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RESUMEN 
Las plantas son un mosaico de tejidos autotróficos y heterotróficos. Los 
primeros son denominados tejidos fuente y pueden exportar azúcares cuya 
concentración en el floema alcanza entre 0.34 a 1.5 M. Los tejidos hete-
rotróficos, son los tejidos demanda que dependen de los azúcares expor-
tados por los tejidos fuente. El transporte de azúcares entre estos tejidos es 
vital para la planta y se da a través de dos vías: la simplástica y la 
apoplástica. En la vía simplástica, los azúcares son transportados a través 
de conexiones célula-célula, conocidas como plasmodesmata. En la vía 
apoplástica, el influjo o eflujo de azúcares a las células es mediado por los 
transportadores membranales; entre éstos destacan los transportadores 
membranales SWEETs, los que transportan glucosa, fructosa o sacarosa 
en dirección del gradiente de concentración y su participación es impor-
tante para el movimiento masivo de azúcares en procesos como el llenado 
del floema, en la formación del néctar, en la embriogénesis, la germinación 
de las semillas y durante la interacción planta-patógeno. Avances en el 
entendímiento de los SWEETs podrían colocarlos como un buen blanco 
para lograr el aumento en la productividad en plantas. 
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ABSTRACT 
Plants are a mosaic of autotrophic and heterotrophic tissues. The first are 
named source tissues and they can export sugars at the phloem at a concen-
tration of 0.34 to 1.5 M. The heterotrophic tissues, named sink tissues, 
depend on the sugars that the source tissues export. Sugar transport 
between both tissues is vital for the plant and occurs by means of the 
symplastic and apoplastic pathways. In the symplastic pathway, sugars are 
mobilized through cell-cell connections named plasmodesmata. In the 
apoplastic pathway, the sugar influx and efflux from cells are mediated by 
membrane transporters like the SWEETs transporters which mobilize 
glucose, fructose, or sucrose down the concentration gradient. SWEETs 
are needed for the massive movement of sugars in phloem loading, nectar 
formation throughout embryogenesis, seed germination, and plant-
pathogen interaction. Understanding the function of SWEETs may help 
increase the productivity of plants. 

Introducción 

Las plantas son organismos autotróficos, sin embar-
go, son constituidas por un mosaico de células 
autótrofas y heterótrofas ya que no todos los tejidos 
son capaces de sintetizar azúcares. Aquellos que 
tienen esa capacidad, como las hojas maduras y, en 
algunas plantas los tallos, pueden exportar concen-
traciones altas de azúcares, tanto que, en el tejido 
vascular, específicamente en el floema, la acumu-
lación de azúcares puede llegar a concentraciones de 
0.34 M a 1.5 M (1,2) esto es, entre 70 a 300 veces la 
concentración promedio de glucosa (Glc) que hay 
en el torrente sanguíneo de un humano en ayuno (3). 
El reparto de azúcares es una función vital para las 
plantas, proceso que ocurre y se regula durante su 
ciclo de vida y permite que se formen frutos, flores, 
tubérculos, entre otros, en tiempos y cantidad apro-
piados aún cuando la planta se encuentre en situa-
ciones de estrés ambiental o por patógenos. Una 
parte importante en el proceso de reparto de azú-
cares es su transporte, y su estudio puede generar 
estrategias para mejorar la productividad de las 
plantas y/o su resistencia a diferentes tipos de estrés 
(4,5). En este trabajo, se presenta el proceso de 
transporte en plantas, con especial énfasis en los 
avances en el entendimiento del funcionamiento de 
los transportadores difusionales de azúcares deno-
minados Sugars Will Eventually be Exported Trans-
porter o SWEET (por sus siglas en inglés), que 
fueron los últimos transportadores de azúcares en 
ser identificados en plantas y que participan en 
procesos clave en la vida de éstas (5,6). 

El transporte de azúcares en plantas 
En las plantas, la sacarosa (Sac) es el principal azú-
car transportado a larga distancia, desde los tejidos 
fuente sintetizadores de azúcares, generalmente las 
hojas, hacia los tejidos dependientes de ellos, cono-
cidos como tejidos demanda (Fig. 1), incapaces de 
sintetizar azúcares, como son los frutos, flores, raí-
ces y hojas inmaduras o en pleno crecimiento (5,7). 
A lo largo del ciclo de vida de las plantas, el papel 
de fuente o demanda en un mismo tejido cambia. 
Por ejemplo, una hoja joven necesita de un aporte 
de azúcares desde la planta madre y cuando madura, 
provee de azúcares al resto de la planta. Además, los 
azúcares también son consumidos por los micro-
organismos asociados a la planta, siendo una fuerza 
que impulsa a la demanda de azúcares por los tejidos 
colonizados (Fig. 1). Algunas plantas también se-
cretan azúcares a la rizosfera, función necesaria para 
su comunicación con otras plantas o microorga-
nismos (5).   
El reparto de azúcares comienza una vez que se ha 
acumulado Sac en las células fotosintéticas o del 
mesófilo (Fig. 2); después la Sac es transportada 
hacia el floema, tejido especializado en transportar 
azúcares, otros metabolitos y proteínas hacia al resto 
de la planta (1,7). Para el transporte de azúcares a 
corta o larga distancia del sitio de síntesis existen 
dos vías, la simplástica y la apoplástica. 
La vía simplástica de transporte se forma a través de 
los plasmodesmos, que son puentes o canales que 
conectan a dos o más células. Al continuo citoplas-
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mático que se forma entre células contiguas se le 
conoce como simplasto, que, por ejemplo, en el 
floema forma un camino para el transporte de dife-
rentes solutos entre las células que lo conforman 
(Fig. 2). Sin embargo, los plasmodesmos no están 
presentes invariablemente entre todas las células, su 
número y localización dependen del tejido y estadio 
fisiológico de la planta e incluso pueden estar ausen-
tes. Es por ello que hay una vía alternativa para el 
transporte de solutos: la vía apoplástica (5-7).

La vía apoplástica es aquella en que la movilización 
de solutos como Sac requiere transportadores locali-
zados en las membranas plasmáticas de las células 
(6,7). Así, el soluto es tomado desde el apoplasto, 
que es el espacio entre las membranas plasmáticas 
de las células (Fig. 2). El movimiento del soluto 
dependerá de su concentración y del tipo y cantidad 
de transportadores específicos localizados en la 
membrana plasmática. 

Figura 1. Esquema de tejidos fuente y demanda en una planta adulta. Los microorganismos usualmente se com-
portan como tejidos demanda.

Transportadores transmembranales de azúcares 
Las proteínas transportadoras de azúcares conocidas 
se pueden clasificar en tres grandes grupos (8); los 
transportadores de monosacáridos o MST, los trans-
portadores de disacáridos o DST, y los transpor-
tadores SWEETs. Dentro del grupo MST, transpor-

tadores de diferentes hexosas y pentosas, se encuen-
tran siete subfamilias, de las cuales dos son las más 
grandes: EDR-6 (Earley Responsive to Dehydra-
tation (EDR-6)-like) y los STP (Sugar Transporter 
Protein); ejemplos de ambas familias en Arabi-
dopsis thaliana se encuentran en la figura 3, AtSFP1 
(9) y AtSTP10 (10). En el grupo DST, la familia
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SUT/SUC (SUcrose Transporters) ha sido la más 
estudiada y se ha clasificado en cuatro tipos. El tipo 
I son específicos de monocotiledóneas, los tipos II-
A y II-B están presentes en dicotiledóneas y mono-
cotiledóneas, respectivamente; y el tipo III está pre-
sente en todas las plantas terrestres (7). Un repre-
sentante de la familia DST es el OsSUT1 (11), 
transportador de Sac en arroz (Fig. 3). Los MST y 

los SUT/SUC son transportadores secundarios que 
se encargan de concentrar los azúcares en el 
citoplasma o en la vacuola a expensas del gradiente 
de concentración de protones, establecido por la 
actividad de la H+-ATPasa; AHA2 en la figura 3 es 
un ejemplo de ATPasa de protones de la membrana 
plasmática de Arabidopsis y es un transportador 
primario (12). 

Figura 2. Esquema de un acercamiento a las células involucradas en el transporte de azúcares de una hoja de una 
planta tipo C3. El haz vascular está formado por el xilema, el floema, y las células adyacentes, pero los azúcares solo 
se movilizan a través del floema. Una magnificación del floema representa a las células contiguas conectadas por 
plasmodesmos entre las que se genera un continuo citoplasmático o vía simplástica de transporte. La vía 
apoplástica ocurre por el transporte de azúcares a través de los transportadores localizados en la membrana 
plasmática, lo que permite que el azúcar se mueva en el espacio extracelular conocido como apoplasto.

Un paso significativo hacia la comprensión del 
movimiento de azúcares en plantas ocurrió con la 
clonación del primer gen de un transportador de Sac, 

SUC2, que fue identificado en espinaca (13). 
Miembros de la familia SUT/SUC se encargan de 
concentrar la Sac en el tejido vascular. Sin embargo, 
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la salida de la Sac de las células fotosintéticas no es 
una función de los SUT/SUC. Aunque se encontró 
que ovocitos de Xenopus que expresaban a ZmSUT1 
exportaron Sac, las condiciones de transporte en 
estas células no ocurren en células in vivo (14).  

Los transportadores difusionales SWEETs 
El tercer grupo de transportadores de azúcares, los 
transportadores SWEETs, fueron descritos por pri-
mera vez en Arabidopsis por el grupo de investi-
gación de Wolf B. Frommer en el 2010, al ser 
detectado el transporte intracelular de azúcares 
cuando se realizó la expresión simultánea en células 
de riñón de embrión de humano (HECK) de 
proteínas de membrana cuya función era desco-
nocida, y biosensores intracelulares de Glc o Sac 
tipo FRET (Fluorescence Resonance Energy 
Transfer) (15). Los SWEETs facilitan la difusión de 

Sac o hexosas a través de las membranas celulares a 
favor del gradiente de concentración (6,16), caracte-
rística que permite el movimiento de eflujo e influjo 
de azúcares de la célula o vacuola; aunque también 
hay algunos SWEETs que por encontrarse en el 
Golgi movilizan azúcares hacia ese organelo (4). En 
la figura 3 se muestran AtSWEET13 y OsSWEET2b, 
transportadores de membrana plasmática y de la 
vacuola, respectivamente (17,18). 
A diferencia de los SUT y STP que tienen 12 cruces 
transmembranales (Fig. 3), los SWEETs son 
proteínas más pequeñas de 33 kDa con 7 cruces 
transmembranales ordenados estructuralmente en 2 
paquetes de tres hélices transmembranales (THB 
Triple Helix Bundle), y unidos por una hélice 
transmembranal; cada THB contiene un motivo 
MtN3/saliva (CL0141) característico de la familia 
SWEET (6) (Fig. 4). 

Figura 3. Ejemplos de transportadores de sacarosa de las familias más representadas en plantas. Del grupo MST, se 
muestra el transportador AtSFP-1 de la familia EDR-like, del cual no se conoce con exactitud el monosacárido que 
transporta (9) y el transportador de glucosa AtSTP10 de la familia STP (10). Como representante del grupo DST, se 
muestra al transportador de sacarosa OsSUT1 perteneciente a la familia SUT/SUC (11). Por último, se muestran al 
AtSWEET13 y OsSWEET2b, transportador de sacarosa y glucosa respectivamente (17,18). El OsSWEET2b se localiza 
en el tonoplasto. Nótese la dirección del movimiento y la actividad en simporte de los azúcares y protones, excepto 
en los SWEETs que son transportadores que no dependen de los protones para mover a los azúcares a través de la 
membrana. La H+-ATPasa es la proteína que, a expensas de ATP, genera el gradiente de protones empleado por los 
transportadores MST y DST para mover en contra de concentración a los azúcares; en la figura se representa a 
AHA2, H+-ATPasa de Arabidopsis (12). El asterisco señala proteínas que han sido cristalizadas; los identificadores 
asignados por el protein data bank o ID PDB para esas proteínas son los siguientes: AHA2 7AAQ, AtSTP10 7AAR, 
AtSWEET13 5XPD y OsSWEET2 5CTG. Pi es fosfato inorgánico. 

Los SWEETs son familias multigénicas con 15 a 24 
miembros en cada especie, excepto en humano, que 
solo tiene un gen (19). Estos transportadores se ori-
ginaron por la duplicación del gen SemiSWEET 
presente en bacterias, que da lugar a una proteína 

formada por un solo THB, y la adición de un cruce 
transmembranal (Fig. 4, Hélice 4 en rojo) que 
reorienta la segunda mitad de la proteína (17) (Fig. 
3 y 4).  
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Tao y colaboradores, 2015 (17) propusieron que el 
mecanismo de transporte es cooperativo entre tres 
monómeros, a pesar de que el monómero es 
funcional. También se ha propuesto un mecanismo 
similar a una puerta giratoria compuesta por un 
dímero de AtSWEET13, en el cual un protómero 
con soluto unido está acoplado a un protómero vacío 
y, en respuesta a la unión del soluto al segundo 
protómero, la parte citosólica del AtSWEET13 se 
mueve independientemente, sin formar estructuras 
rígidas (18).  Sin embargo, se desconoce si estas 
distintas conformaciones se favorecen durante un 
proceso fisiológico en particular, lo que podría 
ayudar a entender la regulación de toma o salida de 
azúcares mediada por los SWEETs.  
Los SWEETs son transportadores de baja afinidad 
por Glc, Sac, fructosa (Fru) y otras hexosas, por 
ejemplo, AtSWEET12 tiene una Km de 70 mM para

el influjo y de 10 mM para el eflujo de Sac (20), 
mientras AtSWEET1 presenta una Km de 9.1 mM 
para el movimiento en influjo de Glc (15). La 
actividad de transporte es diferente en las otras 
familias, ya que en Arabidopsis los SUT/SUC 
presentan KmSac entre 0.5 a 5.9 mM (7) mientras que 
los STP son los transportadores de más alta afinidad 
en las plantas, con Km por los monosacáridos en el 
rango de 10 a 100 µM (21). La capacidad de 
transporte a través de los SWEETs corresponde a la 
actividad de proteínas con altas tasas de transporte 
(6,22), por lo que participan en procesos fisiológicos 
que requieren del movimiento de grandes canti-
dades de azúcares (Fig. 5). 
El reconocimiento de las hexosas o Sac por el 
SWEET, parece estar relacionado al tamaño de la 
cavidad dentro del transportador durante el estado 
de transición. Las cadenas laterales de los residuos 

Figura 4. Estructura del 
monómero del transporta-
dor OsSWEET2b, PDB 5CTG. 
Representación de la es-
tructura cristalográfica del 
OsSWEET2b a 3.1 Å (17). Se 
observa el duplicado del 
motivo THB que conforma 
al SWEET, dominio amino 
terminal THB1 NTD en azul 
y el dominio carboxilo ter-
minal THB2 CTD en ama-
rillo; ambos dominios sepa-
rados por una hélice trans-
membranal mostrada en 
rojo. Los números iden-
tifican a los diferentes cru-
ces transmembranales.

que conforman la cavidad en los SWEETs que 
transportan disacáridos son más pequeñas en 
comparación a las cadenas laterales presentes en la 
cavidad de SWEETs transportadores de mono-
sacáridos (18).  

Papel fisiológico de los SWEETs 
La función fisiológica de los SWEETs se ha 
identificado mediante la producción de mutantes, ya 
sea por la inserción de un transposón en la secuencia 
del gen, lo que impide la producción de proteína, o 
mediante el cambio de aminoácidos de manera 
puntual, o por la presencia de RNA de interferencia 
(6). A continuación, se describen algunas de las 
funciones de los SWEETs en la fisiología de las 
plantas. 

Los SWEETs son necesarios para la secreción del 
néctar 
El néctar es un el líquido secretado en los nectarios, 
compuesto entre otras moléculas por azúcares y es 
importante para la atracción de polinizadores que 
favorecen la reproducción de la planta (23). Plantas 
de Arabidopsis mutantes en el AtSWEET9 no secre-
tan néctar. AtSWEET9 se localiza en la membrana 
plasmática y puede exportar Sac hacia el apoplasto, 
lo que, acoplado a una actividad mínima de la 
invertasa sobre la Sac, contribuye a que el néctar 
contenga Sac, Glc y Fru (Fig. 5A). Además, se ha 
demostrado que parálogos de AtSWEET9 en 
Brassica rapa y Nicotiana tabacum también 
participan en la salida de azúcares del parénquima 
del nectario hacia el apoplasto (24).  
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Los SWEETs impactan en el desarrollo de la 
semilla y su germinación 
Durante su desarrollo, la semilla recibe un gran 
aporte de carbono para la formación del embrión y 
también para su maduración, siendo esta última 
etapa en donde se acumulan las reservas que serán 
usadas durante la germinación (25). Se encontró que 
AtSWEET11, AtSWEET12 y AtSWEET15 se 
expresan durante la embriogénesis de Arabidopsis 
(Fig. 5B). Triples mutantes en estos transportadores 
presentaron un desarrollo incompleto del embrión y 
la semilla acumuló menos lípidos en comparación a 
las semillas de las plantas silvestres (26). En maíz, 
se describió que plantas mutantes en ZmSWEET4c, 
un transportador de Glc, sólo acumularon un tercio 
del almidón esperado en sus semillas (27). Los 
autores propusieron que este gen fue blanco de 
selección durante la domesticación del maíz. Adi-
cionalmente, el papel de ZmSWEET4c no está 
restringido al llenado de la semilla, sino también 
está altamente expresado durante la germinación, 
contribuyendo junto a otros SWEETs al flujo de 
azúcares desde el endospermo y el escutelo, ambos 
tejidos fuente, hacia el eje embrionario, tejido 
demanda y que es el que propiamente se convertirá 
en plántula (28). ZmSWEET4c es un transportador 
de alta capacidad para el transporte de Glc y sería un 
blanco interesante para expresar en plantas con baja 
capacidad de acumulación de Glc como el arroz. 

La expresión de los SWEETs se altera por 
fitopatógenos 
La expresión de los SWEETs puede ser manipulada 
por agentes patógenos de plantas (15,16). Algunos 
SWEETs de arroz presentan regiones promotoras 
que son blanco de varios efectores TAL (Tran-
scriptional Activator-Like proteins). Los efectores 
TAL funcionan como factores de transcripción y 
son secretados por algunos microorganismos y 
entregados en el citoplasma de la planta a través de 
un sistema de proteínas tipo jeringa denominado 
sistema de secreción tipo III. Los TAL llegan al 
núcleo para inducir la expresión de SWEET especí-
ficos, garantizando la entrega de Sac en el apoplasto 
de las células colonizadas. El patógeno Xanthom-
onas oryzae es capaz de manipular la expresión de 
5 de los 21 SWEETs de arroz a través de la inserción 
de diferentes TAL a las células de la planta (29). 
También se demostró que X. axonopodis pv. mani-
hotis afecta a MeSWEET10a de yuca (30) y que 
GhSWEET10 se induce ante la presencia de X. 
axonopodis pv. citri en algodón (31), estrategia para 
alterar el flujo de carbono de la planta a favor del 
patógeno. Aunque aún no se ha descrito una estrate-

gia general, se sabe que muchos microorganismos 
patógenos (15) y también bacterias simbióticas (32), 
micorrizas (33) y oomicetos (34), inducen la expre-
sión de SWEETs durante la colonización de la 
planta hospedera (Tabla 1). Es posible sugerir que 
la evolución convergente podría haber hecho que el 
promotor de algunos SWEETs sea objetivo muy atrac-
tivo para los organismos benéficos y patógenos. En 
maíz no se ha demostrado que los efectores TAL 
estén involucrados en la manipulación de los 
SWEETs, aunque la infección con un hongo bené-
fico aumenta la expresión de varios SWEETs de 
hojas; por el contrario, la infección con el patógeno 
Fusarium verticillioides reduce la expresión de los 
SWEETs de hojas, pero hay mayor reducción si se 
trata de una cepa muy virulenta (35), lo que sugiere 
que durante la interacción planta-patógeno la regu-
lación del transporte de azúcares es clave para el esta- 
blecimiento del microorganismo y/o la enfermedad. 

Los SWEETs facilitan el cargado del floema 
El proceso de transporte de azúcares en las plantas 
se puede seccionar en tres partes: uno, cargado del 
floema, que es el movimiento de azúcares desde las 
células del mesófilo de las hojas fuente hacia el 
floema; dos, transporte en el floema, en donde el 
movimiento de los azúcares ocurre a lo largo de la 
planta para llevar los azúcares a las cercanías de los 
tejidos demanda; y tres, la descarga del floema, es 
decir, el transporte de azúcares desde el floema hacia 
el interior de las células demanda  (Fig. 5C) (16). 
La caracterización de los SWEETs dejó clara la vía 
de transporte de azúcares en células que carecen de 
plasmodesmos. La Sac producida en la fotosíntesis 
es movilizada por vía apoplástica desde las células 
del mesófilo hacia el apoplasto cercano a las células 
del haz vascular. En Arabidopsis, AtSWEET11 y 12 
se expresan en la membrana plasmática y actúan 
como transportadores de eflujo de los azúcares hacia 
el apoplasto (20). En el apoplasto, la Sac estará 
disponible para ser reconocida, ingresada y acumu-
lada en las células del floema por transportadores 
tipo SUT/SUC, para llegar a los tejidos demanda. 
Plantas mutantes carentes de AtSWEET11 y 12 acu-
mulan azúcares en las hojas, puesto que estos no 
pueden ser movilizados a los tejidos demanda (20). En 
el maíz, mutantes de la subfamilia ZmSWEET13a, b 
y c, son de talla más pequeña que las plantas sil-
vestres y también acumulan azúcares en las hojas 
(36). Tomando en cuenta el fenotipo de sus mu-
tantes, se puede sugerir que estas proteínas podrían 
ser un blanco molecular para incrementar la produc-
tividad de las plantas.
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Figura 5. Participación de los 
SWEETs en el transporte de 
azúcares en diferentes tejidos. A. 
En el nectario, se concentran las 
células de azúcares provenientes 
del floema usando los simpor-
tadores de Sac y hexosas. Los 
azúcares son almacenados en 
forma de almidón, pero cuando 
es necesario producir el néctar, el 
almidón es metabolizado a Sac, 
misma que es exportada hacia el 
apoplasto a través de AtSWEET9; 
ya en el apoplasto, la Sac se 
hidroliza por la acción de inver-
tasas (INV). Los monosacáridos 
son secretados formando las 
gotas de néctar. THex transporta-
dor de hexosas. TSac Transpor-
tado de sacarosa, ambos son 
simportadores azúcar/H+. B. En el 
embrión, los SWEETs se expresan 
de manera diferencial en sus dife-
rentes tejidos, también su expre-
sión es dependiente del estado 
de desarrollo del embrión. Los 
SWEETs facilitan el movimiento 
de los azúcares desde la planta 
madre hacia los tejidos embrio-
narios simplásticamente aislados. 
C. El movimiento de azúcares a lo
largo de la planta se da a través
del floema. El transporte desde el
sitio de síntesis hasta el floema
puede ocurrir mediante la vía
simplástica, cuando hay plasmo-
desmos presentes, o mediante la
vía apoplástica, en la que parti-
cipan transportadores como el
AtSWEET11 y AtSWEET12 que
facilitan la salida de sacarosa des-
de las células del mesófilo hacia
el apoplasto, donde puede ser
hidrolizada por la acción de INV.
La Sac puede ser importada hacia
las células del floema mediante
los transportadores SUT que de-
penden del gradiente de proto-
nes impuesto por la actividad de
la H+-ATPasa de la membrana
plasmática. Un escenario similar
sucede en la descarga del floema,
donde los SWEETs permiten la
salida de los azúcares desde el
floema hacia el apoplasto circun-
dante a las células de los tejidos
demanda.
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Tabla 1. SWEETs cuya expresión es modificada durante la interacción con microorganismos. Se muestran los 
SWEETs de algunas especies de plantas donde se ha observado un cambio en la expresión de transcritos. Las 
localizaciones subcelulares marcadas con un asterisco (*) se refieren a las observadas en las del ortólogo de 
Arabidopsis, revisadas por Feng y Frommer, 2015 (4). MP, Membrana plasmática; ND, No determinado. 

SWEET Planta Microorganismo 
Localización 
subcelular 

Soluto Referencia 

1 Medicago truncatula Rhizofagus irregularis MP* ND 30 

2 
A. thaliana Phythium irregulare Vacuola Glu 34 

Solanum tuberosum R. irregularis Vacuola* ND 33 

3 Lotus japonicus   Mesorhizobium loti R. 
irregularis 

MP Sac 32 

4 A. thaliana Pseudomonas syringae 
Botrytis cinerea 

MP Glu 15 

5 A. thaliana P. syringae Golgi ND 15 

6 M. truncatula R. irregularis ND ND 33 

7 S. tuberosum R. irregularis ND ND 33 

8 A. thaliana P. syringae MP ND 15 

9 M. truncatula R. irregularis Golgi ND 33 

10 

A. thaliana P. syringae ND ND 15 

G. hirsutum Xanthomonas 
axonopodis pv. citri 

ND ND 31 

10a Manihot esculenta X. axonopodis pv.
manihotis

ND Sac 29 

11 
A. thaliana Golovinomyces 

cichoracearum 
MP Sac 15 

O. sativa X. oryzae MP Glu 29 

12 

A. thaliana P. syringae G.
cichoracearum

MP Sac 15 

O. sativa X. oryzae MP ND 29 

S. tuberosum R. irregularis MP ND 33 

13 O. sativa X. oryzae ND ND 29 

14 O. sativa X. orizae ND Glu 29 

15 A. thaliana P. syringae MP ND 15 

17 A. thaliana B. cinerea Vacuola Fru 15 
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Transportadores SWEETs, más allá de los 
azúcares y hacia potenciales aplicaciones biotec-
nológicas 
Debido a su capacidad de transporte de azúcares, los 
SWEETs son un blanco atractivo para aplicaciones 
biotecnológicas que incrementen la productividad 
de cultivos y su resistencia al ataque de patógenos.  
Durante el llenado de semillas de interés agroe-
conómico como el maíz y el arroz, se importan 
grandes cantidades de Sac que será usada para el 
crecimiento y desarrollo de las células, así como 
para la síntesis de almidón (37). Se ha demostrado 
que el transporte de Sac durante el llenado de la 
semilla de arroz es por la vía apoplástica (38,39). En 
arroz los OsSWEET11, 14 y 15 son altamente 
expresados durante el llenado de semillas. En la 
doble mutante de OsSWEET11 y 14 se desarrollan 
granos con poco almidón y un patrón de acumu-
lación de éste diferente a los silvestres (38), 
mientras que la mutante carente de OsSWEET11 y 
15 desarrolla granos vacíos (39). Esto puede expli-
carse debido a que OsSWEET11 y 14 son transpor-
tadores incapaces de suplir la actividad de transporte 
y/o a que su perfil de expresión tejido específico no 
es el adecuado para que se desarrolle apropia-
damente el grano, lo que sugiere su participación en 
zonas apoplásticas diferentes en el llenado de 
semilla (38); mientras que los OsSWEET11 y 15 
tienen una actividad redundante (39) como lo visto 
en Arabidopsis para AtSWEET11 y 12 (20). Queda-
ría por investigar si en Arabidopsis y arroz podrían 
tener un manejo de carbono diferente si expresaran 
transportadores de plantas altamente acumuladoras 
de carbono como el maíz. ZmSWEET4c podría ser 
un candidato ideal para complementar las mutantes 
que acumulan poco almidón en Arabidopsis y arroz. 
Los azúcares no sólo son reservorios de energía y de 
esqueletos de carbono, también cumplen el papel 
como señalizadores y reguladores en diferentes 
procesos celulares como la propia fotosíntesis o la 
división y crecimiento celular. Su distribución puede 
ser afectada por factores abióticos como sequía, 
salinidad o carencia de nutrientes (8). Los estudios 
del efecto de estas condiciones sobre la expresión de 
los SWEETs han mostrado que son blancos intere-
santes para la obtención de plantas resistentes a 
estrés. Se ha reportado que la sobreexpresión del 
AtSWEET16 en Arabidopsis resulta en la acumu-
lación de monosacáridos y disacáridos en las 
vacuolas, lo que confiere a las plantas resistencia a 
bajas temperaturas (40). Este mismo efecto se ha 
reportado en manzana (Malus x domestica) cuando 
MdSWEET16 es sobreexpresado (41); mientras que 
en tomate, al expresar MdSWEET17 la planta ad-
quiere tolerancia a sequía (42).  

El impacto de los SWEETs en la productividad de 
las plantas podría estar no solo en su capacidad de 
transporte de azúcares; ejemplos de SWEETs que 
transportan otras moléculas distintas a azúcares son 
AtSWEET13 y AtSWEET14 que facilitan el movi-
miento no solo de Sac, sino también de la hormona 
giberelina (43). Las giberelinas pueden inducir la 
germinación, la elongación del tallo, la floración y 
el desarrollo del polen; si bien generalmente las gibe-
relinas son sintetizadas en el sitio en donde ejercen 
su acción, hay casos en donde necesitan transpor-
tarse a células distantes. En arroz, OsSWEET3a 
además de ser un transportador de Glc también 
transporta una giberelina (GA20). La expresión de 
OsSWEET3a junto con la de la enzima GA 20-
oxidasa2 sugiere que OsSWEET3a transporta a la 
giberelina a las hojas jóvenes, donde es transfor-
mada a la forma activa de la giberelina (GA1) por la 
GA20-oxidasa2 (44), lo que favorece el desarrollo 
de las hojas. Es posible que ambas actividades, la 
del transporte de azúcar y de las giberelinas, sean 
necesarias para inducir el desarrollo de las plantas. 
Usando simulaciones de dinámica molecular, Sel-
vam et al., 2024 (45), encontraron que los SWEETs 
pueden funcionar no solo como transportadores de 
azúcares sino como proteínas acarreadoras de agua, 
identificando una región hidrofóbica en la entrada 
del transportador como una barrera que restringe la 
permeabilidad de agua. Sin embargo, los autores 
mencionan que se desconoce si esta actividad de 
transporte tiene alguna implicación fisiológica in 
planta, por lo que aún es necesario estudiar si hay 
otras moléculas que puedan ser transportadas por los 
SWEETs y cuáles son los más propensos para trans-
portar moléculas distintas a los azúcares.  
Respecto al papel de los SWEETs durante la 
interacción de una planta con microorganismos, se 
conoce que algunos SWEETs presentan regiones 
promotoras en los que se unen los factores de 
transcripción TAL. Se sugiere que la inducción de 
su expresión aumenta los azúcares exportados por la 
planta beneficiando el crecimiento de los microor-
ganismos. El diseño de factores TAL artificiales que 
logran unirse a regiones promotoras de ciertos 
SWEETs ha sido una estrategia para conocer cuales 
SWEETs son sensibles de ser manipulados por mi-
croorganismos en arroz (29) y yuca (30) y podría 
también ser utilizada en otros cultivos de impor-
tancia económica en donde se ha observado que hay 
TAL específicos que afectan la expresión de los 
SWEETs como es el caso del algodón (31), el 
avance en su estudio permitirá desarrollar estra-
tegias para reducir los efectos de las enfermedades 
que causan los microorganismos en las plantas. 

20



Revista de Educación Bioquímica (REB) 44(1):10-23, 2025  SWEETs, transportadores de azúcares en las plantas 

No obstante lo anterior, hay casos en que se desco-
noce si los SWEETs son inducidos por los microor-
ganismos o por la propia planta, ya que la inducción 
no siempre resulta en beneficio del patógeno. Por 
ejemplo, del análisis de los SWEETs expresados en 
Arabidopsis durante la infección con el oomiceto 
necrótrofo Pythium irregulare, se encontró que 
AtSWEET2, un transportador vacuolar, aumentó su 
expresión, mientras que las mutantes con pérdida de 
función de este transportador, sweet2, muestran 
mayor susceptibilidad a la infección por P. irreg-
ulare y menor crecimiento (34). Esto indica que el 
transportador podría estar involucrado en los meca-
nismos de defensa de la planta contra patógenos; 
aunque el mecanismo no es claro, una posibilidad es 
que el posible secuestro de los azúcares en la va-
cuola impide el crecimiento del oomiceto en el 
apoplasto. Más estudios sobre la regulación de la 
expresión de los SWEETs son necesarios para 
entender su participación en la protección de las 
plantas ante patógenos. 

Conclusiones 
Los SWEETs son proteínas ampliamente distri-
buidas en las plantas con una relevante importancia 

fisiológica. Si bien algunas isoformas tienen papeles 
redundantes, otras son diferencialmente expresadas 
en tejidos y estadios de desarrollo, lo que los 
convierte en blancos de interés biotecnológico para 
el mejoramiento de cultivos. Además, el estudio de 
su participación durante el estrés biótico o abiótico 
puede ayudar a aclarar los procesos moleculares que 
conllevan a la respuesta de defensa de las plantas y 
a resolver incógnitas sobre la regulación de la 
expresión de estos genes ante diferentes situaciones 
ambientales y fisiológicas y la regulación de su 
actividad de transporte.  
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