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RESUMEN. El número de genomas mitocondriales de algas verdes 
secuenciados va en aumento constante. Sin embargo, estudios compa-
rativos han revelado que los distintos genomas mitocondriales poseen 
una organización, estructura y contenido de genes muy diferentes. Du-
rante la historia evolutiva de las algas verdes han ocurrido eventos de 
transferencia de genes del genoma mitocondrial al genoma nuclear. 
Esta implacable transferencia de genes ha contribuido a definir el con-
tenido de genes del genoma mitocondrial y a la vez ha incrementado 
la complejidad del genoma nuclear. En esta revisión se analiza la re-
lación que existe entre la evolución de los genomas mitocondriales y 
nucleares en el linaje de las algas clorofíceas. También se describen 
rearreglos genómicos poco frecuentes que probablemente hayan ocu-
rrido una sola vez a lo largo de la historia evolutiva de este linaje y por 
lo tanto pueden ser útiles en estudios filogenéticos.

Palabras clave: Evolución de los genomas mitocondriales, algas ver-
des, fragmentación de genes, ATP sintasa mitocondrial.

ABSTRACT. The number of completely sequenced green algal mito-
chondrial genomes is expanding rapidly. However, comparative stud-
ies have revealed very different mitochondrial genome organizations, 
structures and gene contents. Gene transfer events from mitochondrial 
DNA to the nucleus have occurred during the evolutionary history of 
green algae. This genetic flux has shaped mitochondrial genome con-
tent and has increased nuclear genome complexity. This review exam-
ines the relationship between mitochondrial and nuclear genome evo-
lution in the chlorophycean lineage of green algae and describes rare 
genome arrangements that are unlikely to have occurred twice during 
the evolutionary history of this lineage and therefore can be used in 
phylogenetic studies.

Key words: Mitochondrial genome evolution, green algae, gene frag-
mentation, mitochondrial ATP synthase.

Artículo de revisión

Introducción

Las algas verdes constituyen un grupo de organismos 
muy diverso. La diversidad se observa a nivel de su hábitat, 
morfología (Lewis y McCourt 2004), reproducción (Margu-
lis y Schwartz 1998) y a nivel genómico http://genome.jgi-
psf.org/ y ttp://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/Genomes-
Group.cgi?taxid=33090&opt=organelle). Estudios basados 
en las características bioquímicas, fisiológicas y estructura-
les de las plantas terrestres y de las algas verdes sugieren 
que los ancestros de las algas verdes son los progenitores 
unicelulares de las plantas (Margulis y Schwartz 1998 y 
Lewis y McCourt 2004). Actualmente, las plantas terrestres 
conforman el linaje Viridiplantae que se divide en los phyla 
Streptophyta, que contiene a las embriofitas y carofitas, y 
Chlorophyta, que contiene a la mayoría de las algas verdes. 
El phyla Chlorophyta consiste en tres clases monofiléticas 

denominadas Ulvophyceae, Trebouxiophyceae y Chloro-
phyceae; y en una clase no monofilética denominada Prasi-
nophyceae, que contiene algas verdes primitivas (Bullerwell 
y Gray 2004). Recientemente se ha incluido la clase Pedino-
phyceae, sin embargo su posición filogenética aún se debate 

(Turmel et al,1999).
La filogenia es importante ya que refleja la historia de la 

transmisión de la información genética, asimismo contri-
buye a guiar la interpretación de cómo y bajo qué circuns-
tancias han ido evolucionando los genomas. Actualmen-
te, existen muy pocos genomas nucleares de algas verdes 
completamente secuenciados: el de la trebuxofícea Chlo-
rella sp. NC64A (http://genome.jgi-psf.org/ChlNC64A_1/
ChlNC64A_1.home.html), los de las prasinofíceas Micro-
monas pusilla (http://genome.jgi-psf.org/MicpuC2/Mic-
puC2.home.html), Micromonas RCC299 (http://genome.
jgi-psf.org/MicpuN2/MicpuN2.home.html), Ostreococ-
cus lucimarinus (http://genome.jgi-psf.org/Ost9901_3/
Ost9901_3.home.html) y Ostreococcus tauri (http://geno-
me.jgi-psf.org/Ostta4/Ostta4.home.html) y los de las clo-
rofíceas Chlamydomonas reinhardtii (h ttp://genome.jgi-
psf.org/Chlre3/Chlre3.home.html) y Volvox carteri (http://
genome.jgi-psf.org/Volca1/Volca1.home.html); por lo que 
es difícil llevar a cabo estudios comparativos que permitan 
conocer la variación de secuencia de los genes y definir 
con exactitud las relaciones filogenéticas entre las algas 
verdes. En cambio, la secuenciación de 10 genomas mi-
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tocondriales pertenecientes a los distintos linajes de algas 
verdes ha permitido observar que éstos han sufrido cam-
bios radicales en su estructura, composición, organización, 
contenido de genes y número de copias de genes a lo lar-
go de su evolución. Estas características pueden ser útiles 
para hacer inferencias acerca de la naturaleza del genoma 
mitocondrial de su ancestro común (Pombert et al, 2006). 
El genoma mitocondrial ha sido utilizado ampliamente en 
estudios de evolución por ser heredado de manera unipa-
rental, por contener una copia única de genes ortólogos y 
por tener una alta tasa de mutación, utilizada para definir la 
distancia genética entre organismos cercanamente relacio-
nados y así establecer sus relaciones filogenéticas (Brown 
et al, 1979 y Barr et al, 2005).

La secuenciación de genomas mitocondriales de los dis-
tintos linajes de algas verdes ha revelado que éstos presen-
tan una gran diversidad. Análisis comparativos han permi-
tido contrastar los patrones de organización de los genomas 
mitocondriales de los distintos linajes de algas verdes. Los 
factores y los mecanismos responsables de los cambios en 
contenido, organización y estructura de los genomas mito-
condriales que las algas verdes han sufrido a lo largo de su 
evolución aún no se conocen completamente. ¿Qué fuerzas 
evolutivas han contribuido a mantener determinados genes 
en el genoma mitocondrial? ¿Qué posibles implicaciones 
tiene la transferencia de genes del genoma mitocondrial al 
nuclear? ¿Qué ha favorecido que ciertos linajes de algas 
verdes hayan adquirido nuevo material genético? A conti-
nuación se discuten algunas características a nivel de orga-
nización, estructura, contenido y dinámica de genes que se 
han observado en los genomas mitocondriales secuenciados 
de las algas verdes, así como el posible significado que pue-
den tener a nivel evolutivo. Finalmente, se conjuntan estas 
observaciones para proponer una nueva aplicación del geno-
ma mitocondrial en la filogenia de las algas clorofíceas.

Genomas mitocondriales

Las mitocondrias son organelos de las células eucarion-
tes cuya función principal es la síntesis de ATP acoplada a 
la cadena respiratoria, fenómeno conocido como fosforila-
ción oxidativa. La fosforilación oxidativa es una de las rutas 
bioquímicas más antiguas y conservadas en la mitocondria 
(Mentel y Martin 2008). Las mitocondrias también partici-
pan en la biosíntesis de aminoácidos y de ácidos grasos, en 
la apoptosis, en la señalización celular (Logan 2007) y en la 
biogénesis de los centros hierro-azufre. 

La teoría más aceptada acerca del origen de la mito-
condria es la del endosimbionte, la cual propone que este 
organelo se originó a partir de un simbionte intracelular 
bacteriano (Margulis 1975). Análisis filogenéticos de RNA 
ribosomal (rRNA) indican que el endosimbionte probable-

mente fue una α-proteobacteria (Gray et al, 2001, Katz 2002 
y Andersson et al, 2003). La naturaleza del hospedero aún se 
debate, pero se propone que fue una arqueobacteria (Timmis 
et al, 2004) o un protoeucarionte (Poole y Penny 2007). 

Las mitocondrias son organelos intracelulares semiautó-
nomos que contienen su propio genoma. Los genomas mi-
tocondriales actuales son el resultado de una reducción del 
genoma del endosimbionte original (Gray et al, 1999). Aun-
que se ha propuesto que tienen el mismo origen, los genomas 
mitocondriales han evolucionado de manera distinta en los 
organismos eucariontes (Fauron et al, 1995 y Barr et al, 2005) 
y presentan una gran diversidad en tamaño, organización y 
complejidad génica. Los genomas mitocondriales son muy 
dinámicos, modifican, eliminan y/o rearreglan su material ge-
nético y se ha propuesto que incluso pueden adquirir nuevo 
material genético (Boer y Gray 1988 y Pont-Kingdon et al, 
1998). 

Los genomas mitocondriales contienen genes que codifi-
can RNAs ribosomales, RNAs de transferencia (tRNA) (Sa-
linas et al, 2008), proteínas de los distintos complejos enzi-
máticos de la cadena respiratoria y ocasionalmente algunas 
proteínas ribosomales (Burger et al, 2003). No obstante, a 
pesar de que la información contenida en el genoma mito-
condrial está conservada entre los eucariontes, el genoma 
mitocondrial se caracteriza por una gran diversidad en es-
tructura, tamaño, contenido de genes y organización en los 
distintos organismos eucariontes (Gray et al, 1999 y Burger 
et al, 2003). 

Diversidad de los genomas 
mitocondriales

La mayoría de los genomas mitocondriales presentan 
una estructura circular, por ejemplo el de humano (Sacco-
ne et al, 2006). Existen genomas mitocondriales lineales 
como es el caso de los apicomplejos como Plasmodium 
falciparum (Conway et al, 2000) o de algunas algas verdes 
como Chlamydomonas reinhardtii (Boer y Gray 1988). 
Otros genomas mitocondriales están compuestos por más 
de una molécula como en los siguientes ejemplos. El ge-
noma mitocondrial del hongo Spizellomyces punctatus 
consiste en tres moléculas circulares (Burger et al, 2003). 
El genoma mitocondrial del alga verde Polytomella parva 
consiste en dos cadenas lineales de 13.5 y 3.5 kpb, respec-
tivamente (Fan y Lee 2002). El genoma mitocondrial del 
metazoario Amoebidium parasiticum está fragmentado en 
más de 80 moléculas (Bullerwell y Gray 2004). El genoma 
mitocondrial de los kinetoplástidos Tripanosoma consiste 
en concatenámeros de DNA. Cada concatenámero contiene 
aproximadamente una docena de maxicírculos (20 a 40 kb) 
y miles de mini-círculos (0.5 a 2.5 kb). Los maxicírculos 
codifican proteínas y rRNA y los minicírculos codifican 
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RNAs guía que participan en la edición de los RNA men-
sajeros (Morris et al, 2001). 

La secuenciación de los diversos genomas mitocondriales 
ha demostrado que el contenido de genes es independiente 
del tamaño del genoma mitocondrial (Burger et al, 2003). El 
genoma mitocondrial del protozoario Reclinomonas ame-
ricana es el que presenta el mayor contenido de genes; tie-
ne un tamaño de 69 kpb, contiene 97 genes y codifica 67 
proteínas (Lang et al, 1997). Los genomas mitocondriales 
secuenciados de los apicomplejos constituyen a la fecha los 
genomas mitocondriales con el menor contenido de genes. 
Por ejemplo, el genoma mitocondrial de P. falciparum tiene 
un tamaño menor a 6 kpb y contiene tres genes que codifi-
can tres proteínas, respectivamente (Conway et al, 2000). En 
cambio, los genomas mitocondriales de las plantas tienen 
un tamaño de más de 200 kpb, pero en general contienen 
menos genes que el genoma mitocondrial de R. americana. 
Por ejemplo, el genoma mitocondrial de la planta Physcomi-
trella patens tiene un tamaño de más de 100 kpb, contiene 
69 genes y codifica 42 proteínas (Teresawa et al, 2007).

Existen genomas mitocondriales que presentan un patrón 
de organización similar al de su ancestro bacteriano: en su 
mayoría son codificantes, prácticamente no contienen intro-
nes; contienen genes que codifican todos los tRNA necesa-
rios y tienen un uso de codones universal (Gray et al, 1999). 
Algunos ejemplos de este tipo de genomas mitocondriales 
son los de animales, hongos y plantas (Gray et al, 1999). 
Sin embargo, hay genomas mitocondriales que presentan un 
patrón distinto al de su ancestro bacteriano: presentan una 
notable reducción en el contenido de genes, presentan genes 
que codifican rRNA fragmentados y dispersos; y tienen un 
uso de codones no universal. Tal es el caso de los genomas 
mitocondriales de algunas algas verdes. 

Genomas mitocondriales de algas verdes

Actualmente se han secuenciado y anotado en el Gen-
Bank (NCBI) 10 genomas mitocondriales de algas verdes. 
Uno de ellos pertenece al linaje de las trebuxofíceas, Pro-
totheca wickerhamii (U02970) (Wolff et al, 1994), uno al 
linaje de las pedinofíceas, Pedinomonas minor (AF116775) 
(Turmel et al, 1999), dos al linaje de las ulvofíceas, Pseu-
dendoclonium akinetum (AY359242) (Pombert et al, 2004) 
y Oltmannsiellopsis viridis (DQ365900) (Pombert et al, 
2006), dos al linaje de las prasinofíceas, Ostreococcus tauri 
(CR954200) (Robbens et al, 2007) y Nephroselmis oliva-
cea (AF110138) (Turmel et al, 1999) y cuatro al linaje de 
las clorofíceas, Chlamydomonas eugametos (AF008237) 
(Denovan-Wright et al, 1998), Chlamydomonas reinhardtii 
(U03843) (Vahrenholz et al, 1993), Polytomella capuana 
(EF645804) (Smith y Lee 2008) y Scenedesmus obliquus 
(X17375) (Nedelcu et al, 2000). En las algas verdes se han 

descrito dos tipos de genomas: el ancestral y el reducido. 
Los genomas de tipo ancestral tienen un tamaño de 45 a 96 
kpb; contienen genes que codifican proteínas ribosomales, 
proteínas de la cadena respiratoria, rRNA y el juego com-
pleto de genes que codifican todos los tRNA (Nedelcu et 
al, 2000) (Tabla 1). Los genes que codifican rRNA están 
localizados de manera continua en el genoma mitocondrial. 
Los genomas mitocondriales del alga trebuxofícea P. wic-
kerhamii (U02970), de las algas ulvofíceas P. akinetum 
(AY359242) y O. viridis (DQ365900), y de las algas prasin-
ofíceas O. tauri (CR954200) y N. olivacea (AF110138), son 
de tipo ancestral (Pombert et al, 2006). Los genomas de tipo 
reducido tienen un tamaño de 13 a 25 kpb; carecen de genes 
que codifican proteínas ribosomales y solamente contienen 
algunos de los genes que codifican rRNA, proteínas de la 
cadena respiratoria y tRNA. Los genes que codifican los 
rRNA están fragmentados y localizados de manera disper-
sa en el genoma mitocondrial. Los genomas mitocondriales 
del alga pedinofícea, P. minor, de las algas clorofíceas, C. 
eugametos (AF008237), C. reinhardtii (U03843), y P. ca-
puana (EF645804), son de tipo reducido (Tabla 1). 

El porcentaje del genoma mitocondrial que es codificante 
va del 41% al 61% en la mayoría de los genomas secuen-
ciados de algas verdes. La excepción la constituye el geno-
ma mitocondrial de S. obliquus, cuyo porcentaje de genoma 
codificante es del 38% (Tabla 2). El genoma mitocondrial 
del alga clorofícea S. obliquus se considera como un inter-
mediario evolutivo entre los genomas de las algas verdes 
(Nedelcu et al, 2000). El genoma mitocondrial de S. obli-
quus tiene un tamaño menor (aproximadamente 43 kpb) que 
el del genoma de tipo ancestral de N. olivacea (aproximada-
mente 45 kpb) y mayor que el del genoma de tipo reducido 
de P. minor (aproximadamente 25 kpb) (Tabla 2). La den-
sidad de genes en S. obliquus (del 60.6%) es la menor que 
se ha descrito hasta ahora en los genomas mitocondriales 
secuenciados de algas verdes. El genoma mitocondrial de S. 
obliquus contiene 42 genes, contra 62 genes que contienen 
aproximadamente los genomas de tipo ancestral y contra 
12 genes que contienen en promedio los genomas reduci-
dos (Tabla 2). Además, los genes que codifican rRNA es-
tán fragmentados y localizados de manera dispersa, como 
en los genomas mitocondriales de tipo reducido (Nedelcu 
et al, 2000).

Intrones

Los intrones son elementos integrales de los genomas 
eucariontes que participan de manera activa en la evolu-
ción de genes mediante los fenómenos de procesamiento 
alternativo e intercambio de exones (Fedorova y Fedorov 
2003). Los genomas de organelos celulares contienen dos 
tipos de intrones: de grupo I y de grupo II. Los intrones de 
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grupo I codifican endonucleasas, sitio específico que cata-
lizan su propagación a otros genes. Los intrones de grupo 
II son elementos genéticos móviles autocatalíticos (Hau-
gen et al, 2005).

Existen variaciones en el número, el grupo y la localiza-
ción de intrones reportados entre los genomas mitocondria-
les secuenciados de las algas verdes: O. tauri, C. reinhardtii 
y P. capuana no tienen intrones en sus genomas mitocon-
driales; P. akinetum, O. viridis, P. wickerhamii, N. olivacea, 
S. obliquus y C. eugametos contienen intrones de grupo I y 
O. viridis, S. obliquus y P. minor contienen intrones de gru-
po II (Tabla 2). Las algas verdes anteriores que contienen 
intrones de grupo I, presentan uno o más de estos intrones en 
los genes que codifican rRNA. Las algas P. akinetum (Wolff 
et al, 1994), O. viridis (Pombert et al, 2006), N. olivacea 
(Turmel et al, 1999) y C. eugametos (Denovan-Wright et 
al, 1998) contienen un intrón de grupo I en el gen cob. Las 
algas P. akinetum (Wolff et al, 1994), P. wickerhami (Wolff 
et al, 1994), y C. eugametos (Denovan-Wright et al, 1998) 
contienen uno o más intrones de grupo I en el gen cox1. Las 
clorofíceas S. obliquus (Nedelcu et al, 2000) y C. eugametos 

(Denovan-Wright et al, 1998) contienen uno o más intrones 
de grupo I en el gen nad5. Las algas P. akinetum (Wolff et 
al, 1994) y C. eugametos (Denovan-Wright et al, 1998) con-
tienen un intrón de grupo I en los genes atp1 y nad1, respec-
tivamente. En cuanto a los intrones de grupo II, se observa 
que S. obliquus (Nedelcu et al, 2000) y P. minor (Turmel et 
al, 1999) contienen un intrón de grupo II en uno o más ge-
nes que codifican rRNA. Finalmente, O. viridis contiene un 
intrón de grupo II en el gen cox1 (Pombert et al, 2006). 

La presencia de intrones en los genomas mitocondriales 
en las distintas algas puede ser útil para describir las relacio-
nes filogéneticas entre los linajes de algas verdes. La pre-
sencia de intrones de un mismo grupo en los mismos genes 
de distintas algas podría sugerir que los intrones hayan sido 
heredados verticalmente de un ancestro mitocondrial común 
de las algas verdes. Será interesante determinar si los in-
trones conservan la secuencia, la estructura y una posición 
equivalente en los genes de las distintas algas verdes, ya que 
esto podría contribuir a identificar eventos de transferencia 
horizontal (Gray et al, 1998).

Contenido de genes

Los genomas mitocondriales secuenciados de algas 
verdes revelan que el contenido de genes varía en los 
distintos linajes (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/geno-
mes/GenomesGroup.cgi?taxid=33090&opt=organelle). 
De los genes contenidos en el genoma mitocondrial se 
les ha dado atención principalmente a aquellos que co-
difican proteínas que participan en la fosforilación oxi-
dativa. En esta ruta metabólica interaccionan proteínas 

codificadas por genes mitocondriales y nucleares (Sac-
cone et al, 2006). 

Los genomas mitocondriales secuenciados de las algas 
verdes presentan diferencias en cuanto al contenido de ge-
nes que codifican distintas subunidades de los complejos I, 
IV y V de la cadena respiratoria (Tabla 1). Los genomas 
mitocondriales de las algas prasinofíceas O. tauri (Robbens 
et al, 2007) y N. olivacea (Turmel et al, 1999) contienen 
todo el conjunto de genes clásicos mitocondriales que codi-
fican para subunidades de los complejos I, IV y V. En cuan-
to a los genes que codifican componentes del complejo I se 
observan variaciones. El alga trebuxofícea P. wickerhamii 
(Wolff et al, 1994) y las algas ulvofíceas O. viridis y P. aki-
netum (Pombert et al, 2006) carecen del gen nad10 del com-
plejo I. El alga ulvofícea P. akinetum (Pombert et al, 2006) 
y el alga pedinofícea P. minor (Turmel et al, 1999) carecen, 
además del gen nad10, del gen nad9. Los genomas mitocon-
driales de las clorofíceas S. obliquus (Nedelcu et al, 2000), 
C. eugametos (Denovan-Wright et al, 1998), C. reinhardtii 
(Vahrenholz et al, 1993) y P. capuana (Smith y Lee 2008) 
carecen de los genes nad7, nad9 y nad10. Además, las algas 
C. eugametos (AF008237) (Denovan-Wright et al, 1998), C. 
reinhardtii (U03843) (Vahrenholz et al, 1993) y P. capua-
na (EF645804) (Smith y Lee 2008) que son muy cercanas 
filogenéticamente, carecen de los genes nad3, nad4L, nad7, 
nad9 y nad10.

En cuanto a los genes que codifican componentes del 
complejo IV se observa que los genomas mitocondriales del 
alga pedinofícea P. minor (Turmel et al, 1999) y de las algas 
clorofíceas S. obliquus (Funes et al, 2002), C. eugametos 
(Denovan-Wright et al, 1998), C. reinhardtii (Pérez-Martí-
nez et al, 2000 y Pérez-Martínez et al, 2001) y P. capuana 
(Smith y Lee 2008) carecen de los genes cox2 y cox3 (Ta-
bla 1). La ausencia del gen cox2 en el genoma mitocondrial 
constituye un caso único entre las algas verdes y entre los 
parásitos apicomplejos (Pérez-Martínez et al, 2001 y Funes 
et al, 2002). Como se discutirá más adelante, en el caso de S. 
obliquus el gen cox2 también está fragmentado; pero cox2a 
permanece en el genoma mitocondrial (AAF72052), mien-
tras que cox2b ha migrado al genoma nuclear (AAO27881) 
(Funes et al, 2002).

Respecto a los genes que codifican componentes del 
complejo V, se observa que los genomas mitocondriales de 
las algas prasinofíceas, ulvofíceas y trebuxofíceas contie-
nen los genes atp1, atp4, atp6, atp8 y atp9 que codifican 
las distintas subunidades del estator de la ATP sintasa mi-
tocondrial (Tabla 1). Los genomas mitocondriales del alga 
pedinofícea P. minor (Turmel et al, 1999) y de la clorofí-
cea S. obliquus (Nedelcu et al, 2000) contienen el gen atp6. 
Además, el genoma mitocondrial de P. minor (Turmel et 
al, 1999) contiene el gen atp8 y el de S. obliquus contiene 
el gen atp9. Los genomas mitocondriales de las algas clo-
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rofíceas C. eugametos (AF008237) (Denovan-Wright et al, 
1998), C. reinhardtii (U03843) (Vahrenholz et al, 1993) y 
P. capuana (EF645804) (Smith y Lee 2008) constituyen un 
caso notable ya que ninguno de ellos contiene genes que 
codifican subunidades del estator de la ATP sintasa, como 
se discutirá más adelante (Tabla 1). 

Las algas prasinofíceas N. olivacea (Turmel et al, 1999), 
O. tauri (Robbens et al, 2007), el alga trebuxofícea P. wic-
kerhamii (Wolff et al, 1994) y las ulvofíceas O. viridis 
(Pombert et al, 2006) y P. akinetum (Pombert et al, 2004) 
que tienen un genoma mitocondrial de tipo ancestral, es 
decir semejante al de R. americana, contienen el conjunto 
completo o casi completo de genes que codifican todos los 
tRNA necesarios para sintetizar las proteínas que codifican 
(Tabla 1). En algunos genomas mitocondriales de algas ver-
des se ha observado que existen variaciones en el código ge-
nético (Nedelcu et al, 2000). Los genomas mitocondriales de 
tipo ancestral tienen una preferencia por la terminación con 
el nucleótido A o T en la tercera posición del codón. El alga 
pedinofícea P. minor y las algas clorofíceas C. reinhardtii y 
C. eugametos tienen un genoma mitocondrial de tipo redu-
cido y carecen de la mayoría de los genes que codifican to-
dos los tRNA necesarios para la síntesis de proteínas (Tabla 
1). Éstas también tienen una preferencia por la terminación 
con el nucleótido A o T en la tercera posición del codón. 
Sin embargo, P. minor utiliza el codón de terminación UGA 
para codificar un triptófano (Turmel et al, 1999). El alga 
clorofícea S. obliquus utiliza un código genético diferente 
donde el codón de terminación UAG codifica para leucina y 
el codón UCA para la terminación. S. obliquus no tiene una 
preferencia por la terminación con el nucleótido A o T en la 
tercera posición del codón (Nedelcu et al, 2000). 

El uso de un código genético alternativo es una ca-
racterística distintiva de los genomas mitocondriales. La 
plasticidad manifestada en la tercera posición del codón 
podría verse reflejada en el uso de una menor cantidad 
de tRNA para la síntesis de proteínas. Así, la plasticidad 
manifestada en la tercera posición del codón junto con la 
ausencia de algunos genes que codifican tRNA pueden 
ser factores que contribuyen a la variación de los códigos 
genéticos mitocondriales (Knight et al, 2001). Además, 
en los eucariontes en general, la importación de tRNA del 
citoplasma a la mitocondria es esencial para los procesos 
biosintéticos de la mitocondria y en consecuencia para la 
viabilidad celular (Salinas et al, 2008).

Una ventaja de la secuenciación completa de los genomas 
mitocondriales es que permite conocer el orden en que se en-
cuentran los genes. En este trabajo hemos realizado un aná-
lisis in silico de los genomas mitocondriales secuenciados 
de las algas verdes y tomando en cuenta solamente aquellos 
que codifican proteínas de la cadena respiratoria; se obser-
va que hay arreglos de genes contiguos que están presentes 

en diferentes linajes (Tabla 3). Un ejemplo es el arreglo de 
genes [cox2-cox3] que se encuentra en el genoma mitocon-
drial de las prasinofíceas N. olivacea (GeneID: 4178032 y 
4178033) y O. tauri (GeneID: 4238905 y 4238906), en la 
ulvofícea O. viridis (GeneID: 4200888 y 4200889) y en la 
trebuxofícea P. wickerhamii (GeneID: 802128 y 802127). 
Sin embargo, en P. wickerhamii los genes están orientados 
en dirección inversa [cox3-cox2], y se localizan en la cadena 
no codificante del genoma. A continuación se mencionan 
otros ejemplos. El arreglo [atp1-nad1] se encuentra en la 
ulvofícea P. akinetum (GeneID: 2847073 y 2847036) y en 
la trebuxofícea P. wickerhamii (GeneID: 802120 y 802115). 
El arreglo [nad4-nad5], en donde ambos genes se localizan 
en la cadena no codificante del genoma, se encuentra en la 
trebuxofícea P. wickerhamii (GeneID: 802106 y 802112), en 
las prasinofíceas N. olivacea (GeneID: 4178018 y 4178017) 
y O. tauri (GeneID: 4238861 y 4238864) y en la clorofícea 
C. reinhardtii (GeneID: 801494 y 801492). En N. olivacea 
los genes están orientados en dirección inversa y se locali-
zan en la cadena codificante del genoma. El arreglo [nad4-
nad2] se encuentra en las prasinofíceas N. olivacea (Ge-
neID: 4178018 y 4178019) y O. tauri (GeneID: 4238861 
y 4238925), en las clorofíceas Chlamydomonas elonga-
tum (GeneID: 800378 y 800383) y P. capuana (GeneID: 
5952269 y 5952285) y en la pedinofícea P. minor (GeneID: 
800406 y 800409). En O. tauri los genes están orientados en 
dirección inversa y se localizan en la cadena no codificante 
del genoma. El arreglo [cox1-nad4] se encuentra en la tre-
buxofícea P. wickerhamii (GeneID: 802105 y 802106), en 
la pedinofícea P. minor (GeneID: 800402 y 800406) y en 
las clorofíceas S. obliquus (GeneID: 802057 y 802067) y P. 
capuana (GeneID: 5952274 y 5952269). En la trebuxofícea 
P. wickerhamii ambos genes se localizan en la cadena codi-
ficante del genoma. El arreglo [nad5-nad4L] se encuentra 
en la ulvofícea O. viridis (GeneID: 4200929 y 4200930) y 
en la clorofícea S. obliquus (GeneID: 802065 y 802068). 
Finalmente, el arreglo [cob-cox1] se encuentra en la prasi-
nofícea O. tauri y en las clorofíceas C. eugamentos (Ge-
neID: 800379 y 800385) y P. capuana (GeneID: 5952284 y 
5952274). En O. tauri, los genes cox1 y cob están duplica-
dos (GeneID: 4238907, 4238908 y 4238903, 4238904). En 
la cadena codficante está el arreglo [cox1-cob] y en la cade-
na no codificante se encuentra el duplicado de los genes en 
dirección inversa. En la clorofícea P. capuana, el gen cob se 
localiza en la cadena no codificante del genoma (Tabla 3).

Algunos arreglos de genes parecen estar presentes sola-
mente en un linaje. Por ejemplo, los siguientes arreglos de ge-
nes que se encuentran solamente en las prasinofíceas N. oli-
vacea y O. tauri: los genes [atp6-nad6] (N. olivacea GeneID: 
4178029 y 4178030, y O. tauri GeneID: 4238898 y 4238865), 
donde el gen atp6 se localiza en la cadena no codificante del 
genoma, y los genes [nad5-nad4-nad2]. En O. tauri los genes 



www.medigraphic.org.mx

Rodríguez-Salinas E et al	 Los genomas mitocondriales: ¿Qué nos dicen sobre la evolución de las algas verdes?

Rev Latinoam Microbiol 2009; 51 (1-2): 44-57
49

Tabla 1. Comparación del contenido de genes en los genomas mitocondriales secuenciados de algas verdes.

Gen mitocondrial	 Noa	 Otb	 Pwa	 Ovb	 Pab	 Pma	 Soa	 Cea	 Cra	 Pcb

Proteínas del Complejo I
	 nad1	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 nad2	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 nad3	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -
	 nad4	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 nad4L	 +	 +*	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -
	 nad5	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 nad6	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 nad7	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -
	 nad9	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -
	 nad10	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -
Proteínas del Complejo III
	 cob	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
Proteínas del Complejo IV
	 cox1	 +	 +*	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +
	 cox2	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 +**	 -	 -	 -
	 cox3	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -
Proteínas del Complejo V
	 atp1	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 atp4	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 atp6	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -
	 atp8	 +	 +*	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -
	 atp9	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -
Transcriptasa reversa
	 rtl	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 +	 -
Proteínas ribosomales de la 
subunidad grande
	 rpl5	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rpl6	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rpl14	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -
	 rpl16	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
Proteínas ribosomales de la 
subunidad pequeña
	 rps2	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps3	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps4	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps7	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps8	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps10	 +	 +	 +	 -	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps11	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps12	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps13	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps14	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
	 rps19	 +	 +	 +	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -
RNAs ribosomales
	 rnl	 +	 +*	 +	 +	 +	 +**	 +**	 +**	 +**	 +**

	 rns	 +	 +*	 +	 +	 +	 +**	 +**	 +**	 +**	 +**

	 rrn	 +	 +*	 +	 +	 -	 -	 -	 -	 -	 -
RNAs de transferencia	 26	 26	 26	 24	 25	 8	 27	 3	 3	 1

No, Nephroselmis olivacea (NC_008239); Ot, Ostreococcus tauri (NC_008290); Pw, Prototheca wickerhamii (NC_001613); Pa, Pseudendoclonium akinetum (NC_005926); 
Ov, Oltmannsiellopsis viridis (NC_008256); Pm, Pedinomonas minor (NC_000892); So, Scenedesmus obliquus (NC_002254); Ce, Chlamydomonas eugametos (NC_001872); 
Cr, Chlamydomonas reinhardtii (NC_001638); Pc, Polytomella capuana (NC_010357). 
a Datos obtenidos de Nedelcu 2000
b Datos obtenidos mediante análisis de los genomas mitocondriales publicados en: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GenomesGroup.cgi?taxid=33090&opt=organelle
* genes duplicados 
**genes fragmentados
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[nad5-nad4-nad2] están orientados en dirección inversa y se 
localizan en la cadena codificante del genoma. La presencia 
del arreglo [nad5-nad4-nad2] es característica de los geno-
mas que presentan un patrón de organización similar al de su 
ancestro bacteriano (Lang et al, 1997). Esto coincide con el 
hecho de que las algas del linaje de las prasinofíceas tienen 
un genoma mitocondrial de tipo ancestral. Además, tomando 
en cuenta que los genomas mitocondriales de N. olivacea y 
O. tauri tienen una estructura circular, se observa que ambas 
conservan el siguiente arreglo: [atp6-nad6-cox2-cox3-nad5-
nad4-nad2] (con la inversión respectiva de los genes nad5, 4 
y 2 en O. tauri) (Tabla 3). 

La preservación del orden preciso de los genes en los 
genomas mitocondriales (sintenia), así como la presencia o 
la ausencia de genes, son importantes a nivel evolutivo. El 
orden de los genes en un genoma en general está preserva-

do en los organismos que son filogenéticamente cercanos. 
Además, la conservación del orden de genes puede dar in-
formación acerca de eventos de recombinación. En el caso 
de las algas verdes, es posible que algunos arreglos de genes 
sean características exclusivas de un linaje particular y por 
lo tanto sean útiles para resolver controversias en cuanto a 
su clasificación entre los distintos linajes de algas verdes. 
Normalmente se considera que dos o más linajes están re-
lacionados si éstos presentan características morfológicas 
compartidas, ya que se piensa que estas características pro-
vienen de su ancestro común (Tamames 2001). 

Estructura 

La mayoría de las algas clorofíceas presentan genomas 
mitocondriales con estructura circular, como es el caso de 

Tabla 2. Características de los genomas mitocondriales secuenciados de algas verdes.

		  Tamaño	 Genoma 			   RNAs	 % G y C	 Intrones
Alga	 Topología	 (pb)	 codificante (%)	 Genes	 Proteínas	 estructurales	 	 Grupo I	 Gen	 Grupo II	 Gen

Paa	 circular	 95880	 49%	 94	 72	 27	 39%	 7	 rnl (1)	 0
									         atp1 (1)
									         cox1 (4)
									         cob (1)		
Ova	 circular	 56761	 53%	 63	 36	 27	 33%	 2	 rnl (1)	 1	 cox1 (1)
									         cob (1)		
Pwb	 circular	 55328	 52%	 63	 36	 29	 25%	 5	 lrn (2)*	 0
									         cox1 (3)		
Nob	 circular	 45223	 62%	 70	 40	 30	 32%	 4	 rnl (3)	 0
									         cob (1)		
Ota	 circular	 44237	 68%	 78	 43	 35	 38%	 0		  0	
Sob	 circular	 42781	 38%	 53	 20	 33	 36%	 2	 rnl4 (1)	 2	 rnl4 (1)
									         nad5 (1)		  rns (1)
Pma	 circular	 25137	 41%	 23	 11	 12	 22%	 0		  1	 r n l _ a 
(1)
Ceb	 circular	 22897	 54%	 20	 14	 13	 34%	 9	 rnl_b (1)	 0
 									         rnl_e (1)
									         rnl_f (2)
									         cob (1)
									         cox1 (1)
									         nad1 (1)
									         nad5 (2)
Crb	 lineal	 15758	 58%	 25	 8	 17	 45%	 0			   0
Pca	 lineal	 12998	 61%	 21	 7	 13	 57%	 0			   0

Pa, Pseudendoclonium akinetum (NC_005926); Ov, Oltmannsiellopsis viridis (NC_008256); Pw, Prototheca wickerhamii (NC_001613); No, Nephroselmis 
olivacea (NC_008239); Ot, Ostreococcus tauri (NC_008290); So, Scenedesmus obliquus (NC_002254); Pm, Pedinomonas minor (NC_000892); Ce, Chla-
mydomonas eugametos (NC_001872); Cr, Chlamydomonas reinhardtii (NC_001638); Pc, Polytomella capuana (NC_010357). 
a Datos obtenidos mediante análisis de los genomas mitocondriales publicados en: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GenomesGroup.
cgi?taxid=33090&opt=organelle
b Datos obtenidos de Nedelcu 2000
*mismo que gen rnl



www.medigraphic.org.mx

Rodríguez-Salinas E et al	 Los genomas mitocondriales: ¿Qué nos dicen sobre la evolución de las algas verdes?

Rev Latinoam Microbiol 2009; 51 (1-2): 44-57
51

P. wickerhamii (Wolff et al, 1994), P. akinetum (Pombert et 
al, 2004), O. viridis (Pombert et al, 2006), O. tauri (Robbens 
et al, 2007), N. olivacea (Turmel et al, 1999), P. minor (Tur-
mel et al, 1999), S. obliquus (Nedelcu et al, 2000) y C. euga-
metos (Denovan-Wright et al, 1998). También existen algas 
verdes que presentan genomas mitocondriales lineales; has-
ta ahora solamente se han encontrado en el linaje de las clo-
rofíceas. El genoma mitocondrial de C. reinhardtii es lineal, 
tiene un tamaño de 15.8 kpb y tiene regiones teloméricas 
(Fan y Lee 2002). El 58% del genoma mitocondrial codifica 
proteínas y RNAs (Tabla 2). El genoma restante representa 
DNA no codificante que consiste en regiones intergénicas y 
en secuencias teloméricas. Las secuencias teloméricas son 
extensiones de cadena sencilla con secuencias repetidas in-
vertidas de 580 pb aproximadamente (Smith y Lee 2008). 

Polytomella es un grupo de algas que pertenece al clado 
Reinhardtii y que ha perdido la pared celular y el apara-
to fotosintético (van Lis 2005). El genoma mitocondrial de 
P. parva aún no ha sido completamente secuenciado, pero 
se ha observado que consiste en dos fragmentos lineales de 
13.5 kpb y 3.5 kpb, respectivamente. El fragmento de 3.5 
kpb codifica solamente un gen, nad6. Las regiones telomé-
ricas de ambos fragmentos contienen secuencias repetidas 
invertidas de aproximadamente 1.3 kpb (Fan y Lee 2002). 
El genoma mitocondrial de P. capuana consiste en una mo-
lécula lineal de aproximadamente 13 kpb con secuencias 
teloméricas de 530 pb (Smith y Lee 2008). El 61% del ge-
noma mitocondrial codifica proteínas y RNAs (Tabla 2). El 
genoma restante representa DNA no codificante que con-

siste en regiones intergénicas y en secuencias teloméricas. 
Las regiones codificantes están organizadas en dos grupos 
de distinto tamaño con polaridades transcripcionales opues-
tas. Las secuencias teloméricas de P. capuana consisten en 
secuencias repetidas invertidas que abarcan DNA codifican-
te y no codificante y existen en una conformación cerrada o 
abierta (Smith y Lee 2008). 

Una característica particular del genoma de P. capuana es 
que presenta el mayor contenido de los nucleótidos G y C de 
todos los genomas mitocondriales completamente secuencia-
dos de las algas verdes. El porcentaje de G y C del genoma 
mitocondrial en P. capuana es de 57% mientras que en C. 
reinhardtii es de 45% y en las demás algas es de 30% (Tabla 
2). Se ha propuesto que las secuencias cortas repetidas ricas 
en G y C son regiones que pueden actuar como blancos de 
recombinación y así ocasionar rearreglos genómicos (Smith 
y Lee 2008). Smith y Lee, de manera teórica, utilizaron una 
porción de una secuencia corta invertida repetida en la región 
intergénica de los genes nad6 y cob de P. capuana (GeneID: 
5952281 y 5952284) y secuencias homólogas en las regiones 
teloméricas para generar mediante recombinación ilegítima, 
productos similares a los dos fragmentos lineales de 13.5 kpb 
y 3.5 kpb del genoma mitocondrial de P. parva (Smith y Lee 
2008). Así, la recombinación constituye un factor que puede 
influenciar tanto la estructura de los genomas mitocondriales 
como el orden de los genes en el genoma.

La presencia de secuencias cortas repetidas dispersas 
probablemente tiene un papel importante en los rearreglos 
de los genomas mitocondriales de las algas verdes (Nedelcu 

Tabla 3. Orden de genes en los genomas mitocondriales secuenciados de algas verdes.

Alga	 Orden de genes

Pa	 cox1-(nad6)-nad3-atp8-nad2-(cox3)-(atp4)-(atp6)-(nad7)-(cob)-(nad4)-(nad4L)-(atp9)-atp1-nad1-nad5-cox2
Ov	 nad6-nad4-(cob)-(atp4)-nad9-(nad3)-(nad7)-(atp9)-(atp1)-nad2-nad5-nad4L-atp6-atp8-cox1-cox2-cox3
Pw	 (cox1)-(nad4)-(nad5)-(nad7)-(cox3)-(cox2)-(atp8)-(nad9)-(cob)-(atp6)-(nad3)-nad6-nad4L-atp1-nad1-atp9-nad2
No	 nad5-nad4-nad2-atp9-(cox1)-(nad9)-(nad10)-nad4L-atp8-(nad1)-(cob)-(nad3)-(nad7)-(atp1)-(atp6)-nad6-cox2-cox3
Ot	 (atp9)-nad7-nad3-(atp1)-(nad9)-nad4L_1-atp8_1-cox1_1-cob-(nad1)-(atp6)-nad6-cox2-cox3-(nad2)-(nad4)-(nad5)-(cob)-(cox1_2)-(atp8_2)-

(nad4L_2)
So	 cox2-nad5-nad4L-nad3-cox3-nad1-(atp6)-nad2-cox1-nad4-nad6-cob-atp9
Pm	 atp8-nad5-atp6-nad4L-cox1-nad4-nad2-nad1-nad6-nad3-cob
Ce	 nad6-nad4-nad2-cob-cox1-nad1-nad5
Cr	 (cob)-(nad4)-(nad5)-cox1-nad2-nad6-nad1
Pc	 (nad6)-(cob)-cox1-nad4-nad2-nad5-nad1

Pa, Pseudendoclonium akinetum (NC_005926); Ov, Oltmannsiellopsis viridis (NC_008256); Pw, Prototheca wickerhamii (NC_001613); No, Nephroselmis olivacea 
(NC_008239); Ot, Ostreococcus tauri (NC_008290); So, Scenedesmus obliquus (NC_002254); Pm, Pedinomonas minor (NC_000892); Ce, Chlamydomonas eugametos 
(NC_001872); Cr, Chlamydomonas reinhardtii (NC_001638); Pc, Polytomella capuana (NC_010357). 
( ) cadena complementaria
Datos obtenidos mediante análisis de los genomas mitocondriales publicados en: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genomes/GenomesGroup.cgi?taxid=33090&opt=organelle
Los arreglos atp1-nad, nad5-nad4L, cox2-cox3, nad4-nad5, atp6-nad6 y cox1-nad4 se indican sombreados con gris, los arreglos nad4-nad2, cob-cox1 y nad5-nad4-nad2 se 
indican subrayados y el arreglo atp6-nad6-cox2-cox3-nad5-nad4-nad2 se indica con un rectángulo.
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y Lee 1998). La recombinación intramolecular que se lleva 
a cabo utilizando secuencias repetidas directas o invertidas 
es común en las plantas y genera formas isoméricas del cro-
mosoma principal y moléculas subgenómicas de DNA cir-
culares (Fan y Lee 2002). Asimismo, se ha propuesto que 
las secuencias repetidas pueden representar cicatrices de 
eventos de inserción o deleción (Nedelcu y Lee 1998). El 
número, la localización y la orientación de las secuencias 
repetidas contribuyen a determinar la organización, la com-
plejidad y la función del genoma mitocondrial (Fan y Lee 
2002). La presencia de secuencias repetidas se ha descrito 
en todos los miembros del linaje de las clorofíceas, aunque 
su abundancia es variable. Las secuencias cortas repetidas 
de las algas verdes con un genoma mitocondrial de tipo an-
cestral son ricas en los nucleótidos A y T y tienen un tamaño 
de 6 a 17 pb; y aquellas con un genoma mitocondrial de tipo 
reducido son ricas en G y C y tienen un tamaño de 9 a 14 
pb (Nedelcu y Lee 1998). Se ha propuesto que las secuen-
cias cortas repetidas ricas en G y C son regiones que pueden 
actuar como blancos para la recombinación y así ocasionar 
rearreglos genómicos (Smith y Lee 1998). Se ha sugerido 
que a las estructuras cruciformes que forman las regiones 
ricas en G y C pueden ser reconocidas por enzimas invo-
lucradas en la resolución de los intermediarios de recombi-
nación (Dieckman y Gandy 1987). Así, mediante procesos 
de recombinación intramolecular mediados por secuencias 
cortas repetidas, se ha propuesto que las algas clorofíceas 
han eliminado muchas regiones codificantes de sus genomas 
mitocondriales y han localizado de manera dispersa los ge-
nes que codifican rRNA. 

El alga prasinofícea O. tauri es el organismo eucarionte 
unicelular más pequeño descrito a la fecha con un tamaño 
de 1 µm de diámetro. El genoma mitocondrial de O. tauri 
tiene una característica única respecto a los demás genomas 
mitocondriales de las algas verdes: la presencia de un seg-
mento duplicado de aproximadamente 20 kpb. El segmento 
duplicado contiene un marco abierto de lectura denominado 
orf129, que no presenta homólogos en análisis hechos por 
BLAST, cinco genes que codifican proteínas (cob, cox1, 
atp4, atp8 y nad4L) y cinco genes que codifican RNAs. 
Las regiones duplicadas son 100% idénticas en secuencia 
y abarcan un 44% del genoma mitocondrial. El genoma mi-
tocondrial de O. tauri presenta la mayor densidad de genes 
que se ha descrito hasta ahora en los genomas mitocondria-
les de algas verdes (93%) (Robbens et al,2007) (Tabla 2).

El evento de duplicación en O. tauri es importante ya 
que la duplicación de una región del genoma es un meca-
nismo evolutivo que contribuye a incrementar la comple-
jidad de los genomas durante el curso de su evolución. La 
duplicación de genes, de regiones de genomas o de genomas 
completos es un mecanismo molecular por el cual se pueden 
formar nuevos genes (Babushok et al,2007). Se ha sugerido 

que la duplicación de grupos de genes contiguos probable-
mente es el resultado de eventos desiguales de recombina-
ción homóloga. Se estima que la duplicación de segmentos 
en los genomas eucariontes ocurre con una frecuencia muy 
baja de 0.01 por gen por millón de años (Schmidt y Davies 
2007). Los efectos de eventos de duplicación incluyen la 
regulación de genes, ejercer como un amortiguador de mu-
taciones donde la copia no mutada puede complementar o 
sustituir a la mutada, o la pérdida total o parcial mediante 
eliminación o degeneración de alguna de las copias (Babus-
hok et al, 2007). Ambos genes pueden sufrir mutaciones que 
modifiquen completamente sus funciones o que les permitan 
adquirir funciones independientes. Asimismo, las regiones 
reguladoras de ambas copias pueden divergir de tal manera 
que permitan la expresión espacial y temporal diferente de 
una o de ambas copias de genes (Sugino e Innan 2006 y 
Louis 2007). 

Transferencia de genes

Transferencia horizontal

Existe un par de genomas mitocondriales de algas ver-
des que sugieren eventos recientes de adquisición de genes 
por transferencia horizontal. La transferencia horizontal se 
puede detectar mediante el descubrimiento de genealogías 
genéticas discordantes, mediante el uso de patrones inusua-
les de la presencia o ausencia de genes en los genomas o 
mediante patrones aberrantes en la preferencia en el uso de 
codones (Katz 2002). 

El producto del gen rtl es una proteína que potencial-
mente es semejante a una transcriptasa reversa, sin em-
bargo su función y su origen evolutivo aún son inciertos. 
El gen rtl está presente únicamente en los genomas mi-
tocondriales de las algas clorofíceas C. reinhardtii (Lang 
et al,1997) y C. smithii  (Kroymann y Zetsche 1998). Se 
ha sugerido que el gen rtl ha sido adquirido recientemen-
te. Dicho gen se distingue por la presencia de codones 
que no son utilizados por otros genes que codifican pro-
teínas en C. reinhardtii y por un bajo número de codo-
nes que terminan en T (Boer y Gray 1988). Los análisis 
que hemos realizado por BLAST indican que la proteína 
codificada por el gen rtl de C. reinhardtii (NP_042571) 
comparte un 72% de identidad con la transcriptasa rever-
sa mitocondrial de Chlamydomonas incerta (ABC98218) 
y un 22% de identidad con la transcriptasa reversa del 
cloroplasto de S. obliquus (YP_636002). La transcriptasa 
reversa de C. incerta y S. obliquus comparten un 54% de 
identidad con respecto al sitio activo de la transcriptasa 
reversa de C. reinhardtii. El gen rtl no está presente en el 
genoma mitocondrial secuenciado de otras algas del gé-
nero Chlamydomonas: C. elongatum ni C. eugametos. Se 
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cree que este gen fue adquirido solamente por las algas 
clorofíceas que pertenecen al mismo grupo que C. rein-
hardtii y C. smithii y que este grupo se generó después de 
la separación del linaje al que pertenecen C. elongatum y 
C. eugametos (Kroymann y Zetsche 1998).

Existe otro gen en O. viridis, que codifica el marco abier-
to de lectura 606 (YP_684407), que posiblemente codifica 
una transcriptasa reversa. Los análisis hechos por BLAST 
que hemos realizado indican que la proteína codificada por 
este gen comparte un 58% de identidad con la proteína mi-
tocondrial codificada por el marco abierto de lectura 762 de 
la criptofita Rhodomonas salina (NP_066494 ) (Pombert 
et al, 2006), un 38% con una proteína codificada por un 
marco abierto de lectura localizado en un intrón en el gen 
cox1 de la planta Marchantia polymorpha (YP_717185), 
un 36% de identidad con una transcriptasa reversa mito-
condrial de V. carterii (ACD85984) y con una transcriptasa 
reversa mitocondrial del alga ectocarpal Pylaiella littoralis 
(NP_150406). 

Transferencia de genes al núcleo

El dinamismo del genoma mitocondrial también afecta 
directamente al genoma nuclear. Distintos análisis de los 
genomas eucariontes indican que éstos se han originado 
mediante la combinación de transferencia vertical y hori-
zontal de genes a partir de múltiples donadores (Hartman 
y Fedorov 2002, Andersson et al, 2003). Existen varias 
teorías para explicar el origen de los eucariontes y la ad-
quisición de la mitocondria (Katz 2002). Todas se basan 
en procesos de endosimbiosis entre distintos organismos, 
donde el simbionte es una alfa-proteobacteria. Así, el or-
ganelo adquirido a través de un proceso endosimbiótico 
constituyó una fuente de material genético potencialmente 
transferible. La subsiguiente evolución de los genomas mi-
tocondriales y nucleares resultó en una reducción gradual 
del genoma mitocondrial respecto al genoma del ancestro 
endosimbionte (Katz 2002). Como resultado de esta trans-
ferencia masiva de genes hubo genes del endosimbionte 
que no eran esenciales o que tenían una función redundan-
te en el hospedero y fueron eliminados. Por otro lado, mu-
chos genes fueron transferidos al genoma nuclear (Adams 
y Palmer 2003). La transferencia continua de DNA de la 
mitocondria al núcleo sugiere que todas las secuencias co-
dificantes serán desplazadas eventualmente de la mitocon-
dria. Sin embargo, la transferencia de genes no siempre 
es exitosa. En varias ocasiones los genes no se establecen 
de manera efectiva y funcional en el núcleo (Funes et al, 
2002). En algunos organismos como los animales la trans-
ferencia de genes ha cesado, sin embargo en otros organis-
mos como las plantas la transferencia de genes continúa 
(Timmis et al, 2004). 

El proteoma actual de la mitocondria es un mosaico de 
proteínas. La mayoría de los componentes mitocondria-
les están codificados en el genoma nuclear; se calcula que 
aproximadamente más del 97% de las proteínas que utiliza 
la mitocondria son sintetizadas en el citoplasma e importa-
das post transcripcionalmente a la mitocondria (González-
Halphen et al, 2003). Por tanto, muchas de las proteínas 
son retenidas en los organelos, pero no los genes que las 
codifican. Hay cinco genes de la cadena respiratoria que 
están presentes universalmente en el genoma mitocondrial, 
excepto cuando son funcionalmente innecesarios (como es 
el caso de la ausencia de los genes nad en los apicomplejos 
y en las levaduras que carecen del complejo I): cob, nad1, 
nad4, nad5 y cox1. La característica principal de las proteí-
nas codificadas por estos genes es que son sumamente hi-
drofóbicas y contienen varios cruces transmembranales (de 
8 a 16) (Adams y Palmer 2003). 

Los genomas mitocondriales de tipo reducido de las algas 
clorofíceas presentan un tamaño menor respecto a las demás 
algas verdes, así como un contenido reducido de genes. Un 
ejemplo de esto lo constituyen C. eugametos (Denovan-
Wright et al, 1998), C. elongatum (Kroymann y Zetsche 
1998), P. parva (Fan y Lee 2002), P. capuana (Smith y Lee 
2008), C. reinhardtii y Polytomella sp. (Pérez-Martínez et 
al, 2000, Pérez-Martínez et al, 2001 y Funes 2002) que care-
cen de los genes nad3, nad4L, cox2, cox3, atp6 y atp8. En C. 
reinhardtii y Polytomella sp. se ha demostrado que los genes 
cox2 y cox3 están codificados en el genoma nuclear (Pérez-
Martínez et al, 2000 y Pérez-Martínez et al, 2001). Además, 
en C. reinhardtii y Polytomella sp. el gen cox2 presenta otra 
particularidad, éste se encuentra fragmentado en dos genes: 
cox2a (AAK30367 y AAK32115) y cox2b (AAK32117 y 
AAK32116) (Pérez-Martínez et al, 2001). Recientemente, 
la secuenciación y publicación en línea del genoma nuclear 
de otra alga clorofícea, V. carteri (http://genome.jgi-psf.org/
Volca1/Volca1.home.html) nos ha permitido identificar que 
en esta alga el gen cox2 también se encuentra fragmentado 
en los genes cox2a (estExt_Genewise1.C_170083) y cox2b 
(estExt_Genewise1Plus.C_100302) localizados en el geno-
ma nuclear. También, en el alga clorofícea S. obliquus el 
gen cox2 está fragmentado, pero el gen cox2a (NP_057974) 
se localiza en el genoma mitocondrial, mientras que el 
gen cox2b (AAO27881) se localiza en el genoma nuclear 
(Nedelcu et al, 2000 y Funes et al, 2002). 

En otro tipo de algas que pertenecen al phylum Phaeophy-
ceae, las algas cafés P. littoralis (NP_150411), Laminaria 
digitata (NP_659277), Desmarestia viridis (YP_448665) y 
Fucus vesiculosus (YP_448626), hemos observado mediante 
análisis in silico que el gen cox2 mitocondrial contiene una 
inserción. Ésta se localiza en la misma posición en relación 
con la fragmentación del gen cox2 ortodoxo en los genes 
cox2a y cox2b. Estudios futuros contribuirán a esclarecer si 
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la historia evolutiva de la inserción en el gen cox2 mitocon-
drial de las algas cafés está relacionada con la fragmenta-
ción y relocalización del gen cox2 mitocondrial de las algas 
verdes. Sorprendentemente, el gen cox2 también se encuen-
tra fragmentado en los apicomplejos. En nuestro grupo de 
trabajo se ha sugerido que los genes fragmentados cox2a y 
cox2b fueron adquiridos por transferencia horizontal a partir 
del genoma nuclear de las algas verdes, mediante una en-
dosimbiosis secundaria entre los apicomplejos y las algas 
clorofíceas (Funes et al, 2002). Alternativamente, otros au-
tores han propuesto que la fragmentación de los genes es un 
proceso que ocurrió de manera independiente en las algas 
verdes y en los apicomplejos (Waller y Keeling 2006). 

El gen cox2a codifica un polipéptido que contiene dos 
cruces transmembranales y corresponde a la porción amino 
terminal de la proteína COXII ortodoxa y el gen cox2b co-
difica un polipéptido que corresponde a la porción carboxilo 
terminal de COXII. El modelo que se ha propuesto es que 
los polipéptidos interaccionan entre sí para formar la proteí-
na COXII funcional. Las proteínas codificadas por los genes 
cox2a y cox2b tienen características fisicoquímicas, como 
una menor hidrofobicidad, que les permite ser importadas 
a la mitocondria (Pérez-Martínez et al, 2001). Las modifi-
caciones que han sufrido los genes que fueron transferidos 
al genoma nuclear y que les permiten ser completamente 
funcionales contribuyen a entender los procesos evolutivos 
involucrados en la transferencia de genes (Pérez-Martínez et 
al, 2000 y Funes et al, 2002).

Cuando un gen mitocondrial es transferido al genoma 
nuclear, experimenta cambios debido a las diferencias 
que existen en las maquinarias transcripcionales y traduc-
cionales de la mitocondria y del núcleo y el citoplasma. 
Los cambios sufridos por el gen mitocondrial transferido 
conllevan a su correcta activación en el núcleo, e inclu-
yen la adquisición de un promotor, una señal de polia-
denilación y una secuencia que codifica para una señal 
de localización mitocondrial (Adams y Palmer 2003). 
Sin embargo, recientemente se ha sugerido en plantas 
que algunos genes mitocondriales transferidos al genoma 
nuclear, probablemente ya contienen la señal de locali-
zación mitocondrial antes de ser transferidos al genoma 
nuclear (Ueda et al, 2008). 

La implacable transferencia de genes del genoma mito-
condrial al nuclear contribuye a incrementar la complejidad 
del genoma nuclear (Adams y Palmer 2003). Otros genes 
que se han transferido del genoma mitocondrial al genoma 
nuclear en las algas verdes son aquellos que codifican dis-
tintas subunidades de la ATP sintasa mitocondrial. La ATP 
sintasa mitocondrial es un motor molecular constituido por 
un rotor compuesto por las subunidades γ, δ, ε y c10 que 
rotan sobre un eje perpendicular al plano de la membrana; 
un estator compuesto por las subunidades a, A6L, e, f, g, 

b2, OSCP, F6 y un centro catalítco que también es parte del 
estator y que está compuesto por tres subunidades α y tres 
subunidades β (Walker y Dickson 2006). El gen atp9 que 
codifica la subunidad c de la ATP sintasa, normalmente se 
localiza en el genoma mitocondrial de las algas clorofíceas. 
Sin embargo, al analizar el contenido de los genomas mi-
tocondriales publicados hemos observado que el gen atp9 
está ausente en los genomas mitocondriales de P. minor, C. 
reinhardtii y Polytomella sp.. En las algas clorofíceas C. 
reinhardtii y Polytomella sp. el gen atp9 ha sido transfe-
rido al núcleo (Funes et al, 2002). Nuestros análisis bioin-
formáticos también localizan al gen atp9 de V. carteri en el 
genoma nuclear. Asimismo, los genes atp6 y atp8 que codi-
fican las subunidades a y A6L del estator de la ATP sintasa, 
respectivamente, normalmente se localizan en el genoma 
mitocondrial de las algas clorofíceas. Sin embargo, el gen 
atp6 está ausente en el genoma mitocondrial de C. reihar-
dtii, Polytomella sp. (Funes et al, 2002) y V. carteri (como 
lo indican las búsquedas que hemos realizado); y el gen atp8 
está ausente en el genoma mitocondrial de C. reinhardtii, P. 
capuana y S. obliquus. Asimismo, los análisis bioinformá-
ticos hechos a partir de los genomas publicados en línea de 
C. reinhardtii y V. carteri, indican que el gen atp8 tampoco 
está presente en el genoma nuclear y probablemente desapa-
reció en este linaje de algas.

La ausencia del gen atp8 es notable, ya que estudios 
bioquímicos y bioinformáticos revelaron que la ATP sin-
tasa mitocondrial de las algas clorofíceas C. reinhardtii y 
Polytomella sp. contiene un estator formado por nueve 
subunidades novedosas. Estas subunidades han sido deno-
minadas ASA por las siglas en inglés para «proteínas aso-
ciadas a la ATP sintasa» y que van de ASA 1 hasta ASA 
9 (Vázquez-Acevedo et al, 2006). Actualmente, mediante 
análisis hechos por BLAST hemos encontrado homólogos 
de las subunidades ASA 2 a 9 en P. parva, ASA 5 a 7 y 9 en 
C. incerta y ASA 4, 5, 7 y 9 en S. obliquus. Esto sugiere que 
las proteínas ASA están asociadas exclusivamente con las 
ATP sintasas mitocondriales de las algas clorofíceas. Será 
muy interesante en un futuro realizar estudios de las subuni-
dades ASA para conocer su origen, determinar si están pre-
sentes en otras algas que no sean clorofíceas y conocer qué 
características bioquímicas y funcionales confieren a la ATP 
sintasa mitocondrial. Estos estudios permitirán conocer si 
existen algas clorofíceas cuyo estator esté constituido tanto 
por subunidades clásicas como por subunidades ASA y que 
por lo tanto pudieran representar intermediarios evolutivos 
dentro del linaje de las clorofíceas. Asimismo, estos estu-
dios también contribuirán a dilucidar si los eventos que con-
dujeron a la reducción del genoma mitocondrial de las algas 
verdes y a la pérdida de los genes que codifican las distintas 
subunidades del estator tradicional, están relacionadas con 
la adquisición de las subunidades novedosas ASA. 
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Implicaciones del genoma mitocondrial 
en la filogenia de algas clorofíceas

Las propiedades de los genomas tales como estructu-
ra, composición, organización, contenido de genes, de 
intrones y número de copias de genes pueden ser una he-
rramienta útil y alternativa para estudiar y establecer las 
relaciones filogenéticas que existen entre organismos, ya 
que evitan algunas dificultades de la filogenia molecular 
clásica. Normalmente, las inferencias evolutivas están ba-
sadas en las secuencias de genes, tales como rRNA peque-
ños (16S) que son considerados marcadores filogenéticos 
fidedignos por ser moléculas muy abundantes, por estar 
universalmente conservadas y por tener una tasa de sus-
tituciones de nucleótidos parecida. Las fuerzas evolutivas 
son multidimensionales, por lo que el análisis de un solo 
gen puede ser insuficiente para entender completamente la 
divergencia entre distintas formas de vida. 

La filogenia de las algas verdes está en constante revisión 
(Margulis y Schwartz 1998). Anteriormente, la clasificación 
estaba basada exclusivamente en aspectos morfológicos. 
Esta clasificación no es muy confiable ya que hay algas que 
contienen caracteres morfológicos representativos de más 
de un grupo (Lewis y McCourt 2004). La creciente informa-
ción acerca de los genomas de las algas verdes ha ido mo-
dificando y expandiendo la visión de su filogenia. Los nue-
vos datos moleculares han permitido obtener clasificaciones 
más confiables que han asignado correctamente algas verdes 
que habían sido difíciles de clasificar basándose solamente 
en aspectos morfológicos. Sin embargo, aún existen diferen-
cias notables entre las clasificaciones basadas en aspectos 
morfológicos y aquellas basadas en aspectos moleculares 
(Lewis y McCourt 2004).

La clasificación filogenética de las algas clorofíceas 
más reciente es la de Pröschold et al, que está basada en 
características morfológicas y en secuencias nucleares 
de rRNA (Pröschold 2001). Pröschold et al, han descri-
to 18 linajes monofiléticos o clados: Stephanosphaera, 
Chlorogonium, Polytoma, Dunaliella, Monadina, Phaco-
tus, Moewusii, Radiosa, Oogamochlamys, Chloromonas, 
Reinhardtii, Chaetophora, Oedogonium, Chaetopeltris, 
Neochloris, Hydrodictyon, Scenedesmus, Bracteacoccus. 
Los primeros 11 clados conforman un subgrupo que se 
caracteriza por tener un cuerpo basal del flagelo que se 
desplaza en dirección opuesta a las manecillas del reloj. 

Nosotros proponemos que en el linaje de las algas clo-
rofíceas, ocurrieron cambios evolutivos que probablemente 
sucedieron una sola vez y que dieron lugar a una mayor re-
ducción del genoma mitocondrial respecto a los otros gru-
pos de algas verdes. Esto se debió a una transferencia de 
genes mitocondriales al núcleo, entre los cuales se encuen-
tran los genes que codifican subunidades de la citocromo c 

oxidasa y de la ATP sintasa. Por una parte, esta transferen-
cia dio origen a los genes fragmentados cox2a y cox2b en 
el genoma nuclear del linaje de algas clorofíceas. Por otra 
parte, los genes atp que codifican las distintas subunidades 
del estator clásico de la ATP sintasa mitocondrial desapare-
cieron del genoma mitocondrial y surgieron en el genoma 
nuclear genes que codifican las subunidades novedosas de la 
ATP sintasa mitocondrial (subunidades ASA 1-9). De esta 
manera, basándonos exclusivamente en la transferencia de 
genes al genoma nuclear y en la ausencia de genes en el ge-
noma mitocondrial, la presencia de los genes fragmentados 
que codifican la subunidad COXII y los genes que codifican 
las subunidades ASA del estator de la ATP sintasa mitocon-
drial en el genoma nuclear y su correspondiente ausencia 
del genoma mitocondrial, podría servir como un marcador 
genético para resolver controversias en el linaje de las algas 
clorofíceas. En otras palabras, nosotros hipotetizamos que 
la presencia de subunidades COXII fragmentadas en la ci-
tocromo c oxidasa y de subunidades ASA en la ATP sintasa 
mitocondrial, pueden ser marcadores exclusivos de las algas 
clorofíceas.

Hasta ahora no se ha encontrado ninguna propiedad genó-
mica que por sí sola pueda representar un marcador filoge-
nético confiable, por lo que la integración de la información 
de diferentes propiedades genómicas es deseable (Tamames 
2001). Se espera que en el futuro la creciente información 
acerca del genoma de las algas verdes así como el uso com-
binado de distintas características de los genomas nucleares 
y mitocondriales contribuya a obtener una visión más com-
pleta de la filogenia de algas verdes que permita dilucidar 
las relaciones entre las algas del linaje de las clorofíceas. 

Conclusiones

El conocer los principales eventos en la evolución de 
los eucariontes es un reto difícil en el estudio de la evolu-
ción, principalmente porque los eventos son muy antiguos 
e imposibles de comprobar. El origen endosimbiótico de la 
mitocondria ha constituido una fuente importante de ma-
terial genético que ha contribuido a incrementar la com-
plejidad genética del hospedero (Hartman y Fedorov 2002 
y Andersson et al, 2003). La adquisición de un genoma o 
fragmentos de un genoma provee a un organismo de nue-
vas posibilidades para cambiar drásticamente sin perder su 
coherencia y viabilidad. Así, la innovación en la evolución 
de los genomas mitocondriales no depende solamente de 
la acumulación de mutaciones o duplicaciones (Margulis 
y Sagan 2003). 

Los genomas mitocondriales presentan características 
que los hacen muy efectivos en la reconstrucción de rela-
ciones filogenéticas. La primera, es que son heredados de 
manera uniparental, por lo que no hay recombinación de 
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los genomas maternos y paternos. La segunda, es la presen-
cia de caracteres que resultan de eventos moleculares raros 
que probablemente hayan ocurrido solamente una vez a lo 
largo de la evolución, tales como el rearreglo, la presen-
cia o la ausencia de genes. Dadas estas características, se 
puede comprobar un dinamismo entre el genoma nuclear 
y el genoma mitocondrial de las algas verdes a lo largo de 
su historia evolutiva que permite utilizar características de 
ambos genomas para establecer relaciones filogenéticas en 
las algas verdes. Proponemos que la fragmentación del gen 
cox2 y la adquisición de subunidades ASA por el genoma 
nuclear pueden constituir un marcador genético exclusivo 
del linaje de las algas clorofíceas. En otras palabras, nues-
tra hipótesis es que aquellas algas verdes que contienen 
el gen cox2 fragmentado, también tienen una ATP sintasa 
con subunidades ASA.
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