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Resumen 

Las levaduras tienen una amplia aplicación en la biotecnología, principalmente por su 

capacidad fermentativa; sin embargo, en el proceso de fermentación pueden generarse condiciones 

estresantes, como aumentos de temperatura. Lo anterior ha generado un interés por seleccionar 

levaduras termotolerantes que presenten viabilidad y crecimiento a temperaturas ≥40°C, así como 

capacidad para producir etanol. El estrés oxidativo es uno de los principales factores responsables 

del daño producido por la exposición a altas temperaturas. Este estrés es generado por un aumento 

de las especies reactivas de oxígeno (ERO), siendo la cadena transportadora de electrones 

mitocondrial (CTEm) la principal fuente productora en levaduras. Al igual que la concentración de 

ERO, la respuesta antioxidante influye en el estado redox celular, el cual es crítico para el apropiado 

desarrollo de los procesos celulares y por ende para la producción de etanol. Por lo anterior, el 

objetivo de este trabajo fue analizar la actividad de los sistemas antioxidantes y la CTEm, así como 

el estado redox y la capacidad fermentativa de una levadura termotolerante. Las levaduras 

Saccharomyces cerevisiae (MC4) y Kluyveromyces marxianus (OFF1 y SLP1), previamente 

aisladas de fermentaciones espontáneas, se crecieron a temperaturas de hasta 45°C. Con los 

resultados obtenidos se identificó a la levadura K. marxianus SLP1 como termotolerante, con una 

mayor actividad de sus sistemas antioxidantes y menor producción de ERO y lipoperoxidación. En 

las membranas de K. marxianus SLP1 se observó una mayor proporción de ácidos grasos saturados, 

por lo cual se estudió el efecto de la incorporación de ácidos grasos (oleico (C18:1), linoleico 

(C18:2), linolénico (C18:3) y araquídico (C20:0)), en la termotolerancia de K. marxianus SLP1, 

observando una relación inversa, entre su termotolerancia con el grado de insaturación de los ácidos 

grasos incorporados en su membrana citoplasmática.  K. marxianus SLP1 presentó una disminución 

en la actividad de los complejos de su CTEm; sin embargo, conservó la función de su ATPasa, la 

concentración de NADH y glutatión total. La capacidad fermentativa de K. marxianus SLP1 se 

evaluó mediante los procesos de hidrólisis y fermentación separada (HFSe) e hidrólisis y 

fermentación simultánea (HFSi) a 40°C, utilizando bagazo de agave como fuente de carbono.  K. 

marxianus SLP1 presentó un rendimiento máximo de etanol de 85%, correspondiente a 10.36 g/L 

de etanol, valores similares a los obtenidos con la levadura industrial S. cerevisiae Ethanol Red 

(83% y 10.23 g/L). En conclusión, K. marxianus SLP1 presenta termotolerancia y potencial para ser 

usada en procesos de fermentación a 40°C, ya que ante un incremento de temperatura aumenta la 

actividad de sus sistemas antioxidantes y disminuye la función de su CTEm, manteniendo su estado 

redox y capacidad fermentativa. 
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Abstract 

 

Yeasts have a wide application in biotechnology, mainly by their fermentative capacity; 

however, in the fermentation process stressful conditions can be generated, such as temperature 

increases. This has generated an interest in selecting thermotolerant yeasts that present viability and 

growth at temperatures ≥40°C, with ethanol production. Oxidative stress is one of the main factors 

responsible for the damage produced by high temperature. This stress is generated by an increase in 

reactive oxygen species (ROS), being the mitochondrial electron transport chain (mETC) the main 

production source in yeast. Like the ROS production, the antioxidant response influences cellular 

redox status, which is critical for the proper development of cellular processes, and thus for the 

production of ethanol. Therefore, the objective of this work was to analyze the activity of 

antioxidant systems and mETC of a thermotolerant yeast, as well as its redox state and fermentative 

capacity. The yeasts Saccharomyces cerevisiae (MC4) and Kluyveromyces marxianus (OFF1 and 

SLP1), previously isolated from spontaneous fermentations, were grown at temperatures up to 

45°C.  K. marxianus SLP1 was identified as thermotolerant, wich showed a higher activity of its 

antioxidant systems, and lower production of ROS and lipoperoxidation. In K. marxianus SLP1 

membranes, a higher proportion of saturated fatty acids was observed. For the last, the effect of the 

incorporation of fatty acids (oleic (C18:1), linoleic (C18:2), linolenic acid (C18:3) and arachidic 

(C20:0)), on the thermotolerance of K. marxianus SLP1 was studied. Results showed an inverse 

relationship between thermotolerance and unsutaration degree of the fatty acids incorporated in the 

cytoplasmic membrane.  K. marxianus SLP1 showed a decrease in the activity of the complexes of 

its mETC, however, retained the ATPase function, NADH concentration and total glutathione. The 

fermentation capacity of K. marxianus SLP1 was evaluated by separate fermentation and hydrolysis 

(SFH) and simultaneous hydrolysis and fermentation (SHF) at 40°C, using agave bagasse as a 

carbon source. K. marxianus SLP1 presented a maximum yield of ethanol of 85%, corresponding to 

10.36 g /L of ethanol, values similar to those obtained with the industrial yeast S. cerevisiae Ethanol 

Red (83% and 10.23 g/L). In conclusion, K. marxianus SLP1 showed thermotolerance and potential 

to be used in fermentation processes at 40°C, since in an increase of temperature it showed a higher 

activity of its antioxidant systems and a reduced in their mETC function, maintains without changes 
its redox state and fermentative capacity. 

Palabras clave: Levaduras, termotolerancia, estado redox, bioetanol 
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1. Introducción 

 

1.1. Levaduras  

Las levaduras son hongos unicelulares con tamaños variados, dependiendo de la especie y 

las condiciones de crecimiento. La longitud puede ser de 2 a 50 µm, mientras que su 

diámetro de 1 a 10 µm. La mayoría de las levaduras pueden crecer en medios con pH de 4.5 

a 6.5 y en temperaturas de 20 a 30°C. Las especies de levaduras son caracterizadas por 

criterios basados en su morfología, fisiología, inmunología y biología molecular. Algunas 

de las características fisiológicas utilizadas para diferenciar las especies, incluyen los 

diferentes carbohidratos que son capaces de asimilar, si presentan metabolismo en 

condiciones aerobias o semi-aerobias, su habilidad osmotolerante y/o capacidad de 

hidrólisis de lípidos. En 1996 se estimó que únicamente el 0.22% de las especies de 

levaduras (alrededor de 1500), de un total aproximado de 669 000, se encontraban aisladas 

y caracterizadas. Generalmente las levaduras se encuentran en plantas como comensales, y 

en animales pueden ser parásitos (Walker, 1998; Boekhout et al., 2002).  

 

1.2. Metabolismo de las levaduras 

En función de la concentración de oxígeno y el tipo de sustrato en el medio de crecimiento, 

las levaduras pueden llevar a cabo diferentes tipos de metabolismo (Tabla 1). La levadura 

Saccharomyces cerevisiae es fermentativa facultativa, por lo que puede realizar la 

fosforilación oxidativa o la fermentación para la síntesis de ATP (Figura 1) (van Dijken et 

al., 2002). En S. cerevisiae, la glucosa y la fructosa son adquiridas principalmente por 

difusión facilitada, más que por transporte activo. Los transportadores de hexosas consisten 

de más de 20 proteínas, las cuales funcionan como punto de control en el metabolismo de 

compuestos de carbono durante la fermentación. En cuanto a la selectividad por los 

azúcares, S. cerevisiae es principalmente glucofílica (Schü Itz y Gafner, 1995), capaz de 

cambiar su metabolismo de oxidativo a fermentativo, desde una concentración de glucosa 

en el medio de 0.14 g/L. Lo anterior, debido a la regulación de la expresión de genes para 

enzimas glucolíticas y transportadores de hexosas, e inhibición de genes involucrados en la 

respiración y funciones mitocondriales. Después de la entrada de glucosa a la célula, ésta es 
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fosforilada para comenzar la glucólisis. El producto final de la glucólisis es el piruvato, el 

cual puede ser incorporado en dos vías metabólicas; oxidativa o fermentativa (Figura 1). 

Ambas vías son reguladas por la concentración de sustrato y oxígeno presentes en el medio. 

 

Tabla 1. Metabolismo de las levaduras 

 

Metabolismo Levadura                                          Características 

Fermentación 

obligada 

Candida 

pintolopesii 
Únicamente fermentan, incluso en presencia de oxígeno 

Crabtree-

positiva 

Saccharomyces 

cerevisiae 

Principalmente fermentan en alta concentración de 

azúcares, aún en presencia de oxígeno 

Crabtree-

negativo 

Kluyveromyces 

marxianus 

No forman etanol en condiciones aerobias y no pueden 

crecer anaeróbicamente 

No fermentativa 
Rhodotorula 

rubra 
No producen etanol en presencia o ausencia de oxígeno 

 

Walker y White, 2005 

 

Aún cuando en la fermentación alcohólica el rendimiento de ATP por mol de glucosa es 

menor comparada con la respiración, la fermentación es una vía metabólica que permite a 

las levaduras competir en condiciones anaerobias, además de que el etanol producido 

inhibe el crecimiento de otros microorganismos (D‟Amore et al., 1990). Para levaduras no 

convencionales, el tipo de transporte de hexosas puede ser diferente, por ejemplo, a bajas 

concentraciones de azúcares, Candida sutilis transporta los azúcares a través de un 

mecanismo simporte de protones (van de Broek et al., 1997). Las levaduras Crabtree-

negativo presentan bajos niveles de enzimas fermentativas y altos niveles de enzimas 

oxidativas, permitiendo la generación de altas concentraciones de biomasa y dióxido de 

carbono, pero bajas de etanol. No obstante ello, las levaduras del género Kluyveromyces 
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clasificadas como Crabtree-negativo, son consideradas buenas productoras de etanol, 

debido a su tolerancia a los condiciones de estres generadas en los procesos de 

fermentación (Postma et al., 1989). La vía de las pentosas o hexosas monofosfato, es 

considerada una vía metabólica alternativa a la degradación de glucosa. Esta vía permite la 

formación de NADPH y pentosa fosfato. El NADPH es usado en reacciones de biosíntesis 

de lípidos, así como para la biosíntesis de otros compuestos donde la ribosa 5-fosfato es un 

precursor de nucleótidos y ácidos nucleicos (Figura 1). Otras levaduras como Candida 

tropicalis y Torulopsis pueden utilizar alcanos como fuente de carbono, así como ácidos 

grasos (Fickers et al., 2005). 

 

 
 

Figura 1. Vías metabólicas de levaduras. Azul oscuro: Glucólisis; Gris: Ciclo de las 

pentosas; Negro: Producción de glicerol; Azul claro: Fermentación; Rojo: 

Fosforilación oxidativa. Figura modificada de Walker, 1998. 
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1.3. Principales géneros de levaduras 

Dos de las levaduras más estudiadas y utilizadas en la biotecnología son Saccharomyces 

cerevisiae y Kluyveromyces marxianus. A continuación se describen algunas de sus 

características. 

 

1.3.1. Saccharomyces cerevisiae 

La levadura S. cerevisiae (Figura 2) generalmente clasificada como segura, GRAS por sus 

siglas en inglés (generally regarded as safe), utilizando como fuente de carbono glucosa 

presenta un tiempo de duplicación de 90 min, mientras que con una fuente de carbono no 

fermentable este se amplía de 3.5 a 4 h. S. cerevisiae puede metabolizar azúcares como 

glucosa, fructosa, sacarosa, galactosa y manosa. Esta levadura es generalmente de forma 

elipsoide con un diámetro de 5 a 10 µm, y un genoma de 15 Mpb, el cual se considera 

altamente compacto. S. cerevisiae crece tanto en condiciones aerobias como anaerobias, 

con un óptimo pH ácido de 4 a 5, y temperatura de crecimiento de 30 a 35°C. Esta levadura 

puede producir hasta 18% (v/v) de etanol, por lo que es la levadura más utilizada para los 

procesos de fermentación (Walker y White, 2005; Walker, 2009; Zhao y Bai, 2009). 

 

 
 

Figura 2. Morfología celular de Saccharomyces cerevisiae (1000X). Figura tomada de 

Kurtzman y Fell, 1997. 
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1.3.2. Kluyveromyces marxianus 

La levadura K. marxianus también clasificada como GRAS, puede ser ovoide, elipsoide o 

cilíndrica (Figura 3). Esta levadura presenta un metabolismo Crabtree-negativo, respiro-

fermentativo. K. marxianus es capaz de fermentar xilosa, xilitol, celobiosa, lactosa y 

arabinosa, tanto en medio líquido como sólido, lo cual contrasta con S. cerevisiae (Stambuk 

et al., 2003; Nonklang et al., 2008; Wilkins et al., 2008; Signori et al., 2014). K. marxianus 

es la célula eucariota con la mayor velocidad de crecimiento con un tiempo de duplicación 

de 52 min (Groeneveld et al., 2009), produce etanol eficiente a 45°C, y sobrevivencia hasta 

52°C. Además, presenta tolerancia osmótica (22% w/v) y a etanol (10% v/v), con una alta 

producción de compuestos volátiles (López-Álvarez et al., 2012). Recientemente se ha 

descrito la secuencia de genomas de algunas de sus cepas con un tamaño de 11 Mpb (De 

Souza et al., 2012; Jeong et al., 2012; Suzuki et al., 2014; Inokuma et al., 2015; 

Lertwattanasakul et al., 2015). 

 

 
 

Figura 3. Morfología celular de Kluyveromyces marxianus (1000X). Figura tomada de 

Kurtzman y Fell, 1997.  

 

1.4. Aplicaciones de levaduras 

Las levaduras son consideradas como los microorganismos con más usos dentro de la 

biotecnología (Johnson, 2013), por lo que a continuación se describen algunas de sus 

principales aplicaciones.  
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1.4.1. Levaduras como modelo biológico de células eucariotas 

Las levaduras presentan características celulares similares a las células eucariotas de 

organismos superiores. Lo anterior, además de su rápido crecimiento y utilidad para análisis 

bioquímicos, genéticos y moleculares, permite que las levaduras sean un modelo de estudio 

de biología celular de células eucariotas. Las células de S. cerevisiae durante la fase 

estacionaria, son utilizadas para el estudio de los daños ocurridos durante periodos de estrés 

oxidativo y envejecimiento, ya que durante esta fase las células de S. cerevisiae se 

asemejan a las células de los organismos multicelulares, en aspectos como producción de 

energía, acumulación de daños celulares y mecanismos de defensa antioxidante (Smith y 

Snyder, 2006).  

 

1.4.2. Levaduras para la obtención de metabolitos en procesos industriales  

Las levaduras son usadas en los procesos industriales para la obtención de diversos 

productos como los que se enlistan en la tabla 2.  

 

Tabla 2. Productos generados por las levaduras en los procesos industriales 

 

Producto                                                       Ejemplos 

Bebidas alcohólicas 
Tequila, mezcal, cerveza, vino, sidra, sake, whisky, vodka, coñac, 

entre otras 

Alimentos Pan, factores de crecimiento y pigmentos 

Compuestos 

químicos 
Alcoholes como metanol, etanol, butanol, así como ácidos orgánicos 

Enzimas Invertasa, inulasa, pectinasa, lactasa y lipasa 

Proteínas 

recombinantes 

Insulina, vacuna de hepatitis B, anticuerpos, y albúmina de suero 

humano 

 

Eijk y Johannes, 1995; Wang et al., 2001; Gatto y Torriani, 2004 
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La producción de etanol mediante la fermentación alcohólica es el principal uso industrial 

de las levaduras. En este proceso los azúcares son convertidos principalmente a etanol y 

CO2, con la formación de otros compuestos orgánicos.  

 

1.4.3. Compuestos orgánicos producidos durante la fermentación alcohólica  

La vía metabólica principal para la síntesis de compuestos orgánicos durante la 

fermentación alcohólica es la vía “Ehrlich” (Hazelwood et al., 2008). En la figura 4 se 

observan los intermediarios en la biosíntesis de los principales compuestos orgánicos 

generados en la fermentación alcohólica.  

 

 
 

Figura 4. Compuestos orgánicos producidos por las levaduras. Figura modificada de 

Styger et al., 2011. 
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Algunas de las características de estos compuestos es que son metabolitos secundarios, que 

pueden ser tóxicos o inhibidores del crecimiento de las levaduras, y que son generalmente 

obtenidos en concentraciones menores a 100 mg/L (Vandamme y Soetaert, 2002). Estos 

compuestos son importantes en la industria de las bebidas alcohólicas, ya que contribuyen 

en la percepción del sabor por los consumidores, además de ser intermediarios de 

reacciones químicas con potencial uso en la industria alimentaria, cosmética y farmacéutica 

(Carlquist et al., 2014). En fermentaciones para la producción de bebidas alcohólicas estos 

compuestos son ampliamente evaluados; sin embargo, en fermentaciones de residuos 

lignocelulósicos han sido poco estudiados, aún cuando estos compuestos pueden ser tóxicos 

para las levaduras, ampliando el tiempo necesario para que se lleve a cabo la fermentación 

o deteniéndola completamente (Urit et al., 2013; Morrissey et al., 2015). Los principales 

compuestos orgánicos generados durante la fermentación alcohólica se describen a 

continuación. 

 

1.4.3.1. Ácidos orgánicos 

El principal ácido producido en la fermentación alcohólica es el acético. Este ácido es 

generado en las levaduras como intermediario en la conversión de piruvato a acetil-CoA, a 

través de una serie de reacciones catalizadas por la piruvato descarboxilasa, acetaldehído 

deshidrogenasa y acetil-CoA sintetasa. La producción de succinato y acetato restablece el 

NADH a partir del NAD+. La concentración producida de este compuesto en la 

fermentación es influenciada principalmente por el género de la levadura y la temperatura 

de la fermentación (Ravasio et al., 2014). 

 

1.4.3.2. Ésteres 

Los ésteres constituyen uno de los grupos más importantes de compuestos orgánicos 

volátiles producidos por las levaduras, ya que son responsables de la formación de los 

aromas deseados en las bebidas fermentadas. Estos compuestos se pueden dividir en dos 

grupos: 1) ésteres de acetato y 2) etil-ésteres. El acetato de etilo es el éster más abundante, 

el cual incrementa su concentración a bajas temperaturas. Los géneros Kluyveromyces y 

Saccharomyces, producen 2-feniletil-acetato (2-PE) a través de la vía del shikimato. Las 
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vías de síntesis de este compuesto también son usadas para el crecimiento celular, por lo 

cual la producción de 2-PE es muy baja (Saerens et al., 2010). 

 

1.4.3.3. Etanol 

El etanol es el compuesto orgánico producido en mayor concentración durante la 

fermentación alcohólica. Teóricamente 100 g de glucosa producen 51 g de etanol y 48 g de 

CO2; sin embargo, en la práctica el rendimiento es menor al 100%, ya que la glucosa se 

utiliza también para el crecimiento de las células, así como para la producción de otros 

compuestos. En México, la producción de etanol proviene principalmente de la 

fermentación de los azúcares de la caña de azúcar, produciendo 15.3 millones de litros del 

año 2011 al 2012 (Comité Nacional para el Desarrollo sustentable de la Caña de Azúcar, 

2015). Aproximadamente el 91% de la producción de etanol es mediante la fermentación, 

mientras que el 9% restante es obtenido de manera sintética (Wheeler et al., 1991). Aún 

cuando el 68% de la demanda de producción de etanol es para combustibles, el etanol que 

se produce se usa principalmente en las industrias de bebidas, farmacia, química y 

cosmética. En la industria de los combustibles el etanol puede mezclarse con gasolina, 

proporcionando ventajas como aumento del cambio de volumen de gases, mejora de la 

combustión y reducción de la emisión de CO2 (Prasad et al., 2007; Talebnia et al., 2010). 

El etanol obtenido mediante la fermentación de la biomasa (bioetanol), se considera una  

alternativa con potencial para sustituir a los combustibles fósiles (Baeyens et al., 2015). 

 

1.5. Bioetanol 

La producción de bioetanol representa el proceso fermentativo industrial de mayor 

crecimiento mundialmente. El bioetanol es el etanol producido a partir de la fermentación 

de biomasa (Figura 5), el cual presenta características como baja temperatura de 

combustión, alto número de octano y menor pérdida por evaporación en comparación con 

la gasolina (Balat et al., 2009; Ashfaq et al., 2015; Awasthi et al., 2015). Este tipo de etanol 

es uno de los biocombustibles más utilizados, con una producción mundial de alrededor de 

25 billones de toneladas anuales (Dias et al., 2013; Baeyens et al., 2015). El bioetanol 

puede ser mezclado como oxigenante con gasolina (gasohol) en una proporción del 10%, 
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20% o 22%, sin necesidad de hacer modificaciones mecánicas en los vehículos de 

combustión (Bullen et al., 2006; Balat et al., 2011). Una limitante para el uso del bioetanol 

es su costo de producción, ya que como oxigenante de gasolina, Petróleos Mexicanos 

(PEMEX) produce metil ter-butil éter (MTBE), por lo que el precio del bioetanol debe ser 

comparable con el precio del MTBE (1.15 USD/ por galon) (Favela, 2006). Mientras que el 

bioetanol de primera generación se obtiene fermentando azúcares de insumos alimenticios, 

el bioetanol de segunda generación es obtenido utilizando biomasa lignocelulósica. Ya que 

la biomasa lignocelulósica se encuentra presente en residuos agroindustriales (Zabaniotou 

et al., 2008), su utilización puede reducir los costos de producción del bioetanol, por lo que 

la investigación en la producción de bioetanol se ha dirigido hacia la utilización de esta 

biomasa como fuente de carbono.  

 
 

Figura 5. Proceso general para la producción del bioetanol. Figura modificada de 

Liguori et al., 2016. 

 

1.5.1. Biomasa lignocelulósica para la producción de bioetanol de segunda generación 

La biomasa lignocelulósica es renovable ya que continuamente es regenerada mediante la 

reducción del CO2 en la fotosíntesis, por ello es considerada la fuente más prometedora 

para la producción de energía, alimentos y compuestos químicos (Sun y Cheng, 2002; Kim 

y Dale, 2004). Los materiales lignocelulósicos están formados principalmente por celulosa, 

hemicelulosa y lignina, los cuales en conjunto representan hasta un 75% en peso seco 



  | PIDCB | U.M.S.N.H. | 

11 

 

(Lynd et al., 2008). Las proporciones de los componentes de la biomasa lignocelulósica 

varían de acuerdo al material lignocelulósico (Mussatto et al., 2010). El bagazo de agave es 

uno de los materiales lignocelulósicos que presenta una de las mayores proporciones de 

celulosa (Tabla 3), y uno de los más producidos en México.  

 

Tabla 3. Composición de residuos agroindustriales lignocelulósicos 

 

Fuente de biomasa lignocelulósica       Celulosa (%)   Hemicelulosa (%)   Lignina (%) 

Bagazo de agave 42.0 20.0    15.0 

Bagazo de caña 40.0 27.0    10.0 

Tallo de maíz 35.0 14.4    21.5 

 

Mussatto y Teixeira, 2010 

 

1.5.1.1. Bagazo de agave 

El bagazo de agave es obtenido principalmente del agave azul (Agave tequilana Weber 

variedad azul) el cual es utilizado para la producción de tequila. Las piñas del agave azul 

sin hojas son cocinadas en hornos, hidrolizando la inulina presente en las piñas a 

monosacáridos. Después del cocimiento las piñas son molidas y presionadas para extraer su 

jugo. El residuo de este proceso es el bagazo de agave (Figura 6). Durante el año 2015 el 

consejo regulador del tequila de México estimó que el consumo de agave para la 

producción de tequila fue de 859 000 toneladas, generando aproximadamente 343 600 

toneladas de bagazo de agave (Consejo Regulador del Tequila, 2016).  

 

  
Figura 6. Generación de bagazo de agave. Proceso explicado en el texto. Figuras 

modificadas de Iñiguez et al., 2001. 
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1.6. Procesos de fermentación para la producción de bioetanol  

Los principales procesos de fermentación para la producción de bioetanol a partir de 

biomasa lignocelulósica, como la del bagazo de agave, son la hidrólisis y fermentación 

separada (HFSe), hidrólisis y fermentación simultánea (HFSi) y el bioproceso consolidado 

(BC) (Liguori et al., 2016). De estos procesos, el más utilizado es el de HFSe; sin embargo, 

el proceso de HFSi es considerado el método con mayor potencial para aumentar los 

rendimientos en la producción de bioetanol. Los procesos de HFSe y HFSi se describen a 

continuación.   

 

1.6.1. Hidrólisis y fermentación separada 

El proceso de HFSe consiste en el pretratamiento de la biomasa lignocelulósica, seguido de 

una hidrólisis enzimática y posteriormente la fermentación y destilación del etanol (Figura 

7). En este proceso se puede generar una optimización de la función catalítica de las 

enzimas y la levadura utilizada, ya que las dos faces del proceso necesitan diferentes 

condiciones de temperatura y pH. Las desventajas de este proceso es que los azúcares 

producidos en la hidrólisis pueden ocasionar inhibición enzimática, que es necesario el 

empleo de dos biorreactores, y que los tiempos para concluir la fermentación son largos, 

comparados con otros procesos de fermentación (Choudhary et al., 2016). 

 

1.6.2. Hidrólisis y fermentación simultánea 

La HFSi (Figura 8) reduce la inversión de energía, así como los costos de operación e 

inhibición enzimática por los azúcares liberados de la biomasa lignocelulósica, ya que el 

proceso de fermentación se realiza en el mismo bioreactor de la hidrólisis enzimática 

(Olsson et al., 2006; Sánchez y Cardona, 2008); sin embargo, la temperatura óptima para 

las levaduras etanologénicas es de 30 a 37°C, mientras que para las enzimas hidrolíticas 

(celulasas) es de 45 a 50°C (Krishna et al., 2001; Abdel-Banat et al., 2010). Estas 

temperaturas pueden generar una disminución de la capacidad fermentativa de las 

levaduras, resultado del daño generado en su fisiología (Barak et al., 2014).  
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Figura 7. Proceso de hidrólisis y fermentación separada (HFSe) explicado 

anteriormente. Figura modificada de Choudhary et al., 2016. 

 

 
 

Figura 8. Proceso de hidrólisis y fermentación simultánea (HFSi) explicado 

anteriormete. Figura modificada de Choudhary et al., 2016. 
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1.7. Efecto de temperaturas >37°C en levaduras  

Las levaduras mesófilas presentan una temperatura óptima de crecimiento de 25 a 35°C 

(Choudhary et al., 2016). Estas levaduras reducen la eficiencia de la fermentación 

alcohólica a altas temperaturas (>37°C), debido a los cambios fisiológicos que 

experimentan (Tabla 4). 

 

Tabla 4. Cambios fisiológicos en las levaduras mesófilas por la exposición a altas 

temperaturas 

 

Incremento de la producción de trehalosa y de la actividad de la superóxido dismutasa 

Incremento de la fluidez y reducción de la permeabilidad de las membranas 

Reducción de la proporción de los ácidos grasos insaturados de la membrana plasmática 

Inhibición de la síntesis de proteínas e inducción de la síntesis de proteínas de choque térmico 

Incremento de la frecuencia de mutaciones e ineficiente reparación del ADN dañado 

Reducción de la respiración mitocondrial y generación de levaduras “petite” 

Estimulación de la actividad de la ATPasa y disminución del pH intracelular 

Inducción de estrés oxidativo 
 

Walker, 1998; Araque et al., 2008; Choudhary et al., 2016 

 

Independientemente de un metabolismo oxidativo o fermentativo, en un aumento de 

temperatura como ocurre en el proceso de HFSi, las levaduras presentan un incremento de 

especies reactivas de oxígeno (ERO) e inducción de la expresión de genes de respuesta 

antioxidante. El aumento de las ERO puede generar estrés oxidativo, el cual es uno de los 

factores claves en la reducción de la viabilidad de las levaduras, y por ende en la 

disminución de la eficiencia de la fermentación alcohólica (Sugiyama et al., 2000; 

Davidson y Schiestl, 2001). 
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1.7.1. Estrés oxidativo en las levaduras generado por altas temperaturas 

El estrés oxidativo se produce cuando los sistemas antioxidantes son incapaces de reducir 

los niveles de las ERO o el daño generado por éstas. Las moléculas de oxígeno al sufrir una 

reducción parcial forman las ERO que pueden oxidar lípidos y proteínas, así como dañar el 

ADN. Existe una relación entre la concentración de ERO y la tolerancia a altas 

temperaturas por levaduras, ya que a concentraciones basales las ERO actúan como 

segundos mensajeros, modulando cascadas de señalización a través de la activación de 

factores de transcripción como Hsf1, Yap1, Msn2 y Msn4, que controlan la expresión de 

genes (Kim et al., 2013). Un ejemplo es cuando el H2O2 generado por el incremento de la 

temperatura oxida tiorredoxinas citoplasmáticas induciendo la acumulación del factor de 

transcripción Msn2 en el núcleo celular, donde interactúa con el sitio de unión del elemento 

de respuesta a estrés (STRE) activando la expresión de genes (Figura 9). 

 

 
 

Figura 9. Regulación del factor Msn2/4 en respuesta al estrés oxidativo (Morano et al., 

2011). Tiorredoxina reducida (Trxred) u oxidada (Trxox). Figura explicada en el texto.  

 

1.7.1.1. Producción de especies reactivas de oxígeno en levaduras a altas temperaturas  

En las levaduras la principal fuente de generación de ERO es la cadena transportadora de 

electrones mitocondrial (CTEm). El aumento de la temperatura induce la producción del 

anión superóxido (O2
.-), el cual es dismutado a H2O2 por la superóxido dismutasa. El H2O2 
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al reaccionar con fierro (Fe2+) produce el radical hidroxilo (OH.), radical que es más 

reactivo que las anteriores ERO (Figura 10). Este aumento en la concentración de ERO 

puede dañar los complejos de la CTEm o ácidos grasos de las membranas, aumentando la 

concentración de biomoléculas oxidadas dentro de la célula (Cortés-Rojo et al., 2009). 

 

 
 

Figura 10. Producción de ERO en las levaduras por daño en la CTEm (Macedo-

Márquez, 2012). Figura explicada en el texto. 

 

El mantenimiento del estado redox celular por los sistemas antioxidantes es crucial para la 

viabilidad celular y la formación de productos de la fermentación con levaduras, ya que el 

estado redox afecta procesos biológicos como regulación del ciclo celular y transducción de 

señales, así como la estructura, función y activación de proteínas. 
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1.8. Sistemas antioxidantes en las levaduras 

Los sistemas antioxidantes con los que cuentan las levaduras se presentan en la tabla 5.  

 

Tabla 5. Sistemas antioxidantes en las levaduras 

 

                                         Sistemas enzimáticos                                           Referencias 

Catalasa 
Descompone el H2O2 mediante una reacción de 

dismutación. Se conocen la catalasa A y T 

Martínez-Pastor 

et al., 1996 

Superóxido 

dismutasa 

Conversión del anión superóxido a H2O2. Existen dos 

tipos: Sod1p (Cu/Zn) en el citosol y Sod2p (Mn) en la 

matriz mitocondrial 

 Culotta et al., 

2006 

                                         Sistemas no enzimáticos                                           

Ubiquinona 
Actúa como radical lipídico con capacidad de unirse a 

radicales libres 

Moradas-

Ferreira et al., 

1996 

Glutatión 

reducido 

Es el tripéptido γ-L-glutamil-L-cistinilglicina. El residuo 

de cisteína confiere las propiedades redox 

Folch-Mallol et 

al., 2004  

Metalotione

ínas  
Son proteínas ricas en cisteína 

Morano et al., 

2012 

 

Mientras que las levaduras con una sobreexpresión de los genes que codifican las enzimas 

antioxidantes catalasa y superóxido dismutasa, presentan un incremento en la tolerancia a la 

temperatura, la sobreexpresión del activador de respuesta antioxidante Msn2, redujo los 

niveles de ERO contribuyendo al mantenimiento del estado redox celular (Davidson et al., 

1996; Davidson et al., 2001).  
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1.9. El estado redox en las levaduras 

La celula cuenta con diferentes compuestos que funcionan como indicadores del estado 

redox, algunos de estos compuestos son GSSG/GSH, NADP+/NADPH, y NAD+/NADH. 

Los nucleótidos de piridina NAD+/NADH y NADP+/NADPH tienen una función central en 

el estado redox celular, puesto que el cofactor NADH es usado ampliamente en el 

catabolismo y el NADPH es requerido en las reacciones anabólicas. Mientras que en 

concentraciones elevadas de glucosa el balance redox es conservado principalmente por la 

formación de glicerol y etanol (Rigoulet et al., 2004), en condiciones limitadas de oxígeno 

los equivalentes reducidos NADH productos de la glucólisis, deben transferir sus electrones 

al acetaldehído para regenerar el NAD+ consumido por la glucólisis. El balance celular 

NADH/NAD+ también se ha relacionado con las variaciones en la producción de ácidos y 

alcoholes, ya que el NADH generado durante la producción de ácido acético es oxidado 

durante la producción de los alcoholes (Figura 11).  

 

 
 

Figura 11. Estado redox celular en la producción de compuestos orgánicos por las 

levaduras (Almeida et al., 2011). Figura explicada en el texto.  
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En presencia de oxígeno el NADH es oxidado en la CTEm, por lo que existe una relación 

entre el mantenimiento del estado redox y la función mitocondrial. Las células con una 

actividad mitocondrial deficiente incrementan sus niveles de glutatión oxidado (GSSG), 

disminuyendo el estado reducido de la célula, lo cual es importante ya que el incremento en 

las concentraciones de ésteres y ácidos grasos de cadena media, son producidos en un 

estado redox reducido (Kieronczyk et al., 2006; Martin et al., 2011). 

 

La información antes descrita se ha obtenido a partir del estudio de levaduras mesófilas; sin 

embargo, existen levaduras termotolerantes de las cuales se conoce poco respecto a estos 

aspectos. 

 

1.10. Levaduras termotolerantes  

Las levaduras termotolerantes son aquellas que presentan un óptimo crecimiento a 

temperaturas ≥40°C (Koedrith et al., 2008). Estas levaduras además de que pueden generar 

una mayor producción de bioetanol a temperaturas superiores que las levaduras mesófilas 

(Murata et al., 2015), presentan ventajas en el proceso de HFSi, tales como la reducción de 

contaminación del proceso y costos de enfriamiento, mayor viabilidad celular y actividad 

metabólica, así como mayor velocidad de fermentación. A mayores temperaturas también 

se reduce la viscosidad del medio de fermentación, por lo que la energía para mantener la 

agitación del proceso se reduce (Roehr, 2001; Choudhary et al., 2016). La termotolerancia 

en las levaduras puede ser generada mediante su exposición a altas temperaturas por 

tiempos prolongados. Shui et al. (2015) realizaron un análisis proteómico de una levadura 

con termotolerancia inducida, observando una disminución de las enzimas involucradas en 

la biosíntesis del glicerol, ciclo de los ácidos tricarboxilicos, vía de las pentosas y 

componentes de la CTEm, como citocromo b, c, y subunidades de la ATP sintasa. La 

termotolerancia inducida en las levaduras se atribuye a la activación de diferentes 

respuestas celulares, tales como la síntesis de proteínas de choque térmico y trehalosa, lo 

cual detiene el ciclo celular en la fase G1 y reduce la actividad de la enzima adenosina-3,5-

monofosfato cinasa (cAMP-PK) asociada con el flujo glucolítico. Por lo anterior, se 

considera que la termotolerancia inducida no es una técnica viable en la selección de 
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levaduras termotolerantes para la producción de etanol (Choudhary et al., 2016). Por lo que 

una opción es la identificación de levaduras con termotolerancia intrínseca. 

 

1.10.1. Levaduras termotolerantes con mayor potencial para la producción de 

bioetanol 

La mayor proporción de levaduras termotolerantes aisladas ha sido a partir de cepas de S. 

cerevisiae y K. marxianus (Spindler et al., 1989; Gough et al., 1996; Barron et al., 1997; 

Boyle et al., 1997; Lark et al., 1997; Bollók et al., 2000). Se considera que K. marxianus es 

la especie más prometedora para la producción de bioetanol, así como de otros metabolitos 

como el 2-fenil etanol (Lyubomirov et al., 2013) debido a su capacidad para metabolizar 

glucosa, xilosa, manosa y galactosa a temperaturas >40°C (Fonseca et al., 2008; Suryawati 

et al., 2008; West y Kennedy, 2014; Choudhary et al., 2016).  

 

2. Antecedentes  

 

En nuestro grupo de trabajo, Arellano-Plaza et al. (2013) evaluaron la resistencia al 

estrés oxidativo de las levaduras K. marxianus SLP1 y OFF1 y S. cerevisiae MC4, 

previamente aisladas de fermentaciones espontáneas de zonas mezcaleras de los estados de 

San Luis Potosí, Guerrero y Oaxaca, respectivamente (Gschaedler et al., 2004). Estas 

levaduras presentaron resistencia al estrés oxidativo inducido por menadiona y H2O2. Esta 

resistencia fue atribuida a las condiciones cambiantes y estresantes del medio ambiente de 

donde se aislaron las levaduras. Por otro lado, Flores et al. (2013) utilizando las mismas 

levaduras K. marxianus SLP1 y OFF1, así como otras 13 cepas del mismo género, 

evaluaron la producción de bioetanol usando fructanos presentes en el jugo de agave como 

fuente de carbono. Las levaduras SLP1 y OFF1 presentaron una eficiencia en la producción 

de etanol del 96 y 97%, respectivamente.  
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3. Justificación 

 

En la generación de bioetanol el proceso de HFSi es una de las mejores opciones; 

sin embargo, en este proceso se utilizan temperaturas ≥40°C que inducen la producción de 

ERO, modificando el estado redox celular y disminuyendo la viabilidad y productividad de 

las levaduras mesófilas. Debido a que la CTEm es la principal fuente generadora de ERO y 

que los sistemas antioxidantes pueden evitar la generación del estrés oxidativo, 

contribuyendo al mantenimiento del estado redox celular, es importante estudiar la 

actividad de estos parámetros en levaduras con potencial uso para la producción de etanol a 

temperaturas ≥40°C, como son las levaduras termotolerantes. 
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4. Hipótesis 

 

Las levaduras termotolerantes ante un incremento de temperatura, aumentan la 

actividad de sus sistemas antioxidantes y disminuyen la función de su cadena 

transportadora de electrones mitocondrial, manteniendo su estado redox y capacidad 

fermentativa. 

  

 

5.  Objetivos 

 

5.1. Objetivo general 

 

Analizar el efecto de un incremento de temperatura en el estado redox y capacidad 

fermentativa de una levadura termotolerante. 

 

5.2. Objetivos particulares 

 

1.- Analizar la actividad de los sistemas antioxidantes de una levadura termotolerante. 

 

2.- Estudiar el efecto de un incremento de temperatura en la cadena transportadora de 

electrones y estado redox en la levadura termotolerante. 

 

3.- Conocer la capacidad fermentativa de la levadura termotolerante. 
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6. Estrategia experimental general 

 

 

 

                                                             

 

 

 

 

 

 

                  
 

 

                                                                                                    
 

 

 

 

 

Figura 12. Estrategia experimental general 

 

Levaduras: S. cerevisiae: W303 y MC4; K. marxianus: OFF1 y SLP1 

CIATEJ: Centro de Investigación en Asistencia y Diseño del Estado de Jalisco 

CTEm: Cadena transportadora de electrones mitocondrial 

NADH: Nicotinamida adenina dinucleótido 

Levaduras de estudio proporcionadas por el CIATEJ 

W303 MC4 OFF1 SLP1 

Evaluación de termotolerancia      

(Crecimiento 24 h a temperaturas de 

30 a 45°C)                                

Determinación de viabilidad y 

parámetros de crecimiento 

Evaluación de actividad de los 

sistemas antioxidantes (2h a 40°C)    

Determinación de estrés oxidativo y 

respuesta antioxidante 

Levadura termotolerante seleccionada 

Estado de la CTEm (2h a 

40°C): Determinación del 

potencial de membrana y 

actividad de sus complejos 

Evaluación del 

estado redox (2h a 

40°C): NADH y 

glutatión 

Capacidad fermentativa (40°C) 

Evaluación del crecimiento y 

producción de compuestos 

orgánicos 
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7. Resultados 

 

Los resultados generados se presentan en 6 capítulos. 

 

Capítulo1:  

 

Oxidative stress and antioxidant response in a thermotolerant yeast. 

 

Este capítulo ha sido publicado como: 

  

Mejía-Barajas JA, Montoya-Pérez R, Salgado-Garciglia R, Aguilera-Aguirre L, Cortés-

Rojo C, Mejía-Zepeda R, Arellano-Plaza M, Saavedra-Molina A. Oxidative stress and 

antioxidant response in a thermotolerant yeast. Braz J Microbiol. 2016. 

http://dx.doi.org/10.1016/j.bjm.2016.11.005 
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Capítulo 2:  

 

Fatty acid addition improves the thermotolerance of a Kluyveromyces marxianus strain 

 

Este capítulo ha sido sometido para su revisión como: 
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Capítulo 3: 

 

Electron transport chain in a thermotolerant yeast 

 

Este capítulo ha sido publicado como: 

 

Mejía-Barajas, J.A., Martínez-Mora, J.A., Salgado-Garciglia, R., Noriega-Cisneros, R., 

Ortiz-Avila, O., Cortés-Rojo, C., Saavedra-Molina, A. Electron transport chain in a 

thermotolerant yeast. J Bioenerg Biomembr. 2017. 10.1007/s10863-017-9696-x 
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Capítulo 4:  

 

Bioethanol production by simultaneous saccharification and fermentation of agave bagasse 

using the native thermotolerant Kluyveromyces marxianus SLP1 yeast 

  

Este capítulo ha sido sometido para su revisión como: 
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Capítulo 5:  

 

Organic compounds generated in bioethanol production from agave bagasse 

 

Este capítulo ha sido sometido para su revisión como: 
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Capítulo 6: 

 

Levaduras Termotolerantes: Aplicaciones Industriales, Estrés Oxidativo y Respuesta 

Antioxidante. 

 

Este capítulo ha sido publicado como: 

 

Mejía-Barajas JA, Montoya-Pérez R, Cortés-Rojo C, Saavedra-Molina A. Levaduras 

Termotolerantes: Aplicaciones Industriales, Estrés Oxidativo y Respuesta Antioxidante. Inf 

Tecnol. 2016;27(4):3-16. doi://dx.doi.org/ 10.4067/S0718-07642016000400002. 
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8. Discusión general 

En las levaduras mesófilas (aquellas que no sobreviven a temperaturas ≥40°C) se ha 

observado que las especies reactivas de oxígeno (ERO) y sistemas antioxidantes están 

relacionados con el daño generado por altas temperaturas, así como con el mantenimiento 

del estado redox celular (Davidson et al., 1996; Davidson y Schiestl, 2001), el cual afecta la 

producción de metabolitos como el etanol (Almeida et al., 2011). Por lo anterior en este 

trabajo se estudió el estado de los sistemas antioxidantes y la cadena transportadora de 

electrones mitocondrial (CTEm) (principal fuente de ERO), así como la capacidad 

fermentativa de una levadura con óptimo crecimiento a 40°C (termotolerante). Los géneros 

de levaduras Kluyveromyces y Saccharomyces, son algunos de los que presentan un mayor 

número de especies de levaduras termotolerantes (Boyle et al., 1997; Lark et al., 1997; 

Bollók et al., 2000). Previamente Arellano-Plaza et al. (2013) reportaron que las cepas de 

S. cerevisiae MC4 y K. marxianus SLP1 y OFF1 presentan tolerancia a estrés oxidativo 

inducido por H2O2 y menadiona, mientras que Flores et al. (2013) observaron que estas 

levaduras presentan potencial para la producción de etanol. Por lo cual en este trabajo se 

utilizarón estas cepas (K. marxianus OFF1 y SLP1, y S. cerevisiae MC4).  

En los resultados obtenidos se observó que la cepa K. marxianus SLP1 presentó una 

sobrevivencia igual a 40°C que la presentada a 30°C, además de un menor efecto deletéreo 

por el aumento de temperatura en sus parámetros de crecimiento, comparado con el resto de 

las levaduras utilizadas en este trabajo (Capítulo 1). Por lo que se clasificó a K. marxianus 

SLP1 como una levadura termotolerante, de acuerdo a la definición de Koedrit et al. 

(2008).  

La mayor sobrevivencia de K. marxianus SLP1 correlacionó con una menor producción de 

ERO. Kim et al. (2013) reportaron resultados similares utilizando la levadura 

termotolerante S. cerevisiae KNU5377. La menor concentración de ERO puede ser una 

consecuencia del aumento de la actividad de la catalasa, como se observó en K. marxianus 

SLP1 (Capítulo 1). Adicionalmente, esta levadura mostró una mayor proporción de ácidos 

grasos saturados en su membrana citoplasmática, característica reportada en levaduras 

termotolerantes (Le et al., 2013). La modificación de la proporción de ácidos grasos de la 
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membrana de K. marxianus SLP1 evidenció una relación inversa entre el grado de poli-

insaturaciones de los ácidos grasos adicionados y la termotolerancia de la levadura, 

mientras que la relación entre el grado de poli-insaturaciones de los ácidos grasos 

adicionados y la lipoperoxidación en la levadura termotolerante fue directa (Capítulo 2). 

Estos resultados coinciden con los reportados para la levadura S. cerevisiae mediante la 

adición de un agente inductor de estrés oxidativo (Cortés-Rojo et al., 2009).  

De acuerdo a los resultados obtenidos de los parámetros evaluados en la levadura 

termotolerante K. marxianus SLP1 se propone el modelo mostrado en la figura 13. 

 

 

Figura 13. Efecto de un incremento de temperatura en la levadura K. marxianus 

SLP1. Parámetros determinados en color amarillo; en color azul los parámteros reportados 

en la literatura. El incremento de temperatura indujo un aumento en la concentración de 

calcio citoplasmático (Ca2+ Cyt) y ERO, así como una mayor actividad de los sistemas 

antioxidantes, y una disminución en la actividad de los complejos de la CTEm. 

Deshidrogenasa externa (Nde) e interna (Ndi); Ciclo de los ácidos tricarboxilicos (C.A.T.); 

Potencial mitocondrial (m); Especies reactivas de oxígeno (ERO); Glutatión reducido 

(GSH); Catalasa (CAT); Proteína de choque térmico 104 (Hsp104); Poro de transición de 

permeabilidad mitocondrial (PTPm). 
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La inducción de la actividad de una oxidasa alterna que reduzca el oxígeno se ha reportado 

en levaduras en condiciones no favorables de crecimiento (Umbach et al., 2005). La 

actividad de esta enzima contribuye a evitar la sobre reducción de la CTEm, disminuyendo 

así la producción de ERO cuando la CTEm no funciona correctamente (Guerrero-Castillo et 

al., 2012). Lo anterior explica la activación de esta enzima en K. marxianus SLP1 cuando 

fue expuesta a 40°C y se disminuyó la actividad de los complejos de su CTEm (Capítulo 3). 

La inhibición parcial o total de la actividad de los complejos de la CTEm es sugerida como 

indispensable para la generación de levaduras termotolerantes (Caspeta et al., 2014b), ya 

que esto evitaría una sobreproducción de ERO que dañaran biomoléculas disminuyendo la 

tolerancia de las levaduras a la temperatura. Aunque tal fenómeno se sugirío previamente, 

este trabajo es el primero en determinar que efectivamente los complejos de la CTEm de 

una levadura termotolerante presentan menor actividad (Capítulo 3). La reducción en la 

actividad de los complejos de la CTEm por el incremento de temperatura, se propone que 

es debido al daño generado en los componentes termolábiles de la CTEm, como la 

ubiquinona, el citocromo c y las proteínas con centros Fe-S (Davidson et al., 2001). Por lo 

que en próximos trabajos se podría analizar el estado de estos componentes en la CTEm de 

K. marxianus SLP1. 

Al observar una reducción de la actividad de los complejos de la CTEm y el mantenimiento 

del potencial, se evalúo la concentración de Ca2+ Cyt, ya que un aumento en las 

concentraciones de este ión con su posterior ingreso a la mitocondria, es un mecanismo 

generador de potencial mitocondrial (Ueom et al., 2003). Se observó que al exponer a K. 

marxianus SLP1 a un incremento de temperatura efectivamente hay un aumento en sus 

concentraciones de Ca2+ Cyt, lo cual podría contribuir a mantener el potencial mitocondrial 

en K. marxianus SLP1. 

Aún con los mecanismos (inhibición de la actividad de los complejos de la CTEm y 

activación de una oxidasa alterna) que contribuyen a mantener los niveles basales de ERO 

en K. marxianus SLP1, en esta levadura se observó un aumento de ERO, el cual fue 

significativamente menor con respecto a la levadura no termotolerante OFF1 (Capítulo 1). 

El aumento de las ERO puede ser a través de la fuga de electrones de la CTEm, 
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específicamente del complejo III (Cortés-Rojo et al., 2009). Un incremento de la 

concentración de ERO puede inducir la síntesis de proteínas que protejan la célula del 

estrés; sin embargo, si la concentración de ERO es mayor se puede inducir la muerte celular 

(Rhoads et al., 2006; Kreslavsky et al., 2012). El mantenimiento de las ERO en 

concentraciones no letales podría ser además de los mecanismos mencionados debido a la 

mayor concentración de GSH y al incremento de la actividad de la catalasa (Capítulo 1). 

Estos sistemas antioxidantes (GSH y catalasa), así como la relativa alta proporción de 

ácidos grasos saturados presentes en la membrana citoplasmática de K. marxianus SLP1 

(Capítulo 2), contribuyen al menor grado de lipoperoxidación observado. Por otro lado, el 

mantenimiento de ERO a niveles no letales podría estar induciendo la síntesis de la proteína 

de choque térmico 104 (Hsp104), la cual mantiene la estructura de la ATP sintasa y la 

integridad mitocondrial (Ueom et al., 2003), contribuyendo a que no existan cambios 

significativos en la concentración del equivalente reducido NADH (Capítulo 3) y por ende, 

el mantenimiento del equilibrio en el estado redox celular. El mantenimiento del estado 

redox y los bajos niveles de lipoperoxidación en K. marxianus SLP1 propician la 

sobrevivencia de esta levadura a 40°C.  

Con los resultados anteriores, en este trabajo se sugiere que los niveles de etanol 

producidos por K. marxianus SLP1 (10.36 g/L), que fueron similares a los generados por la 

levadura industrial S. cerevisiae Ethanol Red® (10.23 g/L) (Capítulo 4), se logran mediante 

el mantenimiento del estado redox celular de K. marxianus SLP1, al no existir cambios en 

la concentración GSH así como del NADH, a la temperatura a la cual se llevó la 

fermentación (40°C). Mientras que el GSH pudo contribuir al mantenimiento del estado 

celular reducido, necesario para la actividad de diferentes enzimas (Ostergaard et al., 2004), 

el NADH pudo ser utilizado para reducir el acetaldehído en etanol, al ser oxidado a través 

de la alcohol deshidrogenasa. De los compuestos orgánicos producidos por K. marxianus 

SLP1 en la fermentación a 40°C (Capítulo 5), destaca por su concentración el 2-fenil etanol 

(75 mg/L), el cual es un compuesto de gran interés para diferentes industrias (Wittmann et 

al., 2002). Las mayores concentraciones de 2-fenil etanol producidas mediante la 

fermentación de biomasa lignocelulósica son de 89 mg/L, por K. marxianus CBS600 

(Etschmann et al., 2003). Aunque las concentraciones obtenidas de 2-fenil etanol así como 
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de etanol, mediante la fermentación a 40°C con K. marxianus SLP1 son menores que los 

reportados por Caspeta et al. (2014a) y Etschmann et al. (2003), es posible que mediante el 

aumento de la temperatura en la fermentación se obtengan mayores rendimientos, ya que K. 

marxianus SLP1 mostró capacidad adaptativa a las condiciones de fermentación, 

aumentando su número de células en 11 de las 18 condiciones de fermentación generadas 

(Capítulo 5). Una capacidad adaptativa a las condiciones de fermentación es una de las 

características más buscadas en levaduras para la producción de bioetanol (Caspeta et al., 

2015), debido a que en estos procesos se generan una gran cantidad de compuestos, como 

furfural y ácido acético, que inducen estrés oxidativo en las levaduras. Como se observó en 

este trabajo, ya que K. marxianus SLP1 presenta sistemas antioxidantes más activos que 

otras levaduras, es posible que pueda mantener su viabilidad y con ello generar mejores 

rendimientos en la producción de compuestos orgánicos, en condiciones estresantes como 

las generadas en la fermentación de diferentes tipos de biomasa lignocelulósica.  

 

9. Resumen de resultados 

 

La cepa K. marxianus SLP1 es una levadura termotolerante con mayor actividad de 

sistemas antioxidantes, menor producción de ERO y lipoperoxidación, a 40°C.  

 

La adición de ácidos grasos poli-insaturados decrece la termotolerancia de K. marxianus 

SLP1 incrementando el grado de lipoperoxidación, mientras que la adición del ácido 

araquídico genera una tendencia a incrementar su termotolerancia. 

 

La termotolerancia de la levadura K. marxianus SLP1 es influenciada por un aumento de la 

actividad de sus sistemas antioxidantes y disminución de la función de su CTEm, que 

contribuyen en el manteniendo su estado redox. 

 

La levadura termotolerante K. marxianus SLP1 presenta potencial para la producción de 

bioetanol y 2-fenil etanol, a través de la fermentación del bagazo de agave. 



  | PIDCB | U.M.S.N.H. | 

129 

 

10. Conclusión 

 

La levadura K. marxianus SLP1 presenta termotolerancia y potencial para ser usada 

en procesos de fermentación a 40°C, ya que ante un incremento de temperatura aumenta la 

actividad de sus sistemas antioxidantes y disminuye la función de su CTEm, manteniendo 

su estado redox y capacidad fermentativa. 
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