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摘   要：甘薯(Ipomoea batatas)是重要的粮食和工业加工原料作物。蔗糖是植物体内碳水化合物长

距离转运的主要形式，蔗糖转运蛋白(sucrose transporter, SUT)在植物的生长代谢中调控蔗糖的跨膜

运输和分配，在韧皮部介导的源-库蔗糖运输和为库组织供应蔗糖的生理活动中起关键作用。本研

究根据不同淀粉性状甘薯块根中差异表达的 2 个 SUT 基因转录本，进行 cDNA 末端快速扩增(rapid 
amplification of cDNA ends, RACE)克隆，获得 IbSUT62788 和 IbSUT81616 的全长 cDNA 序列；通过系统

发育分析明确其分类；通过在本氏烟草(Nicotiana benthamiana)中瞬时表达明确其亚细胞定位；通

过酵母功能互补系统鉴定 IbSUT62788 和 IbSUT81616 是否具有吸收、转运蔗糖和己糖的能力。通过实

时荧光定量 PCR (real-time fluorescence quantitative polymerase chain reaction, RT-qPCR)分析

IbSU62788和 IbSUT81616在甘薯各器官中的表达特征；通过蘸花法得到外源表达 IbSUT62788和 IbSUT81616

基因的拟南芥(Arabidopsis thaliana)植株，比较与野生型拟南芥的淀粉和糖含量的差异。结果表

明，IbSUT62788 和 IbSUT81616 分别编码 505 个和 521 个氨基酸的 SUT 蛋白，均属于 SUT1 亚家族。

IbSUT62788 和 IbSUT81616 均定位于细胞膜，在酵母系统中具有转运蔗糖、葡萄糖和果糖的能力。此

外，IbSUT62788 还具有转运甘露糖的能力。IbSUT62788 在甘薯叶片、侧枝和茎中的表达量更高，

IbSUT81616在侧枝、茎和块根中表达量更高。IbSUT62788和 IbSUT81616在拟南芥中异源表达后，植株可

以正常生长，但生物量增加。IbSUT62788 的异源表达增加了拟南芥植株叶片可溶性糖含量、叶片大

小和种子千粒重；IbSUT81616 的异源表达增加了拟南芥植株叶片、根尖的淀粉积累量和种子千粒
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重，但减少了可溶性糖含量。本研究结果表明，IbSUT62788 和 IbSUT81616 可能是调控甘薯蔗糖和糖含

量性状的重要基因，在细胞膜上进行着蔗糖的跨膜运输、蔗糖进出库组织、韧皮部蔗糖的运输与卸

载等生理功能，在拟南芥中异源表达造成的性状改变说明其在提高其他植物或作物产量中的应用潜

力。本研究为揭示甘薯淀粉和糖代谢及重要品质性状形成机制提供了重要信息。 
关键词：甘薯；蔗糖转运蛋白；可溶性糖；淀粉 
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Abstract: Sweet potato is an important food crop that can also be used as an industrial raw 
material. Sucrose is the main form of long-distance carbohydrate transport in plants, and sucrose 
transporter (SUT) regulates the transmembrane transport and distribution of sucrose during plant 
growth and metabolism. Moreover, SUT plays a key role in phloem mediated source-to-sink 
sucrose transport and physiological activities, supplying sucrose for the sink tissues. In this study, 
the full-length cDNA sequences of IbSUT62788 and IbSUT81616 were obtained by rapid 
amplification of cDNA ends (RACE) cloning according to the transcripts of the two SUT coding 
genes which were differentially expressed in sweet potato storage roots with different starch 
properties. Phylogenetic analysis was performed to clarify the classification of IbSUT62788 and 
IbSUT81616. The subcellular localization of IbSUT62788 and IbSUT81616 was determined by 
transient expression in Nicotiana benthamiana. The function of IbSUT62788 and IbSUT81616 in 
sucrose and hexose absorption and transport was identified using yeast functional 
complementarity system. The expression pattern of IbSUT62788 and IbSUT81616 in sweet potato 
organs were analyzed by real-time fluorescence quantitative PCR (RT-qPCR). Arabidopsis plants 
heterologous expressing IbSUT62788 and IbSUT81616 genes were obtained using floral dip method. 
The differences in starch and sugar contents between transgenic and wild-type Arabidopsis were 
compared. The results showed IbSUT62788 and IbSUT81616 encoded SUT proteins with a length of 
505 and 521 amino acids, respectively, and both proteins belonged to the SUT1 subfamily. 
IbSUT62788 and IbSUT81616 were located in the cell membrane and were able to transport sucrose, 
glucose and fructose in the yeast system. In addition, IbSUT62788 was also able to transport 
mannose. The expression of IbSUT62788 was higher in leaves, lateral branches and main stems, and 
the expression of IbSUT81616 was higher in lateral branches, stems and storage roots. After 
IbSUT62788 and IbSUT81616 were heterologously expressed in Arabidopsis, the plants grew 
normally, but the biomass increased. The heterologous expression of IbSUT62788 increased the 
soluble sugar content, leaf size and 1 000-seed weight of Arabidopsis plants. Heterologous 
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expression of IbSUT81616 increased starch accumulation in leaves and root tips and 1 000-seed 
weight of seeds, but decreased soluble sugar content. The results obtained in this study showed 
that IbSUT62788 and IbSUT81616 might be important genes regulating sucrose and sugar content 
traits in sweet potato. They might carry out physiological functions on cell membrane, such as 
transmembrane transport of sucrose, sucrose into and out of sink tissue, as well as transport and 
unloading of sucrose into phloem. The changes in traits result from their heterologous expression 
in Arabidopsis indicates their potential in improving the yield of other plants or crops. The results 
obtained in this study provide important information for revealing the functions of IbSUT62788 and 
IbSUT81616 in starch and glucose metabolism and formation mechanism of important quality traits 
in sweet potato. 
Keywords: sweet potato (Ipomoea batatas); sucrose transporter; soluble sugar; starch 

 
甘薯(Ipomoea batatas)又名地瓜、红薯等，

富含多种营养成分，且具有耐旱、耐贫瘠、适应

性广、抗逆性强、高产等优点，是重要的粮食、

蔬菜、饲料和加工原料作物[1]。近年来，随着加

工水平的提高，薯块、粉条、紫薯粉、紫薯糕点

等多种特色甘薯加工产品被开发出来，大大提高

了甘薯的经济价值。甘薯块根富含淀粉，使其成

为重要的食品工业和淀粉加工工业的重要原料，

以及燃料乙醇工业的重要原料和生物能源发展

的优势作物，也是当前我国最具开发前景的能源

作物之一[2-3]。淀粉含量是决定其品质和加工属

性的重要因素之一，是评价甘薯品质的重要指标

之一[4]。可溶性糖是反映生薯甜度和熟薯食味的

重要指标，是影响甘薯块根食用品质及加工性能

的重要组分[5]。但是迄今为止，甘薯淀粉和糖性

状的形成和调控机制尚不明确。 
在高等植物中，淀粉积累受到蔗糖转运、蔗

糖和淀粉的转化、淀粉的合成和分解等途径的影

响。蔗糖是光合作用产生的主要产物[6]，除了部

分维持光合组织自身的代谢外，大部分通过韧皮

部长距离运输到其他组织进行代谢或储存[7]。蔗

糖是植物储藏、积累和运输糖分的主要形式[8]，

为植物生长发育提供碳架与能量，同时还参与植

物对逆境(如寒害和干旱等)的应答防御、生长发

育、信号转导等多个生理过程，作为信号分子参

与调控植物体内同化产物的转运效率与分配[9]。 
蔗糖由源向库的长距离运输是通过韧皮部

进行的，韧皮部内伴胞和筛管分子是完成有机

物输送的主要细胞结构。蔗糖进入筛管分子是

一个逆浓度梯度进行的过程[10]，这种逆浓度梯

度的运输主要通过共质体途径、质外体途径两

种途径进行。质外体转运途径由细胞膜和液泡

膜 上 的 特 异 载 体 - 蔗 糖 转 运 蛋 白 (sucrose 
transporter, SUT)介导和能量驱动[11]。SUT 作为

植物所特有的一类载体蛋白，在蔗糖进出韧皮

部、库组织蔗糖供给、蔗糖贮藏、蔗糖转运调

控以及其他小分子物质转运等多种生理功能中

发挥重要作用[12]。因此，对甘薯中 SUT 进行功

能研究，对于揭示甘薯淀粉积累和糖代谢的分

子机理，加速甘薯淀粉和糖性状品质改良与分

子育种至关重要。 
植物 SUT 属于典型的跨膜结合蛋白[11]，含

有 12 个结构保守的跨膜结构域；序列中部，亲

水胞质环将整个蛋白分为各含 6 个跨膜结构域

的两部分[13]。亲水胞质环面向胞质，同时伸展

的 N 端序列也定位于胞质[14]。植物 SUT 属于易

化扩散载体超家族(major facilitator superfamily, 
MFS)糖转运家族的一个亚家族[15]。MFS 家族是

一个古老的基因家族[16]，在植物体中，MFS 家

族有 100 多个成员，编码各种代谢物和糖类的共 
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转运载体 [12]；其主要定位在细胞膜和液泡膜

上，主要负责介导蔗糖在植物体内的跨膜运

输。人们分离并得到的第一个 SUT 编码基因是

从菠菜(Spinacia oleracea)中分离的[17]，现在已

经有越来越多的 SUT 基因被分离并进行功能鉴

定。Bürkle 等[18]在烟草中发现了 NtSUT1，该基

因在成熟叶片中高度表达，而在其他组织中的

表 达 量 较 低 。 洪 海 强 [19] 发 现 OsSUT2 和

OsSUT5 对水稻(Oryza sativa)灌浆等具有不同

的调控功能。张雅文等[20]发现 OsSUT5 在水稻

花粉发育甚至受精过程中可能发挥重要作用，

敲除 OsSUT5 对水稻的结实率、籽粒的形态和

品质有明显影响，从而推断 OsSUT5 在水稻开

花结实中的作用与其蔗糖运输功能密切相关。

Milne 等[21]研究表明，在高粱(Sorghum bicolor)
中， SbSUT1 在源和库中都能被检测到，

SbSUT2 存在于所有组织中，SbSUT4 存在于成

熟的叶子中，SbSUT5 在茎中表达，SbSUT6 在

植株生长时期的叶片的源和库中表达。甘薯

中，Li 等 [6]揭示了 2 种甘薯 IbSUT2 蛋白

(IbSUT2x 和 IbSUT2y)在酿酒酵母中表现出蔗

糖摄取活性，而 2 种 IbSUT1 蛋白(IbSUT1x 和

IbSUT1y)未表现这种活性；IbSUT1 主要在库

叶中表达，而 IbSUT2 在源叶中表达最强。王

丹丹[22]揭示了甘薯 IbSUT3 基因编码有功能的蔗

糖转运蛋白，亚细胞定位在烟草原生质体膜上，

且 IbSUT3 基因在甘薯不同组织中均有表达。 
目前对于甘薯 SUT 的研究仍较少，甘薯

SUT 编码基因在淀粉积累和糖转运中的功能尚

不清楚。前期研究发现，2 个蔗糖转运蛋白编

码基因在不同淀粉和糖性状的甘薯品种之间存

在差异表达，可能参与甘薯块根淀粉和糖性状

的调控[23]。本研究对这 2 个基因进行了克隆和

表达模式分析，对其编码蛋白的亚细胞定位和

糖转运功能进行了分析，并通过在拟南芥中的异 

源表达，试图揭示 2 个 SUT 编码基因在甘薯块

根淀粉积累和糖转运中的功能，为植物蔗糖转

运蛋白的功能挖掘及利用奠定基础。研究结果

可为揭示甘薯淀粉和糖性状的形成和调控机

制，培育高产、优质甘薯新种质提供信息。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料 
高淀粉含量甘薯(Ipomoea batatas)品种渝薯

33，中淀粉含量品种徐薯 22、绵粉 1 号，低淀粉

含量甘薯品种豫薯10号种植于重庆市北碚区西南

大学农学与生物科技学院甘薯实验基地温室中；

野生型拟南芥(Arabidopsis thaliana) Col-0、本氏

烟草(Nicotiana benthamiana)种植于薯类生物学与

遗传育种重庆市重点实验室恒温植物培养室。 

1.2  方法 
1.2.1  甘薯 SUT 基因的克隆 

(1) 甘薯材料总 RNA 的提取。取甘薯品种

徐薯 22 移栽后 65、80、95、110 和 125 d 的块

根、叶、主茎、侧枝等组织器官，液氮速冻，–80 ℃

保存。甘薯块根 RNA 提取方法参照天根生化科

技(北京)有限公司 RNAprep Pure 植物总 RNA 提

取试剂盒说明书进行，甘薯叶、侧枝、主茎 RNA

提取方法参照 RNAplant Plus 植物总 RNA 提取

试剂说明书进行。 

(2) 引物设计。根据 RNA-seq 筛选获得的在

不同淀粉和糖性状的甘薯品种发育过程中的块

根中有差异表达的候选 SUT 编码基因 unigene

序列 comp62788_c0_seq1 ( 本研究中命名为

IbSUT62788)和 comp81616_c0_seq1 (本研究中命

名为 IbSUT81616)[23]，结合在甘薯基因组和转录组

数据中的筛查结果，使用 Primer Premier 7.0 软

件设计 3′RACE 和 5′RACE 特异引物和巢扩引

物。本研究所用引物信息如表 1 所示。 
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表 1  本研究所用引物 
Table 1  Primers used in this study 
Primer name Primer sequences (5′→3′) Size (bp) 

62788-5-1 TAAAGGGGCGGCGGCGACCGAAACG 25 

62788-5-2 GGACGCCACCATTACTATCTTCC 23 

62788-3-1 GCTGGCGCTGGACAAGGCCTCTCCT 25 

62788-3-2 CGAAGGTTGAGCTATCTGGTGGT 23 

81616-5-1 GCTCGCTGACCGTGCTCAAGGCC 23 

81616-5-2 AGAGCCGCGGAGATGAAGAAA 21 

81616-3-1 CCAGTAGCACCGGCTCCGGCCAAGGT 26 

81616-3-2 ATTTGGGGGTGGGAATTTGCCAG 23 

C62788-5 ATACAATGTTGGTTCTCTATATATT 25 

C62788-3 CAAAATCATATCCCTTTTG 19 

C81616-5 CCACAAAATCCTCTCACTACACTTTGTATG 30 

C81616-3 TGCTTTGCTTGAAATAAGTTAACATCTCAC 30 

SC62788-Fwd GGTACCATGGAGAGAGACTCCG 22 

SC62788-Rev TCTAGAGTGGAAACCACCACCAG 23 

SC81616-Fwd GGTACCATGGAGAACGGTGCCATG 24 

SC81616-Rev TCTAGAATGGAAAGCAGCCACAGG 24 

SI62788-Fwd TCGACTAGTGGATCCATGGAGAGAGACTCCGTTAA 35 

SI62788-Rev TCCAAAGCTGGATCCGTGGAAACCACCACCAGATA 35 

SI81616-Fwd TCGACTAGTGGATCCATGGAGAACGGTGCCATGAA 35 

SI81616-Rev TCCAAAGCTGGATCCATGGAAAGCAGCCACAGGGA 35 

TSUT62788-Fwd CACCATGGAGAGAGACTCCGTTAA 24 

TSUT62788-Rev GTGGAAACCACCACCAGATAGCT 23 

TSUT81616-Fwd CACCATGGAGAACGGTGCCATGA 23 

TSUT81616-Rev ATGGAAAGCAGCCACAGGGAC 21 

IbH2B-QF GTGCCGGAGACAAGAAGAAG 20 

IbH2B-QR CTTGCTGGAGATTCCGATGT 20 

IbUBI-QF CTTGCTGGAGATTCCGATGT 20 

IbUBI-QR CTTGATCTTCTTCGGCTTGG 20 

AtACTIN-QF ACACTGTGCCAATCTACGAGGGTT 24 

AtACTIN-QR ACAATTTCCCGCTCTGCTGTTGTG 24 

QIbSUT62788-Fwd AGGGCGACGGAGATGAAGAAGCA 23 

QIbSUT62788-Rev AATGCGAGCGTCAAACGCACTCT 23 

QIbSUT81616-Fwd GTTTTCGTCGCCGGCTTCTGGAT 23 

QIbSUT81616-Rev GTCGCAGGCTTTCGTCTTCGTGA 23 

Fbar CGACATCCGCCGTGCCACCGA 21 

Rbar GTACCGGCAGGCTGAAGTCCAGC 23 
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(3) RACE 扩增候选基因。以提取的甘薯叶、

侧枝、主茎、块根总 RNA 为模板，根据 Clontech
公司的 SMARTerTM RACE cDNA Amplification 
Kit 说明书操作反转录合成 RACE cDNA 第一

链。以 RACE cDNA 为模板，分别扩增候选基因

的完整 cDNA 的 5′端和 3′端未知序列。使用引物

62788-5-1 和 62788-5-2 扩增 IbSUT62788 基因的 5′
末端，使用引物 62788-3-1 和 62788-3-2 扩增

IbSUT62788 基因的 3′末端。PCR 反应条件为 95 °C 
5 min；95 °C 30 s，60 °C 30 s，72 °C 1 min，共

35 个循环；72 °C 10 min。使用同样方法扩增

IbSUT81616 基因。 
回收目的片段，并将目的片段连接至

pEASY-T5 Zero Cloning Vector，其中 T 载体

(pEASY-T5 Zero Cloning Kit)购自北京全式金生

物技术有限公司。将目的片段转化至大肠杆菌

(Escherichia coli) DH5α 感受态细胞并送生工生

物工程(上海)股份有限公司测序。 
(4) 候选基因全长 cDNA 序列扩增。分析上

述 RACE 测序结果，使用 Primer Premier 7.0 软

件设计各基因的全长引物。以甘薯品种徐薯 22
叶、侧枝、主茎、块根总 RNA 为模板，按实验

TaKaRa 公司的 PrimeScriptTM RT reagent Kit with 
gDNA Eraser 说明书操作，反转录生成 cDNA。

以甘薯总 cDNA为模板，使用引物组合 C62788-5
和 C62788-3 ， 以 及 引 物 组 合 C81616-5 和

C81616-3，扩增各候选基因的全长 cDNA 序列。

PCR 扩增的反应条件为 95 °C 5 min；95 °C 30 s，
60 °C 30 s，72 °C 1 min，共 35 个循环；72 °C   
10 min。回收目的片段，连接 pEASY-T5 Zero 载

体并转化大肠杆菌 DH5α 感受态后送生工生物

工程(上海)股份有限公司测序。 
1.2.2  生物信息学分析 

利用软件 Geneious 4.8.5 分析 IbSUT62788 和

IbSUT81616 基 因 的 开 放 阅 读 框 。 通 过 软 件

DNAMAN 进行蛋白序列比对，计算基因、蛋白

间序列一致程度。采用 MEGA 7.0 软件进行蛋白

多序列比对，并通过邻接(neighbor-joining, NJ)
法构建系统发育树。通过 NCBI 数据库的

BLASTP 工具对 IbSUT62788 和 IbSUT81616 全长

cDNA 序列编码的氨基酸序列进行结构分析，然

后通过 TMHMM 2.0 网站进行 IbSUT62788 和

IbSUT81616 蛋白跨膜结构域的预测。 
1.2.3  亚细胞定位 

根据 pCAMBIA1300-GFP 载体的多克隆位

点和 IbSUT62788、 IbSUT81616 基因的编码序列

(coding sequence, CDS)序列，使用 Primer Premier 
7.0 软件设计包含酶切位点的引物。以绵粉 1 号

移栽后 95 d 块根 cDNA 为模板，分别使用引物组

合 SCSUT62788-Fwd 和 SCSUT62788-Rev，以及引物

组合 SCSUT81616-Fwd 和 SCSUT81616-Rev，分别扩

增 2 个基因的 CDS 序列。然后连接 pEASY-T5 
Zero 载体并转化大肠杆菌 DH5α 感受态细胞，

筛选 pEASY-T5 Zero-gene 载体转化阳性克隆。

以 Sac I 和 BamH I 作为双酶切位点，采取无缝克

隆 法 构 建 融 合 表 达 载 体 pCAMBIA1300- 
IbSUT62788-GFP 和 pCAMBIA1300-IbSUT81616-GFP。
将构建好的融合表达载体质粒转化农杆菌菌株

GV3101 感受态细胞。 
将上述载体和 pCAMBIA1300-GFP 空载体

的农杆菌细胞悬浮液分别与融合了 mCherry 的

质膜定位标记基因共注射本氏烟草，在蔡司

LSM800 激光共聚焦显微镜下观察荧光信号。

GFP激发光波长488 nm，发射光波长505–530 nm，

RFP激发光波长543 nm，发射光波长560–615 nm[24]。 
1.2.4  表达模式分析 

为了鉴定 IbSUT62788 和 IbSUT81616 基因的组

织表达模式，分别取甘薯品种徐薯 22、豫薯 10
号和渝薯 33 移栽后 65–125 d 的叶、主茎、侧枝

和块根，在荧光定量 PCR 仪(Bio-Rad CFX96TM 
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Optics Module, 785BR06729)上进行实时荧光定

量 PCR (real-time fluorescence quantitative 
polymerase chain reaction, RT-qPCR)检测。内参

基因选用甘薯泛素(UBI)和组蛋白(H2B)编码基

因 [25] ， 引 物 组 合 分 别 为 IbH2B-Fwd 和

IbH2B-Rev、引物组合 IbUBI-Fwd 和 IbUBI-Rev。
使用引物组合QIbSUT62788-Fwd和QIbSUT62788-Rev、
引物组合 QIbSUT81616-Fwd 和 QIbSUT81616-Rev
分别检测 IbSUT62788和 IbSUT81616基因的表达量，

根据北京全式金生物技术有限公司 TransStart 
Top Green qPCR SuperMix 试剂盒(AQ131-01)说
明书配制反应液，进行 RT-qPCR 实验。PCR 扩

增各基因的反应条件为：95 °C 5 min；95 °C 10 s，
57 °C 30 s，共 40 个循环，熔解曲线 60–95 °C，

增量 0.5 °C。通过熔解温度分析和琼脂糖凝胶电

泳检测，并将 RT-qPCR 产物测序，以验证

RT-qPCR 产物的特异性。基因的相对表达水平

采用 2–ΔΔCt 法进行分析[26]。每个组织取 3 个生物

学重复，并进行 3 次独立重复试验。 
1.2.5  SEY2102/ura3 酵母互补实验 

根 据 pDR196 载 体 的 多 克 隆 位 点 和

IbSUT62788和 IbSUT81616的 CDS 序列，使用 Primer 
Premier 7.0 软件设计 5′端包含 BamH I 酶切位点

的引物。以绵粉 1 号移栽后 95 d 块根 cDNA 为

模板，分别使用引物组合 SISUT62788-Fwd 和

SISUT62788-Rev，以及引物组合 SISUT81616-Fwd
和 SISUT81616-Rev ， 分 别 扩 增 IbSUT62788 和

IbSUT81616 基因完整的编码序列。扩增产物连入

空白酵母异源表达载体 pDR196。鉴定并挑选测

序 正 确 的 阳 性 克 隆 质 粒 命 名 为

pDR196-IbSUT62788 和 pDR196-IbSUT81616。采用

PEG/LiAc 法将分别将 pDR196-IbSUT62788 、

pDR196-IbSUT81616 、 pDR196 空 载 和

pDR196-StSUT1 阳性载体分别转入酵母蔗糖酶

缺失突变体 SEY2102/ura3 中。挑选阳性酵母单

克隆分别对应点斑于以蔗糖或葡萄糖为唯一碳

源的 SD/-Ura 固体培养基上，30 °C 培养 3–5 d，
验证 IbSUT62788 和 IbSUT81616 是否具有蔗糖转运

功能[27]。 
1.2.6  EBY.VW4000 酵母突变体互补实验 

将 1.2.5 节 中已 构建 好阳 性克 隆质 粒

pDR196-IbSUT62788、pDR196-IbSUT81616、pDR196
空载与 pDR196-ScHXT5[28]阳性对照载体分别转

化己糖运输缺陷型酵母 EBY.VW4000[29]菌株，

采用高婧芳等 [30]的方法，验证 IbSUT62788 和

IbSUT81616 是否具有己糖转运功能。 
1.2.7  候选基因在拟南芥的异源表达 

以绵粉 1 号移栽后 95 d 的块根 cDNA 为模

板 ， 根 据 Gateway 技 术 引 物 设 计 原 则 和

IbSUT62788、IbSUT81616 的 CDS 序列，使用 Primer 
Premier 7.0 软件设计引物组合 TSUT62788-Fwd 和

TSUT62788-Rev 和引物组合 TSUT81616-Fwd 和

TSUT81616-Rev，分别扩增 2 个 IbSUT 基因的 CDS
序列。 

连 接 pENTR™D-TOPO® 载 体 ， 并 转 化

DH5α 感受态，分别提取各基因的入门载体和

pEarleyGate101 超量表达载体的质粒。通过 LR
反应连接 pEarleyGate 101 质粒和各基因入门载

体质粒，参考 GatewayTM LR ClonaseTM Ⅱ Enzyme 
Mix说明书进行。转化Trans-T10感受态细胞，阳

性 重 组 载 体 分 别 命 名 为 pEarleyGate101- 
IbSUT62788和 pEarleyGate101-IbSUT81616。 

分别将 2 个基因的重组载体质粒转化农杆

菌 MP90 感受态细胞，采用蘸花法转化拟南芥

Col-0 [31]。使用 0.01% Basta 筛选拟南芥转基因

植株。移栽初步筛选出的拟南芥转基因阳性

苗，使用 CTAB 法提取其叶片 DNA [32]，采用引

物组合 Fbar 和 Rbar，通过 PCR 法筛选阳性植

株。从 T2 代中各筛选 3 个纯合阳性转基因株系

用于后续实验。 
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1.2.8  转基因拟南芥中 IbSUT62788 和 IbSUT81616

基因的表达量测定 
每个纯合转基因株系中选取 3 个单株，每个

单株取 3 个叶片提取 RNA，方法同前文甘薯材

料总 RNA 的提取，使用 PrimeScript RT Master 
Mix (TaKaRa)试剂盒在 20 μL 体系中进行逆转

录。在 Bio-Rad CFX96 Touch PCR 仪上，根据

SsoAdvanced PreAmp Supermix 试剂盒说明书配

制反应液，以拟南芥 ACTIN 基因为内参基因，

分 别 使 用 引 物 组 合 QIbSUT62788-Fwd 和

QIbSUT62788-Rev、引物组合 QIbSUT81616-Fwd 和

QIbSUT81616-Rev、引物组合 AtACTIN-Fwd 和

AtACTIN-Rev 进行 RT-qPCR 实验。基因的相对

表达水平采用 2–ΔΔCt 法进行分析[26]。每个株系取

3 个生物学重复，并进行 3 次独立重复试验。 
1.2.9  转基因拟南芥表型观察、碘染和淀粉、

可溶性糖含量、千粒重的测定 
从每个纯合转基因株系中随机取 10 个单株

和 20 片叶片进行表型观察和叶片长度测量。每

个株系取 3 个单株和 10 片叶片，取播种 3 周的

幼苗叶片和根尖用 KI-I2 溶液(2% KI, 1% I2)进行

碘染，观察拍照。进行测定，每个拟南芥叶子中

的可溶性糖含量根据 Kunz等[33]报道的方法进行

测定。采用淀粉含量检测试剂盒(Solarbio)对转

基因拟南芥和对照拟南芥叶片的淀粉含量进行

测定。每个株系取 3 个生物学重复，并进行 3 次独

立重复试验。每个转基因纯合株系分别测量千

粒重，取 4 个生物学重复，并进行 4 次独立重

复试验。 

2  结果与分析 
2.1  甘薯 IbSUTs 基因的克隆和序列分析 

为了获取 2 个 IbSUTs 编码基因的全长

mRNA 序列，本研究采用 RACE 方法分别扩增

获得长度为 248 bp 和 330 bp 的 IbSUT62788基因 5′

和 3′序列；分别获得长度为 835 bp 和 509 bp 的

IbSUT81616 的 5′端和 3′端序列。进一步对其全长

mRNA 序列进行扩增，获得长度分别为 1 872 和

1 911 bp 的 IbSUT62788 和 IbSUT81616 基因全长

mRNA 序列，分别含有长度为 1 538 bp 和 1 566 bp
的编码区(CDS)序列，编码 505 aa 和 521 aa 的蛋

白序列。 
通过比对发现，克隆获得的 IbSUT62788 基因

与已报道的甘薯 IbSUT3 (MN233361) CDS 序列

相似性为 98.57%，编码蛋白序列一致性为

99.6%。 IbSUT81616 与已报道的甘薯 IbSUT2y 
(GQ979980) CDS 序列相似性为 97.19%，编码蛋

白序列一致性为 99.42%。推测 IbSUT62788 和

IbSUT81616分别为已报道 IbSUT3和 IbSUT2y基因

的等位基因或同源基因。 

2.2  IbSUT62788 与 IbSUT81616 属于 SUT1 蛋

白亚家族 
为了明确 IbSUT81616 和 IbSUT62788 编码蛋白

的性质和分类，将 2 个基因编码蛋白序列与已

报道的植物 SUT，包括拟南芥、烟草、马铃薯

(Solanum tuberosum) 、 巴 西 橡 胶 树 (Hevea 
brasiliensis) 、 水 稻 (Oryza sativa L.) 、 番 茄

(Lycopersicon esculentum) 、 豌 豆 (Pisum 
sativum)、玉米(Zea mays)等植物 SUT 基因编码

的蛋白，进行进化树分析(图 1)。根据前人研究

报道，植物 SUT 家族可分 5 个亚家族，SUT1
亚家族为双子叶植物所特有。SUT2 和 SUT4 亚

家族既存在于单子叶植物中，也存在于双子叶

植物中。SUT3 和 SUT5 亚家族蛋白为单子叶植

物所特有，单子叶植物和双子叶植物的蔗糖转运

蛋白在进化上可能存在着某种先后进化关系[7]。

本研究通过对植物中 42 个 SUT 蛋白的氨基酸序

列对比和系统进化树分析，推测 IbSUT62788 与

IbSUT81616 蛋白均属于 SUT1 亚家族，可能具有

SUT1 亚家族类似的特性。 
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图 1  SUT 蛋白系统进化树分析 
Figure 1  Phylogenetic analysis of SUT proteins. ArSUT2 accession number is GFY88434 (A. rufa), ArSUT4 
accession number is GFY85932 (A. rufa), AtSUT accession number is CAB92307 (A. thaliana), AtSUT2 
accession number is NP_178389 (A. thaliana), AtSUT4 accession number is NP_172467 (A. thaliana), AtSUC6 
accession number is NP_199174 (A. thaliana), AtSUC9 accession number is NP_196235 (A. thaliana), 
HbSUT3 accession number is ABK60190 (H. brasiliensis), HbSUT4 accession number is ABK60191 (H. 
brasiliensis), IbSUT1x accession number is ADL63119 (I. batatas), IbSUT1y accession number is ADK62516 
(I. batatas), IbSUT2x accession number is ADL63120 (I. batatas), IbSUT2y accession number is ADL63121 (I. 
batatas), IbSUT3 accession number is QGW08804 (I. batatas), IbSUT4 accession number is QGW08803 (I. 
batatas), JrSUT accession number is AAU11810 (J. regia), LeSUT1 accession number is CAA57726 (L. 
esculentum), LeSUT2 accession number is AAG12987 (L. esculentum), LeSUT4 accession number is 
AAG09270 (L. esculentum), LjSUT4 accession number is CAD61275 (L. japonicus), MeSUT accession 
number is ANZ54938 (M. esculenta), MtSUT2 accession number is KEH32639 (M. truncatula), NtSUT1A 
accession number is CAA57727 (N. tabacum), NtSUT4 accession number is BBN23601 (N. tabacum), OsSUT1 
accession number is AAF90181 (O. sativa), OsSUT3 accession number is BAB68368 (O. sativa), OsSUT5 
accession number is BAC67165 (O. sativa), PmSUT accession number is CAI59556 (P. major), PsSUT1 
accession number is AAD41024 (P. sativum), SbSUT4 accession number is ACX71839 (S. bicolor), SlSUT 
accession number is NP_001234344 (S. lycopersicum), SsSUT5 accession number is ALS46600 (S. 
spontaneum), StSUT1 accession number is CAA48915 (S. tuberosum), StSUT4 accession number is 
NP_001275070 (S. tuberosum), TcSUT2 accession number is EOY01998 (T. cacao), VvSUT accession number 
is AAD55269 (V. vinifera), ZmSUT2 accession number is AAS91375 (Z. mays), ZmSUT3 accession number is 
ACF86653 (Z. mays), ZmSUT4 accession number is AAT51689 (Z. mays), ZmSUT5 accession number is 
ACF85284 (Z. mays). 
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2.3  IbSUT62788与 IbSUT81616的蛋白结构分析 
通过 NCBI 的 BLASTP 工具对 IbSUT62788 和

IbSUT81616 全长 cDNA 序列编码的氨基酸序列进

行 了 结 构 分 析 ， 结 果 表 明 ， IbSUT62788 和

IbSUT81616基因编码的产物均有MFS的保守结构

域，它涉及营养吸收，抗逆胁迫抗体的泵入。

IbSUT62788 该保守结构域的区段包括从第 28 个到

第 487 个氨基酸(图 2A)，IbSUT81616该保守结构域

的区段包括从第 30 个到第 201 个氨基酸(图 2B)。 
通过 TMHMM 2.0 网站进行 IbSUT62788 和

IbSUT81616 蛋白跨膜结构域的预测，预测结果表

明，IbSUT62788蛋白和 IbSUT81616蛋白均具有 12 个

跨膜结构域(图 2C、2D)。 

2.4  IbSUT62788与 IbSUT81616定位于细胞膜 
为了确定 IbSUT62788 和 IbSUT81616 编码蛋白的

亚细胞定位，构建了 pCAMBIA1300-IbSUT62788- 
GFP和 pCAMBIA1300-IbSUT81616-GFP瞬时表达

载体，注射本氏烟草叶片中进行瞬时表达荧光

信号分析，激光共聚焦显微镜观察其亚细胞定

位。结果如图，表明 IbSUT62788 和 IbSUT81616 均

定位于细胞膜(图 3B、3C)。此外，还可以发现

IbSUT81616 基因编码蛋白还定位于细胞膜上的多

个点状位点(图 3C)，推测其属于一种分泌中的

膜系统的组成蛋白[34]。 
 

 
 

图2  IbSUT62788和 IbSUT81616的蛋白结构分析   A：IbSUT81616蛋白的BLASTP搜索结果. B：IbSUT62788蛋白

的 BLASTP 搜索结果. C：IbSUT81616蛋白的跨膜结构域预测结果. D：IbSUT62788蛋白的跨膜结构域预测结果 
Figure 2  Protein structure analysis of IbSUT62788 and IbSUT81616. BLASTP search results of IbSUT62788 (A) 
and IbSUT81616 (B). Prediction result of transmembrane domain of IbSUT62788 (C) and IbSUT81616 (D). 
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图 3  IbSUT62788 和 IbSUT81616 编码蛋白的亚细胞定位   A：pCAMBIA1300-GFP 的亚细胞定位. B：

IbSUT62788 基因编码蛋白的亚细胞定位. C：IbSUT81616 基因编码蛋白的亚细胞定位 
Figure 3  Subcellular localization of pCAMBIA1300-GFP (A) and the proteins encoded by IbSUT62788 (B) and 
IbSUT81616 (C). 
 

2.5  IbSUT62788和 IbSUT81616在甘薯中的表

达模式分析 
分别提取 3 个高、中、低淀粉含量的甘薯品

种渝薯 33、徐薯 22、豫薯 10 号移栽后 65、80、
95、110和125 d的叶、叶柄、茎和块根的RNA，

并反转录为 cDNA。以甘薯 IbH2B 和 IbUBI 为双

内参，以徐薯 22 移栽后 110 d 的块根为对照组，

对甘薯 IbSUT81616 和 IbSUT62788 在不同甘薯品种、

器官、发育时期进行表达量分析。RT-qPCR 结

果表明，大多数块根发育时期，IbSUT62788 在低

淀粉品种豫薯 10 号中的表达量高于其在中淀粉 

品种徐薯 22和高淀粉品种渝薯 33中的表达量，

IbSUT81616在低淀粉品种豫薯 10号和中淀粉品种

徐薯 22 中的表达量较高，高于其在高淀粉品种

渝薯33中的表达量，但是在部分器官和发育时期

中有不同的变化趋势。IbSUT81616 和 IbSUT62788 在

不同器官中具有不同的表达模式。在供试 3 个

品种中，IbSUT62788 在地上部器官叶片、侧枝、

茎 中 的 表 达 量 相 比 块 根 中 的 表 达 量 高 。

IbSUT81616 在侧枝、茎和块根中的表达量比叶片

中的更高，尤其是在块根中有较高的表达量  
(图 4)。 
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图 4  RT-qPCR 分析 IbSUTs 基因的表达模式   YS10，XS22 和 YS33：甘薯品种豫薯 10 号、徐薯 22
和渝薯 33. 65，80，95，110和 125：栽插后 65 d，80 d，95 d，110 d和 125 d. *、**分别表示在 0.05/0.01
水平上差异显著，其中 IbSUT62788 基因以块根表达量为对照组进行 t 检验，IbSUT81616 基因以叶片表达量

为对照组进行 t 检验 
Figure 4  RT-qPCR analysis of the expression patterns of genes encoding IbSUTs. YS10, XS22 and YS33: 
Sweet potato varieties Yushu 10, Xushu 22 and Yushu 33. 65, 80, 95, 110 and 125: 65, 80, 95, 110 and 125 days 
after transplanting. * and ** mean significant difference at the 0.05 and 0.01 probability levels, respectively. 
The expression of IbSUT62788 in root tuber was used as the control group for t-test, and the expression of 
IbSUT81616 in leaf was used as the control group for t-test. 
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2.6  IbSUTs 可以回补蔗糖转运体缺失酵母

突变体表型 
为了验证获得 IbSUTs 的功能，本实验通过

酿 酒 酵 母 蔗 糖 转 化 酶 缺 失 突 变 体 菌 株

SEY2102/ura3，利用酵母互补实验探究与分析

其蔗糖转运功能。结果表明，在以蔗糖为碳源

的培养基上，转入 pDR196 空载的酵母突变株

生长异常，转入 pDR196-StSUT1 阳性对照的酵

母突变株生长正常。通过与空载和阳性对照的

对比，发现转入 pDR196-IbSUT62788 的酵母突变

株生长发育正常，而转入 pDR196-IbSUT81616 的

酵母突变株生长较慢(图 5)。证明 IbSUT62788 可

能具有较好的蔗糖转运能力，能够将蔗糖转运

入酵母细胞作为碳源，而 IbSUT81616的蔗糖转运

能力弱于 IbSUT62788 和阳性对照 StSUT1。 
2.7  IbSUTs 具有不同程度的转运己糖的能力 

为了进一步鉴定 IbSUT62788 和 IbSUT81616 是

否有转运己糖的功能，将 pDR196-IbSUT62788 和

pDR196-IbSUT81616 转入缺失了己糖转运蛋白的

酿酒酵母菌株 EBY.VW4000 观察其在不同己糖

碳源培养基上的生长情况。 
结果表明，在以对照麦芽糖、己糖果糖为

考察碳源的固体SD/-Ura培养基上，阴性对照空载

pDR196、pDR196-IbSUT62788、pDR196-IbSUT81616

和阳性对照 pDR196-ScHXT5 载体转化的

EBY.VW4000/ura3 酵母菌株都能够正常生长，

但是 pDR196-IbSUT81616载体转化的EBY.VW4000

酵母菌株生长能力相对较弱。在以葡萄糖为考

察碳源的培养基上，转入 pDR196-IbSUT62788 的

EBY.VW4000 突变株能够生长正常，转入

pDR196-IbSUT81616 的突变株也生长，但比转入

阳性对照和 pDR196-IbSUT62788 的突变株相比

生长较慢。在以半乳糖为考察碳源的培养基

上，与对照相比，转入 pDR196- IbSUT62788 和

pDR196-IbSUT81616 的突变株均不能正常生长；

而 在 以 甘 露 糖 为 碳 源 的 培 养 基 上 ， 转 入

pDR196-IbSUT62788 的突变株能够生长，但长势

弱于阳性对照。转入 pDR196-IbSUT81616 的突

变株生长状况与阴性对照类似(图 6)。上述结果

表明，IbSUT62788 可能具有转运葡萄糖、甘露糖 
和果糖等己糖的功能，但不具有转运半乳糖的 

 

 
图 5  酵母蔗糖酶突变体 SEY2101/ura3 体内蔗糖

功能验证   1×、20×分别表示稀释了 1 倍、20 倍 
Figure 5  Verification of sucrose transport function 
in yeast sucrase mutant SEY2101/ura3. 1×, 20× 
means that the dilution were 1 times and 20 times, 
respectively. 

 
图 6  酵母己糖酶突变体 EBY.VW4000/ura3 体内己糖功能验证   1×和 20×分别表示稀释了 1 倍和 20 倍 
Figure 6  Verification of hexose transport function in yeast hexose transporter null mutant EBY.VW4000/ura3. 
1×, 20× means that the dilution were 1 times and 20 times, respectively. 
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功能。IbSUT81616 可能具有转运葡萄糖和果糖的

功能，但其转运功能弱于 IbSUT62788；可能不具

有转运半乳糖和甘露糖的功能。 

2.8  野生型拟南芥的遗传转化 
2.8.1  遗传转化拟南芥的表型分析和叶片表达

量分析 
为鉴定 IbSUT62788和 IbSUT81616基因的功能，

采用蘸花法载体转化拟南芥野生型 Col-0。从 T2

代转基因株系中分别筛选获得每个基因异源表 

达的 3 个纯合转基因株系， IbSUT62788-2、

IbSUT62788-3、IbSUT62788-9 和 IbSUT81616-361、
IbSUT81616-426、IbSUT81616-382。RT-qPCR 结果

表明，IbSUT81616 和 IbSUT62788 基因在拟南芥中正

常表达，其中 IbSUT62788 转基因株系 IbSUT62788-3
中的 IbSUT62788 基因表达量最高，IbSUT62788-9
中次之，这 2 个株系中 IbSUT62788 的表达量均与

野生型拟南芥有极显著性差异，IbSUT62788-2 中

最低(图 7A)。IbSUT81616 转基因株系 IbSUT81616- 

 
图 7  甘薯 IbSUT81616 和 IbSUT62788 异源表达拟南芥植株表型观察和叶片相对表达量   A：IbSUT62788 转
基因拟南芥叶片相对表达量. B：IbSUT81616 转基因拟南芥叶片相对表达量. C：IbSUT62788 转基因拟南芥
表型. D：IbSUT81616 转基因拟南芥表型. E：IbSUT62788 转基因拟南芥叶片大小. F：IbSUT81616 转基因拟南
芥叶片大小，其中每个株系取 20 个叶片进行叶长测量. **表示在 0.01 水平上差异显著 
Figure 7  Expression of IbSUT81616 and IbSUT62788 in Arabidopsis and phenotype observation of transgenic 
plants. Expression of IbSUT62788 (A) and IbSUT81616 (B) in leaves of transgenic Arabidopsis. Phenotype of 
Arabidopsis  expressing IbSUT62788 (C) and IbSUT81616 (D). Length of leaves in Arabidopsis expressing 
IbSUT62788 (E) and  IbSUT81616 (F). For each transgenic line, the length of leaves was the mean value of 
lengths measured using 20 leaves. ** means significant difference at the 0.01 probability levels. 
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426中 IbSUT81616基因的表达量最高，IbSUT81616-382
中次之，IbSUT81616-361 中最低，均与野生型拟

南芥有极显著性差异(图 7B)。在整个植株生长发

育期间，从每个纯合转基因株系中随机取 10 个单

株和 20 片叶片，对转基因植株与 Col-0 野生型

植株的表型进行观察，发现各异源表达转基因株

系可以正常生长发育，异源表达 IbSUT62788 和

IbSUT81616 的拟南芥植株生长略快于对照野生型

植株(图 7C、7D)，植株及叶片大小略大于野生

型植株，其中株系 IbSUT62788-3 叶片长度显著高

于野生型对照(图 7E)，可见 IbSUT62788 的异源表

达对转基因拟南芥的生长发育可能造成一定影

响；而 IbSUT81616 和转基因株系的叶长与对照相

比无显著差异(图 7F)。 
2.8.2  IbSUT62788 异源表达拟南芥植株中淀粉和

可溶性糖含量变化 
KI-I2 叶片和根尖染色结果显示，异源表达

IbSUT62788 拟南芥的叶片染色结果与对照相比无

明显差异(图 8A)，而根尖染色比野生型深(图
8B)。叶片淀粉和可溶性糖检测结果表明，异源

表达 IbSUT62788 拟南芥的叶片淀粉含量与野生型

对照相比无显著差异(图 8C)，株系 IbSUT62788-2 
 

 
 

图 8  IbSUT62788 的异源表达改变了拟南芥淀粉和可溶性糖的含量   A：拟南芥叶片碘染. 0：Col-0；
1：IbSUT62788-2；2：IbSUT62788-3；3：IbSUT62788-9. B：拟南芥根尖碘染. C：拟南芥叶片淀粉含量. D：

拟南芥叶片可溶性糖含量。每个株系取 3 个生物学重复，并进行 3 次独立重复试验。E：拟南芥种子千

粒重. 每个株系取 4 个生物学重复，并进行 4 次独立重复试验. *和**分别表示在 0.05/0.01 水平上差异显著 
Figure 8  Heterogenous expression of IbSUT62788 altered the starch and soluble sugar content in Arabidopsis. 
Iodine staining (A) in Arabidopsis leaves. 0: Col-0; 1: IbSUT62788-2; 2: IbSUT62788-3; 3: IbSUT62788-9. Iodine 
staining (B) of Arabidopsis root tip. Starch content (C) and soluble sugar content (D) in Arabidopsis leaves. For 
each transgenic line, three independent biological replications were performed. 1 000-seed weight (E) of 
Arabidopsis. Four independent biological replications were performed for each line. * and ** mean significant 
difference at the 0.05 and 0.01 probability levels, respectively. 
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叶片可溶性糖含量与对照相比有极显著增加(图

8D)。种子千粒重的测定结果表明，3 个转基因

株系的种子千粒重与对照相比均显著增加(图

8E)。综上结果表明，IbSUT62788可能参与了根部淀

粉含量、叶片可溶性糖含量以及种子重量的调节。 
2.8.3  IbSUT81616 异源表达拟南芥植株中淀粉和

可溶性糖含量变化 
KI-I2 叶片和根尖染色结果表明，异源表达

IbSUT81616 拟南芥的叶片和根尖中淀粉含量较野

生型拟南芥明显增多(图 9A、9B)。叶片淀粉和

可溶性糖检测结果表明，异源表达 IbSUT81616 拟

南芥植株叶片中淀粉含量显著高于野生型对照

(图 9C)，可溶性糖含量低于对照，其中株系

IbSUT81616-361 叶片中可溶性糖含量与对照相比

极显著降低(图 9D)。种子千粒重的测定结果表

明，转基因拟南芥种子千粒重与对照相比极显著

增加(图 9E)。综上结果表明，IbSUT62788 也可能参

与了可溶性糖、淀粉含量以及种子重量的调节。 
 
 

 
 

图 9  IbSUT81616 的异源表达改变了拟南芥淀粉和可溶性糖的含量   A：拟南芥叶片碘染. 0：Col-0；1：
IbSUT81616-361；2：IbSUT81616-426；3：IbSUT81616-382. B：拟南芥根尖碘染. C：拟南芥叶片淀粉含量. 
D：拟南芥叶片可溶性糖含量. 每个株系取 3 个生物学重复，并进行 3 次独立重复试验. E：拟南芥种子千

粒重. 每个株系取 4 个生物学重复，并进行 4 次独立重复试验. *和**分别表示在 0.05/0.01 水平上差异显著 
Figure 9  Heterogenous expression of IbSUT81616 altered the starch and soluble sugar content in Arabidopsis. 
Iodine staining (A) in Arabidopsis leaves. 0: Col-0; 1: IbSUT81616-361; 2: IbSUT81616-426; 3: IbSUT81616-382; 
Iodine staining (B) of Arabidopsis root tip; Starch content (C) and soluble sugar content (D) in Arabidopsis 
leaves. For each transgenic line, three independent biological replications were performed. 1 000-seed weight 
(E) of Arabidopsis. Four independent biological replications were performed for each line. * and ** mean 
significant difference at the 0.05 and 0.01 probability levels, respectively. 
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3  讨论 
蔗糖是植物体内糖分储藏、积累和运输的

主要形式，其代谢和转运对于植物生命活动至

关重要。SUT 作为易化扩散载体主要协同转运

蛋白超家族(major facilitator superfamily, MFS)成
员之一[35]，可分 5 个亚家族，主要负责植物光合

产物蔗糖的跨膜运输，在韧皮部介导的源-库蔗

糖运输和库器官的蔗糖供给中起着关键作用[8]。

MFS 家族为孔状立体结构，SUT 可能具有此结

构，介导蔗糖从该孔进出细胞[36]。本研究系统

发育分析表明，IbSUT62788 与 IbSUT81616 均属于

SUT1 亚家族，可能具有其亚家族特点，包括高

亲和性、低转运能力、负责蔗糖的韧皮部转载

和回收在长距离转运过程中从维管组织泄露出

的蔗糖[12]。质外体途径中蔗糖分子从韧皮部薄

壁细胞流出，进入到筛管伴胞复合体中的过程

需要 SWEET (sugars will eventually be exported 
transporters)蛋白和 SUT 蛋白共同来完成[37]，由

此推测 IbSUT 蛋白可能与甘薯中的 SWEET 蛋白

协同作用于甘薯中蔗糖的韧皮部装载和运输。 
植物蔗糖转运蛋白属于典型的跨膜结合蛋

白，也是相对分子量约为 55 kDa 的高疏水性蛋 
白[11]。基于已有研究表明，在植物体中，SUT
所属的 MFS 家族成员编码蛋白主要定位在细胞

膜和液泡膜上，负责介导蔗糖在植物体内的跨

膜 运 输 。 本 研 究 亚 细 胞 定 位 结 果 表 明 ，

IbSUT62788 和 IbSUT81616 定位于细胞膜，未在液

泡膜检测到其定位。在其他关于甘薯 SUT 的研

究 中 ， IbSUT1x[38] 、 IbSUT1 、 IbSUT2 和

IbSUT3 都定位于细胞膜上，IbSUT4 定位于质膜

和液泡膜[22]。在其他植物中，烟草、马铃薯、番

茄筛管中的 SUT1 蛋白在质膜中高水平表达[39]，

小麦 TaSUT1 基因、绿竹 BoSUT2 基因表达蛋白

定位在细胞膜上[40-41]；而大麦 HvSUT2、拟南芥

AtSUT4 等蛋白在液泡中表达 [42-43]，百脉根

(Lotus japonicus) LjSUT4 和烟草 NtSUT4 蛋白也

定位于液泡膜[44-45]。综合以上分析推测，SUT 在

细胞中定位的不同可能是不同的植物种类或亚

家族的差异性导致的，此外，IbSUT81616 除定位

于细胞膜外，还可能是在分泌中的膜系统的组

成蛋白，其在细胞膜系统构成过程中的功能有

待进一步研究。 
SUT 家族在植物中最典型的功能是将蔗糖

转运到韧皮部中，以实现光合同化物的长距离

运输。该家族是主要的次级膜转运蛋白超家

族，其转运底物的多样性使其在细胞物质交换

和能量代谢过程中发挥重要作用。王丹丹[22]利

用酵母表达体系 SUSY7/ura3 证明 IbSUT3 (本研

究中的 IbSUT62788 的同源或等位基因)编码有功能

的蔗糖转运蛋白，Li 等[6]也通过 SUSY7/ura3 证

明 IbSUT2x 和 IbSUT2y (本研究中的 IbSUT81616

的同源或等位基因)表现出蔗糖转运功能，而

IbSUT1x 和 IbSUT1y 未表现出蔗糖摄取活性。本

研究对 IbSUT81616和 IbSUT62788的糖转运功能进行

探究与分析，结果表明 IbSUT62788和 IbSUT81616均

具有转运蔗糖、葡萄糖和果糖的能力，而与

IbSUT81616 相比，IbSUT62788 的糖转运功能更强。

两者均不具有转运半乳糖的能力，这可能是因为

基因编码蛋白本身不具备这种能力，也可能是因

为酵母异源表达所导致其无法正确结合酵母细胞

膜，或缺乏必要的蛋白修饰[46]。此外，IbSUT62788

还具备转运甘露糖的能力，而 IbSUT81616却不具备

这种能力，说明甘薯 SUT 之间糖转运功能并不完

全相同，存在一定的功能差异。 
虽然 IbSUT62788 和 IbSUT81616 均预测到含有

12 个跨膜结构域，且位置相似，但是通过酵母

互补实验、异源表达拟南芥的指标测定可知，

甘薯 IbSUT62788 和 IbSUT81616 的糖转运能力和转

运糖的种类并不完全相同。推断 IbSUT62788转运
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功能强于 IbSUT81616 原因可能是由于 IbSUT62788

蛋白涉及营养吸收、抗逆胁迫的 MFS 保守结构

域区段更长，约为 IbSUT81616的 2.67倍。此外，

SUT 家族不同成员之间往往形成一个具有增强

蔗糖转运能力的复合体，在糖转运过程中共同

作用。这些复合体之间在底物的亲和性、底物

特异性、结构功能等方面均具有较大差异。

SUT 通过寡聚化形成同源二聚体、异源二聚

体、四聚体等来调节转运速率，聚合物的不同

表达强度会造成它在不同组织中的转运能力不

同[39]。综上所述，IbSUT62788 和 IbSUT81616 具有

不同的底物特异性和结构、功能特点，且可能

与拟南芥中的蔗糖转运蛋白形成了不同的复合

体，在其表达组织中发挥不同的转运能力。 
光合产物蔗糖运输和分配在植物的生长发

育过程中至关重要，甘薯蔗糖转运体调控着糖

化合物的转运和分配，严重影响甘薯的生长发

育。多数植物体内都含有不止一种蔗糖转运蛋

白基因来协调不同组织中糖的转运[11]，SUT1亚

族的蔗糖转运蛋白主要功能是从源叶装载蔗糖

到韧皮部[39]，通常在源组织中表达量高[42]。本

研究结果表明，IbSUT62788 在叶片、侧枝、茎中

的表达量较高，这与王丹丹 [22]关于 IbSUT3 
(IbSUT62788 同源或等位基因)在源叶中表达较高

的结果相符，但与 IbSUT3 在茎中表达最低的结

果不相符。IbSUT81616 在侧枝、茎和块根中的表

达量相比叶中的更高，不符合 SUT1 亚家族在

源组织中表达量更高和 Li 等[6]报道 IbSUT2 在源

叶中表达最强的规律。推测 IbSUT62788 编码蛋白

可能主要参与地上部光合器官中合成的蔗糖在

韧皮部的装载，IbSUT81616 编码蛋白可能参与光

合产物的源-库间运输，以及将甘薯叶片合成的

蔗糖运输至块根中。本研究与之前王丹丹[22]关

于 IbSUT3 和 Li 等[6]关于 IbSUT2y 的报道存在差

异，可能是由于蔗糖转运蛋白在转录水平上受

到基因的严格调控，其表达具有较强的组织特

异性[47]，而 IbSUT62788 和 IbSUT81616 分别为已报

道的 IbSUT3、IbSUT2y 基因的同源基因，在表

达模式或功能上与 IbSUT2y 基因有所分化。 
蔗糖转运蛋白通过调节蔗糖在源-库-流中

的运输影响作物品质和产量[48]。本研究结果表

明，IbSUT62788 和 IbSUT81616 基因在高、中、低

淀粉甘薯品种不同发育时期的块根中均有差异

表达，可能参与块根淀粉性状的调控，这与前

期研究结果相吻合[23]。IbSUT62788 和 IbSUT81616

基因在高、中、低淀粉含量甘薯品种的地上部

器官中也具有差异表达，且 IbSUT62788 在地上部

器官中的表达量高于其在地下部块根中的表达

量，可能主要通过调控地上部光合产物经韧皮

部从源到库的运输而参与块根淀粉性状的调

控；而 IbSUT81616 在块根中表达量较高，除调控

光合产物转运外，还可能通过直接参与库组织

的蔗糖供给而参与块根淀粉性状的调控[12]。然

而，植物中光合产物的跨膜转运调控是一个非

常复杂的过程，除 SUT 外，还有其他转运蛋白

参与；且 SUT 自身的表达和功能受到植物生长

发育状态、外部环境、体内蔗糖浓度和激素水

平等因素的影响[48]，且其调控网络极其复杂，

除受到转录因子的调节、泛素化、磷酸化等翻

译后水平的调节外，还可能通过与其他蛋白互

作，共同参与光合产物运输、分配及性状的调

控[48-49]。IbSUT62788 和 IbSUT81616 基因在甘薯块

根淀粉性状中的调控作用有待进一步揭示。 
本研究获得的 2 个 IbSUTs 基因在拟南芥中

异源表达后，一定程度上影响了拟南芥的生长

发育。在拟南芥中异源表达 IbSUT62788 基因，叶

片中可溶性糖含量、种子千粒重均显著增加，

说明甘薯 IbSUT62788 基因可能促进叶片中可溶性

糖的积累以及库组织中物质的积累。同时转基

因拟南芥叶片大小也显著变大，可能是由于蔗
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糖信号和吲哚乙酸(indoleacetic acid, IAA)、乙

烯和细胞分裂素等激素信号途径有交叉，其含

量改变引发了植物整体信号途径的改变，从而

影响了拟南芥的生长发育[50]。而在拟南芥中异

源表达 IbSUT81616 基因，叶片和根尖淀粉含量、

种子千粒重均显著增加，但叶片中可溶性糖减

少，说明 IbSUT81616 基因的表达可能促进了植株

中糖的转运和淀粉在源、库器官中的合成与积

累，从而导致可溶性糖含量的减少。不同种类

和不同亚家族的 SUT 蛋白对于淀粉和糖转运具

体功能并不完全相同。在甘薯中，IbSUT4 正常

环境下的转基因拟南芥蔗糖含量低于野生型，

但在胁迫处理下，过表达 IbSUTs 基因促进了蔗

糖在库器官的积累 [22]。在其他植物中，菠菜

SoSUT1 基因在马铃薯植株中过表达发现叶片中

蔗糖含量降低，同时块茎形状也发生了改变[51]。

马铃薯 StSUT1 在豌豆子叶存储的薄壁组织细胞

中过表达，发现子叶的蔗糖吸收能力增强，子

叶的增长率也得到提高[52]。张引鹤[48]的研究表

明，受盐和盐碱胁迫后，超表达大豆 GmSUT4
基因的拟南芥植株中有高浓度的可溶性糖产生

和积累，蔗糖、葡萄糖、果糖和淀粉含量均高

于野生型，提高了转基因拟南芥的抗逆性。本

研究结果表明，甘薯 IbSUT62788 和 IbSUT81616 可

能在细胞膜上进行蔗糖的跨膜运输、蔗糖进出

库组织并积累等生理功能，参与韧皮部蔗糖的

运输与卸载，影响植株中糖的分配，且 2 个 SUT
之间的功能可能存在一定差异。 

4  结论 
本研究成功克隆获得 2 个甘薯 SUT 编码基

因 IbSUT62788 和 IbSUT81616，分别编码 505 aa 和

521 aa 的 SUT 蛋白，且均属于 SUT1 亚家族。

IbSUT62788、IbSUT81616 均定位于细胞膜，在酵母

系统中具有蔗糖转运和一定的己糖转运功能，在

拟南芥中的异源表达改变了淀粉和糖的分配与

积累—IbSUT62788 基因可以促进库器官的可溶性

糖累积，IbSUT81616 基因可以促进植株中淀粉的

累积从而导致可溶性糖含量的减少，且 2 个基因

异源表达拟南芥的种子千粒重均显著增加。推测

IbSUT62788 和 IbSUT81616 在淀粉和蔗糖代谢中发

挥调控作用，可能是控制甘薯淀粉性状的重要基

因，对其功能的进一步挖掘将有助于阐明甘薯淀

粉和糖相关性状的遗传基础和调控机制。此外，

本研究 2 个 IbSUTs 在拟南芥中的异源表达不仅

不会影响拟南芥的正常生长进程，而且具有改变

淀粉积累和糖性状、促进库器官物质积累的作

用，具有应用于其他作物品质改良的潜力。 
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