎬ
ＣｓＳＷＥＥＴ７ａ 蛋白在韧皮部将伴侣细胞中的己糖转运

到质外体ꎬ激发棉子糖家族的低聚糖代谢ꎬ促进果实

生长发育[１０９]ꎮ

５　 总结和展望

随着物种的进化演变ꎬ多倍体化使基因家族成员

得到了扩张ꎮ ＳＷＥＥＴ４、ＳＷＥＥＴ９ 和 ＳＷＥＥＴ３９ 基因是

作物驯化改良选择的关键基因ꎮ ＳＷＥＥＴ 蛋白调控植

物生长发育不同生理过程ꎬ尤其是源库关系[８]ꎮ 例

如:ＳＷＥＥＴ１６ 和 ＳＷＥＥＴ１７ 蛋白参与根系发育ꎬ提高

氮的利用效率ꎻ拟南芥 ＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋

白以及水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 蛋白参与

花药发育ꎻ ＳＷＥＥＴ９ 蛋白参与花蜜分泌ꎻ 拟南芥

ＡｔＳＷＥＥＴ１１、ＡｔＳＷＥＥＴ１２ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１５ 蛋白以及

水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ４、 ＯｓＳＷＥＥＴ１１、 ＯｓＳＷＥＥＴ１４ 和

ＯｓＳＷＥＥＴ１５ 蛋 白 控 制 种 子 填 充ꎻ ＳＷＥＥＴ３９ 和

ＳＷＥＥＴ１０ 蛋白控制大豆油脂和蛋白质含量ꎮ 这些结

果表明 ＳＷＥＥＴ 蛋白参与光合作用同化物分配ꎬ控制

作物产量ꎬＳＷＥＥＴ 基因工程是增加源库强度、提高作

物产量的有效策略ꎮ
在不同的植物生长发育中ꎬＳＷＥＥＴ 蛋白发挥的

功能不同ꎬ例如:拟南芥 ＡｔＳＷＥＥＴ８ 蛋白在花药发育

早期发挥作用ꎬＡｔＳＷＥＥＴ１３ 和 ＡｔＳＷＥＥＴ１４ 蛋白在花

药发 育 后 期 发 挥 作 用ꎬ 而 水 稻 ＯｓＳＷＥＥＴ１１ａ 和

ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂ 蛋白共同调控花药发育ꎮ 值得注意的

是ꎬ部分 ＳＷＥＥＴ 基因过量表达植株和敲除突变体植

株表型相同ꎬ发芽延迟和生长发育延缓ꎬ产量下降ꎬ韧
皮部装载受损ꎬ如水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ３ａ、ＯｓＳＷＥＥＴ１１ 和

ＯｓＳＷＥＥＴ１４ 基 因[１１０－１１１]ꎬ 拟 南 芥 ＡｔＳＷＥＥＴ１１ 和

ＡｔＳＷＥＥＴ１２基因[１６]ꎬ马铃薯 ＳｔＳＷＥＥＴ１１基因[４９]ꎮ 然

而ꎬＳＷＥＥＴ 蛋白调控光合产物分配在不同物种间存

在差异ꎬ其作用机制仍然不清楚ꎮ
关于 ＳＷＥＥＴ 蛋白建议重点进行以下研究:１)利

用现代基因组测序技术ꎬ结合多组学技术ꎬ进行全基

因组关联研究 ( ＧＷＡＳ) 和 ＱＴＬ 定位ꎬ 鉴定候选

ＳＷＥＥＴ基因控制源库组织中糖类分配的性状ꎬ揭示

ＳＷＥＥＴ 蛋白在植物驯化改良过程中的作用ꎻ２)从更

多的物种中鉴定 ＳＷＥＥＴ 蛋白ꎬ挖掘 ＳＷＥＥＴ 蛋白新

成员及其独特的功能作用ꎬ如 ＳＷＥＥＴ９ 蛋白具有独

特的蜜腺分泌功能ꎻ３)通过物种间 ＳＷＥＥＴ 蛋白的比

较ꎬ揭示物种的起源和进化关系ꎻ４)通过调控 ＳＷＥＥＴ
蛋白韧皮部装载功能ꎬ提高其源到库的转运效率ꎻ
５)通过研究 ＳＷＥＥＴ 蛋白韧皮部卸载的质外体途径

调控种子和果实中糖含量ꎬ促进提质增效ꎻ６)通过研
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究根系中 ＳＷＥＥＴ 蛋白对液泡中糖的调控机制促进

根系发育ꎬ尤其是在无性繁殖植物中的应用ꎮ
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[２] 　 ＨＥＤＲＩＣＨ Ｒꎬ ＳＡＵＥＲ Ｎꎬ ＮＥＵＨＡＵＳ Ｈ Ｅ. Ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｃｒｏｓｓ
ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｖａｃｕｏｌａｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ: ｎａｔｕｒｅ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｒｉｅｒ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２５: ６３－７０.

[３] 　 ＶＡＮ ＤＥＮ ＢＲＯＥＫ Ｐ Ｊ Ａꎬ ＶＡＮ ＧＯＭＰＥＬ Ａ Ｅꎬ ＬＵＴＴＩＫ Ｍ Ａ Ｈꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｎｄ ｍａｌｔｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｐｌａｓｍａ￣
ｍｅｍｂｒａｎｅ ｖｅｓｉｃｌｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｙｅａｓｔ Ｃａｎｄｉｄａ ｕｔｉｌｉｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ １９９７ꎬ ３２１: ４８７－４９５.

[４] 　 ＣＨＥＮ Ｌ Ｑꎬ ＨＯＵ Ｂ Ｈꎬ ＬＡＬＯＮＤＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｆｏｒ
ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｘｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１０ꎬ
４６８(７３２３): ５２７－５３２.

[５] 　 ＲＵＡＮ Ｙ Ｌ. Ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ｇａｔｅｗａｙ ｔｏ ｄｉｖｅｒｓｅ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ａｎｄ
ｓｕｇａｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ６５:
３３－６７.

[６] 　 ＣＨＥＮ Ｌ Ｑꎬ ＬＩＮ Ｉ Ｗꎬ ＱＵ Ｘ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃａｓｃａｄｅ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｃｏａｔ ａｎｄ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ
ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅｍｂｒｙｏ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０１５ꎬ ２７(３): ６０７－６１９.

[７] 　 ＦＥＩ Ｈꎬ ＹＡＮＧ Ｚꎬ ＬＵ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＳＷＥＥＴ１４ ｃｏｏｐｅｒａｔｅｓ ｗｉｔｈ
ＯｓＳＷＥＥＴ１１ ｔｏ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０２１ꎬ ３０６: １１０８５１.

[８] 　 ＳＩＮＧＨ Ｊꎬ ＤＡＳ Ｓꎬ ＪＡＧＡＤＩＳ ＧＵＰＴＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｓｏｕｒｃｅ￣ｓｉｎｋ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｆｏｒ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｙｉｅｌｄ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２３ꎬ ２１(８): １５２８－１５４１.

[９] 　 ＹＡＮＧ Ｊꎬ ＬＵＯ Ｄꎬ ＹＡＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＷＥＥＴ１１ ａｎｄ １５ ａｓ ｋｅｙ ｐｌａｙｅｒｓ
ｉｎ ｓｅｅｄ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１８ꎬ ２１８ ( ２ ):
６０４－６１５.

[１０] 　 ＫＯ Ｈ Ｙꎬ ＨＯ Ｌ Ｈꎬ ＮＥＵＨＡＵＳ Ｈ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ＳｌＳＷＥＥＴ１５ ｕｎｌｏａｄｓ ｓｕｃｒｏｓｅ ｆｒｏｍ ｐｈｌｏｅｍ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｃｏａｔ ｆｏｒ ｆｒｕｉｔ
ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １８７
(４): ２２３０－２２４５.

[１１] 　 ＪＥＥＮＡ Ｇ Ｓꎬ ＫＵＭＡＲ Ｓꎬ ＳＨＵＫＬＡ Ｒ Ｋ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １００(４ / ５): ３５１－３６５.

[１２] 　 ＢＲＥＩＡ Ｒꎬ ＣＯＮＤＥ Ａꎬ ＢＡＤＩＭ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ＳＷＥＥＴｓ: ｆｒｏｍ
ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｔｏ ｐｌａｎｔ￣ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｕｎｅｘｐｅｃｔｅｄ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｏｌｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １８６(２): ８３６－

８５２.
[１３] 　 ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｔꎬ ＪＩＡ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ

ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｐｅｃａｎ
ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ａ ｎｏｖｅｌ ｂａｄｎａｖｉｒｕｓ ｐｅｃａｎ ｖｉｒｕｓ [ Ｊ ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２２ꎬ ２３(２１): １３５７６.

[１４] 　 ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｔꎬ ＺＨＡＮＧ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ ｏｆ ｐｅｒｓｉｓｔｉｎｇ ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｅｄ ｆｒｕｉｔｌｅｔｓ: ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ
ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｎｄ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｓｅｌｆ￣ｔｈｉｎｎｉｎｇ
ｏｆ ｐｅｃａｎ ｆｒｕｉｔｌｅｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｉｓｓｕｅｓ ｉｎ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ４４(１): １７６－１９３.

[１５] 　 ＣＨＥＮ Ｌ Ｑꎬ ＱＵ Ｘ Ｑꎬ ＨＯＵ Ｂ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｃｒｏｓｅ ｅｆｆｌｕｘ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ
ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ａ ｋｅｙ ｓｔｅｐ ｆｏｒ ｐｈｌｏｅｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１２ꎬ ３３５(６０６５): ２０７－２１１.

[１６] 　 ＥＯＭ Ｊ Ｓꎬ ＣＨＥＮ Ｌ Ｑꎬ ＳＯＳＳＯ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＷＥＥＴｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｆｏｒ
ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ
Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２５: ５３－６２.

[１７] 　 ＭＩＡＯ Ｈꎬ ＳＵＮ Ｐꎬ ＬＩＵ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ
ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｒｅｖｅａｌ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ /
ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｂａｎａｎａ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１７ꎬ ７
(１): ３５３６.

[１８] 　 ＸＩＥ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｄꎬ ＱＩＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｒｅｖｅａｌ
ｔｈｅ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ＬｃＳＷＥＥＴ２ａ / ３ｂ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] .
ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １９(１): ４９９.

[１９] 　 ＬＩ Ｍꎬ ＸＩＥ Ｈꎬ ＨＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳｔＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ
(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０２０ꎬ ４２
(２): １３５－１５３.

[２０] 　 ＹＵＥ Ｗꎬ ＣＡＩ Ｋꎬ ＸＩＡ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＨｖＳＷＥＥＴ１ａ ｄｕｒｉｎｇ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０２３ꎬ １４: １１３７４３４.

[２１] 　 ＹＵＡＮ Ｍꎬ ＺＨＡＯ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ＭｔＮ３ / ｓａｌｉｖａ / ＳＷＥＥＴ
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ: ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇꎬ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
[ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ５６ ( ６ ):
５５９－５７０.

[２２] 　 ＷＵ Ｌ Ｂꎬ ＥＯＭ Ｊ Ｓꎬ ＩＳＯＤＡ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＳＷＥＥＴ１１ｂꎬ ａ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｓｉｘｔｈ ｌｅａｆ ｂｌｉｇｈｔ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｇｅｎｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ￣
ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍａｌｅ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２２ꎬ ２３４ ( ３):
９７５－９８９.

[２３] 　 ＺＨＥＮ Ｑꎬ ＦＡＮＧ Ｔꎬ ＰＥＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｇｅｎｅ￣ｔａｇｇｅｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｌｅ
ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｆｒｕｉｔ ｓｕｇａｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ
Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１８ꎬ ５: １４.
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ｔｒｉｐｌｅ ｋｎｏｃｋ￣ｏｕｔ ｍｕｔａｎｔｓ ｉｎ Ｚｅａ ｍａｙｓ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１８ꎬ
２１８(２): ５９４－６０３.

[４９] 　 ＡＢＥＬＥＮＤＡ Ｊ Ａꎬ ＢＥＲＧＯＮＺＩ Ｓꎬ ＯＯＲＴＷＩＪＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｏｕｒｃｅ￣
ｓｉｎｋ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ＦＴ ｈｏｍｏｌｏｇ ｗｉｔｈ ａ
ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ２９ ( ７):
１１７８－１１８６.

[５０] 　 ＳＥＯ Ｐ Ｊꎬ ＰＡＲＫ Ｊ Ｍꎬ ＫＡＮＧ Ｓ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＡＧ２９ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｅｌｌ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ ｕｎｄｅｒ
ｈｉｇｈ ｓａｌｉｎｉｔｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１１ꎬ ２３３(１): １８９－２００.

[５１] 　 ＮＩ Ｊꎬ ＬＩ Ｊꎬ ＺＨＵ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｇｅｎｅ
ＰｂＳＷＥＥＴ４ ｏｆ ｐｅａｒ ｃａｕｓｅｓ ｓｕｇａｒ ｒｅｄｕｃｅ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ
ｌｅａｖｅｓ[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ ２０２０ꎬ ７４３: １４４５８２.

[５２] 　 ＶＩＯＬＡ Ｒꎬ ＲＯＢＥＲＴＳ Ａ Ｇꎬ ＨＡＵＰＴ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｕｂｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ
ｐｏｔａｔｏ ｉｎｖｏｌｖｅｓ ａ ｓｗｉｔｃｈ ｆｒｏｍ ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ ｔｏ ｓｙｍｐｌａｓｔｉｃ ｐｈｌｏｅｍ
ｕｎｌｏａｄｉｎｇ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００１ꎬ １３(２): ３８５－３９８.

[５３] 　 ＶＡＬＩＦＡＲＤ Ｍꎬ ＬＥ ＨＩＲ Ｒꎬ ＭÜＬＬＥＲ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｖａｃｕｏｌａｒ ｆｒｕｃｔｏｓｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＳＷＥＥＴ１７ ｉｓ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｆｏｒ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １８７(４): ２７１６－２７３０.

[５４] 　 ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｆꎬ ＳＡＴＯ￣ＮＡＲＡ Ｋꎬ ＫＯＢＡＹＡＳＨＩ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｇａｒ￣
ｉｎｄｕｃｅｄ ａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓ ｒｏｏｔｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００３ꎬ １１６(２): ８３－９１.

[５５] 　 ＭＡＲＴＩＮＯＩＡ Ｅꎬ ＭＥＹＥＲ Ｓꎬ ＤＥ ＡＮＧＥＬＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｖａｃｕｏｌａｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅｉｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｔｅｘｔ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ６３: １８３－２１３.

[５６] 　 ＧＵＯ Ｗ Ｊꎬ ＮＡＧＹ Ｒꎬ ＣＨＥＮ Ｈ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＷＥＥＴ１７ꎬ ａ ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｆｒｕｃｔｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｔｏｎｏｐｌａｓｔ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １６４(２):
７７７－７８９.

[５７] 　 ＴＯＨＧＥ Ｔꎬ ＲＡＭＯＳ Ｍ Ｓꎬ ＮＵＮＥＳ￣ＮＥＳＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｗａｒｄ ｔｈｅ
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ｓｔｏｒａｇｅ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅ: ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｔｈｅ ｂａｒｌｅｙ ｖａｃｕｏｌｅ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １５７(３): １４６９－１４８２.

[５８] 　 ＥＴＸＥＢＥＲＲＩＡ Ｅꎬ ＰＯＺＵＥＴＡ￣ＲＯＭＥＲＯ Ｊꎬ ＧＯＮＺＡＬＥＺ Ｐ. Ｉｎ ａｎｄ
ｏｕｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｔｏｒａｇｅ ｖａｃｕｏｌｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ １９０:
５２－６１.

[５９] 　 ＣＨＯ Ｙ Ｈꎬ ＹＯＯ Ｓ Ｄ. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｒｏｌｅ ｏｆ ｆｒｕｃｔｏｓｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ
ＦＩＮＳ１ / ＦＢＰ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ ７
(１): ｅ１００１２６３.

[６０] 　 ＷＯＲＭＩＴ Ａꎬ ＴＲＥＮＴＭＡＮＮ Ｏꎬ ＦＥＩＦＥＲ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ
ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｖａｃｕｏｌａｒ
ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００６ꎬ １８(１２): ３４７６－３４９０.

[６１] 　 ＣＨＡＲＤＯＮ Ｆꎬ ＢＥＤＵ Ｍꎬ ＣＡＬＥＮＧＥ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｅａｆ ｆｒｕｃｔｏｓｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｖａｃｕｏｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＳＷＥＥＴ１７ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ ２３(８): ６９７－７０２.

[６２] 　 ＫＬＥＭＥＮＳ Ｐ Ａꎬ ＰＡＴＺＫＥ Ｋꎬ ＤＥＩＴＭＥＲ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｖａｃｕｏｌａｒ ｓｕｇａｒ ｃａｒｒｉｅｒ ＡｔＳＷＥＥＴ１６ ｍｏｄｉｆｉｅｓ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎꎬ
ｇｒｏｗｔｈꎬ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１３ꎬ １６３(３): １３３８－１３５２.

[６３] 　 ＤＥＫＫＥＲＳ Ｂ Ｊ Ｗꎬ ＳＣＨＵＵＲＭＡＮＳ Ｊ Ａ Ｍ Ｊꎬ ＳＭＥＥＫＥＮＳ Ｓ Ｃ Ｍ.
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００８ꎬ ６７(１ / ２): １５１－１６７.

[６４] 　 ＣＨＥＮ Ｈ Ｙꎬ ＨＵＨ Ｊ Ｈꎬ ＹＵ Ｙ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｖａｃｕｏｌａｒ
ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＳＷＥＥＴ２ ｌｉｍｉｔｓ ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｒｏｏｔｓ
ａｎｄ ｒｅｓｔｒｉｃｔｓ Ｐｙｔｈｉｕｍ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１５ꎬ ８３
(６): １０４６－１０５８.

[６５] 　 ＳＬＥＷＩＮＳＫＩ Ｔ Ｌ. Ｄｉｖｅｒｓｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｈｏｍｏｌｏｇｓ ｉｎ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ: ａ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１１ꎬ ４(４): ６４１－６６２.

[６６] 　 ＴＡＯ Ｙꎬ ＣＨＥＵＮＧ Ｌ Ｓꎬ ＬＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ
ＳＷＥＥＴ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｉｎ ａ ｈｏｍｏ￣ｔｒｉｍｅｒｉｃ ｃｏｍｐｌｅｘ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１５ꎬ
５２７(７５７７): ２５９－２６３.

[６７] 　 ＫＲＹＶＯＲＵＣＨＫＯ Ｉ Ｓꎬ ＳＩＮＨＡＲＯＹ Ｓꎬ ＴＯＲＲＥＳ￣ＪＥＲＥＺ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ.
ＭｔＳＷＥＥＴ１１ꎬ ａ ｎｏｄｕｌｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｕｃｒｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １７１(１): ５５４－５６５.

[６８] 　 ＲＯＵＸ Ｂꎬ ＲＯＤＤＥ Ｎꎬ ＪＡＲＤＩＮＡＵＤ Ｍ￣Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｒｏｏｔ
ｎｏｄｕｌｅｓ ｕｓｉｎｇ ｌａｓｅｒ￣ｃａｐｔｕｒｅ ｍｉｃｒｏｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｔｏ ＲＮＡ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１４ꎬ ７７(６): ８１７－８３７.

[６９] 　 ＭＡ Ｈ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ
ｍｉｃｒｏｇａｍｅｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ ５６: ３９３－４３４.

[７０] 　 ＢＯＲＧＨＩ Ｍꎬ ＦＥＲＮＩＥ Ａ Ｒ. Ｆｌｏｒａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄｓ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒｓ􀆳 ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ
ｓｅｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ １７５(４): １５１０－１５２４.

[７１] 　 ＭÜＬＬＥＲ Ｇ Ｌꎬ ＤＲＩＮＣＯＶＩＣＨ Ｍ Ｆꎬ ＡＮＤＲＥＯ Ｃ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ ｌｉｆｅｓｐａｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｂａｃｃｏ ｆｌｏｗｅｒ [ Ｊ ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１０ꎬ ６１(１３): ３６７５－３６８８.

[７２] 　 ＳＡＮＤＥＲＳ Ｐ Ｍꎬ ＢＵＩ Ａ Ｑꎬ ＷＥＴＥＲＩＮＧＳ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎｔｈｅｒ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｅｆｅｃｔｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｍａｌｅ￣ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｕｔａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｓｅｘｕａｌ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ １９９９ꎬ １１(６): ２９７－３２２.

[７３] 　 ＧＵＡＮ Ｙ Ｆꎬ ＨＵＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＺＨＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＵＰＴＵＲＥＤ ＰＯＬＬＥＮ
ＧＲＡＩＮ１ꎬ ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ＭｔＮ３ / ｓａｌｉｖａ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙꎬ ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ
ｅｘｉｎｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｉｎｔｅｇｒｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４７(２): ８５２－８６３.

[７４] 　 ＹＵ Ｈ Ｊꎬ ＨＯＧＡＮ Ｐꎬ ＳＵＮＤＡＲＥＳＡＮ Ｖ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｅｍａｌｅ
ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂｙ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １３９(４): １８５３－１８６９.

[７５] 　 ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＸＵＥ Ｘꎬ ＺＥＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｃｒｏｓｅ ｒａｔｈｅｒ ｔｈａｎ ＧＡ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ＡｔＳＷＥＥＴ１３ ａｎｄ ＡｔＳＷＥＥＴ１４ ｓｕｐｐｏｒｔｓ ｐｏｌｌｅｎ
ｆｉｔｎｅｓｓ ａｔ ｌａｔｅ ａｎｔｈｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ
２０２２ꎬ ２３６(２): ５２５－５３７.

[７６] 　 ＸＵＥ Ｊ Ｓꎬ ＹＡＯ Ｃꎬ ＸＵ Ｑ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｌａｙｅｒ
ｉｎ ｔｈｅ ａｎｔｈｅｒ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２１ꎬ
１２: ６３４１１４.

[７７] 　 ＨＥＤＨＬＹ Ａꎬ ＶＯＧＬＥＲ Ｈꎬ ＳＣＨＭＩＤ Ｍ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔａｒｃｈ ｔｕｒｎｏｖｅｒ
ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｄｕｒｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １７２(４): ２３８８－２４０２.

[７８] 　 ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＫＡＭＢＨＡＭＰＡＴＩ Ｓꎬ ＡＬＬＥＮ Ｄ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｓｗｉｔｃｈ ｉｎ ｍａｔｕｒｅꎬ ｈｙｄｒａｔｅｄꎬ
ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ ｐｏｌｌｅｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２２ꎬ １３: ８３６６６５.

[７９] 　 ＺＨＥＮＧ Ｙꎬ ＤＥＮＧ Ｘꎬ ＱＵ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ ｌｉｐｉｄ ｂｏｄｙ
ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｂｙ ＭＡＰ ｋｉｎａｓｅｓ ａｎｄ ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ＷＲＫＹ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１８ꎬ １４ ( １２ ):
ｅ１００７８８０.

[８０] 　 ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＹＵ Ｙ Ｃꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｘｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＳＷＥＥＴ５
ｃｏｎｆｅｒｓ ｇａｌａｃｔｏｓｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｖｉａ ａ
ｇａｌａｃｔｏｋｉｎａｓｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ １８９(１): ３８８－４０１.

[８１] 　 ＭＡＲＣＩＮＩＡＫ Ｋꎬ ＰＲＺＥＤＮＩＣＺＥＫ Ｋ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ
ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ￣ ａｎｄ ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｔａｍｅｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ] .
Ｇｅｎｅｓ (Ｂａｓｅｌ)ꎬ ２０１９ꎬ １０(１０): ８１１.

[８２] 　 ＲＩＥＵ Ｉꎬ ＲＵＩＺ￣ＲＩＶＥＲＯ Ｏꎬ ＦＥＲＮＡＮＤＥＺ￣ＧＡＲＣＩＡ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｓ ＡｔＧＡ２０ｏｘ１ ａｎｄ ＡｔＧＡ２０ｏｘ２ ａｃｔꎬ
ｐａｒｔｉａｌｌｙ ｒｅｄｕｎｄａｎｔｌｙꎬ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００８ꎬ
５３(３): ４８８－５０４.

[８３] 　 ＫＯ Ｈ Ｙꎬ ＴＳＥＮＧ Ｈ Ｗꎬ ＨＯ Ｌ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｘｏｓｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ
ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ＳｌＳＷＥＥＴ５ｂ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｏｌｌｅｎ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ
Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ １８９ ( １ ):
３４４－３５９.

[８４] 　 ＳＨＥＮ Ｓꎬ ＭＡ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｎｄ ｓｕｇａｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｓｔｙｌｅｓ ａｎｄ ｏｖａｒｉｅｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１９ꎬ １０: ５０６.

[８５] 　 ＬＩ Ｃꎬ ＭＥＮＧ Ｄꎬ ＰＩÑＥＲＯＳ Ｍ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｔａｋｅｓ
ｕｐ ｂｏｔｈ ｈｅｘｏｓｅ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｆｏｒ ｓｏｒｂｉｔｏｌ￣ｍｏｄｕｌａｔｅｄ ｉｎ ｖｉｔｒｏ ｐｏｌｌｅｎ
ｔｕｂｅ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ａｐｐｌｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０２０ꎬ ３２(２): ４４９ －
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４６９.
[８６] 　 ＹＡＮＧ Ｂꎬ ＳＵＧＩＯ Ａꎬ ＷＨＩＴＥ Ｆ Ｆ. Ｏｓ８Ｎ３ ｉｓ ａ ｈｏｓｔ ｄｉｓｅａｓｅ￣

ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｌｉｇｈｔ ｏｆ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ
２００６ꎬ １０３(２７): １０５０３－１０５０８.

[８７] 　 ＣＨＡＴＴ Ｅ Ｃꎬ ＭＡＨＡＬＩＭ Ｓ Ｎꎬ ＭＯＨＤ￣ＦＡＤＺＩＬ Ｎ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｅｃｔａｒ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ａｍｏｎｇ ｆｌｏｒａｌ ａｎｄ ｅｘｔｒａｆｌｏｒａｌ ｎｅｃｔａｒｉｅｓ[Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １８５(４): １５９５－１６１６.

[８８] 　 ＫＲＡＭ Ｂ Ｗꎬ ＸＵ Ｗ Ｗꎬ ＣＡＲＴＥＲ Ｃ Ｊ. Ｕｎｃｏｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ｎｅｃｔａｒｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ: ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｎｅｃｔａｒｉｆｅｒｏｕｓ ｔｉｓｓｕｅｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００９ꎬ ９: ９２.

[８９] 　 ＧＥ Ｙ Ｘꎬ ＡＮＧＥＮＥＮＴ Ｇ Ｃꎬ ＷＩＴＴＩＣＨ Ｐ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＥＣ１ꎬ ａ ｎｏｖｅｌ
ｇｅｎｅꎬ ｈｉｇｈｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｎｅｃｔａｒｙ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ [ Ｊ] .
Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００８ꎬ ２４(６): ７２５－７３４.

[９０] 　 ＴＨＯＭＡＳ Ｊ Ｂꎬ ＨＡＭＰＴＯＮ Ｍ Ｅꎬ ＤＯＲＮ Ｋ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｐｅｎｎｙｃｒｅｓｓ ( Ｔｈｌａｓｐｉ ａｒｖｅｎｓｅ Ｌ.) ｎｅｃｔａｒｙ: ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ １７
(１): ２０１.

[９１] 　 ＳＯＬＨＡＵＧ Ｅ Ｍꎬ ＲＯＹ Ｒꎬ ＣＨＡＴＴ Ｅ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｐｅｐｏ
ｎｅｃｔａｒｙ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｓ ｋｅｙ ｍｏｄｕｌｅｓ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｎｅｃｔａｒ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｒｅｃｔꎬ ２０１９ꎬ ３ ( ２):
ｅ００１２０.

[９２] 　 ＰＲＡＳＩＦＫＡ Ｊ Ｒꎬ ＭＡＬＬＩＮＧＥＲ Ｒ Ｅꎬ ＰＯＲＴＬＡＳ Ｚ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｓｉｎｇ
ｎｅｃｔａｒ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ ｃｒｏｐ￣ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ ９: ８１２.

[９３] 　 ＣＨＡＴＴ Ｅ Ｃꎬ ＶＯＮ ＡＤＥＲＫＡＳ Ｐꎬ ＣＡＲＴＥＲ Ｃ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｘ￣
ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｕｍｐｋｉｎ (Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍａｘｉｍａ ｃｖ. Ｂｉｇ Ｍａｘ)
ｎｅｃｔａｒ ａｎｄ ｎｅｃｔａｒｉｅｓ ａｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ
[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ ９: ８６０.

[９４] 　 ＷＥＲＮＥＲ Ｄꎬ ＧＥＲＬＩＴＺ Ｎꎬ ＳＴＡＤＬＥＲ Ｒ. Ａ ｄｕａｌ ｓｗｉｔｃｈ ｉｎ ｐｈｌｏｅｍ
ｕｎｌｏａｄｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａꎬ ２０１１ꎬ ２４８(１): ２２５－２３５.

[９５] 　 ＦＡＬＬＡＨＩ Ｈꎬ ＳＣＯＦＩＥＬＤ Ｇ Ｎꎬ ＢＡＤＧＥＲ Ｍ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｉｎ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｉｌｉｑｕｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ｒｅｖｅａｌｓ ｄｉｖｅｒｓｅ ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ ＳＵＳ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００８ꎬ ５９(１２): ３２８３－３２９５.

[９６] 　 ＷＥＢＥＲ Ｈꎬ ＢＯＲＩＳＪＵＫ Ｌꎬ ＷＯＢＵＳ Ｕ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ
ｌｅｇｕｍｅ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００５ꎬ ５６: ２５３－２７９.

[９７] 　 ＭＡ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｄꎬ ＭＩＡＯ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｕｇａｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＯｓＳＷＥＥＴ１１ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ５８(５): ８６３－８７３.

[９８] 　 ＲＵＡＮ Ｙ Ｌꎬ ＰＡＴＲＩＣＫ Ｊ Ｗꎬ ＢＯＵＺＡＹＥＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｓｅｔ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ
１７(１１): １３６０－１３８５.

[９９] 　 ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＹＯＫＯＳＨＯ Ｋꎬ ＧＵＯ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｕｇａｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＧｍＳＷＥＥＴ１５ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｓｕｃｒｏｓｅ ｅｘｐｏｒｔ ｆｒｏｍ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ
ｔｏ ｅａｒｌｙ ｅｍｂｒｙｏ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １８０ ( ４): ２１３３ －

２１４１.
[１００] 　 ＬＩＵ Ｙ Ｈꎬ ＯＦＦＬＥＲ Ｃ Ｅꎬ ＲＵＡＮ Ｙ Ｌ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ

ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｆｒｕｉｔ ｓｅｔ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｎｇ ＲＯＳ￣
ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ １７２( １):
１６３－１８０.

[１０１] 　 ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｓꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｅｅｄ
ｓｉｚｅꎬ ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ
ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｏｙｂｅａｎ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ
Ｒｅｖｉｅｗꎬ ２０２０ꎬ ７(１１): １７７６－１７８６.

[１０２] 　 ＹＡＮＧ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｗꎬ ＨＥ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｙｉｎｇ ａ ｗｉｌｄ ａｌｌｅｌｅ
ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｓｍａｌｌ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅꎬ ｈｉｇｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｌｏｗ ｏｉｌ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｓｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｓｅｇｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｌｉｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
[Ｊ ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１９ꎬ １３２ ( １０ ):
２７９３－２８０７.

[１０３] 　 ＶＡＮ ＤＯＮＧＥＮ Ｊ Ｔꎬ ＡＭＭＥＲＬＡＡＮ Ａ Ｍ Ｈꎬ ＷＯＵＴＥＲＬＯＯＤ Ｍꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｐｅａ ｓｅｅｄ ｃｏａｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｏｓｔ￣
ｐｈｌｏｅｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ [ Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２００３ꎬ ９１(６): ７２９－７３７.

[１０４] 　 ＺＨＡＩ Ｚꎬ ＬＩＵ Ｈꎬ ＸＵ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｇａｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ａｎｄ
ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ １７５
(２): ６９６－７０７.

[１０５] 　 ＧＵＯ Ｃꎬ ＬＩ Ｈꎬ ＸＩＡ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ
[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ
２０１８ꎬ ４９６(２): ４０７－４１４.

[１０６] 　 ＬＩ Ｊꎬ ＣＨＥＮ Ｄꎬ ＪＩＡＮＧ Ｇ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＥｊＳＷＥＥＴ１５ꎬ ｅｎｃｏｎｄｉｎｇ ｆｏｒ ａ ｓｕｇａｒ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｒｏｍ ｌｏｑｕａｔ [ Ｊ ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ ２０２０ꎬ
２７２: １０９５５２.

[１０７] 　 ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ＦＥＮＧ Ｃꎬ ＷＡＮＧ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣
ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ＳｌＳＷＥＥＴ７ａ ａｎｄ ＳｌＳＷＥＥＴ１４ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ａｎｄ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔｓ[ Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２１ꎬ ８
(１): １８６.

[１０８] 　 ＲＥＮ Ｙꎬ ＬＩ Ｍꎬ ＧＵＯ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｇａｉｎ ｏｆ
ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｅｎｈａｎｃｅｄ
ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ｉｎ ｓｗｅｅｔ ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ ｆｒｕｉｔｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ ２０２１ꎬ ３３(５): １５５４－１５７３.

[１０９] 　 ＬＩ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｈꎬ ＹＡＯ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｘｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＣｓＳＷＥＥＴ７ａ ｉｎ
ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｐｈｌｏｅｍ ｕｎｌｏａｄｉｎｇ ｉｎ ｃｏｍｐａｎｉｏｎ ｃｅｌｌｓ ｆｏｒ ｆｒｕｉｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ １８６(１): ６４０－６５４.

[１１０] 　 ＫＩＭ Ｐꎬ ＸＵＥ Ｃ Ｙꎬ ＳＯＮＧ Ｈ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｉｓｓｕｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ
ｏｆ ＤＯＦ１１ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｒｉｃｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｓｈｅａｔｈ ｂｌｉｇｈｔ ｄｉｓｅａｓｅ ａｎｄ
ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｖｉａ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ１４ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ １９(３): ４０９－４１１.

[１１１] 　 ＧＡＯ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃꎬ ＨＡＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＳＷＥＥＴ１１
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌｓ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｔｏ ｓｈｅａｔｈ
ｂｌｉｇｈｔ ｄｉｓｅａｓｅ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ １９ ( ９):
２１４９－２１６１.
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