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FACTORES INVOLUCRADOS EN LA DISTRIBUCION
DE AZUCARES EN LAS PLANTAS VASCULARES:
COMUNICACION ENTRE LOS TEJIDOS FUENTE

Y TEJIDOS DEMANDA*

Daniel Padilla ChacOn y Eleazar Martinez Barajas

RESUMEN

El estudio de las caracteristicas que diferencian a los 6r-
ganos fuente o fotosintéticos (hojas maduras) de los teji-
dos demanda (semillas, flores, raices, hojas jovenes, tu-
bérculos, etc.) y de las relaciones que se establecen entre
ellos, ha abierto la posibilidad de modificar la distribu-
cion de fotosintatos en cultivos de interés comercial. La
forma en que son cargados y descargados del floema (vias
simplasticay apoplastica) es uno de los factores que defi-
nen la cantidad de azUcares que son exportados desde los
organos fuente hacia los tejidos de demanda. Sin embar-
go, la magnitud de los flujos de carbono esté sujeta a una
regulacién muy compleja, en la que participan elementos
internos y factores ambientales que en su conjunto permi-
ten que la distribucion pueda ajustarse para satisfacer las
necesidades fisiologicas de cada 6rgano en respuesta al
desarrollo y cambios en el ambiente.

PALABRAS CLAVE: Via simplastica, via apoplastica,
floema, transportadores de sacarosa y hexosas.

INTRODUCCION

ABSTRACT

The study of the characteristics that differentiate to the
source tissues (mature leaves) from the sink tissues (seeds,
flowers, roots, young leaves, tubers, etc) and of the
relations among them, it has opened the possibility to
modify the distribution of photosynthates in cultives of
commercial interest. The pathway in which they are
loaded and unloaded from the phloem (routes symplastic
and apoplastic) is one of the factors that defines the
amount of sugars that are exported from the source tissues
towards sink tissues. However, the magnitude of the flows
of carbon is subject to a very complex regulation in which
internal elements and environmental factors participate
as a whole, allowing that the distribution of the
photosynthates can adjust to satisfy the physiological
necessities of each organ in response to its development
and to changes in the environment.

KEY WORDS: Symplastic route, apoplastic route,
phloem, transporters of sucrose and hexoses.

Las plantas vasculares tienen un me-
canismo complejo que regula la can-
tidad de nutrimentos que se exportan
desde las hojas (tejidos fuente) hacia
tejidos de poca o nula actividad foto-
sintética como raices, flores, semillas,
hojas jévenes, meristemos, etc. (teji-
dos demanda) (1). Se llama carga del
floema al proceso por el cual los
fotosintatos sintetizados en las hojas
son concentrados en el floema. Por su
parte, su liberacion controlada en los

tejidos demanda se conoce como des-
carga del floema (Fig. 1). Ambos pro-
cesos son afectados por factores am-
bientales, bioquimicos, fisiologicos y
de desarrollo que en conjunto deter-
minan la cantidad de fotosintatos que
pueden ser descargados en los tejidos
demanda (2).

Un aspecto de gran importancia en
la distribucién de los nutrimentos es
la forma en que las células del
mesofilo de las hojas y las del tejido
demanda estdn comunicadas con el
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floema. En algunos casos la carga del
floema se lleva a cabo por movimien-
to transmembranal (carga apoplastica)
o0 por plasmodesmata (carga
simpléastica). Debido a la gran varie-
dad de especies que se han estudiado,
la carga del floema se ha clasificado
en 2 tipos: los del Tipo 1 se caracteri-
zan porque se realiza por cargadores
simplasto (Fig. 1by d) y los del Tipo
2 se presentan cuando las células del
complejo elementos cribosos/células
acomparfiantes (EC/CAS) se encuen-
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Figura 1. Ruta de fotosintatos desde el tejido fuente hacia el tejido demanda. En las hojas se realiza la fotosintesis y sintesis de sacarosa (a).
Mecanismos de carga y descarga del floema via simplasto, la sacarosa (sac) viaja a través de conductos llamados plasmodesmos (b, d).
Mecanismos de carga y descarga via apoplasto, la sacarosa es liberada al apoplasto y transportadores (H*/sacarosa) cargan y descargan la
sacarosa del floema (c, e). La sacarosa puede ser incorporada por un transportador (H*/sacarosa) (f) o puede ser hidrolizada por una invertasa
de pared (g). Los productos glucosa y fructosa son incorporados por transportadores (H*/hexosa(h). Modificado de la referencia 3.

tran simplasticamente aislados y la
carga del floema la realizan en el
apoplasto por transportadores de azu-
cares (Fig. 1cy e). Dentro de este gru-
po existen otros dos subtipos 2a'y 2b
y las diferencias estan dadas por la
morfologia de las células (3).

De igual manera, en la descarga del
floema estan presentes las dos vias
antes mencionadas (simplastica y
apoplastica). En la ruta simplastica,
los plasmodesmos y el gradiente de
concentracién determinan la magnitud
y ladireccion del flujo de fotosintatos.
La ruta apoplastica se caracteriza por-
que los azlicares que viajan por el floema
se liberan al espacio intercelular de las
células que forman los 6rganos de

demanda. En este caso, la cantidad de
azUcares que dichas células asimilen
dependeréa de la actividad de los trans-
portadores ubicados en la membrana
plasmatica (4).

La sacarosa que se descarga en el
apoplasto puede ser incorporada por
las células del tejido de demanda me-
diante un transportador especifico
(Fig. 1f) y/o puede ser hidrolizada por
lainvertasa de pared celular (Fig. 19).
En las células de los 6rganos de de-
manda también se expresan genes que
codifican a transportadores de hexosas
ubicados en la membrana plasmatica,
gue permiten la entrada de la glucosa
y fructosa producidas por la invertasa
de pared celular (Fig. 1h).

Algunos de los transportadores de
azlcares en plantas superiores han
sido caracterizados en sistemas
heterdlogos. Se ha determinado que
funcionan como "simporter" (H*/sa-
carosa 0 H*/hexosas) y su actividad
permite el movimiento de azlcares en
contra del gradiente de concentracion.
Se ha sugerido que la predominancia
de las rutas de descarga de fotosintatos
simplastica y apoplastica esta relacio-
nada con la forma en que se usan los
fotosintatos. En tejidos que acumulan
almidon la descarga es por via
simpléastica, pues el almidén ademas
de ser osmoticamente menos activo
que la sacarosa, se compartamentaliza
en los amiloplastos, lo cual ayuda a
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gue se mantenga el gradiente de con-
centracion, que favorece la asimila-
cion de fotosintatos desde el floema
(5). Por otro lado, en tejidos con descar-
ga apoplastica los azUcares libres gene-
ralmente se acumulan en la vacuola, si
bien esto favorece la formacion de un
gradiente de concentracion que facilita
la asimilacién de azlcares, la participa-
cion de los transportadores ubicados en
la membrana celular es fundamental
para transportar los azUcares (6).

ESTRUCTURA DEL FLOEMA

El floema es un tejido especializado
en transportar nutrimentos a larga dis-
tancia. Esta formado por dos tipos ce-
lulares relacionados ontogenéticamente:
elementos cribosos (ECs) y células
acompariantes (CAs) (Fig. 2). Los ECs
son células altamente modificadas que
durante la maduracion pierden el ni-
cleoy las mitocondrias. Poseen abun-
dantes perforaciones en las paredes ce-
lulares de la zona donde se unen a
otros ECs para formar conductos co-

nocidos como tubos cribosos por don-
de viajan los nutrimentos. Las CAs se
caracterizan por tener un protoplasma
denso, nicleo y numerosas mitocondrias,
se encuentran conectadas a los ECs
por un conjunto de plasmodesmos, de
tal forma que la funcionalidad
metabdlica de los ECs depende de los pro-
cesos que ocurren en las CAs (Fig. 2).

Los ECs de la mayoria de las plan-
tas contienen proteinas especificas co-
nocidas como proteinas-P, las cuales
pueden formar filamentos, tabulos y
agregados cristalinos. Las proteinas-
P de la familia Cucurbitaceae son las
gue mejor se han caracterizado, pues
se les puede purificar facilmente a
partir del exudado del floema. En
Cucurbita maxima se han encontrado
a dos polipéptidos: PP1 de 96 KDa
que forma filamentos y la PP2 de 48
KDa que funciona como una lectina.
La transcripcion y traduccion de la
PP1 y PP2 ocurre en la CAs y son
responsables de formar un sello cuan-
do los ECs sufren heridas (7).

Figura 2. Esquema del complejo formado por las células acompafiantes (CAs) y elementos
cribosos (ECs). En la imagen se muestran las diferentes estructuras entre los tipos celulares
que forman el floema. Modificado de la referencia 31.
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CARGA DEL FLOEMA

La sacarosa es el compuesto preferi-
do por las plantas para proveer de azu-
cares a los 6rganos demanda. Duran-
te el dia se sintetiza en el citoplasma a
partir de triosas fosfato provenientes
del cloroplasto, por la noche se ela-
bora como producto derivado de la
degradacion de almidén. La via que
sigue la sacarosa para llegar al floema
puede ser via simplastica (Fig. 3a) o
viaapoplastica (Fig. 3b). Y por lo tan-
to, se puede clasificar en dos tipos
dependiendo de la influencia sobre la
carga o ausencia a nivel del floema
debido al nimero de las venas meno-
res que comunican entre si a las célu-
las. Las especies de Tipo 1, presentan
una configuracion "abierta” con nu-
merosas interconexiones entre las cé-
lulas acompafiantes y las células de la
vaina, las especies que tienen este tipo
son la calabaza (Cucurbita pepo) y
uva (Vitis vinifer). En especies donde
la carga del floema es via apoplastica
se le ha clasificado como de Tipo 2 y
se caracteriza por tener una configu-
racién "cerrada" en que las venas me-
nores no tiene una relacién directa y
el complejo EC/CAs aparece
simplasticamente aislado. Este tipo se
clasifica en dos subgrupos: Tipo 2ay
Tipo 2b. Ambos tipos se diferencian
por la morfologia que presentan las
células, en las de Tipo 2a, las células
acompafiantes pierden las inva-
ginaciones en la pared celular y en las
de Tipo 2b la morfologia de las célu-
las acompafiantes conserva las
invaginaciones. Entre las especies que
se caracterizan por ser de Tipo 2a se
encuentra la papa (Solanum
tuberosum) y el tabaco (Nicotiana
tabacum) y entre las de Tipo 2D, el
chicharo (Pisum sativum) y la lechu-
ga (Lactuca sativa) (3).

En estos casos es importante la par-
ticipacion de diferentes transportado-
res de sacarosa que pertenecen a la fa-
milia SUTs (sucrose transporters),
miembros de la familia cation glicsido-
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Figura 3. Esquema de la ruta de los azucares en la carga del floema. La carga del floema via
simplastica (a). La Carga del floema via apopléstica (b). Modificado de la referencia 31.

pentdsido-hexurénido (GPH), la cual a
su vez forma parte de la superfamilia
(MSF) (8,9). En algunos casos las dos
vias de carga pueden coexistir, gene-
ralmente esto esta altamente relaciona-
do con el estado fisioldgico de la hoja.
En cotiledones de Ricino (Ricinus
communis) se ha demostrado que la car-
ga del floema puede cambiar de
simpléastica a apoplastica en respuesta
al ajuste osmatico en las células, aun-
que aparentemente la via simplastica es
la més importante (10).

DESCARGA DEL FLOEMA

El flujo de la sacarosa hacia el tejido
que lo demanda se explica por la hi-
potesis de Miinch que se resume en
las siguientes ecuaciones:

R=J,AC )

sz Lp (PEC fuente PEC demanda)AC (2)

De acuerdo con este planteamien-
to, el flujo de los solutos a través de
los ECs (Jv) enunarea (A) y la con-
centracion (C) de fotosintatos asimi-
lados determina la velocidad del flujo
(Rf) (ecuacion 1). Jv es dirigido por
el gradiente de presiones hidrostaticas

(L,) que existe entre los elementos
cribosos (EC) de los tejido fuente y
demanda, modulado por la
conductividad hidraulica (Lp) de la
interconexion axial (ecuacion 2) (11).

La eficiencia de descarga en los 6r-
ganos demanda esta determinada por
su capacidad para remover los azlca-
res liberados. En ese sentido, la velo-
cidad de hidrolisis de la sacarosa o de
la sintesis de oligosacéaridos de la se-
rie de la rafinosa, asi como de com-
puestos de alto peso molecular (almi-
don o triacilgliceroles) ayudan a ge-
nerar el gradiente de concentracion
que favorece la descarga de azlcares
y la compartamentalizacion de los
fotosintatos incorporados (12).

Si bien el gradiente de concentra-
cion existente entre el floema y el te-
jido demanda es fundamental para que
la descarga de fotosintatos ocurra, la
ruta de descarga es un factor que pue-
de facilitar el proceso. Al igual que en
la carga del floema, la descarga del
floema también puede darse por via
simpléstica y apopléstica. La descar-
ga via simplasto que se caracteriza por
la facilidad con la que se movilizan
grandes cantidades de sacarosa, es
comun en apices de raiz, hojas en ex-
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pansién y tubérculos de papa en de-
sarrollo. En las membranas celulares
de los tejidos demanda donde opera
la via apoplastica, se expresan genes
que transcriben a transportadores que
permiten importar tanto sacarosa
como las hexosas resultantes de la
actividad de la invertasa de pared ce-
lular (13).

REGULACION EN LA DESCAR-
GAVIADEL SIMPLASTO

Si bien la presencia de una red de
plasmodesmos que comunican al
floema con los tejidos demanda per-
mite la liberacion de grandes cantida-
des de sacarosa, la descarga via del
simplasto es afectada por la actividad
metabolica de los tejidos (5). La ve-
locidad con que la sacarosa se
metaboliza y la compartamenta-
lizacion de los productos sintetizados
también influyen sobre la velocidad
de descarga, por lo cual, enzimas que
participan en el metabolismo de la
sacarosa han resultado ser piezas cla-
ve para la asimilacion de fotosintatos.
Por ejemplo, reducir la actividad de
la sacarosa sintasa (SuSy) disminuye
en un 50% el peso seco del tubérculo
de papa (14). En cuanto al tomate, al
disminuir la actividad de SuSy, laim-
portacion de sacarosa por frutos de
siete dias después de la antesis se re-
dujo en un 90% (15). No se conocen
a profundidad los factores que deter-
minan la formacion de plasmodesmaos,
sin embargo, observaciones en apices
de la raiz y hojas jovenes de tabaco
sugieren que la sacarosa por si misma
podria controlar la cantidad de
plasmodesmos lo que a su vez defi-
niria su velocidad de descarga (16).
Tampoco se conocen los factores que
regulan su actividad, pero se ha ob-
servado que el aumento en la
osmolaridad de las células que forman
las fibras de algodon bloguea de ma-
nerareversible el plasmodesmata, su-
giriendo que la turgencia celular es
otro elemento que puede influir en el
proceso de descarga del floema (17).
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Por otro lado, en experimentos con es-
tambres de Stecreaea se redujo la ca-
pacidad de conducir solutos en el
plasmodesmata incrementando la con-
centracion de Ca* en el citosol, sugi-
riendo que dentro del mecanismo po-
dria funcionar como un segundo men-
sajero que permite el paso por estos
conductos (3).

REGULACION EN LA DESCAR-
GAVIADELAPOPLASTO
Cuando los fotosintatos son descarga-
dos por via apoplastica, su asimila-
cion depende de la actividad de trans-
portadores de sacarosa y mono-
sacéridos ubicados en la membrana
plasmatica.

Los transportadores de sacarosa
tienen doce regiones transmembra-
nales. En el genoma de Arabidopsis,
se han identificado muchas secuencias
que potencialmente codifican para
transportadores de sacarosa. Todos
ellos comparten alto grado de
homologia, que ha permitido clasifi-
carlos dentro de la familia GPH, que
como se menciond anteriormente for-
man parte de la mayor superfamilia
de facilitadores de azucares (MSF)
(18). En estudios basados en analisis
de filogenética y de comparacion de
secuencias de péptidos recientemente
se logrd clasificar a los SUTs de dico-
tiledéneas en tres grupos: SUT1,
SUT2 y SUT4. Sin embargo, no esta
totalmente comprendido si cada tipo
de SUT tiene un papel fisioldgico di-
ferente dentro de las especies de di-
cotileddneas (19).

Por otro lado, es probable que algu-
nos transportadores de sacarosa como
SUT2 que se expresa preferencialmente
en las CAs de Arabidopsis (20) parti-
cipen en la carga del floema. Otros
como AtSUC3 que se expresan en te-
jidos demanda (21) probablemente
permitan la entrada de sacarosa a los
tejidos que la metabolizan. La afini-
dad de los transportadores por la sa-
carosa es variable, por ejemplo los

transportadores SUT1 y SUT2 pre-
sentan una alta afinidad (K, entre
0.5-2 mM). Por otro lado, el transpor-
tador de sacarosa SUT4 posee unaK,
11.6 mM que es diez veces mayor al
de SUT2 (22).

Una parte de las moléculas de sa-
carosa que se liberan al apoplasto es
hidrolizada por la invertasa asociada
a la pared celular, la cual juega un
papel muy importante, ya que puede
controlar la composicién de azUcares
solubles que pueden ser asimilados
(23).

La actividad de la invertasa de pa-
red se incrementa en tejidos donde la
expansion celular es alta, su actividad
ayuda a mantener grandes diferencias
entre las concentraciones de sacarosa
del floema y la de células de los teji-
dos demanda. Al mismo tiempo impi-
de que los transportadores de sacaro-
sa (SUTSs) localizados en la membra-
na del complejo ECs/CAs recarguen
al floema (18). Estudios con plantas
transgénicas han permitido establecer
la importancia de la actividad la
invertasa de pared en la fisiologia de
las plantas (24). En plantas de zana-
horia su represion por RNAm
antisentido produjo una marcada dis-
minucion en el crecimiento de la raiz
y un aumento en el nimero de hojas
(25).

Muchos de los transportadores de
monosacaridos estudiados se expresan
preferencialmente en las membranas
plasmaticas de las células de los teji-
dos demanda y se ha propuesto que
son los responsables de incorporar
glucosa y fructosa resultantes de la
hidrolisis de sacarosa por invertasas
(26).

Los transportadores de hexosas
pertenecen a familias génicas de mu-
chos miembros, por ejemplo, en
Arabidopsis se han identificado 26
secuencias, algunos de los cuales son
Ilamados transportadores de azUcares
(AtSTPs) (3). De igual forma, sus se-
cuencias de aminoacidos han permi-
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tido clasificarlos como miembros
MFS. Igual que los transportadores de
sacarosa (SUTs) los miembros de esta
familia se caracterizan por tener una
estructura con doce regiones
transmembranales (19). Algunos de
ellos han sido clonados y expresados
en sistemas heterélogos como levadu-
ra u oocitos de Xenopus, donde se ha
caracterizado su funcionalidad. Todos
los que se han estudiado tienen un
mecanismo que es dependiente de
energia (H*/simporter) (26).

El andlisis de estos transportado-
res ha puesto de manifiesto la impor-
tancia del transporte de sacarosa y
hexosas en la fisiologia de las plan-
tas. La sobreexpresion del transporta-
dor de sacarosa de papa StSUT1 bajo
el control de promotor de vicilina en
el parénquima de cotiledones de chi-
charo duplicé el transporte de sacaro-
sa e incrementd la cantidad de
fotosintatos almacenados en las semi-
llas (27). En tabaco se sobreexpreso
el transportador de hexosas VVHT1
proveniente de uva, lo cual produjo
un aumento significativo en la rela-
cion parte aérea/raiz (28).

CAMBIOS DE LAS RUTAS DE
DESCARGADE FOTOSINTATOS
Durante el desarrollo de las plantas la
ruta de descarga puede sufrir cambios
y adecuarse a las necesidades de los
tejido demanda.

En A. thaliana el colorante 5(6)-
carboxifluoresceina (CD) que es in-
capaz de cruzar membranas, difunde
libremente en el apice de la raiz, sugi-
riendo que alli la descarga es funda-
mentalmente via simplasto mientras
gue en otras regiones la descarga del
floema es fundamentalmente via
apoplastica (29). En tubérculo de papa
y en frutos de jitomate la via de des-
carga del floema presenta cambios li-
gados al desarrollo. En etapas inicia-
les del desarrollo del tubérculo de
papa la descarga del floema es predo-
minante via apoplasto. A medida que
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el tubérculo se expande, comienzan a
aparecer plasmodesmos, de tal forma
que durante el periodo de méxima acu-
mulacion de almidon la descarga del
floema es fundamentalmente por la via
simplasto (13). En el fruto del jitomate
sucede lo contrario, durante las pri-
meras etapas del desarrollo la descar-
ga del floema hacia las células del
parénquima del fruto es por via
simplasto, cuando alcanza la etapa
verde maduro, el plasmodesmata co-
mienza a desaparecer y la descarga via
apoplasto se vuelve predominante
(30).

Se ha sugerido que la via de des-
carga predominante y los cambios que
ésta pudiera sufrir, estan relacionados
con el tipo de metabolitos que se acu-
mulan. Asi por ejemplo, en el fruto de
jitomate el cambio de la via
simplastica a apoplastica coincide con

la acumulacién de grandes cantidades
de glucosa, fructosa, sacarosa y agua,
lo cual puede hacer que las diferen-
cias en presiones hidrostaticas entre
el floema y las células demanda dis-
minuyan o se inviertan, reduciendo la
capacidad de asimilacion de las célu-
las del fruto. La separacidn anatomica o
la eliminacion de los plasmodesmos
gue comunican los tejidos vasculares
y de demanda representan una solu-
cién que garantiza que la asimilacién
de azlcares continte (30). En tubér-
culo de papa se ha observado el efec-
to contrario, la via apoplastica cam-
bia a via simplastica para satisfacer la
gran demanda de carbono que se re-
quiere para la sintesis de almidon el
cual a pesar de que se acumulan gran-
des cantidades modifica poco el po-
tencial osmotico y favorece la descar-
ga via simplasto (13).
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