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摘要: 水稻灌浆是关系到品质和产量的重要生物学过程, 其颖果形态变化和蕴含的生理生化过程受到了广泛的关注和详细

的研究。然而, 这些形态、生理生化过程背后的分子机制特别是对形成颖果最关键的原料蔗糖的运输过程还有很多问题

需要回答。最近一些研究显示运输寡糖的SWEET蛋白和蔗糖-质子同向运输蛋白SUT一起在水稻颖果灌浆过程中的蔗糖

运输环节发挥了重要作用, 特别是它们在母体与子代细胞之间的蔗糖传递方面有不可替代的功能。这些研究为彻底阐明

水稻颖果形成中的同化物运输途径和机制提供了关键证据, 同时也为将来利用相关基因并调控其表达以提高水稻产量和

品质奠定了分子基础。
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1  引言

水稻籽粒(颖果)的营养主要以淀粉的形式贮存

在胚乳中, 其淀粉含量约为籽粒重量的70%~80%。

因此, 颖果灌浆的过程及结果是水稻产量和品质

的决定性因素(Yoshida 1972)。 
蔗糖不仅是高等植物体内光合产物运输的主

要形式, 也是水稻等谷物类粮食作物籽粒内合成

淀粉的主要原料。研究显示水稻授粉后颖果内蔗

糖等可溶性糖的浓度快速增加, 子房授粉后约9 d, 
颖果内蔗糖的含量达到顶峰, 随后逐渐下降(Singh
和Juliano 1977)。谷物颖果胚乳内蔗糖在胚乳胞质

溶液中形成腺嘌呤二核苷酸磷酸葡萄糖(ADP-G)
和葡萄糖-6-磷酸(G-6-P)后被运入质体, 在质体内

ADP-G (部分由G-6-P 转化形成)合成直链或支链

淀粉(Comparot-Moss和Denyer 2009)。与蔗糖含量

从颖果发育早期达到顶峰开始逐渐下降相反, 淀
粉含量则不断增加直至颖果发育成熟, 反映出胚

乳内蔗糖转变成淀粉的生理过程。

2  蔗糖在胚珠维管束中运输

尽管已有的研究对水稻灌浆期间颖果内主要

生理生化变化已经有较为透彻的阐述, 但长期以

来对合成淀粉的原料蔗糖在发育的颖果中如何运

输一直缺乏详细的了解。 
首先一个问题是, 水稻叶片及其他绿色组织

光合作用生成的同化产物以蔗糖的形式通过长距

离运输到达子房胚珠维管束以后怎样传递到子代

细胞, 特别是胚乳组织细胞。电镜观察显示, 水稻

胚珠维管束的筛管和伴胞之间, 以及伴胞和相邻

的薄壁细胞之间存在大量的胞间连丝(Oparka和

Gates 1981a, b), 因此, 胞间连丝是筛管和伴胞以及

薄壁细胞间共质体运输的主要通道(Turgeon和
Wolf 2009)。同时, 很多证据表明, 营养物质在胚

珠维管束卸载时也存在质外体运输途径(Wang等
2008; Zhang等2007)。不过, 这种质外体途径究竟

是通过渗漏还是通过协助扩散来完成仍然没有可

靠的依据和明确的结论。 
3  蔗糖在母体和子代细胞间运输

除胚珠维管束外, 蔗糖如何从母体细胞由外

向内运输直至进入子代细胞的问题也一直没有得

到解决。研究显示, 同哺乳动物的胎儿与母体除

了脐带联系胎盘以外彼此隔离一样, 被子植物亲

代细胞和子代(胚和胚乳)细胞之间除了发育最初

可以通过胚柄细胞联系以外也无其他共质体联系

途径(Chen等2012)。这意味着其后营养物质在亲

代和子代细胞之间必须依赖质外体途径运输。 
电镜观察显示, 在水稻颖果发育的早期, 大部

分珠心组织细胞退化并被吸收, 只有珠心表皮细

胞留存下来。尽管最终这些细胞也将被吸收而消

失, 但在颖果发育早期的蔗糖集中运输阶段, 留存

的珠心表皮细胞和其内侧的糊粉层细胞直接接

触。值得注意的是, 这两类细胞之间并无胞间连

丝联系(Oparka和Gates 1981b; Bai等2015; Wu等
2016)。因此, 蔗糖等营养物质的运输必须通过跨

膜的方式才能完成在两类细胞间的运输(图1和
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图1  水稻‘日本晴’发育的颖果(开花后5 d)中部横切面示意图

Fig.1  A schematic diagram of a developing rice caryopsis 
(‘Nipponbare’) at 5 d after pollionation (traversed at the mid-

dle position of the caryopsis)
黄色箭头所指区域为胚珠维管束; N: 珠心表皮细胞; A: 糊粉

层细胞。

2)。由于珠心表皮细胞是母体组织细胞, 而糊粉层

细胞则是子代细胞, 营养物质包括蔗糖在这两种

细胞间的运输代表了亲代-子代细胞之间的物质运

输。实际上这个过程是分两步完成的。首先, 蔗
糖等分子需要从母体细胞即珠心表皮细胞运输出

来, 进入质外体空间。Oparka和Gates (1981b)提出

珠心表皮细胞通过渗透或渗漏的方式将蔗糖卸载

出来, 供其内侧的糊粉层细胞(胚乳组织)吸收和利

用。然而, 对小麦颖果内蔗糖运输的研究提示此过

程是以协助扩散方式进行的(Wang和Fisher 1995), 
而且蔗糖在此处顺着细胞内外浓度梯度运输, 不
需要消耗能量。不过, 究竟是何种分子协助蔗糖

扩散一直没有相关报道(Kühn和Grof 2010; De 
Schepper等2013; Braun等2014)。

蔗糖在母体和子代细胞间运输的第二阶段就

是与母体细胞(珠心表皮细胞)相邻的子代细胞(糊
粉层细胞)膜上的载体蛋白通过主动运输吸收质外

体空间的蔗糖, 从而完成蔗糖从母体组织细胞向

亲代细胞转运的过程。以前就推测这个过程与

SUT有关, 因为在母体-子代细胞界面质外体空间

的子代细胞一侧细胞膜上发现有蔗糖/质子及氨基

酸/质子同向运输蛋白和质子-ATP酶共表达(Patrick 
和Offler 1995, 2001)。最近更多相关的详细证据使

这个过程逐渐变得清晰起来(后面详述)。
4  SWEET、SUT蛋白的功能及其在颖果发育中的

生理作用

细胞膜上寡糖(己糖和蔗糖)运输蛋白SWEET
的发现为解决蔗糖由细胞内侧向细胞外侧质外体

空间的协助运输问题提供了解决方案。SWEET 
是一类具有七次跨膜α-螺旋的蛋白分子。这些蛋

白在细胞水平上的功能是Chen等(2010)通过对拟

南芥细胞膜上的功能未知蛋白进行筛选时发现

的。值得注意的是, SWEET蛋白在运输寡糖时是

顺着膜内外的寡糖浓度梯度进行的, 在运输过程

中不需要消耗能量, 因此是一类协助运输的载体

蛋白。这个特点也决定了这些蛋白运输底物的方

向: 即当膜外寡糖浓度高于膜内的寡糖的浓度时, 
它们表现为Influx蛋白; 当膜内寡糖浓度高于膜外

寡糖的浓度时, 它们表现为Efflux蛋白(Chen等
2010)。

2012年, Chen等发现拟南芥的AtSWEET11/12
分布于叶片细小维管束的薄壁细胞内, 其作用是

图2  SWEET和SUT蛋白运输蔗糖分子跨越水稻颖果内亲

代-子代细胞之间的质外体示意图

Fig.2  A schematic figure to show SWEET and SUT members 
transport sucrose across the maternal-filial interface in rice 

caryopsis
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将叶片光合细胞通过胞间连丝运输到韧皮部的蔗

糖从薄壁细胞中卸载, 使之进入质外体空间, 以便

邻近的筛管细胞通过主动运输吸收蔗糖进入长距

离运输通道。此后, 他们进一步研究发现, AtS-
WEET11/12也在拟南芥种子形成过程中发挥作

用。尽管敲除单个SWEET基因并未产生明显表型, 
但同时敲除AtSWEET11/12/15, 导致种子发育的严

重缺陷。不仅如此 ,  他们的研究还显示A t S -
WEET11在拟南芥种子珠心表皮细胞内表达, 但其

功能并未得到明确的界定, 因为单独敲除该基因

无明显表型(Chen等2015)。尽管如此, 这些的研究

还是为探索SWEET蛋白在种子发育过程中的作用

提供了重要的线索。 
最近, Ma等(2017)在研究AtSWEET11的水稻

同源基因OsSWEET11功能时发现, 利用CRISPR- 
Cas9编辑敲除该基因后突变体水稻植株表现出种

子灌浆明显不足、结实率、粒重下降的特点(Ma
等2017)。实际上, 以前就有学者在研究Xa13和
Os8N3 (Xa13和Os8N3为OsSWEET11的别名)的
RNAi干扰植株时报道其结实率下降, 种子发育不

良, 以及部分花粉败育的表型。不过, 当时发现

Xa13和Os8N3与水稻感染微生物病害相关, 并且

这个蛋白的功能涉及水稻花粉发育(Yang等2006; 
Chu等2006)。 

Ma等(2017)通过GUS和GFP对OsSWEET11表
达部位的详细研究显示该蛋白在颖果发育早期的

珠心表皮细胞、胚珠维管束和横细胞内有强烈的

表达。需要指出的是, 这些细胞是颖果发育时蔗

糖质外体运输的关键场所。除此之外, 该蛋白还

在胚珠维管束薄壁细胞、胚乳细胞、小穗的维管

束和幼根内表达。通过对OsSWEET11三个不同突

变体株系的颖果发育早期胚囊溶液的蔗糖及葡萄

糖和果糖浓度进行HPLC测定, 发现授粉以后5 d和
7 d这两个时间点上颖果胚囊溶液中主要成分为蔗

糖, 并且突变体颖果胚囊溶液中蔗糖浓度明显低

于野生型植株。此外, 无论是野生型还是突变体, 
其颖果胚囊溶液中葡萄糖和果糖含量非常低, 以
至于在有的样品中检测不到。水稻成熟以后, OsS-
WEET11突变体株系颖果粒重下降, 颖果内淀粉含

量降低, 并且结实率下降。扫描电镜观察显示, 突
变体颖果横断面上淀粉粒排列明显比野生型的疏

松。同时突变体水稻的发育也受到轻微的推迟。

由于此前Chu等(2006)研究显示沉默OsS-
WEET11影响花粉活性, 而敲除OsSWEET11后也导

致突变体的结实率降低。为判断OsSWEET11突变

体颖果发育不良的性状是突变体的花粉导致的还

是子房导致的, 或者是两者共同作用的结果, Ma等
(2017)用野生型和OsSWEET11突变体分别作为父

本和母本进行了杂交。结果显示以突变体做父

本、野生型做母本的杂交颖果灌浆饱满; 而以突

变体做母本、野生型做父本的杂交颖果灌浆严重

不足。这个结果说明OsSWEET11突变体颖果灌浆

缺陷主要由子房引起。考虑到OsSWEET11在颖果

内强烈表达, 特别是在珠心表皮细胞内的表达, 结
合在异源系统人胚肾细胞和非洲爪蟾卵母细胞检

测到的OsSWEET11运输蔗糖和葡萄糖的功能

(Chen等2012), Ma等(2017)提出OsSWEET11蛋白

在水稻颖果发育的早期对蔗糖从珠心表皮细胞向

其内侧的质外体空间卸载中发挥了关键作用。必

须说明的是, 与OsSWEET11表达有部分重叠的

SWEET同家族成员在此过程中也可能有一定的作

用, 因为敲除OsSWEET11后突变体内一些SWEET
基因的表达量发生了变化。更重要的是, 突变体

颖果发育虽然受到严重影响, 但仍然能够形成部

分能育的种子(Ma等2017)。
值得注意的是, OsSWEET11在围绕胚珠维管

束筛管和伴胞的薄壁细胞中表达提示它也负责将

一部分蔗糖运输出来进入质外体空间(Ma等2017), 
即此前认为很可能是由渗透作用扩散到质外体空

间的蔗糖。对于此处运输出来的蔗糖的作用及意

义, 目前还不清楚。考虑到这一区域内也有OsCIN
等转化酶的表达(Hirose等2002), 似乎可以这样设

想, 质外体空间的这些蔗糖随即被转化酶水解成

葡萄糖和果糖, 随后葡萄糖和果糖再被运输进入

处于细胞分裂期的颖果胚囊中, 为细胞的形成提

供原料。因为细胞壁等纤维素类物质的结构单元

即为葡萄糖, 另一方面, 葡萄糖和果糖还可以直接

参与分解代谢, 为细胞的发育提供能量(Comparot- 
Moss和Denyer 2012)。不仅如此, OsSWEET11蛋
白还可能在蔗糖从胚乳细胞由外向内运输过程中

发挥作用(Ma等2017)。 
在颖果内母体与子代细胞接触的界面上, 与

蔗糖从珠心表皮细胞顺着浓度梯度卸载进入质外

体空间不同, 它们从质外体空间进入子代组织细



植物生理学报1182

胞(糊粉层细胞)是逆着蔗糖浓度梯度进行的, 因此

这个过程是一种需要消耗能量的主动运输。最近, 
Bai等(2015)通过对水稻SUT家族基因在颖果组织中

表达的原位杂交分析发现, OsSUT1/2/3/4在正在形

成的颖果糊粉层中表达, 而且授粉后5 d OsSUT1/3/4 
这3个基因的表达受到糊粉层特异表达的转录因

子NF-YB1调控。SUT蛋白具有蔗糖-质子同向运

输的特点, 并且这些SUT基因表达的蛋白也定位于

细胞质膜上(Scofield等2002; Siao等2011; Sun等
2012)。 此外, Aiko等(2003)发现水稻SUT基因在颖

果发育早期特别是从子房授粉开始到授粉后的

5~7 d内表达量最高, 其表达量随后下降以至到授

粉20 d后几乎检测不到SUT表达。考虑到先前报道

的沉默这些基因的植株相关表型(Ishimaru等2001; 
Scofield等2002, 2007), Bai等(2015)提出这些SUT蛋
白在将蔗糖向胚乳装载过程中发挥作用。虽然目

前还没有直接的实验证据, 因为单独沉默OsSUT1
或其他SUT基因并没有导致明显的灌浆缺陷, 但将

来构建水稻SUT基因的双基因突变以及多基因突变

体有望观察到更多明确和有价值的结果。

综合SWEET和SUT蛋白的功能及其在水稻颖

果形成早期的表达特点以及敲除或沉默这些基因

产生的表型, 可以得出这样的结论, 即这两类载体

蛋白共同完成了蔗糖在发育早期颖果中跨质外体

运输的过程(图1和2)。虽然很多证据表明在母体

组织中共质体运输是蔗糖运输的最常见的途径, 
甚至在从胚珠维管束向周围薄壁细胞运输过程中

共质体运输是主要途径(Turgeon和Wolf 2009), 但
质外体途径是不可或缺的。因为编码胚珠维管束

细胞壁上蔗糖转化酶OsCIN的基因被敲除后颖果

发育异常(Hirose等2002; Wang等2008)。原因可能

是发育早期的颖果内的细胞分裂需要有利于细胞

分裂的己糖, 随后细胞的分化和成熟则需要更多

的有利于细胞分化的蔗糖(Weber等1997)。更重要

的是, 在蔗糖跨越母体和子代细胞之间运输时只

有质外体途径, 所以SWEET和SUT这两类蛋白的

作用是不可替代的。 
5  总结和展望 

由于水稻OsSWEET11蛋白在颖果发育中生

理功能的鉴定(Ma等2017), 结合此前对SUT家族基

因表达的分析(Bai等2015)和沉默SUT基因的表型, 
水稻发育早期的颖果中蔗糖运输的过程目前大体

上已经清楚。即在颖果发育早期, 通过长距离运

输到颖果胚珠维管束的蔗糖一部分从筛管伴胞复

合体经胞间连丝运输到胚珠维管束周围的薄壁细

胞, 随后在珠心突起部位进入珠心表皮细胞, 在珠

心表皮细胞与胚乳糊粉层连接的界面上(即母体-
子代细胞界面), 蔗糖先经OsSWEET11协助从细胞

膜内运输出来进入质外体空间, 在此过程中可能

还有其他SWEET蛋白协同发挥作用(Ma等2017)。
随后, 位于糊粉层细胞膜上的OsSUTs以主动运输

的方式将质外体空间的蔗糖与质子运入子代细胞

(Bai等2015)。尽管如此, 目前关于颖果发育过程

中蔗糖运输的途径仍有部分细节尚待阐明, 例如

横细胞围绕在珠心表皮细胞之外, 横细胞和珠心

表皮细胞之间被一层不透水的角质层所隔离。在

横细胞之间蔗糖由靠近胚珠维管束的区域向远离

胚珠维管束的区域传递时是通过胞间连丝为主的

共质体途径还是需要经质外体途径运输还不清

楚。考虑到横细胞所处的位置与珠心表皮细胞的

相似性, 它们是否与珠心表皮细胞之间一样利用

共质体途径传递蔗糖？将来电镜观察应该能够辨

别这一点。另外, 如前所述, 在胚乳细胞之间蔗糖

的运输是否也存在质外体途径还需要进一步的证

据支持。更重要的是, 虽然SWEET蛋白在水稻灌

浆过程中的作用十分突出, 但SWEET基因的表达

受什么因素调控以及怎样调控目前还没有线索, 
将来如何在农业生产中有效利用这些蔗糖运输蛋

白基因还有很多的工作要做。 
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Molecular mechanism of sucrose transport in rice caryopsis during grain filling
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Abstract: Grain filling is a biological process essential for rice quality and productivity. The physiological and 
biochemical processes underlying the morphological variation of caryopsis during grain filling have been inten-
sively investigated. The molecular mechanism of these processes, particular the mechanism of sugar transport 
for morphogenesis of the caryopsis, however, remains to be elucidated. Recently, several studies demonstrated 
that the sugar transporter protein SWEET and sucrose-proton symporter (SUT) collectively participated and 
played important and indispensable roles in sugar transport during rice grain filling, particularly in the transfer 
of sucrose from the maternal tissue to the filial tissue at the maternal-filial interface. These studies provided key 
evidence to elucidate the sugar transport mechanism during the caryopsis development. They also laid the mo-
lecular foundation for the improvement of rice quality and productivity in the future by adjusting the expression 
of these protein encoding genes.
Key words: rice; grain filling; sucrose; transporter
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