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RESUMEN

En este trabajo presentamos un análisis comparativo de los genomas mitocondriales en
gastrópodos. Se calculó la composición de nucleótidos y de aminoácidos de todas las
secuencias y se hizo un análisis visual comparativo de los codones de inicio y de parada.
La organización del genoma se comparó calculando el número de secuencias intergé-
nicas, la ubicación de los genes y el número de reorganizaciones génicas (breakpoints) en
comparación con la secuencia que se presume ancestral para el grupo. Para calcular si
existen variaciones en las tasas de evolución molecular en el grupo, estas últimas se cal-
cularon utilizando el relative rate test. A pesar de las diferencias en el tamaño de los
genomas, el número de aminoácidos es más conservado. La composicion nucleotídica
y aminoacídica es similar entre los Vetigastropoda, Ceanogastropoda y Neritimorpha
en comparacion con Heterobranchia y Patellogastropoda. Los genomas mitocondriales
para el grupo son muy compactos con pocas secuencias intergenicas, la unica excepción
es el genoma de Patellogastropoda con 26.828 pb. Existe una alta variabilidad en
cuanto a codones de inicio para los grupos Heterobranchia y Patellogastropoda y un
aumento en el número de genes reorganizados con respecto a la secuencia de Octopus
vulgaris también para estos dos grupos. En general, se rechaza la hipótesis de tasas de
evolución molecular constante entre los grupos, excepto cuando se comparan los ge-
nomas de Caenogastropoda y Vetigastropoda.

Palabras clave: gastrópoda, genoma mitocondrial, reorganizaciones génicas, tasas de
evolución molecular.

ABSTRACT

In this work we presented a comparative analysis of the mitochondrial genomes in
gastropods. Nucleotide and amino acids composition was calculated and a comparative
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visual analysis of the start and termination codons was performed. The organization of
the genome was compared calculating the number of intergenic sequences, the location
of the genes and the number of reorganized genes (breakpoints) in comparison with the
sequence that is presumed to be ancestral for the group. In order to calculate variations
in the rates of molecular evolution within the group, the relative rate test was performed.
In spite of the differences in the size of the genomes, the amino acids number is conserved.
The nucleotide and amino acid composition is similar between Vetigastropoda,
Ceanogastropoda and Neritimorpha in comparison to Heterobranchia and Patellogastropoda.
The mitochondrial genomes of the group are very compact with few intergenic sequences,
the only exception is the genome of Patellogastropoda with 26,828 bp. Start codons of
the Heterobranchia and Patellogastropoda are very variable and there is also an increase
in genome rearrangements for these two groups. Generally, the hypothesis of constant
rates of molecular evolution between the groups is rejected, except when the genomes of
Caenogastropoda and Vetigastropoda are compared.

Key words: Gastropoda, mitochondrial genome, genome reorganizations, rates of
molecular evolution.

INTRODUCCIÓN

El genoma mitocondrial (mt), al igual que el nuclear, está constituido por una doble
cadena de nucleótidos, cada una de las cuales se denomina ligera (L) o pesada (H) de-
bido a la densidad diferencial que muestran cuando se centrifugan empleando cloruro
de cesio, pero a diferencia del genoma nuclear, es una molécula pequeña en cuanto a
su extensión pese a la importancia de la información que codifica. En mamíferos esta
molécula puede alcanzar los 20 Kb de longitud, aunque dependiendo del tipo de orga-
nismo del que se haga referencia puede ser menor o mayor. Este genoma generalmente
no presenta intrones excepto por las secuencias regulatorias de unas cuantas bases
(Taanman, 1999) y en mamíferos codifica 37 genes, la mayoría de los cuales se localizan
en la hebra pesada; la hebra ligera únicamente codifica ocho ARN de transferencias
(ARNt) y un solo ARN mensajero (ARNm; Attardi y Schatz, 1988). En adición, los genes
se encuentran separados por secuencias de nucleótidos cortas, que no codifican pro-
ductos (Burger et al., 2003).
El genoma mitocondrial codifica menos de 40 genes y los productos de estos genes (2
ARNr, 22 ARNt y 13 proteínas, en animales) están relacionados en su totalidad con la
cadena respiratoria de la célula, transporte de electrones y fosforilación oxidativa
(Stuart y Brown, 2006). A pesar de la función conservada del ADN mitocondrial, por-
que todos los productos de su codificación están relacionados con la producción de
energía, es posible observar una gran diversidad de genomas mitocondriales entre los
eucariotas, incluso entre organismos cercanamente relacionados. Esta diversidad apa-
rentemente no presenta variaciones funcionales drásticas y se limita a las características
estructurales de la molécula (Burger et al., 2003).
En cuanto a la estructura, es aceptado de forma general que el genoma mitocondrial
es circular, sin embargo, existen organismos que poseen genomas mt lineales, este es el
caso de Amoebidium parasiticum, Plasmodium, Chlamydomonas (Burger et al., 2003) y mu-
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chos otros organismos entre los que además se registran especies de cnidarios (Bridge
et al., 1992). Por otra parte puede presentarse que, durante los análisis con enzimas de
restricción un genoma mitocondrial de característica lineal pueda ciclarse o viceversa,
y por ende darse una falsa interpretación de su estructura. Estudios de genomas mito-
condriales, que emplean electroforesis de campo pulsado en gel, han demostrado que
existen organismos con muchas fracciones de ADN mitocondrial de estructura lineal,
cuyo genoma ha sido reportado como circular, este el caso del protozoario Tetrahymena
pyriformis y el ciliado Paramecium aurelia (Nosek y Tomáska, 2003).
Así mismo, los genomas mitocondriales presentan grandes variaciones en cuanto a su
extensión, para dar un ejemplo se pueden citar los casos más extremos que corres-
ponden a los genomas de Apicomplexa y Oriza sativa, con 6 y 400 kb de extensión respec-
tivamente (Nosek y Tomáska, 2003). Además de las diferencias en tamaño y en forma,
con el advenimiento de las técnicas avanzadas de investigación en biología molecular,
y la secuenciación de cada vez más genomas mitocondriales, se han podido determinar
diferencias más profundas que aumentan la diversidad génica mitocondrial. Tales dife-
rencias hacen referencia a la organización de los genes dentro del genoma. 
Las reorganizaciones génicas son cambios en la posición de los genes dentro del ge-
noma, que tiene como resultado un nuevo arreglo u organización de la molécula. Este
tipo de fenómenos es por lo regular mediado por enzimas (topoisomerasas) y altera la
estructura normal del genoma por los cambios que se producen generando, en con-
clusión, un nuevo genoma (Grande et al., 2008). Las reorganizaciones génicas presentan
también características que los proponen como excelentes marcadores moleculares,
pero se han sugerido estudios comparativos de grupos sujetos a altas tasas de reorga-
nización génica con el fin de incrementar el conocimiento de la evolución de estos
cambios (Boore y Brown, 1998; Dowton et al., 2002).
De los genomas mitocondriales completos de gastrópodos secuenciados y disponibles
en GenBank, la mayoría pertenecen al grupo Heterogastropoda y Caenogastropoda,
con pocos genomas disponibles para los grupos Vetigastropoda, Patellogastropoda y
Neritimorpha. Estos genomas muestran altas tasas de variación entre ellos en cuanto
a su organización, lo que convierte a los gastrópodos en un excelente grupo modelo
para el estudio de la evolución del genoma mitocondrial. En este trabajo se hace un
análisis comparativo de la organización, el contenido y la dinámica de los genomas
mitocondriales en gastrópodos.

MATERIALES Y MÉTODOS

Se obtuvieron los genomas mitocondrial de 48 gastrópodos, disponibles en GenBank
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). Debido al gran número de genomas mt se-
cuenciados para el grupo Heterobranchia y Caenogastropoda, cuatro para Vetigas-
tropoda, y un solo representante para los grupos Patellogastropoda y Neritimorpha, en
algunos análisis se utilizó una submuestra más homogénea de 16 genomas de gastró-
podos que incluyó cinco Caenogastropoda, seis Heterobranchia, los cuatro Vetigas-
tropa disponibles y el único representante de los demás grupos.
Las secuencias fueron alineadas utilizando CLUSTAL X (Thompson et al., 1997), en el
programa de libre distribución MEGA (v. 4) (Tamura et al., 2007). MEGA permitió hacer

Acta biol. Colomb., Vol. 17 n.º 1, 2012   399

Vol17-2J_Maquetación 1  21/11/12  6:14  Página 399



el alineamiento de las secuencias de aminoácidos con base en las secuencias de nu-
cleótidos respectivas. Este programa también fue utilizado para calcular la composición
de nucleótidos y de aminoácidos de todas las secuencias. Los alineamientos se usaron
a su vez, para hacer un análisis visual comparativo de los codones de inicio y de parada.
En este caso, se hizo el muestreo de todos los codones de inicio y de parada de todos
los genes que codifican para proteína exceptuando los codones de parada del gen
NAD6 para el taxón Cepaea nemoralis y el codón de parada para el gen NAD2 del taxón
Piramidela dolabrata, pues su genoma estaba incompleto.
La organización del genoma se comparó calculando el número de secuencias intergénicas,
la ubicación de los genes (cadena ligera o pesada) y el número de reorganizaciones génicas
en comparación con la secuencia que se presume ancestral para el grupo, la del cephalo-
podo Octopus vulgaris (Grande et al., 2008; Ki et al., 2010). La medida más simple para
calcular el número de reorganizaciones génicas entre dos genomas es el break point number
(BP) (Blanchette et al., 1999). Consideramos este método como el más adecuado porque
es independiente para el tipo de reorganización (inversión, transposición, transposición+
inversión) (Xu et al., 2006), el cual no conocemos. El BP se calculó utilizando el programa
SPRING (Lin et al., 2006). Para grupos con más de un genoma disponible, como es el
caso de Heterobranchia y Caenogastropoda, se calculó el BP promedio.
Para calcular si existen diferencias en las tasas de evolución molecular del genoma mt
entre los diferentes grupos de gastrópodos, las secuencias alineadas y concatenadas de
todos los genes que codifican para proteína, se importaron a MEGA versión 4.0
(Tamura et al., 2007) para realizar el relative rate test (RRT) (Tajima, 1993). El test de
Tajima considera tres secuencias, 1, 2, y 3, la secuencia 3 como grupo externo. Esta
prueba examina si E(nijk) = E(njik), en donde i, j, y k representan diferentes nucleótidos
en las secuencias 1, 2 y 3, respectivamente. Bajo la hipótesis de reloj molecular, E(nijk)
= E(njik), independientemente del modelo de sustitución e independientemente de si las
tasas varían en cada sitio. Si la hipótesis es rechazada, la hipótesis de reloj molecular
puede ser rechazada para ese set de secuencias. Para nuestros análisis, utilizamos la se-
cuencia de O. vulgaris como grupo externo (secuencia 3) y se hicieron comparaciones
entre cada uno de los grupos principales de gastrópodos. 

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

COLECCIÓN DE SECUENCIAS

El muestreo total fue de 48 gastrópodos disponibles en GenBank: Heterobranchia con
26 integrantes; Caenogastropoda con 16 integrantes; Vetigastropoda con 4 integrantes;
Patellogastropoda con 1 integrante y Neritimorpha con 1 integrante (Tabla 1).

COMPOSICIÓN AMINOACÍDICA Y NUCLEOTÍDICA

Comparando el número de aminoácidos totales nos damos cuenta que se forman dos
grupos, por un lado (Neritimorpha, Caenogastropoda y Vetigastropoda) y por el otro
(Patellogastropoda y Heterobranchia (Opistobranchia, Pulmonata y Piramidelloidea)).
El primer grupo presenta mayor número de aminoácidos que el segundo grupo (Fig. 1). 
Al comparar la extensión del genoma (número total de nucleótidos), se observa que
solo una especie perteneciente al grupo Patellogastropoda (Lottia digitalis) presenta una
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Grupo Especie Autor y año # Acc. GenBank
Gastrópodos Heterobranchia Pupa strigosa Kurabayashi y

Ueshima, 2000 AB028237
Roboastra europea Grande et al., 2002 AY083457
Aplysia califórnica Knudsen et al., 2006 AY569552
Elysia chlorotica Rumpho et al., 2008 NC010567 
Ascobulla fragilis Grande et al., 2008 AY098929
Albinaria coerulea Hatzoglou et al., 1995 X83390
Cepaea nemoralis Yamazaky et al., 1997 U23045
Biomphalaria glabrata DeJong et al., 2004 AY380531
Siphonaria pectinata Grande et al., 2008 AY345049
Siphonaria gigas White et al., 2011 JN627205
Onchidella celtica Grande et al., 2008 AY345048
Myosotella miosotis Grande et al., 2008 AY345053
Salinator rhamphidia White et al., 2011 JN620539
Auriculinella bidentata White et al., 2011 JN606066
Ovatella vulcani White et al., 2011 JN615139
Pedipes pedipes White et al., 2011 JN615140
Onchidella borealis Medina et al., 2011 DQ991936
Peronia peronii White et al., 2011 JN619346
Succinea putris White et al., 2011 JN627206
Trimusculus reticulatus White et al., 2011 JN632509
Rhopalocaulis grandidieri White et al., 2011 NC_016183
Hydatina physis Medina et al., 2011 DQ991932
Berthellina ilisima Medina et al., 2011 DQ991929
Chromodoris magnifica Medina et al., 2011 DQ991931
Platevindex mortoni Wei et al., 2012 NC_013934
Pyramidella dolabrata Grande et al., 2008 AY345054

Caenogastropoda Oncomelania hupensis hupensis Zhao et al., 2010 NC012899
Cymatium parthenopeum Cunha et al., 2009 EU827200
Bolinus brandaris Cunha et al., 2009 NC_013250
Cancellaria cancellata Cunha et al., 2009 NC_013241
Conus borgesi Cunha et al., 2009 NC_013243
Fusiturris similis Cunha et al., 2009 NC_013242
Terebra dimidiata Cunha et al., 2009 NC_013239
Cymbium olla Cunha et al., 2009 NC_013245
Nassarius reticulatus Cunha et al., 2009 NC_013248
Oncomelania hupensis robertsoni Zhao et al., 2010 NC_013187
Tricula hortensis Zhao et al., 2010 NC_013833
Ilyanassa obsoleta Simison et al., 2006 DQ238598
Rapana venosa Chandler et al., 2008 NC011193
Conus textile Bandyopadhyay et al.,

2006 NC008797
Thais clavigera Jung et al., 2005 NC010090
Lophiotoma cerithiformis Bandyopadhyay et al.,

2006 DQ284754
Vetigastropoda Haliotis rubra Maynard et al., 2005 AY588938

Haliotis tuberculata tuberculata VanWormhoudt et al.,
2009 NC_013708

Haliotis discus hannai Ren et al., 2009 EU595789
Haliotis diversicolor Xin et al., 2011 HQ832671

Patellogastropoda Lottia digitalis Simison et al., 2006 DQ238599
Neritimorpha Nerita melanotragus Castro y Colgan, 2010 GU810158

Tabla 1. Lista de grupos y especies incluidas en los análisis.
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diferencia considerable a todos los demás grupos, con un valor total de 26.828 pb
comparado con el resto de los genomas con valores promedio de 15.204 pb. En cuanto
a la comparacion de nucleótidos se observa que el número de adenina, timina, guanina
y citocina es similar en los Neritimorpha y los Caenogastropoda. Heterobranchia es el
grupo con genomas más compactos, ninguno supera las 15.000 pb (Tabla 2; Fig. 2).
Aunque los genomas mt en vertebrados no varían mucho en tamaño (entre 16 y 18 kb
aproximadamente), el tamaño de los genomas mt en invertebrados es mucho más varia-
ble (15 a 78 kb; Gray, 1989). Estas variaciones pueden deberse a diferencias pequeñas
en el tamaño de los genes, a la carencia de algún gen, como se ha visto en Nematodos
(Okimoto et al., 1992), a la presencia de pseudogenes o a diferencias en el número de nu-
cleótidos intergénicos. En el caso de Patellogastropoda, el único grupo de gastrópodos
con un genoma mt considerablemente más grande, este tamaño se debe principalmente
a la presencia de secuencias intergénicas largas.
El porcentaje A-T es muy similar en todos los grupos y al igual que en otros invertebra-
dos, los gastrópodos presentan un % A-T más alto que el % G-C, con valores que oscilan
entre 58,19 % y 70,65 % A-T. A pesar de las diferencias en el tamaño de los genomas,
el número de aminoácidos es más conservado. Se puede ver, por ejemplo, que el geno-
ma de Lottia digitalis cuya longitud sobrepasa enormemente la de los otros, codifica para
un número similar de aminoácidos (Tabla 2).

ANÁLISIS DE CODONES DE INICIO Y PARADA

El codón ATG es el más frecuente, en especial para los grupos Patellogastropoda, Cae-
nogastropoda, Neritimorpha y Vetigastropoda. En los Vetigastropoda y Neritimorpha solo
se presentaron dos tipos de codones de inicio (ATA y ATG), en los Caenogastropoda tres
tipos de codones de inicio (ATG, ATA y ATT), en los Patellogastropoda se observan los dos
tradicionales (ATG y ATT) y uno novedoso que solo se presenta en ese grupo (CTG). En
el grupo Heterobranchia se observaron todos los codones anteriores más dos nuevos
(GTG y ATC). En el genoma mitocondrial ATG suele ser el codón de iniciación más común
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para los genes que codifican para proteínas, sin embargo, se han publicado varias excep-
ciones en donde GTT, GTG, ATG, ATC y ATT han sido también propuestos para ser usados
como codones de inicio (Tzeng et al., 1992). Los codones de parada no son tan diversos
y solo se presentan dos tipos TAG y TAA, estos no mostraron diferencias entre los grupos.

ORGANIZACIÓN DE GENOMA

Regiones intergénicas y sobrelapantes. Los genomas mt en gastrópodos son bastante
compactos y con excepción del Patellogastropoda, en donde el número de nucleótidos
intergénicos es de 11.279, el número total de nucleótidos intergénicos para los otros

Acta biol. Colomb., Vol. 17 n.º 2, 2012   403

Especies A C G T Total % A-T # total
amino-
ácidos

Neritomorpha N. melanotragus 4520 2323 3232 5178 15253 63,54 3779
Caenogastropoda O. hupensishupensis 4543 2419 2543 5681 15186 67,33 3737

C. textile 4239 2436 2981 5906 15562 65,19 3741
C. parthenopeum 4724 2279 2438 5829 15270 69,11 3733
R. venosa 4560 2267 2449 5944 15272 69,01 3733
L. cerithiformis 4588 2395 2545 5852 15380 67,88 3734

Vetigastropoda H. rubra 5844 4515 2398 4150 16907 59,11 3727
H. tuberculata tuberculata 5746 4265 2224 4286 16521 60,72 3740
H. discus hannai 5605 4105 2163 3911 15784 60,29 3672
H. diversicolor 5720 4268 2224 3974 16186 59,89 3740

Patellogastropoda L. digitalis 7687 6328 4724 8089 26828 58,19 3656
Heterobranchia P. dolabrata 3802 2352 2716 4984 13854 63,41 3570

P. strigosa 3892 2602 2913 4782 14189 61,13 3582
R. europaea 3999 2099 2800 5574 14472 66,15 3665
A. coerulea 4628 1951 2196 5355 14130 70,65 3595
C. nemoralis 3689 2671 2998 4742 14100 59,79 3513

Tabla 2. Comparación de diez y seis especies representates de diferentes grupos taxonomicos de gas-
trópodos. Número de adenina (A), citocina (C), guanina (G) y timina (T). Número total de nucleótidos.
Relación A-T. Número total de aminoácidos.

Figura 2. Comparaciones de número de nucleótidos: adenina (A); citocina (C); guanina (G); y timina
(T), en genomas mitocondriales de dieciséis especies de diferentes grupos taxonómicos de gastrópodos.
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Gastrópoda # genes # genes # genes # nucleótidos
cadena + cadena - solapados intergenicos

Heterobranchia P. strigosa 25 12 8 199
R. europea 24 13 1 323
A. californica 24 13 8 162
E. chlorotica 23 13 8 227
A. fragilis 25 13 3 644
A. coerulea 23 14 9 141
C. nemoralis 24 13 16 305
B. glabrata 24 13 18 62
S. pectinata 24 13 6 214
O. celtica 25 14 9 182
M. myosotis 24 13 6 312
S. rhamphidia 23 13 14 104
A. bidentata 23 13 19 267
O. vulcani 23 13 17 359
P. pedipes 23 13 14 1843
O. borealis 24 13 12 439
P. peronii 23 13 21 160
S. gigas 22 14 18 277
S. putris 21 15 19 202
T. reticulatus 23 13 16 124
R. grandidieri 23 13 21 860
P. mortoni 31 8 7 172
H. physis 23 14 18 135
B. ilisima 24 13 12 625
C. magnifica 24 13 15 328
P. dolabrata 22 15 9 89

Caenogastropoda O. hupensis hupensis 29 8 1 251
I. obsoleta 29 8 4 398
R. venosa 29 8 5 238
C. textile 29 8 4 486
T. clavigera 29 8 4 268
L. cerithiformis 29 8 2 337
C. parthenopeum 29 8 3 185
B. brandaris 29 8 13 313
C. cancellata 29 8 6 1470
C. borgesi 29 8 2 496
F. similis 29 8 8 462
T. dimidiata 29 8 6 1511
C. olla 29 8 0 381
N. reticulatus 29 8 5 260
O. hupensis robertsoni 29 8 2 256
T. hortensis 29 8 2 222

Neritimorpha N. melanotragus 17 20 2 182
Vetigastropoda H. rubra 15 22 3 1228

H. tuberculata tuberculata 16 21 2 1168
H. discus hannai 16 21 4 678
H. diversicolor 15 22 2 969

Patellogastropoda L. digitalis 27 8 0 11279
Cephalopoda O. vulgaris 15 22 9 100

Tabla 3. Número de genes transcritos en la cadena pesada (+) y la cadena ligera (-), regiones inter-
génicas y sobrelapantes para los diferentes grupos de gastrópodos.
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grupos va desde 89 en Pyramidalla dolabrata hasta 1.228 en Haliotis rubra (Tabla 3). El
número promedio de nucleótidos entre genes es menor a 10 para todo el grupo (sin
contar Patellogastropoda). Dentro de los gastrópodos, los genomas más compactos
están en el grupo Heterobranchia con genomas de tamaños inferiores a 15.000 pb. 
Al igual que en otros genomas mt de invertebrados, en gastrópodos hay genes que se
sobrelapan (comparten nucleótidos entre ellos). Realizando una inspección detallada
encontramos que en general no siempre son los mismos genes que se sobrelapan entre
los grupos y el sobrelapamiento siempre es de unos cuantos nucleótidos. El número de
genes que se sobrelapan también varía entre grupos con un rango entre cero (para
Patellogastropoda) hasta 18 (para Biomphalaria glabrata) (Tabla 3).
Posición de los genes. Los genes que se codifican en la cadena ligera y la pesada varían
entre los grupos, siendo más o menos similar el número de genes que se codifican en
cada cadena en Octopus vulgaris, Haliotis rubra y Nerita melanotragus. Por el contrario, para
Caenogastropoda, Patellogastropoda y Heterobranchia en número de genes que se
codifica en la cadena ligera es más alto (Tabla 3).
Número de reorganizaciones génicas. La tabla 4 muestra el número de BP para cada gru-
po en comparación con el genoma de Octopus vulgaris. Los genomas tanto de Patellogastro-
poda como de Heterobranchia presentan genomas muy reorganizados, con casi todos
los genes en posición diferente en comparación con O. vulgaris. Los grupos Neritimorpha
y Vetigastropoda son los menos reorganizados, por lo que se podría pensar que son grupos
basales dentro de los gastrópodos. Los genomas mt en invertebrados parecen estar sujetos
a frecuencias altas de transposición génica (Wolstenholme et al., 1987) y es posible que
los altos niveles de transposición estén relacionados con altos eventos de especiación du-
rante la evolución (Tzeng et al., 1992). Dentro de los gastrópodos, el grupo Heterobranchia
es el que contiene el mayor número de especies (Ponder y Lindberg, 2008; Dinapoli y
Klussmann-Kolb, 2010), además de ser evolutivamente muy diverso con representantes en
hábitats marinos, dulceacuícolas y terrestres. Este hecho podría explicar el por qué de los
genomas altamente reorganizados dentro de este grupo. Es importante resaltar que los
otros grupos han sido muestreados pobremente, y no podemos saber si existen reorganiza-
ciones génicas dentro del grupo Neritimorpha, Vetigastropoda o Patellogastropoda, pues
tienen pocos representantes secuenciados. Aunque para Vetigastropoda hay cuatro
genomas disponibles en genbank, todos pertenecen a la misma especie.

Grupo BP
Neritimorpha 3
Vetigastropoda 9
Caenogastropoda 8
Patellogastropoda 35
Heterobranchia 33

Tabla 4. Número de genes reorganizados para cada grupo de gastrópoda en comparación con la
secuencia que se presume ancestral (O. vulgaris) en términos de BPs (breakpoints).

Aunque las relaciones filogenéticas entre los grupos de gastrópodos todavía no están
bien definidas, un análisis reciente utilizando las secuencias tanto de nucleótidos como
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de proteínas de los genomas mt completos sugiere que Neritimorpha, Vetigastropoda
y Caenogastropoda están cercanamente relacionados entre ellos (Castro y Colgan,
2010). La organización génica de los genomas de Vetigastropoda, Neritimorpha y Cae-
nogastropoda, es muy parecida. Aunque el número de BP entre el genoma de O. vulgaris
y Caenogastropoda es alto, haciendo una observación visual de estos genomas se puede
ver que la diferencia implica solo dos eventos de reorganización génica entre ellos, cada
evento con varios genes que se mueven en bloque (Ki et al., 2010).

CÁLCULO DE LAS TASAS DE EVOLUCIÓN MOLECULAR DEL GENOMA MT EN EL GRUPO

Los genomas mt de metazoos han sido de gran utilidad como marcadores filogenéticos
porque contienen un set de genes bien caracterizados que varía poco entre especies. No
obstante, puede haber muchas fuentes de error potencial en filogenética molecular. Por
ejemplo, la señal de las ramas más ancestrales del árbol puede perderse por la saturación
mutacional, o en casos en donde hay gran heterogeneidad en las tasas de evolución entre
especies se pueden generar problemas por la atracción de ramas largas entre especies
con rápidas tasas de evolución (Felsenstein, 1978). Algunos autores han sugerido el uso
de métodos como máxima verosimilitud y métodos bayesianos para solucionar este
problema (Huelsenbeck et al. 2001). Sin embargo, incluso en estos casos, es importante
tener en cuenta la heterogeneidad de las secuencias para aplicar modelos de evolución
adecuados que se ajusten a los datos (Chang, 1999). Adicionalmente, algunos estudios
han sugerido que las tasas de evolución molecular se correlacionan con las tasas de reor-
ganización génica (Shao et al., 2003; Xu et al., 2006). En este estudio se evaluó si existen
diferencias en las tasas de evolución molecular en los genomas mt de los gastrópodos
utilizando el test de Tajima, 1993. Los cálculos indicaron que en casi todos los casos las
tasas de evolución molecular son diferentes entre los grupos. Hay algunos casos en los
cuales la hipótesis nula (tasas de evolución iguales) no se rechaza, estos se dan en la
mayoría de las comparaciones entre los genomas mitocondriales de Vetigastropoda con
Caenogastropoda, y cuando se comparan el genoma de N. melanotragus (Neritimorpha)
con el de H. rubra (Vetigastropoda) (Tabla 5). 

secuencia 1 secuencia 2 secuencia 3 p
O. vulgaris Heterobranquia Neritimorpha < 0,05

Caenogastropoda Neritimorpha < 0,05
Patellogastropoda Neritimorpha < 0,05
Vetigastropoda Neritimorpha < 0,05
Heterobranquia Vetigastropoda < 0,05
Caenogastropoda Vetigastropoda > 0,05*
Patellogastropoda Vetigastropoda < 0,05
Heterobranquia Patellogastropoda < 0,05
Caenogastropoda Patellogastropoda < 0,05
Heterobranquia Caenogastropoda < 0,05

Tabla 5. Resultado del RRT de Tajima, 1993. Dos secuencias (1 y 2) se comparan en relación a un gru-
po externo (secuencia 3) que en todos los casos es O. vulgaris. Valores de p* < 0,05 indican que la hipó-
tesis nula (tasas de evolución iguales para los linajes 1 y 2) se rechaza. Aunque las comparaciones se
hicieron entre especies, la tabla muestra un promedio del valor de p en cada grupo.
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CONCLUSIONES

El análisis comparativo de la diversidad estructural del genoma mitocondrial es necesario
para entender su evolución. En gastrópodos vemos que aunque existen pocas diferencias
en cuanto a los contenidos génicos (2 RNAs, 13 genes que codifican para proteínas y 22
RNAs de trasferencia) y los contenidos nucleotídicos y aminoacídicos de los genomas,
existen diferencias entre las tasas de evolución molecular y las tasas de reorganización gé-
nica entre los grupos. Estas diferencias hacen que los genomas mt de gastrópodos sean
interesantes para estudiar evolución y mecanismos de reorganización génica. Adicional-
mente, estas diferencias pueden dificultar los análisis filogenéticos y deben tenerse en
cuenta al momento de seleccionar modelos de evolución adecuados. A su vez, pueden
servir como marcadores que corroboren hipótesis filogenéticas generadas con este mar-
cador pero con otro tipo de aproximación, o con otros marcadores.
La similitud en los genomas de los grupos Neritimorpha, Vetigastropoda y Caenogastro-
poda en cuanto a codones, a longitud y a número de aminoácidos, además de organiza-
ción génica y tasas de evolución molecular, soportan lo encontrado por Castro y Colgan,
2010, quienes sugieren una estrecha relación filogenética entre estos grupos. Se reco-
mienda aumentar el número de genomas especialmente dentro del grupo Neritimorpha
en donde hay solo un genoma mt secuenciado, con el fin de dilucidar más claramente las
relaciones filogenéticas entre estos tres grupos.
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