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RESUMEN 

En este trabajo se compararon, primero por separado las 

secuencias disponibles de la cadena a de la triptofano sintasa, 

treonina sintasa, treonina deshidratasa y serina deshidratasa, y 

luego entre ellas. Se pudo comprobar así su origen monofilético, 

lo que implica que estas cuatro enzimas dependientes de fosfato 

de piridoxal, e involucradas en la biosíntesis de aminoácidos, 

provienen de un sólo gen ancestral del cual se originaron a 

través de varias duplicaciones génicas. Este resultado apoya la 

hipótesis de una enzima ancestral con poca especificidad por su 

sustrato. 

Se construyó un árbol filogenético con secuencias de la 

cadena .B de la triptofano sintasa, al cual se le puso raíz 

utilizando como grupo externo la treonina sintasa de Bacillus 

subtilis. Este árbol discrepa de los árboles universales usando 

las secuencias de genes parálogos de las FoF 1-ATPasas y de los 

factores de elongación. Estas diferencias probablemente se deben 

a varios eventos de transferencia horizontal de genes, lo cual 

implica que estas moléculas no sean las adecuadas para inferir 

filogenias de organismos. Estas enzimas dependientes de fosfato 

de piridoxal presentan un reloj molecualr lento, lo que 

dificultad su utilización como marcadores filogenéticos. 

1

RESUMEN

En este trabaje se cempararen. primere per separade las

secuencias dispenibles de la cadena B de la triptefane sintasa.

treenina sintasa. treenina deshidratasa v serina deshidratasa, y

lueqe entre ellas. se pude cemprebar así su erigen menefilótice.

le que implica que estas cuatre enzimas dependientes de fesfatc

de piridezal, e invelucradas en la biesintesis de amineacides.

previenen de un sóle gen ancestral del cual se eriginaren a

traves de varias duplicacienes eenicas. Este resultade apeva la

hipótesis de una enzima ancestral cen peca especificidad per su

sustrate.

Se censtruvó 'un arbel filegenótice cen secuencias de la

cadena B- de- la 'triptefane› sintasa. al cual se le puse raiz

utilizande ceme erupe eirterne la treenina sintasa de Hacillus

subtilis. Este arbel discrepa de les arbeles universales usande

las secuencias de genes paráleqes de las Feel-ATPasas v de les

facteres de elengación. Estas diferencias prebablemente se deben

a varies eventes de transferencia berizental de genes, le cual

implica que estas meleculas ne sean las adecuadas para inferir

filegenias de ereanismes. Estas enzimas dependientes de fesfate

de piridenal presentan un relej melecualr lente, le que

dificultad su utilización ceme mercaderes filegenétices.
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METODOLOGIA 

Las secuencias dsiponibles de la cadena B de la triptof ano 

sintasa, de la treonina sintasa, la treonina deshidratasa y la D­

serina deshidratasa de los tres linajes celulares existentes se 

obtuvieron a partir de búsquedas en los bancos de genes de la 

Facultad de Ciencias, (UNAM) y del Instituto de Biotecnología UNAM en 

Cuernavaca, Morelos. Algunas secuencias adicionales se consiguieron 

bibliograficamente. La secuencia de Zea mays fue propocionada por 

Thomas Mills de la Universidad de Houston, EEUU (comunicación 

personal); Las secuencias fueron obteinidas del Gene Bank en DNA y 

aminoácidos. Las secuencias de DNA fueron traducidas a amonoácidos 

con ayuda de progamas de computadora Las secuencias fueron 

comparadas por COJllPUtadora en las tenainales del Laboratorio de 

Microbiologia de la Facultad de Ciencias. Para ello, se utilizaron 

programas comerciales con algoritmos que permiten realizar los 

alineamientos de las secuencias, principalmente el Fastp de Lipman y 

Pearson (Lipman, 1985) y el Clustal (Higgins and Sharp, 1988, 1989). 

Las secuencias se compararon una por una contra el resto, y también 

se realizaron alineamientos múltiples para estudiar el grado de 

similitud con cada una de ellas. A partir de estos resultados, se 

decidió sí existe o no homólogia entre las proteínas estudiadas, 

usando los criterios de Doolittle (1989), y se construyó un árbol 

filogenético en base a los porcentajes de similitud de las cadenas B 

de la triptofano sintasa, con ayitda de programas de computadora. De 

esta manera se espera comprender, como evolucionó este grupo de 

enzimas biosintéticas dependientes de fosfato de pirodoxal 
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Las secuencias dsipenibles de la cadena B de la triptofano

sintasa, de la treonina sintasa, la treenina deshidratasa y la th

serina deshidratasa de los tres linajes celulares existentes se

obtuvieron a partir' de búsquedas en les. bancos de genes de la

Facultad de Ciencias, [UNAM] v del Instituto de Biotecnología UNAM en

Cuernavaca, Morelos. Algunas secuencias adicionales se consiguieron

bibliegraficamente. La secuencia de 1-e__a_ _¡_aï__s_ fue propocionada per

Thomas Hills de la Universidad de Houston, EEUU '(comunicación

personalì; Las secuencias fueren ebteinidas del Gene Bank en DNA v

aminoácidos. Las secuencias de DNA fueron traducidas a amonoácidos

con ayuda de progamas de computadora . Las secuencias fueren

comparadas por computadora en las terminales del Laboratorio de

Microbiologia de la Facultad de Cüencias. Para ello. se utilizaron

programas comerciales con. algoritmos que permiten realizar los

alineamientos de las secuencias. principalmente el Eåstp de Lipman y

Pearson (Liplan, 1985) Y el Clustal Ifliggins and Sharp, 1988, 1989].

Las secuencias se compararon una por una contra el resto. y también

se realizaron -'alineamientos múltiples para estudiar el grade de

similitud con cada una de ellas. A partir de estos resultados. se

decidió si existe o no homologia entre las proteinas estudiadas.

usando los criterios de Doelittle {19s9), Y se construyó un árbol

filogenético en base a los porcentajes de similitud de las cadenas 3

de la triptofano sintasa, con ayuda de programas de computadora. be

esta manera se espera comprender, como evolucionó este grupo de

enzimas biosintéticas dependientes de fosfato de piredoxal .
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Tabla 3. Secuencias de la cadena a de ia triptofano slntasa 

Orgar.¡s10 Linaje celular Referencia 

!scbericbia coli l!ubac.J Bum y Yanof&ky, 1981 

G Salt-0nella typbimiu1 (Bubac. J Hyde ~ !!,. 1988 
R 
A Pseudomas putidt ilubtc. J lberly y Cmford, 1989 

" Pseudo1onas aeruginosa 11ub1c. J Hadero y Crawford, 1986 

caulobacter crecentus Uubac.) Ross y Winkler, 1988 

G Brmbacteriu1 lactofenentua llubac.) Matsui et al. 1986 
R 
A Bacillus subtilis IBubac. J Pmot, 1987 ------
" Bacillus stearotbmopbilus l lubac J Ishmta. 1989 

La;tobacil!us :asei (lubac.) 11tori et al. 1990 

Tbems thempbilus (lubac.J loym y rurukm. 1989 

Ketbanococcus vo i tae (Arque.) Sibol y Henriquet, 1m 

Ketbanobacteriu1 (Arque.) leile et tl.1991 
tileflOa U tot roehi CUI 

Halofmx vol=anii ------ (Arque.) Laa et al. 1990 

Saccharo1yces cerevisiae (Euca.) Zalkin y Yanofsky, 1982 

Reurospora crassa llUCl. j Pratt y DeKoss, 1988 

Cropinus cinereus IBm.) Skrzynia ~ !!_. 1989 

Arabidops:s thaiiana (luca. J Berlyn, 1989 

Zn uys (Bue a. l Kills T.' COI. per. 

Tabla 3. Secuencias de la cadena E de la triptaíaau aiataaa

ürganasaa

Escherichia cali

:n¦¦I"n-an

ãaliqggija Eïiligariul

Paaudanaaaa patida

Paauduaanaa aeruqinoaa

+ caulohaater cracentua

Braaahacaariua laca'IT-1 _ aiarlantul fllubac.-

Linaja aaluìar

lluhac.I

(lahac.fi

jlubac.

-jlflhlc. i

|jIa1aac._|

_. † .H __.\'

:I¦""|na
aacilìaa snhtiìia Iflllhit. :|

Bacillui gtaaratherlaphilua Ilflhaai

- iaaaabaciliul caaai

'__ ƒfiaraaa ataflafihilua

lathaaacaccna vaìaaa

lathanabactariul
taariaautatraghícul

Halafarax vaìaanií

Saaçharplïcea cereviaiaa

Iauraapara crasaa

traginua cinaraus

arahidaçazs taaìiaaa

EEE Eìïå

¦Irhac.¦

[Inhac.]

IÄIHHE-I

Iarque.1

Ilrm- I

IInca.ì

IIaca.¦

IIuca.¦

{laca.}

IlUca.I

Rafaìaacla

Burns ï ïanaflìï, 1939

Hyde §§_aI. lila

lharla 1 traafarfl, lia!

Hadaru 3 Eralfarfl, liai

lala 1 Hiatlar. 198!

aaaaua 55 aa. aaaa
Pltint, 1!!!

Iahiuata. låaå

aaaara 55 al. aaaa
Iafaaa 1 lurulaaa. 19!!

aihaì 1 Haariquaa. ¡Sai

aaila 55 ¿;.1aa1

Lan 55 al. laãfl

Ialtia 1 Iaaafakï. 1932

Pratt 1 Dalaaa, liaa

alraïnia 55 al. 15!!

aarlïn. laaa

Milla 1.. cal. per.
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Tabla l. secuencias de la treonm mtasa 

Organ1s10 Lin1je celular Refmnm 

1scher1ch11 coli !IUbac. ! Pmot et al. 1983 

BrevibacterlUI lactofenentu1 ilubac. I Malulbres et al. 1988 

Bacillus subtilis (lubac. I Pmot, 1986 -----
Saccbaro1yces cerensiae iluca. I Ali y Rognes, 1990 

Tabla 5. Secuencias de la treonina desbidratm 

organis10 Linaje celular Referencia 

Ratus .!!'. 11uca. l Noda et al. 1988 

Smbuo1yces cerevuiae iluca. l . lielland·Brand E E. 1984 

Sallonella typb11uri111 (lubac. l Taillon et al. 1988 

lscbericbia coli (lubac.} Datta et al. 1987 

Tabala 6. Secuencias de la serina deshidratan 

o~ganim Liuje celular Referencia 

~.!!'· l!uca. I OgmEE· 1988 

Ho10 sapiens (luca. 1 ogmEE· 1989 

Saccharo1yces cerevisue tinca.) Seufert, 1990 

lscbmctiia coli (lubac. l Scbiltz y Scb1itte11. 1981 

Secuencias de aunoacidos de la tnptofano sintasa cadena 8 !Tabla 31, treonina sintasa Tabala 41, treon1na 
deshidrasatm (Tabla 51 y serna desbisdratasa !Tabla 61 disponibles en el bauco de genes de Eubacterias l!ubac. 1, de 
arqueobacterias (Arque.} y eucariontes (!uca. I 

115

iahia I. aecceaciaa de la treanica aintaaa

ürgaaiela iinafe caIíÍÍf` Ieïerencia

¡¦cher1ci1iaìì.i; iEi|hac.! Parlat ìI:_-IE. lili

Bcecihacteriua lactcferientll ítuhac.| Ha1u|hrea_§j_ai. iia!

aacillua cubtilie |¦cbac.i raraat. llai

äaccaaccalcea cereaieiaa iIaca.¦ aaa 1 ìnqaea. 1550

Tabla 5. ãecueaciae de la treunila fleahiflrataaa

ürganiaia linaje caIa1ar leierelcia

iatua cp. rluca.I lada cc al. lili

aacchacalïcea careeiaiae *¦aca.¦ , lieìlaafl-EcaaE_5}_al. 15!!

Sallanella caphiaurial labac.i Taillca et ai. lila
_- .__ ìì

|aaaa1=a1a¿~_1_1 ':na=.1 ` encara _g. no

Tahala E. iecueuciae de la serina daahidrataea

arguiala al 1 Tfíaje calma* lalereacia

latas ali. ¦Iuca.¦ Dgavaìcìl. lilll

En Iagianl iIacI.| ügnaitìl. lil!

Saccharalfcea ceraaieiaa flaca ¦ Eeaiert 1990

lacharicaia ¿aii iIaha:.i :chili: 1 achlittea. iaai

Secuencias de alincacidca de la tciptcfauc aiucaaa cadena H ¡Tabla 31, creatina eincaea Tahala ii, Lraanina
dechidraeataaa ¡Tabla Si ï eerica deehiadracaea fïabia El disponibles en el banca de genes de luhacteriaa iIuhac,}, de
arqcenhactarial Ilrque.I ï eucaricacec ¦Iuca.I
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RESULTADOS 

En primer lugar se alinearon por separado las secuencias 

disponibles de cada una de las cuatro enzimas, i.e., cadena B de la 

triptofano sintasa, treonina sintasa, treonina deshidratasa y serina 

deshidratasa (Fig. 2-5, Matrices 1-4). 

TRIPTOFANO SINTASA B 

TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMh 
TRPBMv 
TRPBHV 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMV 
TRPBMh 
TRPBHV 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

50 
M-------------------------------------------------
MAASGTSATFRASVSSAPSSSSQLTHLKSPFKAVKYTPLPSSRSKSSSFS 

M-------DGKFGK-----------------------------------­
MKCNTK-------------------------------------------­
MSA----------------------------------------------­
MLT-----------------------------------LPD-------FP 
HY-----------------------------------------------­
HE------------------------ ------------- -----------
H------------------------------KTLNETTQQSTRA------
MTEKENLGG---------------STLLPAY-------------------
MT----S--YRNG------------------------------------­
MT----QSQYRPG-------------------------------------
HNAPAKPNDYSAY-------------------------------------
------------------------TTLLNPY-------------------
------------------------TTLLNPY-------------------

100 
----------------------QRPDAMGRFG-RFGGKYVTETLMHALTE 
VSCTIAKDPPVLMAAGSDPALWQRPDSFGRFG-KFGGKYVPETLMHALSE 
----LHGTIPK------------------RFG-EFGGQYVPEALMDCLSE 
----ENHKHPI------------------RFG-DFGGQYVPEALHACLRE 
---GVENILPA------------------RFG-QFGGQYVPESLVDALAE 
--C----------------------DKNGYFG-EFGGQYIPEVLKPAVEE 
---------------------------DGKFG-KYGGIFVPELLIPALEE 
---------------------------DGKFG-DYGGQYVPEALMPAIEE 
L-----------------------PDARGRFG-PYGGRYVPETLIPALEE 
----------------------PYPNEIGRYG-DFGGKFVPETLMQPLDE 
----------------------RVPNEHGRFG-DFGGKFVPETLHLPLEE 
----------------------------GRYGKDFGGQYIPETLHTELEK 
------------------------------FG-EFGGQFVAESLLPALDQ 
------------------------PDAKGLFG-GFGGQYVAETLHPLILD 
------------------------PDANGLFG-SFGGRY"AETLMPLVLD 
------------------------PDAEGRFG-GFGGRYVAETLMPLVLD 
------------------------------FG-EFGGMYVPQILMPALRQ 
------------------------------FG-EFGGMYVPQILMPALNQ 

RESULTADOS

En primer lugar se alinearon por separado las secuencias

disponibles de cada una de las cuatro enzimas, i.e., cadena B de la

triptefano sintasa, treonina sintasa. treonina deshidratasa y serina

deshidratasa (Fig. 2-5, Matrices 1-si.

TRIPTDFANO SINTASÄ H
50

TRPBH2
TRPBAt
TRPBNc
TRPBSc
TRPBCC
TRPBHh
TRPBHv
TRPBHV
TRPBTH
TRPBBs
TRPBEa
TRPBLG
TRPEHr
TRPBPa
TRFBPp
TRPBCI
TRPBEc
TRPBSt

TRPBM2
TRPBAt
TRPBNc
TRPBsc
TRPBCc
TRPBHv
TRPBHh
TRPBHv
TRPBTh
TRPBBs
TRPBBa
TRPBLC
TRPBBr
TRPBPa
TRPBPp
TRFBCr
TRPBEc
TRPB5t

M-------------------------------------------------
HAASGTSATFRASVSSAPssssoLTHLKsPFKAUKYTPLPSSRSKSSSFS
I--I-__-|--_-en-__-_--no--._-1-¢a__-_-no--I-_-III-Illlrflr-II-I_uaI-¡$11-31-I-11-_±_±-aa-J-_Il__-_'

I-4-_@-II----In-1-anda-I-Q-_l.l-un-_-1-$11--I-I__-III--IIn3_-I-aa.--la-1-_±_±_±___-II--um-aa-±

$1_±±_-I-_-II_-¡Ill-Il-_--I-ra-II-I-I-±±_-I-$fl-1n--n-I¶__--la-1--maten-un-_±±±±±_-_

H----- --Deseos------------------------------------
MKCNTH--------------------------------------------
asa-----------------------------------------------
HLT-----------------------------------Len-------se
MY------------------------------------------------
Hs------------------------------------------------
H------------------------------KTLNETTQQSTRA------
Hrsssntec---------------sTLLeav-------------------
MT----s--rana-------------------------------------
HT----oseraee-------------------------------------
Hsaeaxenorsar-------------------------------------
------------------------TTLLnec-------------------
------------------------TTLLnPv-------------------

100
----------------------QRPoAnsaFs-RFGGKYUTETLMHALTE

VSCTIAKDPPVLHAÄGSDPALWQRPDSFGRFG-KFGGKYVPETLHHÂLSE
----LHGTIPK------------------are-EFGGQYVPEALMDCLSE
----ENHKHPI------------------are-DFGGQYVPEALHACLRE
---GVENILPA------------------RPG-QFGGQYVPESLVDALAE
--C----------------------bKHGYFs-BFGGQYIPEVLKPAVEE
““““““““““““““““““““““--DGKFG-KYGGIFVPELLIPALEE
--------------------------UGKFG-DYGGQYVPEALHPAIEE
L-----------------------PbAaGaFG-PYGGRYVPETLIPALBE
----------------------PYPHEIsave-UFGGKFVPETLMQPLDE
----------------------RvPNEHGRFG-DFGGKFVPETLHLPLEE
----------------------------GRYGKDFGGQYIPETLMTELEK
-----------------------------FG-EFGGQFVAESLLPALDQ
-----------------------PDHKGLFG-GFGGQYVAETLHPLILD
------------------------PDANGLFG-SFGGRYUAETLMPLVLD
------------------------PDAEGRFG-GFGGRYVAETLMPLVLD
----------------------------FG-EFGGHYVPQILHPALRQ
------------------------------FG-EFGGHïUPQILHPALNQ



TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBHV 
TRPBMh 
TRPBHv 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMH 
TRPBMv 
TRPBHv 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPPBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

150 
LESAFHALATDDEFQKELDGILKDYVGRESPLYFAERLTEHYKRADGEG­
LESAFYALATDDDFQRELAGILKDYVGRESPLYFAERLTEHYRRENGEGP 
LEEGFNKIKDDPAFWEEYRSYYP-WMGRPGQLHKAERLTEY-----AGGA 
LEKGFDEAVADPTFWEDFKSLYS-YIGRPSSLHKAERLTEH-----CQGA 
LEEAHKSAIEDPAFWEEVRSLYT-YSNRPSNLYLAENLTKE-----AGGA 
LKEAYKELKDDEDFQNELAYYLKHYAGRETPLYYAKNLTEKL-----GGA 
LEAAFLHYSKDRRFNEDLEHYLREYAGRPTGLYHARNLSEKL-----GC­
LTAYERYVLDNEDGFMDDFRARLRDFGGRPTPLQRADRLSE--RYDREV­
LEAAYREAKKDPAFLEELDHYLRQFAGRPTPLYHAKRLSE-YW----GGA 
IQTAFKQIKDDPAFREEYYKLLKDYSGRPTALTYADRVTEYL-----GGA 
IEAELDKALADESFKQEYIRILQHYSGRPTPLTFAPNLTRQL-----GGA 
VTKAFNDLKDNPEFKAELNDLLVNYANRPSLLYYAKNMTEDL-----GGA 
LEKAFVDATNSPEFREELGGYLRDYLGRPTPLTECSNLPLA--GEGKGFA 
LAREYEKAKDDPAFQEELAYFQRDYVGRPSPLYFAERLTEHC-----GGA 
LAREYEAAKADPKFLEELAYFQRDYIGRPNPLYFAERLTEHC-----GGA 
LGKAYADAKADPEFQAQLKSYNTHYAGRPSPLYFAERLTEHF-----GGA 
LEEAFVSAQKDPEFQAQFNDLLKNYAGRPTALTKCQNITAG--TNTT--­
LEEAFVRAQKDPEFQAQFADLLKNYAGRPTALTKCQNITAG- -TRTT- - -

200 
LIYLKREDLNHTGAHKINMAVAQALLAKRLGKQRIIAETGAGQHGVATAT 
LIYLKREDLNHTGAHKINNAVAQALLAKRLGKKRIIAETGAGQHGVATAT 
NIWLKREDLNHTGSHKINNALGQLLLARRLGKKKIIAETGAGQHGVATAT 
QIWLKREDLNHTGSHKINNALAQVLLAKRLGKKNVIAETGAGQHGVATAT 
NIWLKREDLNHTGSHKINNALGQILLAKRIGKTRIIAETGAGQHGVATAT 
RVYLKREDMLHTGAHKINNTIGQALLAGYMGKRRLIAETGAGQHGIATAA 
KIYLKREDLLHGGAHKTNNTIGQALLAKKMGKTRIIAETGAGQHGVGTSM 
--YLKREDLLHGGAHKLNNALGQVLLAKYMGKERIIAETGAGQHGTATAM 
QVFLKREDLLHTGAHKINNTLGQALLARRMGKRRVIAETGAGQHGVSVAT 
KIYLKREDLNHTGSHKINNALGQALLAKKMGKTKIIAETGAGQHGVAPAT 
KMYLKREDLNHTGAHKINNAIGQALLAKRMGKKKLIAETGAGQHGVAAAT 
KIYLKREELNHTGAHKINNCIGQILLARRHGKKRIIAETGAGMHGLATAT 
KIYLKREDLNHTGAHKINNVIGQALLAKHLGKKRLIAETGAGQHGVATAT 
RIFLKREDLVHGGAHKTNQVIGQVLLAKRMGKTRIIAETGAGQHGTATAL 
KIFFKREELNHTGAHKVNNCIGQVLLAKRMGKKRLIAETGAGMHGVATAT 
KIYFKRDELNHTGSHKINNALGQILLAMRMGKTRIIAETGAGQHGVATAT 
-LYLKREDLLHGGAHKTNQVLGQALLAKRMGKTEIIAETGAGQHGVASAL 
-LYLKREDLLHGGAHKTNQVLGQALLAKRMGKSEIIAETGAGQHGVASAL 
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TRPBHz
TRPHAt
TRPBflc
TRPB5c
TRPECc
TRPEHv
TRPEHh
THPEHv
TRPBTb
TRPBBs
TRPBBa
TRFBLc
TRPBBr
TRPEPa
TRPEFp
TRPBCr
TRPBEc
TRPBSt

TRPBHz
THPEAt
TRPBNC
TRPHSC
TRPECC
THPBHH
TRPEHv
THPEHv
TRPBTh
THPBBs
THPBBa
TRPPEa
TRPBLc
TRPBBr
Tsssep
TRPECI
TRPEEC
TRPBSt

iso
Lssaraararooseossroertsovvcsssecvrassicsavsaanesc-
LssarraiaroeoronzcaerLsovvcasseirrasatrssvsnracsce
Lssernsrseoearwssrasrre-wncaecoLssasnLTsv-----seca
LsserosavaoecrvsoersLrs-rreaessLnaasaLTsn-----coca
Lssasssarsoearvssvasirc-vsaaesutrtasnrcrs-----aces
LssarrsiseoseressiarrrasraeasreLvrasnirsai-----con
Lsaarcsrssoanrssoisnvtssvsoseccrvsasarsssc-----cc-
trarsarviossosraoeraaataorecaeretoaanatss--arossv-
LsnarssasaoPaeLssLourLsoeaeaeTeLvsaaaise-vv----ces
rocaraorsooearassrcsLLrorseaeTaLTvansvTscL-----sea
:sasLosstaosseroserartonvssaececrraearcnei-----oca
vvsaraoraoseserasrnotcvnrancesrivraasscsut-----oca
LasarvnavusesrassieeciaortcaereLcscssteta--esesern
LassvrcascoParessiarreaovvcacarrerasatracc-----ces
LaarvsaaaaeesrissLarresovreeeaeLvrasacvssc-----cci
LesasanasaoesreaetssrurnraeaesvLveasntrsnr-----oca
LssarvsaosoesreaeenoLtsnrasnecairrconrrac--TuTT---
Lssarvsaeseesreaeraerrssvaesevaicscesicac--TaTT---

200
LIYLHHEDLNHTGHHKIHHHUAQALLAHRLGHQRIIAETGAGQHGUATHT
LIYLEREDLHHTGAHKIHHHUAQÄLLHKHLGKHRIIAETGHGQHGVHTAT
NIWLKREDLHHTG5HKIHHàLGQLLLfiRHLGHHHIIAETGÄGQHGUATHT
QIHLEREDLNHTGSHKIHNàLåQVLLåKRLGKKHUIAETGAGQHGUHTAT
NIHLKREDLHHTGSHKIHHHLGQILLLKRIGKTRIIAETGAGQHGUATHT
RUYLHREDHLHTGHHKIHHTIGQHLLAGÉHGKRRLIAETGAGQHGIHTAA
KITLKHEDLLHGGHHHTHHTIGQALLAHKHGKTRIIAETGHGQHGUGTSH
--ÍLKHEDLLHGGHHKLHHåLGQ¶LLåKïHGHERIIHETGHGQHGTHTAH
QVFLKREDLLHTGAHHINNTLGQÄLLARRHGKRRUIAETGÉGQHGUSUET
EITLKHEDLHHTGSHKIHNHLGQALLAKKHGKTKIIÄETGAGQHGUÄPRT
HHYLHREDLHHTGAHKIHNÄIGQALLÄHRHGKKHLIAETGHGQHGUAAAT
KIïLEREELHHTGHHKIHNCIGQILLHHRHGKKHIIHETGÄGHHGLHTHT
HIYLKREDLNHTGEHKIHNVIGQHLLAKHLGHKRLIÄETGAGQHGUATHT
RIFLHREDLVHGGAHKTNQUIGQULLHKRHGHTHIIHETGHGQHGTHTAL
HIFFHHEELNHTGAHHUHHÉIGQULLÄERHGHKRLIÄETGAGHHGUHTAT
KIYFHHDELHHTGSHKIHHHLGQILLÄHRHGHTHIIHETGHGQHGUHTHT
-LYLKREDLLHGGHHKTHQULGQHLLAHRHGKTEIIHETGAGQHGUASHL
-LÉLKHEDLLHGGHHKTHQULGQHLLHKRHGKSEIIHETGHGQHGVHSHL



TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMh 
TRPBMV 
TRPBHV 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

TRPBHZ 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBHH 
TRPBHV 
TRPBHV 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPs 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBTh 
TRPBEc 
TRPBSt 

250 
VCRRFGLQCIIYHGAQDHERQALNVFRMRLLGAE--VRAVHSGTATLKDA 
VCARFGLECIIYHGAQDHERQALNVFRMRLLGAE--VRGVHSGTATLKDA 
VCAKFGHECTVFHGAEDVRRQALNVFRHKLLGAK--VVAVEAGSRTLRDA 
ACAKFGLTCTVFMGAEDVRRQALNVFRHRILGAK--VIAVTNGTKTLRDA 
VCAKFGLECVIYHGAEDVRRQALKLFRIEHLGGKAWVIPVHSGSCTLKDA 
AGALFGHDVDVYMGTEDVERQKLNVFRMEISGA--RVIPVDSGSRTLKDA 
AGALFGLETEIFMGRVDTERQQPNVARMKLLGAK--VTPVDTGSKVLKDA 
ACAHLDHPCEIYHGERDINRQRPNVFRMKLNGSE--VNPVTVGRGTLKEA 
VAALFGLECVVYMGEEDVRRQALNVFRMKLLGAE--VRPVAAGSRTLKDA 
VAAKFGFSCTVFMGEEDVARQSLNVFRMKLLGAE--VVPVTSGNGTLKDA 
VAAHFGMDCIVFMGEEDIKRQELNVFRMKLLGAE--VVPVSSGNRTLKDA 
IAALMGMDCEIFMGKEDTDRQKLNVYRMELLGAK--VHPVTSGSMVLKDA 
ACALMGLECVVYHGAKDVARQQPNVYRMQLHGAK--VIPVESGSGTLKDA 
VAARFGLQCVIYHGTTDIDRQQANVFRMKLLGAE--VIPVTAGTGTLKDA 
VAARFGLPCVIYMGATDIERQQANVFRMKLLGAE--IVPVTAGTGTLKDA 
VCARFGLPCVVYMGATDVERQKPNVFRMNLLGAE--VRPVSSGTGTLKDA 
ASALLGLKCRIYMGAKDVERQSPNVFRMRLMGAE--VIPVHSGSATLKDA 
ASALLGLKCRIYMGAKDVERQSPNVFRMRLMGAE--VIPVHSGSATLKDA 

300 
TSEAIRDWVDMVETTHYILGSVAGPHPYPMMVREFHKVIGKETRRQAMDK 
TSEAIRDWVTNVETTHYILGSVAGPHPYPMMVRDFHAVIGKETRKQALEK 
VNEALRYWVVNLADTHYIIGSAIGPHPFPTIVRTFQSVIGNETKQQMLE­
TSEAFRFWVTNLKTTYYVVGSAIGPHPYPTLVRTFQSVIGKETKEQFAAM 
VNEAMRDWVTNLSTTHYLVGSAIGPHPFPTIVRDFQKVIGEEIKAQLKEV 
INQAMRDWISSVEDTHYLIGSTMGPHPYPTMVKHFQSVIGREAREQILEI 
VNEAMRNWTATFENTHYLLGTVMGPHPFPTMVRDFQSVIGKEVKKQIMEQ 
ISETMRDWETNVEDTHYVIGSVVGPHPFPSMVRDFQSVISEEARTQAREK 
TNEAIRYWVQHCEDHFYMIGSVVGPHPYPQVVREFQKMIGEEAKDQLKRI 
TNEAIRYWVAHCDDHFYMIGSVVGPHPYPKMVREFQRIIGDEAKEQFLAC 
VNATLQEWASPSDDTFYVLGSAVGPAPFPEMVKHFQSVISTESKQQLQAK 
VNEALRDWTATFHESHYLLGTRAGPHPFPTIVREFHKVISEEAKAQMLER 
MNEALRDWVTNVDSTFYLIGTVAGPHPYPAMVRDFQAVIGKETREQLAEK 
MNEALRDWVTNVEDTFYLIGTVAGPHPYPAMVRDFQSIIGKETRAQLQEK 
MNEAMRDWVTNVHDTYYLIGTAAGPHPYPVMVRDFQSVIGAEAREQILEM 
TNEAIRDWITNVRTTFYILGSVVGPHPYPMMVRDFQSVIGEEVKRQSLEL 
CNEALRDWSGSYETAHYMLGTAAGPHPYPTIVREFQRMIGEETKAQILER 
CNEALRDWSGSYETAHYMLGTAAGPHPYPTIVREFQRMIGEETKAQILDK 
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TRPEHZ
THPEAt
TRPBNc
THPBSc
TRFBCc
TRPBHh
TRPBHv
TRPBHv
TRPETh
TRPBBS
TRPBBa
TRPBLc
TRPBBr
TRPHPa
TRPBPp
TRPECr
TRPBEc
TRPBSt

TRPBHz
TRPBAt
TRPBHc
TRPHSc
THPBCc
TRPBHH
TRPBHv
TRPBHv
THPBBs
TRPBBa
TRPBLc
TRPEBI
THFBPs
TRPHPp
TRPBCr
TRPBTh
TRPBEc
TRPBst

ESÚ
UCRRFGLQCIIïHGñQDHERQALNUFRHRLLGLE--UHAUHSGTATLHDA
VCARFGLECIIYHGAQDHERQALHUFRHRLLGAE-«URGUHSGTATLKDA
VCAKFGHECTUFHGAEDVRRQALHUFEHKLLGAK--UUAUEAGSHTLRDA
ACAHFGLTCTUFHGAEDURRQÄLNUFHHRILGÉK--UIAUTNGTKTLRDA
VCAKFGLECUIÍHGAEDURRQLLKLFRIEHLGGKAHUIPUHSGSCTLKDA
RGALFGHDUUUïHGTED¶ERQKLNUFRHEISGH--RUIPUDSGSRTLKDA
AGHLFGLETEIFHGRUDTERQQPHUARHKLLGAK--UTPUDTGSKVLKDH
ACHHLDHFCEIïHGERDIHRQRPHïFHHKLHGSE--UHPUTïGRGTLKEh
UHHLFGLECUVYHGEEDURRQHLHDFRHKLLGAE--URPWRAGSRTLKDH
VHAKFGFSCTVFHGEEDUÃRQSLHUFRHKLLGHE--UVPVTSGHGTLKDH
UÄHHFGHDCIUFHGEEDIKRQELHFFRHHLLGAE--UVPUSSGHHTLKDH
IHHLHGHDCEIFHGKEDTDRQHLHïïRHELLGAK--UHPUTSGSHULKDÉ
HCALHGLECWUYHGAKDUHRQQPHVYRHQLHGHH--UIPUESGSGTLKDA
UEHRFGLQCVITHGTTDIDRQQAH¶FRHELLGñE--UIPVTHGTGTLKDA
UàflflFGLPCUIYHGåTDIERQQAHUFRHHLLGAE--IUPUTAGTGTLKDA
UCHHFGLPCUUYHGETDVERQHPHUFHHHLLGHE--URPVSSGTGTLKDÃ
ÄSALLGLHCRIYHGAKDVERQSPHVFRHRLHGÄE--UIPUHSGSHTLKDA
HSHLLGLKCRIÉHGHKUUERQSPHUFRHRLHGHE-~UIPVH5GSàTLKDñ

son
TssAIanflvnavsTTHv1LesvAsPHPïPHnvasrnrviessvaaeauR
Tssnlnnvvrnvsrrnï1Lssvneensïeunvsnsnaviessraseatss
vflsatarwvvuaaorsriIosarsensrerrvareesvreusragonts-
rssaraFvvTnLsTTrvvvcsAIsPHPvsvtvnrresvressrssoraan
vnsansovvrntsrrsïtvssaisesererivnorosviessrsaeLssv
IHQAHRDHIssvsornrtIssTHsPHPrPmuvssrosvreasaasortsI
vesAnsHvTATrsHTHrLLsTvHsPHPrersvenresvreasvasorase
IssrnaovsTflvsornïvlssvvsensrrssvanrosvrsssAaToAsss
Tasararwvescsnnrvaresvveensveovvssresnrsssarnetss1
TnsarsïwvascoonrvnlssvvseneïrsuvnsroarIeosassoriac
vHATLQsHAsPsoorrïvLssaveeaeresavaneosvïsTssKeeLeAs
vnsanaosvarrnssnvLLeTaAePHPrPTrvasFnsvisssnsaestsa
HNEALaowvvnvosrrrLIsrvaseHerensveoroavressrasotasH
HnsannnwvavsorrrtrervasenrreaflvanresIïsasraaotosa
HssAHaowvTnvHnTvvLIGTAAGPHPrevnvaososvrcasaasortsu
Tnsaiaovrrsvnrrrr1LesvvsrnrrPnnvaorosvicssvssestst
cnsatsovsesvsTAnvHLsTAAePHPrPT1vasroanressraaortsa
curaLaowsssïsranvaneraasesererivaseoanisssraaornos



TRPBMZ 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSC 
TRPBCc 
TRPBMH 
TRPBMv 
TRPBHv 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMH 
TRPBMv 
TRPBHv 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBEc 
TRPBSt 

350 
W-GGKPDVLVACVGGGSNAMGLFHEF---------VEDQDVRLVGLEAAG 
W-GGKPDVLVACVGGGSNAMGLFHEF---------VNDTEVRMIGVEAAG 
KRGKLPDAVVACVGGGSNAVGMFYPFSND---------PSVKLLGVEAGG 
NNGKLPDAVVACVGGGSNSTGHFSPFEHD---------TSVKLLGVEAGG 
-RGKLPDVVVACVGGGSNAIGTFYDFIPD---------KSVRLVGVEAGG 
E-GELPDTIIACVGGGSNAIGIFSAFLDDDV----------ELIGAEGGG 
E-ERLPDYLVACIGGGSNAMGLFHPFLSNNISTGNDDAKNVKMIGIEAAG 
L-GRLPDAVVACAGGGSNTHGAFAEFVDDEETALYAVEAGGSTLEVD--­
F-GRLPDALIAAVGGGSNAIGLFAPF-------AYLPEGRPKLIGVEAAG 
E-GTHPDKVVACVGGGSNAMGHFQAFLNEDV----------ELIGAEAAG 
E-GKLPDVIVACVGGGSNAIGMFYPFLQDDV----------RLVGVEAAG 
E-AQLPDMVVACVGGGSNAIGSFAAYI---------DDPSVQLVGVEAAG 
T-GKLPDVVVACVGGGSNAIGMFADFIDDE---------GVELVGAEPAG 
E-GRLPDSLVACIGGGSNAMGLFHPF---------LDDAGVQIVGVEAAG 
E-GRLPDSLVACVGGGSNAMGLFHEF---------LEEPSVQIIGVEAGG 
E-GRLPDAVVACIGGGSNAIGLFHPF---------LGDEGVRLIGVEAAG 
E-GRLPDAVIACVGGGSNAIGHFADFINET---------NVGLIGVEPGG 
E-GRLPDAVIACVGGGSNAIGMFADFINDT---------SVGLIGVEPGG 

400 
HGVDTDKHAATLTKGQVGVLHGSMSYLLQDDDGQVIEPHSISAGLDYPGV 
FGLDSGKHAATLTKGDVGVLHGAMSYLLQDDDGQIIEPHSISAGLDYPGV 
DGVDTPRHSATLTAGSKGVLHGVRTYILQNQYGQIEDTHSISAGLDYPGV 
DGVDTKFHSATLTAGRPGVFHGVKTYVLQDSDGQVHDTHSVSAGLDYPGV 
EGIDGHKHSATLSMGQPGVLHGVRTYILQDKAGQIIETHSISAGLDYPGV 
EGIESGNHGATLSAGSEGVLHGSLSYVLQDDDGQINEAHSVSAGLDYPGV 
KGLNTSLHGASITKGEKGVLHGHLSYFLQDEDGQIEEAYSISAGLDYPGI 
EEAGVAPNSASLTTGSEGILHGARTRLLQDRDGQIMESHSVSSGLDYAGV 
EGLSTGRHAASIGAGKRGVLHGSYMYLLYDHDGQITPAHSVSAGLDYPGV 
KGIDTPLHAATISKGTVGVIHGSLTYLIQDEFGQIIEPYSISAGLDYPGI 
KGIDTPYHAATITKGTKGVIHGAMTYLLQDEYGQIVEPYSISAGLDYPGV 
KGADTDRTAATIERGSVGIFHGMKSLFMQNEDGQIDPVYSISAGLDYPGV 
EGLDSGKHGATITNGQIGILHGTRSYLMRNSDGQVEESYSISAGLDYPGV 
HGIDTGKHAASLNGGVPGVLHGNRTFLLQDADGQIIDAHSISAGLDYPGI 
HGVHTDKHAASLNGGVPGVLHGNRTYLLQDEDGQITDAHSISAGLDYPGI 
HGVSTDKHAASLTGGRPGVLHGNRTYLLQDDDGQIIDAHSISAGLDYPGI 
HGIETGEHGAPLKHGRVGIYFGMKAPMMQTEDGQIEESYSISAGLDFPSV 
HGIETGEHGAPLKHGRVGIYFGMKAPMMQTADGQIEESYSISAGLDFPSV 
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TRPBHz
TRPBAt
THPBHc
TRFEsc
TRPBCc
TRPBHH
TRPBHv
TRPBHv
TRPBTh
TRPBBs
TRPBBa
TRPBLc
TRPBHr
TRPHPa
TRPBPp
TRPBCr
TRPBEc
THPESt

TRPBHz
TRPBAt
TRPBNc
TRPB5c
THPBCc
TRPBHH
THPBHv
TRPBHv
TRPBTh
TRPBBs
TRPBBa
TRPBLc
TRPBBr
THFBPa
TRPBPp
THPBCr
THPBEc
TRPBSt

35D
H-GGHPDULVACUGGGSHHHGLFHEF---------VEDQDURLUGLEAAG
H-GGKPDULUACVGGGSHAHGLFHEF--------*VHDTEVRHIGUEHHG
KRGKLPDADUHCUGGGSHHUGHFYPFSHD---------PEUKLLGUEHGG
HHGKLPDAUUHCVGGGSHSTGHFSFFEHD---------TSUHLLGUEAGG
-RGKLPDUVUHCUGGGSHAIGTFYDFIFD---------K$VRL¶GUEAGG
E-GELPDTIIflCUGGGSHhIGIFSàFLDDDU--------r-ELIGàEGGG
E-ERLPDYLVHCIGGGSHÄHGLFHPFLSHHISTGHDDHKHUHHIGIEÄAG
L-GRLPDAUUACflGGG$HTHGàEHEFUDDEETHLYÄVEHGGSTLEUD*--
F-GRLPDflLIåAUGGGSHhIGLFhPF-------HYLPEGRPKLIGUEHHG
E-GTHPDKVVflC¶GGG$HfiHGHFQàFLHEDU----------ELIGHEHLG
E-GKLPDVIUHCUGGGSHHIGHFYPFLQDUU----------RLUGUEAAG
E-HQLPDHUUHCVGGGSHHIGSFHAYI---------DDPSVQLVGUEAAG
T-GELPDUUWHCVGGGSHHIGHFLDFIDDE---------GVELUGHEPEG
E-GRLPDSLUHCIGGGSHHHGLFHPF---------LDDHGUQIUGUEAHG
E~GRLPDSLUHCVGGGSHHHGLFHEF---------LEEPSUQIIGUEHGG
ErGHLPDIVUACIGGGSHHIGLFHPF---------LGDEGURLIGVEAAG
E-GRLPDHUIHCVGGGSHHIGHFÄDFIHET---------HVGLIGUEPGG
E-GHLPDAïIACïGGGSHAIGFHDFIHUT---------SVGLIGUEPGG

100
HGUDTDKHHHTLTHGQ¶GïLHG$H5ïLLQDDDGQïIEPHEISHGLDYPGU
FGLDSGKHAATLTHGDUGVLHGAHSYLLQDDDGQIIEPHSISHGLDYPGV
DGUDTPRHSATLTHGSKGULHGURTYILQHQYGQIEDTHSISÄGLDYPGU
DGïfiTKFHBHTLTàGRPG¶FHGUKTïVLQDSDGQUHDTHSïShGLDïPGï
EGIDGHKHSHTLSHGQPGULHGUHTYILQDKHGQIIETHSISAGLDYPGU
EGIESGHHGLTLSHGSEGWLHGBLSYULQDDDGQIHEHHSVSHGLDYPGU
KGLHTSLHGASITKGEKGULHGHLSYFLQDEDGQIEELYSISAGLDYPGI
EEAGUAPHSASLTTGSEGILHGARTRLLQDRDGQIHESHSUSSGLDYAGU
EGLSTGRHHHSIGAGEHGULHGSYHYLLYDHDQITPHH5ïSHGLDïPGU
KGIDTPLHAATISKGTÚGUIHGSLTYLIQDEFGQIIEPYSISHGLDYPGI
KGIDTFYHHHTITKGTKGVIHGAHTYLLQDEYGQIUEPTSIBAGLDYPGU
KGADTDHTàåTIERG5VGIFHGHHSLFHQHEDGQIDPUYSISAGLDTPGU
EGLDSGHHGHTITHGQIGILHGTRSïLHRHSDGQUEESÍSISAGLDYPGV
HGIDTGKHAASLHGGÚPGVLHGHRTFLLQDHDGQIIDAHSISAGLDYPGI
HGUHTDKHAASLNGGUPGULHGHRTYLLQDEDGQITDAHSISAGLDYPGI
HGUSTDKHAASLTGGRPGULHGHRTTLLQDDDGQIIDAHSISAGLDYPGI
HGIETGEHGAFLKHGHVGIïFGHKñFHHQTEDGQIEESYSISAGLDFPSU
HGIETGEHGàFLKHGHUGITFGHKHFHHQTHDGQIEESTSISAGLDFPSU



TRPBMz 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMH 
TRPBMV 
TRPBHv 
TRPBTh 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBEc 
TRPBSt 

TRPBMZ 
TRPBAt 
TRPBNc 
TRPBSc 
TRPBCc 
TRPBMH 
TRPBMv 
TRPBHv 
TRPBBs 
TRPBBa 
TRPBPa 
TRPBPp 
TRPBCr 
TRPBTh 
TRPBLc 
TRPBBr 
TRPBEc 
TRPBSt 

450 
GPEHSFLKDIGRAEYDSVTDQEALDAFKRVSRLEGIIPALETSHALAYLE 
GPEHSFFKDMGRAEYYSITDEEALEAFKRVSRLEGIIPALETSHALAYLE 
GPELSNWKDTERAKFVAATDAQAFEGFRLMSQLEGIIPALESSHGIWGAL 
GPELAYWKSTGRAQFIAATDAQALLGFKLLSQLEGIIPALESSHAVYGAC 
GPEHAWLKDSGRADYVVCTDEDALRGFRMLTQKEGIIPALESSHAIWEGV 
GPEHAYLMETGRAMYEPITDAEALRGFKLLSRCEGIMPALESAHAIACLE 
GPEHAYLHNLGRVQYASATDKQALKAFMELTRTEGIIPALESSHAIAYAI 
GPELAHLVDTGRVTAVNVDDDAALTAFHRLSQHEGIIPALESAHAFGYLE 
GPEHSYYADAGVAEYASVTDEEALEGFKLLARLEGIIPALESAHAIAYAA 
GPEHAYLHKSGRVTYDSITDEEAVDALKLLSEKEGILPAIESAHALAKAF 
GPEHAYLASIGRVRYESVTDEEAVAAFRLLAQTEGIIPAIESAHAVAKAV 
GPEHAWLHDIGRVEYTSITDDEALEAFHTCCRLEGIIPALESSHALAEVF 
GPEHAYLHEVKRVEYVSITDDEALDAFHATCRLEGIIPALESSHALAEAI 
GPEHSFLHDIGRAEYVSTTDTEALEAFKLCSTLEGIIPALEPAHALARVG 
GPEHAALAQEGRAQYVGITDDEAVEAFTYIAKQEGIVAAIESCHAIAYVE 
GHSTHTCTPPARTTLVSPTPKPSKHS-SSLARYEGIIPRTGILTRVRLRL 
GPQHAYLNSTGRADYVSITDDEALEAFKTLCLHEGIIPALESSHALAHAL 
GPQHAYLNSIGRADYVSITDDEALEAFKTLCRHEGIIPALESSHALAHAL 

500 
KLCPTLADGVR---------VVVNCSGRGDKDVHTASKYLDV-------­
KLCPTLSDGTR---------VVLNFSGRGDKDVQTVAKYLD--------­
ELAKTMK-PDED--------VVICLSGRGDKDVQSVADELPIIGPKIGWD 
ELAKTMK-PDQH--------LVINISGRGDKDVQSVAEVLPKLGPKIGWD 
KIAKSLP-KDKD--------IVICLSGRGDKDVEQISELLPKWADKLDWH 
KYASKPENRGKT--------VIVNLSGRGDKDMFLAAGLLGV-------­
ENAGNMD-KDDI--------MVINLSGRGDKDLNTVINAV--HK-----­
VWSSGPDAPDAENADDLGEYVVVNVSGRGDKDLESAIEETYERDIDIAPN 
KLAKGMD-RGQL--------ILVCLSGRGDKDVNTLMNVLE----E---­
ELAQSMS-PDET--------VLICLSGRGDKDVQTMMRHLGAKEGE---­
KRAPSLP-KEHI--------MVVNLSGRGDKDMQTVMHHMQ-QE-----­
KRAPKLP-KDHL------- -MVVCLSGRGDKDHQTVMNHMAAQE-----­
EIAQELG-KGKI--------VVMNLCGRGDKDIFTVAEAL---G-----­
KVVPEMD-KDQV--------VVINLSGRGDKDVTEVMRLLGGE------­
KIAPQMA-KDQI--------IICTLSGRGDKDVASIAKYKG--------­
KRAKTAEEEGQNLT------ILVSLSGRGDKDVDHRAGTLEENP-----­
KMMRENPDKEQLL--------VVNLSGRGDKDI------FTVHD-----­
KMMREQPEKEQLL--------VVNLSGRGDKDI------FTVHD------

21 

flc. 2. Almmén de las secuencias de la cadenas de la triptofano sintm (TRPB). tea!!]! (Mills, coi. per.I 
Arabidops:s '.hallana ITRPBAt i 1Berlyn, 1989), Heurospora cram ITRPBBc}(Pratt y DeMoss, 1988), Coprinus cinereus 
rmBCci~Skrzyn1a et al. 19891, Saccharo1yces cerevisrae"Tmssc)IZalkin y Yanofsky, 1982).MethañobacterTui 
thmoautotroph1cu1-iTRPBMHi IMe1le et al. 1991), Methanococcus voltae (TRPBMv JI s1bol y Hennquet, 1988), Haloferax 
volcanli tmBHvJILn et al. mii), Thmus thmophllus ITRPB1hl1Koym y Furukm, 1989). Bmllus subtills 
ITRPBBs)IPmot, 19871,BacTilus stearoiliiiOPhllus ITRPBBal(Ishmta, 19891. Lactobaclllus case1 (TRPBLc)(Katon et 
al. 19901. BrevlbacteríüilaCt01e-mntu1 ITRPBBr)IMatsu1 et al. 1986), caulobacter crescentus ITRPBCr)IRoss y Vinkler ;-

19881. Pseudomonas aeruginosa ITRPBPa)IHadero y Crawford,1986), Pseudomas putida ITRPBPp)(Eberly y crawford, 1989), 
salmonella typhmrn1 ITRPBStJ(HydeE_!l· 1988) y Kschericbia ~oli ITRPBKc)(Burns y Yanofsky, 19891. 

TRPBHz
TRPBAt
TRPBNC
TRPBSc
TRPBCc
TRPBHH
TRPBHv
TRPBHv
TRPBTh
TRPBBs
TRPBBa
TRPBPa
TRPBPp
TRPBCr
TRPBLc
TRPBBr
TRPBEc
TRPBSt

TRPBHz
TRPBAt
TRPBNc
TRPBSC
TRPBCc
TRPBHH
TRPBHv
TRPBHv
TRPBBS
TRPBBa
TRPBPa
TRPBPp
TRPBCr
TRPBTh
TRPBLc
TRPBBr
THPBEc
TRPBst

450
GPEHSFLKDIGRAEYDSVTDQEHLDAFKRVSRLEGIIPALETSHALAYLE
GPEHSFFKDHGRAEYYSITDEEALERFKRVSRLEGIIPALETSHALAYLE
GPELSNWKDTERAKFVAATDAQHFEGFRLHSQLEGIIPALESSHGIWGAL
GPELAYWKSTGRAQFIAATDAQHLLGFKLLSQLEGIIPALESSHAVYGAC
GPEHAWLKDSGRADÉVVCTDEDÄLHGFHHLTQKEGIIPALESSHAIWEGV
GPEHAYLHETGRHHYEPITDEEÄLRGFKLLSRCEGIHPALESAHAIACLE
GPEHRYLHNLGRVQYHSATDKQALKAFHELTRTEGIIPALESSHAIAYAI
GPELAHLVDTGHVTÄVNUDDDHHLTAFHRLSQHEGIIPALESAHAFGYLE
GPEHSYYADAGVAEYRSUTDEEHLEGFKLLÄRLEGIIPALESAHAIAYAA
GPEHAYLHKSGRVTYDSITUEEAUDÄLKLLSEKEGILPAIESAHALAKAF
GPEHAYLASIGRVRYESVTDEEÄVAAFRLLAQTEGIIPAIESAHAVAKAU
GPEHAHLHDIGRUEYTSITDDEALEAFHTCCRLEGIIPALESSHALAEVF
GPEHÁYLHEVKRVEYUEITDDEÄLDÄFHATCRLEGIIPÄLESSHALHEAI
GPEH5FLHDIGRHEYUSTTDTEHLEÄFKLCSTLEGIIPALEPAHALARVG
GPEHAALÄQBGRÂQYVGITDDEHUEAFTYIÄKQEGIVAAIESCHAIAYVE
GHSTHTCTPPARTTLVSPTPKPSHHS-ESLARTEGIIPRTGILTRVRLRL
GPQHAYLNSTGRADYUSITDDEELEHFKTLCLHEGIIPALESSHALÄHAL
GPQHAYLNSIGRADYVSITDDEHLEAFKTLCRHEGIIPALESSHALAHAL

500
KLCPTLAUGVR------- --vvvncssaeorevnrasrrtov ------ --
xLcPTLsneTs------- --vvturscaenaovgrvsxïro ------- --
BLAKTMK-Pose ------ --vvicrssaeosovesvansterIeesrewn
ELAKTHK-Peon------ --LvrnrsescosnvosvAsvLPxLcPKIswn
KIAKSLP-Korn ------ --Ivrcnssasnrevsqissncexwaostows
Kïasaesnassr------ --v1vnLssaenKnHrLaAGLLGv ------ --
ENAGNHD-Ron: ------ --HUIHLSGRGDKDLNTVINAV--HK---- --
vwsseeeaenasnaontssrvvvsvseaeosntsSAIEBTYERDIDIAPN
KLAKGMD-RGQL ------ --ILvcLssaeoKovnTLMNvLE----s----
ELAQSHS-Pesr ------ --vL1cLscasosnvQTMManLsAKscs----
KRAPSLP-KEHI ------ --svvuissseoKDHQTvHHHMQ-QE ---- --
KRAPRLP-KDHL------ --HvvcLseaenKnHoTvunHHAAQs ---- --
EIAQHLG-Kerr ------ --vvHnLcssseKerrTvasaL---s ---- --
xvvesnn-Knov ------ --vvInLscasosovrsvMaLLecs ----- --
KIAPQHA-Koer ------ --Ircrcseseernvasrasrsc ------- --
saarrassrcofltr ---- --Itvsiseasosnvnnnaertssne ---- --
KHHRENPDKEQLL ------ --vvutssscnsor ---- --rcvan---- --
saasseessserr------ --vvuLssacnser ---- --rmvnn---- --

Fic. 2. llrneacian de las eecaeaciae de la cadena a de la tripiciaac aiataaa {TRPB}. §¿a_!a1§ Iflilìs, cal. per.i
arahiflcecis :aairaaa rrreaacrraarlin, 1aaai, reuracpara craaaa rraearcirerarr 1 renace, raaai. cccriacc ciaereuc
Ifvflkflfihewu §§_§- NHL ascenso caancnc nnsaurnna y emana 1u2L_ìãEdìšEìñ
cheracaurctrcpticul Liaeflïfliïfleiie ec id. 19ai|, Hethancccccaa jcitae |TlFBHv}iS±bc1 y Heurrquec, ÍìÍÍÍÍ_ììÍEïErÍì
caicaaiì iïiiaäailial _ei _ai. 19301. _Theraua iherncphiire i1iPETbìíicra|a 1 Furukaua. 1989:. Bacaiìue eubtílie
fTlPBBsifParaoi, Eifili. Baci1Ius_acearather|cphi1as rilišflaiilehlaata, i9B91. Lactobacillus casei r1RPBLcilHatcr1 ac
ai. 199D¦. Brevibacierica'Íactcferaëatul iTìPEHr]iHãiac1_ei al. iiifii. BaulcbacteÍ_ÉÉe§ÉÉEÍE§'ifìF§Er}flaca 7 ïiukletf*
liaal. Pseudeaonaa aerìfiìnaaa IìlPBPa11Hadera ï Crawford, iííij. Feeudclcnas putida'|TRFBPPi{Eher1y y Crawford. 1989:.
salaacella irpciafirzca ifRPBSiiiHïde_ei_a}. IEEE; ï lecherichia_;gli [TIPE!c}IBurne Y Tancísky. 19a9I.



22 

Th Ba Bs Le Br Cr Pa Pp St !e Se He Ce At Mv IV 
~b / 
Ba 60 .1 
86 58.0 72.4 
Le 51.7 17.1 17.3 
Br 50.8 49.2 50.5 l9.l 
cr 63.8 18.9 57.5 52.8 51.l 
Pa 6U 19.6 18.1 55.1 4U 74.0 
Pp 60.8 59.0 5&.4 52.7 49 .3 71.1 84.4 
St 52.2 SU 14.9 52 .8 55 .I 17.4 55.8 15.3 
le 55. 7 13.2 56.0 52.2 56.0 17 . 4 SU SS.O 9U 
se su 57.8 55.6 50.S 46. 6 su SI.! 55. 8 51.7 52.7 
le SU 61.2 58.3 53.7 So.9 59.9 S7.3 S7.I 12.1 51.B 7U 
Ce 58.1 57.6 51.1 53.9 53.5 60.4 59.2 57.5 53.5 53.6 62.l 66.3 
1t 62.2 59.S 57.7 í2.I 49.7 65.l 6S.l 61.9 S6.3 S5.8 59.5 58.8 59.4 
IV 59.9 5S.7 S5.7 54.8 51.8 58.1 59.6 59.9 54.6 55.0 51.1 52.8 53.5 51.2 
!V Sl.9 51.1 49.9 47.7 45.5 54.8 52.9 52.6 4U 49.2 H.2 49.Z 4U 55.3 U.O 

Matriz 1 l. Pcrm:a)es de mL1'.ud entre hs secuer..!as de la cadena 8 de la triptofano sintm Thenus 
tbmopbilus, (Tb ¡; Koym y iurui.m. l 99C \ , Bacillus stearothmopbilus (Ball Ishivata et al. 1989 I, Baeillus subtilis 
tBsl IParsot, 1987 ¡, Lactcbacillus casei (L:) 111tori et. al. 1990), Brevibacteriu1 lactofe'mntUJ (Br) !Katsureraf. 
19861. caulobacter mmtus (Cr)lloss y Vinkler, i188J;° Pseudomu aeruginou IPal!Radero and Cmford. T9e1i , 
Pmdotonas putida IPpll!berly y cmford, 1989), salloaella typbimiu1 (St)(Cmfosd et al. 1980), lschericbia col! 
(lcl. SaccbUOij'Ces cmvisiae (Sc )ltalkin y ranofsky, 1982), learnspora mm (iciTBum y Yanohky, 19"'ílf. 
Copmus cinereus ICc}(Skrzynia et al. 1989). Anbidopsis tbaliana (Atl(Berlyn et al. 1989), Metbanoeocm Yoltae 
IM'lllS1bc:d 1· Remq,1et, 1988! y Ha!Ofem volcanii IHv il LUEE· 19901. - -

TREONINA SINTASA 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSE c 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

50 
M------------------------YKGLLKQYASYLPVN---------­
M------------------------WKGLIHQYKEFLPVT---------­
M----KLYNLKDHNEQ--VSFAQAVTQGLGKNQGLFFPHDLPEFSLTEI­
MPNASQVYRSTRSSSPKTISFEEAIIQGLATDGGLFIPPTIPQVDQATLF 

100 
----------------------EKTPDVSLMEG---------NTPLIPLL 
----------------------DQTPALTLHEG---------NTPLIHLP 
DEMLKLDFVTRSAKILSAFIG-DEIPQEILEERVRAAFA---------FP 
NDWSKLSFQDLAFAIMRLYIAQEEIPDADLKDLIKRSYSTFRSDEVTPLV 

150 
NISKQLGVQLYGKYEGANPTGSFKDRGM---------VMAVAKAKEEGSE 
KLSEQLGIELHVKTEGVNPTGSFKDRGM---------VMAVAKAKEEGND 
APVANVESDVGCLELFHGPTLAFKDFGGRFMAQHLTHI----------AG 
QNVTGDKENLHILELFHGPTYAFKDVALQFVGNLFEYFLQRTNANLPEGE 

200 
----AIICASTGNTSASAA-AYAARLGHKCIIVIPEGKIA--HGKLAQAV 
----TIHCASTGNTSAAAA-AYAARANMKCIVIIPNGKIA--FGKLAQAV 
OKPVTILTATSGOTGAAVAHAFYGLPNVKVVILYPRGKISPLQEKLFCTL 
KKQITVVGATSGDTGSAAIYGLRGKKDVSVFILYPTGRISPIQEEQMTTV 

Th Ba Bs Lc Er cr Pa Pp St tc Sc ic cc ht Ir la
-«I

%,¡-t-Q-j|ïíl'Ú-I-IïI""ÉÍÍ3

flfl.-.=-..-anna-f¬:In›'¬'¬f`\¢flfl* a.n«..n-:l\LnL:1tl1LI\1-I1'¡¦"Ifl'*¢¡'*'-'“""“'"'I¦n---u..m›a-.nena-I--Il-HI'-I"=P"-"-*"="`“*°""='...¡-._no-I-II*''"'' Iiafiìafi-I'I-I'lII'^¡'ÍÉ'I|'--II'-|-ìïìaflï-Í'-H--I'ïÍ¬-Í 1.n1.nI.na.flI'\a.I11..n|.:1|_ni-III-I*-'F'-'f""“'| .an-..ra›.nu.n-..n-.n-¬nu1I-rIH¬*-'¬'-'¬'-"*a.l:l¦.,|-1-..¡-.¡3l..|I|u'¬-|-ll-i¦Il\1¦II"-'|@"¬¡III_JII'I'-''VII` \-n--.a¬-un-a..-.aer-1:1--II--I-=-U"*¬""-' -lI-I-.r1l.a\I..I¬-a.l1l.l'II.|I'II-l"I4-I"*¬P¬'^-P""'- ¬-.l.Ier¬.a-1¦..|..rg,¡|-l';br-.I-la-.l'l¬-IL-I"II"-I'-fi Ã'I-I-IIWIIF-'I.J'!l-l"l|\PI'|uI'l'I-I'\IIÍ'II_*"'-H a.rIn-II|.:|-|..a-gain-a-na-|.rln.l¦|\-B-I'--I In-eI1-I1-1-II- I.nm|--.|a..n-cgaaaln-3-n_n-|.u|AI-v-* 'J'l'l-f'Ifl"IIfl"I'|-I'I|'|IJ'l-'I-I'|'L.l"4'-Il'-fl`| IBIÍA-l'I|IÉ|I.fl'I|.fl--I-I-III-F-_-.._..,_._...:aora-rnn.|r-II--a.:|-II-aura-a.|I-I--.|I:¦1› I-.nn.rId'\1.na.nn.na.na..n|±| |"¬-¡\l3'¡¬I'N-\fl"'\-I'¡I'¡1ÉIIJ'l-É'- Í-¡'1'¡J'|'Íl""I'¡-Í"|I'|-I"'|"l-I'\'I-¬I'\'I›-I'\ l'-Ji-fll-II*-el-¡II-F1!-fi!-I"I ......,...fl"'II'IuÉ'IuÚ'I¡...l'I|II-¡'11!-¡J «II-1.|1u¬|-|.|||¬|-|..an|-1.1-I-a.|:a '\IflI_Ifl"'I'I'-||II'I-il-1"'-l-'G5 .........'Zfl"ILmIl-ÚIII-l"I-Ii-I'l ¡II-v.na.n1..|nI|..n|.IIaIflIJ'II.a"'lI-nl-1-II-al ......... I'-1%-Í-É'i-É-'I-I II|Ú'l-l'\"uI'lÚ"I'*-I'I-Q-i-'I1›.flI'n.I|%I .....Í"-'il-I-'I'¦-Íìlaulafl «bl-.r1\.l'I|-En una-Junin I.IIII ¡Harman-lisa |IIu›1..n|...|I|-Lfl-Llullaå å-LrIuh- a.|rIa.r| -un-a I-¡Iii-J ¡ln -un 'É-

Hunal 1.PMnumnerk nnhmm una haimwscnsflelarmfl aflelairwuümcsuuua flmfln
thacacphilus, ¦Th1»Iaya|a y Furciava. iìifli, Bacilluc etearotherlaphilue |Ba¦iIahiïata_5§ 11. i9B9I. Bacillcs snitiìie
Iisirearsct, 19511, Lactcbacillce ¿aser [Lcjliatfiìr §i.raÍÍ"ì§ì0¡. Íïeiibactcricl lactcfeìlentcl llrllflataui 3}_j@.
1956:. caalnhacter creceatna [criticas 1 Iintlcr, 'TïaaÍÍ` rseadclaaas aeraqincaa iraiiflaìcra and cravtcrd. 19861.
Paaudalcnas putiåa Eeplilharig a Eravfcrd. 1988). Sallaaeìla typailuriul ¦5i¦[Eravicad_e} al. 1980), Iacherichia coli
flci. Saccharclycee cereriaiae Iãcifaallin I Iancfšly. 1902], Icarnagcra craaaa llciilarai 1 iaaaiatï. IÍÍÍTÍ
taprincs craereuc Icciíäireïuia cf jj. l9E9}._}rahidopsis thaliana [lt}IHcr1ïI_f§_a}. IBBBI, Eethanococcca roltae
rflvliãibcld y Heerrcaei. iia!! ï Haìcieraa rclcaaii Iflciiiaa et ai. 19991.

TRBONINA SINTASÄ

50
YKGLLKQYASYLPUH-------- --
HKGLIHQYKEFLPUT-------- --

THRSBr
THRSBs
THRSEc Zifil

a
Iila lalala lalaIr la lalalalalala| I¦laIalrIill la

THRS5c

THR5Br
THHSBs
THRSEc
THRSSC

THRSBr
THRSBs
THRSEc
THRSSG

THRSBr
THRSBS
THRSEC
THRSSc

----KLÉHLKDHNEQ--VSFAQAVTQGLGKHQGLFFPHLPEFSLTEI-
HPHASQUYRSTRSSSPKTISFEEAIIQGLATDGGLFIPPTIPQVDQATLF

100
------------------- ---ssTPnvsLnse---------HTPLIPLL
-------------------- --nQTPaLTLnse---------NTPLIHLP
DEHLstnrvrasnarLsarrs-esIPQsrLssavaAArA------- --se
NDWSKLSFQDLAFHIHRLYIÄQEEIPDàDLKDLIKRSÉSTFRSDEVTPLV

150
NISKQLGVQLYGKYEGÄNPTGSFKDRGH------- --UHAUÄRAKEEGSE
KLSEQLGIELHVKTEGVNPTGSFKDRGH------- --UHHUEKAKEEGND
APVHNUESDUGCLELFHGPTLAFKDFGGRFHAQHLTHI -------- --AG
QNVTGDKENLHILELFHGPTYAFKDVALQFUGNLFEYFLQRTNANLPEGE

zoo
----ar1casmssrsasaa-AYAARLGMKCIIvieseara--HcKLaQAv
----TIncasTGHTSAAAA-Avaanannxcrvr:Pasaia--Forcaoav
oxevmiLTATscoToAAvAHAFYGLPNvxvv1LrenosISPLQEKLFQTL
sao:TvvearsenvssaaIvoLReaKovsvrILYPTGHIscrossenrrv



THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

THRSBr 
THRSBs 
THRSEc 
THRSSc 

250 
AYGA-EIISIEGNFDDALKAVRNIAAEEPITL------VNSVNPYRIEGQ 
MYGA-EIIAIDGNFDDALKIVRSICEKSPIAL------VNSVNPYRIEGQ 
-GGNIETVAIDGDFDACQALVKQAFDDEELKVALGLNSANSINISRLLAQ 
PDENVQTLSVTGTFDNCQDIVKAIFGDKEFNSKHNVGAVNSINWARILAQ 

300 
KTAAFEICDQLQNAPDV----LAIPVGNAGNITAYWKGFCEYEKEKGYKK 
KTAAFEVCEQLGEAPDV----LAIPVGNAGNITAYWKGFKEYHEKNGTGL 
ICYYFEAVAQLPQETRNQLV-VSVPSGNFGDLTA---GL--LAKSLGLPV 

MTYYFYSFFQATNGKDSKKVKFVVPSGNFGDILA---GY--FAKKMGLPI 

350 
PRIH--GFEAEGAAAIVKGHVIEEPETIATAIR----IGNPASW-----­
PKMR--GFEAEGAAAIVRNEVIENPETIATAIR----IGNPASW-----­
KRFIAATNVNDTVPRFLHDGQWSPKAT-QATLSNAMDVSQPNNWPRV--­
EKLAIATNENDILDRFLKSGLYERSDKVAATLSPAMDILISSNFERLLWY 

400 
---SYAVEAAEQSHGEI------------------------------DMV 
---DKAVKAAEESNGKI------------------------------DEV 
----------------------EELFRRKIWQL---------KELGYAAV 
LAREYLANGDDLKAGEIVNNWFQELKTNGKFQVDKSIIEGASKDFTSERV 

450 
SDEEILHA-------------Y--------------RLLAKTE------G 
TDDEILHA-------------Y--------------QLIARVE------G 
DDETTQQTMRELKELG-----YTSEPHAAVAYRAL-----RDQLNPGEYG 
SNEETSETIKKIYESSVNPKHYILDPHTAVGVCATERLIAK:'.;NDKSIQY-

500 
VFAEPGSNASLAGVIKHVESG----KIKKGETVVAVLTGNGLKDPDIAIS 
VFAEPGSCASIAGVLKQVKSG----EIPKGSKVVAVLTGNGLKDPNTAVD 
LFLGTAHPAKFKESVEAILG-------ETLDLPKELA------------E 
ISLSTAHPAKFADAVNNALSGFSNYSFEKDVLPEELKKLSTLKKKLKFIE 

526 
SNQLDIASVSNDIEQIKDHIKGVIMS 
ISEIKPVTLPTDEDSILEYVKGAARV 
RADLPLLSHNLPADFAALRKLMMNHQ 
RADVELVKNAIEEELAKMK------L 

23 

Fig. 3. Al!neación de las secuencias de treonina sintasa (THRS) de Brevibacteriu1 lactofenentu1 (THRSBrl (Malulbres et 
al. 19881, Bacillus subtilis (THRSBsl(Parsot, 19861, Eschericbia coli (THISlc)(Parsot et al. 19831 y Saccharo1yces 
cerevisiae (THRSSc)(Aas y Rogñes, 19901. - ---

THRSBr
THRSBS
THRSEC
THRSSc

THRSBI
THRSBS
THRSEC
THRSSC

THRSBI
THRSBE
THRSEC
THRSSC

THRSBI
THRSBS
THRSEC
THRSSC

THRSBE
THRSB5
THRSEC
THRSSC

THRSBI
THRSBS
THRSEC
THRSSC

THRSBI
THRSB5
THRSEC
THRSSC

Ein. 3. alineación de ias secuencias de trecnina eintaea [THR5¦ de Brerihacteriul lactuferlentua iTHl5Br}¦lalu1hree_g}
ai. ricas. aaciiluc cuuriiaa iraasaaiiearaar, ieaai, racacricaia caii 1ra|erc;:earaa± ar 11. rasai 1 aaccaarcarcec

250
AYGA-EIISIEGNFDDALKåVRHIàAEEPITL---- --VNSVNPYRIEGQ
HYGA-EIIAIDGNFDDALKIVHSICEHSPIHL---- --UNSUNPYRIEGQ
-GGNIETVÄIDGDFDACQALUKQAFDDEELKVALGLNSANSINISRLLAQ
PDENVQTLSVTGTFDNCQDIVKAIFGDKEFNSKHHVGAVNSINUARILAQ

300
KTAAFEICDQLQHAPDV----LHIPUGHAGHITAYHKGFCEYEKEKGYKK
KTAÄFEUCEQLGEAPDV----LAIPUGHAGHITAYHKGFKEYHEKNGTGL
ICYYFEAVAQLPQETRNQLU-USUPSGHFGDLTA---GL--LAKSLGLPV
HTYYFYSFFQATNGKDSKKWKFVVPSGNFGDILH---GY--FAKKHGLPI

350
PRIH--GFEAEGAAAIVKGHVIEEPETIATHIR----IGNPASH---- --
PKHR--GFEAEGAHHIVRHEVIEHPETIÄTHIR----IGNPASH------
KRFIAATNVNDTVPRFLHDGQHEPRET-QHTLSNHHDVSQPHHWPRV---
EKLAIATNENDILDRFLKEGLYERSDKVAATLSPAHDILISSHFERLLHY

ano
---srnvsnnsosnesi------------------------------osv
---nxnvxnnsssasni------------------------------Dev
----------------------ssLrnanIveL---------Ksneraav
LnnsrnnusnntxncsrvunvrosLswscsrevoxsrrscnsKoerssnv

450
SDEEILHA-------------Y--------------RLLÄKTE- - - - --G
TDDEILHA-------------Y--------------QLIERVE---- --G
DDETTQQTHRELKELG-----YTSEPHÄÄVÄYRÂL-----RDQLNPGEYG
SNEETSETIKKIYESSUNPKHYILDPHTQUGVCÄTEFLIAKENDKSIQY-

500
VFAEPGSNASLAGVIKHVESG----HIKKGETVVAVLTGNGLKDPDIAIS
VFAEPGSCASIAGVLKQVHSG----EIPKGSKVVAULTGNGLKDPNTAVD
LFLGTAHPÄKFKESVEÄILG-------ETLDLPKELA------------B
ISLSTÄHPAKFADHVNNALSGFSHYSFEKDVLPEELKKLSTLKKKLKFIE

526
SNQLDIASVSNDIEQIKDHIKGVIHE
ISEIKPVTLPTUEDSILEYVKGAARU
RADLPLLSHHLPADFÉALRKLHHHHQ
RADVELVKNÉIEEELHKHK---- --L

Éìreaisiae ¡THRSSc}[iae r Ruqfiee, iiãfli. _ _
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THRSEc THRSBs THRSBr THRSSC 

THRSEc 

THRSBS 24.l 

THRSBr 21. 6 69.0 

THRSSC 35.5 21. o 21.6 

Matnz t 2. Porcentajes de si1ilitud entre las secueucias de la tronina sintasa TRIS de Escbembia coli 
ITHISlcj IPmot et al. 19831. Bicillus subtilis ITHISBs)(Pmot, 1986), Brevibacteriu1 lactofemñtui 
ITHRSBrJ IMalu1bres~ if. 1988) y Saccbaro1ym cereruae (THISScl(Aas y Rogner, 1990). 

TREONINA DESHIDRATASA 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

50 
MAA-------------------------------------------QESL 
MHITYDLPVAIDDIIEAKQ---------RLAGRIYKTGMPRS--------
MAES---QPL-SVAPEG-------------------------- -------
MSATLLKQPLCTVVRQGKQSKVSGLNLLRLKAHLHRQHLSPSLIKLHSEL 

100 
HVK-------------------------TPLRDSMALSKVAGTSVFLKMD 
-----------NY-----------------------FSERCKGEIFLKFE 
----------AEYLRAVLRAPVYEAAQVTPLQKMEKLSSRLDNVILVKRE 
KLDELQTDNTPDYVRLVL~SSVYDVINESPISQGVGLSSRLNTNVILKRE 

150 
SSQPSGSFKIRG-IGHLCKMKAKQGCKHFVCSSAGNAGMATAYAARRLGL 
NMQRTGSFKIRGAFNKLSSLTDAEKRKGVVACSAGNHAQGVSLSCAMLGI 
DRQPVHSFKLRGAYAMMTGLTEEQKAHGVITASAGNHAQGVAFSSARLGV 
DLLPVFSFKLRGAYNMIAKLDDSQRNQGVIACSAGNHAQGVAFAAKHLKI 

200 
PATIVVPSTTPALTIERLKNEGATVEVVGEMLDEAIQLAKALEKNNPGWV 
DGKVVMPKGAPKSKVAATCDYSAEVVLHGDNFNDTIAKVSEIVEHE-GRI 
KSLIVMPKATADIKVDAVRGLGGEVLLHGANFDEAKAKAIELAQQQ-GFT 
PATIVHPVCTPSIKYQNVSRLGSQVVLYGNDFDEAKAECAKLAEER-GLT 

250 
YISPFDDPLIWEGHTSLVKELKETLSA--KPGAIVLSVGGGGLLCGVVQG 
FIPPYDDPKVIAGQGTIGLEIMEDL---YDVDNVIVPIGGGGLIAGIAVA 
WVPPFDHPMVIAGQGTLALELLQQ---DSHLDRVFVPVGGGGLAAGVAVL 
NIPPFDHPYVIAGQGTVAMEILRQVRTANKIGAVFVPVGGGGLIAGIGAY 

THRSEC

THRSBB

THRSBr

Tflflãdc

Herria I 2. Fercencajee de eililicnd entre laa secuencias de la trnnina aintaea THIS de_ Escherichia cali
i†Hl5lcii?araci ei al. 19531. dacillns auhtilie lïfllelaliiarant. 1!dE¦, Breaihacteriul Iactnferlencun

THBEC THRSBE THESE! THRSSE

24.1 --

21.5 59.0 --

35.5 21.D 21-5 --

iffllãarillalulhrea_ei_al. 1!E!I 3 5accharnl¡ces_5ereaiai|e itdäiciilaa ï lngner. Iildl.

TREUHIHA DEEHIDRATASH

THRDRB
THRDEC
THHDSÍ
THRDSC

THHDRa
THHDEc
THRD5t
THRD$c

THRDRa
THHDEc
THRD5t
THRDSc

THRDRa
THRDEc
THRDSt
THRDsc

THRDRa
THRDEc
THRDSt
THRb$c

su
aaa----------------------------------------- --esst
anrrvnrevnrnnrrsare------- --nLAeervsTenPss- ---- ---
snss---oeL-svness- ------------------------------ --
HSHTLLKQFLCTUUHQGKQSKVSGLHLLRLKHHLHRQHLSPSLIKLHSEL

ioo
avs----------------------- --Tetsosnatssvnersvrtsao
--------- --nv-----------------------rssacsesrrnsrs
-------- --nsvnaavtanrvrsanevreneansstssatonvrLvcss
stesLeronreovvatvigssvvnvrnsseIsoevetssntnrnvrtsns

15Ú
SSQPSGEFKIHG-IGLCKHKHKQGCKHFVCSEÄGHHGHÄTAYHARRLGL
HHQRTGSFHIRGHFHKLSSLTDÉEKRKGVUHCSAGNHHQGVELSCHHLGI
DRQP¶HSFKLRGHTAHHTGLTEEQKAHGVITASHGNHAQGUHFEEARLGU
DLLPVFEFKLRGHYHHIEHLDD5QRHQG¶IHCEHGHHAQGVHFHHKHLKI

EDU
PETI¶VPSTTPHLTIEHLKHEGATVEUïGEHLDEAIQLAKALEKNHPGWV
DGKUUHPKGAPRSKUAETCDYSHEWVLHGDHFNDTIHKUSEIUEHE-GEI
HSLIUHFKHTÄDIKUÚHVHGLGGEVLLHGHHFDEHKHKåIELfiQQQ*GFT
PHTI¶HPUCTPSIKTQHVERLGSQVVLYGHDFDEHKHECHKLHEER-GLT

259
TISPFDDPLIHEGHTSLUKELKETLSH--KPGHIULSVGGGGLLCGUUQG
FIPPYDDPKVIhGQGTIGLEIHEDL---YDUDHUIWPIGGGGLIHGIAUA
HUFPFDHPHUIEGQGTLALELLQQ---DSHLDRUFÉPVGGGGLAHGUAUL
NIPPFDHPYUIAGQGTVHHEILRQVRTHHHIGHUFUPUGGGGLIHGIGRY



THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDBc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

THRDRa 
THRDEc 
THRDSt 
THRDSc 

300 
LREVGWEDVPIIAMETFGAHSFHAAVKEGKLVTLPKITSVAKALGVNTVG 
IKSIN-PTIRVIGVQSENVHGMAASFHSGEITTHRTTGTLADGCDVSRPG 
IKQLM-PQIKVIAVEAEDSACLKAALEAGHPVDLPRVGLFAEGVAVKRIG 
LKRVA-PHIKTIGVETYDAATLHNSLQRNQRTPLPVVGTFADGTSVRMIG 

350 
AQTLKLFYEHPIFSEVISDQEAVTAIEKFVDDEKILVEPACGAALAA--­
NLTYEIVRELVDDIVLVSEDEIRNSMIALIQRNKVVTEGAGALACAAL-­
DETFRLCQEYLDDIITVDSDAICAAMKDLFEDVRAVAEPSGALALAGMKK 
EETFRVAQQVVDEVVLVNTDEICAAVKDIFEDTRSIVEPSGALSVAGMKK 

400 

LSGKLDQYIQNRKT--VSIISGGNIDLSRVSQITG--------------­
YIA--QHNIRGER--LAHVLSGANVNFHGLRYVSERCELGEQREGLLTVT 
YISTVHPBIDHTKNTYVPILSGANMNFDRLRFVSERAVLGEGKEVFMLVT 

450 
------------------------------------------VYSGV---

IPEEKGNFPKFCQLLGGRMVTEFNYRFADAKN--------ACIFVGVRVS 
LPDVPGAFKKMQKIIHPRSVTEFSYRYNEHRHBSSSEVPKAYIYTSFSVV 

500 
---------------------------VCRLQA------------EARL-

QGLEERKEIITQLCDGGYSVVDLSDDEMAKLHVRYMVGGRPSKPLQERLY 
DREKEIKQVMQQLNALGFBAVDISDNELAKSHGRYLVGG-ASKVPNERII 

550 
-------QTPLASLVVIVCGGSNISLAQLQALKAQLG-------------

SFEFPESPGALLKFLHTLGTHWNISLFHYRSHGTDYGRVLAAFELGDHEP 
SFEFPERPGALTRFLGGLSDSWNLTLFHYRNHGADIGKVLAGISVPPREN 

529 
------LNEL----------------LK-
-------------------------FVDA 
-DFETRLHELGYECHDESNNPAFRFFLAG 
LTFQKFLEDLGYTYHDETDNTVYQKFLKY 
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fig. t Alineación de las secuencias de treonina desbidratasa (THRD) de Ratus .!P· (THIDRa)(loda E al. 1988), 
sacchamyces ceremiae (THIDSc)(lielland-Brand et al. 1984), iScberichilCoi.i (TBIDlc)(Datta É .!_f." 1987) y 
sabonella typhi1uriu1 (THIDSt)(Taillon É .!l· 1988). -

THRDHH
THRDEC
THRDSt
THRDSC

THHDRH
THRDEC
THRDSÉ
THRDSG

'I'I-IRD-Ra
TI-Iflflliic
THRDst
Tflitbsc

THRDRH
THRDEC
THRDSt
THRDSC

THRDRE
THRDEC
THRDSÉ
THRDSC

THRDRH
THRDEC
THRDSÉ
THRDSC

THHDRH
THRDEC
THRDSt
THRDSE

rin. L alineacidn de las eecueaciaa de creenina deaaidrataea iriiairl de Itatna 11:. irfllliiaiilnda er al Hai.:
eaccbarcl cea cereeiaiae iïlildaciilielland Brand et al iiali Escherichia cali i'|!ElirIc}|i:-acta el: a1"1II'.'ì ii

300
LREVGHEDFPIIAHETFGAHSFHHHUKEGKLUTLPKITBUHKALGUHTUG
IKSIH-PTIHHIGUQSEHUHGHHASFHSGEITTHRTTGTLHDGCDUSRPG
IHQLH-PQIKUIAUEAEDSHCLKAHLEHGHPUDLPHUGLFHEGUAUKRIG
LKRWH-PHIKTIGUETTDAATLHHSLQRHQRTFLPUUGTFHDGTSURHIG

350
AQTLHLFYEHPIFSEUISDQEAUTAIEEFUUDEKILUEPACGHALAE---
HLTYEIURELUUDIULUSEDEIHHSHIHLIQRHKïïTEGñGHLAChAL--
DETFHLCQEYLDDIITUDSDHIEHHHKDLFEDUHHUflEP$GñLALHGHKK
EETFRïAQQUVDEïVLUHTDEICñhïflflïFEDTREIUEPSGLLEUHGHKK

dflfl

LSGKLDQYIQHRIT--VÉIIBGGHIULBRVEQITG------------
TIR--QHHIRGER--LHHULEGAHWHFHGLRYUSERCELGEQREGLLTUT
YISTWHPIIDHTKHTYUPILEGÄNHFDRLRFU5ERl?LGEGKEUFHLVT

450
¬n------In __ H - -- - - __ __ _- - P - - - -Dd-r--_#w_fl--fifi_wSGU_--

IPEEKGHFPKFDQLLGGRH¶TEFHïRFåDàKH- ----- --ACIFUGVRVS
LPDUPGAFKKHQKIIHPRBUTBFSTRYHEHRHEBSSEUPKLÍITTSFSUU

son
---------------------------vcaLon------------snaL-
1__-j_--j¶'-íÍ_j--í-íj-*'I1ìlLílíílíí1í'ì-ìífilíì-Iïí-I'-11

QGLEERHEIITQLCDGGYSUVDLSDDEHAKLHURYHVGGRPSKPLQERLï
DREKEIKQVHQQLHHLGFEHWDISDHELHKSHGRTLUGG-HSKVPHERII

55Ú
-------eretnsrvvivceessrsLneLQnLxnQnc-------------
srsressesnntsrnnerernsnrsirsrasnerovesvtnnrsteease
serresnecnnrnrncensnsvsirnrsvnnnsnoresvtaersveeazn

525
...._-LHEL-----------_--_-Lg-
....................... --F¶nh
-DFETELHELGÍECHDEEHHPAFRFFLÄG
LTFQHFLEDLGÍTYHDETDHTUYQKFLHY

sailcnefii_figIiie"¶_iuÉElIIii¦iTai11eii3¿t_g. Half -I I -_ " "'
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THRDRa THRDSc THRDSt THRDEC 

THRDRa 

THRDSC 27 .1 

THRDSt 26.4 44.7 

THRDEc 24.6 35.0 36.8 

Matriz 3. Indices de si1ilitud entre lu secuencias de treoniaa desbidntm ITIDI de 11tu1 sp. ITIDRa)(loda et al. 
19881, Saccbamym cemisiae ITBlDSc 11 lielland·Bmd et al. 198t 1, rscbericbia coli ITBllllc l!Dattl et al. ifüT y 
Sll1onella typhi1uriu1 ITBIDStl fTaillon E E· 1988!. - - - - -

SERINA DESHIDRATASA 

SERDHu 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

SERDHU 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

SERDHu 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

SERDHU 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

SERDHu 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

50 
MMSG--EPLHVKTPIRDSMAL-----------SKMAGTSVYLKM-----­
MAAQ--ESLHVKTPLRDSMAL-----------SKVAGTSVFLKM-----­
MEMT--H--YEICTPLIRQVFN-----------NGKTNSWFYVKH-----­
MENAKMNSLIAQYPLVKDLVALKETTWFNPGTTSLAEGLPYVGLTEQDVQ 

100 
------------------DSAQPSGSFKIRGIG-HFCKRWAKQGCAHFVC 
------------------DSSQPSGSFKIRGIG-HLCKMKAKQGCKHFVC 
------------------EILQPGGSFKSRGIG-HLIRK-----------
D.AHARLSRFAPYLAKAFPETAATGGIIESELVAIPAMQKRLEKEYQQPIS 

150 
ss------------------------------------------------
SSVVQIWGSRM------RGRSHS----GDEQPHVRSQALLP---DTPSPL 
---------------------------SNQQPLSEGSGKLA---VFSS-­
GQLLLKKDSHLPISGSIKARGGIYEVLAHAEKLALEAGLLTLDDDYSKLL 

200 
-A----------------GNAGMAAAYAARQLGVPATIVVPGTTPALTIE 
TA----------------GNAGMATAYAARRLGLPATIVVPSTTPALTIE 
SG----------------GNAGLAAATACRSMALNCSVVVPKTTKPRMVK 
SPEFKQFFSQYSIAVGSTGNLGLSIGIMSARIGFKVTVHMSADARAWKKA 

250 
RLKNEGATCKVVGELLDEAFE-----LAKALAKNNPGWVYIPPFDDPLIW 
RLKNEGATVEVVGEMLDEAIQ-----LAKALEKNNPGWVYISPFDDPLIW 
KIQSAGAKVIIHGDHWGEADEYLRHKLMAQESQHGSKTLYVHPFDNETIW 
KLRTHGVTVVEYEQDYGVAVE-----EGRKAAQSDPNCFFIDDENSRTLF 

THRDRB

THRDSC

THRDBÉ

THRDBC

Matriz 3. Indices de eieiiitud entre laa eecnenciei de trecniaa dealidrataea itltdl de lirua ap. irllnleitlnda et al
lifltl. daccharulycea cereiiaiee lrimiacliliellend-Irandeiz al. 1!!-I|, Iacìericiiii _c_n_1_1 lrlllnlcifliatta et _a_1 ffiffy
Salanneïía tïphiluriua Ir!lD5tÍrtai11nn_e§_¿}. lite).

SBRIHA

SERDHU
SERDR3
SERDSC
SERDEC

SERDHU
SERDRH
SERDSC
SERDEC

SERDHU
SERDRH
SERDSC
SERDEC

5ERDHu
BBRDRa
SERDsc
SBRDBc

SERDHu
sERDRa
SERDsc
SERDEc

THRDRH THRDBC THRDSI THRDEC

27.1 ---

25.4 44.1 ---

24.5 35.0 35.3 ---

DESHIDRHTASA

so
esse--setsvxrernnsuai-----------sxnnersvrnsn------
nano--rsLnvrveLnnsnAL-----------srvncrsvrtxa---- --
asar--H--rsrrenrsqvrn--------- --Hesrnsvrrvrs---- --
unsarnastraereLvsoLvALxsrrwruPcrrsrnsetervenrseove

100
------- -----------osneessssxrsore-Hrcsavnaoccasrvc
------------- -----essorscsrxinero-atcssxnseecasrvc
------- -----------srLQPccsrxsncrs-HL1as-----------
nanastssrnertnanresrnarecrrssstvnrenaosstsxsvoeers

150
ss---------------------------------------------- --
ssvvorvesnn------asasfls----cnsQPHvasQALLP---oTPsPL
--------------- ------------sHQQPLssGsssLA---vFss--
sQLLLssnsHLPIsssIKaaecrvsvnanasKLALsAsLLTLoooYsKLL

zoo
-A-------------- --euaeunaavannotevearrvvPeTTPnLTrs
TA-------------- --GHAGHATArAAaaLsLPATIvvPSTTPALTIE
se-------------- --esnenannrncnsannncsvvvesrraesnvx
sPsrrQrrsQïsInvGsTenLeLsIGIssaarsrrvrvnusanaaawxka

250
RLKHEGhTCHïVGELLDEAFE-----LAKALHKHHPGWVYIPPFDDPLIW
RLKHEGHTUEUVGBHLDEAIQ-----LAKALEKNHPGWVYISPFDDPLIW
KIQSAGflK¶IIHGDHWGEADEYLRHKLHÁQESQHGSKTLïVHPFDNETIH
KLRTHGVTVFEYEQDYGVRVE-----EGRKÄAQSDPNCFFIDDENSRTLF



SERDHU 
SERDRa 
SEROS e 
SERDEc 

SERDHU 
SERDRa 
SERDSc 
SERDEc 

SERDHU 
SERDRa 
SEROS e 
SBRDEc 

SERDHu 
SERDRa 
SEROS e 
SERDEc 

SERDHU 
SBRDRa 
SERDSc 
SERDEc 

300 
EGHASIVKELKETLWE--------KPGAIALSVGGGGLLCGVVQGLQECG 
EGHTSLVKELKETLSA--------KPGAIVLSVGGGGLLCGVVQGLREVG 
EGHSTIVDEIIEQLKEND--ISLPRVKALVCSVGGGGLFSGIIKGLDRNH 
LGYSVAGQRLKAQFAQQGRIVDADNPLFVYLPCGVGGGPGGVAFGLK-LA 

350 
WGD-VPVIAMETFGAHSFHAATTAG--KLVSLPKITSVAKALGVKTVGSQ 
WED-VPIIAMETFr.AHSFHAAVKBG--KLVTLPKITSVAKALGVNTVGAQ 
LAEKIPVVAVETAGCDVLNKSLKKG--SPVTLEKLTSVATSLASPYIASF 
FGDHVHCFFABPTHSPCMLLGVHTGLHDQISVQDI-GIDNLTAADGLAVG 

400 
ALKLFQEHPIFSEV-----ISDQBAVAAIBKFVDDBKILVEPAWGAALAA 
TLKLFYEHPIFSEV-----ISDQEAVTAIBKFVDDEKILVEPACGAALAA 
AFESFNKYGCKSVV-----LSDQDVLATCLRYADDYNFIVBPACGASLHL 
RASGFVGRAMBRLLDGFYTLSDQTMYDMLGWLAQBEGIRLEPSALAGMAG 

450 
VYS--HVIQKLQLEGNLRTPL--PSLVVIVCGGSNISLAQLRALKEQLGM 
VYS--GVVCRLQABGRLQTPL--ASLVVIVCGGSNISLAQLQALKAQLGL 
CYH--PEILEDILBQKIYBD---DIVIIIACGGSCMTYEDLVKASSTLNV 
PQRVCASVSYQQMHGFSABQLRNTTHLVWATGGGMVPEEBMNQY---LAK 

TNRLPK 
-NELLJC 
s-----
G-- - -R 
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P!q. 5. Alineación de 111 mumiu de ll miH des•idratm ISIRD¡ de !OIO uer• fSllDhHOqm et !1_. 1m1, 
~ !P· ISllDRa)logm E .!.!· 19881, Saccblmym cemi11ae ISllDSc}!Seu ert, 1990) y l&cheriebil ~ 
.fSUD!c)IKarcm, 1988). 

S.BRDRa SBRDHU SBRDSc SBRDBc 

SBRDRa 

SBRDHU 82.9 

SBRDSc 32.7 34.8 

SBRDEc 21.9 20.9 17 . 7 

Matriz t l. Indices de si1iliutud entre lu mnenciu de 11 mina desb1dntm fSllD) de Hoao 19e1eu 
ISERDHu)I Ogm et al. 1989) , Ratus sp . fSllDRa)IOgm et al. 1988), Saccbamym eemisiae ISllDSel(Seurnt, 1 90) y 
Escherich ia colT ISiRDlc)IKarmu, 1988 1. - -

SERDHU
SERDHd
SERDSC
SERDEC

SERDHU
SERDRH
SERDSC
SERDEC

SERDHU
SBRDRH
SERDSC
SBRDEC

SERDHu
SERDRa
SERES:
SBRDBc

$EADHu
Slanna
SERDSc
sERDBc

300
EGHÂSIVKBLKETLWE- ----- --KPGAIALSVGGGGLLCGVVQGLQECG
EGHTSLVKELKETLSÄ------ --KPGHIVLSVGGGGLLCGVVQGLREUG
EGHSTIVDEIIEQLKEND--ISLPRVKALUCSVGGGGLFSGIIKGLDRHH
LGYSVAGQRLKÄQFÂQQGRIVDADNPLFVYLPCGVGGGPGGVÄFGLK-Lã

350
WGD-VPVIAHETFGÄHSFHAÄTTAG--KLVSLPKITSVAKALGVKTVGSQ
NED-UPIIAHETFfiAHSFHAñVKBG--KLVTLPKITSVAKALGVNTVGÄQ
LÄEKIPVVAVBTHGCDVLHK$LKKG--SPVTLEKLTSVÄTSLÄSPYIASF
FGDHVHCFFÄEPTHSPCHLLGVHTGLHDQISVQDI-GIDHLTHADGLHVG

100
ALKLFQEHPIF5EV-----ISDQIAVAAIIKFVDDEKILVEPAHGAALHH
TLKLFYBHPIFSEV-----ISDQEAVTAIEKFVDDBKILVIFHCGHÄLAA
HFESFHKYGCKSVV-----LSDQDVLATCLRYADDYNFIVEPHCGASLHL
RASGFVGRAHERLLDGFTTLSDQTHYDHLGHLAQBHGIRLEPBHLHGHAG

asu
ves--svIoKLQLseflLRreL--esLvvrvccesnrsnnotanixsercn
vva--evvcnLoAaenLQcPL--nstvvrvcsssflrsLAQLQnLxaQLcL
crH--etrntnrnsoxxrno---orvrrinceescnrrsnnvunssrrnv
Ponvcasvsvoouscrsnsonnnwrnrvvarecesveszsnnov---Las

TNRLPK
-NELLK
5-----
G----R
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lia. 5. llineacida de Iae secuencias de le serina deahidrataaa iallui de !g!g I ieea lltldlaiinqaea et al. lìlai.
se 1 r'¿sI'"f"r mu mineria c_ai_ilatas _¿¡. ldtlblallngeva _et _¿}. 1 Il. Saggtarolrces cere1i!_ae [3llbac}_ ea er . } 1

Idlltlclliarceiu. 1588].

SERDRH EIRDHD BIRDBE BBRDIE

EEHDRI ---

BERDHU

5ERD5c

82.9 ---

32.7 34.3 ---

SERDEG 21.9 20.9 17.? ---

Hatrii I I. Indices de aieiliutud entre las secuencias de la aerina deahidrataea iellti de Hale ee tene
rstanHuiicgaua_3r ji. 19a9i. aatus_¿p- tãllntaiiugaui et ai. lital, saccharn|rcea_5ere1i§1ae istlnsciieeuïìïï, 15101 r
Escherichia cali lsttctcilflarceau. 19dB1. "
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otros indices de similitud fueron obtenidos a partir de la 

alineación de las secuencias de la cadena B de la triptofano sintasa 

contra las secuencias de la treonina sintasa, treonina deshidratasa y 

serina deshidratasa (Tabla 7 y 8 ). 

Tabla 7 de Pomutajes de si1ilitd 

TIPB SIRDRa SllDBu SllDSc SIRDIC TBRDRa TBRDSc TBIDSt THRDBc 

TIPBlc 20.0 23. 7 2U 25 .o 11.4 21.5 23.4 19.2 
TlPBSt 27 .1 23.7 21.5 25.0 23. 5 20. 7 23.4 lU 
mBBr 25.8 16 .1 16. 3 25.8 20.3 39. l 17 .8 
TRPBPp 15 .1 10. 5 13. 7 23 .1 75.0 16.8 21.1 
TRPBPa 15 .1 11. 9 15 .o 24.3 19.0 28. 7 
TRPBCr 23.9 lt.8 21.1 27 .5 21.8 33.3 27. ¡ 
TRPBBs 21. 5 27.6 2U 15.9 21.5 25.0 U.4 29. ¡ 
TIPBBa su 25.3 U.I 58.3 20.6 IU 26.1 
Time 20.0 lU U.2 22.I 21.9 20.1 23.6 
TRPBTh JU 20.2 20. ¡ 25.4 19.8 2U 25.0 
TIPBAt 31.l 28.6 23.2 31.3 16.8 22. 2 22 .1 
TRPBSC 18.2 26.9 20.9 18 .2 18.l 25.0 21.1 24.3 
TRPBlc 36.1 20. 5 23.1 19.l 36 .1 25. o 20 .6 
TRPBCc 12.9 53.3 23.0 42.9 22.0 25. 6 25.0 
TRPBIV 37.S 31 .5 20.1 31.2 37.5 23.2 . 22. 7 
TRPBIH 31.2 19.3 20.3 23.0 19.3 11.l 
TIPBBV 34.2 31.3 20.a 42.1 32.1 29.3 25. 3 

Porcentajes de sililitud de lu aemaciu de la cadena a de la triptohno siltm (TIPB) de lscbericbia coli 
ITRPBlc 1( Burns y tanofsky, 1989), Sil1onella ttimh1 (TIPBSt)( cnvford et al. 1980 l. Bmibacterna 
lactofemntUJ (TIPBBrl lllatsui et al. 1986), Pmo1onu putida (TIHPpl(lberly-y °fialford, 1989), Psedo1ous 
aeruginosa ITIPBPal(Hadero y cñvfüd, 1986), CaulobacterC'Ie'Centus (TIPBCt)(loss y linUer, 1988), Bacnius 
subtilis 1TIPBBs11 Pm'Of.'1987), Biciifo stmotbempbilua (Tll'BBa) ( Isbivatl et 11. 1989), Lactobacillus cmi 
(TIPBLcl(llator1 E 11. 1990), Thmu tbmophilus 1mm¡ (loym y hrukaii,- 1990), Arabidopsis tbaliana 
ITRPBAtllBerlyn et U. 19891, SlcChU01yces cemi&iae (TIPBSc) (lalkin y llloflky, 1912), leurospora cmn 
(TRPBlc) IPrattyDellou, 1988), Coprinus cinema (TlPBCcl(Slrzynil et al. 1989), lletbanococcus voltae (TIPBllvl 
( Sibold y Renriquet, 1988), llethliiODaCteriiiitiiermutotrophiCUJ rnPB!llif(Meile et al. 19911 y Halo! em volcanii 
1mBBY)iLa1 et al. 1990) contra lu secuencias de serina deshidratm (SllD) Te ía'tus sp. (SllDRa)logawaetal: 
!98S), de ii01osapim ISIRDHul(Ogm et al. 19891, Sacchamyces cerevisiae (SIRDSc)(Seufert, 1990), lschéficiila 
coli ISllDlcliifarceau, 1988) y con las secuencias de la treonim desbidntasas ITHRDI de Ratus sp. ITHRDRa)lloda et 
F. 19881, Sacharo1yces cemiliae ITHIDSclllielland-Bmd et al. 1981), Salmella typhiiüffo(THRDStl (Talllon et 
al. 19881 y lscberichn coli ITBIDlcl(Datta et al. 1987).Los huecos en la tlbla se deben a que el progrm de 
computadora no almo esepar de secuencias. - - / 
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otros indices de similitud fueron obtenidos a partir de la

alineación de las secuencias de la cadena B de la triptofano sintasa

contra las secuencias de la treonina sintasa, treonina deshidratasa v

serina deshidratasa [Tabla T v B i.

tabla 1 de rnrceatajea de eiailitd

rue dmh nun dmhannrflwh flmnrnmiflmn

LIILIIÍ-IIÉIEIDI-Ihlìiella-jgfq-¶a.¡¶u.||n.¡f¡_.¶a`¿fa_¡||-_;Í'i1"-I'Í'-ÚÉ\ÍIII""'\ÉÉjl-ni|.¡.¡|¬.|I1-\.¡1¡.¶|-...É -I-u0---1a¡.,¡.___, LÚFÚHÚI-ÍDÍHJIHJÍHIIIJ-itf.,pf¬¬,|f¬.,p'|.,¡|"""'\Il¦I'--IM-¡G3-I"›ï--ani-$1-ci'-a-a1,..|'IIIav'|›0-..Ie.-Ia.-na..raa...aa...n\.øu-aq-al...La..-....¡._¡

I'uIIiuIP-JP~aiI'I-¡FI-Ififujle-lI\a.|If\a.Im-I¡H.p|~¬¡|ea,,¡ 'älaullaalãdn-lëvi--e.no-nal--II-L¢.›cI\n-n¡..¡-onnnn_1..n.,_1....._ IHIQI-I›l|I|I-.II-lluavl.-¡QI-0-Ian:--a¡.u-a.f¡a.¦|›

I-vr-.na-I-nar-Ia-›|-..- 'I-IISJul!!-IL!!|.n\.r| 1-1-ununp- I--I-eannnntnfl-ug-

ahviialtalahanua-nuse-.ar-.¡L¡a¡a.a¡¬.pa-.n¢\,1.pa¬¡e~.¡|.-a¡Hi-É-I-II'--I¶\1I-I'LIII-.ata-la-Iuha1..a.l1.n-|,.|aj Ifl-I----.-¡.¡.¡¡.,¡,. I-ilallliihfliaih-¡L-|-II-t-aaaaa.pa$-nui.-1-a.¡a.¡-. I-Ill--.llhll-ur-.aI¬.|-a-lo-I|I~i..|-||¬..a-|'¬.n|.a.n¬.||u.a|I-..|¡-»_-aÍHJÍ-HÉIIIFJLIILHÍIIÍÚIÉILHLÚI-11-211-I 'IIIIIIIelIII-I-Ila-II- 'I-"'%I'\-aIIï¬fi=%-2-K-I-fl'\j=L¡lIïilgl-i-|I,.|-1 I--Ia-Iai-.a|I¬.II¬.a|Ia.¡»,p-ai-ea--I-|.-ia-|.¡¡p|...a.¡-..¡l-Ú-¡II-I-HJLDÉI-JL'\.flfl'ILflI.|.lI|,|..I IIIIleI-I-I-1ale- La-lil.-Iia-|-¬.|-II-1-1--ha-I:|-1-I-|.-|..p. nada-her-.en.Jn.rp¬.ea~slhufu.|a~.|n.am¬.|r¬.1a-I-1-la-4 -I-Ilïldnli-Iiïnfi-I*-alLfll¬aaIII'1la.fl|-alïrfi--II._\.II I-H-Í-'laflfl-Ififlìl-aiIï›¬Zfl'\rh|-.I--II-Ir-iÍI'H.I;'i-I

1lPBIc
TIEDEI
111331
TIPBPP
TRPBPa
TIPBCI
TEIBEI
TIIBBI
Tlfldc 19.5
TIIBTH 2ñ.I
Tlfìlt
TIPBSE
Tiillc
TIPBCC 25.5
1IFBI? 31.1 '
TIPHH
Till? Ifi.l

Inrcentajea de aililitud de laa aecaeaciaa de ia cadena a de la tripteiaaa aiataaa IIIIBI de Iacterichia cada
Imllclituraa r Ianaieki, 19891. ta1|nne11a trúëinuriu Itllittlltrnierd at _a_i. lite), lireiifiacteriua
iactnieraentul [rleanri Inatani._et a1. iilii, Iaen nannaa ¡ntida irllllìitlherlï 1 traadnrd. 1!I!|. eaednleaaa
aeru innaa Itìraeaiiaadern 1 craafììd, lili). caníãflacter creceataa trlrltriilnaa y Iiatler, lila), aaciïìna
eììrilie lriiaaairearaat, iiaïi, Iaciìlna atearntfieranniilaa Irleeaaì [Iatiaata et al. lili). Lactehaci11na_;¿¿ei
itlfaiclilatcri et al. 1990]. theraaa tterangfilïna irleìïìi itnrala f rarnkäïì," 19901. araiïdngaia tåa ¡aaa
irneririlaerlyn ìì ìï. iaaai. Sacciarnaicea cerea aiae Etlindcl ltaltin 1 Ialniatr, i!t2}, Ieurnapnra craaaa
irlealai Ieratt_§'dììnaa, 19llI, tnnrínna cinereua [rlrdtciittrarnia et al. lili). nettaancnccue inítae irleanri
iaibnld y aenrinuet. i9Ia}, lethaneiacterìea tfierleaatntrnghicua tttììhñïìaeile et al. iiåïì' 1 naïeferai unlcanii
i1!!Bfla}iLa|_et a1. 19991 centra Íaa eecnenclaa Eerina dee idrataaa iãlldi dí ìïtue sp. idllbtailügaaa et a1.
mai, ae naañipieac rsiiaauiruaaaa ar ai. 1-ini. aacc_aiia|¡cec anemia@ raiiïiïifsãfece, mui, richíicïia
juli I5IlD!cÍ_ÍÍarceau, 1988! 1 con las eììnììciae de la Íïenninaa deíhidrataaae ITHHDJ de_§atu§_§g. itfllnlaiilnda et
II. 19851. Sacharclycea cereiiliae ITHlU5c}lIie11and-Brand et a1. Iidli, Sallnnella tïphiluriue ttfllflätiifaillen id

'a'I. lilfli 7 lscfierictia coli Ifllllilclflietta et al. 1!IdT¦.'-tn? liuecna en la tafifå ee dìben a que el prnqralaìì
Éìaputadcra no aIiueo ee§_Íìr de eecnenciai. "`-`†- H
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Tabla 8. Porcenta¡es de si1ilitad 

TRPB TBRSBI THISBr mm mssc 

TRPBic 22.8 27. 7 15.6 33. 3 
msst JU 21. 7 lU 33 .3 
TIPBBI 21.f 23. 9 23.2 24.3 
TRPBPp 32. 8 34.3 16.7 
mBPa 31.6 
TRPBCr 35 .1 32. 3 12.6 33 .3 
TIPBBs 26.5 26.0 25.6 
TRPBBa 26.9 33 .8 13.5 
me1c 28.2 40. 9 32.4 
mm 32.0 35 .o 24.2 JU 
TRPBAt 26 .5 30. o 13.4 22 .3 
mese 25. o 26. 7 31.5 
msvc 22. 8 21.6 
mece 24.3 23. 2 
TIPBMv 31.7 3t .5 25. o 18.9 
me11v 21.2 28. 7 21.1 

Porcentajes de militud de las secuencias de la cadena S de la triptohno sintm ITIFBI de lscberichia 
coli (TRPBic)IBms y Yanofsky, 1989), Salmella typbiauriu1 ITRPBSt)(Cmford E E· 1980), Brmbacteri111 
lactofmentu1 ITRPBBr) (ll1tsui E E· 1986\. Pseudoaonas putida ITRPBPpl(lberly y Cmford, 1989\. P&edoaonu 
aeruginosa 1TRPBPa11 Hadero y crawford, 1986), caulobacter crecen tus ( TRPBCr 1: Ron y Vinkler, 1988), Bacillu 
subtills (TIPBBs J IPmot, 1987), Bacillus stmothemphiloa ('rlPBBa) r isbiwata et al. 1989 J. LactobiCIIlü 
casei (TRPBLc)(latori et al. 1990), Tbems thmopbilus (T!Pm) (loym y rurukava, 1990), Anbidopsis 
"ffinana ITIPBAt )IBerijñ et al. 19á'9T';Siccbato1ycea cerevisiae (UPBSc J 1 Zallin y Yanohky. 1982), 
"'íeUrO'S'Pora cram 1m8Tc)-(Pratt y DeMoss, 1988), C~prinus cinems ITRPBCcl(Sknynia et al. 1989), 
llethanococcus VOITie (TlPBllv) (Sibold y Henriquet, 198s¡-;-y-HafoTeraXvolmii ITIPBHvi (Laa et al. 1m1 
contra las secuencias de la treonina sintasa (THRSJ de Bacillus subt1lis (TBRSBsJ IPmot, 19IT: ,Bacillus 
lacto! mentua ITHRSBr J IMalunbres et al. 1988), Escbericbi.-corr-(THISEc) ( Pmot et al. l 9B3), sacchUOijCeS 
cerevisiae (THRSSc)(Aas y Rognes, TI90T. Los huecos en la tablase deben a que ei progrm de co1pu:adora no 
alineo ese par de secuencias. 
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rahla B. Pnrcentaiee de siailitad

TIPB Iildfla ìlldhr Tllllt Tlllãc

a-.a›¡_,_,a-.Ia-.›¡,__,|.-.›,,__,e-.›|,__,,a.-.aL-=,,___,a..u|___,f~rP-P-P-PP-P~r-.aI__,a.-.a«=-¦_¡,|=›,¦.,__,¬.m-¦_,,,›---ao:-,al-Q, P-alÍ'-IÍ"-IFfiL1Í.-IÍ.fl'IÍ|-J

ÉÚH-É'P*

'..'2-"'_--'¿`..'¿-fl'-H;--EOÚÚ'I fl\*"""al-.¡""'"'¡a-...a""fl'-cava

r""|-II-.I›."'a.|.lI-Ji"-mal¦"'\_I-41-'-I-.aae-f"""a'.-e'-'LI:-u"""";-:..|›'L""':.-1

Tlfhlc
rlïfldt
11PBBr
1lPEFp
TiPBPa
TBPBCI 12.6 33.3
TIPBBs 25.5
Tlrdña 13.5
Thìhtc
flllth
Tlehht
ttihãc
1lPBIc
TIPBCc
Tlìhhe 25.0
Tlrlda

Percentaies de sililitud de lal secuencias de Ia cadena d de la triptcfann sintaea ITIFBI de Ischerichia
551; itleslcìihurns 1 ianeiatr, lsasì, selaunella tlghianriua irirsstlicraainrd en ed. isadi, srerihacterina
ìactnieraentua irtrssri [Iataui gd jj. 19851, rien cachas ¿unida iraearpiitberlr 1 craainrd. iitsi, raednannaa
aeruginnsa ittrseailfladern r traufard. LHBEJ, rauïnhacier crecentus Lrsescriziesa r Iintier, list), aaciiiaa
sãhtilis itlilhelirarant, 1!d1¦. hacillus ateatntherlnpfiilna Irlfìlal fishiaata et al. ltsii. Lactnfiacilile
casei ítldthclilatnri et al. IBBDI, Therlns thetln hiïus itllhthi Ilnïaaa 1 Iufìtíïa. 199h|, lrifiidnpeie
ì`:í1`iaaa inesariiseriìi ¿r ¿L iielii,sica`Fi`r'aa1rceigceaiaiae measci mina 1 ranara¡i.__”iieii,
Ietrnspnra cralea Itlïhlci (Pratt 3 helnss. i!dE}, Ecprìnns cinereus I1IFBCcI[5hr1]nia et al. IEEE),
Ietfianecnccus jcltag ITlPBH1I Idihnld 1 Eenriquet. lidhi, 1 Rainieran rnlcanii Itlelhrìtiea si sd. iidti
centra las secuencias de la rrennina sincasa [rsasi de Bacillua suhtiiis ítdhsssilearsnt, 1936;. sacillus
lactnieraearun itanshritlalunhres er ai. Iiidi, Escherichia cníi ttdtstciiearscr et a1. iaaiì. sacchirna ces
cereiisiae Itfllsscitaas 1 lentes, Íìsdï. Las huecns en Ia taflTì`se dehen a que e1_Ír6Era|a de ceapuzadnre ie
aiinen ese par de secuencias.
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Por otro lado se alinearon las secuencias de la treonina sintasa 

con las secuencias de la treonina dehidratasa y serina dehidratasa 

obteniendo sus porcentajes de similitud (Tabla 9). En la tabla 10 

se muestran los porcentajes de similitud entre las treoninas 

deshidratasas y las serinas deshidratasas. 

Tabla 9. de Porcentajes de similitd. 

THRS SERDRa SERDHU SERDSC SERDEc THRDRa THRDSc THRDSt THRDEc 

THRSEc 43.8 22.2 24.8 

THRSBr 27. 7 26.6 25.5 20.8 23.5 22.8 26.3 24.1 

THRSBa 30. 9 24.4 25.7 22.6 20.2 28.3 21. 9 

THRSSc 23.3 23.6 

Porcentajes de militud de las muencias de la tmnina sintasa (THRS) de Bacillus subtilis ITHRSBs), Bacillus 
lactofemntUI ITHRSBr), lscbericbia coli (THRSlc), Saccbaroayces cerevisiae (THRSSc) contr!TaS secuencias de Serina 
desbidratasa ISERDi de Ratus sp. (SllDRal(Ogm et al. 1988), de Ho10 sapiens (SIRDHuJ(Ogm et al. 1989) de 
Smharo1yces cmvisiaelSilDSc 11 seufert, 1990), lle !scbericbu coTl ( SllDlc)(Mmm et al. TIBSf y con lu 
secuencias de la treonina desbidutm (THID) de R1tus sp. (THIDla)(loda et al. 1988), de-saccbaroaym cmvisiae 
ITHRDSc) llielland-Brand et al. 1984), de SallonellatjjbTiuriua (TBIDSt)(TilllOi et al. 1988) y de lscbericbia col! 
ITHRDlc) IDatta _!E_!!. 1987):'" Los huecos en la tabla se deben a que el prograaa de cOiputadora no alineo ese parTe 
secuencias. 
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Por otro lado se alinearon las secuencias de la treonina sintasa

con las secuencias de la treonina dehidratasa v serina dehidratasa

obteniendo sus porcentajes de similitud [Tabla 9]. En la tabla le

se muestran los porcentajes de similitud entre las treeninas

deshidratasas Y las serinas desbidratasas.

Tabla 9. de Porcentajes de similitd.

THRS SBRDRa EEHDHH SERDSC Slflbflc Tflflfla THD$c THRDEt THDEC

THRSEC 43.3 22.2 24.3

THRSBI 21.? 25.6 25.5 20.9 23.5 22,3 26.3 24.1

THR$Ba 3fl.9 24.! 25.? 22.5 2D.2 23.3 21.9

THESSG 23.3 23.5

enrcentajes de aiaiiitnd de las secuencias de la trenaina aietasa iisssl de haciiina snhtiiis itdssssl, saciiius
lacinieraeurna Irsissri. recherichia_5gii ltfllslci. saccharnarcea cererisiae lthtdsci centra Ias secuencias de serina
deehidratasa istlhi de _!atu§ _§g. isllhlalidnaaa -et _a!. iidtl, de Hale sagiene istlhflulinnaaa et ai. islsi de
sacchareai-ces cereaisiae Islthsciiaeniert. lssdlfde tscherichia c¿`1i_¦sltIilci¦iiarceaa _a¿i a1. fisfig cen las
secuencias de Ia treonina deehidratasa iiflldi de latdl t . liflldlaiílnda et ai. ldhdi. de saììharniicea cereaisiae
ridtcdcitiieilsnd-Brand et al. llddl. de 5a1Icne1ÍÍ_Í_'hiiNriul lthlhstiitiiiïìì et al. iilai 1 de_IsdEìricE1s cnii
¦rnlhIciIhatia_et_ai. IÍÍÍÍÍ Las hnecns en Ia tìhïa le dehen a que el prnnraaa dE'EEìnutadnia nn alinee ene piï`dì
secuencias.
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Tabla 10. de Porcentajes de similitd 

SBRDRa SBRDHU SBRDSc SBRDBc 

THRDRa 99.2 82.5 33.3 

THRDSc 26.6 27.8 25.7 25.6 

THRDSt 26.1 27.8 26.6 18.9 

'l'HRDEc 22.1 22.2 21. 2 14.3 

Porcentajes de si1ilitud de las secuencias de la &erina deshidratm de tatus !P· 1sm11)10gm ~ _!}. 1988/, de 
HOIO sap1ens 1 smHu) ¡ogm et al. 1989), de Sacchamym cerevisiae (SllDSc ll seufert, 1990), de lscbmchia col! 
(SUDlc)!Karmu et al. 1988) COñtra las secuencias de h treoniDI desbidratm (THID) de llatua sp. ITH!Dlal!Mod"iet 
al. 1988), de -siCcbaro1ym cemisiae (TBIDScl(Iielland-Bmd et al. 19U), de ....... iillcinella typbimiiii 

fTHRDSt) !Tullen et al. 1988) y de lscbericb!a coli (TBID!cl!Datt1 et al. 19871. Los huecos en la tabla se deben a que 
el progma de coijutidon no alineo ese par desecuenciu. - -

Por último, se construyo un árbol filogenético de las 

cadenas B de la triptofano sintasa, pertenecientes a los tres linajes 

celulares, al que se le puso raíz mediante la treonina sintasa de B. 

subtilis. árbol se realizo usando el método de 

parsimonia con secuencias proteicas (Fig. 6 ). 

Tabla 10. de Porcentajes de similitd

THRDRa

THRD5c

THRD5t

THRDEc

SIRDRE

59.2

26.6

26.1

22.1

BIRDHU BIRDBC BIRDIG

82.5

27.3

27.3

22.2

33.3

25.? 25.5

26.5 13.9

21.2 14.3

Pcrceutajes de sililited de las aecuenciaa de la Ierina deahidrataaa d_1atu§_§p. itlldlaiingaaa et_¿i. iassr. de
Head sagiens istansuiiugaaa et 32. iitii, de saccharnaices cereniaiae islldscifseuiert, 19901. de tscherichia_3nii
ístihlcliaarceau et al. list; centra las secuencias de Ii trennina deahidrataaa itfllhi de_§¿t§§_¿p. i?RihIa¦¦Ieda_et
al. isiti, de "síEšharnaices eereeiaiae Irllhdclllieliand-Brand et al. iilll, de Saianneiia typhianriaa
Tïhlhstlitaiiien et al. ÍSSBI 1 de Ischerichia coli lthlhlcithatta et ¡TÍ iiíïl. Las haeces en Ia rabia se deben a que
el prngraaa de cdìinïìdnra no aiinen eee par dÉ`ììcnencias. "'**

Por último. se construyo un arbol filogenético de las

cadenas d de la triptofano sintasa. pertenecientes a los tres linajes

celulares, al que se le puso raiz mediante la treonina sintasa de E.

subtilis. El árbol se realizo usando el método de

parsimonia con secuencias proteicas irig. 6 1.
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TRPBAI 

TRPBZm 
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Fig. 6. MIOl lllogeMllco de las lllCUlllCim• ele prot1lrat de la cadena b de la ~afano tlnhlsa, ablllido por el método ele pmnlmonil ~(TR PBTl)(Koyama y Furácawa. 1989), ~l~f 
!11.iIB>thermopl*a (TRPBBa)(lthlinbl, 18811), lulllLUdi (TRPB8t)(Pw90t, 11187), Lartst 'e CIM (TRPBLc)(Nmton 11...11. 1"90). ~.!Il!IOOl!!J ITRPBBr XMatsui !!U! 1986). 
Caulobacter ¡ruc.tmuL(TRPBCr)(Rost y~, 1888), ~ (TRPBPs) (HldllrD y Cmwford, 1988), fHll!lll~ (TRPBPpJ (Crawford. 1988), ~!L~ 
<TRPBSt)(Hyde ll..ll. 1988). Eubl!llilltuslll (TRPBEc)(Bwnt y Yanoflky, 11189), Slcol!lromycn Rt!'l'Milt (TRP8Sc)(.Z.ldn y Y1110fsky, 11182). tMllWQlD..~r:.u_q (TRPBNcl(Pmt y OeMossJ. !:;Ql!'Íl!IS 
~inm'll (TRPBCc)(~ tlll . 1989), ~l.llllllnl (TRPBAl)(Bertyn. 11189), Ül.J!lllll (TRPBZm)(Mll com. per.) lltlll1111~gmii_ygb!t (TRPBMv)(!ilboi y Htnriquet. 1988). l:j¡¡J.!!fm¡c ~Qlc;.11.nw 

<TRPBHv)(Lam 11..11. 1980). ~~ (TRPBMH)(M• ll..ll. 11111 >. y la lreonn unta de ILJllll!lt (ll-IRSBs)(Parsot. 11188). 
w 
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DISCUSION 

ALINEACION DE SECUENCIAS 

En la matriz # 1 se puede observar que los indices de similitud 

entre la mayoría de las cadenas B de la triptof ano sintasa se 

encuentran en el rango 50-60 t. Tomando en cuenta el criterio de 

Doolittle (1989), de que a partir de una similitud mínima de 15 \ 

entre dos secuencias de al menos 100 aminoAcidos cada una, estas 

poseen un origen común, es evid•nte que todas las cadenas B de las 

triptofano sintasa son homólogas entre si. Esto significa que un gen 

que codificaba para esta proteína se encontraba ya presente en el 

último ancestro común. 

Podemos observar también que ésta proteína ha sido muy conservada 

a través de la evolución, ya que los indices de similitud obtenidos 

(50-60 %) son muy superiores al valor de decisión de Doolittle (1989) 

de 15 % • Por lo tanto, el reloj molecular de la cadena B de la 

triptofano sintasa debe ser muy lento. 

Los indices de similitud encontrados entre las cuatro secuencias 

disponibles de treonina sintasas (tres de eubacterias y una de 

eucarionte), se encuentran en el orden de 20-30 %, o superiores como 

en el caso de B. subtilis y B. lactofermentum que presentaron una 

similitud de 69.0 % y es lógico ya que las dos eubacterias son Gram 

positivas. Por lo tanto, es posible que la treonina sintasa se 

encontraba también en el último ancestro, y probablemente su reloj 
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molecular es más rápido que el de la triptofano sintasa cadena 

B. 

De igual manera, los indices de similitud encontrados, por un lado 

entre las cuatro secuencias de treonina deshidratasas (de dos 

eubacterias y dos de eucariontes) , y por otro, entre las cuatro 

secuencias de serina deshidratasas (de una eubacteria y tres de 

eucariontes) , son también del orden de 20-40%, de manera que estas 

enzimas posiblemente se encontraran también en el último ancestro, y 

probablemente su evolución procedió a un ritmo similar al de las 

treonina sintasas. La manera ideal de probarlo seria alinear cada una 

de las secuencias disponibles de la treonina sintasa, treonina 

deshidratasa y serina deshidratasa con su gen homóloc;¡o de 

arqueobacterias si existiera la secuencia en el banco de genes. 

Al analizar las tablas 7-10, encontramos valores significativos de 

similitud entre todas las secuencias disponibles de las cuatro 

enzimas analizadas. Esto sic;¡nifica que estas enzimas dependientes de 

fosfato de piridoxal involucradas en biosintesis de aminoácidos y 

con características bioquímicas similares (Fig. 1), conforman en 

realidad un grupo natural. Es decir, los genes que las codifican 

seguramente provienen de un sólo gen ancestral del que se originaron 

a través de varias duplicaciones génicas que tal vez ocurrieron 

antes de la saparación en eubacterias y arqueobacterias. 

Sin embargo, los índices de similitud obtenidos al comparar cada 

enzima por separado con cada una de las restantes (Tablas 7-10) son 
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todos muy similares (20-30 %), de manera que resulta imposible 

establecer el orden en el cual se produjeron las divergencias que 

dieron lugar a los genes de las respectivas proteinas. Si suponemos 

un reloj molecular constante, entonces se podria afirmar que las 

divergencias se produjeron de manera casi simúltanea, apareciendo 

rapidamente varios genes que divergieron a ritmos de cambio 

parecidos. 

En el caso de genes parálogos estos están evolucionando 

independientemente el uno del otro desde el momento de la duplicación 

génica aunque se encuenten en el mi sao organismo, o en organismos 

separados filogeneticamente. 

Por lo tanto los valores individuales de comparaciones de 

diferentes proteinas en diferentes organismos no tienen valor. Lo 

importante es determinar si las enzimas son o no idénticas entre si, 

para lo cual lo ideal seria realizar "secuencias consenso", es dicir 

a partir de todas las secuencias disponibles deducir la posible 

secuencia ancestral de la enzima. 

En las tablas 7-10 se observan indices de similitud que no 

corresponden al pormedio general obtenido de las alineaciones entre 

los cuatro tipos de moléculas con las que se trabajó. Esto se debe a 

que estas cuatro enzimas presentan un reloj molecuar erratico el cual 

provoca que estas proteinas no sean buenos marcadores para realizar 

filogenias que muestren una topologia de un árbol universal como 
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ocurre con las histonas de Tetrahymena sp. (ciliado) y la actina de 

oomycetes (hongo) que son otro ejemplo de malos marcadores evolutivos 

(Sogin, 1993). 

ARBOL FILOGENETICO DE LAS CADENA 8 DE LA TRIP'l'OFANO SIN'l'ASA 

El árbol obtenido utilizando secuencias proteínicas se muestra en 

la Fig. 6, pero se aleja de los árboles universales de Gogarten et 

al. (1989), Iwabe et al. (1989) y Woese et al. (1990) . Por una parte 

las arqueobacterias no aparecen como un grupo definido, aunque sus 

dos representantes (~. volcanii y M. thermoautotrophicum) presentan 

las secuencias de la cadena B de la triptofano sintasa menos 

parecidas al resto. Sin embargo, esta falta de definición 

probablemente se deba simplemente al desequilibrio existente en el 

minimo de secuencias utilizadas de los diferentes linajes. En efecto, 

sólo se dispone de tres secuencias de arqueobacterias, que provienen 

de diferentes grupos, ya que Methanobacterium y Methanococcus 

corresponden a dos lineas divergentes de arqueobacterias metanógenas. 

En la realización de este mismo árbol, se cuenta con un antecedente 

de como la escasez de secuencias de algún grupo puede alterar la 

topología general del mismo. Antes de incorporar en nuestro análisis 

la secuencia de la planta de maiz (Zea mays), los eucariontes tampoco 

se definían como un grupo monofilético, y la secuencia de A. 

thaliana se agrupaba con Pseudomonas y caulobacter. En cambio, al 

incluir una segunda secuencia vegetal (Zea mays), las cinco 

secuencias eucariontes ahora presentes se agruparon de forma natural, 

definiéndose el grupo de los eucariontes. Es importante hacer notar 
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definiéndose el grupo de los eucariontes. Es importante hacer notar
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que ahora este se subdivide en dos grupos naturales, i.e., hongos y 

plantas. Los animales no aparecen en este árbol ya que no sintetizan 

triptofano (Yanofsky y Crawford, 1987). 

Sin embargo, en nuestro árbol los eucariontes aparecen en el 

interior del grupo de las eubacterias, cercanos unidos a las 

bacterias púrpura de los géneros Pseudomonas y caulobacter. Beta 

posición del grupo eucarionte parecería indicar que el gen de la 

cadena B de la triptof ano sintasa detectado en estos organismos fue 

transferido horizontalmente de la mitocondria al núcleo. Esto no es 

una posibilidad tan remota; según Margulis (1981), las mitocondrias 

descienden de eubacterias púrpuras aerobias, similares a los generos 

actuales Paracoccus, Bdellovibrio y Daptobacter. Esto permite 

especular que con la endosimbiosis que el gen oriqinal codificado en 

el núcleo eucarionte se perdió o dejó de expresarse y fue suplantado 

por el gen mitocondrial. Por otro lado, sabemos que la actividad de 

triptofano sintasa se ha perdido efectivamente en muchos vertebrados, 

entre ellos el hombre, que carecen de la capacidad de sintetizar 

triptofano; ello llevaría a la especulación que en estos animales, 

ambos genes de la triptofano sintasa cadena e, i.e., el nuclear y el 

mitocondrial, se han perdido. 

Si suponemos que la hipótesis anterior es correcta, es decir, que 

las secuencias disponibles de la cadena e de la triptofano sintasa de 

eucariontes probablemente son de origen mitocondrial, es decir 

eubacteriano, el árbol obtenido representa una filogenia coherente 
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del grupo de las eubacterias. En efecto, se destaca la gran línea de 

las bacterias púrpura que incluye por un lado al grupo de Pseudomonas 

y caulobacter, que es el más cercano a las secuencias mitocondriales, 

y por otro, a los géneros cercanos Escherichia y Salmonella. Según el 

árbol de la Fig. 7, el grupo más relacionado con las bacterias 

púrpura es el de las bacterias Gram positivas del género Bacillus, y 

como linea más alejada dentro de las eubacterias aparece la 

especie Thermus _!:hermophilus. Esta topología general si corresponde 

con la presentada por Woese (1987), usando secuencias de 16S rRNA. 

Sin embargo, en el grupo de las bacterias púrpura aparecen tres 

secuencias pertenecientes a organismos que, según la filogenia de 

Woese (1987), no pertenecen a este grupo. Una de ellas corresponde a 

la arqueobacteria metanógena Methanococcus voltae. como se discutió 

anteriormente, la posición de las secuencias arqueobacterianas en el 

árbol obtenido no es confiable, debido al escaso número de sus 

representantes. Por otra parte, aparecen entre las bacterias púrpura, 

cerca de Escherichia y Salmonella, dos secuencias de bacterias Gram 

positivas i.e., Lactobacillus y Brevibacterium. Este último fenómeno 

se debe probablemente a 

provenientes de bacterias 

transferencias horizontales de genes 

purpura similares a E. coli y s. 

typhimurium, aunque también hay que tomar en cuenta la posibilidad 

de que los autores que reportaron las secuencias hayan usado cepas 

equivocadas de organismos. De hecho, Crawford y Milkman (1991) 

proponen que todo el operen trp de B. lactofermentum proviene de un 

transporte horizontal a partir de enterobacterias, ya que el arreglo 

de los genes (todos contiguos, con fusión de los genes trpc y trpF), 
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la regulación por represión y atenuación y la secuencia de 

aminoácidos, son similares en todas las bacterias entéricas y en B. 

lactofermentum (Matsui et al. 1986, crawford y Hilkman, 1991). Según 

el árbol de la Fig. 6, pudo haber existido otra transferencia del gen 

trpB a partir de una enterobacteria hacia otra Gram positiva, L. 

casei. Ello supondría que las transferencias entre estos dos grupos 

en particular, i.e., bacterias entericas y Gram positivas, han 

ocurrido más de una vez. 

Por último, vemos que la secuencia de la treonina sintasa de B. 

subtilis aparece como grupo externo a todas las cadenas 13 de las 

triptofano sintasas , como es de esperarse si los genes que codifican 

a estas enzimas provienen de una duplicación génica anterior a la 

divergencia de los tres linajes celulares. La comparación con la 

secuencia de la treonina sintasa, permite poner raiz al árbol de las 

cadenas e de la triptofano sintasa, y parece indicar que las 

secuencias arqueobacterianas son más antiguas que el resto. Sin 

embargo, ya se ha mencionado que la posición de las secuencias 

arqueobacterinas en este árbol no es confiable. 
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CONCLUSIONES 

El árbol de las cadenas 6 de la triptofano sintasa presentado aquí 

adolece de un defecto severo que escapa a los límites de este 

trabajo: el de la disponibilidad de secuencias. Por otra parte, la 

historia de estas enzimas es compleja, debido a varios eventos de 

transferencia horizontal de genes, lo cual implica que esta molécula 

no es indicada para reflejar filogenias de organismos, sino 

unicamente de genes. Esta enzima, así como el resto de las enzimas 

dependientes de fosfato de piridoxal analizadas en este trabajo, 

presentan un reloj molecular errático, lo que dificulta su 

utilización como indicadores filogenéticos. 

La alta similitud (50-60%) existente entre las secuencias de 

aminoácidos de la cadena B de la triptof ano sintasa de eubacterias y 

arqueobacterias demuestra claramente que esta enzima se hallaba 

presente en el último ancestro común y ha evolucionado en forma 

lenta. De igual manera, el análisis de las pocas secuencias 

disponibles de treonina sintasas, treonina deshidratasas y serina 

deshidratasas parece indicar que éste es también el caso para estas 

tres enzimas. Si asi fuera, el último ancestro común poseía ya un 

grupo diversificado de por lo menos cuatro enzimas dependientes de 

piridoxal fosfato, involucradas en la biosintesis de aminoácidos. 

Este ancestro seria capaz de sintetizar además de la histidina 

(Beckler y Reeve 1986), por lo menos triptofano y treonina, ya que 

las triptofano y treonina sintasas son las enzimas que catalizan el 

ultimo paso de sus respectivas vías, dando asi lugar al aminoácido 
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unicamente de genes. Esta enzima, asi como el resto de las enzimas

dependientes de fosfato de pirido:-:al analizadas en este trabajo,

presentan ini reloj molecular errático, lx: que dificulta su

utilización como indicadores filogeneticos.

La alta similitud (50-60%] existente entre las secuencias de

aminoácidos de la cadena B de la triptofano sintasa de eubacterias Y

arqueobacterias demuestra claramente que esta enzima se hallaba

presente en el último ancestro común y ha evolucionado en forma

lenta. De igual manera, el análisis de las pocas secuencias

disponibles de treonina sintasas, treonina deshidratasas y serina

deshidratasas parece indicar que este es también el caso para estas

tres enzimas. si asi fuera, el último ancestro común poseía ya un

grupo diversificado de por lo menos cuatro enzimas dependientes de

piridoi-:al fosfato, involucradas en la biosintesis de aminoácidos.

Este ancestro seria capaz de sintetizar además de la histidina

{Beckler y Reeve 1986), por lo menos triptofano y treonina, ya que

las triptofano y treonina sintasas son las enzimas que catalizan el

ultimo paso de sus respectivas vias, dando asi lugar al aminoácido
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correspondiente. Además, las rutas que llevan a la sin tesis de 

lisina, metionina e isoleucina parten de metabolitos de la via 

biosintética de la treonina, de manera que, una vez establecida la 

via que lleva al primer aminoácido, las siguientes pueden aparecer 

rapidamente. En particular, la biosintesis de la isoleucina parte de 

la treonina, y el primer paso lo realiza la treonina deshidratasa, 

dando lugar al a-cetobutirato (UDlbarqer, 1983). Es decir, es posible 

que el último ancestro fuera capaz de sintetizar varios, o todos, los 

aminoácidos de la familia del aspartato. Esto implica que la 

capacidad de biosintesis de aminoácidos del 1'.iltimo ancestro fueron 

posiblemente muy superiores a los de muchos vertebrados, entre ellos 

el holllbre, que han perdido las enzimas responsables de la síntesis de 

estos aminoácidos. Los resultados obtenidos en este trabajo sugieren 

que el último ancestro presentaba una compleja red de síntesis de 

aminoácidos, lo cual, sumado a las demás caracteristicas que ya 

tendría, nos presentan la descripción de un organismo de una 

complejidad considerable, probablemente no muy distante de la 

existente en los procariontes actuales (Lazcano et al. 1992). 

La homología de las diferentes enzimas dependientes de fosfato de 

piridoxal analizadas en este trabajo sugiere que todas ellas 

provienen de un mismo gen ancestral, y que aparecieron tras varias 

duplicaciones génicas, seljJUidas de una creciente especialización en 

cada uno de los genes resultantes. Dados los porcentajes de similitud 

tan elevados obtenidos al comparar a las diferentes enzimas entre 

si, no se puede determinar el orden en el que ocurrieron las 

ll
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divergencias. Sin embargo, podemos decir que éstas sucedieron casi 

simultaneamente. 

Por otra parte, la existencia de un gen ancestral a este grupo de 

genes que codifican para enzimas dependientes de fosfato de piridoxal 

implica que, en tiempos anteriores a la divergencia de 

arqueobacterias y eubacterias, existieron organismos que presentaban 

una enzima capaz de unir fosfato de piridoxal e involucrada en la 

biosíntesis de varios aminoácidos. Esta enzima debe haber presentado 

una especificidad muy inferior a la de sus descendientes actuales, la 

cual se adquirió a través de la evolución a partir de duplicaciones 

génicas y divergencia de secuencias. Este resultado apoya la 

hipótesis de Jensen, de que las células ancestrales poseían un número 

reducido de enzimas, poco reguladas y con una ambigua especificidad 

por el sustrato (Jensen, 1976) y la hipotesis de Dunathan y Voet, de 

una proteína ancestral dependiente de fosfato de piridoxal (Dunathan 

y voet, 1974). 

Finalmente, habrá que agregar que la existencia de un gen 

ancestral a otros que, sin embargo, ya se encontraban presentes en el 

último ancestro común, implica que existieron organismos mucho más 

simples que éste. La caracterización de estos estadios del desarrollo 

evolutivo se podrá llevar a cabo a través del estudio de genes 

parálogos antiguos, que hayan divergido antes de la separación de 

arqueobacterias y eubacterias. 

42

divergencias. Sin embargo, podemos decrr que éstas sucedieron casi

simultaneamente.

Por otra parte, la existencia de un gen ancestral a este grupo de

genes que codifican para enzimas dependientes de fosfato de piridoxal

implica gue, en tiempos anteriores a la divergencia de

argueobacterias v eubacterias, existieron organismos que presentaban

una enzima capaz de unir fosfato de piridoxal e involucrada en la

biosintesis de varios aminoácidos. Esta enzima debe haber presentado

una especificidad muy inferior a la de sus descendientes actuales, la

cual se adquirió a través de la evolución a partir de duplicaciones

génicas v divergencia de secuencias. Este resultado apoya la

hipótesis de Jensen, de que las células ancestrales poseían un número

reducido de enzimas, poco reguladas v con una ambigua especificidad

por el sustrato (Jensen, 1975) v la hipotesis de Dunathan v ïoet, de

una proteina ancestral dependiente de fosfato de piridoxal ibunathan

y Uoet, 1914].

Finalmente, habrá gue agregar que la existencia de un gen

ancestral a otros gue, sin embargo, va se encontraban presentes en el

último ancestro común, implica que existieron organismos mucho más

simples gue este. La caracterización de estos estadios del desarrollo

evolutivo se podrá llevar a cabo a traves del estudio de genes

parálogos antiguos, gue hayan divergido antes de la separación de

arqueobacterias v eubacterias.



43 

REFERBNCIAS 

Aas S.F., Rognes S.E. (1990). Nucleic Acids Res . 18:665. 

Benner S.A., Alleman R.K., Ellington A.D., Ge L., Glasfeld A., Leanz 
G.F. Krauch T., MacPherson L.J., Moreney s., Piccirilli J.A. and 
Weinhold E. (1987). Cold Spring Harbor Symp . Quant. Biol. 52 :53 

Berlyn M.B., Last R. L. and Fink G.R . (1989). Proc. Natl. Acad. Sci . 
USA. 86:4604-4608. 

Blake c. (1974). Nature . 250: 284-285 

Beckler G.S. and Reeve J.N. (1986). Mol. Gen. Genet. 204 :113 

Burns. D.M. and Yanofsky C.(1989). J. Biol. Chem. 264:3840. 

Crawford I. and Milkman R. (1991). Orthologous and Paralogous 
Divergence, Reticulate Evolution, and Lateral Gene Transfer in 
Bacterial trp Genes. En Selander R.K., Clark A.G. and Whittam T.S. 
(eds) Evolution at the Molecular Level. Sinauer, Chicago. 

crawford I.P., Nichols B.P., Yanofsky c. (1980). J. Mol. Biol. 
142:489. 

Datta P., GossT.J., Omnaas J.R. and Patil R.V. (1987). Proc. Natl. 
Acad. Sci. USA. 84:393. 

Dayhoff M.O. and Schwatz R. M. (1978). Evolution of early life 
inferred from protein and ribonucleic acid sequence. En origin of 
Life, Noda H. (ed.) Center for Academic Publications, Tokyo. p 547. 

Doolittle,R. 1989. ON ORFS AND URFS. sunlight California Press. 

Dunathan H.C. and Voet J.G . (1974). Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 
71: 3888. 

Eberly L., Crawford I.P. (1989). Biochimie. 71:521. 

Francino M.P. (1992). Tesis de licenciatura. Facultad de Ciencias, 
UNAH. 

Gorgarten J.P., Kibak H., Dittrich P., Taiz L., Bowman E.J .• Manolson 
M.F., Poole R.J. Date T., Oshima T., Konishi J . , denda K., Yoshida M. 
(1989a) Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 86:6661 

Hadero A. and crawford I.P. (1986). Mol. Biol. Evol. 3 : 191. 

Higgins D.G. and Sharp P.M. (1988). Gene. 73:237. 

Higgins D.G. and Sharp P.M. (1989). CABIOS. 5:151. 

Horowitz N.J. (1945). Proc . Natl. Acad. Sci. U. S.A. 31: 153. 

43

REFERENCIAS

has S.F., nognes S.E. (1990). Hucleic Acids Res. 18:6S5.

Benner S.A., alleman R.K., Ellington n_n., Ge L., Glasfeld A., Leanz
G.F. Krauch T., HacPherson L.J., Horeney S., Piccirilli J.A. and
weinhold E. {19S7). Cold Spring Harbor Symp. Quant. Eiol. 52:53

Berlvn H.E., Last R.L. and Fink C.R. {19s9). Proc.¬Natl. acad. Sci¿
USA. Bfizdódd-4508.

Blake C. (19?å]. Nature. 250: EB!-235

Beckler G.S. and Reeve J.H. I19SS}. Hol. Gen. Genet. 2Dl:1i3

Burns b.H. and ïanofsky C.(i9S9]. J. Eiol. Chem. 25413840.

Crawford I. and Hilkman R. (19911. Crthologous and Paralogous
Divergence, Reticulate Evolution, and Lateral Gene Transfer in
Bacterial trp Cenes. En Selander H.K., Clark A.G. and Hhittam T.S.
(eds)_Evolution at the Molecular Level. sinauer, Chicago.

Crawford I.P., Nichols B.P., Yanofskï C. (19B0)._§¿_§ol¿ Biol.
1l2:489.

Datta P., GossT.J., Omnaas J.R. and Patil R.v. (1987). Proc. Natl.
Acad. Sci. USA. 8a:393.

Dayhoff H.o. and Schwatz R.H. {19?S}. Evolution of earlv life
inferred from protein and ribonucleic acid sequence. En origin of
Life, moda H. {ed.} Center for Academic Publications, Tokyo. p 547.

Doo1ittle,H. 1989. ON ORFS AND UHF5. Sunlight California Press.

Dunathan H.C. and Voet J.G. (19141. grpc. Natl. Acad._Sci. USA.
71:3Sss.

Bberlï L., Crawford I.P. (1939). Biochimie. 112521.

Francino H.P. {1992}. Tesis de licenciatura. Facultad de Ciencias,
UNAM.

Gorgarten J.P., Kibak H., bittrich P., Taiz L., Eowman E.J5 Manolson
H.F., Poole R.J. Date T., oshima T., Konishi J., denda E., ïoshida H.
(1989a} Proc. Hatl. Acad. Sci. USA. S6;6661

Hadero A. and Crawford I.P. (1985). Hol. Bio1._Evol. 3:191.

Higgins D.G. and Sharp P.H. {i9BS}. Gene. 73:23?.

Higgins D.G. and Sharp P.H. (19891. CAEIOS. 5:151.

Horowitz N.J. (1945). Proc. Natl. ncad. Sci. U.S.A. 31: 153.
-2--III _ __ ¡ _-_ --



44 

Horowitz N.J. (1965). In Evolving Genes and Proteins. Bryson, v. and 
Vogel H.J. Acadernic Press, New York. p 15. 

Hyde e.e., Ahmed S.A., Padlan E.A., Miles E.W. and Davies D.R. 
(1988). J. Biol. ehem. 263:17857. 

Ishiwata K., Yoshino s., Iwamori S., Suzuki T., Makiguchi N. (1989). 
Agric. Biol. Chern. 53:2941. 

Iwabe N., Kurna K., Hasegawa M., Osawa S. and Miyata T. (1989). Proc. 
Natl. Acad. Sci. USA. 86:9355. 

Jensen, R. (1976). Annu. Rev. Microbiol. 30: 409. 

Jensen, R. and Byng, G. (1982). The partitioning of 
biochemical pathways. En: M. Rattazi, J. Scandalios and 
G. Whitt (eds), Isozymes: cur. Top. Bio Med Res. 5, Alan R. Liss, New 
York, p. 143. 

Jensen, R. (1985). Mol. Biol. Evol. 2: 92. 

Kielland-Brandt M.C., Holmberg S., Petersen J.G.L., Nilsson-Tillgren 
T. (1984). earlsberg Res. commun. 49:567 

Koyama, Y. and Furukawa, K. (1990). J. Bacteriol. :3490. 

Lazcano A., Fox G.E. and Oró J. (1992). Life before DNA: the Origin 
and Early Evolution of Early Archean eells. En R.P. Mortlock (ed). 
The Evolution of Metabolic Functions. CRC Press, Boca Raton. 

Larn W.L., Cohen A., Tsouluhas D. and Doolittle W.F. (1990). 
Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 87:6614. 

Lipman D.J., and Pearson W.R. (1985). Science. 227:1435 

Malumbres M., Mateos L.M., Guerrero e., Martin J.F. (1988). Nucleic 
Acids Res. 16:9859. 

Marceau M., McFall E., Lewis S.D., Shafer J.A. (1988). J. Biol. Chem. 
263:16926 

Margulis L. (1981). Symbiosis in Cell Evolution. Freeman. 

Matsui K., Sano K., Ohtsubo E. (1986). Nucleic. Acids. Res. 14 :10113 

Meile L., Stettler R., Banholzer R., Kotik M. and Leisinger T. 
(1991). J. Bacteriol. 173:5017 

Natori Y., Kano Y. and Imamoto F. (1990) .J. Biochern. 107:248. 

Noda c.' Ito K.' Nakamura T. and Ichihara A. (1988) .FEBS LETTERS. 
224:331. 

44

Horowitz N.J. (1965). ln Evolving Genes and Proteina. Eryson, V. and
Vogel H.J. Academic Press, New York. p 15.

Hyde C.C., Ahmed S.A., Padlan E.A., Hiles E.H. and Davies D.R.
(1983). J. Biol. Chem. 263:11B57.

Ishiwata K., Yoshino S., Iwamori S., Suzuki T., Makiguchi N. (1989).
Agric. Biol, Chem. 53:2941.

Iwabe N., Kuma K., Hasegawa H., dsawa S. and Hiyata T. (1989). Proc.
Natl. Acad. Sci. USA. 86:9355.

Jensen, R. (1976). Annu. Rev. Hicrobiol. 30: 409.

Jensen, R. and Byng, G. {19S2}. The partitioning of
biochemical pathways. En: H. Rattazi, J. Scandalios and
G. Hhitt [eds}, Isozymes: Cur. Top. Bio Ned Res. 5, Alan R. Liss, New
York, p. 143.

Jensen, R. (1985). Mol. Biol. Evol. 2: 92.

Kielland-Brandt H.C., Holmberg S., Petersen J.G.L., Nilsson-Tillgren
T. [l984). Carlsberg Res. Commun. 49:56?

-u_u-' -m _'---'- _l-Iï_ -l -_ i

xoyama, Y. and Purukawa, K. (19901. J. Eagtgriol. :3490.

Lazcano A., Fox G.E. and Uró J. {1992}. Life before DNA: the Origin
and Early Evolution of Early Archean Cells. En R.P. Hortlock (ed).
ThedEvo1ution of Hetabolic Functions. CRC Press, Boca Raton.

Lam H.L., Cohen A., Tsouluhas D. and Doolittle H.F. (1990).
Proc. Natl. Acad. Sçi._p.S.A. B?:6G14.

Lipman D.J., and Pearson H.R. (1935). Science. 22?:1435

Halumbres M., Mateos L.H., Guerrero C., Martin J.F. (1988). Nucleic
Acids Res. 16:9859.

Harceau H., Hcïall E., Lewis S.D., Shafer J.A. (1988). J. Biol. Chem.
263t16S25 N _ '_

Hargulis L. (1981). Symbiosis in Cell Evolution. Freeman.

Hatsui K., Sano K., Ohtsubo E. [l9BE}. Nucleic. Acids¿ Res. 14110113

Meile L., Stettler R., Banholzer H., Kotik M. and Leisinger T.
í199lì. J. Bacteriol. 173:5Dl7

matori Y., Kano Y. and Imamoto P. {199o}.J. Biochem. iu7:24S.

Noda C., Ito K., Nakamura T. and Ichihara A. fl9BB).§E§S LETTERS.
224:33l.



Ogawa H., Gomi T., Konishi K., Date T., Nakashima H., Hose K., 
Matsuda Y., Peraino c., Pitot H.C. and Fujioka M. (1989). J. Biol. 
Chem. 264: 15818 

Ogawa H., Miller D.A., Dunn T., su Y., Burcham J.M., Peraino c., 
Fujioka M., Babcock K., Pitot H.C. (1988). Proc. Natl. Acad. Sci. 
U.S.A.85 :5809 

Oparin A.I. (1924). Proiskhodenie Zhisni. Moscovsky Rabotchii, 
Moscow. 

Parsot c., Cossart P., Saint-Girons I., Cohen G.N. (1983). 
Nucleic. Acids. Res. 11:7331. 

Parsot c. (1986). EMBO J. 5:3013. 

Parsot, c. (1987). Proc. Natl. Aca. Sci u.s.A. 84: 5207. 

Parsot c. and Cohen G.N. (1988). J. Biol. Chem. 263:14654. 

Phillips A.T. and wood w. (1965). J. Biol. chem. 240:4703. 

Pratt M.L. and DeMoss J.A. (1988). J. Biol. chem. 263:6872. 

Ross C.M. and Winkler M.E. (1988). J. Bacteriol. 170:757. 

Seufert w. (1990). Nucleic Acids Res. 18:3653 

Sibold L. and Henriquet M. (1988). Mol. Gen. Genet. 214:439. 

Skrzynia c., Binninger D.M., Alspaugh J.A. II and Pukkila P.J. 
(1989). Gene 81:73. 

Sogin M. (1993). En s. Bengton (ed). Early life in earth. Columbia 
Univ. Press. (en prensa). 

45 

Taillon B.E., Little R. and Lawther R.P. (1988). Gene. 63:245. 

Umbarger H.E. (1983). Biosynthesis of Amino Acids. En Biochemistry. 
Zubay G. (ed.) Addison-Wesley, Reading, MA. p 828. 

Waley G. (1969). Comparative Biochemistry and Physiology 30: l. 

woese C.R. (1987). Microbiol. Rev. 51:221. 

Woese C.R., Kandler o. and Wheelis M.L. (1990). Proc. Natl. Acad. 
Sci. USA. 87:4576 

Yc;as M. (1974). J. Theor. Biol. 44:145-160. 

Zalkin H. and Yanofsky c. (1982). J. Biol. Chem. 257:1491-1500. 

zuckerkandl E. and Pauling L. (1965). J. Theoret. Biol. 8:357-366. 

dgawa H., dcmi T., Eonishi K., Date T., Nakashima H., Nose K.,
Hatsuda T., Peraino C., Pitot H.C. and Pujioka H. (19891. J. Biol.
Chem. 254115318 _

ogawa H., Hiller b.A., bunn T., Su T., Eurcham J.H., Peraino C.,
Pujioka H., Eabcock E., Pitot H.C. (19881. Proc. Natl. Acad. Sci.
u.S.AzS5:5Bü9

oparin A.I. (19241. Proishhgdenie Ehisni. Hoscovsky Rabotchii,
Hoscow.

Parsot C., Cossart P., Saint-Girona I., Cohen G.N. l19E3}.
_Nucleic. Acids¿ Res. 11:T33l.

Parsot C. {19ES]. EHSC J. 5:3ú13.

Parsot, C. {1ES?}. Proc. Natl. Aca. Sci U.S.A. Sl: 5201.

Parsot C. and Cohen G.N. [1EEE]. J. Eiol. Chem. 2S3:1aS5i.

Phillips A.T. and wood H. {19S5}. J. Eio1¿_Chem. 2lü:4ïú3.

Pratt H.L. and Demoss J.A. {19SS]. J. Eiol. Chem. 2S3:Ss12.

Ross C.H. and Hinkler H.E. {19SS}. J¿_Eacteriol. l?ü:T5?.

Seufert H. [1S9fl}. Nucleic Acids Res. 1E:3S53

Sibcld L. and Henriquet N. [19SS}. Hol. den. Senet. 2141439.

Skrzynia C., Einninger D.H., Alspaugh J.A. II and Pukkila P.J.
(19391. Gene s1:13.

Sogin H. (15931. En S. Hengton iedì. Early life in earth. Columbia
Univ. Press. [en prensaì.

Taillon E.E., Little R. and Lawtber R.P. {19SS}. Gene. ES:245.

umbarger H.E. [1SS3}. Siosynthesis of Amino Acids. En Eiochemistry
Eubay G. ied.} Addison-Hesley, Reading, HA. p SES.

Haley C. fisüsì. Comparativa Biochemistry and Physiology Sd: 1.

Hoese C.R. {19S1]._§i5robiol. Rev. 5i:221.

woese C.R., Eandler C. and Hheelis H.L. [199u]. Proc. Hatl. Acad.
Sci. USA. ST:45?S

ïgas H. IIQT41. J. Theor. Biol. I4:l45-lfiu.

zalkin H. and ïanofsky C. {19S2}. J. Eiol. Chem. 25T:1191-1500.

zuckerkandl E. and Pauling L. {1955}. J. Theoret._§iol. 8:35?-365


	Portada
	Índice
	Texto



