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RESUMEN

El objetivo del trabajo fue comparar la estructura de las comunidades microbianas
de minas de cobre de diferentes regiones geograficas con la finalidad de encontrar
patrones en la composicion de las comunidades y dilucidar su potencial metabdlico.
Los amplicones de las minas localizadas en Brasil, Canada, China, Portugal, Reino
Unido y Bulgaria se obtuvieron del Sequence Read Archive (SRA) del sitio web del
National Center for Biotechnology Information (NCBI). El estudio bioinformatico
para la reparticion taxondmica se realizo con la plataforma Qiime2. Se determinaron
la abundancia relativa, la diversidad y su correlacion con parametros fisicos y quimicos
usando R Studio. Posteriormente, se realizo la prediccion funcional con PICRUSt2.
Los resultados muestran que la mina de Reino Unido es donde se presenta el mayor
nimero de clases y la mina de Bulgaria es la menos diversa. Gammaproteobacteria,
Actinobacteria y Alphaproteobacteria son las clases mas abundantes en todas las minas
y cuentan con géneros que poseen caracteristicas metabolicas relacionadas con la oxi-
dacion o reduccion de metales. Las predicciones funcionales sugieren la presencia de
genes relacionados con la reduccion de metales pesados como cobre y mercurio. Las
minas de cobre de diferentes regiones presentan un patron similar de clases encontradas
a pesar de que existen diferencias puntuales de clases bacterianas que atribuimos a la
presion de las condiciones fisicas y quimicas.
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ABSTRACT

The main intention of this work was to compare the structure of the microbial com-
munities in copper mines from different geographical regions to find patterns in their
composition and generate new knowledge from pre-existing data. The 16S amplicons
from the six copper mines were obtained from the Sequence Read Archive (SRA) of
the National Center for Biotechnology Information (NCBI) website. The taxonomic
assignment of the 16S amplicons was carried out through bioinformatic processing
with Qiime2 and relative abundance, diversity and multivariate statistical analyses
were performed using R software. Finally, PICRUSt2 was used to predict metabolic
functions. The results indicate that the UK mine presents the largest number of classes.
Gammaproteobacteria, Actinobacteria, and Alphaproteobacteria are the most abundant
classes in all mines. All have genera that possess metabolic characteristics related
to the oxidation or reduction of metals. Functional predictions suggest the presence
of genes related to the reduction of heavy metals such as copper and mercury. The
results obtained can enhance the understanding of the composition and functions of
the bacterial communities in copper mines, allowing the future use of some metabolic

characteristics of these communities.

INTRODUCCION

El cobre es un elemento quimico metalico, de
color rojo pardo y brillante. Se explota para su uso en
multiples industrias debido a su alta conductividad
eléctrica, gran resistencia a la corrosion, estabilidad
quimica, plasticidad, propiedades bactericidas y ca-
pacidad para formar aleaciones con gran cantidad de
metales (Vassallo 2008, Jiang et al. 2021). En 2018,
la industria minera produjo alrededor de 21 millones
de toneladas métricas de cobre en todo el mundo,
producidas principalmente por Australia, EUA., China,
Pert y Chile (Sevilla 2019). La industria minera es
una de las mas contaminantes del ambiente; genera el
desplazamiento de miles de toneladas de suelo, pro-
voca la sedimentacion y la disminucion de caudal en
los rios, asi como la liberacion y migracion de metales
pesados al ecosistema (Quifiones 2017, Murakami et
al. 2020). Los residuos del proceso de extraccion que
se acumulan en la intemperie generan aguas acidas
de drenaje como consecuencia del contacto de estos
residuos con el agua y el oxigeno atmosférico (Aduvire
2006). Las aguas acidas de drenaje se caracterizan por
tener valores de pH muy bajos, un elevado contenido
de metales pesados y otros elementos toxicos disueltos
como plomo, zinc, cobalto y hierro (Akcil y Koldas
2006, Henne et al. 2020). A pesar de que éste es un pro-
ceso que ocurre de forma natural, la actividad minera
promueve la presencia de minerales expuestos que
quedan a disposicion de las bacterias de distribucion
natural que aceleran estos procesos oxidativos (Akcil
y Koldas 2006). Las comunidades microbianas de las
zonas mineras presentan una composicion, diversidad

y dinamica muy particulares, que varian dependiendo
de las caracteristicas fisicas y quimicas del ambiente en
el que se encuentran y de la capacidad de los diferentes
organismos para acumular, neutralizar u oxidorre-
ducir los metales pesados presentes en el ambiente
(Rodrigues et al. 2014, Palanivel et al. 2020, Yuan et
al. 2021). La presencia de altas concentraciones de
metales inhibe el crecimiento de la mayoria de los
géneros bacterianos y disminuye la concentracion de
proteinas en sus células (Hussein y Joo 2013).

El cobre en altas concentraciones resulta toxico para
los microorganismos, por lo que algunas especies como
Thiobacillus ferroxidans y Thiobacillus thiooxidans
han generado sistemas de resistencia ante la presencia
de este metal (Vullo 2003). Uno de estos sistemas es
transmitido por plasmidos que codifican para PcoA,
una proteina multicobre oxidasa responsable de la
oxidacion de Cu(I) en el espacio periplasmatico. El
segundo sistema es la bomba de flujo ATPasa CopA,
la cual arroja los iones de cobre al exterior. El tltimo
de los sistemas mas comun es el Cus (sistema de flujo
de cobre con deteccion de cobre) perteneciente a la
familia de division celular de nodulacion de resistencia
(RND) responsable de la exportacion de metales pesa-
dos (HME-RND) que codifica especialmente para la
proteina CusA (Rehan y Alsohim, 2019). Otros microor-
ganismos que tienen la capacidad de vivir exitosamente
en medios ricos en metales y tienen las estrategias me-
tabolicas para emplearlos, excretarlos o neutralizarlos
son los géneros Thauera, Klebsiella, Acidimicrobiia,
Leptospirillum, Acidithrix, Acidithiobacillu'y Sulfoba-
cillus (Vullo 2003, Narayanan et al. 2020). La actividad
microbiana en el suelo juega un papel importante en
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los ciclos biogeoquimicos. Dependiendo del metal
un microorganismo puede realizar dos posibles transfor-
maciones: 1) lixiviacidn microbiana, la cual permite
la movilizacion de un metal de su fase so6lida inicial a
una fase acuosa, 2) inmovilizacién del metal, es decir
el paso de la fase acuosa inicial a una solida (Vullo
2003). En el caso del cobre, su ciclo consiste en una
serie de reacciones quimicas (Redox) que le permiten
integrarse al suelo por medio de la mineralizacion y
desmineralizacion (Smith et al. 2007).

El estudio de las comunidades microbianas de
los sitios mineros de cobre nos permitira conocer si
existe una constante en los géneros encontrados y la
influencia de los factores fisicos y quimicos en las
distintas regiones donde estan situadas las minas. Este
analisis se hara empleando amplicones de la region
ribosomal 168, la cual es una herramienta eficaz
para dilucidar la taxonomia de cada una de las minas
(Valenzuela-Gonzalez et al. 2015). Adicionalmente
analizaremos la prediccion de las funciones metabolicas,
para conocer el estado del sistema y su potencial
metabdlico (Zamora et al. 2012). Por lo anterior el
presente trabajo tuvo como objetivo comparar la
estructura de las comunidades microbianas de minas
de cobre de diferentes regiones geograficas con la
finalidad de encontrar patrones en la composicion

Groenlandia

de las comunidades microbianas y dilucidar su po-
tencial metabolico.

MATERIALES Y METODOS

Areas de estudio

Para realizar el trabajo se seleccionaron los am-
plicones 16S de seis minas de cobre localizadas en
Brasil (-6.410380,-50.051937), Canada (48.591154,
—81.605020), China (30.900278, 117.830556),
Portugal (37.668889, —7.493889), Reino Unido
(53.386940, —4.344440) y Bulgaria (43.390861,
22.895472) (Fig. 1). Esta informacion se obtuvo
del Sequence Read Archive (SRA) del sitio web
del National Center for Biotechnology Information
(NCBI) dentro del apartado BioProjects, donde las
consultas son publicas y cuentan con los siguientes
claves: PRINA354598, PRJEB33459, PRIEB27237,
PRINA483071, PRINA472343 y PRJEB23187 para
Brasil, Canada, Bulgaria, China, Portugal y Reino
Unido, respectivamente. El método para seleccionar
las muestras que participaron en este estudio se basd
en la metodologia PRISMA (Sarkis-Onoftre et al.
2021) empleando las siguientes palabras clave en
el NCBI: copper mine, mine tailings, metagenome
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Fig. 1. Mapa de las minas de cobre a las cuales pertenecen los metagenomas utilizados para el estudio.
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and copper mine amplicon. El criterio de inclusion
fue que: 1) el metal preponderante fuera cobre, 2)
el estudio contara con amplicones. El criterio de
exclusion estuvo basado en la calidad y profundidad
de las muestras.

Se encontraron 10 bioproyectos relacionados con
minas de cobre, pero al final nos quedamos con los seis
declarados por la calidad que presentaban (Cuadro I).

Procesamiento bioinformatico

Se verifico la calidad de los amplicones 16S
seleccionados con FASTQC y posteriormente se
realizo el procesamiento bioinformatico de los mis-
mos empleando el programa Qiime2 Core 2019.10
(Bolyen et al. 2019). Con este paquete de analisis de
microbiomas se detecté qué codigo de barras perte-
nece a qué secuencia de 16S para ordenarlas y filtrarlas.
Posteriormente se identificaron las variantes de
secuencia de amplicon (ASVs) con el complemento
DADAZ2 y se llevé a cabo la asignacidon taxondémica
en BLAST.

Procesamiento estadistico

Con la informacién obtenida del procesamiento
bioinformatico y haciendo uso del software R-3.6.3
(R Core Team 2020) y su libreria Phyloseq (Mc-
Murdie y Holmes 2013) se determiné la abundancia
relativa y la diversidad alfa de las muestras con sus
respectivos graficos. Ademas, se realizaron anali-
sis estadisticos multivariados como el analisis de
componentes principales (ACP), haciendo uso de
la libreria FactoMineR (L€ et al. 2008) y el analisis
de correspondencia canodnica (ACC) utilizando la
libreria Vegan (Oksanen et al. 2019). Los datos fisicos
y quimicos de las minas fueron recolectados de los
estudios individuales de cada mina y recomendamos
revisarlos a profundidad para conocer sus detalles
metodologicos (Aguinaga et al. 2018, Dimitrova et
al. 2016, Pakostova et al. 2020, Ettamimi et al. 2019,
Rodrigues et al. 2014, Li et al. 2019).

Se estimd el indice de diversidad Shannon-
Wiener, el cual incorpora en un sélo valor la riqueza
especifica y la equitabilidad. Es un indice basado en la

CUADRO 1. CARACTERISTICAS DE LOS BIOPROYECTOS SELECCIONADOS.

Lugar Nombre de la mina Bioproyecto Origen de la muestra
China Jinsha River PRINAS544886
Brasil Sossego PRINA354598 Drenaje de la mina
Brasil Salobo PRJNA354598
PRINA312132
China Mina de cobre Dexin
Canada Kam kotia PRJEB33459 Relaves mineros
PRINA483071
China Mina Yangshanchong Relaves mineros
Chiprovska Ogosta
Bulgaria Cuenca del rio PRJEB27237 Relaves mineros
PRINAS544886
China Jinsha River
PRINA472343
Portugal Sdo Domingos Drenaje de la mina
Reino Unido Anglesey PRJEB23187 Drenaje de la mina
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teoria de la informacion que en un contexto ecoldgico
mide qué especie pertenecera a un individuo elegido
al azar de una muestra de S especies y N individuos.
Su valor va de 0.5 a 5, normalmente, donde valores
inferiores a 2 representan bajas diversidades y supe-
riores a 3 son valores altos en diversidad de especies.
Para cuantificar el componente de equitabilidad de la
diversidad se uso el indice de Pielou, cuyo valor va
de 0 a 1, donde 1 corresponde a situaciones donde
todas las especies son igualmente abundantes. Adicio-
nalmente se determiné el indice de Chaol, el cual no
asume un tipo particular de distribucion.

Procesamiento bioinformatico del potencial funcional

El software PICRUSt2 v2.3.0-b (Douglas 2020)
se empleo para realizar predicciones de las funciones
metabolicas con base en los marcadores filogenéticos,
con la finalidad de detectar aquellas funciones de mayor
relevancia en el procesamiento de contaminantes en
el suelo de mina.

RESULTADOS Y DISCUSION

La diversidad de las muestras se estim¢ utilizando
el indice de Shannon-Weaver (H’.), el cual mostré
una diversidad significativa en las seis minas, siendo
la mina de Reino Unido la que mayor diversidad
present6 con un valor de 5.4 (Fig. 2). La comunidad
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con menor diversidad fue la mina de Bulgaria con 2.2.
Segtin Magurran (1988) la mayoria de los estudios
ecoldgicos presentan valores del indice de Shannon-
Weaver (H’e) de 1.5 a 3.5 y raramente pasan de 4.5
en presencia de diversidades muy altas. También se
calcul6 el indice de Chaol, que estima la cantidad
de especies esperadas en relacion con el nimero de
especies unicas en la comunidad (Kim et al. 2017),
haciendo evidente la diferencia de diversidad entre
minas. Los resultados son congruentes con lo encontrado
empleando el indice Shannon-Weaver. Las minas de
Portugal y Reino Unido poseen una mayor diversidad
con valores de 432 y 849, respectivamente (Fig. 2).
Las minas de Brasil y Canadé presentaron una diver-
sidad similar con valores de 61 y 65, respectivamente,
mientras que la mina de Bulgaria presenté una menor
diversidad con un valor de 12.

El comportamiento de los dos indices en las muestras
fue similar. En ambos casos la mina de Reino Unido
fue la mas diversa y la de Bulgaria la menos diversa.
Sin embargo, al comparar el indice de Shannon con
el de Chao se pudo observar la diferencia de diver-
sidad entre las distintas muestras, especialmente al
comparar las minas de Portugal y Reino Unido con
la de Bulgaria y China cuyas diversidades fueron
significativamente menores (Fig. 2).

El indice de Pielou indicd, en general, una alta
equidad de distribucion de microorganismos en las
muestras. Los valores mas altos fueron para las minas
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Fig. 2. Comparacion entre el indice de diversidad de Shannon y el de Chao 1 en las seis minas de cobre.
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de Canada y China con 0.93 y 0.96, respectivamente,
seguidos por las minas de Portugal y Reino Unido
con un valor de 0.92 en ambas. Las comunidades que
presentaron una menor equidad en la abundancia
de clases fueron las correspondientes a las minas
de Brasil y Bulgaria con valores de 0.79 y 0.87,
respectivamente. Estos valores indican la presencia
de algunas clases predominantes en las muestras,
como Nitrososphaeria, Gemmatimonadetes y Gam-
maproteobacteria en Brasil y Alphaproteobacteria y
Gammaproteobacteria en la mina de Bulgaria.

En las seis minas se calculo la abundancia relativa
al nivel de clases bacterianas y se observo que en casi
todas las muestras la clase Gammaproteobacteria
se encontro presente con abundancias por encima
del 19 %. Solo la muestra de Brasil presentd una
abundancia del 6.1 % (Fig. 3). La abundancia de esta
clase es comun en minas y su presencia se relaciona

100%

con la oxidacion de amoniaco a nitritos y de nitritos
a nitratos (Mori et al. 2019).

Segun la abundancia relativa por clases bacterianas,
en la muestra de Brasil las clases mas abundantes
fueron Nitrososphaeria con una abundancia del
23 %, seguida por Gemmatimonadetes conel 10 %y
Deltaproteobacteria con 5 %. En la mina de Bulgaria
hay una abundancia del 9 % en la clase AD3 y del 7 %
en Alphaproteobacteria. En la mina de Reino Unido la
clase Alphaproteobacteria obtuvo una abundancia del
9 % para Acidimicrobiia y del 6 % para Bacteroidia
y Clostridia. Las clases mas abundantes en la mina de
China fueron Actinobacteria con una abundancia del
37 %, Bacteroidia con 18 % y Acidimicrobiia con 9 %.
En el caso de Portugal las clases mas abundantes fue-
ron Bacteroidia con 28 %, Alphaproteobacteria con
16 %, Actinobacteria con 5 % y Deltaproteobacteria
con 6 %. Por ultimo, la mina de Canada tuvo una
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Fig. 3. Abundancia relativa de las clases bacterianas presentes en cada mina de cobre.
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abundancia del 17 % en la clase Alphaproteobacteria
y las clases Planctomycetes y Acidobacteriia tuvieron
una abundancia de 10 % cada una (Fig. 3).

Bacteroidia suele ser una clase abundante en minas
y otros ambientes, aunque hay poca informacion
sobre su papel y resistencia en ambientes oxidados
(Mesa et al. 2017). La clase Alphaproteobacteria
participa en el ciclo del nitrégeno y su presencia
en suelos contaminados por metales pesados suele
ser mayor (Sandaa et al. 2001). La presencia de la
clase Actinobacteria puede deberse a la alta dis-
ponibilidad de nutrientes. Dentro de esta clase se
encuentra un grupo de bacterias oxidante de hierro
como Ferrimicrobium acidiphilum y Acidimicro-
bium ferrooxidans, que son capaces de oxidar el ion
ferroso (Fe?") (Rodrigues et al. 2014).

Las clases bacterianas que se encontraron presentes
en solo una de las minas y con abundancias signifi-
cativas se pueden considerar especificas del habitat,
tal es el caso de Nitrososphaeria, Blastocatellia y
NC10 en la mina de Brasil; Chloroflexia en Canada;
y en Portugal Thermoplasmata y la clase OM190. La
muestra de Reino Unido tuvo una mayor presencia de
clases especificas de este habitat como Kiritimatiellae,
Methanomicrobia, MVP-15, Saccharimonadia, Spi-
rochaetia y Thermoanaerobaculia, aunque muchas de
ellas presentaron bajas abundancias.

Durante la identificacion taxondmica se detecta-
ron tres clases pertenecientes al reino Archaea, con

®Reino Unido
0.921

®Portugal
0.775

——® Reino Unido

0.000

estos datos y con la abundancia relativa de cada clase
se generd un arbol filogenético (Fig. 4). El grafico
muestra que la clase Methanomicrobia fue encontrada
en la mina de Reino Unido con una baja abundancia;
mientras que la clase Thermoplasmata se encontro
en la mina de Portugal; y Nitrososphaeria, que se
encontr6é en la mina de Brasil, present6 la mayor
abundancia entre las tres clases.

De acuerdo con Kim et al. (2017), la presencia
de cobre puede inhibir a las arqueas metanogénicas,
por lo que su presencia muestra un proceso de re-
sistencia a la toxicidad del cobre. Por otro lado, la
clase Thermoplasmata suele estar presente en suelos
contaminados por metales, jugando un papel clave en
la supervivencia de otras formas de vida en sistemas
contaminados por metales pesados (Li et al. 2017).

Los parametros fisicos y quimicos tnicos de cada
sitio pueden influir en las comunidades microbianas.
Las muestras provienen de jales mineros, suelo de
mina o del drenaje de las minas, en regiones donde la
precipitacion media anual es significativa. La tempe-
ratura media anual es de 26 °C en Brasil, 17.9 °C en
Canada, 17.1 °C en Portugal, 16.4 °C en China, 10.3
°C en Bulgaria y 9.5 °C en Reino Unido. Adicional-
mente, algunos sitios son ricos en plomo, arsénico y
sulfatos, y en general todos los sitios tienen cobre,
zinc y hierro. El pH de las minas tiende a ser acido,
siendo el valor mas acido 2.6 en la mina de Canada
(Cuadro II). Sélo en el caso de la mina de Bulgaria
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Fig. 4. Arbol filogenético de las clases pertenecientes al reino Archaea.
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el pH fue de 7.3. Los valores de pH entre 7.1 y 7.5 se
pueden relacionar con la presencia de carbonatos en
la muestra. Segin Simmler et al. (2019) se han regis-
trado estos valores en esta zona minera de Bulgaria.
Las variaciones de pH del suelo pueden explicar la
composicion de la comunidad microbiana en un area de
muestreo, pues suele fungir como un filtro que seleccio-
na a los organismos con preferencia a determinado tipo
de pH (Martiny et al. 2015, Chu et al. 2010).

Para observar tendencias generales primero se rea-
liz6 el analisis exploratorio de componentes principales
(Fig. 5), el cual demostré que las minas de Canada,
China, Bulgaria, Portugal y Reino Unido poseen una
composicion similar en sus comunidades microbianas,
mientras que la mina en Brasil guarda una disimilitud
menor con el resto de las minas debido principalmente
a su abundancia de la clase Nitrososphaeria. La clase
Bacteroidia se encontrd correlacionada con las minas

CUADRO II. PARAMETROS FISICOS Y QUIMICOS PRESENTES EN LAS MINAS DE COBRE SELECCIONADAS.

Nombre pH Cu Pb /n As Fe SO42- T P
de mina (mg/kg)  (mg/kg)  (mgkg)  (mgkg)  (mgkg)  (mgkg) (°0) (mm)
Canada 5.5 25.5 - 0.95 18 1760 8459 17.9 398
China 3.2 1950 27.6 205.4 63.3 133460 13320 16.4 1269
Brasil 67 4920 7.4 35 - 41215 - 26 1766
Bulgaria 7.3 350 850 450 0.25 0.1 - 10.3 581
Reino Unido 5.7 543 149 714 495 599 2747 9.5 914
Portugal 5.4 21.6 - 46 - 155039 1174.8 17.1 505
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Fig. 5. Analisis de componentes principales de las clases bacterianas presentes en las seis minas de cobre.
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de Bulgaria, China, Canada y Portugal, mientras que la
clase Alphaproteobacteria se correlaciona fuertemente
con la mina de Reino Unido.

El analisis de correspondencia candnica reveld
una correlacion entre algunas de las clases micro-
bianas y los factores fisicos, quimicos y ambientales,
como es el caso del arsénico (As), y la abundancia
de la clase Acidobacteriia en las minas de Canada y
Reino Unido. Esto es debido a que esta clase tiene
el potencial metabdlico para vivir en ambientes ricos
en As (Rodrigues et al. 2014).

También se pudo observar que las variables hierro
(Fe) y cobre (Cu) influyen en la composicion de las
comunidades microbianas en las minas de China,
Portugal y Brasil (Fig. 6), lo que puede relacio-
narse con las concentraciones de estos elementos
como contaminantes en estos sistemas, mientras que
la correlacion del plomo (Pb) con la mina de Bulgaria
se debe sus altas concentraciones en esta mina.

Existe evidencia de la presencia de algunas rutas
metabolicas relacionadas con la reduccion de me-
tales en las minas de cobre, como la reduccion de
nitrato VI, la super via de oxidacion de azufre y la
supervia de biosintesis de L-metionina por sulfhidri-
lacion. Esta ultima describe la oxidacion de azufre
por la arquea Acidianus ambivalens (Zimmermann
et al. 1999).

Otras rutas presentes en las minas antes mencio-
nadas fueron la ruta de la desnitrificacion, me-
tanogénesis de acetato y por ultimo la ruta de la
metanogénesis mediante hidrogeno molecular (H»)

a dioxido de carbono (COy). La presencia de estas
rutas se corrobor6d mediante las predicciones funcio-
nales realizadas con PICRUSt2. Las predicciones
demostraron la existencia de genes que codifican para
enzimas relacionadas con la reduccion de nitrato, la
metanogénesis y la reduccion de sulfato (Cuadro
III). También se encontraron enzimas que ayudan a la
resistencia al cobre como las oxidasas multicobre, al
mercurio como las mercurio reductasas y de enzimas
de almacenamiento, como el complejo de ferretina de
almacenamiento de hierro. La oxidasa multicobre es
una fenoloxidasa y ferroxidasa estimulada por cobre
que participa en la homeostasis de cobre durante
la aerobiosis (Outten et al. 2001). Por otro lado, la
enzima mercurio (II) reductasa es clave en la desin-
toxicacion de mercurio catalizando la reduccion del
ion toxico de mercurio (Hg?+) a su forma elemental
(Hg") (Schottel 1978).

CONCLUSIONES

Se concluye que la mina con la comunidad
microbiana mas diversa fue la localizada en Reino
Unido, a pesar de que las clases presentes en dicha
mina fueron poco abundantes. Una da las clases
bacterianas mas abundantes en las seis minas fue
Gammaproteobacteria. Se identificaron genes que
codifican para enzimas que ayudan a la resistencia
a metales pesados como las multicobre oxidasas
y mercurio reductasas, ademas de la presencia de
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Fig. 6. Analisis de correspondencia candnica de las comunidades bacterianas presentes en las seis minas de cobre y pardmetros ambientales.
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CUADRO II1. PREDICCIONES FUNCIONALES DE LAS ENZIMAS PRESENTES EN LAS MINAS DE COBRE SELECCIONADAS.

Numero de EC Enzima Numero de EC Enzima

EC:1.12.98.1 Metilen-H4MPT deshidrogenasa EC:1.84.8 Fosfoadenosina fosfosulfato reductasa
formadora de H2

EC:1.13.11.55 Azufre oxigenasa reductasa EC:1.8.5.2 Oxidasa multicobre

EC:1.16.1.1 Mercurio (II) reductasa EC:1.8.99.2 Adenililsulfato reductasa

EC:1.16.3.1 Subunidad B del complejo acetil- EC:2.1.1.245 Tiosulfato: quinona oxidorreductasa
CoA descarbonilasa/sintasa subunidad grande

EC:1.16.3.2 Complejo de almacenamiento de EC:2.1.1.86 Metil-H4MPT: coenzima M
ferritina metiltransferasa

EC:1.2.74 Dimero de subinidad a de monoxidode  EC:2.3.1.101 Componente yS del complejo acetil-
carbono deshidrogenasa/acetil-CoA sintasa CoA descarbonilasa/ sintasa

EC:1.5.98.2 Mentien-H4MPT reductasa dependiente EC:2.3.1.169 Formilmetanofurano: H4MPT
de F420 formiltransferasa

EC:1.7.2.1 Nitrito reductasa EC:2.3.1.8 Fosfotransacetilasa

EC:1.7.2.4 Oxido nitroso reductasa EC:2.5.1.47 Cisteina sintasa

EC:1.7.2.5 Reductasa de 6xido nitrico EC:2.5.1.49 O-acetilhomoserina sulfhidrilasa

EC:1.7.7.1 Ferredoxina-nitrito reductasa EC:2.7.1.25 Adenililsulfato quinasa
(asimilatoria)

EC:1.7.7.2 Ferredoxina-nitrato reductasa EC:2.7.74 Sulfato adenililtransferasa

EC:1.8.1.2 Sulfito reductasa asimilatoria EC:2.8.1.1 Tiosulfato sulfurtransferasa

EC:1.8.2.1 Sulfito deshidrogenasa EC:3.5.4.27 Metenil-H4MPT ciclohidrolasa

rutas metabolicas relacionadas con los ciclos bio-
geoquimicos de azufre, carbono y nitrégeno en las
comunidades microbianas de las minas de Canada,
China, Bulgaria y Brasil.
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