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Abstract

The transport of sugars, a product of photosynthesis, involves the distribution of 
carbohydrates from synthesis organs, such as leaves, to the tissues of demand organs 
such as roots, stems, flowers, fruits and seeds. Their mobilization occurs through 

the plasmodesmata or apoplast by means of membrane transporters, which are proteins 
encoded by the so-called sugar transporter genes. Their expression in plants is modified by 
the presence of microorganisms that colonize them. Studies on their expression in plant-
nematode interactions are relatively recent, and in plant-beneficial endophyte fungus 
interactions they have been carried out mainly with arbuscular mycorrhizal fungi. In 
this review, information on the current state of knowledge of sugar transporters in plant-
endophyte fungus and plant-nematode interactions is summarized.

Resumen

El transporte de azúcares, producto de la fotosíntesis, implica la distribución de los 
carbohidratos desde los órganos de síntesis, como las hojas, hasta los tejidos de órganos 
de demanda como raíces, tallos, flores, frutos y semillas. Su movilización ocurre a 

través de los plasmodesmos o del apoplasto mediante transportadores de membrana, 
que son proteínas codificadas por los denominados genes transportadores de azúcares. 
Su expresión en las plantas es modificada por la presencia de los microorganismos que 
las colonizan. Los estudios sobre su expresión en las interacciones planta-nematodos son 
relativamente recientes, y en las interacciones planta-hongos endófitos benéficos se han 
realizado principalmente con hongos micorrícicos arbusculares. En esta revisión, se resume 
la información sobre el estado actual del conocimiento de los transportadores de azúcares 
en la interacción planta-hongos endófitos y planta-nematodos. 
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Introduction

Depending on the metabolic demand in plant organ 
tissues, sugars produced by photosynthesis can be 
translocated over long distances in the form of sucrose 
to demand organs, stored locally in cell vacuoles or 
stored as starch mainly in chloroplasts (Weise, Schrader, 
Kleinbeck, & Sharkey, 2006; Guo et al., 2014). The plant 
root is a demand organ that imports sugars from leaf 
tissue to be used and stored in its different tissues 
(Salmeron-Santiago et al., 2021). Transport of sugars in 
plants occurs through the plasmodesmata or apoplast 
via membrane transporters, which are gene-encoded 
proteins generally known as sugar transporter genes 
(Williams, Lemoine, & Sauer, 2000; Gill et al., 2021; 
Singh et al., 2022). In roots, some of these carbohydrates 
are exuded and utilized by microorganisms colonizing 
the rhizoplane and rhizosphere (Hennion et al., 2019). 

Genes encoding for the synthesis of sugar transporter 
proteins have been detected and characterized in 
plants (Huang, Hu, Liu, Zhou, & Liu, 2020), nematodes 
(Berninsone, Hwang, Zemtseva, Horvitz, & Hirschberg, 
2001), bacteria (Henderson, 1990), oomycetes (Wang et 
al., 2009) and fungi (Schüßler, Martin, Cohen, Fitz, & 
Wipf, 2006; Dai et al., 2021), among other organisms. 
Plant roots are colonized by various organisms, 
including endophytic fungi and plant-parasitic 
nematodes (Baron & Rigobelo, 2022). Some of the genes 
encoding sugar transporter proteins in plants, such as 
sucrose transporters (SUTs, sucrose import and export), 
vacuolar glucose transporters VGTs, vacuole glucose 
importers), tonoplast monosaccharide transporters 
(MSTs, monosaccharide importers), and sugars will 
eventually be exported transporters (SWEETs, importers 
and exporters of sucrose, glucose, and fructose), are 
known to play an important role in nematode parasitism 
(Zhao et al., 2018) and in the colonization of endophytic 
fungi (Doidy et al., 2012a; Rani, Jogawat, & Loha, 2021).  

Plant-parasitic nematodes cause global losses in 
vegetables, which are estimated at $US80  billion 
per year (Jones et al., 2013). A few studies on sugar 
transporters in plant-nematode interaction have been 
conducted using the model plant Arabidopsis thaliana 
inoculated with Meloidogyne incognita or Heterodera 
schachtii.  

On the other hand, since the discovery of endophytic 
fungi in the 1970s, these microorganisms have 
been studied as biocontrol agents (Clay, 1989).  
Recent studies show that beneficial endophytic fungi 
can activate defense mechanisms against pathogens 
(Adeleke, Ayilara, Akinola, & Babalola, 2022), aid 
nutrient acquisition (Verma et al., 2021) and promote 
abiotic stress tolerance (Bilal et al., 2020) in the plants 
they colonize. However, at present, research on 
endophytic fungi is focused on the study of bioactive 

Introducción

Dependiendo de la demanda metabólica en los tejidos 
de los órganos de la planta, los azúcares producto de la 
fotosíntesis pueden ser traslocados a largas distancias 
en forma de sacarosa hacia los órganos demanda, 
almacenados localmente en las vacuolas celulares  
o almacenados en forma de almidón principalmente 
en los cloroplastos (Weise, Schrader, Kleinbeck, & 
Sharkey, 2006; Guo et al., 2014). La raíz de las plantas 
es un órgano de demanda que importa azúcares del 
tejido foliar para ser utilizados y almacenados en sus 
diferentes tejidos (Salmeron-Santiago et al., 2021). 
El transporte de azúcares en las plantas ocurre a 
través de los plasmodesmos o del apoplasto mediante 
transportadores de membrana, que son proteínas 
codificadas por genes, generalmente conocidos como 
genes transportadores de azúcares (Williams, Lemoine, 
& Sauer, 2000; Gill et al., 2021; Singh et al., 2022). En 
las raíces, parte de esos carbohidratos son exudadados 
y utilizados por los microorganismos que colonizan el 
rizoplano y la rizósfera (Hennion et al., 2019). 

Los genes que codifican para la síntesis de proteínas 
transportadoras de azúcares se han detectado y 
caracterizado en plantas (Huang, Hu, Liu, Zhou, & Liu, 
2020), nematodos (Berninsone, Hwang, Zemtseva, 
Horvitz, & Hirschberg, 2001), bacterias (Henderson, 
1990), oomicetos (Wang et al., 2009) y hongos (Schüßler, 
Martin, Cohen, Fitz, & Wipf, 2006; Dai et al., 2021), 
entre otros organismos. Las raíces de las plantas son 
colonizadas por diversos organismos, incluyendo 
hongos endófitos y nematodos fitopatógenos (Baron 
& Rigobelo, 2022). Se sabe que algunos de los genes 
que codifican para las proteínas transportadoras de 
azúcares en las plantas, como los sucrose transporter 
(SUT, importan y exportan sacarosa), los vacuolar glucose 
transporter (VGT, importadores de glucosa a la vacuola), 
los tonoplast monosaccharide transporter (TMT, importadores 
de monosacáridos) y los sugars will eventually be exported 
transporters (SWEET, importadores y exportadores 
de sacarosa, glucosa y fructosa), tienen una función 
importante en el parasitismo de nematodos (Zhao et al., 
2018) y en la colonización de hongos endófitos (Doidy et 
al., 2012a; Rani, Jogawat, & Loha, 2021). 

Los nematodos fitopatógenos causan pérdidas globales 
en hortalizas, las cuales se estiman en 80 mil millones 
de dólares por año (Jones et al., 2013). Las pocas 
investigaciones sobre transportadores de azúcares 
en la interacción planta-nematodos se han realizado 
utilizando la planta modelo Arabidopsis thaliana 
inoculada con Meloidogyne incognita o Heterodera schachtii. 

Por otro lado, desde el descubrimiento de los hongos 
endófitos en la década de 1970, estos microorganismos 
se han estudiado como agentes de biocontrol (Clay, 
1989). Estudios recientes demuestran que los hongos 
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molecules produced by endophytes for agricultural 
and pharmacological use or as biocontrol agents (Yan 
et al., 2019). 

It has been documented that colonization of plants by 
beneficial endophytic fungi can reduce infection 
by plant-parasitic nematodes (Zhou, Wheeler, Starr, 
Valencia, & Sword, 2018; Miao, Han, Zhang, Wang, 
& Wang, 2019). These fungi have great potential as 
pathogen controllers (Siddiqui & Mahmood, 1996) since 
they can parasitize them (Yan, Sikora, & Zheng, 2011), 
produce secondary metabolites with nematicidal, 
nematostatic, and repellent properties (such as 
4-hydroxybenzoic acid, indole-3-acetic acid, gibepirone 
D [Bogner et al., 2017], cyclopiazonic acid [Nguyen et 
al., 2021], verrucarin A and roridin A [Nguyen et al., 
2018]), induce plant defense mechanisms (Ghahremani, 
Escudero, Saus, Gabaldón, & Sorribas, 2019) and 
compete with nematodes for nutrients inside the plant 
(Sikora et al., 2008). However, knowledge about the last 
mechanism is limited. 

In studies on plant-beneficial endophytic fungus 
interaction, it is reported that arbuscular mycorrhizal 
fungi (AMF) can modulate the expression of genes 
encoding sugar transporter proteins in their hosts 
(Requena, Tamayo, Figueira-Galán, & Manck-
Götzenberger, 2022). This literature review aims to 
present advances that have been made regarding the 
characterization and function of sugar transporters in 
plant-endophyte and plant-nematode interactions.

Methodology for the bibliographic 
information search

The search for scientific articles was carried out in 
the PubMed (NCBI), Europe PMC, Google Scholar, 
Springer Link and Science Research databases. To filter 
the information, the following keywords were used: 
transporter sugars in plants, sugars will eventually be 
exported transporters (SWEET), sucrose transporter (SUT), 
tonoplast monosaccharide transporter (TMT), vacuolar 
glucose transporter (VGT), soluble sugars in plants, plant- 
parasitic nematodes, endophytic fungi in plants, sugar 
transporter gene, regulation of plant sugar transporters 
by pathogens, regulation of plant sugar transporters by 
nematodes, regulation of plant sugar transporters  
by mycorrhizal fungi and CRISPR–Cas9  system in 
plants. The articles consulted were those related to 
sugar transport by sugar translocator proteins in plant-
nematode and plant-beneficial endophyte fungus 
interactions.

Sugar transporters

Sugar transporters are proteins that have a common 
structure, with 7  or 12  transmembrane domains 
connected by hydrophilic loops that function as H+/

endófitos benéficos pueden activar los mecanismos de 
defensa contra patógenos (Adeleke, Ayilara, Akinola, & 
Babalola, 2022), ayudan a la adquisición de nutrimentos 
(Verma et al., 2021) y promueven la tolerancia al estrés 
abiótico (Bilal et al., 2020) en las plantas que colonizan. 
No obstante, en la actualidad, las investigaciones 
sobre los hongos endófitos se centran en el estudio 
de moléculas bioactivas producidas por los endófitos 
para uso agrícola, farmacológico o como agentes de 
biocontrol (Yan et al., 2019). 

Se ha documentado que la colonización de plantas por 
hongos endófitos benéficos puede reducir la infección 
por nematodos fitopatógenos (Zhou, Wheeler, Starr, 
Valencia, & Sword, 2018; Miao, Han, Zhang, Wang, & 
Wang, 2019). Estos hongos tienen un gran potencial 
como controladores de patógenos (Siddiqui & Mahmood, 
1996), ya que pueden parasitarlos (Yan, Sikora, & 
Zheng, 2011), producir metabolitos secundarios con 
propiedades nematicidas, nematostáticas y de repelencia 
(como ácido 4-hidroxibenzoico, ácido indol-3-acético, 
gibepirona D [Bogner et al., 2017], ácido ciclopiazónico 
[Nguyen et al., 2021], verrucarina A y roridina A [Nguyen 
et al., 2018]), inducir los mecanismos de defensa de la 
planta (Ghahremani, Escudero, Saus, Gabaldón, & 
Sorribas, 2019) y competir con los nematodos por los 
nutrimentos en el interior de la planta (Sikora et al., 
2008). Sin embargo, el conocimiento sobre el último 
mecanismo es limitado. 

En estudios sobre la interacción planta-hongos endófitos 
benéficos, se reporta que los hongos micorrícicos 
arbusculares (HMA) pueden modular la expresión  
de genes codificantes de proteínas transportadoras de 
azúcares en sus hospedantes (Requena, Tamayo, Figueira-
Galán, & Manck-Götzenberger, 2022). La presente 
revisión bibliográfica tiene como objetivo exponer 
los avances que se tienen respecto a la caracterización 
y función de los transportadores de azúcar en la 
interacción planta-hongos endófitos y planta-nematodos.

Metodología para la búsqueda de 
información bibliográfica

La búsqueda de artículos científicos se realizó en las 
bases de datos PubMed (NCBI), Europe PMC, Google 
Académico, Springer Link y Science Research. Para 
filtrar la información, se utilizaron las siguientes 
palabras clave: transporter sugars in plants, sugars will 
eventually be exported transporters (SWEET), sucrose 
transporter (SUT), tonoplast monosaccharide transporter 
(TMT), vacuolar glucose transporter (VGT), soluble sugars in 
plants, plant parasitic nematodes, endophytic fungi in plants, 
sugar transporter gene, regulation of plant sugar transporters 
by pathogens, regulation of plant sugar transporters by 
nematodes, regulation of plant sugar transporters  
by mycorrhizal fungi y CRISPR–Cas9 system in plants. Los 
artículos consultados fueron aquellos relacionados 
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sugar symporters across membranes (Hofmann et al., 
2009; Doidy et al., 2012a; Chen, 2014; Reuscher et 
al., 2014). They are found in the membranes of both 
eukaryotic and prokaryotic cells (Chen, Cheung, Feng, 
Tanner, & Frommer, 2015), and have been identified 
in plants (Julius, Leach, Tran, Mertz, & Braun, 
2017), nematodes (Berninsone et al., 2001), bacteria 
(Henderson, 1990), oomycetes (Wang et al., 2009), fungi 
(Schüßler et al., 2006), humans (Caulfield et al., 2008) 
and mice (Hiraoka et al., 2007). In mammals, there 
are hexose transporters (HXT), glucose transporters 
(GLUT, SGLT and GLUT) and Na+-dependent glucose 
transporters (NaGLT1).

SWEETs are present in archaeobacteria, plants 
and humans (Chen et al., 2012). SUTs have been 
characterized in plants (Reinders, Sivitz, & Ward, 2012), 
algae (Schilling & Oesterhelt, 2007), fungi (Reinders & 
Ward, 2001) and bacteria (Silva et al., 2005). MSTs are 
present in humans (Büttner & Sauer, 2000), mycorrhizal 
fungi (Helber et al., 2011), bacteria (Horler et al., 
2009), nematodes (Berninsone et al., 2001) and algae 
(Schilling & Oesterhelt, 2007). In plants, VGTs have 
also been reported (Williams et al., 2000; Chen et al., 
2012; Hennion et al., 2019). Table 1 presents the sugar 
transporters that have been reported both in plants and 
in beneficial microorganisms and pathogens associated 
with them.   

Sugar transporters in the translocation 
of photosynthates in plants

Plant sugars are synthesized during the photosynthesis 
process, which takes place in the chloroplasts of 
metabolically active leaf mesophyll cells during 
atmospheric carbon fixation CO2 (Yamada & Osakabe, 
2018). They are the main source of carbon and 
energy through ATP synthesis via the oxidative 
phosphorylation process in plants (Hennion et al., 2019; 
Saleem, Fariduddin, & Janda, 2021). These metabolites 
are involved in most metabolic and signaling pathways 
that control growth, development, and tolerance to 
stress by biotic and abiotic factors (Williams et al., 2000; 
Aluri & Büttner, 2007; Hennion et al., 2019). In addition, 
they may interact with the hormonal signaling network 
during plant defense responses against pathogens by 
regulating the oxidative burst in the early stages of 
infection, increasing cell wall lignification, stimulating 
flavonoid synthesis and inducing certain pathogenesis-
related proteins (Morkunas & Ratajczak, 2014).

Photosynthates produced during photosynthesis 
are transported mainly as sucrose to developing 
meristems and organs (such as leaves, roots, stems, 
flowers, fruits, and young seeds) (Rolland, Moore, & 
Sheen, 2002; Yamada & Osakabe, 2018). The transport 
and distribution of sugars from phototrophic leaves 

con el transporte de azúcares mediante proteínas 
translocadoras de azúcar en las interacciones planta-
nematodos y planta-hongos endófitos benéficos.

Transportadores de azúcares

Los transportadores de azúcares son proteínas que 
presentan una estructura común, con 7 o 12 dominios 
transmembrana conectados por bucles hidrofílicos que 
funcionan como simportadores de H+/azúcar a través 
de las membranas (Hofmann et al., 2009; Doidy et al., 
2012a; Chen, 2014; Reuscher et al., 2014). Se encuentran 
en las membranas tanto de células eucariotas como 
procariotas (Chen, Cheung, Feng, Tanner, & Frommer, 
2015), y se han identificado en plantas (Julius, Leach, 
Tran, Mertz, & Braun, 2017), nematodos (Berninsone et 
al., 2001), bacterias (Henderson, 1990), oomicetos (Wang 
et al., 2009), hongos (Schüßler et al., 2006), humanos 
(Caulfield et al., 2008) y ratones (Hiraoka et al., 2007). 
En mamíferos, existen los transportadores de hexosas 
(HXT), transportadores de glucosa (GLUT, SGLT y GLUT) y 
transportadores de glucosa dependientes de Na+ (NaGLT1). 

Los SWEET están presentes en arqueobacterias, 
plantas y humanos (Chen et al., 2012). Los SUT se han 
caracterizado en plantas (Reinders, Sivitz, & Ward, 2012), 
algas (Schilling & Oesterhelt, 2007), hongos (Reinders & 
Ward, 2001) y bacterias (Silva et al., 2005). Los MST están 
presentes en humanos (Büttner & Sauer, 2000), hongos 
micorrícicos (Helber et al., 2011), bacterias (Horler et 
al., 2009), nematodos (Berninsone et al., 2001) y algas 
(Schilling & Oesterhelt, 2007). En plantas, además se 
han reportado los VGT (Williams et al., 2000; Chen et al., 
2012; Hennion et al., 2019). En el Cuadro 1 se presentan 
los transportadores de azúcares que se han reportado 
tanto en plantas como en microorganismos benéficos y 
patógenos asociados con ellas.

Transportadores de azúcar en la translocación 
de fotosintatos en las plantas

Los azúcares de las plantas se sintetizan durante el 
proceso de fotosíntesis, el cual se lleva a cabo en los 
cloroplastos de las células del mesófilo de las hojas 
metabólicamente activas durante la fijación del 
carbono atmosférico CO2  (Yamada & Osakabe, 2018). 
Son la principal fuente de carbono y energía a través de 
la síntesis del ATP mediante el proceso de fosforilación 
oxidativa en las plantas (Hennion et al., 2019; Saleem, 
Fariduddin, & Janda, 2021). Estos metabolitos están 
involucrados en la mayoría de las rutas metabólicas 
y de señalización que controlan el crecimiento, el 
desarrollo, y la tolerancia al estrés por factores bióticos 
y abióticos (Williams et al., 2000; Aluri & Büttner, 2007; 
Hennion et al., 2019). Además, pueden interactuar con 
la red de señalización hormonal durante las respuestas 
de defensa de las plantas contra patógenos, al regular 
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Table 1. Sugar transporters in plants, and beneficial microorganisms and pathogens.
Cuadro 1. Transportadores de azúcares en plantas, y microorganismos benéficos y patógenos.

Family  / Familia Function / Función Reference / Referencia

      Plants / Plantas

SWEET Importers and exporters of hexoses (glucose and fructose)  
and sucrose /  
Importadores y exportadores de hexosas 
(glucosa y fructosa) y sacarosa

Chen et al. (2010), Chen et al. 
(2012), Feng & Frommer (2015)

VGT Vacuolar glucose transporter / 
Importador de glucosa a la vacuola

Aluri & Büttner (2007), Doidy et al. 
(2012a), Williams et al. (2000)

TMT/MST Importer of monosaccharides (glucose, fructose, galactose  
and xylose) / 
Importador de monosacáridos (glucosa, fructosa, galactosa y xilosa)

Wormit et al. (2006), Schulz et al. (2011), 
Doidy et al. (2012a), Zhao et al. (2018)

SUC/SUT Importer and exporter of sucrose / 
Importador y exportador de sacarosa

Reinders et al. (2012), Chen et al. 
(2015), Hennion et al. (2019)

HT Importer of hexoses (fructose and glucose) and sucrose / 
Importador de hexosas (fructosa y glucosa) y sacarosa

Wang et al. (2020)

Brittle Proteins (BT) / 
Proteínas Brittle (BT)

Sugar transporter to mitochondria /
Transportador de azúcares a la mitocondria

Kirchberger et al. (2007), 
Linka & Weber (2010)

      Fungi / Hongos

SUC/SUT Importer and exporter of sucrose / 
Importador y exportador de sacarosa

Reinders & Ward (2001), 
Fang & Leger (2010), Vargas, 
Crutcher, & Kenerley (2011)

TMT/MST Importer of monosaccharides (glucose, fructose, galactose  
and xylose) / 
Importador de monosacáridos (glucosa, fructosa, galactosa y xilosa)

Schüßler et al. (2006), Helber et al. (2011)

HXT Hexose importers / 
Importadores de hexosas

Rani et al. (2016)

FRT1 Fructose transporter / 
Transportador de fructosa

Doehlemann, Molitor, & Hahn, (2005)

Nematodes / Nemátodos

TMT/MST Monosaccharide importer / 
Importador de monosacáridos

Berninsone et al. (2001)

SQV-7 Import of UDP-glucuronic acid, UDP-GalNAc 
acetylgalactosamine and UDP-galactose /
Importación de UDP-ácido glucurónico, 
acetilgalactosamina UDP-GalNAc y UDP-galactosa

Berninsone et al. (2001)

SRF-3 Transmembrane transport of UDP-N-acetylglucosamine  
and galactose / 
Transporte transmembrana de UDP-N-acetilglucosamina y galactosa

Caffaro, Hirschberg, & Berninsone (2007)

CO3H5.2 Transporter of UDP-GlcNAc and UDP-GalNAc / 
Transportador de UDP-GlcNAc y UDP-GalNAc

Caffaro et al. (2007)

     Bacteria / Bacterias

PTS Importer of glucose, mannose, fructose and lactose / 
Importador de glucosa, manosa, fructosa y lactosa

Siebold, Flükiger, Beutler, & Erni (2001)

SWEET Importers and exporters of hexoses (glucose and fructose)  
and sucrose / 
Importadores y exportadores de hexosas 
(glucosa y fructosa) y sacarosa

Chen et al. (2012), Xu et al. (2014), 
Feng & Frommer (2015)

ABC Importers and exporters of maltose, arabinose,  
xylose and galactose / 
Importadores y exportadores de maltosa, 
arabinosa, xilosa y galactosa

Oldham, Khare, Quiocho, Davidson, 
& Chen (2007), Ferreira & de Sá-
Nogueira (2010), Oldham & Chen 
(2011a), Oldham & Chen (2011b)

SUC/SUT Importer and exporter of sucrose / 
Importador y exportador de sacarosa

Silva et al. (2005)

TMT/MST Monosaccharide importer /  
Importador de monosacáridos

Horler et al. (2009)
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(source) to heterotrophic organs (demand) occurs via 
the phloem (Rolland et al., 2002; Chen, 2014; Julius et 
al., 2017).

Cell-to-cell transport of sugars occurs through the 
plasmodesmata or apoplast via sugar transporter 
proteins located in cell membranes (Chen, 2014). 
It has been reported that plant cells exhibit great 
compartmentalization and require transporters 
that can take up and release sugars from these 
compartments (Fettke & Fernie, 2015). Cellular uptake 
and release of sugars by transporter proteins is of great 
importance for the distribution of carbon between 
different cells, tissues and organs of multicellular 
organisms (Chen et al., 2015). Some transporter 
proteins translocate sugars into cells (importers), while 
others take them out of cells (exporters) (Guo et al., 
2014; Jeena, Kumar, & Shukla, 2019). It is considered 
that the storage or release of sugars in the different 
cellular compartments, by sugar transporters, may be 
an adaptation strategy against biotic and abiotic stress 
through dynamic regulation of sugar flow (Yamada & 
Osakabe, 2018).

Long-distance transfer of sucrose is driven by 
hydrostatic pressure generated in the phloem (Eom, 
Choi, Ward, & Jeon, 2012). Two main mechanisms in 
phloem loading have been identified: symplastic (via 
plasmodesmata) and apoplastic (via sugar transporters) 
(Eom et al., 2012). For sucrose to reach the phloem from 
mesophyll cells, outflow from one cell and subsequent 
uptake by an adjacent cell is necessary (Julius et al., 
2017). In the case of apoplastic loading of the phloem 
and the transport of sugars from cell to cell, this is 
carried out by transporter proteins encoded by their 
respective genes. 

Among the main sugar transporters identified in 
plants are MSTs (which import the glucose and fructose 
monosaccharides into the vacuoles, and are located in 
the tonoplast) (Wormit et al., 2006; Zhao et al., 2018), 
SUT/SUCs (sucrose importers or exporters located in cell 
membranes, vacuoles and plastids) (Kühn & Grof, 2010), 
SWEETs (sucrose, glucose, and fructose importers or 
exporters, and are located in the cell membranes and 
tonoplasts of root cells) (Chen et al., 2010; Chen et al., 
2012; Guo et al., 2014) and VGTs (importers of glucose 
into the vacuole and are located in the tonoplast) (Aluri & 
Büttner, 2007; Doidy et al., 2012a; Hennion et al., 2019). 
Brittle proteins are found in mitochondria, such as 
ZmBT1 (Zea mays Brittle1) that transports ADP-glucose in 
maize (Kirchberger et al., 2007) and AtBT1 in A. thaliana 
capable of transporting AMP, ADP and ATP, but not ADP-
glucose (Kirchberger, Tjaden, & Neuhaus, 2008). 

SWEET proteins have seven transmembrane domains 
(TMDs), whereas SUT/SUC sucrose transporters have 
12 TMDs. Both SWEETs and SUTs are involved in sucrose 

el estallido oxidativo en las primeras etapas de la 
infección, aumentando la lignificación de las paredes 
celulares, estimulando la síntesis de flavonoides 
e induciendo ciertas proteínas relacionadas con 
patogénesis (Morkunas & Ratajczak, 2014). 

Los fotosintatos que se producen durante la fotosíntesis 
son transportados, principalmente, como sacarosa a 
meristemos y órganos en desarrollo (como hojas, raíces, 
tallos, flores, frutos y semillas jóvenes) (Rolland, Moore, 
& Sheen, 2002; Yamada & Osakabe, 2018). El transporte 
y reparto de azúcares desde las hojas fototróficas 
(fuente) a los órganos heterotróficos (demanda) se 
realiza a través del floema (Rolland et al., 2002; Chen, 
2014; Julius et al., 2017). 

El transporte de azúcares de célula a célula ocurre a través 
de los plasmodesmos o del apoplasto mediante proteínas 
transportadoras de azúcar ubicadas en las membranas 
celulares (Chen, 2014). Se ha reportado que las células 
vegetales presentan gran compartimentalización y 
requieren de transportadores que puedan tomar y liberar 
azúcares de estos compartimentos (Fettke & Fernie, 
2015). La captación y liberación celular de azúcares por 
proteínas transportadoras es de gran importancia para la 
distribución de carbono entre diferentes células, tejidos 
y órganos de organismos multicelulares (Chen et al., 
2015). Algunas proteínas transportadoras translocan los 
azúcares hacia el interior de las células (importadoras), 
mientras que otras los sacan de las células (exportadoras) 
(Guo et al., 2014; Jeena, Kumar, & Shukla, 2019). Se 
considera que el almacenamiento o la liberación de 
azúcares en los distintos compartimentos celulares,  
por los transportadores de azúcar, puede ser una 
estrategia de adaptación contra el estrés biótico y abiótico 
a través de la regulación dinámica del flujo de azúcar 
(Yamada & Osakabe, 2018).

El traslado de la sacarosa a larga distancia es impulsado 
por la presión hidrostática generada en el floema 
(Eom, Choi, Ward, & Jeon, 2012). Se han identificado 
dos mecanismos principales en la carga del floema: 
simplástica (a través de los plasmodesmos) y apoplástica 
(a través de transportadores de azúcares) (Eom et al., 
2012). Para que la sacarosa pueda llegar hasta el floema, 
desde las células del mesófilo, es necesario el flujo de 
salida de una célula y la posterior absorción por una 
célula adyacente (Julius et al., 2017). En el caso de la 
carga apoplástica del floema y el transporte de azúcares 
de célula a célula, esta se realiza mediante proteínas 
transportadoras codificadas por sus respectivos genes. 

Dentro de los principales transportadores de azúcar 
identificados en las plantas se encuentran los MST (que 
importan los monosacáridos glucosa y fructosa a las 
vacuolas, y se localizan en el tonoplasto) (Wormit et al., 
2006; Zhao et al., 2018), los SUT/SUC (importadores o 
exportadores de sacarosa localizados en las membranas 
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loading to the phloem (Jeena et al., 2019; Ji et al., 2022). 
SWEETs are thought to probably regulate the flow of 
sucrose from the phloem parenchyma into the phloem 
apoplasm; subsequently, sucrose is translocated and 
stored in companion cells and sieve elements through 
SUTs, a key step in phloem loading (Chen, 2014). 

SUTs, also called SUCs (Santiago, Ward, & Sharkey, 
2020), can export sucrose out of cells, vacuoles, 
and plastids; however, they can also import sucrose 
into cells (Hennion et al., 2019). Sugars transported 
apoplastically by the phloem are used to form the seed 
coat, the nutrition of new tissues that will form the 
seed, and the nutrition of the embryo (Jeena et al., 
2019). Plants secrete sugars through their nectaries 
to attract pollinators, as well as through their roots to 
feed beneficial microorganisms in the rhizosphere and 
rhizoplane (Chen, 2014).

Excess sugars in the cytoplasm are stored in the 
vacuole (Hedrich, Sauer, & Neuhaus, 2015). Vacuolar 
storage and remobilization involve transporters across 
the membrane, which play a key role in maintaining 
cell metabolism, osmoregulation and adaptation to 
environmental conditions. The main transporters 
in the vacuole are VGTs and TMTs (monosaccharide 
transporters) that are found in the tonoplast (Wormit 
et al., 2006; Jung et al., 2015). Sucrose import into the 
vacuole is mainly performed by two members grouped 
in the family of MST monosaccharide transporters 
(TMT1  and TMT2) (Wormit et al., 2006; Cho et al., 
2010). On the other hand, in assays with vacuoles 
isolated from a hexose-transport-deficient yeast mutant 
expressing the AtVGT1 gene, active uptake of glucose 
and fructose was recorded (Aluri & Büttner, 2007). In A. 
thaliana plants, with the AtVGT1 gene silenced, flowering 
was delayed and seed size was reduced (Aluri & Büttner, 
2007), whereas AtTMT1 overexpression increased seed 
size and limited vacuolar monosaccharide loading 
(Wingenter et al., 2010). Cho et al. (2010), through 
glucose uptake studies using vacuoles isolated from 
transgenic mutant A. thaliana (tmt1-2-3) expressing 
OsTMT1 in rice plants, demonstrated that OsTMTs are 
capable of transporting glucose into vacuoles. 

Sugar transporters in plant-soil 
microorganism interaction

Plants are in constant association with various 
microorganisms outside and inside their tissues, usually 
at the root-soil interface (Zipfel & Oldroyd, 2017). 
These associations can be beneficial or detrimental to 
plants (Yan et al., 2019). The most studied beneficial 
associations in roots are with AMF and rhizobia of the 
Fabaceae family (Yan et al., 2019). These associations are 
carried out through the formation of particular organs 
and new tissues. AMF inhabit specialized compartments 
of the root cortical cell membrane forming arbuscules, 

de las células, vacuolas y plastidios) (Kühn & Grof, 
2010), los SWEET (importadores o exportadores de 
sacarosa, glucosa y fructosa, y se localizan en las 
membranas celulares y en los tonoplastos de las células 
de la raíz) (Chen et al., 2010; Chen et al., 2012; Guo 
et al., 2014) y los VGT (importadores de glucosa a la 
vacuola y se ubican en el tonoplasto) (Aluri & Büttner, 
2007; Doidy et al., 2012a; Hennion et al., 2019). En 
las mitocondrias, se encuentran las proteínas Brittle, 
como la ZmBT1 (Zea mays Brittle1) que transporta ADP-
glucosa en maíz (Kirchberger et al., 2007) y la AtBT1 en 
A. thaliana capaz de transportar AMP, ADP y ATP, pero 
no ADP-glucosa (Kirchberger, Tjaden, & Neuhaus, 2008). 

Las proteínas SWEET tienen siete dominios 
transmembrana (TMD), mientras que los transportadores 
de sacarosa SUT/SUC tienen 12 TMD. Tanto los SWEET 
como los SUT participan en la carga de sacarosa al floema 
(Jeena et al., 2019; Ji et al., 2022). Se considera que, 
probablemente, los SWEET regulan el flujo de sacarosa 
desde el parénquima del floema hacia el apoplasma del 
floema; posteriormente, la sacarosa es translocada y 
almacenada en las células acompañantes y elementos 
cribosos a través de los SUT, un paso clave para realizar la 
carga del floema (Chen, 2014). 

Los SUT, también llamados SUC (Santiago, Ward, & 
Sharkey, 2020), pueden exportar sacarosa fuera de 
las células, las vacuolas y los plastidios; sin embargo, 
también pueden importar sacarosa hacia el interior 
de las células (Hennion et al., 2019). Los azúcares 
transportados de forma apoplástica por el floema son 
utilizados para formar la cubierta de la semilla, la 
nutrición de nuevos tejidos que formaran la semilla y 
la nutrición del embrión (Jeena et al., 2019). Las plantas 
secretan azúcares a través de sus nectarios para atraer a 
los polinizadores, así como de sus raíces para alimentar 
a los microorganismos benéficos de la rizosfera y del 
rizoplano (Chen, 2014). 

El exceso de azúcares en el citoplasma se almacena 
en la vacuola (Hedrich, Sauer, & Neuhaus, 2015). El 
almacenamiento vacuolar y la removilización involucran 
transportes a través de la membrana, los cuales tienen 
una función clave en el mantenimiento del metabolismo 
celular, osmorregulación y adaptación a condiciones 
ambientales. Los principales transportadores de la 
vacuola son los VGT y los TMT (transportadores de 
monosacáridos) que se localizan en el tonoplasto (Wormit 
et al., 2006; Jung et al., 2015). La importación de sacarosa 
a la vacuola es efectuada, principalmente, por dos 
miembros agrupados en la familia de los transportadores 
de monosacáridos MST (TMT1 y TMT2) (Wormit et al., 
2006; Cho et al., 2010). Por otro lado, en ensayos con 
vacuolas aisladas de levadura mutante deficiente en el 
transporte de hexosas que expresan el gen AtVGT1, se 
registró una captación activa de glucosa y fructosa (Aluri 
& Büttner, 2007). En plantas de A. thaliana, con el gen 
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and rhizobia remain in root-derived organs called 
nodules (Zipfel & Oldroyd, 2017). The formation of 
these organs enables nutrient transport between plants 
and microorganisms (Yan et al., 2019). Several studies 
indicate that endophytic associations also contribute 
to improving plant response to adverse conditions 
(Quesada, 2020). 

Doidy et al. (2012b) reported that genes encoding for 
sugar transporter proteins play an important role in 
the interaction of microorganisms with their host 
plants. The plant root is an organ that imports sugars 
from leaf tissue. Part of this carbon source is exuded 
through the roots and is used by microorganisms 
colonizing the rhizoplane and rhizosphere (Hennion 
et al., 2019). Root exudates are a source of nutrients and 
chemotactic attractants that facilitate adhesion  
and colonization by microbial populations. Root 
exudates contain sugars, polysaccharides, amino acids, 
aromatic acids, aliphatic acids, fatty acids, sterols, 
phenolic compounds, growth regulators, proteins, 
and enzymes, and their composition changes as plants 
develop or respond to exogenous stimuli as part of a 
plant’s defense system (Pinski, Betekhtin, Hupert-
Kocurek, Mur, & Hasterok, 2019).

On the other hand, infection of plants by pathogens 
causes a reduction in photosynthetic activity. To 
compensate for the nutrient demand in the infected 
tissues, nutrient transport from uninfected tissues 
is necessary (Yamada & Osakabe, 2018). However, 
pathogens rely on host-derived carbon, so they 
manipulate plant sugar transporters to easily access 
sugars, while plants enhance sugar uptake activity to 
store it in their various cellular compartments and 
restrict nutrients to pathogens (Yamada & Osakabe, 
2018; Liu, Song, & Ruan, 2022). How plants regulate the 
flow of sugars during pathogen attack has been studied. 
In wheat, the LR67  gene encodes for a transporter 
protein of H+/hexoses (mainly glucose), through a 
dimerization process between the LR67res resistance 
gene with its homoallele LR67sus (susceptibility gene) 
blocking glucose uptake from the apoplasm to the 
host cells, which prevents the development of different 
biotrophic pathogens of wheat (Moore et al., 2015).   

Competition for sugars between plants and the 
pathogens that colonize them has generated an 
evolutionary race, in which the plant limits the 
pathogen’s access to nutrients and initiates defense 
responses, while the pathogen develops adaption 
strategies to gain access to nutrients and suppress 
host immunity. During plant infection by pathogens, 
SWEETs generally facilitate the export of sucrose and 
hexose out of cells, which increases sugar availability 
for pathogens colonizing the apoplast (Pommerrenig, 
Müdsam, Kischka, & Neuhaus, 2020; Breia et al., 2021). 

AtVGT1 silenciado, se retrasó la floración y se redujo el 
tamaño de la semilla (Aluri & Büttner, 2007), mientras 
que la sobreexpresión de AtTMT1 aumentó el tamaño de 
las semillas y limitó la carga de monosacáridos vacuolares 
(Wingenter et al., 2010). Cho et al. (2010), mediante 
estudios de captación de glucosa utilizando vacuolas 
aisladas de A. thaliana mutante tmt1-2-3  que expresan 
OsTMT1 de plantas de arroz, demostraron que los OsTMT 
son capaces de transportar glucosa hacia las vacuolas.

Transportadores de azúcar en la interacción 
planta-microorganismos del suelo

Las plantas se encuentran en constante asociación con 
diversos microorganismos fuera y dentro de sus tejidos, 
generalmente en la interfaz raíz-suelo (Zipfel & Oldroyd, 
2017). Estas asociaciones pueden ser beneficiosas o 
perjudiciales para las plantas (Yan et al., 2019). Las 
asociaciones benéficas más estudiadas en raíces son con 
HMA y rizobios de la familia Fabaceae (Yan et al., 2019). 
Estas asociaciones se llevan a cabo mediante la formación 
de órganos particulares y nuevos tejidos. Los HMA habitan 
en compartimentos especializados de la membrana de 
células corticales de la raíz formando arbúsculos, y los 
rizobios permanecen en órganos derivados de la raíz 
llamados nódulos (Zipfel & Oldroyd, 2017). La formación 
de estos órganos permite el transporte de nutrimentos 
entre plantas y microorganismos (Yan et al., 2019). 
Diversos estudios señalan que las asociaciones endófitas 
también contribuyen a mejorar la aptitud de las plantas 
a condiciones adversas (Quesada, 2020). 

Doidy et al. (2012b) reportaron que los genes que 
codifican para proteínas transportadoras de azúcares 
tienen una función importante en la interacción de los 
microorganismos con sus plantas hospedantes. La raíz 
de las plantas es un órgano que importa azúcares del 
tejido foliar. Parte de esa fuente de carbono es exudada 
a través de las raíces y es utilizada por microorganismos 
que colonizan el rizoplano y la rizósfera (Hennion 
et al., 2019). Los exudados de las raíces son fuente de 
nutrimentos y atrayentes quimiotácticos que facilitan la 
adhesión y colonización por poblaciones microbianas. 
Los exudados radicales contienen azúcares, polisacáridos, 
aminoácidos, ácidos aromáticos, ácidos alifáticos, ácidos 
grasos, esteroles, compuestos fenólicos, reguladores del 
crecimiento, proteínas y enzimas, y su composición 
cambia a medida que las plantas se desarrollan o 
responden a estímulos exógenos como parte de un 
sistema de defensa de la planta (Pinski, Betekhtin, 
Hupert-Kocurek, Mur, & Hasterok, 2019). 

Por otra parte, la infección de las plantas por patógenos 
provoca una reducción de la actividad fotosintética. Para 
compensar la demanda de nutrimentos en los tejidos 
infectados, es necesario el transporte de estos desde 
los tejidos no infectados (Yamada & Osakabe, 2018). No 
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SWEETs are very susceptible to being modulated by 
pathogens to obtain nutrients (Chen et al., 2010; Breia 
et al., 2021); therefore, these transporters may function 
as susceptibility factors (Pommerrenig et al., 2020). 

Chen et al. (2010) reported that the bacterium 
Pseudomonas syringae pv. tomato strain DC3000 induced 
high mRNA levels of AtSWEET4, AtSWEET5, AtSWEET7, 
AtSWEET8, AtSWEET10, AtSWEET12  and AtSWEET15  in 
Arabidopsis leaves, while the fungus Golovinomyces 
cichoracearum promoted the expression of a different 
set of AtSWEET genes (AtSWEET1, AtSWEET11  and 
AtSWEET12), being AtSWEET12  in which the highest 
mRNA levels were found. Likewise, these authors 
observed that Botrytis cinerea mainly induced the 
expression of AtSWEET4, AtSWEET15  and AtSWEET17, 
indicating the specific modulation of SWEET genes by 
different pathogens.

Sugar transporters in plant-plant-parasitic 
nematode interaction  

There are more than 4,100 species of plant-parasitic 
nematodes (Jones et al., 2013). Among the most 
damaging species in agriculture are the root-
knot nematodes (Meloidogyne spp. and Nacobbus 
aberrans), cyst nematodes (Heterodera and Globodera 
spp.) and lesion nematodes (Pratylenchus spp., 
Radopholus similis, Ditylenchus dipsaci, Bursaphelenchus 
xylophilus, Rotylenchulus reniformis, Xiphinema index and 
Aphelenchoides besseyi) (Jones et al., 2013). Nematode 
control is mainly carried out by means of chemical 
products that are highly polluting to the environment; 
therefore, other ecological alternatives are currently 
being explored, especially biological control with 
endophytic microorganisms that are antagonistic to 
these pathogens.

Pathogens have developed the ability to regulate the 
expression of genes encoding for sugar transporter 
proteins to gain access to these nutrients. The capture 
of sugars secreted by plant roots is one of the key 
mechanisms for the survival and reproduction of 
pathogenic microorganisms (Chen et al., 2010; Julius 
et al., 2017). There is evidence that plant-parasitic 
nematodes can modulate the expression of genes 
encoding for sugar transporter proteins in the host 
(Juergensen et al., 2003; Chen, 2014). SUC genes, 
encoding sucrose transporter proteins, have been 
identified as having an important role in nematode 
parasitism (Hammes et al., 2005). The first report 
on the modification of sugar transporter gene 
expression was recorded in the A. thaliana-Heterodera 
schachtii interaction, in which the AtSUC2  gene was 
overexpressed in root syncytia (Juergensen et al., 2003). 
Years later, Hammes et al. (2005) found that the vacuole 
glucose transporters VGT1 and TMT1 were induced by 

obstante, los patógenos dependen del carbono derivado 
del huésped, por lo que manipulan a los transportadores 
de azúcar de las plantas para acceder fácilmente a los 
azúcares, mientras que las plantas mejoran la actividad 
de absorción de azúcar para almacenarla en sus distintos 
compartimentos celulares y restringir los nutrimentos 
a los patógenos (Yamada & Osakabe, 2018; Liu, Song, & 
Ruan, 2022). Se ha estudiado cómo las plantas regulan 
el flujo de azúcares durante el ataque de patógenos. 
En trigo, la regulación ocurre con el gen LR67  que 
codifica para una proteína transportadora de H+/hexosas 
(principalmente glucosa), a través de un proceso de 
dimerización entre el gen de resistencia LR67res con su 
homoalelo LR67sus (gen de susceptibilidad) se bloquea 
la captación de glucosa del apoplasma hacia las células 
del huésped, lo cual evita el desarrollo de diferentes 
patógenos biotróficos del trigo (Moore et al., 2015). 

La competencia por los azúcares entre las plantas 
y los patógenos que las colonizan ha generado una 
carrera evolutiva, en la que la planta limita el acceso 
del patógeno a los nutrimentos e inicia respuestas 
de defensa, mientras que el patógeno desarrolla 
estrategias adaptativas para tener acceso a los 
nutrimentos y suprimir la inmunidad del huésped. 
Durante la infección de las plantas por los patógenos, 
los SWEET, generalmente, facilitan la exportación de 
sacarosa y hexosa fuera de las células, lo cual aumenta 
la disponibilidad de azúcar para los patógenos que 
colonizan el apoplasto (Pommerrenig, Müdsam, Kischka, 
& Neuhaus, 2020; Breia et al., 2021). Los SWEET son 
muy susceptibles de ser modulados por los patógenos 
para la obtención de nutrimentos (Chen et al., 2010; 
Breia et al., 2021); por lo tanto, estos transportadores 
pueden funcionar como factores de susceptibilidad 
(Pommerrenig et al., 2020). 

Chen et al. (2010) reportaron que la bacteria Pseudomonas 
syringae pv. tomato cepa DC3000 indujo altos niveles de 
ARNm de los genes AtSWEET4, AtSWEET5, AtSWEET7, 
AtSWEET8, AtSWEET10, AtSWEET12 y AtSWEET15 en hojas 
de Arabidopsis, mientras que el hongo Golovinomyces 
cichoracearum promovió la expresión de un conjunto 
diferente de genes AtSWEET (AtSWEET1, AtSWEET11  y 
AtSWEET12), siendo en AtSWEET12  en el que se 
encontraron mayores niveles de ARNm. Asimismo, 
estos autores observaron que Botrytis cinerea indujo 
principalmente la expresión de AtSWEET4, AtSWEET15 y 
AtSWEET17, lo cual indica la modulación específica de 
los genes SWEET por distintos patógenos.   

Transportadores de azúcar en la interacción 
planta-nematodos fitopatógenos

Existen más de 4,100  especies de nematodos 
fitopatógenos (Jones et al., 2013). Dentro de las especies 
más perjudiciales en la agricultura se encuentran los 
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M. incognita in A. thaliana roots, whereas in galls the 
AtSUC1 gene was highly induced.

In A. thaliana plants, with the AtSUC4 (sucrose 
transporter) gene silenced, there was a significant 
reduction in the development of adult H. schachtii 
females compared to those that developed in wild A. 
thaliana (Hofmann, Wieczorek, Blöchl, & Grundler, 
2007). AtSUC4  has been reported to exhibit high 
sucrose transport capacity (Weise et al., 2000), while 
AtSUC2  has a low capacity to transport it (Hofmann 
et al., 2007). When comparing the expression of these 
two phloem-specific sucrose transporters (AtSUC4  = 
AtSUT4 and AtSUC2) in H. schachtii-induced syncytia in 
A. thaliana, it was observed that AtSUC4 gene expression 
did not change during H. schachtii development 
(Hofmann et al., 2007). In contrast, AtSUC2 expression 
was repressed five days after inoculation with the 
nematode in root sections containing syncytia. This 
indicates that the AtSUC4  transporter favors sucrose 
accumulation in newly formed syncytia, but when the 
AtSUC4  gene was silenced, it significantly increased 
male differentiation to the detriment of females, due 
to a lack of food (Hofmann et al., 2007).

H. schachtii-induced syncytia in A. thaliana have high 
metabolic activity, which requires high levels of 
sucrose and starch (Hofmann & Grundler, 2007). This 
metabolic alteration causes increased demand for 
water and sugars (Juergensen et al., 2003). The import 
of soluble sugars (sucrose, glucose, galactose, raffinose, 
fructose and trehalose) into the syncytium is via the 
symplastic pathway; therefore, sugar transporters allow 
intra- and intercellular flow (Hofmann & Grundler, 
2006; Hofmann et al., 2007; Hofmann et al., 2009). 
Hofmann et al. (2009) reported that in H. schachtii-
induced syncytia in A. thaliana roots, genes for the 
sugar transporters STP12 (glucose, galactose, mannose, 
fructose and xylose importer, located in cytoplasmic 
membranes) (Rottmann et al., 2018), GTP2  (glucose 
6-phosphate importer to the chloroplast and plastids 
in root cells) (Hofmann et al., 2009; Weise et al., 
2019) and MEX1  (maltose importer) were expressed, 
while genes encoding the sugar transporter protein 
SFP1, and the hexose transporters STP7 and STP4 were 
repressed. These researchers also found that silencing 
the STP12 gene in A. thaliana favored the development 
of H. schachtii females relative to males. 

In tomato roots infected by M. incognita, the expression 
of nine sugar transporter genes was detected (Shukla 
et al., 2018). In the same interaction, Zhao et al. (2018) 
recorded a high expression of three SlTMT and two 
SlVGT in leaves, while in roots the highest expression 
corresponded to two SlTMT and two SlVGT; likewise, 
they observed the expression of three SlSUT and 
17 SlSWEET genes in both leaves and roots. In A. thaliana 

nematodos agalladores (Meloidogyne spp. y Nacobbus 
aberrans), los que se enquistan (Heterodera y Globodera 
spp.) y los lesionadores (Pratylenchus spp., Radopholus 
similis, Ditylenchus dipsaci, Bursaphelenchus xylophilus, 
Rotylenchulus reniformis, Xiphinema index y Aphelenchoides 
besseyi) (Jones et al., 2013). El control de nematodos se 
realiza principalmente mediante productos químicos 
altamente contaminantes al ambiente; por ello, en la 
actualidad se exploran otras alternativas ecológicas, 
destacándose el control biológico con microorganismos 
endófitos antagonistas a dichos patógenos.

Los patógenos han desarrollado la capacidad de regular 
la expresión de genes codificantes para proteínas 
transportadoras de azúcar para poder acceder a dichos 
nutrimentos. La captura de azúcares secretados por 
las raíces de las plantas es uno de los mecanismos 
clave para la sobrevivencia y reproducción de los 
microorganismos patógenos (Chen et al., 2010; Julius 
et al., 2017). Existe evidencia de que los nematodos 
fitopatógenos pueden modular la expresión de genes que 
codifican para proteínas transportadoras de azúcar en el 
hospedante (Juergensen et al., 2003; Chen, 2014). Se ha 
identificado que los genes SUC, codificantes de proteínas 
transportadoras de sacarosa, tienen una función 
importante en el parasitismo de los nematodos (Hammes 
et al., 2005). El primer reporte sobre la modificación de la 
expresión de un gen transportador de azúcar se registró 
en la interacción A. thaliana-Heterodera schachtii, en la que 
el gen AtSUC2  se sobre-expresó en sincitios de raíces 
(Juergensen et al., 2003). Años más tarde, Hammes et al. 
(2005) encontraron que los transportadores de glucosa a 
la vacuola VGT1 y TMT1 eran inducidos por M. incognita 
en raíces de A. thaliana, mientras que en las agallas el gen 
AtSUC1 fue altamente inducido. 

En plantas de A. thaliana, con el gen AtSUC4 
(transportador de sacarosa) silenciado, se registró una 
reducción significativa en el desarrollo de hembras 
adultas de H. schachtii, en comparación con las que 
se desarrollaron en A. thaliana silvestre (Hofmann, 
Wieczorek, Blöchl, & Grundler, 2007). Se ha reportado 
que AtSUC4 presenta una alta capacidad para transportar 
sacarosa (Weise et al., 2000), mientras que AtSUC2 posee 
baja capacidad para transportarla (Hofmann et al., 2007). 
Al comparar la expresión de estos dos transportadores 
de sacarosa específicos del floema (AtSUC4  = AtSUT4  y 
AtSUC2) en sincitios inducidos por H. schachtii en 
A. thaliana, se observó que la expresión del gen 
AtSUC4 no cambió durante el desarrollo de H. schachtii 
(Hofmann et al., 2007). Por el contrario, la expresión 
de AtSUC2  fue reprimida a los cinco días posteriores 
a la inoculación con el nematodo en secciones de 
raíz que contenían sincitios. Lo anterior indica que 
el transportador AtSUC4  favorece la acumulación de 
sacarosa en sincitios recién formados, pero cuando se 
silenció el gen AtSUC4 por falta de alimento incrementó 



69Gayosso-Rosales et al. 

Revista Chapingo Serie Horticultura | Vol. 29, issue 3, September-December 2023.

mutant plants of the AtSUC2 gene (sucrose transporter), 
inoculated with M. incognita, a high expression of 
β-glucuronidase (which hydrolyzes carbohydrates 
such as sucrose) was recorded at infection sites and 
development of the nematodes was arrested, reaching 
only the J4  stage. On the other hand, it has been 
reported that SWEET gene mutations impede the flow 
of sugars to pathogens, which generates resistance in 
plants (Hennion et al., 2019) and constitutes a possible 
alternative for the control of plant-parasitic nematodes 
in different crops.

Sugar transporters in plant-beneficial 
endophytic fungal interaction  

Various soil microorganisms colonize both the 
surface of the roots and the apoplast of their cells 
(Hacquard et al., 2015). There is evidence that 
expression of different genes encoding for sugar 
transporters occurs in root cells of plants colonized 
by beneficial fungi (An et al., 2019; Tamayo, Figueira-
Galán, Manck-Götzenberger, & Requena, 2022). During 
root colonization by AMF, both the photosynthate 
translocation to the root and the photosynthetic 
rate increase (Tinker, Durall, & Jones, 1994; García-
Rodríguez, Pozo, Azcón-Aguilar, & Ferrol, 2005).

The first evidence for carbon transfer from a plant to 
an AMF was provided by Ho and Trappe (1973). Three 
steps have been described for photosynthate transport 
from host plant cells to fungal tissue: 1) release of 
sucrose into apoplastic space by diffusion through 
concentration gradients, 2) hydrolysis of sucrose into 
fructose and glucose by cell wall invertase enzymes, 
and 3) transport across the fungal membrane into 
the intra-radical hyphae (Rani et al., 2016). Solaiman 
and Saito (1997), by exposing hyphae of Gigantea 
margarita to 14C-labeled glucose, fructose, and sucrose 
and measuring 14CO2 evolution by radiorespirometry, 
found that hyphae mainly use glucose as a substrate in 
respiration. 

Different sugar transporters have been characterized in 
beneficial endophytic fungi, which allow them to take 
up different sugars from host plants. In the symbiont 
fungus Geosiphon pyriformis, the glucose transporter 
GpMST1 was identified (Schüßler et al., 2006), and in 
Glomus intraradices, the monosaccharide transporter 
MST2 (Helber et al., 2011). MST2 and PiHXT5 transport 
glucose efficiently; in addition, they can transport 
substrates such as xylose, glucuronic acid, galacturonic 
acid, mannose, and galactose (Helber et al., 2011; Rani 
et al., 2016). This suggests that certain AMF can feed on 
cell wall components.

On the other hand, in beneficial endophytic fungi 
such as Metarhizium robertsii and Trichoderma virens, 

significativamente la diferenciación de machos en 
detrimento de las hembras (Hofmann et al., 2007). 

Los sincitios inducidos por H. schachtii en A. thaliana 
presentan una alta actividad metabólica, lo cual 
requiere de niveles elevados de sacarosa y almidón 
(Hofmann & Grundler, 2007). Dicha alteración 
metabólica ocasiona una mayor demanda de agua  
y azúcares (Juergensen et al., 2003). La importación de 
azúcares solubles (sacarosa, glucosa, galactosa, rafinosa, 
fructosa y trehalosa) al sincitio es vía simplástica; por lo 
que, los transportadores de azúcares permiten el flujo de 
forma intra e intercelular (Hofmann & Grundler, 2006; 
Hofmann et al., 2007; Hofmann et al., 2009). Hofmann 
et al. (2009) reportaron que en sincitios inducidos por H. 
schachtii en raíces de A. thaliana se expresaron los genes 
de los transportadores de azúcar STP12 (importador de 
glucosa, galactosa, manosa, fructosa y xilosa, ubicado 
en membranas citoplasmáticas) (Rottmann et al., 2018), 
GTP2 (importador de glucosa 6-fosfato al cloroplasto y 
a plastidios en células de la raíz) (Hofmann et al., 2009; 
Weise et al., 2019) y MEX1  (importador de maltosa), 
mientras que los genes codificantes de la proteína 
transportadora de azúcar SFP1, y los transportadores 
de hexosas STP7  y STP4, fueron reprimidos. Estos 
investigadores también encontraron que al silenciar el 
gen STP12  en A. thaliana se favoreció el desarrollo de 
hembras en relación con los machos de H. schachtii. 

En raíces de tomate infectadas por M. incognita, se detectó 
la expresión de nueve genes transportadores de azúcares 
(Shukla et al., 2018). En la misma interacción, Zhao et 
al. (2018) consignaron una alta expresión de tres SlTMT 
y dos SlVGT en las hojas; mientras que en las raíces la 
mayor expresión correspondió a dos SlTMT y dos SlVGT; 
asimismo, observaron la expresión de tres genes SlSUT 
y 17 SlSWEET tanto en hojas como en raíces. En plantas 
mutantes de A. thaliana del gen Atsuc2  (transportador 
de sacarosa), inoculadas con M. incognita, se registró 
una alta expresión de la β-glucuronidasa (que hidroliza 
carbohidratos como la sacarosa) en los sitios de infección 
y se detuvo el desarrollo de los nematodos, los cuales solo 
llegaron al estadío de J4. Por otro lado, se ha reportado 
que las mutaciones de genes SWEET impiden el flujo de 
los azúcares a los patógenos, lo que genera resistencia en 
las plantas (Hennion et al., 2019) y constituye una posible 
alternativa para el control de nematodos fitopatógenos 
en diferentes cultivos.

Transportadores de azúcar en la interacción 
planta-hongos endófitos benéficos

Varios microorganismos del suelo colonizan tanto la 
superficie de las raíces como el apoplasto de sus células 
(Hacquard et al., 2015). Existe evidencia de que en  
células de las raíces de plantas colonizadas por hongos 
benéficos ocurre la expresión de diferentes genes que 
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SUT genes (MRT and TvSUT, respectively), involved in 
the uptake of sugars from root exudates, have been 
identified (Fang & Leger, 2010; Vargas et al., 2011). In 
Glomus intraradices, SUT genes were identified, such as 
GiSUC1 (Doidy et al., 2012a), and in Geosiphon pyriformis, 
the GpMST1  gene, which possesses transmembrane 
domains and functions as a cotransporter with greater 
affinity for glucose, mannose, galactose, fructose 
and xylose (Schüßler et al., 2006). In the mycorrhizal 
fungus Glomus sp., a monosaccharide transporter (MST2) 
was identified, the expression of which was closely 
related to that of the mycorrhizal-specific phosphate 
transporter (PT4). Silencing of the MST2 gene resulted in 
malformed arbuscules and reduced PT4 gene expression 
(Helber et al., 2011). 

The expression of sugar transporter genes in plants 
is modified when they are infected by beneficial 
endophytic fungi. For example, SlSUT1, SlSUT2  and 
SlSUT4  genes are over-expressed in response to 
Glomus mosseae in tomato (Boldt et al., 2011), while 
in potato colonized by Rhizophagus irregularis the 
expression of some SWEET genes was up-regulated 
(Manck-Götzenberger & Requena, 2016). Likewise, 
in mycorrhized rice roots, the expression of the 
OsSWEET3b gene was induced (Fiorilli et al., 2015), 
suggesting that SWEETs could regulate sugar export 
to the symbiotic interface. In Medicago truncatula 
plants infected with AMF, the MtST1 (monosaccharide 
importer) gene was overexpressed, and its silencing 
reduced arbuscule formation (Harrison, 1996; 
Doidy et al., 2012a). A study on AMF indicated that 
transgenic tomato plants, with reduced expression 
of the SlSUT2  gene through an antisense construct, 
had increased colonization by Funneliformis mosseae 
and Rhizophagus irregularis due to low sucrose uptake 
from the apoplast into root cells. This indicates that 
SUTs can regulate plant-microorganism interactions 
by regulating sucrose availability in the host apoplast 
(Bitterlich, Krügel, Boldt–Burisch, Franken, & Kühn, 
2014).

Some of the genes encoding for sugar transporter 
proteins in plants such as SUTs (sucrose importers 
and exporters), SWEETs (sucrose, glucose and fructose 
importers and exporters), VGTs (glucose importers to 
the vacuole) and TMTs (monosaccharide importers) are 
known to play an important role in plant interaction 
with both beneficial endophytic fungi (Doidy  
et al., 2012a) and plant-parasitic nematodes (Zhao et 
al., 2018). García-Rodríguez et al. (2005) found that 
LeST3  (monosaccharide transporter) gene expression 
was increased in leaves of tomato plants colonized by 
the AMF Glomus mosseae and Glomus intraradices, as well 
as by the root pathogen Phytophthora parasítica. This 
indicates that LeST3 functions as a sugar transporter in 
tissues colonized by both beneficial microorganisms 
and pathogens.

codifican para transportadores de azúcares (An et al., 
2019; Tamayo, Figueira-Galán, Manck-Götzenberger, & 
Requena, 2022). Durante la colonización de raíces por 
HMA, incrementa la translocación de fotosintatos a 
la raíz y aumenta la tasa fotosintética (Tinker, Durall,  
& Jones, 1994; García-Rodríguez, Pozo, Azcón-Aguilar, & 
Ferrol, 2005). 

La primera evidencia de transferencia de carbono de una 
planta a un HMA fue proporcionada por Ho y Trappe (1973). 
Se han descrito tres pasos para el transporte de fotosintatos 
desde las células de la planta hospedante hasta el tejido 
fúngico: 1) liberación de sacarosa en el espacio apoplástico 
por difusión a través de gradientes de concentración,  
2) hidrólisis de la sacarosa en fructosa y glucosa por enzimas 
invertasas de la pared celular y 3) transporte a través de la 
membrana fúngica hacia las hifas intrarradicales (Rani et al., 
2016). Solaiman y Saito (1997), al exponer hifas de Gigantea 
margarita a glucosa, fructuosa y sacarosa marcada con 14C y 
medir la evolución del 14CO2 mediante radiorespirometría, 
encontraron que las hifas utilizan principalmente glucosa 
como sustrato en la respiración.

Se han caracterizado distintos transportadores de 
azúcares en hongos endófitos benéficos, los cuales 
les permiten captar distintos azúcares de las plantas 
hospedantes. En el hongo simbionte Geosiphon 
pyriformis se identificó el transportador de glucosa 
GpMST1 (Schüßler et al., 2006), y en Glomus intraradices, 
el transportador de monosacáridos MST2 (Helber et al., 
2011). Los MST2  y PiHXT5  (transportador de hexosas 
de Piriformospora indica) transportan glucosa de manera 
eficiente; además, pueden transportar sustratos como 
xilosa, ácido glucurónico, ácido galacturónico, manosa 
y galactosa (Helber et al., 2011; Rani et al., 2016). 
Lo anterior sugiere que ciertos HMA son capaces de 
alimentarse de componentes de la pared celular.

Por otro lado, en los hongos endofíticos benéficos como 
Metarhizium robertsii y Trichoderma virens se han identificado 
genes SUT (MRT y TvSUT, respectivamente), involucrados en 
la captación de azúcares de los exudados de la raíz (Fang 
& Leger, 2010; Vargas et al., 2011). En Glomus intraradices 
se identificaron genes SUT, como el GiSUC1  (Doidy et 
al., 2012a), y en Geosiphon pyriformis, el gen GpMST1, que 
posee dominios transmembrana y funciona como un 
cotransportador con mayor afinidad por la glucosa, 
manosa, galactosa, fructosa y xilosa (Schüßler et al., 
2006). En el hongo micorrícico Glomus sp., se identificó un 
transportador de monosacáridos (MST2), cuya expresión 
se relacionó estrechamente con la del transportador de 
fosfato específico de micorrizas (PT4). El silenciamiento 
del gen MST2 dio como resultado la formación deficiente 
de arbúsculos y una expresión reducida del gen PT4 (Helber 
et al., 2011).

La expresión de los genes transportadores de azúcares 
de las plantas se modifica cuando son infectadas por 
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Beneficial associations between plants and endophytic 
fungi are fragile, and can shift to neutral, saprophytic 
or even pathogenic interactions when stress conditions 
affect the balance of nutrient exchange and the survival 
of one of the symbiotic partners is compromised 
(Mandyam & Jumpponen, 2015).

In A. thaliana plants, which are highly colonized 
by T. harzianum under stress conditions due to low 
phosphorus availability, a negative regulation of 
SWEET11  and SWEET12  gene expression, and high 
expression levels of SUC1  and SWEET2  genes were 
found. SWEET11 and SWEET12 transporters are mainly 
responsible for the discharge of apoplastic sugar 
from the phloem into the roots; therefore, the plants 
negatively regulate the expression of SWEET11  and 
SWEET12 to restrict the loss of sugar from the apoplast 
due to the development of the fungus, which limits 
hyphal growth due to sugar restriction. Low availability 
of sugar in the apoplast stimulates sugar uptake by 
mesophyll root cells by inducing high levels of SUC1 and 
SWEET2  gene expression in Trichoderma-inoculated 
plants with phosphorus availability. SUC1 and SUC2 are 
considered to be the main sugar importers from the 
apoplast to root cells, whereas SWEET2, located  
in the tonoplast in mesophyll cells and root epidermis 
cells, is responsible for the uptake of sugars from the 
cytoplasm into vacuoles. This suggests that the roots 
compete with the fungus for apoplastic sucrose through 
SUC1, and SWEET2  sequesters sucrose in the vacuole 
of root cells to reduce sugar loss by the fungus (Rouina, 
Tseng, Nataraja, Uma-Shaanker, & Oelmüller, 2021). 

Zhang et al. (2019) reported that during the flowering 
stage, in A. thaliana plants inoculated with the beneficial 
fungus Phomopsis liquidambari, jasmonate signaling 
was activated and the expression of SWEET11  and 
SWEET12  in rosette leaves, and SUC1  in roots was 
reduced. Consequently, phloem sugar transport and 
soluble invertase activity in the root were reduced, 
resulting in low glucose and fructose concentrations 
in plant roots, which affected root colonization by P. 
liquidambari. This suggests that plants utilize available 
sugars for flower development and restrict hexoses, 
such as fructose and glucose, to the microorganisms 
that colonize them. 

It is important to note that the development of 
beneficial and pathogenic microorganisms colonizing 
plants does not only depend on sugars (Keymer et al., 
2017), as they also need other essential nutrients such 
as fatty acids, minerals, amino acids and organic acids 
(Jiang et al., 2017; Ma, Hill, Chadwick, Wu, & Jones, 
2021; Xing et al., 2021). Jiang et al. (2017) reported that 
host plants of the AMF Rhizophagus irregularis, which is a 
fatty acid auxotroph, transfer fatty acids to the fungus 
to maintain colonization.

hongos endófitos benéficos. Por ejemplo, los genes 
SlSUT1, SlSUT2 y SlSUT4 se sobre-expresan en respuesta 
a Glomus mosseae en tomate (Boldt et al., 2011), mientras 
que en papa colonizada por Rhizophagus irregularis se 
reguló la expresión de algunos genes SWEET (Manck-
Götzenberger & Requena, 2016). Asimismo, en raíces 
micorrizadas de arroz se indujo la expresión del gen 
OsSWEET3b (Fiorilli et al., 2015), lo cual sugiere que 
los SWEET podrían regular la exportación de azúcar 
hacia la interfaz simbiótica. En plantas de Medicago 
truncatula, infectadas con HMA, se sobre-expresó 
el gen MtST1  (importador de monosacáridos), y su 
silenciamiento redujo la formación de arbúsculos 
(Harrison, 1996; Doidy et al., 2012a). Un estudio sobre 
HMA indicó que plantas de tomate transgénicas, con 
expresión reducida del gen SlSUT2  a través de una 
construcción antisentido, tuvieron mayor colonización 
de Funneliformis mosseae y Rhizophagus irregularis debido 
a la baja captación de sacarosa desde el apoplasto 
hacia las células en la raíz. Lo anterior indica que 
los SUT pueden regular las interacciones planta-
microorganismo al regular la disponibilidad de sacarosa 
en el apoplasto del hospedante (Bitterlich, Krügel, 
Boldt–Burisch, Franken, & Kühn, 2014). 

Se sabe que algunos de los genes que codifican para 
las proteínas transportadoras de azúcares en las 
plantas como los SUT (importadores y exportadores  
de sacarosa), los SWEET (importadores y exportadores de 
sacarosa, glucosa y fructosa), los VGT (importadores 
de glucosa a la vacuola) y los TMT (importadores de 
monosacáridos) tienen una función importante en la 
interacción de la planta, tanto con hongos endófitos 
benéficos (Doidy et al., 2012a) como con nematodos 
fitopatógenos (Zhao et al., 2018). García-Rodríguez 
et al. (2005) encontraron que la expresión del gen 
LeST3  (transportador de monosacáridos) aumentó en 
hojas de plantas de tomate colonizadas por los HMA 
Glomus mosseae y Glomus intraradices, así como por el 
patógeno de raíz Phytophthora parasítica. Esto indica 
que LeST3 funciona como un transportador de azúcares 
tanto en tejidos colonizados por microorganismos 
benéficos como por patógenos.

Las asociaciones benéficas entre plantas y hongos 
endófitos son frágiles, y pueden cambiar a 
interacciones neutras, saprofitas o incluso patógenas 
cuando las condiciones de estrés afectan el equilibrio 
del intercambio de nutrimentos y la supervivencia 
de uno de los socios simbióticos se ve comprometida 
(Mandyam & Jumpponen, 2015).

En plantas de A. thaliana, que son altamente colonizadas 
por T. harzianum en condiciones de estrés por poca 
disponibilidad de fósforo, se encontró una regulación 
negativa de la expresión de los genes SWEET11  y 
SWEET12, y altos niveles de expresión de los genes 
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Conclusions

The detection and characterization of sugar transport 
proteins, as well as the identification of the genes that 
encode them, has allowed us to begin to understand 
how beneficial and pathogenic microorganisms obtain 
nutrients. Generally, these genes are overexpressed 
in plants colonized by plant-parasitic nematodes and 
beneficial endophytic fungi. 

The study of sugar transporters in plant-nematode 
interactions is a relatively recent area of study. Most 
research has been conducted on the model plant A. 
thaliana inoculated with M. incognita or H. schachtii; 
therefore, there is a need to explore the role of sugar 
transporters in interactions with other agriculturally 
important nematodes and economically important 
plants. In the literature search conducted, it was 
evident that the emphasis has been on AMF and 
pathogenic fungi, and that there is little information 
available on transporters in other beneficial endophytic 
fungi that promote plant growth and protect them 
from attack by phytopathogens. 

There are still many questions remaining to be answered, 
such as: What other sugar transporters exist in plants? 
How is the functioning of the various sugar transporters 
coordinated in the cell? What are the molecular and 
cellular mechanisms involved in sugar transport in 
the plant-nematode and plant-endophytic fungus 
interaction? How is the expression and functioning of 
transporters modulated in the plant-nematode-beneficial 
endophytic fungus interaction? What determines that in 
the competition for nutrients between the endophyte 
and the nematode the balance tips in one direction or 
the other? Would the editing of genes encoding sugar 
transporter proteins in plants for pathogen control 
affect the colonization of beneficial microorganisms? 
How could the functioning of plant sugar transporters 
be used to facilitate their colonization by beneficial 
microorganisms? Could this knowledge be used in the 
design of management strategies for plant-parasitic 
nematodes? The answers to these and many other 
questions can be resolved by increasing the number of 
projects involving researchers from different disciplines.

Currently, there are gene editing tools such as the 
CRISPR-Cas9 technique which allows point mutations 
to be made in genes of interest. The use of these  
tools to mutate sugar transporter genes might allow us 
to know how determinant they are in the establishment 
and development of beneficial microorganisms, 
nematodes and plant-parasitic fungi. The manipulation 
of sugar transporters by means of molecular techniques 
in agriculturally important crops could help to improve 
their association with beneficial microorganisms or 
interfere with the establishment and development of 
phytopathogens. 

SUC1  y SWEET2. Los transportadores SWEET11  y 
SWEET12 son los principales encargados de la descarga 
de azúcar apoplástica del floema en las raíces; por lo 
que, las plantas regulan negativamente la expresión 
de SWEET11  y SWEET12  para restringir la perdida de 
azúcar del apoplasto por el desarrollo del hongo, lo cual 
limita el crecimiento de las hifas debido a la restricción 
de azúcares. La poca disponibilidad de azucares en el 
apoplasto estimula la captación de azúcares por células 
de la raíz del mesófilo mediante la inducción de altos 
niveles de expresión de los genes SUC1  y SWEET2  en 
plantas inoculadas con Trichoderma y disponibilidad de 
fósforo. Se considera que SUC1 y SUC2 son los principales 
importadores de azúcar desde el apoplasto hacia las 
células de la raíz, mientras que el SWEET2, localizado 
en el tonoplasto en células del mesófilo y células de la 
epidermis de la raíz, está encargado de la captación de 
azúcares del citoplasma hacia las vacuolas. Esto sugiere 
que las raíces compiten con el hongo por la sacarosa 
apoplástica a través de SUC1, y el SWEET2  secuestra 
sacarosa en la vacuola de las células de la raíz para 
reducir la pérdida de azúcares por el hongo (Rouina, 
Tseng, Nataraja, Uma-Shaanker, & Oelmüller, 2021). 

Zhang et al. (2019) reportaron que durante la etapa 
de floración, en plantas de A. thaliana inoculadas con 
el hongo benéfico Phomopsis liquidambari, se activó la 
señalización de jasmonato y se redujo la expresión 
de SWEET11 y SWEET12 en hojas de roseta, y SUC1 en 
las raíces. En consecuencia, se redujo el transporte 
de azúcares en el floema y la actividad de la invertasa 
soluble en la raíz, por lo que se observaron bajas 
concentraciones de glucosa y fructosa en las raíces de 
las plantas, lo cual afectó la colonización de la raíz por 
P. liquidambari. Esto sugiere que las plantas utilizan 
los azúcares disponibles para el desarrollo de flores 
y restringen hexosas, como fructosa y glucosa, a los 
microorganismos que las colonizan. 

Es importante señalar que el desarrollo de 
microorganismos benéficos y patógenos que colonizan 
a las plantas no solo depende de los azúcares (Keymer 
et al., 2017), sino que también necesitan otros 
nutrimentos esenciales como ácidos grasos, minerales, 
aminoácidos y ácidos orgánicos (Jiang et al., 2017; 
Ma, Hill, Chadwick, Wu, & Jones, 2021; Xing et al., 
2021). Jiang et al. (2017) reportaron que las plantas 
hospedantes del HMA Rhizophagus irregularis, que es 
auxótrofo de ácidos grasos, transfieren ácidos grasos 
al hongo para mantener la colonización.

Conclusiones

La detección y caracterización de las proteínas 
trasportadoras de azúcares, así como la identificación 
de los genes que las codifican, ha permitido empezar 
a comprender cómo es el proceso de obtención de 
nutrimentos por los microrganismos benéficos y 
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