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Resumen 
 
Los microorganismos (MO) se encuentran constantemente expuestos a los efectos positivos y 
negativos de la luz que reciben del ambiente. Mientras los MO fotosintéticos utilizan la radiación solar 
como fuente de energía, los MO heterótrofos, como las levaduras, han desarrollado estrategias para la 
disminución del daño producido por la radiación solar, en particular por la radiación ultravioleta (RUV). 
Los posibles mecanismos de fotoprotección presentes en levaduras incluyen, la síntesis de 
compuestos antioxidantes (pigmentos carotenoides) y de absorción UV (micosporinas). Los carotenos 
encontrados frecuentemente en levaduras son el β-caroteno, el toruleno y la torularrodina y su 
capacidad antioxidante está extensamente documentada. Las micosporinas en cambio, han sido 
descubiertas recientemente en levaduras y se conoce que sólo algunas especies sintetizan un 
compuesto de absorción máxima en 310 nm: micosporina-glutaminol-glucósido (MGG). Su función de 
fotoprotección en levaduras no está aún comprobada. Sin embargo, la síntesis de pigmentos 
carotenoides y/o de micosporinas es una característica preferentemente de levaduras basidiomicéticas, 
las cuales se encuentran con mucha mayor frecuencia en ambientes extremos que las levaduras 
ascomicéticas.  
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Introducción 
 

El término fotoprotección hace referencia a 
las estrategias utilizadas por los organismos vivos 
para minimizar el daño producido por la luz, en 
especial la radiación ultravioleta (RUV). La RUV 
comprende la banda más reactiva de la radiación 
solar incidente sobre la superficie de la tierra (Vincent 
y Nale, 2000). Esta radiación es de particular 
importancia por los efectos nocivos que ejerce sobre 
los seres vivos. Entre ellos podemos mencionar, 
daños sobre macromoléculas (DNA, RNA, proteínas, 
enzimas, pigmentos y lípidos de membrana), 
inhibición de la fotosíntesis, de la actividad 
nitrogenasa, de la formación de heterocistos en 
cianobacterias, y de la reducción de la motilidad en 
los organismos microbianos (Cockell y Knowland, 
1999; Vincent y Nale, 2000; Roy, 2000).  

El espectro de absorción de la RUV 
comprende las longitudes de onda menores a 400nm 
y reconocemos en él cuatro bandas; la banda del UV 
vaccum, de longitudes de onda menores a 200nm; la 
banda de UV-C, entre 200nm y 280nm -ninguna de 
estas bandas alcanza la superficie de la tierra por ser 
retenidas en la atmósfera-; la banda de UV-B, entre 
280nm y 315nm -atenuada por la capa de ozono-, y 
la banda UV-A, entre 315nm y 400nm -que alcanza la 

superficie de la tierra casi sin atenuación - (Cockell y 
Knowland, 1999). 
 
Efectos directos o indirectos de la RUV . 

 
La RUV causa dos tipos de daños sobre las 

células vivas, los daños directos y los indirectos. Los 
daños directos son provocados por la incidencia 
directa de la RUV sobre macromoléculas como 
proteínas, DNA, y RNA -que absorben eficientemente 
la energía del espectro UV- resultando en su 
degradación y/o transformación, con lo cual su 
función biológica se deteriora o pierde. Los daños 
indirectos, son los que se producen cuando la RUV 
es absorbida por compuestos intermedios que en 
consecuencia producen especies reactivas de 
oxígeno (ROS, reactive oxygen species) como H2O2, 
O2

-, OH., y 1O2. Los ROS son altamente reactivos y 
pueden oxidar los componentes celulares; si bien  
pueden ser el resultado de la actividad metabólica 
normal de todo ser vivo, su producción es 
fuertemente acelerada por exposición a la RUV tanto 
en presencia de radiación fotosintéticamente activa 
(PAR) como en ausencia u oscuridad (Vincent y Nale, 
2000).  
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Estrategias de fotoprotección 

 
Para evitar los daños celulares, los seres 

vivos han desarrollado en general cuatro tipos de 
estrategias básicas (Roy, 2000; Cockell y Knowland, 
1999; Vincent y Nale, 2000): 

1. la evasión del estrés; lo que se logra con 
respuestas comportamentales tales como el 
alejamiento de la fuente o de aquello que lo origina. 

2. la reducción del estrés originado; por 
medio de agentes protectores (screening) que 
funcionan como pantallas solares y/o tienen actividad 
antioxidante.  

3. la reparación de los daños, causados 
principalmente en el material genético, mediante 
fotoreactivación, reparo por escisión o reparo por 
recombinación.  

4. el desarrollo de mecanismos de adaptación 
al estrés.  
 Los microorganismos (MO), debido a su 
naturaleza principalmente unicelular, se ven 
altamente expuestos al daño producido por los 
excesos de radiación solar en ambientes naturales. 
Los microorganismos fotosintéticos dependen de la 
luz para su subsistencia, por lo que presentan 
organelas especializadas para la captación de luz 
(cloroplastos). Sin embargo, existen microorganismos 
heterótrofos, como el grupo de hongos unicelulares 
denominado “levaduras”, que se encuentran 
distribuidos ampliamente en la naturaleza incluyendo 
ambientes expuestos a altos niveles de radiación 
(Libkind et al., 2003; Libkind et al., 2004a). La 
presencia de ciertas levaduras en tales ambientes 
puede explicarse por su habilidad de minimizar los 
daños producidos por la RUV, muy probablemente 
mediante mecanismos de fotoprotección. La 
producción de metabolitos secundarios como 
pigmentos carotenoides y micosporinas (MICs), 
gracias a sus propiedades antioxidantes y de 
absorción UV (filtros UV) respectivamente, pueden 
representar algunos de estos mecanismos 
adaptativos.  
 
Pigmentos carotenoides 
 

Los carotenos son los pigmentos más 
ampliamente distribuidos en la naturaleza (Bhosale, 
2004; Yamamoto y Bassi, 1996) y sólo pueden ser 
sintetizados de novo por vegetales y ciertos 
microorganismos (Belitz y Grosch, 1987; Haring y 
Shropshire, 1980). Son compuestos isoprenoides, 
terpenoides o terpenos y existen más de 600 tipos 
naturales diferentes (Britton, 1995; Johnson y 
Schroeder, 1995b). Su función primaria en los 
organismos fotosintéticos es servir como pigmentos 
accesorios y como protectores contra la foto-
oxidación; en los no fotosintéticos su papel principal 
es el de secuestrar las especies tóxicas de oxígeno 
(Haring y Shropshire, 1980; Nelis y De Leenheer, 
1991; Johnson y Schroeder, 1995b; Yamamoto y 
Bassi, 1996; Bhosale, 2004). Esto último implicaría 

que serían útiles para evitar los daños indirectos 
producidos por la RUV.  

Los carotenos se encuentran raramente en 
hongos, siendo más frecuentes en los 
basidiomicetes. En levaduras se encuentran 
principalmente asociados a los géneros Rhodotorula, 
Sporobolomyces, Sporidiobolus, Cryptococcus, 
Rhodosporidium y Phaffia (Xanthophyllomyces). Los 
más característicos son el β-caroteno, el toruleno y la 
torularrodina (Simpson et al., 1964; Perrier et al., 
1995) (Fig. 1). La especie Phaffia 
(Xanthophyllomyces) es la excepción ya que produce 
principalmente astaxantina, un pigmento de alto valor 
comercial por su empleo en la  acuicultura (Johnson y 
Schroeder, 1995a). Otros pigmentos carotenoides 
producidos por levaduras pero en menor cantidad 
incluyen al γ-caroteno (Nam et al., 1988) y al β-
Zeacaroteno (Perrier et al., 1995).   
 
 

 
 
Figura 1: Estructura molecular y espectros de absorción de los 
principales pigmentos carotenoides presentes en levaduras: 
torularodina, toruleno y β-caroteno.  
 
 

La capacidad antioxidante de los carotenos 
fue observada en bacterias, algas, hongos y plantas 
(Moore et al., 1989; Johnson y Schroeder, 1995; 
Yamamoto y Bassi, 1996; Roy, 2000). Estudios han 
revelado que especies de levaduras pigmentadas 
carecen de algunos tipos de la enzima 
superóxidodismutasa (SOD) (Moore et al., 1989; 
Schroeder y Johnson, 1993) y presentan baja 
actividad de la enzima catalasa (Schroeder y 
Johnson, 1993) en comparación con levaduras no 
pigmentadas. Esto ha llevado a proponer que los 
carotenos actúan desactivando los ROS y 
compensando la deficiencia en enzimas de función 
similar (Johnson y Schroeder, 1995a). A pesar de 
que la mayoría de los pigmentos carotenoides tienen 
la capacidad de secuestrar ROS, esta capacidad 
varía entre los diferentes pigmentos y generalmente 
se incrementa con el número de enlaces dobles 
conjugados de la molécula (Hirayama et al., 1994). 
Aunque el β-caroteno posee 11 enlaces dobles, la 
astaxantina junto con el licopeno se encuentran entre 
los pigmentos más efectivos (Hirayama et al., 1994). 
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Pigmentos menos conocidos como el toruleno y en 
especial la torularrodina, producidos en gran cantidad 
por algunas especies de levaduras, han demostrado 
recientemente poseer una elevada capacidad 
antioxidante y ser de importancia en la tolerancia al 
stress oxidativo (Sakaki et al., 2000; Sakaki et al., 
2002). 

La ubicación intracelular de los pigmentos 
carotenoides asociados a pequeñas gotículas 
lipídicas (Davoli y Weber, 2002) concuerda con una 
posible función de protección de moléculas biológicas 
sensibles, como por ejemplo lípidos insaturados. Los 
lípidos presentes en estas gotículas son 
responsables del almacenamiento, a largo plazo, de 
carbono y energía; y pueden ser rápidamente 
oxidados en presencia de ROS producidos por el 
propio metabolismo o por factores externos como la 
RUV. Durante el envejecimiento de cultivos de 
levaduras la concentración intracelular de ROS 
aumenta (Munkres, 1990) y posiblemente no sea una 
coincidencia, que la mayor acumulación de 
pigmentos carotenoides se produzca en las últimas 
etapas de crecimiento o fase estacionaria (Goodwin, 
1972). 

Entre las evidencias que sugieren un papel 
fotoprotector de los pigmentos carotenoides podemos 
mencionar que, una mayor producción de carotenos 
en levaduras disminuye la susceptibilidad al daño por 
ROS tanto in vivo como in vitro (Moore et al., 1989; 
Sakaki et al., 2000; Sakaki et al., 2001). Por otra 
parte, la adición de ROS al medio de cultivo induce la 
producción y acumulación de carotenos en levaduras 
(Bhosale, 2004; Sakaki et al., 2000). Numerosos 
estudios demostraron un aumento significativo de la 
carotenogénesis en microorganismos (Batra y Rilling, 
1964; Haring y Shropshire, 1980; Ehling-Schulz et al., 
1997; Vincent y Nale, 2000;) y en especial en 
levaduras (Tada y Shiroishi, 1982a; Tada, 1993; 
Hada et al. 1993; Johnson y Schroeder, 1995b; 
Bhosale, 2004; Libkind et al., 2004b) cuando éstos 
son sometidos a radiación PAR, UV-A y UV-B, lo cual 
es un fuerte indicio sobre las funciones 
fotoprotectoras de los pigmentos. Existen diferencias 
en el aumento de la carotenogénesis bajo 
estimulación de RUV entre distintas especies de 
levaduras. Libkind et al. (2004b) observaron que el 
incremento de los carotenoides en especies 
pigmentadas crecidas bajo PAR+RUV mostró una 
relación exponencial negativa con el contenido basal 
o constitutivo de pigmentos (crecimiento en 
oscuridad). Por lo tanto, células con mayores niveles 
constitutivos de carotenoides responden en menor 
grado a la inducción por PAR + RUV. Este resultado 
adquiere sentido considerando un papel fotoprotector 
de los pigmentos y sugiere diferentes estrategias 
adaptativas ante los efectos del RUV. Algunas 
levaduras apuestan a una producción alta de 
pigmentos carotenoides asociada a un elevado gasto 
de energía, mientras que otras prefieren producir 
bajas concentraciones constitutivas pero mantener 
mecanismos de alerta y de rápido aumento de 
síntesis ante la exposición a niveles dañinos de RUV. 

Aunque los carotenos son fotoprotectores 
potenciales, su importancia y función es 
controversial. La evidencia experimental acumulada 
hasta el momento no ha podido atribuir a los 
organismos carotenogénicos una ventaja significativa 
frente a organismos no carotenogénicos, ni tampoco 
existe una evidencia concluyente de lo contrario 
(Cockell y Knowland, 1999; Nelis y De Leenheer, 
1991; Yamamoto y Bassi, 1996).  

 
Compuestos de absorción UV: micosporinas. 
 

Las micosporinas (MIC) son compuestos 
hidrosolubles de absorción UV que contienen una 
unidad cíclica tipo aminociclohexenona unido a un 
aminoácido o amino-alcohol y absorben a longitudes 
de onda de 310 o 320 nm (Bandaranayake, 1998). 
Diferencia que los distingue de los más conocidos 
mycosporine like aminoacids (MAAs) que poseen un 
aminocyclohexenimina como unidad cíclica y 
absorción máxima entre 310 y 360 nm. Las 
micosporinas son metabolitos inicialmente 
descubiertos en hongos (Leach, 1965) y casi 
exclusivos de este grupo, mientras que los MAAs son 
sintetizados por una gran variedad de organismos 
que incluyen desde cianobacterias a algas 
(Bandaranayake, 1998). La función de fotoprotección 
de los MAAs en ambientes naturales se encuentra 
ampliamente documentada (Shick y Dunlap, 2002), 
en cambio, las micosporinas fúngicas han sido en la 
mayoría de los casos asociadas a la inducción de la 
esporulación (Leach, 1965; Trione et al., 1966). 
Algunas publicaciones recientes han destacado el 
probable papel fotoprotector de la micosporinas en 
hongos (Young y Patterson, 1982; Volkman et al., 
2003; Gorbushina, 2003) sin embargo, no existen 
todavía datos contundentes al respecto.  

Estudios realizados con MAAs en la 
cianobacteria Nostoc commune sugieren un papel 
fotoprotector importante de estas moléculas debido a 
su localización en los glicanos extracelulares. Dos de 
tres fotones son absorbidos por los MAAs antes de 
alcanzar la membrana celular o blancos dentro de la 
célula (Böhm et al., 1995).  
 En levaduras, la síntesis de compuestos de 
absorción UV fue descripta recientemente (Libkind et 
al., 2004b) asociada a la estimulación con luz intensa 
o en mayor medida a la exposición a RUV. Se 
observó que en la mayoría de los casos se trataba de 
un compuesto único de absorción máxima dentro del 
rango del UVB (a 310 nm). El mismo fue identificado 
como micosporina-glutaminol-glucósido (MGG) (Fig. 
2), nunca antes encontrado en hongos 
basidiomicéticos (Sommaruga et al., 2004). Nuestros 
experimentos indicaron que la acumulación de 
micosporinas en levaduras crecidas bajo RUV puede 
alcanzar valores mayores a los observados para 
pigmentos carotenoides (hasta un 0,5% en peso 
seco) (Libkind et al., 2003). Una producción elevada 
de MIC estimulada por RUV es un punto a favor de 
su papel fotoprotector en la naturaleza. Sin embargo, 
no todas las especies de levaduras son capaces de 
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sintetizar MIC y su presencia en estos MO parece 
estar más relacionada a determinados grupos 
filogenéticos que a factores ambientales (Libkind et 
al., 2005). 
 
 

 
 
Figura 2: Estructura molecular y espectro de absorción del 
compuesto micosporina-glutaminol-glucósido encontrado en 
levaduras. 
 
 
Conclusiones 
 
 Las estrategias de fotoprotección en 
levaduras no se encuentran aún completamente 
dilucidadas. Aunque los pigmentos carotenoides son 
evidentes metabolitos antioxidantes y la absorción de 
las micosporinas dentro del rango del UV sugiere su 
papel fotoprotector, las evidencias acumuladas hasta 
el momento no son suficientes para concluir que se 
traten de los principales mecanismos de reducción 
del daño producido por el RUV. Existen especies de 
levaduras que no presentan ninguno de estos 
mecanismos y aún así se encuentran en ambientes 
expuestos a alta RUV (Libkind et al., en preparación 
a). Es posible que posean estrategias alternativas de 
fotoprotección, como una elevada síntesis de 
enzimas secuestradoras de ROS, una alta capacidad 
de reparación de los daños producidos por la RUV 
y/o una disminución en la síntesis de moléculas 
sensibles a los ROS (ej. lípidos).  

Las levaduras mejor adaptadas a ambientes 
extremos pertenecen en general a los 
basidiomicetes. No parece casual que las levaduras 
pigmentadas y/o productoras de micosporinas 
pertenezcan en su mayoría a este grupo taxonómico. 
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