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vii. Resumen 

Las fosas hadales representan los ecosistemas más recónditos del océano, con 

profundidades máximas de hasta 11000 metros, y donde la alta presión hidrostática es una 

de las características más distintivas que, junto con otras variables ambientales, impulsa 

los cursos evolutivos y adaptativos de los organismos procariontes que habitan estos 

ambientes. La transferencia horizontal de genes es un fenómeno que permite el intercambio 

de material genético entre los miembros de una comunidad, mediante distintos mecanismos, 

y donde los plasmidios son importantes determinantes, y por ende, agentes relevantes en 

la dinámica de los procesos adaptativos y evolutivos. En el presente trabajo se estudia y 

caracteriza los plasmidios presentes en metagenomas obtenidos a través de la columna de 

agua de la Fosa de Atacama, tanto desde la zona hadal (8081, 8079 y 7928 metros de 

profundidad), como de la zona mesopelágica (500 m) y batial (1000 y 2000 m). Los análisis 

incluyen la identificación de secuencias plasmidales dentro de los metagenomas y 

anotación genómica, los cuales revelan presencia efectiva de plasmidios en los 

metagenomas en estudio, junto con una importante representación de funciones celulares 

en las secuencias encontradas. En detalle, el transporte y metabolismo de iones 

inorgánicos es la función celular más abundante en general, con buena representación 

incluso en los plasmidomas hadales. Además, el transporte y metabolismo de carbohidratos 

y lípidos está más presente en los plasmidomas hadales, en contraste con los plasmidomas 

de aguas menos profundas, mientras que la biogénesis de membranas celulares presenta 

una abundancia relevante en todos los plasmidomas. Otras funciones celulares de interés 

como el transporte y metabolismo de aminoácidos, sistemas de secreción y transporte 

vesicular y aquellas relacionadas al moviloma, muestran caracteres importantes para el 

metabolismo, la trasferencia horizontal de genes y la plasticidad genómica. 
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viii. Abstract 

Hadal trenches are one of the most remote ecosystems in the ocean, with maximum 

depths of up to 11000 meters, and where the high hydrostatic pressures are a distinctive 

characteristic which, together with other environmental variables, impulses the 

adaptative and evolutive curses of prokaryotic organisms inhabiting the ocean’s depths. 

The horizontal gene transfer allows the exchange of genetic material between the 

members of a microbial community, making use of different mechanisms in which 

plasmids play an important role, and therefore, they’re relevant in adaptative and 

evolutive processes. The present study identifies and characterizes plasmidal 

sequences from metagenomes from Atacama Trench’s water column, including the 

hadal zone (7928, 8079 and 8081 meters of depth), the bathyal zone (1000 y 2000 m), 

and the mesopelagic zone (500 m). The results reveal effective presence of plasmidal 

sequences in the depths analyzed, along with the finding of strong representation of 

certain cellular functions codified in the sequences found. For instance, the transport 

and metabolism of inorganic ions is the most abundant function overall, with notorious 

presence even in the hadal plasmidomes. Furthermore, the transport and metabolism of 

carbohydrates and lipids were more present in the hadal plasmidomes than on the less 

deep plasmidomes, while the membrane biogenesis shows a relevant abundance in all 

plasmidomes. Other functional categories of interest like the transport and metabolism 

of amino acids, secretion and transport systems, and mobilome related, show important 

traits for metabolism, horizontal gene transfer and genome plasticity.  
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1. INTRODUCCIÓN 

El ambiente hadal. 

El océano es el ecosistema más extenso de la biosfera terrestre, dentro del cual la 

zona hadal, que comprende profundidades entre los 6.000 y 11.000 metros, constituye el 

~1% del suelo marino global y el ~45% de las profundidades verticales más recónditas del 

océano, implicando su importante posición en el ecosistema oceánico [1-3]. La mayoría de 

las fosas hadales se concentran en el Océano Pacífico, entre las que se cuentan las más 

profundas, como la Fosa de las Marianas, Tonga, Kermadec, entre otras [4]. Las fosas o 

trincheras hadales se forman a partir de la subducción de placas tectónicas, lo que les 

otorga características topológicas de importancia, esto es; su ubicación en los límites de las 

placas, una conformación tipo V donde el suelo profundo está delimitado por una pendiente 

continental y una pendiente asociada a la planicie abisal adyacente, conformación que 

resulta, además, en un área elongada sobre el suelo oceánico [1]. Estas características 

implican una alta heterogeneidad en los hábitats existentes dentro de la zona hadal. 

Además, la zona hadal presenta condiciones físicas, químicas e hidrológicas extremas y 

propias; tales como temperaturas entre 1°C – 2.5°C; ausencia de luz solar y, por tanto, 

carencia de producción primaria fototrópica [1, 5, 6]; el oxígeno disuelto registrado en la 

Fosa de las Marianas varía entre 150-160 uM, similar a la zona abisal; del mismo modo, en 

esta fosa se registran concentraciones de aniones inorgánicos NO-3, NO-2, (PO4)-3 similares 

entre la zona hadal y abisal [6]; por su parte, la materia orgánica que suele disminuir sus 

concentraciones de forma inversamente proporcional a la profundidad, halla un depocentro 

para su acumulación en las fosas oceánicas, ya sea por sedimentación natural, transporte 

lateral desde las paredes de la trinchera debido a terremotos, o por efecto de las corrientes 

oceánicas, influyendo en la abundancia, alta biomasa, diversidad, y elevada actividad 

microbiana de los microorganismos de la zona hadal [7-10]. Las presiones hidrostáticas 

presentes en la zona hadal pueden alcanzar hasta los 110 MPa, esto es, unas 1000 veces 

la presión en superficie, siendo este parámetro el más distintivo de las zonas hadales sobre 

los hábitats más someros y el que más impacto tiene sobre los organismos que le habitan 

[1]. 

Efectos de la alta presión hidrostática sobre sistemas biológicos.  

A saber, las altas presiones afectan a los sistemas biológicos por su influencia en 

los equilibrios químicos y volúmenes de reacción y activación, lo cual haya razón de ser en 

el principio de LeChâtelier, que indica que ante perturbaciones por alta presión el equilibrio 
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químico se modifica para compensar tal perturbación, priorizando estados que ocupen 

menor volumen; así también, acelera aquellos procesos donde el estado de transición tiene 

menor volumen que el estado inicial [11]. Asimismo, las altas presiones modifican las 

distancias intermoleculares y afectan las conformaciones y estructuras supramoleculares 

de las moléculas, perjudicando la función biológica de estas [12]. En lo relativo a los ácidos 

nucleicos y sus funciones asociadas, las altas presiones hidrostáticas estabilizan los 

puentes de hidrogeno en las moléculas de ADN, dificultando la transición de la hebra doble 

a la simple que es necesaria para iniciar los procesos de replicación, transcripción y 

posterior traducción, lo que se resume en una disminución de la síntesis de ácidos nucleicos 

y proteínas [13]. Otro componente sensible a los efectos de las altas presiones son las 

membranas lipídicas, las cuales son una matriz compleja que reúne diversas moléculas 

lipídicas, además de proteínas y carbohidratos, que cumplen distintas funciones como 

reconocimiento celular y transporte [14]. Ante elevadas presiones, los lípidos de membrana 

cambian su conformación y se empaquetan disminuyendo el volumen celular, lo cual 

conlleva a una pérdida de fluidez y de permeabilidad al agua y otras moléculas, y una 

disminución en las interacciones funcionales entre proteínas y lípidos [14]. Tales efectos se 

ven reflejados en la pérdida de motilidad celular y disminución de transporte transmembrana 

de solutos [14]. Por su parte, las proteínas y las estructuras multiméricas también 

disminuyen su volumen a modo de adaptación a la alta presión, lo cual consiguen 

cambiando su conformación. No se ha descrito denaturación de proteínas por altas 

presiones en el rango de presiones que se puede hallar en los biotopos que presentan altas 

presiones hidrostáticas. No obstante, las modificaciones conformacionales pueden dificultar 

la asociación de monómeros y el acceso a sitios catalíticos, viéndose perjudicada la función 

de la proteína en procesos catalíticos, metabólicos y estructurales [12, 15]. Así entonces, 

muchos procesos y estructuras esenciales son gravemente afectados cuando los 

organismos son sometidos a altas presiones, pudiendo incluso gatillar la muerte celular [16]. 

La vida procarionte a altas presiones hidrostáticas.  

Aquellos organismos que son capaces de sobrevivir las altas presiones son 

denominados piezófilos, los cuales se clasifican según las presiones a las cuales presentan 

sus tasas de crecimiento máximo. De esta manera, se describen organismos 

piezotolerantes, piezófilos e hiperpiezófilos, los cuales requieren presiones menores a 10 

MPa, entre 10 y 50 MPa, y mayores a 50 MPa, respectivamente [17]. Decenas de 

organismos procariontes piezófilos obligatorios han sido aislados desde ambientes 

hadopelágicos, la mayoría de ellos pertenecen a los géneros Colwellia [18-20], Shewanella 
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[21, 22], Psychromonas [23, 24] y Moritella [21, 25], los cuales forman parte de una 

comunidad bacteriana distintiva de la zona hadal, dominada por gamma-proteobacterias 

heterotróficas y bacteroidetes [6]. Tales organismos, que están expuestos a condiciones 

desafiantes, se ven en la necesidad de generar adaptaciones como las antes mencionadas, 

para lo cual, fenómenos como la transferencia horizontal de genes (THG) son claves a la 

hora de extender determinantes genéticos ventajosos entre los organismos y comunidades. 

Plasmidios como agentes efectores de la transferencia horizontal de genes. 

La transferencia horizontal de genes es un proceso importante que ha dado forma a 

los procesos evolutivos de los organismos procariontes, permitiéndoles adaptarse a 

distintas condiciones ambientales a través del intercambio de ADN entre organismos, sin 

necesariamente tener estos un ancestro común [26]. El estudio de los elementos genéticos 

móviles, en conjunto llamados “el moviloma”, da luces acerca de los procesos de 

adaptación, especiación y ecología de los organismos [27]. Como parte del moviloma, los 

plásmidos destacan en el ámbito de la evolución de los microorganismos al ser los mayores 

determinantes de la transferencia horizontal de genes siendo, por ende, relevantes en la 

dinámica de los procesos adaptativos dentro y entre comunidades [27]. Los plásmidos son 

elementos genómicos extra-cromosomales presentes tanto en organismos procariontes 

como en eucariontes; capaces de replicarse de manera independiente al cromosoma 

celular [28, 29]. Los plásmidos son diversos en distintos ámbitos, se les puede encontrar de 

distintos tamaños; números de copia; contenido GC; contenido genético; distinta topología, 

esto es, si son lineales o circulares; distintos mecanismos de replicación; métodos de 

transmisión; espectro de hospederos celulares; entre otros [26]. Estos elementos 

genómicos pueden contener una gran variedad de genes que propician la persistencia del 

plásmido dentro del hospedero celular y facilitan la sobrevivencia del hospedero en amplios 

escenarios ambientales [30]. A la fecha, los plásmidos bacterianos han sido ampliamente 

estudiados, permitiendo avances en distintas áreas como la biotecnología, la microbiología, 

medicina, entre otras. Para expandir los nichos ecológicos de los hospederos, los plásmidos 

codifican distintos genes que generan fenotipos capaces de metabolizar distintos 

compuestos y degradar compuestos tóxicos. Los genes que tienen por función permitir la 

transmisión vertical y horizontal del plásmido, como los sistemas de conjugación y 

replicación plasmidal, se consideran elementales dentro del contenido génico plasmidal. 

Algunos plásmidos pueden contener genes adicionales que facilitan la transmisión y 

estabilidad dentro del hospedero como lo son aquellos genes que codifican proteínas de 

anti-restricción, además de sistemas de matanza post-segregacional y de sistemas 
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CRISPR-Cas tipo IV [31-33]. Los genes de virulencia y de resistencia a antibióticos también 

sirven al propósito de ampliar el nicho del organismo hospedador, y han sido ampliamente 

estudiados por su implicancia en patologías clínicas [30]. 

Los plásmidos son transferidos de una célula a otra a través de distintos mecanismos; 

esto es, conjugación, transformación, transducción [34, 35], los cuales son los mecanismos 

más caracterizados a la fecha; y la captación de vesículas de membrana[36] y conducción 

[37]. De estos métodos, la conjugación es el principal en cuanto a movilización de plásmidos 

y es el único que requiere establecer contacto físico entre los participantes de la 

transferencia, contacto mediado por un pilus, permitiendo así la transferencia entre 

organismos que pueden estar bastante distanciados filogenéticamente [34]. Los plásmidos 

conjugativos han sido motivo de estudio continuo en ámbitos clínicos por ser vehículos de 

genes de resistencia a antibióticos [34]. La movilización conjugativa, por su parte, permite 

la transferencia de plásmidos que carecen de los genes necesarios para la maquinaria de 

conjugación, tomando ventaja de las maquinarias de conjugación de otros elementos 

móviles conjugativos [38]. Los distintos mecanismos de transferencia de plásmidos pueden 

tomar lugar dentro de las comunidades bacterianas, sustentando la transferencia horizontal 

de genes, que propicia la variabilidad y plasticidad genética, y da paso al surgimiento de 

fenotipos favorables respecto del ambiente que habitan estos organismos. 

Plasmidios en ambientes marinos. 

Los ambientes naturales y las comunidades de microorganismos que los habitan no 

son ajenos a los efectos de este fenómeno; así, los plásmidos han sido fuente de estudio 

en diversos ecosistemas como suelo, biopelículas, ambientes acuáticos, entre otros [39-42]; 

tanto en análisis cultivo dependientes como independientes, permitiendo este último un 

mejor entendimiento de la distribución y presencia de plásmidos dentro de comunidades 

microbianas. En la era de la genómica, el estudio de plásmidos en metagenomas o 

plasmidomas se ha abierto a un sinnúmero de nuevas interrogantes y alternativas de 

análisis en el ámbito de la investigación de elementos genómicos móviles. De este modo, 

la llegada de las “ómicas” ha impulsado las investigaciones en los ecosistemas logrando 

ampliar las posibilidades de estudio en esta materia [43]. En consecuencia, estudios han 

logrado identificar, caracterizar genómicamente y analizar filogenéticamente plásmidos de 

organismos marinos procariontes y eucariontes, valiéndose de distintas estrategias 

experimentales y bioinformáticas. Sin ir más lejos, ha quedado en evidencia la presencia y 

diversidad de plásmidos en ambientes marinos en trabajos investigativos. Así, en un estudio 

de Paulsen y Palenik (2012) [44], mediante análisis de metagenomas de cianobacterias de 
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aguas costeras en California, las cuales son abundantes en Synechococcus sp, y con datos 

de Global Ocean Survey, se identificaron los plásmidos presentes, que en su mayoría 

resultaron ser de corta longitud y crípticos, siendo las proteínas de replicación el principal 

contenido genómico, mientras que el segundo mostró un escenario más complejo, con 

genes involucrados en la transferencia, movilización, estabilidad y partición de plásmidos 

[44]. Además, otros estudios han logrado detectar nuevas familias de plásmidos en las 

comunidades microbianas de ambientes marinos [45]. Otro aspecto de interés han sido los 

grupos bacterianos de importancia en los ambientes acuáticos, como el clado de las 

Roseobacter, cuyos plásmidos suelen contener genes clave para los ciclos bioquímicos 

celulares así como también para la degradación de compuestos aromáticos [46]. En esta 

misma línea, dentro de la familia de las Rhodobacteraceae, los plásmidos tipo RepA-I son 

predominantes, a menudo acarreando genes importantes para la formación de biopelículas 

[47]. Otro grupo de plásmidos presente en diversos miembros de esta familia, RepL-I, han 

sido analizados en otro estudio, a nivel filogenético, funcional y geográfico, logrando 

detectar un plásmido con 100% identidad en bacterias distantes tanto geográficamente 

como filogenéticamente, evidenciando el potencial de este plásmido de ser transmitido 

entre bacterias de distintos órdenes [48], abriendo la discusión sobre el impacto de este tipo 

de fenómenos sobre la evolución y adaptación ecológica de los organismos. De igual forma, 

distintos trabajos han identificado determinantes genéticos en plasmidios que otorgan 

resistencia a antibióticos y otras características de importancia como clústeres fotosintéticos, 

clústeres asociados a formación de biopelículas, manejo de estrés oxidativo, distintas vías 

metabólicas, entre otros [39, 49-51]. El análisis de la filogenia de estos plásmidos ha 

permitido dilucidar el proceso evolutivo de genes y procesos celulares [48, 52],  así como 

también del organismo en sí mismo [53]; junto con determinar los mecanismos de 

transferencia horizontal predominante en el grupo bacteriano sujeto a estudio [54]. 

Plasmidios en el océano profundo. 

A la fecha, en el caso de los ambientes hadales, la Fosa de las Marianas concentra 

la mayor parte de los trabajos relativos a la microbiología hadal, mientras que otras fosas 

oceánicas como la de Puerto Rico o Yap están también siendo investigadas. En lo 

concerniente a plasmidios en estos ambientes, éstos se han detectado en trabajos de 

obtención de genomas completos de organismos aislados desde el océano profundo. Tal 

es el caso de Deinococcus sp. D7000, organismo aislado desde la región Challenger Deep 

en la Fosa de las Marianas, a 7000 metros de profundidad, el cual cuenta con 9 plasmidios 

distintos además de un cromosoma [55]; o Paraoceanicella profunda, un organismo 
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caracterizado por primera vez, aislado desde la Fosa de las Marianas a 10.890 metros de 

profundidad, que revela un cromosoma y seis plasmidios, los cuales van desde 112.235 pb 

a 586.520 pb [56], por nombrar algunos. Por otro lado, algunos estudios de caracterización 

genómica de organismos hadales revelan genes asociados a la homeostasis plasmidial; 

ejemplo de esto es un análisis de múltiples SAGs (del inglés single amplified genomes) de 

Roseobacter y Alteromonas recuperados desde la Fosa de las Marianas a 8289 metros de 

profundidad, que expuso la existencia de agrupamientos genéticos relacionados a distintas 

funciones plasmidiales como replicación plasmidial y estabilización de plasmidios [57].  

En suma y a la fecha reciente, las investigaciones orientadas a la identificación de 

plásmidos y su caracterización genética en ambientes marinos han nutrido de luz a las 

incógnitas que la transferencia horizontal trae consigo, siendo este fenómeno una fuerza 

capaz de moldear las comunidades en su camino adaptativo y evolutivo, y que encuentra 

en los plásmidos un elemento efector, que resulta igualmente complejo e intrigante. No 

obstante, es también cierto que el estudio de plásmidos en los ambientes marinos aún no 

se ha extendido hacia el océano profundo, lo que principalmente se atribuye a la dificultad 

técnica que suponen las tomas de muestras para las investigaciones.  

Fosa de Atacama como sitio de estudio de plasmidios y preguntas científicas asociadas. 

En la línea de ambientes hadales a explorar, la Fosa de Atacama también ha 

suscitado mayor interés en los últimos años, lo que se ve reflejado en una mayor cantidad 

de trabajos asociados a la zona, tanto en el ámbito de geología, fauna hadal, microbiología, 

entre otros. La Fosa de Atacama, también conocida como Fosa Perú – Chile, se origina de 

la subducción de la placa de Nazca bajo la placa Sudamericana, y se ubica en el sureste 

del océano Pacifico, extendiéndose desde el norte de Perú hasta la zona central-sur de 

chile, 6° 00′ S, 81° 50′ W a 39° 00′ S, 75° 00′ W; presentando una longitud máxima de 5900 

km, ancho de 64 km y una profundidad máxima de 8081 metros, siendo la fosa más extensa 

del océano pacífico sur [58]. Las aguas someras de la zona de la Fosa de Atacama son 

peculiares en cuanto son altamente productivas, además de eutróficas, por efecto del 

sistema de corrientes de Humboldt [59, 60], además de alojar una voluminosa zona de 

mínimo oxígeno [61]. Recientemente, en un trabajo nacional, se ha esclarecido la 

composición taxonómica de las comunidades de la columna de agua de la Fosa de Atacama, 

dejando ver que los grupos taxonómicos más abundantes en la columna de agua son 

Bacteroidetes, Candidatus Marinimicrobia, Alfaproteobacteria (Pelagibacterales, 

Esfingomonadales), Gammaproteobacteria (Ca. Thioglobus, Alteromonadales, Cromatiales 

y Oceanospirillales), mientras que en la zona hadal predominan los organismos heterótrofos, 
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y fueron más abundantes los organismos Planctomycetes, Betaproteobacteria 

(Burkholderiales), y otras Deltaproteobacterias, respecto de su presencia en otras 

profundidades [62]. Si bien el mencionado estudio es de alta relevancia para la 

microbiología de las aguas de la Fosa de Atacama, el hecho es que lo mismo no se ha 

replicado en el ámbito de plasmidios, por cierto que a la fecha, no se han realizado estudios 

de caracterización de plasmidios o estudios donde estos elementos genómicos hayan sido 

identificados, lo que significa un vacío en lo relativo a la presencia y rol de plasmidios en 

los procesos adaptativos y evolutivos de los organismos procariontes que pueblan una 

región del océano profundo de naturaleza única. Sin embargo, esta carencia, vista con otra 

perspectiva, surge como una ventana amplia que permite el planteamiento de diversas 

interrogantes y da espacio a distintas posibilidades de investigación. De esta forma, se 

abren paso preguntas como: ¿Es posible hallar plasmidios en la Fosa de Atacama? 

¿Cuáles serían las características y funciones presentes, de haber plasmidios?, ¿Es posible 

la transferencia horizontal de genes por medio de conjugación y/u otros métodos?, ¿Qué 

diferencias se podrían encontrar entre los plasmidios hallados en aguas más superficiales 

y las más profundas en esta zona? ¿Es posible atribuir esas diferencias a las distintas 

condiciones ambientales de la Fosa de Atacama?, por nombrar algunas. Esta curiosidad 

suscitada es el pilar sobre el cual plantear los objetivos de este trabajo exploratorio, el cual 

podría brindar una primera visión sobre el conjunto de plásmidos de las comunidades 

bacterianas en la Fosa de Atacama, en comprensión de las variables ambientales 

inherentes de esta región oceánica que paulatinamente devela sus secretos. 
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2. PROPÓSITO DEL ESTUDIO 

Se plantea en este proyecto hacer un estudio de caracterización de los plásmidos 

presentes en los microbiomas de algunos puntos de la columna de agua localizada en la 

Fosa de Atacama, también conocida como Fosa Chile – Perú. Así, el propósito principal es 

otorgar una perspectiva amplia respecto al conjunto de plásmidos presentes en las 

comunidades microbianas de este ambiente único, para contribuir al entendimiento de las 

dinámicas que la transferencia horizontal de genes tiene en las comunidades. En 

consideración de la carencia de trabajos relativos a plasmidios en la Fosa de Atacama, es 

también propósito del presente trabajo entregar un primer antecedente respecto de la 

presencia y caracteres genómicos contenidos en plasmidios, a modo de comenzar a 

comprender el rol de estos en la adaptación de los organismos y su evolución, en el contexto 

del ambiente hadal que habitan. 
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3. OBJETIVOS GENERAL Y ESPECÍFICOS 
 
Objetivo General: Identificación y caracterización genómica de plásmidos en 

metagenomas de aguas oceánicas de la Fosa de Atacama.  

 

Objetivo Específico 1: Establecer un protocolo para la identificación de plásmidos.  

 

Objetivo Específico 2: Caracterizar funcionalmente los plásmidos de los metagenomas 

de aguas profundas de la Fosa de Atacama y de aguas superficiales. 

 

Objetivo Específico 3: Establecer diferencias y similitudes entre aguas profundas y 

superficiales, en términos de función. 

 

Los objetivos aquí presentados difieren en sus actividades propuestas presentadas en 

el Proyecto de Memoria de Título. Más en concreto, en el Objetivo Específico 3, los análisis 

comparativos relacionados a la similitud de secuencias, que fueron propuestos para llevarse 

a cabo tanto entre las mismas secuencias plasmidiales halladas en el Objetivo Específico 

1, así como en contraste con bases de datos, a fin de conocer si las secuencias halladas 

han sido descritas previamente y dilucidar cuáles estarían presentes y su distribución en 

los distintos plasmidomas, no fueron llevados a cabo en consideración de la relevancia que 

fueron tomando los resultados de la anotación genómica; por lo cual, el camino que se 

siguió prioriza la comparación de las secuencias encontradas en el ámbito de las funciones 

en ellas codificadas.  
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4. MATERIALES Y MÉTODOS 

Para la realización del presente trabajo, se dispuso de 6 metagenomas, previamente 

obtenidos de muestras de agua sacadas frente a las costas de Antofagasta (Figura 1), en 

las expediciones Atacamex y SO261 que tuvieron lugar entre febrero y marzo de 2018, 

procesadas en filtros de poro de 0,2 μm, a fin de separar las bacterias libres en la muestra 

de aquellas asociadas a partículas. Estos 6 metagenomas, ensamblados a través de 

metaSPAdes [63], corresponden a las muestras extraídas desde los 500, 1000, 2000, 7928, 

8079 y 8081 metros de profundidad. Los metagenomas se agruparon en dos categorías, la 

primera denominada G1 que contine aquellos metagenomas meso-batipelágicos (500, 

1000 y 2000 m), y la segunda, G2, donde se agrupan los metagenomas más profundos, los 

hadopelágicos (7928 m, 8079 m y 8081 m). 

 

 

 

Figura 1| Mapa de locación de muestreo. Se identifican, mediante las figuras de 

diamantes, las distintas estaciones de muestreo. Desde Lander002 se obtienen las 

muestras de 500, 1000, 2000 y 8081 metros; desde ST4 la muestra de 8079; y 

desde ST2 la de 7928 metros de profundidad. 
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Identificación de contigs plasmidales – Se utilizó el software Platon en Linux para la 

identificación y distinción de contigs plasmidales y cromosomales, en su configuración 

default. Platon basa su actividad en un análisis enfocado a las diferencias de distribución 

de replicones de genes codificantes de proteínas entre cromosomas y plasmidios, en su 

configuración default [64]. Así, se analizaron los 6 archivos FASTA correspondientes a los 

metagenomas mencionados. El software provee una caracterización de los contigs que se 

consideran plasmidiales, aportando información sobre la potencial circularidad, número de 

secuencias codificantes de ARNr, genes asociados a la replicación, movilización, y 

conjugación plasmidial, orígenes de transferencia OriT, además de información sobre 

grupos de incompatibilidad. Para todo lo recién mencionado, Platon recurre a Prodigal [65], 

Diamond [66], MUMmer [67], HMMER [68] e INFERNAL [69]; y realiza una búsqueda por 

similitud mediante BLAST+ usando la base de datos de plasmidios de NCBI [70]. 

Finalmente, de Platon se obtiene un archivo FASTA para los contigs plasmidiales y otro 

para los cromosomales, un archivo “.tsv” con información de la caracterización, y uno “.json” 

con los resultados e información completa sobre cada contig plasmidal. Los contigs 

plasmidiales obtenidos de cada metagenoma serán referidos de aquí en adelante como 

“plasmidomas”. 

Anotación genómica – Para la identificación y etiquetamiento de los caracteres 

genómicos relevantes en las secuencias, se utilizó Prokka, también en Linux. Se sometieron 

a análisis los archivos obtenidos de Platon, específicamente, los 6 archivos que contienen 

las secuencias de los contigs plasmidiales en formato FASTA. Prokka coordina distintas 

herramientas para la detección y anotación de genes, tales como: Prodigal para las 

secuencias codificantes para proteínas [65], RNAmmer para los genes de ARNr [71], 

Aragorn para los ARN de transferencia [72], SignalP para los péptidos señal [73], e Infernal 

para los RNA no codificantes [69]. Prokka procede a la anotación de las secuencias 

codificantes CDS utilizando bases de datos de UniProt [74], RefSeq [75], Pfam [76] y 

TIGRFAM [77], a través de BLAST+ [70], y en cada una de las bases de datos se usa por 

defecto un e-value umbral de 10-6. Si la búsqueda no arroja resultados para las CDS, se 

anota como “proteína hipotética”. Entre los archivos de salida, existe uno conteniendo todas 

las características halladas en el archivo de entrada, esto es: Locus de la secuencia anotada, 

tipo de secuencia, largo de la secuencia anotada, nombre del gen, número EC (del inglés: 

enzyme comisión number) [78], código COG (acrónimo del inglés: Clusters of Orthologus 

Genes) [79], producto del gen; archivo que se destina a la construcción de matrices de 

abundancia relativa a utilizar en los análisis posteriores.  
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Análisis Comparativo – Para los análisis siguientes se procedió a construir una matriz 

de abundancias relativas de genes anotados elaborada a partir de una normalización que 

considera los pares de bases plasmidiales asociados a un gen anotado (datos obtenidos 

del análisis con Prokka) sobre los pares de bases plasmidiales totales de cada plasmidoma. 

En la construcción de la matriz se deja fuera aquellas proteínas hipotéticas que no poseen 

datos de: nombre del gen, tipo de secuencia, EC number y código COG [78, 79]. Como 

análisis comparativo se construye un heatmap de abundancias relativas de las 

superfamilias COG por plasmidomas utilizando el paquete “pheatmap” en RStudio [80]. 

Además, se elabora un gráfico de burbujas con las abundancias relativas, en base a las 

distintas categorías COG, las cuales engloban los distintos procesos celulares, para los 

distintos plasmidomas. En la construcción del grafico de burbujas se considera la 

asignación de Prokka por sobre el código COG, aunque se utilizan las categorías COG para 

su categorización. Así, no se suman aquellos genes con distinta asignación funcional que 

compartan el mismo código COG. Finalmente, se muestran los 5 genes asociados a 

proteínas más abundantes por categoría COG en el gráfico de burbujas. 
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5. RESULTADOS 

5.1 Identificación de contigs plasmidiales.  

En todos los metagenomas sometidos a análisis con Platon se identificaron contigs 

plasmidiales con distintos porcentajes de presencia y distintos tamaños (Tabla 1). Así, se 

revela que el porcentaje de pares de bases en contigs plasmidiales respecto al 

metagenoma correspondiente va desde a 0,029 a 0,81%. En consideración de la cantidad 

de contigs plasmidiales encontrados en los metagenomas de 1000 y 8081 m respecto a los 

demás, cantidad que resulta ser considerablemente más baja (al menos un orden de 

magnitud más bajo), no se incluyen a los plasmidomas de 1000 y 8081 metros de 

profundidad en los análisis siguientes por no ser estadísticamente confiables respecto a los 

demás. Así, se utilizan los plasmidomas de 500, 2000, 7928 y 8079 metros en los análisis 

siguientes.    

Tabla 1 | Contigs plasmidiales identificados en los distintos metagenomas. Se 

informa la cantidad de contigs y los pares de bases totales correspondientes al 

metagenoma (gris claro) y aquellos identificados como plasmidiales (gris oscuro). 

Los pares de bases de plasmidomas se normalizan y se ofrece el porcentaje de 

ellas a cada profundidad.  

 

De este modo, G2_8079 posee la mayor presencia de contigs plasmidiales, mientras 

que G1_2000 posee la menor cantidad. Respecto a los tamaños de los contigs identificados 

como plasmidiales en los distintos metagenomas, el promedio es de 197934 pb, 32485 pb, 
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20465 pb, 23851 pb, para las profundidades de 500, 2000, 7928 y 8079 metros, 

respectivamente; hallándose el contig más largo en G1_0500, con 280522 pb (Tabla 2). 

Tabla 2 | Tamaño de los contigs plasmidiales en las distintas profundidades. 

Se muestra, en pares de bases, los tamaños del contig más largo, el promedio del 

tamaño de los contigs de un plasmidoma y la desviación estándar para cada 

muestra.  

 

 

Adicionalmente, como se muestra en la Tabla 3, los resultados de Platon muestran que 

en la mayoría de los contigs no se logró la circularización, en todos los plasmidomas. En 

cuanto a los marcos de lectura abiertos, estos son abundantes de forma proporcional a la 

cantidad de contigs hallados, de esta manera, el plasmidoma de 7928 metros, es en el que 

más marcos de lectura abiertos se identificaron. Este plasmidoma es también el que posee 

la mayor cantidad de genes asociados a la replicación plasmidial, seguido por el 

plasmidoma de 8079 metros. Continuando con las secuencias de orígenes de transferencia 

OriT, Platon identifica tres en total, repartidos en los plasmidomas de 500, 2000 y 7928 

metros. Fueron identificados en todos los plasmidomas, genes asociados a la conjugación, 

de forma proporcional a la cantidad de contigs de los plasmidomas. También, se identifican 

genes de resistencia a antibióticos en los plasmidomas de 500, 7928 y 8079, y en este 

mismo orden se dan sus abundancias. No se registran genes asociados a ARNr ni 

movilización. La búsqueda en bases de datos por similitud realizada por Platon halla hits en 

todos los plasmidomas y el número de hallazgos es mayor en los plasmidomas con mayor 

cantidad de contigs. 
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Tabla 3 | Caracterización de los contigs plasmidiales hallados en los distintos 

plasmidomas. Se informa sobre circularidad; marcos de lectura abiertos (ORF, del 

inglés open reading frame); cantidad de genes asociados a la replicación, 

movilización, orígenes de transferencia (OriT), conjugación, resistencia a 

antibióticos (AMR, del inglés Antimicrobial resistance), ARN ribosomal; e hits con 

bases de datos. 

 

  

5.2 Anotación genómica 

Los archivos fasta que contienen las secuencias de los contigs plasmdiales obtenidos 

por Platon fueron sometidos a análisis en Prokka para anotar los genes existentes. Se 

hallaron 9624 genes en total, de los cuales 1064 se presentan en el plasmidoma de 500 m, 

525 en el de 2000 m, 5440 en el de 7928 m y 2595 en el de 8079 m. Se logró anotar 2836 

genes codificantes para proteína de forma exitosa, mientras que 4062 genes quedan como 

hipotéticos. La búsqueda de genes no codificantes arroja 7 genes asociados a ARNt. Los 

genes que no codifican para proteína y se hayan sin predicción están en el apartado “Otros” 

(Tabla 4).  

La mayor cantidad de proteínas predichas exitosamente por Prokka se encuentra en el 

plasmidoma de 8079 metros con 1141, mientras que la menor cantidad se halla en el de 

2000 metros, con 109 proteínas predichas. Por otro lado, el plasmidoma de 7928 metros 

concentra la totalidad de los genes sin predicción, además de contener la mayor cantidad 

de genes codificantes para ARNt.  
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Tabla 4 | Cantidad de genes anotados y proteínas hipotéticas por plasmidoma. 

El apartado “CDS” (acrónimo del inglés: Coding sequences) reúne a aquellos genes 

codificantes para alguna proteína calificadas como “Anotadas” e “Hipotéticas”, 

además de incluir el total por plasmidomas. Se informa la cantidad de secuencias 

identificadas como codificantes para ARNt, además de aquellos genes sin 

predicción en el apartado “Otros”.  

 

5.3 Análisis comparativo 

5.3.1 Abundancias de categorías COG en los plasmidomas 

Como parte de los análisis comparativos a nivel de función que se plantearon, se ofrece 

en la Figura 2 un heatmap que muestra la abundancia relativa de las 22 categorías COG 

identificadas, según profundidad. Se nota la ausencia de la categoría B, correspondiente a 

“Estructura y dinámica de la cromatina”, la cual, en la base de datos, tiene dos definiciones 

correspondientes a histidina en organismos arqueas, y proteínas tipo histidina en 

organismos procarionte. Las categorías “W” de “estructuras extracelulares”, “Y” de 

“estructura nuclear” y “Z” de “citoesqueleto”, tampoco están presentes en los plasmidomas. 

En el grupo G1, las categorías “C”, “E”, “G”, “L”, y “M” se presentan con destacada 

abundancia en el plasmidoma más superficial, mientras que en el plasmidoma de 2000m 

se imponen las categorías “P”, “O”, “C”. En los plasmidomas profundos son las categorías 

“G”, “L”, “P” y “M” las más abundantes. Las categorías “P” y “M” tienen una abundancia 

relativa importante en todos los plasmidomas.  
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Figura 2| Heatmap de abundancias relativas de las categorías COG por cada 

plasmidoma. Las columnas muestran a las categorías que corresponden a 

superfamilas, según la nomenclatura COG. Las filas muestran los plasmidomas del 

más superficial al más profundo. Las abundancias relativas se muestran dentro de 

cada celda, las cuales están coloreadas según la guía de color adjunta. 

En la anotación genómica surgieron genes asociados a proteínas que fueron asignados 

a más de una categoría COG, donde las más abundantes en la zona profunda corresponden 

a las categorías “DMP”, “EP”, “EQ”, “UN” y “OC”. No obstante, estas abundancias están 

muy por debajo de las halladas en las categorías troncales; valga por caso, comparando 

las abundancias más altas, la abundancia de la categoría “P: transporte y metabolismo de 

iones inorgánicos” es 60 veces más alta que la abundancia de la categoría compuesta 

“DMP”, aproximadamente, razón por la cual el enfoque es en las categorías troncales 

ilustradas en la Figura 3. 

5.3.2 Abundancia de genes asociados a proteínas en cada categoría COG. 

Para analizar y comparar en más detalle las características funcionales de los 

plasmidomas en estudio, se presenta un gráfico con las abundancias relativas de los 5 

genes más abundantes por categoría COG (Figura 3). De las 22 categorías presentes, las 

que presentan menor número de genes asociados son las “A” (procesamiento y 

modificación de ARN) y “D” (control de ciclo celular, división celular y fraccionamiento de 

cromosomas), en concordancia con lo revelado en la sección 5.3.1. Dentro de las 
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categorías con mayor presencia, se desglosa, en el caso de la categoría “P” (metabolismo 

y transporte de iones inorgánicos), que el mayor aporte es de la proteína CusA del sistema 

de eflujo de cationes (COG3696) presente en el plasmidoma de 2000 metros. Así, en cada 

categoría se visualizan los aportes en abundancia de cada gen asociado a proteína.  

 

 

 

 

Figura 3 | Abundancia relativa de genes asociados a proteínas en cada 

categoría COG. Gráfico de burbujas que informa, por cada categoría COG 

identificada, los 5 genes asociados a proteínas más abundantes; luego desglosa 

las abundancias relativas por cada plasmidoma, donde el diámetro de cada burbuja 

es proporcional a dicha abundancia. Los colores de cada burbuja indican la zona 

de la columna de agua que representan los plasmidomas, esto es, epi-

mesopelágico, meso-batipelágico y hadopelágico, según indica la leyenda.  
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Figura 3 | Abundancia relativa de genes asociados a proteínas en cada 

categoría COG (continuación). Gráfico de burbujas que informa, por cada 

categoría COG identificada, los 5 genes asociados a proteínas más abundantes; 

luego desglosa las abundancias relativas por cada plasmidoma, donde el diámetro 

de cada burbuja es proporcional a dicha abundancia. Los colores de cada burbuja 

indican la zona de la columna de agua que representan los plasmidomas, esto es, 

epi-mesopelágico, meso-batipelágico y hadopelágico, según indica la leyenda.  
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Figura 3 | Abundancia relativa de genes asociados a proteínas en cada 

categoría COG (continuación). Gráfico de burbujas que informa, por cada 

categoría COG identificada, los 5 genes asociados a proteínas más abundantes; 

luego desglosa las abundancias relativas por cada plasmidoma, donde el diámetro 

de cada burbuja es proporcional a dicha abundancia. Los colores de cada burbuja 

indican la zona de la columna de agua que representan los plasmidomas, esto es, 

epi-mesopelágico, meso-batipelágico y hadopelágico, según indica la leyenda. 

 

A partir de los resultados exhibidos en las Figuras 2 y 3, y con la finalidad de profundizar 

en los caracteres genéticos más relevantes, se desglosa a continuación el detalle de los 

resultados obtenidos en las siguientes categorías COG: “G”, “I”, “E”, “P”, “X” y “U”. La 

elección de las primeras tres, es debido a la alta presencia de las proteínas predichas en la 

zona profunda, y su relación con el comportamiento de la materia orgánica; la elección de 

la categoría “P” es por ser la que mayor abundancia de genes asociados a proteínas recoge; 

mientras que las últimas dos han sido seleccionadas para ser revisadas en profundidad por 

su importancia en la transferencia horizontal de genes. Esto, siempre con especial interés 

y énfasis en la zona hadal. 
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5.3.3 Genes asociados a proteínas en la categoría de metabolismo y transporte de 

carbohidratos. 

Según se ve en la Figura 3, en el apartado de la categoría “G: transporte y metabolismo 

de carbohidratos”, es evidente la gran representación de esta categoría en los plasmidomas 

más profundos. Esta representación está distribuida entre los genes: Proteína permeasa 

grande DctM del transportador TRAP para C4-dicarboxilato (COG1593); Proteína de Unión 

a Soluto (COG1638); Proteína de Biosíntesis de Alginato AlgA (COG0662); Proteína 

Permeasa RbsC de Importe de Ribosa (COG1172); Proteína de Unión de ATP para el 

Importe de Ribosa RbsA (COG1129).  

El gen más abundante de esta categoría corresponde a la proteína permeasa grande 

DctM del transportador TRAP (acrónimo del inglés tripartite ATP-independent periplasmic 

transporters) para C4-dicarboxilato. El transportador TRAP para C4-dicarboxilato posee en 

su estructura a DctM, una proteína de 12 hélices transmembrana [81], que forma parte del 

sistema DctPQM caracterizado en Rhodobacter capsulatus [82]. DctM sería parte de la 

traslocación del sustrato a través membrana, pudiendo ser este, fumarato o malato [83]. 

Este gen asociado a proteína es hallado en abundancia en el grupo G2, más 

específicamente en el plasmidoma de 8079 metros.  

Adicionalmente, se predice la proteína AlgA, una enzima monomérica con función 

fosfomanosa isomerasa y GDP-manosa pirofosforilasa [84], ambas funciones cruciales en 

la biosíntesis de alginato, un polisacárido que se conforma por distintas proporciones de 

ácido beta-D-manurónico unido por enlace 1,4-glucosídico al ácido alfa-L-gulurónico y que 

forma geles cuando está en medios con cationes divalentes, tales como Ca+2, Sr+2, Ba+2 

[85]. La mencionada proteína predicha se concentra más en el plasmidoma de 7928 m. 

Por otra parte, figura dentro de los genes más abundantes en esta categoría un 

trasportador para ribosa. El importador de ribosa bacteriano es parte de la superfamilia de 

trasportadores ABC (acrónimo del inglés ATP-binding cassete) y se compone de tres 

proteínas, una proteína citosólica tipo ABC con dominios de unión a nucleótidos llamada 

RbsA [86], un homodímero de transmembrana RbsC [87], y una proteina de unión a sustrato 

en el periplasma RbsB [88, 89]. Más en específico, en el grupo G2, se identifican las 

proteínas predichas RbsA y RbsC, la primera con mayor abundancia relativa en el 

plasmidoma de 8079 y la última solo con presencia en dicho plasmidoma. 
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Así, estos genes asociados a proteínas están orientados al transporte de solutos 

que participan luego en el metabolismo central del carbono o en el metabolismo de glúcidos, 

y a la síntesis de biopolímeros, dejando ver su abundancia en los plasmidomas más 

profundos. 

5.3.4 Genes asociados a proteínas en la categoría de metabolismo y transporte de 

lípidos 

En la categoría “I: Transporte y metabolismo de lípidos”, según la Figura 3, los 5 genes 

asociados a proteínas con mayor abundancia son: acil-CoA deshidrogenasa (COG1960), 

ligasa de ácidos grasos-CoA de cadena larga (COG0318), cadena alfa de la carboxilasa de 

acetil/propionil-coenzima A (COG4770), proteína hipotética (COG0365), proteína hipotética 

(COG1024). 

Primeramente, las acil-CoA deshidrogenasas son flavoproteínas que participan en el 

catabolismo de ácidos grasos y aminoácidos, y se clasifican según el sustrato con el que 

tengan mayor especificidad [90]. La beta oxidación de ácidos grasos saturados ocurre en 4 

pasos enzimáticos repetitivos, y las Acil-CoA deshidrogenasas participan en parte del 

primer paso, catalizando la conversión de acil-CoA a enoil-CoA [91]. Esta función está 

presente en los plasmidomas más profundos, 70928 y 8079, y en este último la abundancia 

es aún mayor, según lo indicado en la Figura 3, apartado “I”.  

Por su parte, las ligasas de ácidos grasos-CoA de cadena larga, catalizan la formación 

de acil-CoA a partir de ácidos grasos, ATP y coenzima A [91, 92]. El gen asociado a esta 

función se halla en los plasmidomas más profundos de 70928 y 8079 metros. 

En el caso de cadena alfa de la carboxilasa de acetil/propionil-coenzima A (COG4770), 

identificada en el grupo G2, con mayor abundancia en el plasmidoma de 8079 metros de 

profundidad, se trata de una proteína con actividad acetil-CoA carboxilasa y propionil-CoA 

carboxilasa dependiente de biotina, que participaría en la fijación de carbono mediante el 

ciclo del 3-hidroxipropionato [93]. La cadena alfa es la subunidad responsable de la 

actividad biotina carboxilasa necesaria para la actividad enzimática [94]. 

El COG0365 refiere a la familia de las acil-CoA sintetasas/AMP-ácido graso ligasa, 

involucradas en el metabolismo de lípidos, activando el acetato formando acil-CoA, en los 

primeros pasos de la beta oxidación [95]. Por su parte, COG1024 define a la enoil-CoA 

hidratasa/carnitina racemasa, parte de la biosíntesis de ácidos grasos [96]. Los dos genes 

que fueron asignados con estos códigos tienen presencia solo en el plasmidoma de 500m. 
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5.3.5 Genes asociados a proteínas en la categoría de metabolismo y transporte de 

aminoácidos. 

Dentro de esta categoría, como muestra la Figura 3, apartado “E: Transporte y 

metabolismo de aminoácidos”, los genes con mayor abundancia corresponden a: proteína 

hipotética (COG0620), proteína LivF de unión a ATP para transporte de alta afinidad de 

aminoácidos de cadena ramificada (COG0410), proteína de transporte YbaT de membrana 

interna (COG0559), proteína permeasa LivH del sistema de transporte de alta afinidad para 

aminoácidos de cadena ramificada (COG0559), proteína ribosomal 50s L27 (COG1171). 

Dentro del grupo G2, se predice la proteína LivF de unión a ATP para transporte de 

alta afinidad de aminoácidos de cadena ramificada, perteneciente a la familia de 

transportadores HAAT (acrónimo del inglés: hydrophobic amino acid uptake transporter), 

de la super familia de transportadores ABC [97, 98]. LivF es una proteína citosólica que 

forman parte de un transportador con alta afinidad a leucina, isoleucina y valina. Este gen 

asociado a la proteína LivF presenta mayor abundancia en el plasmidoma de 8079 metros. 

Conjuntamente, se identifica a LivH, una proteína integral de membrana de la misma familia 

HAAT [98], con alta abundancia en los plasmidomas de 7928 y 8079 metros. 

 La proteína de membrana interna YbaT, se predice en el grupo G2. Esta proteína 

tiene función putativa de transporte de aminoácidos y aminas [99]. YbaT también está en el 

plasmidoma de 8079 con mayor abundancia respecto al plasmidoma de 7928 metros de 

profundidad.  

La proteína hipotética con el código asignado COG0620, según la definición de este 

mismo código disponible en la página de COG database en NCBI [100], podría tener 

funciones metionina sintetasa independiente de cobalamina. Esta proteína hipotética se 

predice únicamente en el plasmidoma de 500 metros de profundidad, al igual que la proteína 

ribosomal 50s L27. 

5.3.6 Genes asociados a proteínas en la categoría de transporte y metabolismo de 

iones inorgánicos. 

En la categoría “P: Transporte y metabolismo de iones inorgánicos”, según ilustra la 

Figura 3, las 5 proteínas predichas con mayor abundancia son: proteína del sistema de 

eflujo de cationes CusA (COG3696), ATPasa de tipo P exportadora de cobre (COG2217), 

contra-transportador de cadmio, cobalto y zinc/H(+) – K(+) (COG1230), transportador de 
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cationes metálicos divalentes MntH (COG1914), transposasa ISAli20 de la familia Tn3 

(COG3696).  

CusA es parte de la superfamilia RND (acrónimo del inglés: resistance-nodulation-cell 

división), en su subfamilia HME-RND (acrónimo del inglés: Heavy metal efflux RND), del 

cual es el único miembro [101, 102]. CusA es una proteína homotrimérica de 

transmembrana que interactúa con CusB, CusC y CusF, formando un sistema de eflujo con 

alta afinidad para Cu+ y Ag+, desde el citoplasma hacia el periplasma [103]. Se predice esta 

función en los plasmidomas de 2000, 7928 y 8079 metros de profundidad, donde la mayor 

abundancia se registra en el plasmidoma de 2000 metros. 

La proteína predicha ATPasa de tipo P exportadora de cobre, se presenta también en 

los plasmidomas de 2000, 7928 y 8079 metros de profundidad. En E.coli , copA es el gen 

que codifica una ATPasa exportadora de Cu de tipo P [104]. La proteína CopA transporta 

el cobre cuproso Cu(I) citoplasmático hacia el periplasma donde es oxidado a cobre cúprico 

Cu(II) por CuO, una multicobre oxidasa [105]. Al igual que en el caso de la proteína predicha 

anterior, esta ATPasa también se haya en mayor abundancia en el plasmidoma de 2000 

metros de profundidad. 

El contra-transportador de cadmio, cobalto y zinc/H(+) – K(+) está asociado a la 

superfamilia de clústeres de dominios proteicos cl40534 que tiene como único miembro a 

CzcD, un transportador de la familia de proteínas facilitadoras de difusión de cationes que 

se ubica en la membrana citoplasmática, con al menos cuatro alfa hélices de 

transmembrana [106]. Su acción está orientada a la disminución de las concentraciones 

intracelulares de Cd+2, Zn+2 y Co+2 [107, 108]. Esta proteína pronosticada se presenta en los 

plasmidomas de 2000, 7928 y 8079 metros de profundidad.  

En los plasmidomas de 2000 y 7928 se hace presente el gen asociado a la proteína 

transportador de cationes metálicos divalentes MntH (COG1914). MntH es el miembro 

procarionte de la familia Nramp de transportadores de cationes divalentes [109]. MntH tiene 

afinidad preferencial por Mn+2, no obstante, también es capaz de transportar Fe+2, ambas 

funciones energizadas por el gradiente de protones [109]. Entre los dos plasmidomas 

mencionados, el de 2000 metros de profundidad posee la mayor abundancia de este gen 

asociado. 
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5.3.7  Genes asociados a proteínas en la categoría de tráfico intracelular, secreción 

y transporte vesicular. 

En la categoría “U” correspondiente a “Tráfico intracelular, secreción y transporte 

vesicular”, como se deja ver en la Figura 3, los 5 genes asociados a proteínas más 

abundantes son: proteína del sistema de secreción tipo 4 VirB4 (COG3451), proteína 

hipotética (COG3451), proteína del sistema de secreción tipo 4 VirB9 (COG3504), 

transportador de la bomba de eflujo de membrana BerE (COG0541), proteína del sistema 

de secreción tipo 4 PtlE (COG3736). 

Dentro de estas proteínas predichas, tres se identifican como parte del sistema de 

secreción tipo 4 (SST4), presentes y abundantes solo en los plasmidomas del grupo G2, 

Las mencionadas proteínas permiten transportar ADN, proteínas y otras macromoléculas, 

previo establecimiento de contacto físico entre los participantes [110].  En esta categoría, la 

mayor abundancia corresponde a la proteína del sistema de secreción tipo 4 VirB4, la cual 

es parte del conjunto de proteínas primordiales para la conformación de un sistema de 

transporte mínimo y funcional, y está presente en todos los SST4 [111]. En este mismo 

contexto, notamos a la proteína hipotética informada, la cual comparte su código COG con 

VirB4. En los resultados obtenidos, en el contexto del SST4, a VirB4 le sigue VirB9, la cual 

es parte de la estructura del canal, en específico del ensamble ubicado en el periplasma y 

membrana externa [112, 113]. En este mismo contexto, se identifica el gen asociado a la 

proteina PtlE, ortóloga de VirB8 identificada en Bordetella pertussis, proteína con actividad 

transglicosilasa [114]. 

 Por otro lado, se predice la proteína BepE, una bomba de membrana de la 

superfamilia RND, la cual posee alta presencia en bacterias gram negativas [115]. BepE es 

componente de un sistema de eflujo junto a BepD y BepC, descritas en Brucella suis [116]. 

A este sistema de eflujo se le atribuye el transporte de un amplio espectro de antibióticos y 

otros tóxicos como bromuro de etidio y desoxicolato, entre otros [117]. El gen asociado a 

esta proteína se presenta únicamente en el plasmidoma de 500 metros de profundidad. 

 

 

 

 

 



 

26 
 

6. DISCUSIÓN   

6.1  Identificación de secuencias plasmidiales en la Fosa de Atacama: sobre su 

presencia, tamaño y otras características. 

A raíz de los análisis realizados a los distintos metagenomas que comprenden las 

profundidades de 500, 2000, 7928 y 8079 metros, dentro de la Fosa de Atacama, en 

consideración del primer objetivo planteado en esta tesis, sale a la luz la efectiva presencia 

de secuencias plasmidiales en las muestras de aguas, lo cual está en concordancia con el 

hallazgo de plasmidios en distintos organismos, inclusive los aislados desde la zona hadal 

de las fosas oceánicas más estudiadas, como se expuso anteriormente [55, 56]. Tras la 

normalización efectuada, se informa en la Tabla 1 el porcentaje de pares de bases 

plasmidiales sobre los pares de bases del metagenoma correspondiente. De este modo, se 

desglosan porcentajes diferentes para cada profundidad, diferencia aún más manifiesta en 

los metagenomas de 1000 y 8081 metros, los que no fueron incluidos en los análisis 

venideros por presentar muy pocos contigs identificados como plasmidiales. Una filtración 

de las muestras deficiente y/o una posterior extracción de ácidos nucleicos insuficiente 

pueden ser motivo de la menor presencia de secuencias plasmidiales en los metagenomas 

mencionados. No obstante, ¿Podría esto ser resultado de un menor porte de plasmidios 

por parte de las comunidades bacterianas de dichas profundidades? A la luz de los 

resultados obtenidos para los metagenomas restantes, esto es poco plausible, hallándose 

los metagenomas de 1000 y 8081 metros cercanos físicamente a los de 500 y 8079 metros 

de profundidad respectivamente, los cuales presentan una cantidad consistente de contigs 

plasmidiales con el resto de los metagenomas en estudio. Por su parte, los metagenomas 

que sí fueron considerados óptimos en lo que respecta a cantidad de secuencias 

plasmidiales, presentan también diferencias en este aspecto. En concreto, como se observa 

en la Tabla 1, el porcentaje de pb plasmidiales es mayor en los metagenomas más 

profundos, mientras que el metagenoma de 2000 metros es el que cuenta con la menor 

cantidad de pb plasmidiales dentro de los metagenomas incluidos en el análisis. Las 

mencionadas diferencias son muy atribuibles a distintos parámetros, dígase de las 

condiciones ambientales del nicho, la composición de las comunidades bacterianas y la 

estructuración espacial de las comunidades, la taza de pérdida de plasmidios, el costo de 

mantención del plasmidio, e incluso de la etapa de crecimiento de las bacterias [118-122] . 

Primeramente, las condiciones ambientales que caracterizan cada ambiente a las distintas 

profundidades presentarán diferentes presiones selectivas que moldearán fenotipos 

bacterianos favorables, los que se extenderán a través de la comunidad, en parte gracias 
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a los plasmidios y otros elementos genómicos móviles. Los plasmidios que proporcionen 

aquellos caracteres fenotípicos favorables serán mejor preservados y distribuidos por las 

comunidades, dejando entrever una correlación entre la presión selectiva del ambiente y la 

prevalencia de plasmidios [122]. Respecto a la composición de las comunidades, se ha 

descrito que la velocidad de diseminación de plasmidios conjugativos y la magnitud de ésta, 

incrementa cuando la composición de la comunidad es más heterogenia, esto pues 

aumentaría la cantidad de cepas donadoras eficientes; mientras que al mismo tiempo, en 

algunas cepas, la velocidad y magnitud de la transferencia es menor, y ambos efectos 

provocarían una estabilización de la presencia del plasmidio [123]. Al mismo tiempo, la 

transferencia entre individuos de la misma especie esta favorecida aparentemente por los 

mecanismos de defensa comunes entre los participantes de la transferencia, dígase de 

sistemas de matanza post-segregacional, sistemas CRISPR-Cas, entre otros [124-126]. En 

contraste, factores como el estrés o la densidad celular tienden a disminuir las tasas de 

transferencia horizontal [127, 128]. En cuanto a la estructuración espacial de las 

comunidades, es cierto que afecta a la prevalencia y permanencia de los plasmidios, esto 

cuando dicha permanencia depende de la frecuencia de intercambios; este tipo de presión 

selectiva basada en la frecuencia varía en comunidades que crecen en superficies [129, 

130] y en aquellas que crecen en medios líquidos [131].  Ante el hecho de que en las fosas 

hadales el movimiento de sedimentos se dé por deslizamientos laterales, terremotos o por 

sedimentación, además de que se tiende a la acumulación de material sedimentario en las 

fosas oceánicas [7, 8, 132, 133], la heterogeneidad de ambientes se vería potenciada sin 

desmedro de las condiciones hidrográficas que caracterizan la zona, lo que podría favorecer 

la permanencia de plasmidios en las profundidades, pudiéndose esto reflejar en lo hallado 

en los plasmidomas aquí analizados. Otro aspecto por tener en consideración a la hora de 

evaluar la persistencia de plasmidios en una comunidad es la compensación entre los 

costos asociados a la mantención fisiológica de plasmidios y la ventaja fenotípica que 

aporten los plasmidios alojados, pues, según se postula, el número de plasmidios dentro 

de una comunidad puede ser satisfactoriamente mantenido si las bacterias que los 

hospedan tienen tantas aptitudes fisiológicas como aquellas que no albergan ningún 

plásmido [119]. Del mismo modo, es de importancia el número de copias que genera un 

plasmidio dentro de una célula hospedera y los costos de síntesis y mantenimiento que 

genera esta carga genética adicional [26, 134]. Así entonces, distintos son los parámetros 

que influyen en la mantención, distribución y persistencia de plasmidios en una población y 
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que son necesarios ponderar para una correcta interpretación de los resultados obtenidos 

en esta materia.  

 Los plasmidios muestran diversos tamaños, presentando un enorme rango entre 

el más pequeño y el más largo; pongamos por caso, desde el plasmidio de 5.51 Mb del 

organismo Bacillus sp. N5-665 al plasmidio de 117 bases de Mesorhizobium japonicum 

MAFF 303099, según lo registrado en GenBank a la fecha de revisión [135]. Más aun, en 

algunos organismos aislados desde las profundidades oceánicas, se reportan plasmidios 

de 112 kb a 586 kb en Deinococcus sp. D7000 [55] y Paraoceanicella profunda [56]. En el 

suceso de los resultados expuestos en la Tabla 2, se aprecian distintos tamaños promedio 

de los contigs definidos como plasmidiales para las distintas profundidades. En cada 

plasmidoma hay un amplio rango de tamaños, según se devela en las altas desviaciones 

estándar y, en concreto, el tamaño promedio de los contigs en los distintos plasmidomas 

varía, siendo más alto en el de 2000 metros de profundidad con cerca de 32 Kb 

aproximadamente, mientas que el más bajo se halla en el plasmidoma de 500 metros, con 

19 Kb, aproximadamente (Tabla 2). Más allá de los aspectos que influyen en la construcción 

de un contig y su longitud final, dígase de la cantidad de reads superpuestos, su longitud y 

profundidad de secuenciación [136], y al igual que en el caso de la prevalencia de 

plasmidios en una comunidad; existe evidencia que apunta a la influencia que tendrían los 

ambientes sobre el tamaño que presentan los plasmidios de un conjunto bacteriano [137, 

138]. Valga como ejemplo, un estudio de Slater et al. (2008) donde la tendencia indica que 

las secuencias plasmidiales más extensas son más abundantes en los ambientes más 

heterogéneos no asociados a animales [122]. Si bien aquel estudio arrastra las limitaciones 

de los sesgos de los muestreos en los distintos ambientes para obtener las secuencias 

disponibles en las bases de datos, en sí mismo pudiera significar una inclinación, tal como 

se presenta en el tamaño de cromosomas, y el genoma en general, respecto de la 

complejidad del ambiente y de la composición de la comunidad [137, 138]. Así, en términos 

de heterogeneidad y complejidad de un ambiente, se deben considerar todos los factores 

ambientales, tales como materia orgánica, iones, luz, oxígeno, pH, entre otros, los cuales 

varían en distintas magnitudes y están sujetos a sus propias relaciones y dependencias, a 

lo largo de la columna de agua oceánica. De este modo, los tamaños de secuencias 

plasmidiales podrían estar reflejando la complejidad de los ambientes oceánicos, además 

de poder responder a requerimientos fenotípicos que el ambiente habitado impone. La 

distribución y tamaños de plasmidios dentro de una comunidad también se ven 

influenciados por el tipo de plasmidios; esto es, si se trata de plásmidos conjugativos, 
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movilizables o no movilizables. En el primer caso porque los plasmidios conjugativos 

tienden a ser más grandes, al reunir diferentes operones y cerca de 20 genes necesarios 

para la transferencia y regulación del proceso de conjugación, además de otros genes 

asociados a la estabilidad del plasmidio, lo que en suma resultaría en un tamaño mínimo 

cercano a los 25 kb [139]. Estos tamaños y carga genética implican, además, un mayor 

compromiso energético por parte del hospedero [139]. Por otro lado, los plásmidos 

movilizables se consideran relativamente pequeños al no contener el sistema de 

transferencia en su totalidad; sin embargo, suelen tener también un mayor número de 

copias que aporta a su permanencia en los organismos [139]. Se ha mostrado que este 

fenómeno ha resultado en una distribución bimodal de plasmidios en las poblaciones; valga 

por caso, análisis basados en los datos de Plasmid Database, revelan que los plasmidios 

conjugativos se concentran alrededor de los 100 kb y los movilizables cerca de los 5 kb y 

luego cerca de 150 kb [34]. En contraparte, los plasmidios no movilizables poseen una 

distribución multimodal, siendo estas cercanas a los 5, 35 y 300 kb [34]. En suma, los 

tamaños informados en la Tabla 2 estarían influenciados tanto por las presiones adaptativas, 

la composición de la comunidad bacteriana, los aspectos que definen la permanencia de 

plásmidos en una comunidad, el contenido genético de las secuencias, y la capacidad de 

conjugación y/o movilización. En este último aspecto, cabe destacar que en los contigs 

identificados como plasmidiales, Platon halló orígenes de transferencia, genes para la 

conjugación, y no informa genes para la movilización (Tabla 3), lo que implicaría que en las 

comunidades de la Fosa de Atacama hay una parte importante de plasmidios no 

movilizables y una porción conjugable. Esta dualidad presente en los plasmidomas influiría 

en la distribución de tamaños plasmidiales como se expuso anteriormente. Si bien estarían 

dominando los plasmidios no movilizables en los plasmidomas analizados, no 

necesariamente se reflejaría esto en las tasas de transferencia horizontal dentro de las 

comunidades, pues otros mecanismos para estos fines pueden estar llevándose a cabo, 

por ejemplo, a través de la transducción o transformación [34]. De este modo, tanto la 

presencia efectiva de secuencias plasmidiales en los metagenomas de la Fosa de Atacama, 

como la información respecto de sus características de distribución y tamaño, además de 

la naturaleza mayoritariamente no movilizable de estos, quedan expuestos en el marco del 

primer objetivo planteado en esta tesis. 
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6.2 Caracterización funcional de las secuencias plasmidiales: Descubriendo el 

contenido genético de los plasmidios de la Fosa de Atacama 

 

 Seguidamente a la identificación de secuencias plasmidiales, con la intención de 

desvelar los caracteres genéticos contenidos en dichas secuencias, se realiza la anotación 

genómica, a razón del desarrollo del segundo objetivo específico planteado. Mientras 

Prokka identifica 6897 CDS (Tabla 4), Platon informa 6954 marcos de lectura abierto, a la 

vez que no incluye una herramienta de búsqueda de ARNt, como sí las tiene para identificar 

ARNr, los cuales no reporta, al igual que Prokka. En cuanto a los marcos de lectura abierto, 

en el entendimiento de que estos se conforman entre codones de inicio y término, y que en 

procariontes una CDS constituye un ORF [140], se evidencian diferencias entre lo 

informado por Prokka y Platón, sin desmedro de que los datos anunciados son bastante 

cercanos en el número de secuencias codificantes CDS; si bien es cierto que ambos 

softwares invocan a PRODIGAL para la predicción de CDS, la diferencia se halla en 

distintas configuraciones para el uso de PRODIGAL por parte de Prokka y Platon, donde 

en el primero algunos CDS son removidos cuando se sobreponen con características de 

secuencias de ARNt o ARNr. Incluso así, se considera que la diferencia no es suficiente 

para cambiar los métodos, y se prosigue con la anotación genómica. Por otro lado, a la luz 

de los resultados de Prokka respecto de secuencias de ARNt hallados en los plasmidomas 

de este trabajo, estos podrían hallar su razón de presencia en la consideración de que la 

traducción de proteínas codificadas en plasmidios suponen una carga energética y 

fisiológica adicional para la célula, motivando la búsqueda de que la traducción de estas 

proteínas no se vea impedida por una limitación de los ARNt ya presentes en la célula, a la 

vez de no perjudicar la traducción de las proteínas codificadas en el/los cromosomas [120].  

Como resultado de la anotación genómica, fue posible organizar los genes anotados 

en categorías según el sistema COG. Tal como se evidencia en la Figura 3, las más altas 

abundancias de genes asociados a proteínas dentro de las categorías que representan 

funciones celulares mayores, y que fueron identificadas en los plasmidomas en análisis, 

corresponden a: metabolismo y transporte de carbohidratos (G), metabolismo y transporte 

de lípidos (I), y metabolismo y transporte de iones inorgánicos (P). Según lo reportado en 

análisis de metagenomas del océano profundo, como la Fosa de Puerto de Rico, en estos 

ambientes abundan los genes asociados a mecanismos de transducción de señales y 

regulación transcripcional [141]. Cuando se trata de entender las diferencias halladas entre 

los plasmidomas aquí presentados y los estudios disponibles de metagenomas del océano 
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profundo, es preciso hacer notar la prevalencia que tienen los genes considerados 

esenciales o “housekeeping” – pudiéndose catalogar como tales a reguladores 

transcripcionales o elementos de mecanismos de transducción de señales, por dar ejemplo 

-  en los cromosomas por sobre los plasmidios [142], por lo cual no se debe establecer un 

paralelo entre plasmidomas y metagenomas de buenas a primeras. Ante la diferencia 

expuesta, se podría, entonces, entender la ausencia de las categorías asociadas a la 

estructura nuclear “Y” o a la estructura y dinámica de la cromatina “B”, por ser estas 

predominantemente de naturaleza eucarionte, o incluso más allá, la carencia de 

abundancias en categorías asociadas a metabolismos de carbohidratos, lípidos y 

aminoácidos a cierta profundidad -2000 m-, siendo plausible que dichas funciones estén 

integradas en los cromosomas, reflejando en su posible presencia en dicha estructura la 

necesidad de estabilidad, tanto de expresión como de transferencia vertical, condicionada 

por la disponibilidad de nutrientes y variables ambientales dentro del ambiente habitado. En 

esta misma línea, el hallazgo de abundancias destacables en las categorías “G”, “I” y “P” 

en los plasmidomas presentados, podría obedecer a las necesidades o presiones 

adaptativas del ambiente de la Fosa de Atacama, más que a requerimientos esenciales 

para la fisiología celular. En los metagenomas de la Fosa de Puerto Rico, se destaca la 

gran abundancia de transportadores como una característica adaptativa relevante, y se 

evidencia que buena parte de estos son transportadores de cationes, además de hallar 

diversas porinas de membrana externa, y transportadores de tri y dicarboxilato [141]. 

Ciertamente, en las categorías más abundantes de la zona hadal de la Fosa de Atacama – 

“G”, “I” y “P”- los transportadores son protagonistas. Así se revela en la Figura 3 donde, 

dentro de las categorías mencionadas, de los 5 genes asociados a proteínas más 

abundantes por categoría COG, muchos corresponden a transportadores. Podría ser que, 

al igual que en la Fosa de Puerto Rico, la presencia de transportadores sea indicadora de 

un mecanismo adaptativo que se podría originar en respuesta a los cambios en la fluidez y 

permeabilidad de las membranas con razón de las grandes presiones hidrostáticas. De ser 

así, entonces, al menos en la Fosa de Atacama, una parte de esta adaptación esta 

codificada en los plasmidios de las comunidades de las profundidades analizadas, 

reflejando además la necesidad y posibilidad de transferir estos caracteres genómicos. Por 

supuesto, el tipo de solutos a transportar ya sea hacia o desde el medio intracelular, está 

vinculado estrechamente a la disponibilidad de moléculas en el nicho y su potencial función 

o efecto en el ambiente celular.  
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Dentro de las categorías existentes, en esta tesis se pone especial énfasis en: 

aquellas con mayor abundancia, con gran presencia en la zona hadal, las que son 

relevantes para la adaptabilidad a las altas presiones, y las necesarias para la transferencia 

horizontal de genes. Así, a continuación se discute en profundidad la presencia de los genes 

hallados en las categorías “G”, “I”, “E”, “P”, “U” y “M”, en los distintos plasmidomas, 

incluyendo datos de otras fosas oceánicas y organismos piezófilos aislados, en un intento 

de comprender la relación entre la funcionalidad que ofrecen los genes hallados y las 

condiciones del ambiente único en el que se emplaza este trabajo. 

6.2.1 Metabolismo y transporte de carbohidratos en plasmidios de la Fosa de 

Atacama 

En la zona hadal, la categoría “G” que refiere al metabolismo y transporte de 

carbohidratos, es la más representada en los plasmidomas de la zona hadal de la Fosa de 

Atacama. Tanto el transporte como el metabolismo de carbohidratos se relaciona con la 

disponibilidad de materia orgánica en el ambiente; y justamente, la Fosa de Atacama se 

describe como una zona eutrófica de alta productividad primaria, consecuencia del sistema 

de corrientes de Humboldt, característica que la diferencia de otras fosas oceánicas, 

además de acumularse esta materia orgánica en las trincheras [143]. A este respecto, se 

describen genes asociados a proteínas directamente vinculados al manejo fisiológico de 

carbohidratos, en todos los plasmidomas analizados, con excepción del plasmidoma de 

2000 m, registrándose la mayor abundancia de proteínas predichas en esta categoría en el 

plasmidoma de 8079 metros.  

La proteína permeasa DctM es el gen asociado a proteína más abundante. Ésta es 

parte del transportador de C4-dicarboxilato, de la familia de transportadores TRAP 

(acrónimo del inglés tripartite ATP-independent periplasmic transporters), los cuales se 

caracterizan por asociarse estructuralmente con proteínas de unión a sustrato SBP (del 

inglés substrate-binding protein) [144], las que también fueron identificadas en esta 

categoría, siendo las segundas proteínas predichas más abundantes. Los transportadores 

TRAP han sido destacados en distintos trabajos enfocados en la microbiología hadal. 

Estudios comparativos con distintas cepas de Photobacterium profundum, esto es, la cepa 

de referencia piezotolerante SS9, la cepa piezotolerante DSJ4, y la cepa piezosensible 

3TCK, muestran presencia de transportadores TRAP y que, además, estos están 

sobreexpresados a 45 MPa [145]. Por otro lado, un análisis de un metagenoma 

hadopelágico de la Fosa de Puerto Rico resalta la gran presencia de transportadores de di 
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y tricarboxilato, entre otros; en concordancia con el hecho de que el movimiento de solutos 

a través de la membrana es influenciado por la presión hidrostática [141]. Adicionalmente, 

un análisis genómico de 2016 de bacterias del clado Roseobacter, esto es, Thiobacimonas 

profunda JLT2016 y Pelagibaca abyssi JLT2014, aisladas desde 2571 y 2000 metros de 

profundidad, respectivamente, en el suroeste del océano Pacífico, identificó en ambas una 

importante cantidad de transportadores, donde los TRAP son los segundos más 

abundantes, y se encuentran tanto en los cromosomas como en los plasmidios [146]. Es 

evidente, entonces, que este tipo de transportadores TRAP están representados en buena 

cantidad en aquellos organismos piezófilos estudiados, y se deja entrever una expresión 

diferenciada dependiente de la presión hidrostática en algunos casos, dando luces de lo 

que podría ser una adaptación de los organismos a las altas presiones. El hallazgo de 

transportadores TRAP en plasmidios, mencionado en el estudio de 2016, indica que en los 

organismos del clado Roseobacter hay propensión a la transferencia vertical y horizontal 

de tales caracteres genéticos [146], estampando en dichos caracteres la naturaleza 

adaptativa de este fenotipo en herencia. Esto último, puede también estar siendo el caso 

en los resultados mostrados aquí.  

La tercera proteína predicha más abundante en la categoría “G”, corresponde a AlgA, 

involucrada en la biosíntesis de alginato. Al menos dos géneros bacterianos pueden 

producir alginatos como exopolisacáridos, estos son, Pseudomonas [147] y Azotobacter 

[148]. Los alginatos producidos han demostrado ser de alta importancia para la formación 

de biopelículas densas muy estructuradas en Pseudomonas aeruginosa, mientras que en 

Azotobacter, los alginatos son altos en acido alfa-L-gulurónico, lo que le permite generar 

geles aún más densos y formar quistes resistentes a la desecación [85]. En lo relacionado 

al océano profundo y funciones celulares asociadas al alginato, un estudio de 2016 describe 

una proteína alginato liasa en Nitratiruptor sp. SB155-2, una bacteria aislada desde una 

fumarola hidrotermal a 1000 metros de profundidad [149], indicando que el alginato podría 

ser utilizado por los organismos en ambientes profundos con altas temperaturas, 

aprovechando las propiedades fisicoquímicas que posee el polímero y que entrega a la 

biopelícula formada, esto es, mayor resistencia a temperaturas y presión, y en el caso 

particular de esta enzima liasa, sería necesario, además, el desacople de células desde las 

matrices de alginato[150]. Más en detalle, los geles de alginato e ión calcio son altamente 

resistentes y estables entre los 0°C y 100°C; además, las propiedades de los geles de 

alginato y ión calcio tales como estructura, conductividad eléctrica y fuerza, no sufren 

cambios significativos a presiones bajo los 150 MPa (1480.4 atm) [151, 152]. De esto se 
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deriva el pensar a los exo-polisacáridos, como el alginato, como adaptaciones que permiten 

resistencia a las altas presiones, evitando los efectos de estas sobre la arquitectura celular, 

su volumen y morfología en general. 

Junto a los genes asociados a proteínas ya mencionados, se presentan dos 

miembros de un importador de ribosa, estos son RbsC y RbsA. Como resultado del importe 

de ribosa se puede sintetizar ribosa-5-fosfato, en cuyo catabolismo participa la rama no 

oxidativa de la vía de las pentosas fosfato [153]. De dicha vía, a la cual ingresan también la 

ribulosa-5-fosfato y la xilulosa-5-fosfato, resultan intermediarios de la vía glicolítica [153, 

154]. La ribosa-5-fosfato es de alta importancia en distintos procesos anabólicos, por 

ejemplo, es sustrato para la síntesis de fosforibosil difosfato, el cual es precursor para la 

síntesis de nucleótidos y de los aminoácidos histidina y triptófano [155]. En un estudio 

genómico de la cepa piezófila SS9 de P. profundum, se revela una proteína asociada al 

metabolismo de la ribosa, un represor putativo RbsR del operón ribosa que, en un análisis 

comparativo mediante microarray donde se evaluaron los perfiles transcriptómicos en 

condiciones de 0.1 MPa y 28 MPa, dicha proteína se muestra subexpresada a 0.1 MPa, 

indicio del efecto que tiene una condición de presión poco óptima para el organismo sobre 

los procesos metabólicos del carbono, lo que podría resultar en una situación de estrés 

celular [145]. 

Que la mayor abundancia de genes asociados al metabolismo y transporte de 

carbohidratos en plasmidomas se halle en el más profundo aquí estudiado podría obedecer, 

primero, a la presencia de plásmidos en los taxas de la zona. Sin ir más lejos, según los 

resultados obtenidos por Olivares  [62] sobre taxonomías en la columna de agua de la Fosa 

de Atacama, en la zona hadal, el filo Planctomycetes es más abundante respecto de su 

presencia en aguas suprayacentes y, según la literatura, la familia Isosphaeraceae, dentro 

de los Planctomycetes, posee hasta 4 plasmidios donde el más largo en su mayoría codifica 

genes para la biosíntesis de carbohidratos [156] . A pesar de solo haberse identificado 

plasmidios de la familia indicada en las secuenciaciones de genomas de organismos 

cultivados del filo Planctomycetes, no se descarta que esta observación pueda extenderse 

a otras familias del filo que pudiesen estar presentes en la profundidad de la Fosa. Sumado 

a esto, es relevante la disponibilidad de los carbohidratos en el medio, tópico en el cual se 

ha registrado una disminución de la abundancia relativa de polisacáridos en la materia 

orgánica disuelta, a medida que incrementa la profundidad [157]. Si bien desde aquí se 

podría extraer que aquello podría motivar un aumento de transportadores para satisfacer 
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las necesidades celulares, junto con la presión adaptativa que suponen las altas presiones 

hidrostáticas, lo cierto es que hay insuficiente información acerca del comportamiento de 

carbohidratos en la materia orgánica en la zona abiso-hadal del océano o en la Fosa de 

Atacama en particular.  

6.2.2 Sobre el metabolismo y transporte de lípidos en plasmidios de la Fosa de 

Atacama 

 Los ácidos grasos y lípidos son esenciales para la estructura de membranas 

plasmáticas y además son importante fuente de energía para los organismos, de ahí la 

relevancia de los procesos metabólicos de lípidos. En bacterias se ha descrito como los 

ácidos grasos más abundantes a aquellos de 14 a 18 carbonos de largo, considerados de 

longitud mediana a larga [158]. En las aguas de la Fosa de Atacama, los lípidos presentes 

forman parte de la materia orgánica lábil y particulada a la que contribuyen los organismos 

fototróficos de aguas someras, así como los organismos heterótrofos de las zonas 

subyacentes [159, 160], además del transporte lateral de sedimentos, sobre todo en la zona 

abisal y hadal [7]; lo cual contribuye a que la categoría “I” presente la segunda mayor 

abundancia relativa en los plasmidomas hadales.  

Esta categoría la domina la proteína predicha acil-CoA deshidrogenasa. Éstas 

participan de la beta oxidación de ácidos grasos saturados, donde catalizan la formación 

de enoil-CoA que será luego procesado para generar acetil-CoA, que participa en otras vías 

metabólicas [91]. Evidencia de esta función aparece en un análisis genómico del organismo 

piezófilo Shewanella violácea, aislado desde la capa superficial de los sedimentos de la 

Fosa Ryukyu a 5110 metros de profundidad, y el cual crece óptimamente a 30 MPa, que 

revela en su genoma múltiples proteínas de la familia de las acil-CoA deshidrogenasas, 

además de ligasas de ácidos grasos CoA de cadena larga [161], halladas también en los 

plasmidomas aquí analizados; un antecedente que podría dar algunas luces acerca de la 

relación entre la presencia de genes asociados a un propósito funcional particular y el 

metabolismo de ácidos grasos en condiciones de alta presión. 

Las proteínas predichas como ligasas de ácidos grasos-CoA de cadena larga, 

también conocidas como acil-CoA ligasas o acil-CoA sintetasas, intervienen en distintos 

procesos, tales como; degradación de ácidos grasos, biosíntesis de lípidos, metabolismo 

intermediario y expresión génica, incorporación de triglicéridos y transducción de señales 

[91, 158], aportando desde la formación de acil-CoA a partir de ácidos grasos, ATP y 
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coenzima A [162], y se hallan abundantes en los plasmidomas hadales aquí trabajados. En 

E. coli, la proteína FadD, perteneciente al operón fadIJ, es la responsable de la función acil-

CoA sintetasa y le permite al organismo el crecimiento mediante el uso de ácidos grasos 

como única fuente de carbono, participando de una beta-oxidación anaeróbica [163]. En el 

análisis transcriptómico comparativo de la cepa SS9 de P. profundum, se identifica una acil-

CoA ligasa sobreexpresada en condiciones de alta presión, pudiéndose extraer de aquí que 

a tales presiones, esta función se potencia como mecanismo adaptativo, pudiendo 

incrementar el rol del metabolismo de lípidos. Las acil sintetasas participan además en la 

activación de los ácidos grasos poliinsaturados de cadena larga en la etapa de terminación 

de la biosíntesis de tales ácidos grasos, los cuales quedan disponibles para su 

incorporación a fosfolípidos [164].  Sin ir más lejos, se ha reportado que una importante 

fracción de ácidos grasos poliinsaturados forman parte de los fosfolípidos de organismos 

piezófilos aislados desde la Fosa de Las Marianas [165]. Incluso, en la Fosa de Atacama 

se evidencia una abundancia mayor de ácidos grasos poliinsaturados en los sedimentos 

respecto de las aguas, fenómeno que se atribuye en parte a la producción por parte de los 

organismos piezófilos del nicho [160].  

 A estas proteínas le sigue la acetil/propionil CoA carboxilasa, la cual 

tiene la particularidad de presentar las funciones acetil CoA carboxilasa y propionil-CoA 

carboxilasa en una misma estructura proteica, funciones que suelen encontrarse en 

proteínas separadas; sin embargo, hay registros de acetil/propionil CoA carboxilasa en 

algunas arqueas, siempre dependientes del cofactor biotina y ATP [93, 94, 166]. Las 

funciones carboxilasas mencionadas son relevantes en el proceso de fijación de carbono 

mediante el ciclo del 3-hidroxipropionato [167, 168], aportando además a la biosíntesis de 

ácidos grasos y metabolitos secundarios [169]. La enzima se postula como la principal 

respecto a la fijación autotrófica de carbono. En la Fosa de Puerto Rico se hallaron 

componentes de diversas vías de fijación de carbono autotrófica, entre ellas el ciclo del 3-

hidroxipropionato, en la cual participan las carboxilasas mencionadas anteriormente [141]. 

Además, el metabolismo general de ácidos grasos está presente con una abundancia 

relativamente alta en la Fosa de Puerto Rico [141], lo cual aporta un antecedente del 

hallazgo de enzimas involucradas con vías de fijación de carbono autotróficas y con el 

metabolismo de lípidos en el océano profundo. 

El hecho de que las proteínas predichas más abundantes dentro de esta categoría 

estén dominando los plasmidomas de 7928 y 8079 metros de profundidad, según se 
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muestra en la Figura 3, y se relacionen además con la biosíntesis y beta-oxidación de ácidos 

grasos, y la fijación de carbono, podría suponer que los organismos hadales de las 

profundidades aquí analizadas tengan tendencia a orientar los esfuerzos adaptativos hacia 

el metabolismo de ácidos grasos, así también lo sugieren los estudios metagenómicos y el 

análisis transcripcional revisados.   

6.2.3 Sobre el metabolismo y transporte de aminoácidos en plasmidios de la Fosa de 

Atacama. 

Los aminoácidos son esenciales para diversos procesos y estructuras celulares, son 

intermediaros tanto en el metabolismo del carbono como en el del nitrógeno. Debido a su 

indispensable rol, y debido a las distintas maquinarias de transporte que se requieren para 

la variedad de aminoácidos existentes -los cuales son distintos en sus propiedades 

químicas-, los mecanismos funcionales y regulatorios de su metabolismo son de alta 

importancia [98]. En el océano se ha reportado que el filo Bacteroidetes y la clase Gamma-

proteobacterias juegan un rol en la asimilación de aminoácidos, sobre todo cuando estas 

macromoléculas se encuentran en altas concentraciones [170, 171]. Justamente, ambos 

dos están presentes a lo largo de la columna de agua en la Fosa de Atacama, según 

Olivares et al [62]. 

En este plano, el gen asociado a proteína más abundante de esta categoría 

corresponde a una proteína hipotética que se concentra en el plasmidoma de 500 metros. 

A partir del código COG asignado (COG0620), se le asocia a la función de metionina 

sintetasa independiente de cobalamina. La metionina es requerida en la biosíntesis de 

proteínas y poliaminas y es, además, un precursor de S-adenosilmetionina, principal donor 

de metil para diversas metiltransferasas [172]. El último paso de la biosíntesis de metionina 

está altamente conservado y es llevado a cabo por metionina sintetasas, cuya actividad 

enzimática puede depender o no de la presencia de cobalamina (Vitamina B12) u otro 

cofactor orgánico [173, 174].  

Adicionalmente, YbaT, identificada en los plasmidomas más profundos, está 

asociada a la respuesta celular frente al estrés acídico dependiente de glutamato en la cual 

aporta desde el transporte de glutamina, la cual es transformada a glutamato mediante 

hidrólisis por YbaS [99]. Sin embargo, YbaT no resulta esencial en la sobrevivencia de E. 

coli en medios con pH disminuidos [99]. En E. coli, se ha descrito el rol que tiene en la 

resistencia al cobre en medios ácidos, mediante la respuesta dependiente de glutamato, 
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que se manifiesta en la sobre expresión de YbaT y YbaS en condiciones de altas 

concentraciones de cobre y bajo pH, y la baja resistencia celular a tales condiciones cuando 

se realiza deleción de los genes de ambas proteínas [175].En el contexto de su hallazgo en 

los plasmidomas hadales, podría asociársele a los requerimientos fisiológicos en línea con 

la presencia del metal en el ambiente. 

Junto con esto, se identifican en la zona hadal dos proteínas predichas asociadas al 

desplazamiento de aminoácidos a través de la membrana, LivF y LivH. Dentro de los 

transportadores de aminoácidos, la familia de transportadores HAAT perteneciente a la 

super familia de transportadores ABC, se encarga del transporte de aminoácidos de cadena 

radical ramificada [98]. La familia HAAT consiste en un solo grupo de transportadores, LIV-

I. En E. coli, LIV-I consiste en dos proteínas extracelulares de unión a solutos, LivK y LivJ; 

dos proteínas integrales de membrana, LivH y LivM; y dos proteínas citosólicas de unión a 

ATP, LivF y LiVG. Particularmente, LivK tiene especificidad solo con leucina, mientras LivJ 

tiene alta afinidad por leucina, isoleucina y valina, y se une con menor afinidad a treonina, 

alanina y serina [97, 176]. En la Fosa de Puerto Rico se destaca la mayor abundancia de 

algunos transportadores ABC, entre ellos los HAAT, por sobre lo hallado en un metagenoma 

de aguas superficiales, lo cual indicaría que en la adaptación a las altas presiones, los 

transportadores ABC estarían marcando una presencia relevante, que también se relaciona 

con las adaptaciones a nivel de composición de membrana plasmática [141]. El encontrar 

estos transportadores en secuencias plasmidiales refleja la capacidad de transferencia de 

un carácter genético ventajoso, dadas las presiones adaptativas de la zona hadal de la Fosa 

de Atacama. A lo último se suma la naturaleza lábil de los aminoácidos contenidos en la 

materia orgánica, pues estos tienden a la degradación temprana en comparación al carbono 

orgánico sedimentario [177], lo que podría derivar en mecanismos para una captación 

adecuada y suficiente para los requerimientos fisiológico.  

6.2.4 Sobre el metabolismo y transporte de iones inorgánicos en plasmidios de la 

Fosa de Atacama 

Entre las categorías COG identificadas en los plasmidomas aquí en estudio, la 

categoría “P”, referente al metabolismo y transporte de iones inorgánicos, es la que cuenta 

con la mayor abundancia, concentrándose sobre todo en el plasmidoma de 2000 metros. 

Según las proteínas predichas aquí encontradas, algunos de los metales presentes 

asociados son el cobre, cadmio, níquel, cobalto, zinc y manganeso, los cuales, con 

excepción del cadmio, tienen conocidas y esenciales funciones en procesos biológicos, esto 
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es; procesos enzimáticos, de transporte, transducción de señales, entre otros [178].  De ahí 

que su homeostasis es regulada por las células, a fin de contar con los requerimientos 

fisiológicos de disponibilidad de dichos metales, a la vez de evitar los efectos de la toxicidad 

por estos. Tanto el ingreso como el egreso de los metales es regulado por proteínas 

metaloreguladoras y sistemas de transporte [179]. En este último punto es importante la 

acción de los sistemas de eflujo, los cuales fueron identificados en los plasmidomas aquí 

estudiados. 

Las dos proteínas predichas más abundantes en esta categoría están relacionadas 

al exporte de cobre (Figura 3). El cobre es un micronutriente esencial para los sistemas 

biológicos, de ahí que su homeostasis en los organismos sea altamente regulada, y los 

mecanismos que regulan la concentración intracelular de este metal y previenen la 

intoxicación son claves para la célula [180]. Tanto CusA como la ATPasa tipo P aquí 

descritas, tienen roles en procesos de detoxificación fisiológica. En el caso de CusA, su 

función de transporte es de alta importancia para la detoxificación, aún más en condiciones 

de bajo oxígeno por estar limitada la oxidación a Cu+2, estado menos tóxico, por parte de 

CuO, una multicobre oxidasa [181]. En específico, respecto a la presencia de CusA en 

organismos de aguas profundas, se ha reportado un análisis transcriptómico en Nitratiruptor 

sp. SB155-2 [182], aislado desde una fumarola hidrotermal a 1000 m de profundidad, el 

cual revela que ni CusA ni CusB son diferencialmente expresados en condiciones de altas 

concentraciones no letales de cobre, sugiriendo que el componente cus podrían no ser 

esencial para la detoxificación, considerando las condiciones micro-aeróbicas del estudio; 

sin embargo, el componente cus sí es dominante ante altas concentraciones de cobre bajo 

condiciones aeróbicas en E. coli [183], organismo piezosensible. Ante esto, es posible que 

la estrategia de detoxificación del organismo piezófilo Nitratiruptor sp. SB155-2 se apoye 

más en sistemas de eflujo, como lo revela el estudio de Ares et al. (2021) [182]. Los 

sistemas de eflujo de cobre compuestos por ATPasas de tipo P son parte de la categoría 

de mecanismos de resistencia más diseminado entre los organismos [184]. En E.coli, copA 

es el gen que codifica una ATPasa exportadora de Cu de tipo P, como la hallada en los 

plasmidomas en estudio. En E. coli, la expresión del ARNm de CopA aumenta ante la 

adición de 1 mM de CuCl2, alcanzando hasta 350 copias por célula tras 2 minutos de 

exposición en condiciones aeróbicas [185]. En condiciones anaeróbicas, dicho incremento 

es de hasta 1200 copias por célula, dejando ver la expresión diferenciada de esta ATPasa 

de tipo P en presencia y ausencia de oxígeno [185], lo cual también se describe para los 

sistemas de eflujo de Nitratiruptor sp. SB155-2 ante estrés por cobre [182]. Sin desmedro 
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de esto, también es cierto que la presencia de estos genes se relaciona con la presencia y 

distribución del metal en cuestión. 

A las proteínas predichas asociadas al transporte de cobre, les sigue un anti-

transportador de cadmio, cobalto y zinc/H(+)-K(+), que tiene por función la detoxificación de 

Cd+2, Zn+2 y Co+2 [106]; sin embargo, el efecto de resistencia que provee es menor respecto 

a otro tipo de sistemas de resistencia a metales, como CzcCBA [108] [107].  En concreto, 

en el océano profundo, un análisis de metagenomas de aguas profundas en Matapan - 

Vavilov (de profundidades menores a 4500m, en la parte más profunda del Mar 

Mediterráneo) se halló un gran grupo de proteínas deducidas pertenecientes a categorías 

relacionadas a la resistencia a metales pesados, como el sistema de eflujo para Co/Zn/Cd 

CzcD [186]. Además, se identifica en los plasmidomas analizados el gen asociado a MntH, 

responsable del importe de Mn+2, cuya presencia en los plasmidomas de 2000 y 7928 

metros se relaciona, desde luego, con la presencia del metal en las aguas.  

Bajo la idea de que la presencia de estos y otros genes se debe en parte a las 

presiones adaptativas que suponen las condiciones ambientales, es relevante considerar 

la distribución de los distintos metales a lo largo de la columna de agua. La disponibilidad 

de los metales en el océano, en toda la extensión de la columna de agua, se genera desde 

distintas fuentes, como pueden ser: remineralización de pellets fecales, aporte de ríos, flujos 

desde fumarolas hidrotermales, aportes desde la actividad humana, transporte de 

sedimentos, entre otros [187-191]. En la zona de la Fosa de Atacama, según 

eGEOTRACES, la concentración de Cu disuelto aumenta desde los 1.25 nmol/kg 

aproximadamente, hasta los 4 nmol/kg aproximadamente, entre los 500 y 3000 metros, 

profundidad a partir de la cual las concentraciones se mantienen entre los 4 y 4.5 nmol/kg 

hasta los 5000 m [192]. La medición de metales en el océano también incorpora el 

biomonitoreo con organismos como Eurythenes gryllus y Hirondella spp., anfípodos 

lisianasoides ampliamente distribuidos en el océano, desde los hábitats intermariales hasta 

los hadales [193]. Esta estrategia fue utilizada en un estudio de 2018, donde se informan 

concentraciones de Cu y otros metales en la Fosa de Atacama mediante Eurythenes gryllus. 

Más en detalle, las mediciones a las profundidades de 4602, 5329 y 6173 metros dan 

concentraciones de Cu de 24.73, 15.21, 22.23 μg/g de peso seco; mientras que para Zn 

son de 188.43, 230.2, 120.27 μg/gr de peso seco; y para Cd son de 15.56, 6.19, 18.25 μg/gr 

de peso seco, respectivamente. Si bien, las concentraciones halladas pudiesen estar 

influenciadas por la fisiología misma del organismo anfípodo, también son reflejo de la 
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biodisponibilidad del metal [194]. En otras fosas del océano pacifico, el cobre tiende a 

aumentar su concentración a medida que aumenta la profundidad entre los 2000 y 8000 

metros [195] [196]. No obstante, se describe el comportamiento de la concentración de 

cobre en la columna de agua como híbrido, al ser dependiente de procesos de reciclamiento 

y recolección [197]. En resumen, según los antecedentes revisados, las concentraciones 

de cobre son mayores a medida que aumenta la profundidad hasta un punto en el cual la 

concentración se mantiene en un rango estable, lo cual podría explicar, en parte, las 

abundancias de los genes asociados a transportadores de cobre en las secuencias 

plasmidiales descritas aquí, las cuales se presentan entre los 2000 y 8079 metros de 

profundidad; esto sumado a la preferencia que tienen los organismos por recurrir a los 

transportadores a la hora de aminorar los efectos de las altas presiones hidrostáticas en las 

membranas plasmáticas [16]. En el caso de los metales Cd y Zn, se ha mencionado en 

otros trabajos que estos poseen un comportamiento tipo nutrientes, lo que implicaría bajas 

concentraciones en las aguas someras en contraste con las aguas profundas, donde estos 

metales suelen oxidarse y remineralizarse [197], presentando además un máximo de 

concentración en profundidades medias. El zinc mantiene su concentración relativamente 

estable a partir de los 3000 metros hasta los 10000 metros, según se ha visto en otras fosas 

del océano Pacífico [196, 198, 199], y según eGEOTRACES [192], las concentraciones de 

zinc aumentan en las proximidades del continente Sudamericano. Según eGEOTRACES, 

el cobalto disuelto está presente en concentraciones altas en la superficie en comparación 

con las aguas profundas, más en concreto, cerca de 80 pmol/kg en los primeros 100 metros, 

aumentando a 120 pmol/kg a los 300metros, luego decayendo hasta los 10 pmol/kg a los 

3500 m, y bordeando los 30 pmol/kg más allá de los 5000 metros [192]. El manganeso 

disuelto, según eGEOTRACES, se mantiene estable en su concentración desde los 1000 

metros hacia la profundidad [192], mientras que según otros autores, la concentración de 

Mn alcanza su punto más alto en los 1700 metros aproximadamente, en el Océano Pacífico, 

disminuyendo en las profundidades a medida que Mn+2 es absorbido en partículas en 

precipitación, además de irse incorporando a los sedimentos [200]. Puede ser que a razón 

de estas concentraciones se vea una mayor abundancia del transportador de Manganeso 

en el plasmidoma de los 2000 metros. En suma, estos metales están distribuidos en la 

columna de agua, de tal forma que es posible su influencia en el hallazgo de genes 

asociados a la movilización de estos metales 

A lo ya revisado, se suma el antecedente de la Fosa de Puerto Rico de 

sobrerrepresentación de transportadores miembros de la familia HME (acrónimo del inglés: 
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Heavy metal efflux), como lo es CusA, y aquellos pertenecientes a la superfamilia de las 

ATPasas tipo P, también hallada en los plasmidomas aquí expuestos; por sobre las 

muestras de aguas someras y en comparación con las aguas del mar Sargaso, según 

reportan Eloe y equipo (2011) [141]. Esto podría suponer una estrategia basada en 

transportadores asociados a ATP y a H+, orientada a la detoxificación de metales pesados 

compartida en ambos ambientes hadales, y en el caso particular de este trabajo, parte de 

esta potencial estrategia esta codificada en las secuencias plasmidales de la Fosa de 

Atacama, en las profundidades aquí estudiadas. 

6.2.5 Trafico intracelular, secreción y transporte vesicular: Posibilidad de THG por 

conjugación de plasmidios en la Fosa de Atacama 

En los plasmidomas se identificaron genes asociados a proteínas en la categoría “U: 

tráfico intracelular, secreción y transporte vesicular”, función encargada del transporte de 

solutos dentro del espacio celular y hacia el exterior o hacia otra célula. Esta es una 

categoría relevante pues comprende las maquinarias requeridas para la conjugación 

plasmidial, proceso que suele recurrir a instrumentos sofisticados como los SST4, los 

cuales están involucrados en la biogénesis del pilus y en el transporte de moléculas o 

factores de virulencia hacia otras células [201, 202]. Esta maquinaria multiproteíca se 

diferencia en subfamilias cuando se trata de sistemas conjugativos o translocadores 

efectores, y tiene muchas similitudes entre bacterias gran negativas y positivas en su 

estructura y proceso de transferencia [201, 203]. Los SST4 conjugativos conforman el MPF 

(sigla del inglés mating pair formation), los genes que forman parte de este sistema llevan 

el nombre de genes MPF, y son requeridos para que un plásmido sea auto-transmisible 

[110, 204]. La mayor abundancia de esta categoría se presenta en el plasmidoma de 7928 

metros, mientras que en el plasmidoma de 2000 metros no se hayan genes asociados, lo 

podrían deberse a la presencia de plasmidios no conjugables y/o plasmidios no movilizables 

que predominaría por sobre aquellos conjugativos.  

Entre los 5 genes asociados a proteínas más abundantes dentro de esta categoría 

destacan distintos miembros de la maquinaria de SST4, primeramente VirB4, seguido de 

VirB9, PtlE, e incluso, posiblemente, la proteína hipotética pues su COG asociado se 

corresponde con VirB4, como muestra la Figura 3. VirB4 es una de 3 ATPasas que forman 

un núcleo energético en la base de la maquinaria en el citoplasma [205], y se considera 

además parte del ensamble de la membrana interna, interactuando con proteínas del canal 

en sí mismo, dígase; VirB3, VirB6, VirB8, y el dominio N-terminal de VirB10 [206]. Por su 
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parte, VirB9 es una proteína hidrofílica que interactúa con VirB7, VirB8 y VirB10, 

estabilizando la estructura del canal de secreción [112, 113]. Los genes mencionados se 

distribuyen solo en los plasmidomas hadopelágicos (7928 y 8079 metros), lo que además 

está en concordancia con la abundancia que informa Platon sobre genes asociados a la 

conjugación (Tabla 3), la cual halla sus máximos en los plasmidomas de 7928 y 8079 metros; 

esto sin desestimar la presencia de otros genes asociados a esta categoría COG en los 

otros plasmidomas, más allá de los 5 más abundantes que son mostrados en la Figura 3. 

La presencia de SST4 en los ambientes marinos ha sido documentada previamente; sin ir 

más lejos, en un estudio de 2007 se identificaron SST4 en el género Roseobacter [207], y 

en otro trabajo se identifican, dentro de un conjunto de organismos marinos, SST4 tipo 

VirB/D4 solo en las alphaproteobacterias incluidas en dicho estudio [208]. Lo hallado en 

este último estudio mencionado se distribuye entre el clado de las Roseobacter, en las 

familias de Eritrobacteraceae del orden de las Sphingomonadales, además de la familia 

Caulobacteraceae, todas ellas presentes en las aguas de la Fosa de Atacama [62]. Esto 

estaría indicando una influencia de los taxas presentes en las comunidades para la 

presencia de genes destinados a la constitución de un pili que podría mediar en el 

intercambio de ADN.  

Si bien la abundancia de componentes para el ensamblaje de SST4 y la cantidad de 

genes para la conjugación informados por Platon concuerdan entre ambos, en términos de 

abundancia, lo cierto es que podría esperarse que a este hallazgo le acompañe un número 

similar de secuencias OriT, en la concepción de que estos son también necesarios para la 

conjugación. Sin embargo, Platon reporta 3 secuencias OriT, una por los plasmidomas de 

500, 2000 y 7928 metros, respectivamente. Se podría esto deber a una poco probable pero 

no descartable sub-identificación de secuencias por parte del software Platon, o podría 

indicar que los SST4 hallados en los plasmidomas están orientados o especializados en la 

transferencia de proteínas y otras macromoléculas [34]. Esto último estaría en concordancia, 

además, con la nula cantidad de genes para la movilización de plasmidios informados por 

Platon, y con la posterior suposición de que la mayoría de los plasmidios aquí reportados 

son no conjugables/no movilizables.  

6.2.6 Moviloma: Profagos y transposones, otras vías de THG en la Fosa de Atacama 

Además, por su rol en la movilidad de genes, se revisa la categoría “X: Moviloma: 

profagos y transposones”, donde la presencia de genes anotados en los plasmidomas de 

2000, 7928 y 8079 metros es efectiva (Figura 3 y 2). En esta categoría, la mayor parte 
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corresponde a transposasas de distintas familias de secuencias de inserción. Los 

elementos transposables no solo son destacables por su papel en la plasticidad y dinámica 

de los genomas [209], sino que también porque se ha reportado en distintos análisis de 

metagenomas profundos una presencia importante de elementos transposables, como en 

la Fosa de Puerto Rico [141], en el Océano Pacifico Norte [210][211] y en el Mar 

Mediterráneo [212], así como también se ha reportado una gran abundancia de genes 

asociados a profagos y transposones en SAGs de organismos del grupo Roseobacter y del 

género Alteromonas aislados desde la zona hadal de la Fosa de las Marianas [213]. Si lo 

mismo fuese cierto en las comunidades procariontes de la Fosa de Atacama, entonces 

parte de aquella abundancia está distribuida en las secuencias plasmidiales en las 

profundidades aquí estudiadas. 

6.2.7 Sobre la biogénesis de pared, membrana y envoltura celular en los 

plasmidomas de la Fosa de Atacama 

Adicionalmente, por haberse reportado como una de las estructuras celulares en las 

que las altas presiones ejercen un gran efecto [14], se presta atención a la categoría “M: 

Biogénesis de pared, membrana y envoltura celular”, la cual presenta abundancias 

similares entre los plasmidomas, encontrándose la más grande en el plasmidoma de 500 

metros. Entre los 5 genes más abundantes se hallan dos genes anotados en los 

plasmidomas más profundos, una apolipoproteína-N-acetiltransferasa y una dDTP-glucosa 

4,6 -dehidratasa 2 (Figura 3). La primera es una proteína integral de membrana que cataliza 

el último paso de la modificación post-transcripcional por la que pasan las lipoproteínas de 

bacterias [214]. Dichas lipoproteínas son importantes componentes de las membranas 

celulares y poseen distintas funciones entre las que podemos contar aquellas de naturaleza 

enzimática -como es el caso de las betalactamasas- [215], o aquellas con actividad 

activadora/inhibitoria hacia otras enzimas [216, 217]. Esta enzima en particular N-acila una 

cisteína de apolipoproteína usando fosfatidiletanolamina como fuente de lípidos, generando 

últimamente una lipoproteína triacilada [214]. La segunda de ellas, dTDP-glucosa-4,6-

dehidratasa, participa en la síntesis de desoxiazúcares como la inusual 6-desoxihexosa 

[218], la cual es necesaria para la glicosilación de distintas moléculas, afectando su 

actividad, toxicidad y solubilidad [219]. La mayoría de las 6-desoxihexosas están 

involucradas en el metabolismo secundario y algunas de ellas son consideradas 

importantes dentro de polisacáridos accesorios a la pared celular de algunas bacterias[218]. 

Estas proteínas predichas reflejan potenciales adaptaciones a nivel de modificaciones post 
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transcripcionales, a fin de habilitar funciones de reconocimiento molecular, y a nivel de 

modificaciones a la pared celular y otras moléculas [220]. Si bien es plausible esperar una 

mayor presencia de genes asociados a la biogénesis de membranas en la zona hadal, por 

ser necesaria la modificación de estás con razón de la alta presión hidrostática, como se ha 

señalado previamente; lo cierto es que es igualmente plausible que los caracteres genéticos 

que posibilitan dichas modificaciones estén contenidos en los cromosomas, resultando en 

la abundancia encontrada en los plasmidomas profundos aquí analizados. 

6.3 Desafíos y proyecciones del estudio de plasmidios de ambientes oceánicos 

profundos 

A la fecha, la exploración de las profundidades del océano y los estudios científicos 

asociados van al alza, luego de superar varios desafíos tecnológicos que supone el 

muestreo de este ambiente extremo; así lo reflejan los artículos científicos que van en 

aumento. Sin embargo, esto no se ha extendido al estudio de plasmidios, de la misma forma 

en la que estos son estudiados en los ambientes marinos superficiales. Podría esto deberse 

a la temprana etapa de caracterización biológica y molecular de las fosas hadales, más que 

a un desinterés general en materia de plásmidos, considerando el papel que juegan en las 

dinámicas evolutivas y adaptativas de las comunidades procariontes. En este sentido, el 

trabajo aquí realizado responde al interés mencionado, con una primera identificación y 

caracterización funcional de secuencias plasmidiales en un reducido número de muestras 

y profundidades. Sin dudas, resultaría necesario y enriquecedor poder extender este trabajo 

a la totalidad de la columna de agua y sedimentos, y así abarcar e integrar de mejor forma 

los resultados a hallar con las características del nicho en estudio, favoreciendo, además, 

la comparativa en términos de función en relación con las variaciones físicas y químicas 

que se dan a lo largo de la columna, desde las aguas someras hasta las grandes 

profundidades oceánicas, pudiendo incluso establecer vínculos con las funciones 

codificadas en cromosomas.  Igualmente, este primer esfuerzo podría replicarse en otras 

fosas hadales a fin de comprender mejor la adaptación y evolución en ambientes de altas 

presiones hidrostáticas, pudiéndose ahondar en las distintas funciones celulares a las 

cuales pudieran aportar los plasmidios; por dar ejemplo y desde los resultados aquí 

expuestos, sería valioso profundizar en aquellas funciones celulares más representadas; 

dígase del metabolismo de iones inorgánicos o el metabolismo de carbohidratos, por 

nombrar algunos. Adicionalmente, resultaría de gran relevancia lograr asociar plasmidios y 

taxonomías de una comunidad, pudiéndose revelar relaciones entre taxas portadoras de 
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plasmidios y la persistencia y distribución de estos últimos en la comunidad, 

enriqueciéndose aún más nuestra comprensión del vínculo entre plasmidios, organismos y 

ambiente habitado.   

7. CONCLUSIONES 

El océano profundo engloba un conjunto de características que, no solo aportan a la 

naturaleza única, y por lo demás, extrema del ambiente, sino que estas suponen una serie 

de presiones adaptativas que fuerzan a los organismos piezófilos a incurrir en distintas 

estrategias de adecuación cuyo entendimiento aún está en curso. En este sentido, los 

plasmidios son ampliamente reconocidos por aportar a la adaptabilidad y evolución de los 

organismos procariontes pues juegan un importante rol en la THG; fenómeno del cual los 

ambientes marinos no se hayan exentos de efectos. A pesar de esto, sin embargo, en el 

océano profundo aún es escasa la información sobre la presencia y funciones codificadas 

en estos replicones independientes. Desde esta carencia se emplazan distintas preguntas 

científicas enfocadas en la Fosa de Atacama, una trinchera oceánica ubicada frente a las 

costas de nuestro país, cuya profundidad es máxima a los 8081 metros y que presenta alta 

productividad en sus aguas someras, y que no reúne estudios sobre los plásmidos de los 

organismos que le habitan. En esta línea, de las preguntas científicas previamente 

planteadas surgen los objetivos pilares de esta memoria. Así entonces, se buscó identificar 

las secuencias plasmidiales de las comunidades de la Fosa de Atacama y caracterizarlas 

genómicamente en miras de comprender la relación entre su contenido y funciones 

codificadas con el ambiente estudiado. En primera instancia, en el marco del Objetivo 

Específico 1, se logra establecer un protocolo que permitió la identificación satisfactoria de 

contigs plasmidiales a partir de metagenomas de distintos puntos de la columna de agua, 

siendo estos a los 500, 1000, 2000, 7928, 8079 y 8081 metros de profundidad, de los cuales, 

tras analizar la cantidad de contig plasmidiales, fueron considerados estadísticamente 

relevantes solo los de 500, 2000, 7928 y 8079 metros. Como parte del Objetivo Específico 

2, se logra la anotación genómica de las secuencias plasmidiales identificadas, echando 

mano de la metodología propuesta. A partir de estos datos obtenidos, se procede a un 

análisis comparativo basado en las distintas categorías COG, cuyo código de clasificación 

se incluye en la anotación generada por Prokka. Avanzando hacia el Objetivo Específico 3, 

como se deja en evidencia en el heatmap (Figura 2) y en el gráfico de burbujas (Figura 3), 

es manifiesta la diferencia de contenido en los plasmidomas, donde las 22 categorías COG 

identificadas se exhiben con distintas abundancias relativas, destacando en general la 
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categoría “P: Metabolismo y transporte de iones inorgánicos” con fuerte presencia en todos 

los plasmidomas, y predominando en la zona hadal las categorías “G: Metabolismo y 

transporte de carbohidratos” e “I: Metabolismo y transporte de lípidos” en contraste con su 

presencia en los plasmidomas de aguas menos profundas, mientras que la categoría “M: 

biogénesis de pared, membrana y envoltura celular” presenta abundancias destacables a 

todas las profundidades estudiades, incluso en la zona hadal. Las categorías ya 

mencionadas fueron analizadas más acabadamente, junto con “E: Metabolismo y transporte 

de aminoácidos”, “U: Tráfico intracelular, secreción y transporte vesicular” y “X: Moviloma: 

profagos, transposones”, todas con presencia en la zona hadal, profundizando en el detalle 

de los 5 genes más abundantes por categoría en cada profundidad estudiada. 

Los resultados otorgan una perspectiva acerca de las funciones que están 

representadas en los plasmidios de las comunidades procariontes de las profundidades 

aquí estudiadas, pudiendo ser estas un reflejo de las necesidades adaptativas de los 

organismos que surgen a partir de las presiones adaptativas del ambiente, dígase de la 

disponibilidad de materia orgánica y la composición de esta, las altas presiones 

hidrostáticas, las características fisicoquímicas e hidrológicas de las profundidades aludidas, 

la presencia y distribución de distintos metales pesados, la capacidad de movilización y 

conjugación de los plasmidios, por nombrar algunas. En suma, los resultados presentados 

se hallan en conformidad con el Objetivo General de este trabajo, logrando exitosamente la 

identificación y caracterización genómica de plásmidos en metagenomas de las aguas 

oceánicas de la Fosa de Atacama. 

Si bien no todas las funciones fueron analizadas en detalle, y aun cuando no se ha 

analizado la totalidad de la columna de agua, lo expuesto en este trabajo exploratorio 

supone una primera base, un primer punto en el estudio de plásmidos de las comunidades 

procariontes de la Fosa de Atacama, área que sin duda ofrece un amplio marco de 

posibilidades de investigación, de preguntas e inquietudes a resolver que, de permitírseles 

el ejercicio investigativo, sin duda nutrirán los saberes a cerca de la adaptación y evolución 

de los organismos hadales y del entramado de su relación con diversas presiones 

adaptativas, aún más en virtud del ambiente único de la Fosa de Atacama, el cual aviva las 

curiosidades más profundas y que paulatinamente se apresta a la exploración de sus 

enigmas. 

Finalmente, el conjunto de resultados aquí expuestos permite llegar a las siguientes 

conclusiones:  
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Conclusión 1: Existen secuencias de naturaleza plasmidial en todos los 

metagenomas analizados provenientes de distintas profundidades, incluso en aquellos de 

profundidades mayores (7928, 8079 y 8081 metros de profundidad) dentro la Fosa de 

Atacama.  

Conclusión 2: Las funciones codificadas mejor representadas en los plasmidomas 

hadales fueron: Metabolismo y transporte de iones inorgánicos (P), Metabolismo y 

transporte de carbohidratos (G) y metabolismo y transporte de lípidos (I)  

Conclusión 3:  Existen diferencias a nivel de tipo de función celular codificada y de 

la abundancia relativa de tales funciones en los plasmidomas de las distintas profundidades, 

donde en los plasmidomas someros abundan los genes asociados a la producción y 

conversión de energía “C”, mientras que en los plasmidomas hadales estudiados destaca 

el metabolismo y transporte de carbohidratos “G”, por dar ejemplo. 
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