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Resumen 
Las secuencias simples son regiones de proteínas y ácidos nucleicos que se caracterizan por 

un sesgo composicional y frecuentemente se localizan dentro de regiones intrínsecamente 

desordenadas. Su conservación en proteínas antiguas sugiere su presencia en el último ancestro 

común de todos los seres vivos (LCA por sus siglas en inglés). Es probable que las polimerasas 

primitivas, al igual que las actuales, inevitablemente se deslizaran sobre el DNA, generando 

secuencias simples durante la evolución temprana de la vida y posiblemente contribuyendo en el 

origen de genes, la formación de materia prima, incremento de tamaño del genoma y en la variabilidad 

genética; no obstante la evidencia de esto es escasa, ya que la preservación del sesgo composicional 

característico de las secuencias simples se debe principalmente a motivos funcionales o estructurales. 

Con el objetivo de indagar sobre el posible papel que tuvieron las secuencias simples y regiones 

intrínsecamente desordenadas en etapas tempranas de la vida, se analizaron proteomas completos de 

bacterias y arqueas. La composición de aminoácidos de las secuencias simples y de las regiones 

desordenadas, además de su localización en dominios funcionales de las proteínas o en los extremos 

amino o carboxilo terminales, sugiere que ya se encontraban presentes en el LCA y que algunas de 

ellas pudieron tener un papel significativo desde el mundo de RNA/proteínas. 

 

Palabras clave: secuencias simples (LCRs), regiones intrínsecamente desordenadas (IDRs), 

deslizamiento de la polimerasa, evolución temprana de la vida, último ancestro común (LCA), origen 

de genes. 
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Abstract 
Simple sequences are segments of proteins and nucleic acids which are biased in residue 

composition and are frequently present in intrinsically disordered regions. Their conservation in 

ancient proteins, suggest their presence in the last common ancestor (LCA). It is likely that primitive 

polymerases, as the current ones, had slipped-strand mispairing (slippage) as an unavoidable 

characteristic, generating simple sequences in early evolution of life and possibly contributing to the 

origin of genes, promoting the formation of raw material, the increase of genome size and genetic 

variability. Nevertheless, the evidence is limited because the preservation of the characteristic 

compositional bias of simple sequences is due to functional or structural reasons. With the aim of 

inquire about the possible roles of simple sequences and intrinsically disordered regions in early 

evolution of life, complete proteomes of Bacteria and Archaea domains were analyzed. Amino acid 

composition of simple sequences and disordered regions, their localization in protein functional 

domains or in carboxy- and amino- terminal regions of proteins, suggests that they were already 

present in the LCA and some of them may have played a significant role since the RNA/protein world 

stage.  

 

Keywords: simple sequences (LCRs), intrinsically disordered regions (IDRs), slipped strand 

mispairing, early evolution of life, last common ancestor (LCA), origin of genes.  
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Introducción  
 
Evolución temprana de la vida 

El genoma es similar a una biblioteca, almacena información (o libros) de distintas etapas 

evolutivas, algunas tan recientes provenientes de la última replicación o más antiguas, que anteceden 

la divergencia de los linajes celulares. ¿Existe en la biblioteca algún rastro de la evolución temprana 

de la vida?.  

 

Emile Zuckerkandl y Linus Pauling propusieron en 1964 que “De todos los sistemas 

naturales, la materia viva es la que, ante grandes transformaciones, preserva inscrita en su 

organización la mayor cantidad de su propia historia pasada”; es por ello que la comparación de las 

secuencias de DNA, RNA y proteínas, permite obtener información evolutiva (Zuckerkandl & 

Pauling, 1965). La genómica comparada ha permitido acercarnos a etapas tempranas en la evolución, 

teniendo como límite el mundo de RNA/proteínas (Fig.1).  

 

 
Figura 1: Línea de tiempo que representa a los eventos principales en el origen y evolución temprana de la vida. En la 

imagen, cada billón de años equivale a 1000 millones de años. Modificado de Becerra et al. (2007) y Joyce (2002). 
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El hecho de que generalmente el DNA es el portador de la información hereditaria en los 

seres vivos podría dar la primera impresión de que el DNA siempre ha sido el protagonista; sin 

embargo, este es descendiente de un mundo en donde el RNA prevalecía. Una de las pruebas más 

convincentes de ello es que para llevar a cabo la síntesis de desoxirribonucleótidos, se necesitan 

ribonucleótidos y las enzimas ribonucleótido reductasas (Lazcano et al., 1988).  

 

Las células portan diversas evidencias de que somos descendientes del último ancestro común 

(LCA por sus siglas en inglés) de todos los seres vivos (Lazcano, 1992): “El mismo código genético, 

las mismas características esenciales de la replicación y expresión genética, reacciones anabólicas 

básicas y la producción de energía por ATPasas en las membranas; así como, las variaciones mínimas 

se explican fácilmente como el resultado de procesos divergentes de una vida ancestral” (Becerra et 

al., 2007). Si bien es cierto que el LCA no representa a los primeros seres vivos, proporciona cierta 

información acerca de cómo era la vida hace más de 3800 millones de años.  

 

Las primeras proteínas  
En un mundo de RNA debieron haber evolucionado las primeras proteínas (Lazcano et al., 

1992), las cuales pudieron surgir completamente de novo. Es posible que estuvieran involucradas en 

el mantenimiento estructural y en la replicación del RNA, antes de presentar actividad catalítica; es 

posible que las proteínas ancestrales tuvieran baja especificidad y actividad tipo chaperona (Poole et 

al., 1998). Otros papeles posiblemente importantes en la evolución temprana son la participación en 

el incremento de la actividad catalítica de las ribozimas, estabilizando sus estructuras 

ribonucleotídicas, actividad de chaperona que puede ser el equivalente primitivo de la actividad actual 

de la porción proteica de la RNasa P (Delaye & Lazcano, 2000) y otras ribozimas (Ivanyi-Nagy et 

al., 2008), contribuyendo con la disminución de la dependencia de iones metálicos como el Mg2+, 

necesarios para la estabilización de la estructura terciaria de las ribozimas (Poole et al., 1998). 

 

A la actividad catalítica de las proteínas, posiblemente le antecedió la formación de una 

estructura, realizando la función de un andamio. En general, cualquier proteína, ribozima o compuesto 

inorgánico que realice catálisis, casi siempre requiere de una estructura previa (Di Mauro et al., 2012). 

 

El último ancestro común  
La búsqueda de genes con distribución filogenética universal ha reemplazado la ausencia del 

registro paleontológico del LCA (Delaye et al., 2005). El LCA es el resultado de etapas evolutivas 

anteriores, es la parte superior de un tronco cuya longitud no se conoce; es decir, incluye secuencias 
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que se originaron en distintas épocas pre-cenancestrales, que antecedieron al LCA (Delaye & Becerra, 

2012).  

 

Se han desarrollado una gran diversidad de metodologías que realizan búsquedas de los genes 

altamente conservados en los dominios celulares Archaea, Bacteria y Eucarya; los cuales muy 

probablemente fueron heredados del ancestro común de todos los seres vivos, formando parte de su 

complemento génico, es decir, el conjunto de genes que poseía el LCA (Delaye & Becerra, 2012). La 

diversidad de metodologías que abarca la reconstrucción del LCA se ha realizado considerando 

dominios proteínicos (Delaye et al., 2005), grupos de genes ortólogos (Harris et al., 2003; Mirkin et 

al., 2003), superfamilias de plegamientos proteínicos (Yang et al., 2005), superfamilias de dominios 

proteínicos (Ranea et al., 2006) y en la actualidad con estructuras terciarias de proteínas (Islas et al., 

in prep).  

 

La forma (método) para determinar el complemento génico del LCA se ha renovado, y en la 

actualidad, los genes conservados en Bacteria y Archaea constituyen una mejor aproximación (Fig. 

2). Al ser los eucariontes un grupo más reciente que los procariontes y también un grupo hermano del 

grupo TACK (Thaumarchaeota, Aigarchaeota, Crenarchaeota, Korarchaeota) de arqueas, se ha 

propuesto una clasificación de dos dominios celulares (Williams et al., 2013; Raymann et al., 2015). 
 

 
 

Figura 2: El contenido génico del LCA, de acuerdo con la topología de dos dominios celulares. La intersección de los 

círculos, corresponde a los genes compartidos en Bacteria y Archaea. 

 

Secuencias simples 
Las secuencias simples, son regiones de nucleótidos o aminoácidos con un sesgo en su 

composición (Fig. 3) (Ellegren, 2004; Velasco et al., 2013). Las secuencias simples en las proteínas 
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también se conocen como regiones de baja complejidad (LCRs por sus siglas en inglés) (Radó-Trilla, 

2013). Las LCRs pueden presentar diversas configuraciones, desde repeticiones de un solo 

aminoácido (conocidas como homopolímeros) hasta motivos repetidos de más de un aminoácido 

(Toll-Riera et al., 2012; Chaudhry et al., 2018). 

 

 

Figura 3: Ejemplos de secuencias simples presentes en el factor de iniciación de la transcripción TFIID (TAF1) 

de Homo sapiens. Las regiones de baja complejidad (LCRs; recuadro de color azul) y el Homopolímero (recuadro de 

color naranja) fueron detectados con el algoritmo SEG (Wootton & Federhen, 1993). La imagen de la secuencia de la 

proteína fue obtenida de PDB con el código 6MZD (Patel et al., 2018). 

 

 

Los motivos de repeticiones de aminoácidos en las secuencias simples son tan variables que 

abarcan desde repeticiones cortas de aminoácidos, como las regiones de poliglutaminas, causantes de 

la enfermedad de Huntington, hasta largas repeticiones con múltiples dominios, como la titina, la 

proteína más larga conocida (Andrade et al., 2001).  

 

El mecanismo principal de origen de las secuencias simples es el deslizamiento de la 

polimerasa (slippage en inglés) (Fig. 4). Este fenómeno genera mutaciones que ocurren durante la 

replicación del DNA (Bebenek & Kunkel, 1990; Ellegren, 2004; Radó-Trilla, 2013). Las secuencias 

de DNA se caracterizan por formar estructuras secundarias, como los loops que bloquean la DNA 

polimerasa y provocan la disociación del complejo de replicación. Si la estructura del loop se forma 

en la hebra naciente, va a originar una expansión, si es en la hebra parental será una deleción 

(Levinson & Gutman, 1987; Viguera et al., 2001). 

 

El deslizamiento de la polimerasa puede ocurrir en todos los genomas celulares, virales y 

posiblemente, de mitocondrias y cloroplastos. Las secuencias simples también pueden originarse por 

otros procesos como la recombinación y el entrecruzamiento desigual, además de incrementarse por 
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eventos de duplicación genética o transferencia lateral de genes (Lozada-Chávez, 2004). Aunque las 

secuencias simples estén presentes en todos los genomas, los eucariontes poseen una mayor 

proporción de estas secuencias en comparación con los procariontes (Sim & Creamer, 2002). 

 

 
Figura 4: Mecanismo del deslizamiento de la polimerasa (slippage).  

 

 

La mayor parte de las secuencias simples se encuentran en DNA no codificante, sin embargo, 

también están en regiones codificantes que, a nivel de secuencia primaria, generan un sesgo 

composicional de aminoácidos. Es importante mencionar que el sesgo en las proteínas puede deberse 

o no a la simplicidad en la secuencia de nucleótidos en el DNA, debido a la degeneración del código 

genético (Radó-Trilla, 2013). 

 

Las secuencias simples han contribuido a la evolución del tamaño de los genomas 

procariontes y eucariontes (Tautz et al., 1986; Wootton & Federhen, 1993; Hancock 1995; Hancock, 

1996; Katti et al., 2001), por lo que además de aportar regiones nuevas a las proteínas, generan 

materia prima para nuevas funciones. También son consideradas como una fuente de variabilidad en 

procariontes patógenos (Britten & Kohne, 1968; Tautz & Renz, 1984) y en virus (Lozada-Chávez, 

2004; Velasco et al., 2013).  
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Regiones intrínsecamente desordenadas 
Las proteínas intrínsecamente desordenadas (PIDs o IDPs del inglés ‘intrinsically disordered 

proteins’) han desafiado la visión tradicional de la estructura y función en las proteínas, ya que 

carecen de una estructura tridimensional única en su estado nativo (Uversky, 2014) y son altamente 

flexibles (Tompa, 2010). Aquellos segmentos en las proteínas que no adoptan ninguna estructura 

terciaria se definen como regiones intrínsecamente desordenadas (RIDs o IDRs del inglés 

‘intrinsically disordered regions’). En realidad, las proteínas en el genoma pueden considerarse como 

modulares, porque están constituidas de combinaciones de regiones estructuradas y desordenadas 

(Fig. 5) (van der Lee et al., 2014). A diferencia de las proteínas y dominios ordenados, las IDPs no 

tienen una estructura bien definida en equilibrio, y existen como un conjunto heterogéneo, altamente 

dinámico de confórmeros (Uversky, 2014).  

 

 

Figura 5: Las proteínas en el genoma, pueden considerarse modulares, porque están constituidas de combinaciones de 

regiones estructuradas y desordenadas. Un ejemplo es la proteína p53, en la imagen se muestra el modelo SAXS de la 

proteína (Tidow et al., 2007). Modificado de van der Lee et al., 2014. 

 

 

Se ha propuesto que las IDPs han cambiado el paradigma de estructura y función de las 

proteínas. Tradicionalmente, se consideraba necesaria la estructura para que una proteína llevara a 
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cabo cierta función, a tal grado que se postuló que “para que una proteína sea funcional debe poseer 

una estructura tridimensional bien definida”. El descubrimiento de nuevas proteínas y la 

caracterización de algunas ya descritas, ha revelado la existencia de las IDPs, que presentan una 

estructura flexible o un plegamiento azaroso y son capaces de llevar a cabo una o más funciones. Esto 

ha sido un reto para ampliar el concepto clásico de estructura-función (Vázquez-Cuevas & 

Covarrubias-Robles, 2011). 

 

Uno de los aspectos más relevantes de las IDRs es que por mucho tiempo fueron poco 

analizadas, ya que, al ser regiones altamente flexibles, no pueden ser identificadas por cristalografía 

de rayos X y aparecen publicadas como regiones con ausencia de densidad electrónica (missing 

electron density regions) es decir, no aparecen en el patrón de difracción de rayos X. La identificación 

experimental de proteínas desordenadas se lleva a cabo mediante diversas técnicas como la 

espectrometría de resonancia magnética nuclear (NMR), la espectroscopia infrarroja (IR), 

espectroscopia UV, espectroscopia de fluorescencia (Ball et al., 2014) y la difracción por rayos X de 

ángulos pequeños o SAXS (del inglés Small Angle X-ray Scattering), las cuales permiten analizar la 

flexibilidad conformacional de las mismas (Siliqi et al., 2018). Adicionalmente, la aplicación de la 

bioinformática ha sido fundamental para el estudio de las proteínas intrínsecamente desordenadas 

pues ha permitido demostrar la presencia de IDPs e IDRs en todos los dominios celulares; así como, 

establecer algunas de sus características comunes (Uversky, 2014; Dunker et al., 2010; Peng et al., 

2015; Necci et al., 2016; Basile & Elofsson, 2018). 

 

La flexibilidad de las IDPs e IDRs les confiere un amplio dinámismo conformacional, pues 

pueden pasar de tener un estado coil-like, completamente desordenado, a ser pre-molten globule, con 

estructuras secundarias no fijas, hasta tener estados globulares compactos (van der Lee et al., 2014). 

La flexibilidad estructural de las IDPs también les proporciona la capacidad de adoptar diferentes 

conformaciones dependiendo de las condiciones microambientales en la que se encuentren y de la 

presencia de ligandos a partir de los cuales se reflejaría su función. La conformación puede depender 

del estado metabólico o de desarrollo de las células, del tipo celular o de la presencia de una condición 

estresante (Vázquez-Cuevas & Covarrubias-Robles, 2011). Algunas IDRs pueden adquirir una 

conformación estructural específica cuando se unen a su substrato (Dunker et al., 2002), al cambiar 

el pH, o en presencia de sales u otra proteína. 

 

Las IDRs e IDPs se componen de aminoácidos promotores del desorden: Lys, Glu, Pro, Ser 

y Gln, los cuales poseen baja hidrofobicidad y son polares. Se caracterizan por ser pobres en 
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aminoácidos promotores del orden: Cys, His, Trp, Ile, Tyr, Phe, Leu, Met y Asn.  Los aminoácidos 

Arg, Asp, Ala, Gly y Thr, son neutrales, es decir, pueden estar en regiones ordenadas o desordenadas 

(Olfield & Dunker, 2014). Debido a que las IDRs carecen de aminoácidos hidrofóbicos son incapaces 

de formar un núcleo hidrofóbico, que se conformaría como un dominio estructurado, y, por lo 

consiguiente, su funcionalidad difiere de la visión clásica de la estructura y función de las proteínas 

estructurales globulares (van der Lee et al., 2014). 

 

Frecuentemente, la secuencia de las proteínas y regiones desordenadas presentan LCRs 

(Romero et al., 2001; Tompa & Fersht, 2009; Kumari et al., 2014), por lo tanto, no poseen una 

estructura terciaria estable; sin embargo, algunas LCRs pueden formar estructuras secundarias y se 

ha notado que la mayoría de las LCRs pueden conformarse en alfa hélices (Saqi, 1995; Kumari et al., 

2014).  
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Objetivos 
 
Objetivo general 
 Identificar la presencia y posible contribución de secuencias simples y regiones 

intrínsecamente desordenadas en la evolución temprana de la vida. 
 

Objetivos particulares 
 Buscar secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas en proteomas de una 

muestra representativa perteneciente a bacterias y arqueas. 
 

 Identificar las proteínas con secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas que 

presenten una amplia distribución filogenética en Bacteria y Archaea e inferir su posible presencia en 

el LCA.  
 

  Analizar la composición de aminoácidos de las secuencias simples y regiones intrínsecamente 

desordenadas antes mencionadas. 

 

Antecedentes 
Las secuencias simples o regiones de baja complejidad (LCRs por sus siglas en inglés) y las 

regiones intrínsecamente desordenadas (IDRs) son abundantes en los proteomas celulares, sin 

embargo, se desconoce qué tan antiguas son y qué papel pudieron haber tenido en la evolución 

temprana de la vida y, a la fecha, este fenómeno ha sido poco estudiado. Asimismo, se pretende 

obtener indagar sobre la relación evolutiva entre LCRs e IDRs, ya que anteriormente solo se habían 

estudiado las secuencias simples en el Laboratorio de Origen de la Vida. El análisis de proteomas de 

Bacteria y Archaea permitirá inferir la antigüedad relativa de las LCRs e IDRs y aportará información 

acerca de las relaciones entre la estructura y la función de estas proteínas peculiares desde una 

perspectiva evolutiva. 

 

Las IDRs y LCRs se caracterizan por presentar una alta variabilidad en la secuencia y se ha 

reportado que, en las LCRs la huella de la simplicidad en la secuencia desaparece con el tiempo, ya 

que el sesgo composicional en la secuencia primaria solo se conserva si tiene importancia estructural 

o funcional en las proteínas, por lo que el análisis de la conservación a nivel de secuencia de LCRs e 

IDRs resulta fundamental.  
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Metodología 
 

Base de datos de proteomas completos 
La selección de los proteomas se realizó con base en la clasificación actual del NCBI de 

categorías de genomas de referencia y representativos. Los genomas de referencia son los de mejor 

calidad en la anotación, respaldada por la curación del staff del NCBI, además son de importancia 

médica, de calidad en el ensamblaje del genoma y la clasificación también se basa en la disponibilidad 

de evidencia experimental. Los genomas representativos también son de alta calidad y se identifican 

por métodos de agrupación de genomas y selección por consideración de clasificación a nivel de 

especie, calidad de ensamblaje y diversidad taxonómica (Tatusova et al., 2014). 

 

Tabla I, Phyla de Bacteria analizados. 

Bacteria 
Acidobacteria Epsilonproteobacteria 

Actinobacteria Fibrobacteres 

Alphaproteobacteria Firmicutes  

Aquificae Fusobacteria 

Armatimonadetes Gammaproteobacteria  

Bacteroidetes Gemmatimonadetes 

Betaproteobacteria Nitrospirae 

Caldiserica Other proteobacteria 

Chlorobi Planctomycetes 

Chloroflexi Spirochaetes 

Chrysiogenetes Synergistetes 

Cyanobacteria Tenericutes 

Deferribacteres Thermodesulfobacteria 

Deinococcus-Thermus Thermotogae 

Deltaproteobacteria Unclassified Bacteria 

Dictyoglomi Unclassified Terrabacteria group 

Elusimicrobia Verrucomicrobia 
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Tabla II, Phyla de Archaea analizados. 

Archaea 
Bathyarchaeota Lokiarchaeota 

Crenarchaeota Nanohaloarchaeota 

Euryarchaeota Thaumarchaeota 

Korarchaeota Unclassified Archaea 

 

Los proteomas se descargaron de KEGG (Kanehisa et al., 2000). Con el fin de evitar 

redundancia biológica se eligió a una especie representativa o de referencia por género de cada 

phylum y para tener representantes de todos los phyla de la base de KEGG (Tabla I y Tabla II). La 

muestra biológica consiste en 643 proteomas, 561 de Bacteria y 82 de Archaea. Asimismo, los 

organismos se clasificaron de acuerdo con su estilo de vida en: i) Vida libre, ii) Patógenos, iii) 

Intracelulares y iv) Extremófilos (Tabla III). La clasificación de estilos de vida se basó en la anotación 

de los genomas del NCBI, en la descripción de BacMap y la literatura de la anotación de los genomas 

completos.  

 
Estilo de vida Bacterias Arqueas 

Vida libre 326 24 

 

Patógenos 99 

 

0 

 

Extremófilos 136 58 

 

Total 561 82 

 
Tabla III: Proteomas analizados de Bacteria y Archaea 

 

Para la identificación de las secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas en 

el complemento génico del LCA, no se consideraron especies pertenecientes a la categoría de 

Intracelulares que incluye a endosimbiontes o parásitos (Delaye et al., 2005) ya que pueden presentar 

grandes pérdidas polifiléticas de genes (Becerra et al., 1997). 
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Búsqueda de secuencias simples (LCRs)  
Las LCRs fueron identificadas mediante el programa SEG (Wootton & Federhen, 1993), que 

encuentra secuencias de baja complejidad con una alta concentración de segmentos cortos repetidos. 

Está fundamentado en la entropía de Shannon adaptada a secuencias proteínicas. La entropía es 

aplicada a dos niveles, el primero como el valor promedio de la entropía sobre la probabilidad de la 

distribución de los estados de complejidad de una longitud de ventana; el segundo es la entropía 

promedio de la secuencia y las probabilidades de sus letras. El programa primero calcula la 

complejidad para localizar segmentos de las secuencias de aminoácidos de un tamaño dado por la 

entropía de Shannon, los extiende y reduce a una LCR (Tompa & Fersht, 2009). Los valores utilizados 

en SEG (Anexo I) fueron: longitud de la ventana del disparador (W): 12; complejidad del disparador 

(K1): 1.9 y complejidad de la extensión (K2): 0.2.  

 

Búsqueda de regiones intrínsecamente desordenadas (IDRs) 
En la búsqueda de IDRs en las proteínas es recomendable emplear múltiples predictores de 

desorden y confiar en una predicción basada en el método de consenso. Es más probable que las IDRs 

predichas por varios métodos sean verosómiles que aquellas que difieren entre distintos métodos 

(Atkins et al., 2015; Meng et al., 2017). En este trabajo se analizaron proteomas completos y se utilizó 

el método de consenso con los siguientes predictores: 

  

o ESpritz (Walsh et al., 2012): se basa en redes neurales recursivas y está entrenado en tres 

tipos de metodologías para desorden: (i) Rayos X, en donde las regiones desordenadas no 

muestran densidad electrónica en las estructuras del Protein Data Bank (PDB ); (ii) Disprot, 

una base de datos de proteínas desordenadas, la cual se curó manualmente; y (iii) Nuclear 

Magnetic Resonance (NMR), que proporciona información más confiable sobre la presencia 

de desorden estructural en proteínas. 

o IUpred2a (Mészáros et al., 2018): estima la capacidad de los polipéptidos de formar 

contactos estabilizadores bajo la premisa de que las proteínas globulares presentan muchas 

interacciones entre los residuos que las componen, proveyendo energía estabilizante, en 

contraste con las regiones desordenadas que no tienen la capacidad de formar esas 

interacciones. Ofrece tres tipos de predicción de desorden: desorden largo, corto y dominios 

estructurados; también predice las regiones de unión a proteínas. 

o DISOPRED3 (Jones & Cozzetto, 2015): este predictor emplea un método de machine 

learning, y está clasificado como uno de los más precisos y se especializa en predecir IDRs 

largas de manera óptima (Meng et al., 2017). Adicionalmente, este predictor permite asignar 
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las regiones de unión a otras proteínas dentro de la región intrínsecamente desordenada.  

 

Se ha descrito que las regiones desordenadas largas, de una longitud mayor o igual a 30 

aminoácidos, pueden presentar alguna funcionalidad biológica, o formar parte de dominios 

proteínicos (Ward et al., 2004), por lo que en este estudio se realizó un análisis de aquellas IDRs de 

longitud mayor o igual a 30 residuos.  

 

Clasificación funcional de proteínas que contienen LCRs e IDRs  
 La clasificación funcional de las proteínas que presentan LCRs e IDRs se realizó mediante 

los grupos KO (KEGG Orthology) y los niveles de clasificación correspondientes de KEGG Brite 

(Kanehisa et al., 2000). Adicionalmente, se utilizaron los números enzimáticos (EC), mediante el 

esquema de clasificación numérica para las enzimas. Los códigos de grupos KO y los números EC, 

se obtuvieron a partir de los códigos UniProt de cada proteína (The UniProt Consortium, 2017). 

 

Contenido de GC en proteomas de Bacteria y Archaea 
 Los valores del contenido de GC fueron obtenidos de la base de datos GENOME_REPORTS 

del NCBI (ftp://ftp.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GENOME_REPORTS/prokaryotes.txt). 

 

Composición de aminoácidos de LCRs e IDRs   
El análisis de la composición de aminoácidos en LCRs e IDRs se realizó con el programa 

ProtParam EXPASY tool (Gasteiger et al., 2005). 

 

Asignación de dominios proteínicos de proteínas con LCRs e IDRs  
 La anotación de los dominios proteínicos fue realizada a partir de los resultados parámetros 

obtenidos con hmmscan para cada secuencia y usando como referencia la base de datos de perfiles 

de Pfam. La anotación se automatizó mediante un script (en perl) elaborado en el Laboratorio de 

Origen de la Vida, por la Dra. Claudia Álvarez. 

 

Búsqueda de homólogos 
 Para la búsqueda de homólogos de las proteínas con LCRs e IDRs se empleó el programa 

Proteinortho (Lechner et al., 2011). Los valores de BLAST (Altschul et al., 1990) que utiliza el 

programa son e-value= 0.00001, porcentaje de identidad ≥ 25% y query coverage ≥ 50%.  
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Análisis filogenético de proteínas con LCRs e IDRs 
 Con el objetivo de indagar sobre el origen y evolución de las LCRs e IDRs en las proteínas 

bajo estudio, se realizó un análisis de la distribución filogenética de las mismas. El criterio que se 

empleó para analizar la distribución filogenética fue la presencia de las proteínas en clados 

filogenéticos, una estrategia desarrollada en el Laboratorio de Origen de la vida (Fig. 6). A 

continuación, se muestra la clasificación de clados de Bacteria y Archaea, y los phyla que los 

constituyen: 

 
Figura 6: Clasificación de clados de Bacteria y Archaea para el análisis de distribución filogenética. Cada recuadro gris 

corresponde a un clado.  
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 Cada clado puede agrupar uno o varios phyla. En Bacteria, el superphylum PVC incluye a 

los phyla Planctomycetes y Verrucomicrobia; el grupo Terrabacteria agrupa a Tenericutes y 

Firmicutes; el grupo FCB incluye a Bacteroidetes y Chlorobi; mientras que en el caso del Phylum 

Proteobacteria, esta conformado por las clases Deltaproteobacteria, Epsilonproteobacteria, 

Alphaproteobacteria, Gammaproteobacteria y Betaproteobacteria. En las arqueas, el grupo TACK se 

conforma por Korarchaeota, Crenarchaeota y Thaumarchaeota. Aquellas proteínas que contengan 

LCRs o IDRs y que estén presentes en al menos cinco clados de Bacteria y dos clados de Archaea, se 

consideraron como de amplia distribución filogenética. 

 

Alineamientos múltiples de secuencias con LCRs e IDRs de amplia distribución filogenética 
Con el objetivo de analizar la conservación a nivel de secuencia primaria de las LCRs e IDRs, 

se llevaron a cabo alineamientos múltiples de las proteínas con secuencias simples y regiones 

intrínsecamente desordenadas con amplia distribución filogenética. Los alineamientos se realizaron 

en el programa MAFFT 7 (Katoh & Standley, 2013), utilizando L-INS-i como método iterativo de 

refinamiento.  

 

Para determinar la posición en la secuencia en la que se localizaban las LCRs e IDRs, se 

utilizo el método de Coletta et al. (2010), el cual las clasifica en ‘N-terminal’ o ‘C-terminal’, si las 

LCRs o IDRs se encuentran a no más de 25 aminoácidos de cualquiera de estos extremos en la 

secuencia; o bien los clasifica como ‘Central’, si se encuentran a 50 o más aminoácidos de los 

extremos de la secuencia. 

 

Clasificación de IDRs con amplia distribución filogenética  
Las proteínas con IDRs de amplia distribución filogenética se agruparon de acuerdo con la 

clasificación de Bellay et al. (2011):  

•  IDR conservada en secuencia (Constrained): Regiones en la secuencia de aminoácidos 

donde el desorden se conserva en el 50% de las especies o más, y la secuencia primaria se 

conserva en el 50% de los residuos alineados o más. Se asocian a sitios de unión a RNA y 

actividad como chaperona de proteínas.  

•  IDR conservada (Flexible): Regiones en la secuencia de aminoácidos donde el desorden se 

conserva en el 50% de las especies o más, y la secuencia primaria no se conserva. Están 

asociadas a vías de señalización y a la multifuncionalidad.  

•  IDR no conservada: Regiones en la secuencia de aminoácidos donde ni el desorden ni la 

secuencia primaria se conservan. No se asocian a ninguna categoría funcional. 
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Resultados  
 

Análisis de LCRs 
A partir de la búsqueda de LCRs en proteomas completos de 561 bacterias y 82 arqueas, se 

localizaron 435,153 proteínas con LCRs en bacterias y 35,599 proteínas con LCRs en arqueas.  

 

Distribución filogenética de LCRs en Bacteria 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 7: Porcentaje de secuencias simples en bacterias. Los diagramas de caja y bigote muestran el valor mínimo, el 

primer cuartil, el segundo cuartil (la mediana, señalada con una línea negra dentro de cada caja), el tercer cuartil y el valor 

máximo. 
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Las secuencias simples forman parte de los proteomas de todos los phyla de Bacteria, sin 

embargo, cada grupo presenta diferentes porcentajes de LCRs (Fig. 7). Los diagramas de caja y bigote 

permiten explicar el contenido de LCRs en los phyla, al ser una forma óptima de mostrar las 

semejanzas y diferencias entre los datos. Estos gráficos consisten en una caja central dividida en dos 

áreas divididas por una línea vertical (mediana) y otras dos áreas horizontales o bigotes; cada una de 

las cajas engloba el 50 % de los datos y representa la variación en la muestra, por lo que, a mayor 

tamaño, la variación y la desviación estándar (DE) es mayor. Aquellos puntos que se localizan a la 

derecha o izquierda de los bigotes son los valores atípicos (Solano & Rojas, 2005). 

 

Los phyla bacterianos que presentan una mayor proporción de secuencias simples o LCRs, 

son Gemmatimonadetes, Actinobacteria y Deinococcus-Thermus (Fig. 7), como se puede ver con los 

valores de la mediana, que corresponden a los valores más altos de la mediana. Los phyla con 

porcentajes más bajos de LCRs son Synergisetes, Bacteroidetes y Deferribacteres. 

 

La Desviación estándar es una medida que muestra la variación en los porcentajes de las 

LCRs dentro de todos los organismos que conforman cada phylum. El grupo que presenta la mayor 

variación en el contenido de LCRs es Planctomycetes, como se puede apreciar en el valor de la DE 

es 18.48 (Fig. 7 y Anexo II). Los phyla que presentan la menor DE son Tenericutes y Spirochaetes, 

lo que indica que la proporción de secuencias simples en los organismos de estos phyla varía poco.  

 

Los valores de porcentaje mínimo y máximo al interior de cada phylum se aprecian en cada 

extremo de los bigotes, el de la izquierda es el más bajo y el de la derecha el valor más alto. Asimismo, 

los puntos negros representan valores atípicos de la muestra. 

 

Un factor importante para considerar es el número de proteomas que se analizó por phylum, 

el cual difiere en cada caso, lo que podría ser importante al interpretar los diagramas de caja y 

bigote y, por tanto, la abundancia de estas secuencias en cada phyla. 

 

Distribución de LCRs en Archaea 
Los phyla de arqueas que presentan una mayor proporción de secuencias simples o LCRs, 

son Nanohaloarchaeota y Euryarchaeota (Fig. 8). En comparación, Bathyarchaeota y Thaumarchaeota 

presentan el menor porcentaje de LCRs en sus proteomas. Euryarchaeota presenta la mayor variación 

de porcentaje de LCRs, mientras que Thaumarcheota la menor. 
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Figura 8: Porcentaje de secuencias simples en arqueas. Los diagramas de caja y bigote muestran el valor mínimo, el 

primer cuartil, el segundo cuartil (la mediana), el tercer cuartil y el valor máximo. 

 

Tamaño del proteoma vs el porcentaje de LCRs 
 Con el objetivo de indagar si el tamaño del proteoma es directamente proporcional al 

porcentaje de secuencias simples en los proteomas analizados, se realizó un análisis estadístico 

utilizando el coeficiente de correlación de Pearson, que es una medida de la asociación lineal entre 

dos variables y se denota por r. El coeficiente de correlación de Pearson (r) puede tomar un rango de 

valores de +1 a -1. Un valor de 0 indica que no hay asociación entre las dos variables. Un valor mayor 

que 0 indica una asociación positiva, es decir, a medida que aumenta el valor de una variable también 

lo hace el valor de la otra variable. Un valor menor que 0 indica una asociación negativa (Pearson, 

1948; Lane et al., 2013).  

 

 La asociación entre el tamaño del proteoma y el porcentaje de secuencias simples en Bacteria 

y Archaea es positiva, como lo indica el coeficiente de correlación de Pearson (r= 0.33) (Fig. 9). Sin 
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embargo, es una relación lineal ascendente débil. La asociación del porcentaje de LCRs con el tamaño 

del proteoma en Bacteria es r= 0.30, mientras que para Archaea corresponde a r= 0.47. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 9: Asociación entre el tamaño del proteoma vs el porcentaje de secuencias simples en Bacteria y Archaea  

 

 

Clasificación funcional de las secuencias simples 
 De las 435,153 proteínas con LCRs en bacterias, 192,975 se encuentran anotadas 

funcionalmente, mientras que para las 35,599 proteínas con LCRs en arqueas, 15,316 tienen 

anotación. El análisis funcional de las proteínas con secuencias simples o LCRs reveló que tienen un 

sesgo funcional importante (Anexo III y Fig. 10). La mayor proporción de estas pertenece a la 

clasificación funcional de Transporte de membrana, tanto en Archaea como en Bacteria (Fig. 10). 

Sin embargo, un gran número de proteínas con LCRs carecen de asignación funcional.  

 

Además de la abundancia de LCRs en proteínas de membrana, también se aprecia que la 

segunda categoría funcional que prevalece en bacterias y arqueas es la relacionada a Traducción (Fig. 

10), lo que señala la importancia que pueden tener las LCRs en dichas funciones celulares. Las LCRs 

también presentan una alta proporción en enzimas del Metabolismo de carbohidratos y Metabolismo 

de aminoácidos.  
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Figura 10: Categorías funcionales del segundo nivel de los grupos KEGG orthology (KO) de mayor abundancia en las 

proteínas con LCRs. En la parte superior se muestran los valores porcentuales pertenecientes a las categorías funcionales 

más abundantes en Bacteria y en la inferior, de Archaea. 
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 Los phyla que presentan una mayor cantidad de secuencias simples presentan una proporción 

similar de las categorías funcionales más abundantes (Fig. 11), lo que sugiere que la participación de 

las secuencias simples en ciertos procesos celulares se mantiene a lo largo de la Evolución. 

 

 
Figura 11: Funciones más abundantes en los phyla con mayor proporción de LCRs en sus proteomas. Se muestran los 

valores relativos. 

 

Análisis evolutivo de las secuencias simples 
Las secuencias simples forman parte de todos los proteomas de bacterias y arqueas 

analizados, aunque la proporción de LCRs difiere a nivel interespecífico y en el interior de cada 

phylum. Las barras de color azul claro representan los porcentajes de secuencias simples por 

proteoma (Fig.12).  
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Figura 12: Árbol filogenético basado en 16S rRNA. Se muestran los porcentajes de proteínas con LCRs en barras de color 

azul claro. Los proteomas corresponden a bacterias y arqueas. El clado de Archaea esta señalado con un triángulo negro. 

Algunos phyla con altos porcentajes de LCRs están indicados.  

  

 El organismo que presenta la mayor proporción de LCRs en su proteoma es la 

deltaproteobacteria Anaeromyxobacter dehalogenans (53.67 %). El procarionte que presenta menor 

porcentaje de secuencias simples es Aerococcus viridans (0.10 %) del phylum Firmicutes.  



25 
 

Contenido de GC en LCRs 
 El porcentaje de LCRs en los proteomas analizados parece estar relacionado con el contenido 

de GC. El coeficiente de Coeficiente de correlación de Pearson es positivo (r= 0.77) (Fig. 13), es decir 

existe una asociación positiva entre ambos. La asociación del porcentaje de LCRs con el contenido 

de GC en Bacteria es r= 0.78, mientras que para Archaea corresponde a r= 0.62. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 13: Asociación entre el contenido de GC y el porcentaje de LCRs en proteomas de Bacteria y Archaea. 

 

La asociación positiva entre el porcentaje de LCRs y el contenido de GC, se aprecia también 

en la Figura 14, en donde a nivel de Phylum, aquellos con mayor porcentaje de GC (barras de color 

rojo) coinciden con aquellos Phyla con los porcentajes más altos de LCRs (barras de color azul), estos 

son Actinobacteria, Alphaproteobacteria, Deltaproteobacteria, Betaproteobacteria y Euryarchaeota.  
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Figura 14: Árbol filogenético basado en 16S rRNA. Se muestra el contenido de GC en los proteomas en un gradiente de 

color, los valores de GC bajos corresponden a las barras color amarillo, los de valor medio de color naranja y los de 

valores altos de GC en color rojo. También se muestran los porcentajes de proteínas con LCRs en barras de color azul 

claro. Los proteomas corresponden a bacterias y arqueas. El clado de Archaea esta señalado con un triángulo negro. 
Algunos phyla con valores altos de contenido de GC (barras de color rojo) y altos porcentajes de LCRs están indicados.  
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Composición de aminoácidos de LCRs 
El sesgo composicional de los aminoácidos de las secuencias simples reveló que el 

aminoácido más abundante es alanina (A) en Bacteria y Archaea, también glicina (G), leucina (L) y 

valina (V) son frecuentes en ambos dominios celulares (Fig. 15). Sin embargo, es notable que, en las 

arqueas el número de los residuos Asp (D) y Glu (E) es más alto que en las bacterias. La composición 

de aminoácidos también refleja la ausencia de Cys (C), Phe (F), His (H), Ile (I), Met (M), Asn (N), 

Gln (Q), Thr (T), Trp (W) y Tyr (Y).  

 

 
Figura 15: Composición de aminoácidos de las secuencias simples en en las clases funcionales más abundantes 

de proteínas con LCRs en Bacteria y Archaea. 

 

Análisis de IDRs 
A partir de la búsqueda de regiones intrínsecamente desordenadas en proteomas completos 

de 561 bacterias y 82 arqueas, se analizaron aquellas proteínas con IDRs en su secuencia. Utilizando 

el método de consenso en tres predictores de desorden (Fig. 16), se estudiaron aquellas proteínas con 

regiones intrínsecamente desordenadas de longitud igual o mayor a 30 aminoácidos. En total, fueron 

identificadas 76,607 proteínas con IDRs. 
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Es importante considerar que debido a que en este trabajo se realizó el análisis de aquellas 

IDRs con una longitud mayor o igual a 30 aminoácidos, existe la posibilidad de tener falsos negativos, 

ya que podrían haber IDRs de 29 residuos o menor longitud que no fueron considerados. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 16: Resultados del método de consenso de tres predictores para la detección de regiones intrínsecamente 

desordenadas en los proteomas de Bacteria y Archaea. Se muestran los porcentajes de proteínas con IDRs respecto al total 

de las proteínas por dominio celular. 

 

Distribución de IDRs en Bacteria 
Al igual que las secuencias simples, las IDRs se encuentran en todos los proteomas de 

bacterias, y existe una diversidad de abundancia en todos los phyla (Fig. 17).  

 
Los phyla bacterianos que presentan una mayor proporción de regiones intrínsecamente 

desordenadas en sus proteomas son Planctomycetes, Actinobacteria y Gemmatimonadetes (Fig. 17 y 

Anexo IV). En contraste, Dictyoglomi, Thermodesulfobacteria y Aquificae tienen porcentajes bajos 

de IDRs. Notablemente el phylum Deltaproteobacteria presenta la mayor variación de IDRs. Los 

grupos Tenericutes, Thermotogae y Aquificae presentan la menor variación.   
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Figura 17: Porcentaje de regiones intrínsecamente desordenadas en bacterias. Los diagramas de caja y bigote muestran el 

valor mínimo, el primer cuartil, el segundo cuartil (la mediana), el tercer cuartil y el valor máximo. 
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Distribución de IDRs en Archaea 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 18: Porcentaje de regiones intrínsecamente desordenadas en arqueas. Los diagramas de caja y bigote muestran el 

valor mínimo, el primer cuartil, el segundo cuartil (la mediana), el tercer cuartil y el valor máximo. 

 
Las arqueas que presentan la mayor proporción de regiones intrínsecamente desordenadas en 

sus proteomas son Nanohaloarchaeota y Euryarchaeota (Fig. 18 y Anexo IV). Aquellos phyla con 

menor proporción de IDRs son Korarchaeota y Bathyarchaeota. Al igual que con las LCRs, 

Euryarchaeota presenta la mayor variación en los porcentajes de IDRs. 

 

Tamaño del proteoma vs el porcentaje de IDRs 
Con el objetivo de evaluar la relación entre el tamaño del proteoma y el porcentaje de IDRs 

en Bacteria y Archaea, se utilizó el Coeficiente de correlación de Pearson (r). La asociación entre el 

tamaño del proteoma y el porcentaje de regiones intrínsecamente desordenadas en Bacteria y Archaea 
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es positiva (r= 0.31) (Fig. 19). Es importante mencionar que, aunque los valores de r impliquen una 

asociación positiva, es una relación lineal ascendente débil. La asociación del porcentaje de LCRs 

con el tamaño del proteoma en Bacteria es r= 0.31, mientras que para Archaea corresponde a r= 0.64. 

 

 
Figura 19: Asociación entre el tamaño del proteoma vs el porcentaje de regiones intrínsecamente desordenadas en 

Bacteria y Archaea  

 

Clasificación funcional de las IDRs 
El análisis funcional de las proteínas que presentan regiones intrínsecamente desordenadas 

demostró que son abundantes en procesos de Traducción, Transporte de membrana y Replicación y 

Reparación (Anexo V y Fig. 20) en los dos dominios celulares. Es importante mencionar que de las 

76,607 proteínas con IDRs, únicamente 28,959 se encuentran anotadas funcionalmente. 
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Figura 20: Categorías funcionales del segundo nivel de los grupos KEGG orthology (KO) de mayor abundancia en las 

proteínas con IDRs. En la parte superior se muestran los valores porcentuales pertenecientes a las categorías funcionales 

más abundantes en Bacteria y en la inferior, de Archaea. 
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 A nivel de phylum de Bacteria y Archaea, las proteínas con IDRs presentan distintas 

proporciones de desorden (Fig. 21) en las categorías funcionales más abundantes (Fig. 20), a 

diferencia de las LCRs (Fig. 11) que presentan valores similares en sus proporciones.  

 

 

Figura 21: Funciones más abundantes en los phyla con mayor proporción de IDRs en sus proteomas. Se muestran los 

valores relativos. 

 

Análisis evolutivo de las regiones intrínsecamente desordenadas 
 Como se aprecia en el árbol filogenético (Fig. 22), las proteínas con regiones intrínsecamente 

desordenadas forman parte de todos los proteomas de bacterias y arqueas analizados. Las barras de 

color azul rey representan los porcentajes de IDRs por organismo.  
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Figura 22: Árbol filogenético basado en 16S rRNA. Los porcentajes de proteínas con IDRs de 30 o más residuos de 

longitud, se muestran en barras color azul rey. Los proteomas corresponden a bacterias y arqueas. El clado de Archaea 

esta señalado con un triángulo negro. Algunos phyla con altos porcentajes de LCRs están indicados.  

 

El organismo que presenta el porcentaje más alto de IDRs en su proteoma es 

Thermaerobacter marianensis (25.87 %) del phylum Firmicutes. La crenarqueota Sulfolobus 
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solfataricus contiene la menor proporción de desorden (0.46 %). Es importante mencionar que al 

igual que las LCRs (Fig. 12), las IDRs (Fig. 22) presentan altos porcentajes en los phyla 

Actinobacteria, Alphaproteobacteria y Euryarchaeota. 

 

Contenido de GC en IDRs 
 El porcentaje de IDRs en los proteomas analizados parece estar relacionado con el contenido 

de GC en los proteomas (Fig. 23). Aunque el coeficiente de Coeficiente de correlación de Pearson es 

positivo (r= 0.67), la asociación es débil, a diferencia de lo observado en las LCRs (Fig. 13). La 

asociación del porcentaje de IDRs con el contenido de GC en Bacteria es r= 0.69, mientras que para 

Archaea corresponde a r= 0.70. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 23: Asociación entre el contenido de GC y el porcentaje de IDRs en proteomas de Bacteria y Archaea. 

 

La asociación positiva entre el porcentaje de IDRs y el contenido de GC en los proteomas, se 

observa en la Figura 24, en donde aquellos Phyla con los mayores porcentajes de IDRs (barras de 

color azul rey) también presentan los valores más altos de contenido de GC (barras de color rojo), 

estos son Actinobacteria, Alphaproteobacteria, Deltaproteobacteria y Euryarchaeota.  
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Figura 24: Árbol filogenético basado en 16S rRNA. Se muestra el contenido de GC en los proteomas en un gradiente de 

color, los valores de GC bajos corresponden a las barras color amarillo, los de valor medio de color naranja y los de 

valores altos de GC en color rojo. También se muestran los porcentajes de proteínas con IDRs en barras de color azul rey. 

Los proteomas corresponden a bacterias y arqueas. El clado de Archaea esta señalado con un triángulo negro. Algunos 

phyla con valores altos de contenido de GC (barras de color rojo) y altos porcentajes de IDRs están indicados.  
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Composición de aminoácidos de IDRs 
La composición de aminoácidos en las regiones intrínsecamente desordenadas reveló su 

abundancia en Ala (A), Asp (D), Glu (E), Gly (G), Leu (L), Pro (P), Arg (R), Ser (S), Thr (T) y Val 

(V) en bacterias y arqueas (Fig. 25). La Lys (K) es frecuente en la Traducción, mientras que la Gln 

(Q) se encuentra en más categorías funcionales de Bacteria, en comparación con Archaea. Es notable 

la ausencia de Cys (C), Phe (F), His (H), Ile (I), Met (M), Asn (N), Trp (W) y Tyr (Y).  

 

 

Figura 25: Composición de aminoácidos en regiones intrínsecamente desordenadas en las clases funcionales más 

abundantes de proteínas con IDRs en Bacteria y Archaea. 

 

 

Secuencias simples con amplia distribución filogenética 
 La búsqueda de LCRs en proteomas completos de bacterias y arqueas reveló su presencia en 

todos estos (Fig. 12). Sin embargo, únicamente 42 presentan una amplia distribución filogenética 

(Anexo VI), en la Tabla IV se muestran algunos ejemplos. 
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Tabla IV: LCRs con amplia distribución filogenética 

Proteína LCR Posición en la 

secuencia 

Dominio de 

localización 

de la LCR  

Categoría funcional 

ATPasa transportadora 

de arseniato (EC: 

3.6.3.16) 

1)   

 

 

 

2)   

 

N-terminal ArsA_ATPase Procesos celulares y de 

señalización 

 

Chaperona HSP60 
 

C-terminal ninguno Plegamiento, modificación  
y degradación  
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D-aminoácido 

deshidrogenasa (EC: 

1.4.5.1) 

 

N-terminal DAO Metabolismo de 

aminoácidos 

Enolasa (EC: 4.2.1.11)   

 

 

 

Central Enolase_N Metabolismo de 

carbohidratos 

Metiltioribosa-1-fosfato 

isomerasa (EC: 5.3.1.23) 

 

 

Central IF-2B Metabolismo de 

aminoácidos 
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Proteína ribosomal L1 
 

Central Ribosomal_L1 Traducción 

Factor de elongación 

EF-Tu 

 

Central 

 

GTP_EFTU 

 

Traducción 
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Conservación de las LCRs con altos niveles de distribución  
Los alineamientos múltiples de las proteínas con LCRs de amplia distribución filogenética 

permitieron analizar la conservación de las secuencias simples en Bacteria y Archaea. 

Adicionalmente, es posible identificar aquellos motivos de repeticiones de aminoácidos que 

caracterizan a las secuencias simples y determinan su sesgo composicional. A continuación, se 

muestran algunos alineamientos representativos de LCRs. 
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ATPasa transportadora de arseniato 

  

Figura 26: Alineamiento múltiple de las LCRs de la proteína ATPasa transportadora de arseniato. Ambas LCRs 

forman parte del dominio ArsA_ATPase y se localizan en la región N-terminal de la secuencia. Se observa que los 

motivos de repeticiones AA, LL, GG, FF, CC y AA son frecuentes. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. 
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Chaperona HSP60 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 27: Alineamiento múltiple de la LCR de la proteína Chaperona HSP60. La secuencia simple no forma parte de ningún dominio proteínico y se localiza 

en el extremo C-terminal de la secuencia. Los motivos de repeticiones GG, MM y GGM son abundantes. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. 

 

 



44 
 

D-aminoácido deshidrogenasa 
 
  

Figura 28: Alineamiento múltiple de la LCR de la proteína D-aminoácido deshidrogenasa. La secuencia 

simple se encuentra en el dominio DAO y se localiza en el extremo N-terminal de la secuencia. Los 

motivos de repeticiones VV, GGG e II son frecuentes. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. 
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Enolasa 
 

Figura 29: Alineamiento múltiple de la LCR de la proteína Enolasa. La secuencia simple se encuentra en el dominio 

Enolase_N. Los motivos de repeticiones de AAA, son altamente frecuentes. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. 
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Metiltioribosa-1-fosfato isomerasa 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 30: Alineamiento múltiple de la LCR de la proteína Metiltioribosa-1-fosfato isomerasa. La secuencia simple se encuentra en 
el dominio IF-2B. Los motivos de repeticiones de AA y LL, son frecuentes. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. 
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Regiones intrínsecamente desordenadas con amplia distribución filogenética 
 Las regiones intrínsecamente desordenadas forman parte de los proteomas de todos los phyla 

de Bacteria y Archaea (Fig. 22) pero sólo 22 presentan una amplia distribución filogenética (Anexo 

VII); en la Tabla V se muestran algunos ejemplos.  

 

Tabla V: IDRs con amplia distribución filogenética 

Proteína Clasificación de 

IDR 

Posición en la 

secuencia 

Dominio de 

localización de la 

IDR 

Categoría funcional 

Proteína chaperona DnaK 

(HSP70)  

 

1) IDR 

conservada en 

secuencia 

2) IDR 

conservada 

 

1) Central 

2) C-terminal 

 

1) HSP70 

2) HSP70 

 

Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

 

Proteína ribosomal L2 1) IDR 

conservada 

2) IDR 

conservada en 

secuencia 

1) N-terminal 

2) C-terminal 
 

1) Ribosomal_L2 

2) Ribosomal_L2_C 

Traducción 

Proteína ribosomal L3 IDR conservada 

en secuencia 

Central Ribosomal_L3  

 

Traducción 

Proteína ribosomal L4 IDR conservada 

en secuencia 

Central Ribosomal_L4 Traducción 

Proteína ribosomal S3 IDR conservada C-terminal ninguno Traducción 

Proteína ribosomal S4 IDR conservada N-terminal Ribosomal_S4 Traducción 



48 
 

Proteína ribosomal S9 IDR conservada C-terminal Ribosomal_S9 Traducción 

Proteína ribosomal S13 IDR conservada 

en secuencia 

C-terminal Ribosomal_S13 Traducción 

Partícula de reconocimiento 

de señal (EC:3.6.5.4) 

IDR conservada C-terminal SRP_SPB Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

Receptor de la Partícula de  

reconocimiento de señal 

IDR conservada N-terminal ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

Helicasa de RNA DeaD 

(EC:3.6.4.13) 

IDR conservada Central ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

 

 

Conservación de IDRs con altos niveles de distribución 
Los alineamientos múltiples de las regiones intrínsecamente desordenadas de amplia 

distribución filogenética permitieron analizar su conservación en las proteínas de bacterias y arqueas. 

A continuación, se muestran alineamientos representativos de IDRs.  
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Proteína chaperona DnaK (HSP70) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 31: Alineamiento múltiple de la IDR (1) conservada en secuencia de la proteína chaperona DnaK (HSP70). La región intrínsecamente desordenada se encuentra en el dominio 

HSP70. Se identifico una LCR señalada con un recuadro azul claro. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Proteína chaperona DnaK (HSP70)  
 

 

 

 

 

Figura 32: Alineamiento múltiple de la IDR (2) conservada de la proteína chaperona DnaK (HSP70). La región intrínsecamente desordenada se encuentra en el 

dominio HSP70 y también forma parte de la región C-terminal en la secuencia. Se identificaron algunas LCRs, señaladas con recuadros azul claro, que contienen 

motivos de repeticiones de AA y QQ. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Proteína ribosomal L4 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 33: Alineamiento múltiple de la IDR conservada en secuencia de la proteína ribosomal L4. La región intrínsecamente desordenada se encuentra en el dominio 

Ribosomal_L4. Se identificó una LCR, señalada con el recuadro azul claro. Aunque el algoritmo SEG (Wootton & Federhen, 1993) únicamente detecto una LCR, 

se observan varios motivos de repeticiones GG. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Proteína ribosomal S13 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Figura 34: Alineamiento múltiple de la IDR conservada en secuencia de la proteína ribosomal S13. La región intrínsecamente desordenada se encuentra 

en el dominio Ribosomal_S13. Se identificaron algunas LCRs, señaladas con recuadros azul claro, que contienen motivos de repeticiones de AA y QQ. 

Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Partícula de reconocimiento de señal 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 35: Alineamiento múltiple de la IDR conservada de la Partícula de reconocimiento de señal. La región intrínsecamente desordenada se encuentra en el dominio SRP_SPB. Se 

identificaron algunas LCRs, señaladas con recuadros azul claro, que contienen motivos de repeticiones de GGM y MM. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los 

aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Helicasa de RNA DeaD 

 

 

 

 

 

 

Figura 36: Alineamiento múltiple de la IDR conservada de la proteína Helicasa de RNA DeaD. La región intrínsecamente desordenada no se localiza en ningún dominio proteínico. 

Se identificaron algunas LCRs, señaladas con recuadros azul claro, que contienen motivos de repeticiones de RR y RD. Las arqueas se encuentran señaladas en negritas. Los 

aminoácidos cargados se resaltan en color azul rey y rojo. 
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Discusión  

 

Secuencias simples en Bacteria y Archaea 

La asociación entre el tamaño del proteoma y el porcentaje de secuencias simples en Bacteria 

y Archaea (Fig. 9) es débil, lo que sugiere que existe algún factor que determina el sesgo en el 

contenido de LCRs en los procariontes.  

 

Las secuencias simples tienen presencia en todos los proteomas. Gemmatimonadetes es el 

phylum bacteriano con mayor proporción de LCRs en su proteoma, 37.73% de sus proteínas 

contienen secuencias simples, mientras que la bacteria de la categoría “Unclassified Bacteria” 

contiene 11.15% y el phylum Deferribacteres con 12.26% presentan los menores porcentajes (Fig. 7 

y Anexo II).  

 

Los genes que contienen secuencias simples tienden a presentar un alto contenido de GC 

(Albà & Guigó, 2004). Esto también se observó a nivel de proteomas (Fig. 13). Las bacterias de 

Gemmatimonadetes poseen un alto porcentaje de GC: 72.6%; lo que coincide con el segundo phylum 

con mayor cantidad de LCRs, Actinobacteria, el cual se caracteriza por presentar un alto contenido 

de GC en su genoma (Ventura et al., 2007). Las actinobacterias presentan un rango variable de 

porcentajes de secuencias simples, como puede observarse en el valor de desviación estándar (Fig. 7 

y Anexo II); sin embargo, las especies con mayor porcentaje de LCRs presentan altos contenidos de 

GC. Kitasatospora setae tiene el mayor porcentaje de LCRs y un contenido de GC de 74.2%, en 

contraste, Atopobium parvulum, presenta un 45.69% de GC y es una de las actinobacterias con 

menores porcentajes de LCRs (Fig. 14).  

 

Los altos niveles de redundancia de genes que presenta Deinococcus radiodurans (White et 

al., 1999) podrían relacionarse con el alto porcentaje de LCRs en su proteoma, además del alto 

contenido de GC, 67%.  

 

En Archaea se mantiene la relación entre altos contenidos de GC y una gran proporción de 

secuencias simples (Fig. 13 y Fig. 14). Euryarchaeota (Fig. 12 y Anexo II), contiene a la arquea con 

el mayor porcentaje de LCRs, Natrialba magadii cuyo contenido de GC es de 61%, mientras que 

Methanolobus psychrophilus, 44.6% de GC, la euriarqueota con menos secuencias simples. 
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Las arqueas de hábitat halófilo presentan los mayores porcentajes de secuencias simples y 

altos contenidos de GC (60- 70%). No obstante, esta última característica podría estar relacionada 

con presiones selectivas de adaptación al ambiente halófilo y en particular, a la estabilidad del DNA 

y proteínas en respuesta a las condiciones ambientales extremas (Paul et al., 2008).  

 

Las secuencias simples no están restringidas a una categoría funcional, aunque la mayoría se 

puede encontrar en la categoría Transporte de membrana (Fig. 10 y Anexo III). Nuestros hallazgos 

concuerdan con lo encontrado en eucariontes (Sim & Creamer, 2002), donde algunas de las LCRs 

pueden encontrarse en proteínas de señalización asociadas a la membrana y otras forman parte de 

dominios integrales de membrana.  

 

En general, el sesgo composicional de las LCRs (Fig. 15) reveló la ausencia de los 

aminoácidos His y Cys, los dos más abundantes en los sitios activos de las proteínas (Holliday et al., 

2011), así como de aquellos aromáticos Phe, Tyr y Trp, lo cual tiene sentido biológico, ya que una 

secuencia repetitiva de estos aminoácidos seria aberrante en la estructura de una proteína. 

 

En algunos casos, la composición de aminoácidos de las secuencias simples tiende a 

relacionarse con su temporalidad. Se ha reportado que las LCRs en las proteínas más recientes de 

vertebrados son ricas en Ala y Gly, mientras que las más antiguas poseen altos niveles de aminoácidos 

con carga positiva Lys y Arg, lo que implica el efecto de la selección purificadora en su preservación 

(Radó-Trilla & Albà, 2012). 

 

Regiones intrínsecamente desordenadas en Bacteria y Archaea 

Al igual que ocurre con las secuencias simples, el porcentaje de IDRs no se relaciona con el 

tamaño del proteoma (Fig. 19), lo que indica que tienen alguna importancia biológica. El porcentaje 

de IDRs en los proteomas parece estar relacionado con el contenido de GC (Fig. 23 y Fig. 24), 

aquellos Phyla con los mayores porcentajes de IDRs también presentan los valores más altos de 

contenido de GC, esta asociación es similar a la observada en las LCRs (Fig. 14). 

 

Los porcentajes de desorden en el proteoma de los procariontes es variable, el rango varía de 

0.63% en Dictyoglomi a 15.6% en Planctomycetes (Fig. 17 y Anexo IV). Resulta interesante que los 

phyla de hábitats termófilos presentan los menores porcentajes de desorden, Dictyoglomi, 

Thermodesulfobacteria, Aquificae, Thermotogae y Caldiserica. El bajo contenido de IDRs en estos 

phyla puede deberse a una adaptación a condiciones extremas de las altas temperaturas (Burra et al., 
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2010). Sin embargo, existe una excepción, ya que la bacteria con mayor porcentaje de IDRs en su 

proteoma es Thermaerobacter marianensis, un organismo hipertermófilo del phylum Firmicutes.  

 

Como se mencionó anteriormente, el phylum que posee el mayor porcentaje de IDRs es 

Planctomycetes (Fig. 17), lo que coincide con reportes anteriores (Pavlović-Lažetić et al., 2011; Peng 

et al., 2015; Bordin et al., 2018). Se ha sugerido que los altos niveles de proteínas desordenadas en 

Planctomycetes, se relacionan con el desarrollo de sus membranas, lo cual desde una perspectiva 

evolutiva resulta fascinante, ya que los Planctomycetes, que pertenecen al grupo PVC, presentan 

características que no se observan frecuentemente en las bacterias: algunas especies presentan una 

extensa organización de la membrana interna, un sistema de transporte de macromoléculas inusual 

(Bordin et al., 2018), y recientemente se ha descrito la presencia de poros nucleares en la especie 

Gemmata obscuriglobus, los cuales tienen elementos estructurales similares a los poros nucleares de 

eucariontes (Sagulenko et al., 2017). 

 

En Archaea, el phylum con mayor porcentaje de IDRs es Nanohaloarchaeota, con 12.6%, 

mientras que Korarchaeota con 0.68% presenta el menor porcentaje de proteínas desordenadas (Fig. 

15 y Anexo IV). Al igual que ocurre en las bacterias, al parecer los bajos contenidos de IDRs en 

arqueas se relacionan con los hábitats termófilos. Korarchaeota es un phylum de arqueas termófilas; 

Crenarchaeota es el segundo phylum con menor proporción de IDRs en sus proteomas, no obstante, 

en este trabajo solo se analizaron especies termófilas de este último. Lo anterior confirma que uno de 

los factores que originan la baja proporción de IDRs en los organismos es la adaptación a distintos 

ambientes extremos (Xue et al., 2010; Burra et al., 2010). 

 

Nanohaloarchaeota, el phylum con mayor porcentaje de proteínas desordenadas, es un grupo 

de arqueas hiperhalófilas. El hábitat halófilo de Nanohaloarchaea archaeon parece ser otra 

característica de las arqueas con mayores porcentajes de IDRs.  Euryarchaeota es el segundo phylum 

con mayores niveles de IDRs, aunque presenta una gran variación, lo que se puede ver con la 

Desviación estándar (Fig. 18 y Anexo IV). Este grupo contiene especies de diversos hábitats, sin 

embargo, las especies con mayores porcentajes de IDRs son halófilas, algunos ejemplos son:  

Natrialba magadii, Halopiger xanaduensis y Halorubrum lacusprofundi. La dependencia del 

contenido de proteínas desordenadas en organismos de ambientes halófilos puede explicarse debido 

a que estas proteínas pueden ayudarles en la supervivencia en ambientes con altas concentraciones 

de iones en el ambiente (Xue et al., 2010).  
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Por otro lado, las funciones en las que participan las proteínas con regiones intrínsecamente 

desordenadas son principalmente Traducción, Transporte de membrana, así como Replicación y 

reparación (Fig. 20, Fig. 21 y Anexo V). Lo que sugieren dos de las categorías más abundantes, 

Traducción y la Replicación y reparación, es que en la interacción con ácidos nucléicos, las regiones 

y proteínas intrínsecamente desordenadas tienen alguna importancia. Se ha reportado que las regiones 

intrínsecamente desordenadas en proteínas de unión a ácidos nucleicos frecuentemente requieren el 

desorden para sus funciones y regulación (Wang et al., 2016). Las proteínas de unión a RNA son 

ricas en desorden, y la mayor fracción de los residuos desordenados, se localizan en la interfaz de 

unión en contacto directo con el RNA (Varadi et al., 2015). La importancia del desorden también 

subyace en que la clase de proteínas con mayor frecuencia de desorden es la de chaperonas de RNA 

(Tompa & Csermely, 2004). Las proteínas que interactúan con DNA también presentan altos 

contenidos de regiones desordenadas, aunque los dominios proteínicos desordenados que se unen al 

DNA son abundantes en eucariontes, en comparación con los procariontes. 

 

El análisis de la composición de las IDRs (Fig. 25), demostró que son abundantes en los 

aminoácidos promotores de desorden Glu, Pro, Ser y Gln (Olfield & Dunker, 2014); la Lys que 

también pertenece a esa categoria solo es frecuente en Traducción. Los residuos Ala, Asp, Gly, Arg 

y Thr que también presentan una alta frecuencia, son aminoácidos neutrales que pueden estar 

presentes en en regiones ordenadas o desordenadas. Cabe destacar que al igual que en las LCRs, los 

aminoácidos más abundantes en los sitios activos enzimáticos (Holliday et al., 2011), la His y la Cys 

están ausentes, estos también se caracterizan por ser promotores de orden en las proteínas.  

 

LCRs con amplia distribución filogenética 

Los proteomas de las bacterias y arqueas analizadas comparten LCRs, que han preservado su 

sesgo composicional a lo largo de la evolución. En la Tabla IV y Anexo VI se muestran LCRs 

conservadas en Bacteria y Archaea presentes en genes que posiblemente formaban parte del 

complemento génico del LCA, el ancestro de todos los seres vivos.  

 

Lo que define a las secuencias simples, es un sesgo composicional, el cual se refleja en la 

presencia de motivos repetidos señalados en los alineamientos múltiples; no obstante, la divergencia 

a nivel de secuencia primaria y la longitud corta de las secuencias simples, dificultan la detección de 

los motivos repetidos (Andrade et al., 2001).  

 



59 
 

A continuación, se muestra un listado de LCRs conservadas en bacterias y arqueas y la 

importancia que presentan en las proteínas en las que se encuentran. 

 

ATPasa transportadora de arseniato 

Las LCRs forman parte de dominios funcionales, un ejemplo son las que se identificaron en 

la proteína ArsA celulares (Tabla IV y Fig. 26), una ATPasa de la membrana interna de las bacterias. 

La conservación de las secuencias simples en esta proteína demuestra que cumplen funciones 

importantes, ArsA participa en la expulsión del arseniato de las células. Las LCRs conservadas 

forman parte del P-loop, un sitio de unión a Mg2+ (Zhou et al., 2001).  

 

Chaperona HSP60  

Se ha demostrado que las LCRs conservadas en los dos dominios celulares (Tabla IV y Fig. 

27) presentes en el extremo C-terminal de la familia de chaperonas moleculares HSP60 son 

indispensables para su función, ya que la eliminación del extremo C- terminal en GroEL puede 

producir consecuencias desfavorables: en la proteína más abundante de la biósfera, la Rubisco, se 

produce una disminución en la velocidad de plegamiento (Weaver & Rye, 2014); mientras que en la 

proteína verde fluorescente (o GFP, por sus siglas en inglés, Green Fluorescent Protein), el extremo 

C-terminal es indispensables para retener a la GFP dentro del complejo GroEL-GroES (Ishino et al., 

2015). 

 

El extremo C-terminal donde se localiza la LCR, presenta altos niveles de inserciones y 

remociones, y un alto contenido de aminoácidos hidrofóbicos casi ubicuo, caracterizado por muchas 

repeticiones de Gly-Gly-Met.  

 

D-aminoácido deshidrogenasa 

 En la flavoproteína D-aminoácido deshidrogenasa, que cataliza la desaminación oxidativa de 

los D-aminoácidos, también se identificó una LCR conservada en el dominio proteico DAO (Fig. 28), 

lo que indica que una vez que se originan las secuencias simples, pueden asociarse a funciones. La 

enzima cataliza la desaminación oxidativa de los D-aminoácidos y tiene amplia especificidad de 

sustrato. Esta enzima es principalmente activa en D-prolina y, en menor grado, en varios otros D-

aminoácidos como D-alanina, D-fenilalanina y D-serina (He et al; 2011).  
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Enolasa 

Las secuencias simples pueden presentar cualquier tipo de estructura secundaria (Kumari et 

al., 2014). La LCR conservada en la Enolasa (Tabla IV y Fig. 29) conforma una alfa hélice dentro 

del dominio Enolase_N (Kühnel & Luisi, 2001). La estructura secundaria de la secuencia simple, es 

predecible tomando en consideración la alta frecuencia de alaninas en su composición. El residuo Lys 

119 es un contacto clave en la unión a la RNasa E (Chandran & Luisi, 2006). La enolasa es una 

enzima universal que, además de ser clave en los últimos pasos de la glucólisis, forma parte del 

degradosoma de RNA, un complejo multienzimático que interviene en el procesamiento y 

degradación del mRNA (Carpousis, 2007).  El procesamiento del mRNA mediante el degradosoma 

es un antiguo mecanismo que posiblemente se estableció en épocas evolutivas anteriores al LCA, 

cuando “las moléculas de RNA desempeñaban un papel más conspicuo en los procesos celulares” 

(Delaye et al., 2005).  

 

IDRs con amplia distribución filogenética 

Las regiones intrínsecamente desordenadas forman parte de todos los proteomas de bacterias 

y arqueas (Fig. 22). Con el objetivo de conocer aquellas IDRs conservadas y sus posibles funciones 

en la evolución temprana de la vida, se analizaron las IDRs con amplia distribución filogenética en 

Bacteria y Archaea (Tabla V y Anexo VII). A continuación, se muestra un listado de proteínas con 

regiones intrínsecamente desordenadas conservadas en los dos dominios celulares y la importancia 

funcional que presentan.  

  

Proteína chaperona DnaK (HSP70) 

 La chaperona Hsp70, codificada por el gen DnaK, contiene dos IDRs con amplia distribución 

filogenética (Tabla V) que, al igual que las LCRs, forman parte de dominios funcionales. Ambas 

IDRs se localizan en el dominio HSP70; sin embargo, difieren en su clasificación y posición. La IDR 

1 está conservada en secuencia (Fig. 31) y se encuentra dentro del dominio HSP70, mientras que la 

IDR 2, cuya secuencia primaria no se conserva sino solo el desorden, contiene una parte dentro del 

dominio y también abarca el extremo C-terminal (Fig. 32). 

 

 La familia de chaperonas Hsp70 se conoce por ser asistentes de plegamiento de proteínas, sin 

embargo, se ha demostrado que la chaperona Hsp70 también presenta actividad chaperona de RNA 

(Zimmer et al., 2001). La proteína DnaK interactúa con el 16S rRNA y facilita el ensamblaje de la 

subunidad 30S ribosomal y participa en la Biogénesis del Ribosoma (Maki et al., 2002). Los residuos 

de la IDR 1 (Fig. 31) se encuentran conservados en la Hsp70 de mamíferos y corresponden a los sitios 
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de interacción con RNA, lo que sugiere que la IDR 1 es sitio de unión al ácido nucleico, lo que se 

demuestra con la conservación a nivel de secuencia de la región desordenada, ya que aquellas IDRs 

que preservan su secuencia primaria tienden a interactuar con RNA y presentar actividad chaperona 

(Bellay et al., 2011).  

 

 La IDR 2 (Fig. 32 ) que forma parte del extremo C-terminal de la DnaK, contiene residuos 

que presentan un sitio de unión débil, auxiliar para proteínas desnaturalizadas. La asociación débil de 

le región intrínsecamente desordenada promueve ciclos subsecuentes de unión y liberación del 

substrato, esta actividad corresponde a una función frecuente en las IDRs, la de actuar como  flexible 

tether y presentan motivos de aminoácidos que les confieren características de reconocimiento 

molecular; la flexibilidad resultante permite a las regiones participar en múltiples modos de unión 

(Smock et al., 2011), la conservación de la IDR 2 en Bacteria y Archaea, sugiere la antigüedad de 

este fenómeno.  

 

Proteínas ribosomales de la subunidad grande 

La estructura del ribosoma es una ventana hacia el pasado, la universalidad de varios de sus 

componentes, implica que ya estaban establecidos antes de la divergencia de los tres linajes celulares 

(Becerra et al., 2007). En las proteínas ribosomales que corresponden L4, L3y L2, se encontraron 

IDRs conservadas en secuencia en Bacteria y Archaea (Tabla V y Fig. 28).  

 

El orden de ensamblaje del ribosoma, permite asignar una temporalidad relativa a las 

proteínas ribosomales, lo que permite hacer una inferencia sobre la evolución de las IDRs que 

presentan; se han establecido cuatro grupos de antigüedad (Fox, 2010) del más antiguo al más 

reciente: I): L2, L3, L4; II): L22, L23, L24; III): L5, L6, L10, L11, L12, L15 y IV): L1, L13, L14, 

L16, L18, L29, L30.  

 

Es probable que la preservación de IDRs conservadas en secuencia de las proteínas L2, L3 y 

L4, se deba a factores que se relacionen con su temporalidad, diversos autores han propuesto que son 

muy antiguas: i) son las más próximas al sitio de la peptidil transferasa (PTC, por sus siglas en inglés) 

(Worbs et al., 2000; Fox, 2010; Hsiao et al., 2013), uno de los componentes ribonucleotídicos más 

antiguas del ribosoma. ii) las proteínas L3 y L4 son imprescindibles en las primeras etapas del 

ensamblaje de la subunidad grande del ribosoma bacteriano (Timsit et al., 2009; Fox, 2010). iii) 

poseen extensiones no globulares, que cubren la mayor área de la superficie del rRNA en la subunidad 

grande del ribosoma de Haloarcula marismortui (Klein et al., 2004). iv) se unen de manera normal 
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al 23S rRNA en presencia de Mg2+ (Hsiao et al., 2013) y v) tienen, en conjunto con la L15, las 

extensiones más largas y complejas de todas las proteínas ribosomales (Klein et al., 2004).  

 

Un fósil molecular presente en todas las células es el ribosoma, el cual tiene grabado una 

cronología molecular del origen y evolución de las proteínas; los segmentos de las proteínas 

ribosomales revelan la historia del plegamiento de las proteínas a nivel atómico (Hsiao et al., 2013; 

Kovacs et al., 2017), en otras palabras, “las proteínas ribosomales ofrecen una ventana en el tiempo 

cuando las proteínas adquirieron la habilidad de plegarse” (Lupas & Alva, 2017); resulta intrigante 

que la etapa más temprana de las proteínas ribosomales está representada por protopéptidos cortos 

“random coil”, es decir están intrínsecamente desordenados, lo que sugiere que uno de los fenómenos 

más antiguos de las proteínas son los polipéptidos desordenados.  

 

Es posible que las primeras proteínas ribosomales hayan sido pequeños péptidos básicos, 

cuyos vestigios posiblemente forman parte de dominios funcionales de proteínas ribosomales actuales 

(Lazcano et al., 1992). Por lo que podemos inferir, las regiones intrínsecamente desordenadas 

conservadas en Bacteria y Archaea podrían ser vestigios de las proteínas más antiguas. Los primeros 

péptidos adquirieron la habilidad de plegarse resultado de una propiedad emergente de la coevolución 

péptido-RNA (Kovacs et al., 2017; Lupas & Alva, 2017).  

 

Algunos autores han realizado estudios de diversos péptidos de unión a RNA, definidos como 

cadenas de ≤ 30 aminoácidos que carecen de una estructura estable en ausencia del Ácido 

ribonucleico y no obstante, se unen a este de manera específica (Frankel, 2000); estas transiciones de 

desorden a orden están presentes en otros péptidos de unión a RNA y muchos de ellos presentan 

simplicidad en la secuencia (Das & Franklin, 2003).  

 

El análisis de las IDRs conservadas en Bacteria y Archaea (Tabla V), revela una preservación 

a nivel estructural de componentes peptídicos antiguos del ribosoma. Asimismo, la simplicidad 

representada por los motivos de repeticiones presentes en la secuencia de aminoácidos (Fig. 33), 

sugiere el papel del deslizamiento de la polimerasa en etapas evolutivas tempranas.  

 

Proteínas ribosomales de la subunidad pequeña 

Todas las proteínas de la subunidad pequeña del ribosoma presentan extensiones no 

globulares o IDRs, con excepción de la S4 y S15 (Peng et al., 2015). Algunas IDRs fueron 
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identificadas en las proteínas ribosomales S4, S3, S9 y S13 (Tabla V y Fig. 34), cuya distribución 

universal permite inferir que formaban parte del proteoma del LCA.  

 

Se ha establecido una temporalidad de las proteínas ribosomales de la subunidad pequeña 

(Shajani et al., 2011) que van del más antiguo al más reciente: I): S4, S7, S8, S15, S17; II): S9, S13, 

S19 y III): S2, S3, S5, S10, S11, S12, S14. En la subunidad pequeña del ribosoma, la distribución y 

conservación de las IDRs, sugiere que no se relacionan con la temporalidad de las riboproteínas y 

probablemente la evolución de estas es de un carácter más flexible, a diferencia de las proteínas en la 

subunidad grande. 

 

Las proteínas S9 y S13 (Fig. 34) incrementan la estabilidad del ribosoma, sin embargo, no 

son indispensables para que la traducción funcione (Peng et al., 2015). Las riboproteinas S9  y S13 

están en contacto con el tRNA (Yusupov et al., 2001). La IDR en la proteína S4, pertenece al tipo de 

desorden conservado (Tabla V) y la secuencia es conservada solo por dominio celular, esto sugiere 

que son divergencias y su origen es posterior al LCA. La proteína ribosomal S3 contiene una IDR 

conservada y de manera extraordinaria, presenta una alta abundancia de secuencias simples (Anexo 

VI y VII) y una de las LCRs más largas, de 162 aminoácidos de longitud en la bacteria Conexibacter 

woesei . Es posible que la presencia de LCRs en la proteína S3 se deba a que es una proteína ribosomal 

perteneciente a la etapa III de la temporalidad relativa, es decir, es más reciente que las demás 

riboproteínas, lo cual coincide con que las secuencias simples tienden a disminuir con el tiempo (Toll-

Riera et al., 2012) . 

 

Partícula de reconocimiento de señal  

La partícula de reconocimiento de señal (SRP) es un complejo ribonucleoproteínico que 

transporta las proteínas membranales y de secreción a las membranas celulares en procariontes y 

hacia el retículo endoplásmico rugoso en eucariontes. Se identificaron IDRs conservadas en dos 

proteínas del complejo, una IDR en la Partícula de reconocimiento de señal y otra en el Receptor de 

la Partícula de reconocimiento de señal. 

 

Todas las células transportan proteínas con la partícula de reconocimiento de señal, pero los 

únicos componentes universales son las proteínas SRP, llamada Ffh en bacterias y SRP54, su 

homóloga en arqueas, unidas a las hélices 5 y 8 del SRP RNA. Estos llevan a cabo el reconocimiento 

de la secuencia señal, la interacción con el ribosoma y con el receptor de SRP (Egea et al., 2008; 



64 
 

Hainzl & Sauer-Eriksson, 2015), lo que sugiere que estos procesos son los más antiguos de todo el 

complejo SRP.  

 

En la IDR conservada (Fig. 35) en el extremo C-terminal de las proteínas Ffh y SRP54 se 

identificaron LCRs, lo que permite proponer que ambas estaban presentes en el LCA. El dominio M 

y los residuos de su extremo C-terminal son esenciales en la interacción con la secuencia señal. En 

su conformación libre, es decir no unido a la secuencia señal, el dominio M de la SRP54 se define 

solo por sus hélices αM1- αM5, el finger loop, el GM linker y los residuos del extremo C-terminal 

están desordenados. Las regiones desordenadas del dominio M en su conformación libre 

corresponden al GM linker: Met 303 - Ile 318, finger loop: Lys 346 - His 364 y el extremo C- terminal: 

Lys 431- Gly 451 (Hainzl & Sauer-Eriksson, 2015). En el momento que la SRP se une a la secuencia 

señal, es comunicado al dominio NG, lo que produce la interacción con el SR; esta unión ocasiona 

cambios conformacionales en el dominio M, causando que el GM linker, el finger loop y los residuos 

del extremo C-terminal se plieguen. Este cambio estructural de desorden a orden es evolutivamente 

relevante, ya que provee una capacidad estructural en los componentes que reconocen la secuencia 

señal; estas IDRs son promiscuas y podrían reconocer diversas secuencias señal debido a su 

plasticidad estructural (Keenan et al., 1998; Hainzl & Sauer-Eriksson, 2015).  

 

Las LCRs pertenecen al extremo C-terminal del dominio M de las proteínas Ffh y SRP54. 

Este es importante en la unión del SRP con la secuencia señal (Hainzl & Sauer-Eriksson, 2015) (Fig. 

35) y varía mucho en longitud (Keenan et al., 1998), pero presenta muchas repeticiones de motivos 

MM y GGM. La metionina es muy abundante en estas secuencias simples, un aminoácido hidrofóbico 

cuya cadena lateral flexible confiere plasticidad en el sitio de unión a la secuencia señal (Keenan et 

al., 1998); otro aminoácido abundante es lisina, lo que sugiere que sea una región de unión a RNA, 

que se comprueba por la interacción de los residuos del extremo C-terminal del dominio M con el 

rRNA. Los motivos de repeticiones GGM, también son característicos en la IDR de las chaperonas 

moleculares HSP60 (Fig. 27), lo cual indica que este aporta una flexibilidad inherente a estas regiones 

terminales.  

 

La IDR conservada del Receptor de la Partícula de reconocimiento de señal (Tabla V) se 

localiza en el extremo N-terminal. La partícula de reconocimiento de señal (SRP) primero reconoce 

la secuencia de señal N-terminal de proteínas nacientes y luego interactúa con el receptor de SRP.  
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Debido a que las IDRs del dominio M están conservadas en los dos grupos celulares es muy 

probable que el cambio conformacional de desorden a orden que ocurre en la partícula de 

reconocimiento de señal, sea un mecanismo universal, lo que implica que: 1) este cambio estructural 

es antiguo y estaba presente en LCA, 2) la presencia y conservación de la LCR (Fig. 35) dentro de la 

IDR, sugiere la importancia del deslizamiento de la polimerasa en la generación de partes funcionales 

en las proteínas. 

 

 

DEAD-box RNA helicasas 

Se identificó una IDR conservada en el extremo C- terminal de la helicasa DeaD  (Tabla V y 

Fig. 36), la cual interviene en la biogénesis de la subunidad grande del ribosoma, en la iniciación de 

la traducción y en el ensamblaje del degradosoma “cold shock” (Redder et al., 2015). Aunque la IDR 

no presenta ningún motivo conservado, la alta proporción de Lys y Arg, aminoácidos con carga 

positiva en las extensiones de las DEAD-box helicasas analizadas, sugiere que se unen al RNA 

(López-Ramírez et al., 2011), de manera no específica (Rudolph & Klostermeier, 2009).  

 

Las proteínas DEAD-box son helicasas de RNA, ATP dependientes que forman parte del 

proteoma de todos los seres vivos e intervienen en varios procesos centrales en el metabolismo del 

RNA (López-Ramírez et al., 2011). La relación directa de las DEAD helicasas con el RNA, sugiere 

que tenían importancia durante el mundo de RNA/proteínas y su temporalidad antecede a la 

divergencia de los dominios celulares (Delaye et al., 2005). 

 

Relación entre LCRs e IDRs 

Se encontraron diversos motivos de repeticiones y LCRs en las IDRs, lo que sugiere que 

posiblemente hayan evolucionado a partir de expansión de repeticiones. La inestabilidad genética de 

las regiones genómicas de repeticiones, en combinación con la naturaleza permisiva estructural de las 

IDRs, tiende a incrementar la cantidad de desorden en la evolución (Tompa, 2003). 

 

La mayoría de los homopolímeros, secuencias simples compuestas por un solo aminoácido, 

se localizan en regiones intrínsecamente desordenadas (Albà et al., 2007). Es importante mencionar 

que las regiones desordenadas no siempre presentan una baja complejidad en la secuencia primaria 

(Romero et al., 2001; Tompa & Kovacs, 2010). 
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Las diferencias en longitud de LCRs e IDRs de los extremos terminales en chaperonas 

HSP60, DEAD-box helicasas de RNA, la partícula de reconocimiento de señal y algunas 

riboproteínas, caracterizadas por una elevada cantidad de repeticiones, indica que las secuencias 

simples tienden a extender la secuencia de las proteínas (Ellegren, 2004; Radó-Trilla & Albà, 2012), 

en general se ha observado una tendencia a originarse en esas regiones terminales (Toll-Riera & Albà, 

2013).  

 

Aquellas IDRs que interaccionan con ácidos nucleicos presentan una frecuencia alta de 

argininas y lisinas. La elevada proporción de glicinas en IDRs de unión a RNA es frecuentemente 

favorecida por su flexibilidad conformacional (Fournier et al., 2010). Se ha propuesto que ciertas 

repeticiones de aminoácidos, como Arg-Gly-Gly y Arg-Ser se encuentran en proteínas de unión a 

RNA y su estructura desordenada y baja complejidad en la secuencia, posiblemente fueron 

fundamentales en proteínas muy antiguas (Fornerod, 2012).  

 

La contribución de las secuencias simples en el origen de genes 

En la comprensión del origen de genes durante la evolución temprana de la vida siempre 

habrá incertidumbre. Es probable que las polimerasas primitivas, al igual que las actuales, 

inevitablemente tuvieran como característica el deslizamiento de la polimerasa, proceso que puede 

generar secuencias simples en el material genético y consecuentemente, en proteínas (Becerra et al., 

2002). Es importante mencionar que el deslizamiento de la polimerasa no siempre genera baja 

complejidad o repeticiones en la secuencia (V. Valdés, comunicación personal).  

 

Aún si el deslizamiento de la polimerasa careciera de cualquier implicación en la formación 

de los primeros genes, es un mecanismo que ocurre constantemente en las células durante la 

replicación del DNA.  

 

En el surgimiento de una secuencia simple, pueden ocurrir dos posibles eventos: que las 

repeticiones por sí mismas, no presenten alguna función inicial, se produzcan mutaciones puntuales 

y la huella de lo simple desaparezca con el tiempo, entonces la región repetitiva actuará como materia 

prima para nuevas funciones; si por el contrario, el sesgo composicional resulta beneficioso, 

probablemente la selección purificadora actuará y mantendrá la secuencia simple, reteniendo la huella 

en sus motivos de repeticiones (Sim & Creamer, 2004; Radó-Trilla & Albà, 2012; Radó-Trilla, 2013). 
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Las proteínas de origen reciente contienen una mayor proporción de secuencias simples que 

las proteínas antiguas, lo que sugiere que las LCRs contribuyen al origen de nuevos genes (Toll-Riera 

et al., 2012). Además de la baja complejidad en la secuencia (Toll-Riera et al., 2012), los genes 

nuevos tienden a ser estructuralmente desordenados (Kersting et al., 2012; Bornberg-Bauer et al., 

2015; Basile et al., 2017; Wilson et al., 2017), lo que les confiere promiscuidad y la capacidad de 

unión a diversos substratos; estas regiones actúan como un buffer, presentando altas tasas de mutación 

(Tokuriki & Tawfik, 2009). 

 

La simplicidad o baja complejidad en la secuencia también se presenta en los nuevos 

dominios o nuevas regiones en las proteínas y existe una propensión a encontrarse en el dominio N-

terminal de la proteína (Toll-Riera & Alba, 2013). 

 

Se ha considerado que los genes nuevos han sido cruciales en las innovaciones evolutivas 

adaptativas. Las LCRs son fuente de variación genética (Radó-Trilla, 2013), al igual que las IDRs; 

resulta interesante que las clases de proteínas cuyas funciones y mecanismos moleculares pueden ser 

acoplados a procesos adaptativos, tienden a presentar un contenido de porcentaje más alto de IDRs, 

entre las clases principales se encuentran los factores de transcripción, membrana nuclear, dominios 

de unión al DNA (coordinación del Zn), factores de defensa, virulencia y enfermedades y unión a 

RNA (Nilsson et al., 2011).  

 

El papel de las LCRs e IDRs en la evolución temprana de la vida 

La preservación de algunas secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas en 

Bacteria y Archaea (Tabla IV y Tabla V), sugiere su presencia en el proteoma del último ancestro 

común (LCA). La presencia de secuencias simples en proteínas ancestrales, implica que el 

deslizamiento de la polimerasa es un mecanismo antiguo. 

 

Algunas LCRs e IDRs conservadas tienen importancia en la estructura y función de las 

proteínas donde se encuentran: en dominios funcionales, en segmentos que unen a los dominios 

proteicos y en extremos terminales, sugiere que pudieron tener un papel importante en la evolución 

temprana de la vida, contribuyendo al aumento del tamaño del genoma, origen de genes y a la 

variación genética y materia prima (Becerra et al., 2002). 

 

Las proteínas tienen una temporalidad relativa, esto permite establecer una polaridad de las 

LCRs dentro de las proteínas; aquellas conservadas en los dos dominios celulares que interactúan con 
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RNA, son más antiguas que las que lo hacen con DNA (Delaye & Lazcano, 2000). En el mundo de 

RNA/proteínas, aquellas secuencias simples que presentaban una composición de aminoácidos 

básica, pudieron haber contribuido en la estabilización de las conformaciones del RNA necesarias 

para funciones catalíticas, replicativas o estructurales. La conservación de LCRs en la Proteína 

ribosomal L1 y de IDRs en la Chaperona HSP70, en proteínas ribosomales y en DEAD- box helicasas 

de RNA, sugieren que tuvieron un aporte durante esa etapa temprana; una evidencia adicional, es el 

incremento de la actividad ribozímica mediante la asociación con un péptido corto rico en lisinas y 

de composición simple (AAKK) (Bergstrom et al., 2001).  

 

El nacimiento de las proteínas donde el RNA era el protagonista, sugiere que sus primeras 

funciones eran estructurales y se relacionaban en mayor medida con la estabilización del RNA, 

actuando como chaperonas de RNA (Csermely, 1997; Poole et al., 1998; Delaye & Lazcano, 2000; 

Tompa & Csermely, 2004). “Es altamente improbable que las primeras proteínas fueran enzimas 

complejas con una actividad catalítica exquisita y finamente establecida” (Delaye & Lazcano, 2000). 

Posteriormente, una vez establecido un “andamio” comenzaron a tener actividad catalítica. Se han 

descrito asociaciones entre proteínas que no requieren de un plegamiento específico ni de la 

interacción específica de residuos, éstas solo se originan mediante la atracción entre cargas opuestas 

y pueden formar complejos estables y dinámicos (Borgia et al., 2018); es probable que este tipo de 

asociación sea antiguo. 

 

Es posible que los primeros genes codificantes, fueran altamente repetitivos, como resultado 

de la expansión de repeticiones. Conforme fueron adquiriendo periodicidades más largas, adoptaron 

una estructura secundaria de hélices alfa y hojas beta (Ohno & Epplen, 1983), sin embargo, la 

presencia de LCRs dentro de IDRs demuestra que también dan lugar a regiones desordenadas.  

 

Las secuencias simples, demuestran que solo se requiere un pequeño número de aminoácidos 

para hacer proteínas con funciones importantes, lo que sostiene la teoría de que las primeras proteínas 

codificadas genéticamente tenían LCRs (Poole et al., 1998).  Posiblemente, los aminoácidos de esos 

polipéptidos estaban conformados por aminoácidos tempranos, de acuerdo con las teorías de la 

temporalidad de los aminoácidos, se ha descrito que los polipéptidos más antiguos tienden a ser más 

desordenados (Trifonov, 2009; Di Mauro et al; 2012).  

 
Uno de los métodos para el estudio del mundo de RNA/proteínas, es el análisis de virus con 

genomas de RNA, utilizando la naturaleza de su material genético como modelo (Jácome et al., 2015; 
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Campillo-Balderas et al., 2015). Las IDRs se encuentran en la nucleocápside de virus de RNA 

pertenecientes a las familias Flaviviridae y Coronaviridae, donde interactúan directamente con el 

RNA y le ayudan a adoptar su conformación funcional, además de actuar como chaperonas de RNA, 

incrementar la actividad de ribozimas y habilitar el apareamiento de las cadenas del RNA (Zuñiga et 

al., 2007; Nagy et al., 2008); otras IDRs son abundantes en la maquinaria de replicación de los 

paramyxovirus (Communie et al., 2014), al igual que ocurre con las LCRs en la proteína gp120 del 

virus VIH que proveen variabilidad y materia prima para generar nuevas funciones (Velasco et al., 

2013) lo que indica que el surgimiento de secuencias simples pudo haber incrementado el tamaño de 

los genomas primitivos de RNA (Poole et al., 1998; Velasco et al., 2013).  

 

Las secuencias simples también pudieron haber tenido importancia en la generación de 

proteínas de unión a membrana. La abundancia de LCRs en la categoría funcional de transporte de 

membrana (Fig. 10) y la conservación de ATPasas en los dos dominios celulares indica que que es 

probable su presencia en etapas evolutivas tempranas. Más aun, se ha reportado que pequeños 

oligopéptidos sintéticos de baja complejidad en su composición (Leu-Ser-Ser-Leu-Leu-Ser-Leu) 

(Lear et al., 1988), los cuales pudieron haberse producido en condiciones primitivas y son lo 

suficientemente largas para abarcar la fase hidrocarbonada de las bicapas lipídicas, tienen 

permeabilidades y tiempos de vida similares a los de los canales selectivos de protones y al receptor 

de acetilcolina. 

 

El deslizamiento de la polimerasa parece tener una tendencia que acumula el número de 

secuencias simples a lo largo de la evolución, ya que son abundantes en todos los seres vivos. 

 

El estudio de secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas conservadas en 

Bacteria y Archaea, permite indagar acerca del papel que tuvieron en etapas tempranas de la evolución 

biológica; debido a que la causa de su conservación es por motivos funcionales y estructurales, quizá 

en la actualidad, no se aprecie la contribución del deslizamiento de la polimerasa y la huella de 

repeticiones en las proteínas se difumine con el transcurso del tiempo. 
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Conclusiones 
Las secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas forman parte de los 

proteomas de Bacteria y Archaea.  La proporción de secuencias simples en los procariontes parece 

estar relacionada con el contenido de GC en los genomas y es mayor su prevalencia en comparación 

con las IDRs en los phyla de Bacteria y Archaea. Las IDRs son abundantes en los organismos 

halófilos y presentan bajos porcentajes en termófilos. El análisis de la secuencia primaria en LCRs e 

IDRs, reveló un sesgo composicional no azaroso y la frecuente localización de secuencias simples 

dentro de regiones intrínsecamente desordenadas, sugiere alguna relación evolutiva entre ambos. La 

conservación de aquellas que presentan una alta distribución filogenética, sugiere su posible presencia 

en el complemento génico del último ancestro común (LCA por sus siglas en inglés). En el mundo 

de RNA/proteínas, aquellas secuencias simples y regiones intrínsecamente desordenadas que 

presentaban una composición de aminoácidos básica, pudieron haber contribuido en la estabilización 

de las conformaciones de RNA catalíticas, replicativas o estructurales, lo cual es sugerido por la 

conservación de LCRs en la riboproteína L1 y las IDRs conservadas en proteínas ribosomales 

antiguas y en DEAD-box helicasas de RNA, por lo que es posible inferir ambos fenómenos han estado 

presentes en los proteomas de los seres vivos desde la evolución temprana de la vida. 
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Anexos 

 

Anexo I) Algoritmo SEG  

 

Descripción  
SEG es un algoritmo que divide a la secuencia en dos tipos: segmentos de baja y alta complejidad. 

Las regiones de baja complejidad representan “regiones con un sesgo composicional”. El sesgo se 

basa en la composición de los residuos, no necesariamente en las repeticiones o periodicidades en la 

secuencia. Permite localizar secuencias simples desde homopolímeros a regiones no globulares de las 

proteínas.  

 

Formato de entrada  
En formato FASTA, pueden ser una secuencia o varias.  

 

Sinópsis  
seg sequence [ W ] [ K(1) ] [ K(2) ] [ -x ] [ options ]  

 

Parámetros  
La búsqueda de segmentos de secuencias simples utiliza tres parámetros, los cuales pueden ser 

especificados en la línea de comandos seguidos del nombre del archivo y antes de las opciones; van 

en el siguiente orden:  

 

1) Longitud de la ventana del disparador [W]: Representa a la longitud de la ventana inicial de 

búsqueda y debe representar un entero mayor a cero. El valor default es 12  

2) Complejidad del disparador [K1]: Es la complejidad máxima de una ventana inicial en unidades 

de bits; debe ser de un número entre cero (para la búsqueda de las secuencias más simples) a 4.322 

bits (log [base2] 20) para secuencias de aminoácidos. El valor default es 2.2 bits  

3) Complejidad de la extensión [K2]: La complejidad máxima de la extensión de una ventana en 

unidades de bits. Solamente valores mayores que K1 son efectivos en extender ventanas adicionadas. 

El intervalo posible de valores es similar al de K1. El valor default es 2.5 bits.  

 

 

El algoritmo SEG tiene dos estados:  
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i) La primera etapa identifica segmentos aproximadas de baja complejidad en bruto. La búsqueda se 

basa en los parámetros W, K2 (1) y K2 (2). Las ventanas disparadoras son definidas, incluyendo a las 

ventanas sobrelapantes, de longitud W y complejidad menores a K1.  La “Complejidad” se define 

como la ecuación (3) de Wootton y Federhen (1993). Cada ventana disparadora es extendida en un 

contig (segmento en bruto) en ambas direcciones, por la fusión con las ventanas de extensión, que 

son ventanas sobrelapantes de longitud W y complejidad menor o igual a K2.  

ii) La segunda etapa es la optimización local de cada segmento identificado en la etapa anterior. Cada 

segmento es reducido en un segmento de baja complejidad, el cual puede ser el segmento en bruto 

completo, aunque generalmente es una subsecuencia. La subsecuencia óptima tiene el valor menor 

de la probabilidad P (0) de la ecuación 5 de Wootton y Federhen (1993).  

 
Opciones  
Se colocan después de los parámetros en la línea de comandos  

 

Opción  Descripción  

-a  
Salida para los segmentos de alta y baja complejidad en un archivo con formato FASTA, como un 

sistema de entradas separadas con líneas principales.  

-c  
[caracteres por línea] Número de caracteres por línea de salida. El valor estándar es 60. Otros 

caracteres, tales como el número de residuos, son adicionales.  

-h  
Salida solamente a los segmentos de alta complejidad en un archivo con formato FASTA, como un 

sistema de entradas separadas con líneas principales.  

-l  
Salida solamente a los segmentos de baja complejidad en un archivo con formato FASTA, como un 

sistema de entradas separadas con líneas principales.  

-m  
[longitud] Longitud mínima en residuos para un segmento de alta complejidad. El valor estándar es 0. 

Segmentos cortos son fusionados con segmentos de baja complejidad adyacentes.  

-o  
Muestra todos los sobrelapamientos, segmentos de baja complejidad disparados independientemente. 

Éstos son fusionados por estandarización.  

-q  

Produce un formato de salida con la secuencia en bloques numerados con marcas que ayudan a contar 

los residuos. Los segmentos de baja y alta complejidad están en minúsculas y mayúsculas, 

respectivamente.  

-t  

[longitud] Parámetro de la “longitud máxima de ajuste”. El valor estándar es 100. Éste controla el 

espacio de la búsqueda (y el tiempo de la búsqueda) durante la optimización de segmentos crudos. 

Por default, las subsecuencias de 100 residuos o más, de menor longitud que el segmento crudo son 
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omitidas de la búsqueda. Este parámetro se puede aumentar para dar una búsqueda más extensa si los 

segmentos crudos son más largos que 100 residuos.  

-x  

Opción que enmascara las secuencias de amino. Cada secuencia de entrada es representada por una 

sola secuencia de la salida en formato FASTA con las regiones de baja complejidad, sustituidas por 

cadenas con caracteres “x”.  

 

Anexo II) LCRs en phyla de Bacteria y Archaea 

Phylum N Media Desviación 
estándar 

Mediana Mínimo Máximo 

Bacteria       

Gemmatimonadetes 2 37.74 11.17 37.74 29.83 45.64 

Actinobacteria 75 32.61 9.11 33.20 7.56 50.42 

Deinococcus-Thermus 7 27.60 11.97 31.10 5.56 37.04 

Chloroflexi 8 22.90 7.22 25.76 10.95 30.39 

Betaproteobacteria 41 24.27 8.75 24.90 4.30 42.37 

Acidobacteria 6 23.10 2.90 23.95 19.47 26.39 

Armatimonadetes 1 23.30 NA 23.30 23.30 23.30 

Alphaproteobacteria 65 22 7.09 22.12 0.57 37.56 

Planctomycetes 6 26.70 13.48 21.98 14.61 50.79 

Thermodesulfobacteria 1 20.05 NA 20.05 20.05 20.05 

Unclassified Terrabacteria 

group 

1 18.54 NA 18.54 18.54 18.54 

Verrucomicrobia 5 20.62 6.23 18.15 15.09 29.29 

Dictyoglomi 1 17.57 NA 17.57 17.57 17.57 

Other proteobacteria 1 17 NA 17 17 17 

Fibrobacteres 1 17 NA 17 17 17 

Deltaproteobacteria 32 22.32 11.25 16.59 9.88 53.68 

Chrysiogenetes 1 15.56 NA 15.56 15.56 15.56 

Aquificae 5 14.57 7.78 15.51 1.37 20.41 

Tenericutes 2 15.46 4.13 15.46 12.54 18.38 

Spirochaetes 6 16.81 4.42 15.32 11.73 22.70 

Elusimicrobia 1 15.06 NA 15.06 15.06 15.06 

Fusobacteria 6 14.81 2.80 14.72 10.52 17.89 
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Gammaproteobacteria  96 16.21 6.94 13.92 1.45 42.61 

Epsilonproteobacteria 8 13.75 2.49 13.77 10.40 18.06 

Cyanobacteria 19 15.58 6.65 13.03 10.19 38.45 

Firmicutes  80 13.68 5.66 12.69 0.10 53.33 

Caldiserica 1 12.58 NA 12.58 12.58 12.58 

Chlorobi 7 12.60 0.89 12.47 11.19 13.80 

Nitrospirae 3 12.73 2.29 12.28 10.70 15.21 

Thermotogae 8 13.58 4.96 12.22 7.79 22.87 

Synergistetes 4 12.66 2.30 11.81 11.01 16.01 

Bacteroidetes 56 13.13 4.30 11.60 9.55 29.09 

Deferribacteres 4 12.26 2.78 11.44 9.95 16.22 

Unclassified Bacteria 1 11.15 NA 11.15 11.15 11.15 

Archaea       

Nanohaloarchaeota 1 17.67 NA 17.67 17.67 17.67 

Euryarchaeota 57 17.26 6.14 15.52 9.19 29.68 

Korarchaeota 1 15.29 NA 15.29 15.29 15.29 

Crenarchaeota 15 16.81 4.29 14.98 11.61 24.02 

Lokiarchaeota 1 12.39 NA 12.39 12.39 12.39 

Thaumarchaeota 5 13.58 3.97 11.70 9.32 17.92 

Bathyarchaeota 1 6.82 NA 6.82 6.82 6.82 

 

Anexo III) Clasificación funcional de LCRs 

Functional categories of LCRs in Bacteria 
Function % 
Membrane transport        20.618 
Translation         6.451 
Amino acid metabolism       6.290 
Carbohydrate metabolism        5.853 
Replication and repair       5.497 
Energy metabolism        4.797 
Signal transduction        4.149 
Cellular community - prokaryotes      4.117 
Folding, sorting and degradation      4.091 
Metabolism of cofactors and vitamins     3.978 
Enzyme families        3.776 
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Cell motility        3.084 
Function unknown        3.078 
Glycan biosynthesis and metabolism      2.712 
Lipid metabolism        2.208 
Nucleotide metabolism        2.047 
Transcription         1.807 
Transport and catabolism       1.619 
Metabolism of other amino acids     1.493 
Metabolism of terpenoids and polyketides     1.154 
Xenobiotics biodegradation and metabolism      1.130 
Cell growth and death      1.112 
Unclassified: Energy metabolism       1.056 
Biosynthesis of other secondary metabolites     1.038 
Unclassified: Transport        0.950 
Prokaryotic defense system       0.751 
Unclassified: Structural proteins       0.742 
Unclassified: Protein processing       0.713 
Unclassified: Replication and repair      0.502 
Unclassified: Others        0.495 
Environmental adaptation        0.406 
Unclassified: Carbohydrate metabolism       0.303 
Unclassified: Cell growth       0.287 
Unclassified: Cofactor metabolism       0.283 
Unclassified: Signaling proteins       0.277 
Membrane trafficking        0.198 
Unclassified: Amino acid metabolism      0.182 
Signaling molecules and interaction      0.148 
Unclassified: Glycan metabolism       0.137 
Unclassified: Lipid metabolism       0.116 
Unclassified: Cell motility       0.105 
Unclassified: Secondary metabolism       0.104 
Unclassified: Transcription        0.076 
Unclassified: Translation        0.040 
Unclassified: Nucleotide metabolism       0.026 
Unclassified viral proteins       0.002 

 

Functional categories of LCRs in Archaea 
Function % 
Membrane transport    16.804 
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Translation     9.072 
Amino acid metabolism   8.380 
Energy metabolism    7.479 
Carbohydrate metabolism    5.686 
Replication and repair   5.512 
Metabolism of cofactors and vitamins 5.318 
Function unknown    5.243 
Folding, sorting and degradation  4.725 
Cellular community - prokaryotes  3.555 
Cell motility    2.908 
Nucleotide metabolism    2.549 
Signal transduction    2.490 
Enzyme families    2.330 
Transport and catabolism   2.156 
Transcription     1.773 
Unclassified: Energy metabolism   1.753 
General function prediction only  1.743 
Lipid metabolism    1.733 
Prokaryotic defense system   1.409 
Metabolism of terpenoids and polyketides 1.285 
Metabolism of other amino acids 1.280 
Unclassified: Transport    1.135 
Xenobiotics biodegradation and metabolism  1.061 
Biosynthesis of other secondary metabolites 1.051 
Unclassified: Replication and repair  0.936 
Glycan biosynthesis and metabolism  0.931 
Cell growth and death  0.876 
Unclassified: Protein processing   0.533 
Unclassified: Cofactor metabolism   0.408 
Drug resistance    0.388 
Unclassified: Signaling proteins   0.363 
Unclassified: Others    0.339 
Environmental adaptation    0.334 
Unclassified: Transcription    0.304 
Membrane trafficking    0.294 
Unclassified: Carbohydrate metabolism   0.194 
Unclassified: Translation    0.194 
Unclassified: Lipid metabolism   0.144 
Unclassified: Cell motility   0.139 
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Unclassified: Secondary metabolism   0.110 
Signaling molecules and interaction  0.095 
Unclassified: Amino acid metabolism  0.085 
Unclassified: Cell growth   0.075 
Unclassified: Structural proteins   0.055 
Unclassified: Glycan metabolism   0.010 
Unclassified: Nucleotide metabolism   0.010 

 

Anexo IV) IDRs en phyla de Bacteria y Archaea 

Phylum N Media Desviación 
estándar 

Mediana Mínimo Máximo 

Bacteria       

Planctomycetes 6 15.59 4.38 13.76 11.98 23.97 

Actinobacteria 75 12.05 3.53 12.08 4.69 20.93 

Gemmatimonadetes 2 9.64 0.77 9.64 9.10 10.18 

Armatimonadetes 1 7.97 NA 7.97 7.97 7.97 

Acidobacteria 6 8.18 1.38 7.96 6.66 10.48 

Alphaproteobacteria 65 6.96 2.07 6.82 1.34 11.57 

Betaproteobacteria 41 6.36 2.07 6.08 3.42 13.41 

Chloroflexi 8 5.80 1.92 6.02 2.22 8.09 

Cyanobacteria 19 5.55 1.69 5.67 2.33 9.16 

Unclassified Terrabacteria 

group 

1 5.54 NA 5.54 5.54 5.54 

Nitrospirae 3 4.64 3.15 5.53 1.13 7.24 

Fibrobacteres 1 5.43 NA 5.43 5.43 5.43 

Deltaproteobacteria 32 8.40 6.40 5.36 1.25 25.34 

Verrucomicrobia 5 5.65 1.76 4.84 3.72 7.81 

Chrysiogenetes 1 4.63 NA 4.63 4.63 4.63 

Other proteobacteria 1 4.61 NA 4.61 4.61 4.61 

Gammaproteobacteria 96 4.89 2.20 4.32 1.83 13.77 

Firmicutes  80 4.23 2.97 3.86 0.69 25.87 

Deinococcus-Thermus 7 5.38 3.20 3.80 2.62 11.68 

Chlorobi 7 2.97 1.07 3.52 1.44 3.95 

Spirochaetes 6 4.23 2.89 3.47 1.26 9.74 
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Bacteroidetes 56 3.53 2.84 2.87 1.69 22.41 

Unclassified Bacteria 1 2.77 NA 2.77 2.77 2.77 

Elusimicrobia 1 2.61 NA 2.61 2.61 2.61 

Epsilonproteobacteria 8 2.61 1.38 2.13 1.21 5.17 

Synergistetes 4 2.29 1.14 1.95 1.34 3.93 

Fusobacteria 6 2.23 0.99 1.92 1.25 4.05 

Tenericutes 2 1.57 0.27 1.57 1.38 1.76 

Deferribacteres 4 1.54 0.75 1.37 0.90 2.53 

Caldiserica 1 1.07 NA 1.07 1.07 1.07 

Thermotogae 8 0.99 0.34 1.02 0.49 1.48 

Aquificae 5 1.03 0.35 0.95 0.66 1.60 

Thermodesulfobacteria 1 0.69 NA 0.69 0.69 0.69 

Dictyoglomi 1 0.63 NA 0.63 0.63 0.63 

Archaea       

Nanohaloarchaeota 1 12.68 NA 12.68 12.68 12.68 

Euryarchaeota 57 7.63 7.68 3.27 0.56 25.02 

Thaumarchaeota 5 2.96 1.10 3.22 1.44 4.32 

Lokiarchaeota 1 1.49 NA 1.49 1.49 1.49 

Crenarchaeota 15 1.24 0.50 1.23 0.47 2.46 

Bathyarchaeota 1 0.92 NA 0.92 0.92 0.92 

Korarchaeota 1 0.69 NA 0.69 0.69 0.69 

 

Anexo V) Clasificación funcional de IDRs 

Functional categories of IDRs in Bacteria 
Function % 
Membrane transport     13.271 
Translation      11.413 
Replication and repair    10.255 
Folding, sorting and degradation   8.123 
Cell motility     5.443 
Enzyme families     5.406 
Signal transduction     4.639 
Carbohydrate metabolism     4.310 
Cellular community - prokaryotes   4.260 
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Transcription      2.963 
Amino acid metabolism    2.790 
Function unknown     2.581 
Glycan biosynthesis and metabolism   2.504 
Energy metabolism     2.315 
Nucleotide metabolism     2.021 
Metabolism of cofactors and vitamins  1.894 
Drug resistance     1.737 
Transport and catabolism    1.683 
Cell growth and death   1.334 
Unclassified: Structural proteins    1.042 
Prokaryotic defense system    1.024 
Lipid metabolism     0.961 
General function prediction only   0.942 
Unclassified: Replication and repair   0.860 
Unclassified: Protein processing    0.756 
Metabolism of other amino acids  0.616 
Unclassified: Energy metabolism    0.579 
Unclassified: Others     0.501 
Unclassified: Cell growth    0.444 
Xenobiotics biodegradation and metabolism   0.442 
Biosynthesis of other secondary metabolites  0.400 
Metabolism of terpenoids and polyketides  0.318 
Unclassified: Signaling proteins    0.284 
Unclassified: Carbohydrate metabolism    0.275 
Unclassified: Transcription     0.269 
Unclassified: Cell motility    0.183 
Signaling molecules and interaction   0.169 
Unclassified: Glycan metabolism    0.158 
Environmental adaptation     0.152 
Unclassified: Cofactor metabolism    0.142 
Unclassified: Transport     0.134 
Membrane trafficking     0.114 
Unclassified: Secondary metabolism    0.097 
Unclassified: Amino acid metabolism   0.070 
Unclassified: Translation     0.070 
Unclassified: Lipid metabolism    0.042 
Unclassified: Nucleotide metabolism    0.011 
Unclassified viral proteins    0.003 
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Functional categories of IDRs in Archaea 
Function % 
Translation     12.507 
Replication and repair   9.167 
Membrane transport    9.057 
Amino acid metabolism   7.546 
Carbohydrate metabolism    5.815 
Metabolism of cofactors and vitamins 5.410 
Energy metabolism    4.950 
Folding, sorting and degradation  4.928 
Function unknown    4.271 
Cell motility    3.745 
Cellular community - prokaryotes  3.406 
Nucleotide metabolism    3.329 
Transcription     3.209 
Signal transduction    2.847 
Enzyme families    2.322 
Transport and catabolism   2.300 
Xenobiotics biodegradation and metabolism  1.369 
Lipid metabolism    1.358 
Metabolism of other amino acids 1.325 
Unclassified: Replication and repair  1.194 
General function prediction only  0.964 
Unclassified: Energy metabolism   0.964 
Biosynthesis of other secondary metabolites 0.920 
Metabolism of terpenoids and polyketides 0.909 
Prokaryotic defense system   0.909 
Cell growth and death  0.690 
Glycan biosynthesis and metabolism  0.548 
Unclassified: Protein processing   0.548 
Unclassified: Others    0.526 
Membrane trafficking    0.504 
Drug resistance    0.361 
Unclassified: Transcription    0.340 
Unclassified: Cofactor metabolism   0.296 
Environmental adaptation    0.285 
Unclassified: Signaling proteins   0.252 
Unclassified: Translation    0.208 



90 
 

Unclassified: Carbohydrate metabolism   0.186 
Unclassified: Amino acid metabolism  0.175 
Unclassified: Transport    0.131 
Unclassified: Cell motility   0.088 
Unclassified: Cell growth   0.077 
Unclassified: Structural proteins   0.033 
Unclassified: Glycan metabolism   0.022 
Unclassified: Lipid metabolism   0.011 

 

Anexo VI) LCRs con amplia distribución filogenética  

Proteína LCR Posición en 

la 
secuencia 

Dominio de 

localización de 
la LCR 

Categoría 

funcional 

Galactoquinasa (EC 

2.7.1.6) 

ggkllgaggg

g 

Central GHMP_kinases_

C  

Biosíntesis y 

metabolismo del 

glicanos 

Cisteína sintasa (EC 

2.5.1.47)  

gigtggtimgt

g 

Central PALP Metabolismo de 

aminoácidos 

S-adenosilhomocisteína 

hidrolasa (EC 3.3.1.1) 

aaaaiaaa Central AdoHcyase Metabolismo de 

aminoácidos 

Aldehído deshidrogenasa aavaaaraaq

pa 

N-terminal Aldedh Metabolismo de 

aminoácidos 

D-aminoácido 

deshidrogenasa 

vvvigggivg N-terminal DAO Metabolismo de 

aminoácidos 

Homoserina quinasa (EC 

2.7.1.39) 

aaaivaayaaa

dallpa 

Central GHMP_kinases_

N 

Metabolismo de 

aminoácidos 

Metiltioribosa-1-fosfato 

isomerasa 

gapaigaaaaf

g 

Central IF-2B Metabolismo de 

aminoácidos 

Glicina deshidrogenasa 

(EC 1.4.4.2) 

ggggpgagp

vgv 

Central ninguno Metabolismo de 

aminoácidos 

Shikimato 

deshidrogenasa (EC 

1.1.1.25) 

gaggaaraaa

wa 

Central Shikimate_DH Metabolismo de 

aminoácidos 
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Treonina deshidratasa gggglaagiai

a 

Central PALP Metabolismo de 

aminoácidos 

Treonina sintasa (EC 

4.2.3.1) 

sasaaayaara Central PALP Metabolismo de 

aminoácidos 

Aconitato hidratasa (EC 

4.2.1.3) 

glgvvgwgv

gg 

Central Aconitase Metabolismo de 

carbohidratos 

Biotin carboxilasa kaaaggggkg

mkk 

Central CPSase_L_D2 Metabolismo de 

carbohidratos 

Enolasa (EC 4.2.1.11) aaaraaaasa Central Enolase_N Metabolismo de 

carbohidratos 

Oxidorreductasa piruvato 

ferredoxina 

(flavodoxina), subunidad 

beta 

ggdgdgfgig

lg 

Central TPP_enzyme_C Metabolismo de 

carbohidratos 

Cobalto-precorrin-5B 

metiltransferasa (EC 

2.1.1.195) 

tgacataatka

a 

N-terminal CbiD Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 

Proteína bifuncional 

CoaBC de  

biosintesis de la 

Coenzima A (EC 

4.1.1.36; EC 6.3.2.5) 

aalaadadarg

ad 

Central DFP Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 

Magnesio quelatasa (EC 

6.6.1.1) 

llddhlvdvll

d 

Central Mg_chelatase Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 

Nicotinato fosforibosil 

transferasa (EC. 6.3.4.21) 

eellelvelevr

ell 

Central GTP_EFTU Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 

Proteína de biosíntesis de 

tiamina ThiC (EC 

4.1.99.17) 

iagaiggalaa

ayga 

Central ThiC_Rad_SAM Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 
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Descarboxilasa de la 

familia UbiD 

vvfdddvdvq

dv 

Central UbiD Metabolismo de 

cofactores y 

vitaminas 

Subunidad A de la 

glicerol-3-fosfato 

deshidrogenasa 

iiigggatgagi

a 

N-terminal DAO Metabolismo de 

lípidos 

Chaperona HSP60 ggdmdgmg

gmggmm  

C-terminal ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

Chaperona DnaJ aagggfgdag

fgggfdf 

Central Ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

Chaperona DnaK 

(HSP70) 

1) 

qaiyaaaqaa

qqsapa 

2) 

anaaagaapa

gepapg 

1) Central 

2) C-

terminal 

ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

Partícula de 

reconocimiento de señal 

qmsqgmgg

gmmgsm 

Central ninguno Plegamiento, 

modificación y 

degradación 

ATPasa transportadora de 

arseniato  

1)vggkggvg

kttt 

2)laaalglraa

ea 

N-terminal ArsA_ATPase Procesos celulares 

y de señalización 

Proteína de división 

celular FtsZ 

tagegggtgtg

ga 

Central Tubulin Replicación y 

reparación 

Proteína ribosomal S3 gsgrgrggnrr

grgdrpdrggr

rr 

C-terminal ninguno Traducción 

Proteína ribosomal L1 anaeaakaag

a 

Central Ribosomal_L1 Traducción 
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Alanina - tRNA ligasa 

(EC 6.1.1.7) 

aeaaggrggg

rea 

Central DHHA1 Traducción 

Factor de elongación Tu 

(EF-Tu) 

eellelvelevr

ell 

Central GTP_EFTU Traducción 

Subunidad A de la 

glutamil-tRNA (Gln) 

amidotransferasa A 

 (EC 6.3.5.7) 

ggssggsaas Central Amidase Traducción 

Histidina quinasa CheA 

de transducción de 

señales 

adagcgaagd

aaaa 

Central ninguno Transducción de 

señales 

Glutamato metilesterasa 

(EC 3.1.1.61) 

aakatpvtata

a 

Central ninguno Transducción de 

señales 

Bomba ABC, subunidad 

de membrana interna 

ggilgvllggil Central FtsX Transporte de 

membrana 

Transportador ABC llleapdllll Central ABC_tran Transporte de 

membrana 

Proteína de los canales 

mecanosensibles 

ggavgvglgl

gl 

Central MS_channel Transporte de 

membrana 

Transportador de 

membrana 

gfllgltgagg

g 

N-terminal TauE Transporte de 

membrana 

Transportador de 

membrana 

gggagigagl

gagia 

Central ninguno Transporte de 

membrana 

CoA-disulfuro reductasa 

(EC 1.8.1.14) 

vggvaggasv

aa 

N-terminal Pyr_redox_2 
 

Proteína de fusión 

multifuncional [H-hidrato 

deshidratasa ADP-

dependiente ;  

NAD (P) H-hidrato 

epimerasa ] (EC 

4.2.1.136; 5.1.99.6) 

aavlaveaavr

a 

Central Carb_kinase 
 

 

Anexo V) IDRs con amplia distribución filogenética  
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Proteína Clasificación de 
IDR 

Posición 
en la 
secuencia 

Dominio de 
localización de 
la IDR 

Categoría 
funcional 

Fumarato liasa IDR conservada en 

secuencia 

C-terminal ninguno Metabolismo 

de 

aminoácidos 

Formato deshidrogenasa 

subunidad alfa (EC 

1.2.1.2) 

IDR conservada C-terminal ninguno Metabolismo 

de 

carbohidratos 

Nitrito reductasa (EC 

1.7.2.1) 

IDR conservada en 

secuencia 

Central ninguno Metabolismo 

de energía 

RNA polimerasa, 

subunidad beta (EC 

2.7.7.6)  

IDR conservada C-terminal ninguno Transcripción 

Proteina chaperona 

DnaK (HSP70) 

1) IDR conservada 

en secuencia 

2) IDR conservada 

1) Central 

2) C-

terminal 

1) HSP70 

2) HSP70 

Plegamiento, 

modificación 

y degradación 

Helicasa de RNA DeaD 

(EC:3.6.4.13) 

IDR conservada Central ninguno Plegamiento, 

modificación 

y degradación 

Partícula de  

reconocimiento de señal 

IDR conservada C-terminal SRP_SPB Plegamiento, 

modificación 

y degradación 

Proteína TatA 

translocasa sec-

independiente 

IDR conservada C-terminal MttA_Hcf106 Plegamiento, 

modificación 

y degradación 

Receptor de la Partícula 

de  

reconocimiento de señal 

IDR conservada N-terminal ninguno Plegamiento, 

modificación 

y degradación 

Helicasa de DNA ATP-

dependiente  (EC 

3.6.4.12) 

IDR conservada Central ninguno Replicación y 

reparación 
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Proteina RecA 

(Recombinasa A) 

IDR conservada C-terminal ninguno Replicación y 

reparación 

Proteína ribosomal L2 1) IDR conservada 

2) IDR conservada 

en secuencia 

1) N-

terminal 

2) C-

terminal 

1) 

Ribosomal_L2 

2) 

Ribosomal_L2_

C 

Traducción 

Proteína ribosomal S13 IDR conservada en 

secuencia 

C-terminal Ribosomal_S13 Traducción 

Proteína ribosomal S3 IDR conservada C-terminal ninguno Traducción 

Proteína ribosomal L3 IDR conservada en 

secuencia 

Central Ribosomal_L3  Traducción 

Proteína ribosomal L4 IDR conservada en 

secuencia 

Central Ribosomal_L4 Traducción 

Proteína ribosomal S4 IDR conservada N-terminal Ribosomal_S4 Traducción 

Proteína ribosomal S9 IDR conservada C-terminal Ribosomal_S9 Traducción 

Transportador ABC de 

hierro / manganeso / 

zinc, proteína de unión 

al sustrato 

IDR conservada Central ZnuA Transporte de 

membrana 

Subunidad YbbK de la 

proteasa de membrana 

de la familia estomatina 

/ prohibitina  

IDR conservada C-terminal ninguno Transporte de 

membrana 

Transportador de 

cationes 

IDR conservada C-terminal ninguno Transporte de 

membrana 

Deshidrogenasa/ 

reductasa SDR de 

cadena corta 

IDR conservada C-terminal ninguno 
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