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铁皮石斛 SWEET 基因家族鉴定及表达模式分析
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摘　要： 糖转运蛋白 SWEET（sugars will eventually be exported transporter）在植物响应生物和非生物胁迫中起

重要作用。为探讨铁皮石斛（Dendrobium catenatum）SWEET 基因的功能，基于铁皮石斛基因组数据，利用生

物信息学方法对 SWEET基因家族进行鉴定，并对其在干旱胁迫下的表达模式进行分析。结果显示，铁皮石

斛中共有 27个 DcSWEET 基因，理化性质分析表明，DcSWEET蛋白质分子质量为 22.44～33.11 kDa，等电点

为 8.47～9.63。系统发育分析表明，DcSWEET蛋白可以划分为 4个亚群，每个亚群具有保守的基序组成和基

因结构。顺式作用元件分析表明，大量的生长发育相关元件、激素响应元件以及胁迫响应元件存在于

DcSWEET 基因启动子序列上。RNA-seq分析发现，17个 DcSWEET 基因受干旱胁迫诱导上调表达。共表达

网络分析显示，DcSWEET4、DcSWEET11、DcSWEET13、DcSWEET18、DcSWEET27 可能在铁皮石斛响应干旱

胁迫中起主要作用。实时荧光定量 PCR结果表明，茎和叶中的 DcSWEET11、DcSWEET13，以及叶中的

DcSWEET18 基因受干旱胁迫显著上调表达，可作为铁皮石斛耐旱性的候选基因。本研究分析了铁皮石斛中

响应干旱胁迫的关键 DcSWEET 基因，为将来提高铁皮石斛耐旱性提供分子依据。
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糖为生命体活动提供能源物质和碳来源，参

与调节植物生理过程，如种子萌发、光合作用、开

花等诸多生理过程[1−2]。糖能影响渗透势，在植物

响应生物和非生物胁迫中发挥作用[3−4]。在环境压

力中，干旱胁迫是植物生长和生产力最不利的因

素之一[5]。根系中可溶性糖的运输和积累促进了

根冠比的增加，从而增强了抗旱性[6]。糖在细胞间

的转运是由转运蛋白介导的。到目前为止，已经

确 定 了 3种 糖 转 运 蛋 白 ， 包 括 单 糖 转 运 体

MST（monosaccharide  transporter）、 蔗 糖 转 运 体

SUT（sucrose transporter）和糖外排转运体 SWEET

（sugars will eventually be exported transporter）[7]。

SWEET蛋白可以顺浓度梯度介导细胞蔗

糖的摄取和流出，具有双向跨膜运输的功能[8]。真

核生物 SWEET蛋白包含 2个保守的 MtN3/saliva

跨 膜 结 构 域 ， 包 含 7个 α−螺 旋 跨 膜 结 构 域

（transmembrane，TMs），由 3个结构域多肽按 3+1+3

构型融合而成[9−10]。水稻 OsSWEET2b的低温电镜

结构显示，N端以 TM1-TM3-TM2的形式构成三

螺旋束 （triple-helix  bundles），C端 THB由 TM5-

TM7-TM6组成 [11]。其中，3-TM结构域携带高度

保守的脯氨酸（P）和谷氨酰胺基序（Q），SWEET也

因此被称为 PQ环家族转运蛋白[12]。SWEET成员

可划为 4个分枝（Clade Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ），属于同一

分支的基因具有相似的结构和功能 [13]。其中，

Clade Ⅲ的 SWEET成员参与蔗糖运输，Clade Ⅰ、 
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Ⅱ和Ⅳ的 SWEET成员主要运输己糖[14]。此外，研

究发现 Clade Ⅳ SWEET定位于液泡膜上，在拟南芥

中特异性输出果糖[15]。SWEET 基因于 2010年首

次在拟南芥中被发现[16]。此后在多种植物中均鉴

定出 SWEET 基因，如草莓（Fragaria ×ananassa）[17]、
大 麦 （Hordeum  vulgare）[18]、 辣 椒 （Capsicum
annuum）[19] 等。当植物暴露于低温、干旱、盐分等

各种非生物胁迫时，其生长发育过程会受到严重

影响[20]。茶树 CsLHY具有转录激活因子的作用，

结合 CsSWEET17 的启动子正向调控茶树的抗寒

性[21]。CsSWEET16 促使糖在液泡中的区室化来提

高抗寒性[22]。在干旱胁迫下，拟南芥 SWEET17 突

变体表现出侧根生长减少，侧根发育相关转录因

子的表达量降低，导致 SWEET17 突变体的耐旱性

受损[23]。

铁皮石斛（Dendrobium catenatum）作为中国传

统名贵中药材，具有保护心脏、保护胃肠道、抗肿

瘤、免疫调节、抗菌、抗氧化和抗疲劳等作用[24]。

野生铁皮石斛主要分布于岩石和树皮上，经常遇

到恶劣的环境，已被列为稀有濒危植物。在生产

中，常以模拟野生种植模式在石头、树桩和林下种

植，时常受到周期性干旱胁迫影响[25]。但目前关于

铁皮石斛在干旱环境下的生存机制的研究，尤其

是铁皮石斛 SWEET基因家族在干旱胁迫下的功

能研究还未见报道。因此，本研究在基因组水平

上对 DcSWEET基因家族成员进行鉴定，利用生

物信息学方法对 DcSWEET 基因的系统发育树、保

守基序、基因结构、顺式作用元件等进行综合分

析。利用公共数据库中的转录组数据分析了

DcSWEET 基因在干旱胁迫下的相对表达水平，并

利用 RT-qPCR进行验证。研究结果可为铁皮石

斛抗旱分子育种和提高铁皮石斛对干旱胁迫的耐

受性提供参考。

 1　材料与方法

 1.1　铁皮石斛 SWEET 蛋白鉴定和系统发育分析

从 NCBI GenBank数据库下载铁皮石斛基因组注

释文件（PRJNA262478）[26]。从 Pfam数据库（http://
pfam.xfam.org/,  v35.0）查 询 MtN3/saliva结 构 域

（PF03083）的隐马尔可夫模型，利用 Hmmersearch
进行搜索，保留 E≤1×10−10 的序列。通过 Bio-linux
bioinformatics documentation system查询 D. catena-

tum 蛋白数据库，初步获得 DcSWEET候选蛋白。

最后 ，提交至 SMART（http://smart.embl.de/smart/
batch.pl）和 NCBI数据库（https://www.ncbi.nlm.nih.
gov/）的 CDD 在线工具来确定是否具有MtN3/saliva
和 PQ-loop保守结构域 [27]。使用 ExPASy（https://
www.expasy.org/）分析 DcSWEET蛋白的氨基酸

数、分子质量、理论 pI。使用 PSORT工具预测

DcSWEET蛋白的亚细胞定位。

使用 Clustalw v2.0程序对拟南芥（Arabidopsis
thaliana）、水稻（Oryza sativa）以及铁皮石斛 SWEET
蛋白序列进行多重序列比对，将比对结果导入

MEGA v11，使用泊松模型的最大似然法构建 SWEET
蛋白的系统发育树，用在线网站 Evolview（https://
evolgenius.info/evolview-v2）美化。

 1.2　DcSWEET 蛋白保守基序、基因结构和启动

子顺式作用元件分析　采用 TBtools以及 MEME
在线工具 （http://meme-suite.org/tools/meme）分析

27个 DcSWEET蛋白序列的保守基序。利用

TBtools软件[28] 从铁皮石斛基因组 gff注释文件中

提取 DcSWEET 基因结构文件，提取 DcSWEET 各

基因起始密码子（ATG）上游 2 000 bp序列作为启

动子序列，并利用 PlantCARE 分析顺式作用元

件。利用 TBtools对 27个 DcSWEET 保守基序、

基因结构和顺式元件进行可视化分析。

 1.3　基因转录组数据的DcSWEET 基因的表达模式

基于 SRA数据库中的 RNA-seq数据（SRP132541）
分析干旱胁迫下 DcSWEET 基因的表达模式。

该数据包含基质不同含水量（0、10%～15%和

30%～35%）下的基因表达量，根据基因 ID筛选

DcSWEET 基因的表达数据，并使用 TPM值构建

TBtools热图。根据 RNA-seq数据的 TPM值，使

用 Origin 2022b软件分析 DcSWEET 基因共表达

关系[29]，根据相关系数，使用 Cytoscape v3.8.1进行

共表达网络分析，以鉴定核心基因。用于相关性

分析的数据是 4次重复的平均值。

 1.4　实时荧光定量 PCR　利用实时荧光定量

PCR（RT-qPCR）技术分析响应干旱胁迫的核心

DcSWEET 基因的表达模式。以实验室保存的

20% PEG8000（质量分数）干旱胁迫下的 cDNA为

模板[30]，分析 DcSWEET 基因在干旱处理 3、6、9、
12、24、48 h后的基因表达情况。引物序列如表 1
所示，引物由生工生物工程（上海）股份有限公司合
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成。使用 ChamQ  Universal  SYBR  qPCR  Master
Mix试剂（诺唯赞生物科技有限公司, 南京）进行

PCR扩增。RT-qPCR扩增条件为：95 ℃ 初始变

性 5 min；95 ℃ 变性 30 sec，60 ℃ 退火延伸 45 s，

40个循环。结束后读取荧光信号：95 ℃ 15 s，60℃
15 s，95 ℃ 15 s，进行熔解曲线分析。实验设置

3次生物学重复。以铁皮石斛 Actin 基因作为内参

基因，采用 2−ΔΔCt 方法计算基因的相对表达量[25]。
 
 

表 1    本试验中实时荧光定量 PCR 引物序列

Tab. 1　Primer sequences of quantitative real time PCR in this experiment

基因ID
Gene ID

上游引物（5′—3′）
Forward primers (5′—3′)

下游引物（5′—3′）
Reversed primers (5′—3′)

DcSWEET1 TGGTGAAGACAAAAAGTGTGGAG AGAGCACTCCCACAACCATTT

DcSWEET2 GTCTTCCCTACTTGTATTCCCTTCT CATTCCACACATTTTGAGTTTCTTA

DcSWEET4 ATTTCTCTCTCTTGCTTCCTTCTTT CGATCTCTGTGGTCTTTTTACGT

DcSWEET5 TGGAGAAAGAAGGCAGTAGAACA GATAAGCACCCTCAAGCACAATA

DcSWEET7 CGGTGGGTCATAGTCACGAGA GCATACGCCATTCAGAAAGCT

DcSWEET9 CCGAATGTATTGGGTTTCCTGT ATCTTATCTTTCACCTGGTTTGTCC

DcSWEET11 GGTGATGGGATCTTTGTGTGC CTCTCTATGTCTGTTTCCTTGGCT

DcSWEET12 GCCCCAAAGAAGGTCAAGATAC GCGAAGACGCAAACAGAGAAG

DcSWEET13 TAGGATTCACATTTGGGGCG TCATACAGGGCTCATCTCATTTTTA

DcSWEET14 ATCATGTATCTCCTCTATGCCCCT AGAAAGCAACGCAAATCCAAC

DcSWEET15 GTGTTACCTTCTCTGTGAGCGTCT GAGTCCGCAAGTATTATTTCAGTCA

DcSWEET16 ACTGCCGAATGCTAAACCAAC AACTCATCTCCAGCCGAAAAA

DcSWEET17 GGATTTGGAGCATCTACTCTGTG CTCTCTATGTCTGTTTCCTTGGC

DcSWEET18 GTGTCGCCAATACCAACTTTTAGA CCAAAAATACACCATAGGAGACACA

DcSWEET21 GTGTCGCCAATACCAACTTTTAGA CCAAAAATACACCATAGGAGACACA

DcSWEET26 ACTTCTCATCACAGACATCACCTTC CACACTCTTTGTTCTTATCACCCTT

DcSWEET27 TTGTGTTGGATTCTGGTGATGGTGT TTTCCCGTTCTGCTGTTGTTGTGAA

DcActin TTGTGTTGGATTCTGGTGATGGTGT TTTCCCGTTCTGCTGTTGTTGTGAA
 

 2　结果与分析

 2.1　铁皮石斛 DcSWEET 基因家族鉴定和理化

性质分析　本研究中从铁皮石斛中共鉴定到 27

个 DcSWEET 基因，根据 DcSWEET家族成员与水

稻和拟南芥 SWEET蛋白的关系，将其命名为

DcSWEET1 ～  DcSWEET27。DcSWEET 基因编

码 的 蛋 白 氨 基 酸 数 为 201（DcSWEET5）～ 296

（DcSWEET11），分子质量为 22.44（DcSWEET5）～

33.11（DcSWEET11）kDa，理论等电点 pI为 8.47

（DcSWEET25）～9.91（DcSWEET16）。DcSWEET5

是编码氨基酸最少、分子质量最小的蛋白 ，

DcSWEET11编码氨基酸最多，DcSWEET3分子

质量最大。27个 DcSWEET蛋白的等电点都在 7
以上。亚细胞定位预测到 24个（89%）DcSWEET
蛋白定位于细胞质膜上，3个（11%）DcSWEET蛋

白定位在叶绿体上（表 2）。
 2.2　DcSWEET 蛋白的系统发育分析　利用铁皮

石斛（Dc）、拟南芥（At）和水稻（Os）的 SWEET家

族蛋白序列构建系统发育树（图 1），铁皮石斛、拟

南芥和水稻的 SWEET蛋白均可分为 4个亚组。

铁皮石斛家族成员在四个亚组中的成员数分别为

5、13、6和 3，所占比例分别为 19%（Clade Ⅰ）、

48%（Clade  Ⅱ）、 22%（Clade  Ⅲ）和 11%（Clade
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Ⅳ）。而拟南芥 AtSWEET家族成员在 4个亚组中

的数量分别为 3个（18%）、5个（29%）、7个（41%）

和 2个（12%），水稻 OsSWEET家族成员分别为

6个（29%）、9个（43%）、5个（24%）和 1个（4%）。

可以看出，不同植物中 SWETT 基因在不同亚组中

的分布具有相似性。

 2.3　DcSWEET 蛋白保守基序和基因结构分析　

共鉴定得到 20个基序（图 2），DcSWEET蛋白几

乎所有成员都包含 motif 1、2、3、4，表明这些基

序在 DcSWEET转运体中是高度保守的。除了

DcSWEET5和 DcSWEET16外，DcSWEET成员都

含有 motif 4，这表明 DcSWEET5和 DcSWEET16

 

表 2    铁皮石斛 DcSWEET 蛋白的理化性质

Tab. 2　Physiochemical properties of D. catenatum SWEET proteins

蛋白名
Protein Name

位置
Locus

长度
Length

分子质量/kDa
MW

等电点
pI

亚细胞定位
Subcellular localization

组
Group

DcSWEET1 NW_021319548.1：92365...96183 211 23.20 8.95 plasma membrane Ⅰ

DcSWEET2 NW_021320155.1：178296..180115 237 26.62 8.87 plasma membrane Ⅰ

DcSWEET3 NW_021319455.1：1525477..1538903 277 30.99 9.25 plasma membrane Ⅰ

DcSWEET4 NW_021319579.1：2296589..2300708 248 27.45 9.63 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET5 NW_021320057.1：1532934..1534265 201 22.44 9.34 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET6 NW_021318787.1：354097..355486 235 26.27 9.03 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET7 NW_021318787.1：348952..350461 236 26.37 9.14 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET8 NW_021320141.1：81668..104479 283 31.65 9.39 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET9 NW_021319221.1：10426..13058 262 29.22 9.49 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET10 NW_021319083.1：1983587..1985446 271 30.50 9.25 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET11 NW_021415225.1：997761..1000664 296 33.11 9.52 chloroplast Ⅳ

DcSWEET12 NW_021319195.1：493114..496184 266 29.94 8.87 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET13 NW_021318711.1：2482437..2484846 265 29.55 9.27 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET14 NW_021318711.1：2495228..2496861 265 29.63 9.00 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET15 NW_021319091.1：54815..57648 249 27.59 9.13 plasma membrane Ⅲ

DcSWEET16 NW_021415225.1：997761..1000664 254 28.71 9.91 chloroplast Ⅳ

DcSWEET17 NW_021415225.1：997761..1000664 283 31.54 9.50 chloroplast Ⅳ

DcSWEET18 NW_021320019.1：9075754..9077812 237 26.58 8.99 plasma membrane Ⅰ

DcSWEET19 NW_021320141.1：137711..138871 259 28.92 8.99 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET20 NW_021320141.1：73730..79633 285 32.00 9.24 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET21 NW_021320019.1：9075754..9077812 223 25.50 9.30 plasma membrane Ⅰ

DcSWEET22 NW_021319959.1：1593464..1596798 237 26.78 9.18 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET23 NW_021594465.1：9716..14348 237 26.51 8.92 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET24 NW_021320141.1：124587..125761 259 28.72 9.11 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET25 NW_021320141.1：170130..171297 259 28.93 8.47 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET26 NW_021319959.1：1778270..1781665 237 26.59 9.32 plasma membrane Ⅱ

DcSWEET27 NW_021319959.1：1514664..1518903 295 33.08 8.53 plasma membrane Ⅱ
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图 1    拟南芥、水稻和铁皮石斛 SWEET 蛋白的系统发育分析
Fig. 1    Phylogenetic analyses of SWEET proteins from D. catenatum, A. thaliana and O. sativa
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图 2    DcSWEET 家族成员的基序、结构及系统发育关系

Fig. 2    Motifs, structures and phylogenetic relationships of DcSWEET family members
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可能在与其他成员共同进化的过程中丢失了 motif
4（图 2-B）。通过 NCBI-CDD分析 DcSWEET蛋

白的保守结构域，发现所有的 DcSWEETs都含有

两个 MtN3/saliva或 PQ-loop superfamily（图 2-C）。
内含子–外显子结构分析表明，DcSWEET 基因

的内含子–外显子数量高度保守。27个成员中

的内含子数量为 3到 5个之间。 14个 （52%）

DcSWEETs 基因含有 5个内含子，6个（22%）成员

包含 4个内含子，7个（26%）成员包含 3个内含子

（图 2-D）。

 2.4　DcSWEET 基因启动子的顺式元件分析　

在 DcSWEET 启动子存在植物激素响应元件（脱落

酸、水杨酸、赤霉素、生长素），逆境胁迫相关元件

（低温、干旱、胁迫和防御响应元件）、植物生长发

育相关元件（昼夜调控、分生组织、种子特异性调

控、玉米蛋白代谢调控）、光响应元件（图 3）。其

中，在 10个（37%）DcSWEET 基因启动子中检测到

参与低温响应的顺式作用元件，在 11个（41%）

DcSWEET 基因启动子中检测到参与干旱诱导的

MYB结合位点，在 5个（19%）DcSWEET 基因启动

子中存在防御响应元件。说明大多数 DcSWEET
基因参与对非生物胁迫的响应。

 2.5　DcSWEET 基因在干旱胁迫下的表达模式

利用 SRA数据库中的 RNA-seq数据（SRP132541），
筛选出 17个 DcSWEET 基因参与响应干旱胁迫

（图 4-A）。根据基因表达量的趋势分析，可将这些
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图 3    DcSWEET 基因启动子区域的顺式作用元件分析
Fig. 3    Analysis of cis-elements in the DcSWEET gene promoter regions

第 4 期 刘    雯等: 铁皮石斛 SWEET基因家族鉴定及表达模式分析 571



基因按表达量变化分为三组（图 4-B）。DcSWEET1、
DcSWEET4、DcSWEET5、DcSWEET9、DcSWEET11、
DcSWEET13、DcSWEET14、DcSWEET15、DcSWEET18
共 9个基因的表达量随着干旱胁迫的加重而升高，

DcSWEET7、DcSWEET16、DcSWEET21 在 30%～

35%的基质含水量条件下表达量最高，表明这

3个基因可能响应较轻的干旱胁迫。DcSWEET2、
DcSWEET12、DcSWEET17、DcSWEET26 在 10%～

15%的基质含水量条件下表达量上调，在完全干

旱时（基质含水量为 0）处理时迅速下降，表明这

4个DcSWEET 基因可能对中度干旱胁迫（10%～15%
的基质含水量）起响应作用。

 2.6　干旱胁迫下 DcSWEET 基因的相关性分析

及核心基因筛选　使用 Origin软件对干旱胁迫处

理下的 17个 DcSWEET 基因 TPM值进行相关性

分析，选用皮尔逊系数大于 0.8的数据，探讨它们

之间可能存在的关系。结果表明，80对基因表现

为正相关，60对基因表现为负相关（图 5-A）。根

据皮尔逊相关系数使用 Cytoscape软件绘制共表

达网络，共鉴定出 5个枢纽基因，分别 为 DcSWEET4、
DcSWEET11、DcSWEET13、DcSWEET18、DcSWEET27
（图 5-B）。
 2.7　核心 DcSWEET 基因的 RT-qPCR 验证　为

了进一步探讨它们对干旱胁迫的响应，采用RT-qPCR
分析了 4个核心 DcSWEET 基因在 20% PEG8000
下的表达水平。结果（图 6）表明，这些基因在干旱

胁迫下均有不同程度的上调。在根中 ，处理

24 h后 DcSWEET4 基因的表达达到最高值。在叶

片中，DcSWEET11、DcSWEET13 在干旱处理 9 h
后达到最高值，DcSWEET18 在处理 24 h后达到最

大值，其中 DcSWEET11 上调 28倍，DcSWEET18
在处理 24 h后上调 19倍。在茎中，DcSWEET11
和 DcSWEET13 处理 24  h后达到巅峰值 ，其中

DcSWEET11 表达量是 0 h表达量的 40倍。
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图 4    DcSWEET 基因在干旱胁迫下的表达模式
Fig. 4    Expressions of DcSWEET genes under drought stress
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 3　讨　论

SWEET蛋白是存在于细菌、真菌、植物和人

类中的主要转运蛋白之一，用于促进糖跨细胞膜

运输[31]。在高等植物中，已报道的 SWEET 基因数

量从 17～108个不等，如在黄瓜中鉴定出 17个

SWEET 基因 [32]、小麦 108个 [33]、高粱 23个 [34]、番

茄 29个[35]。本研究鉴定的 27个 SWEET基因家
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图 5    干旱相关 DcSWEET 基因的综合分析
Fig. 5    Comprehensive analysis of drought-related DcSWEET genes
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族成员，编码蛋白长度在 201～296个 aa。在其他

植物中也发现类似的研究结果 ，如杨桃中的

SWEET蛋白的氨基酸数目在 229～300[36]，葡萄中

有 201～289[37]，菜豆中有 195～304[38]。不同植物

中的 SWEET蛋白的氨基酸数目相似，说明不同

SWEET在进化中具有较高的保守性。根据拟南

芥系统发育树的分类方法 [39]，27个 DcSWEETs
被划分为 4个亚群。在大多数植物中，SWEET基

因家族中以 Clade Ⅱ和 Clade Ⅲ为主 [40]。本研究

发现铁皮石斛 SWEET蛋白中 Clade Ⅱ成员数占

比 48%，Clade Ⅲ中的成员数占比 22%，表明铁皮

石斛中 Clade Ⅱ和 Clade Ⅲ也是主要类群。

基因结构分析显示，52%的 DcSWEET 成员含

有 5个内含子，22%的成员含有 4个内含子，26%
的成员含有 3个内含子。可以推测，SWEET 基因

的祖先是由 6 个外显子和 5 个内含子组成的基因

基本模型。DcSWEET 中有近一半成员中内含子

数少于 5个，可能是其在进化时发生了内含子的

丢失或外显子的融合[41]。MtN3_slv亚家族参与葡

萄糖转运，而 PQ-loop亚家族参与氨基酸转运[42]。

保守结构域分析表明，Clade Ⅲ家族成员包含两个

MtN3_slv超家族结构域，Clade Ⅱ家族 7个成员包

含两个 MtN3_slv超家族结构域，6个成员包含

1个 MtN3_slv超家族结构域和 1个 PQ-loop超家

族结构域。从系统发育、启动子数量和基因结构

分析可以看出，铁皮石斛 SWEET蛋白家族在进化

上是相对保守的。顺式调控元件是位于基因转录

起始区的一类 DNA序列，相应的转录因子识别顺

式作用元件来调节目标基因的 mRNA丰度，在非

生物胁迫响应中起着至关重要的作用[43]。本研究

中，在 21个 DcSWEET 基因启动子中发现茉莉酸

甲酯顺式作用元件，部分 DcSWEET 基因启动子中

发现与赤霉素、水杨酸、脱落酸和生长素信号相关

的顺式作用元件，在 10、11和 5个 DcSWEET 基因

启动子中分别发现了低温响应元件、干旱诱导元

件、防御和胁迫响应元件等非生物胁迫响应元

件。这些数据表明，DcSWEET 可能通过多种机制

参与环境胁迫。

糖不仅充当满足组织代谢需求的能量和信号

分子，而且还充当渗透剂，以应对干旱胁迫。在小

麦中，SWEET 基因在干旱和盐胁迫下的上调率高

于热胁迫和热联合干旱胁迫[44]。在脱水和干旱胁

迫下， OsSWEET15 的表达诱导最为显著，其次是

OsSWEET13，OsSWEET12 还显示出干旱胁迫的中

等诱导作用[45]。研究发现，大豆叶片中的 GmSUC2
转录水平在干旱胁迫第 15 天显著增加（平均 2.18
倍），并上调了种子中 GmSUC2、GmSWEET12 和

GmSWEET21 的转录水平[46]。根据茶树干旱胁迫

的 RNA-seq，7个基因在 PEG胁迫下上调 [47]。本

研究发现，11个含有干旱诱导元件的 DcSWEET
基 因 中 ， DcSWEET1、 DcSWEET4、 DcSWEET5、
DcSWEET9、DcSWEET11、DcSWEET13、DcSWEET14、
DcSWEET15、DcSWEET18 在基质含水量 0%时被

诱 导 ， DcSWEET2、 DcSWEET12、 DcSWEET17、
DcSWEET26在基质含水量 10%～15%时被诱导，

DcSWEET7、DcSWEET16、DcSWEET21 在基质含

水量 30%～35%时被诱导表达，说明这些基因在

不同程度的干旱胁迫下受到胁迫表达，可能参与

干旱胁迫的响应。通过共表达网络分析筛选出

5个 核 心 基 因 。 RT-qPCR分 析 进 一 步 表 明 ，

DcSWEET11 在 PEG处理 9 h的叶中上调 28倍，

在处理 24 h的茎中表达上调 40倍。DcSWEET13
在茎和叶中也有不同程度的上调。DcSWEET18
在叶中被高度诱导表达，分别在处理 9 h和 24 h
时上调 9倍和 19倍。DcSWEET4 在处理 24 h的

根中上调 2倍。结果显示 DcSWEET 基因在不同

组织中应对干旱胁迫的模式不同，可能参与铁皮

石斛不同组织部位应对干旱胁迫，但其功能验证

仍需进一步开展。

 4　结　论

本研究中，共鉴定了 27个 DcSWEET 基因，同

一亚组中的基因结构和保守基序具有相似性。在

DcSWEETs启动子的上游序列中发现了 4种类别

的顺式作用元件。利用公开的铁皮石斛干旱胁迫

下的 RNA-seq数据，根据表达模式将 DcSWEET
基因划分为 3个簇，结合 RT-qPCR实验，发现

DcSWEET11、DcSWEET13、DcSWEET18 基因可作

为铁皮石斛耐旱性潜在候选基因。本研究为进一

步阐明 DcSWEETs基因在干旱胁迫中的作用奠定

了基础。
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Identification and expression pattern analysis of SWEET
gene family from Dendrobium catenatum

Liu Wen1#,   Li Yuxin1,   Zhang Tingting1,2,   Dai Jun3,4,   Zhou Yang1*
（1. Key Laboratory for Quality Regulation of Tropical Horticultural Crops of Hainan Province/School of Tropical Agriculture and
Forestry (School of Agricultural and Rural Affairs, School of Rural Revitalization), Hainan University, Haikou, Hainan 570228,
China; 2. Xiangyang Academy of Agricultural Sciences, Xiangyang, Hubei 441057, China; 3. Hainan Sheng Rong Biotechnology
Co., Ltd., Haikou, Hainan 571157, China; 4. College of Biological and Pharmaceutical Engineering, West Anhui University,

Lu'an, Anhui 237012, China）

Abstract：The sugar transporter SWEET (Sugars Will Eventually be Exported Transporter) plays a crucial role in plant responses
to both biotic and abiotic stresses. To elucidate the function of the SWEET gene family in Dendrobium catenatum, 27 DcSWEET
genes  were  identified  and  characterized  from D.  catenatum  by  using  whole-genome  data,  and  their  expression  patterns  under
drought stress were analyzed. The molecular weight of the DcSWEET proteins were found to range from 22.44 to 39.10 kDa, with
heir isoelectric points being between 8.47 and 9.63. Phylogenetic analysis revealed that the DcSWEET proteins could be classified
into  four  subgroups,  each  characterized  by  conserved  motif  compositions  and  gene  structures.  Cis-acting  element  analysis
indicated that the promoters of DcSWEET genes contain various elements associated with hormone signaling, plant growth and
development,  light  responsiveness,  and  stress  response.  RNA-seq  analysis  demonstrated  that  17  DcSWEET  genes  were  up-
regulated  under  drought  stress.  Coexpression  network  analysis  suggested  that  DcSWEET4,  DcSWEET11,  DcSWEET13,
DcSWEET18,  and DcSWEET27 may play pivotal roles in response to drought stress in D. catenatum.  RT-qPCR confirmed that
DcSWEET11, DcSWEET13,  and DcSWEET18  were  significantly  up-regulated  in  stems  and  leaves  under  drought  conditions,
making them potential  candidate  genes  for  enhancing drought  tolerance in D. catenatum.  This  study provides  a  comprehensive
analysis of key SWEET genes involved in drought stress responses in D. catenatum,  offering a molecular foundation for future
efforts to improve its drought resistance.
Keywords：Dendrobium catenatum；SWEET gene family；drought stress；expression pattern
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