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MODIFICACIÓN DE LAS MEMBRANAS BACTERIANAS EN 

DIFERENTES FORMAS DE ESTRÉS ABIÓTICO 

RESUMEN  
 

Las bacterias están expuestas con frecuencia a condiciones ambientales cambiantes. Para 

hacer frente a estos estreses y sobrevivir, las bacterias han desarrollado diferentes mecanismos de 

respuesta, y entre ellos se encuentran los cambios en la composición lipídica de su membrana. Estas 

modificaciones de la membrana cambian las propiedades de la membrana, por ejemplo, su 

permeabilidad o su fluidez o liberan fosfato de los fosfolípidos de la membrana para otros procesos 

celulares. Comúnmente, las membranas bacterianas están formadas por glicerofosfolípidos, por 

ejemplo, fosfatidiletanolamina (PE), fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL) y fosfatidilcolina (PC). 

Sin embargo, condiciones de estrés como los cambios de temperatura, variaciones de pH o limitación 

de nutrientes conducen a modificaciones de lípidos existentes o al remplazo de glicerofosfolípidos 

por nuevos lípidos de membrana, como son los glicolípidos (GL), los sulfolípidos (SLs), el 

diacilglicerol N,N,N-trimetilhomoserina (DGTS), los hopanoides (HOP) o los lípidos de ornitina 

(OLs).  

 

Palabras claves: Membrana bacteriana, glicerofosfolípidos, estrés abiótico, lípidos de ornitina. 

 

ABSTRACT 
 

Bacteria are frequently exposed to changing environmental conditions. To cope with these 

stresses and survive, bacteria have developed different response mechanisms, among them changes 

in the composition of membrane lipids. These modifications can change membrane properties, affect 

fluidity or permeability or allow the liberation of phosphate from membrane phospholipids that can 

be used for other cellular processes. Commonly, bacterial membranes are made up of 

glycerophospholipids, for example, phosphatidylethanolamine (PE), phosphatidylglycerol (PG), 

cardiolipin (CL), and phosphatidylcholine (PC). However, stress conditions such as temperature 

changes, pH variations or nutrient limitation lead to modifications of existing lipids or the 
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replacement of phospholipids by new membrane lipids, such as glycolipids (GL), sulfolipids (SLs), 

diacylglycerol N,N,N-trimethylhomoserine  (DGTS), hopanoids (HOP) or ornithine lipids (OLs). 

 

key words: Bacterial membrane, glycerophospholipids, abiotic stress, ornithine lipids. 

1. INTRODUCCIÓN  
 

Bacterias se han encontrado en prácticamente todos los entornos representando una gran 

variedad de condiciones: desde temperaturas debajo de cero centígrados hasta temperaturas mayores 

de 100 centígrados, de valores de pH muy ácidos a alcalinos, en concentraciones altas de metales 

pesados o de otros compuestos tóxicos, en condiciones de alta o baja salinidad o presión osmótica y 

en condiciones de presión extrema, por ejemplo. Bacterias capaces de crecer y reproducirse a bajas 

temperaturas están presentes en el Ártico, Antártida, los glaciares, las regiones alpinas, el mar 

profundo e incluso en lugares de almacenamiento de alimentos (Margesin et al., 2008). Bacterias que 

crecen a altas temperaturas se han identificado y caracterizado en fuentes termales, suelos desérticos 

calientes y humedales salados (Aanniz et al., 2015). Bacterias que crecen en entornos de pH ácido 

pueden encontrarse en la placa dental, alimentos fermentados, el intestino humano, los 

compartimentos gástricos de animales, los suelos ácidos, la rizosfera vegetal y las vacuolas líticas 

dentro de los macrófagos (Lund et al., 2014). Los entornos con concentraciones altas de metales 

pesados en los que se encuentran bacterias son las fuentes hídricas, los suelos ácidos, las rocas y las 

minas (Fashola et al., 2016). Las bacterias que enfrentan presión osmótica extrema habitan en agua 

de mar y lagos salados (Wood, 2015).  

También las bacterias que se encuentran en lugares y hábitats que no se consideran extremosos 

están expuestas a cambios y condiciones que frecuentemente son desfavorables y/o estresantes. Estas 

condiciones de estrés pueden representar una amenaza para su existencia. Las bacterias pueden estar 

expuestas a estreses bióticos, como la infección por bacteriófagos o estreses abióticos, como cambios 

de la temperatura, variaciones de pH, deficiencia de nutrientes como el carbono (C), nitrógeno (N), o 

fósforo (P), exceso de sales, exposición a compuestos tóxicos, metales pesados, estrés osmótico u 

oxidativo, o la exposición a antibióticos (Fig. 1). Para hacer frente a estas condiciones y cambios 

desfavorables y sobrevivir, las bacterias han desarrollado diferentes mecanismos de respuesta (Sager 

et al., 2015; Džidić et al., 2008; Darmon & Leach, 2014; Parsons & Rock, 2013).  

https://www.scielo.cl/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0717-95022017000401214#B54
https://www.scielo.cl/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0717-95022017000401214#B54
https://www.scielo.cl/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0717-95022017000401214#B16
https://www.scielo.cl/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0717-95022017000401214#B12


 

11 
 

 

Figura  1. Diversos estreses ambientales o abióticos a los cuales bacterias pueden estar expuestas. Algunos ejemplos 

son: altas temperaturas, bajas temperaturas, pH ácido, pH alcalino, deficiencia de nutrientes, presencia de compuestos 

tóxicos, alta salinidad o presión alta. 

 

Las bacterias pueden responder a variaciones de la temperatura del ambiente con la expresión 

de proteínas de choque térmico, de choque frío o alterando su metabolismo (Georlette et al., 2004). 

Otro mecanismo de respuesta a variaciones en la temperatura del ambiente son cambios en la 

saturación o insaturación de los lípidos de la membrana plasmática (Denich et al., 2003). En la 

respuesta a estrés por acidez, en diferentes bacterias se han descrito estrategias como el bombeo de 

protones, reparación o protección de macromoléculas, producción de amonio y reacciones de 

descarboxilación que consumen protones. Estas estrategias causan un aumento del pH intracelular o 

evitan que disminuya el pH citoplasmático, lo que reduce los efectos nocivos de los protones como 

el daño al ADN, daño a la membrana, mal plegamiento de las proteínas o la reducción de la actividad 

enzimática (Lund et al., 2014).  

En respuesta a la limitación de fosfato inorgánico (Pi), algunas bacterias expresan el regulón 

de fosfato (Pho) para optimizar el uso de Pi dentro de la célula (Wanner & Chang 1987). Este regulón 

incluye genes que codifican transportadores de fosfato de alta afinidad, enzimas que permitan acceder 

nuevas fuentes de fosfato como fosfatasas secretadas, enzimas para guardar y removilizar fosfato 

intracelular o enzimas que permitan remodelar la membrana celular. La enzima polifosfato cinasa 
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(PPK) utiliza el fosfato γ del ATP para sintetizar el polímero polifosfato. El polifosfato puede ser 

hidrolizado a Pi por exopolifosfatasas (PPX) o por endopolifosfatasas (PNN) (Brown & Komberg, 

2004). Fosfatasas como fosfatasa alcalina pueden ser secretadas para hidrolizar compuestos orgánicos 

y liberar fosfato que puede ser liberado posteriormente por transportadores de alta afinidad. En 

algunas bacterias se ha descrito que ocurre el reemplazo de sus PLs por lípidos libres de fósforo, 

probablemente para liberar el fosfato de la membrana y ocuparlo en otros procesos celulares (Ulrich 

et al., 2005; Minnikin & Abdolrahimzadeh, 1974; Minnikin et al., 1974). 

Para sobrevivir en sitios contaminados con metales pesados, algunas bacterias han 

desarrollado y adoptado diversos mecanismos de desintoxicación, como la biotransformación, la 

bioacumulación y la biosorción (Fashola et al., 2016). Otro mecanismo es la alteración de la 

morfología celular, se observó en las bacterias Pseudomonas putida y Enterobacter sp. (Neumann et 

al., 2005). 

 El uso excesivo e indebido de antibióticos en la medicina, agricultura, acuicultura y ganadería 

ha ocasionado una forma de estrés en las bacterias propiciando resistencia a los antibióticos 

actualmente utilizados (Gelband et al., 2015). Existe una resistencia intrínseca natural debida a la 

ausencia o presencia de determinadas estructuras que ocasionan la ineficacia de los antibióticos o 

debido a la existencia de bombas de extrusión o a la impermeabilidad de la membrana para los 

antibióticos. Por otro lado, las bacterias pueden adquirir resistencia a través de mutaciones en los 

genes que codifican enzimas que son los blancos de los antibióticos o que son responsables para la 

síntesis de los blancos. Resistencia a antibióticos se puede adquirir también a través de transferencia 

horizontal de genes de resistencia que codifican factores requeridos para la resistencia a los 

antibióticos (Huemer et al., 2020).  

Las bacterias experimentan estrés osmótico cuando la presión osmótica de su entorno es 

variable, extremadamente baja o alta. La respuesta al estrés osmótico ha sido bien caracterizada en 

Escherichia coli, Bacillus subtilis y la bacteria del suelo Corynebacterium glutamicum (Wood, 2011). 

Las bacterias responden al estrés osmótico en dos niveles diferentes de regulación: en el nivel de 

actividad de la proteína, como respuesta inmediata y en el nivel de transcripción de genes, en una 

escala de tiempo más prolongada (Krämer, 2010). 

En este escrito, nos enfocaremos en las modificaciones de lípidos que sufre la membrana 

celular de bacterias en respuesta a condiciones de estrés abiótico. Primeramente, examinaremos las 

características estructurales de la envoltura celular bacteriana. Es importante describir la composición 
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como requisito previo para comprender la diversidad de los lípidos que forman las membranas, así 

como las vías biosintéticas y la funcionalidad de la membrana durante condiciones ambientales 

cambiantes que depende del potencial de la célula para ajustar la composición lipídica de su 

membrana. 

 

1.1 Envoltura celular en bacterias  

 

La envoltura celular bacteriana es una estructura compleja que separa la célula de su entorno 

y sirve además para proteger a estos organismos del ambiente que es a menudo hostil (Silhavy et al., 

2010). Varias propiedades de una célula bacteriana están determinadas por la arquitectura y la 

composición de su envoltura (Simpson et al., 2015). La envoltura de una célula bacteriana puede 

contener una o dos membranas y tradicionalmente las bacterias se han clasificado en uno de dos 

grupos principales, Gram-positivas (monodermas) o Gram-negativas (didermas) (Fig. 2) (Gupta, 

2011). La base de la distinción radica en diferencias estructurales fundamentales en la envoltura 

celular de estos dos grandes grupos de bacterias (Madigan et al., 2015). 

 

Las células bacterianas tienen una membrana citoplasmática también llamada membrana 

interna (MI) y está frecuentemente compuesta de (glicero)fosfolípidos (PLs). La MI está rodeada por 

una pared celular de peptidoglicano (Madigan et al., 2015). El grosor de la pared celular varía entre 

bacterias Gram-positivas y Gram-negativas. Las bacterias Gram-positivas tienen una pared celular 

gruesa, mientras que las bacterias Gram-negativas tienen solo una capa delgada de peptidoglicano. 

En bacterias Gram-negativas la pared celular delgada está rodeada por una segunda membrana 

llamada membrana externa (ME) (Fig. 2) (Raetz & Dowhan, 1990). La ME está compuesta 

comúnmente por PLs en la monocapa interna y lipopolisacáridos (LPS) en la monocapa externa.  
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Figura  2. Estructura de la envoltura celular de las bacterias Gram-negativas y Gram-positivas. Las bacterias Gram-

negativas presentan las siguientes características: una membrana interna (MI) compuesta principalmente de PLs, una capa 

delgada de peptidoglicano y una membrana externa (ME) que contiene PLs en la monocapa interna y LPS en la monocapa 

externa. Entre ambas membranas existe un espacio denominado periplasma. Las bacterias Gram-positivas presentan una 

membrana citoplasmática de PLs y una pared gruesa de peptidoglicano (Tomada y modificada de Berezin et al., 2017). 

 

1.2 Diversidad de lípidos de membrana en bacterias 

 

Las membranas bacterianas presentan una amplia diversidad de lípidos anfifílicos, es decir, 

moléculas que poseen una parte polar y una parte hidrofóbica. En la mayoría de los casos y 

condiciones estudiadas los lípidos anfifílicos son PLs, compuestos por dos ácidos grasos, un residuo 

de glicerol, un grupo fosfato y un grupo cabeza variable (Fig. 3). Los PLs más comunes en bacterias 

son fosfatidiletanolamina (PE), fosfatidilglicerol (PG) y cardiolipina (CL). Otros PLs menos 

frecuentes son fosfatidilserina (PS), derivados metilados de PE, fosfatidilcolina (PC) y 

fosfatidilinositol (PI) (Sohlenkamp & Geiger, 2016). Además de los PLs, muchas bacterias también 

pueden formar lípidos de membrana con estructuras muy diferentes y que frecuentemente carecen de 

fósforo. Ejemplo de ello son: diacilglicerol (DAG), glicolípidos (GL), sulfolípidos (SLs), 

diacilglicerol-N,N,N-trimetilhomoserina (DGTS), hopanoides (HOP) o lípidos de ornitina (OLs) 

(López-Lara & Geiger, 2017; Geiger et al., 2010a; Vences-Guzmán et al., 2012). Otros lípidos se 

sugieren están asociados exclusivamente con la ME de muchas bacterias, como lipopolisacáridos 

(LPS), esfingolípidos (SphLs) o sulfonolípidos (SfLs) (Geiger et al., 2010a). Los lípidos de 

membrana bacterianas que se han estudiado en detalle son de E. coli, B. subtilis, Sinorhizobium 

meliloti y Rhizobium tropici.  
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Figura  3. Estructura de algunos glicerofosfolípidos de membranas en bacterias. Fosfatidiletanolamina (PE), 

fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL) y fosfatidilcolina (PC).  Los PLs están compuestos por dos ácidos grasos (color 

amarillo), un residuo de glicerol (color naranja), un grupo fosfato (color azul) y un grupo cabeza variable (Tomada y 

modifica de Vences-Guzmán, 2014). 

 

1.3 Biosíntesis de glicerofosfolípidos  

 

Diferentes investigaciones han descrito que los lípidos de membrana de bacterias y los 

cambios en la composición juegan un papel importante en la resistencia a condiciones de estrés 

abiótico. Para buscar entender la función de las membranas y de los lípidos que los componen, 

iniciamos con una revisión sobre la síntesis de PLs y otros lípidos de membrana en bacterias. 

 

1.3.1 Biosíntesis de ácido fosfatídico y citidina difosfato diacilglicerol  

 

A continuación, se describen las rutas de biosíntesis de PLs en bacterias. La molécula 

intermediaria en la glucólisis dihidroxiacetona fosfato es convertida en sn-glicerol-3-fosfato (G3P) 

por la enzima glicerol-3-fosfato deshidrogenasa (GpsA) (Fig. 4). Las bacterias también pueden 
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obtener G3P directamente del medio ambiente empleando el transportador GlpT o mediante la 

incorporación del glicerol del medio y su posterior fosforilación mediante la porina GlpF y el glicerol 

quinasa GlpK, respectivamente (Fig. 4) (Yao & Rock, 2013). La síntesis de PLs inicia con la acilación 

de glicerol-3-fosfato (G3P) en la posición sn-1 para generar ácido liso-fosfatídico (LPA). LPA puede 

formarse por dos vías diferentes. 1) La aciltransferasa PlsB transfiere una cadena de acilo de la acil 

coenzima A (acil-CoA) a G3P para formar LPA. Esta vía aparentemente está restringida a unas pocas 

γ-proteobacterias, como E. coli. 2) Una segunda vía mucho más ampliamente distribuida en bacterias, 

involucra dos reacciones separadas a través de las enzimas PlsX y PlsY. PlsX convierte acil-ACP 

(proteína acarreadora de grupos acilos) en acil-fosfato, que posteriormente es utilizado por PlsY para 

transferir una cadena de acilo a G3P para formar LPA (Fig. 4) (Yao & Rock, 2013). El ácido 

fosfatídico (PA) se sintetiza a través de una segunda acilación de G3P en la posición sn-2. Esta 

reacción es realizada por la aciltransferasa PlsC. Posteriormente, el siguiente paso es realizado por la 

citidina difosfato diacilglicerol (CDP-DAG) sintetasa (CdsA), que utiliza PA y citidina trifosfato 

como sustratos para producir CDP-DAG, un intermediario clave en la biosíntesis de PLs (Fig. 4) 

(Rock, 2008). 
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Figura  4. Síntesis de ácido fosfatídico y CDP-diacilglicerol en bacterias. El sn-glicerol-3-fosfato es acilado dos veces 

para producir ácido fosfatídico (PA), posteriormente es activado a CDP-diacilglicerol mediante la enzima CDP-DAG 

sintasa (CdsA). Fosfatidilglicerofosfato sintasa (GpsA), glicerol quinasa (GlpK), adenosín trifosfato (ATP), difosfato de 

adenosina (ADP), proteína transportadora de grupos acilos (ACP), fosfatidilinositol (PI), citidina trifosfato (CTP), 

pirofosfato inorgánico (PPi) (Tomada y modificada de López-Lara & Geiger, 2017). 
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1.3.2 Síntesis de fosfatidilserina, fosfatidiletanolamina y fosfatidilcolina en bacterias 

 

La PE es un lípido zwiteriónico de membrana común en proteobacterias y otras bacterias. Su 

síntesis se describió por primera vez en E. coli (DeChavigny et al., 1991). En muchas bacterias PE se 

sintetiza en dos pasos a partir de CDP-DAG. La fosfatidilserina sintasa (Pss) condensa CDP-DAG 

con el aminoácido L-serina, para formar fosfatidilserina (PS) y citidina monofosfato (CMP). En el 

segundo paso, la PS descarboxilasa (Psd) descarboxila PS dando como productos PE y CO2 (Fig. 5) 

(Rock, 2008). Para la síntesis de PC se han descrito 4 vías. En la vía de metilación (Pmt), PC se 

sintetiza a través de tres metilaciones continuas de PE, usando el donador de grupos metilo S-adenosil-

L-metionina (SAM) mediante la enzima fosfatidiletanolamina N-metiltransferasa (PmtA), para 

formar monometil-PE, dimetil-PE y finalmente PC (Fig. 5) (de Rudder et al., 2000). En la vía de PC 

sintasa (Pcs), la colina se condensa directamente con CDP-DAG para formar PC y CMP (Sohlenkamp 

et al., 2000). La vía Pcs está ampliamente distribuida en α-proteobacterias y está ausente en β-

proteobacterias. Dentro de las γ-proteobacterias, está presente en la mayoría de las especies de 

Pseudomonas y en los géneros Legionella, Halomonas y Francisella, dentro de la δ-proteobacteria 

solo unas pocas cepas de Desulfovibrio presentan un gen pcs putativo. Los genes que codifican Pcs 

también se pueden encontrar fuera de las proteobacterias, la mayoría de las cepas de Borrelia, varias 

Actinomycetales y varios Planctomycetales tienen Pcs (Geiger & López-Lara., 2013). Otras rutas de 

síntesis de PC se descubrieron recientemente en Xanthomonas campestris y Treponema denticola. En 

X. campestris la glicerofosfocolina (GPC) se acila dos veces para obtener PC (Moser et al., 2014a). 

En T. denticola la síntesis de PC es catalizada en tres pasos. Los dos primeros pasos de la vía son 

catalizados por la enzima bifuncional LicCA responsable de la formación de CDP-colina a partir de 

colina (Kent et al., 2004). El paso final de la vía que conduce a la formación de PC es catalizado por 

la enzima 1,2-diacilglicerol colina fosfotransferasa (Ctp) a partir de CDP-colina y diacilglicerol 

(Vences-Guzmán et al., 2017).  
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Figura  5. Síntesis de los fosfolípidos PS, PE y PC en bacterias.  La síntesis del fosfolípido zwitteriónico PE ocurre en 

2 pasos, catalizadas por la fosfatidilserina sintasa (Pss) y la fosfatidilserina descarboxilasa (Psd). Para la síntesis de PC se 

han descrito 4 vías. Citidina difosfato-diacilglicerol (CDP-DAG), vía de la PC sintasa (Pcs), fosfatidilserina sintasa (Pss), 

fosfatidilserina (PS), fosfatidilserina descarboxilasa (Psd), fosfatidiletanolamina (PE), S-adenosil-L-metionina (SAM), S-

adenosil-L-homocisteina (SAH), citidina monofosfato (CMP), fosfocolina citidililtransferasa (CTP), cadenas de ácidos 

grasos (R1, R2) (Tomada y modificada de López-Lara & Geiger, 2017). 
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1.3.3 Síntesis de fosfatidilglicerol, cardiolipina y lípidos derivados de ambos 

 

El PL aniónico PG se sintetiza en dos pasos a partir de CDP-DAG, primero la 

fosfatidilglicerofosfato sintasa (PgsA) transfiere sn-glicerol-3-fosfato a CDP-DAG, generando 

fosfatidilglicerofosfato (PGP) y CMP. Después PGP es inmediatamente desfosforilado por una PGP 

fosfatasa para formar PG (Fig. 6). En E. coli se han descrito tres diferentes fosfatasas (PgpA, PgpB 

PgpC) que pueden desfosforilar PGP para formar PG (Lu et al., 2011). Finalmente, la CL sintasa 

ClsA sintetiza CL a partir de dos moléculas de PG. E. coli tiene dos más CL sintasas llamadas ClsB 

y ClsC. ClsC forma CL a partir de PG y PE (Tan et al., 2012). Streptomyces coelicolor y otros 

actinomicetos utilizan la vía eucariota para sintetizar CL a partir de CDP-DAG y PG, formando así 

CL y CMP (Sandoval-Calderon et al., 2009). En X. campestris, una sintasa bifuncional CL/PE 

sintetiza CL a partir de CDP-DAG y PG, además también puede catalizar la formación de PE 

dependiente de etanolamina (Moser et al., 2014b).  

 

En Staphylococcus aureus se describió que el lípido aniónico PG puede ser convertido en lípido 

catiónico lisil-PG (LPG). En esta reacción, la lisina se transfiere de un tRNA Lys cargado al grupo de 

cabeza de glicerol de PG (Gould & Lennarz, 1967; Lennarz et al., 1967; Nesbitt & Lennarz, 1968). El 

gen que codifica la enzima MprF responsable de la formación de LPG se describió por primera vez 

también en S. aureus durante una selección de mutantes más susceptibles que el tipo silvestre a los 

péptidos antimicrobianos catiónicos (Peschel et al., 2001).  En Listeria monocytogenes un aminoacil-

PG sintasa se requiere para su formación y si la formación de LPG está alterada en Listeria, además 

se altera la formación de lisil-CL (LCL), lo cual indica que no es necesario una segunda enzima para 

la transferencia de aminoacilos a CL (Dare et al., 2014). No queda claro si el aminoácido (lisina o 

alanina) es transferido a CL o si una CL sintasa puede usar la PG aminoacilada como sustrato y 

convertirla en LCL o alanil-CL (ACL). 

 

 

 

https://translate.googleusercontent.com/translate_f#20
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Figura  6. Síntesis de los fosfolípidos aniónicos PG y CL. La síntesis del fosfolípido aniónico PG, inicia con la PgsA, 

la cual cataliza la condensación de G3P con CDP-DAG, para formar PGP que se desfosforila por una fosfatasa para 

formar PG. En E. coli se caracterizó la enzima ClsA, que sintetiza CL mediante la condensación de dos moléculas de PG, 

dando como producto CL.  Fosfatidilglicerofosfato sintasa (PgsA), fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), 

fosfatidilinositol 1-fosfato fosfatasa (Pipp) (Tomada y modificada de López-Lara & Geiger, 2017). 
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2.1 Lípidos libres de fósforo 

 

Durante décadas, el principal modelo para el estudio de la biosíntesis de lípidos de membrana 

en bacterias ha sido E. coli, que acumula tres PLs en su membrana. Anteriormente se pensaba que 

todas las bacterias tenían la misma composición lipídica. Sin embargo, ahora se sabe que muchas 

otras bacterias poseen una membrana más compleja y sintetizan otros glicerofosfolípidos tales como: 

PS, PC o PI (Sohlenkamp & Geiger, 2016). Además de los PLs, las bacterias pueden formar una 

variedad de lípidos de membrana libres de fósforo a partir de diacilglicerol (DAG). Ejemplo de estos 

lípidos son GL, SLs y DGTS. Otros lípidos de membrana presentes en bacterias que no presentan una 

estructura de DAG, son SfLs, SphLs, HOP y los OLs (López-Lara & Geiger, 2017; Geiger et al., 

2010ab). Actualmente con el gran número de genomas accesibles se pueden hacer predicciones sobre 

la distribución de los lípidos. 

 

Los glucosil diacilgliceroles (GL) son glicolípidos de membrana descritos en plantas, 

animales y bacterias Gram-positivas, pero existen también algunas publicaciones sobre GL en 

bacterias Gram-negativas. Por ejemplo, en condiciones de crecimiento que limitan el Pi, 

Mesorhizobium loti produce la glicosiltransferasa procesiva Pgt que provoca la formación de GL 

(Devers et al., 2011). Estos lípidos contienen glucosa o galactosa, en algunos casos también manosa 

u otros azúcares con diferentes enlaces glucosídicos en su grupo de cabeza (Fig. 7) (Hölzl & 

Dörmann, 2007). 

 

Los SLs, se encuentran principalmente distribuidos en organismos fotosintéticos, desde 

bacterias hasta plantas (Fig. 7) (Benning, 1998). Se ha demostrado que los SLs son requeridos para 

el crecimiento de Rhodobacter sphaeroides y las cianobacterias en condiciones limitantes de Pi. Se 

ha mostrado una correlación inversa entre la cantidad de PG y SLs en condiciones de limitación de 

Pi, sugiriendo que los SLs remplazan a PG en limitación de Pi (Benning et al., 1993). Ambos lípidos 

SLs y PG son aniónicos con carga negativa en sus grupos cabeza. El PG es el único PL en las 

cianobacterias (Wada & Murata, 1998). 

 

Los DGTS constituyen parte de las membranas de los organismos eucariotas inferiores, como 

algas verdes, musgos, helechos, hongos o amebas (Fig. 7) (Künzler & Eichenberger, 1997; Furlong 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5897459/#CR119
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et al., 1986). En algunas α-proteobacterias se ha sugerido que en condiciones de limitación de Pi los 

DGTS remplazan a PC (Benning et al., 1995; Geiger et al., 1999). Ambos, DGTS y PC son 

zwitteriónicos a pH fisiológico y pueden ser intercambiables para funciones esenciales en bacterias. 

La primera α-proteobacteria, en la que se estudió la formación de DGTS fue en R. sphaeroides 

(Benning et al., 1995). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 7. Lípidos de membrana libres de fósforo derivados de DAG en bacterias. Además de los glicerofosfolípidos, 

muchas bacterias pueden formar lípidos de membrana derivados del diacilglicerol (DAG), que carecen de fósforo en su 

estructura, entre ellos diferentes glicolípidos, lípidos de sulfolípidos (SL) o diacilgliceril trimetilhomoserina (DGTS). Las 

rutas para la biosíntesis de glicolípidos, sulfolípidos y DGTS se inician todas con el precursor común DAG (Tomada y 

modificada de Geiger et al., 2010b).  
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Los SphLs ocurren solo en unas pocas bacterias, especialmente en algunas bacterias 

anaerobias, donde parecen reemplazar funcionalmente a otros lípidos de membrana bacteriana. Se ha 

descrito algunas bacterias Gram-negativas, como sp. Capsulata, sp. adhaerens y Sorangium 

cellulosum que carecen de LPS en su ME y en su lugar tienen Glico-SphLs como reemplazos 

funcionales (Kawahara et al 2000; Kawahara et al., 2001; Keck et al, 2011). También se han 

identificado en las especies Sphingomonas (Kawahara et al., 1991; Kawahara et al., 2002). Varias 

cepas de la especie Bacteroides tienen dos tipos de Fosfo-SphLs, Ceramida-fosfoetanoliamina y 

Ceramida-fosfoglicerol (Fig. 8) (Kato et al., 1995). Se sugiere que la capacidad para formar SphLs 

está más extendida en α-proteobacterias (Gluconobacter, Granulibacter, Caulobacter) de lo que se 

pensaba anteriormente, incluso puede estar presente en la β-proteobacteria Nitrosomonas y en varias 

cepas patógenas de E. coli enterotoxígénica (ETEC) (Geiger et al., 2010a). 

 

Los SfL son lípidos inusuales que se encuentran en las ME de las bacterias Gram-negativas 

del filo Bacteroidetes (Godchaux & Leadbetter, 1983; Godchaux & Leadbetter, 1988). Los SfLs se 

pueden describir como una clase inusual de SphLs con un grupo de ácido sulfónico en la base del 

esfingoide y están relacionados estructuralmente con las ceramidas. Basado en la similitud 

estructural, se sugirió anteriormente que su biosíntesis podría funcionar de manera análoga (Fig. 8) 

(Merrill, 2011; Geiger et al., 2010a; Walker et al., 2017). En un estudio se describió la identificación 

de la cisteato-grasa acil transferasa Fjoh_2419, la cual es requerida para la síntesis de la capnina 

precursora de SfLs en Flavobacterium johnsoniae. La expresión del gen fjoh_2419 en E. coli provocó 

la formación de una molécula derivada de capnina. En F. johnsoniae los mutantes deficientes en 

fjoh_2419 carecían de SfL (Vences-Guzmán et al., 2021). Se sugiere que la ruta de los SfL es distinta 

a la ruta de los SphLs bacterianos porque hay una cetorreductasa que produce capnina después del 

paso de condensación, en lugar de después del paso de acilación. Sin embargo, la cetorreductasa 

empleada en el ensayo bioquímico no se validó genéticamente como componente de la vía 

biosintética de SfL (Liu et al., 2022). 

 

Los HOP son triterpenos pentacíclicos que se encuentran localizados en las membranas de 

algunas bacterias (Rohmer et al., 1984; Jahnke et al., 1992; Jürgens et al., 1992; Simonin et al., 1996).  

Los HOP bacterianos pueden ser análogos del colesterol, el cual se encuentra generalmente ausente 

en bacterias (Fig. 8) (Ourisson et al., 1987; Rohmer et al., 1979). Los HOP se encuentran presentes 
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en cianobacterias, actinomicetos, algunas α-proteobacterias, β-proteobacterias y δ-proteobacterias 

(Blumenberg et al., 2009; Seipke & Loria 2009; Welander et al., 2010, Welander et al., 2012; 

Schmerk et al., 2011; Sáenz et al., 2012; Schmerk et al., 2015). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Lípidos de membrana presentes en bacterias que no presentan una estructura de DAG. Se sugiere que 

SphLs y SfLs están asociados exclusivamente con la ME de muchas bacterias. Los HOP están involucrados en mejorar 

la estabilidad e impermeabilidad de la membrana bacteriana. Esfingolípidos (SphLs), sulfonolípidos (SfLs) hopanoides 

(HOP). 
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2.1.1 Biosíntesis de lípidos de ornitina 

 

 Un grupo importante de lípidos libres de fósforo son los aminolípidos que contienen un grupo 

de cabeza de uno o dos aminoácidos unidos a un ácido graso β-hidroxilado a través de un enlace 

amida (lisina, glicina, serinaglicina y glutamina). El aminolípido mejor estudiado es el OLs que 

contiene el aminoácido no proteinogénico ornitina como grupo cabeza (Geiger et al., 2010a; Moore 

et al., 2016). 

 

Los OLs están ampliamente distribuidos entre las bacterias Gram-negativas y en algunas 

bacterias Gram-positivas, como las especies de Mycobacterium y Streptomyces, sin embargo parecen 

estar ausentes en Archaea y Eukarya (López-Lara et al., 2003; Geiger et al., 2010a; Vences-Guzmán, 

2014). Aunque los OLs pueden estar presentes en ambas membranas de bacterias Gram-negativas, se 

ha demostrado que las especies Thiobacillus thiooxidans, R. tropici y Brucella abortus los enriquecen 

en la ME (Dees & Shivery 1982; Vences-Guzmán et al., 2011; Palacios-Chaves et al., 2011). Basados 

en el análisis de las secuencias del ADN genómico, se estima que aproximadamente el 50% de las 

especies bacterianas secuenciadas tienen la capacidad de formar OLs constitutivamente o en 

condiciones específicas de crecimiento (Vences-Guzmán et al., 2015; Sohlenkamp & Geiger, 2016; 

Córdoba-Castro, 2022). 

 

En S. meliloti, los OLs se sintetizan en dos pasos enzimáticos (Fig. 9) (Gao et al., 2004; 

Weissenmayer et al., 2002). En el primer paso la N- aciltransferasa OlsB acila al aminoácido ornitina 

con un ácido graso 3-hidroxilado formando lisolípido de ornitina (LOL) (Gao et al., 2004). El 

segundo paso, la O-aciltransferasa OlsA realiza una acilación al residuo hidroxilo del primero ácido 

graso formando OLs (Weissenmayer et al., 2002). En Serratia proteamaculans se descubrió una 

enzima bifuncional llamada OlsF capaz de catalizar las dos reacciones de acilación requeridas para 

la formación de OLs (Fig. 9) (Vences-Guzmán et al., 2015). 

 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3053409/#R36
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3053409/#R20
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Figura 9. Biosíntesis de OLs. La síntesis de OLs se realiza a partir de dos reacciones enzimáticas: la N-aciltransferasa 

OlsB forma la molécula de liso-lípido de ornitina (LOL), la O-aciltransferasa OlsA forma la molécula de OL. Ambas 

enzimas utilizan la proteína acarreadora de grupos acilo constitutiva (AcpP) como donador de grupos acilo. La enzima 

bifuncional OlsF puede realizar las actividades enzimáticas de OlsB y OlsA No se ha determinado cuál es el donador de 

grupos acilo de la proteína OlsF. (Tomada y modificada de Vences-Guzmán et al., 2012; Vences-Guzmán et al., 2015). 

 

Hasta el momento se han descrito cuatro enzimas que pueden modificar los OLs, tres 

hidroxilasas y una metiltransferasa (Fig. 10). En R. tropici se describió la enzima OlsC, la cual 

adiciona un grupo hidroxilo en la posición 2 del ácido graso unido por enlace éster (Rojas-Jiménez et 

al., 2005; Vences-Guzmán et al., 2011). En Burkholderia cenocepacia se describió la enzima OlsD, 

la cual introduce un grupo hidroxilo en la posición 2 del ácido graso unido por enlace amida 

(González-Silva et al., 2011). En R. tropici se identificó OlsE, quien introduce un grupo hidroxilo en 

el aminoácido ornitina en la posición 4 (Vences-Guzmán et al., 2011; Hölzl et al., 2018). Finalmente, 

en Singulisphaera acidiphila se identificó OlsG que realiza la triple metilación en el grupo amino de 

la ornitina (Escobedo-Hinojosa et al., 2015). Además, datos bioquímicos y estructurales muestran 

que existe una enzima en el género Gluconobacter y otras bacterias pertenecientes a las 

Rhodospirillales que cataliza la formación de una OL modificada con taurina. En Gluconobacter 

cerinus, los OLs están hidroxilados en la posición C-2 del ácido graso unido a éster y pueden 

modificarse con un residuo de taurina que está unido a amida al grupo α-carboxilo de ornitina. Este 
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tauro-OL también se denomina cerilipina por la especie bacteriana de la que se aisló por primera vez 

(Tahara et al., 1976ab). 

 

 

 

 

Figura 10. Modificaciones de los OLs. Se han descrito tres OLs hidroxilasas diferentes: OlsC, OlsD, OlsE además de la 

metiltransferasa OlsG. El OL S1 sin modificar es hidroxilado por OlsC, lo que lleva a la formación del OL P1, puede ser 

hidroxilado por OlsD, lo que lleva a la formación de OL NL1 o puede ser hidroxilado por OlsE, lo que lleva a la formación 

de OL S2. El OL S1 puede sufrir 3 metilaciones por OlsG en la cabeza de la ornitina, lo que lleva la formación de TMOL: 

N, N, N- trimetil lípido de ornitina (Tomada y modificada de Vences-Guzmán et al., 2012; Escobedo-Hinojosa et al., 

2015). 
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3. JUSTIFICACIÓN 
  

Las bacterias utilizan diferentes estrategias para adaptarse a diferentes condiciones 

ambientales. Esto les permite prosperar en una amplia gama de nichos, y en condiciones ambientales 

desfavorables que inducen una respuesta de estrés. Para hacer frente a estas tensiones y sobrevivir, 

las modificaciones de los lípidos de membrana juegan un papel importante en varias condiciones 

adversas, alterando las propiedades de los lípidos y así las propiedades de las membranas. En este 

estudio se recopiló información sobre los diferentes mecanismos que utilizan las bacterias para 

modificar y/o sustituir los lípidos de membrana durante diferentes condiciones de estrés abiótico. Nos 

enfocamos en los estreses por temperatura, en la respuesta a condiciones de acidez y en la limitación 

de fosfato en el ambiente, porque existe más información en la literatura sobre estas respuestas. 
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4. OBJETIVOS 

 

4.1 Objetivo general 

 

Entender y describir como diferentes condiciones de estrés abiótico conducen a modificaciones de 

lípidos en las membranas bacterianas.  

 

4.2 Objetivos específicos 

 

▪ Entender como la remodelación de lípidos de membrana en bacterias permite resistir 

condiciones de limitación de fosfato. 

▪ Entender como la remodelación de lípidos de membrana en bacterias permite resistir 

condiciones de estrés por temperatura.  

▪ Entender como la remodelación de lípidos de membrana en bacterias permite resistir 

condiciones de estrés por acidez. 
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5. METODOLOGÍA 
 

Método:  

Esta es una investigación de tipo bibliográfico, que se llevó a cabo utilizando información de la 

literatura relacionada con el tema a investigar.   

 

Técnica: 

Una vez recolectada la información, se dispuso a seleccionar la información requerida entre cada una 

de las fuentes consultadas, en primer orden, libros, se procedió a la lectura de los capítulos de libros 

que tenían en relación con el tema en cuestión partiendo de temas a nivel más general. Seguidamente 

se consultaron artículos científicos y artículos de revisión en revistas indexadas avaladas por pares de 

expertos en el campo para obtener información más específica, se describió la información de los 

resultados obtenidos del estudio, con el fin de enriquecer nuestra información, aportando mayor ayuda 

a la investigación. También se consultaron tesis a nivel doctoral a partir de las cuales se realizó una 

recopilación de trabajos de investigación. 

 

Recursos:  

Entre los recursos utilizados para realizar esta investigación, se pueden mencionar las siguientes 

fuentes de consulta que se realizaron en línea: 

 

1. Libros: Se consultaron libros académicos.  

2. Análisis de bases de datos: PubMed y Google Académico. 

3. Tesis: Se realizó una recopilación adecuada de trabajos de investigación a nivel doctoral la cuales 

tenían relación con el tema, que fueron realizadas en la Universidad Nacional Autónoma de México 

(UNAM) y una tesis de la Universidad Autónoma del Estado de Morelos (UAEM). 
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6. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 

6.1 Remodelación de lípidos de membrana en condiciones de estrés abiótico 

 

E. coli fue el principal organismo modelo para el estudio de los lípidos de la membrana 

bacteriana durante muchas décadas. Sus principales lípidos de membrana son los PLs, PE, PG y CL 

(Rock, 2008). Sin embargo, diferentes especies bacterianas tienen diferentes composiciones de 

membrana, incluso la composición de membrana de las células que pertenecen a una sola especie no 

es constante (Sohlenkamp & Geiger, 2016). Las bacterias pueden remodelar la composición de lípidos 

de su membrana en respuesta a cambios en el medio ambiente. Estas adaptaciones modifican las 

propiedades de las membranas y permiten que las bacterias sobrevivan a condiciones desfavorables. 

Las modificaciones de los lípidos de membrana que se producen se pueden dividir en dos tipos: (1) 

los lípidos existentes pueden ser modificados para obtener una membrana con diferentes propiedades 

que permita una respuesta rápida a los cambios ambientales. (2) Los lípidos existentes se degradan y 

se sintetizan de novo lípidos con nuevas características que reemplazan a los antiguos (Sohlenkamp 

& Geiger, 2016).  

A continuación, analizaremos cómo se generan las modificaciones de los lípidos de la 

membrana bacteriana en condiciones de estrés abiótico, como limitación de Pi, cambios de 

temperatura y pH ácido. En este trabajo se seleccionaron estos estreses debido a que son los más 

estudiados y porque las bacterias están expuestas frecuentemente a estos tipos de estrés.  

 

6.1.1 La limitación de fosfato altera la composición de lípidos de membrana 

 

La principal forma asimilable del fósforo en las bacterias es el anión ortofosfato (PO4
3-), 

comúnmente conocido como Pi (Santos-Beneit, 2015). El Pi tiene un papel importante en las células, 

participa en el metabolismo energético, en la fosforilación de proteínas, y también es un componente 

estructural de los ácidos nucleicos y los PLs (Yuan et al., 2006). Sin embargo, el Pi presenta una baja 

disponibilidad debido a su lenta difusión y alta fijación en los suelos, los sedimentos y el agua (Shen 

et al., 2011). Para adaptarse y sobrevivir a concentraciones limitantes de Pi las bacterias han 

desarrollado mecanismos fisiológicos y bioquímicos (Santos-Beneit, 2015). En respuesta a la 

limitación de Pi, las bacterias pueden reducir el tamaño de la reserva de ADN al conservar menos 
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copias del genoma (Zerulla et al., 2014). Muchas bacterias inducen la expresión de la enzima 

polifosfato cinasa (PpK), causando la acumulación de polifosfato como reservorio de Pi el cual se 

puede reutilizar en tiempos de escasez de fosfato. Las enzimas más comunes inducidas ante 

deficiencia de Pi son, las fosfatasas alcalinas (PhoA), las fosfolipasas (PhoD), las glicerofosfodiéster 

fosfodiesterasas (GlpQ y UgpQ), las fitasas (PhyC) y las 5′-nucleotidasas (UshA) (Ghorbel et al., 

2006; Wanner & Chang, 1987). Algunas bacterias para ahorrar nutrientes pueden reemplazar los 

ácidos teicoicos (polímeros ricos en Pi que se encuentran localizados en la pared celular de las 

bacterias Gram-positivas por ácidos teicurónicos (polímeros sin Pi), este mecanismo es regulado por 

el regulón Pho (Liu et al., 1998). 

 

En E. coli el sistema regulador de dos componentes PhoR-PhoB regula la expresión de genes 

en respuesta a las concentraciones de Pi en el ambiente. Cuando la concentración de Pi ambiental es 

baja, el sensor quinasa PhoR la detecta y activa el regulador de respuesta y activador transcripcional 

PhoB por fosforilación (Fig. 11) (Wanner, 1996). Posteriormente PhoB fosforilado se une a cajas Pho 

en las regiones promotoras para activar la transcripción de genes. En condiciones de saturación de Pi, 

la proteína PhoU inhibe la actividad de PhoR y PhoR defosforilado ya no fosforila a PhoB; PhoB no 

fosforilado es incapaz de unirse a las cajas Pho y no activa la transcripción (Figura 11) (Kritmetapak 

& Kumar, 2021). La mayor parte de los genes relacionados en la captación y el metabolismo de Pi 

están regulados por PhoB, excepto los genes del sistema de captación de Pi de baja afinidad (Wanner, 

1996). Varios de los genes del regulón Pho codifican una secuencia de productos proteicos, como la 

fosfatasa alcalina y los transportadores de fosfato, que favorecen la adaptación bacteriana a los 

cambios en las concentraciones ambientales de Pi (Lamarche et al., 2008). 

 

Uno de los procesos celulares inducidos en estas condiciones es la remodelación de 

membranas. La obtención de Pi degradando los PLs de membrana libera el fósforo contenido en ellos 

para ser usado en otros procesos celulares, como es la síntesis de ácidos nucleicos (Ulrich et al., 2005; 

Vences-Guzmán, 2014). 
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Figura 11. Detección de fosfato en E. coli. En condiciones de saturación de Pi, PhoU inhibe la actividad de PhoR, lo 

que incrementa los niveles de PhoB no fosforilado y la inactivación de los genes del regulón de Pho.  En condiciones de 

agotamiento de Pi, PhoR se activa por autofosforilación que a su vez fosforila PhoB. El PhoB fosforilado actúa como un 

factor de transcripción que se une a la caja Pho del regulón Pho y regula la transcripción de genes diana implicados en la 

conservación de Pi (Tomada y modificada de Kritmetapak & Kumar, 2021).  

 

En la bacteria S. meliloti cuando se cultiva en medio mínimo con 1.3 mM de Pi sus principales 

lípidos de membrana son PG, CL, PE, PC (Fig. 12A). En cambio, cuando S. meliloti es cultivada bajo 

condiciones de limitación en 0.02 mM de Pi (Fig. 12B), reemplaza una parte de sus PLs por lípidos 

de membrana libres fósforo como son DGTS, SLs y OLs (Fig. 13). En estas condiciones, la cantidad 

relativa de CL se incrementa ligeramente y la de PG se reduce levemente debido al bajo contenido de 

Pi, mientras que la de los lípidos zwitteriónicos (PE, MMPE, DMPE y PC) disminuye drásticamente 

(Tabla 1). Por el contrario, las cantidades relativas de los (lípidos I) SLs, (II) OLs, y (III) DGTS 

aumentan (Fig.12C) (Geiger et al., 1999). Estos lípidos sin fósforo no son necesarios para establecer 

el estilo de vida simbiótico de S. meliloti con la planta huésped, sin embargo, son importantes para 

un crecimiento óptimo en condiciones que limitan el Pi (López-Lara et al., 2005). En limitación de 

Pi, se induce la fosfolipasa C PlcP que degrada a los PLs zwitteriónicos. El resultado de la degradación 

de estos PLs es DAG, que puede ser reutilizado para la biosíntesis de lípidos sin fósforo, como SLs 

y DGTS (Zavaleta-Pastor et al., 2010).   
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Figura 12. Separación de lípidos en cromatografía en capa fina (TLC). Lípidos marcados con [14C] -acetato de S. 

meliloti 1021 de tipo silvestre, (A) después del crecimiento en medio mínimo con concentraciones altas (B) y bajas de Pi 

(C).  Los lípidos fosfatidilcolina (PC), dimetilfosfatidiletanolamina (DMPE), monometilfosfatidiletanolamina (MMPE), 

fosfatidiletanolamina (PE), fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), lípido I (I), lípido II (II) y lípido III (III) (Tomada 

de Geiger et al., 1999). 
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Figura 13. Estructuras de lípidos libres de fósforo en S. meliloti. SLs (A), OLs (B) y DGTS (C) (Tomada de Geiger 

et al., 1999). 

 

Tabla 1. Composición de lípidos de membrana de S. meliloti. Cultivado en presencia de Pi (1.3 mM) y bajo Pi (0.02 

mM). Fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), fosfatidiletanolamina (PE), monometilfosfatidiletanolamina (MMPE), 

dimetilfosfatidiletanolamina (DMPE), fosfatidilcolina (PC), sulfolípidos (SL), lípido de ornitina (OL) y diacilgliceril 

trimetilhomoserina (DGTS) (Tomada y modificada de Geiger et al., 1999). 
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En condiciones limitantes de Pi la bacteria fotosintética R. sphaeroides altera la composición 

de lípidos de membrana. Se sugirió que PG es reemplazado por SLs, PC por DGTS y PE por OLs. R. 

sphaeroides también produce glucolípidos que tienen en su grupo cabeza glucosa o galactosa durante 

la limitación de Pi (Benning et al., 1995). En Pseudomonas fluorescens y en Pseudomonas diminuta, 

durante la limitación de Pi, los PLs de membrana son reemplazados por GL libres de fósforo y OLs 

(Minnikin & Abdolrahimzadeh, 1974;  Minnikin et al., 1974).  

 

Los GL también presentan un papel fundamental en diversos miembros de las proteobacterias 

bajo privación de Pi, similar a las cianobacterias y plantas, donde reemplazan los PLs de membrana, 

para ahorrar el Pi (Hölzl & Dörmann, 2007; Devers et al., 2011; Geske et al., 2013). Agrobacterium 

tumefaciens cuando se cultiva en medios con altas concentraciones de Pi sintetiza diferentes PLs como 

son PE, MMPE, DMPE, PC, PG y CL y dos formas de OLs (Figura 14A). En cambio, durante la 

privación de Pi se acumulan cuatro GLs, DGTS y se incrementan los OLs (Figura 14B) (Geske et al., 

2013). 
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Figura 14. Separación de lípidos de A. tumefaciens en cromatografía en capa fina bidimensional (2D-TLC). El tipo 

silvestre cultivado con altas concentraciones de Pi (A) y con deficiencia de Pi (B). Fosfatidilcolina (PC), 

monometilfosfatidiletanolamina (MMPE), fosfatidiletanolamina (PE), fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), 

diacilglicerol trimetilhomoserina (DGTS), OL sin modificar (OL1), OL hidroxilado (OL2), 

glucosilgalactosildiacilglicerol (GGD) y digalactosildiacilglicerol (DGD), GL desconocido (U1 y U2). Los lípidos 

desconocidos se indican con un signo de interrogación. Para TLC bidimensional, se usó cloroformo/metanol/agua 

(65:25:4) para la primera dimensión; para la segunda dimensión, la relación de los compuestos solventes se ajustó a una 

relación cloroformo/metanol/ácido acético/agua de 90:15:10:3,5 para optimizar la separación de U2 y CL (Tomada de 

Geske et al., 2013). 

 

M. loti cuando crece bajo privación de Pi, acumula GL, DGTS y OLs hidroxilados, y se sugiere 

que estos lípidos sirven como sustituto de los PLs (Diercks et al., 2015). La bacteria reductora de 

sulfato Desulfovibrio alaskensis G20 cultivada en limitación de Pi, a concentraciones inferiores 10 

μM, presenta tasas de crecimiento más bajas y reemplaza más del 80% de los PLs de su membrana 

por GL y OLs (Bosak et al., 2016). En D. alaskensis se caracterizó que Dde_3661, un homólogo de 

OlsF, es responsable de la síntesis de OLs durante la limitación de Pi (Bosak et al., 2016).  
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Vibrio cholerae, agente causal del cólera se demostró que, reemplaza en ambientes bajos de 

Pi parte de los PLs de su membrana por OLs. Se sugiere que la enzima responsable de la síntesis en 

esta bacteria es un homólogo de OlsF (VC0489), cuya expresión está directamente regulada por el 

sistema PhoBR (Barbosa et al., 2018).  

 

En S. proteamaculans cultivada en condiciones limitantes de Pi a 12.5 μM, se observó un 

aumento de la formación de OLs no modificado (S1). Los OLs se acumularon hasta un 40% de los 

lípidos de membrana totales (Vences-Guzmán et al., 2015). 

 

6.1.2 Cambios de temperatura modifican la composición de lípidos de membrana  

 

Todos los microorganismos tienen un rango de temperatura en el cual pueden crecer. Para la 

mayoría de las bacterias, la diferencia entre la temperatura mínima y la temperatura máxima de 

crecimiento es de aproximadamente 30 ºC. La temperatura del ambiente afecta la difusión y el 

transporte de solutos, la fluidez de la membrana, la cinética enzimática, y las interacciones de los 

ácidos nucleicos y las proteínas. En bacterias, algunos mecanismos de adaptación a cambios de 

temperatura son: expresión de proteínas de choque de calor, choque frío o un metabolismo alterado 

(Georlette et al., 2004). Otro mecanismo es la modificación de la composición de la membrana 

plasmática para ajustar la fluidez de la membrana, debido a que está implicada en procesos 

metabólicos y en la cadena de transporte de electrones (Denich et al., 2003; van de Vossenberg et al., 

1999). Bacterias como E. coli a medida que descienden las temperaturas, introducen insaturaciones 

que causan torceduras en los ácidos grasos que inhiben el empaquetamiento de lípidos y aumentan la 

fluidez de la membrana para contrarrestar los efectos de la temperatura baja (Fig. 15) (Sinensky, 

1974; Mansilla et al., 2004).  

 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC7240044/#B22
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Figura 15.  Cómo las insaturaciones de los ácidos grasos afectan y el empaquetamiento de los lípidos y las 

propiedades de la membrana. Muchas bacterias tienen sistemas de elongación FASII que producen ácidos grasos de 

cadena lineal saturados (SFA) e insaturados (UFA) (Tomada y modificada de Sastre et al., 2020).  

 

La fluidez de la membrana también se puede modificar por la incorporación de ácidos grasos 

ramificados, como es el caso de la bacteria Gram-positiva S. aureus (Schleifer et al., 1990). Existen 

los BCFA iso y anteiso. Una mayor proporción de ácidos grasos ramificados interfiere con el 

empaquetamiento de los lípidos (Klein et al., 1999; Edgcomb et al., 2000; Zhu et al., 2005a). Los 

ácidos grasos con ramificación anteiso tienen un mayor efectivo que los ácidos grasos con 

ramificación iso sobre la fluidez la membrana (Fig. 16) (Parsons & Rock 2013; Zhang & Rock, 2008: 

Annous et al., 1997). Otra consecuencia es una reducción del grosor de la bicapa lipídica (Poger et 

al., 2014; Mostofian et al., 2019). La α-cetoácido deshidrogenasa de cadena ramificada (BKD) es el 

complejo enzimático responsable para la catálisis de las primeras etapas de la producción de BCFA. 

Membranas de la mutante inactivada en la enzima BKD muestran una disminución en la fluidez de 

la membrana y un impacto negativo en el crecimiento a bajas temperaturas (Singh et al., 2008). La 

bacteria B. subtilis puede regular la fluidez de la membrana mediante estrategias de BCFA y de 

insaturación (Klein et al., 1999; Weber et al., 2001). Estas alteraciones de membrana han sido bien 

estudiadas en el patógeno L. monocytogenes, para sobrevivir a bajas temperaturas (Zhu et al., 

2005ab).  
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Figura 16. Estructuras químicas de los ácidos grasos ramificados iso y antesiso que se pueden encontrar en 

fosfolípidos de membrana.  El ácido graso (iso) disminuye la fluidez de la membrana, el ácido graso (anteiso) aumenta 

la fluidez de la membrana en comparación con las isocadenas (Tomada y modificada de López-Lara & Geiger, 2019). 

 

En la mayoría de los UFA, la configuración de los dobles enlaces es cis en lugar de trans. La 

orientación cis tiene un efecto importante en la estructura molecular porque cada doble enlace inserta 

una curva en la cadena hidrocarbonada (López-Lara & Geiger, 2019). Algunas bacterias han 

desarrollado mecanismo para cambiar los ácidos grasos cis-UFA en trans-UFA para adaptarse a los 

desafíos ambientales (Fig. 17). Los PLs con trans-UFAs simulan las propiedades físicas de los PLs 

que contienen SFAs (Zhang & Rock, 2008). Un incremento de la temperatura desencadena un 

incremento significativo de los PLs trans-UFA (Cronan & Gelmann,1975). La adaptación bacteriana 

al aumento de temperatura sobre la producción de trans-UFA está bien estudiado en P. putida y en 

Vibrio sp (Diefenbach et al., 1992; Okuyama et al., 1990). Los ácidos grasos insaturados y de cadena 

ramificada aumentan la fluidez de la membrana y cumplen la función de adaptación al estrés térmico 

(López-Lara & Geiger, 2019).  
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Figura 17. Ácidos grasos mono-insaturados pueden existir en la configuraciones cis o trans. Los ácidos grasos trans 

imitan los ácidos grasos saturados y brindan resistencia a los solventes y aumentos en la temperatura de crecimiento 

(Tomada y modificada de Zhang & Rock, 2008).  

 

Se sugiere que la permeabilidad relativamente baja de la ME se puede construir usando lípidos 

con una alta capacidad de interacciones laterales de puentes de hidrógeno, incluidos LPS, SphLs, 

SfLs y OLs. No está claro qué ventajas se pueden obtener utilizando estos lípidos, pero puede ser 

razonable suponer que se puede obtener una mayor flexibilidad a expensas de una menor capacidad 

de barrera (Nikaido, 2003). Aparentemente, los OLs y especialmente sus formas hidroxiladas juegan 

un papel en la respuesta al estrés por temperatura. Se sugiere que los enlaces de hidrógeno adicionales 

deberían dar como resultado la estabilización de la bicapa lipídica y una reducción de la 

permeabilidad de la membrana, lo que podría explicar la disminución de la resistencia a la temperatura 

en mutantes que carecen de las hidroxilaciones (Vences-Guzmán, et al., 2011).  

 

En Burkholderia cepacia crecido a temperaturas mayores se observa un aumento en las 

proporciones de especies moleculares de PE y OLs hidroxilados (Taylor et al., 1998). En R. tropici, 

se observó un incremento en la formación de OLs hidroxilados a una temperatura de crecimiento de 

30 °C (Fig. 18A) (Vences-Guzmán et al., 2011). Mutantes de R. tropici, deficientes en la síntesis de 

OLs hidroxilados fueron afectados en el crecimiento a temperatura de 42 °C en comparación con el 

tipo silvestre. La mutante deficiente en olsE carecía de los OLs S2 y P2, la mutante deficiente en olsC 

carecía de P1 y P2 y en la doble mutante deficiente en ΔolsCΔolsE los OLs S2, P1 o P2 no se podían 

detectar (Fig. 18C) (Vences-Guzmán et al., 2011).  
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Figura 18. Separación de lípidos de R. tropici CIAT899 en 2D-TLC.  Las bacterias se cultivaron en medio complejo 

TY a 30 ºC (A), a 37 ºC (B), a 42 ºC (C), Se indican los PLs, fosfatidiletanolamina (PE), fosfatidilcolina (PC), 

fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), monometil PE (MMPE), dimetil PE (DMPE) y los lípidos de ornitina (OLs) 

S1, S2, P1 y P2. U (lípido desconocido) (Tomada de Vences-Guzmán et al., 2011). 

 

En A. tumefaciens la cantidad relativa de OLs S2 hidroxilado aumenta cuando se cultiva a 15 

°C, lo que es una temperatura de crecimiento baja para esta bacteria (Tabla 2). De hecho, parece que 

todo el OLs está en su forma hidroxilada a una temperatura baja, lo que indica que OlsE es 

suficientemente activo para cambiar todo OLs S1 en S2 hidroxilado (Vences-Guzmán et al., 2013). 

En Pseudopedobacter saltans la abundancia relativa de OLs hidroxilados aumentan a temperaturas 

altas, mientras que los lípidos de lisina (LLs) no modificados o LLs hidroxilados aumentan a 

temperaturas bajas, lo que sugiere que estos lípidos podrían estar involucrados en la respuesta al estrés 

de temperatura (Moore et al., 2015). 
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Tabla 2. Composición de lípidos de membrana de A. tumefaciens. El tipo silvestre A208, la mutante deficiente en olsE 

MAV07 y la mutante deficiente en olsB MAV08 se cultivaron en medio mínimo Sherwood a 30 ºC o 15 ºC y se marcaron 

durante 48 h con acetato [14C]. (Tomada y modificada de Vences-Guzmán et al., 2013).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

6.1.3 El pH ácido conduce a cambios en la composición de lípidos de membrana 

 

Las bacterias activan mecanismos en respuesta al estrés por acidez. Para sobrevivir a estas 

condiciones desfavorables, han desarrollado un conjunto de mecanismos de resistencia, que incluye 

el bombeo de protones fuera del citoplasma, la producción de amoníaco, reacciones de 

descarboxilación que consumen protones, así como las modificaciones de la composición de lípidos 

de membrana (Kanjee & Houry, 2013; Lund et al., 2014). Entre las modificaciones de los lípidos de 

membrana más estudiadas se encuentra la formación de ácidos grasos ciclopropano. La capacidad de 

E. coli para sobrevivir a pH 3.0 se correlaciona con el nivel de CFAs en la membrana, donde los 

ácidos grasos monoinsaturados presente en los PLs de E. coli son convertidos en sus derivados de 

ciclopropano (Brown et al., 1997). La enzima ciclopropano sintasa de ácidos grasos, transfiere un 
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grupo metilo de S-adenosil metionina a moléculas de ácidos grasos insaturados presentes en la MI 

bacteriana (Fig. 19) (Grogan et al., 1997; Hari et al., 2018). Se ha demostrado que las cadenas de 

acilo de ciclopropano de la membrana son un factor clave en la tolerancia a los ácidos bacterianos 

(Chang & Cronan 1999; Yang et al., 2015), las cepas que no presentan estos ácidos grasos son más 

sensibles a pH ácido (Kim et al., 2005) (Fig. 19).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 19. Ciclopropanación de ácidos grasos insaturados ligados a lípidos de membrana. Algunas bacterias pueden 

convertir ácidos grasos monoinsaturados en ácidos grasos de ciclopropano (CFA), a través de la enzima ciclopropano 

sintasa de ácidos grasos, utilizando el donador de grupos metilo S-adenosilmetionina (SAM). Los CFA son más estables 

a condiciones de estrés ambiental, como pH bajo (Tomada de Sohlenkamp, 2017). 

 

Se piensa que cambios específicos en la composición de la membrana pueden generar una 

menor fluidez e interferir con el flujo de protones a través de la membrana. L. monocytogenes 

cultivada en presencia de condiciones ácidas incorpora más SCFA saturados y menos BCFA en sus 

membranas, disminuyendo así la fluidez de la membrana en respuesta al estrés ácido, posiblemente 

para reducir la permeabilidad de la membrana para protones (Mastronicolis et al., 2010).  



 

46 
 

 

La longitud de las cadenas de los ácidos grasos tiene un papel fundamental en la respuesta al 

estrés ácido, contribuyen a la disminución de la fluidez de la membrana al alargar sus cadenas de 

ácidos grasos (Wu et al., 2012). Las bacterias orales Streptococcus gordonii, Streptococcus salivarius 

y Lactobacillus casei en respuesta a un pH bajo sufren alteraciones en la composición de su 

membrana, aumentan los niveles de ácidos grasos monoinsaturados. Como resultado de la 

acidificación ambiental, se ha demostrado que los ácidos grasos monoinsaturados son esenciales para 

la supervivencia a pH bajo (Fozo et al., 2004; Fozo & Quivey, 2004b). La bacteria Streptococcus 

mutans que se encuentra normalmente en la cavidad bucal humana, y en respuesta a la acidificación 

reduce la proporción de los ácidos grasos saturados de 14 y 16 carbonos por ácidos grasos 

monoinsaturados de cadena larga (18 y 20 carbonos) (Tabla 3). La adaptación de los ácidos grasos de 

la membrana es un mecanismo común utilizado por las bacterias para resistir al estrés ambiental (Fozo 

& Quivey, 2004a). 

 

Tabla 3. Proporciones de ácidos grasos de membrana en cultivos de S. mutans UA159.  Las bacterias se crecieron 

hasta la fase estacionaria a los valores de pH indicados. Los niveles del ácido graso C18:1 incrementaron de 

aproximadamente 18% a pH 6.5 a 24% a pH 5.5. Un aumento similar se observó en la proporción del ácido graso C20:1 

a los mismos valores de pH, con un aumento de 5.3% a 14% a pH 5.5 (Tomada y modificada de Fozo & Quivey, 2004).  

 

Otras estrategias que no involucren cambios en las proporciones entre ácidos grasos saturados 

vs insaturados o ácidos grasos lineales vs ácidos grasos ramificados para responder a las condiciones 

de pH se han descrito (Sohlenkamp, 2017).  
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 En R. tropici la presencia de grupos hidroxilo en los OLs se ha relacionado con una mayor 

resistencia al estrés por acidez. Mutantes deficientes en el gen olsC (899-ΔOlsC), presentan una 

disminución de crecimiento en condiciones de pH ácido en comparación con el tipo silvestre (Fig. 

20) (Vences-Guzmán et al., 2011).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 20. Crecimiento de una mutante de R. tropici CIAT 899 deficiente en el gen olsC. Crecimiento de la cepa 

silvestre (CIAT 899) y una mutante deficiente en el gen olsC (899-ΔolsC), cultivadas a pH 7.0 y a pH 4.0 (Tomada de 

Julio-Guerrero et al., 2018). 

 

Siguiendo un enfoque de biología sintética se intentó identificar si otras modificaciones de 

OLs también pueden contribuir a la respuesta a condiciones de estrés por pH ácido en R. tropici. Se 

construyeron cepas de R. tropici formando diferentes OLs y se cultivaron a pH 7.0 y a pH 4.5 para 

ver si la presencia de los diferentes OLs ayudara a crecer en condiciones de acidez. Cuando las cepas 

fueron cultivadas a pH 7.0, se observó un crecimiento similar en todas las cepas (Fig. 21A). En 

cambio, a pH 4.5, varias cepas crecieron mejor que la mutante de R. tropici que no forma OLs. La 

cepa que presenta tres modificaciones OlsC/OsE/OlsG muestra un crecimiento superior en 

comparación a las demás (Fig. 21B). Las combinaciones de las hidroxilaciones y metilaciones de OLs 

confieren ventajas de crecimiento en condiciones de estrés acido, en especial las que presentan la 

enzima OlsC (Vázquez-Almanza, 2022). Sin embargo, la cepa OlsD manifiesta un crecimiento por 

debajo de la mutante MAV05 que no forma OLs. 
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Figura 21.  Caracterización del crecimiento de R. tropici formando diferentes OLs a pH de 7.0 y 4.5. Las cepas que 

presentan más de una modificación tienen una ventaja de crecimiento en condiciones de estrés acido, en comparación con 

la cepa mutante MAV05 que no forma OLs (Tomada de Vázquez-Almanza, 2022).  
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Un experimento similar se hizo en la bacteria A. tumefaciens donde se analizó el crecimiento 

en condiciones de estrés por pH ácido de 5.5 y neutro de 7.0. En este caso las modificaciones de los 

OLs con hidroxilaciones, metilaciones o en combinación, no confieren ventajas de crecimiento a pH 

ácido (Vázquez-Almanza, 2022). 

 

Otro ejemplo en el cual la presencia o la síntesis de los OLs forman parte de la respuesta de 

bacterias a condiciones de acidez es en B. cenocepacia. Cuando esta bacteria se cultiva en medio 

complejo a pH 4.0, forma dos compuestos que migran como los OLs NL1 y NL2 en 2D-TLC (Figura 

22A). Por el contrario, ni NL1 ni NL2 se forman cuando la mutante deficiente en olsD es cultivada 

en medio complejo a pH 4.0 (Figura 22B) (González-Silva et al., 2011). En otro estudio el 

crecimiento de mutantes deficientes en la formación de OLs fue afectado levemente de B. 

cenocepacia en condiciones a pH bajo 4.0 en comparación con la cepa silvestre (Córdoba-Castro et 

al., 2021).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 22. Modificación de los OLs por la hidroxilasa OlsD en condiciones de crecimiento a pH 4.0. Análisis de 

lípidos marcados con [14C]acetato por TLCs en dos dimensiones. La cepa silvestre B. cenocepacia J2315 (A) y la mutante 

de B. cenocepacia J2315 deficiente en olsD. Fosfatidilglicerol (PG), cardiolipina (CL), fosfatidiletanolamina (PE) y 

lípidos que contienen ornitina (OL), así como los derivados 2-hidroxilados de PE y OL (2-OHPE y 2-OH-OL), OL 

hidroxilado (NL1, NL2) (Tomada de González-Silva et al., 2011). 

  

La bacteria Thiobacillus oxidans es resistente a condiciones de acidez extrema, y se ha 

especulado que la presencia de OLs en sus membranas incrementa la resistencia a la acidez (Dees & 

Shively, 1982). También en este caso se sugiere que los grupos hidroxilo adicionales permitan la 

formación de enlaces de hidrógeno entre los grupos de la cabeza lipídica, aumentando así la 
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estabilidad de la ME lo que hace que la membrana sea menos fluida y menos permeable a los protones 

(Nikaido, 2003; Rojas-Jiménez et al., 2005; Vences-Guzmán et al., 2011; Sohlenkamp & Geiger, 

2016).  

 

En S. aureus se ha demostrado que la proteína del factor de resistencia a múltiples péptidos 

(MprF) es responsable de la formación de lisilfosfatidilglicerol (lisil-PG) (Oku et al., 2004; Staubitz 

et al., 2004). Homólogos de MprF llamados LpiA se han identificado en algunas α-proteobacterias 

como R. tropici y Sinorhizobium medicae en cribados de mutantes con mayor sensibilidad al ácido 

(Reeve et al., 1999; Vinuesa et al., 2003). En R. tropici, se ha demostrado que forma mínimas 

cantidades de lisil-PG, cuando se cultiva a pH bajo, y que el gen lpiA es necesario para la formación 

de lisil-PG también en bacterias Gram-negativas y confiere mayor resistencia a la polimixina B en 

condiciones ácidas de crecimiento (Sohlenkamp et al., 2007). La expresión de lpiA también se indujo 

en S. meliloti como parte de la respuesta al pH bajo (Hellweg et al., 2009). Se han descrito ortólogos 

de MprF en los patógenos oportunistas como Pseudomonas aeruginosa, Enterococcus faecium o S. 

aureus; en donde demuestran que la ausencia de aminoacil fosfatidil glicerol (aa-PG) provoca una 

disminución de la resistencia a los péptidos antimicrobianos y a distintas condiciones de estrés, entre 

ellas el estrés por acidez (Arendt et al., 2012; Hebecker et al., 2011; Smith et al., 2013; Guerrero-

Castro, 2018). 

 

Otro grupo de lípidos de membrana que se ha relacionado con la resistencia a condiciones de 

estrés por acidez, son los hopanoides. Se ha demostrado que en condiciones de estrés por acidez los 

HOPs son requeridos para mejorar la estabilidad de la membrana y disminuir su permeabilidad en 

algunas bacterias, como por ejemplo Alicyclobacillus acidocaldarius (Poralla et al., 2000), 

Zymomonas mobilis (Horbach et al., 1991), Frankia sp. (Berry et al., 1993) y S. coelicolor (Poralla 

et al., 2000). Mutantes deficientes en la formación de HOP de B. cenocepacia y Rhodopseudomonas 

palustris mostraron mayor sensibilidad al pH ácido (Schmerk et al., 2011; Welander et al., 2009). 

 

En Shigella flexneri una mutante que carecía de antígeno O de LPS era significativamente 

más sensible a condiciones ácidas que el tipo silvestre. Esto sugiere que la presencia del LPS completo 

incrementa la resistencia de S. flexneri en condiciones de acidez (Martinić et al., 2011). En un estudio 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5936775/#B39
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5936775/#B53
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5936775/#B67
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5936775/#B59
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC5936775/#B25


 

51 
 

una mutante del gen wbcJ de Helicobacter pylori, pierde la capacidad de sintetizar LPS completo, y 

además se reduce su viabilidad a pH 3.5 (Boot et al., 2002). 

 

Algunas bacterias Gram-negativas como especies del género Sphingomonas y otros miembros 

de la subclase de Alphaproteobacteria, carecen de LPS y parece que los SphL se encuentran en la 

membrana exterior (Kawasaki et al., 1994; Kawahara et al.,1999). En Acetobacter malorum la 

presencia de SphL está relacionada con una mayor resistencia al estrés por acidez (Ogawa et al., 

2010). Se ha demostrado que el contenido de SphL de su membrana aumenta bajo condiciones de 

crecimiento ácidas (Ogawa et al., 2010). Se sugiere que, en estas condiciones de estrés, los LPS 

podrían reemplazarse, por SphL. 

 

7. DISCUSIÓN GENERAL 
 

Las bacterias están expuestas con frecuencia a condiciones ambientales cambiantes. Para 

hacer frente a estos cambios ambientales o estreses y sobrevivir, han desarrollado diferentes 

mecanismos de respuesta, y entre ellos se encuentran los cambios en la composición lipídica de su 

membrana. Debido a que no existe una composición típica de lípidos de membrana, no hay una sola 

adaptación de membrana utilizada por las bacterias en respuesta a cambios abióticos. La exposición 

de las bacterias a temperaturas altas causa modificaciones de la membrana diferentes en comparación 

a las modificaciones observadas en las membranas de bacterias expuestos a estrés por acidez o 

limitación de nutrientes. Además, diferentes bacterias utilizan diferentes estrategias para ajustar la 

composición de lípidos de sus membranas (Sohlenkamp & Geiger 2016). Estas modificaciones 

pueden ocurrir mediante la alteración de la estructura de los lípidos de la membrana preexistentes o 

la síntesis de nuevos lípidos (Parsons y Rock 2013).  

 

Las modificaciones de la membrana cuyos bases moleculares mejor se entienden son por una 

parte los cambios en la proporción de ácidos grasos saturados vs ácidos grasos insaturados y el 

remodelaje de la membrana bajo condiciones de limitación de fosfato donde se degradan fosfolípidos 

y se sintetizan lípidos libres de fosfato, así liberando fosfato que puede ser utilizado en otros procesos 

celulares. Por otra parte, parece que las respuestas a nivel de modificaciones de lípidos de membrana 
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son muy diversas en el caso de estrés por acidez, pero parece que un factor común es que las 

membranas se vuelvan menos fluidas y menos permeables.  

A pesar de los avances de los últimos años, aún no se han definido las funciones exactas de 

las diferentes modificaciones de los lípidos. El estudio de estos lípidos permitirá entender los papeles 

diversos que juegan en la supervivencia de las bacterias a condiciones de estrés abiótico. 

 

8. CONCLUSIONES 
 

En esta investigación documental se describieron las modificaciones de las membranas 

bacterianas en respuesta a diferentes formas de estrés abiótico por limitación de Pi, temperatura y por 

acidez.  

 

▪ En condiciones de limitación de Pi en el medio de cultivo o en el ambiente que limitan el 

crecimiento, muchas bacterias reemplazan los PLs por lípidos de membrana que carecen de 

fósforo en su estructura, incluyen GL, SLs, DGTS y OLs. Se piensa que el fosfato que se 

libera de los PLs puede ocuparse para otros procesos celulares permitiendo un mayor 

crecimiento o una mayor sobrevivencia. 

 

▪ Muchas bacterias responden al estrés por temperaturas bajas con la formación una mayor 

proporción de ácidos grasos de cadena ramificada (BCFA) y ácidos grasos insaturados (UFA) 

en los PLs de membrana. 

 

▪  Muchas bacterias responden al estrés por temperaturas altas con la formación una mayor 

proporción de ácidos grasos de cadena lineal y ácidos grasos saturados en los PLs de 

membrana. 

 

▪ En respuesta a temperaturas elevadas además de la respuesta a nivel de recambio de ácidos 

grasos se ha descrito la presencia de Ols hidroxilados, cuyos grupos hidroxilo adicionales 

permiten la formación de puentes de hidrógeno adicionales que limiten la fluidez y la 

permeabilidad de las membranas. 
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▪ En respuesta al estrés ácido se ha descrito dependiendo del organismo modelo estudiado una 

gran diversidad de respuestas: la formación de CFA a partir de ácidos grasos monoinsaturados, 

la acumulación de los ácidos grasos insaturados o poliinsaturados, un alargamiento de las 

cadenas de ácidos grasos de los lípidos de membrana, un incremento en la formación de HOP 

y lisil-PG, además de modificación de OLs. 

 

9. PERSPECTIVAS 
 

Aclarar la contribución de lípidos con o sin fósforo al buen funcionamiento de las membranas 

bacterianas en condiciones de limitación de fosfato. 

 

Comprender como la presencia de diferentes OLs afecta la resistencia de las bacterias a estrés 

abiótico. 
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