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Аннотация. В продуктивности растений существенную роль играют транспортеры сахаров, поскольку с их 
помощью координируются и осуществляются потоки углеводов от листьев к органам потребления. Кроме 
того, с участием транспортеров сахаров регулируется значительная часть обмена питательными веществами 
с микроорганизмами ризосферы (бактериями и грибами), что является необходимым условием для форми-
рования симбиотических отношений. В связи с этим в обзоре уделено особое внимание углеводному пита-
нию при развитии арбускулярной микоризы (АМ) – симбиоза растений с грибами подотдела Glomeromyco-
tina, в результате которого растение-хозяин получает от микосимбионта микроэлементы, главным образом 
фосфор, а гриб взамен получает продукты ассимиляции углерода. Пути эффективного транспорта питатель-
ных веществ в АМ-симбиозе до сих пор не раскрыты. Одно из трех ключевых семейств углеводных транс-
портеров растений – SWEET, переносчики сахаров. Именно среди белков SWEET могут быть выявлены специ-
фические для симбиоза с АМ-грибами транспортеры. В обзоре представлены данные по истории изучения, 
структуре, локализации, филогении и функциям белков SWEET. Отмечена высокая вариабельность как самих 
белков SWEET, так и их функций. При этом одни и те же белки у разных растений могут выполнять различные 
функции. Особая роль уделена участию транспортеров семейства SWEET в развитии АМ-симбиоза растений 
и грибов. Транспортеры SWEET могут также играть ключевую роль в устойчивости к абиотическим стрессам, 
позволяя растениям адаптироваться к неблагоприятным условиям окружающей среды. Развитие знаний о 
симбиотических системах будет способствовать созданию микробных препаратов для использования в сель-
ском хозяйстве Российской Федерации.
Ключевые слова: арбускулярная микориза; SWEET; транспорт сахара; сахароза; глюкоза; гены транспортеров 
сахаров.
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Abstract. Plant sugar transporters play an essential role in the organism’s productivity by carrying out carbohydrate 
transportation from source cells in the leaves to sink cells in the cortex. In addition, they aid in the regulation of a 
substantial part of the exchange of nutrients with microorganisms in the rhizosphere (bacteria and fungi), an activi-
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ty essential to the formation of symbiotic relationships. This review pays special attention to carbohydrate nutrition 
during the development of arbuscular mycorrhiza (AM), a symbiosis of plants with fungi from the Glomeromyco-
tina subdivision. This relationship results in the host plant receiving micronutrients from the mycosymbiont, mainly 
phosphorus, and the fungus receiving carbon assimilation products in return. While the eff icient nutrient transport 
pathways in AM symbiosis are yet to be discovered, SWEET sugar transporters are one of the three key families of 
plant carbohydrate transporters. Specif ic AM symbiosis transporters can be identif ied among the SWEET proteins. 
The survey provides data on the study history, structure and localization, phylogeny and functions of the SWEET 
proteins. A high variability of both the SWEET proteins themselves and their functions is noted along with the fact 
that the same proteins may perform different functions in different plants. A special role is given to the SWEET trans-
porters in AM development. SWEET transporters can also play a key role in abiotic stress tolerance, thus allowing 
plants to adapt to adverse environmental conditions. The development of knowledge about symbiotic systems will 
contribute to the creation of microbial preparations for use in agriculture in the Russian Federation.
Key words: arbuscular mycorrhiza; SWEET; sugar transport; sucrose; glucose; sugar transporter genes.
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Введение
Растительные транспортеры сахаров относят к трем клю
чевым семействам: SUT (SUC), MST (включая подсе
мейства STP, TMT, PMT, VGT, pGlct/SGB1, ESL, INT) и 
SWEET (sugars will eventually be exported transporters). 
Наиболее изученными являются транспортеры семейств 
SUT и MST. SUT транспортеры растений осуществляют 
транспортировку сахарозы из листьев на дальние рас
стояния, после чего сахара попадают в целевые органы и 
различные ткани растений, расщепляются на моносахара 
и транспортируются MST белками. Известно, что боль
шинство растительных транспортеров из этих семейств 
неспецифичны для симбиотических растительномикроб
ных систем, например арбускулярной микоризы (АМ).

В 2010 г. L.Q. Chen с коллегами описали новое семей
ство транспортеров – SWEET, которые работают энерго
независимо в обоих направлениях для транспортировки 
различных сахаров во всех органах и тканях растений. 
В настоящее время белки SWEET – это наименее изу
ченная группа транспортеров, в которой, согласно совре
менным представлениям, могут быть выявлены белки, 
специфичные для АМсимбиоза (Chen et al., 2010). Лите
ратурные источники отражают противоречивые сведения 
о белках семейства SWEET, и данный обзор является по  
пыткой разобраться в проблеме и объединить существую
щие знания о белках этой группы. В связи с этим целью 
настоящего исследования стал обзор данных о филоге
нии генов семейства SWEET, функциях кодируемых ими 
белков, а также оценка их роли в транспорте сахаров при 
об ра зовании АМсимбиоза.

Общие представления  
о транспортерах семейства SWEET
Первые открытые SWEET белки, названные MtN3 (у Me
dicago truncatula Gaertn. участвует в развитии клубень
ков) и Saliva (ген обнаружен у Drosophila и экспрессиру  
ется в слюнных железах во время развития эмбриона), 
были идентифицированы в конце 1990х гг. Поэтому 
трансмембранные домены, из которых состоят эти белки, 
названы MtN3/Saliva или MtN3_slv domain, а также из
вестны как PQ loop – повторы (Chen et al., 2010). Пер вым 
выделил SWEET транспортеры в отдельное семейство 

белков L. Q. Chen в 2010 г., подробно описав их у Arabi
dopsis tha liana (L.) Heynh. При этом было найдено 17 раз
личных транспортеров, в названии которых обозначена 
видовая принадлежность к конкретному растению и номер 
белка, например AtSWEET17. В той же работе SWEET 
белки были рассмотрены у Oryza sativa L. (Chen et al., 
2010). Позже SWEET белки были исследованы у множе
ства других растений, а также у животных и прокариот 
(названные у последних SemiSWEET) (Chen et al., 2012; 
Feng et al., 2015; Patil et al., 2015; ManckGöt zenberger, 
Requena, 2016; Hu L.P. et al., 2017). Сейчас считается, 
что SemiSWEET или SWEET встречаются у всех живых 
организмов (Feng et al., 2015). Нумерация новых SWEET 
белков, обнаруживаемых у других организмов, прово
дится согласно их ортологии с белками арабидопсиса 
A. tha liana. Хотя позднее были отмечены некоторые рас
хождения и вариации в нумерации ортологов A. tha liana 
(Приложение 1)1 (Doidy et al., 2019).

Структура и локализация белков  
семейства SWEET на мембранах
SWEET белки являются унипортерами, локализованными 
обычно на плазматической мембране и транспортирую
щими углеводы через мембраны по градиенту концентра
ции (Chen et al., 2010). Часто белки SWEET у растений 
содержат семь трансмембранных (ТМ) спиралей (Xuan 
et al., 2013). Тем не менее G. Patil с коллегами в 2015 г. 
обнаружили, что у Vitis vinifera L. SWEET состоит из 
14 TMH (transmembrane helixes – ТМ спирали), что по
казывает, что структуры спиралей белков SWEET могут 
различаться (Patil et al., 2015). Бактериальные SemiSWEET 
белки самые маленькие среди известных транспортеров, 
состоят примерно из 100 аминокислот, свернутых в три 
спирали – 3 TMH, которые вместе образуют triple helix 
bundle (THB). Дупликация THB прокариот привела к по
явлению эукариотических SWEET транспортеров, состо
ящих обычно из двух THB и дополнительной линкерной 
спирали, нумеруемой как TMH4 (Feng et al., 2015). Приме
чательно, что на мембране три TMH в THB расположены 
не последовательно: третья TMH зажата между первой и 
1 Приложения 1 и 2 см. по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx13.pdf

https://ru.wikipedia.org/wiki/Gaertn.
http://www.agroatlas.ru/ru/content/cultural/Oryza_sativa_K/index.html
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx13.pdf
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx13.pdf
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второй. Nконец белка при этом локализован на внешней 
стороне мембраны, а Сконец – на внутренней. У эукариот 
Сконец удлинен, на нем имеются сайты фосфорилирова
ния, которые могут быть использованы для посттрансля
ционной модификации (Jeena et al., 2019). Известно, что 
нуклеотидная последовательность, кодирующая TMH4, 
является наиболее вариабельной среди других TMH, и ее 
происхождение обсуждается (Jeena et al., 2019).

Интересно, что у некоторых эукариот обнаруживают
ся схожие с прокариотами структуры белков SWEET. 
Например, у пшеницы Triticum aestivum L. может также 
встречаться SemiSWEET, состоящий из трех и четырех 
TMH (Gautam et al., 2019). По мнению исследователей, 
присутствие у пшеницы TaSWEET с 3, 4, 6 и 7 TMH под
разумевает, что в геноме может происходить как дупли
кация, так и слияние структур SWEET белков (Gautam 
et al., 2019). SuperSWEET sugar transporters найдены у 
Phy tophthora. Они содержат от 18 до 25 TMH и состоят 
из 5–8 повторов semiSWEET (Jia et al., 2017). Таким об
разом, следует полагать, что структуры SWEET белков 
очень вариабельны.

Филогенетика SWEET, их изоформы
При построении филогенетического дерева оказалось, 
что SWEET гены растений, несмотря на низкую гомо
логию, группируются в четыре клады (Chen et al., 2015). 
Данное разделение в эволюции произошло очень давно, 
и представители каждой из клад наблюдаются почти 
у всех (возможно, всех) наземных растений. При этом 
вторая клада наиболее древняя, ее представители имеют 
некоторую гомологию со SWEET водорослей (Li X. et al., 
2018). У млекопитающих и некоторых микроорганизмов, 
на пример Chlamydomonas, обнаружены белки, попадаю
щие в отдельную от других SWEET кладу V (Chen et al., 
2012).

Увеличение числа изоформ SWEET является следстви
ем дуплицирования или слияния генов THB, что спо
собствует расширению функций транспортеров и адап
та ции растений к новым условиям (Li X. et al., 2018). 
Ко личество изоформ SWEET в значительной степени 
варьи рует среди видов растений. Например, одноклеточ
ные и зеленые водоросли имеют только 1–3 изоформы 
SWEET, но у однодольных и двудольных их наблюдается 
уже 18–23 и 15–68 соответственно (Li X. et al., 2018). 
По другим данным известно, что пшеница T. aestivum 
(однодольное) имеет 108 изоформ SWEET генов, локали
зованных на хромосоме 21, при этом часть из них отно
сится к ортологам SWEET арабидопсиса (для 14 генов 
арабидопсиса), а часть – к трем новым типам, не имеющим 
значимой гомологии с генами арабидопсиса (Gautam et 
al., 2019). У M. truncatula насчитывается до 26 изоформ 
(Doidy et al., 2019). В то же время есть вероятность, что 
это не все выявленные транспортеры, поскольку в 2015 г. 
их было обнаружено только 24 (Chandran, 2015).

Считается, что представители четырех клад разделя
ются не только филогенетически, но и функционально. 
Так, большинство исследователей отмечают, что пред
ставители клад I и II этих белков транспортируют гексо зы, 
клады III – преимущественно участвуют в транспорте 
сахарозы, а клады IV – в основном включены в процес

сы транспорта фруктозы (см. Прил. 1) (Chen et al., 2012; 
Feng et al., 2015). Но это не всегда так. B. Hu с коллега
ми в 2019 г. показали, что MtSWEET5b и MtSWEET7 
(M. truncatula) могут транспортировать не только гексозы, 
но и сахарозу. Исключения могут быть и у других рас
тений: например, LjSWEET3 (Lotus japonicus L.) тоже 
транспортирует сахарозу вместо гексоз; MtSWEET16 мо
жет участвовать в транспорте сахарозы и маннозы. Таким 
образом, нельзя говорить строго о разделении по кладам 
SWEET генов для типов переносимого субстрата (см. 
Прил. 1) (Hu B. et al., 2019). 

Анализ нуклеотидных последовательностей SWEET 
генов показывает их значительную вариабельность. 
Между четырьмя кладами она может достигать 80 % (т. е. 
в некоторых случаях имеет место только 20 % гомологии) 
(неопубл. данные, Крюков и др., 2021). Обычно при такой 
изменчивости выровнять последовательности и затем 
построить филогению не представляется возможным. 
В связи с этим к существующим филогенетическим де
ревьям SWEET генов следует относиться с особой осто
рожностью. Интронэкзонная структура генов SWEET 
может также значительно различаться (Cao et al., 2019). 
Большинство генов MtSWEET (у M. truncatula) содержит 
в своем составе 5 интронов, исключая гены MtSWEET4, 
MtSWEET6, MtSWEET7 и MtSWEET13, содержащие 
4 интрона, и MtSWEET2b, включающий 16 интронов 
(Hu B. et al., 2019). Неоднородна и структура SWEET 
белков M. truncatula: большинство содержат 7 TMH, но 
у MtSWEET4 и MtSWEET11 – 6 TMH, а MtSWEET2b со
держит 15 TMH вместо 7 (Hu B. et al., 2019).

Функции белков семейства SWEET
Как указано выше, представители четырех клад, возмож
но, разделены функционально. Однако следует отметить, 
что данные по функциям у разных авторов на определен
ные белки SWEET могут различаться (см. Прил. 1 и 2). 
Это может быть связано с несколькими возможными при
чинами: 1) ортологи SWEET у разных видов могут вы
полнять разные функции; 2) ортологи могут выполнять 
разные функции при различных условиях, и их гены будут 
поразному экспрессироваться; 3) возможные паралоги 
в пределах каждой клады могут быть схожи, и поэтому 
возможны ошибки в их идентификации. 

Во всех случаях SWEET белки являются энергонеза
висимыми двунаправленными унипортерами. Хотя, по 
мнению некоторых исследователей, это до конца не дока
зано (Сhen et al., 2015). SWEET белки участвуют во мно
жестве процессов, будь то в растении (см. Прил. 1) или 
у млекопитающих. Кроме транспорта углеводов, по всей 
видимости, они могут участвовать в транспорте и других 
агентов, например гиббереллинов, что было показано 
на арабидопсисе (Kanno et al., 2016). На примере гороха 
(Pisum sativum L.) обнаружено, что взаимодействие между 
транспортерами SWEET и CWINV (инвертаза клеточной 
стенки) в присутствии цитокининов приводит к образо
ванию множественных побегов и потере апикального до
минирования во время заражения патогеном Rhodococ cus 
fastian (Doidy et al., 2019).

Транспортеры SWEET могут также играть роль в ус
тойчивости к абиотическим стрессам, позволяя расте ни



Транспортеры сахаров семейства SWEET  
и их роль в арбускулярной микоризе

А.А. Крюков, А.О. Горбунова, Т.Р. Кудряшова … 
М.Ф. Шишова, А.П. Кожемяков, А.П. Юрков 

2021
25 • 7

757ГЕНЕТИКА РАЗВИТИЯ / DEVELOPMENTAL GENETICS

ям адаптироваться к неблагоприятным условиям окру
жающей среды (см. Прил. 1 и 2) (Chandran, 2015). Накоп
ление сахаров растениями разные авторы связывали с 
абиотическими стрессами (Hu B. et al., 2019). Холодовой, 
водный стресс и другие факторы окружающей среды мо
гут индуцировать у растений экспрессию генов SWEET, 
что позволяет предположить связь этих генов с ответами 
растений на названные стрессы (Kafle et al., 2019; Wei et 
al., 2019).

В литературе имеется много данных о функциях бел
ков SWEET у растений разных видов. Так, LjSWEET3 
опосредует транспорт сахарозы к клубенькам (Sugiya ma 
et al., 2017). Гены AtSWEET1 и AtSWEET5 значительно 
экспрессируются на разных стадиях созревания пыльцы. 
Почти все представители клады II участвуют в транспорте 
сахаров к репродуктивным органам – пыльце, семенам, 
а некоторые – к грибным патогенам (Chen et al., 2010). 
AtSWEET11 и AtSWEET12 были признаны важными 
транспортерами сахарозы из клеток паренхимы во флоэ
му (Chen et al., 2012). В то же время SWEET белки кла
ды III связаны с восприимчивостью и устойчивостью к 
патогенам (Gautam et al., 2019). По данным W.J. Guo с 
соавторами, белки AtSWEET17, AtSWEET16 клады IV 
активны в кортикальных клетках корня и локализованы 
на тонопласте (Guo et al., 2014).

Патогены ризосферы могут вызывать повышенную 
экспрессию белков клады III, что приводит к дополни
тельному транспорту сахарозы в корни и способствует 
питанию ризосферных микроорганизмов (Doidy et al., 
2019). В работе (Сhen et al., 2010) показано, что патоген
ные бактерии, например Xanthomonas, могут попадать 
в ткани растенияхозяина и индуцировать экспрессию 
генов SWEET (из клады III в первую очередь SWEET11 и 
SWEET14) для получения сахаров. Подобно симбиотиче
ским АМгрибам, патогенные грибы умеют индуцировать 
экспрессию генов для получения сахаров (Сhen et al., 
2010).

Экспрессия многих SWEET меняется под воздействием 
стрессфакторов на растение. Например, в условиях де
фицита воды экспрессия генов MtSWEET3a, MtSWEET3b, 
MtSWEET9b и MtSWEET13 значительно повышается, 
в то время как экспрессия MtSWEET1a, MtSWEET3c, 
MtSWEET15c значительно падает (см. Прил. 2) (Hu B. et al., 
2019). MtSWEET16 является уникальным, поскольку его 
экспрессия в основном усиливается в листьях, тогда как 
ортолог на горохе PsSWEET16 экспрессируется в основном 
в корнях и стебле (Doidy et al., 2019). Ортологи SWEET3 
(PsSWEET3.1, MtSWEET3.3 и LjSWEET3 (Sugiyama et al., 
2017)), SWEET11 (MtSWEET11 и PsSWEET11 (Kryvoruch
ko et al., 2016)) и SWEET15 (MtSWEET15.3 и PsSWEET15.3 
(Gamas et al., 1996)) специфически экспрессируются в 
корневых клубеньках у бобовых растений. 

Многие транспортеры имеют значительную экспрес
сию в АМсимбиозе, но при этом не являются специфи
ческими для него (ManckGötzenberger, Requena, 2016). 
В ра боте А. Kaf le (Kaf le et al., 2019) показано, что SWEET1 
ортологи (MtSWEET1.2 и PsSWEET1.2) могут экспресси
роваться как в микоризованных корнях, так и в корневых 
клубеньках. 

Локализация и функции  
транспортеров семейства SWEET  
в клетках корней растений  
с грибом арбускулярной микоризы
Согласно данным транскрипционных профилей, не все 
транспортеры семейства SWEET обнаружены в настоя
щее время и не для всех известных транспортеров этой 
группы определена локализация в растительной клетке 
и установлена точная функция (Hennion et al., 2019). Ло
кализация большинства SWEET транспортеров сахаров 
толь ко выявляется (см. Прил. 1 и 2), и для каждого от
дельного транспортера у каждого вида растения необходи
мо отдельное исследование. Их функции и локализация 
требуют повторных проверок. С другой стороны, весьма 
актуален вопрос участия SWEET белков в специфическом 
транспорте сахаров от растенияхозяина к микосимбион
там – грибам АМ, поскольку знание механизмов активного 
углеводного питания микосимбионта позволит понять 
механизмы формирования и развития эффективного взаи
модействия партнеров АМсимбиоза.

Из литературных данных следует, что большинство 
SWEET транспортеров клад I, II, III локализова но на 
плазматической мембране (см. рисунок). На рисун ке 
представлена клетка корня растенияхозяина с арбуску
лой. Арбускула является наиболее распространенным 
видом симбиотической структуры, формируемой при раз
витии АМ. Это впячивание плазмалеммы растения в рас
тительную клетку в месте проникновения гифы АМ гри
ба с последующим множественным ветвлением ствола 
арбускулы с формированием между периарбускулярной 
мембраной (ПАМ) и арбускулярной мембраной (АрМ) с 
клеточной стенкой арбускулы (КСА) нового интерфейса 
взаимодействия партнеров симбиоза – периарбускулярно
го пространства (ПАП), образованного на месте клеточной 
стенки растенияхозяина.

Специфичность транспортных процессов в условиях 
АМ анализируют посредством сравнения клеток с арбу
скулами и без арбускул (Gaude et al., 2012). Так, в работе 
(ManckGötzenberger, Requena, 2016) впервые было пока
зано, что основной транспорт сахаров у Solanum tube ro  
sum от растенияхозяина к АМгрибу Rhizophagus irre gu
laris может происходить за счет фасилитаторов сахарозы 
и глюкозы – StSWEET12 и StSWEET7a соответственно 
( 1 , см. рисунок; ManckGötzenberger, Requena, 2016; 
Hen nion et al., 2019), работающих на ПАМ и транспорти
рующих сахара из цитоплазмы в ПАП и обратно. Затем 
глюкоза транспортируется через АрМ из ПАП в арбу
скуле посредством грибного транспортера моносахаров 
RiMST2 (R. irregularis (Błaszk., Wubet, Renker & Buscot)) 
(Hennion et al., 2019) либо в результате работы GpMST1 
(Geosiphonomyces pyriformis Cif. & Tomas) (Schüßler et al., 
2006). Транспорт сахарозы через АрМ, возможно, про
исходит посредством грибного транспортера сахарозы 
RiSUC1 (Helber et al., 2011). Далее сахар транспортиру
ется по внутрикорневому мицелию в виде гликогена во 
внекорневой мицелий АМгриба (Hennion et al., 2019).  
В то же время содержание сахаров в цитоплазме клеток 
коры корня может регулироваться их переносом из ва
куоли тонопластными переносчиками, к которым отно
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сится глюкозный фасилитатор StSWEET2c ( 2 ,см. рисунок; Hen nion et 
al., 2019). 

Апопластический путь транспорта сахаров осуществляется как до 
клеток с АМ, так и без АМгриба посредством транспортеров гексоз се
мейства SWEET ( 3 , см. рисунок; Chardon et al., 2013; Ludewig, Flügge, 
2013). Предполагается, что могут существовать и специфические фа
силитаторы SWEET для АМсимбиоза. Так, например, кандидатами 
на специфический транспорт сахарозы и глюкозы у S. tuberosum через 
плазмалемму клеток коры корня, содержащих арбускулы, могут быть те  
же белки StSWEET12 и StSWEET7a ( 4 ; ManckGötzenberger, Requena, 
2016; Hennion et al., 2019). При этом секретируемые AMгрибами эффек
торы активируют экспрессию генов SWEET либо непосредственно, либо 
косвенно – через активацию факторов транскрипции ( 5 ; Chandran, 2015; 
Jeena et al., 2018). На роль специфического фасилитатора претендует 
также белок LjSWEET3, ответственный за транспорт сахарозы в клетки 
с арбускулами у Lotus japonicus ( 6 ; Sugiyama et al., 2017; Hennion et al., 
2019). Среди неспецифических для АМ транспортеров семейства SWEET 
известны белки AtSWEET15 (ранее называемый SAG29; Seo et al., 2011) 

и MtSWEET11 (Kryvoruchko et al., 2016), 
локализованные на плазмалемме клетки 
корня ( 7  и 8  соответственно).

Обсуждение локализации SWEET бел
ков на органеллах клетки корня носит 
дискуссионный характер. По некото
рым данным, транспортеры клады IV 
(AtSWEET16 и AtSWEET17) могут быть 
локализованы в тонопласте растительной 
вакуоли ( 9  и 10 соответственно; Char
don et al., 2013; Guo et al., 2014; Jeena et 
al., 2019). По другим, транспортеры кла
ды III AtSWEET9 и AtSWEET15, пере
носчики сахарозы, предположительно 
могут быть локализованы на мембране 
сети трансГольджи (11 , см. рисунок).

Таким образом, обобщая сведения о 
локализации транспортеров семейства 
SWEET в АМ, можно сделать вывод, что 
ни для одного из транспортеров не было 
показано специфической локализации 
одновременно у двух и более видов рас
тений либо специфической экспрессии 
генов на тех же условиях, как, например, 
для фосфатного транспортера (PT4) у 
M. truncatula и ряда других видов расте
ний. Первыми кандидатами для проверки 
являются StSWEET12 и StSWEET7a. 

Функции транспортеров в АМ мож
но предполагать на основе общих сведе
ний о кладах белков семейства SWEET, 
но надо отметить, что детальные иссле
дования одновременно и локализации, и 
функции этих белков в АМсимбиозе не 
проводились. Имеются лишь предполо
жения об их роли в АМ. Так, например, 
в недавней работе J. An с коллегами 
по казано, что MtSWEET1b, возможно, 
снабжает грибы АМ глюкозой (An et al., 
2019). Согласно атласу экспрессии генов 
M. truncatula (MtGEA; http://mtgea.noble.
org/v3/), MtSWEET1b и MtSWEET6 вы
соко экспрессируются в клетках с арбу
скулами, а их предполагаемые ортологи 
StSWEET1a, StSWEET1b и StSWEET7a 
(S. tuberosum L.) также демонстрируют 
высокие уровни транскрипции в мико
ризных корнях (ManckGötzenberger, 
Re quena, 2016). SWEET транспортеры 
клады I с наибольшей вероятностью мо
гут участвовать в снабжении сахарами 
симбиотических систем, в том числе АМ 
(Doidy et al., 2019). Опираясь на выше
перечисленные сведения, полагаем, что 
исследования функции белков семейства 
SWEET попрежнему весьма фрагмен
тарны (см. Прил. 1). Их точное подтверж
дение на нескольких видах растений 
остается актуальной задачей.

Схема локализации транспортеров семейства SWEET в клетке с арбускулой (Guo et al., 
2014; Lin et al., 2014; Chandran, 2015; Chen et al., 2015; Ait Lahmidi et al., 2016; Kryvoruchko 
et al., 2016; Manck-Götzenberger, Requena, 2016; Sugiyama et al., 2017; Юрков и др., 2019; 
Hennion et al., 2019; Jeena et al., 2019).
ПМ+КС – плазмалемма и клеточная стенка клетки коры корня; ПAM – периарбускулярная мем-
брана; ПАП – периарбускулярное пространство; АрМ+КСА – арбускулярная мембрана и кле-
точная стенка арбускулы; ВнутрГ – межклеточная внутрикорневая гифа АМ-гриба; ФТ – фактор 
транскрипции; АГ – аппарат Гольджи; Вак – растительная вакуоль; ПД – плазмодесмы. Поясне-
ния см. в тексте.
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Заключение
Белки SWEET являются наиважнейшими транспортера
ми углеводов у растений. Среди них можно обнаружить 
специфические белки для различных видов симбиозов, в 
первую очередь среди белков клады I и клады III. SWEET 
транспортеры весьма вариабельны; при изменении внеш
них условий может возникать множество изоформ, обла  
дающих различными функциями. Необходимо с осторож
ностью относиться к идентификации SWEET белков и 
подбору праймеров для амплификации их генов: с одной 
стороны, близкие паралоги могут оказаться очень похожи
ми, а с другой – высокая вариабельность между кладами 
не позволяет построить достоверное филогенетическое 
древо с вытекающими из этого последствиями. Возможно, 
именно с последним замечанием связан разброс данных 
по различным функциям SWEET белков (см. Прил. 1), 
хотя можно выдвинуть гипотезу об универсальности ряда 
SWEET генов, особенно тех, что схожи по структуре. 
Также есть основания считать, что пока идентифициро
ваны не все гены семейства SWEET для M. truncatula. 
Все это свидетельствует в пользу того, что в ближайшие 
годы представления о функциях этих транспортеров бу
дут рас ширены.
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