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RESUMO 

 

Em um contexto de mudanças climáticas potencializadas pela ação antrópica, o 

desenvolvimento de modelos alternativos de produção é cada vez mais necessário, 

especialmente no que tange à redução do uso de combustíveis fósseis, responsáveis pela 

liberação de grandes quantidades de gases estufa anualmente na atmosfera. Uma das 

alternativas promissoras para substituir os combustíveis fósseis é o etanol, que libera volumes 

menores de dióxido de carbono ao ser queimado em motores à combustão, quando comparado 

à gasolina. No Brasil, a maior parte do etanol é de primeira geração, produzido, 

majoritariamente, de cana-de-açúcar, prática que leva à degradação de ecossistemas para a 

expansão de terras agricultáveis, um problema ambiental grave. Nesse contexto, a crescente 

demanda por fontes energéticas mais sustentáveis impulsiona a busca por microrganismos 

capazes de converter biomassa lignocelulósica em biocombustíveis. A levedura Candida 

maltosa UFV-1, isolada de solo, apresenta potencial biotecnológico, uma vez que é 

caracterizada por sua tolerância a inibidores encontrados em hidrolisados lignocelulósicos e 

capacidade de metabolizar pentoses para a produção de lipídios. Entretanto, não se conhece 

sua capacidade de produzir etanol, o que a tornaria uma plataforma promissora para a 

produção de etanol de segunda geração. Portanto, este trabalho teve como objetivo avaliar a 

ocorrência do Efeito Crabtree – fenômeno metabólico no qual a fermentação alcoólica é 

favorecida mesmo na presença de oxigênio, geralmente induzida por altas concentrações de 

glicose – em C. maltosa UFV-1. Foram realizados cultivos em biorreatores com diferentes 

concentrações de glicose, acompanhados por análises de crescimento celular, produção de 

etanol e consumo de substrato. 
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1. INTRODUÇÃO 

 Durante grande parte da história, as sociedades estruturaram-se em torno de elementos 

religiosos, culturais e políticos, majoritariamente. Eventos como o surgimento das religiões 

monoteístas abraâmicas, o Renascimento europeu, o Florescimento Cultural Chinês durante a 

Dinastia Ming, a Revolução Francesa, entre outros marcos históricos, foram pivotantes para a 

definição das sociedades (DeLong, 2000). Entretanto, no século XX, com a revolução 

industrial e a rapidez das transformações comerciais, os modelos econômicos passaram a 

ocupar uma posição de destaque em diferentes sociedades. Essa mudança de perspectiva foi 

acompanhada de uma intensificação da exploração de recursos naturais e da degradação de 

ecossistemas para desenvolvimento de atividades econômicas em um ritmo intenso. Nas 

últimas duas décadas, o consumo global aumentou cerca de 8 vezes (Lamba et al. 2024). 

Prevê-se, ainda, que, até 2050, o uso de recursos naturais será três vezes maior (Upadhyay & 

Arvind, 2021), o que aumenta a busca por plataformas mais sustentáveis de produção.  

Neste contexto, surge o conceito de economia circular, um contraponto ao modelo 

tradicional de economia linear que segue a sequência “extrair-produzir-descartar” (Ness, 

2008). Processos que seguem a economia circular procuram, por meio da valorização de 

subprodutos de outros processos industriais, manter o desenvolvimento econômico 

concomitante à redução dos possíveis impactos ambientais (Kok et al., 2017), reduzir a 

exploração e aumentar o reuso, a reciclagem (Kirchherr, 2017), de forma a criar um sistema 

que se sustenta sem grandes danos ambientais. A redução do uso de combustíveis fósseis é 

um fator essencial para a redução dos impactos gerados pelas atividades humanas, dada a sua 

elevada emissão de gases estufa, o que impulsiona a busca por fontes energéticas mais 

sustentáveis (Soeder et al., 2020).  

Bioetanol é um dos principais tipos de combustíveis renováveis que podem substituir, 

mesmo que parcialmente, combustíveis fósseis, como a gasolina (Dos Santos et al., 2016). 

Analisando-se o Índice de Intensidade de Carbono (CII), o etanol derivado de milho emite 

75,97 g de CO2/MJ , enquanto o que deriva de cana-de-açúcar libera 56,66 g de CO2/MJ. 

Quando comparado à gasolina (95,86 g de CO2/MJ), o uso de bioetanol apresenta uma 

emissão reduzida de gases que intensificam o efeito estufa (Dos Santos et al., 2016). O etanol 

pode ser classificado em três categorias: de primeira geração, baseado em culturas 

alimentares; de segunda geração, produzido a partir de biomassas lignocelulósicas; terceira, 

que se baseia em biomassas microbianas. A produção de etanol no Brasil tem início na década 
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de 30, mas aumenta consideravelmente a partir de 1975, quando o Programa Nacional do 

Álcool foi implementado como uma resposta às flutuações do petróleo (Stolf, 2020). Além do 

aperfeiçoamento tecnológico para a produção de etanol, o volume da produção tem crescido 

rapidamente: em 1981, eram cerca 5 milhões de metros cúbicos; em 2000, aproximadamente 

10,5 milhões de m3; em 2020, 32,7 milhões de m3 e prevê-se que, em 2048, o mercado 

brasileiro de etanol será de 47,1 milhões de m3 (UNICA Histórico de Produção e Moagem Por 

Produto, Dados de Produção; De Oliveira Gonçalves, 2023). Segundo a Agência Nacional de 

Petróleo (ANP), em 2024, 90,85% da produção de etanol se baseia em cana-de-açúcar, 

enquanto o bagaço, um tipo de etanol de segunda geração, representa apenas 0,08% da 

produção, uma vez que grande parte dos microrganismos não metaboliza pentoses, açúcares 

abundantes em tais materiais, de forma eficiente. Assim, a prospecção de microrganismos 

capazes de produzir etanol a partir de subprodutos lignocelulósicos e consumir, de forma 

eficaz, pentoses, é uma alternativa promissora para que se aumente a produção de etanol de 

segunda geração, representando um modelo mais sustentável de produção de combustíveis.  

A produção de etanol por microrganismos, especialmente por leveduras como 

Saccharomyces cerevisiae, é um processo bioquímico amplamente explorado na indústria de 

biocombustíveis e na indústria de alimentos há muitas décadas. Uma das característica de 

leveduras eficientes na produção de etanol, como S. cerevisiae, é sua capacidade de, em 

condições de alta disponibilidade de glicose, apresentar o Efeito Crabtree que consiste na 

repressão da respiração pela glicose, com a ocorrência da  fermentação mesmo na presença de 

oxigênio. Esse fenômeno está relacionado a mecanismos de regulação metabólica 

relacionados à sobrecarga do sistema respiratório e favorecimento da rápida geração de 

energia, resultando em maior produtividade fermentativa. Assim, o entendimento do efeito 

Crabtree é essencial para otimizar processos industriais e selecionar microrganismos com 

maior potencial biotecnológico para produção de etanol. 

 A levedura Candida maltosa UFV-1, isolada de amostra de solo pelo Laboratório de 

Fisiologia de Microrganismos, apresenta potencial de produção de lipídios e capacidade de 

crescer em hidrolisados lignocelulósicos. Essa linhagem tolera inibidores gerados durante o 

pré-tratamento da biomassa, como ácido acético, furfural, hidroximetilfurfural e ácido 

fórmico, além de metabolizar xilose e glicose como fonte de carbono e energia. Tais 

características tornam-na uma plataforma promissora para a produção de lipídios a partir de 

matérias-primas lignocelulósicas. Além disso, não se sabe, a fundo, como a linhagem produz 

etanol e como ela poderia ser empregada na produção de etanol de segunda geração. A 
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obtenção de óleo microbiano e etanol por meio dessa levedura se alinha aos Objetivos de 

Desenvolvimento Sustentável da ONU, em especial ao ODS 12 e ODS 13, referentes ao 

consumo e produção sustentáveis e à ação contra a mudança climática global, 

respectivamente. Este trabalho visa, portanto, a identificar os efeitos do aumento de glicose no 

metabolismo de C. maltosa UFV-1, com foco na produção de etanol.  

2. REVISÃO DE LITERATURA 

2.1. Candida maltosa 

A levedura C. maltosa foi isolada pela primeira vez em 1964 pelo Laboratório de 

Ciência e Tecnologia de Alimentos da Ajinomoto, em Kawasaki, Japão, em um estudo 

conduzido a fim de se obterem leveduras capazes de metabolizar hidrocarbonetos (Komagata 

et al. 1964). Na década de 1960, houve um aumento no interesse do setor petrolífero pela 

bioquímica de alcanos, principalmente associado ao uso de microrganismos para produção de 

proteínas para consumo humano ou animal, o que impulsionou a prospecção e caracterização 

de organismos com tal potencial biotecnológico, contexto no qual essa levedura foi isolada 

(Mauersberger et al. 1996). Essa espécie faz parte do Reino Fungi, Subreino Dikarya, Filo 

Ascomycota, Subfilo Saccharomycotina, Classe Pichiomycetes, Ordem Serinales e Família 

Debaryomycetaceae. É relevante citar que C. maltosa faz parte da Ordem Serinales, 

previamente conhecida como grupo CTG, que engloba espécies nas quais o códon CUG 

codifica uma serina no lugar de uma leucina (Krassowski et al. 2018).  

A ordem Serinales, sobretudo o gênero Candida, possui representantes responsáveis 

por uma série de patologias em humanos, como C. albicans, C. tropicalis, C. parapsilosis, e 

C. auris (Bongomin et al. 2017), com destaque para C. tropicalis, espécie filogeneticamente 

próxima a C. maltosa segundo sequenciamento de RNA ribossomal da subunidade pequena 

(18s) (Ohkuma et al., 1993; Opulente, 2024). Entretanto, apesar de fazer parte desse grupo, C. 

maltosa não é uma espécie clinicamente relevante para humanos (Kitamura et al. 1990; Silva 

et al. 1990). Outras espécies do gênero, como C. utilis e C. sojae têm seu potencial 

biotecnológico bem explorado e não são patogênicas (Mauersberger et al. 1996). Ainda nesse 

contexto, a segurança do uso industrial de C. maltosa é reforçada pelos estudos conduzidos na 

antiga União das Repúblicas Socialistas Soviéticas como uma fonte alternativa de proteínas 

(single cell protein) (Bauch et al. 1978; Mauersberger et al. 1996). Além disso, o fato de essa 

levedura ser raramente isolada de humanos sugere que a espécie não faz parte do grupo de 

organismos capazes de colonizar sistemas humanos (Mauersberger et al. 1996; 

Chávez-Tinoco, García-Ortega, e Mancera, 2024). 
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Sendo uma espécie mesófila comumente isolada do solo, C. maltosa apresenta maior 

crescimento entre 32-34 °C, mas ainda cresce a 37 °C e tolera temperaturas de até 41 °C 

(Nakase et al. 1972; Meyer et al. 1975). Entretanto, diferentemente do que se observa em 

espécies termófilas do gênero, como C. albicans, C. rugosa e C. blankii, C. maltosa não é 

capaz de crescer em temperaturas mais altas, como 47 °C. No que diz respeito ao pH, a 

espécie tolera valores entre 2,5 e 6,5, sendo que a faixa ideal varia de 3,5 a 5,5 (Gradova e 

Kovalsky 1978). Em condições de cultivo ideais em batelada, observa-se que diferentes 

linhagens de C. maltosa são capazes de atingir velocidades específicas de crescimento 

próximas a 0.55 h-1 com glicose como única fonte de carbono e energia (Mauersberger, 1996) 

sob aeração plena. Altos níveis de oxigenação são essenciais para o crescimento de C. 

maltosa e em tensões de oxigênio gradativamente menores em cultivos, assim como em 

reatores com pouca homogeneização do meio de cultura, a produção de biomassa cai 

consideravelmente (Riege et al. 1989). Em situações de cultivo sob limitações acentuadas de 

oxigênio, há uma redução da incorporação de nitrogênio e de carbono à biomassa, assim 

como um aumento da produção de CO2, enquanto mudanças ocasionais na pressão de 

oxigênio ocasionam apenas redução da incorporação de carbono e aumento na liberação de 

CO2 (Riege et al. 1989).  

Os trabalhos que discutem o metabolismo respiro-fermentativo de C. maltosa são 

majoritariamente datados das décadas de 70 e 80 (Röber & Reuter, 1979,1984; Röber, 1985; 

Schauer, 1988). Experimentos com carbono marcado mostram que a maior parte do 

metabolismo de hexoses se dá pela Via das Pentoses Fosfato, que gera gliceraldeído-3-fosfato, 

um intermediário comum com a via glicolítica, que culmina em piruvato, usado na síntese de 

acetil-CoA ou convertido em etanol pela fermentação alcoólica. Observa-se uma redução de 

atividade do Ciclo do Ácido Tricarboxílico (CAT) que varia com a oxigenação e com a 

hexose usada como fonte de carbono e energia, o que indica uma possível repressão dessa via. 

Além disso, a presença de glicose no meio pode causar repressão catabólica do ciclo do 

glioxilato, gliconeogênese, e do uso de fontes alternativas de carbono (hidrocarbonetos, 

acetato e etanol). Entretanto, os trabalhos trazem dificuldades na identificação da espécie e 

não abordam análises de fluxo de carbono devido às limitações de técnicas, o que impede o 

estudo mais aprofundado do balanço metabólico em C. maltosa. Além disso, não foram 

realizadas análises de expressão gênica, como transcriptômica e qPCR, que permitam 

identificar quais são as enzimas reprimidas no CAT e as maiores concentrações de glicose 

utilizadas nesses trabalhos se aproximam de 20 g/L, o que é baixo segundo metodologias 
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atuais de análise do Efeito Crabtree. Portanto, são necessários estudos mais aprofundados a 

fim de se compreender o metabolismo respiro-fermentativo de C. maltosa. 

A linhagem C. maltosa UFV-1 foi isolada em 2024 pelo Laboratório de Fisiologia de 

Microrganismos de amostras de solo coletadas em Viçosa-MG. Capaz de acumular lipídios a 

partir de pentoses em hidrolisados lignocelulósicos e de tolerar inibidores de crescimento 

produzidos no tratamento dessa biomassa (furfural, hidroximetilfurfural, ácido acético e ácido 

fórmico), essa linhagem é uma promissora plataforma para a produção de lipídios a partir de 

subprodutos agroindustriais. Em experimentos conduzidos em laboratório durante o 

isolamento, testes preliminares indicam a produção de etanol em hidrolisado lignocelulósico.  

 

2.2. Metabolismo fermentativo 

Em comparação a bactérias, que apresentam uma maior diversidade metabólica, 

leveduras são mais homogêneas no que diz respeito ao metabolismo de açúcares (Van Dijken 

et al., 1986; Opulente, 2024). Para gerar energia, leveduras podem usar a via respiratória, 

dependente de oxigênio, oxidativa e altamente energética; ou a via fermentativa, que produz 

cerca de um décimo da energia produzida pela respiração aeróbica (Nilsson & Nielsen, 2016). 

A concentração de oxigênio no meio é, portanto, um fator central da produção de energia em 

microrganismos e diversas estratégias surgiram ao longo da evolução à escassez desse recurso 

(Dashko et al., 2014). Leveduras podem ser classificadas em diferentes categorias de acordo 

com o uso de oxigênio em seu metabolismo: aeróbias obrigatórias, que dependem 

exclusivamente da respiração aeróbia; fermentativas facultativas, que podem usar ambas as 

vias de metabolismo de açúcar; ou fermentativas obrigatórias (Merico et al., 2007). A 

capacidade de crescer em ausência de oxigênio está intimamente ligada à fermentação, uma 

vez que essa via é a principal alternativa à fosforilação oxidativa para a oxidação de NADH 

produzido na Via de Embden-Meyerhof-Parnas, principal fonte de ATP na fermentação, o que 

mantém o balanço redox celular (NADH/NAD+) (Pronk et al., 1996). Por outro lado, sob 

condições anaeróbicas, as leveduras são incapazes de sintetizar, por via de novo, alguns 

componentes celulares, como ácidos graxos insaturados e esteróis, pois algumas reações 

dependem de oxigênio e de intermediários produzidos em etapas da respiração aeróbica 

sobretudo do CAT (Dashko et al., 2014). Por outro lado, uma das espécies mais exploradas 

como respiro-fermentativa é Kluyveromyces lactis, levedura capaz de crescer manter o 

metabolismo respiratório e fermentativo simultaneamente, capazes de produzir etanol a 0,83 

g/L em experimentos de pulso de glicose em aerobiose (Kiers, 1988).  
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Dentre as características que consolidam Saccharomyces cerevisiae como o 

microrganismo mais utilizado em processos fermentativos, estão a sua capacidade de produzir 

grandes quantidades de etanol sob condições aeróbias e sua elevada tolerância a esse álcool e 

à concentrações elevadas de açúcares no meio, que representam condições de estresse 

osmótico (Parapouli, 2020). Em contraste, algumas leveduras não apresentam a mesma 

robustez frente aos estresses gerados em processos fermentativos industriais. Em C. albicans, 

por exemplo, uma das respostas ao estresse osmótico envolve o aumento da expressão de 

genes relacionados à síntese de glicerol e trealose (Alvarez-Peral, 2002; Rodaki, 2009). Esses 

compostos atuam como solutos compatíveis, equilibrando o gradiente osmótico entre o citosol 

e o meio externo (Brown, 1978), além  de exercer funções adicionais, como a regeneração de 

cofatores reduzidos na glicólise (Nordström, 1966). O metabolismo de glicerol em leveduras 

se inicia com a fosforilação da glicose a glicose-6-fosfato pela hexocinase, onde segue, pela 

via glicolítica, até dihidroxicetona-fosfato (Scanes et al., 1998). Existe uma interconversão 

entre esse composto e o gliceraldeído-3-fosfato pela triose fosfato isomerase, enzima com 

maior afinidade pela fosfato de dihidroxicetona, o que leva a uma maior presença de 

gliceraldeído-3-fosfato que segue na via glicolítica, e posteriormente na via fermentativa 

(Scanes et al., 1998). As moléculas de dihidroxicetona-fosfato restantes são convertidas a 

glicerol-3-fosfato em uma reação reversível catalisada pela glicerol-3-fosfato desidrogenase e, 

por fim, glicerol é formado através da glicerol cinase (Albertyn, Van Tonder & Prior, 1992). 

Segundo Rodaki (2009), em meios de cultura suplementados com 1% de glicose foi 

observado aumento da expressão de genes envolvidos na síntese de trealose, em comparação 

ao controle, o que evidencia a sensibilidade de C. albicans a concentrações mais elevadas de 

glicose. Essa resposta está associada a uma maior resistência a outros tipos de estresse, como 

o oxidativo, e a antifúngicos. Em Nakaseomyces glabrata (previamente C. glabrata) e C. 

parapsilosis, altas concentrações desse açúcar resultam, respectivamente, em menor e maior 

formação de biofilme, o que evidencia a diversidade de respostas de espécies do gênero frente 

ao estresse osmótico (Pereira, 2015; Ng, 2016). No que diz respeito à tolerância ao etanol, C. 

albicans, uma levedura capaz de fermentar glicose a etanol (Casey & Ingledew, 1986; 

Juroszek et al., 1987), é inibida em concentrações próximas a 5% (Zeuthen, 1988), enquanto 

S. cerevisiae pode suportar valores próximos a 21% (Casey & Ingledew, 1986).  

A família das oxidorredutases, um grupo de enzimas responsáveis por mediar reações 

redox, é encontrada em praticamente todos os domínios da vida e participa de processos 

biológicos e ecológicos complexos (Ekeoma, 2023). Dentre essas proteínas, as álcool 
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desidrogenases (E.C. 1.1.1.1) se destacam como enzimas frequentemente presentes em 

procariotos e eucariotos, responsáveis por reduzir NADH ou NADPH ao catalisar a 

interconversão entre álcoois, aldeídos e cetonas (Escobosa et al., 2011). Além de ocuparem 

papel importante na manutenção do equilíbrio redox e na recuperação de transportadores de 

elétrons reduzidos, os compostos produzidos nessas reações possuem função ecológica 

relevante nos nichos ocupados pelas espécies (Piškur, 2006). 

As álcool desidrogenases podem ser divididas em três grupos principais: as de cadeia 

média, as de cadeia curta e as dependentes de ferro (Reid et al., 1994). Grande parte dos 

organismos apresenta diversas ADHs com funções biológicas que dificilmente podem ser 

distinguidas (Ismaiel et al., 1993). Dentre elas, as de cadeia média são as mais estudadas 

(Brändén et al., 1975; Yokoyma et al., 1990; Sun & Plapp, 1992). Essas enzimas apresentam 

íons de zinco em seu sítio ativo, essenciais para estabilidade estrutural e catálise, e podem 

assumir duas conformações principais: diméricas, comuns em plantas superiores e mamíferos, 

ou tetraméricas, mais abundantes em bactérias e leveduras (Korkhin et al., 1998). 

Um exemplo clássico da importância fisiológica dessas enzimas pode ser observado 

em Saccharomyces cerevisiae, onde diferentes cópias de ADHs estão diretamente 

relacionadas ao metabolismo fermentativo e, consequentemente, ao fenótipo 

Crabtree-positivo, o que as configura como bons alvos de estudo para o fenótipo. Em S. 

cerevisiae foram identificados três genes de ADHs com funções bem caracterizadas: ADH I, 

expressa na presença de glicose e responsável pela redução de acetaldeído a etanol (Denis et 

al., 1983); a ADH II, expressa após o consumo de glicose no meio, agindo na oxidação de 

etanol como fonte de carbono e energia (Ciriacy, 1975); e, por fim, a ADH III, que atua na 

mitocôndria, catalisando a conversão de acetaldeído a etanol e contribuindo para o balanço 

redox mitocondrial em condições anaeróbias (Bakker, 2000). De forma semelhante, em C. 

maltosa foram descritos três genes que codificam álcool desidrogenases: Cmadh1 e Cmadh2a, 

com funções análogas às ADHs I e II de S. cerevisiae, respectivamente, e Cmadh2b, cuja 

função é pouco estudada (Yuping et al., 2010). Em algumas leveduras Crabtree-negativas, 

como Yarrowia lipolytica, as álcool desidrogenases são utilizadas exclusivamente para o 

consumo oxidativo de etanol, uma vez que não catalisam a produção de etanol, mesmo em 

anaerobiose (Gatter, 2016). 

Outra enzima imprescindível para o metabolismo fermentativo é a piruvato 

descarboxilase (EC 4.1.1.1). Essa enzima é responsável pela descarboxilação não oxidativa do 
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piruvato a acetaldeído e CO2, etapa que precede a redução do acetaldeído a etanol ou a ácido 

acético pela álcool desidrogenase ou pela acetaldeído desidrogenase, respectivamente. A 

piruvato descarboxilase é dependente de tiamina pirofosfato (TPP) como cofator, o que leva à 

formação de um intermediário denominado acetaldeído ativo (Flickweert, 1996). Em S. 

cerevisiae, foram identificados três genes estruturais que codificam piruvato descarboxilases: 

ScPDC1, ScPDC5 e ScPDC6. Enquanto PDC1 e PDC5 são essenciais para o consumo de 

glicose, PDC6 parece estar relacionado ao metabolismo de açúcares não fermentáveis 

(Hohmann, 1991). Em um contexto industrial, o aumento de expressão dos genes 

relacionados à piruvato descarboxilase está relacionado à produção de R-fenilacetilcarbinol 

(R-PAC), precursor quiral da síntese química de epinefrina e pseudoefedrina (Chen, 2005). 

No gênero Candida, a quantidade de genes estruturais que codificam piruvato descarboxilases 

varia de acordo com a espécie. N. glabrata apresenta duas cópias CgPDC1 e CgPDC5 de 

genes para a PDC (Iosue, 2023) e, em C. albicans foi identificado, por homologia, apenas um 

gene para a PDC, CaPDC1 (Braun, 2005). Além disso, em trabalhos não publicados, as 

sequências de aminoácidos de genes relativos à álcool desidrogenase e piruvato 

descarboxilase, provenientes de diversas espécies do Reino Fungi, foram obtidas do UniProt 

(UniProt, 2025) e usadas na construção de perfis de HMM (Hidden Markov Model) pelo 

hmmer (Finn et al., 2011). Esses modelos foram usados para varrer o proteoma previsto de C. 

maltosa UFV-1 a fim de se identificarem quais são os genes, bem como suas cópias, 

relacionados a essas enzimas. Foram identificados 4 possíveis genes correspondentes a PDC e 

10 genes correspondentes a ADH.  

 

2.3. Efeito Crabtree 

Descrito em 1929, o Efeito Crabtree foi, primeiramente, observado ao se estudar o 

metabolismo de células tumorais, que produzem lactato na presença de oxigênio (Crabtree, 

1929), sendo que ficou posteriormente conhecido como efeito Warburg. Apenas em 1948 foi 

constatado que o metabolismo de glicose em S. cerevisiae, mesmo em aerobiose, se dava por 

fermentação alcóolica (Swanson & Clifton, 1948) e, a partir desse momento, esse conceito 

passou a ser utilizado na microbiologia. Por muitos anos, o Efeito Pasteur, inibição da via 

fermentativa pela respiração aeróbia, foi central nos estudos fisiológicos de microrganismos 

(Slonimsky, 1956). Assim, com os estudos em S. cerevisiae, o Efeito Crabtree também passou 

a ser conhecido como “contra-efeito Pasteur”, uma vez que podem ser vistos como contrários. 
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Nesse contexto, as leveduras são classificadas como Crabtree-positivas, caso sejam capazes 

de fermentar na presença de oxigênio; respiro-fermentativas, caso usem ambas as vias 

fermentativas e oxidativa em aerobiose, a depender da concentração de substrato; ou 

Crabtree-negativas, que só usam a via oxidativa na presença de oxigênio (Pffeifer & Morley, 

2014; Hanegraaf et al., 2000). Outro metabólito associado ao metabolismo fermentativo é o 

acetato, formado a partir do acetaldeído na reação catalisada pela acetaldeído desidrogenase, 

na qual ocorre a sua conversão em ácido acético (Papapedritis, 2016), o que pode ser usado 

como indicador de aumento do fluxo pelas vias fermentativas.  

O Efeito Crabtree pode ser simplificado como a “inibição da respiração por glicose” 

(Sussman & Erecínska, 1980). Em leveduras que apresentam esse fenótipo, sob certas 

concentrações de glicose, que variam de acordo com a espécie, observa-se um intenso fluxo 

glicolítico, o que resulta em altas concentrações de piruvato, superiores à capacidade de ação 

da piruvato desidrogenase (Otterstedt, 2004). Assim, há o redirecionamento do piruvato para 

a via fermentativa, na qual é descarboxilado pela PDC a acetaldeído e subsequentemente 

reduzido a etanol pela ADH (Malina et al., 2021). Esse uso preferencial de vias metabólicas 

menos eficientes em termos de rendimento energético, mas que permitem altas taxas de 

crescimento, é denominado metabolismo overflow (Molenaar et al., 2009). Segundo Pfeiffer 

et al. (2001), o aumento do fluxo por essas vias, apesar do saldo energético reduzido, é 

mantido devido a um balanço entre a energia obtida e o custo de manutenção da maquinaria 

enzimática necessária. Enquanto a fermentação depende de poucas enzimas citosólicas (como 

PDC e ADH), a respiração aeróbia exige a síntese de um conjunto muito maior de proteínas, 

incluindo as do CAT e da cadeia transportadora de elétrons. Como o pool proteico celular é 

limitado, em condições de crescimento rápido, a fermentação representa uma estratégia mais 

econômica em termos de alocação de recursos celulares (Malina et al., 2021; Nilsson & 

Nielsen, 2016). Diversos estudos de modelagem metabólica confirmam que, em ambientes 

ricos em glicose, o metabolismo overflow pode ser mais vantajoso que o oxidativo, pois 

maximiza a taxa de produção de ATP por proteína investida (Chen & Nielsen, 2019; 

Molenaar et al., 2009; Sánchez et al., 2017). 

O efeito Crabtree em leveduras pode ser classificado em duas modalidades: short-term 

e long-term, que resultam em um mesmo fenótipo, porém mediados por mecanismos distintos 

(Hagman et al., 2014). O Efeito Crabtree short-term consiste na rápida mudança do 

metabolismo oxidativo para o fermentativo, em condições aeróbias, após a adição de grandes 

quantidades de glicose a leveduras cultivadas em limitação nutricional (Pronk et al., 1996). 
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Estudos com Saccharomyces uvarum mostraram que esse é um efeito agudo, decorrente da 

regulação enzimática e do metabolismo overflow frente à limitada capacidade respiratória 

celular, e não de reduções da função mitocondrial (Petrik et al., 1983). Além disso, o acúmulo 

de intermediários da via glicolítica, como hexoses-fosfato, exerce papel central na resposta 

rápida à alta disponibilidade de glicose (Rosas Lemus et al., 2018). Por outro lado, o Efeito 

Crabtree long-term é observado em cultivos contínuos sob quimiostato, quando taxas 

crescentes de diluição levam a uma transição progressiva do metabolismo oxidativo para o 

fermentativo. Esse processo reflete adaptações mais lentas, evidenciadas pela diminuição da 

quantidade de citocromos mitocondriais e pela consequente redução da atividade respiratória 

(Petrik et al., 1983). Os mecanismos moleculares que sustentam o Efeito Crabtree ainda não 

são totalmente compreendidos (Martínez-Ortiz, 2019), mas há evidências de que a regulação 

da captação e do fluxo de glicose desempenha papel central. Essa regulação ocorre, em parte, 

por meio do controle transcricional dos transportadores de hexose, modulados por proteínas 

sinalizadoras como a quinase Snf1 (Martínez-Ortiz, 2019), sendo apontada como um dos 

principais mecanismos envolvidos no fenótipo (Huberts, Niebel & Heinemann, 2012). Em S. 

cerevisiae, conforme a Figura 1, a repressão das vias oxidativas depende de três elementos 

centrais: a hexocinase Hxk2, a cinase Snf1 e a proteína repressora Mig1. Hxk2 é uma enzima 

com duas ações catalíticas, uma vez que age como enzima da via glicolítica ao fosforilar 

glicose a glicose-6-fosfato e como fator de transcrição no núcleo, ao formar o complexo 

Hxk2-Mig1 (Klein et al., 1998). Em presença de glicose, tal complexo age como repressor 

dos genes da respiração e, portanto, tem um papel central no Efeito Crabtree. Em baixas 

concentrações de açúcar, o resíduo 210 de treonina no sítio catalítico da proteína Snf1 é 

fosforilado por uma cinase (Sak1, Tos3 ou Elm) e a proteína se torna uma cinase ativa, que 

altera o estado de fosforilação de Mig1 e reduz sua afinidade pelo DNA, o que alivia a 

repressão dos genes e reativa a via oxidativa (Vega et al., 2016). 

Sob um viés evolutivo, espécies Crabtree-positivas provavelmente surgiram em 

consonância com as angiospermas, plantas que apresentam flores e frutos, microambientes 

ricos em açúcares (Piškur, 2006). Essa hipótese é reforçada pelo fato de que o evento de 

Duplicação Completa do Genoma (Whole Genome Duplication – WGD), que aumentou a 

capacidade de captação de glicose em leveduras pela duplicação de transportadores (Liti & 

Louis, 2005; Merico et al., 2007), coincide com o período de diversificação das angiospermas 

(Wing & Boucher, 1998). Além disso, a duplicação da ADH em duas enzimas, Adh1 e Adh2, 

também é vista como um marco importante na evolução do Efeito Crabtree.  
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Nesse contexto, a hipótese do comportamento “make-accumulate-consume” (MAC) 

propõe que esse fenótipo foi essencial para o aumento da competitividade de espécies 

Crabtree-positivas: em ambientes ricos em açúcar, o metabolismo fermentativo permite um 

consumo mais rápido de glicose do que a via oxidativa, uma vez que não é limitado pelo 

elevado custo de síntese da maquinaria proteica; além disso, essas espécies usam sua 

resistência ao etanol produzido e sua capacidade de oxidá-lo posteriormente para se manterem 

no ambiente (Piškur, 2006).  

Outra teoria sobre o surgimento de leveduras Crabtree-positivas se baseia no trade-off 

entre rendimento e taxa de produção de ATP (rate-yield trade-off) (RYT) (Pfeiffer et al., 

2001). Segundo essa hipótese, a produção de ATP pode ser lenta, mas eficiente, como na 

respiração aeróbia, ou rápida, mas menos eficiente, como na fermentação. Nesse contexto, em 

ambientes sujeitos a variações, taxas mais rápidas de produção de ATP, ainda que menos 

rentáveis, tenderiam a ser selecionadas. Essas teorias destacam aspectos distintos do Efeito 

Crabtree, a toxicidade do etanol e a velocidade de produção de ATP, e, embora não haja 

consenso, é possível que ambas tenham contribuído de forma complementar para a evolução 

desse fenótipo. 

 

 

 

Figura 1 - Efeito Crabtree em S. cerevisiae. A figura representa o mecanismo molecular de 

repressão catabólica envolvido na inibição da via respiratória por glicose em S. cerevisiae.  
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3. OBJETIVOS 

3.1. Objetivo geral 

Avaliar o metabolismo fermentativo em C. maltosa UFV-1. 

3.2. Objetivos específicos 

● Observar o crescimento de C. maltosa UFV-1 em meio mínimo com glicose; 

● Analisar o consumo de glicose e a produção de etanol por C. maltosa UFV-1 em 

biorreator; 

● Avaliar se pulsos de glicose promovem o efeito Crabtree short-term em C. maltosa 

UFV-1;  

● Calcular parâmetros fermentativos para C. maltosa UFV-1 antes e após o pulso de 

glicose. 

 

4. MATERIAL E MÉTODOS 

4.1. Manutenção e ativação das culturas 

A levedura Candida maltosa UFV-1 foi mantida em ultrafreezer a -80 °C em meio 

composto por extrato de levedura 0,5% (m/v), peptona 0,5% (m/v), e glicerol 50% (v/v). 

A cultura também foi mantida em meio YPD ágar, composto por extrato de levedura 1% 

(m/v), peptona 2% (m/v), D-glicose 2% (m/v) e ágar 2% (m/v).  

4.2. Meios e condições de cultivo 

Os meios de cultura usados nos experimentos foram: YPD – extrato de levedura 0,5% 

(m/v), peptona 2% (m/v) e D-glicose 2% (m/v) e Yeast Nitrogen Base (YNB) [0,67% 

(m/v)] adicionado a D-glicose 2% (m/v). Para os cultivos de C. maltosa UFV-1, a cultura 

foi ativada em 100 mL do meio usado para os cultivos em frascos Erlenmeyer de 250 mL 

e mantidos em shaker a 30 °C e 200 rpm. 

4.3. Cultivo em biorreator 

Os cultivos foram realizados em biorreatores de bancada de 1.3 L (BioFlo/CelliGen 

115, Eppendorf, Alemanha) em meio YNB suplementado com cloranfenicol (200 mg/L). 

Como condições de cultivo, foram mantidas as condições operacionais de 31 °C, 400 rpm 

e antiespumante em concentração final de 400 μL/L, sob aeração a fim de se manter um 
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nível de oxigênio dissolvido acima de 30%. O inóculo foi ajustado para densidade óptica à 

600 nm (DO600nm) de 0,2. Nas primeiras dez horas de cultivo, foram coletadas amostras 

para análise de DO600nm e quantificação de açúcares, etanol, glicerol e citrato por 

cromatografia líquida de alta eficiência (CLAE). Além disso, também foram coletadas 

amostras após 24, 48, 72 e 96 h de cultivo. Para avaliar o metabolismo fermentativo, os 

cultivos foram realizados em biorreatores de bancada sob as mesmas condições descritas 

com alteração do volume de trabalho para 600 mL. Após 12 h de cultivo, foi adicionada 

de solução de D-glicose a 720 g/L, de forma que a concentração de açúcar no reator fosse 

ajustada para, aproximadamente, 120 g/L. Foram coletadas amostras para análise de 

DO600nm e quantificação de açúcares, etanol, glicerol e citrato em HPLC no momento do 

inóculo e após 12; 12,5; 13; 14; 15; 16; 17, 18, 19, 20, e 36 h de cultivo. Todos os cultivos 

foram realizados em duplicata.  

4.4. Quantificação de biomassa por gravimetria 

 A equação que correlaciona DO600nm e massa seca de C. maltosa UFV-1 nas condições 

de cultivo em biorreator descritas foi construída por gravimetria. Primeiramente, tubos do tipo 

Falcon foram secos em estufa até que obteve massa constante e pesados em balança de 

precisão. Em seguida, após atingir-se a fase de crescimento exponencial, 100 mL do cultivo 

em meio YNB-Glicose [2% (m/v)] foram centrifugados a 4.000 g por 15 min; a biomassa 

úmida foi congelada e liofilizada até se obter peso constante. A biomassa seca foi pesada em 

balança de precisão e ressuspendida em solução salina [0,85% (m/v)] estéril e usada em dez 

diluições seriadas. O valor de DO600nm para cada diluição foi obtido e os valores foram 

correlacionados.  

4.5. Quantificação de metabólitos extracelulares e substrato por CLAE 

As concentrações de glicose, etanol e citrato foram determinadas por CLAE – 

LC-20AT (Shimadzu, Japão) – acoplada ao detector de índice de refração RID-20A 

(Shimadzu, Japão), bem como a uma coluna de troca iônica Aminex HPX-87H (Coluna 300 x 

7.8 mm, 9 μm, Bio-Rad, Munique, Alemanha). A fase móvel utilizada foi ácido sulfúrico 5 

mM, em vazão de 0,7 mL/min à 45 °C. As concentrações foram calculadas com base em 

padrões externos.  

4.6. Parâmetros de crescimento 
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A velocidade específica de crescimento (μ) será determinada pelo coeficiente angular 

da regressão exponencial do gráfico ln(X) versus tempo (h). O rendimento etanol/glicose 

máximo teórico (θ) foi calculado com base em estequiometria, considerando-se que um mol 

de glicose (180 g) é totalmente convertido em dois mols de etanol (92,14 g)Baseando-se nas 

concentrações de substrato e metabólitos, foram calculados os seguintes parâmetros 

fermentativos:  

YE/X = (EF-EI)/(Xf-Xi)  (Equação 1) 

YE/G= (EF-EI)/(GI-GF)  (Equação 2) 

YX/G = (XF-XI)/(GI-GF)  (Equação 3) 

Eficiência: YE/G/θ (Equação 4) 

Sendo que XI = concentração inicial da biomassa (mg/mL); XF = concentração final da 

biomassa (mg/mL); EI = concentração inicial de etanol (g/L); EF = concentração final de 

etanol (g/L); GI = concentração inicial de glicose (g/L); GF = concentração final de glicose 

(g/L); μ = velocidade específica de crescimento; θ = rendimento etanol/glicose máximo 

teórico. As equações representam, respectivamente, o rendimento etanol/biomassa (Equação 

1); rendimento etanol/glicose (Equação 2); rendimento biomassa/glicose (Equação 3); 

eficiência de conversão (equação 4). 

5. RESULTADOS 

5.1. Cultivos em biorreator 

Os cultivos foram realizados em duplicata e os resultados de densidade óptica 600 nm 

foram representados em uma curva de crescimento. No cultivo inicial, foi observada uma fase 

lag curta, de aproximadamente duas horas, e uma taxa de crescimento específico média (μ) de 

0,5445 h-1. A DO600nm final, medida após 96 h de cultivo, foi de 12,8850, que corresponde a 

uma biomassa de 4.703 g/L. Após o pulso, observou-se um crescimento lento após ajuste da 

concentração de glicose para, aproximadamente, 120 g/L, com taxa de crescimento específico 

média de (μ) de 0,0282 e uma DO600nm de 10,8945 após 36 h de cultivo, com biomassa de 

3,833 g/L (Figura 2-B).  

5.2. Análise de metabólitos 

 As concentrações de glicose, etanol, citrato e glicerol relativas a cada um dos pontos 

coletados no experimento para avaliação do metabolismo fermentativo foram determinadas 
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por CLAE. Após o ajuste da concentração de glicose no meio para 120 g/L, houve aumento 

nas concentrações dos metabólitos analisados, com valores finais de etanol (3,55 g/L) (Figura 

2-A), citrato (0,70 g/L) e glicerol (0,73 g/L) (Figura 3) superiores aos analisados no momento 

que precede o pulso de açúcar (0,93 g/L de etanol; 0,07 g/L de citrato e 0,11 g/L de glicerol). 

Os parâmetros fermentativos analisados foram representados na Tabela 1. 

 

 

 

 

Figura 2 - Concentração de glicose, biomassa e etanol nos cultivos em biorreator. 2-A) As 

concentrações de glicose estão representadas no eixo Y à esquerda e de etanol no eixo Y à direita, 

enquanto o eixo X representa o tempo do cultivo em horas. O momento do pulso de glicose é 

representado por uma linha tracejada e seta às 12 horas de cultivo. 2-B) As concentrações de glicose 

estão representadas no eixo Y à esquerda e de biomassa no eixo Y à direita, enquanto o eixo X 

representa o tempo do cultivo em horas. O momento do pulso de glicose é representado por uma linha 

tracejada e seta às 12 horas de cultivo. Os desvios-padrão de cada leitura são representados por barras 

de erro.  

Figura 3 - Valores de etanol, citrato e glicerol após o pulso. A concentração de etanol, citrato e 

glicerol são representados por símbolos diferentes no gráfico. O eixo Y corresponde aos valores de 

concentração (g/L), enquanto o eixo X corresponde ao tempo (h). O gráfico representa apenas a 

variação dos metabólitos após o pulso de glicose, enquanto o valor do ponto de 12 h corresponde à 
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concentração imediatamente antes do aumento de glicose. Os desvios-padrão de cada leitura são 

representados por barras de erro.  

 

Tabela 1 - Valores médios de parâmetros de crescimento analisados. Os valores médios de cada 

parâmetro foram analisados em amostras colhidas antes e após o pulso de glicose no reator. Os valores 

de desvio-padrão são representados entre parênteses.  

 
Antes do pulso (0 a 12 h)   Após o pulso (12,5 a 36 h) 

μ (h⁻¹) 
0,54 (±0,019021) 0,03 (±0,0045) 

Título de etanol (g/L) 
0,93 (±0,5374) 3,55 (±0,6028) 

YE/X (g E · g⁻¹ X) 0,459 (±0,2583) 1,19 (±0,34) 

YE/S (g E · g⁻¹ S) 0,087 (±0,0643) 0,10 (±0,0341) 

Eficiência (%) 17 (±0,013) 19,6 (±0,0669) 

YX/S (g X · g⁻¹ S) 0,24 (±0,038) 0,0914 (±0,016) 

 

6. DISCUSSÃO 

  A velocidade específica de crescimento (μ = 0,54 h⁻¹) apresentada por C. maltosa é 

similar aos valores de μ descritos em outros trabalhos nos quais diferentes linhagens de C. 
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maltosa foram cultivadas sob elevada disponibilidade de oxigênio. Segundo Mauersberger 

(1980), linhagens de C. maltosa atingiram velocidades específicas de crescimento variando de 

0,55 a 0,60 h⁻¹ sob aerobiose e com glicose como única fonte de carbono e energia. De forma 

semelhante, N. glabrata apresenta μ de aproximadamente 0,6 h⁻¹ em glicose, quando cultivada 

a 37 °C (Ng, 2015). Por outro lado, a μ apresentada por C. albicans (0,44 h⁻¹) a 30 °C foi 

inferior aos valores supracitados para outras espécies do gênero (Rozpedowska et al., 2011).  

Como o pulso de glicose foi aplicado após 12 h de cultivo, quando a cultura se 

encontrava em fase de desaceleração, é possível que os nutrientes essenciais ao crescimento 

microbiano, como nitrogênio, fósforo e elementos traços, estivessem em concentrações muito 

baixas para manter uma alta velocidade específica de crescimento. Isto indica que o estresse 

nutricional também pode ter contribuído para o crescimento mais baixo nessa condição. A 

mudança no crescimento foi acompanhada por uma alteração na produção de metabólitos, 

como etanol, ácido cítrico e glicerol. A produção de etanol aumentou após o pulso de glicose, 

atingindo 3,55 g/L, superior à concentração de 0,93 g/L obtida antes do pulso. Essa resposta à 

alta disponibilidade de glicose pode ter sido em função do aumento do fluxo fermentativo, 

mesmo em cultivo mantido em nível de oxigênio dissolvido  acima de 30%, o que caracteriza 

um processo aeróbio, se aproximando do comportamento esperado para o efeito Crabtree 

short-term. No entanto, o baixo rendimento etanol/glicose (YE/S = 0,10 g·g⁻¹), 

correspondendo a uma eficiência de conversão de 19,6%, indica que ocorreu o metabolismo 

respiro-fermentativo, mais propriamente do que o metabolismo fermentativo, típico de 

leveduras Crabtree-positivas. Em S. cerevisiae, espécie modelo para estudo de organismos 

Crabtree-positivos, observa-se um rendimento etanol/glicose de, em média 0,46 g·g⁻¹, o que 

representa 90% do rendimento teórico de conversão, ou seja, da quantidade de etanol 

produzida caso toda a glicose consumida fosse direcionada à via fermentativa (Liu, 2016). 

Nesse contexto, sugere-se que C. maltosa UFV-1 seja classificada como uma linhagem 

respiro-fermentativa, uma vez que a produção de etanol é menor do que a apresentada por 

leveduras Crabtree-positivas. Comparando-se esses resultados com dados da literatura, C. 

maltosa UFV-1 apresenta um metabolismo respiro-fermentativo mais próximo ao de C. 

albicans, que pode produzir etanol em aerobiose, mas o faz de forma menos eficiente que 

leveduras Crabtree-positivas. Segundo Rozpedowska (2011), C. albicans produz cerca de 0,09 

g de etanol por grama de glicose sob aerobiose. Os resultados obtidos para C. maltosa UFV-1 

parecem seguir padrão semelhante, já que a presença de etanol confirma a ativação da 

fermentação, mas os rendimentos reduzidos indicam que a via respiratória foi predominante. 
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Nesse sentido, C. maltosa UFV-1 não apresenta um fenótipo Crabtree-positivo clássico, mas 

se aproxima do comportamento descrito para leveduras respiro-fermentativas, nas quais a 

fermentação é fracamente ativada apenas em situações de excesso de glicose. Entretanto, vale 

ressaltar que não há consenso nem valores de parâmetros fermentativos que delimitam a 

separação entre espécies Crabtree-positivas, negativas ou respiro-fermentativas.  

Um fator que pode ser limitante para a ativação da via fermentativa é a capacidade de 

transporte de glicose do meio extracelular para o citosol, primeira grande etapa do 

metabolismo. Em S. cerevisiae, levedura Crabtree-positiva, ocorreu o evento de Duplicação 

Completa do Genoma (WGD) e apresenta 20 genes de transportadores de hexose (HXT), o 

que propicia uma alta taxa de transporte de glicose e alto fluxo fermentativo (Rozpedowska, 

2011). Em contrapartida, leveduras que se divergiram antes do WGD, como C. albicans e 

Kluyveromyces lactis, apresentam uma diversidade metabólica alta e são mais dependentes de 

oxigênio, apesar de apresentarem comportamento respiro-fermentativo. Todavia,  existem 

algumas espécies pré-WGD com características semelhantes às pós-WGD, como Torulaspora 

delbrueckii e T. globosa (Merico, 2007). Como não se conhecem os transportadores de hexose 

de C. maltosa UFV-1, tampouco sua regulação, é possível que a taxa de transporte de glicose 

seja mais baixa, o que limitaria o fluxo fermentativo.  

 Após o pulso de glicose observou-se também o aumento da produção de glicerol, com 

valor inicial de 0,14 g/L e final 0,70 g/L. Além de agir como osmoprotetor em contexto 

intracelular, a síntese de glicerol consome poder redutor, haja vista que a enzima 

glicerol-3-fosfato desidrogenase catalisa a interconversão entre glicerol-3-fosfato e 

diidroxiacetona-fosfato com gasto de elétrons, o que gera coenzimas oxidadas como um dos 

produtos (Scanes, 1998) (Figura 4). O aumento na concentração de glicerol no meio de 

cultura, mesmo que moderado, indica, portanto, outra via de regeneração de NAD+, em 

excesso de açúcar. 

Além da produção de etanol, também foi detectado aumento na concentração de 

citrato após o pulso de glicose (valores iniciais de 0,07 g/L e finais de 0,73 g/L). Tal aumento 

pode estar associado a uma perturbação no balanço entre a glicólise e o ciclo do ácido 

tricarboxílico (CAT) em excesso de glicose. A produção simultânea de etanol e citrato após o 

pulso de glicose, indica uma alteração do fluxo no CAT. No entanto, os baixos valores de 

citrato excretado refletem, possivelmente, um desbalanceamento no ciclo. Em leveduras 

oleaginosas, como C. maltosa, elevadas razões C/N favorecem o acúmulo de citrato no 
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citosol, que posteriormente pode ser convertido em acetil-CoA para síntese de lipídios. Sob 

limitação de nitrogênio, a enzima AMP desaminase aumenta sua atividade e catalisa a 

conversão de AMP em IMP e NH3, o que causa uma redução nos níveis de AMP. Entretanto, 

resultados recentes do nosso grupo de pesquisa ainda não-publicados, indicam que essa 

levedura, assim como outras espécies do subfilo Saccharomycotina, não apresenta a enzima 

ATP citrato-liase (ACL), que catalisa a quebra de citrato citosólico a acetil-CoA e 

oxaloacetato. Assim, o citrato acumulado não é usado na síntese lipídica e pode, portanto, ser 

excretado a fim de evitar o seu acúmulo intracelular.  

Figura 4 - Simplificação das vias metabólicas centrais. A imagem representa pontos 

metabólicos essenciais à discussão, como a produção de etanol e de glicerol.  
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7. CONCLUSÃO 

O aumento da concentração de glicose proporcionou possivelmente um aumento do 

fluxo pela via glicolítica e, consequentemente, aumento da produção de etanol. O aumento da 

produção de glicerol, corrobora o aumento do fluxo fermentativo. Como perspectivas futuras, 

espera-se identificar os genes que codificam as enzimas álcool desidrogenase e piruvato 

descarboxilase em C. maltosa UFV-1 e avaliar sua expressão em condições similares às 

conduzidas neste trabalho. Outro desdobramento do projeto é a avaliação do Efeito Crabtree 

long-term, pavimentando o caminho para estudos futuros com C. maltosa visando sua 

aplicação mais assertiva em biorrefinarias lignocelulósicas.   
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