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“There must be mutation, swifter than iridescence, haste, not rest, come-and-go, not fixity, 

inconclusiveness, immediacy, the quality of life itself, without dénouement or close.” 

 

 

Essay on Poetic Theory 
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Resumen 

 

En la mayoría de los eucariontes la subunidad II de la citocromo c oxidasa (COXII) está codificada por un gen 

mitocondrial. No obstante, en algunas algas clorofíceas el gen cox2 está fragmentado en dos genes, cox2a y 

cox2b, localizados en el genoma nuclear. Cada gen codifica un polipéptido (COXIIA y COXIIB) que 

interaccionan entre sí para formar una subunidad COXII heterodimérica. En este trabajo se analizó la 

distribución del gen cox2 en 46 aislados de algas verdes (Chlorophyta), y se exploró si cada gene estaba 

intacto o fragmentado. La ubicación de los genes se clasificó como nuclear o mitocondrial con base en los 

siguientes criterios: frecuencia de nucleótidos en la tercera posición, presencia de intrones y similitud en las 

secuencias (i.e. se encontraron firmas de aminoácidos características para COXIIA y B mitocondriales o 

nucleares). Los resultados obtenidos apoyan observaciones anteriores que indican que las algas de las clases 

Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae contienen un gen cox2 ortodoxo (i.e. intacto y 

mitocondrial). En cambio, todas las algas analizadas pertenecientes a la clase Chlorophyceae contienen 

genes cox2 fragmentados y con base a la localización de cada uno de ellos se dividen en dos grupos: (1) tipo 

Scenedesmus, el gen cox2b se localiza en el genoma nuclear y el gen cox2a en el genoma mitocondrial, y (2) 

tipo Chlamydomonas, ambos genes se localizan en el genoma nuclear. También, se propone un modelo que 

describe los posibles acontecimientos que condujeron a la fragmentación mitocondrial del gen cox2 y a la 

migración independiente y secuencial de los genes cox2a y cox2b de la mitocondria al genoma nuclear de 

algas clorofíceas. Finalmente, las secuencias obtenidas se analizaron en un contexto filogenético y los 

árboles construidos son congruentes con los diversos linajes de algas clorofíceas y también correlacionan con 

algunos aspectos morfológicos de las algas verdes (i.e. cuerpo basal del flagelo). 
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Abstract 

 

In most eukaryotes subunit II of cytochrome c oxidase (COXII) is encoded by a single mitochondrial gene. 

However, in some chlorophycean algae this gene is fragmented into two nuclear genes, cox2a and cox2b. 

Each gene encodes a polypeptide, COXIIA and COXIIB, respectively, which interact to form a heterodimeric 

COXII subunit. In this study we analyze the distribution of the cox2 gene in 46 green algae isolates 

(Chlorophyta), and whether it is intact or fragmented. The location of the genes was classified as either nuclear 

or mitochondrial using the following criteria: frequency of nucleotides in the third position, presence of introns 

and sequence similarity (i.e. consecutive amino acids characteristic of mitochondrial or nuclear COXIIA and 

COXIIB). The results support previous observations that the classes Prasinophyceae, Ulvophyceae and 

Trebouxiophyceae contain an orthodox cox2 gene. In contrast, all analyzed algae belonging to the class 

Chlorophyceae contain fragmented cox2 genes, and based on their location, chlorophycean algae are divided 

into two groups: (1) Scenedesmus-like, in which the gene cox2b is located in the nuclear genome while the 

gene cox2a is located in the mitochondrial genome, and (2) Chlamydomonas-like, in which both genes are 

located in the nuclear genome. Also, we propose a model that describes the possible events that led to 

mitochondrial cox2 fragmentation and to the independent and sequential migration of genes cox2a and cox2b 

in chlorophycean algae. Finally, the sequences obtained were analyzed in a phylogenetic context and the 

results hypothesize a correlation between the types of chlorophycean algae and morphological aspects of 

green algae (i.e. flagellar basal bodies). 
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Introducción 

 

Eucariontes fotosintéticos 

La teoría del endosimbionte serial propone que los organelos de células eucariontes, la mitocondria y 

el cloroplasto, constituyen los vestigios de organismos que en algún momento fueron de vida libre (Margulis 

1967). La evidencia bioquímica, molecular y filogenética sugiere que la mitocondria proviene de un ancestro 

de las -proteobacterias y el cloropasto de un ancestro de las cianobacterias (Margulis 1967, Poole 2006).  

Hace aproximadamente 2400 a 2800 millones de años la fotosíntesis oxigénica probablemente se 

originó en los ancestros de las cianobacterias (Buick 1992). La aparición de este proceso metabólico 

revolucionó la vida sobre la Tierra. En este tipo de fotosíntesis las moléculas de agua son el donante primario 

de electrones para la reducción del bióxido de carbono y el principal subproducto es el oxígeno, que es 

liberado al ambiente (Dismukes 2000). La consecuente producción de oxígeno condujo eventualmente a la 

oxigenación de los océanos y de la atmósfera (Holland 2006), teniendo consecuencias drásticas para la vida 

primitiva predominantemente anaeróbica (Cavalier-Smith 2006). Distintas formas de vida procarionte capaces 

de contender con la creciente cantidad de oxígeno en la atmósfera evolucionaron: organismos con un 

metabolismo capaz de reducir las concentraciones de oxígeno local mediante la oxidación de carbohidratos y 

de producir energía en la forma de ATP con la consecuente eliminación de bióxido de carbono y agua (i.e. 

respiración metabólica) (Margulis 1967). 

El primer evento de endosimbiosis, de acuerdo con la teoría del endosimbionte serial, consistió en la 

internalización de un procarionte aeróbico (i.e. ancestro de las -proteobacterias) por un organismo proto-

eucarionte o bien por un procarionte, probablemente una arquea ancestral (Martin 1998, Poole 2006) (Figura 

1A). Esta endosimbiosis resultó en la generación de los organismos eucariontes aeróbicos (Margulis 1967). 

En un linaje de los eucariontes ocurrió una segunda endosimbiosis. Se estima que ésta tuvo lugar hace más 

de 1600 millones de años (Yoon 2004) y consistió en la internalización de un procarionte heterótrofo (i.e. 

ancestro de las cianobacterias) por un eucarionte aeróbico que ya contaba con mitocondrias. Así, surgieron 

organismos eucariontes capaces de llevar a cabo fotosíntesis oxigénica (Margulis 1967) (Figura 1B).  

Los organismos eucariontes fotosintéticos se han agrupado bajo el término archaeplastida (sin 

categoría taxonómica asignada) que proviene de la raíz griega “archaios” que significa antiguo. Así, este 

término comprende a los plástidos denominados “primarios.” Éstos son los cloroplastos que se originaron a 

partir de un proceso de endosimbiosis con cianobacterias. Los únicos organismos eucariontes que presentan 

plastidos primarios son: las las algas rojas o Rhodophyta, las microalgas de agua dulce o Glaucophyta, y las 

algas verdes y plantas terrestres o Chlorophyta (Rodríguez-Ezpeleta 2005, Baldauf 2008) (Figura 1).  
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Figura 1. Origen de los eucariontes fotosintéticos (modificado de Timmis 2004). La teoría del endosimbionte serial 

propone que los organelos de células eucariontes, la mitocondria y el cloroplasto se originaron a partir de las 

proteobacterias y cianobacterias, respectivamente. A) El primer evento endosimbiótico consistió en la internalización de 

una proteobacteria ancestral por un protoeucarionte o por una arquea. Los organismos que surgieron de este evento se 

diversificaron y dieron origen a los principales grupos de eucariontes. B) El segundo evento endosimbiótico consistió en 

la internalización de una cianobacteria ancestral por un eucarionte aeróbico que ya contenía mitocondrias. Los 

organismos fotosintéticos que surgieron se diversificaron y actualmente comprenden a los eucariontes fotosintéticos que 

contienen plastidos primarios o archaeplastidos: las algas rojas (Rhodophyta), las microalgas de agua dulce 

(Glaucophyta), y las algas verdes y plantas terrestres (Chlorophyta). 

 

Chlorophyta: algas verdes 

En el contexto taxonómico, las algas verdes y las plantas terrestres conforman el reino Viridiplantae 

que se divide en dos phyla: Chlorophyta (algas verdes) y Streptophyta (algas charophytas y plantas 

terrestres). La relación entre ambos grupos se ha vislumbrado desde hace siglos (Lewis 2004). Se cree que 

hace más de 470 millones de años un ancestro común de ambos phyla hizo la transición de un ambiente 

acuático a uno terrestre, resultando en el ancestro de las plantas terrestres (Lewis 2004, Turmel 2006) (Figura 
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2). Esta hipótesis ha sido apoyada recientemente por datos genómicos y filogenéticos que proponen que el 

ancestro común perteneció al grupo de algas charophytas contemporáneas (Lemieux 2000, Turmel 2006). 

Las algas verdes o clorofitas tienen cloroplastos que están rodeados por una doble membrana; que 

contienen los pigmentos fotosintéticos clorofila a y b, y pigmentos accesorios (derivados carotenoides y 

xantofilinas); también acumulan almidón, como principal producto de almacenamiento de la glucosa (Margulis 

1990). Actualmente, se han descrito aproximadamente 500 géneros y 16000 especies de clorofitas (Margulis 

1998). La literatura respecto a las especies conocidas es vasta y la gran mayoría de los aislados se 

mantienen en cultivo en las siguientes colecciones: SAG, en la Universidad de Göttingen (http://sagdb.uni-

goettingen.de/); UTEX, en la Universidad de Texas (http://web.biosci.utexas.edu/utex/); la CCAC, en la 

Universidad de Köln (http://www.ccac.uni-koeln.de/); NIES, en el Instituto Nacional de Investigaciones 

Ambientales de Japón (http://www.shigen.nig.ac.jp/algae/top.jsp) y SAMS, en el Instituto Escocés de Ciencias 

del Mar (http://www.sams.ac.uk/facilities/uk-national-facilities/culture-collection-of-algae-and-protozoa).  

El ciclo reproductivo de las algas verdes es normalmente por alternación de generaciones: la fase 

haploide o asexual alterna con una fase diploide o sexual. La forma diploide de las algas, también 

denominada esporofito, produce esporas haploides mediante divisiones meióticas sucesivas. En las 

condiciones ambientales propicias, las esporas germinan y forman organismos nuevos denominados 

gametofitos, cuyas células son haploides. Posteriormente, los gametofitos producen gametos por meiosis. Los 

gametos son femeninos (positivos) y masculinos (negativos) y de acuerdo a sus tamaños se clasifican en las 

siguientes condiciones: isogamia (i.e. los gametos son del mismo tamaño), anisogamia (i.e. el gameto 

masculino es menor que el femenino) y oogamia (i.e. el gameto más grande es inmóvil). Finalmente, los 

gametos se fusionan, ya sea entre ellos mismos o con gametos provenientes de otros organismos, y 

desarrollan un nuevo esporofito diploide (Curtis 1993). 

 

Clasificación de las algas verdes 

La clasificación de las clorofitas ha sido un tema controvertido desde que en 1753 Linneo las incluyó 

en su clasificación del reino Plantae (Moestrup 2001). El problema principal radica en la gran diversidad que 

presentan los caracteres utilizados. Tradicionalmente se han utilizado caracteres morfológicos y 

ultraestructurales, bajo la hipótesis de que éstos son filogenéticamente informativos dado que se han 

mantenido relativamente constantes a lo largo de su historia evolutiva (Stewart 1975).  

 

http://sagdb.uni-goettingen.de/
http://sagdb.uni-goettingen.de/
http://web.biosci.utexas.edu/utex/
http://www.ccac.uni-koeln.de/
http://www.sams.ac.uk/facilities/uk-national-facilities/culture-collection-of-algae-and-protozoa
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Figura 2. Reino Viridiplantae (modificado de Archibald 2009). El árbol filogenético esquematiza el reino Viridiplantae 

que está compuesto por dos phyla: (1) Chlorophyta, que contiene a las algas clorofíceas o algas verdes, y (2) 

Streptophyta, que contiene a las algas carofitas y a las embriofitas o plantas terrestres. La flecha indica el último ancestro 

común de ambos phyla.  

 

A) Caracteres morfológicos. 

En las últimas décadas de 1700, las clorofitas eran consideradas como animales, con base en su 

estado unicelular biflagelado móvil y fue hasta 1800 que fueron reclasificadas como parte del reino Plantae 

(Moestrup 2001). Cien años más tarde, las algas verdes se clasificaron con base en características 

morfológicas similares, específicamente de acuerdo al nivel de organización que muestran en su estado 

vegetativo (Pröschold 2007). Las clorofitas presentan una extensa variedad en su complejidad celular que 

abarca organismos unicelulares y multicelulares (van den Hoek 1995): (1) unicelulares de vida libre con una 

estructura monadoide (i.e. células individuales flageladas móviles) o coccoide (i.e. células individuales 

esféricas no móviles); (2) multicelulares filamentosas (i.e. células cilíndricas ordenadas extremo con extremo), 

sarcinoides (i.e. células que crecen en tres dimensiones formando paquetes cúbicos) o parenquimales (i.e. 

células en forma de láminas que se dividen en dos o más planos generando varias capas); (3) plurinucleares 

con una estructura cenocítica o sifonal (i.e. células conectadas por sincicios y que carecen de tabiques 

transversales); (4) coloniales en donde las células funcionan de manera independiente y pueden estar 

contenidas en una matriz extracelular compuesta por polisacáridos (mucílago). También, existen géneros de 

clorofitas multicelulares que consisten en esferas que contienen colonias de miles o cientos de células 

(dependiendo de la especie) unidas entre sí por hebras de citoplasma. Las células presentan especialización 

de función: la mayoría (miles) son somáticas y flageladas, y participan en el desplazamiento; mientras que la 

minoría (decenas) son germinales, y participan en el crecimiento y la reproducción (Curtis 1993, Herron 2009).  
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B) Caracteres ultraestructurales. 

En 1975 Stewart y Mattox propusieron una clasificación basada en la orientación del cuerpo basal del 

aparato flagelar y en diferencias en la mitosis y citocinesis (Stewart 1975). Todas las clorofitas pasan por un 

estado unicelular biflagelado (espora y/o gameto) durante su ciclo reproductivo. Los aparatos flagelares están 

compuestos por los cuerpos basales y las raíces flagelares. Los cuerpos basales consisten en arreglos 

cilíndricos de microtúbulos y se localizan en la base del flagelo. Las raíces flagelares son grupos de 

microtúbulos que se unen al cuerpo basal del flagelo. Se han descrito tres orientaciones características de 

cuerpos en algas verdes (Pröschold 2007) (Figura 3). El primero tiene los cuerpos basales desfasados en 

sentido contrario a las manecillas del reloj y se denomina CCW (por las siglas en inglés de Counter Clock 

Wise) (Figura 3A). El segundo tiene en los cuerpos basales orientados en direcciones directamente opuestas 

y se denomina DO (por las siglas en inglés de Directly Opposed) (Figura 3B). El tercero tiene los cuerpos 

basales desfasados en sentido de las manecillas del reloj y se denomina CW (por las siglas en inglés de 

Clock Wise) (Figura 3C). Las diferencias en la mitosis y citocinesis en clorofitas en las que se basaron Stewart 

y Mattox para su sistema de clasificación incluyen un huso mitótico abierto o cerrado y estructuras 

compuestas por microtúbulos involucradas en la citocinesis. El huso mitótico durante la metafase puede ser 

cerrado (i.e. presencia de envoltura nuclear) o abierto (i.e. la envoltura nuclear se rompe durante la mitosis). 

Las estructuras compuestas por microtúbulos se denominan fragmoplasto y ficoplasto. La primera consiste en 

microtúbulos antiparalelos perpendiculares al plano de división y la segunda consiste en microtúbulos 

paralelos al plano de división. Los caracteres estructurales han permitido hacer una clasificación de las algas 

verdes a gran escala, no obstante, la limitante principal es ante taxa que son morfológicamente idénticos, 

probablemente resultado de eventos de evolución convergente, o que carecen de los caracteres 

representativos de un grupo (Lewis 2004). 

 

C) Caracteres moleculares. 

En la década de los 90’s, el uso de marcadores moleculares proporcionó una nueva perspectiva 

respecto a la clasificación de las algas verdes: la filogenética molecular; que consiste en la construcción de 

filogenias, a partir de las secuencias obtenidas de marcadores moleculares, con el fin de identificar y 

comprender las relaciones evolutivas entre las clorofitas. Los marcadores moleculares consisten en genes 

que tienen las siguientes características: (1) están o no presentes y por lo tanto no hay ambigüedad respecto 

al observador; (2) son heredables de manera vertical; (3) son estables, tienen poca variación a nivel genético 

entre los miembros de una misma especie; (4) por excelencia, son secuencias del cistrón ribosomal y de 

genes o proteínas de mitocondria o cloroplasto. El uso de marcadores moleculares ha corroborado la 

clasificación a gran escala de los grupos principales de clorofitas. También, ha permitido distinguir y delimitar 
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géneros y especies que resultaban ambiguos utilizando caracteres ultraestructurales o morfológicos (Lewis 

2004), ya que variaban dependiendo del observador, de la preparación para microscopia y del muestreo. 

También, los caracteres moleculares han revelado que la diversidad a nivel molecular en las clorofitas es 

mucho mayor de lo que se creía, esto se ha visto reflejado en la incapacidad de resolver las relaciones 

filogenéticas entre y en los principales grupos de clorofitas. Consecuentemente, las filogenias presentan 

ramas internas muy cortas con un bajo nivel de confianza (bootstrap) que pueden atribuirse a: (1) la tasa de 

variación entre secuencias; (2) efectos de homoplasia (i.e. el mismo carácter emergió de manera 

independiente); (3) la falta de representatividad, ya sea porque la longitud del marcador o el muestreo de taxa 

son insuficientes; o (4) eventos de radiaciones evolutivas en un periodo corto (Pröschold 2007). 

Alternativamente, se ha recurrido a análisis filogenéticos con múltiples marcadores moleculares (e.g. genes 

nucleares, mitocondriales y de cloroplasto) (Pröschold 2001, Pröschold 2007, Turmel 2008, Brouard 2010).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Tipos de aparatos flagelares en clorofitas (modificado de Pröschold 2007). Los aparatos flagelares 

usualmente comprenden de dos a cuatro cuerpos basales (c) con sus respectivas raíces (r). A) Tipo CCW (por las siglas 

en inglés de Counter Clock Wise), los cuerpos basales están desfasados en sentido contrario a las manecillas del reloj. 

B) Tipo DO (por las siglas en inglés de Directly Opposed), los cuerpos basales orientados en direcciones directamente 

opuestas. C) Tipo CW (por las siglas en inglés de Clock Wise), los cuerpos basales desfasados en sentido de las 

manecillas del reloj.  

 

Sistemática de algas verdes 

El phylum Chlorophyta está compuesto por cuatro clases principales: un grupo parafilético 

denominado Prasinophyceae (algas prasinofíceas) (Turmel 2009), y tres grupos denominados 

Trebouxiophyceae (algas trebouxofíceas), Ulvophyceae (algas ulvofíceas) y Chlorophyceae (algas 

clorofíceas) (van den Hoek 1995, Nakayama 1998, Lewis 2004) (Figura 2). Aun no se ha llegado a un 

consenso con respecto a la relación filogenética que existe entre los últimos tres grupos. Existe una quinta 

clase, Pedinophyceae, pero su posición como tal en la clasificación taxonómica de las algas verdes todavía es 

controversial (Lewis 2004). Esta clasificación es un consenso basado en combinaciones de caracteres 
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morfológicos y ultraestructurales (Tabla 1) que ha sido confirmada mediante análisis filogenéticos (Stewart 

1975, Lewis 2004, Pröschold 2007). Las relaciones que existen entre las tres clases anteriores continúan 

siendo objeto de debate en la actualidad, no obstante, la evidencia filogenética sugiere que la clase 

Trebouxiophyceae constituye un grupo hermano de las clases Ulvophyceae y Chlorophyceae (Pombert 2004). 

La quinta clase, Pedinophyceae, comprende solamente dos géneros (Pedinomonas y Resultor), sin embargo, 

la posición filogenética que ocupa en el phylum Chlorophyta aún no se ha determinado (Lewis 2004). El 

aparato flagelar de los miembros de la clase Pedinophyceae se caracteriza por tener dos cuerpos basales, 

uno con flagelo y otro con un vestigio de flagelo. Con base en estas características se ha sugerido que las 

algas pedinofíceas son formas “primitivas” de algas prasinofíceas o formas “reducidas” de algas ulvofíceas 

(Margulis 1990). No obstante, el análisis del genoma mitocondrial del alga Pedinomonas minor sugiere que 

las algas pedinofíceas compartieron un ancestro común con las algas clorofíceas (Turmel 1999) (ver sección 

5.2 Genomas mitocondriales). 

La evidencia morfológica, ultraestructural y molecular sugiere que las clases Prasinophyceae, 

Trebouxiophyceae y Ulvophyceae no son monofiléticas, sino que cada una conforma un grupo que está 

compuesto por varios linajes independientes (van den Hoek 1995, Lewis 2004, Pröschold 2007). Por el 

contrario, la clase Chlorophyceae sí es monofilética (Lewis 2004). El uso de marcadores moleculares, 

específicamente el gen ribosomal 18S, ha permitido describir cinco órdenes principales en las clorofíceas: 

Chlamydomonadales, Sphaeropleales, Chaetophorales, Chaetopeltidales y Oedogoniales (Lewis 2004). 

Además, los miembros de cada uno de estos órdenes exhiben una combinación de caracteres morfológicos y 

ultraestructurales específicos (O’Kelly 1984) (Tabla 2). Por ejemplo, las clorofíceas exhiben conformaciones 

únicas respecto a la orientación del cuerpo basal del flagelo que se cree surgieron en etapas tardías de la 

historia evolutiva de las algas clorofitas (O’Kelly 1984).  

Análisis filogenéticos basados en múltiples genes de cloroplasto sugieren que los órdenes 

Oedogoniales, Chaetophorales y Chaetopeltidales conforman el clado OCC, mientras que los órdenes 

Chlamydomonadales y Sphaeropleales conforman el clado denominado CS (Turmel 2008, Brouard 2010) 

(Figura 4). La posición filogenética entre Oedogoniales, Chaetophorales y Chaetopeltidales continúa siendo 

un tema controvertido. Algunos autores sugieren que el orden Oedogoniales constituye la rama más antigua y 

por lo tanto la consideran como una clase aparte (O’Kelly 1984, Shoup 2003, Lewis 2004). Por otro lado, 

análisis filogenéticos basados en genomas de cloroplasto sugieren que los órdenes Chaetophorales y 

Chaetopeltidales son hermanos (Brouard 2010) (Figura 4).  
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Figura 4. Relaciones filogenéticas entre clorofíceas (modificado de Lewis 2004). Representación esquemática del 

probable posicionamiento de los órdenes de las clorofíceas. El orden Oedogoniales se indica como un grupo parafiletico 

de los órdenes Chaetophorales y Chaetopeltidales. 

 

El problema principal radica en que las filogenias obtenidas presentan una combinación de ramas 

internas cortas y ramas externas largas que pueden atribuirse a problemas en la secuencia (e.g. marcador de 

longitud insuficiente o presencia de secuencias homólogas) o a radiaciones evolutivas rápidas (i.e. fenómenos 

de adaptación que conllevan a la especiación y a la invasión de diferentes nichos ecológicos) (Pröschold 

2007). Recientemente se han utilizado múltiples genes y se ha incrementando el número de taxa analizado 

con el fin de tener una mejor representatividad. Las filogenias obtenidas presentan una mejor resolución, pero 

aún así es insuficiente (Pröschold 2001, Shoup 2003, Turmel 2008, Brouard 2010). Asimismo, los caracteres 

moleculares en conjunto no representan necesariamente la variación que existe a nivel de genoma, ni las 

adaptaciones que les permiten sobrevivir ante cambios ambientales drásticos (i.e. radiaciones evolutivas 

rápidas).  
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Tabla 1. Características de los principales linajes de algas clorofitas (Stewart 1975, van den Hoek 1995 y Lewis 2004).  

Clase Caracteres morfológicos 

Caracteres ultraestructurales 
Tipo de 

reproducción 
Hábitats y nicho ecológico Cuerpo 

basal 
Huso 

mitótico 
Citocinesis 

Prasinophyceae 
Unicelulares flageladas o coccoides cubiertas 
por escamas orgánicas. 

CCW Abierto Fragmoplasto Asexual 
Acuáticas: agua salada y dulce 
Endosimbióticas 

Ulvophyceae 
Unicelulares flageladas y no flageladas. 
Multicelulares filamentosas y sifonales 
(macroalgas bénticas). 

CCW Abierto Fragmoplasto 
Asexual y sexual 
por alternación de 

generaciones. 

Acuáticas: agua salada 
Endofíticas, endozoicas y patógenas 

Trebouxiophyceae 
Unicelulares no flageladas. 
Multicelulares filamentosas. 

CCW Cerrado Ficoplasto 
Asexual y sexual 
(poco frecuente). 

Acuáticas: agua dulce 
Terrestres 
Endosimbióticas, endozóicas y parasíticas 

Chlorophyceae 
Unicelulares flageladas y no flageladas. 
Multicelulares filamentosas y coloniales. DO y CW Cerrado Ficoplasto 

Asexual y sexual 
por alternación de 

generaciones. 

Acuáticas: agua dulce 
Terrestres 
Climas extremos: desierto, nieve, halita 
Endosimbióticas, epizóicas, endozóicas 

Pedinophyceae 

Unicelulares flageladas. 
Ocasionalmente cubiertas por escamas 

orgánicas* 
CCW** Abierto Fragmoplasto Asexual 

Acuáticas: agua salada 
Endosimbióticas 

*La morfología de las escamas es diferente a la de la clase Prasinophyceae. 

**Uno de los cuerpos basales del aparato flagelar carece de flagelo. 

 

 

Tabla 2. Características de los principales órdenes de algas clorofíceas (O’Kelly 1984 y Lewis 2004).  

Orden 
Caracteres morfológicos Caracteres ultraestructurales 

Esporas o gametos Estado vegetativo Orientación de los cuerpos basales 

Chalmydomonadales 
Unicelulares no móviles. 

Unicelulares móviles con 2 a 4 flagelos. 
Coloniales. 

Multicelulares filamentosas. 
CW 

Sphaeropleales Unicelulares no móviles. Coloniales. DO 

Chaetophorales Unicelulares móviles con 4 flagelos. Multicelulares filamentosas. DO + CW 

Chaetopeltidales Unicelulares móviles con 4 flagelos. Multicelulares sarcinoides. DO 

Oedogoniales Unicelulares móviles multiflagelares. Multicelulares filamentosas. 
Los cuerpos basales están interconectados, formando 

una corona: estefanoconto 

 



20 

 

Genómica de algas verdes 

El número de genomas de algas verdes secuenciados va en constante aumento (Tabla 3). La 

primera alga en ser completamente secuenciada, fue el alga clorofícea Chlamydomonas reinhardtii: genoma 

mitocondrial (Vahrenholz 1993), genoma de cloroplasto (Maul 2002) y genoma nuclear (Merchant 2007). 

Posteriormente siguieron los genomas nucleares de las prasinofíceas Micromonas sp. (Worden 2009) y 

Ostreococcus sp. (Robbens 2007) y la trebouxofícea Coccomyxa sp., sin embargo, los genomas nucleares de 

éstas aún no han sido completamente anotados. El análisis de los genomas desde una perspectiva evolutiva, 

ha revelado una gran diversidad que refleja un alto grado de dinamismo y plasticidad a nivel genómico. 

 

A) Genomas nucleares. 

Actualmente se han secuenciado cinco genomas nucleares de algas prasinofíceas. Éstas constituyen una 

parte importante de los ecosistemas marinos (picofitoplancton), sin embargo la contribución de cada grupo o 

especie se desconoce (Worden 2009). Los genomas nucleares secuenciados de dos aislados diferentes de 

Micromonas sp. comparten un 90% de identidad entre sí y se consideran como especies distintas. Las 

principales diferencias radican en la presencia o ausencia de distintos arreglos de riboswitches, de elementos 

repetidos y de transportadores. Los genes compartidos por ambas especies se han utilizado como plataforma 

para inferir la composición genética del último ancestro común entre algas verdes y plantas. Por ejemplo, las 

algas prasinofíceas del género Micromonas presentan factores de transcripción de la familia YABBY que se 

han asociados al desarrollo de hojas; pero éstos están ausentes en otros géneros de prasinofíceas (e.g. 

Ostreococcus) y en clorofíceas. Las prasinofíceas, a diferencia de las plantas, no presentan reproducción 

sexual. Sin embargo, en las primeras, se han encontrado genes que codifican proteínas asociadas a la 

meiosis y a la fusión sexual (e.g. glicoproteínas ricas en hidroxiprolina que se expresan exclusivamente 

después de la fusión sexual) (Worden 2009). 

Se han definido tres especies distintas de algas prasinofíceas del género Ostreococcus con base en 

su adaptación gradual y decreciente a la intensidad de la luz: O. lucimarinus, O. tauri y O. sp., 

respectivamente. Sus respectivos genomas fueron secuenciados (el genoma de O. sp. aun no ha sido 

analizado) con el fin de conocer como las diferencias en la estructura del genoma y sobre todo en las 

capacidades metabólicas, pueden contribuir a definir el nicho ecológico de cada alga (DOE JGI). La 

comparación de los genomas de las dos primeras especies, O. tauri (12.6 Mpb y 20 cromosomas) y O. 

lucimarinus (13.2 Mpb y 21 cromosomas), refleja procesos de adaptación y especiación. Ambas especies (1) 

han perdido genes que codifican factores de transcripción y proteínas de la pared celular y de la biosíntesis 

del flagelo; (2) presentan genes fusionados que participan en la biosíntesis de pigmentos y en la utilización de 

nitratos; y (3) tienen un sistema único de metilación/desmetilación (i.e. metiltransferasas bacterianas 
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fusionadas a un domino de cromatina) que probablemente está involucrado en la detección de DNA foráneo. 

En cuanto a la organización del genoma, el número de cromosomas varía, pero 18 cromosomas comparten 

un contenido y orden de genes similar. En cuanto al contenido de genes, se encontró que O. lucimarinus tiene 

un gran número de seleno-proteínas (i. e. residuos de celenocistéina) que probablemente participan en el 

metabolismo de metales esenciales (Palenik 2007).  

Aun no se han secuenciado genomas nucleares de algas ulvofíceas, y de algas trebouxofíceas 

solamente se han secuenciado dos representantes: Coccomyxa sp. y Chlorella sp. Éstas tienen una forma de 

vida libre y de endosimbionte, respectivamente, por lo que se espera conocer cómo se reflejan estos estilos 

de vida a nivel genómico (Higashiyama 1991). 

Hasta el momento solamente hay dos genomas totalmente secuenciados de algas clorofíceas, el de 

C. reinhardtii (Merchant 2007) y Volvox carteri (Prochnik 2010). El análisis del genoma nuclear de C. 

reinhardtii (127 Mpb y 17 cromosomas) reveló que aproximadamente la mitad de las proteínas que codifica 

tienen homólogos con humano y la planta Arabidopsis thaliana. El 10% de éstas corresponde a proteínas 

eucariontes de flagelo o de estructuras del cuerpo basal (centríolos y cilios); el 26% corresponde a proteínas 

de cloroplasto (estroma, pirenoide y tilacoides) o de organismos fotosintéticos. Por lo tanto, se especula que 

el genoma de C. reinhardtii comparte varias características con el último ancestro común de plantas y 

animales (Merchant 2007). V. carteri ha sido utilizado como un organismo modelo para el estudio de la 

transición de vida unicelular a multicelular (Herron 2009). Su ciclo reproductivo incluye pasos de 

embriogénesis muy similares al desarrollo embrionario de plantas y animales. Así, el genoma de V. carteri 

(138 Mpb y 14 cromosomas) se secuenció con el fin de obtener conocimiento a nivel genómico acerca de los 

factores involucrados en la transición de vida unicelular a multicelular. 

El primer análisis del genoma de V. carteri sugiere que ocurrió una expansión en un grupo específico 

de proteínas involucradas en el ciclo celular, las ciclinas de tipo D. V. carteri tiene cinco ciclinas tipo D y sólo 

tres de ellas presentan ortólogos en C. reinhardtii. Esto probablemente constituyó un evento clave para la 

innovación de procesos relacionados con la proliferación celular (Prochnik 2010).  

 

B) Genomas mitocondriales. 

En total, se han secuenciado y anotado 16 genomas mitocondriales de algas verdes (Tabla 3). Éstos 

se han clasificado con base en el contenido y tipo de genes en “ancestrales” y “reducidos” (Turmel 1999). Los 

genomas de tipo ancestral tienen un tamaño de 44 a 95 kpb; contienen genes que codifican proteínas de la 

cadena respiratoria, RNAs ribosomales y el juego completo de RNAs de transferencia (Nedelcu 2000). Los 

genes que codifican RNAs ribosomales están localizados de manera continua en el genoma mitocondrial. A 

este grupo pertenecen los genomas de las algas prasinofíceas, ulvofíceas, trebouxofíceas y (Turmel 1999). 



22 

 

Los genomas de tipo reducido tienen un tamaño de 12 a 28 kpb; contienen solamente algunos de los genes 

que codifican RNAs ribosomales, proteínas de la cadena respiratoria y RNAs de transferencia. Los genes que 

codifican los RNAs ribosomales están fragmentados y localizados de manera dispersa. A este grupo 

pertenecen los genomas de las algas clorofíceas C. eugametos, C. reinhardtii, V. carteri, P. capuana, P. sp. y 

el del alga pedinofícea P. minor (Turmel 1999). 

Los genomas mitocondriales del alga prasinóficea P. provasolii y del alga clorofícea S. obliquus 

presentan características de ambos tipos de genomas. Por ejemplo, el genoma mitocondrial de P. provasolii 

no contiene el juego completo de tRNAs y algunos de los genes que los codifican están fragmentados. 

También, tiene un tamaño semejante al de los genomas de tipo reducido. Sin embargo, éste contiene la 

mayoría de los genes que codifican proteínas de la cadena respiratoria, al igual que los genomas de tipo 

ancestral. En el caso del genoma mitocondrial de S. obliquus, éste contiene algunos genes que codifican 

proteínas de la cadena respiratoria y los genes que codifican rRNA están fragmentados y localizados de 

manera dispersa, como en los genomas de tipo reducido. No obstante, su tamaño es semejante al de los 

genomas de tipo ancestral (Nedelcu 2000). 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=41880
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Tabla 3. Genomas secuenciados de algas clorofitas. El genoma nuclear total de los taxa presentes en el TBestDB no se ha secuenciado, pero hay bibliotecas de secuencias 

expresadas disponibles. Todos los genomas de cloroplasto tienen una estructura circular. P, Prasinophyceae; U, Ulvophyceae; T, Trebouxiophyceae; C, Chlorophyceae; Pe, 

Pedinophyceae. DOE Joint Genome Institute (http://genome.jgi-psf.org/), TBestDB (http://tbestdb.bcm.umontreal.ca/searches/welcome.php), Yale University 

(http://www.eng.yale.edu/peccialab/microalgae_sequences.html). Los números de acceso son del GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/).  

 

Taxa Clase 

Genoma nuclear Genoma mitocondrial Genoma de cloroplasto 

Consorcio Número de acceso Estructura 
Tamaño 

(kpb) 
Número de acceso 

Tamaño 
(kpb) 

Micromonas pusilla P DOE Joint Genome Institute - - -        NC_012568 41 

Micromonas sp. P DOE Joint Genome Institute       NC_012643 Circular 47        NC_012575 72 

Monomastix sp. P - - - -        NC_012101 114 

Nephroselmis olivacea P TBestDB       NC_008239 Circular 45        NC_000927 200 

Ostreococcus lucimarinus P DOE Joint Genome Institute - - - - - 

Ostreococcus sp. P DOE Joint Genome Institute - - -        NC_008289 71 

Ostreococcus tauri P DOE Joint Genome Institute       NC_008290 Circular 44 - - 

Pycnococcus provasolii P -       NC_013935 Circular 24        NC_012097 80 

Pyramimonas parkeae P - - - -        NC_012099 101 

Acetabularia acetabulum U TBestDB - - - - - 

Bryopsis hypnoides U - - - -        NC_013359 153 

Oltmannsiellopsis viridis U -       NC_008256 Circular 56        NC_008099 151 

Pseudendoclonium akinetum U -       NC_005926 Circular 95        NC_008114 195 

Botryococcus braunii T DOE Joint Genome Institute - - - - - 

Coccomyxa sp. T DOE Joint Genome Institute       NC_015316 Circular 65        NC_015084 175 

Chlorella sp.  T DOE Joint Genome Institute - - - - - 

Chlorella variabilis T - - - -        NC_015359 124 

Chlorella vulgaris T - - - -        NC_001865 150 

Helicosporidium sp. T TBestDB - - - NC_008100** 37 

Leptosira terrestris T - - - -        NC_009681 195 

Oocystis solitaria T - - - - - - 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=24376
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=24452
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=24383
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=31312
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19662
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=15127
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19712
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19713
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=41880
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=25903
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19679
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19520
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=160070
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=17738
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=27287
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Parachlorella kessleri T - - - -        NC_012978 123 

Prototheca wickerhamii T TBestDB       NC_001613 Circular 55 - - 

Chlamydomonas eugametos C -       NC_001872 Circular 22 - - 

Chlamydomonas incerta C TBestDB - - - - - 

Chlamydomonas nivalis C Aberystwyth University* - - - - - 

Chlamydomonas reinhardtii C DOE Joint Genome Institute       NC_001638  Lineal: 1 cromosoma 15        NC_005353 203 

Dunaliella salina C DOE Joint Genome Institute       NC_012930 Circular 28 - - 

Dunaliella tertiolecta C Yale University - - - - - 

Floydiella terrestris C - - - -        NC_014346 521 

Oedogonium cardiacum C - - - -        NC_011031 196 

Polytomella capuana C -       NC_010357 Lineal: 1 cromosoma 12 - - 

Polytomella parva C TBestDB - Lineal: 2 cromosomas 13.5 y 3.5 - - 

Polytomella sp. C - NC_013472** Lineal: 2 cromosomas 13 y 3 - - 

Scenedesmus obliquus C TBestDB       NC_002254 Circular 42        NC_008101 161 

Stigeoclonium helveticum C - - - -        NC_008372 223 

Volvox carteri C DOE Joint Genome Institute       Smith 2009 Lineal: 1 cromosoma 30 - 420 

Pedinomonas minor Pe -       NC_000892 Circular 25 - - 

 

*Secuencia no disponible. 

**Incompletos. 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=10484
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=13311
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=10540
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=22680
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=21945
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=351366
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=25383
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19522
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=19822
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/sites/entrez?db=genome&cmd=Retrieve&dopt=Overview&list_uids=15106
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C) Genomas de cloroplasto. 

Se han secuenciado 22 genomas de cloroplasto de algas verdes (Tabla 3). Los genomas de 

cloroplasto se han clasificado con base en la organización de genes y en la dirección en que se transcriben. 

Éstos se dividen en cuatro regiones: dos secuencias palindrómicas invertidas repetidas que contienen los 

genes que codifican los rRNAs; y dos regiones, una corta y una larga, que contienen copias únicas de genes 

y se denominan SSC y LSC, respectivamente (por sus siglas en inglés Small Single-Copy y Large Single-

Copy, respectivamente). La disposición más común es una estructura cuatripartita que consiste en que las 

secuencias palindrómicas invertidas repetidas están separadas entre sí por las regiones SSC y LSC, y los 

genes que codifican los rRNAs se transcriben en dirección hacia la región SSC (Turmel 1999b). El genoma de 

los cloroplastos de los miembros del phylum Streptophyta, de las prasinofíceas, de las pedinofíceas y de 

algunas trebouxofíceas presentan dicha organización (Belanger 2006, Turmel 2009b). El genoma de 

cloroplasto de la trebouxofícea C. vulgaris presenta una estructura tripartita que carece de la secuencia 

repetida invertida (Belanger 2006). En cambio, en el genoma de cloroplasto de las ulvofíceas la estructura 

cuatripartita está conservada, pero los genes que codifican los rRNAs se transcriben en dirección opuesta a la 

región SSC (Pombert 2005 y 2006). Finalmente, los genomas de cloroplasto de las clorofíceas presentan una 

gran diversidad. Los genomas de S. obliquus y C. reinhardtii tienen regiones de copias únicas de genes de 

longitud similar. Además, el contenido de genes de estas regiones es muy variable, lo cual se atribuye a 

eventos de recombinación entre éstas (Maul 2002, de Cambiaire 2006). El genoma de O. cardiacum presenta 

la misma estructura que los dos genomas de cloroplasto anteriores, pero el contenido de genes de cada una 

de las regiones es diferente (Brouard 2008). El genoma de S. helveticum no tiene secuencias palindrómicas 

invertidas repetidas (Belanger 2006). 

 

Genes fragmentados: el caso de cox2 

Los genomas mitocondriales de cada grupo particular de organismos han evolucionado de manera 

distinta. La gran diversidad a nivel estructural y en contenido de genes es principalmente el resultado de una 

reducción gradual del genoma del endosimbionte original (i.e. ancestro de las -proteobacterias) que ocurrió 

durante las etapas tempranas de su establecimiento como organelo celular. Los genes que no eran 

esenciales o que tenían una función redundante en el hospedero se perdieron (Gray 1999, Timmis 2009). 

Los genomas mitocondriales contienen genes que codifican rRNAs, tRNAs y proteínas de los 

distintos complejos enzimáticos de la cadena respiratoria (Timmis 2009). Esta última está constituida por 

complejos proteicos membranales que están asociados a diversos grupos prostéticos redox. Estos complejos 

transportan los electrones desde los sustratos oxidables (NADH y succinato) hasta el oxígeno. En organismos 

eucariontes, el complejo I o NADH deshidrogenasa tiene 34 subunidades, utiliza como sustrato al NADH y 
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transfiere los electrones a la poza de quinonas. El complejo II o succinato deshidrogenasa tiene cinco 

subunidades, utiliza como sustrato succinato y también transfiere los electrones a la poza de quinonas. 

Además, ésta es la única enzima que participa en el ciclo de Krebs y que es membranal. El complejo III o 

complejo bc1 está formado por 10 u 11 subunidades, según el organismo, y cataliza la oxidación de quinol y 

la reducción de citocromo c mediada por un ciclo Q protón-motriz. El complejo IV o citocromo c oxidasa está 

constituido por 10 o 13 subunidades y cataliza la transferencia de electrones del ferricitocromo c hasta el 

oxígeno. Finalmente, el complejo V o F1F0-ATP sintasa mitocondrial utiliza el gradiente electroquímico 

generado por la cadena respiratoria para sintetizar ATP utilizando como aceptor de electrones final al oxígeno 

(Nelson DL 2004). 

Los genes mitocondriales que se relocalizan exitosamente en el genoma nuclear experimentan 

cambios debido a las diferencias que existen en la maquinaria transcripcional y traduccional de los 

respectivos compartimentos celulares. Los cambios incluyen la adquisición de un promotor, una señal de 

poliadenilación, una presecuencia de localización mitocondrial y en algunos casos, intrones procesadores 

(llamados “spliceosomal introns” en inglés). Hay solamente dos genes que codifican para componentes de la 

cadena respiratoria que están presentes universalmente en el genoma mitocondrial: cob (complejo III) y cox1 

(complejo IV). Además, en aquellos organismos que expresan complejo I (NADH: ubiquinona oxidoreductasa), 

también están presente los genes nad1, nad2, nad3, nad4, nad4L y nad5. La característica principal de las 

proteínas codificadas por estos genes es que son sumamente hidrofóbicas debido a que presentan varios 

cruces transmembranales (de 8 a 16) (Adams 2003). Además, en el caso de las algas verdes, todos los genes 

que codifican proteínas del complejo II están ausentes en los genoma mitocondriales secuenciados (Tabla 4). 

Normalmente, los genes que están ausentes en el genoma mitocondrial se encuentran como un solo 

gen en el genoma nuclear (Adams 1999, Pérez-Martínez 2002, Funes 2002). No obstante, existen casos en 

que los genes que están ausentes en el genoma mitocondrial se encuentran como genes fragmentados en el 

genoma nuclear (Adams 2001, Gawryluk 2009, Gawryluk 2010) (Ambos casos se tratan ampliamente en la 

sección de Discusión). Estudios previos realizados en nuestro laboratorio describieron que en las algas 

clorofíceas C. reinhardtii, Polytomella sp. y S. obliquus el gen cox2 que codifica la subunidad dos (i.e. COXII) 

del complejo IV o citocromo c oxidasa está fragmentado en dos genes: cox2a y cox2b (Pérez-Martínez 2001, 

Funes 2002b) (Tabla 4). Hasta el momento, todos los genomas mitocondriales secuenciados contienen el gen 

cox2, a excepción de las algas verdes mencionadas y de un grupo de organismos del phylum Apicomplexa 

(Funes 2002b). Además, este gen normalmente codifica un solo polipéptido, la subunidad COXII, que es parte 

del núcleo catalítico del complejo IV (Figuras 5 y 6).  



27 

 

Tabla 4. Genes mitocondriales que codifican proteínas de los complejos I, IV y V de la cadena respiratoria. P, 

Prasinophyceae; U, Ulvophyceae; T, Trebouxiophyceae; C, Chlorophyceae; Pe, Pedinophyceae.  
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Complejo I                

nad1 +  +  +* + + + + + + + + + + + + 

nad2 +  +  + + + + + + + + + + + + + 
nad3 +  +  + + + + + + + + - - - - - 
nad4 +  +  + + + + + + + + + + + + + 

nad4L +  +*  + + + + + + + + - - - - - 

nad5 +  +  + + + + + + + + + + + + + 

nad6 +  +  +* + + + + + + + + + + + + 

nad7 +  +  + - + + + + +  - - - - - - 
nad9 +  +  + - + - + + -  - - - - - - 
nad10 +  +   - - - - - - -  - - - - - - 

Complejo IV                

cox1 +  +*  +* + + + + + + + + + + + + 

cox2 +  +  + + + + + + - +** - - - - - 

cox3 +  +  + + + + + + - + - - - - - 

Complejo V                

atp1 +  +   - - + + + + -  - - - - - - 

atp4 +  +  +* + + + + + -  - - - - - - 

atp6 +  +  +* + + + + + + + - - - - - 

atp8 +  +*  +* + + + + + +  - - - - - - 

atp9 +  +  + + + + + + - + - - - - - 

 

*Genes duplicados. 

**Fragmento de gen. Datos obtenidos para el caso de V. carteri de Smith et al. (Smith 2009) y el resto del GenBank 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GenomesHome.cgi?taxid=2759&hopt=html). 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=41880
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?lvl=0&id=160070
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GenomesHome.cgi?taxid=2759&hopt=html
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Figura 5. Complejo IV o citocromo c oxidasa (modificado de Nelson DL 2004). La citocromo c oxidasa (EC 1.9.3.1) es 

la última enzima de la cadena respiratoria. En la figura se indican las tres subunidades que son críticas para el flujo de 

electrones (e-): COXI, COXII y COXIII. La estructura que engloba a las tres subunidades representa a las subunidades 

accesorias. El flujo de electrones comienza cuando dos moléculas de citocromo c donan, cada una, un electrón al centro 

binuclear CuA. Los electrones pasan del sitio hemo a al centro Fe-Cu (incluye el sitio hemo a3 y el sitio de unión a cobre 

CuB), en donde el oxígeno (O2) es reducido por dos electrones. Los electrones provenientes de la segunda molécula de 

citocromo c se unen al oxígeno y generan agua (H2O), consumiendo cuatro protones (H+) de la matriz mitocondrial. Al 

mismo tiempo cuatro protones son bombeados al espacio intermembranal.  

 

En C. reinhardtii y Polytomella sp. los genes cox2a y cox2b se localizan en el genoma nuclear. En el 

caso de S. obliquus el gen cox2b se localiza en el genoma nuclear mientras que el gen cox2a se localiza en el 

genoma mitocondrial (Pérez-Martínez 2001, Funes 2002b, Nedelcu 2000). El gen cox2a codifica el polipéptido 

COXIIA que contiene dos cruces transmembranales y el sitio de unión al citocromo c, y que corresponde a la 

porción amino terminal de la proteína COXII ortodoxa. También, el gen cox2a codifica una presecuencia de 

localización mitocondrial denominada MTS por las siglas en inglés de Mitochondrial Targeting Sequence, que 

no forma parte de la secuencia madura de COXIIA. El gen cox2b codifica el polipéptido COXIIB que contiene 

el sitio de unión a cobre y que corresponde a la porción carboxilo terminal de la proteína COXII ortodoxa. 

Ambas proteínas tienen características fisicoquímicas, como una menor hidrofobicidad, que les permiten ser 

importadas a la mitocondria. Los polipéptidos COXIIA y COXIIB presentan secuencias únicas de 

aproximadamente 20 a 40 aminoácidos en los extremos carboxilo y amino terminales, respectivamente. Se ha 

propuesto que los polipéptidos COXIIA y COXIIB interaccionan entre sí a través de las extensiones para 

conformar la proteína COXII ortodoxa (Pérez-Martínez 2001) (Figura 6). 
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Figura 6. Genes y proteínas (modificado de Pérez-Martínez 2001). Representación conceptual de los genes cox2 

(negro), cox2a (azul) y cox2b (amarillo) y del polipéptido que codifican, incluyendo su estructura terciaria. N, extremo 

amino terminal. C, extremo carboxilo terminal. MTS, presecuencia de localización mitocondrial por sus siglas en inglés de 

Mitochondrial Targeting Sequence. E, extensiones (rojo).  

 

Genes nuevos: el caso de las ASAs 

El complejo V o F1F0- ATP sintasa mitocondrial está constituida por dos porciones: una hidrofílica 

denominada F1 y una hidrofóbica denominada F0. La ATP sintasa es un motor molecular constituido por tres 

partes: (1) un rotor compuesto por las subunidades , ,  y c10 que rotan sobre un eje perpendicular al plano 

de la membrana; (2) un estator compuesto por las subunidades a, A6L, e, f, g, b2, OSCP, F6; y (3) un centro 

catalítico que también es parte del estator y que está compuesto por tres subunidades  y tres subunidades  

(Walker 2006). Estudios previos en el laboratorio describieron que la ATP sintasa mitocondrial de las algas 

clorofíceas C. reinhardtii y Polytomella sp. contiene un estator atípico. El estator tiene las subunidades 

clásicas a y OSCP, pero además presenta nueve subunidades denominadas ASA (por sus siglas en inglés 

ATPase Synthase-Associated). Los genes que las codifican se localizan en el genoma nuclear, se denominan 

ASA 1 a 9 y no presentan homólogos en las bases de datos (Vázquez-Acevedo 2006, Cano-Estrada 2010) 

(Figura 7).  
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Figura 7. Composiciones diferentes del estator del Complejo V o ATP sintasa (Cano-Estrada 2010). La ATP sintasa 

(EC 3.6.3.14) sintetiza ATP a partir del gradiente quimiosmótico generado a través de la membrana por el flujo de 

electrones a través de los diferentes complejos de la cadena respiratoria. El rotor (verde) está compuesto por las 

subunidades c que forman un anillo embebido en la membrana mitocondrial y que unen a las subunidades e, d y g. 

Asimismo, estas últimas unen a las tres subunidades  y  que conforman el centro catalítico de la enzima (lila). La 

subunidad transmembranal a une dos subunidades b que conforman un brazo que mantienen fijo al centro catalítico, 

denominado estator (morado). El estator está constituido normalmente por las subunidades b, OSCP, F6 y d (Figura 7 

A). Dependiendo del organismo, puede haber más subunidades asociadas a la subunidad a (i.e. A6L, e, f, g). En el caso 

de la ATP sintasa de Polytomella sp. solamente las subunidades a y OSCP del estator están conservadas y en lugar de 

las demás subunidades se encuentran las subunidades ASA (Figura 7 B).  

 

A B 
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Planteamiento del problema 

La gran diversidad que presentan las algas clorofíceas probablemente sea reflejo de una intrincada 

historia evolutiva. Los criterios tradicionalmente utilizados por la sistemática no han sido concluyentes, 

resultando en diversas filogenias que están en constante revisión. Así, el nuevo panorama (e.g. estructura, 

composición, organización y contenido de genes) que provee la genómica constituye una herramienta 

confiable para determinar y analizar diferencias informativas que no son observables a nivel macroscópico. 

Tanto la fragmentación de genes como la adquisición exitosa de genes nuevos son eventos moleculares 

relativamente raros que tienen implicaciones importantes a nivel molecular, celular, metabólico y evolutivo. La 

fragmentación del gen cox2 y la presencia de genes que codifican subunidades ASA, constituyen 

características que hasta la fecha son exclusivas de algas verdes, específicamente de la clase 

Chlorophyceae. Con base en esto proponemos las siguientes hipótesis. 

 

 

Hipótesis 

 La fragmentación del gen cox2 ocurrió una sola vez durante la historia evolutiva de las algas clorofitas. 

 Los linajes de algas emparentadas a Chlamydomonas reinhardtii tendrán genes cox2 fragmentados. 

 Aquellas algas que tienen el gen cox2 fragmentado también tienen subunidades ASA. 

 

 

Objetivos 

 Determinar si el gen cox2 está intacto o fragmentado en las algas clorofíceas seleccionadas. 

 Determinar si los genes cox2, cox2a y cox2b se localizan en el genoma mitocondrial o nuclear, y como 

se distribuyen en las diferentes algas verdes. 

 Buscar la presencia de subunidades ASA o de sus genes correspondientes en algas clorofíceas. 
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Materiales y Métodos 

 

Algas 

Se seleccionaron aislados representativos de las diferentes clases de algas clorofitas (Tabla 5). El 

criterio que se siguió fue elegir por lo menos un aislado de cada una de las siguientes clases: 

Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae. En el caso de la clase Pedinophyceae y del orden 

Chaetopeltidales, no se pudieron conseguir aislados. Los representantes de la clase Chlorophyceae se 

eligieron con base en la filogenia más representativa en ese momento, la de Pröschold et al. (Pröschold 

2001). Los aislados seleccionados fueron representativos de por lo menos tres de los cinco órdenes de 

clorofíceas: Chlamydomonadales, Sphaeropleales y Chaetophorales. 

 

Tabla 5. Aislados de algas clorofitas utilizados.  

Clase Taxa Aislado 

Prasinophyceae 
Micromonas pusilla UTEX 991 

Tetraselmis gracilis UTEX 2563 

Ulvophyceae Pseudendoclonium akinetum UTEX 1912 

Trebouxiophyceae 
Prototheca wickerhamii UTEX 1533 

Pseudotrebouxia impressa UTEX 892 

Chlorophyceae 

Orden: Chlamydomonadales 

Chlamydomonas applanata UTEX 225 

Chlamydomonas monadina UTEX 210 

Chlamydomonas reinhardtii UTEX 1062 

Characium saccatum UTEX 111 

Dunaliella parva UTEX 1983 

Dunaliella sp. UTEX SP16 

Hormotila blennista UTEX 1239 

Tetracystis aeria UTEX 1453 

Orden: Sphaeropleales 

Podohedriella falcata UTEX 101 

Bracteacoccus aerius UTEX 1250 

Bracteacoccus grandis UTEX 1246 

Bracteacoccus sp. UTEX 2252 

Characium hindakii UTEX 2098 

Neochloris aquatica UTEX 138 

Planktosphaeria texensis UTEX 1241 

Pseudomuriella schumacherensis SAG 2137 

Orden: Chaetophorales 

Chaetophora incrassata UTEX 1289 

Stigeoclonium helveticum UTEX 441 

 

Otros aspectos que se tomaron en cuenta fueron la disponibilidad de los aislados, que se pudieran 

mantener en cultivo en el laboratorio y que preferentemente fueran axénicos. Todos los aislados se obtuvieron 

de la colección UTEX de la Universidad de Texas, excepto P. schumacherensis que se obtuvo de la colección 
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SAG de la Universidad de Göttingen. Los aislados se crecieron en los medios recomendados y se 

mantuvieron a 20º C con ciclos de 12 horas de luz y 12 horas de oscuridad. 

También, se contó con bibliotecas de cDNA de C. reinhardtii, Polytomella sp. y S. obliquus 

previamente obtenidas en el laboratorio. 

 

Microscopía 

Normalmente, las algas verdes crecen en simbiosis con otras algas u hongos. Por lo tanto, para 

determinar que los cultivos estuvieran libres de contaminantes, se tomó una muestra de cada cultivo, se 

observaron al microscopio CX31 Olympus (Olympus Corporation of the Americas, USA). Se tomaron fotos de 

los cultivos con el software Cellsens Digital Imaging. 

 

Purificación de DNA 

El DNA de los aislados se obtuvo con los kits PowerPlant DNA Isolation Kit (MOBIO Laboratories, Inc. 

USA) y DNeasy Plant Mini Kit (QIAgen, USA) siguiendo las instrucciones del fabricante. La concentración y 

pureza del DNA se determinó espectrofotométricamente en un Nanodrop ND-1000 (Thermo Fisher Scientific).  

 

Diseño de oligonucleótidos 

A) cox2 

Se diseñaron oligonucleótidos degenerados basándose en las secuencias del gen cox2 y de los genes 

cox2a y cox2b que había publicados en el momento: cox2 de P. akinetum (Ulvophyceae) y de P. wickerhamii 

(Trebouxiophyceae); y cox2a y cox2b de C. reinhardtii, Polytomella sp. y S. obliquus (Chlorophyceae) (Tabla 

8). Se seleccionaron regiones conservadas con secuencias consenso de aminoácidos (Figura 8 y Tabla 6). 

Asimismo, se consideró la preferencia por el uso de codones mitocondrial y nuclear que estaba publicado 

para las siguientes clorofitas: C. reinhardtii, Polytomella sp., S. obliquus, Dunaliella sp., Chloromonas sp. 

(Chlorophyceae) y Tetraselmis sp. (Prasinophyceae) (Kazusa database: http://www.kazusa.or.jp/codon/). 
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Tabla 6. Oligonucleótidos para cox2. M, mitocondrial; N, nuclear. Las bases degeneradas están indicadas por el 

código de IUPAC. 

 

Gen 
Uso de 

codones 
Dirección 

Secuencia de 
amino ácidos 

Secuencia de DNA (orientación 5’ a 3’) 

cox2 

M Delantero GHQWYWSYE GGWCAYCARTGGTAYTGGAGYTAYG 

M Reverso FYGQCSELCG CCACAYAAYTCACTACATTGWCCRTARAAAAC 

N Delantero GHQWYWSYE GGCCACCAGTGGTACTGGWSCTACGAG 

N Reverso FYGQCSELCG CCCGCASAGCTCGGAGCACTGGCCGTAG 

cox2a 

M Delantero DLHHDIFFFL GATTTRCAYCAYGATATTTTYTTYTTYTTRTTG 

M Reverso GHQWYWSYE TCRTARCTCCARTACCAYTGRTGWCC 

N Delantero DLHHDIFFFL GACCTSCACCACGACATCTTCTTCTTCC 

N Reverso GHQWYWSYE CTCGTAGGACCAGTACCACTGGTGGCC 

cox2b 

M Delantero RLLEVDNRVV CGTTTRTTRGARGTTGATAAYCGTGTTG 

M Reverso FYGQCSELCG CCACAYAAYTCACTACATTGWCCRTARAAAAC 

N Delantero RLLEVDERLV CGCCTSCTSGAGGTSGACGAGCGCCTSG 

N Reverso FYGQCSELCG CCCGCASAGCTCGGAGCACTGGCCGTAG 

 

B) Extensión N-terminal de S. obliquus 

Se diseñó un oligonucleótido delantero con tres segmentos, en dirección 5’ a 3’: un sitio EcoRI, 17 

nucleótidos complementarios a una porción del genoma del fago filamentoso M13 y 20 bases aleatorias. Este 

oligonucleótido se denominó oligonucleótido aleatorio y su secuencia es: 5’ 

GGAATTCGTAAAACGACGGCCAGT + 20 N’s. También se utilizaron el oligonucleótido correspondiente al 

gen cox2b nuclear reverso (Tabla 6) y el oligonucleótido comercial reverso para M13 de Invitrogen (Invitrogen, 

Life Technologies Co., USA) 5’ CAGGAAACAGCTATGAC 3’. 

 

C) asa8 

Se diseñaron oligonucleótidos basándose en la secuencia del polipéptido ASA 8 de las algas 

clorofíceas C. reinhardtii (EDP01930), Polytomella sp. (ADH59420) y V. carteri (JGI scaffold_5: 572033-

572281): oligonucleótido delantero 5’ CTGGGCGAGGCCTACCTGAAGGACATCCTGCG 3’ y oligonucleótido 

reverso 5’ GCCGGCCAGCACGGCCTCGTCGTAGGCC 3’. Se seleccionaron regiones conservadas con 

secuencias consenso de aminoácidos (Figura 12). Asimismo, se consideró la preferencia por el uso de 

codones nuclear de cada alga clorofícea. 

 

Amplificación de DNA genómico total 

Cada reacción de PCR se hizo en un volumen final de 50 µl. Se empleó 1X de buffer de Taq 

Accuzyme (Bioline USA Inc.), 2 mM de MgCl2, 1 mM de dNTP’s, 0.5 U de polimerasa termoestable Accuzyme 

(Bioline USA Inc.). La cantidad de DNA que se utilizó como templado se especifica a continuación, para cada 

caso.  



35 

 

A) cox2 

Los fragmentos de DNA correspondientes a los genes cox2, cox2a y cox2b se amplificaron mediante 

reacción en cadena de la polimerasa (PCR) con la Taq polimerasa Accuzyme (Bioline USA Inc.). Se utilizaron 

aproximadamente de 60 a 200 ng de DNA por reacción. Todos los DNAs fueron preincubados a 94°C durante 

cinco minutos antes de cada reacción debido al alto porcentaje de GC (entre 34% y 57% (Smith 2009)). Las 

condiciones de amplificación para los fragmentos fueron las siguientes:  

 

 cox2 mitocondrial:   40 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 48°C y 40 segundos a 72°C. 

 cox2a mitocondrial*:   30 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 53°C y 1 minuto a 72°C. 

 cox2a nuclear:   30 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 51°C y un minuto a 72°C. 

 cox2b mitocondrial y nuclear:  30 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 60°C y 30 segundos a 72°C. 

 

Todas las reacciones de incluyeron un paso final a 72°C durante 10 minutos. En el caso de la 

amplificación del fragmento de cox2 nuclear se llevaron a cabo dos reacciones de PCR. La primera se utilizó 

como templado DNA total y en la segunda se utilizaron 10 µl de la primera reacción como templado. 

 

B) Extensión N-terminal de S. obliquus 

Para amplificar la extensión de S. obliquus se siguió una estrategia que consistió en reacciones de 

PCR anidadas. Para la primera ronda de PCRs se utilizó el oligonucleótido aleatorio delantero y el 

oligonucleótido reverso correspondiente al gen cox2b nuclear. En esta primera ronda el objetivo fue amplificar 

un fragmento de DNA que comprendiera el gen cox2b completo de S. obliquus (i.e. que incluyera la extensión 

N-terminal). Se utilizó como templado DNA total de S. obliquus, aproximadamente 100 ng, que fue 

preincubado a 94°C durante cinco minutos debido al alto porcentaje de GC. Las condiciones de amplificación 

fueron las siguientes: 20 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 60°C y 2 minutos a 72°C, y 10 minutos a 

72°C. La reacción resultante de PCR se purificó con el sistema QIAquick Gel Extraction Kit (QIAgen, USA) 

siguiendo las instrucciones del proveedor. En la segunda ronda se utilizó el oligonucleótido delantero de M13 

y el oligonucleótido reverso correspondiente al gen cox2b nuclear. En esta segunda ronda el objetivo fue 

amplificar específicamente el gen cox2b nuclear de S. obliquus incluyendo su extensión N-terminal, utilizando 

como templado los fragmentos previamente amplificados que comprenden el gen cox2b. Las condiciones de 

amplificación fueron las siguientes: 30 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 60°C y 1 minuto a 72°C, y 

10 minutos a 72°C. Se utilizó como templado la primera reacción de PCR (10 µl). Los productos obtenidos 

fueron separados mediante electroforesis en gel de agarosa al 1%. Se observaron dos bandas muy intensas 

con un tamaño aproximado de 450 pb y 900 que fueron clonadas y secuenciadas. 
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C) asa8 

Los fragmentos de DNA correspondientes al gen asa8 se amplificaron mediante reacción en cadena 

de la polimerasa (PCR) con la Taq polimerasa Accuzyme (Bioline USA Inc.). Se utilizaron aproximadamente 

de 60 a 200 ng de DNA por reacción. Todos los DNAs fueron preincubados a 94°C durante cinco minutos 

antes de cada reacción debido al alto porcentaje de GC. Las condiciones de amplificación para los fragmentos 

fueron las siguientes: 30 ciclos de un minuto a 94°C, dos minutos a 57°C y 1 minuto a 72°C, y 10 minutos a 

72°C. 

 

Clonación y secuenciación 

Los productos de PCR obtenidos fueron purificados con el sistema QIAquick gel extraction kit (QIAgen 

Inc., USA) y posteriormente fueron clonados de manera independiente en el vector pGEM-T Easy Vector 

System (Promega Co., USA). Todos los fragmentos se secuenciaron utilizando el oligonucleótido universal -

20 M13. Las secuencias obtenidas para cox2, cox2a, cox2b y 18S se depositaron en el GenBank. Los 

números de acceso se indican en la Tabla 8.  

 

Análisis in silico 

A) BLASTs 

Se llevaron a cabo análisis tipo BLAST utilizando como secuencias pregunta proteínas y comparando 

contra bases de datos de proteína (blastp) o de nucleótidos traducidos (tblastn). Las secuencias pregunta 

incluyeron: COXII, COXIIA, COXIIB (Tabla 8) y las ASAs 1 a 9 de C. reinhardtii y Polytomella sp. previamente 

reportadas (Vázquez-Acevedo 2006). Las bases de datos incluyeron: GenBank, Joint Genome Institute 

(http://genome.jgi-psf.org/) y TBestDB (http://amoebidia.bcm.umontreal.ca/pepdb/searches/welcome.php).  

También se buscó directamente en la base datos del GenBank las secuencias correspondientes a 18S 

de los aislados seleccionados de algas clorofitas (Tabla 6). 

 

B) Análisis de secuencias 

 La secuencia de DNA de cada producto de PCR clonado se tradujo utilizando el programa ExPASy 

Translate Tool (http://www.expasy.ch/tools/dna.html).  

 Se realizaron alineamientos múltiples utilizando el programa ClustalW2 

(http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/clustalw2/). Se incluyeron las secuencias de aminoácidos de todos los 

productos de PCR obtenidos y de las secuencias obtenidas mediante análisis tipo BLAST.  

 Las secuencias de nucleótidos de los productos de PCR obtenidos se analizaron con el programa 

AUGUSTUS (http://augustus.gobics.de/) para determinar la presencia de intrones. 

http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/clustalw2/
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 La predicción de localización intracelular del fragmento de O. tauri se realizó con el programa TargetP 

(http://www.cbs.dtu.dk/services/TargetP/). 

 Las frecuencias relativas de los cuatro nucleótidos en la primera, segunda y tercera posición 

correspondientes a cox2a y cox2b se determinaron para cada secuencia utilizando el programa MEGA 

(http://www.megasoftware.net/). La frecuencia de nucleótidos en la tercera posición se graficó contra 

cada nucleótido utilizando Microsoft Excel (Figura 16). 

 

Análisis filogenético 

Las secuencias de aminoácidos correspondientes a los fragmentos de (1) MTS, (2) COXIIA, (3) 

COXIIB, y (4) COXIIA concatenado con COXIIB, se alinearon por separado con el programa MUSCLE 

(http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/muscle/). COXIIA, COXIIB y COXIIA concatenado con COXIIB se alinearon 

con su contraparte correspondiente a COXII. Los alineamientos fueron corregidos manualmente utilizando el 

programa BioEdit (http://www.mbio.ncsu.edu/bioedit/).  

El análisis filogenético se realizó con el programa MEGA5 (http://www.megasoftware.net/). Se 

utilizaron cuatro métodos para inferir relaciones filogenéticas: máxima verosimilitud (ML), máxima parsimonia 

(MP), evolución mínima (ME) y neighbor-joining (NJ). Se seleccionó (1) la matriz de Whelan y Goldman 

(WAG) y se utilizó una distribución Gamma discreta para modelar las diferencias en la tasa evolutiva entre sitios [cinco 

categorías (+G, parámetro = 7.4310); ó (2) el modelo de Jones-Taylor-Thornton de sustitución de aminoácidos 

junto con una distribución discreta Gamma con cinco categorías (JTT+G). El parámetro gamma de forma se 

estimó directamente a partir de los datos con MEGA5. El valor de confianza para las ramas internas utilizando 

los métodos de ML, MP, ME y NJ se obtuvo mediante análisis de bootstrap (500 réplicas). 
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Resultados 

 

Cultivos 

Los aislados seleccionados se crecieron exitosamente. Con el fin de verificar la morfología de cada 

aislado y que no tuvieran contaminantes (i.e. bacterias, hongos, protozoarios, etc.), se tomaron muestras de 

cada cultivo y se observaron al microscopio. En la Figura 8 se muestran las imágenes de algunos aislados 

representativos.  

 

 

Figura 8. Microscopía de algas clorofitas. Aislados representativos de las clases Ulvophyceae (A), Trebouxiophyceae 

(B) y Chlorophyceae (C). Se muestran imágenes de los órdenes de las algas clorofíceas: Chaetophorales, 

Sphaeropleales y Chlamydomonadales.  

 

Identificación del gen cox2 ortodoxo o fragmentado en algas clorofitas 

Para determinar si el gen cox2 está intacto o fragmentado en las algas clorofitas seleccionadas se 

llevaron a cabo ensayos de PCR. La estrategia se basó en la división conceptual de los polipéptidos COXII, 

COXIIA y COXIIB (Figura 9).  
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Figura 9. Comparación de secuencias de los polipéptidos COXII, COXIIA y COXIIB (modificado de Pérez-

Martínez 2001). Alineamiento de las secuencias de aminoácidos de los polipéptidos COXII de P. akinetum y P. 

wickerhamii, con los polipéptidos COXIIA y COXIIB de S. obliquus, C. reinhardtii y Polytomella sp. Los polipéptidos 

COXIIA y COXIIB se muestran contiguos por razones conceptuales. Las regiones principales se indican con colores: 

región cox2a en azul, región cox2b en amarillo y las extensiones amino y carboxilo terminales en rojo. La presecuencia 

de localización mitocondrial (MTS) de COXIIA está enmarcada. El triángulo negro indica el inicio de la secuencia madura 

de los polipéptidos COXII y COXIIA. Los asteriscos indican el final del polipéptido COXIIA maduro. Pa, P. akinetum; Pw, 

P. wickerhamii; So, S. obliquus; Cr, C. reinhardtii; Psp, Polytomella sp.  

 

El polipéptido COXII codificado por el gen cox2 se dividió en la región cox2a y la región cox2b. El 

polipéptido COXIIA codificado por el gen cox2a se dividió en presecuencia de localización mitocondrial (MTS), 

región cox2a y extensión. El polipéptido COXIIB codificado por el gen cox2b se dividió en extensión y región 

cox2b. De tal manera, la estrategia consistió en que si el gen cox2 es ortodoxo entonces se puede amplificar 

un fragmento de éste utilizando un oligonucleótido delantero correspondiente a la parte final de la región 

cox2a y un oligonucleótido reverso correspondiente a la parte final de la región cox2b, pero si el gen cox2 está 

fragmentado, entonces no se obtiene producto de PCR. Por lo tanto, en el último caso se procedería con 

reacciones de PCR utilizando de manera independiente oligonucleótidos para el gen cox2a o cox2b (Figura 

10). Los oligonucleótidos diseñados se degeneraron por dos razones. La primera es porque las algas 

Pa   -------------------------------------------------------------------------------------MELKKNLNFFIHI 

Pw   --------------------------------------------------------------------------------------------MKFLLF 

So   ----------------------------------------------------------------------------------------------MISM 

Cr   MLRQSGLSANKLFCSNLLQSQQKEGNKLVWNAMLFSSKAEGSAVQQVVASEGVAQAVPQFSSEAAAALAAKRRGLIGSGMSLAPSKPFAARGLTSAAK 

Psp  MLAQRISSGNSLQCG-----------KYMWNAAQMGSKNIATVSETVQASTAAPEVGAQFSFKEASAMASKKQNVVGSGLSLASRQTFSGS--FAASA 

 

 

 

Pa   GVSLLIITSSNNLLSFC----------------------------DFPTNWSISFQNPATPLMEGIIALHSDIWAIMLFVAVFVLYILCSTLQKFGNA 

Pw   AYALIPFVSFS----------------------------------DAPEAWQIGFQDPATPIMQGLIDLHHDIQFFLIAVLVFVVWMVSRALYLFHYT 

So   VWNMCNVRA------------------------------------DAPMAWQKLFQDPATSNMEGIVDLHADICFFLIVILVLVLWLGARILVSFHHN 

Cr   PAAAAAAGAAEAAQPADKYAGLKKVLKAAAALAAALGLTTTTAAADSPQPWQLLFQDTATSTAQAMIDLHHDIFFFLITVVTLVFYMMFQIITKFHYS 

Psp  PSGARAIATQAEAKAQTETSSIKKFIKAAAAVVAALGLTAGTASAEAPVAWQLGFQDSATSQAQAAFDLHHDIFFFLLNTVVLVFYFLYHIATKFHYT 

 

 

 

Pa   DVQKSYKVHHNSMLEIVWTTLPALLLCVIAIPSFTLLYSLDEIVD-PSVTIKCIGRQWYWSYEYSDYAVDADSGLGGGGII----------------- 

Pw   RNPLPEKIIHGTLIEIVWTITPSLILIFIAVPSFALLYSLDEVVD-PAVTIKAIGHQWYWSYEYSDYSIADDQ-----SIA----------------- 

So   LQPVPERFNHHTSLELVWAILPSVIVTLIALPSLSLVYTYDDLVSKPALTVKVTGRQWYWSYAMNEHVQMNLSQQAKDLLLQS-----*--------- 

Cr   KVLKPEKLTHHTTMEVIWTIIPTLIVVMIAIPSLTLIYSLDQHTERPGLTVKIIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDPDRLVGIAEKALVK*MSESKDQLK 

Psp  KQALPEKLTHHTAIEVIWTVIPTIIVVLIAIPSLTLVYAIDSHNDKPGLTVKVIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDADRLVAIAEKTITK*MSDAKDQLK 

 

 

 

Pa   ----------------------------------FDSYLLQDDLLEEGQLRLLEVDNRLVLPVNSHIRLLTSSADVIHSFAVPSLGIKLDAIPGRLNQ 

Pw   ----------------------------------FDSYMIPDDDLELGQYRLLEVDNRVVVPVDTHIRVIITAADVLHSWAIPSLGVKCDAVPGRLNQ 

So   --------------------------------------------VEPGQIRLLDCDERLVLPTNSLVRLLVTSSDVIHSWAVPSLGVKIDAIPGRLNQ 

Cr   EKLKADPSFRAELKDRIKNALLSKVPASVPISYNFDSYMLTE--VQPGQLRVLEVDERLVLPTNTLIRLLVTASDVLHSWAVPALGVKMDAVPGRLNQ 

Psp  EQLKASPSFRAELKDKLKAALLSKVPASQPIQYNFDSYMVTD--VQPGQLRMLEVDERLVLPTNTLVRLLVTASDVIHSWAVPSLGIKMDAIPGRLNQ 

 

 

 

Pa   TTFLIKREGCFYGQCSELCGASHALMPICVESVGAEDYINWINTKLDEA 

Pw   IPMFIKREGVFYGQCSELCGTNHAFMPIVVEAVSLENYISWVSNKLEEL 

So   VWITIQRPGVFYGQCSELCGANHAFMPIVVEAVTPRQ-FVQNYLKKWME 

Cr   VWMSINREGVFYGQCSELCGANHSFMPIVVEAISPRQ-FLTEYVKKWIS 

Psp  IWLTINREGVFYGQCSEICGANHSFMPIVVEAISPRA-FLTEYVKKWIQ 

región cox2a

región cox2a

región cox2b

región cox2b
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seleccionadas para el estudio comprenden diferentes clases y géneros y por lo tanto la preferencia por el uso 

de codones varía (Vinogradova 2009). La segunda es porque se tomó en cuenta el uso de codones 

mitocondrial y nuclear, y se ha visto que el primero puede variar entre géneros (Nedelcu 2000). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Estrategia para la amplificación de genes cox2 ortodoxos y fragmentados. Secuencias de aminoácidos 

de los polipéptidos COXII de P. akinetum y P. wickerhamii, y COXIIA y COXIIB de S. obliquus, C. reinhardtii y 

Polytomella sp. Se utilizaron las combinaciones de oligonucleótidos indicadas, con un uso de codones mitocondrial y 

nuclear (Tabla 6). Los oligonucleótidos y su dirección se representan con las flechas. (A) Producto esperado de un gen 

cox2 ortodoxo nuclear o mitocondrial. Si el gen cox2 está fragmentado entonces no se obtendría ningún producto por 

PCR. (B) Producto esperado de un gen cox2a nuclear o mitocondrial. (C) Producto esperado de un gen cox2b nuclear o 

mitocondrial. El tamaño estimado para cada producto de PCR se indica en pb. Las secuencias de aminoácidos 

consideradas para el diseño de oligonucleótidos están enmarcadas. Las regiones conceptuales principales se indican 

con colores: región cox2a en azul, región cox2b en amarillo y las extensiones amino y carboxilo terminales en rojo. Pa, P. 

akinetum; Pw, P. wickerhamii; So, S. obliquus; Cr, C. reinhardtii; Psp, Polytomella sp.  

 

Primero se analizó cada muestra de DNA total para determinar si el gen cox2 era ortodoxo. Se 

realizaron dos reacciones de PCR utilizando los oligonucleótidos para el gen cox2, la primera con el conjunto 

de oligonucleótidos con un uso de codones mitocondrial y la segunda con el conjunto de oligonucleótidos con 

un uso de codones nuclear. En caso de no obtener un amplificado se procedió con las reacciones de PCR 

 

Pa   DFPTNWSISFQNPATPLMEGIIALHSDIWAIMLFVAVFVLYILCSTLQKFGNADVQKSYKVHHNSMLEIVWTTLPALLLCVIAIPSFTLLYSLDEIVD-P 

Pw   DAPEAWQIGFQDPATPIMQGLIDLHHDIQFFLIAVLVFVVWMVSRALYLFHYTRNPLPEKIIHGTLIEIVWTITPSLILIFIAVPSFALLYSLDEVVD-P 

So   DAPMAWQKLFQDPATSNMEGIVDLHADICFFLIVILVLVLWLGARILVSFHHNLQPVPERFNHHTSLELVWAILPSVIVTLIALPSLSLVYTYDDLVSKP 

Cr   DSPQPWQLLFQDTATSTAQAMIDLHHDIFFFLITVVTLVFYMMFQIITKFHYSKVLKPEKLTHHTTMEVIWTIIPTLIVVMIAIPSLTLIYSLDQHTERP 

Psp  EAPVAWQLGFQDSATSQAQAAFDLHHDIFFFLLNTVVLVFYFLYHIATKFHYTKQALPEKLTHHTAIEVIWTVIPTIIVVLIAIPSLTLVYAIDSHNDKP 

 

 

 

Pa   SVTIKCIGRQWYWSYEYSDYAVDADSGLGGGGII---------------------------------------------------FDSYLLQDDLLEEGQ 

Pw   AVTIKAIGHQWYWSYEYSDYSIADDQ-----SIA---------------------------------------------------FDSYMIPDDDLELGQ 

So   ALTVKVTGRQWYWSYAMNEHVQMNLSQQAKDLLLQS-----*-----------------------------------------------------VEPGQ 

Cr   GLTVKIIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDPDRLVGIAEKALVK*MSESKDQLKEKLKADPSFRAELKDRIKNALLSKVPASVPISYNFDSYMLTE--VQPGQ 

Psp  GLTVKVIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDADRLVAIAEKTITK*MSDAKDQLKEQLKASPSFRAELKDKLKAALLSKVPASQPIQYNFDSYMVTD--VQPGQ 

 

 

 

Pa   LRLLEVDNRLVLPVNSHIRLLTSSADVIHSFAVPSLGIKLDAIPGRLNQTTFLIKREGCFYGQCSELCGASHALMPICVESVGAEDYINWINTKLDEA 

Pw   YRLLEVDNRVVVPVDTHIRVIITAADVLHSWAIPSLGVKCDAVPGRLNQIPMFIKREGVFYGQCSELCGTNHAFMPIVVEAVSLENYISWVSNKLEEL 

So   IRLLDCDERLVLPTNSLVRLLVTSSDVIHSWAVPSLGVKIDAIPGRLNQVWITIQRPGVFYGQCSELCGANHAFMPIVVEAVTPRQ-FVQNYLKKWME 

Cr   LRVLEVDERLVLPTNTLIRLLVTASDVLHSWAVPALGVKMDAVPGRLNQVWMSINREGVFYGQCSELCGANHSFMPIVVEAISPRQ-FLTEYVKKWIS 

Psp  LRMLEVDERLVLPTNTLVRLLVTASDVIHSWAVPSLGIKMDAIPGRLNQIWLTINREGVFYGQCSEICGANHSFMPIVVEAISPRA-FLTEYVKKWIQ 

cox2 M  Fw

cox2 N  Fw

cox2 M Rv

cox2 N Rv

ortodoxo (315 bp)

cox2b M Rv

cox2b N Rv

 

Pa   DFPTNWSISFQNPATPLMEGIIALHSDIWAIMLFVAVFVLYILCSTLQKFGNADVQKSYKVHHNSMLEIVWTTLPALLLCVIAIPSFTLLYSLDEIVD-P 

Pw   DAPEAWQIGFQDPATPIMQGLIDLHHDIQFFLIAVLVFVVWMVSRALYLFHYTRNPLPEKIIHGTLIEIVWTITPSLILIFIAVPSFALLYSLDEVVD-P 

So   DAPMAWQKLFQDPATSNMEGIVDLHADICFFLIVILVLVLWLGARILVSFHHNLQPVPERFNHHTSLELVWAILPSVIVTLIALPSLSLVYTYDDLVSKP 

Cr   DSPQPWQLLFQDTATSTAQAMIDLHHDIFFFLITVVTLVFYMMFQIITKFHYSKVLKPEKLTHHTTMEVIWTIIPTLIVVMIAIPSLTLIYSLDQHTERP 

Psp  EAPVAWQLGFQDSATSQAQAAFDLHHDIFFFLLNTVVLVFYFLYHIATKFHYTKQALPEKLTHHTAIEVIWTVIPTIIVVLIAIPSLTLVYAIDSHNDKP 

 

 

 

Pa   SVTIKCIGRQWYWSYEYSDYAVDADSGLGGGGII---------------------------------------------------FDSYLLQDDLLEEGQ 

Pw   AVTIKAIGHQWYWSYEYSDYSIADDQ-----SIA---------------------------------------------------FDSYMIPDDDLELGQ 

So   ALTVKVTGRQWYWSYAMNEHVQMNLSQQAKDLLLQS-----*-----------------------------------------------------VEPGQ 

Cr   GLTVKIIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDPDRLVGIAEKALVK*MSESKDQLKEKLKADPSFRAELKDRIKNALLSKVPASVPISYNFDSYMLTE--VQPGQ 

Psp  GLTVKVIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDADRLVAIAEKTITK*MSDAKDQLKEQLKASPSFRAELKDKLKAALLSKVPASQPIQYNFDSYMVTD--VQPGQ 

 

 

 

Pa   LRLLEVDNRLVLPVNSHIRLLTSSADVIHSFAVPSLGIKLDAIPGRLNQTTFLIKREGCFYGQCSELCGASHALMPICVESVGAEDYINWINTKLDEA 

Pw   YRLLEVDNRVVVPVDTHIRVIITAADVLHSWAIPSLGVKCDAVPGRLNQIPMFIKREGVFYGQCSELCGTNHAFMPIVVEAVSLENYISWVSNKLEEL 

So   IRLLDCDERLVLPTNSLVRLLVTSSDVIHSWAVPSLGVKIDAIPGRLNQVWITIQRPGVFYGQCSELCGANHAFMPIVVEAVTPRQ-FVQNYLKKWME 

Cr   LRVLEVDERLVLPTNTLIRLLVTASDVLHSWAVPALGVKMDAVPGRLNQVWMSINREGVFYGQCSELCGANHSFMPIVVEAISPRQ-FLTEYVKKWIS 

Psp  LRMLEVDERLVLPTNTLVRLLVTASDVIHSWAVPSLGIKMDAIPGRLNQIWLTINREGVFYGQCSEICGANHSFMPIVVEAISPRA-FLTEYVKKWIQ 

 

Pa   DFPTNWSISFQNPATPLMEGIIALHSDIWAIMLFVAVFVLYILCSTLQKFGNADVQKSYKVHHNSMLEIVWTTLPALLLCVIAIPSFTLLYSLDEIVD-P 

Pw   DAPEAWQIGFQDPATPIMQGLIDLHHDIQFFLIAVLVFVVWMVSRALYLFHYTRNPLPEKIIHGTLIEIVWTITPSLILIFIAVPSFALLYSLDEVVD-P 

So   DAPMAWQKLFQDPATSNMEGIVDLHADICFFLIVILVLVLWLGARILVSFHHNLQPVPERFNHHTSLELVWAILPSVIVTLIALPSLSLVYTYDDLVSKP 

Cr   DSPQPWQLLFQDTATSTAQAMIDLHHDIFFFLITVVTLVFYMMFQIITKFHYSKVLKPEKLTHHTTMEVIWTIIPTLIVVMIAIPSLTLIYSLDQHTERP 

Psp  EAPVAWQLGFQDSATSQAQAAFDLHHDIFFFLLNTVVLVFYFLYHIATKFHYTKQALPEKLTHHTAIEVIWTVIPTIIVVLIAIPSLTLVYAIDSHNDKP 

 

 

 

Pa   SVTIKCIGRQWYWSYEYSDYAVDADSGLGGGGII---------------------------------------------------FDSYLLQDDLLEEGQ 

Pw   AVTIKAIGHQWYWSYEYSDYSIADDQ-----SIA---------------------------------------------------FDSYMIPDDDLELGQ 

So   ALTVKVTGRQWYWSYAMNEHVQMNLSQQAKDLLLQS-----*-----------------------------------------------------VEPGQ 

Cr   GLTVKIIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDPDRLVGIAEKALVK*MSESKDQLKEKLKADPSFRAELKDRIKNALLSKVPASVPISYNFDSYMLTE--VQPGQ 

Psp  GLTVKVIGRQWYWSYEMHDHLQHKLLDADRLVAIAEKTITK*MSDAKDQLKEQLKASPSFRAELKDKLKAALLSKVPASQPIQYNFDSYMVTD--VQPGQ 

 

 

 

Pa   LRLLEVDNRLVLPVNSHIRLLTSSADVIHSFAVPSLGIKLDAIPGRLNQTTFLIKREGCFYGQCSELCGASHALMPICVESVGAEDYINWINTKLDEA 

Pw   YRLLEVDNRVVVPVDTHIRVIITAADVLHSWAIPSLGVKCDAVPGRLNQIPMFIKREGVFYGQCSELCGTNHAFMPIVVEAVSLENYISWVSNKLEEL 

So   IRLLDCDERLVLPTNSLVRLLVTSSDVIHSWAVPSLGVKIDAIPGRLNQVWITIQRPGVFYGQCSELCGANHAFMPIVVEAVTPRQ-FVQNYLKKWME 

Cr   LRVLEVDERLVLPTNTLIRLLVTASDVLHSWAVPALGVKMDAVPGRLNQVWMSINREGVFYGQCSELCGANHSFMPIVVEAISPRQ-FLTEYVKKWIS 

Psp  LRMLEVDERLVLPTNTLVRLLVTASDVIHSWAVPSLGIKMDAIPGRLNQIWLTINREGVFYGQCSEICGANHSFMPIVVEAISPRA-FLTEYVKKWIQ 

cox2b M  Fw

cox2 bN  Fw

ortodoxo

fragmentado (201 bp)

cox2a M Rv

cox2 aN Rv

cox2a M  Fw

cox2a N  Fw fragmentado (255 bp)
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para determinar la presencia de los genes cox2a y cox2b. Se realizaron dos reacciones de PCR para cada 

gen, la primera con el conjunto de oligonucleótidos con un uso de codones mitocondrial y la segunda con el 

conjunto de oligonucleótidos con un uso de codones nuclear. En la Figura 11 se muestran algunos de los 

productos de PCR obtenidos.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Los productos de PCR fueron clonados, secuenciados y depositados en GenBank (Tabla 7). La 

localización de los fragmentos de gen obtenidos se infirió con base en el conjunto de oligonucleótidos con el 

que se obtuvo cada producto de PCR (i.e. si fue el conjunto de oligonucleótidos con un uso de codones 

mitocondrial o nuclear).  

El resumen de los resultados de PCR obtenidos se muestra en la Tabla 7 e indica lo siguiente. Las 

algas prasinofíceas M. pusilla y T. gracilis, la ulvofícea P. akinetum y las trebouxofíceas P. wickerhamii y P. 

impressa presentaron un gen cox2 ortodoxo mitocondrial. Ninguna de las algas clorofíceas analizadas 

presentó un gen cox2 ortodoxo, sino que en todas, el gen cox2 está fragmentado en los genes cox2a y cox2b. 

Los resultados de PCR indicaron que todas las algas clorofíceas analizadas tienen un gen cox2b nuclear y 

comprenden a C. incrassata, S. helveticum, P. falcata, N. aquatica, C. hindakii, B. aerius, B. grandis, 

Bracteacoccus sp., C. reinhardtii, C. saccatum, C. monadina, C. applanata, Dunaliella sp., D. parva, T. aeria y 

P. schumacherensis. En cuanto al gen cox2a, los resultados de PCR indicaron que las algas clorofíceas 

pueden tener un gen cox2a mitocondrial o nuclear. Al primer caso pertenecen C. incrassata, S. helveticum, P. 

falcata, N. aquatica y P. texensis. Al segundo caso pertenecen C. reinhardtii, C. applanata, C. saccatum y H. 

blennista. También, se identificaron secuencias de aminoácidos correspondientes a los genes cox2 

mitocondriales y cox2a y cox2b nucleares en algas clorofíceas mediante ensayos de BLAST (Tabla 7). Se 

encontró la secuencia de aminoácidos correspondiente a COXII en las prasinofíceas Micromonas sp., N. 

olivacea, O. tauri, P. capsulatus, P. provasolii, T. maculata; en las ulvofíceas O. unicellularis, O. viridis, P. 

akinetum y en las trebouxofíceas C. vulgaris, Coccomyxa sp., Helicosporidium sp., P. wickerhamii (aislado 

SAG 263-11), T. corticola y T. jamesii. De igual forma, se encontraron las secuencias de aminoácidos 

Figura 11. Amplificación de fragmentos de los genes cox2, cox2a 

y cox2b. Productos de PCR obtenidos a partir de los DNA totales de 

(1) P. impressa, (2) S. helveticum y (3) C. reinhardtii. M, mitocondrial, 

N, nuclear.  

cox2a N

544 pb

cox2a M

281 pb

cox2b N

217 pb
cox2 M

311 pb

1 3 32
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correspondientes a COXIIA en las algas clorofíceas V. carteri, H. pluvialis y P. parva, y COXIIB en las algas 

clorofíceas C. incerta, V. carteri, H. pluvialis y P. parva (Tablas 7 y 8). 

 

Tabla 7. Números de acceso en GenBank. Las secuencias no indicadas en esta tabla, pero si en la Tabla 8, no se 

pudieron depositar ya que GenBank no acepta secuencias con un tamaño menor a 200 pb. 

 

Taxa Aislado cox2 
cox2a cox2b 

Sin intrones Con intrones Sin intrones Con intrones 

Bracteacoccus aerius UTEX 1250 - - - - JN819439 

Bracteacoccus grandis UTEX 1246 - - - - JN819440 

Bracteacoccus sp. UTEX 2252 - - - - JN819441 

Chaetophora incrassata UTEX 1289 - JN819446 - - - 

Characium saccatum UTEX 111 - - JN819451 - - 

Chlamydomonas applanata UTEX 225 - - JN819450 - - 

Chlamydomonas incerta No especificado - - - ABA01118 - 

Chlamydomonas reinhardtii 137C - - AAL37900 XP_001690236 - 

Chlamydomonas reinhardtii UTEX 1062 - - JN819449 * - 

Chlorella vulgaris UTEX 259 AAR99501 - - - - 

Coccomyxa sp.  C-169 YP_004339014 - - - - 

Haematococcus pluvialis UTEX 2505 - - DV203769 DV203283 - 

Helicosporidium sp. ATCC 50920 ACT36207 - - - - 

Hormotila blennista UTEX 1239 - - JN819452 - - 

Micromonas pusilla UTEX 991 JN636872 - - - - 

Micromonas sp.  RCC299 YP_002860125 - - - - 

Neochloris aquatica UTEX 138 - JN819445 - - - 

Nephroselmis olivacea NIES-484 YP_665680 - - - - 

Oltmannsiellopsis unicellularis CCMP1283 AAR99498 - - - - 

Oltmannsiellopsis viridis NIES 360 YP_684408 - - - - 

Ostreococcus tauri OTTH0595 YP_717296 - - - - 

Planktosphaeria texensis UTEX 1241 - JN819448 - - - 

Podohedriella falcata UTEX 101 - JN819444 - - - 

Polytomella parva No especificado - - EC750969 EC750249 - 

Polytomella sp. 198.80 - - AAK32115 AAK30366 - 

Prasinococcus capsulatus CCMP 1194 AAR99500 - - - - 

Prototheca wickerhamii 263-11 NP_042254 - - - - 

Prototheca wickerhamii 1533 JN636874 - - - - 

Pseudendoclonium akinetum UTEX 1912 YP_025820 - - - - 

Pseudomuriella schumacherensis  SAG 2137 - - - - JN819442 

Pseudotrebouxia impressa UTEX 892 JN636875 - - - - 

Pycnococcus provasolii CCMP 1203 YP_003495140 - - - - 

Scenedesmus obliquus UTEX 78 - NP_057974 - - JN819443 

Stigeoclonium helveticum UTEX 441 - JN819447 - * - 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/74272645?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JR1EBSGV01N
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/17226674
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/159464012?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=2&RID=JR1STTZ101N
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/41079491?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBXV7KM601N
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucest/86266905?rid=jjj26bmp015&blast_rank=1&log$=nucltop&report=genbank
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucest/86266419?rid=jr2573ed01s&blast_rank=1&log$=nucltop&report=genbank
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/ACT36207.1
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/229315899?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBVEEFTU015
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/110225674?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBW00N0P01N
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/41079485?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBX7WRC201S
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/110816077?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=2&RID=JBX7WRC201S
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/113170505?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBW8USUG01S
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucest/110065086?rid=jjmxa40g01s&blast_rank=1&log$=nucltop&report=genbank
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucest/110064366?rid=jr2asvfb01s&blast_rank=1&log$=nucltop&report=genbank
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/13604155
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/13561510?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JR2JXW20011
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/11497464?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBY6G23501N
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/49147227?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBXRECNT011
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/291010616?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBWFW60Y014
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/11467914?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JJJNJ3SJ014
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Trebouxia corticola UTEX 909 AAR99497 - - - - 

Trebouxia jamesii  UTEX 2233 AAR99496 - - - - 

Tetraselmis gracilis UTEX 2563 JN636873 - - - - 

Tetraselmis maculata Butcher  AAF43781 - - - - 

Volvox carteri Eve - - EFJ48734 XP_002948528 - 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/7259473?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JBWV9UA5015
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/302833930?report=genbank&log$=prottop&blast_rank=1&RID=JR2SUWDT01S
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Tabla 8. Distribución del gen cox2 ortodoxo y fragmentado en algas verdes. Los círculos negros () y blancos () 

indican la presencia del gen especificado en el genoma mitocondrial o nuclear, respectivamente.  

 

Clase Tipo Taxa Aislado cox2 

cox2a cox2b 

Sin 
intrones 

Con 
intrones 

Sin 
intrones 

Con 
intrones 

P
ra

si
n

o
p

h
yc

ea
e 

T
ip

o
-o

rt
o

d
o

xo
 

Micromonas sp.  RCC299  - - - - 

Micromonas pusilla UTEX 991  - - - - 

Nephroselmis olivacea NIES-484  - - - - 

Ostreococcus tauri OTTH0595  - - - - 

Prasinococcus capsulatus CCMP 1194  - - - - 

Pycnococcus provasolii CCMP 1203  - - - - 

Tetraselmis gracilis UTEX 2563  - - - - 

Tetraselmis maculata Butcher  - - - - 

U
lv

o
p

h
yc

ea
e Oltmannsiellopsis unicellularis CCMP1283  - - - - 

Oltmannsiellopsis viridis NIES 360  - - - - 

Pseudendoclonium akinetum UTEX 1912  - - - - 

T
re

b
o

u
xi

o
p

h
yc

ea
e 

T
ip

o
-o

rt
o

d
o

xo
 

Chlorella vulgaris UTEX 259  - - - - 

Coccomyxa sp.  C-169  - - - - 

Helicosporidium sp. ATCC 50920  - - - - 

Prototheca wickerhamii 263-11  - - - - 

Prototheca wickerhamii 1533  - - - - 

Pseudotrebouxia impressa UTEX 892  - - - - 

Trebouxia corticola UTEX 909  - - - - 

Trebouxia jamesii  UTEX 2233  - - - - 

C
h

lo
ro

p
h

yc
ea

e 

T
ip

o
-S

ce
n

ed
es

m
u

s 

Chaetophora incrassata UTEX 1289 -  - ND - 

Stigeoclonium helveticum UTEX 441 -  - ND - 

Scenedesmus obliquus UTEX 78 -  - -  

Podohedriella falcata UTEX 101 -  -  - 

Neochloris aquatica UTEX 138 -  -  - 

Planktosphaeria texensis UTEX 1241 -  - ND - 

Bracteacoccus aerius UTEX 1250 - ND - -  

Bracteacoccus grandis UTEX 1246 - ND - -  

Bracteacoccus sp. UTEX 2252 - ND - -  

Pseudomuriella schumacherensis SAG 2137 - ND - -  

Characium hindakii UTEX 2098 - ND -  - 

C
h

lo
ro

p
h

yc
ea

e 

T
ip

o
-C

h
la

m
yd

o
m

o
n

as
 Chlamydomonas reinhardtii 137C - -   - 

Chlamydomonas reinhardtii UTEX 1062 - -   - 

Chlamydomonas applanata UTEX 225 - -   - 

Characium saccatum UTEX 111 - -    - 

Polytomella sp. 198.80 - -   - 

Volvox carteri Eve - -   - 
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* Indica que la información se obtuvo de una base de datos de cDNA (http://anabench.bcm.umontreal.ca/anabench/), por 

lo que la presencia de intrones no se pudo determinar. 

** Sugiere la presencia de genes cox2a y cox2b nucleares dado que los genomas mitocondriales de las respectivas algas 

carecen del gen cox2 ortodoxo. Las secuencias reportadas de C. incerta y D. salina están incompletas; solamente se 

encuentra disponible la parte correspondiente a la MTS. ND, no determinado; indica que las respectivas reacciones de 

PCR no se llevaron a cabo. 

 

Presencia de intrones en los genes nucleares cox2a y cox2b 

El tamaño esperado de los productos de PCR correspondientes al gen cox2a nuclear era de 250 pb 

aproximadamente. Sin embargo, los productos correspondientes de las algas clorofíceas C. applanata, C. 

reinhardtii, C. saccatum y H. blennista tuvieron un mayor tamaño, de aproximadamente 500 pb. Asimismo, el 

tamaño esperado de los productos de PCR correspondientes al gen cox2b nuclear era de aproximadamente 

200 pb, y coincidió en la mayoría de los casos, excepto en B. aerius, B. grandis, Bracteacoccus sp. y P. 

schumacherensis cuyos productos tuvieron un tamaño de aproximadamente 300 pb. El aumento de tamaño 

en todos los casos se debió a la presencia de intrones. Cuando estos productos de PCR fueron traducidos, el 

marco de lectura se vio interrumpido por una serie de codones de paro. Por lo tanto, las respectivas 

secuencias de nucleótidos fueron analizadas con el programa AUGUSTUS que detecta la presencia de 

intrones. La posición de los intrones se indica en las secuencias de nucleótidos traducidas de los productos 

de PCR de cox2a y cox2b (Figura 12). 

 

C
h

lo
ro

p
h

yc
ea

e 

T
ip

o
-C

h
la

m
yd

o
m

o
n

as
 

Hormotila blennista UTEX 1239 - -  ND - 

Chlamydomonas monadina UTEX 210 - - ND  - 

Dunaliella parva UTEX 1983 - - ND  - 

Dunaliella sp. UTEX SP16 - - ND  - 

Tetracystis aeria UTEX 1453 - - ND  - 

Chlamydomonas incerta No especificada - - * * - 

Haematococcus pluvialis UTEX 2505 - - * * - 

Polytomella parva No especificada - - * * - 

Chlamydomonas moewusii SAG 12-2e - - ** ** - 

Dunaliella salina CCAP 19/18 - - ** ** - 

Polytomella capuana SAG 63-5 - - ** ** - 

Polytomella sp.  SAG 63-10 - - ** ** - 

P
ed

in
o

p
h

yc
ea

e 

 Pedinomonas minor UTEX 1350 - - ** ** - 
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Figura 12. Intrones presentes en los genes nucleares cox2a y cox2b. Intrones presentes en los fragmentos de los 

genes cox2a y cox2b. Para simplificar, se muestra el alineamiento de las secuencias de aminoácidos obtenidas de los 

fragmentos de genes cox2a (A) y cox2b (B) que contienen intrones. Los cuadros negros enmarcan a los dos 

aminoácidos entre los que se localiza el intrón. Los triángulos negros representan los intrones. El tamaño de cada intrón 

se indica en pb. Los aminoácidos que son idénticos están resaltados en gris oscuro y los aminoácidos que son 

equivalentes están resaltados en un tono más bajo de gris. Cr, C, reinhardtii; Cs, C. reinhardtii (UTEX 1062); Ca, C. 

applanata; Cs, C. saccatum; Vc, V. carteri; Hb, H. blennista; Psp, Polytomella sp.; Ps, P. schumacherensis; Ba, B. aerius; 

Bg, B. grandis; Bsp, Bracteacoccus sp.; So, S. obliquus. 

 

Se identificaron dos intrones de 145 y 124 pb, respectivamente, en C. reinhardtii y C. applanata. 

Ambos intrones son homólogos (porcentaje de identidad 96%) a los intrones que presenta C. reinhardtii en 

las mismas posiciones, previamente reportados (Watanabe 2001). También se identificaron dos intrones en el 

fragmento de COXIIA de C. saccatum y V. carteri en las mismas posiciones que en las algas anteriores, sin 

embargo no son homólogos con los intrones de Chlamydomonas y los tamaños son diferentes: 113 y 295 pb, 

 

 



47 

 

y 664 y 145 pb, respectivamente. Finalmente, H. blennista y Polytomella sp. presentan un intrón en la misma 

posición que el primer intrón de las algas anteriores. Sin embargo, ninguno presenta homología con los 

intrones anteriores y los tamaños son diferentes: 144 y 126 pb, respectivamente (Figura 12 A). 

En los fragmentos de COXIIB también se identificaron intrones: B. aerius, B. grandis, Bracteacoccus 

sp. y P. schumacherensis presentan un intrón en la misma posición. Estos intrones se localizan en la misma 

posición que el intrón previamente reportado para S. obliquus (Funes 2002b). No obstante, ninguno de los 

intrones presenta homología entre sí, a excepción de los intrones de B. grandis y P. schumacherensis 

(porcentaje de identidad 81%). El tamaño de estos intrones es distinto para cada alga (Figura 12 B). 

En la mayoría de los intrones del fragmento amplificado de los genes cox2a y cox2b se identificaron 

secuencias correspondientes a sitios aceptores (5’ GT), donadores (3’ AG) y de ramificación características 

de los intrones de tipo I que son procesados y que además, se han reportado previamente en intrones de C. 

reinhardtii (Watanabe 2001, Pérez-Martínez 2002b) (Tabla 9). 

 

Tabla 9. Análisis de intrones. Los sitios aceptores y donadores han sido previamente reportados para intrones de C. 

reinhardtii y Polytomella sp. (Pérez-Martínez 2002b). Los sitios de ramificación han sido previamente reportados para 

intrones de C. reinhardtii (Watanabe 2001). El asterisco (*) indica que el sitio aceptor o donador no está reportado, pero 

es la secuencia que contiene las bases GT o AG más próximas a los sitios 5’ o 3’, respectivamente, del intrón. La raya (-) 

indica que no se identificó ningún sitio aceptor, donador o de ramificación.  

 

A Intrones del gen cox2a 

Alga 
Sitio aceptor 5’ GT Sitio donador 3’ AG Sitio de ramificación 

Primer intrón Segundo intrón Primer intrón Segundo intrón Primer intrón Segundo intrón 

C. applanata GTGGGG - CGCAG - CTGGC GTCAC 

C. reinhardtii GTGGGG - CGCAG - CTGGC GTCAC 

C. smithii GTGGGG - CGCAG - CTGGC GTCAC 

C. saccatum GTAAGC* GTAGGT* CGCAG CGCAG - CTGGC 

H. blennista GTAGGG* - CGCAG - - - 

Polytomella sp. GTAAGT* - CGTAG* - - - 

V. carteri GTGGGG GTGGGT* CGTAG* - 
CTGAC 
GTCAC 
CTCAC 

- 

 
B Intrones del gen cox2b 

Alga Sitio aceptor 5’ GT Sitio donador 3’ AG Sitio de ramificación 

B. aerius GTGCG* TACAG* CTGAA 

B. grandis GTGCG* CACAG CTGAC 

Bracteacoccus sp. - - CTGAA 

P. schumascherensis GTGCG* CACAG* 
CTGAA 
GTCAC 

S. obliquus GTGAGG TGCAG* 
GTCAC 
CTGGC 
CTCAC 
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Análisis de las secuencias correspondientes a los genes cox2, cox2a y cox2b 

El análisis de las frecuencias de nucleótidos en la tercera posición mostró una preferencia de los 

fragmentos del gen mitocondrial cox2, correspondientes a la región cox2a o cox2b, por los nucleótidos A + T 

en la tercera posición. En cambio, los fragmentos correspondientes a los genes nucleares cox2a y cox2b 

mostraron una preferencia por los nucleótidos G + C (Figura 13).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 13. Preferencia de nucleótidos en la tercera posición. La frecuencia de cada nucleótido en la tercera posición 

se graficó para cada secuencia: (A) Porción mitocondrial equivalente a cox2a (gris oscuro) y cox2b (gris claro). Los 

fragmentos se graficaron en el siguiente orden, cox2a: N. olivacea, T. maculata, Micromonas sp., O. tauri, P. provasolii, 

O. viridis, P. akinetum, O. unicellularis, Helicosporidium sp., P. wickerhamii, P. impressa, C. vulgaris, C. incrassata, S. 

helveticum, P. falcata, S. obliquus, N. acquatica; y cox2b: T. gracilis, T. maculata, N. olivacea, O. tauri, Micromonas sp., 

M. pusilla, P. provasolii, P. akinetum, O. unicellularis, O. viridis, Helicosporidium sp., P. wickerhamii, P. wickerhamii 

(UTEX 1533), P. impressa, C. vulgaris. (B) Porción nuclear equivalente a cox2a (gris oscuro) y cox2b (gris claro). ). Los 

fragmentos se graficaron en el siguiente orden, cox2a: C. applanata, C. reinhardtii, C. reinhardtii (UTEX 1062), H. 

blennista, C. saccatum, H. pluvialis, V. carteri, Polytomella sp., P. parva; y cox2b: C. incerta, N. acquatica, C. hindakii, B. 

grandis, T. aeria, Bracteacoccus sp., B. aerius, P. schumacherensis, P. falcata, C. saccatum, H. pluvialis, C. applanata, 

D. parva, Dunaliella sp., C. reinhardtii (UTEX 1062), C. monadina. 
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Posteriormente, las secuencias de nucleótidos obtenidas por PCR correspondientes a cox2, cox2a y 

cox2b se tradujeron y se alinearon. Todas presentaron un alto grado de similitud. Solamente las algas de las 

clases Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae presentaron un polipéptido COXII codificado por el 

respectivo gen mitocondrial cox2 (Figura 14 A). En cambio, las algas de la clase Chlorophyceae presentaron 

únicamente polipéptidos COXIIA y COXIIB. En el caso de COXIIA éste está codificado por el gen cox2a 

mitocondrial o nuclear. En cambio, se observó que COXIIB siempre está codificado por el gen nuclear cox2b.  

Al comparar las secuencias correspondientes a COXIIA se identificaron diferencias que correlacionan 

con un gen cox2a mitocondrial o nuclear. Los polipéptidos COXIIA codificados por el gen cox2a mitocondrial 

presentan la secuencia R(I/F)NHHT (morado), mientras que los polipéptidos COXIIA codificados por el gen 

cox2a nuclear presentan, en la misma posición, la secuencia KLTHHT (morado). También, se observó que los 

polipéptidos COXIIA de las algas analizadas pertenecientes a la clase Chlorophyceae presentan, en dirección 

al extremo C-terminal, la secuencia PSL(T/S)L (verde). No obstante, al buscar las secuencias anteriores en la 

región cox2a de los polipéptidos COXII de las clases Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae, 

éstas no se encontraron. Sin embargo, se encontraron una secuencias parecidas, pero no consenso (naranja) 

(Figura 14 B). Asimismo, al comparar las secuencias de COXIIB con la región cox2b correspondiente de los 

polipéptidos COXII de las algas de las clases Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae, se identificó 

la secuencia consenso ERLV (verde) en los COXIIB y NRVV (naranja) en COXII (Figura 14 C). 

 

Figura 14. Alineamiento múltiple de COXII. Alineamiento de los aminoácidos codificados por los fragmentos 

amplificados del gen cox2 mitocondrial ortodoxo (A), de los genes cox2a nucleares y mitocondriales (B) y de los genes 

cox2b nucleares (C). (A) La barra indica el final de la región correspondiente a cox2a y el inicio de la región 

correspondiente a cox2b. (B) Los aminoácidos consenso en COXIIA  están resaltados: en verde si son comunes para 

COXIIA mitocondriales y nucleares; en morado, si corresponden a COXIIA nucleares; en azul, si corresponden a COXIIA 

mitocondriales; y en naranja si corresponden a COXIIA mitocondriales ortodoxos. (C) Los aminoácidos consenso en 

COXIIB están resaltados: en verde si son corresponden a COXIIB nucleares y en naranja si corresponden a COXIIB 

mitocondriales ortodoxos. Los aminoácidos que son idénticos están resaltados en gris oscuro y los aminoácidos que son 

equivalentes están resaltados en gris claro. Los números en la parte superior del alineamiento indican la posición relativa 

de los aminoácidos con respecto a la secuencia de COXII de P. provasolii. Los números de acceso correspondientes a 

cada secuencia se indican en la Tabla 8. 
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Identificación de MTS en el gen cox2a y de extensiones en los genes cox2a y cox2b 

Las proteínas que participan en la fosforilación oxidativa en algas clorofíceas y que están codificadas 

por genes nucleares, se caracterizan por presentar MTS largas (i.e. entre 100 y 140 aminoácidos) (González-

Halphen 2004, Figueroa-Martínez 2008). En las secuencias de aminoácidos correspondientes a COXIIA 

identificadas por BLAST en las algas clorofíceas V. carteri y P. parva se identificó la secuencia completa 

correspondiente a la MTS. En las algas C. incerta, D. salina y H. pluvialis también se identificó una secuencia 

de MTS, pero ésta fue parcial (i.e. no está reportada la secuencia completa) (Figura 15 A). Todas las MTS 

presentaron un alto grado de similitud entre sí. 

También, se identificó mediante BLAST que el cromosoma 17 del genoma nuclear del alga 

prasinofícea O. tauri (DOE JGI) presenta un fragmento homólogo al gen cox2 mitocondrial. Al analizar el 

fragmento (XP_003083974) se encontró que está constituido por tres exones y dos intrones. El primer exón, 

de acuerdo a las predicciones de localización intracelular (TargetP), corresponde a un péptido señal que 

confiere localización mitocondrial (i.e. MTS). El segundo exón corresponde a fragmentos de los genes 

mitocondriales nad6 y tRNA-Asn. El tercer exón número es idéntico a un fragmento del gen cox2 mitocondrial. 

No obstante, aún se desconoce si las secuencias anteriores corresponden a un gen funcional: (1) no se tiene 

evidencia experimental de su expresión; (2) la secuencia del genoma nuclear de O. tauri no ha sido 

completamente ensamblada ni anotada; (3) el fragmento está ausente en el genoma nuclear del alga 

prasinofícea O. lucimarnus, del mismo género pero de diferente especie.  

Se realizó un análisis filogenético comparando las MTS de las proteínas COXIIA codificadas por el gen 

cox2a nuclear de clorofíceas, y de las proteínas COXII codificadas por los genes nucleares cox2 de 

legumbres y del alga prasinofícea O. tauri. En algunas legumbres el gen cox2 mitocondrial migró intacto al 

genoma nuclear y adquirió una MTS (Adams 1999). En el análisis filogenético se observa que las MTS de las 

proteínas COXII de legumbres se localizan en un grupo independiente al que comprende las MTS de 

proteínas COXIIA de algas verdes. Incluso, la MTS de COXII de O. tauri se localiza en una rama 

independiente a los grupos anteriores. El árbol obtenido apoya la hipótesis que la migración de genes cox2 al 

núcleo sucedió de manera independiente en ambos grupos (Figura 15 B). 
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Figura 15. Presecuencias de localización mitocondrial (MTS). (A) Alineamiento de las MTS codificadas por los genes  

cox2a nucleares de clorofíceas. Ci, C. incerta; Cr, C. reinhardtii; Vc, V. carteri; Ds, D. salina; Hp, H. pluvialis; Pp, P. 

parva; Psp, Polytomella sp. Los aminoácidos que son idénticos están resaltados en gris oscuro y los aminoácidos que 

son equivalentes están resaltados en gris claro. (B) Árbol consenso inferido a partir de 500 replicados, utilizando el 

método de máxima verosimilitud (ML) basado en el modelo que utiliza la matriz de Whelan y Goldman (WAG). Se utilizó 

una distribución Gamma discreta para modelar las diferencias en la tasa evolutiva entre sitios [cinco categorías (+G, 

parámetro = 7.4310)]. Se obtuvieron árboles similares con los métodos de MP, ME y NJ. El análisis involucró 20 

secuencias de aminoácidos y un total de 163 posiciones en el alineamiento final de datos. Todas las posiciones 

ambiguas fueron removidas. El porcentaje de árboles replicados (500) en los que los taxa asociados se agruparon 

conjuntamente se muestran junto a las ramas (prueba de bootstrap). La barra inferior indica el número de sustituciones 

por sitio. Los números de acceso correspondientes a cada secuencia de clorofitas se indican en la Tabla 8. E. sousae 
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(AAF15331), G. max (ACU24053), A. bracteata (AAF15327), D. villosa (AAF15330), P. comosa (AAF13874), A. lineata 

(AAF15328), E. psoraleoides (AAF15339), N. wightii (AAF14574), L. formosa (AAF15333), C. australasicum (AAF15329), 

V. radiata (AAF15334), V. unguiculata (AAF19523), O. tauri (CAL57941), D. salina (BM449177).  

 

Los polipéptidos identificados de COXIIA de V. carteri y H. pluvialis presentan extensiones C-

terminales. También, los polipéptidos correspondientes a COXIIB identificados por BLAST en C. incerta, V. 

carteri, H. pluvialis y P. parva presentan extensiones N-terminales (Figura 16 B). En el caso de S. obliquus la 

extensión C-terminal del gen cox2a ya está reportada (Pérez-Martínez 2001), pero no la extensión N-terminal 

del gen cox2b. Ésta última se obtuvo mediante reacciones de PCR anidados a partir de DNA total de S. 

obliquus. Tanto las extensiones C-terminales como las N-terminales presentaron un alto grado de similitud 

entre ellas. 

 

Figura 16. Extensiones codificadas por los genes cox2a y cox2b. (A) Alineamiento de las extensiones C-terminales 

codificadas por los genes cox2a nucleares de Cr, C. reinhardtii; Vc, V. carteri; Psp, Polytomella sp.; Hp, H. pluvialis y por 

el gen cox2a mitocondrial de So, S. obliquus. (B) Alineamiento de las extensiones N-terminales codificadas por  los 

genes cox2b nucleares de Ci, C. incerta; Cr, C. reinhardtii; Vc, V. carteri; Psp, Polytomella sp.; Hp, H. pluvialis; So, S. 

obliquus. Los números de acceso correspondientes a cada secuencia se indican en la Tabla 8. Los aminoácidos que son 

idénticos están resaltados en gris oscuro y los aminoácidos que son equivalentes están resaltados en gris claro. 

 

Grupos de algas clorofíceas con base en la localización del gen cox2a 

Con base en los resultados obtenidos con respecto a al gen cox2, las algas verdes se observan dos 

grandes grupos (Tabla 7). El primero comprende aquellas algas que tienen un gen cox2 mitocondrial ortodoxo 

e incluye a las clases Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae. Los taxa pertenecientes a este 

grupo se han denominado de “tipo-ortodoxo” (Figura 14 A). El segundo comprende aquellas algas que tienen 

un gen cox2 fragmentado e incluye solamente a la clase Chlorophyceae. Este grupo se subdivide en dos tipos 

de algas denominados por nosotros “tipo-Scenedesmus” y “tipo-Chlamydomonas” (Figura 14 B y C) Los taxa 

pertenecientes al grupo tipo-Scenedesmus presentan un gen cox2a mitocondrial y un gen cox2b nuclear. Los 

taxa pertenecientes al grupo tipo-Chlamydomonas presentan genes cox2a y cox2b nucleares.  
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Análisis filogenético de las algas clorofíceas con base en los genes cox2, cox2a y cox2b 

Con el fin de determinar si las relaciones filogenéticas que existen entre las algas verdes están 

representadas con la fragmentación y localización del gen cox2, se llevaron a cabo análisis filogenéticos. Se 

utilizaron las secuencias traducidas (i.e. aminoácidos) para evitar posibles artificios generados por las 

diferencias que existen entre algas clorofíceas con respecto al contenido de GC de los genomas 

mitocondriales (Smith 2011), a la heterogeneidad de uso de codones (Inagaki 2004), y a las diferencias en el 

uso de codones entre los genes mitocondriales y nucleares.  

Se construyeron árboles a partir de las secuencias de COXIIA, COXIIB y la concatenación de 

COXIIA con COXIIB. En la Figura 17 se muestran los mejores árboles obtenidos para COXIIA (Panel A) y 

COXIIA concatenado con COXIIB (Panel B). En ambos árboles se observa que las algas pertenecientes a 

cada uno de las cuatro clases principales de algas verdes se agrupan y se separan en grupos individuales: 

Prasinophyceae, Trebouxiophyceae, Ulvophyceae y Chlorophyceae. En el árbol del concatenámero COXIIA-

COXIIB el alga prasinofícea P. provasolii se separa del grupo principal y el alga ulvofícea P. akinetum se 

separa del grupo principal. Las clases Chlorophyceae y Ulvophyceae se resuelven como grupos hermanos 

entre si y a su vez conforman un grupo hermano de las clases Prasinophyceae y Trebouxiophyceae. La clase 

Chlorophyceae se divide en tres grupos: uno que incluye a las algas del orden Chlamydomonadales y otro 

que incluye a las algas del orden Sphaeropleales y Chaetophorales. Asimismo, en el árbol de COXIIA el alga 

prasinofícea N. olivacea se separa del grupo principal. La clase Chlorophyceae se resuelve como un grupo 

hermano con respecto de las demás clases (Prasinophyceae, Trebouxiophyceae y Ulvophyceae). En este 

caso, la clase Chlorophyceae se divide solamente en dos grupos: uno que incluye a las algas del orden 

Chlamydomonadales y otro que incluye a las algas del orden Sphaeropleales.  

La división observada con respecto a los órdenes concuerda con la fragmentación y localización del 

gen cox2: las algas del orden Chlamydomonadales tienen genes cox2a y cox2b nucleares; las algas del orden 

Sphaeropleales tienen un gen cox2a mitocondrial y un gen cox2b nuclear; y las algas del orden 

Chaetophorales tiene un gen cox2a mitocondrial y probablemente también tengan un gen cox2b nuclear, sin 

embargo esto no se pudo determinar experimentalmente. 

 

Figura 17. Análisis filogenético de las proteínas COXII de clorofitas. Los árboles se obtuvieron utilizando el método 

de máxima verosimilitud (ML) basado en el modelo el modelo de Jones-Taylor-Thornton. Se obtuvieron árboles similares 

con los métodos de MP, ME y NJ. Todas las posiciones ambiguas fueron removidas. El porcentaje de árboles replicados 

(500) en los que los taxa asociados se agruparon conjuntamente se muestran junto a las ramas (prueba de bootstrap). 

La barra inferior indica el número de sustituciones por sitio. Los números de acceso correspondientes a cada secuencia 

de clorofitas se indican en la Tabla 8. Ambos árboles se enraizaron con COXII de Bos taurus (AAQ06596) y se utilizaron 

cinco secuencias de COXII pertenecientes a miembros del grupo Streptophyta como grupo externo: M. polymorpha 
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(NP_054434), C. vulgaris (NP_943691), C. globosum (NP_689368), M. viride (AAL36743), C. atmophyticus 

(YP_001315116). (A) Proteínas COXIIA y COXIIB concatenadas. Árbol consenso inferido a partir de 500 replicados con 

el log más alto de similitud (-3586.3982). El análisis involucró 34 secuencias de aminoácidos y un total de 150 posiciones 

en el alineamiento final de datos. (B) Proteínas COXIIA. Árbol consenso inferido a partir de 500 replicados con el log más 

alto de similitud (-2745.6976). El análisis involucró 38 secuencias de aminoácidos y un total de 92 posiciones en el 

alineamiento final de datos. Los taxa pertenecientes a diferentes órdenes, se indican con paréntesis. mt, mitocondrial, n, 

nuclear. 
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Identificación de proteínas ASA 

Mediante análisis bioinformáticos que consistieron en análisis de BLAST se encontraron homólogos de 

las proteínas ASA en algas verdes de la clase Chlorophyceae (Tabla 10). 

 

Tabla 10. Subunidades ASA presentes en algas clorofíceas. Proteínas ASA 1 a 9 que se expresan en Cr, C. 

reinhardtii; Ci, C. incerta; Psp, Polytomella sp.; Pp, P. parva; Vc, V. carteri; So, S. obliquus. Los espacios en blanco 

indican que no se encontró ninguna proteína semejante a la subunidad ASA correspondiente para cada caso, pero por 

falta de información su presencia o ausencia aún no puede ser descartada. *Vázquez-Acevedo 2006, **Lapaille 2010. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Al analizar las secuencias mediante alineamientos, se determinó que todas las proteínas ASA 

presentan un porcentaje de identidad de más del 50% con las respectivas proteínas ASA de C. reinhardtii. La 

proteína ASA 8 fue la que presentó el mayor porcentaje de identidad (aproximadamente 80%), por lo que se 

diseñaron oligonucleótidos para tratar de amplificar un fragmento del gen asa8 a partir de los DNAs de las 

algas previamente seleccionadas. Solamente se obtuvo un producto de 237 pb a partir del DNA de C. 

reinhardtii (aislado UTEX 1062) que fue clonado y secuenciado (Figura 18).  

 

 

 

 

Figura 18. Alineamiento de ASA8. Los aminoácidos que son idénticos están resaltados en gris oscuro y los 

aminoácidos que son equivalentes están resaltados en gris claro. Cr*, C. reinhardtii (UTEX 1062); Cr, C. reinhardtii; Psp, 

Polytomella sp.; Vc, V. carteri.  

ASAs 
Taxa 

Cr* Ci** Psp* Pp** Vc* So** 

ASA1 +  + + +  
ASA2 +  +  +  
ASA3 +  + + +  
ASA4 +  + + + + 
ASA5 + + + + + + 
ASA6 + + + + +  
ASA7 + + + + + + 
ASA8 +  + + +  
ASA9 + + + + + + 
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Discusión 

 

Transferencia del gen cox2 al núcleo: completo y fragmentado 

La transferencia de genes mitocondriales al genoma nuclear se ha relacionado con ventajas 

selectivas como: liberación de los efectos del trinquete de Muller (i.e. la acumulación de mutaciones 

deletéreas en poblaciones asexuales debido a la ausencia de recombinación) (Martin 1998) y el ambiente 

libre de radicales libres que ofrece el núcleo (i.e. menos mutaciones) (Allen 1996). No obstante, se ha 

reportado que la tasa de mutación en los organelos de las plantas es menor que en el genoma nuclear 

(Palmer 2000). Por otro lado, recientemente se ha sugerido que una de las principales consecuencias del 

evento de endosimbiosis que dio lugar a la generación de la mitocondria, fue una reestructuración de la 

distribución física del DNA en relación con las membranas bioenergéticas. Esto permitió una expansión en el 

número de genes expresados gracias a una mayor capacidad energética (Lane 2010). Lo anterior apoya en 

términos bioenergéticos un genoma nuclear de mayor tamaño. 

Actualmente, se desconoce el mecanismo mediante el cual los genes mitocondriales son transferidos 

al genoma nuclear. La teoría más aceptada es que la transferencia ocurre mediante intermediarios de RNA, i. 

e. mediante transcripción reversa (Adams 2003), de tal manera que en un momento determinado existe una 

copia del gen en el genoma mitocondrial y otra en el genoma nuclear. Para que la transferencia de un gen sea 

exitosa, se requiere de una serie de cambios que favorezcan su correcta activación, expresión y regulación en 

el núcleo, e incluyen: la adquisición de un promotor, de una señal de poliadenilación y de una presecuencia 

de localización mitocondrial (Adams 2003). Aunque también se ha observado en plantas que algunos genes 

mitocondriales que han sido transferidos al genoma nuclear contienen una señal de localización mitocondrial 

intrínseca y constitutiva (Ueda 2008). En teoría, después de la activación del gen transferido, ambas copias 

del gen se expresan de manera transitoria, seguidas de la inactivación de uno de los dos genes (Adams 1999, 

Adams 2003). La inactivación se lleva a cabo por mutaciones a nivel de DNA (i.e. en exones o intrones y 

alteran el marco de lectura); a nivel de RNA (i.e. en elementos regulatorios que alteran la expresión); o a nivel 

de DNA y RNA (i.e. generan pseudogenes) (Adams 1999). 

La citocromo c oxidasa o complejo IV, es la última enzima de la cadena respiratoria. La proteína 

COXII de éste complejo, codificada por el gen cox2, es un componente esencial que contiene el centro 

binuclear CuA. Éste capta los electrones donados por las moléculas de citocromo c, iniciando el flujo de 

electrones que culmina en la reducción del oxígeno. Así, la proteína COXII tiene un papel central en el 

metabolismo aeróbico.  
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El gen cox2 está generalmente presente en el genoma mitocondrial de los eucariontes, sin embargo, 

en las legumbres se localiza en el genoma nuclear. Adams et al., (Adams 1999, Adams 2002) llevaron a cabo 

un análisis para detectar en 25 géneros de legumbres la presencia del gen cox2 en el genoma mitocondrial o 

nuclear, así como su expresión. Los autores encontraron los siguientes casos: (1) presencia del gen en el 

genoma mitocondrial y su expresión; (2) presencia del gen en ambos genomas y expresión solamente del gen 

mitocondrial; (3) presencia del gen en ambos genomas y expresión de ambos genes; y (4) presencia del gen 

en el genoma nuclear y su expresión. Los casos 2 y 3 reflejan la coexistencia del mismo gen en ambos 

genomas, pero con expresión diferencial. Los autores concluyen que la inactivación del gen cox2 ha ocurrido 

múltiples veces de manera aleatoria e independiente en las legumbres; por lo que su localización, ya sea en 

el genoma mitocondrial o nuclear, no confiere ninguna ventaja selectiva en plantas. La distribución de genes 

cox2 en el núcleo y en la mitocondria de legumbres también demuestra que la migración de genes de la 

mitocondria al núcleo es un proceso evolutivo que aún no concluye. 

 

Modelo de la fragmentación y transferencia del gen cox2 al núcleo en algas clorofíceas 

Además de las algas clorofíceas, existe otro caso en el que el gen cox2 está fragmentado en dos 

genes: los apicomplejos. Éstos se caracterizan por contener una estructura denominada apicoplasto, que es 

un plástido vestigial cuyo origen se ha atribuido a un segundo evento de endosimbiosis con un organismo 

eucarionte fotosintético, es decir, un alga (Waller 1998). El grupo de los apicomplejos presenta un gen cox2 

fragmentado en dos genes nucleares: cox2a y cox2b (Funes 2002b). El análisis de las secuencias 

correspondientes de tres apicomplejos reveló que: (1) ambos genes están fragmentados en la misma posición 

que los genes cox2a y cox2b de las clorofíceas; (2) los polipéptidos codificados por ambos genes presentan 

extensiones C-terminales y N-terminales, respectivamente; (3) el gen cox2a contiene un intron homólogo al 

del gen cox2a de C. reinhardtii y Polytomella sp. Incluso, cuando los autores compararon las secuencias en 

un contexto filogenético, el grupo de los apicomplejos y las clorofíceas aparecen como grupos hermanos. 

Basándose en la evidencia anterior, los autores propusieron un origen común para las algas clorofíceas y los 

apicomplejos. 

Existen varios ejemplos de genes fragmentados que codifican proteínas que pertenecen a diferentes 

complejos de la cadena respiratoria. El protista Acanthamoeba castellanii presenta el gen cox1 fragmentado 

en dos genes: uno nuclear que codifica la porción C-terminal de la proteína COXI ortodoxa y otro mitocondrial 

que codifica la porción N-terminal de la proteína COXI ortodoxa (Gawryluk 2010). En Euglena gracilis 

(Gawryluk 2009) y en el apicomplejo T. cruzi (Morales 2009) el gen sdhB está fragmentado en dos genes 

nucleares: sdhB-n y sdhB-c que codifican la porción N-terminal y C-terminal de la subunidad SDHB que 

contiene los centros Fe-S de transferencia de electrones de la succinato deshidrogenasa o complejo II. 
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Incluso, en E. gracilis los polipéptidos expresados por ambos genes contienen secuencias equivalentes a las 

extensiones C- y N-terminales descritas para COXIIA y COXIIB, respectivamente, de clorofíceas (Gawryluk 

2009). Finalmente, el ejemplo más radical es el del flagelado Diplonema papillatum (Vlcek 2010). Su genoma 

mitocondrial entero consiste en más de nueve cromosomas circulares donde todos los genes (i.e. cob, cox1-3, 

atp6, nad1, 4, 5, 7 y 8) están fragmentados hasta en nueve segmentos. Cada segmento se transcribe de 

manera independiente y mediante el proceso de edición en trans, cada segmento se incorpora en una sola 

molécula de mRNA.  

En la actualidad se desconoce por qué y cómo se fragmentan los genes que codifican una sola 

proteína. En este trabajo se propone el siguiente modelo para explicar la fragmentación y transferencia del 

gen cox2 mitocondrial en las algas clorofíceas (Figura 19) y parte de la presencia del gen cox2b nuclear en 

todas las algas clorofíceas.  

El modelo propone que las algas clorofíceas ancestrales contenían el gen cox2 intacto y localizado 

en el genoma mitocondrial (Figura 19 paso 1). Sin embargo, una inserción de origen desconocido invadió al 

gen cox2 sin alterar su marco de lectura (Figura 19 paso 2). Eventualmente, la inserción se perdió, pero dejó 

un gen cox2 fragmentado en los genes cox2a y cox2b y además dejó secuencias remanentes que 

corresponden a las extensiones C- y N-terminales actuales (Figura 19 paso 3). Una explicación alternativa a 

la inserción, es la de suponer eventos de recombinación que dieron lugar a la fragmentación del gen, de 

manera semejante a lo que ocurrió con la fragmentación de genes que codifican para RNAs ribosomales en 

las algas verdes (Nedelcu 1997, Nedelcu 1998). Posteriormente, el gen cox2b se transfirió al genoma nuclear 

y en algunos casos fue invadido por intrones, mientras que el gen cox2a permaneció en el genoma 

mitocondrial (Figura 19 paso 4). Se ha sugerido que el gen cox2a permanece en el genoma mitocondrial 

debido a un cambio en el código genético (Nedelcu 2000, Pérez-Martínez 2001). Finalmente, el gen cox2a se 

transfirió al genoma nuclear, adquirió los elementos necesarios para su expresión y regulación, y en algunos 

casos fue invadido por intrones (Figura 19 paso 5).  
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Figura 19. Fragmentación y transferencia del gen cox2 mitocondrial. Secuencia hipotética de eventos de la 

fragmentación del gen cox2 mitocondrial. Cada paso se describe detalladamente en el texto. El gen cox2 y sus 

respectivos fragmentos se indican en negro. Los remanentes de la inserción se indican en rojo. A la izquierda se indica el 

tipo de alga clorofícea que corresponde a la distribución del gen cox2 o de los genes cox2a y cox2b que se muestran a la 

derecha.  

 

Evidencias que apoyan al modelo 

Las evidencias que se proponen para sustentar este modelo se describen a continuación. La 

primera, es que en la actualidad existen algas clorofíceas con genes cox2 con diferente estructura (i.e. intacto 

o fragmentado) y diferente localización (i.e. mitocondrial o nuclear). El gen cox2 intacto mitocondrial que se 

observa en las algas prasinofíceas, ulvofíceas y trebouxiofíceas y que está representado en el tipo ortodoxo, 

coincide con la distribución de cox2 inferida para el ancestro de las clorofíceas. Además, esto coincide 

también con el hecho de que estudios filogenéticos consideran a las clorofíceas como un grupo monofilético, 

pero hermano con respecto a las ulvofíceas y trebouxiofíceas, y parafilético con respecto a las prasinofíceas 

(Stewart 1975, van den Hoek 1995, Nakayama 1998, Lewis 2004, Pröschold 2007). 
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La segunda, consiste en la inserción que se ha encontrado en el gen cox2 de un grupo de 

organismos no relacionados con las algas verdes. En algunas algas cafés que constituyen el phylum 

Phaeophyceae, Pylaiella littoralis (NP_150411), Laminaria digitata (NP_659277), Desmarestia viridis 

(YP_448665), Fucus vesiculosus (YP_448626), Saccharina coriacea (YP_003288877) y Ectocarpus 

siliculosus (CBJ18021) se ha encontrado mediante análisis computacional (resultados no publicados) que el 

gen cox2 mitocondrial contiene una inserción. Ésta tienen un tamaño entre 2352 y 3063 pb, y comparte un 

alto grado de similitud entre las algas cafés. Además, la inserción se localiza en la misma posición en relación 

con la fragmentación del gen cox2 ortodoxo de clorofíceas. El origen de la inserción se desconoce y no se 

han encontrado homólogos hasta el momento. Estos resultados sugieren que dicha región del gen cox2 

podría ser susceptible a alteraciones en diferentes organismos. 

La tercera, consiste en los remanentes que ha dejado la inserción: las extensiones C-terminales y N-

terminales de los genes cox2a y cox2b, respectivamente. El análisis de éstas extensiones (Figura 16) reveló 

que éstas comparten un alto grado de similitud, lo cual podría sugerir que la invasión del gen cox2 por una 

inserción fue un evento exitoso que ocurrió una sola vez a lo largo de la historia evolutiva de las algas 

clorofíceas. Hasta el momento, no se han encontrado homólogos en ninguna base de datos para estas 

extensiones. El hecho de que otros genes fragmentados también presenten extensiones de diferente longitud 

(i.e. sdhB-n y sdhB-c de E. gracilis, y cox2a y cox2b de apicomplejos), independientemente de su localización, 

podría apoyar la hipótesis de que éstas son remanentes de la inserción.  

El análisis de las MTS disponibles del gen cox2a nuclear (Figura 15 A) reveló que éstas comparten 

un alto grado de similitud. Esto sugiere que el evento de transferencia del gen cox2 al núcleo y de la 

adquisición de una MTS también fue un evento exitoso que ocurrió una sola vez a lo largo de la historia 

evolutiva de las algas clorofíceas. Además, el análisis filogenético apoya esta hipótesis. Al comparar la MTS 

de cox2a con la MTS de cox2 nuclear de legumbres, se observan que éstas se agrupan dos grupos 

independientes (Figura 15 B).  

Finalmente, la fragmentación de genes tiene implicaciones importantes a nivel celular, metabólico y 

evolutivo. Dada la función esencial que desempeña la subunidad COXII en la cadena respiratoria, resulta 

sorprendente que las algas hayan podido sobrevivir a la fragmentación del gen cox2. Probablemente, el 

metabolismo desempeñó un papel crítico en el proceso. Por ejemplo, C. reinhardtii presenta una gran 

plasticidad metabólica: es un alga heterótrofa, pero también autótrofa facultativa; así como aeróbica y 

anaeróbica facultativa (Funes 2007). Esta plasticidad metabólica seguramente ha tenido un papel importante 

en la colonización de una amplia gama de hábitats. La mayoría de las algas son organismos acuáticos de vida 

libre que habitan aguas dulces, salobres o saladas (Margullis 1990). Otras son epífitas (Lüttge 2010), 

epizóicas (Garbary 2007), parásitas (de Koning 2006) o endosimbióticas (Nishihara 1998, Lewis 2004b, 
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Kerney 2011). Las clorofíceas habitan en nichos ecológicos que cambian constantemente o en condiciones 

extremas, como la nieve (Mosser 1977), el desierto (Cardon 2008), o halitos (Lowenstein 2011), donde 

permanecen largos períodos en estado de desecación. Se ha demostrado que algunas algas pueden 

sobrevivir hasta 35 años en un estado de desecación en condiciones de laboratorio (Trainor 1995), o incluso 

de millones de años en halitos (Lowenstein 2011).  

 

El gen cox2 como marcador molecular en algas clorofíceas 

La filogenia de las algas verdes está en constante revisión ya que hasta ahora no se ha encontrado 

un caracter (o una combinación de caracteres) morfológico, ultraestructural o genético que sea lo 

suficientemente informativo y excluyente. Los caracteres comúnmente utilizados no han permitido esclarecer 

partes de la historia evolutiva de las algas clorofíceas en las que se hipotetiza ocurrieron numerosas 

radiaciones en un periodo corto de tiempo que generaron una gran diversidad. Las propiedades de los 

genomas tales como estructura, composición, organización y contenido de genes podrían ser una herramienta 

útil para estudiar y esclarecer la historia evolutiva de las algas verdes. Sobre todo si se considera que la 

taxonomía actual se basa en un conjunto de caracteres morfológicos que están determinados por uno o varios 

genes. 

Aunque la clasificación taxonómica basada en la orientación del cuerpo ha demostrado ser en gran 

medida congruente con caracteres celulares o ultraestructurales, no siempre es representativa de cada uno 

de los diferentes grupos de algas verdes (Moestrup 1978, Mattox 1984). Estudios filogenéticos recientes se 

han basados en caracteres moleculares: (1) rRNAs (Buchheim 1996, Pröschold 2007, Nakada 2008), (2) 

espaciadores internos del cistrón ribosomal (Fabry 1999, Keller 2008), (3) genes de cloroplasto (Buchheim 

1996, Turmel 2008), y (4) genomas completos de mitocondria o cloroplasto (Nedelcu 2000, Pombert 2004, 

Turmel 2010). Con respecto a la clase Chlorophyceae, el principal desafío actual consiste en que los 

diferentes marcadores moleculares frecuentemente proporcionan diferentes resoluciones topológicas, por lo 

que aún falta una visión coherente de las relaciones filogenéticas de las algas clorofíceas (Pröschold 2001, 

Shoup 2003, Nakada 2008, Turmel 2010). 

La estructura del genoma y el contenido de genes de los genomas de organelos pueden superar 

algunos de los problemas encontrados con los marcadores moleculares tradicionales; por ejemplo, debido a la 

densidad de genes relativamente alta y al contenido de genes de copia única que presentan (Pröschold 2001, 

Brouard 2010). La fragmentación de genes es un evento molecular relativamente raro, por lo que los genes 

fragmentados se consideran marcadores moleculares útiles (Pérez-Martínez 2001, Adams 2002, Gawryluk 

2009). El gen cox2 como marcador molecular: es representativo, es un gen constitutivo de las algas verdes; 

es discreto, está o no fragmentado; su localización varía (i.e. mitocondrial, mitocondrial-nuclear o nuclear); 
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presenta variación a nivel de secuencia, pero conserva aminoácidos característicos que corresponden a cada 

opción de localización (Figura 14); y es heredable de manera vertical. Sin embargo, la región utilizada en este 

estudio es muy pequeña, aproximadamente entre 200 a 300 pb. Para estudios posteriores será conveniente 

contemplar abarcar una longitud mayor, de preferencia que considere los genes completos (i.e. las MTS y las 

extensiones), así como considerar un muestreo de taxa que sea más amplio. 

Las células móviles de las algas comprendidas en los cinco órdenes de la clase Chlorophyceae 

presentan diferentes características estructurales y ultraestructurales. Las algas pertenecientes al orden 

Chlamydomonadales son normalmente biflageladas y los cuerpos basales presentan una estructura CW. Las 

algas pertenecientes al orden Sphaeropleales y Chaetopeltidales son normalmente biflageladas o 

cuadriflageladas, respectivamente, y los cuerpos basales presentan una estructura DO. Las algas 

pertenecientes al orden Chaetophorales son normalmente cuadriflageladas y presentan un arreglo polimórfico 

de los cuerpos basales: un par tiene una estructura CW y el otro una estructura DO. Finalmente, las algas 

pertenecientes al orden Oedogoniales no se pueden clasificar con base en este sistema ya que poseen un 

anillo de flagelos  (O'Kelly 1983, Lewis 2004, Turmel 2010). El análisis de 18S  indica que los órdenes 

Chlamydomonadales y Sphaeropleales (clado CS) son monofiléticos divergentes, mientras que la relación 

entre los órdenes Oedogoniales, Chaetopeltidales y Chaetophorales (clado OCC) aún no está bien resuelta 

(Nakayama 1998, Lewis 2004). Los análisis de los genomas de cloroplastos también sugieren la división de la 

clase Chlorophyceae en dos grandes grupos: clado CS y el clado OCC (Shoup 2003, Müller 2004, Turmel 

2010). 

La diversidad de las algas clorofíceas observada en este trabajo (i.e. tipo-Scenedesmus o tipo-

Chalmydomonas) revela una asociación entre la fragmentación y localización del gen cox2 y la orientación del 

cuerpo basal del flagelo (Figura 20). Primero, se observa que las algas pertenecientes a las clases 

Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae que exhiben un gen cox2 ortodoxo, tienen una orientación 

CCW. En cambio, todas las algas pertenecientes a la clase Chlorophyceae exhiben un gen cox2 fragmentado 

y de acuerdo a la localización de los genes fragmentados, se dividen en dos grupos. El primero, el grupo tipo-

Scenedesmus que presentan un gen cox2a mitocondrial y un gen cox2b nuclear, comprende a las algas del 

orden Sphaeropleales, cuyos miembros presentan una configuración DO. Asimismo, las algas analizadas que 

pertenecen al orden Chaetophorales y que presentan una configuración DO, exhiben también un gen cox2a 

mitocondrial. El segundo grupo, el tipo-Chlamydomonas comprende a las algas del orden 

Chlamydomonadales, cuyos miembros presentan genes cox2a y cox2b nucleares y presentan una 

configuración CW.  
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Figura 22. Cladograma que ilustra la asociación entre tipos de clorofíceas, configuración del cuerpo basal del 

flagelo y órden taxonómico. El posicionamiento de los órdenes Oedogoniales y Chaetopeltidales es hipotético. CCW, 

orientación en contra de las manecillas del reloj; DO, orientación directamente opuesta; y CW, orientación en el sentido 

de las manecillas del reloj. 

 

Identificación de proteínas ASA 

Los datos moleculares obtenidos, con respecto a las subunidades ASA de clorofitas, solamente 

incluyen al orden Chlamydomonadales, y parcialmente al Sphaeropleales (Lapille 2010). Aún se desconoce si 

los órdenes Oedogoniales, Chaetophorales y Chaetopeltidales contienen subunidades ASA. Las subunidades 

ASA de algas del orden Chlamydomonadales están bien caracterizadas (Vázquez-Acevedo 2006, Cano-

Estrada 2010). Así, la presencia de subunidades ASA en C. incerta y P. parva, sugiere que éstas contienen 

todas las subunidaes ASA. En el caso de S. obliquus, perteneciente al orden Sphaeropleales, solamente se 

identificaron fragmentos de las subunidades ASA 4, 5, 7, y 9; aun se desconoce si las demás subunidades 

ASA están presentes. 

En el laboratorio se llevaron a cabo ensayos de PCR para tratar de amplificar un fragmento 

correspondiente a ASA 4 o ASA 8, a partir de los DNAs disponibles. Se eligieron las subunidades 4 y 8, dado 

que fueron las que mayor similitud presentaron (resultados no mostrados). Sin embargo, no se pudo obtener 

ningún amplificado (excepto con C. smithii, ver sección de Resultados, Identificación de proteínas ASA). Esto 

puede deberse a problemas en la estandarización de las condiciones de PCR; o, probablemente, a problemas 
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con el diseño de oligonucleótidos. Éstos fueron diseñados a partir de las secuencias conocidas de ASA 4 y 

ASA 8, sin embargo, es posible que las secuencias de estas subunidades en las demás algas analizadas sea 

diferente, y por lo tanto, los oligonucleótidos diseñados hayan sido incapaces de amplificarlas. 

 

Conclusiones 

 Las clases Prasinophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae contienen genes cox2 ortodoxos: intactos 

y mitocondriales.  

 Todas las algas de la clase Chlorophyceae que fueron analizadas presentan el gen cox2 fragmentado en 

dos genes: cox2a y cox2b. 

 Con base en la localización de estos genes las algas pertenecientes a la clase Chlorophyceae se pueden 

dividir en dos grupos. El primero consiste en las algas que contienen un gen cox2a mitocondrial y un gen 

cox2b nuclear; reciben el nombre de ‘‘tipo Scenedesmus.’’ El segundo consiste en las algas que 

contienen ambos genes, cox2a y cox2b nucleares; reciben el nombre de ‘‘tipo Chlamydomonas.’’ 

 El modelo que se presenta se basa en la fragmentación del gen mitocondrial cox2 y su la subsecuente 

migración, de manera independiente y secuencial, de los genes resultantes cox2a y cox2b al genoma 

nuclear en las algas de la clase Chlorophyceae. 

 Las algas ‘‘tipo Scenedesmus’’ presentan una configuración “DO” y las algas ‘‘tipo Chlamydomonas’’ 

presentan una configuración tipo “CCW.” 

 Solamente las algas de la clase Chlorophyceae presentan subunidades ASA, tanto las algas ‘‘tipo 

Scenedesmus’’ como las ‘‘tipo Chlamydomonas.’’ 

 

Los estudios de genómica comparada de algas verdes proporcionarán una herramienta que permitirá 

realizar análisis a nivel global de los genomas. Asimismo, contribuirán a entender cuáles son las fuerzas 

evolutivas que afectan a los genomas; y por lo tanto, ayudarán a comprender la dinámica adaptativa. 

También, serán la base para llevar a cabo análisis filogenéticos más representativos y a gran escala. No 

obstante, este campo de la genómica apenas empieza, actualmente se dispone de pocos genomas de algas 

verdes secuenciados. 
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Perspectivas 

Otro objetivo de este trabajo, consistió en determinar si la presencia del gen cox2 fragmentado 

coincide con la presencia de subunidades ASA. Esta relación se estableció basándose en que las clorofíceas 

han experimentado grandes alteraciones a nivel genómico durante su historia evolutiva, probablemente 

durante las numerosas radiaciones evolutivas. Por cuestiones de tiempo, no se obtuvieron amplificados de 

genes que codifican a las subunidades ASA de varias algas. El estudio se limitó a la búsqueda de secuencias 

en los repositorios de datos. Las subunidades ASA solamente se han encontrado en algas clorofíceas que 

tienen el gen cox2 fragmentado: C. reinhardtii, C. incerta, Polytomella sp., P. parva, S. obliquus y V. carteri 

(Lapaille 2010). Será interesante en un futuro: (1) ampliar el muestreo, incluyendo un mayor número de 

géneros de algas verdes, (2) determinar si todas las algas anteriores presentan el juego completo de ASAs 1 

a 9 (Tabla 9), y (3) si la presencia del gen cox2 fragmentado coincide con la pesencia de subunidades ASA en 

las algas clorofíceas. 



70 

 

Bibliografía 
 

1. Adams KL, Ong HC, Palmer JD. 2001. Mitochondrial gene transfer in pieces: fission of the ribosomal protein 
gene rpl2 and partial or complete gene transfer to the nucleus. Mol Biol Evol. 18: 2289-97 

2. Adams KL, Palmer JD. 2003. Evolution of mitochondrial gene content: gene loss and transfer to the nucleus. 
Mol Phylogenet Evol. 29: 380-95 

3. Adams KL, Qiu YL, Stoutemyer M, Palmer JD. 2002. Punctuated evolution of mitochondrial gene content: high 
and variable rates of mitochondrial gene loss and transfer to the nucleus during angiosperm evolution. Proc Natl 
Acad Sci U S A. 99(15): 9905-12 

4. Adams KL, Song K, Roessler PG, Nugent JM, Doyle JL, Doyle JJ, Palmer JD. 1999. Intracellular gene transfer 
in action: dual transcription and multiple silencings of nuclear and mitochondrial cox2 genes in legumes. Proc 
Natl Acad Sci U S A. 96(24): 13863-8 

5. Allen JF, Raven JA. 1996. Free-radical-induced mutation vs redox regulation: costs and benefits of genes in 
organelles. J Mol Evol. 42(5): 482-92 

6. Archibald JM. 2009. Green Evolution, Green Revolution. Science. 324(5924): 191-92 
7. Baldauf SL. 2008. An overview of the phylogeny and diversity of eukaryotes. J Syst Evol. 46(3): 263–73 
8. Belanger AS, Brouard JS, Charlebois P, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2006. Distinctive architecture of the 

chloroplast genome in the chlorophycean green alga Stigeoclonium helveticum. Mol Genet Genomics. 276(5): 
464-77 

9. Bhattacharya D, Medlin L. 1998. Algal phylogeny and the origin of land plants. Plant Physiol. 116: 9–15 
10. Brouard JS, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2008. Chloroplast DNA sequence of the green alga Oedogonium 

cardiacum (Chlorophyceae): Unique genome architecture, derived characters shared with the Chaetophorales 
and novel genes acquired through horizontal transfer. BMC Genomics 9: 290 

11. Brouard JS, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2010. The exceptionally large chloroplast genome of the green alga 
Floydiella terrestris illuminates the evolutionary history of the Chlorophyceae. Genome Biol Evol. 2: 240-56 

12. Buchheim MA, Lemieux C, Otis C, Gutell RR, Chapman RL, Turmel M. 1996. Phylogeny of the 
Chlamydomonadales (Chlorophyceae): a comparison of ribosomal RNA gene sequences from the nucleus and 
the chloroplast. Mol Phylogenet Evol. 5(2): 391-402 

13. Buick R. 1992. The antiquity of oxygenic photosynthesis: evidence from stromatolites in sulphate-deficient 
Archaean lakes. Science. 255(5040): 74-77 

14. Cano-Estrada A, Vázquez-Acevedo M, Villavicencio-Queijeiro A, Figueroa-Martínez F, Miranda-Astudillo H, 
Cordeiro Y, Mignaco JA, Foguel D, Cardol P, Lapaille M, Remacle C, Wilkens S, González-Halphen D. 2010. 
Subunit-subunit interactions and overall topology of the dimeric mitochondrial ATP synthase of Polytomella sp. 
Biochim Biophys Acta. 1797(8): 1439-48 

15. Cardon ZG, Gray DW, Lewis LA. 2008. The green algal underground: evolutionary secrets of desert cells. 
BioScience. 58(2): 114-22 

16. Cavalier-Smith T, Brasier M, Embley TM. 2006. Introduction: how and when did microbes change the world? 
Philos Trans R Soc Lond B Biol Sci. 361(1470): 845–50 

17. Curtis H, Barnes NS. 1993. Biología. Editorial Panamericana S. A. 468-79 
18. de Cambiaire JC, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2006. The complete chloroplast genome sequence of the 

chlorophycean green alga Scenedesmus obliquus reveals a compact gene organization and a biased 
distribution of genes on the two DNA strands. BMC Evol Biol 6:37 

19. de Koning AP, Keeling PJ. 2006. The complete plastid genome sequence of the parasitic green alga 
Helicosporidium sp. is highly reduced and structured. BMC Biol. 4: 12 

20. Dismukes GC, Klimov VV, Baranov SV, Kozlo YN, DasGupta J, Tyryshkin A. 2001. The origin of atmospheric 
oxygen on Earth: The innovation of oxygenic photosynthesis. Proc Natl Acad Sci U S A. 98(5): 2170–75 

21. DOE JGI: Department Of Energy Joint Genome Institute. http://genome.jgi-psf.org/ 
22. Figueroa-Martínez F, Funes S, Franzén LG, González-Halphen D. 2008. Reconstructing the mitochondrial 

protein import machinery of Chlamydomonas reinhardtii. Genetics. 179(1): 149-55 
23. Funes S, Davidson E, Claros MG, van Lis R, Pérez-Martinez X, Vázquez-Acevedo M, King MP, González-

Halphen D. 2002. The typically mitochondrial DNA-encoded ATP6 subunit of the F1F0-ATPase is encoded by a 
nuclear gene in Chlamydomonas reinhardtii. J Biol Chem. 277: 6051-58 

24. Funes S, Davidson E, Reyes-Prieto A, Magallón S, Herion P, King MP, González-Halphen D. 2002b. A green 
algal apicoplast ancestor. Science. 298(5601): 2155 

http://genome.jgi-psf.org/


71 

 

25. Funes S, Franzén LG, González-Halphen D. 2007. Chlamydomonas reinhardtii the model of choice to study 
mitochondria from unicellular photosynthetic organisms. Methods Mol Biol. 372: 137-49 

26. Garbary DJ, Bourquea G, Herman TB, McNeil JA. 2007. Epizoic algae from freshwater turtles in Nova Scotia. J 
Freshwater Ecol. 22(4): 677-85 

27. Gawryluk RM, Gray MW. 2009. A split and rearranged nuclear gene encoding the iron-sulfur subunit of 
mitochondrial succinate dehydrogenase in Euglenozoa. BMC Res Notes 2: 16 

28. Gawryluk RM, Gray MW. 2010. An ancient fission of mitochondrial Cox1. Mol Biol Evol. 27(1): 7-10 
29. González-Halphen D, Funes S, Pérez-Martínez X, Reyes-Prieto A, Claros MG, Davidson E, King MP. 2004. 

Genetic correction of mitochondrial diseases: using the natural migration of mitochondrial genes to the nucleus 
in chlorophyte algae as a model system. Ann N Y Acad Sci. 1019: 232-9 

30. Gray MW, Burger G, Lang BF. 1999. Mitochondrial evolution. Science 283: 1476-81 
31. Herron MD, Hacket JD, Aylward FO, Michod RE. 2009. Triassic origin and early radiation of multicellular 

volvocine algae. Proc Natl Acad Sci U S A. 106(9): 3254-58 
32. Higashiyama T, Yamada T. 1991. Electrophoretic karyotyping and chromosomal gene mapping of Chlorella. 

Nucleic Acids Res. 19(22): 6191–5 
33. Holland HD. 2006. The oxygenation of the atmosphere and oceans. Philos Trans R Soc Lond B Biol Sci. 361: 

903–15 
34. Inagaki Y, Simpson AGB, Dacks JB, Roger AJ. 2004. Phylogenetic Artifacts Can be Caused by Leucine, Serine, 

and Arginine Codon Usage Heterogeneity: Dinoflagellate Plastid Origins as a Case Study. Syst Biol. 53(4): 582-
93 

35. Kerney R, Kim E, Hangarter RP, Heiss AA, Bishop CD, Hall BK. 2011. Intracellular invasion of green algae in a 
salamander host. Proc Natl Acad Sci U S A. 108(16): 6497-502 

36. Lane N, Martin W. 2010. The energetics of genome complexity. Nature. 467(7318): 929-34 
37. Lapaille M, Escobar-Ramírez A, Degand H, Baurain D, Rodríguez-Salinas E, Coosemans N, Boutry M, 

Gonzalez-Halphen D, Remacle C, Cardol P. 2010. Atypical Subunit Composition of the Chlorophycean 
Mitochondrial F1FO-ATP Synthase and Role of Asa7 Protein in Stability and Oligomycin Resistance of the 
Enzyme. Mol Biol Evol. 27(7):1630–1644 

38. Lemieux C, Otis C, Turmel M. 2000. Ancestral chloroplast genome in Mesostigma viride reveals an early branch 
of green plant evolution. Nature. 403:649-52 

39. Lewis LA, McCourt RM. 2004. Green algae and the origin of land plants. Am J Bot. 91(10): 1535-56 
40. Lewis LA, Muller-Parker G. 2004b. Phylogenetic placement of "zoochlorellae" (Chlorophyta), algal symbiont of 

the temperate sea anemone Anthopleura elegantissima. Biol Bull. 207(2): 87-92 
41. Lowenstein TK, Schubert BA, Timofeeff MN. 2011. Microbial communities in fluid inclusions and long-term 

survival in halite. GSA Today. 21(1): 4-9 
42. Lüttge U, Büdel B. 2010. Resurrection kinetics of photosynthesis in desiccation-tolerant terrestrial green algae 

(Chlorophyta) on tree bark. Plant Biol (Stuttg). 12(3): 437-44 
43. Margulis L, Corliss JO, Melkonian M, Chapman DJ. 1990. Handbook of protoctista. Jones & Bartlett Publishers. 

597-651 
44. Margulis L, Schwartz KV. 1998. Five kingdoms: an illustrated guide to the phyla of life on Earth. W. H. Freeman 

and Company. 192 
45. Martin W, Herrmann RG. 1998. Gene transfer from organelles to the nucleus: how much, what happens, and 

Why? Plant Physiol. 118(1): 9-17 
46. Martin W, Müller M. 1998. The hydrogen hypothesis for the first eukaryote. Nature. 392(6671):37-41 
47. Mattox KR, Stewart KD. 1984. Classification of the green algae: a concept based on comparative cytology. In 

The Systemalics of the Green Algae. Irvine DEG and John D (eds). Academic Press, NY, USA.  
48. Maul JE, Lilly JW, Cui L, de Pamphilis CW, Miller W, Harris EH, Stern DB. 2002. The Chlamydomonas 

reinhardtii plastid chromosome: islands of genes in a sea of repeats. Plant Cell. 14(11): 2659-79 
49. Merchant SS, Prochnik SE, Vallon O, Harris EH, Karpowicz SJ, Witman GB, et al. 2007. The Chlamydomonas 

Genome Reveals the Evolution of Key Animal and Plant Functions. Science. 318(5848): 245-50 
50. Moestrup Ø. 1978. Phylogenetic validity of flagellar apparatus in green algae and other chlorophyll a and b 

containing plants. Biosystems. 10(1-2): 117-44 
51. Moestrup Ø. 2001. Algal taxonomy: historical overview. Encyclopedia of life sciences, John Wiley and Sons, 

Ltd. 1-6 



72 

 

52. Morales J, Mogi T, Mineki S, Takashima E, Mineki R, Hirawake H, Sakamoto K, Omura S, Kita K. 2009. Novel 
mitochondrial complex II isolated from Trypanosoma cruzi is composed of 12 peptides including a heterodimeric 
Ip subunit. J Biol Chem. 284(11): 7255-63 

53. Mosser JL, Mosser AG, Brock TD. 1977. Photosynthesis in the snow: the alga Chlamydomonas nivalis 
(Chlorophyceae). J Phycol. 13(1): 22-27 

54. Müller T, Rahmann S, Dandekar T, Wolf M. 2004. Accurate and robust phylogeny estimation based on profile 
distances: a study of the Chlorophyceae (Chlorophyta). BMC Evol Biol. 4: 20 

55. Nakada T, Misawa K, Nozaki H. 2008. Molecular systematics of Volvocales (Chlorophyceae, Chlorophyta) 
based on exhaustive 18S rRNA phylogenetic analyses. Mol Phylogenet Evol. 48(1): 281-91 

56. Nakayama T, Marin B, Kranzc H D, Surek B, Hussc VAR, Inouyea I, and Melkonian M. 1998. The basal position 
of scaly green flagellates among the green algae (Chlorophyta) is revealed by analyses of nuclear-encoded 
SSU rRNA sequences. Protist. 149: 367–80 

57. Nedelcu AM, Lee RW, Lemieux C, Gray MW, Burger G. 2000. The complete mitochondrial DNA sequence of 
Scenedesmus obliquus reflects an intermediate stage in the evolution of the green algal mitochondrial genome. 
Genome Res. 10: 819-31 

58. Nedelcu AM, Lee RW. 1998. Short repetitive sequences in green algal mitochondrial genomes: potential roles in 
mitochondrial genome evolution. Mol. Biol. Evol. 15: 690–701 

59. Nelson DL, Cox MM. 2004. Lehninger Principles of Biochemistry. W. H. Freeman and Company. 707-34 
60. Nishihara N, Horiike S, Takahashi T, Kosaka T, Shigenaka Y, Hosoya H. 1998. Cloning and characterization of 

endosymbiotic algae isolated from Paramecium bursaria. Protoplasma. 203: 91–99 
61. O'Kelly CJ, Floyd GL. 1983. Flagellar apparatus absolute orientations and the phylogeny of the green algae. 

Biosystems. 16(3-4): 227-51 
62. Palenik B, Grimwood J, Aerts A, Rouzé P, Salamov A, Putnam N. 2007. The tiny eukaryote Ostreococcus 

provides genomic insights into the paradox of plankton speciation. Proc Natl Acad Sci U S A. 104, 7705-10 
63. Palmer JD, Adams KL, Cho Y, Parkinson CL, Qiu YL, Song K. 2000. Dynamic evolution of plant mitochondrial 

genomes: mobile genes and introns and highly variable mutation rates. Proc Natl Acad Sci U S A. 97(13):6960-
6 

64. Pérez-Martínez X, Antaramian A, Vázquez-Acevedo M, Funes S, Tolkunova E, d'Alayer J, Claros MG, Davidson 
E, King MP; González-Halphen D. 2001. Subunit II of cytochrome c oxidase in Chlamydomonad algae is a 
heterodimer encoded by two independent nuclear genes. J Biol Chem. 276: 11302-9 

65. Pérez-Martínez X, Funes S, Tolkunova E, Davidson E, King MP, González-Halphen D. 2002b. Structure of 
nuclear-localized cox3 genes in Chlamydomonas reinhardtii and in its colorless close relative Polytomella sp. 
Curr Genet. 40: 399-404 

66. Pombert JF, Lemieux C, Turmel M. 2006. The complete chloroplast DNA sequence of the green alga 
Oltmannsiellopsis viridis reveals a distinctive quadripartite architecture in the chloroplast genome of early 
diverging ulvophytes. BMC Biol 4: 3 

67. Pombert JF, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2004. The complete mitochondrial DNA sequence of the green alga 
Pseudendoclonium akinetum (Ulvophyceae) highlights distinctive evolutionary trends in the chlorophyta and 
suggests a sister-group relationship between the Ulvophyceae and Chlorophyceae. Mol Biol Evol. 21(5): 922-35 

68. Pombert JF, Otis C, Lemieux C, Turmel M. 2005. The chloroplast genome sequence of the green alga 
Pseudendoclonium akinetum (Ulvophyceae) reveals unusual structural features and new insights into the 
branching order of chlorophyte lineages. Mol Biol Evol 22: 1903–18 

69. Poole AM, Penny D. 2006. Evaluating hypotheses for the origin of eukaryotes. BioEssays. 29:74–84 
70. Prochnik SE, Umen J, Nedelcu AM, Hallmann A, Miller SM, Nishii I, et al. 2010. Genomic analysis of organismal 

complexity in the multicellular green alga Volvox carteri. Science. 329(5988): 223-26 
71. Pröschold T, Leliaert F. 2007. Systematics of the green algae: conflict of classic and modern approaches. In 

Unravelling the algae: the past, present, and future of algal systematics. Edited by: Brodie J, Lewis J. London, 
UK: CRC Press; 123-35. 

72. Pröschold T, Marin B, Schlösser UG, Melkonian M. 2001. Molecular phylogeny and taxonomic revision of 
Chlamydomonas (Chlorophyta). I. Emendation of Chlamydomonas Ehrenberg and Chloromonas Gobi, and 
description of Oogamochlamys gen. nov. and Lobochlamys gen. nov. Protist. 152(4): 265-300 

73. Robbens S, Derelle E, Ferraz C, Wuyts J, Moreau H, Van de Peer Y. 2007. The complete chloroplast and 
mitochondrial DNA sequence of Ostreococcus tauri: organelle genomes of the smallest eukaryote are examples 
of compaction. Mol Biol Evol 24(4): 956-68 



73 

 

74. Rodríguez-Ezpeleta N, Brinkmann H, Burey SC, Roure B, Burger G, Löffelhardt W, Bohnert HJ, Philippe H, 
Lang BF. 2005. Monophyly of primary photosynthetic eukaryotes: green plants, red algae, and glaucophytes. 
Curr Biol. 15(14): 1325-30 

75. Sagan L. 1967. On the Origin of Mitosing Cels. J Theoret Biol. 14: 225-74 
76. Shoup S, Lewis LA. 2003. Polyphyletic origin of parallel basal bodies in swimming cells of chlorophycean green 

algae (Chlorophyta). J Phycol. 39: 789-96 
77. Smith DR, Burki F, Yamada T, Grimwood J, Grigoriev IV, Van Etten JL, Keeling PJ. 2011. The GC-rich 

mitochondrial and plastid genomes of the green alga Coccomyxa give insight into the evolution of organelle 
DNA nucleotide landscape. PLoS One 6:e23624 

78. Smith DR, Lee RW. 2009. The mitochondrial and plastid genomes of Volvox carteri: bloated molecules rich in 
repetitive DNA. BMC Genomics. 10: 132 

79. Stewart KD, Mattox KR. 1975. Comparative cytology, evolution and classification of the green algae with some 
consideration of the origin of other organisms with chlorophylls A and B. Bot Rev. 41:104-35 

80. Timmis JN, Ayliffe MA, Huang CY, Martin W. 2004. Endosymbiotic gene transfer: organelle genomes forge 
eukaryotic chromosomes. Nat Rev Genet. 5(2): 123-35 

81. Trainor FR, Gladych R. 1995. Survival of algae in a desiccated soil: a 35-year study. Phycologia. 34(3): 191-92 
82. Turmel M, Brouard JS, Gagnon C, Otis C, Lemieux C: 2008. Deep division in the Chlorophyceae (Chlorophyta) 

revealed by chloroplast phylogenomic analyses. J Phycol. 44(3): 739-50 
83. Turmel M, Gagnon MC, O'Kelly CJ, Otis C, Lemieux C. 2009. The chloroplast genomes of the green algae 

Pyramimonas, Monomastix, and Pycnococcus shed new light on the evolutionary history of prasinophytes and 
the origin of the secondary chloroplasts of euglenids. Mol Biol Evol. 26(3):631-48 

84. Turmel M, Lemieux C, Burger G, Lang BF, Otis C, Plante I, Gray MW. 1999. The complete mitochondrial DNA 
sequences of Nephroselmis olivacea and Pedinomonas minor. Two radically different evolutionary patterns 
within green algae. Plant Cell. 11: 1717-30 

85. Turmel M, Otis C, Lemieux C. 1999b. The complete chloroplast DNA sequence of the green alga Nephroselmis 
olivacea: insights into the architecture of ancestral chloroplast genomes. Proc Natl Acad Sci U S A. 96(18): 
10248-53 

86. Turmel M, Otis C, Lemieux C. 2006. The chloroplast genome sequence of Chara vulgaris sheds new light into 
the closest green algal relatives of land plants. Mol Biol Evol. 23(6): 1324–38 

87. Turmel M, Otis C, Lemieux C. 2009b. The chloroplast genomes of the green algae Pedinomonas minor, 
Parachlorella kessleri, and Oocystis solitaria reveal a shared ancestry between the Pedinomonadales and 
Chlorellales. Mol Biol Evol 26(10): 2317–31 

88. Ueda M, Fujimoto M, Arimura SI, Tsutsumi N, Kadowaki KI. 2008. Presence of a latent mitochondrial targeting 
signal in gene on mitochondrial genome. Mol Biol Evol. 25(9):1791-93 

89. Vahrenholz C, Riemen G, Pratje E, Dujon B, Michaelis G. 1993. Mitochondrial DNA of Chlamydomonas 
reinhardtii: the structure of the ends of the linear 15.8-kb genome suggests mechanisms for DNA replication. 
Curr Genet. 24(3): 241-47 

90. van den Hoek C, Mann DG, Jahns HM. 1995. Algae: an introduction to phycology. Cambridge University Press. 
91. Vazquez-Acevedo M, Cardol P, Cano-Estrada A, Lapaille M, Remacle C, Gonzalez-Halphen D. 2006. The 

mitochondrial ATP synthase of chlorophycean algae contains eight subunits of unknown origin involved in the 
formation of an atypical stator-stalk and in the dimerization of the complex. J Bioenerg Biomembr. 38(5-6): 271-
82 

92. Vinogradova E, Salinas T, Cognat V, Remacle C, Maréchal-Drouard L. 2009. Steady-state levels of imported 
tRNAs in Chlamydomonas mitochondria are correlated with both cytosolic and mitochondrial codon usages. 
Nucleic Acids Res. 37(5): 1521-28 

93. Vlcek C, Marande W, Teijeiro S, Lukes J, Burger G. 2011. Systematically fragmented genes in a multipartite 
mitochondrial genome. Nucleic Acids Res. 39(3): 979-88 

94. Walker JE, Dickson VK. 2006. The peripheral stalk of the mitochondrial ATP synthase. Biochim Biophys Acta. 
1757(5-6): 286-96 

95. Waller RF, Keeling PJ, Donald RG, Striepen B, Handman E, Lang-Unnasch N, Cowman AF, Besra GS, Roos 
DS, McFadden GI. 1998. Nuclear-encoded proteins target to the plastid in Toxoplasma gondii and Plasmodium 
falciparum. Proc Natl Acad Sci U S A. 95(21):12352-7 

96. Watanabe KI, Ohama T. 2001. Regular spliceosomal introns are invasive in Chlamydomonas reinhardtii: 15 
introns in the recently relocated mitochondrial cox2 and cox3 genes. J Mol Evol. 53(4-5): 333-39 



74 

 

97. Worden AZ, Lee JH, Mock T, Rouze P, simmons MP, Aerts AL, et al. 2009. Green evolution and dynamic 
adaptations revealed by genomes of the marine picoeukaryotes Micromonas. Science. 324(5924): 268-72 

98. Yoon HS, Hackett JD, Ciniglia C, Pinto G, Bhattacharya D. 2004. A molecular timeline for the origin of 
photosynthetic eukaryotes. Mol Biol Evol. 21(5): 809-18 



75 

 

Provided for non-commercial research and education use. 
Not for reproduction, distribution or commercial use. 

M8LECULAR 
P--IYLOGEI'..ETICS 
& EVO_UTION 

Thl. articlo appoarod in a jouma. publishod by E1 ... villr. TIlo attachod 
copy is 1umlshod 10 thD author 10r inwmIIl non-commorclall"Dsoan:::h 
and educaUon USD, Including for Instruction lit thD authors Institutlon 

and sharlng wlth colleagug .. 

Othor usos, inc:luding roproduction and distribution, or solling or 
lic:onsing copÑJs, or posting to porsonal, institutional or thJrd party 

wabol" ..... prohlbl"d. 

In most casos authors aro pormittDd to post thoir yorsion 01 tho 
arUdo (o.g. in Word or lox form) .o thgir porson • • wobsito or 
Institutionalrvpository. Authors rvqulring furthar lnformation 

regarding El89Via r'S archlving and manuscrtpt polleles are 
encouraged lo vlolt : 

http ://w_ ... I ... vlor.comlcopyrlght 



76 

 

• 
Molecular Phylogenetics and Evolution 

ELSE\1ER jou rn .lll l h o m.pollg.: _w_. ls. v i. r_oo m(lo Cl oll t.' ymp.'" 

Lineage-speáfic fragmentatíon and nuclear relocatíon of the mítochondrial 
cox2 gene ín chlorophycean green algae (Chlorophyta) 

Eliz.lbeth Rodd~uez-Sa.lillilS .I. Héctoc Riveros-Ros.as b, Zhong lrui ü c..1, K.lrolina FOOk:ov.a d, jerry 1. BrilOd C
• 

lDuise A lBvis . Diego Conzá lez-H.ll phen .a.+ 

. .... oIIrM".~A:rilollolplc-.....; Ufill!ll"4M~~III.~ ~IlF. MflIQo 

.~ ~ F.D!!Df fII..v.r.fiMd. U...-m'l ul' .... d!IIdI~ih.~ ~aF. ~ 
'~.,~'G • • II1~JAtb&r_Qlan~.,~", r. ~.,..,-r.t. III. AIIr", n: jlt7t2',USA 
· DfJII .... tfE'*fIollld¡:'IOtIW....,, 1IiIIIb8)I u .... tlff{~ 7S1'Wf11 E..,"'bot,SD"n, ('¡rQfB..J),f'\ 1M 

AR T I C LE lNF O 

M*:JI.ItisIMf~ 

buiQd 17 ~IIJ 100. 
~lOMlII:.:m11 

"" .... 111 1l.w4l1OD: 
Ñablt..., 4 ApltllOo. 

--. 
"'a::~~ 

""""~ ..... 
~ .... 
o i jau 

C-~ .. b 
C_ ... .w¡ .. 

AB ST R ACT 

in mast a/bt)cks the subun'it 2 d C)'lOC1warn.e e GEidae (Q»C2 ) is ~ in incw mitochandri.:il 
~ Sorne t:rem ,¡lpe. ~. exhiIir sp1 ir cm.2 senes (=x2II .mc:I cmtJ.b)enaxlq two po1ypeptide¡ 
(C0X2A.mc:I com )tba bm.l heumdirnmt:C0X2 sublu"H~ _ ~ (he: disuiluion dintU 
.me:! spar: aa:2 p!1esa:¡~C115 in 19 pi1~ly dn'eI2 ¡reen ~in ph)'bn o,.kKq¡byu. cfJWned 
fn:Jm d~ (28 ~a:s hum n ~) oUld fn:Jm new cai2 d&.l ~tJIId :in tlis -n (21 
~e1'CeC fram l' t&a~ Out ~lt:s s'fIplIt pr&'ious abstn'¿tians ba:secI an.a :snWlet nurt\la mt.D.a,. 
indic.a:inS 1f1,¡t ,¡lpe in d .zses Pr.uin.,~ U1Yapl1ycue. ¿nd 1"rdxJuriapi1~ mnUn ort:bodCll" 
iruc:tmitochandri.J.l cm.2 P'I""- b1 ottru,..D dtbe,¡.]pe in o.kKq¡~ thu _~cr:I c:dIiliRd 
:!pi. cm.2 p e¡ . .DI:! mukl be sq:¡ .ua.td mil twD FtJUps : CIIIe tha ll .a..s .a m lJdiandriaB.loDGli ;zrd am2dI 
~.md .a n~oc::;Ui :zrd cm2b ~ ("'Sa_dlsm __ ~~ .mc:I =adrJ" t}g.t n.a:s bcth mc2di = d am2b 
~ in tñe nu::1eus (-a.lmI)Ut:liilD-llh"').. 1'-t.r, bc:ltian dthe :sp1itC"DIt2a.m:::l C"maJ:, ~ w.z i nferTrd 
mins fiYe d ilfen51t C'ir.e:Ñ: diife'ellcrll in ..mno,¡dd xque:ncrJr,. mdan u~(m.itochcmdriil YS. nud&f). 
ax!(II'I ~ (dlird ¡aili(ll'l f'nqumod a l p n:li~ d nudtoliclt: 1i a::¡~ enax!ins ~ndri" 
~,~a1crl1 .m:::I p~ d spliuasmn.il i l"ElUllS. Oilrina: ~ ~ 0JU1d be JTOlIped ~~ 
ins tu the ilnn d ~ ~ethq ccn:.rin : inezt or ~ted" mitxlKl ndricno. or n~OQliud,. .m:::I 
irtran.oGl~ini l'l¿! or irtran..ll=. Wep re5~ .amadd delCibin,tñe~ t}g.t 1ed tu mitodJandNl md 
sene f~u:ion ..,d dle independeTa ..,d ~C51t:W nipzion of C"~ .m:::I am2b ~e¡ f.O dle 
11lIdnJs in d1bq1~ ~.alpe. We.ako naat t}g.t the dimiluli(ll'l d the dif'k:rm: fOflTU d 
the aa2 pe povida impart.an" in~ts :into the pil)'laFnm.: relu ice;hips .mEIn¡s: m.apr ¡nq¡s d 

"'-~ C2012 EJsn.ieT IILAlI ri.stD n:Ii~. 

Aftct me end<l'iyn'tJilItic f!tJent f t M'l WhiCh mitOdlUndJlol ol to:!ir. 
ol tNSSNe miStatiM(¡f ,,*Ild ro tM nUlCltU'i took pl~ (¡rayet olI .. 
1 9!B~ Thi!i p'ta:!l!i i5 :§li D qUiftS in sM'le mkMYUlC ti~S 

( Bi rtnl!!f. &1dy el .ll .. 1994: Adolms eu L. DIO: AlUms .1100 P.llhne'. 
20m: Btandv.llin .ll OO W.Ide. 2om~ M itochcndrl.ll ~~soonLlin 

ol l imue! Se!: d;9!1'If!!I etmd.inS prOlA!iM .IIoo RMAs (Cray e!: .ll .. 

1999: TimmiS el .lL. 2004 ~ M ilOochol'l1! i.lI ttw po5sess d~uiC.ll 
oomJXI~1:S d (¡Xid..lltl\le phMphOryl.lltioo (OX.PHai ). U .. thl! te5pt­
t~t(¡ryoompl6es ~ I ~ ID,.IIoo N..IInd.ll F,·Fo ATPsynmUt! (o:tM pl6 
V ) USu..llll)l o:tllt.ll:in me 9f:1W'S 4fp6, QlpB, oob. C(»(I, CUl:2. ooxl, Rl41, 
ndd1. nddJ. ndd4" ndd4[. RldS, .ltII1 Rl¡Jj' in ~r MitOCbMd.ti.ll DMA 

(MtDMA~ ~n:Iw!IéS!., the MlDMA d~d.:II l chh:'tlpb)lOt'.ln.llp 
i ndud.~ CHdm)'dÜ'tllI'Ul! rdmanflil .ltII1 ~.IIted ~es bd: me 
!:MI!I 4fp6, DlpB, mc2. rotl, nddJ. .ltII1 ml&4L (VolhtmhOlz el .lI ~ 

1993: Dl!nw.ln--WlÍght e t .lI ~ 1998: ~ .lnI1 Lee, 2m2 ~ ThI!se 
!:MI!I .art now l«'.lli!ed in me nudl!:us.a:nd theit pro~n ptOOLllCt5 
UI!! ~lllJitSi!ed itIi t M q;1.U54~ imponed by MitOcboflli i.ll" olnd 
uSCMbll!!d into me. (-'(WttilpondiftS (ll(PHai OOmp16 in me iMet 
mitOCbQnB'i.lII ~lYbraM (PI!!n!l·M.a~2: el.ll~ 2000, 2001; FufIes 

e l .ll L. ~~: CMdvl el: .lI .. 2006~ 

.. ~ ___ . AJÜ"fH! Dtp........, dtCoHllllk.J M*:III.I¡;.l naure 

dI~~"".~ •• .DPdr;t"70-s:o.~~ .. 04.5- IO 
MI!~ OJ. Mfllkllt.. r.a: .;J. SS SEiU561 L 
~ .. IIIIdt ... a~ . y -..um: ( E. ~:5,¡Im.Y, ....... 

~~1ftftiI: ( H ~~ "..~Jiludtl O-J- Bl;¡r4, 
..... 1 11;. :ti • ...,. (LA ~""' .. 4I¡~-...x en CGNau.-Kl1--, ' ... _ od.:I:. i:IO! ~ r6 BilI:IiI~.-d I6loIIaII.J r~, 1Ii1I 

~.aLJ :!ir ... U""~ UaIf..,. rg*, PA 1W2, USA. 

1Q.i'5.-79aI)S . ,. hN ~ ... o 2011 DIwIIr 1Iftc. .... rIf'lU_4. 
"~~,klUalaiIIIlQ.JOI~..:m llOlD I4 

M./todwwLti.ll m'ü enmdes tM cytGduM'le o.xid..llse slbuni t 
th.I t oolf.~ IJ~ binudl!.lJ centeof ÚlA whi::h Is iMtnune-ntll f(l' 
q;toduome t. olÓcbie.ICtiYity (T:5uk.Uw .a e!:.aL. 1 996~ M~hm--
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dtI.II!:~ Wt mi!:J.Me 10 me n~ I.I:5I1lDy do so .a:s.lln i nUiCT. 
enti l)l. In ie\ll!raI l iM,.s ti I!sUII'II!:5" 10' eumpk!., 00It2 iS lOC.Ited. 
in me nudel.l:5 .lnd it:5 oon~pondin! protein iynlhestud in me 
tyl0:5(JJ (Ad;I¡fI'I:!I el.ll .. 1999~ Nt\Ien:ht~s, mi!:l'.m:tnol split ~S 
.llSU0ccut:5 (~Z .. MolttíMZ~l.al .. 2001; A.wm e l .ll .. 2001; FU..Ms 
el .ll L. 2002.11; (j~YI~.lnd Gray, 2009, 20 1 0~ in it'llef.l l cbktf'O­
p~n~.».. 001t2 ~ns iuhmi l COX2 ti tylocM:tll'll! ~ OlCl · 
d..II5e (OOm~6 IV) li spl il inlO tw6 !:~, ~.and atx2:b.. in C 
.rrin1lan:11..ii. AiI)'fidtjJQ:Sp...IIOO VQ/v(p[ íI:mni,. bom!:e-nes U! lo-­
c.ated in !.be nudel.l:5 (~z-,MolttíMZ el .lI... 2001; Ptodknlk et.ll... 
201 0~ wbetli!.lls i n SCt7I~lItU!l cl.bli~.us. alx,2d is loc.ated in the 
mtOMA ud atlÜ!l i n tM n~~ V~*IC\¡ e l .al .. 2000; FU..Ms 
el.ll... :.no2.ll ~ TM locwun d 001t211l .and OO1t2b i n d.iflmnl dU'OMI)­
:somt:S de mn.hdn!"JJ iUW:tlllh.llt tMst ~ miStaU'd i lld~ 
dél'lol1y ( MI!, l'dwu Cl .111. 2007 : ProdIonik e l .ll1.. .oD I O~ 

l'I'M! ~ OO1t2r1l enoodt:S ~ C(l(1,A pttlypéplid~ m,u atrr~ 
:S JXInd.s 10 !.be.ami1W) ~min.ll (No ) pottim tI.II c.anmlc.al COX2 
:suW.ni t ( lhe rneombl':lM-bowwI. r"I!gtm~ wWII! atlÜ!l enood.e:s 
COX2B. !.be c.aJboxy (c . ) ten'I'Iin.IIl púrtiOn d.lA orthcldox COX2 
suluni t (P~.MolttíMZ4!!l .ll...2001 }. Splil C(J(2A.lnd COX2B:!Ub­
unit:5 Me .II ~O wtactct~d by u:niqUlt WIW) ~ eXleftS.lOns 10-
c.ated i n lhe C·.lnd l'ketmini mpect./'l'dy. whim.llr"l! t Mu#lt to 
:slJlbil lllt' me lntl!!l':llCliO n~n me lWO puly~plide5 i n me.lllS.III 
q¡tOChtoll'll! ~ oXid..ll5e oomplu (~z-,MolttíMZ Cl .11 1.. 1001 ~ in 
~ition. me pr"l!CW':!iO' d COX1A exhlloi t:i .11 c1e,w.llb1l! mitoomon-­
d l1 .11 lM~ns :sequt'ftCe (MTS) th.IIt ditects the plO~ 10 mito-­
dMndl i.L I n COOtt .a:s t, C(l(2B ~i SUCh.ll M'TS. Ptotein:s d~t.iDed. 
te) the mitocbondtUJ iI\ner mél'lo'lb l':lM m,¡y be iyntM.tI~ w itb .ll 
de.ll\l.llble MTS. wtiett.a:s OtMl'S .IIr"I! Wgeted 10 m j lOChonG'i.II vi.ll 
intem.lll s.iSn.lIS (ArnoId el .lI... 1 998 ~ COX2B prob.llbty OOAUliRS .II 
yt t u:nknown i n[etI'WI l iigNI l LM .IIktw:s i lS i mpon ¡nto (he mito-­
c.t.MdJi.ll i nlet· lI'II!trb~:s~ U imol!ne:!.~zel.ll1.. .u 1 2~ 

Spli l rott2Q.and atlÜ!l ~i MlI! .liso ptt:S4!!f'I1 in me nude.ll f !:éft-­
oll'll!o f lWOwc.llof.ll I'll«ll~ : .IIpioom~6.ln p.III".IISi~ ( Fi1nt:Se t .ll... 
2002.11; G.II/'dDto! el .111 _ 2002) .md di~él l~te:s (1l.IIdzlt e t .lI... 
200S }. It ba5 Men c1eb.IIted WMtMr me ipli t !:t!W!S in .11 l'11eoUites 
OI'ig.Nted (10m tI~ endU5Y'f1'1blOsiS o( .. gr"I!etI "lS" (FuiI!S 4!!l .ll... 
2002 ... 20(4 ) (¡f flom .and indcpcnd4!!f'lt event d (tasm4!!f'll.lltiun 
MId miSl';lIllOn tO me lhI(!éuS (W.III ~i.lllld Ket:li ns. 2006}. 

Ht:r"I!. w.! in'vé!iliS.Méd me distt'ib.iliun 01 01'thU10lC .and splil 
001t2!:4!ftt:S In dNéfU!:f1!oéf'I .II1pe. wilho.ll :s~ 1 focus on cbloro-­
phyt.'e.lIn .II lS.lIé W:.II. 1M! ~.IIled. new 001t2 d.lIUI.md .IIn.lI~ 
infom'l.lltion in publiShl!d d.lIt.abut:S in orde! 10 infer Jñylogl!:netic 
r"I!l.IItiOMWps witbin Chlúrophytes.. 

AII iS.oI.IItes \W'I'e ftCln the Cuhwe Úl I~on o f A.lpe .111 lhe 
Unrvers ity d Te.u:s .lit Au:stin (tJTD:~ 6C@p1 b l AlJytCl'/l i!l.kJ i P. 
wtüfh w.a:s obt.a:ined from tI~ Sln'il'llu:n!: von AI~"uhw4!!f'l (G6t· 
ti 'l:en.. Cttm..IInY) (T.llblt I .md Sup~cm4!!f'lwy T.lible SI }. Cuhures 
wett: !:rown .lit 20"C i n tbeif ieoommt:nded SJcM'th mec1ium 
(www.ut6-....S~ (oDl!("(ed(lél]iweteW.llWdlhn!e li ll.ll!i witho 
dislilll!d W,alét by reluifuptiUl\. MId DMA obt.li~d .a:s ~ 
(U MId Br.llnd.. 2001 ~ DMA oo~rmion .md putíry ~ détel"­
m.inec1 wil:h .11 NlDod.top ND- lOOO :SpeclroplllOton'ICléf. Jl'wit\!d 
DMA W.IIS itored. i n diS lil lí!d W.llta.ll t _IO"C.. ~1W!I',ate pt1m@l'S 
\W'I'e d~i~ biistd on me st~A(éS d me &,¡gmented ~s 
001t20 .lnd OO1t2b from e mn.IiJn!"H, AlJytuntl.kJ ip.. S. clbJiql.&ls. 
.and (tom tM otlheldox ctJlt2!:tncs tom .FhllOOltúl 1'Iid:t1-Jaomii 
MId P:It.u~n4ldclJi'..,. OkílltI.um (JIC«:I:sil:tn l'hul'bet$ 5I\(¡.wn in 
Suppil!ft'l!!nLUy T.llble S I }. Primers wete d~iSl'II!il b.II!ied o n (he 

ans.e:rw.í /'II!giUn:s i .hown i n Sup~éI'Io'IéI'Iowy Fi!:. SI .1111d S14l'pl~ 

'''' 
mél'lowy T.llbil! S2.. mnsiderins t hi! mitodllOndrl.ll.llOO nucle.u 000-

dUn 1..ISaig&! bi.a:s~ o ( ctjorophycun .IIlS.III! (K.I:ZUS.II d.aUlbl~ : 

http://WWWJWuil.Ol'·jP/mdonJ}' 
Iboul m-2oo~ O( DMA 110m a.Jtui81 .IIIpt! w.a:s ~J it\ed 

l.I:5ins Accu:lyme T.aq poIY'fI'Ier-,ast ( RiOIi~ USA 1ft('.}. DMA Ymplt:S 
wete iI"ICub.IIled .li t 94 "C fo l' S min bd'Cft t.IICh PCR r"I!.IICticln dUil! 
10 tbt: hiSb GC OOAlénl of ~.III DMA. Thé multins .II~I if\c.atjon 

ptOducr:s wetII!: !:et put'ilkd usinl the QlAqad: g&!1 e:m.llCticln k.it 
(Q.!l«en Ioc.. USA) .and ind@péndéntlydme:d i n the patM·T E.a!iy 
Vecror Systcm (PI'c:mes.ll Úl_ USA}. A1lttaSfI'II!:nt:!l Wél'e stqutln!:d 
u:5~ t hi! _20 M 1.3 W\hoefYI pl1~. sequeft0e!5 tIW. wetII!: I(¡fle 
thln :.no bp wetII!: depn5 i led. in CtnB.IInIC llI'I1ef!.be ~.sion num­
be:f:s indJc.Jitt'd in Supplemenwy T .. ble SI. 

81.AST .IIn.lllysti (bI .a:s l p Ot IbUi:srn) wetII!: CMdIlCted 10 ¡*nliiy 
001t2 S"!t'II! ieq~ i n Chlútophyt~ in (he ilDlM'ins d.alJb.ll:sé!i : 
GenB.IInk, Joinl G~II'II! ItlIS ti rute (hn p:lI.tkWrte.jst-p¡J..ar:&(J .IIOO 
TBt:StDB ( http://.11mOébi d.Lbcm.ummt:re.lll.c.a¡pt:pd~:süteht:S/ 

Wélccme.php}. l'I'M! oonespondins .llmino.lldd :sequence5 Wél'e in-­
f.erred u:5ins lhe EJcPASy Transllte Tod (http://www.expuy.dij' 
tO<JlS/G\l.hun l ~ Am.inO.IIdd seq~ .IIignm4!!f'lt:!l w.!r"I! poerfotll'll!d 
With 0u:st.aJW2 (http :gwww..eb i~wqroots/fI.I:!I.II/d u:5l..lllW2/}. b't­
ttOM in me PCR ptod.ucr:s w.!r"I! detected Wilh me P'OGt.lln'l AI.N4US­
T1IS (h[,[p :¡¡.IItt!l.I:5Iu:5..S0biciAe:~ ~ ~~W! f~ut!I'l('i~ 01 me 
fod' nudeolidé!i.M me 1\t:5l.:Seoo~~ lhlhl ('(Jdónp0:5.itiOM ~ 
c.alcul.lT.e.! With MEGA ( h['[p: //W\WI..mt::B.llSdrw.llr~) ~ plol. 
ted l.I:5ins M.icrasdl Bccel. 

~.IIte prot@in iequ.mce .IIIiSM'II!nts. cormpondins 10 
COX2A. COX2B" .lnd oo~telUted COX2A-<OX2.B sequer.ces ~ 
!:ener .. led. w i l:h P4JSCl.E. (&1!.IIt. 4MMW ~ .and ~ oo~cted m.anu· 
.III1y ul i ns BiI:t&1it (H.IIII. 1999: Imp://W\WI..mb lO.nctu..tduJbiOoédi lJ 
bioedi t..htMI ) .IICOOtdinS [O !:.IIp~ B1.ASlP f t:S¡Jt:!I. Pbytos~c 

.IIftr.II lysti ~ oondUlC'led in MEGA5 (T.llMut.lI 4!!l .II_ l011 }. 
Fout II'II!thOO.s ~ use.! to i ruét PhY'OBéBétic ~.IItiol1l5hip:5 : 

m.o.imum l ikellhood (Ml~ nwc.imum p,lItiimooy (MP~ minimum 
e\'olution (ME). .IInd nei8l~ -joinins (Nj }' Jme:So--T.JiYI(I' -ThUmton 
.llMi t'J).11dd:5 :5ubst itutiun mcldel u:5i,,!:.11 dise-ete G.lmm .. dsttbu· 
tion w il h ft\oe ate!orif!S (JTT+C ) W.llS s&cted Wi th MEGAS .a:s !:he 
be::!i t lh~d • .a:s eVíderad by tM loweSl ~Si.lln InfortNtión 
Cti IC!til:t n \Qtu.t:S .11 fI1 rot/'t'Cled Ak.IIike 1 nlCI'IYI.Miun Ctitetlon v.lllué:l 
(PuUdUnd fb."lf1l!y. 2004; T.liMw'.II~.II • .uII ),. ~S.IIMm.uh.llpl! 
pM.llMCléf v.lllue W.II:S ~timMed di/'t'Clly flOm tbt: d.lIl .II within 
MEl:iA5.. canMence fO' i1uem.lll bl2nChe5 us i ll: MI.. MP. ME. .1100 
NJ m4!!lbod¡ w.!r"I! (bLliMd thto~ bootslr.llp .an.lIysii (e.ach 500 
leplic.ate5 }. 

.3. 1 . .DIsrribu.dCll old§~ /JnrtJ cfcml.~ 

To deutn'iM the disttinatiun 01 !:he d il'1er"1!ff. *,tmS d 001t2 
!:4!ftt:S.liii(lftS l1toen .. lpe. w.!dc.tlped di feent i~ 01 de~talt 
pti~1':!i lh.u would .IIM~ity.ll r"I!giM CU/'ll!SpMdiq: te).lA intaet 
001t2 $l!f'leOf i f'll11llidL.t.lll frasft'léllt:i of tbt::spli l OOUIllOt atlÜ!l$l!ncs 
(S~plcmenwy As. SI ). Si nce oodon uI.IISe i n tbt: nucII!.IIr !:éftO~ 
of:!:feet\~.III! iS highly Ii.a:s«l. (Vino!:J.lldW.II eI .II L. 20(9). IWOstt:!l 
O(dt~.IIlt p l1 l1'11!l':!iw.!r"I!dt!Si81W!d *' 1 eW!fY.Md inte m t, une 
b.II5ed un !.be l'I'Iitochondlil l ccdon lI:S.JiSebi.a:s .. fI1 me Uhi!1 blistd 
on !.be nude.llt codon u:s..IISe bi.lli (Supplemenwy T.ablt S2~ Tot.al 
DMA 110m \'.II1iclu:5 gt.ctulS.III! W.IIS POl~pli l\td l.I:5inS me d il'1ct· 
enl :fl!'lS el pl' imen... TMOOI'I't:5p(tndin! .IIIl'I~ ioon:s ~ dúMd.ll1ld 
:seq~ FiW!d.ifIC!t4!!f'lt Cti letl.ll'n'ete l.I:5ed 10 id4!!f'lliJly lhI! luc.ation 
ofé.lllfh.t'II! 'ra:s~n[ : ( i) l1W! p~ord.if~~l OO~MuS.llm t-
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... E.~~~t1L/~,~amatatl~"r»I1}I"""'f1" T_ . 
R'~D¡..s~"oIC11111,_ " CNd.)I:I. 

"'" T)O< r._ ..... au2C11&l:1 ""'. - ... ....... -. .. - ...... .".- ...-"-- .. - - ... ...,.. .. - ..... """ ... 
tit~.,..JaII ---Og_ ..... onHOSti 

".--Gp5IIILl- COrM' 11S4 
~ms pDWIidI "'" ."" 
TI·~sr.za """ "'" TtróilWlmls 1rIDIIa,¡ .. -

-~ 
--_ .. ""'"., --- OE"" 
"-it~ ~MM_ UTEI( I t Q ... ,Wi' ""' ... - """ ". 
~ ... C- . .. --"- Att50920 • 
ff--...: ,¡ 'oItcfII1ÑIJjI SIC 2S_ II • 
....---.. ,¡~m..nII """ .... • --- """ ti.> • 
Trdloul.l~ """ "" • 
TrilbMDLl ,InttII 

""" UD • 
~~ :!iDI!11IIdI5I1 .. ~~iAH~tI.-,¡ Ifta~ """ .,.. • NI 

s~~~ """ .... • NI 
SfNHGfIIt-~~ """ ,. • O 

~.-.&li:llau """ .~ • O 
KtGl:I'IIIIIs~ UTEIC ua • O 
......... ltIelUfllil uroc Il.a • '" ..... auc!l(:m:s .,. .. """ .,., "" O 
..... c.~p;l1d:!; """ .,.. .., O 

-~ ... """ "" "" O 
J'wodo:i,_~ SIG lO7 .., O 
:r.::tIiIII.dJIrtftil; 
~1IiI~~ """ "'" ... O 

~. (H¡~rolirÑ'" me O O .. Qb~~1ddI """ ."'" O O 
CHJ~ .. pllroll..J """ ". o O 
CHJ~--' SQ'tI UTEI( 111 o O 
Pet"DMIII .. SIG 19UO _ o O 
\I~c_tI ... o O .................. """ " .. o NI ""-- UTD: 210 ... O 
o.,¡ka¡ f"l"" """ .... '" O - .. UJD: 9 1ft '" O 
TI"oiIIIJ"'II:i ,¡~ """ .... '" O 
(H¡~Ifa . .. "" a a ..-
H.l8J>l~~1II; """ ,... " a 
f'tII)II~pnll "" a a ..-""-- SIG 1 ~2lI 

o.t.Jk &¡ SoJatr.l CCA' I ' \II & _ ...,. ..... ""'"'" SIG 6J-S 
1'0-+ ..... SIG 63-10 

,,_o ........... - UTEI( 139:1 

aJ~,HIH (.} ,¡ IId""lfmdl!l; (ot ~IfIt.t~. oIlt.t:IJIII'Mfd.l'It .. lIiIt lllll l~_IIIl 1tJt~r~.~. 

~.asltdllll C'l llldic.Jllfe'lol l hd:lu 'll8S /tCiI1rwd"IB,II'\ ESl'd.lublSol ~~,l:wittedI..IaJI_fI1Il.c.I¡'¡~ }.-dIM"'/",1Itw prtIiUIOf_~ ~N_ 
cDIIId _ be .s-ecwcL 
~.malZ r"t Sl8lJll5lw,-:I8IU oIC11:&ldnIdlClllllao.- 'IIIIiI~ 1I!M -wr ._",:IIra ..", .. . _ ...- "' INIrLLi i *"+*:dit:; II!iII~ ~ 

(bap!~1!.~Gt~~.aHoalO!DHp~rdR ~ 
( toO) SlM'l!r;" __ ~ MlllIlfdbIH d'lt 1rllrTe4l1a1b oIll1t lbIa.d 3tft-
(4 ~""d'.ll_~~~w~ ~"dW:F'Q. 
(1) ~II.d:"~.~br lItJt ~d'I.lII tlt"J2~M"1f tlle.u;¡~.K _1NItp~ '-1III"~ ~ :IirJIt -*'1[rM •• ~ 

~ ~d ~~~ dWaru!rtstJC d t ittloCt mitOChondtlon- or nu­
d~~tdCOX2A Mil. COX2.B d'llótufñYCUI'I ptU~M (Supplr­

l'I'Ietlw)' FiS_S2): ( i i) di f'lr~ iB ('U1on i.dJiSt i rdf!!ITtd ( túl'l'l ~ 
pri trl!r :se l th.u Succt5:stuDy .lI'I'Ip.6l\td t:ht ~ fr.a:gtrl!nt ( l'I'I.ilo-­
ChctM-i.lI \'5_ nudt.lr pñMl!f:I~ ( ia ) Ihi td. ~itim (~~.!i in 
lht!loMeS (Fig. 1): ( tu ) t:ht pte:sera d M1S in SUTlt or lht:!ll!~ 

tlWI t IYigrattd 10 tbt ftl&'Jti.d (Supplemetlwy F1g. 53 .. ): .a:nd (y ) 
tbt ptt':seMtof .!ipli~oM.ll inttúM in SUTlt nllldt!u:l..JUClItltd 
S~ (Suppll!,~Lllty FiS- S4 ;L. TJblt 1 lim t1'II! .lItwy%td .alp.! 
.. nd iMiales tbt clwaaél'isics.a:nd lóatim (j ( tbt 00/t2 sene in­

féf~ f l UTl t:ht K:R :seq~l'ICt5 : inLlla U" (t'.II~~tN.. l'I'I.iOOdlM­
dr i.ll (j' 1'IUdY1. i ntro~Lllini~ 01 inuon-~.!i_ Suppll!MI!nLl/)l 
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, .. 
(a) 

• WIIDdIand". pcxtt.on oI'CCIIt2'.;qJMKn ID lm2I 

O MbtIonór1lllpcxtt.onDl'CCIIt2'OiIIJIlv'lkdblXll2tl 

"' 15' 
i '" 
8- ." ~ .. 
~ 

j ~II 

U 

'" 

(b) 1_ NII:~an211 ., . 
~ 

"' 
O Nooa. «l..I2II 

~ 
I 
1 

' )) -

• 11) -

~ • ~, ~ 
Z IU· 

n 

NuclHtlde 

fll. 1_Nill:~pr~"'fitird'~pao:dIbI.lIII!:~OIÜI~iII'-a.~ IIr. ",.drlll',a¡dI.~lM,¡~ "' lIbIlIlIdmdim~"'! 
(.I .hpadllllfll~lmo2.11115"""' •• ~(d.l*~.;/Eftshlwllrllll"~ "'tN~ardlr: N.IlllñaUltt. _a:.II ... ", ... Q",,,p.~O. 

*Us..' . .--....,Cl Iflllorllli6l • • H Ip. I'. WAIr"-'l ,_""-.c... ... , c.Madls ... ~MI1'I!*-. '_f.*6t4.S _ IIMII-..N_ IItIII ..... _1k ,...,.oI~ICIld 
,_ ......... ~( ..... .". .... __ t . llldM. r-_.a.fdJl!, N_ OIIHd~. 0. • .l&lf. 1II . .. 1II. ,....-' I'. pDIII.fdiI. 1' . ...... O.~ • • el riIIIfi(. H . .. 1'. 

",,*~p. ~(UIIJ( 1911 P.~I\c.trq'"' P.)n.t~btdalt.!l [Ut"p'I ..... FI_JU~ ... IIIbR~ m'dII":c...,..a_.c. 
~ 1J7C, e uMtIuJIUiurlX10Q H ...... C.'.CIa.lII-.H .. ¡Ñlr'*'. V. aran , _ ... p_~_ 'DIt..-k.s..b:.llbld iltG (I(tII".,. '_rap_.t ... c. 
.... nN.oICIllllD.C~.&.' __ T. __ I. ... __ . ,.~.,..ftJk:d .. C:a~H..."C......, ••• 4¡N" .. D ... C.ul/llldllUiumc l C62.c. --
T.llbll! S I provides me ~s.ion numb!t5 of .lI llisted :sequol!OO!!i in 
T.liblll!: l . 

Gteen .lIpe in Pra:sillOp~e. Tf~iOp~. olnd U\Q­
p~e,¡JJ exhibittd OttbOG))C mitOCbUndt \ll «»t2 ~s (Sf:'t n .. 
bit I ~ ~s ptt'VIwsly reputltd fu Ji StNI lef n-u:mb! f 01 ~u;en('ts 
(Wc:lIft' él.llt.. 1994 : TlI'MI!I él: .111.. 1999: PurJ.liI!!l'l él.JiL. 2004" 
2006: ~ 4!!I,aL. 2007). In COttou.ul".lI1 roa ~~ ti chktro-­
p~n.l~e~~p61. 

Aa ChkttophycYng4!MJ.I incJudi!d in thls :5 tudy lh.II uhitit«!..1 
mitOChUld.I'i .ll 0lx4l ~ ~.1 nUoCleJi r OOJt2b!eftoe. i~ "SUrHti­
.rrw:t-l ike-.~ mem~ ti ~t:herCWtophOtales ot Sphllen:lpIU IU 
(T.lblt I ~ 

A lUSt nutMet of sptdes ~ itu.nd ro be "'ChlOrn)'dc:moJ1:lJ­
ti~-. Le... lhi!y 6r.i)ifl!l1 burh nu&us-ktQ tiUld road MIl:! roab 
~~ ( T.lble I }. F;;DI~ t6.I:Mp.Ii ~.Ift)' intJICI. mirodw:ndti.ll a./Ü. 
~M (tom tM!e .I1!:~ .I~es w it h tM (.act lh.II ~oe1'.II ! tu1!y--se­
q~ mitochonGi.II !oMM'Ies M nol :5howOOJt2!11!M rt1nn.llnt:5 
in tbtir m tDHA ( O!not.o.m-WI'iSI'It e t.ll~ 199.1 : V~~ lnol :l el .11.... 
1993: smilh..lftd 1..ee,. 200B: SIYIilh el.ll ~ 2010.1.. 20 1 Ob~ 

Pred.iCU!d COX2A.and C(II(2B protein:setu.tnaS fium i.lClv.:ted 
roa wtie .Ilipd Witb predicttd COX2 pt«tittS ¡(un inLlC'l oox2., 
..Iftd wt'tt :5.bQwft [6 be :5.im ilM_ H~f!t. c!eJi r dl1'ettft1Ce5 be~ 
t1W! nud4!!u!--éAOOdéd ..Iftd t1W! mioochollllit'mn-.él'W.'Odéd protein:s 
were 6b!if!t • ..Ind ctw.lCleristic .Il'11'1ÍtIO .Idd :5 ign.uu.tt5 101 e..ICh 
group wt'~ identifttd (SlIpplt tl'll!'fU.uy MB-S2 ~ Fo r eJWn pll! . lWO 

:5igfWUf'@5 KlIHCT..Ind PSFA1....lA!: p~:!iI! nt in !:he ttan:5.Lat«!. orth6-
dOJe mitoChOndr1.I ! C(J(2 ~et~. w hich .ate fepUCfd by 
RfNH HT .and PSln in thI! mitodJ)ndtlCl'H!:ncodtd COX2A.l r'I1 by 
KllliHT.Illd PSln in thI! ilUCl4!!u!~dCOX2A~etw!ftICe5_ AJsO. 

!.be :5~n.JIt~ ERlV is p t Ctenl in.l D nudel1HMUled C(J(2 B :5e­
q~ it!lSlud 01 !.be NRVV. wtüdli i:5 in .IimuS! .I D 61'thi)(k)X 
COX2 :54!i1.~_ Th1d,,:s.unol! nudeúli~ S4!Il.~ éI'lICOI1Ins.I:M i­
no n:I ~ig~~ dwli:!:td .lfteJ t:M ft~n~t.lltian 6 ( !:he 00Jt2 
g4!M .I n1 6tM!:5 WI!~ .I lteJtd .l!teJ migr.llion lO t:M nud4!!u! 
O«um!d 

T6 ob~n inSight inro tht t'Whl tior'llllry tus«uy uf i~~~d 
00Jt2 ItñtS Ifom Chlurophyt.ll . phy~ti." .In.Jilyses 01 COX2A 
..Iftd COX2B prot~n :!iI!quc~:5 Wl!ft' pcritrmtd.. Tt..-.sLated.atl'ino 
.llCid:5eq~~~dro(MSll'l1ICtphy~ti." lt l!!4!5. ro.l\lgd 

pó!Sib!e .Itti (JICH ~.Méd by ~iSni!k.l iI: d.i fIf!t4!tlCes in CC OOtIteAt 
.l:M0R! milocbMdti.ll ~ftm'les (tom d\lOlophy~ .liSIe (SIYI.ith 
el .lit. 2011 ) ..Ind rodon U:5~e ~eMiIy (1n.I~.i el .li t. 2004 ~ 

.1:5 :5isnil\c.ant d~tenC1!5 eJCi:S t in rodon USI:g¡!: bet'ween mitóchtft­
d.tI.lI .II'IId nude.¡:¡ lene! ("18_ I ~ OrthOcklll.. int.IICI COX2 :!iI!qw!nce5 
wtte I\UI .l ti~ Sep.ltatd}! Wi tb C(II(2A (35 :i!!~nce5 ) o í COX2.B 
(45 Jiequcoces) .Ind.l ph)I'JCCC'ñf'{jC ~~is w~ pert'ormed un NCh 
Sol!{ ti hUnolOlD~ ptOtéiM. A1 1 indiVl4J.ll COX2A :!iI!~ft1Ce5 d u!i· 
ten!d in o~ bratlCh,. comprMéd oruy ti Chluophyce.M .lIp~ WiLtt­
in thls bt.ll,..m. nu::l4!!u! · luc..IIiZed a.x2d~:5 ~ PJ'I!5e1'11t oruy in 
ChI.amydunonadD:5 (Supp1l!'rneAt.llry F"IS_ S.5.I ). Al! COXlB :se-
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(a) 

(b) 

H 
o .• 

Tnobouxioph~ 

n 

~ CCM' t2Ul PnalnopIIyCeae 
....... lJTEX18t2] ~, • 

1BS rANA ~ abit¡u.&s lIT9: \4!1(] 

1as lR(A lWocHotü ~ lJTQ{ 138 
, ____ 18S1RUo~ *"UTEX 111 

1as lR(A Uwillal " puviM'l UTEX ~ 

l BS rffiA ~M ~1lID UTD: 22=i 

100 1B5rRMA.~~lIT9: L191 
,------------1 1BSrRNA~. IP. SAG 19!1.OO ~ 

18S rRHA ~I ~UT9. 10B2 

lBS rANA CM.m)d:¡morHIl ~ 1l1C 

18S rRNoIIVdlollD".c.AIft;;ri r;:'\Ie 

L ______ 1B5IRMAP.-v ' f' ¡..-rr.üJllflmJlIT9:1912 

I----i 
0.02 

,.,.2. RlJq_* .3N1)5k of~ CDltlpr,uliM adlMdHrtp.ain IlCOlClA ad co:n prGlIIIN ad MI as rfIISIII ,¡..,.of~;an ~IIJ. (¡,) A 
"..".._*;NI)Iib ~Spdlnrlfd-*1p1 I1rSG'03lIQ._..:ICOX2A.a»:2lI,.......aqw ___ ,Iht :a_1if*It110f'"dillC.t:N.4GIN":WqIiIf_IÑ'_. '¡~ 

WiIIII. 1IIIla;¡a, ~ CDlCl ~ _qMKH. 'lbI [Uf W,iI; W ..-d ___ SOO~.~.arc lItJt Moa __ ~ _1MII~d_dI.t J-K-'ElI jIIIII"--"-
lIIol~dmadll. Ttw t.aI_._lltbt~IIIg~( _l5S6..B&l} Issa-. ~ .. 1H .... IIb~dwMl W. ME.andl1'I111'1f'llladL Tbr ~MotoIrd14 
¡,miNo ,¡diI.~M ,¡~fDsiIbN_r-.t ... .D.,.lJap.llir_Tbt._.'¡IDI~oIl5)~ ... . "lINl cSla __ T.1tI_"QDlled"'IICO:l 
"_ IiIH_.lIII'Id Ilq:_Jllllflll)U:ipII!It'I _.II'.dIIIdiI!d ~"" """",,"~ __ ~"' ''''mOlII.- lslbk''d'''''oiI'J~_ (b}~ 

NnMJof~. olI:g.oIIf,~_ las.miAl'N~w.K~II1-*"'ItJtMDlrrilnl~_IIMdIltr.Kol!d_IIbIT,¡_ .... ~Ttwbm: .. 1IIt 

wNlltJt~q:.aood (-S6ED..7lII6)1sd-.Tht ,¡aIIJ*~llllilll:~:Iotq» __ ... ~~_._drGl"lIIIt.hSor'-:-p.ilt h. _,¡.,. .. tS l16SfIOIliIbN .. ..,IINI4¡g .. 'lbtlftltw.-.eo.:IWWlll'irISAhm,..tI! :ti :u,'w 1l1li" .... UIDC 19I1. ... 1bo.'fI.lHbr~ • • diJ_.O:IQ1t, 
willllll;ltJtu~~~h~of~,..:lllu.Tht~of.pkiII."IIIH ... ....ut:II.h'¡:IimI:'-dI.a.a~WIIII4J""' III ItJt~ .. _(500 
HJIIIGI IBl Is ~ rw. ID Ihr 1II;¡n4ws. 

q~ ~O d US tcttd ¡noM bQ/Xh" l!u t in. atnU,UI tO oo.a.a • .lI ) 
.Ml.lIly:lil!l1 dWtújfty(üfl .lIpe tXhibi t nudl!!u!..:Juc.ali1:td OOclb 
t:~ (Supp.~~wy At;.. SSb). CMc.lltefWtd COX2A-<OX2B ~ 
q~ ~t .lIi8~d w ith ol"tbodaK. inLllCt mX2 ~q¡t'fa:S",OO 

me phy~tiC oll\lIysiS W~ iept..ll[td U:SPlS me MJIX.imum Ube-
1 it.:KlI1 Me'[ lk:Id ti) iMpttNt bUOt:5rtappi ns:5alfes {AS. 2", ~ Di5 ltibu­
tionof tM mX2 :5tq~ Wilhin tM resllk.int; ¡fty~~úc [fa! 

i:s simil.u 10 W t d p~iou:sly ds:ribed. U~ (Suppll!o~nwy 
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Fig.. SS ). MIId i!i .lIs.o!iim.i1 .at 10 phy~c t~ can.srruct«l. with 
IS5 I'1tNAOI CIO BC.Iit4!f\Xed(!hlOUlpl.d. pról.e~in8 S~ (Pt6s~ 
Ik:tld MIId W~ 1. 2007: N.lIbcU el .al.. 2001 : TLlf~ ~.lI~ 2008~ 
Thu5 • .lI1 (t;¡¡~enttd COX2 !ieq~ .ate sroUfJ!!d in OM btaheh 
CIO~ by dOOmfbY('üft .lIpt.. !it4)pOtti"! 1M hy~Si!i d 
t1'Iei f CIOft'I MM OriS ~ Fig.. 2.b !iMW!i;¡¡ pby ~ ti(' ute ()Qtd ttuettod 
wilh IS5 tRNA !IB:I~ fr M'l ch1(1'tlpby~ ;¡¡ISJIe indwd.ed in 
Fig.. 2Ji_ Tbe d!iU'ilouliM d COX2;¡¡1'I1 185 f RNA :SI!~!i i!i p'JiC­

tia Dy i1.én.tiGll inbotht1ee.. 
AI\;IiIys.i!i d CO<bn thiJd pMiticn (~UMdes O{ QlJt2 {~lTI!nt!i 

A!:WJIl1!d tk)t.;llble dittere~!i (FiI;- 1 ~ Gene hsment!i exhbittd ;¡¡ 
ptf!~etK'e ((1' eitht i A{T U qc. n~<Jtides in 1M thiro pus ition" 
whifh ()QtTe:tpOndtd 10 thei i MilodlondJi.ll « nucleIi f 10000tion" 
A!:spectiw-I)I_ ThJ!i ca1on~ bj;¡¡s i!i !iufl'ident te) esubliS.huAlm­
biSIDJ:S 1y i(tl'II! SeBe iS M.itudWtnd.riuft-« nudéu!i--lUGlliUil... 

l1'Ie ,;Ii\I,;¡¡i]JbIl! :seq~ 01 tl'II! C- termin.li l eX[eft!i.lotd 01 COX2A 
.and lhe K-termll'llll extefll5ictn:s d COX2.B ~e.ll:!O .lIiSMid (Sup­
pll!lrII!'nt.l~ F"18!.. S~ .1100. S34 lbe ;¡¡ li pme-nt::s :Show !i im.ilMity 
MI'IGr« tMsI! !IB:I~:S in C_ ~klldtl, H pJul'kl.lil. A:llyt,olllt.lla 
:sp. s.. Gb.liQW :5 .lOO v_ QlaM TM5e meMion:s CWId be remr\llnt!i 
o l ;¡¡nottSlf\;I¡J i nttu.:51Ye iM~tiOnot ol me teCOMlilWktn<tYent tlW 
A!:!Ulttd in t be iAiti.ll :sp li t OOIU_ 
~ MT:5 f .lASi,,! ftoM 1 00te) I40mid~ Me~ctetiIic d 

~1".lI ptól.eiM o r OXJItIO:5 lh.Ji r ul! encodtd in ~ tlW Mi­
sr.Htd lmm t hl! mirochondJ'ioon te) the nu&U:!i in dWmp.y('üft.al­
pe. ex~ {Ol COX2B (Gmüle:z.-tblphen el;¡¡L. 2004 : Figu.t1O.l­
M.lItiM! ~ .al.. 2001 ~ }fudeu:s..loc.attd Gl.Ü!l ~ene5 efWDde Ions 
M1S in C rrinJlardl.íi, e 14't114, D_ ü¡"4, H_ plul'fdlis. A:llyt,01Tlt.lla 
:sp. P. pdMl • .and V. o:.'l .trl,. tb.Iit dA!:(1 lhei t mresp<ndins ptotein 
pKidua:s l O. me mitOd'Q'ldtton. MitóCl'lol'ldlili l OOIU ,enes do r.oc: 
encode pit:5eq~,e~l tl'II! I S..rt'Sid~ :sequ;er.cto 01 Sda-.ho­
nl~ ~n-i!:lIIlt (Hétrm,;IiM éI.aI~ 1995 ~ l1'Ie ptlmél'i ustd in lhi :s 
'W(¡t1(, desl8ned te) Mr'Ipli fy ;¡¡ res;:cn ~nCUllSe/\Oed :SI!~~:5" 
did I'IO t ;¡¡ DOtN us 10 ChiI ncte ñze [he MT:S,. so o ruy ~ ~d in 

00IU1l ~1!'nII!5 tlW tu\Ol! M4!11I amp~teJy !ieq~ cou.kl. be;¡¡fU-
1yUd... seq~ ;¡¡ 1i~meU d ~I mown MT:5 dür1y shów tbl l t t'll!!y 

.;lije hi&til)l ()QMei\led., :s «est.irlS theit ()Q tM'Ion UiBiJl (5lf'ple­
metu~ty Fig.. S3;¡¡~ In leJUll'IeS, ,;¡¡n int.llct (J)Jt2 Stne rriSl'md fmm 
me Mif()('bcndl1.Ji lO tl'II! nucJ~ (Nusent .and P.üYle/, 199 1: AIUM:s 
él ;¡¡J_ 19!D). .and in:i4Wle d tbl!5e les~ meOOlU ~ W.;Ii!i lóSI 
ff()M the m ioocbol'ldlili l ~~~_ ThU:!i,. otdur ro1t2 Sene5 in le­

!:UMes .acqWred i nd~~tly o f Ch»mphyce.an.ll8J1e the res;:cn 
enood.in8;¡¡ M1S_ FiutMnnoA!:, in,;¡¡ddj[jm 10 the inlM.1 mitodlon­
d rion-lOoc.Mtd ro1t2 9!nf!, ;¡¡ o!ldeu:s..Joc.ated OOIU ~ene ()(Cul'$ in 
ChtolYll:t1ome 17 o{ the f:t .;Ii!iiflOphy~ .alg.¡ OSfTtO(J)G:'.u:5 laun 
(~:siOn nutr'iJet : XP _OO]08397"~ Tbe nudw OOIU lmm O. laun 
pos:ses:Sl! :S ;¡¡ f es;:on tfIICXI1ins;¡¡ MTS .and twO inoom (d.M.a r.oc: 
:s1'lUWn~ ~W!I'. ir iS tk) l d~ il th:i5 il\lM.1 (J)Jt2 SeBe iS l uf1(­
tiMoll , !i.1nce ~ iS no expél'imenLll <tYid~ d i r::s expes:!liiM" 
ir :s :seq~ I\M r.oc: b!encom pletély ;¡¡:!I:5efn.bl td,.and It i:s ;¡¡~4!11It 
in 1M nudl!.at ~nome d [he dose !ti;¡¡tÑe Q .1ucirnarfll..l:l. To co!'­

mbu.lte tlW tJle M1S o f II!sU!1'1e!5 .and Chlom~('üft .alp resuh 
hom di ll'er~t nucJw rriFltiOn <tYe\t!i • .atI.aliS,~t d l\uClul' 
OOIU .and OOIU;¡¡ MTS :SI!~!U:S w..s pert'ormed...lOO .a m.ax.imum 
1il:tlihl:lOod ¡n,e wu CUlIStn.Ctec1 M :sbúWn in SupplemCflwy 
Fig.. S34 tl'II! phylOSél'W!liC olIUI l)lSi :s dl!Mly :SI! p.ames tl'II! MTS fmm 
~u5~OCU1td COX2 protein:s Or leJlIl'IéS l mm me nudeus-éIl'­
~d COX2A ptoteiM of ;¡¡~e.;¡¡t'd lum tbe MTS fmm Q llllUri 

COX2, indk.Itins indl!pende-nl miFtiOn 01 M.loocbond.ti.l l (DJt2 
Sí!ne:5 10 l hl! n!ldeus in the~ liM.aSes_ 

.12. Jlt'nln ¡"W!l1úrt i n IN lIJcJt.us-M.tm.liUd' (D.Ü!l artd (J)1t2!I ~J1t:$ {JI 
chll:tIqt.h)'U'lln IlIp 

1n[fMiMQS IM Of~"OCIII Ii %81srl'll!5 Í:5;¡¡ WidespA!:.liI. pl'le­
tk)~n in pl!étI;¡¡~.ae (W.JiWUibe.and OI~IN, lOO I ~ ""'~ thI! 

'" 
P'CR.,;¡¡mpli l\c.atim p- oooct! 01 00IU1l.lnd ro1t2b Sll!ne!I {mM :5e\OeJ.lI 
.lIpe ~ uanslllttd..;¡¡ series d s top coGlns th;¡¡f dis rupt !:he . e.ad­
ins t.ll"n!! ~re OOSe'\!ed.. IR ;¡¡ D, 17 sequences tlW A!::seniJolI!d 
:sp1iC«l501N 1 inttotd CWId be id~tu.il\ed, 12 in 00IU1l :SI!q~nces 
.lOO J\\oe in OOIUb :sequ.ences (Supplemeflwy FiS. S4 ~ AA intton 
t~"! insiZt: !M'I 113 lO 664 bpw.;li!i l(uft(1 in tl'II! Q~ pus ition 
in ~ l"U1I:Al s.eq~ from CHllm)'IfllmUlIl:5 r~.II:lt4M 137(, e 
tridtdr'ílM t1TEl( 1 062 (11YMe Iy k.oown ;¡¡ :s e :5nUrl1i). e IlAlJanarJl, 
CHamydlflc:d.ium Maril, HÜ"ItVII'JIIllW11nktll. A:iI)'tc:.m.tJl.:l !ip..and VoI­
wu: car.l!rL FiutMr down:stte.am.;¡¡ !ieoond int ron "~inS in:s1ze 
(tom 12 4 10 295 bl' w.a :s {otmd in !:he s.ame pójitiOn in 00IU1l :se­
q~ (mm e r~hlr4J1 I ]1C..CtridtartU UTEX I062,C_IlAlIo­
ndl'4, e sr.ar.íi, .and V. ooaM Q\ly tl'II! inttons pA!:~t in C. 
tridtarílJl 137(, e rtinklttU UTEX I06l • .and C. 1lp¡*ln:JIJl ~ 
d e.arly hi:!MI)~m (d.M.a t'liH :shQwn~ 

AA iooond 160 bp W;¡¡:s itutlilln ~ oo.üb ,eneor P!lbuUmun­
dlll :5d1al'u)('~m_ FWthet dOWM1e.am, ,;¡¡n i ntton ta~ in 

14!'f1I!lh tan \]410 299bp w..s f(uft(l in the GlIt2!I :sequ.ences fmm 
Bnrt~ SI1lBUS, .a 1Iltriu:5, .and B_ sp. An iotton o f 2GGbp in 
th.Jit same pójitiORW.as p~ictWly .epcwU!d f(l' s.. obIiquu:5 (Wink!e 
.and KUCk, 1991 : FU.tw!:s él;¡¡L. 4D02;¡¡~ Ofll y B. StdR1i':.IIAd BnlClH­

OO«UI", intton:s in Glx2ll,ene f",.menr::s wtte CW i1y hOmulo­
SWi ( Qt.lI r.oc: :s hi:JWn~ 

ll'II! I\t:s l inlron of C 1l¡:fI1Iln:J.Il .lOO e rddlard'j' U1EJ( 1062 

ro1t2Jl:gl!tll! ft.lS~l :5" the!i«Ond tnu m d theC Sldrij ro1t2ll:gl!tll! 
ftaSJ!létlt. .and the int1an d lhe S. GbJiQW:5 ccütI ~eM {~1TI!'f'I1 
CIOnUin [he put.llti\\l! bt.andlins:Site cn:;Cc. !ypiC.I1 d :SI!lf~ pli~ 
inlron:s.aoo es:5ef1tJ.aI it t lhe spl iCl l'fl p i ocesS. Tbe second intton 
o{ e IlAlJandl'll ;¡¡ ~ e tridtGtddi l1TEX 1062 00IU1l f¡eM (tagmeflts. 
.and lhe intron of tl'II! P. :lClIumerlltttn!llS Glx2ll lene ft .agme-nf con­
t.lIin tl'II! fUt.lmoe bnnchins :s ile Glú\c. l1'Ie 1\t:s f intton d (he v. 
OOrfffj Gl~ ~eBe ft.lS~ OUnd tl'II! intton d tl'II!.a Itmt.!l:!l cllx2ti 
;ReBe ftaS~r oonl.llin ~ put.llti\\l! btanchif'I;B !ieq~ CJ(jAC. 
T'be intton d .... IIlCI!dGld'l.!:5 ... .and S_ 1lfflu:5 OOII:2b ~ ftaSJ!létlt!i 
conUin ttle put.lti\Oi! btanehin8 :seq~ CTGM. AD o{ ttlil!:!ie put.a­
ti w- b'~ SlteS ha\oe been repcwttd p~iCtWly in ChIotophy­
CllYn inuon:s (W.lt.lr\abe;¡¡nd OUMl, 200 1: P~~ ... M.lrtiMl: el.al~ 
2om~ Al I ifl tu"d COOt.lin put.lltl \ll! donor (S'GT ) ;¡¡nd .a!ftp«t 
(l'H:i ) Si t\!S. AIthttUSh inttMS;¡¡f't knOwo lO be' pf f!,rnt in!i(lMl! 
m.it~;¡¡] ~. me pA!:~ d spliclé5O!i1)l'tI.lIl inttoñ!i in 
the!e p.lfticul.u Ql~ ;¡¡nd ro1t2b ,eMS :sugsest!i ~ ~ nu­

c1~ loc.aI i!td. 

])i!irupti'll m ilod'lla1Ji.lI ro1t2, wOO!ie prod:icr. i!i e:t!ienti;¡¡] lU1 
cylóChtM'le e ocid.a:Sl! wbi liry .and t:heteitA!: bt lespitallon, 'WOJ.Id 
Me;¡¡ high probltility o fl eth;¡¡Jily_ lbetl!'f'are, ~ :S lfl,eg th.Ji t f ta!­
Me-nt.ltim o f !:he MilOodmndfi.al OOIU:Rene.and :sub:Sl!~ ot 18:Ic.I­
ti Cll} d OM ClI bU h d 1M fr;¡¡~eflt!i 10 [he nuc1eu:s tuppened o flly 

Ono!!' in the e\OOlution.a~ hi:sto~ o, SteeA .alp. in the ()Qmn'lon 
~:ilO i 01.a1 1 exwu ~mbcf:s o l lbe l ine.Ii,e Cbklmphy(.We Tht 
obs!! f\OIed di:suibuoon d ftaSMI! n ltd GlJt2 SI!!J'III!5 in ChlOmphy(.Wn 
.alpe iS Simil.u te) t he dis lfibuticn obl.llinl!d by olIUIJy:ses o f IS5 
r RNA :SI!q¡.efa:S (Fig.. 2). fll.ttMr !i UppM: in8 ;¡¡ \OI! rtic.a l inhet il.ance_ 

FoDowift! ft.l!:l'fl4!11lt.lltim.and indep!ndent miSratiM 10 ~ 00-
c1@tt$,. !:he resulti ns 00IU1l .I1ld ro1t2b;R@fW!S under\Wfl t .ldditiOf\;I¡J 
madi Jk.;¡¡tiQns iR o!'def 10 become fu.nctiMoll in !.he fW!W CI! DuJoat 
()Qmp.attmenL Arl'lOAS otbet thi~. !:bey piMld ptM'lOle i :se­
q~. trIOdifltd thCit ca10n uYSt. :so~ 01 thCm .acq u.~d 
trudeotide :SI!~ nct:5 ~ MTS ((J).Ü!l buf r.oc: OOIUb ). lbey 
S~d poI)IIId4!11l)4.ation Sip.ll:5".and i n !i~éf.lI l GaSes lbey ~A!: itt­
\I.liI.td lly :spliceo!DM.lI inUMS (Ú}MlI~~I~ él .lI ~ 2004 ~ 
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f1I. ~ a.bM el ata,_ • .-... .¡ftdI ....... D W...,. .. ~.~ 1'~"rDT ....... .t lbt __ dI.- 1e:I,,,~lata,_ 

.~.-Ia ~.¡IId~ .-gollblol dl.tr.t~ ~ 18\115 Da ~ DIiLlIiiI:I;oIl1YdI:II.. '¡ . ~"Señm "1 GtM1;MI:~ 

b oii:l _ ... ma ,.Nl ... IIDwa .. Yd.1IhI JM~~.~"".¡ 1Id1ll ~~rll!lNfU .¡ fRt".O!JINU.ab'I ... iIIaInI " • • Jf. IIIbR~MI:~ 

.¡ MrS Il IhwaIlll u.p" .lhI1IUanI; ... oSIfIia'" IIIIwNIt. Th.t~IJI Mt: llll p¡NI~· l llf.-s'''_f*iZIItrNdlllflllimsolata"re lap-. .... M~ 
r~ ___ ~.¡.~_ ... 

Spti I 00Ii:ld .lnd aJ.üJI .Il!! 015. c:lI:IIiQuu:s. C. trin1lllntIJ .lnd.A:lly­
Umtl,k¡ ! p-~ uAiqué C- lctm.iNl J oltId H-tcm'IiNl J CX[ctdkJM. 
Tht:l:t tJr:ft'~ i .:m; IWI~ b\f!tft hypUI:tliI!$IUd 10 inltlXt d W'inS lht 
.MSéMbly o f C0X2A .ltId COX2.B :5uburuu in lhI!: cytod'Iro~ 1: ox1-
(Use cur¡plt.x (~~Mlin:'i~%e l .ll... 2(01). T'My.ll~ p1II!5t!u in 
lht ~414!IaS deOX2A..IInd COX28 ptottitll!i d c. ~inJlardtli.c. in­
C~ItQ,. P.. pan'Cl. PlllyumtJ.k.l sp... n :ra.lina,. H. pWWl.lis,. V. aJltltJ1 (nu­
deus-etM."IOdtd aJÜ!:l oltId ('óIt2b). .IIAd 5. (lb.IiQw:s (milOdl:U~.I1Oflo.. 

~~ ('óIt211l .lnd nudeus-~d aJ.üJI ) (Supple!l'lelltllty 
Figs. Slb.llfll Slc ). 1M blmOkJml 01 lMSe élClctdilttll!i :Su1p!Sa .11 
SinS lt é\ltnl of iBltl'tiOn ~ rco:mbitWion in me ~iSil't.ll mit~ 

COOrd' i.ll a u:2 S~ tJw au:sc!d ir::5 &.llgmI!!JlLlltiUQ. t.Hh&!!r th.II:n .M 
i ~pendtnI S p.1i 1 d lht alx2~ indi f értnl ~.lIIiM..a~. 

1M mit.odw:ndti.ll :g.!'OOIYIe d Sanftil!:snlUl (lb.IiQw:s 
(NC....00Z254) W.IIS ft1l'Olt4!d 10 oonLlin.M .IItyp.ic.lJ ('óIt2 lene (Med­
~CUtt .lI...2000). WhiChw.as ¡ .. ter :5hown IObt the mitcH:bondl1cn· 
J OClI~d('ólt211l *~tnt d .II!ptit aJx2~. With its OOf' ~pcñd­
ill! nudeu;s_ló('..IIJ~d ('óIt2b puruon (fiule5 Cl.ll... 2m2 .. ). CDmplt­
ill! lht Siu.llOO ~ OOI'Iltnl el I IW! mitOchondl1.l1 teftO~ 01 5. 
lI.bIiQuUl Wilh l hUie d Ull'I!t grt!éfi .lIp s eqlM!l'lCtl1 .M me time. it 
w.as SUS~ Ic!d tJw lht au:2 8"!f'It stuilU'e bund inS. ab.IiQw:s (.11 
méM~ t 01 SpI~plt.llt5,. ChIarophya~) ~Pft:5tna .11ft intctmt-­
di.lItt sttp It.lld.ifl:!: lO lht 10 nYI el ('óIt2 ~ in Chklmyd'lInItInas. It 
w.as ptopo:Sed t hU.llp Sd.as 5. c:lI:IIiQu.uS l 4!l.ained men :9I!fI!S 
th.II:nChklrnyti:mOlMlJ i n itS mitochcJndri.llf:e.lO~dut IOmodib­
ti.:m; in me teM tiC oode t.M ~sttiru!d lu..tt/'tet Itnt migt.won lO 
lht nudeus ( lic!d~cue l .ll .. 2(00). Oui wot'k indiC.lltcS t:J\lt me s. 
lI.bIiQuUl fórm ofme ('óIt2 S~ is mud'lmo~ Wid~p~d ial~a 
.IIIpt.btifl:!: f:I'~tnl ia.ll l srudc!d mettlMts ofSph.aerufl~é:5.11OO 
OUittapooralts (S~ T.IIb\to l . "'Scl!nñfil!:Sllt.lJ:J-l ilr: t"":graup). T~b~. 

modlbtiCll1l!l ia me mit.odw:ndtl.ll Itnttic oode m.ay I~e ~ 
s ttlCW!d fun.bef misratiOn d ('óIt211l ro tIw! ni&!leu;s in t.M:S!! tiDUSt:S.. 
TM ~t o f me dlIuophy~.lIp t hillt Wf: studed., ~trtl«s 01 
ChI.llfl'lydómONld.lllt5,. puu~s me °C.ltJamydanóJ1as--1iIr:e- .. tdlitec­
tute. i-L., lhty txlilbilal s pl it., audeu:s..Joc.JitiUd ('óIt2cl.lltld ('óIt2b 

S~ SI'IOWii\S tWJ.tt:II«:Iol aJ/t2 s.etle:S in (l'lei f MlI:HA • .ason¡:itWIy 
dtsQ'i~d fu e t tI!Ídldr'4Ji .ltIId A::IIyfíl1lt.LId sp. ( Pb't::l~MMtínt:l 
éI.lI .. 2001 ). 

We wett wYblt tó l\Ad .IInY CX.llll'lple5 ól ChJ(I'ophy~.IIn .lIp 
Wilh ¡a~ m itOChondll.ll ('óIt2 Ji!M:l Abo. I'I(JM h.IId bU" aJUd 
.11M ('(K2b in theif Mirocoondtl.ll Stn(ñ'l~. CM!n me pit:!i~ o f 
.11 nudcM m.üti:g.!'f'It ia.ll l ChIotoJñY~ it is mus l ~(b,IIble th.J¡ 1 

lht al.üJI ~ mi:gr.lll~ lO lht nucltus\lety soon,.an.llnt\olOtutian-­
.II ~ ti~ ~ • .IIfttr t.M aJ1t2 ~ lr.1!:1"1ffltlltian t\ltnL Tht.llp 
th.ItWf: i ~1uded in thl!I work lN)'oot ~p~t thI!: étlti~l~oC 

di\\ér.sit) el t.M ('óIt2 Ji!M w itlün ChIorop~t..as so~ u*r1 
Wf:~ an.it ttd from mis !l1Mly (e.,&.. OtG:lgll\i.ll1e5 .lnd 
ClWiClopt lti d;¡¡ 1e5 ). 

Tht p~iI!Meof i nttoBl in me nudüt:g.!'M:S o fsrtttn ~~ is.ll 
us4!!t'ul lOOl lO dCletn'l illl! phy'lQS~C ~btilmtüps (Uss e l .111 .. 
1997: NoWJ e l .ll_ ~2). 1tudhlS~ 1lJx2.11oo oox] s~ 

o l e. tdmanflj¡ bwt ~ p~iously ~ntd toOOl'lLllinspli«OSo 
o m.ll ialtOl'IS (W.IIt.lft.IbI! ~ Oh.lltn.l,. 2001 : P&-u-Mliftlne:l tt.ll .. 
2002). Ttus :5l1Mly re.oe.ued .II ck1itiOl't.lI inltOtII!i t:J\lt inttnupt nu­
dhlS.lOaliUd sptit ('óIt2 ~s o (sane dWrop~a .. 1S~ Tht 
sptiC«mINl I twuitol thI!: identil\td inlf.:m; ind.iCal e5 W l inliOn 
i lW.ll .siun postd.rted m.igr.won el mitodk:tndJl.ll gtM:S 10 l~ 1m. 

deu:s. Tht f:I'~~ 01 s:iMibt inUBti ia t1'It S.IIJYu! pus it ioM "' 
oomulQSws S~. furlht!r suppons lhtit \OI! n.i c..ll inhtriLllfli.'t.. 

4.2 A mtJd~l /(Jt' lll t a18in lI/iPil milLICm.rdria l 00Jt2 ~I!S and .thtir 
l .rdItpt1l~1 nt.ipalJon all1lt II1JCJt.us 

We h.a\le itaCf;f Mted 1M d;I¡ La obtllintd in this wut!r: ¡nlO .. n'II:IdtI 
10i t.M t\lulutiUl\.IIty W:5lCt ty 0 1 aJx2 ~s .IIm01'IIS ChIotop~oCüt 
(Fil. J ). Wt IW'~ tJw t1'It cur¡mon ~lOf d me Ch)lI'()pby­
O!'.IIn l itII!. roi'l..b"Ic!d .an utbodox. inL.IICI m.itochandti.ll «I1t2 
Sfflt.. lib! .lI1 QPi:51hokaus . ~b~ophy[ts ..IInd .as obrwd la­
m.IIIIIY IIftn.llP (Fis. 3 .11). A méM~ r ol lhis .lltKe5tt.11 J pupu.LatiOn 
uoot!t\Wftt.ll DMA 14!!OOrrbNt ioa t\l@fttOr .lln i nsettiont:J\ltdiVlded 
me ~x2 g~ in rwo téf: i:l td (F iS . .lb). Tht.attu.tn u.W..ion el Ce-11Ch 
soo n itpCtit1l.ot! ~uertees iR me mitO<:hol'ld.ii.ll gtnomt 01 .lIp 
id.iittd lO ChI.amydomo~ bls ¡~ lO ft~tflUlt.iOa oltId ~m­
b1inS of r~INI~JtNA ('Q1ifl:!: ttgi:lM .llooorner S~ ~.IIf't.II ... 
mtflts (1tt.1t1cu. 1997: NtÓl!bI .ltId Lrt. 19!UI). A sü riUt 
t4!!OOrrbNtion ~I m.ay bwt C.IIidII!d OOJt2 1!'a8~ntlltiotL Al tél'-
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ftr.ll tiW!ly • .In iM~on th.It dd '* diSlwbw Y!.lbDil)I..Ind fI1nctim 
01 tbeCCUT'4!: .5p(U~d~ COX2 ptCIteincou.hl luved.iYided tbeóligiftr.lll 
00Jt2 ~~ i n rwo ~g!(W_ b'detiCtt'd 01 s~et.l l b.a5e p.airS t.h.II t d~ 

Y!de !M S~ in I.WC) teSiCtttS eqwWllent ti) OOJt2I1l..IM OOJt2b tuI\IIt 
btot:n ~ned in ~ct.ll JlhltoóphyCüe (btCIWft .Ilpe ) (OudOt-lC 
Si!cq f:(.I~ 200I.,.4D06).. Sub:il!.'qu!nt p.lfli.ll rtft'I)WI l d.l siM.iI .If 
insetoon M.IY ~ Ied ro tbe phy:sic..ll .il!pil1'2tiót'l o l ooülll ..1M 
ooü.b,. thu be.lt stqll<t!f'llO! ~tW1ltS (J f tbe ifUftdi\Ol! iMertlon in 
thei r ~specti\Ol! ~.I.-1 5'ends (r lS_ 3oe ). ~e I~nt :!II!Cl.~s 

enoode thI!: u.nique C-u-rmiftr.lll extensión d COX2A.md tbe N-ter­
mir\ll ex~ión d COX2.B o ( Chlerophy~.IlSl- A.Ilenw..iW!ly. 
tbe ooü (t'!l'I'II!nts ood d ~\OI! ó~ifWed (tClm .1 ~CXlMbin.ltim 
ntnl med.i.md by Shó n. tept..lttd ~4u! tk'tS (Fig. 3 b ). ln I.h:is ~ 
twió. !ht tlcu:nSio!l5 cou.Jd be femn.lnts o( tht ~ióttS in\IUI\'Il"Jd 
in ~e p!'~ teMl'MIp!'Mtnts_ SOOn .aflet tht m.~.Il a..ü 
p!'~ s pl it.. tbe ~W1y..totMl!tl ooüb 8~ miSmed lO tbe ~us 
('Fi,,]d). Jn j()1'I'II! de!~ts. tbe mitochot'ld.t'l..ll l ~ p!'flII! .liso 
~kN:.Ited 10 lb! ~ (Fig. le ). In tbme de!l:~OO"iltu whete 
migr.ltim (J( bóm a.ÜI:l ~ ooüb O«um!:d,. tht: ~~ft! m;oo.... 
chOnd.r ill oopy o ( t he OOÜIll p!'M W.1:5 ilUlCtiY.md .11'111 f:\Iefttu..llly 
OO~lttdy eJimir.utt ( AB. ] e ). The modd .-sSIIl'rIeS th.It (Ofe\lltty 
mi:sUtion :Illcp. tht m.ilOchondtt.ll .Ind tht nudt...l i Q}p~S ól w 
p!'~ roexIS I4!d...Ind buh \W!I't 1wlctiUUl I (o r .l Iimifl!l1 ti l'l'll! (td 
shoWn in Fi:B.] (er me Slkeo1SiM p.tidty ). 0lce t lll! a.x.2d.lndooüb 
p!'fteS telOC.Ittd lO ~pame ~ ChI'CImlSUrl<l!s. :!lCtme 01 tbem 
\W'Je itMIdi!dby typ! 2 spUoesMOtNl intum (FiS,. 3 /') TM modeI 
iS in .aIXXI~ wilh lIw: exiStenO! d IWO mm sep.M'.Ite liM.s 
w it ti n p~enHl.ly Chlotophy(e.le.. .aIXXItd~ ro me 101' m o( spl i! 
00Jt2 ... tI~ m~ m'IIt..llin: (i ) lIw: 5(tntdtsmu!l"'¡¡~ sroup ((j).. 
Sét\led in membets o lllw: otdct.s SfNeropk:.liCs ..Ind Ch.IerorbO­
tJilel ~ i n wtüeh mt a..r2ti 8~ mjSJ;ued lO tIW: ~us tlut lIw: 
OOÜI! S~ W.15 t f:(.lj~ in tbe mlDNA. .md ( ii ) tbe "'ChIIlltl)'du­

nw:.Id!I · Iil:e- :f:I'W.P (obier\lll!ld in .lII méfrl.Mt::s of Chl~yduA'l:tftr.ll-. 
d..Ile!) th.It 1ldr:s .1 cW p!'~ in its mlDNA .md 6 .hJ)its d.iSt:ioct 
nucll!\I5""¡OCIIi:!ed. ooüa .mil a..r2ti :f:tfie5_ 

.(J. Tht Sf.u~ c{.Ql..sl. tJtM c1lS1rlbulüt amonS C.hIcllql:.h)Udt 
¡w-1Nid!!:S nn.- lnSiSm bu .(J lht ItWUj (lndl)' Il.iIf.(J1)' (( l/ti!. .11lW1tJt 

l'hI! phylum Chlorophyu -.1 A'l:tMlphyteti oe Ii~ wit.hinVirld· 
ipl~~ - hu (lW M.ljot WI..I:.1 pat~phyteti oe :f:l".IId.e d~miftr.llt:ed 
Pr:asioop~e (N.I~.ltn.l e l .ll ~ I gg;¡ ~ .md l:M!e d.ld.es: Uw-. 
~e. Tt@b()wdóp~~ ~ ChlO'ophyUoll!: ( U!wi5 ~ 
M('(aurt, 41)04 : PiU5dlóld.lm ldu.ert.. 200'1 ). whMe t~ tiónships 
~(Njn Subj«'t ti) dl!b)te ( 8h.liI.UdWy.l ..1M Med.lin., 1998 ; PUm· 
bt1T: t'( .I~ 2004: BtW.ltd t'( .al. 2010). Tf".Iditlon..ll ly" pC!eft .IIg.ll!.' 
bWe bt!en &!s&d .lla'Ud.m:S lO Il'Ku'pl'lUtosiQ J ( Ftit:!l::!h" 1 9]~ 
194.5 : smilh,. 1950) .md uItt.-strucrw'21 &!.IIuh!S (MoeSll'up. 1978: 
M.IttO.ll.lftdSr.~.Itt. I 934: Sr.ewM t .mll ,.t.lItt~. 1 97S ). ~.Id\lent 

o l mole.cu.J.II M.IIkrJS ~.-s nucte.ll'--~d tltNA:5 (Buchllll!'im 
4!1 .al. \996. 200 1: Bootone t .ll ~ I99Ib: Pr6:schold el.ll~ 2001: No-­
mi et .I~ 200]: Shoup .Ind I..ewis. 2m] ; MúDe ' 4!I.l l. 2004: 
Albct:f:bau f:( .I l. 2006; Pl'6sChold.lM lA! lioklt. 200'1 : N.IlC.ad.1I 
t'(.II~ 2008; ). 1M ri tiU«ñi.ll d soon i ntcm.ll lt.anro1btd sp.k'éf's 
(Rlbry 4!I.II~ J999: KéDéI' e l .ll... 2001 ~ Ch.1ú1'U~.lS 1 ~S(8uchtw!im 

4!I.l L. J996: TurMl!!:! t'(.Il~ :;nos: 8fClu..ll'd e t .aL. 20 10 ). .Ind whttil! 
pll:lllid :f:encmes ( Ned.dcu éI.II... 2000: Pombért éI.II... 2004 : 8tCIu· 
.1141 4!1 .II ~ 20 JO~ CC) rrmof".lted mtdto d 1M t.OiIId~lt uhr.-struc-­
rute-bllsed. d.II1Siftcatión. .md ptCIVided resolutión 10' :f:Ioups d 
.IIpt: w itb :!imibt uItr.-struClur.l 1 (t,Mwes ( I..ewis .atwi Md:oul'l., 
2(04 ). The mlindWIentle iS th.It d.il1erelu moil!cu.w M.II' l:etS I~\OI! 
olten ptDY!di!d d.iI'1'cmll Ulp(lJú.SiC.II ~(jtu.ti Ol'd. SO LM.I oobt~t 
View oí tIW: pb)lJúterot liC I'tlltiónship; .It'Mft8 lIw: dOOtClJñYCün 
Ii~es is:!ili D emét;inS (Ptú:!idliold f:( .IL.2001: Shoup.ll'll1 ~J :s. 

2m3 : N.lk.lQ el .Il ~ 2008: BtGu..Ifd f:(.II. 2010). 

l'hI! wottin:!: d.a!5iftQtión(Jr aOOtop~~oottSlsts of!\\llt Ol~ 
der1! ChLImydomorud..l iCs. Spluleropie'D:s.. CI\lII!lóphOr.lll!:S. Que.­
topellid.lles .11'111 OI!d.oSDtü.lIlI!:5 on ttle b.a5ls 01 t.IW: b.a5.11 tDdy 
ó n 4!f\t.rtion of!Mit mctilt ~Ds (BóUron et .Il ... 1995.1 ). A)&~ in 
ChI.amyd.M'lOftlld.ü!:S.l1'I1 SrNeropk:.liCs .lfe 1.It8d}' b~dW. 
Cb.II!.'topoot:lles .Ind Ot.I4!lupt'ttidJIiCs .1ft. q.....a«il'bp!'l1..lle • .11'111 

mem.btts d OedOSOni.lles ~ nw'rll!!t()u:5 Ib:séll.l ..Itt2ASed in.ln 
~ltñor ri ftS.. Ml!-nil<ers d OiI~yd.omolUld.lles 6 1ki1oit .1 b.Is.ll 
~ d od:wi5e oo~tión (CW). wb!:I't.Is membets (J( Sp~a. 
ple.lles..lnd CI\lII!ló~~s exhlJ, it .1 d.ir4!Cl..ly o p posed can~u.r ... 
tioo (oo~ .atwi CI\lII!lóphOr.lles eXhiti t b«h oonl\gLLr.rtiOftS" l sol'I'II! 
spedu in 1M CW otitnt..lltión .lnd sume in .1 00 m'II"'u.r.lt!on 
(O·Kdy.l1'l1 FlO)'Id. I~])~ An.IIys iS 01 UlS tONA (N.Ik.~ 
f:( .Il . 1996) indieate l h): l Cl\1lmydumON!QiCs.l1'll1 SphrM:foplt..lle! 
.lfe mUllOpb)l\l!' tic d.illét$i!ftl JinIe.J¡p!5 WIüJ~ tht phyl~oe te<l ... 
tiCll'lS hipS .IA'1:tft! OrI!I1A:JBoniÜ!!:s. Ch.Iéutpéllid.lles.lnd Ch.Iéutptn­
tÜ!!s (oce d.ld.e ) .I te poootIy Ie!(j\o«!'" An.I Iy~s (J I ChJotopl..lSt 
:f:enon'Ies sus:ge:lll .1 chlSion 01 ChIotoJbyCüe into IWO m.lJot 
:f:tClup§ : tht: es d.ad.e ud l b!: oce dM1t: (ShOup.IM lA!wiS. :mol : 
M úDer el .I l. 41)04 : Tun'I'Id e I .I~ 2001 : Brou.ard et .al. 2010 ). l'hI! 
d.i\lt:fSi t) u ( ooü ~ stnJoClu:te c:t.sét\led i n t:hi5 'WUk .IllOws 1111· 
tbet d Mll\eation d dálc:tophyet' .In sy:llletNtia by d.i5tinSu:i5hinS 
J ~p!5 lh.It exl\ibit -sunll!lf~:s. lil: e- .ItII1 -C.h~IIbrIúIll:s. 
like- p!!tII! IúGllOOttS..Ind otpN2.IItiOl'd_ ~ (ottrll!t CXIft'I pñ:!il!S tbe 

orl1.4!f'S Sph.ll!.'topie'Ü!!s ..Ind CI\lII!lóphorÜ!!:s. .100 tM I.lUéf oom­
prises only Chl.atnyduA'l:tftr.lld.lles.. Cllltn tht: Jl'e\IIOt.IS phylq¡Méti oe 
hypolheSes {mm ChlOropllSt :gI!lkftIe d.lLII (e~ TlUmeI el .II ~ 
2001 : Brou.atd et .Il ~ 2010 ) we pte54!f\t .. hypct.ht:SiS d a..üe\OOlu~ 
tion in f¡n!4!I'I.llpe (FiS_4 ). ln tliis hyp(t tllltSiS. !M ~ttaI oond.i­
n on ttf peeft pI~a (Vitk1ipl.ln~) iS tIW: on.hOdc:t: ooü_ In lIw: 
OOn'lYlo n ~:Illor d 6Q1'1t aootCIfbY~ tMle W.15 .1 M.ljot 
.lfdUtéClUt.ll d't.lInsr. tbe :splittl ft!o ( tbeooü :gI!~.It'Id sub!I!que fl: 
m)&m:iU'lol tht:roütI mbuni t tot:hé rudeus_ F'L1J'thét ~(Jft 
of «Jt2b.lOO tbe migr.¡¡tionol OOÜI! 10 t lll! nudl!us occuned i n 1M 

OOIm'lOn.ano!:IllO f 10 e:xt.Inl ChI~yd.omolUld.lles.. C·iY é'f'I miS pby­
lq:eMtioe hypOtllltSiS. we pratia ttw I'I'II!tmerS d tbe Ch.II!.'oopél ti-

_ "r1h~ ~n~' 
__ r"le;,¡¡f¡¡. , .. oo·.a. 
__ "" • ..." ZII , ... I>~ 02 .. 

~4.. ~ lII' oh ~d"",:II.a. .. ,~~ oh aa.l8tftt d 

P" ~.il. ~'*" rüiardHpl 01 v- .t Ut ~d .. ~ 
,_ oSig (.-.. hntI '" ~ 1. l!Xa: JIro»¡.:II . ... Xl IOl ~fd ~,..., .... 
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d.lIes ~ O!d~tU.lIes w UI :dwe me roü MdIoi~ 100Bd iB 
Cha!:oophlOraJes • .as membl!t:5 (JI these (J!"d.e's Me united inro OM 

e\lGlutiOtwy liMJIgt biiSl!d on ( h,klropl .l:S l ~éftO"I'Ie inf'c:wtNti(J!\. 
Nattl't ~!S. until mut blformniOn is obtaiMld" we c:..nnot di1-
w d me poSSibi ti ty (J1.an independem 00IC20 mipatiOn te) me nu­
d~ in thesé l inelp!:S. Futt1'Iermut. WMn OWIid.etinS t\'(Ilu[i(ln 
o l t1l1e l'I~l.II .. ~bu:1y ~~uoon in tbe5e.llpe. tIlIe hyJl'lXh.lt':5i:5 
p~SI! nr: a:I ~ inI1lCHes ~ tbeChlMrlYdA:WrlofUl4lle!! i1 mut de­
riwd.!!uppu- tins me idH (Tunnel el.u.. 200:8 : BrolWd el.ll ... 20 10) 
lMt me 00 bii~ l body ~1ut4! oñe nutiOn is .anoestr.ll te) me CW 
lc:wm.am~ ,11g~ pn5sesSi~ bitlasd .. t4! mátitl!: ~b. 

To c!.ue. !he c:nI Y i dtlm..lltion ¡oy.lilollbtl!: on !he aJlt2 01 Pedi fI)­
phyCt~ is tbe .. t.~ 01 tAi5 gtne in tille mitOCbondtl.ll ~cnomt 
0 1 SW.in(m(JlIIS m.ln0r (Tutmel é l .. 1.. 1999~ Il l!! t~PtinS te)sp«­
u.I.Me tJw in lhi5 linelgt roü .IIS(J miFol tl!d I(J the lUdeus,ls t'WI) 

i ndepend.enl ~enes. nr .. 'eflt~le5!i. the l~nW pMSibi li ry 6 .tm tJw 
il m.ay hr.Ie mi3med.l:S ~ inuctenti l)l • .as in thI! OSI! 01 tl!:gwnes 
(A . ..:bms él .u.. I~~ 

1M origin dChlcrophyCt.ae m.ay be tr~ biidc"pr-~.im.Mely 
600 m.Ution yws ,180. biiSl!d on es ti tNte.! dlve~ ncf: times ~ .. 
bt.llted Wi l.h. bsSib ( tIen'on él.ll ... 2om~ n~ o ttS!no( !AH lint..ll~ 
(':(Il'f'f!l.IIt4!S Wi lh ClolIYI,ItiL" aw.ses in 1M mitOdlondll.ll SCftOmt. 
il'lClul1inS,I G'.l:S ri( ~cbction in its s lu dIJe [(J miSration (JI mj[~ 

dwtM'i.lI p!1'Ie5 ti) tbe ~u!i,. ~éftO"I'Ie l ineltl%.J¡tiOn. ~ gtne 

l~mtnULiCllL TI~SI! du~ SI!~ ti) be ~,1ted to the bu 01 
04' !J!ne5 l rcm me mlDHA ~ ti) me .Ip~MIOI! 01 nudeus~ 
code.! ,1typi~ s ubuli ts i n me mitDdKJndtl.ll AlP !ynttwe «(':(1M­

pll!'x V) (CoIItckJI él .u.. 2005: l,lp..llilll! él ,1 1.. 2010). In tI~ 

'"'SUntdt.smu:t-.l ike- ti ~e. IYigratiO n d mil.OChcJnd.tt,¡J ~éI\es ti) 

tht nl&1eus W.l:S problIbly intef'rupted by cNf'IICS in !.be mitOCbotr 
dtI.II SéMlÍ ( CUle ( Ntddcu él ,l 1.. 2(00). Whilt in 1M "'ChldrTI)'d'~ 
nIIllll:t-:l ike- li nr.llSe. .~ IYip.won ti) the nudeus (':(Inlinued 
(1J! ... uaft!ifet o ( orp6. or¡i!. dl.u"cuü.nddJ. ~ ndd'.4l. .l'Ie5l siVinS 
rise ti) m~~.nr--poo milOChoflld.rl.¡¡ l s~es_ 1M d.i:!itioc-­
don d these :!!roups i!! i n ,lCxoub l'lOl!: wil.h..In e.lI tliét SU8t'&!stion 
0 1 !he ~Sl~ol t1WedistinctiYee~luti Ol\.llfy ~ tten'iS i ft~reen 
.IIpe (Twm~ el .u.. 1999: Nedelcu él .lI ~ 2(00): tM "~tr,¡J­
latM (minim.llly dctlved ) l.h.It WWld OOimpon:1 lO.ll~ o:nuin­
i~ ottl\(ldüt mi t(J(.'OOl'IdI!,¡J p!!tIe5 ; .1 -~~..((etiVl!d p.lUéI'n­
(':(I1'f'f!:5pUtldinS to t ~ "'C.ltbnyd::Jm¡)rIl~ ik~- grou p: .11'111 ~ - ituét· 
med..i.litl!"" p.lI.tem In the ""Sa1IñfI!j~~ti~- pCR.I.p. 

1M mili otuiMd In this :!JI~ ,¡Jklw t. r SO~ s~,I) 
.l:Ssumptlons.ltld. ptedctioM : (i) A.D d1obro(ñyCYn .I1:!!~ (':(Inain 
spti I álUSene5_ ( ii ) Al I (hIcrophyá!.ItI,¡Jpe COOI.I in nUoCll!u5~()Ocü­

IUd OOIC2b .nes.(iii )The multiCe1Ju1.lt l.ami ties GéIJ1.K1OOt (Goáwt 
~ Astn!phélJ1'lltnt~enus )~ V(llWálaoot( \o€I1wlx.Panoorin4, Eud~ 
rim ~ .FItUOOrincl) hr.Ié I\udeu:I-.lOC.Itite.! spl iT: 001t2 gtne!. (i ~ ) AD 
n udl!us-klaJited dld:l.ftIe!i oonLlin ~iftJ .iI .lt ~~1lO!5 ~ 

1.ItS~ MlS!. I I'll14!!éd,. 1f 6CéptDM tl) 11~SI! pÁ!liicr:i (J!'6 CltI ~ S:tu.n.:l. 
~ w íll ~ em~1y useful in deter mi nil'lS tM otdét 0 1 .Iwe".Ir'­
..II'IOI!: 01 tM d lfffftnl d.ld.es d Ch.Iotop~n..ll8~ AlIhoU8h no! 

luDy expbted i n lhis wol'k. bul crud,¡J U roü i!! lO be use.! .I:S 
mGlecul.ll r I'NI l'ket. i5 jnf(Jn'NItiOn res.ltililll its ~Ik WltUbi ti ty_ 
SOCheUtil Wi D be lI.elplu.1 i nd.etem'lini~ phy1C1!:éMlÍ( telltiOM!i pS 
01'1 ,1 tlt.et salé (Lt .. .l:rli~.IM WiLhin tille mcmbets 0 1 tht d ifl'et­
ero[ f.lM.í1 i1!s u d .liles of d1oluophyCt~.IIg~~ 

Blerot'l.lo.llly. tIW! i ~:5ins n~t ti pée\ .II~ nudur 
(http : //:!1!I'IM'Ie..i8i-pi'-'I'&t' ) ~0~.IIleI 1..It ~l'IM'Ies tJw.lÁ!' ~inS 
seq~ (RobMm el.l 1.. 2007: Ml!!Jdwu el ,¡J ... 2007 : lM:Itden 
el .lI ~ 2009) wi D ,¡Jbw me A!CXlMltlCtiOn(Jl.1 m(J1'@ CXJhe~t p i:-­
tUI e (JI 1M sr een "1g,¡J JftY Jogt ny by t'UI'I ~ tiYe ~eroam.iC :!tUdies_ 
(hup:/¡WWW.Jldi.J\Im.J\ih...S(Jt,i/~enomes) (FoIIrl .. 1'111 lJ!e. 2002 : 
Rtyes...ptlélOé t .u..2006~ In tI'it mC.ltld mt.weSU!~1 tJw tbedi1-
rtbuoond tille difél't nt fotmsol me dlU$tM i!i .. OO\Iel. powel'l'u.1 
molecuLllt tool (o r distinpi~~ phyJogt~tiL" fél.ltioM!ips 
olIYIonsOOOropbyoYe.beClll:!il! d ti ~~~ inbeti~ s~ 

(com pl& ~s_ ft.asmeroted ). loc.Ition (m ilod'ICu~1tio~ed \'5_ 
nudm5~d.~ ..If'IC1 i~ li(¡f\lI eovent5 (inlTonJess \'5_ inOM­

(':(Intlinin!~ 

Wédedic.lt4! mi!! W<Jf !r: lO Ptdessot D.WiI1 W _KrosmMm (PUlcbe 
Uni\letSity). wllO!ie enoouta::!!~erot .1M :!IUppun (J'\IIeI' mM)' )'II!IIts 
le.! ti) thls coDJbat..ItiV~ I'@SI!.I!dL ~ .Iurnus .lClr:1'WM'1~. tIW! 
t4!chnlGll 6pé1'tl~ d Mi rilm Vllque:!-~édQ ~ th.ItIk Uun 
Ons.ay Ur io!. M iMtw M ClI':II CIIbr ts':ll ~ GtJMbIupe Cód.i! HuetU 
01 me MIl~(uLar B.ioJo.gy Uni t" tFe UHAM 101 plÍ~ synthesjS .If'ICI. 
seq Laéf)dng. lhis:!JI u1y W.lS pert'orme.! in p.atti.ll l {¡j J\]lmerot 0 1 !he 
fequJt~iU ¡:ti tM A\O de~e in Biomed.iC.II l SdI!nots d ER-S 
(CONACYT 203465 ) ~ W.IS p.ln.i.li Dy (uBdtd by p.ltl~ CONAC')IT 
128 11 0 .I 11d IX>APA UNAM 1N20JJ I I -J ti) oc,H; IX>APA UNAM 
1N2015 10 [(J HR- R: USA N5F Ct:llilS OES-05297JJ .1 1'11 DES-
10J6448 to ll: .In1! USA NSFCt:llnl DBI--06S0677 to lJll-

Su~mttl.llry ..:bu .I:S.soci.lted with I.h.iS.l nidl! CltI be found, In 
me onlinr ~et:5 i on. .11. hnp:lldx.d.olorgt lG. 10 161 
J_Ylllpev...20 12.0J.GI 4. 
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85 

 

LSp. 1..C. :D04.. YISCl.E: ...... IotcpKlIU ~ .... ,¡a:w;¡'7 al! 
",dW~ KWIIic AcHlk.Jl t nt-l79l. 

fi:l tq. s.. J:.5HtI". ,,-~,A:W~ tg.j9,.n:.;¡~.-.,¡I)5k!t:~"-tI6rrs 

~II di.CI M'Id a:- Irmm ~ lilaO! wHI .. ~ da;¡ 111" O! 
~ CIIIIklIbe oIGOiWt ,-ckJ- Mol.I!teI .... :M- It1. 

fi:I ';¡, ..... LW. lOO2 ~.-t:6..,allll*up .... Pd/y~ 
,..,.-;a~ __ ... DICA...-...rs • • ~ .... a:I . lJIIIoI l l ..... 
Mol.~ &"oL 1" __ 11%11. 

Rt-"~z. F ..... s... R.mzlfl. t....G. c-:J~ D. D);L 

bI:_~ Itw _a:~ flNllIIin tmp.xt 1IIol~ tI6 "'*....--- ,.,....ULC_m 179,. lod- l S'>. 
~F.I..IA3s..~:5II ...... M'ldb~tI6..,AIpt.'fiIILI .Q~ 

uw.BitJ"~ lAIdJa. 
~F.L.IM.i n.tS.-. _b~oIlt.tA • • \OL .. Qmb*IIJ" 

uw.BitJ"""-~ 
AinH" s. ~ E. b~4 A. ~aw. s... HI!Ib\ P. J:q. MP~ 

G.waB.H,¡ ..... D. :ml.l A ".fl O! t¡;Il ~ fIi»II.l:lo1 __ . SCIflra HriS,. 

lO'" 
AmH. s.. ~ E. ~-. M L:. Wil II l.Js,. L. Nl"e-Ml~ X. VlZlipilll!! . 

kI'otd!l .... ~ M.I'. G.waB.tf.l1filll' o. 2lD2Ik. 'RIt I)fliall:r 
~I ~<ldId AT1'IIii ~ tI6.., FlFO.ATP.- " -.aIdId by 
~ '- ~]I a:- ~ au-t)d'_ ~ J- MI. Ctotm. 1n. r.os.l-6Il5&. 

AlrlH,S. b )IH-f"fIIID. A. fI.~z. x.. c-:J~ D..2004.OII l tw 
~~tI6~:Z! .~lh~'I'S..~1I 
mml'OWHJ."l:mbI5~ 1i,.DS-111. 

C]lIIIrd. M.J..1b1. M.. Fq. E. Dn. C-~ 01 ft a..-. ft\liIN 
poII".8:IINJI"-*"t ~1Mt.. MI ..... " I" 8&-511. 
C~ Ul..GI;¡:&":W~~ASJIIiiIM'Id.~~NI!k]la:-"~lt.t 

~:5JIIbrIftI 0I1'ft~ MlCdrlllII dIIIJ'det:- Ir! hflttGOiI. 
UI.c. k. Ni:IIIK 1. 16 
C~ IUI... Or~ • ..... W,lOI1l. NI .mdlnl1IuiIIII tI6 ~ Cal l . MJL 

~I:\lDl.n 7-tQ 
G.wJla -lLlo ..... D. F~ s.. ~ le. ~ A. a.-. M.C.. 
~ E. J:q. ".p. 2m4.. ~ anllabl tl6111i1a:1DIIdrIóII ~SI5! 
..,. lht Il0l_.111 tni¡pl"- 01 ~I ._ D lht MCIIIi:I ~ 
~ ""~i . 1IhidII :I;)I'I _____ N Y. Iu4.Sd.I)I ,, 232-ZJt. 

CIiI:& ..... W. a.¡-. c.. ...... a..r~ 1!B9. .. ~ NIIIdia SdI!ra la3,. 
14x... loUL 

H.ñsl. JD..SCNtt:r. u.. Y.-.IU,S<:toI ....... ~a.u~ CoK.IWilJIl, '[L,. 
~~. D. 2OO!io ~~. ~JII"'".-.r II'-PIIJPUiIotd 

~ ~~'*'*~::;!::,I:~?-~II ¡¡...-. da'.-I 
.m.l1)llil.-.-_rjll'~!l6,!J&.fit.Kilrd..AddI;S,...:!iH. 4 1 . !IS-9riI. 

~¡k."""K..ca a.A..Ht-.rn. W. :5II .... lA. lB.. TCfIG(tNSiIiol 
~ ~ ,..... .. ~ t:6 puII_ lIII:Jd"I hIII lht 
~l lIIóIIm J. lIbI. Ct.tm..17Q 27WS-2'U6. 

HlnGfl, MD... H,¡¡:~ .. ¡D~ AIJt'W]ld. FA MktI04 I:L.lOOl ~ .. -
.. ni,. f.d.i"-tI6~eIoDdM.1I. PI"a:,. ti.d. kOId Sd.U5A 106,. 
llS4-Jl5& 

IN(.*I. Y. ~AL:.A. 0Icb,.J..&. ~ AJ. lOOl. ...,..NII:k:.-ciIJaiCMI 
te Q .tiIId .". ........ rIl\t • • 1Id ~ (~ -'" t.II~: 
~JII"'.JII-III-'- ¡¡,¡; ¡¡ ~ ~. S)llL1IOIL 53, ~ 

JlrhfNl-SII1.z. A. V.llqlitM~. M. "'~. A. AIrIH. s. l1eII_ 
~-4'0 S. G~z.II'I!I!-ILlo~ o. Xl I l. ... IW,IC'~ .. ~. 
~-* tI6 lIIhII twe"o.tiIroIIrII: C'mI2 ..... r6 ~ [ IlUldiIot 
NqIISIH tw. oSiIit . ... lrrfItn JIolbt"J'i ~1lfrI . aqtIJS. III:Q., ~ ptu.. 
tIa·pW.ttMolJJtOJQ lfii~12Ol.Ol&. 

a:....A.5fNII1: ... T.~F~~ .. ~.T~MiAlr; T. Wdt ...... 
lQ1 1IS1 & u Qft~_ ~ _¡¡tJ¡:la"~. OO-"GiJI 
(S~~ aM.c. BrolIlOlL JS., __ JI&. 

.... ~ ...... ~~. A. ~ K. "'-'111. D.. bdII¡JIIIz-Sa!r.l:l, L,. 
c-INN, N . .. .,. . ... GtN.Iikll.H,¡llfIte.D.. bmdt.c.. c.a f411. P~ :DIo.. 
1Ir)fIU1 .... ~tI6d1011~.~lr,Fo AJP 
~.mIl,",* tl6 A:1.107 ...... ... g¡~.-I~HSl:mllClltl6lt.t 
aIIi)lnt. """1iioI [\01.17. 10).. 1644 

...... LA.~ 1M. 2Q)t. C ... ¡¡ t¡;IlI.-w:IW ~ t:6 r.d ~A .. J. 
... ~ .. I s:.J5- IS56 

u. u.. BlMd. J.. 2000. ~ ~II .. !b'. (~~II\ ~ 
_(fiQ1 al.l1IIN q;¡fd:I,¡c:._ lÑl ~ . ... ~f 
~_~46,. l!l6-C) l . 

uu. .... ~ IU. "".IC. ~ S. tH7 • ....,.lotep_ ~ ~ t llOl 111" 
~~-".m.ll)llilolnwot ... ~.c.T.c-.. J .. 2 t 4-
ll1 

M.i-.aL,.S_M.,1l.D. t9U.. ~6111 ti iIbI V- ~ t¡;IlI:: ~ -.p b.ar.Id -C*I'fIM"'" qtdOfI . ... : .,.. Ql:C.~o.(f.jIL),. bS)lAIIIN"-IoIttw 
ca.. AIg» . AQdnIIii: .-.u.N.Y.~ 

MldI.lJll, s..s.. PmdInk,SL. Va.. 0... ~L 1007. n.t CMl .... '*'-- J-.e ""* Itw fWIlnIOfI t:6 _,. • .m.lll Md p&n fllMab'd. !idftia: J 1" ~l5O. 
~a. 1!I1'&. I'IyIIIo¡Jt-"WilMlIytl6l1.1(lILJ f~ .. ti~".fI,,» .-I 
OIIbIr~ ¡¡¡¡IId.~p&n.s.~ams lO. 117_1 . 

MiIItr; T. :1.1 ....... S. o..dtlar; T. Wo«; .... lll:I4 ,Ia-.. _ Db8a 
~ ~ .... ~ ji(! p'1IftR ~ ~ :IDdy tI6 lt.t 
~»((HIII"~ ~ 1lW.C. 1:M. ... 4. lO 
~. I. Miw'lloll. IK.. No:z.al,. H.. llD&. ~ syaHNlD t:6 YotrQcOlltl; 

((HIII"~1f, ~) a-td _ ~ lIS rt.'U ~_* 
.m.ll)lrü. Mol. ~ [\01. 4& l&1-J91. 

,,. 
1tlb:r~ 1JY, T • .....,. .. ksI-=.K.D..S_t a.Ibmot. VA 2..hlliJlIIiI. L.MIItoIU\ 

.... IH. n.t b.U ,.,.. .. tI6SQlyp .. IIiI¡j: .. 1K .-..:-p .. .IIIJ» 
(CIIb"OfIIJ'I;I ) " rw"'*d ., .m.l1)5H t:6 -aR]I"ftCOdIoI S!iU11I!iA ~a. 
PndR I-d, 167-.J1O. 

tuu¡. fN, T. Wl 1iII ,..,S~"-'IK..IlcMkK..1rIaIiIJII, I. I",,-"~* 
.... ,Uilll'lIIHp bI_ IN c::a..-~dóAH . 1Id ~_ ~lId 
hIIIllSrDUo ~ d.JI:.J. 1tlyml1& 44."7-SS.. 
~ AM. LM. IlW~ 18nitU; c.. Q¡¡~ JoLW. -.r; C~ ltOO. Tht (GiIIIf'It. 

1rIilo!:1iMIdrI.III1IKA~ t:6~ IINII- fllllllIIH ""~R 
R . ... .., lI'IfObilllltl6lNpeII'I.IIIIJoiII ~ Jllranll. C-.e 1& 
10.119-&1 1. 
~ AM. 11:11, 2.W~ t MII. :5t.- ~iI5ft :r.tqMII'H ~ ,,_ ¡¡.l.III 

1dIa:1iMldrl.llla:_ ~1I1 fdH ~ ~I J-.r 1I'IIIIdOfI. 
MIIL 5:i. [\01. t5" ~ 70L 
~ AM. 1M7. It~ .-1 :IIa.-tll-dl IIIiI.a:1iMIdrI.III IIRIo:an.JI IIl.'iA 

mdirIIJfq.1IIK ¡¡III!IIIIJ"." iIIIJ»': ¡¡ 1IlIIIIIII1II"1IbIIr M:sJII M'Id II'fo*itlOfl.MJL 
IOIILIEM.. 14. 506-.517. 

MIIn*I. K. ~ o.. .......... L. llD].. ~ t:6 .., ~IILJR 
ViI'fiIr:_ (~») b.-dj21 ~ ~~ __ MJL 
~ Br4 J9.S1c-66.. 

~K. "Dllilb;¡fOl, ... N..*.u.l 'lloll , A. IIlIII;¡ . Y~ Y~madi.T. T*-.K.K,¡ 'IIoII~ So 
K,¡ a,. ... lml. llroIiIiIIII t:6 lbI1 .. G;fIIA ___ .,111 ~_ . 11 .~ 
.. .-eso .... ltw cdofU vot.oQh (CH:nftI1U» t,. MJLftIJq:_ .. [\01. 
:u. J2&-3.lIL 
~ J.M. P~ J.D. I!SI. ~a:I tt.-ill" tl6lt.t , _ aul l l'mI W 

1d1411:lofIdftIIII .... MCIeoK lIIIiiIIq IbIootIirlf fIUIl ilYOIIniIIL CdI. 66 4n­..,. 0'1:..,.. c.J. RoytI C.L. 1m. R.lpl,u ~ .. ti ~ lSIIn .. bII ¡¡lid w 
~..,.0I"' .. _..,.,.~ 1li,.l11- lSl . 

0IId0:II .... Sl!:q W.P. F.-.... , ..... ~ s.. ~ lB.. 1oIroI;¡-.DII (aIr. So 
lOOI. n.t ano¡:kR ~ d ¡¡ ~ .IIIIJoiII llIIiIodIoDtII.III JllIIImIII. w 
lICDUfPo* ""'bifJIII"'-'oIIIs ( L ) x;¡t __ J- MJL [\OI.SJ. IO-U.. 

0IId0:II .... SKq. MP~ IoIroI;¡w..dt (aIr, S. SD II\, W:r. as., ¡t. 2006. CGIII\f'It. 
1dIa:IDIIdrIóIIJII_G t:6 lNibef ___ ¡¡I!P"{Ht~~~ .. 
Diayoa ~."" ~ ~IIdDlsm¡ItS6.l 'tMSil. c...c-l-d, 
47 _SIL 

Nra:~~. X. AIIm¡¡1lUI,. A.. V2z~_.tQ ...... ~ S. T~. E. 
~N;IffI. J..~_"'~ ~ E. ~ M.I'~ c-:J~, o. lCDl . 
S .... . III t:~t:~ ... QIIn~d.lllpll" ¡¡ t.II.<dIhH 
1I~.,.--~n Nl!k]lIllllll!i. J.Ml.a-.17fi. 11Jm- 11Jal. 

NI"~~:k~::=~~~~:!;"= 
nliWJIflJII .IId~ 111; mIIdID d5oRHl.iillft~ IIII .. c.n. GrN!I. 4)" J9!!t---Nrll!!~,*,- . X. V.1:qIIIl-kftQ, ..... T~OI, E. AIrIH. s.. ~-. ..... c.. 
~ E. ~ MP~~~ D. 2OID.~ ~tI6 ¡¡ 
1d1411:1iM1dr1.111 ,_! MIIioWIIJ • 01 ( )lIldW_ e 0lÜI1ot " -.aIdId ... ft 
--'tit:6 QIIII~ ¡¡ 1fI1I. J- &3I. Ct.tm.. 27:!¡ lO1U-lCISl. 
~ D. IlillcIltJ. T1. 2OOl. MIdiII ~ ¡¡ lid lIlIIIIIII .-.. .... ~ 
~_6:s! A..,.",eso 01 M.aII IrfiIaT¡¡IIOfI alltMfl .., ~ 
.~tJ#.~ .... Jo ."9faIlio:l.SJ.7t~ 

PoaIrn.JF.BfI¡~p.OIIi,.c.II:IIIifIa,.c. T~'" xa;. ThIt[~R 
IdldcIiMldrl.lll D!iII ..-a" 01 lht .. _ .IIIp ~~..-., 'riI6f.~ 
~.lfII'Id:I;tI6_~I ,_ ... ~~II.C--. 
c-t 50 1J~ 147. 

1'IIfffrItn. V~ <lIiI,. C. lArIWIix. c.. 'IWrnII.". lOOl. Tht COfI1IIIII1 ~ 
DICA Iot.,..u tl6lht ,,_ .IIIp a ... ~ ~,.,.,...., ~ .. 
~~II~.a'IdI; "' iIbI~.-I~_ ¡¡ 
:lllar...,.. .... bdNp beI .... dIIIlJtoDfIf'l)a» _ Cllb"0fIlI)a» . MJL 
IOIILIEM.. 2 1. 922-:115.-

~SL.Un-.;¡'~A", .""lI)IQC-*.-.,¡l)IIiItI6~ 

COfI'1*IdI'I ~ ....... iIcdIIiU" .... .IIIp Yallltot arari.SdI!ra .la ll.l-2l6. 
~ T ........ F .. 2frI1. S)IIolI*Nlb t:6 ..,...-..,.,: c:oorfIkt t:6&w . 1Id 

lDOdInI ~hI!L -.: 1Imdit. ;¡, Iad:l, J. ( &Ii. \ Ulll"N~ lt.t AIpII:: T1Iot 
Par. frtiof_ ~ 1Id fIIII_ 1I r6 N:P s,s-m.al:s.a..c. Pwu..--. Uk. ... I ll­
U .. 
~T~"~",~UL..~"",,200I_Mllllc~~ 

~1Id 1il~.~oI~~ (~~L ~t:6 CU_:rcr- D'II'ClbIq _ ~ Gob1" _ dH:.,..kIn t:6 
~aIII:ÜI_)IlJlltL_. ~rId~)Il ,_ fIIIlII'. ltOIIi:IIlSl"li!i5-3(D. 

b~A. YOGfI,HS. _~.,ol D.lID6..ftIJq:-.b_ItJ;~ 

~a -.IIIIJoiII ~ ¡¡ lid fWdilion. AIg» 2 " I_IQ. 
~ s...~.E.. F.-.;¡z. C. ww,u. J. w.-.-. K. V¡¡a lit ...... Y~ 2000. T1Iot 

Cllllf*l1I ~ ~rId I'ftIDdddrUl DHA ~ 01 Q-hIIICa:aI:I IlI11t: 
1IIrpltIIts:-01.., s;IINJItg nllillIJOW: _«IlOIII'f1Itiol~""MIIL 
IOIILIEM.. 24,.ti6-56&. 

S~ S. '--' lJI. ZlOJ..I'IfJFIIjIr1io:: MploI,..*lboolI.lIlbIIdIa; ... ~ 
otllli r6c11b"OflI)cII"U- . t¡;IlI (~¡¡~ J. 1'tI)tIIt. ... 7U--7:K. 

SIIIiItI.O'-' ..... ;¡, ..... W. lI) lQ.~tI6l1r1111i1f~IlNIo ~ 1Itot 

boMIIIIrIIIIiI3II"0IIb1)en:AL c.T.c-.. :56.417-4J&. 
Sa.iIt\. DL,. lile , t.W. lOOl M11411:1harIdrL1 ,_ 01.., coIII*u .... ~ 

1'IIII)I"-.rIIIoI~~ ¡¡ ~]lIIIOiIo:_wiltJ ¡¡ II~a:~ ...... 
1iioI.&d.lS,..u7-&&. 

S~!-...LM~W~~,,~~~':12;= 
1IM ... "' IJrNIPL~u,u:ftII'II5:i.lo.&l. 



86 

 

s~ DL. .... T. v~~. 'l. C~ J... CII:p*'I; LY~ VUI Ele!. lJ... 
l:u"'4 . P~ M il . .. GC-« ... oct.ar.:IrUI MIdI p&mIdI,_ 01..., s:r­
~IF c..a-)IIO! P. ~ ~ ..., eua.dIIII 01 ~~ !HA -=lilii*ii 
L11dK.l,-.PltJ5 ON 6. illQL. 

Smiltl"CJioI . 1t50 bF ....... iII. Al¡¡ifoltNUfiaflSlillel,. ....cJfI1.~""'_ _ ........ 
S_iIIt,.lA.~ao.kL 1~c-.p.iIIlM~.~~IIdd.l~bI 

oI""p_.wiI._~illlarloI"" ",, ~"'~~ 
wiIII~A ~IId"'ax. b'l. 4 1. 104-1.l5.. 

T_ .. l..,.Ps«1"al. n. ft--.K..SI.twt; C. ~M. ~. S.lOI l . J.EA5.! 
MoIIc:IIILIr ~ .,_.Ie ~M:r* -*IlJ _ __ _1III»d. 
~lii:mn::~ MIdI ~~..tIad:L Mal Bil:l.E'rd..la. 
273 1-l73!l. 

l'II'rImk. J.H.. A,... .. M.A. hq.. C.V, ...... W .. lOOl.. ~ s:-
u;¡1tSiIr! OIIJ~,_IWp'-;¡.,..,.d ... , J..1I.;¡¡. b'Lc.n....s. 
Ill-I l S. 

T~8. T. ~IN, H. V~¿ f.. T~ T .. Y_.N. K. :'HIw'lllll_ 
~1(..~~ V~R..V~ .. S. 199I6.TlIIt ...... ~tI 
(l'If I l-aadI u:l4:z11d ~ e DlIId.lSil iII U A. SdR .. 272, 1136-
1144 

r....1iI, M. ~ C. ~ • • ~ ........ IU" .. CII$, c..~_. l. ez . . ... W .. li99.. 
TlIIt CDBfiIIIIf .. ~ DIlA SilqIIiKIfS ti ~ ......... " ~ 1Id 
~f 1IIow. l'!.'e II&::.,. ~ N~ .... ...,p¡_ rn; .... KrI s:r-
~If». ~III CIfL 11. 1717_ 173Q. 

T ..... W ... _d.JS. G,¡ .-.c...OoIs,.c...k~c...2ID&.o.plll'ftlbl ~ "h 

~If~._.-:I.,~ ¡tI,"-* . N"':LJ. 
~44.,.739-15Q. 

ViIk--' C. ~ c. . .... ", L.o.p.. .... MidYIf .. c... Ml.. ~I 
DHAoIQIUr¡~ ....-.O*.!...,iUIiCnIIt ~(l'IfH401'''' lIfIfI1r I~ 
HIo,_~em:¡;~brDHA~JIowLc.E.~ :x.24 1-~7. 

Vkq.rDMli. E. s,¡..,. 'l. ~ V. bmi_ C. ~~ L. 2lD!l. 
S.,-.".8_ ltwIs oI "'~d 1iI:'CA:ii ~ ~f lifliDctordiLl • • 
ItiII"IitLiIIId wiIII MIICJ1iIdiIIIR .-. ~ mdaIIt -.aps. l1li:""" AI:Hi; 
1H.17. 1SJ.1_1Sl:&.. 

W . ... Il..f". a:etIIr!(. P.J. 2Q)6.AIM~ •• lIdc~iII'I~l caa 
,~IJID rooa L di .... . c- ln. 33-.17. 

w~Cin.lllt,. XJ.. CIt\iIIn¡. T. 2001. ~ 1fIIC~1 "tumI; ]E1f _~ ~ 

G\aii~j,*""/_ IS...-- _ ..., IitClWldJrlflauadl'rllDdordiLl l 
fIIa.-. aIII.1t:-:LJ. MalInl.S3. :DJ-J.B. 

WiraII".w. Dd:. u..19!II1. TlIIt ~.~ a-(l'Ifp_ ~1F ~4-' 

.MiqI¡I!f mila:hlJ'drtarl! IiJlllllll!:IILir cNlIc..uilllarl 01 dW lIfI "'" ~ 
prl!drii!:lILC--.~ lQ,495-!Dl.. 

w _c...IIb ... l.l..lnsU.~U.""". c. 1994..c.:n¡llf.~oIh 
lfIifa:tadfU !HA ~..., ~ ~,,~ ..... ML C_ 
mN_ ~1Id '-IfMpllb.iIIiIIIL J. IH. 1IioII.2J7. 7S-a1i.. 

Wlll"dtll,. AL. k .. J..K.. M:rlt T. lfI iil., 2IXI!II CR. 1f'llllil6le ~ 1Id ~k 
. dlpUlIiMIr:i; .... ad., .,rGnH eI .N IN_ ~Qttilaryees~. 

Sdtra l~ 2:&&-J.72.. 



87 

 



88 

 

?>V~~no& 

MITOCHONDRIAL 
GENOME EVOLUTION 

Vol ume Editor 

Lawence Mar~aI..Qrouard 
Insrírur de Bi:tJogi!' MdéaJloite des Plaues,. 
UPR 135 7 du O/RS. Un/ve";,ó deS~osbourg. 
S,msbourg. FmrtOt 

AmmIdam . 8a5tan • ~. Londa. 
HrIII Ved: . CldJId hns . ~ ~ 
~ ~. s.tg.ap:n: + ~11Il'1 . T0lrto 

Ac.Iom-ai: 1'1_ i. ... ...,.. "" EIiINIH 



89 

 

Ande:mic: Pzu j I ~ im(IJi .. dl!kew~ 
Th~ BouleY:Wd, ún¡im:! ~e, l'Gd1inp.aI. Olr:imi, OX.5 1GB, UK 
32 . ~WI1 Rrud. wnd6n NWl 7BV. UK 
~ 29, 'PO Bm: 2 11 . l 00() AE Amlte:rmm. The Ned1erhndl. 
22.5 Wynun ~ Wurum. MA 02451. USA. 
.5:2.5 n SVeeE. ~ 1'900 . Sin Diep, CA 9210 1....t.t'9:5 . 1JSA. 

No p:Z1 o{dJi¡,puh&n ialmay be: rq¡ro:iu=d. Lmred in a rev1ev.al ".~01 D':JIlmDmed in 
~ {gro 01 b y :my means elecoonil:... ~a.1. pñ~yin .. rea.dinB (Ir O1herwi!e 
~u. dI~ pior ~ permision o{ dJ~ p..¡hI"e7. 

Pamiuionsmay be soupldireaJy {mm ~'s Scie:nc.e &TedJnDq¡y Righa Dq¡:Zt:JDen: 
in (b;fC'l"d.. UK: pñal~ (+4t)~) UI65 SI:lRlQ; fu: (+44) (a, 111(.5 8.5:lm;ema:il: 
pol!Jmi..m~~.utm.. AlI!:m~ )'Ou c:.1 1u.tmX yl1W teq'lll!:S.( online by ~ lhe 
Elte\ierweb lie • bap:1/&e'\ier.cmllAacae/~nl,.,d wiol!ainB CltuIW!t ~ 
UoM" D"a>Itt_~ 

.....x. 
No mpaldliJily il u.t.n«l by lhe p1báber iH uy Ujuy andInr d..wtuw: ~ pennnl or 
plOpe:q' :atL a n:u.e:r ofpro:iw:u lilbiJily. nqJiw:nu 0 1 ~ 0 1 fiom Wly u.e nr 
opt;nann d"uyme:d1ais., pro:iw:n. i fllml.Qiallor ide:uWJUned i n lhe maRriil~. 

Bec.II .~ dr.¡pid a:l.V1JIU:I in die ~ ón~ in p~. independeJl[ \oerificuim d 

d:U¡¡¡nos.eI. Wld dJua dOUiS05 mo uld be mute 

ISBN: 978-o.. 12..J~79.- 1 
ISSN: 0065...:2296 

mI in.mnTU.ann on :ID Ao.dt:mic Pzu publicDmI. 
\Ü o UJ Wd:J u.:e al Lmr~.dw:vit:r.utm 

Print«l ,..d bCllUld in USA 
12 tl 14 109876S4:l1 1 

\X'ÚrkinA [OACrh..:-r [O p,row 
libraúcs in d0~dopinr. ..:-oun trics 

.,·:: _ _ 1 ... ·, ,.,.:> . I ".::_ . • ,.,kll,:. ".:: _ » 11, • "!'. 



90 

 

CONTENTS 

1. MltlKhorddal and EtAraryotic OrIghs: A Crltk:al Rev6ew 

6.. ffanz l.atVJ a.-.d Geruaud 8.u1fl'í! 

2.. Gene GJntent and Gene Tra"lSfer fron Mitoc:honcrla 
to the Nudet.l!i Dunl1lJ Evolution 

.I.IIinoAr lIeda and Kottidl' ~1Ii 

J . "'e Role of Horizontal Transfer In Shaplng tne Plant 
MltodIondrial Genome 

Jeliey P. ~eJ • .:aniI:.a.Jain at'd NMI:y 1 H~ 

4. MltlKhondrlal Genome Evolutlon and Gynodioec:y 

Pascal T~ 

s. Cytonw:1ear Adaptatlon In Plants 

fI ~e &.Ida!" and SotA f\jii 

6.. Mltnd10nddal Genomes of Phatosynthl!tk: Eugllrids 
and A.Neolat.e:5 

PiAd ~ aro Ji¡ :s lule! 

7. Evolution of MltodIondriallnt:rons In FIt,vn 
and Photasynthet,k: MIc.robes 

..... """'" 

"" • ... 

21 

41 

71 

127 

l SS 

8.. Gn!eI"I Algae Genomics A Mll:oct'lOndrial Perspective 187 

EIiliJI:Ieth ~~5.!lhas. CIaiIe R&'NIde and Dieop Goro'tiel.f-laIf:btYI 

9. Remmblnatlon In the Stabl lty. Repair ard Evolution 
of the MltlKhondrial Genome 215 

USlina J.iitn and ~ M. GtJ2IbedO 

,1 



91 

 

10. Mlto::honcio"lal Genome EvokJton and me Emergence 
dPPR Pro'll!ins 

8efnad c.rtmann.Mt'IorIyGCJtEa andPfiIiWi! ~ 

11. EvoIutlon d Pro'll!in Import Pathways 

Beata rtrie<:; Btiela ClaseIC,. o...ren D.sfiCal\ ..L:!m!!S Wh:!11In 

.!itd .v.:.n1:a w. oViu«:ha 

12. MaocromoleoJ les Traffic;Jmg te Piar( Mltochoncio"la 

M:lf~ ~dandAi"'Oí!"l.WII~ D.i<h:ne 

253 

31S 

347 



92 

 

Green Algae Genomics: 
A Mitochondrial Perspective 
Ell>Abeth Rodríguez·Saln .. •• (Ialr. Remad.' 
and O;ego Gonz.OlelHialphen'·' 
'"1 .. ,;..., do Fiio:q:i:a e ..... U~ ~ A..:--. .... .ui.lica., Mii~ D.F~ .t.t..::..i:m 
, (''''' ...." .. )4" • 1 ...... .,L,_ ~ u.,n..,,;., J ....... l..iip. Bo:p... 
' .. i.o" "",....,.. C' ..... 1.J .......... Noo:icmI h ...... '" Mis ..... Miri:D D..f ... Mcri:oo 
'C_~ ____ E ___ ' " @ü 

Contl! r\ts 

, . ~u:xIu:tion T 8!l 

1 J _ tiatJims l a!! 

1 2_ T~y 189 

2.. ~Genomes~ 189 
2..1. Nud!o. 189 

1.2_~ 194 
B . .v.'ta::hondlial 195 
lA . .v."'ta:hondi!JI ~iCs and oMit~ ~l!i 198 

.3. Mita:hondllal ~ EdJIc.c'Io 199 
.3.1 _ SU~ut@ 199 

.3 1 . CXg.;rilAt:bn 200 

.3.3. G@I)@D,1'emi::S 202 

1.1J. G!r1l!' 1t~.tI lile flCN 102 
l.J.J. rtall~ d a.~ Dn.4 ~s 104 
1.).1 Ri!cl!r1 j (jI!fV! ocqillbm 104 

04. CoI'r"pafa1Jt.oeG~andAc:qu- i::lná N~' Mi!nboIc~1eS 204 

4.1 _ .Mce!inl ~ G.!!t'ClI'l'leS as EWJena! of Gte<tSl POOl EVoUi::ln las 
04.2. &oIu1Oftatt Med'Ir.!ri5m!i 205 

S. PIiS':5pt!(lÑE!S lID 
A~ent'i lID 
Refeeoces 2<11 

Abstract: 

OI~ ~ lIi!5 pa.i1Ed a ~WpelS~ fOIl sttdying ~ e~ el 
~een ~ maWj b¡ aIcw¡oq high th'ou9fIP..I ¡nlel- and in.T~~ ~_ 

~lIf!b~ 1I'Ie nufrbel of illtj sequenced nucleaf. chIoq:I;rs; t and ffifocJ'ioodllal 
g.encrnes fa g.een aIgae Í5 COfllnuou:!l; ~ Cotrp2I<ItWe Sft/<&!'!!; of 
mit~.aI gencmes ~ .e~d an enoftrouS ~:siIy in gencme 0Igani­

zation,. 11uOue. and gef'é CClC'UfIIt ~é5 ffiv e pI~ dues n ~~ ua .... i!¡ 

A~ . .. ~Itr ..... V""" 6.l 
1S\'i,N~ 
_pi J.hdci ..... nI0l4IB97$-O. 1~IJ))X1r8:..9 

e 2011 EJoni .. L d 
AI ..... ..-.. 



93 

 

' 88 

~@Ilti iom ~ mitodKrrllion D thé nu<hi~ as wel as 10 9E!f'e acqdsitbns that 
~ Ubn pIaO!! duf".n;) me e~iOf\afy hislOty oí g¡let!h .!JI9ae. TliS fNeW OOs!.es 
on W ~l5ity ~Ned am::ln9 ~ rrit~.aI geromes d. gí&:!n aIg.!Jé tbat 
~ bel!5\ se~nced. TliS idornatü\. aIong -Mm st!Ye1B1 dtoc~ ~·.es 
and as-. e\'Ii!!J~OWhg nufl'"t)ef oí i11)' sequMad 1'ltUde.!i gerotnes, wíl refp uS 
e...enl~ ul'deilstand the stil 00SQs1@ ~1\iE!Iic fela'tíoa¡l'IipS armong 
9I.eE!l .!J9ae. me QOS:S-t.!JIk b!!'Iween theif Of~S Illldeus. dlIof~ .!lOO 
lYIitoct.ondlia). aoo me genetic::: ba!iis á the e )lHaotdhar)' m~ pIaStidty d. - "'-
~ 1. INTRODUCTION 

~ Acoordi ng l O th e ~ndo~ymbtOuc thco'Y. ~roblC orpWU1U 0I'1gtt'l2100 

whe:n 2/"1 Lmk.oown orpni!Ull, 1l"llN ptoblbly a ptotocubryote o r 2Jl :ardle2, 

in rem2l i:z.ed. 211 a .. protoobl.aeria (M2rr.in & MüDcl', 1998 ; Po.ole & PCnrly. 

2006: S2@:all, 19(7). Same dc§Ccnoe:Drl f!C ordilllin~ Ilndc1wCIH .2 seca ra 

cndo~ymbiotic cvcm 200 iI:wcrn21 ila:i .2 Cfanabxtcri:a. T l)C" resulting 
orga ni!J:rl:t wcrc ablc lO respire 2nd lO pc:dorm oxyscnic pbotO!'lynthcsi:t 

(S9n , 1967) . T 2XO Ilolll ia ny, pbotalyotbctic CUkaryOlCS :uc currently 
pbccd un&r the gro up Ardl~bstid:a, wbich N divlded ¡filO lhe lina~ 

GI21.loopbyu., R hodophyt2 (Le. ra:i 21p) 2nd Chlol'OpI~tic:h (Le:. gr~1l 

2lp 2nd l2nd pbnls) (Rodrigu.e2:-E:zpclctl d .,1., 2005). Gr«1l 2l82c 2nd 

!2tld pl2n~ oo mprNC {hc Virid¡pl2n~ ltingdúm. Crcen a1gac, who~ m1in 
morphological and bio~hcm.ic21 c-hU2C1CrNri~ :are doublc-mcmbl2nC 

c-hlotopl2'l~ f. ¡Uf. ~onf2ifl f. be phOl~dlCti~ pigUlcrd."l c-hlotophylk .a and ~ 
and lhe acre!'lOt')' pigmenl'l carotcoo i..:k and xamhop byD~ (Melkotl iall, l?9O), 
havc bCO'J a~8tlo:i tbe phylum Chlol'Ophytll . 

1.1 . Habitats 

Creell a1gacare (o und worklwidc in a broad rauge onlab it:ll3. MCluortbem 
2!'e tft!.e-JiYing ~U2lic Orp tlNIll.'1 thu ¡nhaba ~l, bl2dc.ish o r ! a1 t W2le:r!I 

(M.atgtlllis t1 4, 19?O). How~r, o th en: a~ ~iphytic (lünge & Büde~ 

2( 10), epiMic (Garbuy, BoUrqUCll, Haman, & MeNeiJ, 20U1) , pil2SÍlic (de 

Koning& K«ling, 20(6) o rcndo!ylnbiorie o((ungi, prOf.OM:II1l~ (Ni'l b.ihara 
~r .al, 1998)oranima1! (Kcrney ~t dI. , 20 11; Lcwi'l & Mudlcr-P2d::ef, 2(04). 
Some a re 2b1c- tú w ilhuand extreme ellvirorulleru ~Udl 2'1 !now (MQI~r, 

M<me-f, & Br«k, 1977), ~rt (Cardon, GI2Y, & Lcwi!, 2008), o r ha1i~ 
(Lo~ll!I tc_in, Sdlube rt, & T imorC:t:!:ff, 2011), bel2l.L1C tl:aey l2n e ndure long 
period.'l o( d~tt:ation. A tl wnber or grecn !JO il 2lgaC llave bee-tl sllCMl'll tú 
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~ urviw 35 )"€21'!1 oi d~~on Wl..rr I ~OI"2lCJry cOlldition.~ ('T1'2i 1l0l' &. 
Gbdyc,h, 1995), 0 1' cven oi InaJ ion~ oiycu!C ~LLo;pe:n&d i,n h2lilel (Low­

e nsrein t r J .. 20 11) . T he ab ilil)' lO inhabit thi'l w idc ar~ ornicb~ ;'I~ 

tbu gtcc:n aJs2c bave a n undcdyinS mcuboUc pbsticil)' (hu m u.'U be 
reRec tcd 21 tl~ gcnomic JcvcJ. 

1 ~ Taxonomy 

Gteen aJve taXonomy ha" hect} w idely di~LIlo:i !inoCe dlcy wcre deo:crbed 

by Linnro in 1753 (Mocstrup, 2(()6) . Tll c oonwldrwu liC'! wilhin thc gtnl 
di'ó'C~ty oith c-i,r morphologia~ ultl2m'ucrut2J and molccul2t'chlt2ac1'I'ltic:ll 

(Lcwu &. Mct:.o urL, 2004: Pr&.cho ld , 2001). No tla. bcleu, it i! w iddy 
a«cp«!d lh21 lhe phylwn ChJoropbyt:l cnoomtm~ tour Il'liin gro ups 01' 
c1~ decigtl21o:i <11;'1 Pt2~ nop~~ (Tunne~ LBnieux, tI dt, 1999), T re­
bOl.D[iLlp byc~, Ulvoph~~ 2nd Chloroph~ClC (LeWN & Mc(hurt , 
2004; N aUy:lll12 1?1 &, 1998: van de:n Hocl:. , M2nn, & p hru., 1995). 

Pbylogcnctic ~dics have shown [he group Pl2'!inophycoc lO be pan­
phyktic, w hilc cllC group T tebooxiophycac ~ ~'ftr ( O dlC groupll U1"'O­
ph~ 2nd C bloropbyt.C2c (po mbctt, Oti~ Lcmicl1'(, &. T urrncJ, M, 2004 : 
P r&.c-ho ld &. Lclix-rt, 2007) , A fLf"th group, dcsignitcd Pcdi nopbyecx-, b~ 

bcc:n príIp&.lOO, ho wcvcr il'l d~s ~2ti..L~ rt:llll ins oo ntJOwrsi.21 (Lewi~ &. 
McCourt.., 20(14), ArllJym or the Stn..lcnnl @;Q10 1Uie re211..U'e'12 1ld phylogc­

ne tie 2~i!!; of dlJoroplN ~uen.ce c:ht2 b~ bdpa:i LID t2 fJs le the evolu­

t iofJ2J')' te,btionship! bClWC01 C hlotúphyene (B rouud, QW., Lemicux, &. 
Turmd,2010), 

~ ~~~:~;,::~,G~N::,::::~:E<WW'l'" g~" ~g>< 
phycology , il 11Is boCen showll 10 be- a powctfuJ toO! for siugle-gcnc 2nd 

wbol~gcnomc a fll~CI fmm 2n cvolution:ary perspec tivc, GI'C'Ol 21gac o r 

ehlorop l:rytc!eont2in tbroCe golomCl ~ l:wdC2r, dlloroplN and mitocllo ndrtal 
(Tablc8 .1). NudC2r2ndehloropb~ gcnomc'!I 2,te addrtt".OO bridly; tb c focu..1 

or thi~ wark !l nu tochondri2J @;CllOIUC!I. 

2 .1. Nuclear 
T hc fUSI c hJo ropbyt c gcnornc l O be- fully st::qúCnca:i 2nd 21l1lOl2tOO. W2'I 

Chdlrnydomorl.lf!l re'nluJrdlil' (Ollarophyeo l!} (Me rd12lH e. t 111., 20J1). C. Ktrl­
lad,rtU i. cOllside:m:l. 2 modcl e ukaryo.tic orpni!lll bec1u.'ie" of il'l shart 
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CJaord!'" sp. T DOBJaint ('.eno~ [ 
Lme:i'ILI~ 

~ 
CJerd!'" _vi.afiSs T N~O I5119 124 • 
CJaordl'" -+ro T Nc..OO1 .... 150 • 
HJ~i~1MI sr_ T Ts..DB Nc..<I<ll loo" 17 § 
UpeSÚIl r6l'.lSrrU T Nc..(J(J}ó31 195 • 
C#pris .rJir4ria T • 

> 
P.u.a&t-"retr.:. Uulri T Nc..OIi973 125 • 
Pr"ltIrhn:.:a wi'*'alw...a T TEJ..úlB NC_CX:H6U ~ 55 R 
ClUmJf1 __ iIJ e NC_OOI872 ~ 22 9 ........ .. 

~ 
CJlmrJf1 __ iIJ in,rru e Ts..DB ;¡> CJlmr1fl __ iIJ Ii._ e A~Uni~..ttr ~ CJlmrrdruwmliIJ e DOE.Joint~~ N~OOI 618 unar: 1 15 N~cM6.l5j, 20l 

rltiJ..uJrii 1mti'ILI~ cl.~. ~ 

D II'JtIlid! .wt¡"" e DOE. Joint ('.eno~ N~Ol 29jO c;..uh.- 2ll 
lmti'lLltc 

DII'JtIlidl'.:. rm_r" e y.w Univcmy 
AP,..tirrr.:. rCTlrrU e N~O I0"6 521 
OE-«:rru--IMI cmM:1f1!l' e N~OII OlI 1% 
P"'rbrrrdLl "P'aII,Q e NC_C»0l57 unar: J 12 ............. 
P"'rbrrrdl P_VI e Ts..D B unar: 2 J35y 

.bn.na..n8 H 
P"1ybrrrdLl sr_ e Ne_OI"n'" J3y3 

(Om.ri,.,~J) 

~ 

Tabl .. a.1 ~1"I«d I)!~~ ti ~I'II.IIIgu·--«(Im'd ;; 
~ 

Hudee r g«aom .. MitoChoonGill l ge.nome ChloropIIIU g«aom .. 

A<ftsion -. ... ,"-
T ... Oo. COMOI'tium num" , "' ....... Sift IIi:bJ -, {l' >! 

unar: 2 
.~ 

$1lFm:.-'IrSLI~1f 1U e TBcill B NC_CXl225<1 ~ <2 N~oomO I 161 
$ ri!'F«fMiII'1!I' Ir.hUK:IfJlf e Nc..",,",72 22l 
V"JIClX cmri e DOE. Joint Gmmnc Smilh 1l1li ~c, unar. :> J 10 .20 

Lmtia.c 200'> . bn.na..n. 
PJirroMllllliIJ "...in,(lOr '" Ne_OOOlm c;.<uh.- 25 

Th: c_ ...... _ "'- poa .... el ...", ...... TR:0I1)B Iowc ou . .. ..,.,OOI:od; cdf ~ ~"",,"d 1IIIp....,,,......... ~. """"""olio",,,", a a.c..lw 
'--... 1', Floo .... ~U. [)l. ... ,...,...:: T . ·r~.o; c. ~~ I'I: . pJ .... ,..,.,.. IJO E. -""", .C-oC_ I""" ,,, ... J Jp ........ ~ 
Tlbd)B ,,~JI""'db~-.:.I..:~""""-''''f'hp). Y.~ U~tMpJ ............ -" ... , • ..GkIpa:~~n<I<..MnI). C-oC..HId. 

a~"" _b:n...., ,..""'d".J ............ .-:IIoi ..... ~~ 
·SaF-= ..a~_ 
~aééI .. p.s,,~_ 
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801€:tltioll time, ~Xllll 2nd :W!::rUiI reprodut:: tiOIl , lltli..rlJul2J' 2nd h:iplo id 
n21 W"e, a!rlf gen«ic m2t) ipubtioll (Le. il'! t1~ senom~ 2rC !lubject l O 

~pccifLC D'2I}~onu2rion), 2nd ma.aboUc pI~cir.y (Le. bCloCroUOp b :lnd 
&cuJw:ivc aurou o ph; acrobc 2nd trulf2l ivc 2uaC"robc) ( fun~, FWlZén, & 

GOIl2iJc2,- Halphe ll , 2 007 ; Gro~n2fl e.t lJ! , 2 (03). Getlo mc' 2Jl21ysi!l rc-w-alcd 
t hat the IlUdC2r genom e ore. riúllamrllii CO I}ll\l1 o ( t Z7 Mb dim-ibutro ir:J t 7 

ehtOm~mt!1. ProtOOlllic 2111Jys!iJ ~ed tl'.ll t 501bo(tb e: en~d prote.in!l 
2.1'e bQmologou.~ 10 thd r oo u llterpa rl'l i n o thc"r eubryo~ !luc,h 2.'! hW1l2Wl 

2nd AmlM'dopus IfuIl.drl.d.. or the~ pror.e:iru 10% 2ft!: rd2la:i to fUge-.D:lI' 2nd 
bN:J body uJU2!W"LlCtwet (ci1ia 2nd cClltriaC!), 2nd 26% 2N!" ~OCcWcd wÍl.h 

phO(O~'flth~ (lhylalro id bjogc~!I and pi8fucrll b~thci"l) (Aucl2 e.t .al .. 
2<X"n ; M crch2fH tútl , 2007; R oD:lild t r dI, 2(0) . R.cccm ly, tllC gcnomc á 
V"'I~ Cd rt!n' (Chlorop bytt'X') h2'l bc-cn competed (prochnik t.1 111., 3)10); 

howe:wr, i l i.. sr. ill bring 2~mbloo.. V. cmun' b cJongt 10:11 €amil)' á multi­
cc,Dubr 21,pe (Vo lVOC2.le1) 2nd thu=: ~O IW.itUl.C! 2 mod~1 (OI' !mu:tying lile" 

t l2tuition m.n wlice.llul2riry to mul tice Dubriry CH e:fTOI1 , H :acken , AylW2rd, 
& M idloo, 2(09). T lle" nu~le2r ga:¡om e o { V. ó4tU,,' a mü'lt!1 á 138 Mb 

di.'W"ib Llloo in 14 c hromo:iQIUC! . A prelimir)2 ry :lIl2l)"!iS ~~ lhe p l'C:'C:ncc 

Of 2 l:atgc numbc:r o{protdn~ involvOO in cc11 cyclc ~tion ! lbc cydin!. 

V. ó4tUri ~OOWIl~ nv~ rypc$ o { D cyc-1in~ C. re.inhárdo'j o nly 1)2~ lb r« 

onhologuc1. 1llC 12I'gCt Ilumbcr á cyd i.l}'l p roblbly OO llsti tutcd 2 key fXto r 
in lJle" 2ppc2f':lllCC O{proc~CI r~b~d to ccDubr ~i{cl2l io ll (Prochn ik 

et .!l., 2010). 
P hytopbnkton E le'!'lfloosib1e- {o r foo ng SO--lll%o{lJle C~ in t he pbntt... 

Il ind ude1 cpnob:ac~ri2 :lI1d ruh :ryotic nlic ro2lvc, Il)2jnly ge'ti'Cr.:IIl 

m e m ber!! o r lJ1C c.b!l'! P~sioophycnc-. T hree :'fIOOe1 rMm dlC genw 

O.H~~ h21o'C bccn dc1crihcd ba~ mainlyon dlC dcp lJl o {tbcoc-an dl21 
tlle"y inh:ab i. :lI1d thu=:, on lJlc 2m OUJf. o n ish t lJlcy ICccivc! O.II~ci,"" riI'IIU, O. 

t.dlm' (P2knik , 2007) 2nd (}¡ tJot«tlau.J :'fI (RCJbbells 11 di., 20(7). An2ly.tis á 
t1lCSC scquc nccd getlOille1 h2.'l provi..rd illlpor~nt irl!'l is l~ in to ~::won 
2nd spe¿2lio n ~. Fir!lt, it ~.!I notoo th 21 O. !dl4n' :lI1d o. IULúndri rlw 

h2Ve 2 dilTe re:n t genom e ~71! 2Ild Chl'Cl:ll~lle Ilwnb.er: 12.6 Mb :lI1d 20 
c1HOmOlO me1, :lI1d 13.2 Mb :lI1d 21 dlrom~)le1, rClpea. ively (t1le"gCllome 

o f (}¡[~OO)(4i.l sp. h 2t'! no t ya. bccn 21l00moo). DClpi~ the ditl"e:rc:n t cil IO­

m O:iQOle" tlWllbc:r!! , 18 á dlcm sh2re sinüb r gene OO lltcll t :lI1d ar..rr. Second, 

reprdi.nggellcoo n~nt, lh c {oDowiJl8 CJb~lV2 ti Ofl.!l WCIC mMc. Both ~pcci~ 
h2VC (1) 10st 8C1lC! lJl2! cu cadc u~nSO'iption facto r!! 2nd proteins rclattXi to 

lile" (! C.D W211 2nd fbge.D2 bi0!lftl d~ (2) oo ll wn {lL,ro 8C1le! dl21 2te 

illVONro in p igm ent bio~ytllh es.i~ 2nd nitr2le met2boli.'~Ill ; (3) cO llt2in 
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~ LUlique ma .hyl211on/ denu!f.hyl:ario n !'f"..eJll (Le . ~U!:r~J metllyl­
U'2rlsf"CO,!'Ie'S fU.'Ie'd lO ~ d l rom21in do lua if) po.te:n ti211y irro.'Olwd i.n exoge:tlO u.~ 

D N A de-te«icJ n . Tl¡j.rd, O . 6MirPJd71'II¡,jj CflCod,c,. 2. 1218c nu.m ber á !lClc:nium 
protejl)'! tl12t haVCbCOl ~~ to alce pa n in aSC:002J mcuJ IHcubolism 
(P2lc:nik, 2007). Othe r pr2\inop hytt2tl alg"X" whose nuclar gcnomCl h~ 

b«n ~uc:nccd :uc MitMr:ltlrldS " . 2Jld '\{'VUmLlr&d,S plL!ilLt . ll}(!IIC:~pc-ciC! are-

90% idc:r"JtiC2l ; tllC m2in difl'"ercnce f'4!.lie! O ll the ~lce a l' 2hl01CC .oC 
difl"eralt ribQlwir.dl~ repeti tiw dCIllC:l1 l'1 2nd tr2nsporte:l!'I (Word.!:n Lt 4, 
2009). 
~IId m c::n"'oCI!! n:n be eir. her tI"« liv1.rl@: 0 1' cndo~ymb ion l"l. 1l1lN I [he 

gcllomoC:'l üOa.omy;Qt sp. and QJo.eUa sp. rrrdlol.L'Ciopbyccx-) w~l provide 

impoltalll ifl~glH."1 imo tlle ditrcrc ncClI bctwoCCll frec-living 2nd cooMym­
b iotic gt<'C11 2l@;~1 ro;pcaiw:l y (IX)EjoiJ:w. Gc:nomc Instirutc, bltp://WWW. 

jgi.doc.govl). Funhc-rmeI'C, the genLJ!l (Jl1.Ifi!1J host1 111 f2m iJy .oC do uble­
Slr2ndcd DNA (resh Yl2te:r viM..L1CS tb2l ¡Il rca 2pproxi lU~Jy 2f1*, o(Q¡loo::lr., 

pop ul21.ioIl:'l. T I:aese viru.'ie'S pby 2. !Ügn in.a nt rolo!!" in globil cuoo n <1Ind. 
n itrogen cyd .e!'l (V2Il Ettcn & D un ig;u \ 201 2). 

2.2. Chloroplast 
Al prcsenL, 22 c hlcroplN genClll.e!'l a gr«n ;a]g:ae h<1lVC bCCl sU} ucn eoo 

(T<1IbIe 8. 1). Tll~ galCmt:!'l h<1lve b eal d~!iíi.ed <1IIrc n:l.in g lCI tb e c f12n i­
Zltion a th e gen e 211d th edireaicfl in w h idl theyuc tl:I ll'Icrbed Tllcy <1II'C 
dividoo bao Cour rcsiC'l'I! t wo in \U!:rtm p;a].ind romic ~uel1~ Ul<1l t eneodc 
RNA~ <1I nd. t\JI() regiall!, o ne ~hQ .. t 211d. a ne 121BoC:, l hu call f:2in !ungle ccpy 

gcn.e!'l de:tign<1llm ~ S5C (!!Iu .::alJ :lÍ I:tgIe capy) ud LSC (brgc ~inglc capy). 

TllC <11~ ooll flglll'<1l1io n i~ <11 qllldripanitc st nJaurc in w hidl ule 
illVO'tCd palindromic N!pC<1lt.": are ~<1It2lCd by UlC SSC <1Ind. LSC rcgio ns; <1I1ld. 

ule gal.e!'l O1coding ule rRNAq 2I'e lr2ll!4Cribed in lhe SSC dircaio ll. Tll i! 
getlc..pa rtitio lling patttnl is s.iJniJ2I' tO Ul~ oC d 110roplN galO lllC! oC bnd. 

p b Jll.!1 (Turlnel , Oti!, & l...cm icl..lX, 1999) . Membcf!I cJ" ule P~noph~, 

Pedinopllyccu <1I nd. Trcbouxicpby~ c.b~ h<1lW: I.h i! oon Ct.gu l2tio n 
(Bc1211go' e.t di., W06; Tunllc~ Oti.!, 1?1 di., W(9). 'Tlle e:xcept.ion i'I ule 

ebloropl~t gcllome a C. IlIdgan's (Trcoou:xiop hyeete), which pr~rc.JI 

<11 t ripa rti tc st l\Jaurc Ul~ 1<1Icb l be ÜlVO'tcd p;a]indro oüc t'CpC2f.'l (Bclangcre.t 
di., 2006). [n membc-r.I a l be UNophyc~ d~!t, lhe qwdrip2l'ritc struc-ru.tc 

1.1 oo nscl'W!d; boWCOO'O", l be e neoded tRNA gell (!ll <1Itc tr.lll!nibc-d in ule 

oppCBi.e diNCtion (po mbe-It, OIil, l...emiel..lX, & Turme1, W05; Po mbcn, 
l...e:n licux, & Tunucl, 20(6). Q ü orcplN gcnon~ widü n l he c.b!l'l 



98 

 

lO' 

Chloroph~e n!"W21 greautnlt:: lUI'2I di~ty. Ñ:!rer2Jnple, the dlloropb!.t 
8Q10lUC c:r Srl'gudOfti Ilm hdtll?O't:Um ]:accb the il1'lmea ~lindranjc repe2l!l 
(Bchngcr tI .al, 20(6); a nd S. cJ6lir¡ItIoti, C. ;e.illlIir'dlii and Oe:d~Dtm CóJ"tlizJb4m 

(o rul n uniquc «:giOIl~ or ~llgJc copy gelle! or ~mütr 100gth bUl wÍlh 
v2ri:iblc gene cor4Cnt (Bro uu d , Oti~, Lcmicux, & T UI:mcl , 2008; de 
Ca mbi! irc, Oti~ u-mie ux, & T urmcl , 2006: M.2u1 t.1 di., 2002). 

2.3. Milochandrial 
M.i tochondrtil goe:OOlllel: :are u."I~]y con~~t 2nd oo nwn a limilai §et « 
Sale:'! oCrIcooir:.g pl()fCin~ rd21Cd t O oxidiJ.ive pho:'i~horybt_ion (O XPHOS) 
(ic. oomplcxcs I- V), tRNA"I 2nd rRNA~ (GI'2)', Butgcr, & Lang, 1999). 
A tOlal o( 16 mitodlo rdrial grren a1g2l gcflomCl ha'ó'C bCOl runy r.cqucnced 
a nd 2Jl nOt:llted rr 2hlc 8.2). I'w::rordi,I.'18 t O tbcit gene COIUllt they I~vc b UI} 

T ..... 8J <:.ene anteM ct ~I!tety seque~ ~an ~ .. """'. 
p u T Po e ..... No Ot Mlp Pp '" Po op "'" .... so "' c. Ü Pe 

OXPHOS ,.,11 + + +' + + + + + + + + + + + ,.,12 + + + + + + + + + + + + + + ,.n + + + + + + + + + + ,.,14 + + + + + + + + + + + + + 
lfIaJ4L + + + + + + + + + 
,,.¡S + + + + + + + + + + + + + 
,"¡6 + +' + + + + + + + + + + + ,.n + + + + + + + + 
,..J9 + + + + + 
lfMIO + 
.,¡, + + + + + + + + + + + + =, + 

. , 
+ + + + + + + + + + + .,. 

...2 + + + + + + + + - +a 
=l + + + + + + + + - + "", + + + + + + -

"", + + . , + + + + + -.,. 
",,6 + + +~ + + + + + + + 
",,8 + +a +a + + + + + + 
",,9 + + + + + + + + - + 

R..ibomm~ <piS + + + + + + -
<pI6 + + + + -

(COft'il'lIlr:J) 
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T.lble- 8.2 Gene cantent 01 compll!tet)' ~nud dIIooorl"l)UIi'In mhomrndrial 

~mtne5---conf'd 
p 

GeM No Ot Msp 

rflNAI 

F'H + + + 
.,116 + + + 
l}u2 +++ 
~.J + + + 
l1u .f + + + 
IPs ] + + + 
l1u8 + + + 
"sJO + + + 
!,s ll + + + 
!,s 12 + + + 
!,sU + + + 
9'.'4 + + 
9'.19 + + + 
mJ + 

+ 
,.¡ + +' 
~ .. + 

+ +' 

u T 

+ + + + 
+ + + + 

+ + + + + 
+ + + + 

+ + 

+ + + 
+ + + 

+ + + + + 
+ + + + 
+ + + 
+ + + + 

+ + + 
+ + + 

+ 

+ +10 + 
+ + 

+ + + 

e 

+" 
+" 

+" + 
Toa] tRNAJi ~ 26 14 16 2. 2) ~ 26 8 Zl 3 j 3 

"I)Qpk_d ¡pr>­

~d~ 
c_ .. t_ ... ci .. .:I! P'" _ o!o:ri>o:d (.:- ("".a.& .. .... :lIwIio. ..... ..adoi ..... ~p ....... oI 
c_--=.c .... P.<so"'l:lOÚ:l-.)J(li(l8c,..-..,-dI:: ). 1Jni,pr:: J-'..,.,.I!ú.,.do ~ .... ..:...,;. ..... 
Q XI'HOS _rk.-"E .. II::d~ ,,:.:d.dd.. P. f!m_~~ U. ~~T. T ............... ,....:; 
f e, ~J<-.; C. ~L Nú, ~ _ _ ..o; Oc, O __ .-.i: P ..... A __ 

~M.p.AG..._ !p..: p ... ~ .. ,.-lio o.. a---..u.~""'iI; p ... " .. _ ... 
........... ~O ... C-P" ..... po:n,~"'O"";Só. • ....,.-'...,w;¡_ ; IJr., ~ 
.. .bo.o:; c;.:-. CloI..oy"'_ ~_; c;:., 0tJ...y .... .-....... dii; P o:, ...."....d. ......... 

ch!Kifta:t irllo :a ncC$U':ll, rcdu~ ~nd intc:rm edi:He (NcdcIru, l...u, lA:!:m icux, 
G~I & Burga, 2000; Turmd, l...c:nucux,et 111. , 1999) (RS- 5 .1). 

Anc~tr.:IIJ gcl O lllot:S :ltC betwecn 44 2nd 95 lc:b in !l..i7i!" 2rld can~jn gen.e!'l 

lh21 e nCDdc OXPHOS prolcil"ll , th e co n~let.e 5C1. ortRNA~, 2nd rRNAJI 

(Ncdclcu ,el.al., 20(0) . Thc b ucr 2I'e 10C2tCd COrc.Uluou.'ijy i.n the mi to­
cbondri21 gctlomc 2nd ~m fO be crolvi0S mudl f2srer titan lbci r tluclc2r 

COtlll tctp2t'l'l (po~u & lAr, 2007). 11)c gcnomcs or tbc ~nophycnn 

(T urnlCl, Lcm icux t.t dl., 1999), u1vophycca n (po m1x-rt t. t d:t , 2(04) :u 'ld 
trebou.'dopl:ryCC2tl (ponlbe:rt & Kttli ng, ~10; WoUT, Pb nte, u nS, Küclc:, & 
Bu¡¡cr, 1994) 21p bd o ng 10 thi.'l group. 
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r.gure &.1 coK2 ~ dlou gene ch~ in ~ ge«ltr'le5. Th! ~ jtAUC:t~ 
el dtCl'Ophyte5. The nutr'Ibets itdiGll le t:be m in kIobase paitS. MsP. M.it'~ sp.; 
No. NtphlOSdmiJ o.Ih«~ Ot. OSI'..eoc."tIl"('US 14111; 1\'. PycltOtott:us. ~JdJi; Pa. P1b1-
dtYti:IMbtium ~r4ln; Ov, OIrMcfM~ md.i$;: Ptrt, ltol'rlW'.ct wkA:b'1km.i¡: s~ 
S~1'r.II.I!; Oblqw.t ~ Ot.ld"~S ~m.!!ft.t O!. DuM~ ~JIt&. O , CJIo»­
M~S N!ltMdrl; Ve. V~ ... MII!f'J;Pc,. SbJy~t:~~ JbIy~:5P; 

Pm. A!d~J trWta. ~ ~ illdul'Le5 tIw! ~~ lII"Id me line il'ldl2te5 '1M 
awt'a el the alft:spondíng gene witin w mhlrl'londrial ge.nan~ ~a gene. Fa 
caIout ... Mion el ti5 fI~ t:be ftildet iI ~femd .., \he a"'iiIirle ... Mion el ti5 book. 

Rcducm genOln~ :ue ba. W«:fl 12 :knd 28 kb i n ~ iU' 2nd cQ ruin goc:rlC!! 

t1~ t cncode !IOllle OXPHOS plOtei ll~ 2tl irlCO lll'lE-te set cr tRNA!, 2nd 
~Qmc rRNA.'I . T hc IllLwng tRNA'I mu.u [h C!:~rol.:!: be iHl'OMe'd b<om l be 

c~l irno InÍloc t:.o ndria, prOO:w1y u:d'ough :l lucd:k2l nism sima2t [O th21 
u.qcd by pI:lIH." (Rubio & Hoppcr, 2()11 ; SaJitl2'l, D uc-l~nc, & M2rédl:aJ­
D roU2ld, 2008; Sicbcr, Placido, EJ nrouk- Amcqt2nc, Duc-h&c, & 
~ttdla.l-DIOLWd, 2011). lllC ribCl\Clfn21 RNA~ m2)' be- fngtncntcd 2nd 

:ll'e ¡oor.ed in tc:nn inent ly in th c Ill l.ochondrw geno lllc. TllC g.:=tlOIllt:!': d" tllC" 
eh lorop hYa!2Jl 2nd pedi nopl:rycnn ::alp bdo r18 to this group rrunne~ 

Lc:mirux #1. d1, 19?9} . 

T IlC" nli to,ch ondri::al gcnolUes or P. pr!)¡ü~ij (pt2l.in opbytt2c) 2nd 
S. ollli..¡ulii (0110r0pb ycoc) sh 2l'c c!:lil2aergocs á oolh ty~ ot g.::nO ll:.e:o!, 

P. pr!)¡üsolii hu24 kb, likc tllC tcducoo f)IpC. H oWCVC;l', iL't genc COf)lclll2nd 
orpni22rion (cxccpc. ror (.he fRNA geOC$) roIQllblc tlt» ortllC2ilCC'lwJ typc 

gCllon~ rr Uf'lnd, OC!, & Lc:micux, 3110). Tlle genOIllC" otS. ofrl"ll4lii u 
12rSCf, Wilh 43 l::b, Ül tllC f2Jlgc ot th e 2i.lct:!':ttll geno ma N OIlC"thcleu, il"l 
g01C oon te:nt 2ild 21T2nge:rnelll i~ ~m a2l' ro dl2f. ot re-dllCOO ge:noll:.e:o! 
(Ne-deJcu tJ. 4 , 3100) . 

M2rry gr«:n ::alg:¡c Lile dlC dllorop hy«2Jl mi toch o r:dri::al genctic oode 
(TllC Genctic (",..od,c,..NOU; '.tp!llwww.ncbLnLn .nih.p ff:aronomy/ 
Util!lwprirq;c.cs ~ , 2lthough olllC"~ h2VC dc-vi2ill mi f,ocho r:dri2J genctic 

c~ (H2)'2s1li--l<I him2JU , O h2iu l, K:.aW2t'lLl, N2k2illUI2, &. 0uW1, 1996). 
T hreecblorop byt t:!': u.'K" :lI12ltcrn2tC gellC"tk codc- tor « tt2in 2ln ino 2Cidr: j,n 

Palr'l'WmlJr:IIf!. rm'rfí.Ir (po:ii nophyc~) tllC stop oodon T GA rodt:!': tryptOph2il 
(Tunnc~ Lc:.lllicl.lX tJ. di, 19?9); in S. 1llIli.¡14¡,jj (Chlorop h~) tlle stop 



101 

 

' 98 

codon T AG .codc!Ileuci nc 2nd tbe tr~M!-t TCA oo.c:Je.s Htopcodctn (Nedclcu 
f!l41, 2000) ; 2nd in P. pr.iJ'.Il&)lji (P~llaph~) the~p codo n TGA cod.e!'l 

D")'plúp han , :and [he ;on n..:hrd lcuc-inc cod.Ql)~ TTA 2nd TTG .codc ~ oop 
codo n'l (Tunncl tr 4, 2010) . 

24. Mitochondrial Genetin and Mitochond rial Mutants 
T t'2JlSmi!Rion o(the rni todlondri21 genolllc h2.'l be-cn mJdied in C. n?J'rJumlrr'i.. 

ilH!' piolle"Cr work O( Batrd.OIl , Harri!(, Bl1dr::l~n., I...2!n CI!IOIl , 2nd GiJ D12l11 

(1987) demon'ltr.:ucd d~t ~Xll21 :z.ygote'l D'2n!IJni. d lJoroplN: 2nd ,nito­

cbondriaJ ONA rrom thcir oppCilire nuting t)1)C', mitocho ndri21 DNh bang 
inbc1'ilcd (rom lbe mt- patc:1lt 2nd c hJorcpbst: DNA trorll lbe mt+ p atent. 

'11)C &re oC müochondri21 DNA W2.'l aru .Jrlcd i,n 7yga~ 2nd during 
m2lUmion ortbe' 2.ygosporc (Bodre-I"!, Muruur. , Mincl, & M2t:agnc, 1991). 
TIle lllir: ocoo ndri2I D NA ot mt+ o rigin i~ ~CM"ly d"l:2dcd during zygote 
m2tUl'2tioll 2nd lighr. i.~ uql1ired ilr 10121 CHlllill~OIl ~ mt+ m itochondri2J 
ONA in tllC 7)'Ppah?'!.. Cord.t:uy lO the ~nut_ioll tOl..lJ:ld ror chlotoplN.!I 

whcte DNA t'ro m mt origin i.~ metbybred:i nd mnsmiucd lO lhe ptogeny 
CUmO) & Goodcoougb, ~Ol ), no. t))c"lhylxia n a f m.i:oc-hondti.aJ ONI\ 

coold be de-tcaai. Tllcr.c- rcsull't wc-tc- fut'thcr oonfLnnoo by Nmmurú 
group wha co trd:ilOO lbc- tnnsmi~ion of rrat - mitocbo ndriil O NI\ to 

:i ~lc-ctiw cJilllil~tion of rrtt+ InitodlolMiri.aJ nudc-ow :i fter:zygotc fo rtl~­
tia n (l\o'f2n~, H~W:il"2, Mi'lwn~ Kul'OÍW:i, & Nahmul2, ~06; l'&1:2-
mun, 2010; N:ahmun, l\o'f2n~ , & V:in W~k, 2003). 

Th e' fLl'Sl miroc-hondri.aJ mLll2l1t'l in C. reJn1uttda'i b:iVC hecn isobred :i nd 
de'!crilcd by M2r::igfle, Mid1CJ-W oIwclt2, Mun:iut, Ouycl::ac-fH, :iud SII.l"W.!' 
(1989). Tllcr.c- !UUl2Ill't cxhibir :i tcrmin.aJ dc-laioll o.f tllCir mi tochondri.aJ 
genome- inc-}ud.ing lhc wbgcne. Phc-norypic.aJJy, lbeyare- Wl:ib Jc- to grCMo' in 

hc-tc-rotrophic- cOIMiitions (d:idc + ac-c-wc-) COl)~ la tllC w ild-typc sU:iin 
h~'K' tllc-y bcl:: lile roIpi l".Jl lOty compJc-x m. Tlle'lC tUU l2l1t'l were c.aJloo 

d lOfl far da rle: II nipil'l:!:nl2l lI'2Il~nHsion by til o!!" mt- pitc-nL Othc-rdlhn 1llUl2IV.S 

bn'e silla!" heol i!KIl:ilCd '\moo a n their inabili:y lO gt'QtoJI in tlle: chrk.. Tlley 
cxhibi t o th « 10I1g dc-.Jc-tio.ns incl uding ~r.aJ gen~ (s uc-h ~ (J) b, rr.dd4 :i nd 

rr.ddS) ar ú:uncshift muwio. rt! i,n tI:.c nad 1, rr.dd5o.r nad6 gene'! (("..oU n l.t 4 , 
1995; Do n.hu l.t di., 1992; Duby & M:iogue, 1999). M yxolbia:20J- I'CIi'>t2lH 

nlLll2l1t'l witb ~ub;titutio. ,"l'I in tbe- ro& genc I~w UlO bCoCn d~rxtc-rtz.oo 

(&nIlO UI'1, Dcl~lle, & Küc-k , 1991 ). C. ~inJajnl~' I' H .aJ!tQ lile 0I11y gr«"1l 

otg:i ni~n in whk h mitodlo ,Miri21 tn nsf"o lmxio n H po!Isiblc (Jutldolph­
I\ndeNOll t!l.1I1, 1993; RCIl~de, eufol, Coo~m:ills, Cd.i.'~Ue:, & Bonnd"o.y, 
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2006; Y2n'll~~ KurobW2 , W:ll2rl~C, Ikutl , & O h21112, XlO5) . T hi.!l 
ta::hniq l..ll!: l'll!l beol LNa:i r«enuy l O reCOn~UQ 2 hlbn2rl n1itod}Ondr~] 

oCon"lcx [ mu t1ioo n in lhe mjID(bondr~J gc:oome á [his alga (LatUQ, 

c;.o.oscmu:k'l, MOlle, BoIlt}C(oy, & Rcmac-lc:, 2(12). Sina:- hum~ n mito­
ehond ri21 nltJl2liOfU 2 te afien dj,ff'acult 10 study, lhf¡ ~m couJd repre'lCfl t 

21l :ll.U"X'OVC tOO 10 .!I rudy the (u.nd2JUCfJl:aI cfi-rn ofbwul n mitoeho ndraJ 

complcx [ Illuwions (Bubif.ri t.t 0111.,2(1 1) . i h i'l i'lotspcci.2l iute.ro'l t bcalU" 
t1l1!" o lha o rgu:IÍ!'.Ill in which ml.ochondri21 lJ2 ll'1 (onuuion L'I fol!2tible , lhe 

yCIISt. ~~ €heII~I'df (Bonnetoy, lY!:m:ade, & FalC, 20(7), !acle!! 
con,,\ex L 

~ 3. MITOCHONDRIAL GENOME EVOLUTlON 

~ T he oombc:r oí conl'lctcly :lOiLlCIlCOO grccn a1p- mif,ochondl'iaJ 
gcnomc:'l fl cxpa r:dins opidly. Compal2ovc srudie:t have fC'o'OJcd 2 gt'e2l 

divcmty in m.itoc.ho ndtial gc:nOIl)C.!ilNCt1.JU, orpniza tion 2nd gc:nCa.'I IHC:Ill. 

3 .1, 5tructure 

M ost mjtochondriaJ gcnon~ h;wc dif)'"cfOU moJccul2l' SU'uaurC'l rrablc 
8.1), ahbough in most a~ lbey 2f'C c-j,n:-ubr. Howcver, e rtinJwtdtii 

(~r & GI'2)', 1988; Midl~lN, V2h rc-nho12., & Pl'2ljt, 191)0; V2Il rcnholz, 
RiC:Ill(!:Il , PI2~e, D 4iOIl, & M ic-Jl:aelli., 191)3), V a flll!n' (S mith & l...c:e, 2001}) 
2nd :alp oom dlC: gemu AJfytilrnflr.d (M211ct & Lre, Xl(6), :al} düor­

op byc(!2t), h2V4! 2 line2r ~uc-rutC. Fun.hc:rm otC, V. a rYTi (S midl & Lc:c, 
2(09) 2r..d mc:mbCI!II J'ibc PulyrOrrldld genu." (M21Jct & l...cc, 2(06) h2V4! ll'tOtC 

tlun o nc c:bro ll)Q:O,Omc. Suuaur2l diO"crcr)CC$ wid:Jin lhc a me gcnU'l b2V4! 
2ko b C01 dOlabcd For cX2mplt, l.hc mitoch ondri21 gcr'tO/Ut J' AJPyrilrnflr.d 

{.dp~ oon~S3 Or2 ~n8lt bl~ chroOlO9O me 12 kb in Jcngtb. ln C0I1U2U, 

t1'1C' gcnomcs J' ru~omdLl 1'111 ... 1 2nd ru~omdd ~ . oo n~Sl OrtwO linCllr 
c.hrolllaKIlll.e!'l e~ch : 13 5 Ieb 2nd 3.5 kb, 2nd 13 kb 2nd 3 kb, respcctivdy 
(M21let & Lec, 2006; Sm.it.b, HU2 ~t di., 2(10). 

T e.lomeric ~ue:nocs luve bren d~iboo. 21 the elld!'l or lir'le:2r 

chrom09O Il:lC:'l J' dlloropbyce21l mitocho ndriaJ genOlll.e!'l. T I'JC:tC 
~cqucncC$ con~Sl J' ~nglC'-ml2f1doo in1o"Cnoo tq)C2t'I J' 2pptoxim21dy 

580 bp {F2Il & I..ec,2002}. It h~ bcen suggcstcd lh21 tcJomctic ~uenocs, 

2 S wcll 2!'i short irltcrgenic rcpc21s th21 :are prOlcl'lr. th tougbout t1'1C' 
mitoCJ'tOndri21 genonlCS or grren 21g~, ~t ~ ~ ub!\U'21.~ ro r ~ombin~tion 

eve.nl'l (NaieJcu & l...c:e, 1998) . For e,cunple, S nuth 2nd l...c:e (2008) uscd 
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~ §/!"gmo!!:l:t. ot ~.n inwrted. rcpe21: loc2ted wi thin th e ill tcrgcnic n!"gion ot 

lhe gene'! 1'IdJ6 2nd wb eL P. €lJptM1III (one litle2l' .c1:crol:tlOSOme) t.o 

hyp«I"lC'tically tecolnbinc il wir:h lhe ho molo80w tepC2t'l loated wir. hin 
dlC telo mc:ric rcgio r:t'l . A~ 2; ~ult two producu, ~mD:ar to baUl linear 
cl:aromCllc.uC! or P. parv4, wcre inrcrrcd. Tbcrcfare, inverred jnr:ctspe~oo 
rcpc2l~ 0l2)' be lhc eon~ucn« or lhe oo rrcspo od.i,ng buO'tio n or 
ddctiQn eVOl3 (Nedelru & l...u, 1998). Sho lt rcpc2l'l h2VC bcC:tl 

de'lO'ibe-d. in 211 11H!:Illbe:r.I oC lhe chlotoph~n cl~ nonethcl~ the.ir 

:mundanee wi thin ~h gcnomc V;i,ri €'!. Mitocllondri21 gcno nlC'! or lhe 
2l:"Icestr'21 type 2/'(" rid) i,n A + T regiotl!! Wil h 2 length bctw«n .;. 2nd 

17 bp; [be teduccd typc are rieh in G + e tegio ns widl a lc ngt h bctwcen 
9 .. ,d 14 bp (Ncdclcu & 1.«, \ 9')8). 

3.2. Organization 

Gene OOlltOH i!l d.ifJ!:renl 21nollg mitLICholldrUI goe:llau~ or dlloroph~ 
CT":iblc 8.2). FOC-Ll!~ n8 exclu.'li,,--e}y on OXPH QS ptotcin oo.ding gen€'!, W4! 

h2VC idcnriflcd. oonri.pu.~2n"2rJgcmCnt'l áth recor moreoo nSIX'Urive gene:'! 
(T:ablc 8.3). U suaUy, genc ordc:r (Le. ~tcny) is pt'C'la-vcd a mo ng phylo­
gendic2Jly rd2100 oOtg211 Ñn~, 2l1d thu.~ Olay coo~rutc a m olecular toOl ror 
~~,ng CVOIUtioO lla,ty telarior:~hiP'l amollfj; gru-n algu (TaHla,rncs, 200 1). 
H<Wo'~r , as shown in Tablea3 , gene ~r a lno n8 chloroph~):t.lp" is 
h ighl y varUble, cven 2I11oO l1g m embe:rs or th e SilllC cl1'l!il. 

Tho!!" nrst t wo arr::u~mel1t!1 WCI'C ~nr. on ly in pCl~lOphycan :t.lp. 

'\1i0Urn01'IIfS ~. 2nd O . Id,"'n' pt'C'lOH tllC afT2l)goe:nlCn t (1I. ,,9)'rJ.ddl'fuaB, 

whete tllC gOlC dl.p9 i.. localcd i,n [hc co ,np1cme nr: ~[Q lld . M oorn(lrldj ~., 

N. olilldU/1 2Ild O. l4I~ri prcseOl dle 2t'f2flgcmaH lIJ:I(2·0''cd·(rtdd2)· (i'ldJ4)· 

(rtDJ5) w hete lh e I1II.d gcnC'l ate loatcd in l.he complemall SU'2l'ld [u 

N. olirulGt, tb e IIdd gcn~ ate orialtcd in dlC oppo!itc dircaiOfl and ate 
Iocated. in dle coding ~:rand (Le. t..tr2. ru:rc3-rtdd5· ml4-mlZ). Funllc nnoOte, 

P. prutWL1lil prescul:!l th e w:d·I1II.d5.l1II.d4-f'JIfd2a,lT2Ilgcnlenl. Thc oonti@;uou.. 

11II.d5-;I1II.~rt.dd2 gcnC'l are ch at:llQ.eristic or eu~tc:riaJ Ini r.ochondri21 
goe:nCl:lle:!l (L2ng t!. 111. , 194J7). T1üs agrus Witll tll .f" &a lhar. tll .f" P~no­

p lJ)7(C:iiC oonHilUlc lh e arl i& divaogclH cl1'l!il w idün gtcc:n algac (TUft)lC~ 

Lemicux d al .. 19??). Thc alT2l1gcmeIH (rtdd44",,"'.l1II.d' i'I round in 

P. lI.killl:lIlm (Ul1K!phycnc) and P. wmrhamii rrrebou:ciop hytt'2C). 

N oOllelbeH, in r.llC" 12ltlr, 211 dlC 8C"1)C! :are loatcd in tllC cooülfj; slJ'2nd 

P. "'9'u.drl.d (ChloropbyoCHe) 2nd P. mirtO!' (pcdinoOp11~oc) pN!'IOlt r.hc 
2t'rallgell~ t t..tr t ·l1II.d4-!'Ilfd2. 
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Gr<=l Ai¡ .r (,,:n(rll(:$: A Mror;h:n;I ro. .:!I ~~ve :», 

Tal* &..l OXAiOS ~ .atI'~1r'IMU in dllooopt~an miLod'londMl ~ 

e,." Ta" Gone ..... , 

P Mpa!l'-"Jf4J;~ . (d).("'¡"¡'~."'¡ r .(= rN~)· 

"'pS").(,..¡<I.¡.(. ,¡III-.t7 •••• JJ. 
~,J9)~plJ"~pf"_ r.~"¡l í·("'P")· 
r.Jf¡'.aal-o;1xJ-(-'1)-(_J4H-'J) 

O.m nllzulIS ,m.ri u;It . ".JI)-(.up 6')- r.J6oGJxkod-(-'1)-
;"MH ...JS).¡.tt).(=rN "'P<"¡' 
"'pS'N "'¡'L·){',,'I-.t7-'J. 
~p l) . (_9)-_.fe-m¡g'-mp-f"-au r 

N",lrrrudmiJ DlI.oo=.<l (d).("'¡ J¡' ~.n¡.("'P I¡' ",p<)«"¡6<~2_ 

aaJ-NlIIS-Nlll .. -'1-mp9.(uu: 1)-

~,J9) . (,..¡ lO)....! """""."'P"~I) 
Pyurl1fDUil/¡ plI[I 'awIii uJ.,.-JJ~.f~g~6.n.J.flAt¡uJloUIX2. 

aJ.:I' l-mp9_d-Nlll5--' """,,,11 oJf¡uJ6 
u OlrJl'WlJf.udr"pd.s .,.¡¡ Ji.s ~N"'P ''''''¡~ ~.n).( • .n¡.("'P9)«,J9. 

~.n). ("'¡ 1¡' ",p9N "'P 1¡' '''¡2«..I 5. 
-J.f'--tp6-mpS-au 1 -au2~nJ l . 
JUJ6.r.J.f 

PI&'.JuJDJmÑm ~N"'¡'¡' (...J4L).ot,""''''«.J5_2. 
,di.r:wm /= 1 ¡. ~"¡6)«.n~ps«,.¡ 2.1=1). 

"'P'N "f'6}·(·.n¡ 
T Co=my='!'. uJ.,.JUJ SoJfaJ7.'tlJ2oJf.<JJ4'--:x 1 .. " I oJf.<JJJ . 

.rtJ"4E\X2-auJ-mp6 
Pra-"~~ um ,Mm:E (d)·(.<lf 6')-(maJJ)oJf.<JJ6ctuJ4 L..-.t,t_l1 . 

,.,n. /= IN "'¡'). ~"¡5) . ( • ..I1¡' 1=1). 
/=2¡' '''pSN ·..I9) 

e ,x,-•• .m1U Ñli¡1t1U uJ., . .up9'aJ.:I'2oJf.wj . .rtJ.fL".rtJJcuJoJf.<JJ J. 
~p6}oJf.<JJ2-au I «.w.f.tf.<JJ6 

Or.w.-"""OIf..u uJ.,.aJ.:I' J off.<JJ 1· .rtJ joff"J6oJf.<JJ.f.tf"J2 
al~W 

Or.w.-"""OIf..u (d).(.rtJ4)- (n.<JJS) -au loIf.J201f.J6.n4lllJ 
r~It.mrD 

D~..JidL .wIiftJ uJ, • .rtJ6-traJ jolf.JloIf.J~ loJf4lll2 
P~.dI::I""i"'.<lftJ (d)-au J ..rtJ .foIfal2oJf.Jjoff.J l . ".J6) 

P. Pts!ifrDJfll[lJf..umin'a uJ,'.<lf!8 • .rtJ j~6-tr.J.fL-uu: I.JUJ.f..rtJ 2. 
.rtJ 1 • .rtJ 6-tr.<JJJ 

The!F_ .... ir ..".!Ix ..... pWd "- onI)W. httwn .... t,,he _ p.e cor&:r ir ia~dia h~:J1 
__ ........ ......-Ipo<> .. Q){"_~ ........ "l",.:;.,~~ c.-...:.'"""'" 

~ .... ~ _ ~a!. P~ildi.:.II::IIaILb:p.e io ~lIIII::dia Ih:: ~~r.y 

I)NA .. ..d. P. ,. ................ U.~T. T ......... ,..~""'. ~J<-:; c. ~J< __ 
· I~cd!t" ...... 
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3.3 . Gene Dynamics 
33.1. ~ fron. t m tMnud~1 

MilOochor:.driaJ genamc,:are highly dynamic ; (hey ca n modilY, climü~ re Qt' 

rClInngc thcir gcnctic mucriaJ (Gray 1.( di., 1??J). A.tlcr lbe flr:a. codo­
symbiMis C"ó'C1)f. , a ml~vc gene tran!J"cr (.ram lhe mitoehondrilJ gcnomc' lO 
lhe nuclc2r gcnomc cnsucd, which inc~ t1lC CO ll~lcxity or tbe nuclc2r 

~lOlllC :II nd redu«d the gene COfltC Ilt in miochondri2J gcnofllcs (Gt1y 
t.t /JI .. , 1999). Wbcn reloatcd to the nude2l' gcnQnH~, luitochondri2.1 gene:'! 

2!'e LSUlDy U'2rlg(CrrM ~u:a !lllglecntity (Adams et 111., 19?9; Pérc.z,..M2rtíne::r. 
el ¡J1, 20(2). How.N.er', nude2r' rdoo.tioo 2!1 ~lit gc,:¡ejI h2!l bttn reponoo. 
(Ad1m!, 008, & Pllmcr, 200 1; FunC'l t.t.al , 2002; G~ryluk & Gray, 2009; 
C'?2wryluk & GI2)' I 2010; PérCl-M2/'únCl t.t.aL , 2(01). 

Only tWO gOlCS 2r'C univcrsaDy 10C2ted in the mj toc-hondrill gcno mc! 
tJJ:Jt12nd ~, cncoding su.b unit I a cytocblOmc {oxidr.c- 2nd cytochromc !t, 
I"(!lJX'ClivcIy. [n ll~ otg2Jü:ms tb:il .comin lhe wholc , a of ~inrory 
callple:xe'! 1--[\/, th cgcn cs 1IlJd1, 1'IlJd2, Rdd42nd rJdd5~.re 2ko~~ p~nt 

i,ll [h e mit.x:hondri21 ~non-.e. T he n~jn dl~tcri'ltic ortJ~ mi t.xh o n­

dri2-encoooo pt'«cin~ i! t1~ t [hey exhibir 2 hish hydrophooic pt'ofile (Le. 
lIley oo nwn rrom 8 [O 16 [I~uNnembr2ne ~reu-bc~) (A.:Un:e & Palmcr, 

2003). TIle 'IN nl2jot'ity or ruk2ryajc o' '82nism :l 21~ C2J'ry the rollowillg 
8Cnt::S in thei.r m.i[O(:h o ndri2l gc-nc.lltt lJtt2, lJttJ, I'IlIdJ, J1Ij,d41.., 4't'6, 2nd 

41pB. Scvct21 <f lIlC!'le gene!! h2VC nUpcd to lile nuclcu.~ itl ~QlUe 1 illC2~ or 
chlol'Oph~€2Il 2Jg:a4!". In C. ra'rdlltrdla', ~wmd'ld ~p. 2nd $. oblr'.gWH 
(Chloroph~), lIl 4!" mitochondri2l gene ro~2 i~ spli t Lllto [WO ~n4!""S: ro~:2d 

2nd lJttlb. TIlelJtt212nd .ro:r2b gol4!""S encooe ~ polypcptidc lIl21 correspc.ld~ 
toa pOt'cion ora ha.crOOJne:ric roX2nlbuni t; [he :amino-rermin21 h21rard 

lile C2t'boxy-tcnllitlaJ luJ(, r~vcly (pé~-M2róllC2. t.t d. , 2001). [n C. 
rt.inlt2rd.i:and l\Il}f-tIIf'Id'la sp. bolll genC'l 2t'e 1ocare-d in t!le nuc-Jcar genomc 

(pé rC2:-Mal'ÓnC7. t.1 4,200 1) bot in $ . .obli.guli,.¡ o nly t!14!"gCtlCúlJt2b i=: 100100 
in t!le nudC"2r gcnome, and lile gene t..tr24 ran::aitu in tlle mi tochondri2l 

~nc.llte· (Fun~ fl1. iJI . ., 20(2) . M ore 1'e(:4!"lltly , tllC di=:tribur:.io n or ¡rna 2nd. 
spli t rox2 gcn e ~equeneC'l W2~ 21:Wyt00 i,n ~r2l 21p:e pe:rt::ainin8 to the 

ph'llwn Chlolúphyt:a. Thc 21p in d~~ Pl2tinoph~, U1vophycne, 
2nd T rcbouxiop hyCC2e ~1 .com::aill Of'thodox, intxt müocbol:dri21 en2 

gc-nt::S . lo COllU'N, 21J the ~lsae in Chlol'Oph~C2e 11)21 wa'e c:x:a rninoo 

cxh ibitcd sp lit lAJJt2 gcnC:l:and wc:rc:l.cp2t2lCd i.rl to twO glOup!: ~d~:rru¿s­
l ike 21gac tll21 h2VC :a mito~hol:drion-1ocal ~00 t..tr21J gelle and :a nude1&-

10000i:zed atr2ftg01C, 2nd OtldmyliJlf'IIJt1d.i-liu 21g2e th21 luvc bl th iDx21Jj¡nd. 
iiJ:tr lb 8'C=1~ in l he n ude-Il! (R.odr'ígu€2l-S~litlu t.1 4/., in p !'HI). 
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The wxJgoe:lle ,cncoding ~ubunil: 1 n orcytoch I'DIllC€ QX~ ,11.80 n:li:gt'21Cd 
ta tl}!!" n ucJ ru..~ i.1l 5CIInc lin~wi thit1 Chloropbyc~. lh¡~genei.~p~n t in 

t he miIDdlondrial geno n'iC" Orpt2$i:r}oph~ ulVúf'byle't , D'ruouxioph)"lC:':lnd 
~ome chloroph~ rrablc 8.2). Howcvcr, it ~ ab~1X in lhe mi roc-ho ndriaJ 
DNA or lhe dl lorop hycc1I1l al8X" D. J.aliraa, C . dJn,fa D~," , C. r"iirWltdD~ 

P. "f'lMII'IIIlU:ld in tbe- pcdi,nopbyc~l P. mirl(lr. ln tb~:alg:ae , tbc-lItt'Jgcne m2)' 

h2W migt:lltid to the n uc~ goc:nCf:llC 2.\ :l sil l§le e nl1y. T his h2.'! ~cn 
dcmollSl12tedin tllI!" oo.e ~ AJI}'l.tmilld~, C. ~inJuml tñ' 2nd V. Cllfun' (P.irez,.. 

1Yb.ItÍ,nc.z 4!.t iJl, 2(0); P,frftl,- M2rúne:7..tI. iJl, 2002 ; Prochnik I!.t .lft, 2010}. 

AflOlhc-rOXPHOSer:rzym2t:iccanple:x th21p~,l f!mbullj f!ld"cambil~ 

o li.gin (Le. nütochoodrio n- 2nd nudclll-C:ocodcd) as N ADH:ubiquioonc 
oxidotcdu~ (c-omplcx 1). Tl:U.~ i.1 lbe brgc« 2nd ti)&:" mm inmOle c-nzymc á 
lh e- mitochondrial ro'f'ir2tory dl2in (Ffron<N &. Sa22nOV, 2(11). It ~ 

:l n\anM,lC'-bo und 2.'l".C-mblyor2pprOlCiJl\atdy 42-43 su1:lLmiB in C. ~iMmdtú' 
(Qrdol t141. 20(4). In grec-n., goc:llCS 1VId1 , rldd2, rIl1l14, /'Idd:), and 1'Idd6:tre 
ple'5Cllt ¡na] tllí!' Ini lochondrial galOln~ tl:w Iln'e be-cn~ue:lxed. (T2hle8 2). 
In OOI~ lhe gale\: I'IddJ and r1d14L a.1"!!" ~!Je:rlt i.n §e\c121 dlJaropbYCC21l 

mirochondrial genomes, CIl«pt: in $. OblW¡IoiIIii; mc§c gene\:, w hidl e ncodc 
subuni to: e\:JCI}tial rOt' tlle runc-tion and ~mbly á COIllplcX 1, Uta mi.gr.ua:! to 

tlle n uc-k~ in 9O!He 21g21 Jjl~ (Ordol t1 &',2(06) (Table8.2). 
F]F()-AIll' syn tll2K" (oon~ ]o: V) subunas 2tC enc-odcd by di' gO"tC"S. In 

chJo rop l:rytc-s, lhe gene\: 41pl , 4, 6, 8and 9, which e noodc subunil"'l a, b:z, d, 

A6L and e, ~ctivdy, al"!!" typica] y Ioated in 1Ilí!' mi locho ndri2l gcn o nlí!' 
(T~le 8.2). Neven.hcH, lh c goles 41p6 a:nd d9'8 2.1"!!" mi.!!l ing lrom the 

m iloch o rdria:l geoomesor§evcr.:llJ c hlan:.phYCC2n aJgae. [n C. re·rJtm.Jrii and 
Pclytomdlá $f'~ [he gene 41p6 Inigra:tcd to me lludct.N , whae ,¡fiJ8 ~:ms I.ú 

have becn JoSl. Tlle tcfon:-, thC'le a1ga:e do 1l0 [ enc-odc a :li1l@;1c 41p gene in 
l beir mitoch or:dria:l gcnOlue, an e:xttptiOlla:l :liCU2tion lhu ditrcr:I oom al ] 
o IDe r mjtoCbondri2-br2r~)g eWwyotc1. Note lba:t [he Sub Wlil oo lllpo:lition 
or lhccbloroph yc(2 n mi toebolldri2l A Ill' syn th~ l'Iatypica:l . Opiu boico nl"'l 
a:nd pb l:L"I oo nt2i n atl o rthodax ATP syt1lh2!lC"con~~orl 4-15co ll'lcrvcd 

~ub UIl.il"'l lha:t ~mblc into a rotoroollt2ill~lg ~bunit!l y, li,;E, C IO, a ata:lytic 
da!ll;im (armea by lhtt!C a SUb W.li.1!'I and lhree ~ ~ubullj f!l, a nd a: peripher.:llJ 

~woroompo5Cdá subunil!'l a:, A6 L, oC, r, g, b2 , OSCPa nd F6 (Walkc:rand 
Dic-k1011, 2006). NOI)ethd~ biodletnica:land oon~ur.a:tio na121l;ily!lC'l have 

rc-vca:lai IDa:t lbe ATI syt:w. ha!ft á lhe c hJoropl:rycC2n algr C. reirt la:l ni:i~ 

P<.IfyWmd'Ja sp. 2nd V. tdrUlt' l~k 5C"W:r.lI orl bcgcncunood~lg t llC"sub Ullits á 

l he pc:ripber:al 2J'1ll or l be olzynlC", whidl a hibiu 2.n atypial OO nlpo:liOOIl 
(Q rdol t:t d!., 2005; V a:n li'l, Mc ndo2a-He:rnl lldn, Groth , & Anda:, :2(107). 
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[ t! cor~tir.LM!:rll_"1 ate rl ude~-encodcd ~ubunit!, which I~~ ~n 1l2l11o.:i 

A.~:i1-9 tor AT P !ft1th~~21t!d pr«eiru (C2no-Elm..:h I!.t 4, 2010; 

V:i:zq UC2.- l\ccvOOo e.l A, 2(06). However, thcir evo! utian:ary origin rcrnainJl 
ol:w;.c-uI'C, and [O d2lc, tcw Ilo lnoJogu~ have becn idcmifta:i out'tidc dlC 

c-hlorophyCC2fl lifl~ (Lapa iUc tt 4t, 2010). 

3.3.2. Ttonwr olotM:r (}NA l:Im'H!t'IU 
TIH!" mIo,ch úOdri21 8Cf)amc oC V~ rCml!n' LO: hiSbly c:nri,c-hed w i th ~húl'l. 

palilld tomk ~LlCflCe'!. h I~ hecn proposcd tI:w [he Of'igin~ paJindrom ic 

clcmc:nt fLtSl 2ppCltOO in a outoCcbo ndri21 inuon, 2f~ ~g lO (bc: 
chlotOplN gcnon~ 2nd CW"fdU21Jy lO lh e nudc2r gCtlomc (S mi lh & lAr, 20(9). 

l1)c mitoe-bo r:ldri::algctlOlnco(Dltrlltfill1t1Dlin4, ~ ~D ~ il'l pbttidgc-no me, hu 
cxtrC:llldy h igh in UO t1 2nd üu::~nic DNA dcntitit:!'! (Sm itb tJ. 111.., 2010). 

3.3.3. R«Mt ~ ocquísítionj 
Thcgcnc rtlw~ idQ)tHicd in lhe nütocho ndri21 galome úe rt'i Mm'dliia nd 

W:U tound to be rcbtcd to lhe tcVC:~ U'2Jlscripl2'lC-li.ke pan ot\KImc tunp 
müochond ri21 itl trotlJl 2nd pl~nrl.<: (Bocr & G~ , 1988). A lthough lh e 

4!'V()lutio nuy o rigin or me R TI.. prote.in (Le. retrO u:::ul'.Cripl1'll!"- liu ) is 
unlc:nown, this gale h2!l oc€:1l descrñM e:xcl Lldwly in tlle Initocho ndri21 
goe:ll Cl:ll~ or e r'e..nMñ,ú (u llg t.t 4., 19'J7) :lrld 0rlmnJ'l'0rfI0rIIU swu'dti' 
(Kroym2Jlll & Zc-f.'IChc-, 1?IJ8). In CCl:HI'N 00 d ::.e reu Or tlle InilOcho ndri21 

cncodcd ptofCi r~, d::.e T nudcoooe fr~ucncy in (he thüd positioo L. hw, 
JI~ng it ~ rerently x quitcd (Boc:r & GI2)' , 1988). W c h2VC oon­
ductcd:l BLAST 2Jl21)'!lC!llSi ng lbe rd gene ore. ;e.inMd~' i (NP _042.1)71). 

ille l'CJIuJ3 ~1 m2t :1 gene th2t ~h2J'CJI 72% idtntity is prcscnt in QW­
mydomoO:l1.lf!l l'lIU:rtd (ABCJ82 18), 2Jld intriguitlgly, tll2t :l gene tll2t gJl~22% 
Or idellliry L. p~nt in tlle dlJoroplN s-e:no me ors ..... iI¡ ... 1ii (VP _636(02). 
Fun:hen1.10te, dle iden titygJl2J'Cdbct'N«fl [I::.e idmtifie-d ga)~:lnd dlC xtiw 

Jlite Ú dlC R TI.. úe. rtinhar'JLii is54%. T he '-'s-e:nesrems lO be- 2b~I)[ trCl:n 
dle tcst Ú lhe scquclurd gtccll algac genomcs (Rodr"igUC'2!-Salinu & 

C'.onzilC'b-Halphen, a(l9). 

4. COMPARATIVE GENOMICS AND ACQU ISITION 
OF NEW METABOLIC CAPABILITIES 

St udying 2nd eomp2J'ing g-ellOllle $l.nJaure 2nd rWla .Ííl n w ill help l1.'1 ro 
unde:tSt2Jld howevolutioIl2IY torcel x to n gcnOln~ 2Jld tll l..B wi] she-d ligh t 
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o n gr«:1l 21p a.:bpciw dyt12Jniet. Howewr. thi~ tlcld L'I m] in it!l inf2m:y 
dueto [he 5C2tCe nWll1x:ror~l..IC:nredgenon}l?'!. lul immedi:i te 2ppliC21.ion 
or con~2I'2riw gcflomiet indu~ p bylogcna .ic 2Il2lysi~ (i.e. me t«O n­
~U\lctiou or sene U2 O'1 rcr e"'CI:c.~ oom ofle gcncatioo to 2oodle". T I-.csc 
2 llaly~ wiJI providc a mote 1I01id 20d rd iable- U'rou~ctioo or tbe cvcnt!l 
t lla t 100 tO proC!'lCllt-d2y gree-n :al,gal geno n'le!l. 

Ah~ lh e- nidle! inh2b iredbychlo rophyt C'l2J'C ci thc r ronm n tlycll2Jlging 
o r ~nt extreme c nviro nmen t!l. TIle 2h ili ty or tl~ :alp to ad.apt to 
ncw c nvironmCI:c.21 co rdit.iIÍH1 ~ ~ ju...r. be-ginning to be ~rud.iai (Carrel'2-
M2.l'l inc.z, ~2Jl7., LopC7>-R o.choI . &~. 201 1; <Al1ill ~. 2011; Li. 

Lu, X uc, & Xic, 2010). F Ul'l bcrmorc, u:.e rol lowiug g.:::no rnic ch2t2ClcrisOet, 
w hic h bave bca1 ~ribai in some c hJorcp l:r¡tc.t, nlay bdp shOO ligh t 0011 

t be sub ject. 

4.1. Ancestral Organt!I!@ Gt!nOlTM!sasEvido!nct!o/Gr .... n 
Plant Evo lution 

GtCCll 21p 2Jld brd pbr.u comptiqc [be Viri~bn~ kingdolu, w hic h 
oCorst:;u or twO phyl:a: C bJoropbyu (greol algac) 2nd Sucptophyt2 (dlal"­
op l:r¡tc algac 2nd b nd pl2Jlt!l). A link bct"oVCa1 bo t]) grotJp'I h2'l hccll 
pe-tce-Ncd by 12XOIloOOliu.'1 ro r « nturie! (U-wis & M..::Co un.., 20(4). T hc 
idctlti ry of thc' unice-Dubr R2@:dl~ 2J.1CC'lror l'(!:o'4ins unknown . T broug h 
chloroph$lgcllomecon1'2J'50Il, it h2'l becIl estbn21ed th21 470 MYA the bst 
commo ll a.llcestor to botll phy12 tr2Juition.oo. 0011 2Il aqllltiC to 2 12nd 
hab iw, tlUlS te'lul ting in the 12Ild pbj)[ 2Jlocstor (l.hn ieL.ll{, O ti.'I, & Tunnc~ 

2000; l...cwis & M ..:Court, E.(l4; Turmd , O ril , & Lcm icL.ll{ , 20Cl6). T hi!l 

hypOl llCSis h2'l beco run.hcrsuppottc-d by siogJc--gcne phylogcnctic 21'4Jyst;¡, 
w hic h Suggcst1 tha t l l:.e ~t co mlllo n 2IlttStOr bdo ngai to t l:.e gtoup of 
pl'C9C"nt-d2y dl2J'OphytC :algae (Turme~ O ril , & Lcmie ux, 2003). ln ~tiO I1, 

t1~ st udiet ind~ tb21 d lloroplN gcno rlle atch irecrurc h2'l bcc-n 
e-xucmeJy wdl oCotl!IC:l"i'ai (Lc:lnie ux f!l If1, 2000; T urmd ~t 111 ., 2(06). 

Compariso n or dllorcpbYoCe2Jl miloc,botldri21 golOmet 2oCCon1'2tl it!d by 
phylogcllaic mldies a:re in agrecl):.ellt w ith ule mo ncp l:r¡1y and. cady 
divc~n« or d}C PI2~Jlopbyccac c.b$. I t ~ bcJicvcd {hat U)t;¡ group Cotl(2 inS 
d :.e m~ primüivc rorm~ or grccn 2lpe (Bullc Mcll & C a y, ~4). T bc 
a l'4ly5C'l ort l:.e nudC2r'gc-nomcs oftwO Mi:rttmtlr&i1'; specie! h2ve bee-n u.qcd 2'1 

t1}C sta 1'1. point lO infcr tl}C gcna ic rompositiotl of tlle 12'l1 rornmo n 2JlCcstOr 

bctween ~Il 2lgaC 2tld 12tld pbnu. Fo r ex2Jl1p1e, ,\1"lL'n)rr:ILtr.Id.l e-ncodes 
tl2l1:'ICrip tiOIl &.ctor.l tll2t 2J'e :also encode-d in the mooe:n1 ~oCnd2l1t!1 ortllC 
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2tlCeltJ2J line2~ c1 b nd p12tll'l (e.g. 2!I!lCJCwro wir.h 1e2f" dC'i'dopme:lll), hut 
[hey 2re ~~nl in olher Pr.ll~naphyc~ gen.er:i (cg_ O~rl'li)l:«l'\,jj) .. /\ka, getl .e!'l 

lh21 oCI1COOC n"IC:ioo~soci2lCd prorein~ (e.@:. bydrQ."C}'Pt'oline- rich glyco­
ptotcirfl., whidl are cx~m cxc-JU!uvcJy atlcr ~XUlJ fu!uon) h:ave b«n 
idcmifLoo wilhitl lh c M"II.'nImt.lr&dJ nuc-lc2t'gcnoll"IC:. Ncven.hcl~ no ne ortb e 
mcmbm or ibe Pmn~hy~ h;lll btrn reponed 10 rcprOOutr 5exu2l ly, 2~ 
pblll'\ do (W orden tI 4, 2(09). 

4.2. Evolutionary Ml!chan isrns 

Gene 2nd gcnomc dupliC2tio n b~ kwg beco considc:red. a maja C'i'olu­
tionuy (orce. Sin« dlC :addition21 cop ie'! ate" r.rcco(~Jcaivc pl'C$Utc, tbey 

provide :l 5Our« or cvolUlion2f)' nQvchici: ncw ~nc fUllaiOfl'l :ud 
cxp~on p~C'"ns (lbl)Lj!~hok, ~rt28, & K2:Z2ZW1, 2(07). 11lc tolJowing 
:altcrt~tiw o utcom~ h 2W bun suggcsred to r dupl~e ~1le1: (1) IlQ Il­

runctiot~lizuioll oC ane oopy (Le. ille:ncing by degoe:ne:nDw IllU t2tiotU); C2) 
neó-functiotl2lizuioll á OIlC copy (Le. ~qui!cir._ion oro1l novel ILtnd.ion 2nd i.!!! 

prete:lV:Hioo by n2rUr.:II] ~]a:-tio n i.n OIX" oopy w bilc lhe c!-lhe r tet2,in" i.1!'il 

o riginal runaion); or (3) "ub-runcQOI1ali2atioll clboc. h copioC:'l (le. mut200 n 

xc-umub oon rroucr! both gelle apacity lO lh e lC'ó'd orllM:" ~ ingle c-apy 
ancC'lwJ gene) (Lynch & Q nery, ~OO) . Al pt"(!'!OH., roUt' eDlnploC:'l orgene 

dupli<:arion I~ve heen ~riba:i irl gr«n algac. 
Tll o!!" fUSI two e:D.Jl~1cs are miloeh o nd.ri.a.l ge-no n'le duplic2lio n wi lhin 

two me mbe:e or th e P t'2.'U naphycne d~ o. ~lI.n' 2nd ,\-fIlhlI'lllJ!1d.i!'f' . TlIC 

ro nnercorlla.i r~ a dup1i<:arioll ora:20- kb ~nQH t1~ t enco n~~ 44% or 
lhe run rnitoebOl1drial ge-nan e. Tlle duplicare ~}lerll oo n tai ll ~ an open 

rcading Cr2me (6if129), gcnC'! cncodil:tg OXPHOS ptorein" (cdt, {,()'Jf l , 41p4, 
41p8, 1'IlJd4I.., a nd ymp~, 2nd ribOlOmal protc-i,n c-oding gcuC'J (mI, nt.!, mt) 

(Robbou ~t 4, 2007). {n tbe l2ttcr, tbe dup1i<:2lC ~nent i!I 121g:0' and 

calt2 ins gcnC'! e neading OXPHOS pto[Cü~ (l'Idd l , rW6, lAIx l , 41p4, dlp6, 
41p!!} 2nd rDalCl:llal prorein rodinggoe:ne-s (rI'land n!i) CNC_0 12643) . Futllrc 
mJ~ will 2.~ the ~ue:na:- idcntity 2!i: weD as lile rWlctionality or e:adl 
duplie;ucd goe:r:lC. 

Tlle l2!i: ttwocnn~~ llave been ~Dcd in rnc:mbcn cl th e I:)yraafitll'4 
gcnLl'l (ChJotophyc-cac:). D. ili,idfs oo tltai.ns an irwcncd dupliaoOl1 o( dIe 

gene DvSPTl wi.hin il"l nuc-Jear gel'lo me . TlIÍ! gelle enrodC'! a 5Odium­
dtllcnde nt ph0!'f' I~tc tl2fgpol1Cr. Bodl genoC:'l I~ve lile time numbc:r o( 

cxons and in trau and ~l:arc a ~\.Ií!"na:- idcntity o(??'7%. W he:11 "U~C(1a:i 
lO difl"crcnl. SlI t oonc.e:n tt.ltiOll!, e_xpre!!ÍOIl l.e-veB werc higher rOl' dIe original 
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S01C lllloerr Iow !21 t 4:0I1CQl tnDOIl.'i:, 2nd il r the dupli~ oeQp)" UJ1..rr high 
~21t ConCOl t:r2tÍO Il!l (CL12l1, Me:nS. $ UIl , Xu, & SOrlg. 200R). ilH!- ~JnI!" 

~a::Il:ario h~ becn reponed ro r [he duplicatcd C2roonic :a nhydmc gene 
D CA1 ln D. udrn4 (Li e.l di., 2010). 

~ 5. PERSPECTIVES 

/ T he ficld oC gc-oo miCl h~ prcNidoo ncw W2'f! 10 unoovef 2nd 

un&rstlnd crolur:.io Il2l')" rlll!t:llI lUSfn !l o C nlitodlo lldrtli l gc-nOln~ 2'l p l'C'­
!lQl tcd ~ve. Geno m ics p lOvidc:ol in'!ig llt'l inta di ll".e:rc:nt ~Cd'l ~ 0'l2tlR m 
2nd ceU runcDoo , Le. b iochemiwy, gcnctiCl, «llubr hiaosy, etc. T be 
ditrQ"COl2pp~l)C1: h:n'C al \owcd w ro u udy [be ran:arbblc m obil ily (ro l)) 

2nd tú [be genome:t á gt'C01 :algae; th Ñ w ilJ hclp oor Lll1der:mnding of[hcir 

mc-tibolic pl2'ltic-ity. Mitochondria are 1l(X aJonc within gr«n ceD!; tbc-y 
h2VC ro.cxistro Wilh c hJotopbSl1 rar more [1l!Il:ll billiOtl yc2I!I. Within tlilil 
rr2mcwork , cO I1~Ic:X i rMrd)2n~ :1It lhe gcnomic Ic:ve~ 2nd intc~ort'l :at 

l he mcl2bolic Ic:vc1, h:IW boCll!"n e:rabli~l(rl (M.2l'luo, l-bdlÍ!lu, T2h2tl, 

FukU72W2, & Obak.2l2 , 2011). lu:bp tive ~2tl~ 1112)" :arRe Iro m tl~ 

!l LlCoCCSl'If'u1 i rl tc:~tio tl!C , rcpt'C'5C:nting uniqueopporrunitie-! 10 V in insigh! irJlo 

t he D"2nsi lio n t"ro m ~inglc--cd l orga nism!l lO mukiceDub.r pbotoSftlibetic 
organi~HI. It wiD tbU.1 be intc~ng in the(urure lOWdy th e mcobol i'lm el' 
tllC9C' NO organdlC!l (tom a co-cvolutionary pC1Spcaivc (Le. CVC1lt'l 

rol low i,n8 lhc clldMymbi~!1 th21 VVC ri~ 10 the c hJotop bst). A n in rel'(Sl ing 
ex2luplc is gru-n a1g:ac el' lhe gcnw AlfyiUme:1l'4 T IlC)' l~k runc-tio r\a] 

ehlaropb~ nonctheJ~ lhey may !W.l l eono irl pholO!rynthaic ger~ 

(Rodrigucz..&1i n2!l 2nd Gorrzm-Halphetl, unpubU~)(rl ob!JC:l"ntio ru). T be 

ncw -OIuiC! :if'Pto~b t!'i: (May Ii!!. .,l , 2flOR; W ic rlko.op et .rL, 2010) :lJld 

recenuy de'o~]opcd ux-bniqlJe:ll ~uc-h 2!1 decp ~uc-nc-ifl8 el' RNA (Xiofl8 Ii!!. 

.aL , 2012) molecu.lC!, 2nd the idcntfLC2lion o( dloU"oa r:d1 orptolCi n~ by h igh 
throughptJl n\a!N spcatorneD'ic 2nal)'!'C'J w ill play a kcy tole. 
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Abstract 

In )II!,asr. mammak,. and land ¡ianu. mitochondrial F,F()""ATP syrrtha:!il! (romplex V) is.a r1!ma~e enzymatic m.K:hinefl 
mar. comprises about 1$ conserved subt.miu.. Peculiar among ei.Jk.ar)0u5.. romp1elC V from o,bln)ldomooadales .alga!! 
(orde r of c::hIorophycean dassJ has an atypiCi!l t subunit composirion of fu peripheralSCAlor and d imeriz.ation module. with 
nine stbJMs of unknown e\lDlutionary origin (As.a subunits). In \liD'Q. this enzyme exhibits an inaea!ill!d subility of i3 
dimenc form,. .lOO in \4\Q. 0III0I7I)Id0m0n0s ,.eM1hoTdfjj uDs.are in:!il!nsitM! LO oIigOln)C: irt5.,. 'whi<:h Mol! pment intWiml5 of 
prom n translocation throuit- the Fo moietll_ 
In INs worlc; we showed mal !he arypiGIII Éarures of the O,1am)ldornooada.k!s complex V ellZ)lme.a~ shllr.!d by me oche r 
c::hIorophvcean ordl!~ By biochemiGJI and in :sillico anally:!iol!s, WI! deleaed :!ioI!\II!r.a1 ~ypK::;,a1 AsiJ subunits in Scenedesmus 
~U5 (S¡:Neroplea\e5) and OabmcDcwm e.IIipsiÑdrum (ChlorococCillB). In contr.illst,. complex V has.a canoniCi!il subu..wr. 
composition in omer d.as:!iol!s of Chlorophyu!s (Trebouxioph)U!.ae. Pr.asinophvce.ae. and lJ\IOphvce.ae) .as well as in 
StrepmphvU!s (l.and plants}..and in RhodophyU!S (red .alg.ae)_ Crowrh. respirnion. and ATP 1i!\II!Is in CNorophyce.ae wen! 

.also barefy .affeaed by oIigomyc:in conc.erur:aoons m~ affea repl'e5ef'IlOlrives of me omer dasses of CNorophyti!s. We 
ñnaly swclied me furaion of che AY7 .atypal swunit by using RNA interi!rence in C. ~nhon:1t.i Att:hou:¡t. !he Ioss of 
AsiJ7 s¡A)unit has no imp . .an on cel bioene'S,etc or rnirochoodri.al S(rucwres., it dest..abilizes in \lino me ellZ)lml! dimeric 
form and I1!f'Idel5 growrh. respirat:ion • .a.nd ATP level sef'lsitive lO oItp~ i~ 
Attogether. our ~:!¡.Jfts s~st [hat !he Ims of CilIoonic.al com ponen 15 of !he compe V stato!' h.appened.at: me root of 
c::hIorophycean Ii nealJ! and w.as ill:comparW!d by me remúanent of no\ll!l poIypepddes. Such .a massNe rnodifx:.aoon of 
complex V st.aoor fI!.at:wes rnight ha\ll! confe-r.!d no\ll!l pmperties, indtrlng me stabiliz.arion of me enzyml! dimerK: form 
and the shietding of me proton channel_ In mese respects, WI! di:!i(ü!iS.an e\lOlution.ary sanano for Flo -ATP synlha:se in 
me whoIi! g~en lineage (U!. CNorophyt:.a and SaeplOphyta). 

Key'WOl'4h: chIom)Idomonos,..afg.ae,. mirochOf'lc1r&al F,Fo-ATP synm.ase,. ellZ)lml! evolutiOf\ .atypic.al subunit:s. 

Introduction 
lhe F,Fo-ATP symh.ase ts .a tA:liquirous rOQry moro r 81 -

zvrne th.at coopli!s promo ftow mrooft! irs rnembrane-en­
bedded Fo cNrlnet tO ATP syn1he.!iis th.at OCOJI5 on its F, 
moier.y (80yer 2000). In fung¡. rn.a mmals. .a nd ftowering 
pbm:.s, mitochondrialAT? synthase ts co mpo:!iol!dof.at leaS[ 
14--1SCOf'tS.er'\lll!dst.buniu of dual generico rigin; Up lO five 
subunits .are usualy encoded by me rniuxhondria.1 
1J!1'IOIlles,. whereas me rem.ajnder .are nude.ar IJ!ne prod­
uctS. Atrogether. mey build me F, CilItalytic dom.a in. me 
Fo prom n pon!,. .and [W() scalb m.a:r. lric and hoki F, tO 
F~ One of mese stales ts mought ro .aa .as .a roror and 
me o1her .as.a peripher.al staw r ('Weber.and Senior 2003; 
Cardal et .al. 200;; Vazquez-Acevedo et .al. 2006; WitDg 
and 5ch~r ma). 

In conttast,. biodle rnic.al and computation.al an~5iI!s ~­
\II!.aled that t.he enzvrne from mree cfItoro¡:hycean .alga¡! 
bi!longtng lO t:hI! CNamydomonadales Ofder (ChlOI7I)dD­
monas remOldti~ PalyWmelio 'Sp_ Prinehim ' 9I!! . .!I). and 
VoAul: cortui) lacks eig:ht subunits (D. d. ~ J. 8- n. F6.. 
and IF1) lhat an! Ulf'tS.er'\III!d in mamma.1s and fungiand par­
liapaI.e in me building of me perifher.;¡1 staIc and in 1he 
dimer-iz.ation of t:hI! enzyme. Insti!ad. me .a~ enzvrne 
CQntilÍ1't5. nine nucli!us-enmded stbu..wr.s o f ulicnown 
evolurionary origil\ wt«:h WI!~ named AYl lO 9 iH 
· ATP Synmase-As:5OCiaU!d· proceins (Cardal et .al. 200$: 
Vnquez-Acevedo el .al 2006;: Van Lis el al 2(07). Ir was 
mus hypomesized m~ As,¡ subunirs btlild .a OO\Et pe­
ripher.al st.ar.Of and dimeriz.¡rion rnodlAe .a rthitecwre. In­
deed. elea:ron rnicros.copy sudes ~\Ie.aled lhat 1he 
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5tRJCW res cf me A lP -syntNs.e di rner-ic forros cf bel!f hea rt 
(M inauro-SanmigUE4 er: a l 200s) and Pafytomela ( Ctu:lc:ina 
er: al 200s) difi!r. me lan.er ec:htMting [wo large,. robUSl,. 
protruding anns !ha[ ecU!nd from d'II! ml!mbr.;¡1'II! LO the 
upper regioo cf !he F, moieties.. Ncr.!over. in contraS[ 
ro ocher known F,Fo-AlP -syn!h.aws.. t he dimeric com­
pis V cf chlorophyeean algae is highly st.ab\e in VilfO 
(Van Lis et aL "D1). 2007; V.bquez-Acevedo et a l 
2(0); Villavic:endo-Queijeiro et aL 20(9). Howe\Er. be­
cause cf the l.adco f informaaan on ATPsyntNse subunir: 
co mposition in o!her gr.!e n o rg.a nisms (t.e~ ber:ween Row­
er-ing plants and OlIamydomonad ales). !he question 
arase ro know whe!her !:hese Asa s~units were genu­
in~y atypical components ra!her !han hi~1)i di\Ergent 
homologs of cla~i Cill l comp\e:x V proU!ins... In mis wort. 
we filSt investig.ated me subun ir: composition o f miro­
dlondrial AlP -synthase in me gJeen ~otOSyn!hetic: 

orpnisms. with emph.a..sis on !he gJeen .alg.al phytum 
(Le.... ChIoltlphyt.a)_ Our data a l owed us ro pltlpase an 
evdutional)l scen.ario for F, Fa-ATP syn!h.ase dive lSifia,­
aon_ To uncover nov~ spec ific properties confer-r.!d by 
!he .al:ypical su bu ni 1$. in Chlorophyeeae,. we invesag.ated 
!he ro\e cf me 19-5 .. kllil subunir: (Asa7) by inactiva ang ilS 
!J!ne e:xpress.ion in C. If!mOl'drii.. We bund !:h.al: the 
.si\enc ing cf ASA7 desrabiizes the d imeric: enzyme com­
pis in vitro and renders cel growth respir.atio n.. a nd ATP 
\e\Et sensitive tO oIigomydns... 

Ma.terials and Methoru 

Strain and Growth ConditiollS 
lhe e ttinhordrii suain used in this s wdy is !he c:wl$ 
m¡7-.9 mt~ mutant. This Sl:.r.a in tadcs a eel wal .and is aUJOO­
uOfil for argin ine bec.ause cf a mUtiloon in !:he ARG7!J!ne 
cod ing for argninosuc.cinaU! ty.ase (Df!bud'ly et al.. 198.9). 
lhe o!her CNorophyt.a used in t.his wortc: originaU!d from 
axenic cutwres availab\e .al: !he lkIiver.sity cf ú5 tt.ingen 
(Samm1ung \el n AVnklJwren [SACl Germany): Chlom­
waum ~",~m (6;..801 u""""", """"".., (ll.861 
ChlomydlmOnOS ntOeWUSM (21_go).. Chlomgonium ~m¡o­
wm (12- lb).. 5U11edesmus abI,iqu,us (276-J,).. Chlom,!o Sir­
_irIio (21 1-31).OMordlo~uJem".is (211 -11b).. Nonna:kk:Nis sp.. 
(2S" 2). CDCa>mjOD ..-in¡h;'". (216.711Lp"""". oboro­
ID (<<S-11 P<wdendadonium ""lien" (<{61). Glorotilop­
s.is pouriuJluJiNe (-46)..1).. UJothm RmbriofQ (306).. 
Miuomono.s pus,¡,uo (39..8.S). and Tru"mdmis chüi j (&-6)_ 

útls were rouanety gl"own in tK¡uid or on sal id agar 
medium under modl!r.tte t ight ( SG-lJIIIoI ~oton m-1 

s-' ) at lS '"'C. Tris-minimal-rilDsrbate medium (TMP) 
supp\ement.ed or not with acetate (TA P. S 01 17 mM) 
was used for rultiv.at.ing the alg.ae (H.alTis 1969). eceepr: 
for T. chui a nd M. pus.il,!o tha[were gltlwnon salid Marine 
medium (Difeo Marine Brom 2216,. BD. United StaU!s)_ 
Biomass calculaU!d as !he product cf !he u U density 
by !he mean vdume o feels is proporaonat ro t.he turbid ­
ky (A~- Both parameU!1S were deU!nn ined using 
a Cow.er co unU!r (Coulter ~ecD'oniC1,. H.arpenden Her-ts.,. 
UniU!d KinlJlom). 

Canstruction of Plasmid pASA7~RNAi (4..08 kbp) 
EsdwüWJ mJj DI-fStI WilIS U:!iII!d for dlning. and E. CDJj tr.a.I'I5.­
brma.1lU wen! gl'D'Nn in LB medium in t.he presence of am­
pic:il in (SO ¡..¡gml-1)at )7 oC lhe pN81 p~~d(U9S bp) 
was used ro expl1!5S douNe-str.illnded RNA (ckRNA). 
ANlA unJB, prornoterwas i~d in the Xbol and Hin­
d lll .siU!s of me pUC19vea.or (Ca rdol et al.. 2(06). An ASA7 
á)NA (28.7 bp) and !he cOlTesponding genomic (9"-bp) 
fragment were amplified by polyrner-~ d\ain r.!.aa::ion 
(PCR) l&ing as forward primer ASA-¡..RNAj...1F (S' -AGCT­
TACCACCCTACTCCAA-3' ) and .as revers.e primelS 
ASA7-RNAi-2R (S' -CCTCACTGTCACCACCTACH' ) 
and ASA7-RNAHR ( S' -CCCCCCTACTACTAATCCTT-
3' ).. r.!spectivt!ty.. The oligOf'MJdI!ot:ides cont..ained OaIiHin­
d lll ( brward) or Hindll lJNCDI (r.!\Ers.e) restrttion .sit15 .al: 
meir S' ends for further consuucOOns... lhese PCR frag­
menlS were doned inro pCEM-T Easy VeclDr (Pronwga) 
ro obuin pASA7-13 (ASA7-RNAi- 1F/MA7-RNAi-1R 
cONA) a nd pASA1-3 (ASA7-RNAi-1F1ASA1-RNAi-,3R !J!­
oomic). respeai\Ety_ lhe scised tMnd lll fragment cf pA­
SA7-13 was inserU!d inro me pr..B 1 plasmid and !he 
mnstrua wi!h inverse orient.ation cf ASA7-RNAi-1F/ 
ASA7-RNAi-1R miJllent was se\eCU!d by a PCR analysk 
ro obain pASA1-A5.. The CJoI- NwI mgrnen[ cf pASA7-
3 w.a.s then insertl!d ¡n ro me (,!oI- NwI me cf pASA7-
AS. gM ng the ptasmid pASA1-R NAi (where RNAj is RNA 
int.eri!r.!nce).. used for RNA inactivation of ASA7. 

Transfcrmatíon of C. re~hardtii 
Tran:5formation cf me e rUlhordri i lWl$ 01',,-.9 m1:~ strain 
was carded Out using d'II! gt.a~-bead me!hod (Kindli! 1990) 
with" ¡..¡gcf pl.asmKt pRNAi (linearized wit.h Sad) and 1 J.l& 
cf pASL. llinearized wfth Boml-l_ This pASL plasmid bealS 
me ChJom)domonm ARC7!J!ne encodingfor me arginino­
sucrinate ty.a!ol! (Debuchyetal l989)a OO is used.a.s .lsdi!tt­
able m.ari::er_ Protocropl'l t r.ansbrmants wer.! seHU!d an 
TA P agar plates.. The presence of sequences belooging to 
me right aOO tO tt.e WI: part of t.hI! R NAi ptasrnids in 
me transforma nt5 was checb!d by PCR wit.h prime IS 

~ñdizjng wi!h !he ASA7 sequenees aOO !he vector 
(univer:5.a t ¡rimelS S' -CTAAAACCACCGCCAC-3 ' and 
S' -CACCAAACACCTATCAC-3' ) on a tot.aI nudeic add 
ecu.aa pr.!para:l acc:ortHng LO srandartl prOCli!dures 
(Ne'Wman er: aI_ 1990) d ir.!ctly o n.a\pl coloniesasdesa-bed 
in ~made et .aL (2CXW;)_ The sabiity cf me phenotype 00-
served br t.hI! tr.lll'l5brmants mentioned in !his S[~ was 
confinned 2 ye.ars after!heir original isclation. 

RNA Analyses 

Toal RNA (lS J.l&) pA!pir.!d aaord ing LO Ne'Wman er:.al 
(19'00) was separ.ated 00 ll.8% agar'ose-fonn.aldttlydl! gds 
and 03l'15fer-ra:I Onta Hybond-N membfane (Amers.ham 
Pharmacia Biotecl'l). Di,,:ncigen in -bbeted PCR producu cf 
cONA fr3gments were U5Il!d .as gene probes and detecU!d 
wit:h antK:lipigenin-AP conjug:.ates aOO COP-Sar .as 
substr.llte (Roene,. Basel Swit:ze!bOO). H~K:Ii:z.uoo and 
w.ashingsU!~ were performed acc:ording ro sand.an:l pro­
uxots... ASAJ-RNAi-1F/ ASA1-RNAi-1R .lOO ATP2-R""i-1F 

1631 
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(GTGCATGTGCGnTCG)/A1l>2-RNAi-1R (CCGCrcAC­
CACeATCT) pnmers were used Ul synl hesize me prcbe 
fD r detectio n of ASA7 and ATP2 u-ansc ripts,. respecti \ll!ly.. 

Protei n Analyws 
(hI~ _dUi. i objiquus. and C. elIips-"" 
crude toQl membraoe fTacóoosweA! oI:IQ inedaccordi'l; lO 

Remade el aL (2001). For S. obIi~ a nebtJizer (BioNEb. 
CelI disrupdon Sysreo'\ Gtas-CoI) was used br cel disrup­
tion prior lO SO l'Iicarion. Crude m;uxt.ondrial haeóo n was 
oOCained according lO Cardo! et al. (1001) and 10aded 
orn:o a discontinuous Percoll gradie n! (13"'12"'f4S,," in 
ma nnitol-EDTA-Tris (MIl) Buffer [280 mM IN nnitol 
10 mM Tris- Ha pH 7.o.s mM elh)4enediaminet«raacetic 
acjd (EOlA}, and 0.1% BSAD. Purif1ed mitochoodry weA! 

fecavered.aL me 2 1 ""~" interface and wa:shed twice in 
MET buffer by a l o..min cenuifugation .aL 11.000 x g.. 
lhe final pelet was resuspended in »-mM 4-(2-
Hydroxy~}l-piper:Wneerhane sulfOÑe acid (HEPES­

KOI-I) (pH 7.2l 'ISO-mM rna nnitd. and "-mM ~. 

lhe proteio COnt:enl was detemü ned by me Br.ldfOfd 
melhod (Bradford 1976). Tocondun Blue nawe potyac~. 
amide gel elecrrophoresis (BN-PAGE) analyses (ScN'~er 
and Von J.agow 1991). pl'otein completes were firs l SOtubi­

lized in me prew!f'tce of eit:her N-dodecyt-P-o-maltoside o r 
Triton X-lOO. 37$ mM ó-aminohetMloK aOd. 2SO mM 
EDTA. and 2$ mM Bis-Tris. pH 7.0, and C8'1t1"Íf19d br 
4D min ~t l ~OOO x g ~t ~ "'C ro remo'looe tnsdut:ie mmer. 

0."" (wN) sodium GlUrodewr:)d'dare was then added tO 

!he supemaQnt prior ro separ.ation bo,I electrophorests on 

a +- n% poI)caO)4amide padien t BN Fl ATP syrn:hase ac· 
wity was detected bo,I irtrub.ating me .. in SO mM H EPES. 
pH &o.cooa ini~ 10 mMATPand 30 mM~Coomassie 
btuesQin i~and!he second ómeosjonal Tridne-:sodMJm do­

deqlt sulfare p~e gel elecuophoresis (SDS.-PAGE.) 
procedun! wen! perbrmed ~s descri:oed in Ca rdol el: al. 
(2004). The moIecWr me ofme proceins was c.akWUld bo,I 
compa rmn VIi m kl'tOWn marb.'rS{Pa~uiert>"reSQ ined Protein 
ladder Plus. Fermenm.O nQriQ, CaNda). FOf Western bIot 
anaty5is. ¡:.roran ectracts were Ioaded omo "10'5 S05 gels and 
electrobb:ted accordi~ ro SQ.ndatd p r00x01sonto polyviny­
lidene Hooride membranes (Amel5ham CE Healthcare). 
Deteetion was perbrmed tJsi~ a BM Chemiuminesceoce 
Wes tem Notti~ la t( Roche. BaselSwitzerbod) wilti anrirabbit 
permddase-corfugmd antibodies. We t6ed rabbitsera ob­
a ined ~p.inst PoIytomdIo sp. Pr~im l'9&80 Arp2 

(1'200/100) '" C. _dtii ""7 ( t$IIOOOJ (Cens<rip, 
_ay.NJ~ 

ATP Det:e:rmínatioo 
AT P was eKD"acred acmfóng t'O G.ans and Rebe l e (1990). 
AT P ajUar ~iI!I was determined (6jng !he E.nlire n luc if· 

eras.e/1oc iferin 1m (Promega. Madiso n. W I). 

Oxygen Emution 
CeIs gmwn mOootr~1y in TAPiquid mediumweresam­
¡ied du ring me exponem:ial ¡:hase.. 1liIr1c respiration r.lltIS 

wen! measwed usin g a 0ar1c E..Iecaode (Hans.ared'l InSll'"u­
men~ King' s lyn l\ u,ited KinjJbn)as previouslydesailed 
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MBE 

([)uby and Mal>g'" 1999~ 111. <ytOdwme pothway and me 
altemawe p.athw~ of respir.ation were irnbited bo,I adcition 
of l ·mM pcn:55ium cyanm in aqueoussdutio n .and l ·mM 
sa\iq41ydmxamic acic:I (SHAM) in elhanol (fin al COf'IC.I!ntr.l­

Don 1%). respeaivdy. The ¡:msible inhbitory @fectof ema­
no! aIone was subtracred from me measwements.. The 
apparent apadr:y of eam padYway corresponds ID !he 
foIlowíng respiratOtV rares:: For !he cytOCh rome pattrway. 
!he OX)IiJ!I'I conswnption inhibited bo,I KCN afre r adcitio n 
ofSHAM; fOf!he altemative pattrway. !he CY:'fiJ!l'l c.onsump­
Don inhbired by SHAM afler adm.ion of KCN. 

In SiLím Anatyse:s 
MWJple--sequence aI~ments o f potypepddes were per­
formed wit:h MJSCU prOiJam av.alable at hfIl):JJwww 
.ebi..ac.WJToolsJmtucleJindex.html (E.dgar 2004). The cree 
shown in figure 2 was conservawely assemtAed flom 
recef'lt ph)4Of:J!neoc srudies of !he wee n line,. (Lewis 
and .McCourt 2004; Müller el: a l D)4; Pombert et al. 2004. 
200S; Rodriguez·Ezpelea etal 2(07). Gene p in and 105"6eS 
far milocho ndriar A TP synt:hue stbJ nits wer e me n map ped 
ontO me cree flom preseoce-:ab:se1'lCe daa derNed flom 
able 1 using unwei¡tlted OcIo parsimony as impleme nred 
in DOlMOVE. ( PH'fUP pacb~ Felsensre in 1. 200S- PHYUP 
[phl4ogeny in Éreoce p.d.ageJ \OI!rsion ).6. (lsl1bured by 
!he au d'IOf. De panme nt o f Ce oome Scie ras. U ni ~sity of 
WasNnp:. I\SeaaJe. WA). k DOlMOVE.ca noot Nnde poi­
yro mB. ni ne varian ts of me Ua! we re successivdy c.onsidered 
roaccoo nt for uncen:a in relaóooshi ps within O'IIorophyceae 

.and al'llOflt cb5U5 of O'IIorophy'teS. thoUft\ yielding hiiliY 
similar mapping. Basic alignme nt:seatdl rooI (lIast):seard'tes 
(AJtsdrul el: a l 1997) ~re carried Out on !he NC8I plnal 
(Iohnson et al. 2(J(B) usjflt :ser'lS.itive parametm (e.g. BlG­

SUM4$ rrw:m. smalle r word sae. .and INski~ of Iow com­
plexity r e9 ons fOf look.y P ont)I). Bot.h PS ¡'B!mP./BlastX 
:se.an::hes agamst !he no nredtJda nt procein (nr) daabase 
.and TB\asr~BIas[}( sea rdles agains t non huma ni nonmouse 
ele preSM'd:seque l'ICe cags ( ESTs) (esI,..others) were cooduaed 

Transmí.ssíon ELectron Mícroscopy 
OIlom)idmtatos mnhol"dtii c els we re lD:ed wim 2.5% ;U. 
araldl!l'I)'de tn phosphar.e buffered satine (PBS) (pH 7.2) iH 
2 hat","'C and was.hed rnree timeswim POS bycenrrifu· 
~rion in a able-IDp cencri iJF. The ~.1gaI cil!lls were post· 
flllled wim '" O!imium reD"m:ide. Del'l)'drmoo waSCaJTied 
0Ul at rODm remperawre in a g-aded :series of erh1.noI al 

a cooce ncrarion fTom -'mf, ID 10(f.lf, (v/v) in 1D'Jf, incre­
me nn.. Then. s.Mnp1es were placed rwo rimes for 15 rnln 
ead'l tn propytene m:m. Pre-embeddi~ in 1;1 prop~ene 
m:ide-epoxy re:si n wasconduaed over-nighI.. Thin secions 
(50-& nm thick) were OJt wiLh an ¡JeramicAXome (leo 
Ulo"acUL R) a.nd plaad OIltO form\Q r-(:oaI:ed mppe r Vids.. 
Grids were conrrasred with uranyl a(ecat:e and lead 01J'are 
and ex;¡l'IlIined undl!r a JE.Ol 12m EX II rransmi:!ilYon 
elea:ron microscopl! operaring ~ 60 or 70 kV. 

Mass SpectrO'1let:ry Al\alyses 
Coomas.sie bI~sl3ined plOt.eins associalEld with spotS o r 
bands: of in rerest were IN II'MJ" )' eKcised. Gels plugs wen! 
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uansff!f"red together with 200-1-11 high performance liquid 
duoma tD:!V3phy ""HEr lnt.a M-mt p~prop0,4ene Prot:ein 
loB ind Eppendorl wbes.. Wara was 11!p1aa!d by 100 l!I SO 
mM ammonium arbonate ( pH &.o) in SO% aO!tonn:rie.. 
~ incubation fO!' S min al "X) OC unÓl!r :StIaktng. me so­
Iut:ion was n!plaud by 200 ,.11 1M' aa!tDnitrie.. After incu ­
barion fO!' S min. ac.eronn:nlle was removed and gek plugs 
were dñed under v.ac uum (Sa\Cillnt Speed Vac. Cof'lC.f!ntl'3-

toI'}. Gel pIu~ were rehydrat:i!d i n20 ¡.J al adisestio n buffer 
containi ng SO mM ammo~m carbonate (pH &.0) and 
0.$ Jlg of uypsin. Pn::ltl!otym was perfonned fO!' 16 h al 

37 "'C and stOpped by adding 10 ml l"(vl 'll) triftuoroacetic 
acid (TrAJ. Super-natill ms of eadl üe \Yere tl'3.ns.ÉlTed i nLO 
I'II!:W wbes.. Fift)! miacit:i!1S of peptide ecuaaion soIution 
containing ~ (v/v) acetoo itrie and 0.1% (vlv) TFA wen! 

added LO the gel plug!.. /4.fur inc:ubation IDr S min. extr.lCts 
were combined wfth me fi r5[ ooa A second exuaaion 
with SO ¡J of 100% acetDM:ri lle was performed and aftEr 
S mino che extraa: was combined with me pn!\4OUS 

twO ones .lOO dried urder v.aru um (Sa\Cillnt Speed Vac 
ConC8'ltrator). Pepódes were sdubilized in 20 ~ (U,," 
lfA. desa1ted. .lOO co ncent l'3ted using .a ClS ZipTip 
(Milipo~ Biler-o. MA) acm rding tD the rnanufacwrer 
promcd. Two rniooiters of 10 mg mI-1 of .alpha-cyano­
"~ltDCycinnamic add (.alpha-qrano matrix-ass.istsd tas.er 
de1Orptioofioni2Ation (MALD!) mamx) in ~ (v/v) acao­
nitri~ .and 0.1% (vl v) TFA 'WII!f"I! mi_d wm 1 ~ of each 
ZipTip concentT.llted peptide sdutiol\. From this. 0.$ III 
was b)lf!l'ed on a n Opti-TOF 3M WeI Insen MALO! ¡:jate 
(Applied Bios.)'5tems).. NIS and MS/MS speara were ac ­
quired using.an Applied Bisasystems -4f11O MAlOl time 
of ~t (TOF/TOF) Anaty1l!r s pectrometer witt'I a lOG-Hz 
sdid-mU! l.aser oper.ating .at a W.I\E\ength of 3$ nm. NIS 
spean were obI:ai ned using 3.200 .100 2.000 laser s.hot:s 
per spot in .a range o f miz between am and (000. MS/ 
MS spean were obtained by s.etecring the l S mOSl intenSl! 
preaJrSOr tol'lS per spot and using 1800 a 00 1.1(1) l.asers.hot:s 
per precwsor. The .aurDm.atici!l1)l sdeaed prerursors were 
submitn!d Ul a cdtision enermr of 1 kV wit:h coIision &aS 
(air) .at.l pre~we of.about: 1 x Vi Torr. lliItilI were coIIeaed 
wit:h th!! Applied Biosystl!mS -4Om Series Explore!' Stlftw.a~ 

MS .l OO NIS/ NIS queries 'WII! re pe rfonned t6ing the Ap­
pied Biosystems CPS &:pIol1!l" )..6 software UllJ!ther with 
me Matrix ScierlC2 lrd MASCOT IliItilIbase se.arm engil'll! 
..n... l using nonra:ludam prOU! in (nr) d.at.abase fro m NCB l 
Prerursor tderance of 'ISO ppm for MS s pectr.ll.aOO 0.1-1liI 
fragrnem tde r.illna! for MS1MS spema were .allawed A 
ma'Se S"tillU! of + 1 was seleaed A sing\e tty~n m5deav­
age and variable rnodiflcari~ cons.isring of memionil'll! 
mcidation and aQltamide-modified cystein were .al lawed 
For proU! in direct identific.ation wfth MASCOT. procein 
$Cotes greatel' man 68. were considered as signiflcant 
(P < O.DS). The Applied Biosystems GPS ExpIoter­
OeNovo Explote' VelS,joo )..6 softwa re was us.ed for iden ­
rifting proceins that: had not been previously mar.aa:erized 
or are not cootill il'll!d in protein dat.lbases. NlS1MS datill 
were sthnitti!d LO the DeNovo Expber software tO gen ­
er.ate .arnino acid s.equences.,. using mass dilFel1!f'lces be-
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twl!en pe.aks.. The obt:ained sequences 'WII!re maooaly 
\Eriñed aOO submitt.ed LO UniProt daabase using th!! 
FASTS pr'ogr.un ( fMBl-EBI). PrOU! ins mat.dling tWO o r 
more peptides WI!n! taken inLO consider.illrion. 

Re-sults 

Within Plantae.. the Prese:nce of Asa Subunits ls 
limited to Chtorophyaan Algae 
To oooin e"dence of me presence of Asa sthJnits in 
d'IIorophycean species !hat do no t beIong tO me order 
of OlIaroydomonadales.,. W! fir:5t an.alyzed a aude mem­
bral'll! prepararion of e elúpso.ideum cels (o rder ofChIor­
ococca~s).. Membrane proteins soIubib!d by addition of 
n-dodeq4-rnaltm.ide or Triton X-lOO W!re separated by 
BN- PAGE. This temniqUf! alows t:he s.eparatioo of mito­
ct.ondri¡1 compleces in their native form (Sc~r and 
Von Jagow 1991). A st.UeqUf!nt in-gel detec:rion of A lPas.e 
activiry (lead ing tO a wNte Q ,kl um phosphate prec ipitillte) 
indicated that: mmplex V fmm C. e,ll,ipsiWwm migr.illteS at: 

apprcncimately 1.7(1) k.Da (fig.. la).. This observarion is con · 
sistent wilh pre"ous WOIb in which it was mYln that: 
mm plex V fro m e elÚPso.ideum, c. rt.in I1aId;tj j and ot.he r 
d'IIorop hyc ea ns peciesexhibtts t hes..am eetec D'Q pho retic mo­
biity (- 1,.600--1.700 k.Da) and rnigr.illteSu nderdimeric form 
(Vl) (V!ZQUE!2·Acl!\iedo e t al 200fí;; ViIIavicencio-Queijeiro 
etal l(09)..A n additionalbandbearingA lPas.e ,¡criWy couId 
be visualized a t about 3OOk.Da. It might conespond LO either 
a mitomondrial or a chlorOf:hstic F1 11\ICliM!ty.. lhe baOO COf­

respond ing LO me dimeric: mmplex V w ,¡s eccts.ed from me 
BN gel and its constiwtive subunits werethenseparaU!d by 
denatwaringSDS-PK.E.A !Ñnimum o f l 0 bands of mc:Aec ­
WJ rna~ r.ilInging from 6S Ul" leDa W!re ob5erved after 
Coomas5ie blue sQ ining (fi g, lo.lal'll! -4J. M.lSs s pectromet:ry 
ana~s(MScomb ined witt'lMS/M5 MAlD!TOF/TOF) .aI­
Iowed the identificarion of bands. 2. 3. S. .100 6 .as. !Ñttl ­
moodri¡1 SUblH" ts P (ATP2).. a: ( ATP1).. a (A TP6) . and 
el igomyci n se nsitwtty -ro nfe lTing p ro U! in (o tig:> roycin 
sensirivity-<onferri ng prot:ei n (OSCP J,. ATP$).. respecrively.. 
AlmooWt pepride MS/M5 s pectra were oUl'II!d br the 
otherbanm.. they did not matd'l any k.nown AT Psynt.h.as.e 
slhu nits..De novo sequenci ng flom meMS/MSs pectTa was 
men underub!n. a nd mis .allowed us Ul identify baOOs 1 
and -4 as homologs LO .atypic:..aI suburru Asa 1 .100 As.a:2 of 
e ru.hordri j (fig. lb) . 

We undertDOkt:he s.arnea pproam wit:h.s. ~ (Sph.ae r­
opIe.ales otde r) and found that: complex V beha\oesas a UM­
leDa dimer in BN-PK.E (datilI not §>.own). as prNousIy ob­
seMd (V!zquu-hevedo e t ..alllD6). We howe\Er faJed LO 
obta ine nough nw.erial Ul perbnn SDS-PK. Eand su bseq uent 
MS analy.4. As an atU!r-1'\at:i\E a ppmad\. W! il'l\ll!sbgated th!! 
nudeic seque nces.av.al.able .at NCBI fOf.s. ~ In adcióon 
UlSIbJ rma .lOO ce ncoded in the mitochondri.al genomeof.s. 
cbliquus,. we identified puwi\E homoIOglUS sequenc.es b r 
Stb..trm P..,. Asa4. AsaS. Asa7. a OO JwIJ in th!! EST data SIl![ 

(- 4600 ESTs) (QbIe 1 and supplemenwy aNe Sl. SuprAe­
menwy AUterial onIine).. AtrDgerher. the detecrion of ASA 
1J!nf!S in s pecies beIonging Ul mree diffen!f'lt mloro¡:ilye&n 
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not idtftifled. (8' A.Iit;rmI51t betweaI tht e e'a/ipSDlicio:_ f:1tet) seq'lRlla5olaincd br MS de nowo seqWl1GnS €I~ .Mluriall;;and Mtd10ds 
ID. dtaiI;) oUid Ihe h~t5 ~enc:es o f Ch~as n iManti (Od,e) Asll ;ud Asd. CanSC5W!CI esidurs ~ shaodCld in bid; 
sirniu ftSid,urs ¡,re lhaded in i!Rlt ~sitians d e n 'mardj taidues ~ inciated *n~ che qnment. 

orders (ASA ' -9 in CHamydomonadale~ MA ' - 2 in ChIoro­
coccales; and ASA4-S, ASA7. and ASA9 in Sphaerople.ales:) 
Ied liS ro ex pbe other s pec:ies.. 

lhe ;Wee n aIg.aI! are dNidl!4:I ¡nLo the p~.a StreptOfllytill 
arte:! ChlorophytiL Sueptophyt:.i cont.ains land planlS and 
sreen algae bdonging LO me c~ Olarop"8at!,. ~11!a§ 

CNorophyt;a contains. me members of thI! da$e5 o,toro­
¡:ilyuae. Trebo uxiop,yeeae. Pr.J.sinopl'l)ltea@,..londU\lD J*¡y­
ceill! (e.g.. Lewis Mld MtCourt -m4). To investiga tl! 
complex V subunir: composition in thl!se olHilnismS. WI!! 

rook advMltage of d'II! avaiablity of nuc~ar genome se­
quences of o.ro~.Uo "üI¡otis C- 769 (Tra,OUICiopl'l)lteae. 
avai..able at ha~Jwww~~oeJgO\lJ}, O:stlmcoc.a.H lDür; 
(Derelle I![ .al 1(0)). M. pusiUo (Worde n et al. 1(09) 
(Prasjoo¡:hyceae). Mld Ph)osClNnitreUo pt1Wt!. (B~J*¡ytl!). 

We .also explored me EST dm se IS .avaiaNe .a t NCBI for 
PlDtho~ wrlmaomii (TrebouX)lOphyceill!. - 4000 ESTs}, 
Lho j,inzo (Ulvo,:h)lCeill!. - 2,000 ESTs}, .and MI1Ichon.r.iD 
"""'arp/tD (M.ln:handophyte. -~ .... EST"_ W • • na., 
rook benefn of thI! avai.abiity of rnitDChondri.al genome 

sequences of J)ji!UdendodcnMlm okinmlm (Uho¡1\.,aill!}, 
P. wrlmaomii.. M. pusjjjo. Q lOuri. CharQ ".,.,is (ChMO­
¡:ilyce.ae}, P. PQWt!. and M poIymotpho_ Looking for genes 
encoding dassial or atypial subunits of mitoct.ondr&¡1 
ATP sym:h.ase. WI!! identified coding sequences of 02,. P. 7. 
.a,. b,. c. Mld A6l slblnits in U\O¡:ilyceae. A larger gl! ne 
set cocíng for dasic.al subuniB 02,. /l.. 7. cS. E,. o. c. osep. 
b. d.f . s, Mld Alío l was found in moss.es Mld liverworu, Pr;¡ ­

sinopl'l)ltea@,. Trebow:iopl'l)lteae ( table 1 Mld see .ako sup­
plemenury table 1, Suppleme nwy MAteri.al online. for 
accession numbers).l n these rwolaa.er.alg.al da~ Wl!! ako 
identified.lo pro tl! in thu appea 15 ro be a dis ta ni: horndog of 
both subu nir: F..d (A 1P1) from Amb~s tho.liono coro ­
piex V (He.arlewood et aI_l00)) .a nd subtrit As.a4 ofCHa­
lTY)Idomon.ad.ales (see su pplement.ar)l fig.. 1, Sup ¡:jeme nury 
Ma tl! rial onI ine. f()f det.aik). lncontr.t:5t,. we cid OOt i de mi~ 

MI)! sequence sharingsimilarities with ChI.amydomonadales 
As.al -) or As.aS-9 polypep ooes (see .aljO below}, wfth d.as­
sical sthmits lo IF, Mld F6.. or with subunits prese nl: in 
mamm.als Mld funD. This deduced sthmit composition 

16)5 
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Ftc.. 1. Phyqnle.ót diRrbJtian d mi'odlondml A TP S)'I'ltNsor: ~ pin; oUId 1oS5n in d1~ uem in~ Cbodrs Mld ~ f~ v.fjd¡ flor: 
Rbulir canposD:.! d di!: miDc:hmdml ATP synfl~ hu bftn (.11 19st ~) drfanWntd are nlic:;¡ud.. CnJe zUa ... d ~ ~ 
~ Oda me U'ft mm p-eroencz- abSII'lce cRGI. ~ um ~ 1 1Ig,!!i IIIl'MiZlnrd 0.:.0 pumno"" R1)1o~ m óolllf¡ip were 

cb--. ivm o ths srucies tur t8t). k1~! and ~ ZI'OWS "'m die ~ ~ ~s ... d m t$, ~. d dJr n munRs 
smM'1 in die mx HumlRn XCD~yq: specia; l'IUT1I5 incic::.ltr d!r pnswned 1'IIJiT1ba" 01 ~ V sumrm. "This dus m ,. ~ 
SJNCnI d5tinc.t 1incqt5 th.lt ~t ~ nnkirt!: (~ '-i5 oUid McCoun 1O:M). 

is I'3the r similar ID mar found in A .rhoJjono ( Heazlewood 
el:: .al 2CXO: úrdoi oIH al 200s) and lO t hat !:har we 
could deduce frDm mining nudeic: sequence dar.abue 
(ht r:p:jJ me rd.ae..biols.u-tok)o...ac..jpJ) of me red .alga C)IOni­
mosm)'ZDl'lm~ 

/1& LO da U!.Asa StD.t nits a 11! s til of u nknown e\Olutionary 
orign 01nquez-Ace\l!do et .al2006;Van 1..6 eta l l(07). we 
pe rformed sensiti \le daabas.e s.eantU!5 ai minga t Klentifying 
poten cial h()lTdogs in other organisrns (Le. al euk.ar)otes: 
and prdc.aryoU!s). Fo r As.al. AsaS-7. and Asa91Ubunn we 
cid not otun.e anysi:lV' iñcam Ni (.E ~ .,4) be)lOf'ldchlor­
oph)O!an allgae. In contrasr. .a vf!ry signifia m hit 
(GD169n-4 E. = .,-p) w,u obtained fO!' Asa& .... m an 
ES T from the d &ate Ste tt.ieJ,Io (Ckytf.icho) hisrt~ crunt. 
'Whe n us.ing this. EST as the query of a redprocal T8b.stX 
se.ard\. me best mar.m w.as wft:h .a n EST (DV20J96.X 
E = 1O-~) from HoemaIOCDCalS pI""DJ,is (O'II.amydomona­
dales).. wt-.le MI .additional SletkieJlo EST (GD170269; 
E = Ur 1

' ) was .ako identified. 8ec:ause lhese se:arches 
cid not yield .any nond'llororJ'!yce.an org.anism omer than 
this cliate. which is known tD preys o n .alpe,. we interprer: 
thes.e [ W) ESTs as probable Chlal'n)ldomonad.ales COf'ltam ­

in.a tions of 5li:tk,idlo libr.aries.. ln the c.ases of AsJI2.and As.lJ.. 
.a fewweaJc hits (E > 10- " ) were obsenoed with a fta'tCpr'o­
lEin monoox~en.ase found in Prasinophyceae (e-s. 
CAl.-SSAS 1) aswell as with.a serti!s of 4lX)I:IJ!nase-retated ESTs 
from DinorJ'!yceae (e-s. Ji;Mmio brati. K'mbMium mi­
CIUm. and Alexondr.iüm cotmeJ,Ia)_ Further ex.amination 
of mese reSlJts !JJmests th,u these mat.mes are i lr21)1 spu -

\6)6 

rious as 1) bothA5A2 andASAJ prolEins ladc MI OlC)9!n.ase 
domain .al'ld 2) rnost of thes.e hits dis.appe.ar whe n enabling 
the low romplelCi ty fitter of me 81ast engine. 

In .a nen ~ we in fenedgene gainsal'ld los5i!S. for mito­
mondrial ATPsynthas.e subunits t6ing 0010 p.arsimony_ To 
mise nd. weconservati\ElyasSf! mbIed MI ewMio naryO'eefea­
wring relationships dr.i!iwn from p revious rJ'!y-logeneticswdies 
(MUlIer et .al 2004; Pombe n et al "Dlt1;: Keelinge [ al 2,005-; 
PDd riguez-E.zpele ta et .al "XM:I7)_ In CNororJ'lyta. a:Side from 
me welJ-aocepted bas.aI position of Prasi no,:n)lCeae,. the rS­
ave br.a ncn ng order of O'IIoroph)O!ae,. T rebouJcio,:n)lCeae,. 
and U'tCph)Q!ae is di a mana o f debate,. whid'I led t6 

tD consder three diffenm subtrees (Pombert et al 2004. 
200$; Rodriguez-E.zpeleta et al20(7). Sirni\a!iy.unresclved re­
Iationships within O'IIoroph)lCeae (e..g.. Lewis and McCourt 
2(04) ertt.aiI three varia nts of ead'l subaee. thus amounting 
tD nine possible f!\I'oIutionary san.arios.. 'What:i!Ver t he sa­
nario eumined.. howe\ll! r. h ~tv si mi¡ r lJ!f'Ie gains .and los5.es 
were obuined (data notshown); henu. we pn!Sf! nt orq me 
mostconsensual sanano in figure 2. UsingE. CDJj as me bac ­
teria! repreSf!ntilltive,. 8 subunits (02,.Jl1,-S.D.b.c. and OSCP) are 
4'I.ated between Bamria and euk:at)lolEs, whereas 6 stilunits 
(~d.J& IF,.A6..) were acqu ired dee(1)l in the eubr,otic oee. 
Opisthokonts Im r acquin!d !JJbunits e and h.and a few.ad­
Otional 5lbt.trm. were furt:he r acqu ired eithe r by Fungi o r 
aIong me lineageleadingtD mamrnak. ln P\ant» (repn!Sf! nted 
here by the green lineage and the rhodophyte C)'OIIid aschy­
un ~).. .al cxg.anisms: appe.ar LO share a similar set of 
su~ tD the not3b1eeJlll!!pDonsof IF, .whictl has bee n Iost 
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tndependentty twiu. and ofmtoropt'l)lCean slhmits.. ln !he 
larll!r da$,. indeed frvec~.aI subunitsdisa ppe.lA!d( b.d,.J.e. 
and A6l).. 'fthere.as e~t newsubunits (Asa) were reauited 

Ak.ogether. our obsencai tions ml6 stn!ngthen the 
propos.a1 that atypic.al Asa subtrits mi§'It be compOnl!nt 
d\i!l r.aa.enstic al me rnitodlO ndreal A TP SlInthas.e al 
OtIoropt'l)lCeae. 

loS! el Asa] A typical S ubunit in C. TanhoTctii 
leads to an Unstable Com plex V 
In a next step. we decided ro initiate me swdy al Asa sub­
tri t tt nctioo in OlIoroph.,.ceae_ I n e ,Uihon1t¡ efficie nt 
cargeted gene cisruptioo by homologous recomb ina tion is 
not yer .avail.ab~ for nuclear !J!nes.. Howe-.e r. im.erferel'lll! 
wit:h t he expression al specific genes by dsRNA ( RNAj) is 
a powerM method ro inves tip12 pro12in ttnctio n in tNs 
organism (Sdlroda 2006: MoIna r et al 20(9)- To suppress 
me expres.sion of ASA.7 gen~ a gene s.equel'lll! .aho icienti­
ñed in 5. DbLiquus,. a strai n al C ,á1holf11ji laoong the ceU 
w.all and .auJCotrophic for .vginine w.as cotrandDr med wit:h 
me plasmid pASl (bearing the ARe7 gene as .a 5e~mble 
rnarb! r) .a 00 me plasmid designed for RNAi (pASAJ-RNAi) 
(see MaU! ñak and Me!hods :section).. Among 1m Arg + pro­
rocrophic t r.ansbrmants :seB:12rlon TAPagll r platl!S in !he 
light,. 40 h.ad in12gr.ated !he RNAi COOstruction,. .as found by 
PCR expe ñml!f'lts (datill not shown).. levEls of ASA7 tran­
sc: ript aOO ATP2 (encoding ATP synth.a:se P SJbun R:) tran­
sc:rip ts take n .as a cootrol were estim.ated by RNA bIotting.. 
A5A,..A TP2 tr.ansoipt r.atio was so-ongty di minsu!d in 
transformants T17 (fig. 30) .1 00 no (d.ar.a not shown).. 
To meek me amount of Asa7 prtlU! in in T17 mut.a/lt com­
parativElylO wid -typ~ aude rnembr"ane exlT.llctS were an­
.aty:zed by immu l"lONon:ing using pd)donal antibodies 
r.aised .ag.ainstC rá1hon:lri j Asa7.aOO Po.IytDme.Uosp.. Pme­
she.im l !l8.BDP1At.p2 subunit.s..Although.a strongsjgnalw.as 
obtained wit:h Asa7 antibodies br me wid type.1'IO s.ignal 
was deU!a.ed in transformant T17 (here:after reÍ!ned .as 
A5A¡..s,ilmud str.a in) ( fig. lb).. Conversety. no siS"ifK::ant 
difference berween the tWQ s trains could be deU!aed when 
using the antbxltes .aga insr: P swtri t. 

To di!t.er"mine the .ass.erntiy sw.e.aOO the ATPase activky 
ofoomplex V in ASA7-silmud smdn.respiraro ry<ha in com­
pleXll!S from purihl!rl mitodlondria wen! sdubiized wit:h 
n-dodec~maltmide aOO fun.he r s.t!pMated by BN-PACL 
Bot.hi n-gEl ATPase activi ty assay( fig..)e)a OO Coo rnassie bIu! 
stai ning (fig.)1 ) reve.ated m..at in wid-type coouolextr.aCts.,. 
F, Fo-A TP synmaseispre:sentat t700kOa (di meric form).and 
exhibi ts ATPase ac:: tivity_ In 00 ntnS 1. A TP as.eactivi ty is.a1rn05t 
exdusiv~y observed as one or twO bands of - -400 kOB in 
A5A¡..s,ilmud wnen rnitochondria are :5Otubilized by 1~ 

n-dodec~maltmide. Surp.-mngfy. sofWjjz.atioo wim ~ 
n-dodec~ maltoSide led ro .a moderaU! :siS".aI for the di mer 
and ro me OCC lD""l1!J"Ice of an .adcHtional ATPase baOO of in -
12nneciary molec:lAa r m.ass (.abou t $20 kD.a)_Simia r obs.er­
va tio ns could be made wft:h other non ion ic de 12 rgen ts 
(digi mnin aOO Triton X-1CXl datill not shown).. 

lhe subur'Wt composition ofwi ld-type dimeric CompB 
Vand mllWlt 4OI)...tDa ATPase was de12rmined by ttrt:her 

A 

e 
....IíL 

..... "1" r·" 

\'l -
I ~ rlll W a 

·100 kDi 
FI -

B 

he;. 1 _ AndysiIi el ASIJ 01.00 A JP2 .,., UUlwriptr; v.l 
(Drrerpmd" s f'II'um ~auJC ;¡r¡d Sbldy (lf A TJI S)'Iltmsc d~ 
~ .. ....wkype(WT);u¡d AS.U~ ~sf~ T l ' _ (A) 
RNA Hut;u¡~ ~mtion pattlmS WB"e dJ~ ......, A TM 
and ASA' pube; CNl mA { I Sr~ tAau iun WT óII"ld ASIJ~~ 
~sfo~ Tl,. (a) Weum bloc ;¡r¡~ fItouim iom WT ;and 

ASIJ"'",ed ~sfolTlW1l T1 1 elUde memInnt ba:iora (1S ~ 
ptII" luIe) _ tadw!d by SQS..fA<I. cnnsánul (lntcl P~ 
manlnnG v.l immun~ ......, die .. dotal ;ud)Qdir'S 

(~ tclp 1tO~; ;mt:i-A.«p2 ;and MO-H,c ~ O TJ,7Pl,.d;ao,.,. 
nrB ~mwrffij ;u¡d PtI .I)tandl/iI sp.. ~im 19&AO. i z::p: ti d». 
kI die ~ (11 ....,1. Clilly die '-I'fNI" buld CINI"C!IfI"INIs ltO 

riux:f1Clilaial A 1P synhue ft Rftu¡it rom pirifRd ~ V 
(h.pdt M, ~ C. (.-cid p. W1~ nsuks). (c,o) 
fIIoUAGL ;a.mIysiL Pried mÍI:OdIClildJia (SO H el puum) 01 
( ~;.tvJnti WT ;¡r¡d AS.41~ UUlsfomwa 11 (T1') lmins 
_ lcaded CJIItcI:¡. 8 .. m.r sdu.l:iilü:¡.mn""'" 10!li Of ~ (wJ 
w) el n.mdrql.,8 ... -nWtoide: u D:lit:;a.ad on Uip c:l die lula ~ 
~~ die" w,¡¡; ~ed fO" AlPiI2aaiwiry {Q CII" widI 
(a:n_Dir ttue: (O). V 1> dmeñ:: ccmpIa V. " Caq¡lm t - 1> 

~ (DmpIm I t ;md~ .. ~i moisy of ccmpIa V_ 

an,alyzing the corresponding bands lJo,I S[l5-PAGE expen­
menB ( fig. -4 ).. It is lO be not.ed that the $lO-kOa ATPase 
band (fig. .)e) is .almOSt undeU!cr.able in Coom,usie 
blue-stained gel (d.ata not s.hown).. For tNs rea500. ir 
w.as not an.atyzed in mOll! detail FTOm the wild-type di­
merir: enzym4!,. we re:50Md 11 baOOs.. lheir subsequl!nt 
an,alysis by MS identified 1$ of the 17 subun its bElonging 
ro the C ,áthordhi e nzyrne (Vazquez-Ace\lll!do el: .al 2006; 
Van üs er .aI_ 2(07) (fig. -40 .100 suppleme nt.ary cable S2. 
Supplemenr.ary M.at.eri.al onIine).. Orfy me SIN. E subunit 
and me 6O-k.[}¡¡¡ Asa1 prot.ein were rnissing in our .anatysis.. 
FTom the -4m-k.D.a dOl.JNet in-.estigllU!d.as .a unique band 
mree spotS were resdved.aOO unambi~ousty identified by 
MS .as 02,. P. and ., subun tts of t.he mit.omondreal ATP syn­
mase F, mc»et)l (fig. lb a OO sup¡:fememary table S1.. Sup­
plemenury MaU!ri.a1 onI ine).. Based on the predicllld 
moIecutar 1Nj$ of individual prot:eins (V.ázquez-Ac:evedo 

16)7 
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FIoc;.., T'WO-cimer1sian;alfH/SOS.pAa ~ d Chbmycbman;¡s 
.....ac¡.typt "') ~d AS.AJ. silllta.d muant (B) mitochonGil.. 'W1!de 
bne5 fnm 8 ..fiNA. tJeIt ,.. 10) _ b OMbl on;¡ Tñcint-SOSsd 
( 1M; ~e) ':11" ~en ~ d die prorSI 
~ into lIhS ~ cmnponena.. ~ nWn ~ 
a.y.dlain ~ ;ue indilated in die fnt cimer1sian (JIN. 
flAG( ser ~d 01 ~re 1 lar d~). es _ ~ed wiIh 
ÚJDmmie hkIe. Humben .... (O SU~Gf)' d:J~ 2. 
~QI)' M;¡un;aI odine. 

el: aI_ -nl6).. the theOO!:lical moIeruw mas of the F1 fr3c­

lion (a.:)A 7&)was deduced Ul be -406..6 kOli!l . a v.a1uetitting 
\@!ywe1l wim the estimmd mass of me A l?a5e subcom­

¡ieJC found in the ASA7-sJenced mutarH (tig. 3).a nd also 
with me -400 leDa appareJH rnolecwr m.au a f the F1 fr3c­

lion obuined mer heat-ueaanem dissodatton of Pol)'tb­

mdlo sp.. Ptingsft!im ' 98.80 corn¡ieJC V (Vazquez-Ac:eveda 
eI:.al 2006; Va n Lis el: a l 2(01)_ln dü s, respett,. d'II! S2O-k0li!l 

ATP.l5e bandshown in ~re 3 should cornspond Ulthe ~ 
moiel)l associatEd with fewod'll!r pmU! ins. Taking inoo a(­

coum that.a smal amount of me MI)! .I$8llbled enzyme 

could be abserved in ASA7-sJenced st"';n ( fW.Ire )e). 0f'II! 

an hypolhes.ize mat A9J7 es. inwt..Ed in mestabil ity of d'II! 
dimeric ~Fo mitDct.ondrial Al? symha5e_ 

Ta .anatyze Ihe ~ phencnypic.al consequences al 
As.a7 los5,. we romparerl the growth af the ASA7·1ienud 
mutant and wild-type sD'".ains ajtiv.at.ed in me light (SO 
lJ.moI ¡:ilocons m-l S- 1) ar in the dark on .agar medium 

containingacet.ate (S mM) as MI eq.en0t6 carbon saun:e. 
Conseque nce5 of A9J7 bs on c~1 mnes.a nd biaenergetics 
were then in\@stig.at.ed. The ¡:ilotOall.Jtn. .auxa. ar miJCooo-

\638 

MBE 

" liP.,bt óti.: 
wr ,1.1'1!7 

• • 
8 ~ 

B \ \ ' j' ~1l'toI.:O 

k. S. úuwd! pbonorype and ritoc::tnndrill sauaure ol~.qpe 
and ..uA7ftn:tdmuant~.Cds_~trdin mimODpIic 
(Iizh. '5 mM KeQ.~ ar heumtn:pl1ic (d;ut. '5 mM xalte) 
concitionL (Á) Cd RI5fM'1sian _:IPCIlted ;¡t two cilfatJl'1t al! 
dmMics (uwa Iin~ A,.;a .. o..os; bottam Iinr. Á7'Q1 - o..OO5) on 
sdiid ~ ¡i;I.~ ;¡nd p¡wd1 __ ~;ud Mm- 3: eby¡; in die lis'n 
;¡nd 10 d;¡)I in die tbrI:. (B} Oearon ~ ~ dlowinz: 
die ritoc::tnndrill ~re iun mito~ p¡~ czIL 
&ro 1«1 nlTL 

¡:ilic growth a fwild-type conud .and 0107 muta nt cels was 
Ihen camparerl a n agar plar.es. A marked ¡:ilenaq¡pe was 
expecr.ed. e5pecialy in .auxat1ophic conditiol'l5 YotIere en ­
erg¡ praductiOl\. m.ainf)lrel)!ing on the sde rnitad'londri.a 
al ChI.amydomana.s. shoold be deepl)! .affl!a.ed ~ the AT­
P.as.e acti~ty al free F1 moie lies... As shown in fig.. So. d'II! 
ASA7·silmud suai n betlaved ex.aa.ty.as the conud SD'".ain 
under bot.h condilions.. Addition.al comb inatioos al llig.,t 
in r.ensilies (O. S. SO. O( -'00 Ilmd al ¡:il0lD1'I5 m - l s- l l. a( ­

et.ate ronce ntr3ool'15 (O. S. Of 17 mM) Mld r.e m per3wns 
(16,. 2S. O( 34 OC) Y.ere explored. but na .abnonn..al pheno­
q¡pe axJd be abs.er\Ed far the rntIW'It (dau nCJtshown). ln 
lhe)ll!.astS. Wl!:Rs«,.subunitsl..8.and kare !:hose invd\@d 
in complu V dimer(z.¡oon (Arrdd el .a l 1998)_ AI!:hough 

exhibiling a nann..al growth ¡:ilenOl.)lp!.. )ll!ast mut:ants aI ­
r.ered in subunits e ar 8 enoo. .abnarm.al rnitad'Iondri.a1 
strucwre:5, prababty relar.ed [tJ t he .absence al digome ric 

ATP synm..ases (Arselin et al.. ~). Ta evalUate me imp.aa: 
al k.a71oss on mitochondri.al struc.wre i n C. mMardr.li,. we 
in\@stigar.ed mitod'londria morphdag¡ ~ elearon mic f'QS­

capy_ Mitad"'londri.a sae. shape,..and cristae were quite sim ­
ia.r in bot.h genatype5 ( fig.. SS)_ The5e amerv.atioos suggesr: 

Ih.ar. in ~\,IO,. d'II! dimeric suteaf compleJCV in e feMthon1tii 
is nat .affected ~ the las af k.a7 subunit 

Higher Sensitivity to Oligomyci n in C. reinharclti 
l..acking SUDunit AsA7 
~.a neXl sr.ep.. we inve5tiptErl the effectaf twO re5¡:jratOfy 
in hibüors:: myJCathiazd,. which inhibits the cyroduome bL1 

compleJC aclivity..and reduces me H"'" gr.adient fo.-rnation 
(Va n Jagow .a nd Un k 19.86).. Mld aligomycin. which 
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A.(I f1lrl l)ft 

. wr 
r 'Mfi: 
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ftco. , . knpaa: d int'ltiroG d thr mi:od!anGill fqintUf)' dain on 
p:!wd! ofWT ~ l\SA1.w¡w;m cdL (A) timnus ;¡,cQJJJIILlurd Ú\'n" 

24 h ~ m nanr.u im : Q2 mml rnr') unda- miu .... "'I ... 
mndilim1s in die ~ CH pnK'f1~ d cm ~anOi;¡l 
~tolJ' ma.u ~ (S J1M) (11" mpntliaJd (S pM). 
fIiolnlSS \II1',;II; cala.bud ;as lile pmG¡a d thr cd dmsW:r t:dJrnt by 
thr me;n al ...m.ne (rnm-;' Errar bus india.te SQ'IcRrd dailtilwl 
d the lIrIC'MI from dfte indqMndCft mnsuancnu.. 1(8) úA ~ 
OIlINted in hmroaoJl!ic: atndiliar!$ (dut. S mM ~tq in * 
~ 0 6 p«5tI1~ d olpn1yón ( 1, ~ CH 210 pM). (di supcnsUls 
"'~ - 0..1) 'WIa'e spolU!d 01'1 sc6d .apr ¡:Rus,. .md UO'oldi WOJ.S 

rlllkated áa 10 dlys ¡, die dod:. 

prevenu H+ d\aMel ing mrough me Fo rnoiety of mito­
dlO ndrial ATP syn rhas.e. wit:h no or onty a weak eftea 
on cNoroplau photoph05phorylation (reviewed in Hong 
and Pedm.en 2ro&). [)uring lhe ecponential gl'owth ¡:j\ase 
under standard cooolio n5 (SO ¡..mol phocon m- l 

S - l , S 

mM acetat.e. lS OC).. me ~I doubling time was similar 
lor tt.e wild-type con u ol (11.9 ± 0.9 h) and !:he ASA.7-si­
,lenud m tmI ni ( 12.S ± o..a h ). I n the presena! of myxotNa-
20l irnhition of c~ growth was simlar in control and 
rnutant suains (fig.. 60).. .lOO its magMude was in good 
agreement'Wfttl previous. reporu in C. ,.ÚIhoTdhi (~ Car­

dal el al. 2(02)_S wprisin~y. wid-type ak were r.ilther in ­
sensiti\le Ul me presenO! of oIi:lJllT!)IC in. In contr.illSl,. 
a significan t sensitivit)l lO di9PfTI)lCin was observed for 
ASA¡"s.ilmced rnutant c~1s.. lhe s.arne effea cOLJd be ob­

!ioI!rved fO!' cdls grown hE!terotrophic..alty on!iDid rnedium 
supplemented with l ~ O!' "3) IJM otigomydn (fis (8 ). 
Wid-type cels wete .almost inSi! nsruve to digom)d l'\. 
whereas ASA;¡r..s.ilenud rnuwlt growth was gradua~ in ­
hilir.l!d as me oti9lm)d n conce mrarion inaeaSi!d 

Toev-.aluatl!!he poss,i)\e imp.aaofAs.a7Iosson rnitDChon­
ciri.al uspiratory acrivity. oxygen upuke o f ASA7-;Si,iencld 
cels in medarkw.ascom ¡la red wim co ntrol cels... lhe reSIJts 
presented in uble:2 ~ow mat !he unal resp iraóo n rate was 
si ~ dywe.aker in ASA :iLS.ilmudcells (ao%ofWT).Myxothi.a­
zoI andSHAM were USi!dto inh ibit!he cyt.Od'lrome pat.hway 
and !he .a tLer-natNe oxidaSi! p.athwa)l o f resp iratior\. respec:-

T~ 1. [Wt ~ta')' bu ald St&d~Sa.teATP lrwIs in 
W~H)pe;uxl ASA M"l'Ud MU.Qlt úk 

AT" ..... ..... 
A'T? · l11!i di- O 

.No ~idCJn 

+~ 
(s ,11M) 

HW.M 
(1 mM) 

+ .......... " 
(s ,11M) 

+<HAM 
(1 mM) 

+cca 
( l a ,11M) 

+-
( l a ,11M) 

+<HAM 
(1 mM) 

.No ~.idan 

+ .......... " 
( s ,11M) 

+-
(la ,-M) 

WT As...MJM.md 

.. s :!: 1 11 :!: • 

lS :!: . l . :!: 1 

.50 :!: 1 lO" 

2>, .. , 
.. ., .... .... n .. 

" ., n_ , 
,. _. n _ , 

" .. S7 :!: S 

tivety. From !he daa of able 1,. me .appara'lt cyt.Od'lrome 
pa mw.ay capad Des o fwid-cype and ASA7-si1mad c~1s ( ex­
prl!5:!i1!din IJ.moIO, h - , mgcHorop~I-' and calculated ~ 
deSO'""bed in meMllU! riak.a ndMethods:!iI!aion)weteoC3 ± 3 
and 33 ± oC. respectiv~)I. whl!rms thE! apparent alU! m.aD\E 
pamw.ayapacitieswe!"e U ± 3and 15 ± 1 respecti\E~hi­
Otion o f .a n WlCoopler ( lO-J1MCCCP) had no Aaon wiId­
typi! resp irationbut.accder-.atI!d!he respir.arion raU! of ASA7-
sjlmaO cels up to v.alu1!5 sirnil.ar of m05l! o f me control 
lhese resutts:5U:l:Bl!5t thatme dem!.ase in cytocflrome pam­
way activity in ASA7~.illYfUd mitDdlondri.a couId be due to 
.asligtu Ii nVtM:ion in ATPsyn tha:!il! acti'lli ty..Add mono f 10 J1M 
oti!Pf1l)d n dKl notsignitlcil ntly reduce the rl!5ptrM.ory raU! 
ofwid-typec~~ e\En.after oC h of incubation in medart.. ln 
m is case. SHAM ( 1 mM) w.as .added at !he s.amI!! timl!.as oti-
9lrnyC n ro inhibit me alter-n.ative axida:!il! pat.hway_ Thisonl! 
is notunder mecontrol of me ~ec:trod'll!nW:.aI protDngra­
dM!nt,.and its activity colJd ma5k.a decreased cyt.Od'lroml! 

pamway acti'llity when compe Vis in hibiU!d (Peltier and 
lhibauh: 19a5). lncontrast toourobservationsforwid-type 
cels.. th!! respir.ltion of ASA7-'5i,lene«Jcelsdropped ~ about 
-40% in me pn!:!iI!nce ofolfgOln)lOn_ The steady-saU! levil!lsof 
intrauWar AT Pwete aIso rneas.ured No dilJerenuwa:sob­

!ioI!rved between me two stra ins.. AsexpecU!dme addi tion of 
m')'):othiazol dramatic..alty reduced me ATP \e\Ek in both 
stra ins wr -4-1'1 incubaóon in me dart.. ln me sarne conO­
óo~me presenu ofoligomyon d id nouffl!a t:h!! ATP 1e\E1 
in wild-typecels... In conmst. me steady-st.aU! ATP\e\El w.as 
reduced ~ - .30% i n ASA7-s.ilmad cdls.. 

From th!!:!iI! anatys.es. we condudl! mM. A TP sy.nthas.e.ac­

tivity is stilefficiem. in the absence o f Asa7 subunit but 
becomes partialty :!iI!nYtM! to OOgOln)lOn_ 

Resistance to Oligomyci n ls a Property Shared by 
Chlorophycea n Alpe 
FTom me funaioNl daa presented .aOO\Ie.it .appears th.at 
me Ladc of As.a7 atypicalsubunir: leads. to.a t-;ghe rSEnSkivity 
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(Q dipnyci l\. To determine whether me presence of an 
arypic:a ' or dusic.ll AlP symhase in CNorophytes is COm!­
lated to~n in "'w reztoll.nce orsensiti\llity lO dipnyci f\, spe­
des belo'l;:ing lO various OrOelS of the bur classes weft.! 

se1eaed(seeuble3) andtested forthe irabilfl)' lO S1atNunder 
phOtocrophic and/or heterocrophic cooditioos on ~sar 
platessupple mentedo rnO( with 01. 1, or 10 J.LM dipnyci 1\. 

Asne mpifled in figure 7, phowtrophic growt:h ofC eUipsoi­
deum celsw~s insens;m.e lO 10 ¡.tMotigomyOO_Convm.ely, 

e KlJgom,G. pouciuUulOlP., and T. chiMjgrewmudl slO'fNef' in 
me presence of 10 ¡.tM digomycil\. T~bIe 3 summarizes oor 
observatio ns foreach speaes.. Wimotl[~ ny elilCepUoo,chlor­
ophycun ~Igae we re ~I insensitive tooligomyon ~t me con ­
centrations tested. wher&s me ~lgae belon9ingto me ocher 
m ree dasses:!howed ~groW1h reductioo ~lready detecre::! i:I r 
concentraUons of 0.2 or 1 ¡.tM dig:unyc il\. 

Finaly, we ev~luated the effl!cr of digl~in (10-¡.tM) 
and SHAM ( l-mM) addftion on the dart respir.atOl')l rate 
ofligfu-M:IaptedclitUl'es brsome spec iesreprese ntollli\E of 
me four ~fg.lI da5jf~ We aIso determine::! the Sleady-sUU! 
ATP 1e\E1s ~fu!r inc:ubalion fO( 1 h in me datk in me pres.­
ence O( in the ~bsence of otigomycin . V.lIues presen(ed in 
cable 3 indic:ate that,. as p rt!~l6ty obse rved fO(C I't.inhord­
r.ii wid -t)lpe cels (tolIbIe 2). boch pararnetelS were unaf­
tea.ed by diglm)ICin ~ddition in me twO chtorophycean 
algilIe S. o!Wq,uus and e el~so.deüm_ l n ConU35t, digomy ­
an rnaricedy rt!duced datkrespirat.o.y rate and ATPS(eady­

state level in Trt!bouxiop"eae o./a-e.IIo species, in me 
Utl.c rJ'ryce.ae G. po¿riuUul.m.. and in me PrasjnOfllyce.ae 
1. cftuiL Almgether these rt!sults indicate ~ SDtHlg in vivo 
rt!sisunc:e of ChbOfllyce.ae LO otigomycin_ 

Discu.ssion 
In m5 worlc,. we gilImered and obuinedseqUl!!1a! data con­
finn ing t:hat core s~units of the baa.erial ATP 1Ynthase are 
higHy consened in mast e~es.. These core ptote ins 
aresli:lunits (l,P,7. ~ nd ~, of me CilItatytic seaor F,.subunits 
o ~nd e of me H+ uan40c.ation membtane s«u)( Fo as 
weU as su bu/'! its b ~ nd ose P of me pe np he r.!il sw.or s t.* 
(eg... Vel:ours.and Ars8in 2000)_ In P'tantae and Opismo­
hlnts ( Le... Fungi ~ nd Meta2lOa). me miuxhondri.ll F, Fo -
ATP synmase (complex V) compris.es at leaSl: 1. conserved 
subunits,. among wNdl six slblnits (~d.J, g, IF,.. and ~l) 
must ha\E been rt!cruit.ed bebrt! me di\Ergence of meSf! 
twO euIwyot:ic super-groups.. OpiSLhokonts acquired the 
subunits e ~nd h ~nd ~ few ~ddiliona l subu nits wert! further 
acquired eimer by Fungi O( along me lineage leading LO 

mammals.. In Plantae,. apan from O'I1orophyceae (s.ee be­
Iow) , ~. orgill~sms in\Ol!stigated ~t the genomic leve' :!hare 
~ rather simiar Sf!tofsubunits.. Howewr, due lO me tadcof 
biodlernic.ll dlaract:erization of me ellZ)lrne complex in 
mast of these specB. we Cl nnO( exdude mat ocher spe­
cies-speaoc sli:lunits l1U)I ex.ist.. In contrast five dasskal 
subunits (b. d.j. ¡.. ~nd ~l) wert! nO( obsenEd in n!prt!­
sentnive of three O(ders of ChIororl'lyce.ae (ChlanJ)ldomo­
nadates [Caroo. et aI_ 200s; Vazque:z-ALe\ledo et .al 2(1)6; 
Van lis et ~ l 20(7).. O'IIorococc.ak!s, and Sphaeropieales). 
whereas up lO eig:ht AY subunits of unknown origin weft.! 

identifiedAlmough moIecwrdata are no t yet~vaiable in 
other orders of OfororJ'ryce.ae (e..g.. ChaelOphor.!iles and 
Oedogoniales). mese findil'lgS su:!Best t:hat As,¡ subunits 
could be components charactenslic o f me mit.odIoodrial 
ATP 1Ynmase in t he whoIe d'IIomphycean lineage_ 
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Cf:l co l'!J('O(Xum 
1!.'/;r¡.\t'!ds:,¡¡r,I •• • • .~ 
G,roJ~v it,rOp.m 

¡.,,~¡ 

• 
JO~li\t 

• • • • 

He.. , _ CIi!;om)cin wnsitNty in CNoIDpt,us. Thor wnsitiWy of .... r 
dJbo",~ ;¡,p tqrorK'I11ZiYor oí d1r four cbut5 d 011 .. ·• 
~ <_ Gblt 1) _ usud ;¡fter $ d;¡ys of SJOWd! in die IisfIt 
<~~oI JllCIlOft m-l ,--, on.apr ¡Rus SlIppkmented .. IIDt 
wid1 10 JiM dizomyón ;as ;,do tul on d1r pimft.. C& 'oWft 

Ji¡ted ;¡.t Ifnoc, dilcrmt al dm~ (trom U1p to baltom. A7o;o -
Cll. 0.05. ;md CI01) 

ThisconclUsion is in lineof our previous hypomes.is (V.b­
quez-Ac.evedo et al 20(6) acc.o rdi ng tO whidl me absenc:e of 
otp4 (sli:lunitb)and atpB (subunit A6l) genes in me mito­
dlondrial genome is a due pointing ltl me presence of an 
ar:ypia' el'l1l'me. Boch genes are indeed absent from dllor­
~}C:e.an mimchondrial genomes bu t a re found in me mi­
rochondrial genome o f nonchlor~.,.cean CNorophytes 
and Saepwphytes (Vázquez-Ac.e\Edo et a l Dl6) (s.ee .liso 
aN! 1). MOfe<:Ner. dlloro¡:t\.,.cean mitochondrial genomes 
exhibit a distinct patt.ern of e\Olution (Tu rmel et a l 1999).. 
wit:h an exuemel)r mmpac:taOO sometimes linear organiza­
Do f\ and co nt.Vn scrarn bled rRNA genes aIo ng to 00 l)r a few 
~ort nonc.oding re90 ns.. Cene transfer fr oro mitodlond ria 
ro me nudeus .liso OCClUTed m.assiv~)'. mus IBading to re­
Ioc.aliz.at:ion of several genes (e..g... CDJt2. CDx3. nodl n0d4/... 
nod7. a nd nod9) cod ing fOf core stixtnits a f respirat<xy­
d\ajn comple:es that are sal l mitodlondria encoded in 
omer gJeen planes and in me vast rnajority of eubryotes 
(e.g.. BulIerweI and Cr.a)' 2004 Vazque:z-Ac.e\Edo e t a l 
Dl6). In m e c~ of atp4 .and alp8. na homolag cotAd 
be found in !he nudear genome ofe. mnnamtM or V. CiH"teri 

(Ca rda l et a l 200s; V,azquez-Aa!Vedoeta l lOO6). Marx.and 
coIlaborarorS1U:!MesO!d mar: me mi¡¡r.ation of mitodlo ndrial 
genes ro me nucleus ma)' ac:w¡~ be me unde!ty ing C3itse 
lo r!he rec ru mnent af addi Do nal d:l uni ts (Mane et a l 2oo3). 
In addition. mese aI .. unars propos:ed !hat the number af 
genes mar: h.ave migrated ro the nudeus is cooebO!d wit:h 
me number ofsec:ondaril)racquiredsubunits... TwoSC8'larios 
could be invoked fOf me ongin af ~ subunits: 1) the 

retilllg!ting af previausl)' plastidicJcyros.olic proteins ta 
me mitodlondria (pasd,.)' wr gene duptic:ation).. and 
meir asembty inro a new saffDld in me peripheral sale 
af me ATP synmas.e.. or 1) thI! ac~siDon af na\@' genes 
by later.al gene uansfer (either from bacterial or eukiUYotic: 
origin).. .100 me ualiz.at:ion af me COf11!spond ing procei ns as 
nov~ 9Jbunits a f me AlP synt.has.e.. From our database 
searenes. it not possmle te conclude as we did not fiOO 
an)' horndag (ne ither anholog Of par.alag) for ASA genes 
(elCUptASA.) be')lOl'ld CNo rophyceae. Thus.. wNte\E r meir 
origin.~ subunits are licety ro ha \@ undergone extensM 
evduDonal')ldi \E rgenc:e. ln Q'IIoraph)ICeae. me recMonent 
af Asa subunits might be concomiant ta me loss al mtto­
dlondrial genes fOf ATP syntha5e proO!ins (induding sub­
units b and A6l) aIong wm me las of secondanl)' ac:quired 
1Ubunits o.j. andS_ Stbmits baOO o are the ma in buid ing 
blodcs of me peripher.al $W.OI' ard'litecwre in e ubryotes 
(Ve1ours and Ars.eI in 2000; Walc.er and Did:son 2006).. 
whereas subunir: 8 is aitical lor dimer sabiliey (Arnakl 
et aI_ 199.8; Arselin et al 2(04). In C. lf!.inhMdrM. tadc of 
Asa1leadstea ~:5S stabledimeric en:zyme that partiall)rdis­
sociates mer detergem exposUn! and BN-PACE. hence re­
IBasjngme F, maiet)'_ Thisabservation pl'OV"idesaconsistem 
proof al the in\OM!ment of this a typical subunit in thI! pe­
ripher.al saltl ra ndJori 1'1 !he d imerization armteCW re af!he 
dlIoro phycsan A lP synth.a5e_ This is not thI! first eXi!l mple of 
a modifx:ation of the sutor a nd d ime riza tia 1'1 madtJe arm­
O!oureduringspedesevduDon.lndeedconuanly ro F, and 
Foslhlnir: composiDof\ me mm¡:m.ition of me peripheral 
$W.OI' differs between bacterial andclassial mitad'londrial 
enzymes ( reviewed in Walker and Didcsan 2(06): fooned by 
OSCP (named J in prak.aryot.es) and by an homodimer or 
her.erodimer a fsubunn b/b' in prokar)otes... me peripheral 
$W.OI' conajns four mam subunits in M.euzoa and Fungi 
(subunits b.o.n . .and OSCP) (Walb!r and Didcsan 2(06). 

In me }East 5. Ulf!.M:siot. mumions in me SLator .liso 
ha\@ na effea a n F, a:SSe~ bU[ da a lfeo its abiliey ta 
im:erac:t with me Fo pan in vi\o (re"'¡ewed in Rak e t a l 
2(09). This in viva effect is not abs:erved in me ASA7-
~muJ muant. beouse ATP syn!ha5e aaArit)' (and pre­
sumabl)r comp\ex V asembly) in me muant is barety 
affea:ed_ The nu mbe r af stixt nits k:nown to be invotved 
in m e dimerization proces a'ka difÉl5 from ane gJoop 
ro a nocher.: three in }East (e. e. and .le). tWO in mammak 
(II! and e). and ane in rJants W- In COIltr.tit ro me saltlr. 
me dimerization modu~ is dispens.abte fOl'" cel surviva l 
(Amold et .al 199.S). Funcrional rales af ATP synth.a5e 
aIi'J)fYU!fS ha\@ been. hO"NeVer. su:!Me!ited a nd WI! re recen tty 
rewwed (Wia.ig and Sd\a~er 2(09). Briefty. !he)' includl! 
dynamk re¡;Uation af ATP synmas.e activ·ity. sabliz.at:ion 
af the hdaenzyme. bend ing af membranes ro atter me Ia­
a l pH gradie nt. and participarion in s upr.arnderular ar­
rangement of resp ir.arol')l corop\exes.. In mis respea. 
unlike oche r known AlP synmases...dimeric: mitad'londrial 
mm rA!x V af chlar~)lCean al!gae hard)' dissoci.ates u pon 
soltA:JiwDon wfth nanionic detef&ents. whereas a d imeric: 
enzyme in na nmlor~.,.cean Ollor~ytes. if pt&ent. 

stI rema ins Ul be identified (Va n IJs et a l 2001 2007; 

.... , 
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V.ázquez-Ac:evedo er:.aL alO6). This: SDtlngty indicate5 that 
ltIe stability of dimericcomplex V asjudged froro BN-PACE 
experimenu cc:dd be t.aken as .i.n indicatOr of me enzyme 
subunit oomposition. ln gl1!erI.a1ga! al leaS[,.,i higNy stillNe 
dimeric enzyme wouId be cOITmU!d wfth an .atypial sub­
unit oompo~. whereu an tmStaNe dimeric en:zyme 
WOtJd reRea a das,sical subunit composmon. In C. mil­
homtil and PoljI.tDmdIQ sp_ Prineshe.im 1'98."', mooomeric 
F, Fo Of free F, moietieswel1!O~ed onIyaft.er heat treat­
ment ot addition o f biIi~ s.aIt:s. me monomeric fonn ex­
hibiting a vf!I')I short half-4ife time (- 1 min) in these 
conditions (Van üs el al lOO?, ViIlaYicencio-Queijeiro 
el:: al 20(9). The d imerY: orp niz.u:ion of me rmomondrial 
ATP synmue hom e reMthon:ltM is.also unaffected by me 
celtJar met.abdK SlM.~ in contrau with Ihe cNoroplastic 
dimeric complex V ( ~xrorh el .al. "D1): Sd'Iwauman n eul 
2(07). Ladc of A.s¡j7 does not seem lO ah.er momondrial 
strucwl'l! . all growth. Of ATP levellt ~ lhus U!mpting LO 
condude that in 'IIi-..o,. the dimeric sw.e prevails in me ab­
sence of As¡j7 .100 lhatomer AY stbJ nits might be invd\ll!d 
in di mE!!' stabiltty.As.a6could be instrumentilli nmaintaming 
th e dime ricsyn mase con b rma Do n as sugwsted by me pr~­
ence of.a poss:Jlle coil!(! co l (Van lis: el ,aL "x)o7) and e...-i­
deOO!d by ooss-i nlc:mg experiments in Po.IytomdlQ 
sp. Prin¡s~m 19&80 ( Vlavicencio-Queijeiro et al :xt09). 
However. it 5 imporQnt lO remernber mal: Asá, Mld 
AY7stbJrñs do notshal'!! anyS,imlariry wft:h da~aI sub­
units. e,. s.and k (V!:zquu-Acevedoet al Dl6;Van Lis et al 
2007}. v.t.ic:h mediate dmer-iz.at:ion o f me)IM5t AT P syn­
m as.e (A mo&d e t aI_ 199_ Brunner e ta l -nl2). In PoljI.tDmrdIQ 
sp_PrineslaeMtt 191UO.dimeric: complexV is also more resis.­
l3.nt ttw1 the monomeric: foon ltl heal: tl'8aonenr. 
high t'I.,crosw.ic: pre:5Sure,. and procease degradation 
(ViIlaYieencio-Queijeiro et al 2(09). ThIse results point 
()U( possible ewlutiona ~ adv-MltaQ!s in t.er'1'm ofsD'\Jctur.al ¡ n­
tegrity brougtn by !he AY Stbunits.. r.ue t o mis hi:!:tIIy sl3Ne 
natUn!:,. !hedime ricA lPsym:ha.se from O'IIoroph.,aae isa:lJloo 
candidate ltlworicwft:h in oo:Ier ltl Lnner duddatl!!he kmC­
Donal !Ole ofoligomeric: sw.e of ATPsynthase in eub.~tes. 

As higt'i~U!d in t Ns wort.. atypical M.a7 preU! in is not 

es.sential for mitomondrial F, Fo-ATPa.se complex activity 
and a:SSemb~ Surplisingiy. an ASA7-sie nced mlltill nt 5 
more sensiti \ll! tO digomydn man the wid type_ Perha¡:6 
even IDOO! rernarb~. s pecie:s bdonging ltl four orders of 
OlIarophyc:eae (:Se!! table 3) al'!! insensitM! LO oIigomycin 
coru:li!ntr.n:ions mal: I'!!duce cel gJ'owt:h. I'!!spiration. Mld 
ATP 1e\ll! Is of aI:!pe belonging LO omer Cllloro phyte da:ss.es 
(lA!~ T rebouxio phyceae. P r.tWlO(ilyceae. Mld utvO(ilyceae). 

Produced in vari~ stra ins of Stn!pltlrnyces,. digorny­
cins are potEnt and dasic.al iM ibitOlS o f rnitod'Iondrial 
ATP SynN.se H~ d'!annel in Yioo and also in Yi...o in var­
iouSOf:!pnisms (reviewed in Hongand Peders.en 3)0.&). Two 
dis:tinct med'lanisms fordigomyc in resisunce,. a direa and 
an indirea one,. N\E been so tu deso;bed in !he yean 5. 
Ul!Ws« The direa mec.N nism in...olves mutated residues 
in stiM..trñs o and c (lOOn and N.a~4!)I 19.86; N.1g1ey er: al 
1986). The.se amino acids..are con.served in Ct'llorOfllyceae 
(C IEinhtudhi and 5. obIiquus}. as !hey are in o!he r green 

MBE 

aI:!pe (supplementary fig. 2. SupplemenW)l MAU!rial 00-
line)_ In addition. e:xpre:5Sion of e ,.ád,omt,ii subunir: 
o in an A1P6-<Iéicie nt OOI1'W'l cell ine h.H been daimed 
ltl restOre oIigomycin-sensitive ATP sy ntJgjs in permeabi ­
Iizedcels (Ojaimi er:al20(2)_At lasr. me.actNry ofpurified 
complex V fTom PD.Iy.tDmrdlo s p- Pringw;m 19ABD is fui)' 
in hibited by oligomycin once it is detErgent-aetiv,ated 
(VibYieencio-Queijeiro et al 2(00). Altogemer. t.h8e data 
stIOOgy indic..ate t.hat !he oIilJlM)d n bindi ng s.ite is well 
con.served in m e dlIorophyaa n complex V_ The indirea 
memanism desaibed in ye.Ht require:s overecpression of 
YOR1 proti! in. an ABe uanspon.er Ioatid in !he plasma 
membtane .and responsHe for multidrug resistilnce (e..g... 
Kaumann et al 19'9S; Crigora:s et al 21(8)_ Atthougt'l a hy­
pochetical YOR1 homolog WIIS identified in CNamydomo­
nas (><P _00169).(21}. overecpn!!s.ion of sud'! ,¡ plasma 
membtane aanspolU!r would not e:xplain me prevoos re­
pon by &-ik:SSon and Coworb:!1S in 1995. who showed that: 
ADP-'StimtJat.ed respiration of CNamydomonas purified 
mit.c:dond ria is almOS[ i nsensruve ltl clipn)d n cooeen­
uar.ions( up ltl 1 1JM) tNtMI)! iMot the same parametEr 
in isolatEd pea mit:ochondria (Erikssoo et al "I99S). The5li! 
at.uoors .alre..ady sugw:5ted Nt low .sensitiYity ltl digo­
rnyc in rni#lt be I'!!lated LO diHerent properDes of !he 
mit.c:dondrial AlP sy nt.h.as.e fr om Chlamydomon.H ~ 
comp.a11!!d wit.h ~her planes. The sensitivity LO oIigom.,on 
of Asa1-deprived cels d emonstntES me lir« between d .... 
g:Hn)ICin reststilnce in vivo and me pn!.sence of al:ypic:al 
complex V subunit compos.Jtion in ChbOfllyceM!_ AY7 
protEin WOlJd be position ed ina ma nner Nt limils Of pre­
\ll!nts!he aece:5S of oItJHn)ICin ltl i lS aeDo n site wt'Ien !he 
dimeric: enzyme is embedded within the inner mirochon­
dñal membr.i!lne_ This proposal is in good .agreement witt'l 
a WOf1Ong model proposed fOf me Pdyrom~1a enryme 
(V,¡n Lis et aL 2007}. in whid'l Asa7 wotAd be Iocat.ed in 
me dimerizatioo region in me vic: init)' of me subunit o. 
which is invdved in H+ manneling .and oIigomycin 
.sensitNiry (s.ee above)_ 

In condusiOf\ me dr3StiC moófication in subunir: com­
pos1tioo of!he peripher.i statOr and di me rizaDo n modtAe 
mal: oca..trred m mu#l the rea-uitme nt o f Asa7 aloog with 
other Asa subunits probably coofe m!d o n the dlIorophy­
ceMl Mlc.estOf new properties in O!I'"ms of o'isomersubility 
and !tI~ding me W" d'!annt!t a:!pinst in hilitD~ rnoIerulis.. 
Fuwl'!! wor1c wil detenn ine whemer odler roles mi#lt be 
asaibed ltl me odler Asa swuni3.. In o mer respem. we 
propase mal: four e riteria add be independendv t:.aken 
inltl consideration ltl deU!a an al:ypic.a1 AT P synt.h.as.e in 
CNorophyc:eae 1) an in vivo I'!!sistance LO oIipn)dn. 2) 
me in ~ao stability of me dirner-ic for-m of m e eruyme,. 
)) !he pn!.sence of arypic:aI stiM..tnit:s, Of ') me ab.sence 
of AlP' mit.od'Iondrial 9!ne coding for subunit b. 

Supplementary Material 
SuPf:femenury f19.¡res 1 and 2 and supplementary t,ables 
Sl and S2 are avalaN!!' al: Mo.IewJor &ioJoo' anO EroJu:r:ion 
onIine (http://www.mbe.o:xfordjoumals.o.gJ)_ 
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Los genomas mitocondriales: ¿Qué nos dicen 
sobre la evolución de las algas verdes? 
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E. Rodríguez-Salinas,' [1 Gonz.áIez-Halphen' 

Pllabmdlft: E\IDhx:liiadl! 105.!II!D'JIIIS rnjJocmdrjalp;¡ ap \'8"­

des.. fugmartacioo de gKII5, A"W simio miIoccD:b:iaL 

INTRODUCCIÓN 

Las algas verdes constituyen UD grupo de orgwmllos 
muy diverso. La dn.'l!I'Sidad se observa a on:e! de su ~t3t, 
IDD~ (Lewis y McCourt 2004~ reproductiÓll (Mar~ 
lis y Schwmz 1998) Y a :an.'eI g.l!Ilómico brtp:IJg!llOOl.e.jgi­
psf.org./ y ttp: fJwwv.'.DCbi..Dlm.Dih.~ovfgename:s/GeDQmes­

Group .q~i?t:Wd=3309O&~:meUe). Esmd:ios twados 
erL Iu c::tna!risticas 'bioquimic;as. ñJ¡icló~as. y e:s.trncnn­
Les de las plantas t:eIreSD'es y de las a1p¡s \~5 superea. 
que 105 ancemos de las algas \ 'erde:s son los progenitOl'e5 
unicelulares de lis plantas (Margulis y Sch"'anz 1998 y 
l.e,,'is Y McCourt 2(04) . .A.crua:IJ:DeDJ las plantas teIIeS1res 
c.oofannan el linaje J'iriJhpUm.r1ll CP se d:i\id! I!Ill.os-p~'Id' 

SmptophytJJ. ~ COI'\t:U!Dl!: • las em.brio1i.tas y carofi.r&.S.. y 
C1rlmop/rj1a, que c.ontiene I 11 DlS)'oria de las a.lg3s ,,"@Ides.. 

El pn)'ld ChJtwOph;}"1.tJ c.cm.siste f!I\ tn!s c.w.es. monofl1!t:ic.a.s. 

RIiI 'ImIaI~ se~ 29,. ZltJ; ltR Yef5ta rMet .LIt)' Jl. ::mI; ~ 
'IMD n!CIEM(It! 1l"I'H'd1tn:~1 17 , zm: &ealIII~ lMíed:"iI'".:Ii~ 

:2llao: ~A;d2ti,.lDn 

dell.Ominadas Uh'Opll)'ua" 'I'Hboraiop1Q'c«1' y eh/oro­
phJ'c..,.. y I!Jl UNI clase no nmo1l1!tiu derv:JmiN¡da PN..~. 

nophJ'l':IMI, que comieae algas \ "'t!rdes primit:i\ras (Bullerwell 
y Gny 2004). RecieDtemelll2 se ha iDduido la clase P#dino­
JÑtJ·c.tIM. m embar:o su posic::iém. fi1o~a lan se debla!' 
(Tmmel el al, 1999). 

La fllagenil es impamrue ya que refleja la historia de: la 
lI'aIlSDlisión de la información genétic.a, asimismo coD.tri­
bnye a ~ la iDl:!:IpI'etación de cómo y bajo qué c::ircuns­
l3D.cias han ido evolucioD3D.do 105 ~enom.as_ Acmalm.en­
I@, e:tisleD muy pocos genom.as andeares de algas 'I,"erdes 
campl@tameDl:e secuen.dados: el de la trebuxofíc.e31 O to­
NIki sp_ NC64.A (bnp:If~@DOIDI! .jgi-psLorg.lCblNC64.A_lJ 

CllINC64A_l.home.IlIml), Ws de las pnsiDOm eas Micro­
Monas pusilriJ (bttpllg.enome_jgj-ps!..or~{jcpuC2JMic­

puC2.home.html), Miaomonas RCC299 (http://~enome_ 

jgi-psf.or~ficpuN2/Mi.cpuN2.home .html), OstnoUJc­
cus lucimari llus (http://g.@nome.jgj-psf.orgJOsI9901_3/ 
0st9901_3.home.html) y Omwococ:c:us rauri (hUp:lfgeno­
me.jgi-psf.~sna4lOsm4.home..html)}' 105 de las do­
romeas CIrJaJrJj'do1ft.01lQs r~inJrardrii (h np:lfgenome_j~­

psf.org,fChlrUJa.Jre.l.home..hrml) y Vohooz clU1m (hrtp:ll 
gmome...j gi-psf..arg!VolC3llJVokal .bom.e.htmJ); por lo que 
@s diñen Uevar a cabo estD.dio:s c.omparalivos que permitan 
conocer la \ ·anación de leCUel\Cia de los ~s y definit 
con eIactirnd las WKianH tilDgenitic» l!lUn!' las algas 
VeJdes. En cambio, la secuen.dación de 10 genolD3l5 mi-
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tocoDdriales pertenecien.l:e:s" los dislinJos linajes de alg:as 
, -&des ha permitido obsen'ar que éstos han sufrido cam­
bios radicales en su esllUCI1JJa, composic:WD., orpDi.z:aclOD., 
contenido de gues y m1me:rO de copilis de ~s a lo lar­
go de su e\loluciÓll. ESQ:s cancterislicas pued2n ser útiles 
pan hacer iDfermcias acerca de la IULtumleza del genoma 
mitocondrial de su ancestro común (Pom.bert et al, 2006). 
El gl!Dama mitDCoDdrial ha sido uIili.zado amplilllW!l1le era 
estudios de e\' o1udém por ser heredado de maDHI mripa­
rmraI., por comeDe!' una copia única de ~s artólogos y 
por terLer tma aIra t~ de mDlxmn. atiIi:zma pan ~ la 
distaDCia ~ca entre orpuismos cl!l"Cl.D.UIleDe nlIcio-
1Wios Y ui es:tablKer tu relaGione:¡ filo~tku (BI'OWII. 
el al, 1979 Y Bur el al. 20(5). 

La secuenciaciém de geoomas mirocondria1es ÓI! 105 dis­
tintos liDajes de alps nrdes ha revelado Q1lII!: éstos presm­
tan una uan dh"elSidad.. ADílisis CompaIllti\"OS han pemri­
tido CODttISmr los paII'OIleS de cqmi.z:aciOn de los ~eDCID15 
mitocondriales ÓI! los disliDtos linaj es de a1~ ,,~. Los 
&c:tores y 105 mecanismos respoosaWe:s de los cambios en 
c.ontmido, orpDizaciém y esD1X:tuJ'I de los pDDIDlS mito­
c.ODdriales que Las alps verdes hao 5Ufiido .. 10 lupl ÓI! su 
l!'\fOlnc:iÓ.D :IIÍD DO se cooocen co~. "QW, Í1IeI'U5 

e\"Olmivas hao c.ontn"'buido a ID8.Dtmer detmninados ~ 
en e l ~eDOm.a mitocondrial? "Qué posibles implicaciones 
tiene la transfereDcia de ~ del genoma mitocoodrial al 
nuclear? ¿Que ha favorecido que ciertos linajes de algas 
,tid.es hayan adquirido llIl.e\'O material ;tDétic.o? A cODli­
DUaCiém se dismren aI~ c:antC.1H'isticas a DiveJ de orp­
Diz2ciÓD" estructura, contl!llido y dinámica ÓI! ~ quE! se 
han obser\-ado en 105 gl!llO!IULS mitocODdriales 5KUI!IlCiados 
de las algu ... "I!rdm., asi c:amo el posible.s.i.:;nifX;ado q'IR 'R­
den tmer a Di\'elI!\' o1w:i\"O. FiDalmeDtt:. se coajonbD estas 
obser\"Ic:ioae para propoDI!I' lmI DDe'\" 8plicacióm. dI!:I ~ 
ma milocondrial !JI. la tilo~ de lu algu d~. 

GENOMAS MITOCONDRlALES 

Las mitocODdrias son orgmelos de las c.éhabs e.ur::IIÚaD­
tes cuya fimciÓD. priDripal es la SÍDlesis de AlP acoplada.... 
la aÓl!Da respiratoria, fmOmeDo cooocido como fMfmi1.a.­
ción oxi.cbti\ ..... La fosforilac:ión oDdativa es lmI de la! rufa!l 
b ioquímX:as IÚs anñ~ y COJl5el"l;'adas en la mitocondria 
f)fenrI! l y:Manin 2008). Las miroc:ODdria.s wnbiin pllltid­
pan en la biosintesis de aminoácidos y de ácidos gRSO!I, en 
b apoplD5is., eD.la seializxiém celular (Lopn 2007) Y en b 
bio~~ de ~ ceD.II'05 himo-amDe. 

La leoria mis aceptada ac.erc.a del ori~en de la mito­
c.ondria es la del endosimbionre. la cual propone que este 
or~o se o:ri~ó a partir de UD simbioote muace:tu1ar 
.oaerimo (M>rguli< 1'175). AníIhls ~ do RNA 
n"bosomal (rRNA) mmun que: el eodosimbioote probab~ 

45 

lDI!Dte file una «-proteobacteria(Gny el al, 2001 , Katt 2002 
Y AndemocI. el al, 2003). La utura1..e.l:I dI!:I bospedero aim. se 
debal2, pero se pll1p(IDe quE! fue tm2I ~1I!ria (I'immis 
et al, 2004) o UD. protoeucmOllJe (poole y Peony 2007).. 

Las milOCODdrias son orpDeJos inmGlulaJes semiaUlÓ­
nomos que COIltie:Del1 su propio ;enoma. Los ,genomas mi­
locondriales actu:aIes son ti resulrado de una mucción del 
_ de1_ ..... otip.aJ (Gny el al, 1999). AIm­

que se bol propIl!SlD que tieDeD el mismo orip!D. 105 ~ 
mitoc.oDdriales han e\"Olucicmado de ~ distiDI:a (!D los 
orpDismos eucaliaan!s (FIIIJOU ot al, 1995 Y Bur .. al, 2005) 
Y preseD!D tma ~ dinnidad en aanaño. orpDiDción y 
coraplejidad ~éaica. Los ,gmomas mitocoodriales son muy 
diúmicos.. rmdifitm. elim:man 'l/o ~olm RI. JUb!riaJ. :e­
Ditico y se bol propueslo que iDduso pueden. adquirir DUeW 

matmal gmétic.o (Boer y <Oy 1988 Y Poar-KiDpDn el al, 
1998). 

Los ~ üdtoocmdriales: ~ ~ QUII! codifi­
c:a.n RNAs nbosomaJes, RNAs de tn.Dsftre:Icia (tRNA) (Sa­
liDas el al, 20(8), prot2ÍDas de los distiDtos comph!jos 1!D2i­
máocos de la c.adem rMpiJaroru y ocasioDalmmte aJ~ 
proteínas nDosomal.es (B~ et al. 2003) . No obstm:l2, a 
pesar de que la iDfOJIDlciém contenida I!D el ~ma milO­
ccmdria:J está conservada enlR los eucmomes. el ;enama 
mitoc.ondriaJ. se caracteriza por 1mI pm diversicbd I!D es-
1I'UCtUI'J.. mmaDo, contl!llido de genes Y organización I!D los 
distintos arpnismos mcuioores (Gny et al, 1999 Y Barger 
'" al, 2003). 

DIVERSIDAD DE LOS GENO~fAS 
MITOCONDlUAl1!S 

La mayoría de los genom.as mitocondriales pr!5e.D.ta.D 
una estIUCtI1I8. ci:rcular. por ejemplo el de humaDo (Sacco­
ne et al, 2006). Existen ~eDOmas mitocondri.aJe!l lineales 
como es el uso de Jos apicomplejos como Pla:;",odiu.1ft 
folcipDnJM (Comny .. 01, 2000) o do a1;uoas alp> ", .... 
como Cltlmf'ydolflona:; n.iJthardtii (Boer y Gray 1988). 
0Ir05 ~eDOmas mftoccmdria)es e:st.ín compueslDS por más. 
de una moIKula CQmo en los siLuientes ejemplos, El ~e­
noma mitocondrial del hongo Spiullo1ftJ'us pu.nttollCi 
consiste en DeS moIKnlas c:iIcul.ares (Bmy:r el al, 2003). 
El ~ma mitoc.ondriaI del alga verde Polytom.llD pan'D 
cansi.ste eD dos cadenas linMles de 13.5 Y 3.5 tpbt re.spec­
DwmeDte (Fu y Lee 2002) . El gea.om.t milocondrial. del 
IDJ!tazoano ..brftMbidiu.m pa1'tJSmCJmt está fi"a;:m.emadc en 
más di! 80 moléculas (BulIerwell y Gray 2004). El ~ 
miJocc.mdri.a.l de los ~topLislidos Trq,cmruomo cOIlSi!ire 
en CODLlitl!Úmf!roS di! DNA. Cada cODCateaámero con:riene 
aprox:i.ma~e una docena ÓI! maxicircuJos (20 a 40 lb) 
Y miles de mini<írcuIos (0.5 a 2 .5 kb). Los m.u:icÍrculos 
codiñcllI. ,mtmw y rRNA y los rrtiNdt~u]_ oodific.11I. 
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RNAs glIÚI que participm m la edicioo de los RNA men­
sajeros (Monis et al, 2001). 

La secDeDCiación de los di\~ geoomas mitocODdria1e5 
ha demostrado que el cOlltenido de genes es iDd.epeDdiente 
del1>IWIiio deI_ JWroc_ (Bmgw el al, 2003). El 
g;moma mi1Oc0lldrial del protozoario llMclmomona,¡ am .... 
mana es ti que pre5el101i el DIal'O!" cODtmíoo de ¡gmes; tie­
ll!' 1m lamaño de 69 kpb , reMeDe 97 gmes Y codmc:. 67 
proteÍDas (l..aDg et al, 1997). Los genomas mitocOlldriales 
secueociados de los apicomple.Jos cOItStitu)'eD a la fecha los 
genomas mitocOlldrial.es COII. el meDO(" cODtellido de genes. 
POI ~_lo, el _ mitocoodri.al de P. IJ/cipanmI tieDe 
1m lUrlaño mmar I 6 kp'b Y oo:JUienI!o UH ~ que c;oditi.­
can tres procW¡as.. respectivam.eDt (COInny et al, 2000). En 
cambio, los genomas mitocoa.driales de las planU5 tieDell 
UII. tamaño de mis de 200 kpb, pero en gmeI3l conneDell 
IDfII05 gtDeS que el genoma mirocODdriaJ de R. anwricana. 
Por ejemplo, el genoma mitocODdJial de la pIanD Pll.l'~c.om ¡' 
tnlla ptlrms DeBe 1111 mmaDo de más de 100 kpb, cOIltie:oe 
69 gmf'S Y codi:Dc:a 42 prcn:irw (I eres.tM. ti al., 2007). 

E.tistm gmomas mitOCOlldriales que presentBIl UD. prtnlo 
de organizaciÓD: rimilar al de su ancestro bacterimo: en SIl 

mayaril50ft c;odific;lJU2S. príctic;aIMlU! no c:cmtieN!rl:iJuro.­
lIH; oontienu geJ\l!S qge. codiDca todos: 1m IRNA J!II!<tia­

rios y tieDen UD uso de codoDes umvm.al (Gny I!I: al, 1999). 
Algmos ej emplos de este tipo de gmomas mitocondriales 
son los de animales., hoDgos y plaDtas (Gray et al, 1999). 
Sin embargo, hay geDOlDll5 mitocODdriales que presentaD UD 
patrón distimo al de su ancestro bacteriano: pIHeD.II.D tilla 

DOtable rechx:c:iOo. en el contenido de genes., p~ gmes 
que c:odifian dtNA fra::rrli!7uados y di.spe1lCS; 'j U1!J\Ul un 
uso de codlmes DO universal. Tal es el caso de los gmomas 
mitoc:ODdriales de algunas algas '""ErE. 

GENOMAS ~mocoNDRlALES DE ALGAS VERDES 

AcrualmeDte se han secuenciado y 3D013do en el Gen-­
BanI: (NCBI) 10 gYOOl2s mitocoDdri:al~ de a.l.,g:Is "I!fdes. 
UIlO de ellos pe:rteDl!Ce al linaje de lJ5 trebaxo6aas, 170-
tothfCt1l4'icUrham.ii (U02970) (WoLff et al. 1994), uno al 
linaje de l.as pediDo6ce31, P«lmt»l1Of'Jt1S mmor (AF116775) 
(Turm.el et al, 1999), dos alliu:je de las w\o"OfÍt:eas., P SQrJ­

dmrdodonium ai:iIlMmt (.A Y359242) (pombert et al., 2004) 
}' OJrmannsüllopsis ",iP-id;s (DQ165900) (pombe.n et al, 
2006), dos allin3je de las pnsinofic.eas. OSl1'«XOCCJIS tauri 
(CR954200) (Robbens el al, 2007) r N#p"rru~lmis olil'O­
ua (AFI IOI 38) (I'urmel et al, 1999) Y cuatro al linaje de 
las cloroñceas, CJllanf)'domonas ngam~los (AF008237) 
(I>ea.o\o-:m-Wright I!t al, 1998), Orlam;)wmon4n Mllhardrii 
(UOl843) (V3hreaholz et al., 1993), PolYl(l1ftQl1a capwma 
(EF645804) (Smith y Lee 2008) y Sc0:led'lIZSmus obl;quus 
(X17375) CN_cu .. al, 2000). En los alps ,..roes ,. han 

desairo dos tipos de genoma.s: el mcestral y el reducido. 
Los geDOIDas de tipo :mcestnJ ti.eDeo UD tamano de 45 a 9ó 
lpb; c:cmtierI.m ~nel qw c;odi1ic.uL~ ó\osomal.es. 
protF!Íl1as de la cadena respiraroria, rRNA y el juego com· 
IIleto de gmes que c:odifi.c;e rod.o$ Lm lRNA (Nt'de1r;u ti 
al, 2OX)} (Tabla 1) . Lo¡ :mel que- codüiC:1ll tRNA win 
Ioc:ali:za.dos de lIlaDeflI colllÍDlll en el geooma mirocoDdrial. 
Los gmomas mitocolldriaJes del alp trebuxofícea P. ~I it:. 
whamü (U02970), de las algas w1¡ofkeas P. abn .. nmr 
(A Y359242) Y O. ,;,;dis (DQ36S900~ y de las alps pnsin­
ofíceas O. tmJri (CR954200) Y N. olnoacea (AFI I 0138), SOD 
de tipo lmCesttal (Pombert el al.. 2(06). Los geoomas de tipo 
reducido tieDeI1 UD tamaño de 13 a 25 tpb; ClIKeIl de gmes 
qa!' codiDcu. proñ»: ri\o$amales y wI.IJIlI!Dte COJU:ieen 
algtIIIOO de lo:!; :mes que rodifI.c:an rRNA .. Pf1l(e1nU de 1.1 
cadena respiraroria y tRNA. Los genes que codifican los 
rRNA esriu frI~ y localizados de maDera disper­
sa m el gmoma mitoccmdrial. Los gmcmas miroccmdr:iales 
del alga pediDofícea, P. mino,. de las algas dorofíceas, C. 
f:r.r.tm"'«c.s (AFOOrn7), c. ninJrardtii (U03841), y P. c.a­
ptJtmQ (EF645804), SOD de tipo reducido (fabla 1). 

El ~ del geI\OII\I mi:loccmdriaJ qD! ~ c:octifi.GaJu2 
va del 41% al 61% m la mayoría de los geoomas semen­
ciados de algas \"'eI"des. La excepciOo. la ccmstinIye el gmo­
mamitoc:ODdrial de S. obli~. cuyo poru!Dtaj ede g1!DOIDa 

codifi.ce.te es del3S% (TabJa2). El genama mitoccmdrial 
del alga dorofíc:H S. obIit¡UUS se comiden como UD m.rer­
mediano e1,'oJntivo entn 105 geDOlIIaS de Las algas \"eJdes 

(Nedelcu et al, 2000). El gmoma mitocondrial de S. obli­
quw tiene mi. tamuio mmor (aproximadamm'e 43 tpb) que 
el de) geoama de tipo aoceS1nl de N. o/OOutl (aproximada­
me.Dte 45- tpb) Y mayor que el del gemma de tipo n!dutido 
de P. miMl' (apro;rimadrmente 25 kpb) (Tabll 2). La den­
sidad de genes en S. obliquw (del 60.6%) es 13 DWIIOJ" que 
se ha descrito hasta ahora en los geDOlD3S mitOCODdriales 
secueDCiados de al~ ,;-erdes. El geooma mitocoadrial de s.. 
obliquus contime 42 ~s, COD1I3 62 genes que contieDl!n 
aproximadamem:e los genomas de tipo UlCemaJ y contra 
12 gYeS qu contienem. I!!l promedio los genomas reduci­
dos (T1)}a 2). AdemÍ1. 105 gen!s que rodifican rRNA es­
rín fr~os y louliudos de manera dispersa, como 
en los ~enomas mlrocondriales ~ tipo redurido (Nedeku 

" al, 2000). 

INTRONES 

Lo5 iD:.ttone5 son elementos iDI:e~a1es de los genomas 
euc:ariontes que participaD de manera activa en la evolu­
ción de ~s mediante los fenóm.enos de procesamiellfo 
altemati,,.·o e intercambio de exoDeS (Fedorova y Fedorov 
2003). Los ~5 de org.:mel.os cel.ubres conrieDen dos 
bpos de inIroDes: de ~ 1 Y de grupo n Los iDttoDeS de 
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l:fUPO 1 oodiúcan eDdon:ndeasu, .ritio e$pec;moo que ca, .. 
liza.u su propapción a otros geDes .. Los imroDes de grupo 
n 500 elementos gen.étic.os mmriles autocatalític.os (Hau­
~.,. et al, 2005). 

Existen '\.1lriaciooes. en el DÚmero, el grupo Y la localiza­
ciÓll de iDtrooe:s reportados iI!IJln los guoma..s mítocODdria­
les SKlleDtiados de las algas ".-erdes: O. laJO!, C. Mnhardfñ­
y P. c.:apuana DO tieDeD. inDoDes en sus ~eDomas mitDCOIl­

driales; P. aJ:iM1IIm. O. l'iridU, P. "K'¡c-Urlrttmii. N. olilraua, 
S. obIiquw y C. fmga1M~ cOlltimen imrooes de grupo 1 Y 
O. l'iridi.s. S. obülJli1iS y P. minm c.ODtieDel1 iIIIroDes de pu­
po n (fabla 2). Las alps '\.'erdes anreriOfes que ccm1ÍeneD. 
iDtroDes de ¡;ropo 1, presen13Il UDO o mis de estos iD.Irooes en 
1m geN:5 qtJe' oodi:fic:an rllNA. Lu al.gu P. abn,,1'lIm (Wolff 
et al, 1994), O. l 'iridis (pombert el al. 2006) , N. oliwK..a 
(Turmel et al, 1999) Y C. ~am"to:¡ (Deno'\.'an-Wrigbt et 
al, 1998) cODtieDeIl UII. iDtrÓll de grupo 1 eIl el gen aJb. Las 
aI~ P. atinmum (Wolff el al. 1994), P. "K1-carlrami (Wolff 
et al, 1994), Y C. ~gzm~o.r (DeDO'\.'m-Wrigbt el al, 1998) 
c.oDtimm 1llIIO o más intro:Des de grupo 1 eD el gell aJXl . Las 
d orofíceas S. O/¡/i'l'fJL' (Nedelm" al, 2000) Y e. _oto. 
(Dmo\'m-Wright K al, 1998) CODtieDeIl uno o más in1ro:aes 
de ~ 1 l!Il el gnlUJdj. las algasP_ aAinm?ll (Wolffet 
al, 1994) Y e. _","""'(I)eDDvm>-Wright,, al, 1998) COll­

tieoenUll iDtrém de grupo 1 eD Iros g!!lesatpl y 1'WJdl , respK­

m"aDErte. ED cuanto a los mttooes de grupo n, se obser:a 
que S. obIiquw (N"e.deIcu I!f al. 2000) Y P_ mmor (Turmel et 
al, 1999) CODtimeD UD imrón de grupo n en 1llIIO o más ge­
DeS qtJe' codifIcadtNA. Fina1merue. O. l"iridis cODtieDe 1lIl 

iDm de grupo n en el gm c.orl (Pombert et al,. 2006). 
La p~ de introD.es en los gmomas mítocoodriales 

I!Illas di!it:iDms algas puede ser útil para descn"'bir las ~io­
Des :fil~~tic:as eJUR los linIjH de algu ' iudes . La pr2-

seoria de imnmes de 11D mísmo grupo en los mísmos gmes 
de di!itinl:as algas podJ:ÍI sugerir que los introDes ha)'llD sido 
beredados '\.'eI"I:ia1mem2 de 1lIl UlCestro mitocoadriaJ. c.0DIIÍD. 
de bs al~s nrdes. Será imeresante detezmiDa:r si los in­
troaes CODSeIV3D. b secueDCi.a, la estrw:tura y Olla posición 
eqaival.ene en Jos genes de las distintas algu '\.'!fdeos~ ya que 
esro ,odría conui"butt a idemifiGar 4!'\'2JllO$ de transfl!mlcia 
_ (Grrj el al, 1998). 

CONTENIDO DE GENES 

Los genomas mitocon.driales sec.u.ellCiados de al~as 
'\.'lUdeS re'\.'elaD que el contellido de genes varia en los 
distintos linaj es (http://www.DcbLn1m.Dih.gov/ geno­
m.es/GeD.omesGroup.cgi?taxid:1309O.&:opt=oIpnelle) . 
De los genes cODlen.idos en el gellOma mitocondrial se 
les ha dado atención priD.c:ipa:1mente a a.qu.eUos que c.o­
dificllD proteinas que panidpan eD la íosforilación oxi­
dativa. En esta ruta metabólica interaccionan proteínas 
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codificadas por genes mitocondriaJes y nncleares (S8C­
coa.e et al, 2006). 

Los genomas mitocODdri.aJes secueDciados de las algas 
verdes presentaD diferencias en aumto al cODtelUdo de ,ge­
Jti que rodifKm dGtiJuas robUJlidadei de Jo¡ complejos L 
IV Y V de la cadena respiratoria (fabla 1). Los ,genomas 
mitocoadriales de las alps prasiDofíceas O. tmiri (Robbem 
et al, 2007) Y N. oUwx~ (TunDel el al, 1999) contienen 
IOdo el cODjunto de genes dásicos mitocoodriales qoe cocü­
Dan paastl~de5 de DWJI1(IJe:ic» L IV}' V. Enae­
[O a les gmH que codi:fiCII'L ~ del c;omplejo IR' 
observan '\.'anaciol1l!s. El alga ttebuxofkea P. w~Urham;¡ 
(WolfI et al, 1994) Y las algas uJ\'oficea.s O. lTridiJ y P. tui ­
nm?ll (pombertel al, 2006) carecen del gmnadJOdel com­
plejo l . El aJgo ol" otic .. P. _ (Pomben " al, 2(06) 
yel alga pediDofícea P. mmor (1'mmel el: al, 1999) carecen, 
además del gl!ll1'WJdlO. del gl!ll~. Losgmcmas mitocoo­
driales de las darofíce:as S. obIiquw (Nedelcu el al, 2000), 
C. ~rwzm~os (DeDo\"an-Wriglu et al, 1998), C. ""inhardlii 
(V_lz" al, 1993) Y P. capu/lllQ (Smilh y I.H 2008) 
carecen de Iros genes nOO7, nOO9 y 1IDd10. Además. las algas 
e. _ .... ",. (AF008237) (Dena\ .... Wright" al, 1998~ e. 
_¡ (U03843) (V_lz et al, 1993) Y P. ~a­
na (EF645804) (Smith Y Lee 2008) que 50D muy cerr.mas 
~.curau:e. a:n!Gende-les ~ IIDdJ, nad4L. 1IDd7. 
nad9 y 1'WJdlO. 

ED cuanto a 105 genes que codifican componentes del 
complejo IV se obsen!'l que los genomas mitocODdriales del 
alga pediDofícea P. minOP' ('I'urmeI et al, 1999) Y de las aI~ 
d oroñceas S. QbliqllJl.S (FUDeS et al, 2002), C. ~ugtDfN/o.r 
(Dt!oD\ ... -WrigbJ" al, 1998), C. Ni1Ihardrii (l'ÓIu-Marti­
nez: et al, 2000 Y Pérez-~faní:D1!:Z el al, 2001) Y P. c.:aputmD 
(Smith y Lee 2008) CUKen de los gl!lles ct1X2 y ct1X3 (Ta­
bla 1). La msencia del gen c:ox21!1l el gl!llOml mitocODdrial. 
cODStitu)'e UIl caso lÍnko enD'e las algas verdes y eDtre los 
parisiJos apicomplejos ~.~1artíD.eZ el: al, 2001 Y Funes 
et al, 2002). Como se discwirá más adel.1II1I2, en el caso de S. 
obIiquw el gm c.:ox:J l3IIlbién está fra~DIado; pero c.ozla 
permaece eD el ~ miIIxoDdrial. (AAF72052), mien­
II3s que aJX2b ha migrado al genoma DUdear (AA027881) 
(Fmies el al, 2002). 

Respecto a los genes que codifican cOmpoll.@Dles del 
complejo V, se 00sen'l. que los genomas milOCODdriales de 
las algas pflsillofíceas, ul:r.'"Oficeas y ttebaxoficeas C.ODtie­
D.enlos genes arpl , at])4, atp6, arp.S Y mp9 que codific.an 
las distiDla.s subunid3des del estator de la A TP siDtasa mi­
lOCODdri3l. (Tabla 1). Los gl!DOllW mitocandriales del al~ 
pediDofíc.ea P. minor (Turm.eI1!f al, 1999) Y de la dorofí­
cea S. oblil¡uus (Nedek u et al, 2000) canrieoen el gen mp6. 
Adenás., el genoma mitocoDdrial de P. minor (Turmel et 
al, 1999) cOlltieae el ~en alp8 y el de S. obUquus contieD.e 
el gen arp9. Los genomas milocaa.dria:les de las aI~ do-
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romeas C. .ftlgaJMto[' (AF008237) (Denov8I1-Wright et al, 
1998), C. roi_ (U03843) (V_1z et al, 1993) Y 

P. a:tpUJI1!Q (EF645304) (Smilh y Lee 2008) CODStitUYell UD 

caso Dotable ya que DiDguoo de ellos CODtieDe ¡genes que 
c.odilic:m robunidades del emllOf de la ATl ¡ iJulA. c;omo 

se díscuti:ri. más aclelaub! (fabla 1). 
Las algas pnlsi:DoDc.eas N. ofil'QUQ (TurtDel et al, 1999), 

O. JaIl1'i (RobbeDs 1ft al, 2007), el alga trebumfícea P. \4'ic­
iwlurmii (Wolff et al, 1994) Y las ulvofíceas O. ll irÜ/U 

(Pomben et al, 2006) Y P. abMIImt (pamben et al, 2(04) 
que heDeD tal geaoma mitocondrial de tipo 8.Dcesu:al, es 
decir semej ame al de lL ammama, cOIItienm el coIljUlllo 
CUll'lf12to o Gui oompltio de g!!ftltl qUl!' oodifiGan IOdos 1M 
tRNA ~ ,11'1 ~ti:z:ar lu :PfClftÍJW que c:odifIc:an 
(fabla 1). Enalgtmos gl!llOlllaSmitocODdriales de alps l:er­
des se ha obsen"ado que emreD \"8riaoo:oes en el comgo ge-­
oéDco (Nedeku el al, 2000). Los geoomas mitoco:odriales de 
tipo :mces1ral tieDen una prefermcia por la tumiDaciÓll con 
el DUCJeóOdo A o T eD la tercera posidOo. de) codém.. El alga 
pedinofícea P. mm(R' y Ia.s algas dorofice:as C. nmhardrij y 
C. .. uganw!01 UeDell UD. genoma mitocODdñal de tipo redu-­
cido Y ca:rec:en de la ms)'orÍI de los ~ que rodifiClll t~ 
dos los tRNA oec:esarios pan la símesis de proteinas (fabla 
1). Éstas también timen UDa pffi"emria por la terminaciÓD 
con el nudeOOdo A o T en la tercera posición del codOn. 
Sin embugo, P. mino1' utiliza el codOo. de I2IlIIiDadÓll UGA ,In codiDcu 1111. tri,tmaJ\Q (TunnI!l et al. 1999) . El alga 
dorofícea S. obUquw un1iu UD códi~o geDl!oco diferente 
dcmde el c:odétft de [I!fminlC-m U AG cOOifica ,anlncinl }' 
el codOa. UCA pulla tI!J:miD:Ic:iOO.. S. oblit¡UlI5 DO tieDe 1II1II 

prdermW por la 1!fDlinación con ellllldeótido A o T en la 
tercenposic:iÓD del codón(Nedelcuet al, 2000). 

El uso de UD código ~eDético alt&Datit.·o es una c.a­
racteristica disti lllivl de los geDODlIS mitocondriales. La 
plasticidad manifestada en 11 tercel1l posición del codón 
podría \'erse reflejada en el uso de tma menor cantidad 
de tRNA pan 11 smtesis de proteínas. Así, la plasticidad 
IIlIllifeS13da ea. la tercera posici oD del codaD junto COD la 
ausencia de alg;unos genes que COdific.aD tRNA puedeIl 
ser factores qu.e coa.tnouyen a la \' añadaD de los códigos 
~méticos mitocondriales (K.ni~t et al, 2001 ). Además, 
en los eucariontes en ~eneral, la importaciÓD de tRNA del 
citoplasma a la mitocondria es esencial para los procesos 
b iosintéticos de 11 miroc:ondria y en cOllS@CUenw para la 

\'iabilidad celubr (smnas et al, 2008) . 
UD3I \-enlaj a de la sec:JleDClación completa de los g!llOOlllS 

mitocondriaJes es ~pemriteCODOCerel ordenenque se m­
cueattaD los geDe5. En este tnlbajo bem.os real.i:zado un aná­
lisis ir! tilico de los ~enomas mitocODdrWes semmriados 
de las al~ \ 'erdes y tomando ea. cuenta solameme aquellos 
que codifican proceirw de 11 cadma !MfIir8l:aria:; se Qbser­
\'a que hay ~ de genes c.onti~ que están p:resea1:es 

en diferemes linajes (Tab1l 3). Un ejemplo es el megJo de 
genes [coz2-<:oxJ] que se tDCDeDtIa en el gmama mitocoo­
drial de las pn~fíceas N. o ln 'CIuo (GeDeID: 417&032 y 
4178013) Y O. tauri (GeIleID; 42 38905 Y 4238~, ... la 
ul,,-oócea O. \ 'iridU (GmeID: 4200888 y 4200&89) Y en la 
ueboxofícea P. l4ic;J;ghamii (GeDeID: 802 128 l ' 802 127). 
SiD euJbaJl:o, en P. l4-1C:Urhamii los genes esIÍ.D orienmdos 
en dí.ncc:ióa:invet5a [coxJ-.cox21 yse loalizmea.lacadeDa 
JLO c;odió.c:~ del g;moma. A c;cmtinuaGián se men.c::ion.m 
otros ej emplos. El arreglo [atpl-nadl ] se encuemra en la 
ul\.-oficea P. aiinQtUm (GeneID: 234'7073 y 2847036) Y en 
la 1nboxofícea P. l4'i cUrllamü (GeDeID: 802120 y 802115). 
El mWo [_adJ! '" ___ se localizaD 

Hlla cadena DO codific::llU!' dtl guv:Jma. 51! mrotJ'IER en 1.1 
ttebuxo6cea P. l4'icJ;wlramii (GeneID: &02 106 Y &02 112), en 
las pnsinofíce.as N. olnm«l (GeneID: 417&01& Y 4 17&011) 
Y O. tauri (G....m: 4238861 y 4238864) Y .. la dorolic .. 
C. ninJtardfii (GeneID: &01494 y &01492) . EIlN. oIñ'QCH 
los genes están orientados en cbJKciOa. Un'eISa Y se locali­
ZUI. en la c;aderLa c.odifiGaJu:e ~ ~ EIl1I2g;lo [noa4-
nadl} se encueDD'a en las prasmofíceas N. olil'oc:n ( Ge-­
neID: 4 17801& y 4 17&019) Y O. lauri (GeneID: 4218&61 
y 4238925), ea. lis cloroñceas Chlam)odo1ftQnQ3 .longa­
MIl (GeoeID; 800378 Y 800183) Y P. C4pttaJ1Q (GeIleID; 
59:52269 Y 59:52285) Y ea. la pediDoócea P. min"" (GenelD: 
&00Kl6 y 800409). En O. rauri los genes esún orientados en 
diacciÍm. m \'l!nl y 51! loca:Iizan m 11 cadena no c:odi1ic:uu:e 
del guama. El meglo [c.oxl -nad4] se eDC1WJIIa ea. la rre-­
boxofic.ea P. wk Urhamii (Ge:De.ID: 802 105 y &02106), en 
la ped:iDoficea P. minor (GeneID: 800402 y 80(406) Y en 
las doroóceas S. oblif[IJUZ (Gme!I»: &02057 y &02061) Y P. 
c.a¡numa (GeneID: 595n 74 y 5952269). En la ttebullo6cea 
P. 'lt-ic:Urhamii ambos ~eoes se localizm en la cadena cocü-
6a:ru:e del ~. EllfR"glo [nadJ--nad4L ] se encuentra 
en la w\'Ofícea O. l,-mllls (GmeID: 4200929 y 4200930) Y 
en la dorofícea S. obUquus (GeaeID: 802065 y &02068). 
Fi:nalmeDte, el me.gto [cob-c:o.rl ] se encuentra en la prlsi­
noñce:a O. (aun y en las clorofkeas C. ftlga.m"nros ( Ge-­
..m: 8003791' 80(385) Y P. C4pUQM (GeDeID; 595n 84 y 
59:52274). En O. tml1'i, los genes c.ox1 y c..ob esIÍ.D duplia­
'"" (GeWD: 4218907, 4218908 Y 4238903, 4238904) . ED 
la cén.a c:odfic:aJu2l!\S.tí elllI2g;lo [c.ox1-<:ob] y en la ade-­
fI.I no c:odi:fic.uu:e se e.ncDtfllI1I el du,plicado de: los. :mes en 
dirección im"ena. En la doroñcea P. c:apuana, el gen CM se 
Ioc.tii:z:a en. la adena noc:odific;ant!: del ~ (Tallla 3). 

Algtmos. :megl.os de genes parec.en estar presentes sola­
meme en 1m l:inaje. Por ejemp~ J.os sigu:ieDtes meglos di!: ge­
~ que s.e eDCUeDtnID. soWDenb! en las prasinoficeas N. oli­
l '«4d' Y O. tt1UJr'i: los genes [mp6-md6] (N om'dt4a GmeID: 
4 178029y417803O, y O tauriGeoelD; 4238898 Y 4238865), 
donde el gen arp6 se-1ocali:z.a en. la ude:Da DO c:cxIi:ficaJu!: dI!J. 
_ Y los _ (1IDdJ.-nDd4.-nDd1]. En O . ."",; los ~I!IU!S 
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Rn a...ilftooIm ~ 2DO!; 5 1 ( 1-2): ü-S7 

T,m¡¡ 1. oonpm¡can Gel r:cnIenir:XJoe gK'IH fil m gencnas 1l0000rDiale'S !iftUftlc:i;d):s. lit aIJIS \/!lOes. 

Gl!:n lIimcondrial lID' '" .... IN "" "'" SO' Ce' "" pe 

PfIlleNs del COII1*jo I 

""" + + + + + + + + + + ..,., + + + + + + + + + + 

""" + + + + + + + 

""'" + + + + + + + + + + 
"""'- + +' + + + + + 

""'" + + + + + + + + + + ..... + + + + + + + + + + - + + + + + + 

""" + + + + """. + + 
Pltlltinls dfI CCIaIIpIfio 11 

"'" + + + + + + + + + + 
Pltlltinls cRI COIIIfII!io IV 

"'" + +' + + + + + + + + 

"'''' + + + + + +" 

"''' + + + + + + 
ProttNs dtI ~o Y 

o>'¡Jf + + + + + 
"P' + + + + + 
"PI' + + + + + + + 
"PI' + +' + + + + 
o>'¡J9 + + + + + + 

~rtwr51 
lO + 

Pltlltinls rDtsomIlitS CIt 111 
~9'"1nIII! 

"'" + + + + 

"'" + + + + 
<PIf4 + + 
opIf' + + + + + 

ProItiMs "'scnatts CIt 111 
5I.ItII.DdId pecpñl 

'1'52 + + + + + 
'1''' + + + + + 

"'" + + + + 
op.s7 + + + 
lpS8 + + 
op.sf. + + + + 
IpSff + + + + + 
IpSf2 + + + + + m: 1pS" + + + + + 
1pSf4 + + + + + 
IpSf' + + + + + RIIAS_ 
"' + +' + + + +" +" +" +" +. 

"" + +' + + + +" +" +" +" +. 

'" + +' + + 
RIlAs de b.tsfaalCÍili 2B 2B 2B 24 25 • Z1 3 3 

... ~LlfMr:N (NCJXI1239); 0l~talrilr«:_IXlI2SCI'J;Pw. PI'r:fnI'III!Ca ~(tI:_C01~1 3); PI., ~~IOC-'XlfB26); 
or, c."' ......... -"'.<DI1S6); "'" """"",,,,",oin:r(NCJDlf"'}; so. _""""""' ....... c., __ (11:.001012); 
0:, CI""i}IDIUas fl'Ii'lnI.m(OCJD16311J; Pe,. ~ ~ (11:_010357). 
I llIIDSCIDIBicIos IR IBIftcu 2IXD 
·llIIDSClCt!ricbsmdinl!ani iisis. d!IIrli~~!Sp.dcacDs!l'l:~~cgi?4·it-l'''"'''P'"''''''9ftIe ._ ........ --
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[/ladHJCJd4..fJad1] estío oriema.dos en direc:ción im"'er53 Y se 
Ioc;aliz:m m la c;adeIa ~ del gmama.. b preR'ncia 
del meglo [uadJ-ntJd4-mad1] es c.arac:teristic de los geno­
mas que preseIJtaD 1111 pmm de mpniz:aciéo similu a) de ro 
BDCestto bacteriano (l.ang et al, 1997). Esto coillcide COIl el 
becho de que las algas delliDaje de las prasiDofice:as tieDeIl 
UD. gmoma mitocoadrial de tipo m:esttal.. Además., tomando 
1!11 cuema que los geoomas mitocODd!iales de N. oIinx«1 y 
o. tI1Uri ti.eDm tmII estmctun circula:r, se obsetvii que ambas 
COIIserVIIl el siguiente meglo: [atp6-nodó-a1x1...wxJ-nad5-
MtH-naUJ (can la iD.\;'E!I'5iÓD respectiva de los geDeS nodJ, 4 
)11 5 O. taun) (fabla 3). 

La presuncioD del ordeD preciso de los genes en 105 
geooma5 mirocODdriales (s:intmia). así como la preseDCia o 
la msenáa de genes, 5011. i.:mpormntes a nivel E!'i:oJuñ\'o. El 
ordm de los gl!m.eS en un geDODll en gmenJ está pnsen1l-

Tmilio ., .... " .. 
AIgI TCIpCIOlOja (pIIj - 1"1 "'nos -
"" ...... 953110 .... .. 72 

CA' .. - '.',11 "'" 63 36 

".. .. - "". "'" 63 36 

Nd .. - =. .,.. 70 .. 
01' ...... ""'7 .... n ., 
S<1 ...... = 01 "'" 53 20 

"'" ...... 25137 ., .. 23 11 

~I 

"" .. - ""7 .... 20 U 

'" 
el" .... 15758 .... " • 
"" .... 1211110 61 .. 21 7 

do ~ 105: orgutiunol que .Qt filogenéóc.tmeJue c:at:lDDi . 

Además, la cODSer\'xión del ordeD de genes puede dar m­
foImaciÓll aceJta de e\.'eIlttIS de :recombillaciÓD. En el caso 
de las algas verdes. es posible que aJ~ arreglos de genes 
sean arac.12risticas excln.siv1is de un liDaje panicular Y por 
lo tanto sean iDiles para I1!SOh;u Coutro"wslaS en C1IU1IO a 
ro c:luiDClc:Km. entI!' l.w: distillrm l.imje¡ de a1~ V!:rÓl"$, 
Normalmente se c:oDSidera que dos o más linajes están re­
IadoDldos si ésros presmrau características morfoló~ca.s 
companida.s. ya que se piensa que estas cm.cterisDc.as pro­
vieDm de su 1DCe50"0 comUn (l'amames 2001). 

ESIRUcruRA 

La mayoría de las algas cJoroñceas presentm geuoma.s 
mitOCODdriales con es1JUctDIa circular, como es ti caso de 

""'" "' Cl y C ....... ........... .,,,,,,, , 
"'" """" 11 "'" 

Z1 "'" 7 mfj1) o 
~1 11 ) «lf' (4) 
COD (1) 

Z1 :m. 2 l1li111 ror j (1 ~ 
""' (11 

29 ,. .. 5 "(21. O 

<mI CS • 
30 .... • l1li(31 O 

""' (11 
35 "' .. O O 
33 "' .. 2 mU (1) , 11114 (1) 

tm5(1) ms (l ) 

" "" O r n/_ iI 

13 "' .. • mLb(1) O 
lD_e(1) 

"'_'12) ..., ""' (11 
«Lfl m 
nirN (l ) 

"""12) 
17 45';' O O 
13 " .. O O 

Pa. ~rlIi:le.Un (~_OC6926); OY, ~ri'iI2s(NC_OO8256J; Pw, Prr1omeCc1I1i1:1eitnmi'~_OO1e l'~ No, NeptmseirIis 
~ (NCJD23II); ex. ostrec:IcocaIs r.vi(N UI1S290); SO, ~1TlJS ~us (NC_OO22S4); PII, ~ miJc:v (NCJXDa92~ O!, Chb­

~ et91rr:H:1S lNCJX"872~ Q . ~)'I1l'nM4S reiJil.lrttj (NCJXt1638]r:; PIe, ~ ~ (NC_0103S7). 
, Dalos o~illos lIedrante anilisis ~ lOs genonas l1itocoOOrlaitS publicaoos en: htlp :JIWn_ncb i.~II .fl i l\.qoylgenonest5enonesGroUp . 

~""",,¡gan<" 
~ DaIos otIlIrnicIos ele NecIeIr::u 2OX) 

'IImo qUl! !JI!' mi 
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P. "K'k.Urlaamü (WotfI el: al, 1994), P. aiiJwhmt(Pombert et 
al, 2004), O. ,iridis (pombert el al, 2006), O. .",,; (RDbbeos 
ef al, 2007), N. olimc«l (TuJmel et al, 1999), P. minor (I'ur­
mel O! al, 1999), S. obliqwl (N_en O! al, 2000) Y e .ugo­
me05 (I)mo\'m-Wri.ght et al, 1998). TambiéD existm algas 
'\'erdes que presmtan gE!l1Ol!l3S mitoc0Ddriale5 liDeales; bas­
ta ahora solameDte se han eocOllO'ado en elliDaje de las do­
rofícea5. El geooma mi:tocODdrial de C. ,.inhardtii es liDeal, 
tieDe ILD tamaDO de 15.S kpb y tiene regiones relommcas 
(FmyLee 2002). El SS%del gmam:a milOCCmdri.a1 ood:i:fiCl 
pIO(tÍDa5 Y RNAs (Tabla 2). El geDODla If:SbDte ~a 
DNA 1\0 aJdiDcwe qtII! c.cIJU.Ut2 eJ1 R~ irlMpas y 
en secueacias telomenCls. Las semmc::ias telomérkas soa. 
exteDsiODeS de cadma sencilla coa. secuelldas repelidas in­
'\'enida5 de 58G pb sproximadamenR- (Smitb. y Lee 2008). 

Polytom..Uo es 1111 grupo de algas que peneaece al dado 
RRinht11'dtii y que ha perdido la puM celolar y el apar&­
to fotosintético (\"8ll Li5 2005). El gmoma mitocoa.drial de 
P. ¡KU'Wl IÚD DO ha sido complemmeare secu!llriado, pero 
se ba observado que c.ooslste en dos :Emgmentos tiIJeales de 
13.5 kpb Y 3 .5 tpb, respecti'\'mlmfe. El fragmento de 3 .5 
kpb codifica solunerue 1m gm.. 7lad6. Las regiones relomé-­
ricas de ambos fragmentos colllienl!ll. 5eCUI!nci:l5 repetidas 
im'ertidas de aproximadamente 13 kpb (Fu y l.ft 2002). 
El gmoma mirocODdrial de P. c..aptJ111fIl cODSisr2 en una mo-­
lécula lineal de aproximad.uDente 13 kpb coa. secuencias 
telomencas de 530 pb (Smitb. Y Lee 2008) . El 61% del ge­
Dmnamitoccmdrialcocüfica ~ yRNAs (Tabla 2). El 
g;enoma re:stUlte ~a DNA D.O c.odific.utte qoe: COJI.-

51 

sism en regíODeS iDrergémca5 y ea. secueoci.as telomencas. 
Las R'~ c:oditic:eJ:H !.$[ÍII. org;1J\izaOO en dos gRlfC» 

de distinto tlllDiDo con polaridades tIm5aipdoDlles opues-­
lIS. Las secueDCias 12IoméIicas de P. c.apuana cOll.5ml!ll. eD 

H!aIeJlciu repetidas Ul,,'ef1idti que aba:taJl DNA codifIc:m­
le y no oodi:fic:a:rur y ~In en llDI. aJI'Ifo:rmación ~ o 
.bi .... (Smith Y Lee 2(08) . 

Una aractEistica particular del geDCIll3 de P. capvana es 
que presen13 ellDl)'or coatmido de los mcIeótido5 G Y e de 
lDdc6 tos gl!ll.OUllS mitoccmdriales compleameD.r2 SKlEDria­
dos de w. alps 1."EMe5. El porceDlaje de G Y e del gl!ll.OlD.l 
mitocODdrial en P. c.tlJlIIl11fIl es de .57% mil!ll.tras que I!II. C. 
NinhardIii es de 45% Y I!II.las demás algas es de 30% (Tabla 
2). Se ha propuesto que las :secueDCias cortas repelidas ricas 
en G y e 5011. regiones que pueden actuar comobllDCos de 
rKombinaciÓD: Y I!OÍ ocasiOIW remeglos gmómico5 (Smith 
y Lee 2(08). SmiJh Y Lee. de:lD8DeI1l. ~, uobzaroD 1lD.I 

pcrc::i.OO de UDI. semenc:ia corta im"mida repelida en la región 
iateTgéDica de 105 gmes 7lad6 Y aJb de P. cqn.wma (GeDeID: 
595nSl y 5952284) Y seruenrias bomólogasl!ll.las regiones 
~oméricas pus geaem mediante rKODlbinaciéD ile:gÚ:ima:, 
pr<><IDdx>; similares • Jos dos ~ _ de B .5 1qlb 
Y J .5 Iqlb del _ mUoc<JodriaJ de P. pan .. (Smilh Y Lee 

2008). Así, la recombia.aciéD ccmstituye UD &anr qlII! puede 
iMlw!nc:i:a:r tmIO la est:r1ICnIra de los ~:m:iJocarIdrial 
como el orden de los gmes en el geDODl3. 

La presencia de secuencia5 cortas repelida5 dispersas 
probablemente tiene UD papel impomme en 105 rearreglos 
de los geDODW mitocoa.driales de las al~ \ 'erdes (Nedeku 

~ oorr{1lo1~.Hlp4~rmT}1rotJf{niXU}{niXU4{<Jip9}i1~t..¡¡,xlt-llil~ 

or ~JiiI~~dS}{lDCfl)-frl9J9.H., '¡.rn~a5-Ikld4t.~'~ 
p, (Car'HJlrXU~~}fMDI1}-fGmi{a9l6J{1liXt'~-.ltpf-rwf~ 
No _Ji"ad'}f»<11' __ "'H'<'>I!"""I{A>J7}{.>"'I!"I>'}<8-
or {aQ:l9,H\i:1d7-mt13-{JlpfHn.xI9HliXUL_ 1-.l~_f.o1f1 l~fHa~~~~alp~'-2,. 

(>I;X14L _2) 
SO OOll2'~l~~-lil~-corr.4YJ4~ 

Pm ~-coxf~~ 
ce ~'·J1OO'I-niXt5 

GI (t«J1í'W'HlW51=1"-"'-
Pe (hiXl'8~~..fIOO5-Ik1~ 

PI, ~ atine_tllm (tl:JD5I126); ~ , 0Itni!J~ ñOO5 INCJKJ~¡Z56I i Pw • .Prtttil\leca ñ:ttl'l1'idml (IEJ DUI13); Na, M!'ftI~ t:WIcei! 
(NCJ D23111; Cl, 0SI'II!c:Ialaus ..n [NCJXlI29C1'}; so, !:tened!smlls~ INCJXl22S41 ; Pm, ~II'Ii7« (II:JEOMI2);: C!, ~erA}I'I'II!'I!l 
(NCJ»11i'2); er. ~ rBrIa._ INCJ»1e~ Pe, ~capca1I JC_01I13S7}. 
11--
DltDSClbt!rDsIMÍIIR n fl5is III-IOS ~ rniIDccntiiII~pmKacbs M tqxDWIr~~cgi?b . , .. -'=OIJiWIfI1! 
~~ ""J-i'Bcl~!W4I.., ~~ ~y cnrt-n.DlS!'m.:mSDII'CrNIIs.CGn!Jis., bs~~cwco.rrr~5e 
mc.nSlJnyD:syl!lllTl!lglr:ll~~5elócica'l\n~. 
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y Lee 1998). La re<;ombinación inmImolecull:r que se lleva 
a abo 1lIilizaDdo secueu.cias repelidas direa:as o invertidas 
es comÍlD en las plama.s y ¡gmera fmma.s isoméric:as del ao­
mosom:a priDcipal y moléculas subgmómkas de DNA cir­
culares (Fan y Lee 2002). Asimismo, se ha propuesto que 
las secueucias repetidas pned.en represeuw cicatrices de 
e'l,"eI1tos de inserdoD o deleción(Nedelcu y Lee 1998). El 
mimero, la JocalizadOD y la orientaciÓD de las secuencias 
repetídas c.omribuym a determiaar la orpnizacióa, la com­
plejidad y la fimciÓD del gmoma mitocondrial (Fan y Lee 
2002). La presencia de secuencias repetidas se ha desairo 
en IOdos 105 miembros del linaje de las dorofíceti, 8.tmqUe 

su abuDdmcia es nriable. Las secuencias cortas repetidas 
de las alps verdes con 1111 geooma miroc:ODdrial de tipo ID-­

c.estnl son Iicas. en los andeótidos A Y T Y timel1111l tamaño 
de 6 a 17 pb; Y aquellas COIlUD genoma mitocODdrial de tipo 
redllddo SOD ricas. en G y e y amen UIl tunaDo de 9 a 14 
pb (Nedelm y Lee 1998). Se ha propuesto que las secum-­
cias. cortas repetidas ricas tIII G Y e 5Ol1 regioDes que poeden 
actu:ar como blmcos psra la recombiDaOón y así oc.asiooa:r 
rtmeglCK ~¿'mkos (Smith y Lee 1998). Se ha ~erido 
que a las estructuras cruciformes que forman las r!'licmes 
ricas en G l ' e pueden ser reconocidas por mzimas in\o"'O­

tuaadas en La resolocióD de 105 inreJmediarios de recombi­
naciÓD (DiKkmD y Gandy 1987). Asi, medianre procesos 
de recombiDadcm intnmoleculsr mediados por secuencias 
coms ~das. se ha propuesto que las algas clorofíceas 
han eliJniJIado lIlIIChn ~gionI!o;i codificaJu2s de sus geamu 
mitocODdriales y hm localizado de manen dispersa los ~e-­
Dl!S q1II!' codifican rRNA. 

El alga pnsinofíce.a o. tauri es el orga.Dismo eucanODte 
unicelubr más pequeiio dl!scrito a b fecha con UD tamaño 
de 1 J.IDl de diámell'O. El gmoma mitoc.oDdri3l de O. lauri 
time UD8. c.arac1EÍs1ia ÚDica respecto a ios demás geoomas 
mitocoodriales de las algas , 'erd.es: La pn:senril de UD seg­
meJIID duplicado de oproximI_ 20 Iq>b. El "'-= 
duplicado contiene UD marco abierto de lecmn: deDomiDado 
orJ'l19. que DO paseara homólogos eD:uWisis hechos por 
BLAST, ciDeo ~enes que codifican proteúw (ctilJ, cozI, 
tnp4, arpS y "ad4L) y ciD.c:o ~enes que codifican RNAs.. 
Las re~ones duplicadas SOII. 100% idenric..as en secaeDcia 
y aban:3D UD. 44% dei gmoma mitoc:ODdrial El g.!IIOOl.3 mi­
tocoodrial de O. rDJJri presenta la DlS)'or densidad de genes 
que se ha descrito hasta ahora en los ~enomas mitcx:OIldria­
los de aIps \ 'erdes (91%) (R-.s ., al,2007) (Tabll 2) . 

El @l'emo de dupliC1loón en O. rauri es importante ya 
que la dDplic3Ción de una re~ón del geDoma es un meca­
nismo @l'Otwivo que cODD'ibuye a inaemeDtar la comple­
j idad de los ~eoomas dmulI:e el curso de su e\o""OhlciÓD.. La 
duplicación de gene¡., de regiones de ~enomas o de genomas 
completos es UD mecanismo molecular por el CU3l. se poedm 
fonnar nuevos genes (Babusbck et al,20(7). Se ha sugerido 

que la duplicación de pupos de gmes cOIJtiguos probable­
mente es el resultado de @l'emos desiguales de recombma­
dÓD homóJop. Se estima que la dupticación de sepneotos 
en los gmomas euauiontes ocurre COD "\IDa frecueDda muy 
baja de 0.01 por gen por millÓD de años (SchmidJ Y Dnies 
2007) . Los efecros de evemos de duplicación iDdu)'en la 
regulación de [@DeS. ejercer como UD amo~or de 1!IIl­

raciones donde la copia DO mutada puede complementar o 
rostimir a la mutada, o la pérdida total o parcia) medi.anre 
eljminación o degmeraciónde alguna de las copias (Babus­
bol ., al, 2007). Ambos _ poedm _ mutad..,.. que 

mxIi:fiquellCOJl1(llewnl!Jut JUl ftmc;iaDeJ; o qoe 1e;s pemtitD'l. 
adquirir ftmciones iDdepend:iemes. Asimismo, las regiones 
re¡;uladons de ambas c~ poedeI1 cm'ergl:r de tal manera 
que permitan La expresión espacial y temporal difemIte de 
1lDI o de ambas copias de [eDH (Sngi.D.o e Imwl 2006 Y 
LoWs 200'1). 

TRANSFERENCIA DE GENES 

Existe un par de ~enomas mirocondriales de alps , 'er­
des que sugieren e\""mtos ooentes de adquisición de genes 
por tmtsfereo.cia horiz.oaml.. La 1m1Sfermc:i.a borizo:atal se 
pnede delKtar mediame el descubrimiento de ge:oealo~ 
genélicas. discordaDre:s., medianre el oso de patroDes iDusua­
les de la pn!:Sl!IlCia o ausencia de ~eDes en los geDOlD8.S o 
mediaD1e pa1rODl!s abenan.IH en la prefermria en el oso de 
codoDes (Km 2002). 

El producto del gen rtl es ana proteina que poteDcia1-
mente es semejante a ana transcriptasa rt!\'ersa, siu em­
bargo su fwriÓD y su ori~eD evolutn:o aÚD 500. inciertos. 
El g.en rrl está presente Úlricam.eDJe en los genoma.s mi­
rocoo.driales de Las al~s cloronceas C. r.inhf11'dtii (La:ng 
et al.,l997) Y C. nn;thii (Kroynwm y Zetsche 1998) . Se 
luI sugerido que el geD 111 ba sido adquirido recieDtemen­
te_ I>icb.o ~en se distin~e por la preseDcia de codoDes 
que DO son utilizados por ottos ~ell.es que codifican pro­
teÍllas en C. P'iilIluJrdtii y por 1ID. bajo número de codo­
Il.eS que terminan eD T (Boer y Gray 19.8S). Los a:n.álisis 
que hemos realizado por BLAST indican que la proteína 
codificada por el gen rrJ de C. r.inhardti; (NP _042571) 
comp3I1e un 72% de idenridad con la ttanscripbsa Ie"ló"er-
53 mitoc.ODdrial de Cltlmw;;Ylm1ftmllS incma (ABC9821S) 
y un 22% de identidad COD la trallScr:i.p13Sa reversa del 
doroplasto de S. obliquus (YP _63 6002). La ttanscrip13sa 
re"\."'ersa de C. in€.ura y S. obliqJ/JlS companen UD 54% de 
identidad con respecto al sitio acti-.;o de la ttanscriptasa 
re"\."'eJsa de C. Ninhardrii. El gen rrJ no está presente en el 
~enoma mitoc.on.driaI secuenciado de ottas al~s del ~e­
nero CIrJl1Jfl..lrdo1NJ1las: C . • Jon~t1l1I11! Di C . • u~am.ro: . Se 
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cree que este gen fue adquirido solameDte por las alp s 
claromeas que perttDeCeD al mismo grupo que e r .. in­
hardtii y e smirhii}' que este grupo se generó después de 
la separacián dell.inaje al que perttDe<en C . • wngatum y 
C . • ugt11fNto.s (KrOj'DWlll y Zersche 1998). 

Exíste atto gen m O. viridU, que rodifiu el m.I:lt:o alrier­
[O de lecnn 606 ('lP_6S4.4.07). que pmi'blemen.rr codi:D.c:a 
UIla tnItscriptasa reversa. Lo5 análisis hechos por BLAST 
que bHno$ realizado indiCII'L que la pnxeúLa ~ por 
esre ,gen comparte UD. 58% de i.deutidlld coo. la proteína mí­
rooondrial c;odjjj.c::.Ja por el maJal aiieno deleau:n 762 de 
la criptofita Rhodo7fKma.s .saUrJQ (NP _066494 ) (pambeTt 
et al, 2006). un 38% con una proteÍlul codificada por UD 

DWt.O ablerto de lectun loc.aliz:ado en UD iDtrÓD en ti gen 
€oxl de la plmtt Mard umriapol)'1ftorplra (YP _ 717 185), 
un 36% de ideDtidad con UIUI o:8llSCJiptasa reversa mito­
c.oDdrial de Y. amflrii (ACD85984) y con una o:mscripblsa 
reversa mitocoIldrial del alga eaocupal p'·Jai.Jla littom1u 
(NP _1504()6). 

El d inamismo del genoma mitocoDdrial. tambien afecta 
dirKtam.enre al genoma nuclear. Distintos análisis de los 
gmomas encanoDles indican que éstos se han originado 
mediante la combinaciÓll de tnmsferl!ll.Cia venical }' bori­
z.ontal de geDeS a partir de IIlIiltiples doa.adoIH {HartDwl 
}' FedorO\' 2002, AndHSSon et al, 2003). Exiu en varias 
teonas para e.xplkar el origen de los eucmolltes y la ad­
quaicion de la mi.ocondria (Katz 2002) . Todas se basan 
en procesos de endosimbiosis en.tte distintos organismos, 
doo.de ti iimbionte es una alfa-proteobaclHia. Así, el 0..­

ganelo adquirido a o:avés de un proceso endosimbiónco 
cODStituyó tmI fileDI2 de material gené6co potendalmpnte 
trmsferible. La subsig;uiem:e@\'oIlriÓDde los gmomas mi­
tocoDdriales y nucleares resultó en tma l!.duc.ciÓII. gradual 
del gellOma mitocondrial respecto al gmoma delucestro 
eDdomnbiome (Km 2002) . Como resull3do de esta lI'IIlS­

ferencia masiva de genes hubo geIll!S del e:adostmbioDte 
que 110 eran esenciales o que ten..im llILI fuDciÓD ~ 
te en ti hospedero Y fueron e.J..im.inados . Por otro lado, mu­
chos genes fueron trmsferidos al gellOlll.ll nuclear (Adams 
)' Palmer 2003). La transferencia coo.tinua ¡2 DNA de la 
mitocoDdria al Ilocleo sugiere que todas 135 secuencias ro­
di6c:UlleS serin desplazadu e\¡'t!\m.alrneJue de l a mitacon­
dria. Sin emb~o, la trI:IlSÍI!:rencia de genes no siempre 
es e:titOS31. En ,,"arias ocasiones los geDeS DO se establec.en 
de manera efKth'3 }' fwrionaI. en el Ilocleo (Flme:s el al, 
2002). En alguDos orgam5lDDS como los animales la tra:D5-

fereDd..a de genes ha: cesado, sin embargo en otros oqlJlis... 
mos como las p lutas la tr:m.sferend a de ~en.es c.onrinúa 
(Timmis el al, 20(4). 
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El prote.oma acb.1.3l de la DlÍtocoudria es UD mosaico de 
proremas. La. mayoría de los componen.tes mitocoDdria­
Je.j. en ín ~doI; IL"A el :mama n.oc:lru; H' alc;ula que 
aproximadamente más del 97% de las pr0ceÍD.a5 que utiliza 
la mitocODdria SOII. síDteliz.ada.s en el ciroplasma e importa­
das post tnDscripcioualmente a la mitocoo.dria (GonzáJez... 
HaJpben et al, 2003). Por tanto. muchas de las prot liliw. 
son ret enidas en los or¡;aDelos, pero 110 105 genes que las 
codifican. Hay cinco genes de la caden.a respintoria que 
están pre5eIIRS unn.-ersalmeute en ti geooma mítocOD.dri.al. 
exc.epto cuaDdo son fim.cionalmeDte mne.usarios (como es 
el caso de la lIII.SeDda de los geaes nod en los spicomplejos 
y en las levaduras que c3J'tCen del complej o 1): cob. nadl . 
nad4. nodJ y cux1 . la cu:acteristica pIiDdpaI de las protei­
l'Lti cod.ifI:.c:ad:u por l"S1D;S. guti es q_ $011. RlJI\Ilnente JU­
drofóbic.as Y co:atíenm l .... mos cruce5 tralI.smembraDaes (de 
8 a 16) (Adams Y Palmer2003). 

Los gmomas mitocODdriales de tipo reducido ¡2las algas 
dorofJceas pI1!SeIItm UII. tamai50 meDO!respedoa las. demás 
algas veJdes,. así como UD coBtmido reducido de genes. Un 
ejemplo de esto lo con.stituyeD: C. QugamQtol (DenO\'lD­
Wright et al, 1998), e . longtmmt (KroymaDl1 y Zetscbe 
1998). P. ptlI'\'Q (Fan y Lee 2002). P. ci1pSJIDfII (Smitb y Lee 
2008), C. MrJhardtfi }' POIj'tD1MJla tip. (pmz--Martinu et 
3l.. 2000. Piru-MmiDez et al., 2001 Y Ftmes 2002) que can­
cende los genes nod3, 7lad4L. c.oxl , c0x3. arp6yatpJ. En e. 
nmhanhii y Polytom«lla s¡J. se ha demostrado que los geDI!:S 

unl y c.ox3 estm codifi.c:adm; el!. el ~ nndea! (f'!.re:z­
l\.úrt:iDez el al. 2000 Y ~Maníoez el al, 2001). .Además, 
en e. mnhardrii y Pol)·tDnNIla sp. el ~mc;.~presema otra 
panicularidad. éste se !II.CUe.I1IIa fragmentado m dos gmes: 
= l D (AAK30167 Y AAK32 115) Y «>rlb (AAK32 117 y 
AAK3211 6) (Pérez-~úninez. et al. 2001) . Rl!dmtemeute, 
la secueDciacióD y pllblicaclÓD. mlíDea del genama Duc .. hm 
de otn alga cloroñc.., l' umm (htIpJI_Jgi"i"Íory 
Volc:.alNolcd .hom!.html) nos ha penn:itido ide:Mific:ar que 
en esa. alga el ~ cox2 t3mbién se eocaemra fragmma.do 
en los genes roxl a ( estE.xt _ Gen.e\\'ise l . e _ 170083 ) }' c.ozl b 
(ostExt3¡ .... ri5.IPIas.C_lOO302) _ en el geDO­

ma Imde:a:r. Ta:m.bWl, en el alga cloromea S. obliqUUl ti 
~ coxl está fra~1lIado, pero el ~en c.oxl a (NP_057974) 
se localiza en el genoma mitocoDdrial, mientras que el 
~eo. coxl b (AA027881) se localiu en el. ~ellOma DDdear 
(NedeIcu el 01, 2000 Y Flmes el 01, 2(02). 

En OCIO tipo di! 3It;os que per1I!IIeO!D al phyhDn P,"""p">" 
ua" las algas cafés P. liltDmlis (NP _15(411), Laminorio 
digirar,a (NP _659277), n.sMtlNsna \ 'iridis (YP _ ~(65) Y 
Fuc,u.:; \."&S'iadosw (YP _448626), hemos obsen"'8do medianJe. 
:milisis in sdic.o que el g.m roxl mftocaadri3J. COD~ UII.3I 

inserción. É.st:a se localiz3 eo.la misma posición m relación 
COIl la fi'agmenUlciÓD del g.en corl onodoxo en los geDeS 
cozl a r c.oxl b. Estudios fi:muos CODtribuirán a esdarKer si 
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La historia l!\'Otu:li\'iI de la tD.sen:iÓll en el gm coxl mitocon­
drial de las algas cafés está relacionada (OD la fragmeara­
ciÓll Y reJocal:ización del geD cm:l mitocoodrial de las algas 
'\'erdes. Sorpwndeptemente, el geo Ct1X 1 también se eDCDeIl­

tra fragmeDtado en 105 apiCOIIIpJejos. En Dues1JO ¡;ropo de 
trabajo se ba sugerido que los ¡geoes fmgmeDtados cm:l a y 
aul b fueron adqgí:ridos poi" traDsferm:ia borir.oI1ml a pa:rú:r 
del genoma 1IDde:ar de las algas verdes, mediaDte tma en­
dosimbiosis seamdaria entre los spicomplejos y las algas 
clarofíc:eas ~ et al. 2002) . AJtemalh1llDmte, oaos au­
rores. ha.D propuesto que la fragm.mbldÓD de m gtDeS ~ 1IIl 

proceso que ocm:riO de IIUmefI indepeDdiem:e en las algas 
,..ro.. y en Jos apicomplijos (WoIIer y ~ 20015). 

El gen wrl a codifiG:, UD. polipé,tido que oonti.eJI.t dm; 

auc.ei tnm:smembnmales y c:onespcmde a la portiOa. amino 
termiDal de la protáoa coxn ortodoxa y el gen ccr2b eo­
dific:a un poIipéptido queo corm;pc:Jnde a la pon:;m cuboxilo 
terminal de COxn. El modeJo que se ha propues(O es que 
105 potipépcidos imencacmm elUI'e sí pan. formar la proteí­
lIa coxn funcicmal . Lu prcninu rodi:fiClda par 1m geH 

cqx] a y cox1b tierIerl c.n~ f1J ic:oquímic:as:. romo 
una menor bidrofobicidad, qne les permite ser imponadas 
a la mitocmldria (lmz-Man:me:z ti al. 2001). Lu moditi.­
cacioDe5 que Ium subido los gmes que foeroo. trzIlSferidos 
al genoma DUclear y que les permiten ser completameDte 
fimcionales coDtribuym I emmder 105 procesos E!1Ootutivos 
m\"Olucraclos eIlla trmsfermd.a de gme:s (Pérez.-ManíDez el 

al, 2000 Y FUDI!S el al, 2002) . 
CUndo 1m gen mitocondrial es transferido al geooma 

ondear, experimenta cambios debido a las diferencias 
que exisren eD. lasmaquinmas tnnscripcionales y tradnc:­

doDales de la mlrocoDdria y del micleo y el citoplaml3. 
Los cambios rofridos por el ~ mit ocondrial transferido 
conllevan a su conec:ta acti\'acióD en el núcleo, e inclu­
yen la adquisicióD de UD promotor, una señal de polia­
denilaciÓD y una secuencia que codifica pUll una señal 
de localiz.acióD mirocondrial (Adams y Palmer 2 003). 
Sin emba~o, recientemente s e ha m~eñdo en plan13s 
que al~s ~ene:s miroc:oDdriales tr.lD5ferid.os al getlOJIla 
Dnclear, probablemente ya conrienen la señal de locali­
zación mitoc:ondrial antes de ser transferidos al genoma 
IIIIC!,., (Ueds el al, 2008). 

La implacable tI'UlSferenda de geaes de) ~enoma mito­
c.oDdri.al alllllC.lear COlllIlDu)'e a focre:Demar la camplejiclad 
del gl!llOma nuclear (Adams y Palmer 2003), Ottos ~enes 
que se han amsferido del genoma mit ocoDdrial al genoma 
tmclear en las al:» ' itiOeS sm aqwDos qW!: cod.ificu. dis­
t:iDt3s subunidades de la A TP siDta:sa mitocoadrial La. ATP 
sfntasa mitoc.ondrial es UD IDDtOr molecubr constin1ido par 
UD rotor compuesto por bis subunidades y, 5, E Y c l.ol que 
rot:lD sobre UD. ej e perpendi.ru1ar al plmo de la membrana; 
UD estator compuesto por las subUDidades a, AISL, e, f, g, 

bl' OSCP, F6 Y 1111 cemro camlitt.o que también es parte del 
estaror y que esn. compuesto por tres sublmidades a y tres 
robunidades p (WaIker y Dictson 2006). EL gen atp9 que 
c.odttiu Ja su'b1midad C de la A TP sintasa, DOIIIllI.lm.eIm se 
Ioc:afrza. en el geooma mirocoDdrial de las algas cJorofíceas. 
Sin embargo, al analizar el conrmído de los genODllS mi­

roc:ondriales publicados hemos obsen'1ldo que el gen arp9 
está auseme en los genomas mitocoudriales de P. minor, C. 
nillhardtii y PolylOfMlla sp .. En las algas doronceas C. 
n ;lIhardtii y PolytoWNlla sp. el gen atp9 ha sido transfe­
rido al DÚdeo (Funes ef al, 2002). N uestros análisis biom­
fomIÍlÍcos también localizaD. al gen atp9 de V. cartfll'i en el 
geooma audear. Asimismo, Jos gmes atp6 y atpS que cocü­
Dan Ju.soMlrOOades a y A6L deJ. estltoJ de la ATP s.iru:as.a. 
respectivamente. aorma.lmeme se localizan en el genoma 
mitoccmdr:ial de las algas doro6ceas. Sin embargo. el gen 
atp6 está ausenre en el gmoma miroc:ODdriaI de C. M.har­
d1ii ,PolytonwlltJ sp. (F1lIl.e5 et al, 2002) Y Y. cmtS'i (como 
lo iDdicaD los bIisquedos qw! hemos realizado); y e! gOllarp8 
está auseme en el geDOIWI mitocODdrial de C. n ;,urardrii, P. 
capuana y S. obh'quus. AmDi.smo, los málisis bioiDform.á.­
DCOS hechos a putir de los gmomas publicados en lÍnea de 
C. ,..inhtmhii y Y. canfll'i, lndic.au que el ~ atpS tampoco 
está preseDR en el gl!llODl3 uudear y probable:al!lU2 desapa­
rKió en esl2liDaj e de algas. 

La ausencia del gen afpS I!S notable, ya que estudios 
bioquímicos y bioinformíticos m :el.aron que la A TP siD­
laSa mitocondriaJ de las algas cloroñceas C. n inhardrii y 
PoJ.vtom~l14 sp. contiene lID es'tator formado por lI.ue,' e 
robtmidades Do\'e.doSSS, Estas subunidades han sido deDo­

minadas ASA por las siglas en inglés para «proteinas aso­
ciacbs a la A TI siDraS!» y que "an de ASA 1 hasta ASA 
9 (Vázquez-Ac@\'edo et al, 2006). Acmalmente, m.ediame 
análisis hechos por BlAST hemos enc:omrado oomitlogos 
de las subuDidades ASA 2 a 9 enP. paM'4, .ASA 5 a 7 y 9 en 
C. mc.may ASA 4 , 5, 7 1' 9 en S. obIiquus. Estosugi.ere que 
las prOleÍDlas ASA estáD asociadas udusñ:unml!: con las 
A TP siDl:3:sas mitoccmdrial.es de las algas dorofíceas. Será 
muyiDlm!saDte@ll1l!lfuturorealizm'esrudiosdelas mbmU­
d3c1es ASA par3 caaoc.er su origen, determinar si están pre­
sentes en otras algas que DO se:m darofíceas y CODOCeI' qué 
c::aractemtit.u 1riDquinticu y fuNjrma1es conóerm a l a A TP 
silllasa mirocondrial ESlDS estudios permilirin CODDCer si 
l!Xisten al~ dorom:eas cuyo eswor esté c.oo.stituido t:lDtO 

por subunidade:s d ásic3s como por subanid3des ASA Y que 
por lo ramo pudieran represeIlIIlr intermedWios @\'ohtti.\"OS 

demro del l..inaj e de las dorofíceas . Asimismo, estos eSN­
dios umbién c.CIIlD'ibIlirán a dilucidar si los e'l."eD1OS que COll.­
dujeron a la reducciOO. de) geaama mitocondria1 de las algas 
\'2ldes }' a la,émida de los guII!\S. qoe cod.ifial1 las dtstiruas 
subuDi.dad.es del esl3tor tnllficiooal, están relacionadas con 
la adquisici.ón de las submrid3des DO\'edosas ASA... 
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L\lPUCACIONES DEL GENOMA MITOCONDRlAL 
EN lA FILOGENlA DE ALGAS CLOROFiCEAS 

Las propiedades de los genomas tales como estructu­
ni , c.omposición, orgauizadoD, contenido de geDes, de 
illIrODeS Y IJÚmero de copias de ,genes pa.eden ser una he­
rramienta útil y altm1atM para !'smdiar y establecer las 
nJac:iOJ\e'$ :filogeneuc:u q'lJe existen eJ'I.tft' OI"garU.s.moo:. ya 
que !'v1.ru algmw difiGUr.de¡ de la Dlc:enil molK:ular 
c.lisíca. Notmalmell:te, las infereDcias t\"Olw\'as están ba­
sacias sIas secueucias de genes, mles como rRNA peque­
im (16S) que son ooru.idef"ado¡ m.l:[t;acJ,cn¡ tilo~M 

lidedi:nol por . eI" moléc:ulu muy a'bund8JI.tes, 'oc enar 
univenalmeme cOIlSe'n'adas y por rmer 1IDI. tasi de sus­
titu00De5 de .IJU.deótidos parecida.. Las fueJzas ~oluti:ns 

son multidimens:ionales., por lo que el análisis de UD solo 
gen I'Dtde ser iJuaJiGierue ,ara mlrnder oom,leHmentt la 
m:vergmc:ia elUJe dist:intJls formas de vida. 

La filDg,2Jtia de las Ilo..s \'eldes eRi en amWU2!2VUm 
~ y SGhoqn:z 1998). Aru2rio:anerut.. la d»ifiación 
estaba basada aclusivamente en aspectos morfológicos. 
ERa dasificac:iéin no es muy con..ti.able YI qo2 hay algas qtII! 

contienen araden!:S morfológicos R:presellmtÍ\'OS de mis 
de UD grupo (Ln'is}' ~úComt 2(04). La crecieDte mmrma­
ciD acerca de los ,genomas. de las algas '\'erdes. ha ido IDO­

difi[:1I\do Y expmdieMo la yüiáD de- su filogm1a. Les ftD2-­

\'OS datos. ~alH hUI. pennitiOo o'btel\e:r dtiifiGaciones 
más c:.cmfi.I'blts qo2 han uignado ~ Ilgas: \'eldes 
que ha),Ían sido dWciles de- c:las.ificar basiDdos.e- 5Ol1Jlli!JUl!' 
ell.lspect:os moño)Ó~C05_ Sin embargo, riD existen d:iferm.­
c-w llOIl'blH l!lUJ"e l u dasific:aciaDe:s buadas: Hl aspectM 
morfologicos y aquellas basadas eD aspectos moll!CUlares 
(Lewis y McCourt 2004). 

La clasificación filog.enética de las algas ciorofíce.as 
más reOeDte es 11 de PToschold !f al., que está basada en 
c.aracterísticas morfológ.icas y l!Il secuencias nuc.leares 
de rRNA (PTOschold 2001). Prosc.hold et al, hao descri­
to 18 linaj es monofiléricos o clldos : St.phtmOSp"JJtlrtJ, 
Chlorogonitmt, Poly tama, Dunll.ütlll4, .\loJttJdi1t!!. P lttK;o­
tus, ,\lO#l4'U,SU, RAdiosa, OogamodtlQJff)'S , ChloP'011W71a.: . 
h i71lrmdrii, CluuloplrONl, O.doKonrrmr, Chatltoptl.lt1'i.:, 
N#OChloris, ll)odrodiCQ'()71 , SU1Ndtimw, BraatIQcoccu:. 
Los primeros 11 ciados ConfOIIWIIl UD. subgrupo que se 
CJlraderiz:a por rener UIII cuerpo ~sal del flagelo que se 
despJaz.a eD direccióD opuesta a lis DWII!Cillas del reloj . 

Nosotros propooemos que ea. el linaje de las a.l.g:as do­
romeas, ocm:rieron cambios @T,."Olutivos que probablememe 
sucemeroo una sola \."'eZ y que dieron lu,g:ar a una Dl3}'OJ" re­
du.cciÓtl del. genoma mifocondrial respecto a los otros ~­
pos de alg.as \ 'erdes. Esto se debio a una lIans.fenncia de 
g.enes mitocODdriales aJ DÚcleo, entre los c:ules se eDCW!D­

trlnlos. ~ qUI! codifican s:ubotmidades de la ci llOCrofl'lC e 
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oxidasa Y de la Al'P mw.slL Pof tma parte, esta traDsfefea.­
da djo origeD I los g.eoes fragmemados roda y ~O'Xlb eD 

el geooma DUClear d.elliDaje de algas doro1íc:eas. Pof otra 
pam., los geoes a1p que IOOdificu.las cfutiJuas. Rl~ 
del es1ator clásíco de la A 1P s:iDtasa mitocODdrial desapare-
00011 del gl!lWlllJl mitocoodrial y smgieroll en el g;enoma 
J'IlJdHr genes: qoe codi:fiGu\ W: ~ J\O\o~u de la 
ATP sin.m.sl mitocoudriaJ (subtmidades ASA 1-9) . De eso 
maoera, basándol105 exclusivamente en la tJaD.SfereIIriI de 
geoes al geooma tmde:a:r }' en la ausmcia de gmes ea. el ,ge­
noma mitOCOlldrilJ., la preseocia de los geoes fra¡;mmlBdos 
que c:ocIifJce Ja sublmidad coxn }' Jo¡ gtreI que codificm 
las subuDidades ASA del esmlOr de la A TP simasa mitocOl1-
cirial en el gmoma nuclear}' su correspoodiente ausencia 
del gnoma mitoc:ondriaJ,. podria sm.;r como 1111 maruldor 
geoétic:o pua resoh .. -w cOl1l:l"OVE!fiias en ellimje de las algas 
c:Iorofíceas. En OllaS palabras, Dosotros hipotetiz;;amos que 
la pnseoda de sublmidades coxn tngmena.das eD la ti­
lDC1mDO c: oxidasa y de subuoidades ASA en la A TP s:iDtasa 
mitocODdrial, pIledm ser marcadores excJusiws de las algas 
dorooceas.. 

Hasta ahmlI DO se ha eocCJDtrado Dingm:I.a propiedad ~enO­
mia que- por ~í.sea pueda ~ II1I'I. marcador ~­
Miro c:onfi.Iblie. par 10 qa2 la inr:f:~n de la mfmmIc.iáI'I. 
de difemrtes propiedades geDÓmias es deseable (l'8IDIID!S 
2001) . Se espera que en el futuro la crecim12 informatiÓtl 
3CeIU del gmoma de las algas \-"&des así como el uso com­
biDado de dis1:iDtas caracteristicas de los geoomas DUClI!aIH 
Y mitoco:odriales contribuya a obteDer UI13 "isiÓ!1 más com­
, leta de l a ñlogeDi.a de algu , 'erde,s: que perm:i.t1I dilucidar 
las relacioaes entre lis aJ.~ del liDaje de las clorofíc.eas. 

CONCLUSIONES 

El CODocer los priDcipales eventos en la e\.·olncioD de 
los eucariootes es UIII r!fO difÍcil eD el enodio de la @\'olu­
ción. priDcipalml!llt2 porque los evemos son muy:ll1li~ 
e imposibles de comprobar. El origen mdosim.biooco de la 
mir.oc:oodria ha cODStituido UDI fuente impon:aD.J:e de IWI­

I:eri.aJ genético que ha contribaido a incrementar la ccm­
pJejidad ~tka del. hospedero (Hanman y Fedorov 2002 
y Alld.ersSOD er al, 2003). La adquisición de UD. g.enoma o 
fragmwos de UIII gl!lloma prO\'ee a UD. organismo de noe­
vas posibili.dad.es para cambiar msticameme sin perder su 
cobereDcia y viabilidad. Así,. la il:m.ovacióD eD la e\"OluciÓtl 
de los g:enomas mitocoDdriales no depende solameme de 
la 8.C1IDllI.laciÓD. de mut3cioDes o duplicadoDes (M:~ 
y Sagu 200]) . 

Los gen.0tD3S milOCoo.driales presentaD. carac.teristkas 
que los haceo. mny ÚKti\."OS ea. la rec.onstrucción de :relI­
cicmeIS- fi)D~ticu. La primen., e.s qul! scm heredados de­
mmera uniplfl!Dtal, por lo que na hay recombinaciÓD de 
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[os gmomas matemos ypatemos. La seguDda, es la pesen­
da de caracteres que re511ltm de e\"enws molecul8Il!S raros 
que probablememe baym ocwrido solam.eD..re tma vez a lo 
largo de la e .... olución, tajes como el rearrltglo, la presen­
cia o la 8useDCÍa de genes. Dadas estas características, se 
puede comprobar 1111 dinamismo eDtre el genema nuclear 
}' el geoama mitocODdrial de las Bl.gas "mies a 10 lm",go de 
su hístoria e~.'olutiu. que permit2 utilizar CUllCruísticas de 
amIIm gmcun:u,ara esubJear ru..c:ioDH 6logentl:Ku m 
las algas verdes. Proponemos que la fn,gmemac ioo. del gen 
~(1X2 y la adquisición de subm1idacits ASA pOI" el geDama 
DUdear pa.edeu cOItStitair 1m IDIIIUdor genético exclusivo 
delliDaje de las algas dorofíce:as. En otras palabms., DU.eS­

tra hipotesis es que aquellas algas \-erdes que contienen 
el ~m c;oxl mgmenudo. también UeDeIl1lZl.l ATP sinmsa 
con mbunidades ASA. 
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