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ПРОФИЛЬ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ УНИПОРТЕРОВ СЕМЕЙСТВА SWEET 
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В результате анализа транскриптомов ловчего аппарата (на трех стадиях развития) и листа плотояд-
ного растения Nepenthes sp. были идентифицированы 20 кДНК генов семейства SWEET, кодирую-
щих унипортеры сахаров классов I–IV. Структура белков NSWEET в целом соответствовала схеме
3-1-3, характерной для SWEET-белков эукариот. Вариабельность экспрессии генов NSWEET в зре-
лом листе и на трех стадиях развития ловчего аппарата указывала на возможное разнообразие функ-
ций данных генов. Было высказано предположение об участии транспортеров класса I (NSWEET2d,
2f и 2h) в экспорте сахаров из листа в точку закладки “ловчей” меристемы, а белков NSWEET1, 2a
(класс I), 4a, 4b, 4d (II) и 12c (III) – в доставке сахаров для начального развития ловушки. На после-
дующих стадиях их могут сменять NSWEET2b, 2c, 2e, 2i, 2j (класс I), 4c (II) и 12b (III), доставляя гек-
созы и сахарозу в растущий кувшинчик. В сформированном ловчем аппарате белки NSWEET12a
(III), 2g (I) и 16 (IV) могут экспортировать сахара из пищеварительной жидкости в лист.
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Растворимые сахара, образующиеся у расте-
ний в процессе фотосинтеза, являются основным
источником энергии и материалом для биосинте-
за многих клеточных соединений, участвуют в
поддержании гомеостаза и в формировании от-
ветной реакции на биотические и абиотические
стрессы [1–3]. Доставка сахаров из фотосинтези-
рующих клеток в гетеротрофные ткани и органы,
не способные самостоятельно их синтезировать
(например, ткани цветка, корни, плоды, семена),
осуществляется специфичными транспортными
белками семейств MST (Monosaccharide Trans-
porter), SUT (Sucrose Transporter) и SWEET (Sug-
ars Will Eventually be Exported Transporters) [4].
MST-белки осуществляют транспорт моносаха-
ридов, SUT-белки транспортируют молекулы са-
харозы, а белки недавно идентифицированного
семейства SWEET осуществляют транспорт как
моно-, так и дисахаридов [4, 5].

Белки SWEET являются трансмембранными и
функционируют как унипортеры, осуществляя

транспорт сахаров через клеточную мембрану и
опосредуя отток сахарозы из клеток паренхимы
флоэмы в апопласт [3, 6]. К настоящему времени
данные белки и кодирующие их гены идентифи-
цированы и описаны как у прокариот, так и у
эукариот, включая виды животных и растений [3,
5, 7–9].

У прокариот белки SWEET состоят из трех
α-спиральных трансмембранных мотивов (ТМ),
образующих домен MtN3 [5]. Предполагается,
что в ходе эволюции генная дупликация привела
к появлению эукариотических белков SWEET,
включающих два домена MtN3, которые соеди-
нены седьмым трансмембранным мотивом (такая
схема названа 3-1-3) [5, 10]. У ряда растений вы-
явлены белки SWEET с числом трансмембранных
мотивов от 3 до 14 [11–13]. При этом организация
белков имеет в основе схему 3-1-3, но в зависимо-
сти от количества ТМ – разное число MtN3-до-
менов.
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В зависимости от транспортируемых сахаров
белки SWEET растений делят на четыре группы
[14]. Транспортеры групп I и II переносят гексо-
зы, белки группы III являются эффективными
транспортерами сахарозы, а белки группы IV рас-
положены в вакуолярной мембране и транспор-
тируют фруктозу [8, 11, 15]. Считается, что раз-
личная локализация и углеводная специфичность
этих белков обусловливают многообразие их фи-
зиологических функций: участие в развитии
пыльцы, синтез нектара, формирование семян и
обеспечение устойчивости к абиотическим и био-
тическим стрессам [3, 11].

Наиболее подробно функции белков SWEET
изучены у Arabidopsis thaliana. Показано, что не-
которые члены данного семейства белков могут
быть активны только в вакуолярной или только в
клеточной мембране, а некоторые присутствуют в
обеих мембранах. Например, белки AtSWEET11 и
AtSWEET12 обеспечивают отток сахарозы из па-
ренхимальных клеток флоэмы в апопласт [8], а
AtSWEET16 и AtSWEET17 участвуют в экспорте
фруктозы из вакуоли и играют ключевую роль в
стимуляции двунаправленного транспорта фрук-
тозы в тонопласте корней для поддержания гомео-
стаза фруктозы в цитозоле [15–17]. Еще более спе-
цифичны транспортеры AtSWEET5, AtSWEET8 и
AtSWEET13, транскрипты генов которых обнару-
жены только в пыльце [18]. Белок AtSWEET9 и
его гомологи у видов двудольных являются нек-
тар-специфичными транспортерами, осуществ-
ляющими отток сахаров в процессе продукции
нектара [19].

Если у большинства растений первичным ис-
точником углеводов является фотосинтез, то у
плотоядных растений наряду с фотосинтезом са-
хара образуются в процессе переваривания жерт-
вы в ловчих аппаратах [20]. Плотоядность разви-
лась независимо в нескольких линиях высших
растений, у которых в процессе эволюции ловчие
аппараты возникли как результат преобразова-
ния листа [21].

Для исследования механизмов хищничества у
растений уже более 100 лет в качестве модели ис-
пользуют виды Nepenthes [22]. В первую очередь
изучают ферментный состав пищеварительной
жидкости ловчих аппаратов (кувшинчиков), в
частности хитиназы, расщепляющие хитиновые
оболочки насекомых до простых углеводов и азо-
тистых соединений [23, 24]. Транспортные белки,
включая семейство SWEET, у представителей ро-
да Nepenthes ранее не исследовались. Только у од-
ного вида плотоядных растений рода Cephalotus
были идентифицированы гены SWEET [20]. По-
этому целью данной работы стала идентифика-
ция и характеристика генов семейства SWEET у
плотоядного растения Nepenthes sp. на основе
транскриптомных данных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Поиск последовательностей, кодирующих

белки семейства SWEET, осуществляли в тран-
скриптомах ловчего аппарата Nepenthes sp. (на
трех стадиях развития – зачаток кувшинки (P1;
длина около 1 см), молодая неоткрытая кувшинка
(P2; 3–4 см; промежуточная стадия развития), от-
крытая кувшинка (P3; 7–11 см; конечная стадия))
и взрослого листа, в трех биологических повтор-
ностях. Лист был взят в связи с тем, что ловчий
аппарат является эволюционной модификацией
данного органа. С учетом наличия развитого вос-
кового слоя листьев и кувшинчиков, затрудняю-
щего экстракцию нуклеиновых кислот, для выде-
ления РНК из тканей Nepenthes была разработана
методика с использованием СТАВ-буфера (наши
неопубликованные данные). Препараты РНК
очищали от возможных примесей ДНК с помо-
щью набора RNase-freeDNaseSet (Qiagen, США).
Концентрацию РНК измеряли с помощью флуо-
риметра Qubit 4, качество оценивали по результа-
там электрофореза в агарозном геле. Препараты
РНК после пробоподготовки были секвенирова-
ны с помощью Illumina MiSeq (ФИЦ Биотехно-
логии РАН). Сборку и картирование чтений, а
также идентификацию белок-кодирующих генов
в контигах осуществляли аналогично [25]. Уро-
вень экспрессии генов рассчитывали как число
картированных на их последовательности чтений
транскриптома на миллион чтений, деленное на
длину гена. Тепловую карту экспрессии строили с
помощью онлайн-программы Heatmapper (http://
www2.heatmapper.ca/).

Для идентификации последовательностей
транспортеров SWEET, определения их домен-
ной структуры и поиска гомологов использовали
базу данных NCBI (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/).
Консервативные мотивы определяли с помощью
программы МЕМЕ 4.12.0 (Multiple Expectation
Maximization for Motif Elicitation) (http://meme-
suite.org/tools/meme) [26].

Сравнительный анализ аминокислотных по-
следовательностей и построение дендрограммы
осуществляли методом максимального правдопо-
добия (Maximum likelihood) в программе ME-
GA7.0 [27]. Для кластерного анализа из базы NC-
BI были взяты последовательности мРНК 17 из-
вестных генов SWEET модельного вида A.
thaliana.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Были получены 12 транскриптомов Nepenthes sp. –

ловчего аппарата (кувшинчика) на трех стадиях раз-
вития (P1, P2 и P3) и листа, в трех биологических
повторах каждый объект. Всего по результатам ан-
нотации анализируемых транскриптомов было
идентифицировано 20 последовательностей, ко-
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дирующих белки SWEET (табл. 1). Последователь-
ности были депонированы в NCBI (коды доступа
MH544206–MH544225). Сходство с известными
последовательностями растительных белков
SWEET из базы NCBI составило 57–80%.

Филогенетический анализ последовательно-
стей кодируемых белков классифицировал тран-
скрипты и определил, что идентифицированные
последовательности гомологичны белкам A. thali-
ana SWEET1, SWEET2, SWEET4, SWEET12 и
SWEET16 и представляют все четыре известных
класса белков SWEET (рис. 1).

Структурный анализ кДНК NSWEET и коди-
руемых ими белков показал, что девять транскрип-
тов являются полноразмерными (кодируемые ими
белки имеют старт- и стоп-кодоны), а остальные
11 – неполными (табл. 1). Выравнивание амино-
кислотных последовательностей, кодируемых
полноразмерными кДНК, выявило наличие изо-
форм, различающихся числом трансмембранных
мотивов (табл. 1). Поиск консервативных после-
довательностей обнаружил участки, гомологич-
ные известным трансмембранным мотивам бел-
ков SWEET, определенным ранее у других видов
растений [5, 12, 28]. На рис. 2 показаны консен-
сусные последовательности мотивов 1–7 в белках
NSWEET.

Биоинформационный анализ позволил опре-
делить возможные профили экспрессии генов
NSWEET в ловчем аппарате на трех стадиях разви-
тия и в листе (рис. 3, 4). Было обнаружено, что ге-
ны класса I (NSWEET2a, NSWEET2c, NSWEET2d,
NSWEET2e, NSWEET2g и NSWEET2j) и класса IV
(NSWEET16) транскрибируются как в листе, так и в
ловчих аппаратах на всех трех стадиях развития. В
листе самый высокий уровень транскрипции детек-
тирован для NSWEET2с (класс I), в зачатке кувшин-
чика и неоткрытом кувшинчике – для NSWEET4a
(класс II), а в полностью сформированном, откры-
том кувшинчике – для NSWEET12a (класс III).
Транскрипты двух генов класса I (NSWEET2b и
NSWEET2i), а также всех выявленных генов клас-
сов II (NSWEET4a, NSWEET4b, NSWEET4c и
NSWEET4d) и III (NSWEET12a, NSWEET12b и
NSWEET12c) в листе полностью отсутствуют. При
этом все идентифицированные гены экспрессиру-
ются в кувшинчиках на одной, двух или всех трех
стадиях развития. В открытом кувшинчике (P3) не
обнаружено транскриптов NSWEET1 (I),
NSWEET2h (I), NSWEET2i (I), NSWEET2k (I),
NSWEET4b (II), NSWEET4d (II), NSWEET12b (III) и
NSWEET12c (III). В зачатке кувшинчика (P1) не вы-
явлено транскриптов NSWEET2i (I), экспрессия
которого в целом низка и ограничена кувшинчиком
второй стадии развития (P2). Транскрипты

NSWEET4b (II) присутствуют только на начальной
стадии развития кувшинчика (P1).

По динамике экспрессии идентифицирован-
ные гены NSWEET можно поделить на две группы:
у первой – уровень экспрессии падает по мере раз-
вития кувшинчика, у второй – растет (рис. 3). В
процессе формирования на кончике листа ловче-
го аппарата наиболее резкое снижение уровня
транскрипции наблюдалось у генов первой груп-
пы для NSWEET1 (I), NSWEET4b (II), NSWEET4a
(II), NSWEET4d (II), NSWEET4c (II), NSWEET12b
(III) и NSWEET12c (III). В то время как у генов
второй группы NSWEET2g (I), NSWEET12a (III) и
NSWEET16 (IV) был выявлен резкий рост экс-
прессии.

Анализ тепловой карты (рис. 4) выявил наи-
большее сходство профилей экспрессии генов
SWEET в зачатке (P1) и неоткрытом кувшинчике
(P2). Для каждого из идентифицированных ге-
нов, кроме NSWEET2k, максимальный уровень
экспрессии выявлен только на одной из стадий
развития ловчего аппарата (P1 – гены NSWEET1,
2a (I), 4a, 4b, 4d (II), 12c (III); P2 – NSWEET2b, 2c,
2e, 2i, 2j (I), 4c (II), 12b (III); P3 – NSWEET16 (IV),
12a (III), 2g (I)) либо в листе (NSWEET2d, 2f и 2h
(I)). Уровень экспрессии NSWEET2k был одина-
ков в листе и зачатке кувшинчика (рис. 3 и 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
Возникновение хищничества у растений явля-

ется результатом их эволюционной адаптации к
окружающей среде, обедненной питательными
веществами. Плотоядные растения рода Nepenthes
представлены почти 120 видами. На кончике ли-
ста они формируют усик с пассивной ловушкой в
форме кувшинчика для ловли и переваривания
насекомых и мелких позвоночных. Данный уни-
кальный ловчий аппарат имеет секреторные же-
лезки, которые продуцируют белки для пищева-
рительной жидкости [29].

Исследования плотоядных растений сфокуси-
рованы в основном на анализе белкового состава
пищеварительной жидкости, накапливающейся в
нижней трети кувшинчика и в которой содержат-
ся ферменты для переваривания (хитиназы, пе-
роксидазы, непентезины, непрозины и другие
ферменты метаболизма жиров, нуклеиновых кис-
лот, полисахаридов и белков) насекомых [20, 29].
Кувшинчик состоит из трех функционально раз-
личных частей: нижней (glandular zone) с секрети-
рующими железками, верхней, скользкой (slip-
pery zone) за счет покрытия воском, и крышечки
(lid), закрывающей кувшинчик после попадания
жертвы внутрь [29].

Интересно, что адаптация растений к услови-
ям обитания, обедненным питательными веще-
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ствами или освещением, может приводить к де-
эволюции (микогетеротрофы), когда цветковое
растение за ненужностью перестает формировать
вегетативные надземные органы [25, 30–32]. В
случае плотоядных растений эволюция пошла
дальше, в результате чего путем модификации ли-
ста сформировался ловчий аппарат (как ранее
возникли из листа цветковые органы), снабжен-
ный, как и цветок, железками, отличающимися от
нектарников составом секрета. Помимо этого, же-
лезки бифункциональны – они не только проду-
цируют пищеварительную жидкость, но и экспор-
тируют оттуда полученные после переваривания
питательные вещества, в том числе углеводы [29].

Транспорт сахаров осуществляется, как было
сказано выше, в том числе двунаправленными
транспортерами семейства SWEET [6]. Изучение
генов SWEET у Camellia sinensis обнаружило, что
наиболее активно они экспрессируются в цветках
и семенах и, таким образом, тесно связаны с экс-
портом сахаров из фотосинтезирующих тканей к
репродуктивным органам [28]. Многие из генов
вовлечены в ответ растения на абиотический
стресс [28]; кроме того, их экспрессию могут ин-
дуцировать симбиотические бактерии и грибы
для усиления собственного питания [7].

При закладке и последующем формировании
нового органа растения резко активируется экс-
порт сахаров в точку роста. Зрелый лист является
фотосинтезирующим органом и, следовательно,
экспортером быстрых углеводов. Можно предпо-
ложить, что при инициации “ловчей” меристемы
на кончике листа и последующем развитии кув-
шинчика происходит отток сахаров из листа в
растущий на его кончике ловчий аппарат. При
этом сформированная ловушка с функциониру-
ющими железками по мере переваривания жерт-
вы становится экспортером углеводов, как и лист.

В настоящей работе в транскриптомах плото-
ядного растения Nepenthes sp. впервые были иден-
тифицированы 20 кДНК генов семейства SWEET,
кодирующих трансмембранные транспортеры са-
харов. Структура кодируемых белков в целом со-
ответствовала ранее описанной схеме 3-1-3, ха-
рактерной для SWEET-белков эукариот (табл. 1)
[7]. Было показано, что экспрессия идентифици-
рованных генов в зрелом листе и на трех стадиях
развития кувшинчика вариабельна, что свиде-
тельствует о разнообразии функциональной роли
данных генов (рис. 3, 4). Полученные экспресси-
онные данные позволяют предположить, что бел-
ки класса I, NSWEET2d, 2f и 2h, принимают уча-
стие в экспорте гексоз из листа, в том числе в точ-
ку возможной закладки “ловчей” апикальной
меристемы.

Максимальная экспрессия в зачатке кувшин-
чика генов NSWEET1, 2a (класс I), 4a, 4b, 4d (II) и
12c (III) предполагает участие кодируемых ими

Р
ис

. 2
. К

он
се

нс
ус

ны
е 

по
сл

ед
ов

ат
ел

ьн
ос

ти
 с

ем
и 

из
ве

ст
ны

х 
тр

ан
см

ем
бр

ан
ны

х 
м

от
ив

ов
 [5

, 1
2,

 2
8]

, в
ы

яв
ле

нн
ы

х 
в 

бе
лк

ах
 с

ем
ей

ст
ва

 S
W

E
E

T
 у

 N
ep

en
th

es
 sp

. (
M

E
M

E
4.

12
.0

0)
.

4 bits3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20
21

22
23

24
25

4 3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20
21

22
23

4 3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20
21

22

4 3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20
21

4 3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20

4 3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

20

4 bits3 2 1 0
1

2
3

4
5

6
7

8
9

10
11

12
13

14
15

16
17

18
19

T
M

1
T

M
2

T
M

3
T

M
4

T
M

7
T

M
6

T
M

5



ГЕНЕТИКА  том 55  № 6  2019

ПРОФИЛЬ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ УНИПОРТЕРОВ СЕМЕЙСТВА SWEET 661

Р
ис

. 3
. П

ро
ф

ил
и 

эк
сп

ре
сс

ии
 г

ен
ов

 S
W

E
E

T
 N

ep
en

th
es

 sp
. н

а 
ос

но
ве

 н
ор

м
ал

из
ов

ан
ны

х 
тр

ан
ск

ри
пт

ом
ны

х 
да

нн
ы

х.
 П

о 
ос

и 
аб

сц
ис

с 
ук

аз
ан

ы
 и

де
нт

иф
иц

ир
ов

ан
ны

е
ге

ны
 S

W
E

E
T

; п
о 

ос
и 

ор
ди

на
т 

от
ло

ж
ен

о 
но

рм
ал

из
ов

ан
но

е 
чи

сл
о 

чт
ен

ий
 в

 т
ра

нс
кр

ип
то

м
ах

.

40 35 30 25 20 15 10 05

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

L
P1

P2
P3

P1

P2

P3 N
SW

EET16

N
SW

EET2j

N
SW

EET2c

N
SW

EET2b

N
SW

EET2e

N
SW

EET4c

N
SW

EET12
b

N
SW

EET2i

N
SW

EET4d

N
SW

EET4b

N
SW

EET2k

N
SW

EET12
c

N
SW

EET1

N
SW

EET4a

N
SW

EET2a

N
SW

EET12
a

N
SW

EET2g N
SW

EET2h

N
SW

EET2d

N
SW

EET2f



662

ГЕНЕТИКА  том 55  № 6  2019

ФИЛЮШИН и др.

транспортеров в доставке гексоз и сахарозы для
роста ловушки. На последующих стадиях их мо-
жет сменять другая группа генов, NSWEET2b, 2c,
2e, 2i, 2j (класс I), 4c (II) и 12b (III), продукты ко-
торых доставляют гексозы и сахарозу в растущий
кувшинчик. Высокий уровень экспрессии генов
NSWEET12a (III), 2g (I) и 16 (IV) только в полно-
стью сформированном ловчем аппарате может
указывать на участие кодируемых ими транспор-
теров в экспорте сахаров из пищеварительной
жидкости функционирующего кувшинчика об-
ратно в лист.

Работа выполнена при финансовой поддержке
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SWEET Uniporter Gene Family Expression Pattern
in the Pitcher Development in the Carnivorous Plant Nepenthes sp.

M. A. Filyushina, *, E. Z. Kochievaa, b, A. V. Shchennikovaa, A. V. Beletskya,
A. V. Mardanova, N. V. Ravina, b, and K. G. Skryabina, b

aInstitute of Bioengineering, Research Center of Biotechnology of the Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
bDepartment of Biotechnology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: michel7753@mail.ru

As a result of the carnivorous plant Nepenthes sp. transcriptomes analysis of leaf and pitcher on different de-
velopmental stages 20 cDNAs of the SWEET gene family encoding sugar uniporters of classes I–IV were
identified. The NSWEET proteins structure in general corresponded to the scheme 3-1-3, typical for SWEET
proteins of eukaryotes. NSWEET genes expression variability in the mature leaf and in the three stages of
pitcher development pointed to the possible functional diversity of these genes. It has been suggested the par-
ticipation of class I transporters (NSWEET2d, 2f and 2h) in sugars export from the leaf to the point of pitcher
meristem formation, NSWEET1, 2a, 2k (class I), 4a, 4b, 4d (II) and 12c (III) – in the delivery of sugars for
the initial development of the pitcher. In subsequent stages, they can be replaced by NSWEET2b, 2c, 2e, 2i,
2j (class I), 4c (II) and 12b (III), delivering hexoses and sucrose to a growing pitcher. In the fully formed
pitcher, NSWEET12a (III), 2g (I) and 16 (IV) proteins can export sugar from the digestive f luid to the leaf.

Keywords: Nepenthes, carnivorous plant, pitcher, transcriptome, sugar transporters, SWEET gene family.
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