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RESUMEN 

Los microorganismos sulfato-reductores (MSR) tienen un papel clave en el ciclo del azufre 

en los sedimentos marinos mediante la reducción de sulfato y la producción de sulfuro. 

Degradan hasta el 50% de la materia orgánica que sedimenta en el fondo marino, regulan el 

pH y las condiciones de hipoxia del entorno, están implicados en la precipitación de metales, 

y son el principal control biológico de las emisiones de metano del océano a la atmósfera. Sin 

embargo, a pesar de su relevancia, a la fecha se sabe poco sobre estas comunidades en la 

región Mexicana del Golfo de México. En este trabajo se analizó la estructura y actividad de 

la comunidad de MSR en sedimentos de la región de Perdido en el Noroeste del Golfo de 

México (NOGM). Los análisis bioinformáticos revelaron tres grupos de muestras con respecto 

al gradiente batimétrico. Las comunidades bacterianas estuvieron dominadas por las clases 

Alfa, Delta y Gamma-Proteobacteria en todos los sitios, mientras que la clase NC10 estuvo 

bien representada en los más profundos. Las familias Desulfobacteraceae, Desulfarculaceae 

y Syntrophobacteraceae, se detectaron por el gen 16S ARNr como potenciales MSR 

abundantes en sedimentos del margen continental. No obstante, de acuerdo con los análisis de 

las secuencias dsrB, las comunidades de MSR estuvieron predominantemente compuestas por 

Desulfovibrionaceae, Desulfobacteraceae y Peptococcaceae. Un significativo número de 

secuencias no asignadas a nivel de familia, pero filogenéticamente relacionadas con 

Euryarchaeota, con grupos ambientales y con los supergrupos Deltaproteobacteria y 

Nitrospirota, también se observaron en todos los sitios. El análisis PERMANOVA indicó que 

los cambios en la estructura de los MSR se relacionaron principalmente con la profundidad 

del agua, la temperatura, el redox, y el contenido de níquel y cadmio. La α-diversidad y la 

abundancia de MSR, estimada por la cuantificación del gen dsrB por qPCR, disminuyeron en 

los sitios más profundos, sugiriendo una menor actividad sulfato-reductora a mayor 

profundidad. Adicionalmente, se evaluó la actividad sulfato-reductora en condiciones de 

laboratorio. Los resultados indicaron que la mayor tasa de remoción de sulfato se obtuvo de 

los sitios someros incubados a 37 °C con acetato como sustrato. Este estudio contribuye a la 

comprensión de la estructura y actividad de MSR, que será de utilidad para posteriores 

estudios ambientales en esta importante región del Golfo de México. 
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SUMMARY 

Sulfate-reducing microorganisms (SRMs) play a key role in sulfur cycle in marine sediments 

by reducing sulfate and producing sulfide. They can degrade up to 50% of the organic matter 

that settles on the ocean floor, can regulate pH and environmental hypoxia conditions, are 

involved in metal precipitation, and are the main biological control of methane emissions from 

the ocean to the atmosphere. However, to date little is known about these communities in the 

Mexican Gulf of Mexico (GoM) region. In this work, we analyzed the structure and activity 

of the MSR community in sediments from the Perdido region of the northwestern Gulf of 

Mexico (NWGM). Bioinformatic analyses revealed three groups of samples respect to the 

bathymetric gradient. Bacterial communities were dominated by members of Alpha, Delta, 

and Gamma-Proteobacteria at all sites. However, NC10 class was well represented in the 

deeper sites. The families Desulfobacteraceae, Desulfarculaceae, and Syntrophobacteraceae 

were detected by 16S rRNA gen as potential SRMs, with significant relative abundances in 

the continental margin sediments. However, analyses of dsrB gene sequences indicated that 

SRM communities were predominantly composed for Desulfovibrionaceae, 

Desulfobacteraceae, and Peptococcaceae. An important number of not assigned sequences at 

family level, but phylogenetically related to Euryarchaeota, environmental groups, and 

Deltaproteobacteria and Nitrospirota superclusters, were also observed in all samples. 

PERMANOVA analyses indicated that changes in SRMs structure were mainly related to 

water depth, temperature, redox, and nickel and cadmium content. The α-diversity and 

abundance of SRMs, estimated by qPCR of dsrB gen, decreased at deep sites, suggesting 

lower sulfate reduction activity with respect to the water depth. Aditionally, the sulfate-

reducing activity was evaluated under laboratory conditions. The results indicated that highest 

sulfate removal rate was obtained for shallow sites incubated at 37 °C with acetate as organic 

substrate. This study contributes with a better understanding of the distribution, composition, 

and activity of SRMs, which will be useful for further environmental studies in this important 

region of the Gulf of Mexico. 
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1. CAPÍTULO I. PLANTEAMIENTO DEL TRABAJO 

1.1. INTRODUCCIÓN 

Los microorganismos sulfato-reductores (MSR) son bacterias y arqueas capaces de utilizar 

sulfato (SO4
2-) u otros compuestos oxidados de azufre como aceptores terminales de 

electrones. Los MSR son los responsables de degradar alrededor del 50% de la materia 

orgánica (MO) que alcanza los sedimentos marinos y de generar anualmente el 96% de los 

300 millones de toneladas de sulfuro presentes en sedimentos y aguas asociadas. Gracias a 

esto, los MSR están implicados en la circulación de nutrientes y del carbono orgánico en el 

océano. También en la regulación del contenido de oxígeno (O2) en el océano y la atmósfera, 

ya que el O2 es controlado, en última instancia, por la oxidación del sulfuro fijado en los 

sedimentos, principalmente en forma de pirita (FeS2). En consecuencia, los MSR tienen un 

papel central en los ciclos del azufre, del carbono, los metales y del O2 en nuestro planeta 

(Rickard et al. 2017). 

Se ha observado una amplia distribución de los MSR en el ecosistema marino, especialmente 

en las zonas anóxicas de los sedimentos ricos en sulfato (Rabus et al. 2015). Los resultados 

del estudio global de los MSR han mostrado una clara tendencia entre sedimentos del margen 

continental y sedimentos abisales. Los márgenes continentales, que suelen recibir los mayores 

aportes de MO lábil, suelen presentar las tasas de sulfato-reducción más altas (1.5 nmol cm-3 

día-1), aproximadamente dos veces más que en los sitios del océano profundo (Canfield 1991; 

Parkes and Sass 2007; Bowles et al. 2014) . Dentro del perfil vertical de la columna de 

sedimento, las mayores tasas de reducción de sulfato se han observado en los primeros 

centímetros, donde la mayor abundancia de MSR coincide con la disponibilidad de MO lábil 

(Bagwell et al. 2009; Orsi et al. 2016; Jochum et al. 2017). 

Algunos estudios han evaluado simultáneamente la actividad, abundancia y composición de 

las comunidades sulfato-reductoras en sedimentos marinos, indicando que el desarrollo de 

estos organismos puede ser afectado por múltiples factores (Ravenschlag et al. 2000; Chin et 

al. 2008; Holmkvist et al. 2011; Quillet et al. 2012; Jochum et al. 2017). La cantidad de MO 
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lábil, la profundidad y la temperatura, la presencia de contaminantes (e.g., hidrocarburos o 

metales pesados), así como las características deposicionales y otras variables fisicoquímicas 

específicas de cada sitio, explican los cambios en la actividad y la estructura de la comunidad 

sedimentaria de MSR. 

En cuanto a su diversidad, se ha indicado que los MSR son un grupo metabólica y 

filogenéticamente versátil. La mayoría de los MSR marinos se han relacionado con 

organismos de la clase Deltaproteobacteria (Leloup et al. 2007, 2009; Quillet et al. 2012; 

Colin et al. 2013; Frank et al. 2013; Zhang et al. 2017). Otros grupos frecuentemente 

reportados en sedimentos marinos se relacionan con MSR Gram-positivos formadores de 

esporas del género Desulfotomaculum, con bacterias termófilas del género 

Thermodesulfovibrio y con arqueas termófilas del grupo Archaeoglobus (Dhillon et al. 2003; 

Li et al. 2017a). También se han aislado y caracterizado MSR marinos de los géneros 

Desulfovibrio, Desulfobulbus, Desulfosarcina, Desulfococcus, Desulfotomaculum, 

Desulfophila, Desulfotalea, Desulfoglaeba, Desulfacinum y Archaeoglobus. Sin embargo, se 

ha indicado que la mayoría pertenecen a grupos no cultivados que se relacionan solo 

lejanamente con los MSR cultivados (Leloup et al. 2007; Quillet et al. 2012; Zhang et al. 2016; 

Jørgensen et al. 2019). 

El estudio de los MSR a partir de una amplia colección de muestras representantes de distintas 

condiciones ambientales, ha permitido revisar el conocimiento global que se tiene sobre la 

comunidad de MSR (Quillet et al. 2012; Zhang et al. 2016, 2017; Vigneron et al. 2018), 

revelando que se sabe poco sobre ellas. Se desconoce en gran medida su abundancia, la 

composición de sus comunidades y la naturaleza de su variación de un entorno a otro. Debido 

a lo anterior, en este trabajo se analizó la estructura y actividad de la comunidad de MSR en 

sedimentos de la región de Perdido en el noroeste del Golfo de México (NOGM), una región 

donde no hay información suficiente sobre los MSR y que alberga importantes yacimientos 

de petróleo. 
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1.2. ANTECEDENTES 

1.2.1. SEDIMENTOS MARINOS COMO HÁBITAT MICROBIANO 

Los sedimentos marinos son el ecosistema continuo más grande y el mayor reservorio de 

carbono orgánico del planeta (Snelgrove et al. 1997; Burdige 2007; Parkes and Sass 2007; 

Orcutt et al. 2011). Éstos ofrecen una extensa y heterogénea matriz de superficies sólidas con 

complejos sustratos orgánicos e inorgánicos para el crecimiento de organismos procariotas, 

quienes superan en abundancia y diversidad a las comunidades presentes en el agua de mar y 

los suelos (Jørgensen and Boetius 2007; Zinger et al. 2011; Kallmeyer et al. 2012; Parkes et 

al. 2014; Hoshino et al. 2020). Los sedimentos marinos son entornos heterogéneos donde se 

forman distintos microhábitat, ocurre la división de recursos y se crean diferentes ambientes 

que impulsan la diversificación y conformación de las comunidades procariotas (Torsvik et 

al. 2002; Orcutt et al. 2011; Fike et al. 2015). 

Una variedad de sustratos disponibles en los sedimentos marinos sirve como fuente de carbono 

y energía para las comunidades procariotas. Dichos sustratos son oxidados mediante una 

compleja secuencia de procesos respiratorios y fermentativos, determinada en gran parte, por 

el rendimiento energético de los aceptores de electrones disponibles. Los aceptores de 

electrones con mayor rendimiento energético, tales como el oxígeno (O2), el nitrato (NO3-), el 

manganeso (Mn4+) y el hierro (Fe3+), son consumidos cerca de la superficie del sedimento, 

seguidos por la reducción del sulfato (SO4
2-) y la metanogénesis (Jørgensen and Revsbech 

1989; Wasmund et al. 2017; Jørgensen et al. 2019). 

El metabolismo microbiano se ha medido a partir de la concentración de los aceptores y 

donadores de electrones en el sedimento (Orcutt et al. 2010a). El uso de microelectrodos 

también ha permitido determinar dónde ocurren los procesos microbianos (Ley et al. 2006). 

Se ha observado que en los sedimentos del margen continental el O2 suele estar disponible en 

los primeros milímetros donde es consumido por los organismos aerobios. Por debajo de esta 

fina capa oxigenada los sedimentos son un extenso ambiente anóxico, donde se ha observado 

que la reducción de sulfato es el metabolismo dominante en los procesos de degradación 



16 

 

anaerobia de la MO (Finke et al. 2007; Fike et al. 2015; Komada et al. 2016). Por el contrario, 

en los sedimentos abisales que subyacen las aguas oligotróficas del océano se ha observado 

que el O2 suele estar disponible a mayor profundidad dentro del sedimento debido a las bajas 

tasas de sedimentación y de degradación de la MO (Rowe et al. 2008; Fischer et al. 2009; Orsi 

2018). En estos sedimentos oxigenados el bajo aporte de MO restringe significativamente las 

tasas de reducción microbiana de sulfato (Parkes and Sass 2007). 

 

1.2.2. RELEVANCIA DE LOS MICROORGANISMOS EN LOS SEDIMENTOS 

MARINOS 

Toda la cadena trófica del océano depende de la circulación de nutrientes y MO entre las aguas 

superficiales y los sedimentos (Bolhuis and Cretoiu 2016). En el ecosistema sedimentario los 

procariotas son los grandes catalizadores biológicos para la degradación del carbono orgánico 

y quienes controlan en gran medida el reciclaje de nutrientes (Newton et al. 2013; Orsi 2018). 

Gracias a la relación entre las poblaciones microbianas que conforman comunidades es que 

los sedimentos son entornos eficientes para la degradación de la MO (Sassen et al. 1993; 

Hamilton and Hamilton 1997; Wasmund et al. 2017). 

Varias de las reacciones de oxidorreducción (redox) implicadas en la transformación cíclica 

de los elementos, también dependen del metabolismo procariota. Estos organismos aceleran 

dichos procesos hasta 1020 veces en relación con la velocidad de las reacciones abióticas 

(Jørgensen 2006). Por ejemplo, la reducción fisicoquímica del sulfato (SO4
2-) es 

extremadamente lenta a temperaturas inferiores a los 150°C, incluso durante periodos de 

tiempo geológicamente significativos (Rickard and Luther 2007). Los MSR facilitan la 

reducción sulfato a sulfuro incluso por debajo de los 0 ºC (Knoblauch et al. 1999). Se ha 

estimado que la reducción microbiana de sulfato puede mineralizar más de la mitad del 

carbono orgánico en los sedimentos marinos, lo que indica la importancia de los MSR, tanto 

en el ciclo del azufre como del carbono (Rabus et al. 2006). 
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1.2.3. MICROORGANISMOS SULFATO REDUCTORES (MSR) EN SEDIMENTOS 

MARINOS  

El sulfato es el oxidante más abundante en el océano. Esto ha hecho que los MSR se 

encuentren entre los organismos más abundantes de la Tierra (Jørgensen and Kasten 2006; 

Rickard et al. 2017). Los MSR son bacterias y arqueas anaerobias con la capacidad de utilizar 

sulfato (SO4
2-) u otros compuestos oxidados de azufre (e.g., sulfito, tiosulfato) como aceptores 

terminales de electrones para la oxidación de compuestos orgánicos e hidrógeno (H2). Esto 

indica que la reducción de sulfato a sulfuro (S2-) se acopla al metabolismo energético, y que 

el sulfuro, producto de la reducción del sulfato, se libera al ambiente como producto final de 

desecho. A este conjunto de reacciones se le denomina sulfato-reducción desasimilaoria 

(SRD). A diferencia de la SRD, en la reducción de sulfato asimilatoria (SRA) el sulfuro es 

utilizado para la síntesis de biomoléculas (Jørgensen 1982; Labrenz et al. 2000; Hines 2003; 

Pallud and Van Cappellen 2006; Rabus et al. 2006, 2015; Muyzer and Stams 2008). 

 

1.2.4. SULFATO REDUCCIÓN DESASIMILATORIA (SRD) EN SEDIMENTOS 

MARINOS  

La SRD es uno de los metabolismos microbianos más antiguos del planeta y uno de los más 

relevantes en el océano moderno (Canfield and Raiswell 1999; Lens and Kuenen 2001). La 

SRD es el principal mecanismo para remover SO4
2- del agua de mar a los sedimentos, y por 

la cual se produce casi todo el sulfuro del planeta con la concomitante degradación promedio 

anual de hasta el 29% del carbono orgánico transportado al lecho marino (Jørgensen and 

Kasten 2006; Bowles et al. 2014; Fike et al. 2015; Wasmund et al. 2017; Jørgensen et al. 

2019). 

Los MSR que viven a través de la SRD poseen el conjunto enzimático necesario para obtener 

energía de la respiración de sulfato. Sin embargo, antes de que la célula pueda obtener energía 

del sulfato, primero necesita invertir energía para transportar esta molécula al citoplasma y 
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convertirla en una forma químicamente reactiva (Hamilton and Hamilton 1997; Fike et al. 

2015). 

 

1.2.4.1. ENZIMAS PRINCIPALES DE LA SULFATO-REDUCCIÓN 

DESASIMILATORIA 

La SRD conlleva la reducción intracelular de ocho electrones en la reducción de sulfato (SO4
2-

) a sulfito (SO3
2-) y posteriormente en la reducción de SO3

2- a sulfuro (S2-) como producto 

final de desecho (Qian et al. 2019). Estas reacciones involucran cuatro enzimas principales: 

la ATP sulfurilasa conocida también como adenilil transferasa (Sat), la pirofosfatasa, la 

adenililsulfato reductasa (Apr o Aps) y la (bi)sulfito reductasa desasimilatoria (Dsr) (Fig. 1). 

 

 
Figura 1. Reacciones fundamentales de la ruta metabólica de la reducción desasimilatoria de sulfato. 

El sulfato (SO4
2-) es activado por la adenilil transferasa o ATP sulfurilasa (sat) a adenosín 5’-

fosfosulfato (APS) (1), reducción del APS por la APS reductasa (AprAB) (2), reducción directa de 

(bi)sulfito (SO3
2- / HSO3

2-) a sulfuro (S2-) con el consumo de seis electrones catalizado por la enzima 

sulfito reductasa desasimilatoria (dSiR DsrAB) (a); reducción de SO3
2- / HSO3

2- a DsrC trisulfuro por 

el complejo enzimático DsrAB/DsrC, última reducción del DsrC trisulfuro a sulfuro y DsrCr reducido 

por el complejo DsrMKJOP asociado a la membrana (b). Modificado de Qian et al. 2019. 

 

La SRD inicia cuando la enzima Sat, con ayuda de una pirofosfatasa, cataliza la activación 

del sulfato con ATP para formar adenosin-5’-fosfosulfato (o adenililsulfato) (APS) más 

pirofosfato (PPi). El APS, el verdadero aceptor de electrones es convertido a sulfito (SO3
-) o 

bisulfito (HSO3
-) por la Apr con el consumo de dos electrones (e-) y la liberación de adenosín 
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monofosfato (AMP). Finalmente, el (bi)sulfito es reducido a sulfuro por la Dsr (subunidad A 

y B) el cual interactúa con una pequeña proteína DsrC en la reducción directa de seis 

electrones o por una secuencia de reacciones irreversibles con la formación de tritionato y 

tiosulfato como intermediarios (Fig. 1a y 1b) (Cypionka 1994; Oliveira et al. 2008; Bradley 

et al. 2011; Venceslau et al. 2014; Rabus et al. 2015; Santos et al. 2015). 

Las enzimas DsrAB y los genes que las codifican (los genes dsrAB) tienen un alto nivel de 

conservación entre las arqueas y bacterias sulfato-reductoras (MSR). Por lo tanto, los genes 

dsrAB se han considerado marcadores moleculares adecuados para analizar la estructura de la 

comunidad, abundancia, actividad e historia evolutiva de los MSR (Odom and Peck 1984; 

Dahl et al. 1993; Wagner et al. 1998, 2005; Blazejak and Schippers 2011). 

 

1.2.5. ESTUDIO DE MICROORGANISMOS SULFATO-REDUCTORES EN 

SEDIMENTOS MARINOS 

Gran parte del conocimiento que se tiene sobre los MSR en la naturaleza se ha obtenido 

mediante el análisis del conjunto de genes (genomas) microbianos muestreados directamente 

de su hábitat (Dhillon et al. 2003; Wooley et al. 2010; Kimes et al. 2013; Narihiro and 

Kamagata 2017; Vigneron et al. 2018). El análisis de secuencias del gen 16S ARNr, que 

codifica la subunidad pequeña del ribosoma en procariotas, ha proporcionado un marco 

general para analizar la diversidad de los MSR (Castro et al. 2000; Rabus et al. 2015). Sin 

embargo, se ha observado que el gen 16S ARNr no refleja necesariamente un vínculo con el 

metabolismo sulfato-reductor y su uso para inferir este metabolismo es un tanto arriesgado en 

particular con los linajes nuevos sin representantes cultivados y fenotipos conocidos 

(Devereux et al. 1989; Dhillon et al. 2003; Lücker et al. 2007). 

La (bi)sulfito reductasa desasimilatoria (DsrAB) es una enzima clave para los MSR ya que 

está implicada en la reducción de sulfito a sulfuro. El uso de los genes dsrAB que codifican 

las enzimas DsrAB ha brindado un enfoque más robusto para la detección e identificación de 
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los microorganismos con el potencial genético para reducir sulfito a sulfuro, durante la 

reducción de sulfato y otros compuestos oxidados de azufre (Karkhoff-Schweizer et al. 1995). 

Aunque el análisis de secuencias de los genes 16S ARNr y dsrAB ha mostrado resultados 

congruentes, la filogenia construida con secuencias de los genes dsrAB ha revelado una mayor 

diversidad de MSR de la que se ha detectado con el gen 16S ARNr (Wagner et al. 1998; 

Dhillon et al. 2003; Müller et al. 2015). 

La mayoría de los MSR pertenecen a la clase Deltaproteobacteria, seguidos por las bacterias 

sulfato-reductoras (BSR) Grampositivas de la clase Clostridia (géneros Desulfotomaculum, 

Desulfosporosinus y Desulfosporomusa), las BSR de los filos Actinobacteria y Caldiserica, 

y tres linajes bacterianos termófilos: Nitrospirota (género Thermodesulfovibrio), 

Thermodesulfobacteria (género Thermodesulfobacterium) y Thermodesulfobiaceae (género 

Thermodesulfobium). Por parte de las arqueas sulfato-reductoras se ha señalado su afiliación 

con Euryarchaeota (género Archaeoglobus) y Crenarchaeota (géneros Thermocladium y 

Caldirvirga) (Muyzer and Stams 2008; Müller et al. 2015). Estudios recientes han mostrado 

la capacidad genética para la reducción desasimilatoria de sulfato en otros genomas 

microbianos sugiriendo una mayor diversidad de grupos asociados con este proceso 

(Anantharaman et al. 2018). 

 

1.2.5.1. TÉCNICAS INDEPENDIENTES DE CULTIVO PARA EL ESTUDIO DE 

LOS MSR 

Las tecnologías de secuenciación masiva de nueva generación (NGS por sus siglas en inglés) 

han impulsado un importante avance en los estudios de genómica ambiental, logrando una 

profunda exploración de las comunidades microbianas en varias muestras a la vez (Kraková 

et al. 2016; Lindh et al. 2017). Estas tecnologías han sido una poderosa herramienta en el 

estudio ecológico de los MSR marinos al implementarlas con los genes dsrAB como 

marcadores-diagnóstico (Pelikan et al. 2016; Vigneron et al. 2018). 
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El análisis filogenético de secuencias dsrAB integrando grupos taxonómicos conocidos, ha 

permitido conformar un sistema de clasificación más robusto, taxonómica y filogenéticamente 

para analizar la diversidad ambiental dsrAB. La filogenia de secuencias dsrAB ha permitido 

identificar múltiples niveles filogenéticos, que van desde familias de enzimas de tipo reductor 

u oxidante de origen bacteriano y arqueano, grupos ambientales, linajes a nivel de familia sin 

representantes cultivados, hasta el nivel de especie (Müller et al. 2015). El enfoque 

filogenético para el análisis de la comunidad de MSR marinos ha revelado una riqueza 

dominada por secuencias dsrAB nuevas que representan una diversidad fundamentalmente 

inexplorada (Dhillon et al. 2003; Fukuba et al. 2003; Kaneko et al. 2007; Leloup et al. 2009; 

Guan et al. 2015; Jochum et al. 2017; Marshall et al. 2019; Sánchez-Soto et al. 2020). 

El análisis cuantitativo de genes como dsrAB, aprBA y 16S ARNr por qPCR se ha aplicado 

para determinar la abundancia de MSR en sedimentos costeros, ventilas hidrotermales, 

reservorios de petróleo y en sedimentos naturalmente ricos en hidrocarburos o contaminados 

por actividades antropogénicas (Leloup et al. 2007; Agrawal and Lal 2009; Bagwell et al. 

2009; Quillet et al. 2012; Frank et al. 2013; He et al. 2015; Jochum et al. 2017; Li et al. 2017a; 

Tian et al. 2017; Zhang et al. 2017). En estos ambientes se ha encontrado una mayor 

abundancia de MSR cerca de la superficie del sedimento donde también se han determinado 

las mayores tasas sulfato-reductoras. Además, se ha observado una relación de la abundancia 

de MSR con la disponibilidad y tipo de sustratos orgánicos, la profundidad del sedimento, el 

carbono orgánico total, el nitrógeno orgánico disuelto y la concentración de contaminantes, 

sugiriendo que la abundancia y actividad de los MSR responde a la heterogeneidad 

fisicoquímica de cada sitio. 

El estudio de la comunidad de MSR por técnicas independientes de cultivo, combinado con 

la evaluación de su metabolismo en condiciones de laboratorio, ha sido relevante para elucidar 

el modo en que los MSR responden ante las condiciones cambiantes del entorno, para entender 

el papel de estos microorganismos en los ciclos del carbono y del azufre, así como para 

identificar los factores que influyen estos procesos en el océano u otros entornos. 
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1.2.5.2. EVALUACIÓN DE LA ACTIVIDAD SULFATO-REDUCTORA 

El metabolismo sulfato-reductor se ha investigado con respecto a los donadores de energía y 

fuentes de carbono ya que estos tienen una influencia fundamental sobre los procesos 

biogeoquímicos, el metabolismo y la estructura de las comunidades microbianas (Rabus et al. 

2015; Roussel et al. 2015; Komada et al. 2016). Los sustratos utilizados por los MSR marinos 

se han explorado principalmente midiendo el consumo de sustratos utilizando compuestos 

marcados, y determinando la acumulación de éstos después de inhibir la reducción de sulfato 

(Sørensen et al. 1981; Elsgaard et al. 1994; Wellsbury and Parkes 1995; Fukui et al. 1997; 

Finke et al. 2007; Orcutt et al. 2008; Bonch-osmolovskaya et al. 2011; Frank et al. 2013; 

Glombitza et al. 2015, 2019; Larowe et al. 2015; Beulig et al. 2017; Jochum et al. 2017). Con 

base en esto, se ha demostrado que el acetato y el propionato son los principales donadores de 

electrones para la reducción microbiana de sulfato en sedimentos marinos en costas, ventilas 

hidrotermales y emanaciones de hidrocarburos del subsuelo. Dado que estas investigaciones 

se han realizado en ambientes ricos en compuestos orgánicos, se sabe poco sobre el 

metabolismo sulfato-reductor en sedimentos oligótrofos, los cuales cubren la mayor parte del 

lecho marino (Durbin 2009). 

En condiciones experimentales se han utilizado acetato y propionato como donadores de 

electrones para estimular la reducción de sulfato (Abildgaard et al. 2004). Han resultado 

sustratos ideales para favorecer la actividad de diferentes tipos fisiológicos de MSR, tales 

como los oxidadores incompletos (OxI), que degradan parcialmente los sustratos orgánicos a 

acetato, y los oxidadores completos (OxC) que mineralizan principalmente acetato a CO2 

(Liamleam and Annachhatre 2007). Los MSR de ambos grupos suelen coexistir en el 

ambiente, aunque algunos estudios han reportado una dominancia de los OxC en sedimentos 

marinos (Ravenschlag et al. 2000; Beulig et al. 2017). 

Es sabido que los MSR en la naturaleza se distribuyen en diferentes condiciones de 

temperatura, la cual puede variar en el ambiente marino por cambios estacionales, latitudinales 

y de profundidad, o bien, por la presencia de infiltraciones hidrotermales y la perforación del 
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suelo marino (Elsgaard et al. 1994; Al-raei et al. 2009; Robador et al. 2016; Tian et al. 2017). 

En sedimentos costeros se ha observado que las tasas del metabolismo sulfato-reductor 

responden a los cambios de temperatura estacionales, sugiriendo una estrecha relación del 

metabolismo de los MSR y la temperatura del ambiente (Moeslund et al. 1994). 

Experimentos sobre la temperatura óptima de crecimiento y respiración de los MSR en sitios 

de diferente latitud, han indicado la presencia de MSR predominantemente psicrófilos en sitios 

permanentemente fríos (<4 °C), mientras que en sitios con temperaturas más cálidas 

predominan los MSR mesófilos y psicrotolerantes, indicando que la temperatura actúa como 

un factor importante para la selección de los MSR (Sawicka et al. 2012; Robador et al. 2016). 

La presencia de MSR en sitios con temperaturas que no corresponden a su rango de 

crecimiento, como MSR termófilos en sedimentos permanentemente fríos, ha sugerido la 

influencia de procesos de dispersión sobre la biogeografía microbiana marina (Müller et al. 

2014). 

Los trabajos que han evaluado la respuesta del metabolismo sulfato-reductor a la temperatura 

han ayudado a conocer las temperaturas cardinales para el crecimiento y actividad de los MSR, 

y han contribuido al entendimiento de su origen y dispersión en el océano. Sin embargo, aún 

son insuficientes para revelar los patrones de distribución de la diversidad de MSR 

sedimentarios en gran parte del océano. 
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1.3. JUSTIFICACIÓN 

El Cinturón Plegado Perdido es una región recientemente considerada para la extracción de 

petróleo en aguas nacionales, debido a su potencial como reservorio de hidrocarburos (Fiduk 

et al. 1999). Los derrames accidentales de petróleo durante las operaciones de extracción 

pueden alterar las condiciones ambientales en esta región y, por consiguiente, la estructura de 

las comunidades microbianas. Aunque las comunidades microbianas han sido poco 

exploradas en esta región, el estudio de los microorganismos se ha propuesto como una vía 

confiable para monitorear las condiciones ambientales en zonas marinas potencialmente 

impactadas por la presencia de contaminantes como los hidrocarburos (Ramírez et al. 2019). 

Estudios recientes sobre el análisis de las comunidades procariotas en sedimentos del NOGM 

han revelado cambios en su estructura relacionados con la profundidad del agua, la 

temperatura, el redox, el oxígeno, el azufre, el porcentaje de arcillas y el contenido de metales 

(Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018; Ramírez et al. 2019; Raggi et al. 2020). En sedimentos de 

la plataforma continental se han detectado las mayores abundancias de potenciales MSR, los 

cuales se han asociado con la degradación anaerobia de compuestos orgánicos e 

hidrocarburos. No obstante, la falta de información en las bases de datos ha limitado la 

asignación taxonómica de una importante fracción de la comunidad procariota, por lo que se 

conoce poco sobre su composición y potencial función en el ambiente. 

Los MSR son un componente central en el ciclo del azufre en los sedimentos marinos por su 

capacidad de reducir sulfato con la concomitante producción de sulfuro. Además, están 

implicados en la regulación del pH y del oxígeno disponible en el ambiente, la precipitación 

de metales y la degradación de hidrocarburos (Knittel et al. 2009; Orcutt et al. 2010; Gallagher 

et al, 2012). Dada su relevancia en el ambiente marino y la falta de conocimiento de las 

comunidades sulfato-reductoras en sedimentos del NOGM se plantearon algunas cuestiones 

que se abordarán en esta tesis que ayudarán a responder ¿cuál es la composición de las 

comunidades sulfato-reductoras en sedimentos del NOGM?, ¿cómo se distribuyen 

espacialmente en el gradiente batimétrico?, ¿cuáles variables ambientales explican 
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estadísticamente la estructura y actividad de MSR? y ¿cuáles son las condiciones de 

incubación que estimulan la actividad sulfato-reductora? 

 

1.4. OBJETIVO GENERAL 

Determinar la composición, distribución y actividad de la comunidad sulfato-reductora en 

sedimentos del NOGM, en paralelo a la caracterización de las variables ambientales de la 

región, identificando su asociación estadística con los cambios en la estructura y actividad 

de la comunidad sulfato-reductora. 

 

1.5. OBJETIVOS PARTICULARES 

- Analizar la estructura de la comunidad procariota con énfasis en la detección de 

potenciales grupos sulfato-reductores en sedimentos del NOGM, a través de la 

secuenciación masiva del gen 16S ARNr. 

- Caracterizar las comunidades sulfato-reductoras en el NOGM a través de la 

secuenciación del gen dsrB y explorar su asociación estadística con las variables 

ambientales de la región. 

- Evaluar la actividad sulfato-reductora en reactores batch con diferentes temperaturas 

(4 °C y 37 °C) y sustratos (acetato y propionato). 
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2. CAPÍTULO II. ANÁLISIS DE LA COMUNIDAD PROCARIOTA CON ÉNFASIS 

EN LA DETECCIÓN DE POTENCIALES GRUPOS SULFATO REDUCTORES 

EN SEDIMENTOS DE DIFERENTE PROFUNDIDAD EN EL NOROESTE DEL 

GOLFO DE MÉXICO 

2.1. INTRODUCCIÓN 

El estudio de las comunidades procariotas en el NOGM es reciente por lo que aún son pocos 

los estudios disponibles sobre estos microorganismos en el ambiente (Sánchez-Soto Jiménez 

et al. 2018; Ramírez et al. 2019; Raggi et al. 2020). La mayoría de los estudios se han 

desarrollado en la región norte de la cuenca, enfocándose en el estudio de la composición y 

actividad de los microorganismos en ambientes asociados a infiltraciones naturales de HC, en 

zonas deficientes de oxígeno y en zonas afectadas por el derrame masivo de HC durante la 

explosión de la plataforma petrolera Deep Water Horizon (Mills et al. 2005; Li et al. 2007; 

Orcutt et al. 2011; Kimes et al. 2013; Devereux et al. 2015; Mason et al. 2016; Shin et al. 

2019). Dichas investigaciones han proporcionado información sobre la composición de las 

comunidades microbianas mediante el análisis de secuencias del gen 16S ARNr, observando 

abundantes organismos relacionados con el ciclo del azufre como los MSR. Los MSR 

reportados en estos ambientes (Desulfobulbaceae, Desulfobacteraceae, Desulfarculales, 

Syntrophobacteraceae y Firmicutes) se han relacionado con la degradación de compuestos 

orgánicos, la oxidación de HC y la producción de sulfuro. Por lo tanto, se ha reconocido la 

relevancia de los MSR en los ciclos del carbono y del azufre en estos ambientes (Martinez et 

al. 2006; Lloyd et al. 2010; Orcutt et al. 2010, 2017; Kleindienst et al. 2012, 2015; Devereux 

et al. 2015; Shin et al. 2019). 

En el NOGM se han realizado estudios metagenómicos para analizar la estructura y 

composición de la comunidad procariota, así como el potencial metabólico de sus poblaciones 

en sedimentos superficiales (Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018; Ramírez et al. 2019; Raggi et 

al. 2020). El análisis de estas comunidades respecto al gradiente batimétrico ha revelado 

algunos potenciales grupos sulfato-reductores abundantes, especialmente en sedimentos de la 

plataforma continental, donde las condiciones redox sugieren ambientes predominantemente 
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anóxicos (Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018; Ramírez et al. 2019). El análisis taxonómico y 

la búsqueda de genes implicados en procesos anaerobios han indicado la presencia de MSR 

relacionados con la degradación de HC (Raggi et al. 2020). En conjunto estos estudios han 

señalado una distribución de MSR en sedimentos someros del NOGM que pueden ser 

relevantes en la dinámica de los HC y su potencial función para los procesos de 

biorremediación de sedimentos contaminados por petróleo. A pesar de la importancia de los 

MSR en el océano aún es insuficiente la información disponible sobre sus comunidades sobre 

todo en ambientes profundos del NOGM. Por lo tanto, en este capítulo se planteó describir la 

composición y distribución de grupos potencialmente sulfato-reductores en sedimentos de 

diferente profundidad por secuenciación Illumina del gen 16S ARNr. 

 

2.2. OBJETIVO 

- Analizar la estructura de la comunidad procariota con énfasis en la detección de 

potenciales grupos sulfato-reductores en sedimentos del NOGM, a través de la 

secuenciación masiva del gen 16S ARNr. 

 

2.3. MATERIALES Y MÉTODOS 

2.3.1. OBTENCIÓN DE MUESTRAS DE SEDIMENTO 

Durante la campaña oceanográfica Perdido-03 realizada en mayo de 2017 se colectaron 27 

muestras de sedimento de 27 sitios dispuestos en 4 transectos (A, B, C y D) perpendiculares 

a la línea de costa (Fig. 2). Los sitios de muestreo se localizaron en un rango de profundidad 

de la columna de agua entre los 44 y los 3548 m. Las muestras de sedimento se colectaron con 

un nucleador de caja tipo Hessler-Sandia II. Inmediatamente después de la colecta, se 

midieron el pH y el potencial redox directamente del sedimento con sensores específicos 
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Extech pH 100 y RE300 (Massachusetts, EE. UU.), respectivamente. Posteriormente se tomó 

una submuestra de los primeros 10 cm de la capa del sedimento con jeringas estériles sin punta 

y, se conservaron a -20 °C hasta la extracción de ADN en el laboratorio. Otra submuestra de 

400 g de sedimento se tomó para determinar carbono orgánico (CO), materia orgánica (MO) 

y tamaño de arenas y se conservó a -4 °C en bolsas de plástico hasta su análisis en el 

laboratorio. También se tomaron 100 g de sedimento para el análisis de metales pesados; esta 

muestra se almacenó en bolsas de plástico lavadas previamente con una solución 1N de ácido 

nítrico (HNO3) (Sigma-Aldrich grado puro) y agua desionizada. Para determinar la 

concentración total de hidrocarburos (HCT), se tomaron 100 g de sedimento los cuales se 

almacenaron en recipientes de vidrio previamente lavados por separado con hexano (pureza 

99.9%) y acetona (pureza 99.6%) de grado cromatográfico Sigma-Aldrich. Las muestras para 

la determinación de metales e hidrocarburos se mantuvieron a 4 °C hasta su análisis. 

 

 

Figura 2. Área de estudio y sitios de colecta de muestras de sedimento. Los sitios de muestreo se 

determinaron a lo largo de 4 transectos (A-D) perpendiculares a la costa de Tamaulipas, localizados 

de los 25.62° a los 24° de latitud norte y de los -95.41° a los -95.18° de longitud oeste. 
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2.3.2. ANÁLISIS FISICOQUÍMICO DE LAS MUESTRAS DE SEDIMENTO 

Los porcentajes de CO y MO se determinaron de acuerdo con el método de titulación 

propuesta por Walkley-Black (Walkley and Black 1934) utilizando dicromato de potasio 

(K2Cr2O7) para eliminar los carbonatos por acidificación con ácido clorhídrico (HCl) 0,1N y 

titulación reversa con hidróxido de sodio (NaOH) 0,3M. La estructura de arenas se obtuvo 

mediante el peso de los granos retenidos en mallas de diferente tamaño (2 mm, 500 µm, 250 

µm, 125 µm, 63 µm) y se compararon con la clasificación del tamaño de grano propuesta por 

Wentworth (Wentworth 1992). La temperatura (°C), la salinidad (PSU) y la concentración de 

oxígeno disuelto (OD ml l-1) del fondo de la columna de agua se registraron in situ utilizando 

un CTD Seabird 9 plus®. La termoclina y la oxiclina se detectaron aproximadamente a los 50 

m de profundidad de la columna de agua. 

 

2.3.3. DETERMINACIÓN DE METALES PESADOS E HIDROCARBUROS EN 

MUESTRAS DE SEDIMENTO 

La concentración de metales pesados se obtuvo siguiendo las técnicas de Loring y Rantala 

(Loring and Rantala 1992) y Arcega-Cabrera et al. (Arcega-Cabrera et al. 2014). Las muestras 

de sedimento se liofilizaron utilizando un liofilizador (LABCONCO FreeZone 2.5) para una 

digestión ácida asistida por microondas (CEM MARS 6) a partir de 0,5 g de muestra colocados 

en un contenedor de teflón con 9 ml de HNO3 (EMSURE ACS 60%), 3 ml de HF (EMSURE 

suprapur) y 1 ml de HCl (EMSURE suprapur). La cuantificación de la concentración de 

metales (Cd, Ni, V y Pb) se realizó utilizando un ICP-MS (Mod. ICAP Q Thermo Scientific) 

con los iones V51, Ni60, Cd112 y Pb208. Para el análisis de calidad se utilizó un SRM 2702 

(NIST). Los porcentajes de recuperación y el límite de detección (mg / g) fueron: V51 88% y 

0,0043 mg / g, Ni60 96% y 0,0001 mg / g, para Cd112 86% y 0,0039 mg / g y Pb208 80% y 

0,2066 mg / g. 

Para el análisis de hidrocarburos (HC), las muestras de sedimento liofilizado se tamizaron a 

través de una malla de 0,5 mm y se colocaron en un extractor de disolvente presurizado ASE 
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350 Dionex Thermo a 1500 psi usando DCM (diclorometano grado GC). La elución de HC 

se realizó con hexano TEDIA (15 ml) grado GC y para la segunda fracción se utilizó una 

proporción 50/50 v/v de hexano TEDIA grado GC y DCM (15 ml). Las muestras se agregaron 

con una solución subrogada de HC aromáticos policíclicos deuterados (1-3 dimetil-2 

nitrobenceno; acenafteno d10, fenantreno d10, pireno d10, trifenilfosfato, criseno d10 y 

perileno d10 de UltraScientific). Además, se utilizó o-terfenilo (Supelco) como estándar. Los 

compuestos se analizaron mediante cromatografía de gases con un detector de ionización de 

llama (GC-FID Agilent-7890A) y con un espectrómetro de masas (GC-MS Perkin Elmer-

Clarus 500). Las condiciones cromatográficas fueron las siguientes: el GC-FID y GC-MS 

tuvieron una temperatura de inyector y de horno de 290 °C y 50 °C, respectivamente, una 

columna tipo fenilmetilsiloxano al 5% (30 x 0,25 x 25) y gas portador de nitrógeno UHP. La 

temperatura del detector y la rampa para GC-FID fueron de 300 °C y 6 °C / min, 

respectivamente, y para el GC-MS fueron 180 °C y 25 °C / min-160 °C y 8 °C / 290 °C, 

respectivamente. 

 

2.3.4. ANÁLISIS MOLECULAR CULTIVO-INDEPENDIENTE DE LA COMUNIDAD 

BACTERIANA 

2.3.4.1. EXTRACCIÓN DE ADN AMBIENTAL 

Las 27 muestras de sedimento (Fig. 2) se descongelaron y centrifugaron durante 1 minuto a 

10,000x g para descartar el agua remanente y extraer el ADN de las células microbianas 

sedimentadas. El ADN total se extrajo de 1 g de cada muestra de sedimento utilizando el kit 

de extracción DNeasy PowerSoil (QIAGEN, Gilden, Alemania) siguiendo el protocolo del 

fabricante. La integridad del ADN extraído se comprobó mediante electroforesis horizontal 

en gel de agarosa al 1%. El ADN extraído de todas las muestras se almacenó a -20 °C hasta 

su procesamiento para la secuenciación del gen 16S ARNr. 
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2.3.4.2. SECUENCIACIÓN ILLUMINA DE AMPLICONES DEL GEN 16S ARNr 

DE MUESTRAS AMBIENTALES 

A partir del ADN extraído se prepararon amplicones del gen 16S ARNr con los adaptadores 

de código para su secuenciación por Illumina siguiendo el protocolo de PCR de dos pasos. En 

la primera PCR, se amplificaron aproximadamente 550 pb de la región V3 – V4 del gen 16S 

ARNr con el par de primers 16SF/16SR (Klindworth et al. 2013). El programa de la primera 

PCR se realizó con una desnaturalización inicial a 95 °C por 3 min, seguida de 25 ciclos 

incluyendo las fases de desnaturalización por 30 s a 95 °C, alineamiento por 30 s a 55 °C y 

elongación por 30 s a 72 °C, con una extensión final a 72 °C por 5 min. Cada mezcla de 

reacción de PCR (20 µL) incluyó 1 µL de cada primer (0.5 mM), 10 µL de 2x usion High-

Fidelity MasterMix (Thermo Scientific, EE. UU.) y 2 µL de ADN (~ 10 ng / μL). En la 

segunda PCR, se unieron los índices durante ocho ciclos utilizando los reactivos Nextera XT 

Index Kit. Los amplicones indexados se purificaron y diluyeron individualmente en Tris 10 

mM (pH 8.5) y se combinaron a una concentración equimolar de 9 pM. La secuenciación de 

extremos pareados se realizó en plataforma MiSeq (Illumina, San Diego, CA, USA) con un 

kit de reactivos MiSeq V2 de 150 ciclos. La secuenciación se realizó en el laboratorio de 

Patología Acuática del CINVESTAV-Mérida, Yucatán. 

La amplificación del gen 16S ARNr por PCR se realizó en un termociclador marca Veriti 

(Applied Biosystems Veriti ABI Inc., Foster City, CA, USA). Los productos obtenidos de las 

amplificaciones se purificaron con tecnología de perlas AMPure XP. El tamaño de los 

amplicones se verificó en un sistema QIAxcel Advanced (QIAGEN, Hilden, Alemania) y la 

concentración se cuantificó por fluorometría en un equipo Qubit 3.0 (Life Technology, Shah 

Alam, Selangor, Malaysia). Estos procesos se realizaron en el laboratorio de Patología 

Acuática del CINVESTAV-Mérida, Yucatán. 
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2.3.4.3. ANÁLISIS BIOINFORMÁTICOS 

Las lecturas pareadas Illumina del gen 16S ARNr en archivos fastq demultiplexados se 

procesaron con el pipeline de QIIME (2017.11) (Caporaso et al. 2010). La corrección de 

errores y eliminación de ruido para resolver las variantes de secuencias de amplicones ASVs 

(Amplicon Sequence Variants) se realizaron con el paquete DADA2, removiendo las 

secuencias quimera con el método “consensus” (Callahan et al. 2016). La asignación 

taxonómica de las ASVs representativas se realizó con V-SEARCH (Rognes et al. 2016) 

utilizando la base de datos de referencia de SILVA (v.132). Las ASVs se alinearon con el 

algoritmo Maff (Katoh and Standley 2013) y se construyó un árbol filogenético utilizando el 

algoritmo FastTree (Price et al. 2009) el cual se utilizó para el análisis de distancias UniFrac 

sin ponderar (Lozupone et al. 2006). 

Las muestras fueron normalizadas a una profundidad de secuenciación de 11500 lecturas con 

la paquetería “normalr” (versión 3.3.3). La clasificación y la tabla de ASVs se exportaron al 

ambiente R (versión 3.6.0) para realizar los análisis de diversidad (índice de diversidad de 

Shannon, H’) y los análisis estadísticos con las paqueterías phyloseq (McMurdie and Holmes 

2013) y vegan (Oksanen 2013). La paquetería ggplot2 (Wickham 2010) se utilizó para generar 

los gráficos. Con el objetivo de agrupar las comunidades microbianas con base en su similitud 

se realizó un análisis jerárquico de agrupamiento aglomerativo con la matriz de distancias 

UniFraq utilizando el método Ward de varianza mínima utilizando el comando 

hclust(dist(x)ˆ2, method="ward") (Murtagh 2014). Para definir el número óptimo de grupos 

se utilizó la herramienta elbow. 

El análisis estadístico de las variables fisicoquímicas se realizó con el programa Infostat 

(versión 2016). Se obtuvieron los parámetros estadísticos de los datos de las variables 

fisicoquímicas y se realizó un análisis de varianza (p<0.05) para revelar diferencias 

ambientales en la región de estudio. Se realizó un análisis de varianza paramétrico sobre las 

variables con distribución normal y un análisis no paramétrico Kruskal-Wallis para el resto. 
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2.4. RESULTADOS 

2.4.1. DETERMINACIONES FISICOQUÍMICAS PARA DESCRIPCIÓN DE LOS 

SITIOS DE ESTUDIO 

Los sedimentos colectados presentaron valores de pH de 7.01 a 7.71 (7.29 ± 0.17) y 

presentaron un potencial redox entre -169.6 y 264.7 mV (55.21 ± 176.3). La mayoría de los 

valores electronegativos del potencial redox se obtuvieron de sedimentos colectados a menos 

de 1000 m de profundidad de la columna de agua, excepto las muestras A1 (195.8 mV) y A2 

(50.53 mV) colectadas a 50.4 y 97.6 m (Anexo 1). El contenido de CO y MO fue menor al 

2% en todas las muestras de sedimento, indicando poco material orgánico en la región de 

estudio. Los porcentajes de AM (38.44 ± 16.03%), AF (48 ± 13.73%) y AMF (13.56 ± 7.56%) 

no mostraron un patrón de distribución definido con respecto a la profundidad. Esto también 

se observó en las concentraciones de metales pesados e HCT los cuales mostraron los 

siguientes valores: Ni 23.6 ± 6.1 mg / kg, Cd 0.21 ± 0.1 mg / kg, V 77.8 ± 13.21 mg / kg, Pb 

24.46 ± 5.1 mg / kg y HCT 10.48 ± 4.63 mg / kg (Anexo 1). En la columna de agua se 

determinaron la temperatura y la concentración de OD del fondo, los cuales variaron de 26.8 

°C a 2.7 °C (10.6 ± 8.7 °C) y 2.4 y 4.66 ml L-1 (3.81 ± 0.88), respectivamente (Anexo 1). La 

saturación de oxígeno en la columna de agua indicó condiciones óxicas (> 2 ml l-1) desde la 

superficie hasta el agua de fondo, así como la presencia de la oxiclina alrededor de los 50 m 

de profundidad. 

 

2.4.2. ANÁLISIS DE LA ESTRUCTURA DE LAS COMUNIDADES  

El análisis jerárquico de agrupamiento de la matriz de distancias UniFraq reveló tres grupos 

conformados por las muestras que presentaron una mayor similitud entre sus comunidades 

(Fig. 3; Anexo 3). El grupo I se formó por la mayoría de las muestras colectadas en el margen 

continental (A1, A2, B1, B2, C4, C5, D1 y D2), dentro del rango de profundidad de agua de 

47 a 1280 m. El grupo II (A3, B3, B7, C1, C2 y D3) se formó por muestras colectadas entre 

los 44 y los 2676.8 m, y el grupo III (A4-A6, B4-B6, C3, C6 y C7 y D4-D6) por la mayoría 
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de las muestras de sitios profundos colectadas entre los 473.4 y los 3548 m (Fig. 3b). El 

número de ASVs varió entre 368 y 1566 y del índice de diversidad de Shannon varió entre 5.2 

y 6.9 en todas las muestras. Sin embargo, el grupo II presentó el promedio más alto de ASVs, 

seguido por los grupos I y III (Anexo 4). 

 

 

Figura 3. a) Dendrograma mostrando el agrupamiento de las muestras de acuerdo con el análisis de 

la matriz de distancias UniFraq. El análisis está basado en secuencias del gen 16S ARNr. b) Sitios de 

colecta de las muestras de sedimento. Los colores indican el agrupamiento de las muestras. 

 

2.4.3. COMPOSICIÓN DE LA COMUNIDAD PROCARIOTA 

Los fila más abundantes en todas las muestras de sedimento fueron Planctomycetes, 

Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Gemmatimonadetes y 

Proteobacteria, éste último predominó en todos los sedimentos (Fig. 4). Otros grupos como 

Crenarchaeota, Euryarchaeota, Latescibacteria, Nitrospirota (antes Nitrospirae o 

Nitrospira) y Spirochaetes fueron más abundantes en los grupos I y II, mientras que 

Rokubacteria y Thaumarchaeota presentaron mayor abundancia en el grupo III (Fig. 4). 

Las comunidades bacterianas estuvieron dominadas por miembros de las clases Alfa-, Delta- 

y Gammaproteobacteria en todos los sitios. Esta amplia distribución también se observó con 

Acidimicobia, Gemmatimonadetes, Latescibacteria, Phycisphaerae aunque en menor 

proporción. Miembros de las clases Anaerolineae y Barthyarchaeia, estuvieron bien 
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representadas en los grupos I y II, mientras que la clase NC10 lo fue en las muestras de mayor 

profundidad (Fig. 5). 

A nivel taxonómico de familia, Woeseiaceae, Thermoanaerobaculaceae, Pirellulaceae y 

Latescibacteraceae fueron abundantes en todos los sedimentos analizados, mientras que los 

grupos I y II tuvieron mayores abundancias de grupos anaerobios como 

Syntrophobacteraceae, Desulfobacteraceae, Desulfarculaceae y Anaerolinaceae, y el grupo 

III presentó una mayor proporción de aerobios y anaerobios facultativos como Kiloniellaceae, 

Phycisphaeraceae, bacteriap25, Gemmatimonadaceae (Fig. 6; Tabla 1). 

 

 
Figura 4. Abundancias relativas de fila procariotas en sedimentos de la región mexicana del NOGM. 

Se muestran los fila con abundancias >1%, el resto se agrupan en la categoría de otros. Los círculos 

en negro indican el agrupamiento de las muestras de acuerdo con el análisis de la estructura de las 

comunidades basado en secuencias del gen 16S ARNr. 
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Figura 5. Abundancias relativas de clases procariotas en sedimentos de la región mexicana del 

NOGM. Se muestran las clases con abundancias >1%, el resto se agrupan en la categoría de otros. 

 

 
Figura 6. Abundancias relativas de familias procariotas en sedimentos de la región mexicana del 

NOGM. Diversidad taxonómica a nivel de familia. Se muestran las familias con abundancias >1%, el 

resto se agrupan en la categoría de otros. 
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Tabla 1. Potencial metabolismo y función en el ecosistema de las familias bacterianas más abundantes 

en librerías 16S 
   ASVs observados 

por grupo 
  

Familia (Filum) Totales  I  II  III Características metabólicas reportadas 

Woeseiaceae (Proteobacteria-
Gamaproteobacteria) 

183 62 56 101 
Aerobio / Anaerobio facultativo. Oxida azufre y sulfito. Implicado en el 
ciclo del azufre (Du 2016; Dyzkma 2018) 

Thermoanaerobaculaceae 
(Acidobacteria) 

464 182 123 182 
Anaerobio. Degrada azucares, ácidos orgánicos y restos de proteínas, 
reduce hierro y manganeso (Dedysh and Yilmaz 2018) 

Pirellulaceae (Planctomycetes) 456 126 134 204 
Aerobio. Remueve desechos metabólicos con la oxidación de amonio a 
nitrito. Microorganismos implicados en el ciclo del nitrógeno (Lawler et 
al. 2016) 

Latescibacteraceae 
(Latescibacteria) 

402 160 116 141 
Anaerobio / fermentativo. Degrada polisacáridos y glicoproteínas de 
las paredes celulares de algas, así como polímeros extracelulares 
(Youssef et al. 2015) 

Syntrophobacteraceae 
(Proteobacteria-
Deltaproteobacteria) 

74 50 33 15 

Anaerobio. Autótrofo, heterótrofo y fermentativo. Reduce sulfato y 
reduce o dismuta otros compuestos de azufre. Oxida completa e 
incompletamente diversos de compuestos orgánicos. Implicados en el 
ciclo del azufre (Kuever et al. 2015)  

Desulfobacteraceae 
(Proteobacteria-
Deltaproteobacteria) 

363 170 169 55 
Anaerobio. Reduce sulfato. Asociación sintrófica con ANME 1 y 2. 
Implicados en el ciclo del azufre (Parkes and Sass 2007; Jochum et al. 
2017) 

Desulfarculaceae 
(Proteobacteria-
Deltaproteobacteria) 

229 103 92 44 
Anaerobio. Crecimiento heterótrofo y autótrofo. Reduce sulfato. 
Implicado en el ciclo del azufre (Sun et al. 2010) 

Anaerolineaceae (Chloroflexi) 206 99 79 61 
Anaerobio. Degrada productos de la fermentación (Yamada et al. 2006; 
Nunoura et al. 2013) 

Kiloniellaceae (Proteobacteria-
Alfaproteobacteria) 

89 45 39 50 
Anaerobio facultativo. Capaz de crecer con nitrato como último 
aceptor de electrones. Implicado en el cilco del nitrógeno en entornos 
anóxicos (Cleary et al. 2016) 

Methylomirabilaceae 
(Rokubacteria - NC10) 

23 4 8 16 
Anaerobio. Oxidación anaerobia de metano con nitrito. Implicados en 
el ciclo del nitrógeno y control de emisiones de metano (Kimes et al. 
2013; Li et al. 2020) 

Phycisphaeraceae 
(Planctomycetes) 

263 69 67 150 
Anaerobio facultativo / fermentativo. Degrada azúcares complejos y 
productos de fermentación. Implicado en los ciclos del nitrógeno y 
azufre (Fukunaga and Kurahashi 2009) 

bacteriap25 (Proteobacteria) 374 55 93 246 
Aaerobio estricto del orden Myxococcales (Deltaproteobacteria). 
Degrada hidrocarburos (Stevens and Ulloa 2008) 

Gemmatimonadaceae 
(Gemmatimonadetes) 

286 92 83 144 
Aerobio. Remueve fósforo. Utiliza múltiples fuentes de carbono. 
Implicado en el ciclo del fósforo (Zhang et al. 2003) 
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2.4.3.1. POTENCIALES GRUPOS SULFATO-REDUCTORES EN LIBRERÍAS 16S 

ARNr 

Se identificaron 12 familias potencialmente sulfato-reductoras (Tabla 2). De estas familias, 

10 pertenecieron a la clase Deltaproteobacteria las cuales conformaron el ~98% de los ASVs 

relacionados con la diversidad de potenciales MSR, seguidos por Peptococcaceae del filum 

Firmicutes y Thermodesulfovibrionaceae del filum Nitrospirota. Éstos representaron el 1.3 y 

0.8%, respectivamente de los ASVs relacionados con potenciales MSR (Tabla 2). Familias 

con miembros sulfato-reductores tales como Syntrophobacteraceae, Desulfobacteraceae, 

Desulfarculaceae fueron grupos abundantes en la comunidad microbiana total y se 

distribuyeron principalmente en los sedimentos del grupo I y II (Fig. 6). 

 

Tabla 2. Potenciales grupos sulfato-reductores en librerías 16S. Número de ASVs en todas las 

muestras y divididos en los grupos determinados por el análisis de similitud de la estructura de las 

comunidades 
Familia Género Totales Grupo I Grupo II Grupo III Referencia 

Desulfobacteraceae Sva0081 101 58 44 16 (Dyksma et al. 2018) 

  Desulfatirhabdium 3 3 0 0 (Balk et al. 2008) 

  Desulfobacter 4 3 1 0 (Rabus et al. 1996) 

  Desulfobacterium 1 0 1 0 (Rabus et al. 2002) 

  Desulfococcus 1 0 1 0 (Fernández-Cadena et al. 2020) 

  Desulfoconvexum 2 0 2 1 (Könneke et al. 2013) 

  Desulfofaba 1 1 0 0 (Zhou et al. 2021) 

  Desulfofrigus 4 2 2 0 (Kraft et al. 2013) 

  Desulfonema 7 2 4 3 (Schnaars et al. 2021) 

  Desulfosalsimonas 1 0 1 0 (Kjeldsen et al. 2010) 

  Desulfosarcina 3 0 3 0 (Zhou et al. 2021) 

  SEEP-SRB1 90 45 39 17 (Orcutt et al. 2010b) 

Desulfarculaceae *Desulfatiglans 174 88 71 24 (Jochum et al. 2018a) 

Desulfobulbaceae Desulfobulbus 7 4 3 1 (Kremer and Hansen 1988a) 

  Desulfocapsa 4 1 2 0 (Finster et al. 2013) 

  Desulfotalea 2 0 2 0 (Rabus et al. 2004) 

  MSBL7 4 1 3 0 (Deja-Sikora et al. 2019) 

  SEEP-SRB4 2 1 0 1 (Orcutt et al. 2010b) 

Syntrophobacteraceae No cultivados 74 50 33 15 (Kuever et al, 2015) 
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Desulfovibrionaceae Desulfovibrio 47 14 12 22 (Deja-Sikora et al. 2019) 

  Halodesulfovibrio 2 1 1 0 (Shivani et al. 2017) 

Syntrophaceae Desulfobacca 9 7 1 1 (Zhou et al., 2021) 

  Desulfomonile 7 1 3 3 (Sun et al. 2001) 

  Syntrophus 1 0 0 1 (Walker et al. 2020) 

Desulfuromonadaceae Desulfuromonas 16 7 6 4 (Giudici-Orticoni et al. 2003) 

Desulfomicrobiaceae Desulfomicrobium 3 0 0 3 (Dias et al. 2008) 

Desulfonatronaceae Desulfonatronum 1 1 0 0 (Zhilina et al. 2005) 

Desulfohalobiaceae Desulfovermiculus 4 2 1 1  (An et al. 2017) 

Thermodesulfovibrionaceae Thermodesulfovibrio 12 10 2 0 (Sekiguchi et al. 2008) 

Peptococcaceae Desulfotomaculum 2 2 0 0 (de Rezende et al.2017) 
*El género Desulfatiglans se clasifica en la familia Desulfarculaceae en la base de datos de referencia de SILVA, mientras que en la 

taxonomía del NCBI y RDP pertenece a la familia Desulfobacteraceae. 

 

2.5. DISCUSIÓN 

2.5.1. COMPOSICIÓN DE LA COMUNIDAD PROCARIOTA EN SEDIMENTOS DEL 

NOGM 

Las comunidades procariotas se componen por un número relativamente pequeño de taxones 

residentes caracterizados por tener una cantidad elevada y relativamente estable de secuencias 

(Huse et al. 2010). En el presente estudio dichos taxones fueron integrados por 

Proteobacteria, Planctomycetes, Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi y 

Gemmatimonadetes, Euryarchaeota y Crenarchaeota (Fig. 4). Estos fila han sido reportados 

previamente en sitios someros y profundos en la región de estudio y parecen estar distribuidos 

globalmente en sedimentos marinos (Wu et al. 2011; Bienhold et al. 2016; Covarrubias 2016; 

Cúcio et al. 2016; Yang et al. 2016; Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018). Los fila observados 

en altas abundancias en la región de estudio (Fig. 4) pueden estar vinculados al mantenimiento 

de las principales funciones biogeoquímicas en sedimentos por lo que es importante 

monitorear su dinámica (Gobet et al. 2012). 

El agrupamiento de las muestras con base en la similitud de la estructura de la comunidad 

(Fig. 3a) permitió explorar el patrón de distribución de grupos relacionados con diferentes 

procesos (Tabla 1). En las muestras del grupo III, representando los sitios más profundos en 
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este estudio (Fig. 6), Gemmatimonadaceae sugirió la presencia de bacterias aerobias capaces 

de remover fósforo, Nitrosopumilaceae (filum Thaumarchaeota) de arqueas aerobias 

oxidantes de amonio (nitrificantes) y los fila Kiloniellaceae y Methylomirabilaceae, la 

presencia de bacterias desnitrificantes (Fig. 6; Tabla 1), éste último con la capacidad de oxidar 

metano con nitrito (Valentine 2011). Estas observaciones sugieren la distribución de 

microorganismos con estilos de vida preferentemente aerobios y anaerobios facultativos en 

los sitios más profundos con condiciones predominantemente óxicas (Anexo 2), lo cual 

concuerda con estudios previos (Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018; Raggi et al. 2020). La 

abundancia de estos grupos señaló una diversidad de microorganismos potencialmente 

involucrados con la dinámica del fósforo, con el balance entre la pérdida y la fijación de 

nitrógeno y con el control de las emisiones de metano del océano a la atmósfera en sitios 

profundos. 

Se ha indicado que la composición de la comunidad en sedimentos marinos suele variar más 

que las funciones microbianas (Gobet et al. 2012). En el presente estudio se observó que en 

las muestras de los grupos I y II, representando los sitios de menor profundidad (Fig. 7), 

Euryarchaeota, Crenarchaeota Nitrospirota y Spirochaeta, constituyeron la diversidad de 

microorganismos potencialmente implicados en el metabolismo del azufre, del nitrógeno y de 

los hidrocarburos (Fig. 4 y Tabla 1). Arqueas del filum Euryarchaeota han sido relacionadas 

con la oxidación anaerobia de metano (OAM) utilizando sulfato como aceptor de electrones 

en ambientes marinos (Knittel and Boetius 2009; Chen et al. 2019; Laso-Pérez et al. 2019; 

Wang et al. 2020). Arqueas y bacterias marinas desnitrificantes se han relacionado con los fila 

Crenarchaeota y Nitrospirota (i.e., género Nitrospira), respectivamente (Francis et al. 2005; 

Sorokin et al. 2012; Umezawa et al. 2020), mientras que los espiroquetos marinos se han 

señalado como fijadores de nitrógeno asociados a invertebrados marinos (Cleary et al. 2016; 

Lawler et al. 2016; Matsuyama et al. 2017). 
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2.5.2. POTENCIALES GRUPOS SULFATO-REDUCTORES EN LIBRERÍAS DEL GEN 

16S ARNr 

La sulfato-reducción es uno de los procesos anaerobios clave en sedimentos anóxicos del 

margen continental (Jørgensen et al. 2019). En este estudio la mayor abundancia de grupos 

potencialmente sulfato-reductores se presentó en los sitios de menor profundidad, los cuales 

presentaron el menor potencial redox (Anexo 2) indicando ambientes predominantemente 

anóxicos. Esta condición puede resultar de las mayores tasas de respiración, propias de los 

sedimentos del margen continental (Jørgensen and Revsbech 1989; Valdes and Real 2004; 

Orsi 2018), pudiendo favorecer el desarrollo de microorganismos anaerobios como los MSR 

en estos ambientes. 

Syntrophobacteraceae, Desulfobacteraceae y Desulfarculaceae encontrados en alta 

abundancia en la región de estudio (Fig. 6), suelen reportarse en los sedimentos marinos 

anóxicos (Raggi et al. 2020). Organismos de la familia Syntrophobacteraceae han presentado 

un metabolismo muy versátil que les permite llevar un estilo de vida sulfato-reductor, utilizar 

otros aceptores de electrones inorgánicos e incluso crecer por fermentación (Kuever et al. 

2015). Por su parte Desulfobacteraceae y Desulfarculaceae, con el mayor número de ASVs 

distintos dentro de los grupos sulfato-reductores (Tabla 2), se han descrito como relevantes en 

la producción de sulfuro mediante la degradación de acetato en sedimentos marinos (Rabus et 

al. 2006). También se les ha relacionado con la degradación de hidrocarburos y se les ha 

detectado en ambientes pobres en MO (Lloyd et al. 2010; Orcutt et al. 2011; Stauffert et al. 

2015; Cúcio et al. 2016; Shin et al. 2019). Las Desulfarculaceae pueden crecer 

autotróficamente (Sun et al. 2010), lo cual puede ser una característica que les permite 

sobrevivir en sedimentos pobres en MO, una condición observada en los sedimentos del 

NOGM (Sánchez-Soto Jiménez et al. 2018). Por su parte, Desulfobacteraceae puede asociarse 

en sintrofía con arqueas metanógenas (Parkes and Sass 2007; Jochum et al. 2017) como los 

reportados en este estudio (e.g., Euryarchaeota) (Fig. 4). 

Los resultados de esta investigación mostraron una diversidad de potenciales MSR poco 

abundantes (raros), tales como Desulfobulbaceae, Syntrophaceae, Desulfuromonadaceae, 
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Desulfohalobiaceae y Peptococcaceae. Estos grupos han sido reportados en sedimentos del 

Golfo de México basados en el análisis de secuencias del gen 16S ARNr (Orcutt et al. 2010a). 

Recientes avances en el análisis de la diversidad de los grupos raros han señalado su 

importancia en la transferencia de genes, el flujo de carbono y la degradación de 

contaminantes (Gobet et al. 2012; Kleindienst et al. 2015; Pester et al. 2015; Pascoal et al. 

2020). Con base en lo señalado en otros reportes, es posible que los potenciales MSR 

observados en el presente estudio estén vinculados con múltiples procesos como el 

mantenimiento de las condiciones anóxicas en los sedimentos por las cable-bacterias de la 

familia Desulfobulbaceae (Gittel et al. 2008; Trojan et al. 2020), la reducción de hierro y 

manganeso por Desulfuromonadaceae (Handley et al. 2012; Reese et al. 2013), la degradación 

de ácidos grasos y alcanos de cadena larga con formación de metano por parte de 

Syntrophaceae (Orcutt et al. 2010a; Cheng et al. 2013), la metilación de mercurio por MSR 

de la familia Desulfohalobiaceae (Gilmour et al. 2013) y la dinámica de metales, como el Cd 

por parte de los Peptococcaceae (Fortin et al. 1994; Visser et al. 2013). Sin embargo, es 

necesario realizar más estudios sobre la función de MSR en estos ambientes para examinar 

los organismos poco abundantes en condiciones específicas en el laboratorio y con ello 

explorar su relevancia ecológica en el ambiente marino y potencial uso biotecnológico. 

Si bien, los potenciales grupos de MSR presentaron mayores abundancias relativas en 

sedimentos de menor profundidad (Fig. 6), los resultados de este estudio mostraron su 

distribución en todo el gradiente batimétrico analizado (Tabla 2). Algunos de ellos como 

Desulfobacteraceae, Desulfarculaceae, Desulfobulbaceae, Syntrophobacteraceae y 

Desulfovirbionaceae presentaron un importante número de ASVs distintos en todos los sitios 

(Tabla 2). La diversidad dentro de los grupos de bacterias y arqueas se ha analizado 

anteriormente en el medio marino (Durbin and Teske 2010; Gaboyer et al. 2017; Jochum et 

al. 2018b). Su extensa distribución en el ambiente marino se ha relacionado con su capacidad 

para crecer en una amplia gama de condiciones ambientales, la cual se ha vinculado con la 

coexistencia de poblaciones estrechamente relacionadas, pero con diferencias genéticas que 

les permite adaptarse a condiciones o nichos distintos. Por lo tanto, es posible que la diversidad 



43 

 

molecular dentro de los grupos sulfato-reductores detectados en este estudio indique la 

existencia de organismos relacionados, pero ecológicamente diferentes capaces de 

desarrollarse en sedimentos marinos a diferente profundidad de agua en el NOGM y otras 

regiones geográficas. 

 

2.6. CONCLUSIONES 

El análisis de la estructura de la comunidad reveló la separación de las muestras en tres grupos. 

Esto permitió explorar la distribución de algunos taxones en el área de estudio y detectar 

diferencias ambientales en cuanto a la profundidad de agua, la temperatura, el potencial redox 

y el contenido de metales (Anexo 2). Los fila más abundantes en todas los sitios fueron 

Planctomycetes, Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, 

Gemmatimonadetes y Proteobacteria, siendo las Alfa, Delta y Gammaproteobacteria los 

grupos dominantes. En los sedimentos predominantemente óxicos más alejados de la costa se 

observó una mayor abundancia de grupos potencialmente aerobios y anaerobios facultativos 

tales como Kiloniellaceae, Phycisphaeraceae, bacteriap25, Gemmatimonadaceae, mientras 

que los sedimentos anóxicos de la plataforma y del talud continental se observó gran 

abundancia de potenciales grupos anaerobios como Anaerolinaceae y sulfato-reductores 

como Syntrophobacteraceae, Desulfobacteraceae y Desulfarculaceae. 

Syntrophobacteraceae, Desulfobacteraceae Desulfarculaceae, Desulfobulbaceae y 

Desulfovibrionaceae fueron las familias sulfato-reductoras que presentaron mayor riqueza 

posiblemente favorecidos por las condiciones ambientales preferentemente anóxicas de estos 

ambientes. El presente estudio es el primero en explorar con mayor detalle la composición y 

distribución de MSR en el área de estudio, en especial en sitios del mar profundo.  
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3. CAPÍTULO III. ANÁLISIS DE LA DIVERSIDAD DE MICROORGANISMOS 

SULFATO REDUCTORES EN SEDIMENTOS DEL GOLFO DE MÉXICO 

MEDIANTE SECUENCIACIÓN DEL GEN dsrB 

3.1. INTRODUCCIÓN 

La reducción biológica de sulfato (SO4
2-) es un paso esencial en los ciclos del azufre y del 

carbono, particularmente en sedimentos marinos donde el SO4
2- es el principal oxidante de los 

procesos metabólicos anaerobios (Labrenz et al. 2000; Pallud and Van Cappellen 2006; 

Muyzer and Stams 2008). Este metabolismo está mediado por los MSR quienes dominan los 

pasos anaerobios en los procesos de mineralización de la MO en sedimentos ricos en SO4
2-, 

oxidando tanta materia orgánica a CO2 como los microorganismos aerobios (Jørgensen 1982; 

Jørgensen et al. 2019). Este grupo funcional especializado constituye un grupo filogenética y 

fisiológicamente diverso de bacterias y arqueas anaerobias que utilizan principalmente sulfato 

(SO4
2-) como aceptor terminal de electrones para oxidar varios substratos orgánicos o 

hidrógeno, en una vía desasimilatoria que da como resultado sulfuro (S2-) como producto final 

(Rabus et al. 2015). 

Las enzimas (bi) sulfito reductasas desasimilatorias (enzimas DsrAB) catalizan la 

transformación de sulfito a sulfuro, el último paso en la sulfato-reducción desasimilatoria 

(SRD). Estas enzimas, y los genes dsrAB que las codifican, se conservan en todos los MSR y 

se distribuyen en seis fila bacterianos (Proteobacteria, la mayoría dentro de la clase 

Deltaproteobacteria, Nitrospirota, Firmicutes, Actinobacteria, Caldiserica, 

Thermodesulfobacteria) y tres arqueanos (Euryarchaeota, Crenarchaeota y Aigarchaeota) 

(Muyzer and Stams 2008; Müller et al. 2015; Rabus et al. 2015). Sin embargo, recientemente 

se ha descubierto la capacidad genética para la reducción de sulfato / sulfito en otros genomas 

microbianos, ampliando con ello el número de fila microbianos asociados con este proceso. 

Por ejemplo, Chloroflexi (e.g., Dehalococcoidia), Verrucomicrobia, Candidatus 

Rokubacteria, Candidatus Hydrothermarchaeota y Euryarchaeota (e.g., Diaforarchaea) 

también contienen los genes dsrAB (Anantharaman et al. 2018; Colman et al. 2020; Vuillemin 

et al. 2020). La distribución taxonómica de los genes dsrAB puede reflejar diferentes estilos 
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de vida microbianos y metabolismos versátiles para sobrevivir en diferentes condiciones 

ambientales (Plugge et al. 2011). 

La caracterización de MSR ambientales a través de los análisis basados en secuencias 16S ha 

sido compleja ya que estos microorganismos pertenecen a diferentes y distantes linajes, y a 

menudo se han relacionado con microorganismos no sulfato-reductores (Wagner et al. 2005; 

Lücker et al. 2007). En su lugar, los análisis comparativos de las secuencias de amplicones de 

genes que codifican para la enzima sulfito reductasa desasimilatoria (dsrAB) han sido más 

precisos para este propósito (Wagner et al. 2005). Estos genes, altamente conservados y 

organizados en un operón de copia única, codifican las subunidades α y β de la enzima que 

cataliza la transformación de sulfito (SO3
2-) a sulfuro, el último paso en la SRD, y, por lo tanto, 

están presentes en todos los MSR (Klein et al. 2001; Larsen et al. 2001; Wagner et al. 2005). 

Por estas razones, los genes dsrAB se han utilizado con frecuencia para caracterizar las 

comunidades sulfato-reductoras, inferir su historia evolutiva y cuantificar MSR en diferentes 

entornos (Pérez-Jiménez et al. 2001; Kaneko et al. 2007; Muyzer and Stams 2008; Bagwell et 

al. 2009; Watanabe et al. 2016; Zhang et al. 2016; Jochum et al. 2017; Li et al. 2017b). La 

combinación de la secuenciación masiva con la PCR cuantitativa (qPCR) de los genes dsrAB 

ha proporcionado información más completa sobre la abundancia y composición de MSR en 

ambientes marinos (Zhang et al. 2017). Además, este enfoque ha sido identificado como un 

poderoso medio para el análisis comparativo de las comunidades sulfato-reductoras (Zhang et 

al. 2017). 

En el Golfo de México (GM) un importante conjunto de datos geoquímicos e isotópicos que 

derivan de proyectos de exploración del mar profundo, como el Deep-Sea Drilling Project, 

dio los primeros indicios de la importancia de la reducción de sulfato (RS) en sedimentos 

marinos (Anderson et al. 1983). Asimismo, se observaron las variables que controlan este 

proceso como el contenido orgánico, la profundidad del agua y las tasas de sedimentación 

(Canfield 1991). Tras el reconocimiento de la RS como uno de los procesos microbianos 

dominantes en los sedimentos marinos asociados principalmente a ambientes de filtraciones 

del subsuelo (Aharon and Fu 2000; Joye et al. 2004), varios estudios investigaron la 
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correspondiente diversidad microbiana en dichos sitios (Lanoil et al. 2001; Mills et al. 2005; 

Orcutt et al. 2010ª). Los resultados de estos estudios indicaron que los MSR están 

involucrados en la degradación de los hidrocarburos (HC) simples, sugiriendo que la MO lábil 

parece ser un factor importante para la diversidad y actividad de los MSR en sedimentos 

marinos. Tras la explosión de la plataforma Deepwater Horizon (DWH) en el 2010, estudios 

de laboratorio demostraron que los MSR dentro de las Deltaproteobacteria están involucrados 

en la degradación anaerobia de HC en sedimentos contaminados con petróleo (Beazley et al. 

2012; Yang et al. 2016; Shin et al. 2019). 

A través de análisis moleculares basados en PCR se ha reconocido la importancia de los MSR 

en ambientes sedimentarios contaminados con petróleo, particularmente en el norte del Golfo 

de México (Bagwell et al. 2009; Nunoura et al. 2009; Lloyd et al. 2010; Beazley et al. 2012). 

Sin embargo, se necesita más información sobre la diversidad, distribución y los factores 

ambientales relacionados con los MSR en otros ambientes. Por lo tanto, el objetivo de este 

capítulo fue caracterizar las comunidades de MSR en sedimentos oligotróficos del NOGM 

distribuidos desde la plataforma continental hacia la zona abisal en términos de las variables 

geoquímicas potencialmente relacionadas con la abundancia y composición de los MSR. 

 

3.2. OBJETIVO 

- Caracterizar las comunidades sulfato-reductoras en el NOGM a través de la 

secuenciación del gen dsrB y explorar su asociación estadística con las variables 

ambientales de la región. 
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3.3. MATERIAL Y MÉTODOS 

El análisis de la comunidad sulfato-reductora de este capítulo derivó de 23 (Fig. 7) de las 27 

muestras de sedimento indicadas en el capítulo anterior (Fig. 2), y en el que se describen a 

detalle los métodos de colecta y procesamiento para las determinaciones fisicoquímicas de los 

sedimentos. Estas 23 muestras de sedimento provinieron de 23 sitios situados a lo largo de 4 

transectos (A, B, C y D) perpendiculares a la línea de costa, abarcando el rango de 44 a 3548 

m de profundidad de agua (Fig. 7). Dichas muestras presentaron una calidad suficiente en los 

amplicones obtenidos del gen dsrB para su secuenciación por Illumina. 

 

Figura 7. Mapa indicando los sitios de colecta de las muestras de sedimento con las que se realizó el 

análisis molecular de la comunidad de MSR por secuenciación Illumina del gen dsrB. Los sitios de 

colecta se localizaron de los 25.62° a los 24° de latitud norte y de los -95.41° a los -95.18° de longitud 

oeste. 

 

3.3.1. ANÁLISIS DE LA COMUNIDAD DE MICROORGANISMOS SULFATO-

REDUCTORES A TRAVÉS DE LA SECUENCIACIÓN MASIVA DEL GEN dsrB 

Se prepararon los amplicones del gen dsrB con los adaptadores para su secuenciación por 

Illumina siguiendo el protocolo de dos PCR. En la primera PCR, se amplificaron 

aproximadamente 350 pb del gen dsrB con el par de primers DSR1762F1 / DSR2107R1 

(Pelikan et al. 2016) utilizando el siguiente programa: desnaturalización inicial a 95 °C por 3 
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min, seguida de 35 ciclos con una desnaturalización por 30 s a 95 °C, un alineamiento en 

modo "touchdown" por 30 s donde la temperatura disminuyó de 60 °C a 50 °C (1 °C por ciclo 

durante los primeros 10 ciclos), una elongación por 30 s a 72 °C, y una extensión final a 72 

°C por 5 min. Cada mezcla de reacción de PCR (20 µL) incluyó 1 µL de DMSO (5%), 1 µL 

de cada primer (0.5 mM), 10 µL de 2x Phusion High-Fidelity MasterMix (Thermo Scientific, 

EE. UU.) y 2 µL de ADN (~ 10 ng / μL). En la segunda PCR, se unieron los índices en ocho 

ciclos utilizando el Nextera XT Index Kit. Los amplicones indexados se purificaron y 

diluyeron como se indicó en el capítulo anterior para los amplicones del gen 16S ARNr. La 

secuenciación de extremos pareados se realizó en plataforma MiSeq (Illumina, San Diego, 

CA, USA) con un kit de reactivos V3 (2x250 ciclos). 

 

3.3.1.1. CUANTIFICACIÓN DEL GEN dsrB POR qPCR 

La cuantificación de las copias del gen dsrB se realizó mediante qPCR utilizando el par de 

primers DSRp2060F/DSR4R recomendado por He y colaboradores (He et al. 2015), por el 

método SYBR Green. Estos primers se seleccionaron debido al amplio rango de detección de 

MSR (Geets et al. 2006), como se ha mostrado en estudios anteriores (He et al. 2015; Zhang et al. 

2017). Las condiciones de qPCR incluyeron una desnaturalización inicial de 94 °C por 15 min, 

40 ciclos de 30 s a 94 °C, 20 s a 60 °C y 30 s a 72 °C. Cada reacción de 12.5 µL contuvo 0.5 

μL de cada primer (0.4 mM), 6.5 μL de reactivos Quantinova SYBR Green PCR Kit (Qiagen, 

Hilden, Alemania) y un 1 µL de ADN (concentración normalizada a 1 ng µL-1 ADN). La 

adquisición de datos se realizó en el paso de extensión y la especificidad de amplificación se 

verificó por el análisis de la curva de fusión (de 72–98 °C manteniéndose 1 °C por 5 s) y por 

visualización en gel de agarosa al 1%. La curva estándar se obtuvo a partir de la dilución en 

serie de un plásmido portador del gen dsrB, con un rango lineal del gen dsrB de 10 a 107 

copias por µL-1 de ADN, y una eficiencia del 101% R2= 0.99. 

 



49 

 

3.3.1.2. ANÁLISIS BIOINFORMÁTICOS DE LAS LIBRERÍAS DEL GEN dsrB 

Las lecturas pareadas (2x250) de Illumina se procesaron con QIIME2 (versión 2019.10) 

(Bolyen et al. 2019). Después de una inspección manual, las lecturas forward y reverse se 

cortaron en la posición 25 en 5’ terminal y se truncaron en la posición 240 y 160 en el extremo 

3’, respectivamente. Las ASVs se identificaron con paquetería DADA2 removiendo las 

quimeras con el método “consensus”. Las secuencias representativas de ASVs se analizaron 

con el paquete DIAMOND (Buchfink et al. 2014) utilizando su algoritmo blastx para comparar 

los ASVs con la base de datos de proteínas RefSeq del NCBI con los argumentos e-value < 

0.0003 y “--sensitive”. La salida DIAMOND se importó al programa MEGAN6 (Huson et al. 

2016). 

Con el objetivo de identificar y anotar los ASVs que codificaron correctamente para la 

subunidad beta de la proteína sulfito reductasa desasimilatoria (EC 1.8.99.3), se asignó el 

archivo de salida MEGAN a las categorías de anotación metabólica de SEED a través del 

archivo de mapeo "acc2seed" con un porcentaje mínimo de identidad = 50 y los demás 

parámetros de LCA por defecto. Se eliminaron los ASVs que no se anotaron como esta 

proteína. Los ASVs filtrados se asignaron taxonómicamente utilizando el clasificador LCA 

de MEGAN6, utilizando la clasificación taxonómica del NCBI (con el archivo de mapeo 

“prot_acc2tax”) con los parámetros para el LCA: puntuación mínima (min score): 50; máximo 

esperado (max expected): 3.0E-4; porcentaje mínimo de identidad (min percent identity): 50; 

porcentaje superior (top percent): 60; porcentaje de cobertura (percent to cover): 60 con el 

modo de lectura “alignedBases”. La clasificación se filtró, eliminando los niveles 

taxonómicos con un porcentaje de ruta del taxón <50%, o marcándolo como un nivel 

“ambiguo” por un asterisco. 

La clasificación y la tabla de abundancias de ASVs se exportaron al ambiente R (versión 3.6.0) 

para realizar los análisis de diversidad y estadísticos con las paqueterías phyloseq (McMurdie 

and Holmes 2013) y vegan (Oksanen 2013). Se utilizó ggplot2 (Wickham 2010) para las 

visualizaciones gráficas. Se calculó el índice de diversidad alfa de Shannon. Se calculó un 

análisis de coordenadas principales (PCoA) con la matriz de distancias de Bray-Curtis. Para 
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identificar el número óptimo de grupos de muestras, se realizó un análisis estadístico de gap 

en el método de ordinación con los paquetes de agrupamiento, usando la función clusGap en 

modo “pam1” y 1000 remuestreos. La significancia estadística del agrupamiento en el PCoA 

y las variables asociadas se probaron con un análisis PERMANOVA a un valor p< 0.05 

utilizando los datos ambientales del capítulo II (Anexo 1). Se llevó a cabo un análisis 

discriminante lineal Effect Size (LEfSe) (Paulson et al. 2013) para identificar los ASVs con 

abundancia diferencial significativa entre los grupos. El análisis de correlación de Spearman 

entre la diversidad alfa, la abundancia del gen dsrB y las variables ambientales se calculó en 

R. 

Con el fin de obtener información sobre la relación filogenética de las secuencias dsrB sin 

asignación taxonómica a nivel de familia, se llevó a cabo un análisis filogenético. Brevemente, 

3950 ASVs no asignadas a nivel taxonómico de familia se agruparon en unidades taxonómicas 

operativas (OTUs) con un 90% de similitud utilizando el algoritmo V-SEARCH (Rognes et al. 

2016), lo que resultó en 1178 OTUs. Se realizó una alineación con las secuencias de referencia 

de 1292 dsrB (Pelikan et al. 2016) y todos los OTUs a consultar con el algoritmo de Mafft 

(Katoh and Standley 2013). La alineación se recortó con el algoritmo GBlocks (Talavera and 

Castresana 2007). Se utilizó el software ModelTest-NG (Darriba et al. 2020) para seleccionar el 

modelo evolutivo de la alineación. El árbol filogenético se calculó utilizando el software 

RAxML (Darriba et al. 2020), utilizando el modelo “GTRGAMMAIX” seleccionado por 

ModelTest. El árbol filogenético resultante contuvo 1292 nodos de la base de datos de 

referencia y 1178 nodos de los OTUs consultados. El árbol filogenético (Fig. 15) fue editado 

por la herramienta en línea i-TOL (http://itol.embl.de/) (Letunik and Bork 2007). Los datos de las 

secuencias sin procesar se depositaron en el NCBI con el número de acceso Bioproject 

PRJNA626626. 
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3.4. RESULTADOS 

3.4.1 ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD DE MICROORGANISMOS SULFATO-

REDUCTORES Y CUANTIFICACIÓN DEL GEN dsrB EN SEDIMENTOS MARINOS 

Los cambios en la estructura de la comunidad de MSR se visualizaron con el método de 

ordinación PCoA sobre la matriz de disimilitud Bray-Curtis (Fig. 8). La ordinación PCoA y 

la prueba PERMANOVA revelaron tres grupos de muestras significativamente distintos (R2 

= 0.28, F 2, 23 = 3.86, p = 0.001). Estos grupos fueron: grupo I (A1, A2, B1, B2g, C1, C2, D1 

y D2) conformado por sedimentos colectados entre 44 y 107 m de profundidad de agua; grupo 

II (A3, B3, B5, B6, C3, C4 y D3) conformado por sedimentos colectados entre 372.5 y 2676.8 

m; y el grupo III (A4-A6, B4 y D4-D7) conformado por sedimentos colectados entre 1000 a 

3548 m (Anexo 1). El grupo III, representando los sedimentos de mayor profundidad, presentó 

el menor número de ASVs e índice de Shannon en relación con las muestras de los grupos I y 

II. En cuanto a la abundancia de MSR determinada por el análisis qPCR del gen dsrB, la mayor 

abundancia se presentó en el grupo I, seguido por los grupos II y III (Figura 9). 

De acuerdo con el análisis PERMANOVA, las diferencias en la estructura de la comunidad 

de MSR se relacionaron significativamente (p< 0.05) con la temperatura (F1, 23 =4.15, R2 = 

0.2), la profundidad del agua (F1, 23 = 2.7, R2 =0.11), el Ni (F1, 23 =2.3, R2 = 0.1), el redox (F1, 

23 =2.2, R2 =0.1) y el Cd (F1, 23 =2.1, R2 =0.1). De acuerdo con el análisis de correlación, el 

número de ASVs, el índice de diversidad de Shannon y el número de copias del gen dsrB 

disminuyeron con el aumento de la profundidad, del potencial redox y del contenido de Ni y 

Cd con un valor de p<0.05 (Anexo 5). 
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Figura 8. Análisis PCoA de la estructura de la comunidad de MSR. Agrupamiento de muestras de 

acuerdo con la matriz de disimilitud Bray-Curtis. Grupo I, muestras de sedimento colectadas entre 44 

y 107 m de profundidad de agua; Grupo II, muestras de sedimento colectadas entre 372.5 y 2676.8 m 

de profundidad de agua; Grupo III, muestras de sedimento colectadas entre 1000 y 3548 m de 

profundidad de agua. La saturación de color en los círculos va de acuerdo con la profundidad de las 

muestras en cada transecto. Los tonos más claros representan sitios poco profundos, mientras que los 

tonos más oscuros indican sitios profundos 

 

 
Figura 9. Comparación de estimadores ecológicos y del número de copias del gen dsrB entre muestras. 

Grupos determinados por el análisis de la estructura de la comunidad sulfato-reductora a partir de 

secuencias dsrB. Los valores de p se presentan en la parte superior de cada diagrama de cajas y bigotes. 

Diferencia significativa p<0.05. 
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3.4.2. COMPOSICIÓN DE LAS COMUNIDADES SULFATO-REDUCTORAS  

A nivel taxonómico de filum se detectaron 4 taxones relacionados con la comunidad sulfato-

reductora, siendo Proteobacteria y Firmicutes los taxa dominantes en todas las muestras de 

sedimento. Actinobacteria, Chlorobi y Thermodesulfobacteria también se detectaron en todas 

las profundidades, aunque en menor proporción (Fig. 10). A nivel de familia las comunidades 

fueron compuestas predominantemente por Peptococcaceae, Desulfovibrionaceae y 

Desulfobacteraceae (Fig. 11). Sin embargo, a este nivel taxonómico ≈30% de los ASVs 

correspondieron a secuencias no asignadas (Fig. 11). De los géneros identificados, 

Desulfotomaculum y Desulfosporosinus de la familia Peptococcaceae, así como 

Desulfovibrio de la familia Desulfovibrionaceae se detectaron en todas las profundidades (Fig. 

12). 

 

 

Figura 10. Composición de fila sulfato-reductores con base en secuencias del gen dsrB. 

 

 
Figura 11. Composición de familias sulfato-reductoras. Análisis basado en secuencias del gen dsrB. 
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Figura 12. Composición de géneros sulfato-reductores. Análisis basado en secuencias del gen dsrB. 

 

El análisis filogenético de las secuencias dsrB sin asignación taxonómica a nivel de familia 

(Fig. 13) indicó su relación con el súpercluster Deltaproteobacteria (253 OTUs), el 

súpercluster Nitrospirota (238 OTUs) y con secuencias del filum arqueano Euryarchaeota (12 

OTUs) (Fig. 13). Sin embargo, la mayoría de estas secuencias (556 OTUs) se relacionaron 

con grupos ambientales, incluido el grupo ambiental 1 y varios otros indicados como 

secuencias dsrAB tipo bacteriano reductor sensu lato (Fig. 13). 
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Figura 13. Filogenia de amplicones del gen dsrB. El árbol filogenético se calculó utilizando el 

software RAxML con el modelo GTRGAMMAIX. 1292 secuencias de la base de datos de referencia 

y 1178 secuencias de los OTUs generados en el presente trabajo. Los nodos se colapsaron 

manualmente. Los grupos con secuencias dsrB obtenidas en el estudio actual se indican en negrita 

mostrando el número de OTUs entre paréntesis. La imagen se generó utilizando en la plataforma 

interactiva Tree of Life iTOL (iTOL; http://itol.embl.de/ ) 

 

El análisis de abundancias diferenciales en la comunidad reveló taxones sulfato-reductores 

cuyas abundancias relativas difirieron estadísticamente (p <0.05) entre los grupos I, II y III 

(Fig.14). Desulfovibrio, Desulfotomaculum, Morella y otros ASVs con puntuaciones bajas de 

similitud (<50%); es decir, con una asignación ambigua a nivel de género (Fig. 14), se 

vincularon con los cambios de la comunidad entre las muestras de los grupos I, II y III. 

Secuencias del género Desulfovibrio y Desulfotomaculum tuvieron una mayor representación 

en las muestras de los grupos I y II en comparación con las muestras del grupo III (Fig.14). 

 

 

Figura 14. Abundancias diferenciales de géneros de microorganismos sulfato-reductores (MSR). 

Análisis estadístico de ASVs con abundancias diferenciales realizado con algoritmo LEfSe. Muestras 

agrupadas en tres grupos diferentes de acuerdo con el análisis de la disimilitud de la comunidad. El 

asterisco indica los ASVs con asignación taxonómica ambigua (<50% de similitud). 

http://itol.embl.de/
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3.5. DISCUSIÓN 

3.5.1. COMPOSICIÓN DE MSR EN SEDIMENTOS DEL NOGM 

La comunidad de MSR en todas las muestras de sedimento fueron predominantemente 

compuestas por Desulfovibrio de la clase Deltaptoteobacteria y por Desulfotomaculum del 

filum Firmicutes (Figs. 10 y 12). Estos géneros han sido reportados previamente en 

sedimentos someros y profundos ricos en hidrocarburos (HC) en el Golfo de México por lo 

que se les ha vinculado con la degradación de estos compuestos (Mills et al. 2003; Li et al. 

2007; Kimes et al. 2013; Devereux et al. 2015; Vigneron et al. 2017; Chakraborty et al. 2018). 

La amplia distribución de Desulfovibrio y Desulfotomaculum en sedimentos de diferente 

profundidad en el Golfo de México puede explicarse por su versatilidad fisiológica y 

metabólica (Devereux et al. 1989; Slobodkin and Slobodkina 2019) y por la circulación de las 

masas de agua (influida predominante por los remolinos anticiclónicos de la Corriente de 

Lazo) que afecta la distribución de variables ambientales (e.g., materia orgánica, O2) y 

organismos (Perez-Mendoza et al. 2003; Chakraborty et al. 2018; Meza-Padilla et al. 2019). 

Las diferencias en la estructura de las comunidades sulfato-reductoras se relacionaron con 

Desulfovibrio, Desulfotomaculum y diferentes grupos de las Deltaproteobacteria (Fig.14). El 

análisis filogenético de secuencias dsrB sin asignación taxonómica al rango taxonómico de 

familia (Fig. 13) sugirió la relación de varias secuencias generadas en este trabajo, con linajes 

de las Deltaproteobacteria que incluyen MSR oxidadores completos (Desulfoarculus baarsi, 

Desulfatiglans anilini y Desulfomonile tiedejei) e incompletos (e.g., Desulfobulbaceae) 

(Leloup et al. 2009; Sun et al. 2010; Jochum et al. 2018b). Estos grupos suelen utilizar sulfato 

como aceptor de electrones, aunque algunos tienen la capacidad de reducir otros compuestos 

de azufre y de obtener energía a través de otros mecanismos distintos a la reducción de sulfato 

(e.g., dismutación) (Mohn and Tiedje 1992; Jørgensen et al. 2019). No obstante, estos 

atributos ecofisiológicos, como la oxidación de sustratos orgánicos, las preferencias en el uso 

de sustratos o los mecanismos de conservación de energía, no se evaluaron en el presente 

trabajo y deben explorarse en estudios posteriores. 
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En este estudio también se detectaron secuencias dsrB relacionadas con Nitrospirota (antes 

Nitrospirae o Nitrospira) (Umezawa et al. 2020) y Euryarchaeota (Fig. 13). El linaje 

Nitrospirota está formado por secuencias de miembros cultivados de Thermodesulfovibrio, 

mientras que las arqueas sulfato-reductoras de Euryarchaeota solo incluye secuencias 

ambientales de Archaeoglobus. Thermodesulfovibrio y Archaeoglobus representan los grupos 

termófilos de bacterias y arqueas sulfato-reductoras, respectivamente. El análisis de 

secuencias DsrAB en Thermodesulfovibrio y Archaeoglobus ha sugerido la adquisición de 

genes dsrAB mediante transferencia lateral a partir de un organismo de las 

Deltaproteobacteria (Klein et al. 2001; Müller et al. 2015). A pesar de llevar un estilo de vida 

termófilo (Dhillon et al. 2003; Mori et al. 2008; Frank et al. 2013, 2016), Thermodesulfovibrio, 

Archaeoglobus y otros MSR termófilos, han sido detectados en ambientes marinos no 

termales (Blazejak and Schippers 2011; Rezende et al. 2013; Müller et al. 2014; Zhang et al. 

2017) como fue el caso en este trabajo. 

El análisis filogenético de las secuencias dsrB no asignadas también permitió la detección de 

grupos ambientales conformados solo por OTUs obtenidos en este estudio (grupos GoM del 

1 al 13; Fig. 13). Estos grupos pueden representar linajes ambientales del Golfo de México 

cuyos miembros aún no han sido cultivados o que no han sido reconocidos como poseedores 

de genes dsrAB, lo que sugiere una diversidad aún inexplorada de microorganismos que 

contienen estos genes en la región de estudio, como se ha reportado para otras localidades 

(Müller et al. 2015). Müller et al. (2015) recomiendan utilizar un umbral conservador del 90% 

de identidad de las secuencias dsrAB, ya que dos organismos con un 90% de identidad dsrAB 

suelen corresponder a un 99% de identidad del 16S y probablemente se trate de dos especies 

diferentes. Por lo tanto, para que los OTUs de este trabajo puedan ser considerados como 

linajes dsrAB nuevos del Golfo de México es necesario realizar más estudios que ayuden a 

resolver la identidad de los MSR basados en la filogenia de genes dsrAB con criterios 

conservadores de identidad. 

Además, en este estudio se observaron secuencias relacionadas con bacterias oxidantes de 

sulfuro (BOS) formando un linaje ramificado claramente separado de los MRS (grupo GoM 
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13; Fig. 13). Este grupo puede representar filotipos bacterianos del Golfo de México que 

oxidan compuestos de azufre con genes dsrAB en su genoma. En estudios previos también se 

han detectado genes dsrAB en BOS, utilizando primers para la amplificación de secuencias 

dsrAB de tipo reductor bacteriano (Müller et al. 2015). Otros genes como los aprBA y soxAB 

han servido como marcadores moleculares alternativos para el análisis de la comunidad de 

MSR y BOS, ya que estos genes codifican enzimas involucradas en la sulfato-reducción y en 

la oxidación de compuestos de azufre (Meyer and Kuever 2007; Haruta et al. 2013; Tian et al. 

2017). Por lo tanto, la descripción de la diversidad de MSR y BOS en el NOGM podría 

abordarse en estudios adicionales evaluando otros genes funcionales como marcadores 

moleculares. 

 

3.5.2. COMUNIDAD DE MICROORGANISMOS SULFATO-REDUCTORES Y 

VARIABLES AMBIENTALES 

En todos los sitios de muestreo las concentraciones de OD (>2 mg L-1; Anexo 1) indicaron 

condiciones óxicas en el fondo de la columna de agua (Kim and Min 2013), lo cual coincide 

con lo reportado anteriormente para el NOGM (Soto and Vázquez-Botello 2013; Ramírez et 

al. 2019). La concentración de oxígeno en el agua de fondo puede afectar la bioquímica de los 

sedimentos (Middelburg and Levin 2009) y la distribución y supervivencia de los MSR 

(Ramsing et al. 1993; Colin et al. 2016). Sin embargo, en el presente estudio la concentración 

de OD no se asoció con el cambio en las comunidades de MSR. Esto puede sugerir la presencia 

de MSR (e.g., Desulfobacteraceae o Desulfovibrionaceae) que pueden sobrevivir a la 

exposición de oxígeno en los sedimentos superficiales (Ramsing et al. 1993; Krekeler et al. 

1998; Bade et al. 2000; Cypionka 2000; Sass et al. 2002; Ramel et al. 2013). 

A pesar de las condiciones óxicas en el fondo de la columna de agua, sedimentos de los grupos 

I y II con <1000 m de profundidad, presentaron valores redox electronegativos sugiriendo 

condiciones ambientales anóxicas (Anexo 1), lo cual es típico de los sedimentos del margen 

continental debido a los procesos respiratorios de la propia comunidad bacteriana, o de otros 
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organismos que agotan el oxígeno disponible (Jørgensen 1982; Wieringa et al. 2000; 

Lukawska-Matuszewska and Kielczewska 2016). Los sedimentos de los grupos I y II 

presentaron la mayor riqueza y diversidad de MSR, incluso en aquellos con un redox 

electropositivo (Fig. 9; Anexo 1). El redox electropositivo en estos sitios sugirió condiciones 

óxicas posiblemente originadas por la perturbación del sedimento, a causa del movimiento de 

las masas de agua o de la fauna bentónica, permitiendo con esto la difusión del oxígeno de la 

columna de agua a la capa superficial sedimentaria (Eggleton and Thomas 2004; Cravo-

Laureau and Duran 2014). Una alta riqueza y diversidad en sedimentos posiblemente 

oxigenados puede apoyar la idea de la presencia de MSR capaces de adaptarse a la exposición 

de oxígeno, incluso se ha mencionado que una breve exposición de oxígeno podría ser 

benéfica para los microorganismos anaerobios en sedimentos marinos (Aller 1994). 

Los sedimentos profundos (≥1000 m) presentaron condiciones oxidantes (Anexo 1) que 

pueden atribuirse a las tasas de consumo de O2 extremadamente bajas que caracterizan estos 

ambientes (Fischer et al. 2009). En general la diversidad y abundancia de MSR disminuyeron 

al aumentar la profundidad (Anexo 5). Sin embargo, Desulfovibrio y Desulfotomaculum 

persistieron en los sedimentos de sitios profundos, y Desulfosporosinus, Desulfobacteraceae 

y Chlorobi incluso aumentaron su abundancia relativa (Figs. 10, 11 y 12). En trabajos previos 

se ha reportado que Desulfovibrio, Desulfotomaculum y Desulfosporosinus pueden crecer de 

forma quimiolitótrofa con hidrógeno más sulfato, e incluso utilizar otros aceptores de 

electrones como el O2. Por su parte Desulfotomaculum y Desulfosporosinus pueden sobrevivir 

bajo las condiciones del ambiente profundo (Bade et al. 2000; Cypionka 2000; Fichtel et al. 

2008; Gittel et al. 2008; Anantharaman et al. 2018), es decir, con bajas temperaturas, alta 

presión hidrostática, escasa disponibilidad de fuentes de carbono lábiles y bajas tasas 

sedimentarias (Parkes and Sass 2007). Bacterias de Desulfobacteraceae son O2-tolerantes 

abundantes en sedimentos marinos superficiales (Kaneko et al. 2007; Colin et al. 2016; 

Jochum et al. 2017) y microorganismos afiliados con Chlorobi han sido relacionados con la 

oxidación aerobia de compuestos de azufre (e.g., sulfuro) para la fijación de nitrógeno 

(Vuillemin et al. 2018). Estas características metabólicas y fisiológicas pueden explicar la 
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detección de estos grupos en sitios profundos oxigenados. La presencia, tanto de MSR como 

de BOS, puede ser indicativo de los procesos redox involucrados en las transformaciones 

cíclicas de los compuestos de azufre en ambientes óxicos. 

Si bien se detectaron secuencias dsrB relacionadas con MSR termófilos del género 

Desulfotomaculum (Fig. 12), la temperatura in situ de los sitios de estudio (Anexo 1) no 

correspondió al rango que permite el crecimiento de estos organismos (> 50 °C) (Isaksen et 

al. 1994; Fichtel et al. 2008; Gittel et al. 2008; Rezende et al. 2013; Müller et al. 2014). Otros 

estudios han reportado la presencia de endosporas termófilas de Desulfotomaculum en 

sedimentos marinos del norte del Golfo de México (Chakraborty et al. 2018). Esto permite 

sugerir que, como endosporas, a menudo consideradas metabólicamente inertes (Lennon and 

Jones 2011), miembros del género Desulfotomaculum podrían encontrarse en un estado 

inactivo de tal forma que no contribuirían con la reducción de sulfato en los sitios estudiados. 

Por otra parte, también es razonable considerar que las secuencias relacionadas con este 

género representen filotipos no termófilos y puedan desarrollarse bajo las temperaturas que 

dominan en el NOGM, lo que podría evaluarse en estudios posteriores. 

Los cambios en la estructura de los MSR también se correlacionaron con el contenido de Ni 

y Cd en el sedimento (Anexo 5). Los metales pesados pueden afectar la composición y 

actividad de los MSR (Cabrera et al. 2006; Islamud-Din et al. 2014; Hussain and Qazi 2016). 

Se ha reportado que el Cd puede inhibir el crecimiento microbiano, e incluso causar la muerte 

celular a concentraciones de 0.1 mg / kg (Khan et al. 20190). Sin embargo, los MSR han 

mostrado diferentes respuestas a los metales pesado por lo que algunos pueden desarrollarse 

con éxito en entornos contaminados con metales (Quillet et al. 2012; Islamud-Din et al. 2014; 

Ni et al. 2015). En el presente estudio las concentraciones de Cd fueron >0.1 mg / kg (Anexo 

1). Datos experimentales han indicado que especies de Desulfovibrio, Desulfomicrobium y 

Desulfotomaculum presentan tolerancia y resistencia a los metales. La producción de proteínas 

específicas de unión al Ni en Desulfotomaculum puede representar un mecanismo de 

desintoxicación, mientras que la acumulación intracelular de Cd en Desulfovibrio sugiere la 

presencia de mecanismos de unión y/o transporte intracelular de Cd permitiendo resistir la 
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toxicidad de los metales (Fortin et al. 1994; Naz et al. 2005). Se sabe que Desulfovibrio y 

miembros de las Desulfobacteraceae poseen hidrogenasas periplásmicas que contienen Ni 

(Caffrey et al. 2007; Dyksma et al. 2017), en estos casos el Ni podría ser utilizado como un 

micronutriente. En el presente trabajo Desulfovibrio, Desulfomicrobium y Desulfotomaculum 

fueron abundantes en los sedimentos profundos donde se determinó el mayor contenido de Ni 

y Cd (Anexo 2). Por lo tanto, es posible que los MSR detectados en estos ambientes 

contribuyan con la resiliencia y estabilidad de las comunidades microbianas sedimentarias que 

experimentan contaminación por metales pesados en la región de estudio. 

 

3.6. CONCLUSIONES 

En este capítulo se determinó la estructura de los MSR en sedimentos del NOGM mediante la 

secuenciación del gen dsrB. Las comunidades de MSR fueron predominantemente 

compuestas por Proteobacteria (Desulfovibrio y Desulfobacteraceae) y Firmicutes 

(Desulfotomaculum) en todos los sitios. Aunque, también se detectaron los fila 

Actinobacteria, Thermodesulfobacteria y Chlorobi. Secuencias dsrB sin asignación 

taxonómica se relacionaron con Euryarchaeota, con grupos ambientales previamente 

reportados, así como con los supergrupos Deltaproteobacteria y Nitrospirota. También se 

detectaron linajes ambientales conformados exclusivamente por secuencias dsrB obtenidas en 

este estudio. El análisis PERMANOVA indicó que la profundidad del agua, la temperatura, el 

redox y el contenido de Ni y Cd se asociaron con los cambios en la estructura de la comunidad 

de MSR. La alfa-diversidad y la abundancia de los MSR disminuyeron con la profundidad. 

La disminución de la abundancia con el aumento de la profundidad sugirió una menor 

actividad sulfato-reductora en los sitios más profundos. Este estudio contribuyó a la 

comprensión de la distribución y composición de los microorganismos que poseen el gen dsrB 

en su genoma, y que pueden favorecer la resistencia y estabilidad de las comunidades 

microbianas en sedimentos que pueden presentar contaminación por metales en el NOGM, 

una región de gran interés para la obtención de petróleo. 
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4. CAPÍTULO IV. ESTIMULACIÓN DE LA ACTIVIDAD SULFATO-

REDUCTORA POR LA TEMPERATURA Y LA ADICIÓN DE SUSTRATOS EN 

SEDIMENTOS DEL GOLFO DE MÉXICO 

4.1. INTRODUCCIÓN 

Los microorganismos sulfato-reductores (MSR) tienen el papel de contribuir a completar los 

procesos de degradación de la MO mediante la mineralización de moléculas simples a CO2 

(Hines 2003; Rabus et al. 2013). Además, están implicados en otros procesos fundamentales 

ya que modulan el pH del entorno, contribuyen a regular las condiciones de hipoxia en la fase 

sedimento-agua, son fundamentales para la precipitación de metales y conforman el principal 

control biológico de las emisiones de metano del océano a la atmósfera (Jørgensen and Boetius 

2007; Muyzer and Stams 2008; Knittel and Boetius 2009; Orcutt et al. 2010; Egger et al., 

2018). 

El metabolismo sulfato-reductor es un proceso energéticamente más favorable que la 

fermentación y la metanogénesis. En entornos anóxicos ricos en sulfato como los sedimentos 

marinos, los MSR compiten con otros microorganismos por los sustratos comunes (e.g., 

hidrógeno, formato, acetato, propionato) canalizando un flujo considerable de carbono y 

electrones hacia la reducción de sulfato (Muyzer and Stams 2008; Liu and Conrad 2014). 

Entre estos sustratos comunes, el acetato (Ac) y el propionato (Pr) son de gran interés ya que 

son los principales productos de la fermentación en ambientes sin oxígeno (Dar et al. 2008; 

van den Brand et al. 2014). En los sedimentos marinos anóxicos, el Ac y el Pr son 

cuantitativamente los ácidos grasos volátiles más importantes (Parkes et al. 1993). A pesar de 

esto, las concentraciones de Ac y Pr en estos ambientes suelen ser bajas debido a que son 

consumidos principalmente por los MSR (Sørensen et al. 1981; Abildgaard et al. 2004). 

Algunos MSR pueden oxidar incompleta o parcialmente propionato, a acetato e hidrógeno, 

mientras que otros oxidan completamente (mineralizan) el acetato a CO2. Aunque 

fisiológicamente distintos, los MSR oxidadores incompletos (OxI) coexisten con los 

oxidadores completos (OxC) a quienes pueden suministrar acetato, y con ello completar la 
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degradación de los compuestos orgánicos (Muyzer and Stams 2008; Rabus et al. 2015). OxI 

afiliados con Desulfovibrionaceae, Syntrophobacteraceae y Desulfobulbaceae, son capaces 

de utilizar propionato como fuente de electrones, mientras que los OxC afiliados con 

Desulfotomaculum, Desulfobacteraceae, Syntrophaceae y Desulfoarculaceae utilizan acetato 

(Rabus et al. 2013). Estos grupos, detectados en sedimentos marinos de diferente profundidad 

de la columna de agua (Bagwell et al. 2009; Kimes et al. 2013; Devereux et al. 2015; He et al. 

2015), sugieren una diversidad de metabolismos y estilos de vida que les permite sobrevivir 

bajo diferentes condiciones ambientales (Plugge et al. 2011). 

Los donadores de electrones y la temperatura se han señalado como las principales fuerzas 

selectivas de los MSR en la naturaleza (Holmer and Kristensen 1996; Ravenschlag et al. 2000; 

Joye et al. 2004; Bagwell et al. 2009; Frank et al. 2013; Roussel et al. 2015). Esto se ha 

evaluado en el laboratorio de forma separada. El efecto de los donadores de electrones se ha 

evaluado en sedimentos de latitudes árticas y subárticas, demostrando la influencia de los 

donadores y aceptores de electrones sobre la actividad y composición de los MSR (Parkes et 

al. 1993; Finke et al. 2007; Glombitza et al. 2015, 2019). Asimismo, la incubación de 

sedimentos bajo diferentes temperaturas ha demostrado el control que ejerce esta variable 

sobre la actividad de los MSR marinos mediante la selección de organismos capaces de 

adaptarse a los cambios de temperatura del ambiente manteniendo la fluidez de la membrana, 

necesaria para mantener sus funciones biológicas (Sawicka et al. 2012; Fichtel et al. 2015; 

Robador et al. 2016). 

Recientemente un estudio sobre los MSR en sedimentos de diferente profundidad (44-3548 

m) en el noroeste del Golfo de México (NOGM), reportó la dominancia de Desulfovibrio (de 

los OxI) y Desulfotomaculum (OxC) en todas las profundidades, aunque una importante 

fracción de la comunidad representó una diversidad de microorganismos de la que se 

desconoce su taxonomía y potencial función (Sánchez-Soto et al. 2020). En el estudio de 

Sánchez-Soto et al., (2020) se observó que los cambios en la estructura y actividad de los 

MSR correlacionaron con la temperatura, la profundidad, el potencial redox y el contenido de 

metales. No obstante, hasta ahora no hay estudios de laboratorio que hayan evaluado la 



65 

 

influencia de variables específicas sobre la actividad de los MSR en esta región que permitan 

explorar el potencial fisiológico de los MSR y discutir su importancia en la reducción de 

sulfato en sedimentos con diferente temperatura y en presencia de diferentes sustratos. Por lo 

tanto, en este capítulo se propone evaluar la actividad sulfato-reductora bajo diferentes 

temperaturas (4 °C y 37 °C) y sustratos (acetato y propionato) de sedimentos del NOGM. 

 

4.2. OBJETIVO 

- Evaluar la actividad sulfato-reductora en reactores batch con diferentes temperaturas 

(4 °C y 37 °C) y sustratos (acetato y propionato). 

 

4.3. MATERIALES Y MÉTODOS 

4.3.1. DISEÑO EXPERIMENTAL 

A partir de los sedimentos colectados durante la campaña Perdido-03 (mayo 2017) se 

seleccionaron 2 muestras de sedimentos de sitios someros obtenidos a una profundidad de 

agua de 50.4 y 93 m, y 2 muestras de sedimento de sitios profundos obtenidos a una 

profundidad de 3254.7 y 3548 m (Fig. 15). Las incubaciones se realizaron en botellas 

serológicas sacrificables de 120 ml previamente esterilizadas a las que se añadieron 10 g de 

sedimento y 30 ml de medio de cultivo. El oxígeno de la fase gaseosa en las botellas se 

sustituyó con N2 y se sellaron con tapones de caucho y aros de aluminio. 
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Figura 15. Sitios de colecta de muestras de sedimento en el Noroeste del Golfo de México. Los 

círculos con líneas discontinuas indican los sedimentos utilizados para evaluar la actividad sulfato-

reductor en experimentos de microcosmos. 

 

Las incubaciones se realizaron determinando una demanda química de oxígeno (DQO) de 5 g 

DQO/L para los sustratos utilizados. Dichas incubaciones iniciaron con una relación 

DQO/SO4
2- de 0.67. Las incubaciones se realizaron por duplicado a 4 °C y 37 °C, en 

obscuridad y sin agitación, agregando acetato (Ac) y propionato (Pr) por separado como 

sustratos. Cada tratamiento incluyó un control al que no se añadió alguna fuente de carbono 

extra. Para las incubaciones se utilizó medio basal marino (L-1 de agua) añadiendo 1 g de 

NH4Cl, 0.044 mg de K2HPO4, 0.028 g de FeSO4•7H2O, en agua marina artificial (L-1 de agua 

destilada) preparada con 22.19 g de NaCl, 19.22 g de MgSO4
2-•7H2O, 1.5 g de KCl y 12.9 g 

de CaCl2 (modificado de (Xu et al. 2011). También se añadieron 3 ml de solución con 

oligoelementos (en mg L-1: 2000 mg de FeCl2
. 4H2O, 785 mg de MnCl2 4H2O, 50 mg de 

ZnCl2, 50 mg de H3BO3, 50 mg de (NH4)Mo7O24
. 4H2O, 500 mg de EDTA y 1 ml L-1 de HCl 

al 37%). Por separado se agregaron 7.04 g L-1 de acetato de sodio y 4.76 ml de propionato. 
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4.3.2. MÉTODOS ANALÍTICOS 

La concentración de SO4
2- se determinó por el método turbidimétrico en el que los iones de 

sulfato precipitaron (con cloruro de bario) como sulfato de bario y la turbidez de la solución 

se analizó con un espectrofotómetro a 420 nm (Kolmert et al. 2000). La cuantificación de sulfato 

se realizó a los días 5, 10 y 15 en los que se midieron el pH y el potencial redox con sensores 

específicos. Se realizó un análisis de varianza de una vía utilizando el programa InfoStat 

(versión 2016) para analizar la posible existencia de diferencias significativas (p-valor <0.05) 

del consumo (remoción) de sulfato entre los tratamientos, y los datos se graficaron con el 

programa SigmaPlot (versión 10.0). La velocidad de consumo a los 15 días del experimento 

se obtuvo con la fórmula 
Δ[𝑠𝑢𝑙𝑓𝑎𝑡𝑜]

Δ𝑡𝑖𝑒𝑚𝑝𝑜
 expresada en mmol de sulfato día-1. Además, se realizó un 

análisis de diseño factorial para observar las variables que afectaron positivamente el consumo 

de sulfato en las incubaciones de laboratorio. Las variables consideradas en el diseño factorial 

fueron: temperatura de incubación (4 °C y 37 °C), profundidad promedio de los sitios de 

colecta (sitios someros=50.4 y 93 m; sitios profundos=3254.7 y 3548 m), fuentes de carbono 

(acetato y propionato), comunidades (someras y profundas), así como los efectos combinados 

de estos 4 factores sobre la remoción de sulfato (p<0.05). En el análisis factorial se consideró 

la concentración de sulfato de los duplicados de las incubaciones con Ac y Pr restando la del 

respectivo control. El análisis factorial y los gráficos se obtuvieron con el software Design 

Expert® (versión 7.0). 

 

4.4. RESULTADOS 

4.4.1. CONSUMO DE SULFATO EN EXPERIMENTOS DE INCUBACIÓN 

4.4.1.1. SITIOS SOMEROS 

Los sedimentos de sitios someros incubados a 4 °C consumieron un promedio de 11.7±2.4 

mM (~15.8%) de sulfato sin mostrar diferencias significativas (p>0.05) entre tratamientos 
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(Fig. 16a). En las incubaciones a 4 °C el consumo de sulfato solo se observó a los cinco días 

del experimento (Fig. 16a) manteniéndose sin cambios a los diez y quince días. Por el 

contrario, cuando los sedimentos de sitios someros se incubaron a 37 °C el sulfato se consumió 

hasta el final del experimento sin alcanzar la asíntota a los quince días de incubación (Fig. 

16b). A los quince días, el consumo de sulfato a 37 °C fue significativamente mayor con 

acetato alcanzando un consumo final de 29.1±5.7 mM (~39.3%), seguido por el propionato y 

el control con 18.7±4.7 (~25.2%) y 12.2±1.7 mM (~16.5%), respectivamente. 

El análisis de varianza mostró diferencias significativas en la velocidad de consumo de sulfato 

entre temperaturas (R2 = 0.64, F1, 8 = 21.6, p = 0.002) y tratamientos (R2 = 0.64, F2, 8 = 6.7, p 

= 0.006) indicando que, el sulfato se consumió más rápido en los sedimentos de sitios someros 

incubados a 37 °C con acetato (Tabla 3). 

 

 

Figura 16. Cambios en la concentración de sulfato en sedimentos de sitios someros. Incubación por 

duplicado a 4C (a) y 37C (b) con acetato (Ac) y propionato (Pr). Sedimentos control (Ctrl) incubados 

sin añadir fuente de carbono extra. 

 

El pH aumentó en los todos sedimentos de sitios someros al final del experimento, aunque no 

se encontró un patrón con respecto a los cambios en la concentración de sulfato. El pH inicial 

de 6.5 aumentó en promedio a 7.4±0.4 en las incubaciones a 4 °C, y a 7.3±0.3 en las 

incubaciones a 37 °C. A los 15 días de incubación el potencial redox disminuyó en promedio 

a -41.3±22.3 a 4 °C, y -34.4±19.4 a 37 °C. 
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Tabla 3. Velocidad de consumo de sulfato en sedimentos de sitios someros y profundos incubados 

bajo diferentes condiciones. Incubaciones a 4 y 37 °C con Acetato, Ac y propionato, Pr. Sedimentos 

control, Ctrl, sin fuente de carbono añadida. Promedio ± desviación estándar de las incubaciones 

realizadas por duplicado. Velocidad de consumo de sulfato en mmol día-1. 

 

Tratamiento Sitios someros   Sitios profundos 

  4 °C 37 °C   4 °C 37 °C 

Ac 0.76 ± 0.14 1.94 ± 0.38   0.97 ± 0.11 0.73 ± 0.13b 

Pr 0.7 ± 0.14 1.24 ± 0.28   0.87 ± 0.17 0.61 ± 0.07 b 

Ctrl 0.73 ± 0.08 0.82± 0.11   1 ± 0.17 0.76± 0.16 b 

 

4.4.1.2. SITIOS PROFUNDOS 

Los sedimentos de sitios profundos incubados a 4 °C no presentaron diferencias significativas 

(p<0.05) en el consumo de sulfato entre los controles y los microcosmos enriquecidos con 

acetato y propionato (Figs. 17a). El consumo de sulfato en las incubaciones a 37 °C tampoco 

mostró diferencias significativas entre los tratamientos (Fig. 17b). Sin embargo, el análisis de 

varianza indicó que, al final del experimento (día quince) el consumo de sulfato fue 

significativamente (R2 = 0.6, F1, 24 = 24.94, p = 0.0001) mayor a 4 °C, alcanzando la remoción 

de 14.2±1.6 mM de sulfato (19.2%) a los quince días, mientras que a 37 °C la remoción de 

sulfato fue de 10.5±2 mM (14.2%). 

El análisis de varianza mostró diferencias significativas en la velocidad de consumo de sulfato 

solo entre temperaturas (R2 = 0.6, F1, 8 = 7.75, p = 0.03) indicando que el sulfato se consumió 

más rápido en los sedimentos de sitios profundos incubados a 4 °C (Tabla 3). 
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Figura 17. Concentración de sulfato en microcosmos durante los experimentos de incubación de 

sedimentos de sitios profundos. Incubación por duplicado a 4 (a) y 37 °C (b) con acetato (Ac) y 

propionato (Pr) individualmente como fuentes de carbono y energía. Sedimentos control (Ctrl) 

incubados sin añadir fuente de carbono extra. 

 

El pH aumentó en todos los sedimentos profundos al final del experimento, aunque no se 

encontró un patrón relacionado con el cambio en la concentración de sulfato. El pH inicial de 

6.5 aumentó en promedio a 6.8±0.1 en las incubaciones a 4 °C, y 6.9±0.1 en las incubaciones 

a 37 °C. A los 15 días de incubación el potencial redox disminuyó en promedio a -7.5±2.1 a 

4 °C, y a -13±5.3 a 37 °C. 

 

4.4.2. ANÁLISIS FACTORIAL PARA EVALUAR DE LA REMOCIÓN DE SULFATO 

El análisis factorial indicó que el consumo de sulfato a los 5 días fue significativamente 

(p<0.05) mayor con la adición de sustratos, tanto en sedimentos de sitios someros como 

profundos, sin embargo, el acetato fue el que tuvo mayor incidencia sobre la remoción de 

sulfato en ese tiempo (Fig. 18a). A los 10 días de incubación la remoción de sulfato fue 

estimulada significativamente (p<0.05) a 4 °C (Fig. 18b). Al final del experimento (quince 

días) se encontró que la incubación de sedimentos de sitios someros a 37 °C con acetato fueron 

las condiciones que más estimularon la remoción de sulfato (Fig. 18c, d y e). 
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Figura 18. Diseño factorial. Efecto de la temperatura (4 y 37 °C), la profundidad del sitio de colecta 

(sitios someros 50.4 y 93 m; sitios profundos 3254 y 3548 m), los donadores de electrones (acetato 

(Ac) y propionato (Pr)) y tipo de muestra (sitios someros y profundos). Sedimentos incubados por 

duplicado. Valor de significancia p-<0.05. 

 

4.5. DISCUSIÓN 

4.5.1. ACTIVIDAD SULFATO-REDUCTORA Y TEMPERATURA 

Los resultados del presente capítulo mostraron que, en los sedimentos de sitios someros la 

actividad sulfato-reductora a 37 °C incrementó significativamente y se mantuvo hasta el final 

del experimento (Figs. 16b, 18e) en relación con la incubación a 4 °C (Fig. 16a), mientras que 

en los sedimentos de sitios profundos la actividad sulfato-reductora permaneció hasta el final 



72 

 

de la incubación a 4 °C (Fig. 17a). En otros estudios, la actividad sulfato-reductora observada 

en sedimentos marinos de diferente latitud y profundidad han sugerido que el régimen de la 

temperatura selecciona las poblaciones microbianas mejor adaptadas a su entorno (Sawicka 

et al. 2012). La incubación de sedimentos permanentemente cálidos (26-30 °C) de la 

plataforma continental en latitudes tropicales ha corroborado la dominancia de MSR 

mesófilos en estos ambientes con una actividad óptima cercana a la temperatura de su 

ambiente (Robador et al. 2016). De acuerdo con esto, es factible plantear que, en los 

sedimentos de sitios someros utilizados en este capítulo, con una temperatura promedio in situ 

de 22.7 °C (Anexo 1), puedan predominar los MSR adaptados a temperaturas cálidas (i.e., 

MSR mesófilos), mientras que, en los sedimentos de sitios profundos, con una temperatura 

promedio de 4.8 °C, pueden predominar los MSR adaptados a bajas temperaturas (i.e., 

psicrófilos y psicrotolerantes). De tal manera que las incubaciones a 37 °C favorecieron la 

remoción de sulfato en los sedimentos de sitios someros y las incubaciones a 4 °C favorecieron 

la remoción de sulfato en los sedimentos de sitios profundos. 

Las velocidades de consumo de sulfato obtenidas en este capítulo pueden no ser 

representativas de las del ambiente natural. Sin embargo, los resultados sugieren la presencia 

de MSR capaces de remover sulfato en un amplio rango de temperatura en los sedimentos 

utilizados (Tabla 3). La remoción de sulfato en sedimentos de sitios profundos incubados a 37 

°C (Fig. 17b) puede sugerir la presencia de MSR mesófilos en estos ambientes. La incubación 

de sedimentos marinos de latitudes templadas ha mostrado la presencia de MSR con 

adaptaciones a temperaturas muy diferentes, tales como los MSR psicrófilos y mesófilos con 

tasas respiratorias óptimas a 19 °C y entre los 30 y 35 °C, respectivamente (Isaksen and 

Jørgensen 1996). Esto ha señalado que la actividad sulfato-reductora en sedimentos marinos 

debe interpretarse como la combinación de las tasas respiratorias de muchas poblaciones 

diferentes (Robador et al. 2016). Las fluctuaciones estacionales de la temperatura (Sawicka et 

al. 2012) y el transporte pasivo por el movimiento de las masas de agua cercanas al fondo 

(Schauer et al. 2010) se han propuesto como una explicación para formación de comunidades 

sulfato-reductoras con características de temperatura mixta. En el NOGM los remolinos 



73 

 

anticiclónicos de la Corriente de Lazo pueden afectar el flujo profundo, y con ello, influir 

sobre la dispersión de organismos (Meza-Padilla et al. 2019). Este proceso podría contribuir 

al transporte de MSR mesófilos provenientes de ambientes someros hacia sedimentos de sitios 

profundos, y con ello, explicar la actividad sulfato-reductora en las incubaciones a 37°C en 

dichos sedimentos (Fig. 17b). Este planteamiento se ha comprobado en otros estudios 

(Sawicka et al. 2012). 

 

4.5.2. ACTIVIDAD SULFATO-REDUCTORA Y FUENTES DE CARBONO 

Si bien, al inicio de las incubaciones enriquecidas con Ac y Pr la relación DQO/SO4
2- (0.68) 

fue la misma, los sedimentos enriquecidos con Ac presentaron una mayor actividad sulfato-

reductora en relación con el Pr (Tabla 3; Figs. 18a, c y d). En otros estudios se ha evaluado la 

importancia de sustratos individuales sobre la sulfato-reducción en sedimentos de los fiordos 

del Ártico mostrando que hasta el 40% de la reducción de sulfato puede corresponder al 

acetato y solo el 8% al propionato, con tasas sulfato-reductoras de 14 nmol cm-3 d-1 para el 

acetato y 1.6 nmol cm-2 d-1 para el propionato (Finke et al. 2007; Glombitza et al. 2015). En 

el presente estudio, la mayor actividad sulfato-reductora con acetato sugiere que, en relación 

con el Pr, el Ac puede ser el principal sustrato para la reducción de sulfato en los sedimentos 

estudiados (Fukui et al. 1997), posiblemente por una mayor abundancia de MSR OxC (e.g., 

Desulfotomaculum, Desulfoarculus, Desulfatiglans) en estos ambientes como se ha reportado 

para otros sedimentos marinos (Ravenschlag et al. 2000; Beulig et al. 2017). El análisis de la 

composición de las comunidades sulfato-reductoras de las incubaciones de laboratorio podría 

ayudar a soportar este argumento; sin embargo, en este estudio no se llevó a cabo. 

En el ambiente marino, el acetato es un intermediario clave en la degradación de la MO y es 

uno de los principales sustratos para el crecimiento de los MSR (Oude et al. 1998). La 

acumulación de compuestos orgánicos en el ambiente provocaría problemas de eutrofización 

no deseados. Por lo tanto, los MSR oxidadores de acetato, los OxC, representan un mecanismo 
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importante para regular la concentración de sustratos orgánicos en el entorno (Sørensen et al. 

1981; Glombitza et al. 2015). Además, dado que los MSR de oxidadores de acetato son más 

difíciles de cultivar que los MSR de oxidación incompleta (OxI), y que son más sensibles a 

las condiciones de cultivo (Koschorreck et al. 2004), los resultados de este estudio pueden ser 

relevantes para el conocimiento de los factores que estimulan la remoción de sulfato en 

reactores batch enriquecidos con acetato. 

Por otra parte, la menor remoción de sulfato con Pr puede atribuirse a que la oxidación de 

propionato, a acetato e H2, es una reacción poco favorable energéticamente (Müller et al. 

2010). Un aumento en la relación Pr/SO4
2- en sedimentos incubados podría estimular la 

reducción de sulfato para la oxidación de Pr (Ghigliazza et al. 2000), lo que podría evaluarse 

en estudios posteriores para optimizar el metabolismo sulfato-reductor con donadores de 

electrones específicos. Optra explicación viable de la menor actividad sulfato-reductora en las 

incubaciones con Pr del presente estudio (Figs. 18a, c y d) puede relacionarse con la 

composición de la comunidad microbiana. La oxidación de propionato a acetato e H2 puede 

acoplarse directamente a la reducción del sulfato o acoplarse sintróficamente a 

microorganismos H2-dependientes (Liu and Conrad 2014). En este último caso los 

microorganismos que mantienen una baja concentración de H2 (e.g., MSR y metanógenos) 

facilitan la oxidación del Pr por sulfato-reducción (Harmsen et al. 1998; Müller et al. 2010). 

También se ha reportado que el consumo de Pr puede ser dominado por organismos de 

fermentación secundaria (Glombitza et al. 2019). Considerando lo anterior, es posible que las 

condiciones de incubación utilizadas inhibieran a los microorganismos que actúan como 

socios de los MSR sintróficos oxidantes de propionato, o bien, que la fermentación secundaria 

sea el proceso principal en la degradación de Pr en los sedimentos analizados y no el 

metabolismo sulfato-reductor. 

Como se mencionó antes, la oxidación del Pr puede acoplarse directamente a la reducción del 

sulfato. De acuerdo con esto es probable que, la reducción de sulfato con Pr en los sedimentos 

de sitios someros (Fig. 18d), se deba a una mayor abundancia de MSR oxidadores de Pr, como 

Desulfobulbus, Desulforhopalus, Desulfofaba (Kremer and Hansen 1988b; Harmsen et al. 
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1998; Abildgaard et al. 2004), los cuales se han reportado en sedimentos de la plataforma 

continental (Liu et al. 2003; Ramírez et al. 2019). Esta premisa podría probarse en estudios 

futuros con el análisis de la composición de las comunidades microbianas en los sedimentos 

incubados. Esto daría información valiosa sobre los grupos fisiológicos de los MSR (e.g., 

oxidadores completos, oxidadores incompletos e hidrogenótrofos) en estos ambientes poco 

explorados. 

Finalmente, la actividad en los sedimentos no enriquecidos pudo ser estimulada por el exceso 

de sulfato en el medio (2.6 veces mayor que en el agua marina) (Choi and Rim 1991; Parkes 

et al. 1993). Con base en los datos experimentales, la remoción de sulfato en los sedimentos 

control señalaron la existencia de microorganismos capaces de remover sulfato en sedimentos 

bajo condiciones mesófilas y psicrófilas en sedimentos con bajo contenido orgánico (<2%) 

como los sedimentos utilizados en este estudio (Anexo 1). 

 

4.6. CONCLUSIONES 

Los datos experimentales de este capítulo mostraron actividad sulfato-reductora en todos los 

sedimentos incubados a 4 °C y 37 °C con y sin la adición de sustratos. Esta última condición 

corroboró actividad sulfato-reductora en sedimentos que se caracterizan por presentar bajo 

contenido orgánico, situados en sitios profundos y con bajas temperaturas. Los resultados del 

análisis factorial además mostraron que la incubación de sedimentos de sitios someros a 37 

°C con acetato fueron las condiciones que más estimularon el metabolismo sulfato-reductor 

en sedimentos que no habían sido explorados previamente. Dicho hallazgo sugiere una mayor 

contribución del acetato sobre la actividad sulfato-reductora en los sedimentos de sitios 

someros, por lo que se espera una mayor abundancia de MSR mesófilos oxidadores completos 

en los ambientes de menor profundidad. Los resultados de este capítulo pueden contribuir al 

conocimiento del diseño de sistemas que favorezcan el metabolismo sulfato-reductor en 

sedimentos marinos con fines biotecnológicos. 
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5. CAPÍTULO V. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES GENERALES 

- La reciente caracterización de las comunidades procariotas en la región mexicana en el 

NOGM se ha realizado mediante el análisis de secuencias del gen 16S ARNr (Sánchez-

Soto et al. 2017; Ramírez et al. 2019; Raggi et al. 2020). Esto ha permitido reconocer una 

mayor abundancia de potenciales grupos sulfato-reductores en sedimentos del margen 

continental de dicha región, tales como Desulfobacteraceae (géneros Sva0081, 

Desulfatiglans y Desulfococcus), Syntrophobacteraceae, Desulfobulbaceae (género 

Desulfobulbus), Desulfarculales y Desulfuromonadales (Sánchez-Soto et al. 2017; 

Ramírez et al. 2019). 

- En el presente estudio se logró describir con mayor detalle la composición de este grupo 

microbiano mediante la secuenciación del gen 16S, ya que además se detectaron otros 

grupos reconocidos como sulfato-reductores tales como las familias 

Desulfovibrionaceae, Thermodesulfovibrionaceae, Desulfomicrobiaceae, 

Desulfonatronaceae, Desulfohalobiaceae y Peptococcaceae, así como la presencia de 30 

géneros (Tabla 2), en su mayoría reportados por primera vez para la región de estudio. 

Asimismo, por el gen dsrB se reconoció la presencia de MSR relacionados con los 

géneros Archaeoglobus, Desulfosporosinus, Desulfitobacterium y Sporomusaceae (Figs. 

11, 12 y 13). 

- El análisis de amplicones 16S fue un método exploratorio adecuado para el análisis de la 

composición de comunidades procariotas ya que sigue siendo el marcador estándar para 

la identificación taxonómica microbiana (Choi et al., 2016). La desventaja de este 

marcador molecular es que no refleja necesariamente un vínculo con el metabolismo 

sulfato-reductor (Devereux et al., 1989; Dhillon et al., 2003; Lücker et al., 2007). En 

consecuencia, el análisis y la descripción de la composición de MSR basado en secuencias 

16S depende de la información taxonómica disponible en la base de referencia utilizada 

y se limita a los taxones caracterizados previamente como sulfato-reductores. Por lo tanto, 

el estudio de la composición de MSR mediante el gen 16S excluirá aquellos taxones que 

se desconozcan como sulfato-reductores y deberá realizarse preferentemente a rangos 
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taxonómicos bajos (familia, género o especie) para evitar, en lo posible, que se incluyan 

taxones no sulfato-reductores. 

- Contrario al gen ribosomal, el gen dsrB permitió la detección directa de filotipos que 

tienen el potencial genético para la reducción de sulfato (Müller et al. 2015). Además, 

este gen fue más sensible para captar la riqueza (número de ASVs distintos) de MSR en 

las muestras analizadas. El número de ASVs distintos de ciertos taxones sulfato-

reductores fue notablemente mayor en las librerías dsrB, incluso de los poco abundantes 

en las librerías 16S. Por ejemplo, Desulfovibrionaceae tuvo 69 ASVs del gen 16S y 2236 

ASVs del gen dsrB, Peptococcaceae 8 ASVs del gen 16S y 4782 ASVs del gen dsrB. 

Estos resultados sugieren que el gen dsrB es más adecuado para estudiar la riqueza de los 

MSR y analizar la beta-diversidad con un soporte estadístico como se realizó en este 

estudio (Fig. 8). Sin embargo, el gen dsrB fue menos eficiente para resolver la identidad 

taxonómica de secuencias al rango taxonómico de género en comparación con el gen 16S 

(Tabla 2; Figs. 12 y 13), aunque ~70% de las secuencias dsrB se asignaron 

taxonómicamente al rango de familia (Fig. 11), y la mayoría del 30% restante presentó 

una relación filogenética con grupos sulfato-reductores (Fig. 13). Dado que el gen 16S 

fue más eficiente para la asignación a rangos taxonómicos más bajos, y que el gen dsrB 

fue más sensible para detectar directamente MSR, ambos marcadores se proponen como 

complementarios para lograr un análisis más completo y robusto de la composición y 

distribución ambiental de MSR. 

- Es sabido que la asignación taxonómica es un factor central del análisis de la comunidad 

microbiana. Por esta razón la selección de la base de datos también es fundamental para 

el análisis posterior de la composición de la comunidad (Choi et al., 2016). En este estudio 

la abundancia de Desulfarculaceae en los sedimentos analizados no fue clara. 

Desulfarculaceae fue un taxon abundante en las librerías 16S (Fig. 6), principalmente 

debido a las secuencias relacionadas con el género Desulfatiglans (Tabla 2). De acuerdo 

con la taxonomía de Silva (utilizada en este trabajo para la asignación taxonómica de 

secuencias 16S) este género pertenece a la familia Desulfarculaceae, mientras que el 

NCBI lo clasifica en la familia Desulfobacteraceae. La alta abundancia de 
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Desulfobacteraceae se observó también en las librerías dsrB, pero las secuencias 

relacionadas con Desulfarculaceae se infirieron mediante el análisis filogenético de las 

secuencias dsrB (Figs. 11 y 13) y no fue posible rastrear su abundancia en las muestras 

analizadas. La familia Syntrophobacteraceae también fue un grupo abundante en las 

librerías 16S, especialmente en sedimentos de los sitios más someros (Fig. 6), mientras 

que su presencia en las librerías dsrB se infirió sólo a través del análisis filogenético (Fig. 

13). Dado que se utilizaron diferentes marcadores y diferentes bases de datos de 

referencia para la asignación taxonómica, la interpretación de la composición de la 

comunidad de taxones sulfato-reductores (e.g., Desulfarculaceae y 

Syntrophobacteraceae) debe hacerse con cautela considerando que no es necesariamente 

comparable la composición inferida con los genes 16S y dsrAB. 

- Los resultados de los análisis de las secuencias 16S y dsrB fueron similares en cuanto a 

la disminución de la riqueza y abundancia de MSR con el aumento de la profundidad del 

agua (Figs. 6 y 9; Anexo 5) en los sitios analizados. Esto señala que el gen 16S es un 

marcador confiable para explorar los patrones generales de distribución de los MSR. Sin 

embargo, la cuantificación del gen dsrB es la que revela la abundancia “absoluta” de MSR 

en el entorno, permitiendo sugerir dónde se lleva a cabo una mayor actividad sulfato-

reductora, ya que la abundancia del gen dsrB es directamente proporcional a la actividad 

de los MSR (Bagwell et al 2009). Mientras que los resultados de esta tesis ayudaron al 

estudio de las comunidades de MSR y su actividad en sedimentos superficiales del 

NOGM, aún falta por explorar cómo cambian las comunidades y la actividad de MSR en 

las zonas geoquímicas de la columna del sedimento sedimento, considerando que estos 

microorganismos y la reducción de sulfato se ha observado en el subsuelo marino (Parkes 

and Sass 2007). 

- MRS con altas abundancias en sedimentos ricos en hidrocarburos en el Golfo de México 

se han relacionado con la degradación anaerobia de estos compuestos (Orcutt et al. 2010a; 

Kleindienst et al. 2012; Kimes et al. 2013; Raggi 2020). En este estudio el análisis de 

librerías 16S sugirió la presencia de potenciales taxones sulfato-reductores reconocidos 

por su capacidad para reducir metales (e.g., Desulfovibrio, Desulfotomaculum, 
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Desulfuromonadaceae, Syntrophaceae, Desulfomicrobium)) (Tabla 2), mientras que el 

análisis de secuencias dsrB reveló que el Ni (F1, 23 =2,3, R2 = 0,1) y el Cd (F1, 23 =2,1, R2 

=0,1) se relacionaron con los cambios en la estructura de la comunidad de MSR (Fig. 8) 

afectando negativamente su riqueza, diversidad y abundancia (Anexo 5). Estos resultados 

permiten plantear la presencia de MSR relevantes en el secuestro de metales en 

sedimentos del NOGM (Anexos 2 y 5; Fig. 11). Por lo tanto, en estudios posteriores 

podría evaluarse el potencial de los MSR para remover metales en sedimentos del Golfo 

de México y los mecanismos que les permiten habitar en sitios potencialmente 

contaminados por estos elementos. 

- En el laboratorio se observó que la actividad sulfato-reductora en sedimentos de sitios 

someros colectados a <200 m de profundidad, fue mayor a 37 °C, mientras que en 

sedimentos de sitios profundos colectados a >3000 m de profundidad, fue mayor a 4 °C 

(Fig. 19). Los análisis de la estructura de las comunidades basados en secuencias dsrB 

revelaron diferencias en la estructura de la comunidad de MSR en sedimentos de sitios 

someros y profundos, señalando una mayor riqueza, diversidad y abundancia de MSR en 

los sitios someros asociadas a las mayores temperaturas in situ (Figs. 8, 9 y 14; Anexo 5). 

Esto apoya la idea de la presencia de poblaciones sulfato-reductoras distintas adaptadas a 

las temperaturas de su ambiente natural. Es decir, es posible que haya una mayor 

abundancia de MSR mesófilos en los sedimentos de la plataforma continental y 

psicrófilos y psicrotolerantes en los sedimentos de sitios profundos, como resultado de 

las temperaturas que rigen naturalmente los sitios de estudiados. Sin embargo, es 

necesario conocer las temperaturas óptimas de crecimiento para llegar a dicha conclusión, 

así como analizar la composición de MSR en los experimentos de incubación. 

- El estímulo de la actividad sulfato-reductora con la adición de acetato en las incubaciones 

experimentales puede deberse a la mayor abundancia de MSR OxC (i.e., 

Desulfobacteraceae, Desulfarculaceae, Desulfotomaculum, Syntrophaceae y 

Thermoanaerobacteraceae) detectados mediante la secuenciación de los genes dsrB y 

16S ARNr (Tabla 2; Figs. 11 y 12). Por lo tanto, los MSR OxC pueden ser clave para 
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dirigir un flujo considerable de carbono y electrones hacia la reducción de sulfato en 

sedimentos del NOGM. 

- De forma comparativa, los sedimentos de sitios someros presentaron una mayor tasa de 

remoción de sulfato en las incubaciones experimentales en comparación con los 

sedimentos de sitios profundos (Tabla 3). Es posible que la mayor abundancia inicial de 

MSR, determinada por la cuantificación del gen dsrB en las muestras ambientales (Fig. 

9), pueda relacionarse con este resultado. Sin embargo, es importante considerar que las 

condiciones de incubación en términos de la presión hidrostática puedieron ser menos 

favorables para la fisiología de los MSR de los sedimentos de sitios profundos, ya que se 

encuentran en sitios con más de 3000 m de profundidad de agua equivalentes a 300 

atmósferas de presión, y este fue un factor que no se controló en los experimentos. 

 

5.1. PERSPECTIVAS 

Los resultados presentados en esta tesis conforman un avance en el conocimiento de la 

comunidad de MSR, comprendiendo más a detalle su distribución en el gradiente batimétrico, 

las variables ambientales asociadas con los cambios en su composición, riqueza, diversidad 

abundancia y potencial actividad. Adicionalmente, se exploró por primera vez las condiciones 

de incubación que estimulan la actividad sulfato-reductora en sedimentos del NOGM. Sin 

embargo, es necesario continuar su estudio vinculando enfoques biológico-moleculares, con 

los procesos biogeoquímicos y fisiológicos para comprender plenamente su diversidad, sus 

nichos ecológicos, su importancia ecológica y su potencial uso biotecnológico. 

En este estudio el análisis de secuencias dsrB no fue suficiente para establecer la afiliación 

taxonómica detallada de una fracción de OTUs con grupos sulfato-reductores conocidos (e.g., 

Syntrofobacteraceae, Desulfatiglans, Desulfobacca y Desulfomonile) (Fig. 13), por lo que 

serán necesarias nuevas investigaciones para definir mejor la taxonomía y la fisiología de 

estos microorganismos. Dichas investigaciones también podrán incluir el estudio de la 
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diversidad de arqueas sulfato-reductoras mediante primers más adecuados para detectar la 

diversidad de estos procariotas en el ambiente y establecer su relación filogenética con los 

grupos arqueanos conocidos. Los análisis moleculares basados en genes dsrAB (codificantes 

de las subunidades A y B de la enzima (bi)sulfito reductasa desasimilatoria) pueden continuar 

para demostrar la existencia de miembros de nuevos linajes filogenéticos que no se 

relacionaron con los MSR previamente conocidos y que pueden dominar en la microbiota de 

los sedimentos marinos. Esto puede revelar la existencia de MSR clave en los sedimentos 

marinos que puedan ser utilizados como bioindicadores de cambios ambientales. 

Además de evaluar los cambios en la estructura de la comunidad de MSR entre las diferentes 

muestras (Fig. 8), se pueden aplicar análisis de redes complejas para determinar la 

coocurrencia entre diferentes taxones y la correlación entre éstos mediante la construcción de 

matrices de correlación (e.g., Spearman). Estos análisis pueden ayudar a comprender las 

relaciones (positivas y negativas) entre diversos taxones y la conformación de las 

comunidades microbianas en el entorno conforme a los cambios fisicoquímicos del ambiente. 

El Cinturón Plegado Perdido en el NOGM es una región recientemente considerada para la 

extracción de petróleo en territorio nacional, debido a su potencial como reservorio de 

hidrocarburos (Fiduk et al. 1999). Las actividades relacionadas con la extracción industrial de 

petróleo representan un potencial riesgo de contaminación para el ambiente y se ha reconocido 

que parte de los hidrocarburos sedimentan en el lecho marino (Shin et al. 2019). Por esto, es 

importante evaluar el potencial de degradación de petróleo bajo condiciones sulfato-

reductoras. Esto podrá realizarse mediante la contaminación artificial de sedimentos 

utilizando consorcios sulfato-reductores obtenidos del NOGM, con los que se podrán conocer 

los MSR involucrados en la oxidación de hidrocarburos, los cambios en las comunidades 

sulfato-reductoras debido a la presencia de hidrocarburos, así como las posibles interacciones 

en la comunidad y analizar los metabolitos derivados de los procesos de degradación de 

petróleo. Además, se podrán buscar las condiciones ambientales que optimicen la degradación 

de hidrocarburos con fines biotecnológicos. 



82 

 

En esta tesis se detectó la presencia de taxones sulfato-reductores relacionados con diferentes 

procesos. Por lo tanto, se pueden desarrollar otras líneas de investigación que contribuyan al 

conocimiento de los MSR y su relevancia para mantener las funciones de ecosistema marino, 

sus potenciales usos como bioindicadores de cambios ambientales y sus posibles usos 

biotecnológicos. Tales líneas de investigación pueden dirigirse a: 

- Investigar el potencial de los MSR para utilizar metales como nutrientes o como 

aceptores terminales de electrones durante la obtención de energía. Además, de 

evaluar su relevancia para la deposición de metales en el lecho marino durante la 

oxidación de compuestos orgánicos e inorgánicos. 

- Analizar la composición de potenciales cable-bacterias sulfato-reductoras en 

sedimentos marinos y su capacidad para fungir como sistemas bioelectroquímicos que 

ayuden a la degradación de compuestos orgánicos como los hidrocarburos. 

- Determinar la contribución de los sedimentos del NOGM a las tasas globales de 

sulfato-reducción y producción de sulfuro, así como evaluar la importancia de la 

oxidación anaerobia de metano (OAM) acoplada a la reducción de sulfato como factor 

de regulación del contenido de gases de efecto invernadero en estos ambientes. 

- Caracterizar la comunidad de MSR involucrada en la degradación de contaminantes 

emergentes como fármacos, antibióticos, hormonas, plásticos, pesticidas 

organoclorados, éteres de polibromodifenilos, químicos de higiene personal, entre 

otros que pongan en riesgo la función del ecosistema, la biodiversidad y la salud 

humana. 
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7. ANEXOS 

Anexo 1. Variables fisicoquímicas. 

 
*a  *a *b *b *a *b *b *b *b *b 

Muestra Prof. Temp. Redox  pH OD MO CO  AM AF AMF 

  m °C mV   mg/L (%) 

A1 50.4 25.05 195.80 7.49 4.12 1.9 1.1 43.3 39.8 16.9 

A2 97.6 21.37 50.53 7.34 2.89 0.6 0.4 37.2 52.1 10.7 

A3 372.5 9.38 -118.17 7.27 2.41 0.5 0.3 46.1 38.2 15.6 

A4 1000 8.3 164.28 7.24 2.5 0.6 0.3 41.4 52.9 5.6 

A5 1448 4.36 228.67 7.08 4.5 1.1 0.6 38.5 51.2 10.3 

A6 1998 4.27 245.67 7.71 4.62 0.9 0.5 24.4 69.9 5.7 

B1 47 26.77 -125.37 7.23 4.62 1.6 0.9 89.6 8.5 1.9 

B2 105.8 22.6 -169.60 7.33 4.15 0.9 0.5 31.1 57.2 11.8 

B3 503.8 5.43 -132.23 7.28 3.58 0.4 0.2 33.6 55.3 11.2 

B4 1065.7 5.08 264.67 7.35 3.83 0.2 0.1 46.4 32.2 21.4 

B5 1644.5 4.29 1105.33 7.11 4.57 0.2 0.1 76.0 18.6 5.4 

B6 1971 4.26 241.67 7.03 4.66 0.4 0.3 25.9 62.7 11.4 

B7 2676.8 4.32 237.00 7.25 4.61 0.2 0.1 29.3 54.0 16.6 

C1 44 24.95 -107.50 7.38 4.61 0.2 0.1 26.8 39.2 33.9 

C2 107 21.27 -134.30 7.35 3.2 0.4 0.2 32.5 47.3 20.2 

C3 473.4 9.53 -112.13 7.52 2.42 0.2 0.1 32.0 48.9 19.1 

C4 826 6.1 -129.03 7.29 3.2 0.3 0.2 64.6 29.4 6.0 

C5 1280 4.46 255.67 7.08 4.4 0.2 0.1 20.1 63.5 16.4 

C6 2215 4.28 238.67 7.01 4.63 0.4 0.2 23.5 49.9 26.6 

C7 2984.7 4.34 264.67 7.16 4.6 0.4 0.3 27.9 67.5 4.6 

D1 48.1 24.97 -121.93 7.06 4.11 0.1 0.1 23.5 49.9 26.6 

D2 93 20.4 -72.70 7.47 2.75 0.6 0.4 30.6 51.2 18.3 

D3 537 2.7 -86.83 7.39 2.4 1.1 0.6 32.2 58.5 9.3 

D4 1616 4.27 248.33 7.04 4.61 0.3 0.2 45.4 46.1 8.5 

D5 1760 4.27 236.33 7.20 4.62 0.8 0.4 29.8 57.7 12.5 

D6 3254.7 5.09 228.33 7.01 4.59 0.8 0.5 62.6 33.5 3.9 

D7 3548 4.4 238.33 7.31 4.58 0.6 0.4 17.4 68.1 14.4 

 

Prof., profundidad de agua; Temp., Temperatura; OD, oxígeno disuelto; MO, materia 

orgánica; CO, carbono orgánico; AM, arenas medias; AF, arenas finas; AMF, arenas muy 

finas. a Medido en el fondo de la columna de agua. b Medido en sedimentos. *Variables 

ambientales relacionadas con los cambios en la estructura de la comunidad de MSR basado 

en secuencias del gen dsrB (p<0.05) 
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Continuación Anexo 1 

*b *b *b *b *b *b 

V   Ni  Cd  Pb Al  HCT 

mg/kg 

60.29 15.27 0.15 19.48 13841.36 18.85 

64.37 16.35 0.13 23.16 9975.98 9.98 

84.52 24.84 0.23 28.17 11579.11 7.95 

44.27 17.67 0.22 11.19 11839.25 21.95 

82.21 31.03 0.23 19.90 7368.22 7.26 

71.64 25.53 0.23 18.27 6662.05 7.26 

70.69 18.08 0.16 24.54 6239.81 11.69 

72.48 18.64 0.16 26.67 8904.00 8.40 

50.68 14.71 0.11 17.75 6219.00 7.59 

87.83 29.99 0.26 27.09 12744.73 6.46 

84.73 31.98 0.33 21.77 7709.69 5.56 

86.73 30.74 0.26 24.17 7524.37 14.68 

90.39 28.43 0.21 20.79 9679.60 15.27 

82.38 21.07 0.19 28.79 13371.77 8.86 

91.83 22.99 0.19 32.76 15311.78 7.34 

84.36 23.46 0.21 31.62 12351.04 9.73 

77.16 19.66 0.21 28.91 9188.09 11.49 

83.50 31.25 0.28 23.39 12877.24 11.19 

78.75 28.48 0.24 22.32 14033.64 9.36 

92.63 30.66 0.24 23.68 11953.66 11.40 

65.73 16.07 0.19 25.21 10430.10 15.02 

79.84 20.09 0.21 31.36 12534.28 10.31 

88.36 22.84 0.28 34.26 6306.19 6.15 

86.83 30.84 0.30 26.66 4577.73 3.38 

90.48 33.71 0.30 22.82 5945.74 4.56 

86.09 28.72 0.23 25.32 12652.38 16.22 

89.65 31.83 0.24 20.34 15069.57 10.64 

 

Metales pesados: V, vanadio; Ni, níquel; Cd, cadmio; Pb, plomo. HCT, hidrocarburos totales. 

a Medido en el fondo de la columna de agua. b Medido en sedimentos. *Variables ambientales 

relacionadas con los cambios en la estructura de la comunidad de MSR basado en secuencias 

del gen dsrB (p<0.05) 
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Anexo 2. Gráfico de cajas de variables fisicoquímicas con diferencias significativas (p-<0.05) entre 

los grupos comparados. El tache en el gráfico de caja representa el valor promedio y la línea horizontal 

la mediana. Tamaño de la muestra del grupo I n=8, grupo II n=6 y grupo III n=13. 

 

 

Anexo 3. a) Dendrograma construido con la matriz de distancias UniFraq mediante el análisis 

jerárquico de agrupamiento aglomerativo con método Ward de varianza mínima. La Matriz 

de distancias UniFraq se generó a partir de las secuencias del gen 16S ARNr. b) Número 

óptimo de grupos definido con la herramienta elbow 
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Anexo 4. Gráfico de cajas mostrando estimadores de riqueza y diversidad. Riqueza como el 

número de ASV observados y diversidad como el valor del índice de diversidad de Shannon. 

El tache en el gráfico de caja representa el valor promedio y la línea horizontal la mediana. 

Tamaño de la muestra del grupo I n=8, grupo II n=6 y grupo III n=13. Basado en secuencias 

del gen 16S ARNr 
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Anexo 5. Índice de correlación de Spearman. La Variable(1) se relacionó con los cambios en 

la estructura y abundancia de las comunidades sulfato-reductoras. Significancia estadística 

con valor p<0.05 

Variable(1) Variable(2) n  Spearman 

Temperatura Profundidad 23 -0.847 

Redox Profundidad 23 0.679 

Redox Temperatura 23 -0.644 

Redox Oxígeno disuelto 23 0.454 

Níquel Profundidad 23 0.742 

Níquel Temperatura 23 -0.711 

Níquel Oxígeno disuelto 23 0.423 

Níquel Redox 23 0.673 

Níquel Vanadio 23 0.788 

Cadmio Profundidad 23 0.695 

Cadmio Temperatura 23 -0.815 

Cadmio Redox 23 0.681 

Cadmio Vanadio 23 0.644 

Cadmio Níquel 23 0.835 

ASVs observados Profundidad 23 -0.741 

ASVs observados Temperatura 23 0.615 

ASVs observados Redox 23 -0.528 

ASVs observados Níquel 23 -0.687 

ASVs observados Cadmio 23 -0.631 

Shannon Profundidad 23 -0.751 

Shannon Temperatura 23 0.637 

Shannon Redox 23 -0.533 

Shannon Níquel 23 -0.692 

Shannon Cadmio 23 -0.647 

Shannon ASVs observados 23 0.999 

copias gen dsrB Profundidad 23 -0.685 

copias gen dsrB Temperatura 23 0.737 

copias gen dsrB Redox 23 -0.708 

copias gen dsrB Níquel 23 -0.696 

copias gen dsrB Cadmio 23 -0.788 

copias gen dsrB ASVs observados 23 0.740 

copias gen dsrB Shannon 23 0.747 

 


