UNIVERSIDAD NACIONAL AGRARIA
LA MOLINA

FACULTAD DE CIENCIAS

+ HOMINEM

“ANALISIS GENOMICO COMPARATIVO
PARA LA IDENTIFICACION DE LOS GENES HOMOLOGOS
DE LAS RUTAS FOTOSINTETICAS EN SOLANACEAS?”

Presentada por:

COSETTE NICOLE AGUIRRE BOTTGER

Tesis para Optar el Titulo Profesional de:

BIOLOGA

Lima — Peru

2024

La UNALM es la titular de los derechos patrimoniales de la presente investigacion
(Art. 24. Reglamento de Propiedad Intelectual)



Tesis_Cosette Aguirre final_Ciencias.docx

INFORME DE ORIGINALIDAD

O. 10% 3«

INDICE DE SIMILITUD FUENTES DE INTERNET PUBLICACIONES

T

TRABAJOS DEL
ESTUDIANTE

FUENTES PRIMARIAS

repositorio.lamolina.edu.pe

Fuente de Internet

5%

hdl.handle.net

Fuente de Internet

1w

www.frontiersin.org

Fuente de Internet

B

1w

www.utupub.fi

Fuente de Internet

L

(K

idoc.pub

Fuente de Internet

£

(K

Carpentier, Pierre Crozet et al.

Théo Le Moigne, Nicolas D. Boisset, Félix de

"Photoproduction of reducing power and the

Calvin-Benson cycle", Elsevier BV, 2023

Publicacion

1w

Excluir citas Apagado Excluir coincidencias

Excluir bibliografia Apagado

< 1%



UNIVERSIDAD NACIONAL AGRARIA
LA MOLINA

FACULTAD DE CIENCIAS

“ANALISIS GENOMICO COMPARATIVO
PARA LA IDENTIFICACION DE LOS GENES HOMOLOGOS
DE LAS RUTAS FOTOSINTETICAS EN SOLANACEAS”

Presentada por:

COSETTE NICOLE AGUIRRE BOTTGER

Tesis para Optar el Titulo Profesional de:

BIOLOGA

Sustentada y aprobada por el siguiente jurado:

Mg. Sc. César Fernando L6pez Bonilla Dra. Rosa Amelia Espejo Joya
PRESIDENTE MIEMBRO
Mg. Sc. Maria del Rosario Castro Mufioz Dr. Jorge Eduardo Jiménez Davalos
MIEMBRO ASESOR

Dr. Gaston Enrique Martin Zolla Benites
CO-ASESOR



DEDICATORIA

A mis padres, quienes son y seran

mis mas grandes referentes de esfuerzo y perseverancia

A Dani, mi mejor amigo y compafiero de vida,

quien me ensefio a valorar los momentos triviales de la vida.
A mis hermanos que, a pesar de la distancia,

Siempre seran mi red de apoyo, asi como cuando éramos nifios



AGRADECIMIENTOS

A mi madre, mi Ramonita, por brindarme su apoyo incondicional en cada nuevo proyecto y
reto emprendido, gracias por tu confianza y apertura en cada decisién que he tomado hasta

ahora.

Al Dr. Jorge Jiménez y al equipo del laboratorio de fisiologia vegetal del PIPS en Cereales
por abrirme sus puertas cuando fui estudiante de biologia de experimental y por otorgarme

una estancia llena de aprendizajes.

Al Dr. Zolla por su acompafiamiento y comprensién en todo el proceso de formulacion y
redaccion de tesis, siendo una guia sincera en el ambito académico y también en el

profesional.

A Jonathan Vasquez por su tiempo y paciencia en compartirme su conocimiento sobre la

interfaz R.



INDICE GENERAL

RESUMEN ..ot e e e e e e s e e e e e e e e e s s st b e b eaeaeeeessannnneees Vi
AB ST RA CT oot e e e e e —t e e e e e a i —rtaae e e e anrans vii
I, INTRODUCCION ..ottt 1
. REVISION DE LITERATURA ...ttt 3
2.1 Fotosintesis 0Xigénica Y SU IMPOItaNCIA: ......cc.veveiiriieiieieeeeeie e 3
2.2 Fotosintesis en plantas C3: ........ooioiiiriieiiee e 3
2.3 Fases de la fotosintesis: Mecanismo bioquimiCO..........cccevvveriiieiiiiiieieeeeee 4
2.3.1 Fase luminica de la fOtOSINtESIS: ......ccvvveeiiieeciie e 4
2.3.2 FASE OSCUIA: ...etieieeeeiieee e ettt e e e ettt e e e ettt e e e ettt e e e e e bbb e e e s enbbe e e e s enbbe e e e s antbeeas 6
2.4 Estudios de fotosintesis €N SOIANACEAS: .........cuueervireiiireeiee e see e 8
2.4.1 GENEIO CaPSICUM: . .cuutieeitiieesieeesiteeesteeeessteeessaeeeaseaeasseeeasseeeesseeeesnseeesnsenens 8
2.4.2 GENEIO NICOUANA ... .eeivviiiie ittt 8
2.4.3 GENEIO SOLANUM...ciiiiiiiiiiie ittt 9
2.5 Estudios genéticos de fotosintesis en plantas modelo:............ccccoceveeviieeiiieeenee. 9
2.6 Herramientas para el estudio de gendmica comparativa: .............ccceeevveeerneeenne, 10
2.6.1 BLAST: Anadlisis de similitud y alineamiento de secuencias: .................. 11
2.6.2 Analisis de resultados y criterios de selecCion ...........ccceevvveeiivecviieeennen. 11
2.7 Ortologia gENELICA........ccvveeiiiie et 12
2.7.1 Herramientas para la identificacion de genes ortdlogos ..........cccccccvveenneee. 13
2.7.2 Proteinortho: Ventajas y posibilidades de USO...........cccceevveiiiiecviieeeen, 14
HI. METODOLOGIA ......ooieeeeeeeeeeeeee ettt sttt 16
3.1 Obtenciodn e identificacidn de los genes involucrados en la fotosintesis de
AL TNAITANGAT ... s 16
3.2 Obtencion de las secuencias de proteinas de las solanaceas de
IMPOrtanCia ECONOMICA: .........eeeiiiieeiiie e e 16
3.3 Anotacion de las secuencias de proteinas: .........ccccveevveeiiieeiiiee e 16
3.4 Identificacién de secuencias de genes 0rtdlogos: .......cceeevvvveiiiieeviiee e, 17



3.5 ANAIISIS fIlOgENELICO: . .eiiviieiii e 17

3.6 Identificacion y analisis de MOTtIVOS: .........cccueiiriiiiiiiiiie e 17
V. RESULTADOS Y DISCUSION ......oooiiiiiiceeeeeee ettt 18

4.1 Obtencidn de los genes correspondientes a las rutas de fotosintesis en
Arabidopsis thallanNa: .........c.ooiiiiiie s 18

4.2 Anotacién de secuencias proteicas fotosintéticas en solanaceas de interés
To0] 010 1 11 [o o SRS USPUSSPIUSRS 20
4.3 ldentificacion de secuencias de genes ortdlogos UNICOS: ........ccccverveeereeieenenn. 22
4.3.1 Secuencias de genes ort6logos Unicos de la fase luminica: ...................... 23

4.3.2 Secuencias de genes ortélogos Unicos asociados a las reacciones

0 TASE OSCUIA: ..uvieeeiiie et ettt ettt e e e e e e e e et e e st e e s nneeeeneeas 25
4.4 Andlisis de motivos y su importancia adaptativa al cambio climatico ............... 26
V.  CONCLUSIONES. ... ... e e e e e e s et aeaeeas 47
VI. RECOMENDACIONES .......coi ittt sttt sttt snee e e snees 48
VI BIBLIOGRAFIA ..ottt 49
VL ANEXOS ...ttt s ettt et e st et esbeenbeebeenbeaneesreenreas 63



INDICE DE TABLAS

Tabla 1: Secuencias anotadas en solanaceas de importancia ecConémica. ...........c.....oc..... 20
Tabla 2: Numero de secuencias ortélogas Unicas identificadas a través del Software

PIrOtRINOITNO. ...ttt e e e et e e e e eaeaeae 22



INDICE DE FIGURAS

Figura 1. Relacion entre las reacciones de la fase luminica y el Ciclo de Calvin

BENSON ... 4
Figura 2. Transporte de electrones y protones en la fase luminica de la fotosintesis......... 6
Figura 3. Reacciones del ciclo reductivo de las pentosas fosfato. ..........cccccevveiiiiinnnnn. 7
Figura 4. Principales herramientas de alineamiento y similitud de secuencias................ 11
Figura 5. Generacion de ort6logos, paralogos y Xen0logos .........cceoveiiriieieaieiieiienns 13
Figura 6. Herramientas informaticas para la identificacion de genes ortdlogos. ............. 14

Figura 7. Distribucion y frecuencia de los genes fotosintéticos de A. thaliana

encontrados en la Base TAIR. ... 18
Figura 3. Genes codificantes a proteinas fotosintéticas en solanaceas..............ccccevuuee. 21
Figura 9. Ortologos unicos de solanaceas para el Ciclo de Calvin. B ...........cccccoovernneee 25

Figura 10. Analisis filogenético de LPE1, HCF173, NDH48, ATPC, RuBisCO,

GAPB Y TP o 27
Figura 11. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina

LPEL €N SOIANACEAS. .......cvveieeiieii et 30
Figura 12. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina

HCF173 €N SOIANACEAS. ......eoivveiiiiiiecieiee e 32
Figura 13. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina

CRR23 N SOIANACEAS. . ....cvveiiiiieiesieeee et 34
Figura 14. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina

NDHA48 €N SOIANACEAS. ........eevieiiiie et 36
Figura 15. Arbol filogenético y composicién de dominios proteicos de la subunidad

v del complejo ATP sintasa en SOlanaceas.. .......cceeevivveeeeiiiiiieeniiiiiee e 37
Figura 16. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la enzima

RUBISCO €N SOIANACEAS. ......c.veeviiiiiiiieiiieiee e 41
Figura 17. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la enzima

GAPB en solanaceas. Los triangulos sefialan residuos de cisteina.. .............. 43
Figura 18. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la enzima

Triosa fosfato isomerasa en SOIANACEAS. .....vvveeeeee e 44

iv



INDICE DE ANEXOS

Anexo 1: Genes codificantes de A. thaliana a proteinas de las rutas fotosintéticas
de cadena transportadora de electrones (CTEF), captacién de luz (CDL),
ensamblaje del fotosistema | (EFI), ensamblaje del fotosistema 2 (EFII),
regulacion de la fase luminica (RFL), ciclo reductivo de las pentosas
fosfato (CRPF), regulacion de la fase oscura (RFO) y otros mecanismos
de regulacion (OMR). .....c.eiiieiee e 64
Anexo 2: Genes ort6logos Unicos de las rutas fotosintéticas de 8 solanaceas de

INEEIES BCONOIMUCO. ..veeee ettt et e e e et e e e e et e e e e e et e e e ee e reereneaeees 74



RESUMEN

El proceso biol6gico mas sostenible del planeta es la fotosintesis pues su mecanismo permite
aprovechar la energia solar, agua y CO; para producir energia quimica y fotosintatos que son
de relevancia para el metabolismo primario y secundario en diferentes organismos. Este
mecanismo ha sido ampliamente estudiado a nivel fisiol6gico, bioquimico y de gendmica
funcional. No obstante, es necesario elucidar los mecanismos genéticos de la regulacién
fotosintética vegetal en areas de alta diversidad genética que se encuentran amenazadas por
el cambio climético. Es el caso de las solanaceas, una familia que abarca méas de 3000
especies distribuidas en paises megadiversos como Per(, Ecuador y Bolivia, con la finalidad
de preservar la biodiversidad y garantizar la seguridad alimentaria. Asi, el objetivo de esta
tesis fue realizar un analisis genomico comparativo entre los genes involucrados en 8 rutas
fotosintéticas de Capsicum annuum, Nicotiana attenuata, Nicotiana sylvestris, Nicotiana
tabacum, Nicotiana tomentosa, Solanum lycopersicum, Solanum pennellii y Solanum
tuberosum; tomando como referencia el proteoma A. thaliana. En tal sentido, se logro
identificar 136 genes homdlogos de A. thaliana en las 8 solanaceas estudiadas y 24 genes
que no presentaron homologia. Ademas, se obtuvieron 99 secuencias ortologas unicas y, en
funcion a su relevancia en el proceso fotosintético, se seleccionaron a LPE1, HCF173,
CRR23, NDH48, ATPC, RuBIisCO, GAPB y TPI para realizar un analisis de motivos y
filogenético. Los Unicos genes que presentaron coherencia taxondmica fueron LPE1,
HCF173, CRR23, NDH48 y ATPC. Por otro lado, el analisis de motivos revel6 una alta
conservacion de los genes. Estos hallazgos son importantes para comprender la evolucion

del aparato fotosintético en solanaceas.

Palabras clave: Fotosintesis, solanaceae, genGmica comparativa, proteinas, evolucion

Vi



ABSTRACT

The most sustainable biological process on the planet is photosynthesis since its mechanism
allows us to take advantage of solar energy, water, and CO2 to produce chemical energy and
photosynthates relevant to primary and secondary metabolism in different organisms. This
mechanism has been extensively studied at the physiological, biochemical, and functional
genomics levels. However, it is necessary to elucidate the genetic mechanisms of plant
photosynthetic regulation in areas of high genetic diversity threatened by climate change.
For example, the Solanaceae family encompasses more than 3,000 species distributed in
megadiverse countries such as Peru, Ecuador, and Bolivia to preserve biodiversity and
guarantee food security. Thus, the objective of this thesis was to carry out a comparative
genomic analysis between the genes involved in 8 photosynthetic pathways of Capsicum
annuum, Nicotiana attenuata, Nicotiana sylvestris, Nicotiana tabacum, Nicotiana
tomentosa, Solanum lycopersicum, Solanum pennellii, and Solanum tuberosum; taking the
A. thaliana proteome as a reference. In this sense, it was possible to identify 136 homologous
genes of A. thaliana in the 8 Solanaceae studied and 24 genes that did not present homology.
In addition, 99 unigue orthologous sequences were obtained, and based on their relevance in
the photosynthetic process, LPE1, HCF173, CRR23, NDH48, ATPC, RuBisCO, GAPB, and
TPI were selected to perform a phylogenetic and motif analysis. LPE1, HCF173, CRR23,
NDHA48, and ATPC were the only genes with taxonomic consistency. On the other hand,
motif analysis revealed high gene conservation. These findings are essential to understand

the evolution of the photosynthetic apparatus in Solanaceae.

Keywords: Photosynthesis, solanaceae, comparative genomics, proteins, evolution
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I. INTRODUCCION

En las Ultimas décadas el cambio climatico se posiciona como una amenaza para la
productividad del sector agricola y la conservacion de la biodiversidad de especies vegetales.
Este escenario es ain mas desalentador en Peru, pais que figura entre los paises mas
vulnerables a este fendmeno dadas sus caracteristicas geogréficas, politicas y
socioecondmicas (Banco Mundial, 2022). Las estrategias de adaptacién planteadas frente a
esta amenaza, en su mayoria, se enfocan en la implementacion y desarrollo de nuevas
practicas agricolas (Mushore et al., 2021). Lamentablemente este enfoque no considera
procesos bioldgicos primarios que tienen una influencia significativa en la supervivencia y

productividad vegetal, tal es el caso de la fotosintesis.

La fotosintesis es un proceso metabdlico que contribuye directa e indirectamente con la
produccién mundial de alimentos (Adams & Terachima, 2018), pues los fotosintatos se
emplean para el crecimiento, almacenamiento, mantenimiento de tejidos y balance idnico
(Gutschick, 1997); y, ademas, para la formacion de frutos, raices, granos y otros 6rganos de
la planta. Los mecanismos de fotosintesis se ven afectados por el incremento de temperatura
y los patrones de lluvia irregulares, los cuales reducen la tasa fotosintética de especies
vegetales en 36% a 75% (Sanchez, 2016). Asi mismo, los periodos de sequia inusuales
comprometen la eficiencia fotosintética al afectar el nucleo del fotosistema Il (Giardi et al.,
1996), inhiben completamente el transporte de electrones entre fotosistemas (Liu, 2018) e

inducen el cierre de estomas, lo cual reduce la asimilacién de CO2 (Wang et al., 2018).

Al verse comprometida la fotosintesis, se reduce la productividad de los cultivos, lo cual
tiene repercusiones econdmicas y sociales significativas. Las solanaceas evidencian
claramente esta problematica, ya que sus zonas de diversidad y produccion son altamente
vulnerables al cambio climatico (Samuels, 2015). Esta familia posee especies de gran
importancia econdmica y alimenticia que sostienen la economia familiar de muchos
agricultores. Tal es el caso del cultivo de papa en Peru que es fuente de ingresos de mas de
710 mil familias (MINAGRI, 2020).



Como se ha visto, la fotosintesis es un proceso central para el crecimiento y desarrollo de la
planta. Dada su importancia ha sido estudiada ampliamente en cuanto a morfologia,
bioquimica, biologia molecular y electrofisiologia; sin embargo, este conocimiento no esta
completamente aprovechado para incrementar la productividad y calidad de los cultivos
(Kohli et al., 2020). Por ello, el objetivo de esta tesis fue realizar un analisis genomico
comparativo entre los genes de fotosintesis de las solanaceas Capsicum annuum, Nicotiana
attenuata, Nicotiana sylvestris, Nicotiana tabacum, Nicotiana tomentosa, Solanum
lycopersicum, Solanum pennellii y Solanum tuberosum; tomando como referencia
Arabidopsis thaliana; planteando los siguientes objetivos especificos: Elaborar una base de
datos con los genes de cada ruta fotosintética tipo C3 de Arabidopsis thaliana disponibles
en el repositorio The Arabidopsis Information Resource (TAIR), identificar genes
homoblogos a A. thaliana en los proteomas de solanaceas disponibles en NCBI, identificar
ortdlogos Unicos en las rutas fotosintéticas y evaluar su relacion evolutiva mediante el

analisis estructural y de motivos en las 8 especies de solanéceas.



Il. REVISION DE LITERATURA

2.1 FOTOSINTESIS OXIGENICA Y SU IMPORTANCIA

La fotosintesis oxigénica se define como la conversion de moléculas de agua y didxido de
carbono en oxigeno y carbohidratos, empleando luz solar como fuente energética y de
excitacion de electrones (Johnson, 2016). Este proceso es fundamental para las plantas, pues
genera fotosintatos (Adams, 2018), los cuales son importantes para el crecimiento y

desarrollo de la misma (Kohli et al., 2020).

Desde una perspectiva economica y social, los productos derivados de la fotosintesis
sostienen la alimentacion mundial de forma directa e indirecta, pues a partir de estos se
forman los frutos, raices, granos y otros érganos de la planta. En ese contexto, Rojstaczer et
al. (2001) ha estimado que los seres humanos utilizaron cerca de un 55% de los productos

fotosintéticos terrestres para garantizar su seguridad alimentaria.

Por otro lado, a nivel evolutivo, la fotosintesis oxigénica es considerada una de las rutas
metabolicas mas importantes porque permite la liberacién de grandes cantidades de oxigeno
en la atmdsfera, dando lugar a la evolucién de la respiracion aerdbica y a los principales

ciclos biogeoquimicos (Fischer & Johnson, 2016).
2.2 FOTOSINTESIS EN PLANTAS C3

Segun Furbank & Taylor (1995), la fotosintesis de tipo C3 es aquella donde las reacciones
de conversion de energia luminica en energia quimica para fijar el CO. y la sintesis de
carbohidratos se realizan en las células del mesofilo. A diferencia de la fotosintesis C4 que
involucra las células del meséfilo y las células de la vaina del haz. Otra caracteristica de las
plantas C3, es que al finalizar el Ciclo de Calvin Benson (fase oscura) generan moléculas de

3 carbonos que luego se convertiran en fotosintatos (Wang et al., 2012).

En plantas C3, como las solanaceas, la enzima RuBisCO no esta saturada en las condiciones
atmosféricas de CO». Asi, al incrementarse la concentracion de CO2 se puede esperar un

incremento en la tasa fotosintética (Arnell et al., 2002). Si bien la fijacion de CO- en plantas



C3 no se ve afectada negativamente por la concentracion de COo, si se ve afectada por las
altas temperaturas, donde la fotosintesis se vera inhibida por la fotorrespiracion, la cual libera
el CO. y evita su fijacion (Busch et al., 2013). Asi, Gerhart (2012) indica que las plantas C3
afrontan grandes reducciones en su rendimiento y son menos eficientes que las plantas C4,

las cuales si poseen mecanismos para suprimir la fotorrespiracion.
2.3 FASES DE LA FOTOSINTESIS: MECANISMO BIOQUIMICO

La fotosintesis se divide en la fase luminica y las reacciones del Ciclo de Calvin Benson. La
fase luminica abarca la ruptura de las moléculas de agua para producir oxigeno en un proceso
denominado fot6lisis del agua. Asi mismo, se genera un gradiente de protones que permitira
formar moléculas de ATP y un flujo de electrones que dara lugar a la generacion de poder
reductor en forma de moléculas de NADPH (Figura 1). Los productos obtenidos en esta fase
ingresaran en las reacciones de la fase oscura para la fijacion de carbono en el Ciclo de
Calvin Benson (Johnson, 2016).

Reacciones de la fase luminica Reacciones del Ciclo de Calvin

Luz

Estroma

COz

ATP + NADPH

Ciclo de
Calvin
Benson

Grana

%0,

Membrana externa
cloroplasto €

ATP + Pi + NADP* lh g
Tilacoide GA3P

Membrana interna
cloroplasto

Figura 1. Relacion entre las reacciones de la fase luminica y el Ciclo de Calvin Benson

2.3.1 Fase luminica de la fotosintesis

En esta fase participan distintos complejos proteicos y enzimaticos, como los fotosistemas.
Cada uno tiene una estructura proteica basica que consiste en complejos antena colectores
de luz (LHC) y un centro de reaccién (RC). Tanto en los complejos antena como en el centro

de reaccion se encuentran pigmentos fotosintéticos, los cuales tienen la funcion de capturar

Azlcares
Acidos grasos
Aminoacidos



la energia y transferir electrones (Jonhson, 2016). El fotosistema Il (PSII) es un complejo
multiproteico constituido por una plastoquinona oxidoreductasa que es capaz de realizar la
ruptura del agua en protones, electrones y oxigeno. Ademas, este fotosistema emplea la
energia luminica para excitar las clorofilas P680, las cuales al ser excitadas tienen un
potencial redox suficiente para oxidar el agua. Por otro lado, el fotosistema I (PSI) es una
plastocianina ferredoxina oxidorreductasa donde participan clorofilas del tipo P700, las
cuales, después de ser excitadas, donan electrones a otra molécula de clorofila y a varios
grupos de hierro y azufre hasta llegar a la ferredoxina y reducirla. Esta ferredoxina reducida
se emplea para la produccion de NADPH (Mckee & Mckee, 2011), el cual luego ingresara

al Ciclo de Calvin.

La Figura 2 muestra el flujo de electrones y protones durante la fase luminica e involucra
tanto al PSI como al PSII, pero también al complejo citocromo b6fy a la enzima ATPasa.
Asi, despues de que la luz incide en el complejo antena del fotosistema 11, se escinden las
moléculas de agua y los protones de este proceso se disponen en el lumen del tilacoide. Por
otro lado, los electrones excitados viajan a traves de las distintas subunidades del fotosistema
Il hasta llegar al complejo citocromo b6/f. Este tipo de citocromo es una plastoquinol
plastocianina oxidoreductasa y media la transferencia de electrones entre el centro de
reaccion del PSII al oxidar las moléculas de plastoquinol lipofilico y reducir la plastocianina.
Como producto de estas reacciones se obtienen electrones que se acumulan en el lumen para
ser transferidos al PSI (Kurisu, 2003). Este fotosistema requiere de fotones para mantener
un flujo de electrones constante hacia la ferredoxina NADP reductasa y producir NADPH.
Por otro lado, todos los protones acumulados en el lumen del tilacoide pasan a través de una
ATPasa y se emplean para formar ATP a partir de ADP y Pi (Figura 2). Tanto el ATP como
el NADPH se emplearan en la fijacion de carbono, la cual corresponde a la fase oscura
(Cardona et al., 2018).



NADP+ | +

H'
\‘I/
.............. # Transferencia de protones Ferredoxina NADP+ ¥
-4

reductasa
= Transferencia de electrones

“Pool” de : Ferredoxina %\‘

Tilacoide

Lumen
B

—_—
Plastocianina
.......................................................................... » H‘
Fotosistema Il Citocromo béf Fotosistema | ATP sintasa

Figura 2. Transporte de electrones y protones en la fase luminica de la fotosintesis.
FUENTE: Adaptado de Johnson (2016).

2.3.2 Ciclo de Calvin Benson (fase oscura)

En esta fase se tienen las reacciones del ciclo de Calvin Benson, el cual utiliza el NADPH y
el ATP producido en la fase luminica para la fijacion de CO. (Figura 3). La funcion principal
de este ciclo es la de fijar el CO. atmosférico y sintetizar otros productos, como triosas
fosfatos, las cuales son requeridas para sintetizar sacarosa en el citosol. Segun Ahmad
(2014), dentro de las enzimas mas importantes en este ciclo se tiene a la ribulosa bifosfato
carboxilasa (RuBisCO), NADP gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa, fructosa 1,6
bifosfatasa, sedoheptulosa 1,7 bifosfatasa y la ribulosa 5 fosfato quinasa, las cuales son

reguladas por la luz.

Para la produccion de una molécula de glucosa en el ciclo de Calvin Benson, se requieren
como sustratos 6 moléculas de CO2, 18 moléculas de ATP, 12 moléculas de NADPH, 16
moléculas de hidrégeno y 12 moléculas de agua. Los productos secundarios de la reaccion
son 18 moléculas de fosfato inorganico (Pi), 18 moléculas de ADP y 12 NADP+ (Hoober,
1984). Esta reaccion se divide en las etapas de carboxilacion o fijacion, reduccién vy

regeneracion.
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Figura 3. Reacciones del ciclo reductivo de las pentosas fosfato.
FUENTE: Adaptado de Johnson (2016).

En la etapa de carboxilacion, la enzima RuBisCO carboxila la ribulosa 1,5 bifosfato y se
tiene como producto dos moléculas de 3 fosfoglicerato. En la etapa de reduccidn, se reducen
las moléculas de fosfoglicerato. En este proceso participa la fosfoglicerato quinasa que
fosforila el 3 fosfoglicerato y se produce 1,3 bifosfoglicerato, el cual se reduce por la
NADPH gliceraldehido fosfato deshidrogenasa y moléculas de NADPH, dando lugar al
gliceraldehido 3 fosfato. Esta molécula se puede isomerizar con una triosa fosfato isomerasa
para producir dihidroxiacetona fosfato. Una parte de las triosas fosfato obtenidas en este
ciclo se exportan para la produccion de glucosa, el resto se utiliza en la regeneracion de la
ribulosa 1,5 bifosfato que corresponde a la tercera etapa del Ciclo de Calvin (Majumdar et
al., 2018).

En la etapa de regeneracion participa una aldolasa que condensa la dihidroxiacetona y el
gliceraldehido 3 fosfato, obteniéndose fructosa 1,6 bifosfato. Luego participa la enzima
fructosa bifosfatasa para liberar un fosfato y asi obtener moléculas de fructosa 6 fosfato.
Posteriormente se tiene la accion de una transcetolasa la cual transfiere dos carbonos de la
fructosa 6 fosfato a otra molécula de gliceraldehido 3 fosfato, teniéndose una eritrosa 4
fosfato y la xilosa fosfato. Por su parte, la eritrosa 4 fosfato se condensa con otro

gliceraldehido 3 fosfato y se obtiene sedoheptulosa 1,7 bifosfato. Esta pierde un fosfato por



accion de una bifosfatasa y luego cede dos carbonos a un gliceraldehido 3 fosfato para formar
otra xilulosa 5 fosfato. En tanto, la sedoheptulosa, al perder los dos carbonos, se convierte
en ribosa 5 fosfato. Para finalizar, ocurre una fosforilacion irreversible dependiente de ATP,
la cual es catalizada por la ribulosa fosfato quinasa y asi se obtiene la ribulosa 1,5 bifosfato
(Heineke, 2009).

2.4  ESTUDIOS DE FOTOSINTESIS EN SOLANACEAS

2.4.1 Género Capsicum

Gran parte de los estudios fotosintéticos en el género Capsicum han buscado relacionar
diferentes pardmetros ambientales con la tasa fotosintética. Asi, Zhang et al., (2019)
relaciond el crecimiento y capacidad fotosintética en C. annuum, siendo inhibidos en
condiciones de baja luminosidad (menor a 100 umol m2 s™!) y temperatura (5 a 15 °C). Por
otro lado, Ou et al. (2017) evaluo el anegamiento en C. annuum, concluyendo que reduce
significativamente la tasa fotosintética y el tamafio del fruto. Finalmente, Miao et al. (2021),
evidencio que las plantas de C. annuum expuestas a bajas temperaturas presentan un
incremento en la frecuencia de genes diferencialmente expresados en rutas de fotosintesis y

de reparacion de ADN.

2.4.2 Género Nicotiana

Quick et al. (1991) identificaron que, al inhibir la enzima RuBisCO en N. tabacum, se reduce
significativamente la tasa de fotosintesis y el crecimiento neto de la planta. En adicion, Parry
et al. (2007) menciona que las alteraciones en el sitio catalitico de la enzima RuBisCO en N.
tabacum son una de las modificaciones mas comunes para incrementar la fijacion de CO..
Por otro lado, Van Dam & Gorshkoba (2003), detallan los efectos de la modificacion de
otras enzimas correspondientes al ciclo de Calvin Benson. Asi, mostraron que la
sobreexpresion de la fructosa bifosfatasa (FBP), sacarosa 6 fosfato sintasa y la 6 fosfofructo
2 quinasa se traduce en una mejor eficiencia fotosintética. De esta forma, se puede evidenciar
que las enzimas correspondientes a la fase oscura de la fotosintesis son claves para

incrementar el rendimiento fotosintético.

Si bien los estudios realizados sobre la fotosintesis del género Nicotiana y otras solanaceas
se basan en la identificacion de enzimas claves para este proceso. Wu & Yan (2018)
identificaron en N. tabacum que los factores de respuesta al etileno, en especial el factor

TERF1, participan como represores para genes que codifican para el ensamblaje del aparato



fotosintético a nivel transcripcional y traduccional. En cambio, para los genes involucrados
en la fijacion de carbono, el factor TERF1 es un inductor de la ruta. Asi, el autor indica que
los TERF pueden proveer un nuevo mecanismo de regulacion de genes fotosintéticos

nucleares.

2.4.3 Género Solanum

Kosmann et al. (1994) identificaron que la inhibicion de la fructosa bifosfatasa en S.
tuberosum reduce la tasa de fotosintesis maxima y crecimiento de la planta en 40% y 15%
respectivamente. Para este mismo género, Muir (2014) realizd un analisis entre varias
especies de tomates silvestres de la seccion Lycopersicum que incluye a S. pennellii. En este
estudio se hizo un mapeo de QTL correspondientes a los rasgos morfoldgicos de las hojas
de estas especies y se concluyo que los QTL ligados a la distribucidn de los estomas afectan
la difusion de CO- dentro la hoja. Ello podria implicar una mayor fijacion de CO, y una
mayor tasa fotosintética, lo cual puede estar relacionado con la adaptabilidad climética de

los tomates silvestres.
2.5 ESTUDIOS GENETICOS DE FOTOSINTESIS EN PLANTAS MODELO

Wang et al. (2012) identifico que el knockout para enzimas fotosintéticas de A. thaliana (C3)
y maiz (C4) tiene el mismo efecto en términos de ganancia de biomasa y de fijacion de
carbono, llegando a la conclusién que ambos tipos de fotosintesis comparten las mismas
enzimas clave. Este estudio destaca la inhibicién completa de la ganancia de biomasa y
fijacion de CO> como resultado del knockout de enzimas en el Ciclo de Calvin. En cambio,
al evaluar el efecto del knockout de la amilasa isomerasa que participa en la biosintesis de
almiddn, se evidencia que, si bien tiene un efecto inhibitorio en la ganancia de biomasa, no
presenta efectos negativos en la fijacion de CO2 dado que este proceso se produce en etapas

previas a la biosintesis del almidon.

Respecto al cultivo de arroz, Ambavaram et al. (2014) identificaron que la respuesta
fotosintética de este cultivo a condiciones de estrés por sequia y altas temperaturas esta
regulada por la expresion del factor de transcripciobn HYR. Este factor desencadena la
transcripcidn progresiva de genes involucradas en el metabolismo de carbono y otros genes
fotosintéticos que proveen estabilidad y mayor rendimiento al cultivo. Bajo esta misma
perspectiva de mejora de la tasa fotosintética, Vishwakarma et al. (2023), llegaron a la

conclusion que la conversion de la fotosintesis C3 a C4 en arroz es una alternativa relevante



para incrementar el rendimiento de este cultivo en un contexto donde la seguridad
alimentaria es una preocupacion mundial de primer nivel. Los autores postulan que la mejora
de la carboxilacion en RuBisCO, la regulacion de las respuestas estométicas y la
introduccién de mecanismos de captacion y concentracién de CO. desde cianobacterias a
plantas, entre otros, pueden ser rutas viables para asemejar la fotosintesis C3 en arroz a un

metabolismo fotosintético de tipo C4.

En cuanto a Brassica napus, Chen et al. (2022) compararon los genotipos de tallos verde o
“GS” y de tallo morado “PS” identificando que después de someter a cada ejemplar a
periodos de sequia, el genotipo PS exhibi6é rasgos mas favorables de tolerancia al estrés,
destacando la prevalencia de mejores parametros fotosintéticos que se relacioné con una
mayor produccidn de antocianinas propias de el genotipo PS. Por su parte, Wang et al. (2022)
estudiaron el efecto de la sobreexpresion de las quinasas proteicas de tipo MAPK en B. napus
destacando MAPK1, dado que la sobreexpresion de esta proteina daba lugar a la regulacion
negativa de proteinas tipo LHC del PSII bajo condiciones de oscuridad. De esta manera, se
concluy6 que MAPK1 puede estar involucrada en la estabilizacion del supercomplejo PSII-

LHC al regular la expresidn de proteinas del complejo antena.
26 HERRAMIENTAS PARA EL ESTUDIO DE GENOMICA COMPARATIVA

La gendmica comparativa aborda la comparacion del material genético de un organismo con
el de otro para comprender la evolucidn de cierto rasgo de una especie, determinar la funcion
de uno o varios genes y de las regiones no codificantes en los genomas. Para ello, se analiza
el nimero de genes, su secuencia, ubicacion, longitud, nimero de regiones codificantes, no
codificantes, etc. La gendmica comparativa no solo puede rastrear la relacién evolutiva entre
organismos, sino también las diferencias y similitudes en diferentes especies (Sivashankari
& Shanmughavel, 2007).

El analisis de similitud y alineamiento de secuencias es una etapa vital en este tipo de
estudios. Por ello se han desarrollado diversas herramientas bioinformaticas que facilitan y
optimizan el trabajo del investigador. Zielezinski et al. (2017) destaca BLAST y FASTA
como herramientas Utiles para el analisis de similitud de secuencias, ClustalW, Multiple
Sequence Comparison by Log- Expectation (MUSCLE) y MASFFT como plataformas de
alineamiento multiple, PSI-BLAST y HMMER/Pfam como programas de busqueda de
perfiles de secuencia; y BLASTZ, Mauce y TBA como herramientas para el alineamiento

de genomas completos (Figura 4).
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Figura 4. Principales herramientas de alineamiento y similitud de secuencias
FUENTE: Adaptado de Zielezinski et al. (2017).

La herramienta BLAST destaca por ser una herramienta de analisis de similitud que se utiliza
para el alineamiento simple o multiple dependiendo de la modalidad de trabajo. Siendo de

codigo abierto, puede trabajarse en modalidad “online” o “in-house” (Tao, 2008).

2.6.1 BLAST

El blasteo es una técnica empleada en la genémica comparativa que permite identificar la
similitud entre las secuencias de un mecanismo dado, como la fotosintesis. Este
procedimiento se puede realizar sobre la base de cinco programas de busqueda. Por ejemplo,
el blastp sirve para comparar una secuencia problema de aminoécidos contra una base de
datos de proteinas conocidas, lo cual también se realiza en el blastn, pero a nivel de
secuencias nucleotidicas. En tanto, el blastx compara una secuencia problema de nucleotidos
traducida para sus seis posibles marcos de lectura contra una base de proteinas conocida. Por
su parte, el tblastn compara una secuencia problema de proteinas contra una base completa
de nucleotidos traducida también en sus seis posibles marcos. Por otro lado, el thlastx
permite comparar las seis posibles traducciones de una secuencia problema de nucleotidos
con una base conocida de nucleétidos. Estos algoritmos de blasteo permiten ampliar las
posibilidades de comparacion segun la informacion disponible en las bases de datos (Tao,
2008).

2.6.2 Analisis de resultados y criterios de seleccion

Los criterios de seleccion més relevantes en el blasteo son el “% identity” que mide el grado
de similitud encontrado entre las secuencias, los “mismatches” que sefialan el nimero de

bases que no coinciden en el alineamiento, los “gap openings” que son los vacios
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encontrados, el “E-value” que es la probabilidad de alineamiento y el “bit score”, el cual

indica la eficiencia del alineamiento (McGinnis & Madden, 2004).

Para el filtrado de resultados, se suele considerar mas de un criterio de seleccién. Respecto
al “E-value”, mientras mas cercano a cero sea, mas exacto sera el alineamiento. En ese
sentido, se recomienda disminuir el umbral del E-value antes de iniciar el Blasteo (McGinnis
& Madden, 2004), esta es una forma rapida para que el programa filtre los datos
automaticamente. Luego se tiene el porcentaje de identidad que muestra la proporcién de
una secuencia que es similar a otra (Fassler & Cooper, 2011). Por otro lado, el porcentaje de

cobertura permite identificar si el alineamiento ha sido global o local.
27 ORTOLOGIA GENETICA:

Se dice que dos 0 méas genes son homdlogos cuando comparten una secuencia ancestral
comun. Ello no implica que compartan la misma funcion que el ancestro; no obstante, en la
mayoria de casos, si la conservan (Webber & Pointing, 2004). Segin Lyons & Freeling
(2008), los genes homodlogos o las regiones cromosomicas homdlogas son
significativamente similares a nivel de secuencia. De esta forma, cuando se desea encontrar

homologia entre genes, es importante considerar que posean una secuencia similar.

La identificacion de genes homdlogos permitiria predecir la funcion de un gen (Mesilaakso,
2019) y ser utilizada en la gendmica funcional para validar dicha prediccion (Pearson, 2013).
Wang et al. (2013) utilizaron la homologia de genes e informacidn sobre la interaccion
proteina-proteina para inferir el fenotipo de genes para maltiples especies. Esto se logré con
la construccion de un servidor web que relaciona genes candidatos para un fenotipo y los
ordena de acuerdo a su probabilidad. Por su parte, Kulmanov & Hoehndorf (2020)
construyeron “DeepPheno”, un algoritmo que permite predecir el fenotipo que resultaria de
la pérdida de la funcion de un gen tomando como referencia la homologia genética. Esto en
respuesta a que una de las limitaciones de la prediccion de fenotipos es que no todos los

genes cuentan con anotaciones funcionales del tipo experimental.

Segun Koonin (2005), existen tres tipos de genes homologos: ortdlogos, pardlogos y
xendlogos, los cuales provienen de un proceso de especiacion, duplicacion y transferencia
horizontal de genes respectivamente (Figura 5). No obstante, se han identificado grupos de
genes que no encajan totalmente en esta clasificacion, como los pseudo ortélogos,

coort6logos, simparalogos, aloparalogos y pseudo paralogos. En la clasificacion indicada
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destacan los genes ortdlogos, pues su identificacion involucra la existencia de un tnico gen
ancestral. Los genes ortlogos cumplen una funcion similar a la del ancestro que podria

variar dependiendo de las condiciones de expresion.

O Evento de duplicacién
. Evento de especiacion

== Transferencia horizontal de genes

al a3 b1l = c1 a2 b2 a4 ba c2
N—  —\ —_—
Ortdlogos Xendlogos Paralogos

Figura 5. Generacion de ortélogos, paralogos y xenologos
FUENTE: Adaptado de Smith & Hahn (2020).

La identificacion de genes ortologos es importante para los estudios taxonomicos y
filogenéticos en plantas superiores. Fulton et al. (2002) identificaron 1025 genes ortdlogos
unicos entre A. thaliana y S. lycopersicum los cuales también son conservados en los
genomas de otras especies vegetales. Ademas, los autores indican que, los genes
identificados, pueden facilitar el desarrollo de redes de sintenia y el entendimiento de la

evolucion funcional.

2.7.1 Herramientas para la identificacion de genes ortdlogos

Para la deteccion de genes ortdlogos y otros tipos de genes homdlogos se pueden emplear
datos de anotaciones genéticas, anotaciones de secuencias de polipéptidos y ensamblaje de
secuencias (Mesilaakso, 2019). Ademas, segun Pearson (2013), la busqueda de secuencias
similares es el paso mas importante e informativo en este proceso. Para la deteccion
especifica de genes ortélogos, se pueden emplear distintos programas bioinformaticos, los
cuales poseen ventajas y desventajas que deberan ser tomadas en cuenta por el analista con
base en los datos disponibles y manejo de algoritmos. Segun Nichio et al. (2019), las
herramientas para la identificacion de genes ortdlogos pueden clasificarse por su exactitud,

velocidad, aplicabilidad a grupos de extensos datos y automatizacion de procesos (Figura 6).
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Figura 6. Herramientas informaticas para la identificacion de genes ort6logos.
FUENTE: Adaptado de Nichio (2017).

2.7.2 Proteinortho: Ventajas y posibilidades de uso

Proteinortho destaca entre las herramientas informaticas para identificar genes ort6logos,
pues demanda una memoria computacional baja y un tiempo de ensayo reducido (Lechner
et al., 2011), permitiendo realizar el analisis de ortologia en hardwares convencionales. No
obstante, una posible desventaja del uso de memoria de baja capacidad es que el tiempo de
trabajo con una gran cantidad de datos puede ser extenso (Lechner, 2011). Sin embargo, ello
se compensa con la precision en la identificacion de los genes ortdlogos (Nichio et al., 2017).
Si se desea incrementar la sensibilidad del programa, cuando se trabaja con anotaciones
incompletas de muchas especies, se recomienda completar los datos por blasteo (Lechner et
al., 2011).
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Kuravadi & Gowda (2019) emplearon Proteinortho para estudios de ortologia entre
Azadirachta indica (Neem) y los proteomas de otras 23 especies identificando 44495 genes
ortélogos con un porcentaje de identidad superior a 60%. Por su parte, Vasquez (2021)
identificd 11 genes ortélogos Unicos para la ruta de floracién en leguminosas que son
relevantes para la produccién agricola, tolerancia al estrés bidtico y abidtico y que ademas
presentan una coherencia taxondmica de acuerdo al género de las especies estudiadas.
Finalmente, Consentino & Iwasaki (2018) compararon la velocidad de Proteinortho, Sonic
Paranoid e In Paranoid concluyendo que Proteinortho fue superior solo a Inparanoid. Asi, si
bien Proteinortho es una herramienta rapida para identificar ortologia, existen otras mas

veloces pero que van a requerir mayor poder computacional.
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I1l. METODOLOGIA

3.1  Obtencidn e identificacién de los genes involucrados en la fotosintesis de A.

thaliana

Los genes fotosintéticos de A. thaliana fueron obtenidos de la base de datos The Arabidopsis
Information Resource - TAIR (https://www.arabidopsis.org/). Posteriormente se utiliz6 la
plataforma Uniprot para identificar y/o corroborar la ruta fotosintética de cada gen

(https://www.uniprot.org/).

3.2  Obtencion de las secuencias de proteinas de las solanaceas de importancia

econdmica

El proteoma de cada una de las 8 especies de solanaceas escogidas fue descargado en formato
FASTA de la base de secuencias de referencia de NCBI (RefSeq Database). Estas especies
fueron C. annuum, N. attenuata, N. sylvestris, N. tabacum, N. tomentosa, S. lycopersicum,

S. pennellii y S. tuberosum.
3.3 Anotacion de las secuencias de proteinas

La anotacion de las secuencias proteicas se realizé utilizando la herramienta de Basic Local
Alignment Search Tool (BLAST) de NCBI (https://blast.ncbi.nIm.nih.gov/Blast.cgi) bajo la
interfaz de LINUX. Se anotaron los genes fotosintéticos de las solanaceas escogidas (C.
annuum, N. attenuata, N. sylvestris, N. tomentosa, N. tabacum, S. lycopersicum, S. pennellii
y S. tuberosum) tomando como referencia el proteoma de A. thaliana y procesando la
informacion segun los genes identificados en el numeral 3.1. Para el filtro de los resultados
obtenidos (hits) se consideré un “E-value” menor o igual a 1 x 10°° y un porcentaje de
cobertura e identidad de alineamiento mayor o igual al 50%. Posteriormente se empled la
herramienta de alineamiento multiple Clustal Omega para identificar y retirar aquellas

secuencias duplicadas.


https://www.arabidopsis.org/
https://www.uniprot.org/
https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi

3.4 Identificacion de secuencias de genes ort6logos

La identificacién de secuencias de genes ortdlogos se realizd empleando la herramienta
Proteinortho (https://www.bioinf.uni-leipzig.de/Software/proteinortho/). Para este analisis

se utilizaron las secuencias anotadas en el item 3.3.
3.5  Andlisis filogenético

Para realizar el analisis filogenético de los genes ortlogos se priorizaron los siguientes genes
claves en el proceso fotosintético: LPEL (Jin et al., 2018), HCF173 (Schult et al., 2007),
CRR23 (Shimizu et al., 2008; Liu et al., 2021). Subunidad 48 (Ma et al., 2021). ATPC
(Cheuk & Mayer, 2021), RuBisCO (Bar-On & Milo et al., 2019), GAPB (Rius, 2006) y TPI
(Castro et al., 2018); utilizando el programa MUSCLE integrado en la plataforma MEGA
v.11.0.13. se realizd el alineamiento multiple de estas secuencias. Los productos del
alineamiento para cada gen fueron utilizados en la construccion de arboles filogenéticos bajo

el método de méaxima verosimilitud y aplicando 1000 repeticiones (Bootstrap).
3.6 Identificacion y analisis de motivos proteicos

Se realizo la identificacion de motivos empleando la plataforma Multiple Em for Motif
Elicitation (MEME) en su version 5.5.1 (https://meme-suite.org/meme/tools/meme). Los
parametros empleados en el analisis se establecieron por defecto segun lo indicado en la
plataforma. Para la construccion de las secuencias consenso, se emple6 como referencia de
nomenclatura el estudio de Porebski & Buckle (2016).
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IV. RESULTADOS Y DISCUSION

4.1  Obtencion de los genes correspondientes a las rutas de fotosintesis en
Arabidopsis thaliana

Se identificaron 180 genes en A. thaliana que codifican para proteinas de las rutas
fotosintéticas de cadena transportadora de electrones (CTEF), captacion de luz (CDL),
ensamblaje del fotosistema | (EFI), ensamblaje del fotosistema 2 (EFII), regulacion de la
fase luminica (RFL), ciclo reductivo de las pentosas fosfato (CRPF), regulacion de la fase
oscura (RFO) y otros mecanismos de regulacion (OMR) (Anexo 1). La Figura 7 muestra

graficamente la distribucion de la frecuencia de estos genes en cada ruta.
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En la fase luminica se encontraron 142 genes, de los cuales la gran mayoria pertenece a la
CTEF que involucra los fotosistemas, el complejo citocromo b6f y el complejo NADPH
deshidrogenasa 0 NDH. Este ultimo genera moléculas de NADPH que se utilizaran como
poder reductor en la segunda etapa del Ciclo de Calvin Benson (Johnson, 2016). En el
proteoma de A. thaliana se identificaron las subunidades PNSB1 (AT1G15980), PNSB2
(AT1G64770) y PNSB3 (AT3G16250) del Subcomplejo B; y las subunidades PNSL2
(AT1G14150) y PNSL3 (AT3G01440) del subcomplejo L perteneciente a complejo NDH.
Ma et al. (2021) indicaron que el fenotipo mutante de alguna subunidad de este complejo
muestra alteraciones en la produccién de ATP, lo cual sugiere que el estudio de estas
subunidades deberia tomar en cuenta otras reacciones de la cadena transportadora de
electrones. Por otro lado, para la fase luminica también se identificaron genes de captacion
de luz donde destacan las proteinas LHCA que, en plantas superiores, forman estructuras
diméricas como LHCA1-LHCA4 (AT3G54890-AT3G47470) o LHCA2-LHCAS
(AT3G61470-AT1G61520). De acuerdo a Bag (2021), la ultima conformacion dimerica
facilita la unién del PSI con el citocromo b6f y el complejo NADPH deshidrogenasa, lo cual

favorece el flujo de electrones desde los fotosistemas al resto de la cadena transportadora.

Respecto al Ciclo de Calvin Benson (fase oscura), A. thaliana posee 13 genes que codifican
a proteinas del CRPF y 5 genes asociados a la regulacion de esta fase. Para el CRPF se
identificaron genes de enzimas que catalizan las reacciones de fijacion, reduccion y
regeneracion del ciclo de Calvin, destacando la Ribulosa bifosfato carboxilasa 0 RuBisCO
(EC 4.1.1.39), Fructosa 1,6 bifosfatasa o0 FBPasa (EC 3.1.3.11), Sedoheptulosa 1,7
bifosfatasa 0 SBPasa (EC 3.1.3.37) y Fosforibulosa quinasa o0 PRK (2.7.1.19) porque son
consideradas como las 4 enzimas “clave” para la fijacion de CO. en organismos vegetales
(Sharma, 2020). Michelet et al. (2013) menciona que la mejora de las enzimas del Ciclo de
Calvin permitira incrementar el rendimiento de los cultivos, fijacion de CO; y adaptacion al

estrés abiotico.

En cuanto a los genes de regulacion del Ciclo de Calvin Benson destaca la proteina CP12
(AT3G62410) que facilita la formacién de un complejo entre la Gliceraldehido 3 fosfato
deshidrogenasa y la PRK. De acuerdo a Lépez et al. (2017), mutantes de A. thaliana para
esta proteina muestran una reduccion en la tasa fotosintética, menor crecimiento y desarrollo
de semillas ilustrando asi la importancia de CP12 en el desarrollo de la planta. Por su parte,
respecto a la ruta de otros mecanismos de regulacion, se encontraron 7 genes en los que se
incluye al transportador ATKEA1 (AT1G01790) que mantiene el gradiente de K* e H" en la
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membrana del tilacoide. Segin Aranda et al. (2016), mutantes para esta proteina en A.
thaliana mostraron un balance i6nico alterado, una menor eficiencia fotosintética y una

incorrecta biogénesis del cloroplasto.

Finalmente, se han identificado 11 genes de A. thaliana que participan en mas de una ruta
fotosintética. Tal es el caso de VAR1 (AT5G42270) que esta involucrado en las rutas de
captacion de luz, ensamblaje del fotosistema | y regulacion de la fase luminica (Anexo 1).
De acuerdo a Jérvi et al. (2016), este gen codifica para la proteina FTSH5 que regula el
ensamblaje y mantenimiento del PSI, pues se evidencié que mutantes varl mostraron una
menor eficiencia en la traduccion y menor estabilidad de la proteina PSAB que conforma el

centro de reaccion del PSI (Amann et al., 2004).

4.2 Anotacion de secuencias proteicas fotosintéticas en solanaceas de interés

econodmico

Se anotaron 1209 secuencias proteicas en 8 solanaceas de interés econémico de acuerdo al
proteoma fotosintético de A. thaliana. La tabla 1 muestra el nimero de secuencias anotadas
para cada especie en estudio, destacando N. tabacum como la especie con mayor frecuencia

de genes anotados:

Tabla 1: Secuencias anotadas en solandceas de importancia econémica.

Especie Secuencias anotadas
Capsicum annuum 153
Nicotiana attenuata 147
Nicotiana sylvestris 152
Nicotiana tabacum 155
Nicotiana tomentosa 154
Solanum lycopersicum 154
Solanum pennellii 140
Solanum tuberosum 154
Numero total 1209

Como se puede observar en la Figura 8, de los 180 genes fotosintéticos identificados para A.
thaliana, 136 se encuentran conservados en solanaceas y 25 no pudieron ser anotados
(Figura 8A). Los genes conservados estan distribuidos principalmente en las rutas de
captacién de luz y regulacion de la fase luminica (Figura 8B), mientras que los genes no
anotados pertenecen a las rutas de regulacion de la fase oscura, captacion de luz y ensamblaje

del fotosistema | (Figura 8C). Finalmente 19 genes fueron anotados entre 4 a 7 especies.
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4.3 Identificacion de secuencias de genes ortélogos Unicos

El andlisis ortologico de las proteinas fotosintéticas reveld la existencia de 99 secuencias
ortdlogas Unicas, las cuales abarcan mas del 70% de los genes fotosintéticos conservados en
8 solanaceas. Al respecto, Glover (2019) sefiala que las proteinas codificadas por genes
ortélogos, ademas de tener un ancestro comun, podrian estar conservadas en otras especies

de la misma familia.

La Tabla 2 muestra que los ortélogos Unicos mas abundantes pertenecen a la cadena
transportadora de electrones (CTEF). Los componentes principales de esta cadena son los
fotosistemas, que incluyen estructuras como los centros de reaccion (Sadekar et al., 2005) y
los citocromos (Yanyushin et al., 2005) que estan altamente conservados en fotoaut6trofos
oxigénicos, lo que explicaria el mayor nimero de genes ortdlogos Unicos para la CTEF en

solanaceas.

En cambio, los ortdlogos menos abundantes se identificaron para la fase oscura. Al respecto,
Blankenship (2010) sefiala que los procesos de fijacion de carbono son altamente
divergentes, pues cada familia ha adoptado diferentes mecanismos en funcién a las
condiciones de su entorno. Esta divergencia se refleja, por ejemplo, en la variabilidad de
parametros cinéticos de la RuBisCO en su forma L8S8 y en las diferentes conformaciones
de esta enzima (Lin, 2021).

Tabla 2: Numero de secuencias ortélogas Unicas identificadas a través del Software Proteinortho.

Fase Ruta Abreviatura Oltt0.|0903
unicos

Cadena de transporte de electrones fotosintética CTEF 22
Fase Captaci()n_ de luz _ CDL 19
luminica Ensamblaj_e del fotos!stema I EF1 9
Ensamblaje del fotosistema 11 EFII 17
Regulacion de la fase luminica RFL 17
Fase oscura Ciclo Rgductivo de las pentosas fosfato CRPF 8
Regulacion de la fase oscura RFO 1
Otros mecanismos de regulacion OMR 6
Total 99

En el Anexo 2, se presenta la lista completa de estas 99 secuencias ort6logas Unicas, los IDs
de A. thaliana empleados como referentes de la anotacion y las IDs de C. annuum, N.
attenuata, N. sylvestris, N. tabacum, N. tomentosa, S. lycopersicum, S. pennellii y S.

tuberosum correspondientes a cada ortélogo.
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4.3.1 Secuencias de genes ortélogos unicos de la fase luminica

Se identificaron 84 secuencias ortdlogas Unicas para la fase luminica, siendo la ruta de CTEF
la predominante. Varias secuencias ortélogas de esta ruta codifican a proteinas estructurales
de la cadena transportadora y a proteinas de transporte de iones metalicos, como PSAN que
es una subunidad estructural del PSI 'y PCH1 y PAA2 que transportan Cu*. Ademas, se han
identificado diversos genes que participan en el transporte ciclico de electrones. Este tipo de
transporte, a diferencia del lineal, es vital para la aclimatacion de la planta al estrés luminico,
estrés por sequia y bajas temperaturas actuando en la regulacion del radio ATP/NADPH en
el cloroplasto (Chadee et al., 2021). Una proteina del transporte ciclico es PGR5, la cual se
identificd como ortélogo Unico en solanaceas. La expresion de esta proteina es inducida por
temperaturas superiores a 40°C en S. lycopersicum (Lu et al., 2019) y se tiene evidencia que
las condiciones de estrés térmico moderado (40 a 42 °C) en N. tabacum y A. thaliana
permiten que el transporte ciclico predomine sobre el flujo lineal de electrones (Tan et al.,
2020). Este hallazgo es relevante porque PGR5 y otras proteinas de transporte ciclico como
CRR23, NDH45, NDH48, PNSB3 y PNSB4 podrian ser candidatas para estudios de mejora

de fotosintesis en condiciones de estrés térmico en solanaceas.

En cuanto a la ruta de captacion de luz, las secuencias ortélogas codifican principalmente a
proteinas estructurales de los complejos antena de la familia LHC. Asi, para el complejo
antena del PSI se identificaron las secuencias ortélogas Unicas de LHCA3, LHCA4, LHCAS
y LHCAG; y para el PSII se identifico a LHCB3, LHCB5, LHCB6 y LHCB7. De este grupo
destacan las proteinas LHCA3 y LHCBG6 que se encuentran Unicamente en plantas terrestres,
lo que sugiere que pueden tener un rol fundamental para la adaptacion vegetal en ambientes
aéreos (Alboresi et al., 2008). LHCAS3 esta presente en los ancestros terrestres de plantas
superiores y posee un plegamiento diferente a otras proteinas LHC (Mozzo et al., 2006) que
pudo haber sido fundamental para su conservacion en organismos fotosintéticos. Por ende,
el estudio del plegamiento de LHCA3 en solandceas podria ser fundamental para la
construccion de su historia evolutiva. Por su parte, LHCB6 es una proteina regulada por
condiciones de sequia, pues sus mutantes muestran un crecimiento reducido que se hace ain
mas notable en estos periodos (Xu et al., 2012). Ademas, los ort6logos Unicos de la ruta de
captacioén de luz codifican también para proteinas como DEG8 que protege a los centros de
reaccion del PSII en condiciones de fotodafio formando un hexamero con la proteina DEG5
(Sunetal., 2007); o la proteina TLP18.3 que regula el ciclo de reparacion del PSII por exceso

de radiacion luminica evitando su fotoinhibicion (Sirpid et al., 2007). Los estudios de estas
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proteinas se han limitado a A. thaliana y arroz; sin embargo, podrian ser cruciales para la

tasa fotosintética de solandceas bajo condiciones de sequia y fotodafio.

Por otro lado, se tienen la ruta de ensamblaje del fotosistema | (EFI) que posee 9 secuencias
ortdlogas Unicas. Segin Nelson & Yocum (2006), la estructura del PSI se ha conservado
desde cianobacterias hasta plantas superiores; a pesar de ello, el conocimiento sobre su
ensamblaje es limitado pues a diferencia del ensamblaje del fotosistema Il (EFII), el EFI es
mas corto y compromete menos intermediarios, lo cual dificulta su estudio (Schéttler et al.,
2011). EI EFI es necesario para el transporte ciclico de electrones que se emplea como
mecanismo de fotoproteccion, regulacion de moléculas reductoras en el estroma del
cloroplasto, produccion de ATP en condiciones de estrés, etc. (Yang et al., 2015). En
cambio, el EFII es un proceso ampliamente estudiado del cual se conoce sus proteinas
intermediaras, las cuales son conservadas entre cianobacterias y cloroplastos
(Chotewutmontri et al., 2020). Segun Lu (2016) en el EFIl y en su reparacion estan
involucradas cerca de 60 proteinas identificadas en A. thaliana, de las cuales, 17 son
codificadas por secuencias ortélogas unicas en solanaceas. Como se ha visto, ambos
procesos de ensamblaje son conservados desde cianobacterias a plantas superiores, pero la

complejidad y grado de conocimiento de cada uno es diferente.

Respecto a la ruta de regulacion de la fase luminica se identificaron 17 secuencias ortologas
Unicas que codifican a proteinas como la PGR6 que regula el nivel de plastoquinonas para
facilitar el transporte de electrones del PSII al PSI (Pralon et al., 2019). Otra proteina de
interés es MPH2 la cual es una proteina cloroplastica del lumen del tilacoide que permite la
regeneracion del PSII frente a dafios originados por fluctuaciones de luz (Liu & Last, 2017).
Por otro lado, se tiene a la ATPasa (AGY1, SECA) que tiene un rol esencial en la biogénesis
del cloroplasto y la expresion de los genes codificados por este organelo (Skalitzky et al.,
2011). Como se puede observar, los mecanismos de regulacion de estas proteinas son
variados al igual que sus fenotipos mutantes, los cuales pueden incluir crecimiento reducido
(Pralon et al., 2019; Liu & Last, 2017), menor rendimiento fotosintético (Armbruster et al.,
2014), menor area foliar y menor acumulacion de proteinas (Lee & Back, 2021). Entender
la regulacion de estas proteinas permitira comprender rasgos unicos y evolutivos entre los

diferentes géneros de solanaceas.
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4.3.2 Secuencias de genes ortdlogos Unicos asociados al Ciclo de Calvin Benson (fase

oscura)

Los genes ortdlogos del Ciclo de Calvin en solandceas (Figura 9) codifican a la enzima
RuBisCO de la etapa de carboxilacién, a la gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa de la
etapa de reducciéon y a las enzimas triosa fosfato isomerasa, fructosa 1,6 bifosfatasa,
sedoheptulosa 1,6 bifosfatasa, fosfopentosa epimerasa, ribosa 5 fosfato isomerasa y
fosforibulosa quinasa de la etapa de regeneracion.
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Figura 9. Ort6logos Unicos de solanaceas para el Ciclo de Calvin. Borde rojo: Proteinas de secuencias
ortélogas Unicas.

De acuerdo a la figura 9, las secuencias ortlogas unicas de las enzimas del mecanismo
regeneracion son las mas frecuentes. Esta etapa facilita la disponibilidad de moléculas de
ribulosa 5 fosfato que actia como sustrato de las reacciones de carboxilacién y posterior
reduccion para formar los fotosintatos (Johnson, 2016). Si estas enzimas son
sobreexpresadas, se debe tener en cuenta la presencia de otros intermediarios en la etapa de
regeneracion que también pueden afectar la tasa fotosintética que resulte de esta
sobreexpresion (Schreirer & Hibber, 2019).

Para la regulacion del Ciclo de Calvin Benson, se ha identificado solo una secuencia ortloga
Unica, la cual codifica a la enzima desaturasa de acidos grasos FADS5. Segun Tietz et al.

(2013), mutantes fad5 muestran una menor tasa fotosintética en condiciones de estrés
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térmico. Ademas, se ha identificado que la pérdida de funcién de FAD7, una enzima de la
misma familia que FAD5, puede mejorar la tasa fotosintética y el crecimiento de S.
lycopersicum, que su ausencia reduce la desaturacion de las membranas del cloroplasto
permitiendo una mayor difusion interna de CO, (Wickramanayake et al., 2020). En ese
sentido, la manipulacién de esta enzima podria ser clave para incrementar la tasa

fotosintética en condiciones de alta temperatura y concentracion de COa.

4.3.3 Secuencias de genes ort6logos Unicos asociados a otros mecanismos de regulacion
fotosintética

En la ruta de otros mecanismos de regulacion fotosintética (OMR) se han identificado 6
secuencias ortologas unicas. Una de estas codifica para CSK que, segun lbrahim et al.
(2016), regula la transcripcion de las proteinas del centro de reaccion del PSI acoplandose
al operén PSA-AB (Pesaresi, 2010) bajo un mecanismo que aun no ha sido dilucidado
(Torahim et al., 2020). Segun Puthiyaveetil et al. (2008), esta proteina proviene de
cianobacterias que evolucionaron a cloroplastos. CSK esta presente en varias plantas
superiores, habiéndose hecho estudios filogenéticos entre A thaliana, O. sativa y especies
arbdéreas como Picea glauca y Populus deltoides (Puthiyaveetil & Allen, 2008). Con el

presente analisis ortologico se demuestra que también se encuentra en la familia Solanaceae.
4.4 Analisis de motivos y su importancia adaptativa al cambio climatico

De las 99 secuencias ortologas Unicas, se seleccion6 a LPE1, HCF173, CRR23, NDH48,
ATPC, RuBisCO, GAPB y TPI por su relevancia en el mecanismo fotosintético. Como se
puede observar en la Figura 10, 5 de estas 8 secuencias muestran coherencia taxonémica de
acuerdo a la clasificacion provista por Maheepala et al. (2019). Las secuencias que no
coincidieron con esta clasificacion corresponden exclusivamente al Ciclo de Calvin Benson,
tal es caso de RuBisCO, GAPB y TPI. La variabilidad evidenciada para esta ruta ha sido
previamente reportada por Blankenship (2010). Por otro lado, solo 4 de las 8
representaciones filogenéticas pueden ser catalogadas como confiables, pues cuentan con

valores Bootstrap superiores a 70 en todas sus ramificaciones (Hillis & Bull, 1993).
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Figura 10. Anélisis filogenético de LPE1, HCF173, NDH48, ATPC, RuBisCO, GAPB y TPI. Los
rectangulos agrupan especies de un mismo género y coherencia taxondmica.

Teniendo en cuenta la variabilidad obtenida en las representaciones filogénicas y en los

valores Bootstrap se hace necesario el analisis de motivos y la identificacion de dominios.

4.4.1 Proteina de eficiencia fotosintética reducida 1 o LPE1

La proteina LPE1 es fundamental para el ensamblaje del PSII, pues se une al extremo 5’ de
psbA para facilitar su asociacion con HCF173 y asi regular la traduccion del centro de
reaccion D1 del PSII. De hecho, la pérdida de LPE1 resulta en un acoplamiento menos
eficiente entre el ribosoma y el ARN mensajero psbA, lo cual reduce la acumulacion de D1
(Jinet al., 2018). LPE1 pertenece a la familia de proteinas pentatricopéptido repetido (PPR)

que se caracteriza por asistir los procesos de empalme, traduccion y estabilidad del ARN

cloroplastico (Manna, 2015).

Segun la Figura 11, se identificaron 22 motivos para LPE1, de los cuales 21 son conservados

mientras que el motivo 13 de la region N-terminal se presentd exclusivamente en S.
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lycopersicum, S. pennellii y en el género Nicotiana. Ademas, entre las posiciones 146 a 148
se presentan variaciones a nivel de aminoacidos entre las especies del género Nicotiana, las
cuales no se pueden relacionar entre el alotetraploide N. tabacum y los diploides N.

tomentosa, N. sylvestris y N. attenuata.

Por otro lado, en la region N-terminal se evidencian deleciones desde la posicion 16 a la 148
que son exclusivas para el género Solanum y Nicotiana. Asi mismo, en los motivos 11 y 20
se evidencia deleciones exclusivas para el género Solanum que abarcan 3 y 1 aminoacido
respectivamente. Por otro lado, en las posiciones 72 a 76 del género Nicotiana se observa la
eliminacion de 5 aminoécidos entre los motivos 20 y 13. Por su parte, en C. annuum se
evidencia delecion ubicada en los motivos 12 y 14 desde la posicion 100 a la 106.
Considerando que ninguna de las posiciones ni motivos indicados comprende algin dominio
tipo P de la LPE1, se puede decir que estas deleciones no comprometerian su funcién en

ninguna solanécea.

Como se ha mencionado previamente, la LPE1 pertenece a la familia de proteinas PPR, la
que puede albergar entre 2 a 30 motivos tipo P o PLS (Barkan et al., 2012). Cheng et al.
(2016) identifico 13 motivos predictivos tipo P para LPE1 tomando como referencia 41
genomas representativos de plantas superiores. Estos 13 motivos también fueron
identificados para las solanaceas desde la posicion 194 hasta la 684, abarcando asi 12 de los
21 motivos conservados. En la Figura 11 se observa que todos los dominios, con excepcion
del P1 y P2, estan agrupados como secuencias tdndem. Segun, Yin et al. (2013) este
agrupamiento permite a las proteinas PPR reconocer e interactuar con el ARN. Por ello, estas
regiones pueden ser cruciales para comprender el mecanismo de asociacion de LPE1 al ARN
psbA en solanaceas considerando que este proceso aln es poco conocido y es dependiente
de luz (Jin et al., 2018). Este factor abidtico fluctla a raiz del cambio climéatico que amenaza

los centros de origen de muchas solanaceas (Samuels, 2015).

Por otro lado, en el alineamiento multiple se evidencia que todas las solanaceas con
excepcion de S. lycopersicum y S. pennellii han perdido una arginina (R) en la posicién 224
del motivo 16 donde se encuentra el motivo P1. Ademas, la Figura 11 muestra diversas
mutaciones por sustitucion entre el género Nicotiana y el resto de solandceas, asi como se
reporta en la Figura 11 para HCF173. Estas mutaciones se encuentran en diversas posiciones
desde la region N-terminal a la C-terminal, pudiéndose encontrar en 13 motivos (motivos
17, 11, 20, 12, 14, 19, 9, 18, 5, 3, 2, 10 y 6), de los cuales destaca el motivo 11 con 4
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mutaciones y con 3 mutaciones los motivos 12 y 9 respectivamente. Las configuraciones
mas recurrentes son la presencia de treonina (T) y Arginina (R) para C. annuum y los
Solanum, y Serina (S) y lisina (K) para las nicotianas. Este hallazgo podria ser relevante para
analizar las posibles variaciones del ensamblaje del PSII en los diferentes géneros de la

familia solanécea.
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Figura 11. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina LPE1 en solanaceas.
Los recuadros rojos muestran dominios estructurales tipo o y B. En la seccion inferior de cada alineamiento
se muestra la secuencia consenso.

4.4.2 Proteina de fenotipo de alta fluorescencia de clorofila 0 HCF173

La proteina HCF173 desempefia un papel crucial en el ensamblaje del fotosistema Il (PSII)
al garantizar la traduccion de psbA, el cual codifica a la proteina D1 del centro de reaccion
del PSII (Schult et al., 2007). Se ha propuesto que la union de la proteina HCF173 a psbA
protege de la degradacion exonucleotidica de manera similar a la proteina CSP41
(Bollenbach & Stern, 2003).
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Se identifico un total 18 motivos para la HCF173 (Figura 12), de los cuales, 16 son
conservados y 2 se encuentran restringidos a 5 especies: el motivo 13 se identificé en C.
annuum y en el género Nicotiana, mientras que el motivo 17 se present6 en N. tabacum, N.
tomentosiformis y en el género Solanum. Estos motivos se ubican en la region N-Terminal,
la cual ademas presenta diversas deleciones distribuidas de forma heterogénea desde la
posicion 8 a la 95.
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1 I

286 295 305 315 325 335 345 355 365 375 380
1 1
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYRAGTYFODVYYSKYDGGHDAKFEF TEIGDAYFSGYVFTRGGYYDLSRKLSLPLGY TLDRYEGLYFSYGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYROGTYFQDYVYSKYDGGHDAKFEF TESGEAVFSGYVFTRGGYVDLSRKLSLPLGY TLDRYEGLYFSVGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYRAGTYFODVYYSKYDGGHDAKFEF TESGEAYFSGYVFTRGGYYDLSRKLSLPLGY TLDRYEGLYFSYGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYRQGTYFODYVYSKYDGGHDAKFEF TESGEAIFSGYVFTRGGYVDLSRKLSLPLGYTLDRYEGLYFSVYGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEVROGTYFODYVASKYDGGHDATFEF TESGEATFSGYVFARGEYVELSRKLSLPLGY TLDRYEGLYFSVGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYROGTYFODVYASKYDGGHDATFEF TERGEATFSGYVFTRGGYYELSRKLSLPLGY TLDRYEGLYFSYGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYROGTYFODYVASKYDGGHDATFEF TESGETIFSGYVFTRGGYVELSRKLSL PLGYTLDRYEGLYFSVGGNGRSY
SKSKLLIAKFKSEDSLNGHEYRAGTYFQDVYASKYDGGHDATFEF TESGETIFSGYVFTRGGYYELSRKLSLPLGYTLDRYEGLYFSVGGNGRSY

SKSKI.LIAKFKSEDSLNEWEVRUETYFllDV'l%SKYI]EEMI]A-'}FEFTESEEAIFSEY FTRGGYVEL SRKLSL  YTLDRYEGLVFSVGGNGRSY
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Continuacion ...
381 390 400 410 420 430 440 450 460 470 475
| 1
XP_004244793,1 VYVILEAGPSADTTOSKLYFSRISTKAGFCRYRYPFSSFRPYKPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPIEGTTGTHNODLRSFOLIHEYIKALPTGO
XP_015085197.,1 VYVILEAGPSADTTOSKLYFSRISTKAGFCRYRYPFSSFRPYKPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPIEGPTGTHODLRSFOLIHEYIKALPTGO
XP_006364261.1 YVILEAGPSADTTOSKLYFSRISTKAGFCRYRYPFSSFRPYKPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPIEGPTGTHODLRSFOLIHEYIKALPTGO
XP_016546536,1 VVILEAGPSADTTOSKLYFARYSTKAGFCRYRYPFSSFRPYHPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPIEGPTGHNODLRSFOLIHEYIKALPAGO

1

1

1

1

XP_019234139, YYILERGPSADTTOSKLYFARISTKAGFCRYRYSFSSFRPYSPDDPPLOPFLYHTLTIRFEPRRORPSDGPSRYNODLRSFOLIHNEYIKALPTGO
XP_009773624.1 YVILERGPSADTTOSKLYFARISTKAGFCRYRYPFSSFRPYSPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPSDGPSGYNODLRSFOLIHEYIKALPTGO
XP_016476678.1 VYVILERGPSADTTOSKLYFARISTKAGFCRYRYPFSSFRPYSPDDPPLOPFLYHTLTIRFEPRRORPIDGPSGYNADLRSFOLINEYIKALPTGO
XP_009627832.1 YVILEAGPSADTTOSKLYFARISTKAGFCRYRYPFSSFRPYSPDDPPLDPFLYHTLTIRFEPRRORPIDGPSGYNODLRSFALIHEYIKALPTGO

Consensomotivoss  VVILEAGPSADTTQSKLYFARISTKAGFCRVRVPFSSFRPV PDDPPLDPFLVHTLTIRFEPRRHRPIiﬁPSEVNﬂDLRSFﬂL IMEYIKALP 0

476 485 435 505 515 525 535 545 555 565 570
1 1

SDR-like 2
XP_004244793.1 |ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGYTITRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISAGISCADYADICYKALHDSTARNKSFDY
XP_015085197.1 |ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGYTIIRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISAGISCADYADICYKALHDSTARNKSFDY
XP_006364261,1 |[ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGY TIIRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISOGISCADYADICYKALHDSTARNKSFDY
XP_016546536.1 |ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGYTIIRPGPLHEEPGGARALIFDOGHRISAGISCADYADICYKALHDL TARNKSFDY
XP_019234139.1 |[ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGY TIIRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISAGISCADVADICYKALHDSTARNKSFDY
XP_009773624.1 |ETDFVLVSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGYTIIRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISAGISCADYADICYKALHDSTARNKSFDY
XP_016476678.1 |ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGY TIIRPGPLHEEPGGORALIFDOGNRISAGISCADYADICYKALHDSTARNKSFOY
XP_009627832.1 |ETDFYLYSCTGSGIEPTRREQYLRAKRAGEDSLRRSGLGYTITRPGPLHEEPGGORAL IFDOGHRISAGISCADYADICYKALHDSTARNKSFDY

Consenso motiveas ~ ETDFVLVSCTGSGIEPTRREQVLRAKRAGEDSLRRSGLGYTIIRPGPLMEEPGGARALIFDQGNRISQGI CADVADICVKALHDSTARNKSF DV

571 580 590 600 608
1
EYVAEPGKELYELVAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
EYYAEPGKELYELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
EYYAEPGKELYELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
EYYREPGKEL YELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
EYYAEPGKELYELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
EYYAEPGKEL YELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
XP_016476678. EYVYAEPGKELYELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT
XP_009627832. EYVYAEPGKELYELYAHLPDKANNYLTPALSYLEKNT

Consensomotivoes ~ CYEYVAEPGKELYELVAHLPDKANNY TPALSVLEKNT

XP_004244793.
XP_015085197.
XP_006364261.,
XP_016546536.
XP_019234139.
XP_009773624.,

e e e e
Soooooo-—

Figura 12. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina HCF173 en solanaceas.
Los recuadros rojos muestran dominios conservados con la familia SDR. Los triangulos sefialan la posicion
de glicinas en el dominio Rossman. Las estructuras B y a del dominio Rossman se sefialan con lineas
horizontales rojas y negras respectivamente. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la
secuencia consenso.

A partir de la posicion 95, las secuencias muestran una gran conservacion. En esta region se
puede encontrar el dominio de plegamiento Rossman que ha sido reportado por Schult et al.
(2007) como una estructura secundaria predictiva de HCF173 en A. thaliana, O. sativa y C.
reinhardtii. Este dominio se ubica en la Gltima seccion del motivo 3 y a lo largo del motivo
8 desde la posicion 171 a la 205; ademas, destaca por poseer un arreglo particular B-a-f3
(Bollenbach & Stern, 2003) que es responsable de la union de la proteina HCF173 con el
ARN cloroplastico.

Los dominios de plegamiento Rossman son comunes en la familia de proteinas SDR que
destacan por tener funcion deshidrogenasa, dehidratasa, epimerasa y/o isomerasa en una
variedad de sustratos (Oppermann et al., 2003). No obstante, Link et al. (2012) propone que
estas proteinas pueden perder su actividad catalitica de forma parcial o total como en el caso
de la proteina HCF173 que, a pesar de ello, conserva la estructura secundaria tipica de las
proteinas SDR mas recurrentes. Asi, en el alineamiento multiple de la HCF173 para las
solanaceas en estudio se ha identificado 2 dominios distintivos de la familia SDR; el dominio
conservado SDR-LIKE 1 se encuentra en los motivos 3 y 8, y el dominio SDR-LIKE2
ubicado en los motivos 10, 6 y 1, segln lo reportado por Schult (2007) para A. thaliana. En
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el motivo 3, donde se ubica el domino SDR.LIKE 1, se puede encontrar también una region
rica en glicinas en las posiciones 179 y 185. Esta regién media la union de un dinucleotido
como cofactor a la HCF173 (Persson et al., 2008) para que se logre formar el complejo
HCF173-ARN psbA.

Otro rasgo importante que se evidencia en el alineamiento multiple son las mutaciones por
sustitucién entre el género Nicotiana y el resto de especies estudiadas. Segun la Figura 12,
estas mutaciones se encuentran en las posiciones 62 y 66 del motivo 11, 128 del motivo 3,
207 y 209 del motivo 8, 239 del motivo 2, 317 y 327 del motivo 5 y 449 del motivo 4. Es
asi que C. annuum y el género Solanum comparten un aminoécido particular en cada
posicion mientras que el género Nicotiana presenta uno diferente. La configuracion mas
recurrente es la presencia de acido glutamico (E) para C. annuum y el género Solanum y
Asparatato (D) para las nicotianas. Este hallazgo puede ser un rasgo distintivo para analizar
las posibles variaciones a nivel de ensamblaje del PSII entre los diferentes generos de la

familia solanaceae.

4.4.3 Proteina de reduccion clororespiratoria 23 0 CRR23

CRR23 es una subunidad del complejo cloroplastico NADP(H) deshidrogenasa que participa
en el transporte de electrones desde el PSII al PSI (Liu et al., 2021). Mutantes de esta proteina
en A. thaliana muestran una acumulacion reducida del complejo NADP(H) deshidrogenasa
(Shimizu et al., 2008). De acuerdo a la Figura 13, para esta proteina se identificaron 6
motivos, de los cuales todos son conservados con excepcion del motivo 6 que se ha sido
encontrado en las 4 especies estudiadas del género Nicotiana. Por otro lado, segun el
alineamiento, se evidencia un alto grado de conservacion en las secuencias de CRR23 para

todas solanaceas independientemente de su nivel de ploidia.

En la regién N terminal se muestran diferentes deleciones. Para el género Solanum se
identificd una delecion de 10 aminoacidos en el motivo 5 y, para C. annuum y el género
Nicotiana, se observa la eliminacién de un aminoacido en las posiciones 83 y 88 del motivo
2. Esta ausencia de aminoacidos podria ser un rasgo distintivo de la region N terminal en

solandceas.

Como Shimizu et al. (2008) concluye que la regién C-terminal no es esencial en la funcién
biolégica de CRR23; sin embargo, la mayor variabilidad se encuentra en la region N-
terminal (Figura 13), asi esta seccion podria ser clave para el correcto funcionamiento de la

proteina.
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I |
Dom. 1
XP_004239333.1 HYLICEYFSYRDKHSCSFYPKRALPCLPR==========| KIEKPHNRNYSCIKIERSKFGINLKAIOIESNSKSSLAIQIGTLYLSTYCSA
XP_015074677.1 HVLICEVFSYADKHSCSFYPKALPCLPR========== KIEKPHNRNYSCIKIEASKLGINLKAIOIESHSKSSLATQIGTLYLSTYCSA
XP_006338181.1 HSSSFYPKALPCLPR=========-| KYEKPHNRSYSSFKIEASKLGINLKAIOIOSHSKSSLATQIGTLYLSTYCSA
XP_016548614.1 HNCSFHNTSLLPKALPSLPLLHG==========m==| KLSKPSIPH-KASKGINLKAIECLPCSKSSLTIQVATL-LATY=GA
XP_019245098.1 HHTSLYPKALPSLPLLHSRAPFISTKASSQEKSHKSSIPOLKASKCINLKATESFASSKSLLATOQVGTL-LATY-GA
XP_009787590.1 HHTSFYPKALPSLPLLHRRAPFISTKASSOEKSHKSSIPOLKASKCINLKAIESLASSKSLLATIQYGTL-LATY-GA
XP_016491319.1 HNTSFYPKALPSLPLLHRRAPFISTKASSAEKSHKSSIPOLKASKCINLKATIESLASSKSLLATIQVGTL-LATY-GA
XP_009607132,1 NTSF?PKHLPSLPLLQSKRPFISTKHSSQEKSHKSBIQKLKHSKCIHLKHIESLHSSK%LLHIEVERL-IRTV =GA
Consenso motives MNTSFVPKALPSLPLLh--apf|stKassqushKSSlp+lKASKGINLKAIEslasSK S
91 100 110 120 130 140 150 160 170 180
| I
Dom. 1 Dom. 2 Dom. 3
XP_004239333.1 |EPYLAVTGYNNEEDLYSVLIOLAISAFFYFLYCPPIIHSHLRKRHYKRDLFEHYLOFHFYFIFFPGILLHAPFLNARKLPRDPSHKYPHS
XP_015074677.1 |EPVLAVTGYNHEEDLYSVLIOLATISAFFYFLYCPPITHSHLRKRHYKRDLLEHYLOFHFVYFIFFPGILLHAPFLNARKLPRDPSHKYPHS
XP_006338181.1 |EPYLAYTGYNHEEDLYSYLIOQLAISAFFYFLYCPPIIHSHLRKRHYKRDLLE! RKLPRDPSHKYPHS
XP_016548614.1 (EPALAYVTGYNNEEDLIHWYLIOLAISAFFYFLYCPPIINTHLRKRHYKRDLLE! RKFPRDTSHKYPHS
XP_019245098.1 (APALAYTGYNNEEDLYHYLIOLAISAFFYFLYAPPIIHTHLRKRHYKRDLLE| RKFPRDPSHKYPHS
XP_009787590.1 |EPALAYTGYNNEEDLYHYLIOLAISAFFYFLYAPPIIHTHLRKRHYKRDLLE RKFPRDPSHKYPHS
XP_016491319.1 |EPALAVTGVNNEEDLYHWYLIOLAISAFFYFLYAPPIIHTHLRKRHYKRDLLEHYLQFHFYFIFFPGYLLHAPFLNARKFPRDPSHKYPHS
XP_009607132.1 |EPYLAVTGVNNEEDLYSVLIOLATSAFFYFLYAPPTITHTHLRKRHYKRDLLE! FHFYFIFFP HAPFLNARKFPROPSHKYPHS

Consenso motivos

XP_004239333.1
XP_015074677.1
XP_006338181.1
XP_016548614.1
XP_019245098.1
XP_009787590,1
XP_016491319.1
XP_009607132,1
Consense motivos

Figura 13. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina CRR23 en solanéceas.

NPSQ
T NPSIIIKN+YRLKYPWATEEI]YE

Los recuadros rojos sefialan los dominios caracteristicos de esta proteina.

A nivel de plantas superiores se identificé el dominio 1 que se presume pudo haber conferido

estabilidad estructural al complejo NADP(H) deshidrogenasa en su evolucion desde

cianobacterias a cloroplastos. Por otro lado, los dominios 2 y 3 se reportan también en

cianobacterias (Shimizu et al.,

2008). El dominio 1 comprende los motivos 4 y 2 desde la

posicion 73 a la 100 observandose solo deleciones para C. annuum y el género Nicotiana.

Por su parte, el dominio 2 se presenta en el motivo 2 en las posiciones 109 a la 166 y

finalmente el dominio 3 ha sido identificado en el motivo 1 en las posiciones 145 a 167.

Finalmente, es critico el estudio del Dominio 1 y sus variaciones a nivel de género para

comprender su funcion en la estabilidad del complejo NADP(H) deshidrogenasa para el

transporte de electrones (Muroaka et al., 2006).

34



4.4.4 Subunidad 48 del complejo NAD(P)H deshidrogenasa

El complejo NAD(P)H deshidrogenasa o complejo NDH participa en el transporte ciclico
de electrones, mantiene el balance del sistema redox en los cloroplastos y promueve la
generacion de ATP de forma independiente al flujo linear de electrones (Ma et al., 2021).
Laughlin et al. (2020) identificé que este complejo posee 35 subunidades distribuidas, segln
Sirpio et al. (2009), en 5 subcomplejos. Uno de estos es el Subcomplejo B que incluye a la
subunidad 48 (NDH48) o NDFL1. Sirpio et al. (2009) reportd que mutantes de esta subunidad

muestran efectos severos en la acumulacion y funcién del complejo NDH.

De acuerdo a la Figura 14, se identifico un total 14 motivos para esta proteina. De estos, 12
son conservados, mientras que en la region C-terminal se observa la pérdida de los motivos
6 y 10 unicamente en la secuencia de N. tomentosa. La ausencia de estos motivos podria ser
un rasgo caracteristico de esta especie de tabaco y se recomienda profundizar su estudio para

conocer las variaciones evolutivas de la NDH48 en el género Nicotiana.

Mientras tanto, en la region N-terminal se pueden observar deleciones hasta la posicion 47.
Asi, en el motivo 9, todas las solanaceas muestran la delecion de un aminoacido en las
posiciones 20 y 29 con excepcion de N. tabacum. Por otro lado, en las posiciones 45 a 47
del motivo 11, se muestra la pérdida de los aminoacidos Leucina, Aspartato y Asparagina
en el género Solanum. Esta diferencia en el género Solanum se deberia tener en cuenta para
profundizar la identificacion de regiones clave en NDH48, lo cual adquiere ain mas
relevancia debido a la escasa literatura sobre los dominios estructurales de esta proteina y
sus regiones de anclaje a otros componentes del complejo NAD(P)H deshidrogenasa. No
obstante, uno de los estudios que aborda brevemente la estructura de NDH48 es el de
Takabayashi et al. (2009) donde indica que esta subunidad posee dominios similares a la
familia glicosililtransferasa (Hansen et al., 2012). Asi, la identificacion de estos dominios

permitira entender la evolucion y funcion de NDH48 en solanaceas.
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XP_004235943.1 HARSTTLLSHSISP=FFANPPNF-PYTHYTHVYPFLNHNP-~~SFPARKSGNFCLNAKKKNPHLDPFDYGDDPEHE YGSLFSEGKQDEDPR
XP_015070623,1 HARTTTLLSNSISP=FF TNPPNF=PYTHYTNYPFLNNIP~-=SFPARKSGNFCLNAKKKNPHLDPFDYGDDPEHEYGSLFSEGKODEDPR
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XP_016457010,1 HATTSLHPKFISH-FLTSPPSF-PITHYTNVPFLIKNPLDNTFCARKSGSFRPNAKKKNPHLDPFDYGEDPEHEYGSLFSDGKODEDPR
XP_016562881.1 HLTLKHATTTTLLPKSISPNFHTNPPYFFPIPHATNYPFLNNNSLYTTFSARKSGSFCLNAKKKNPHLDPFDYGDDPEHEYGSLFSDGKODEDPR
XP_009617986.1 HATTSLLPKFISH-FLTSPPSF-PITHYTNYPFLIKNPLDNTFCARKSGSFRPHAKKKNPHLDPFDYGDDPEHEYGSLFSDGKADEDPR
Consenso motivos %ATT%LLPKSIS%-FH%PPSF—PITHVTNVPFI. LdnTFl:ARKSGSFL‘I‘;NAKKKNPWLDPFI]YGI]I]PEMEYESLFSI]EKEII]EI]PR
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| 1

XP_004235943,1 PPDNPDNPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDYRRCCCYIDGGYYENLLFFPYIQHIKDRYPGYQVDILATARGKOTFEHNKNYRHANAYDLDDD
XP_015070623,1 PPDNPDNPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDVRRCCCYIDGGYYENLLFFPYIQHIKDRYPGYQVDILATARGKAOTFENNKNYRHANAYDLDDD
XP_006341343,1 PPDNPONPYGFL KFPHGYSYEIASLGLKIRGDVRRCCCYIDGGYYENLLFFPATQHIKDRYPGYOVDILATARGKATFENNKNYRHANAYDLDDD
XP_019243809,1 PPDNPDNPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDYRRCCCYIDGGYYENLLFFPTIOQHIKDRYPGYQVDILATPRGKOTFELNKNYRHANAYDLDDD
XP_009802476.1 PPDHPDNPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDYRRCCCYIDGGYYENLLFFPTIQHIKDRYPGYQVDILATPRGKOTFELNKNYRHANAYDLDDD
XP_016457010.1 PPDNPDNPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDYRRCCCYIDGGYYENLLFFPTIOHIKDRYPGYQVDILATPRGKOTFELNKNYRHANAYDLDDD
XP_016562881.1 PPDNPDSPYGFLKFPHGYSYEIASLGLKIRGDYRRCCCYLDGGYYENLLFFPATQHIKDRYPGYQVDIVASPRGKOTFEHNKNYRHANAYDLDDD
XP_009617986.1 PPDHPDNPYGFLKFPHGYSVEIASLGLKIRGDVRRCCCYIDGGYYENLLFFPTIQHIKDRYPGYVOVDILATPRGKOTFELNKHYRHANAYDLDDD

Consenso motivas PPDNPDNPYGFLKF MGYSVEIASLGLKIRGDVRRCCCVIDGGVYENLLFFPtIQMIKDRYPGVRVDIL AT REKUTFEFNKNI'RWANAYI]I.I]I]I]

191 200 210 220 230 240 250 260 270 280 285
| I
XP_004235943.1 FPEPREYTDHLGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPNYNSAGAGLFLSETFTPESHNLSEGGYHHYRQHYDHLGRPARKYP
XP_015070623,1 FPEPREYTDHLGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPNVNSAGAGLFLSETFTPESHNLSEGGYHHYRQHVDHLGRPARKYP
XP_006341343.1 FPEPREYTDHVGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPHNYNSAGAGLFLSETFTPETHNLSEGGYHHYRQHIDHLGRPARKYP
XP_019243809.1 FPEPREYTDHVGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPHYNSAGAGLFLSETFTPESHNLSEGGYHHYRQHYDHLGRPARKYP
XP_009802476.1 FPEPREYTDHYGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPHYNSAGAGLFLSETFTPESHKLSEGGYHHYRQHVDHLGRPARKYP
XP_016457010,1 FPEPREYTDHYGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPHVHSAGAGLFLSETFTPESHHLSDGGYHHYRAHVDHLGRPARKYP
XP_016562881.1 FPEPREYTDHYGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPHYNSAGAGLFLSETFTPESLNLSEGGYHHYRQHYDHLGRPARKYP
XP_009617986.1 FPEPREYTDHYGILKSRYYDHILSTKLAGIGHAYFLFHSTARDRYSYIYPNYNSAGAGLFLSETFTPESHNLSDGGYHHYRQHVDHLGRPARKYP

Consenso motivos FPEPAEYTDMVG ILKSRYYDMILSTKL G61GHAVFLFMSTARDRVS YIYPNVNSAGAGLFLSETFTPESMNLSEGGYHMYRQMVDW GRPARKVP

286 295 305 315 325 335 345 355 365 375 380
| 1
XP_004235943,1 ROPLPPLKYSISRKYREYYEAKYKNYGAOKGKYIVIHGIKSDSKASHOSRGDIDSLLPIETHAETAEEIRGYKPYFYIPHEKERENVEDAYGYDA
XP_015070623,1 ROPLPPLKVSISRKVREYVEAKYKHVGAOKGKYIVIHGIKSDSKASHASRGDIDSLLPIEIMAETAEEIRGYKPYFVIPHEKERENYEDAVGYDA
XP_006341343,1 ROPLPPLKYSISRKYREVYEAKYKNYGAOKGKYIVIHGIKSDSKASHASRGDTDSLLPIEIMAETAEEIRGYKPYFYIPHEKERENVEDARGYDA
XP_019243809.1 ROPLPPLKYSISRKIREYYEAKYKNAGAORGKYIVIHGIKSDSKASHOSRGDADSLLPIEIMAETAEEIRGIKPYFYIPHEKERENVEDAYGLDA
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Figura 14. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la proteina NDH48 en
solanaceas. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la secuencia consenso.

4.4.5 Subunidad gamma de la ATP sintasa

La ATP sintasa esta conformada por el subcomplejo rotor estator Fo y el subcomplejo
catalitico hidrosoluble Fi. En este dltimo se encuentra la subunidad v, la cual conforma el

tallo central de la ATP sintasa junto a la subunidad & y su funcion es la de inducir cambios
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conformacionales en la region catalitica necesarios para la sintesis de ATP (Cheuk & Mayer,
2021).

La Figura 15 muestra la distribucién de los 10 motivos identificados para la subunidad y en
las solanaceas. Ademas, el alineamiento multiple muestra una alta conservacion entre las
especies. Sin embargo, solo en N. tabacum (alotetraploide) se evidencia la insercién de 6
aminoécidos en las posiciones 288 a 293 del motivo 4 en una region que no afecta la
funcionalidad de la ATP sintasa.
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Figura 15. Arbol filogenético y composicién de dominios proteicos de la subunidad y del complejo
ATP sintasa en solanaceas. Los recuadros rojos muestran dominios estructurales. Los tridngulos y
estrellas debajo del consenso sefialan residuos de cisteina conservados y el motivo EDE
respectivamente. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la secuencia consenso.
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Respecto a la estructura de la subunidad y, Kondo et al. (2021) identificé 2 dominios: la
horquilla B redox (redox loop) que es exclusivo para plantas superiores y algas verdes y la
horquilla B fotoautétrofo especifico (B hairpin) que se puede encontrar en algas verdes,
plantas superiores y cianobacterias. Estos dos dominios fueron identificados a partir de la
posicion 251 en los motivos 1, 10 y 4. El dominio redox loop se ubic exclusivamente en el
motivo 1 entre las posiciones 251 y 259 y posee una alta conservacién entre las especies.
Por otro lado, los 2 residuos de cisteina que se ubican en las posiciones 253 y 259 del motivo
1 regulan la actividad de la ATP sintasa en respuesta a condiciones redox intracelulares que
varian por efecto de la intensidad de luminosa en la transferencia de electrones (Akiyama et
al., 2023).

El dominio horquilla B se encuentra ubicado entre la posicion 259 a 288 y posee la region
“EDE” (Akiyama et al., 2023) que regula el funcionamiento de la ATP sintasa al interactuar
con factores redox como la tiorredoxina (Kohzuma et al., 2013). Esta region fue identificada
en A. thaliana y en S. olearacea (Akiyama et al., 2023); no obstante, a nivel de solanaceas
no se encuentra en N. attenuata, N. tabacum y N. tomentosa. Finalmente, las variaciones a
nivel de la region “EDE” podria ser criticas para explicar la relacion evolutiva de la

subunidad y en plantas superiores.

Al igual que el resto de proteinas estudiadas de la fase luminica, la subunidad gamma
muestra mutaciones por sustitucion entre los géneros de solanaceas. De acuerdo con la
Figura 15, estas mutaciones se encuentran en las posiciones 28, 65, 150, 299 y 350 de los
motivos 5, 9, 2, 4y 6 respectivamente. Este hallazgo podria permitir analizar las variaciones

en la produccion de ATP al cierre de la fase luminica.

4.4.6 Subunidad larga de la Ribulosa-1,5-bisfosfato carboxilasa/oxigenasa 0 RuBisCO

RuBisCO es una enzima clave para incrementar la eficiencia fotosintética, acumulacion de
biomasa y rendimiento de los cultivos (Lin et al., 2021). Ademas, tal es su importancia que
es catalogada como la enzima mas abundante del planeta (Bar-On & Milo et al., 2019). Tiene
como funcion la fijacion de moléculas de CO en la primera etapa del Ciclo de Calvin Benson
(Johnson, 2016) y posee 4 isoformas ampliamente estudiadas que varian de acuerdo a la
composicion y numero de subunidades largas y cortas (Tabita, 2007). Las proteinas de
subunidad larga poseen el sitio activo de la enzima, mientras que las subunidades cortas se
asocian a la regulacion de la especificidad de RuBisCO frente al CO, y Oz (Genkov et al.,

2010). A pesar de ello, Lin et al. (2021) sefiala que la introduccion de mutaciones en la
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subunidad larga sigue siendo la ruta méas efectiva para incrementar la eficiencia de la
RuBisCO. Es por ello, que se hace necesario profundizar en el andlisis de motivos de la

subunidad larga de RuBisCO en la familia solanaceae.

A traves del andlisis en la plataforma MEME, se identificaron 13 motivos para la subunidad
larga de RuBisCO. Todos estos se encuentran conservados y alineados; encontrandose un
alto grado de conservacion en las solanaceas. Asi, en el alineamiento mdltiple se muestran
3 mutaciones puntuales, sin comprometer los residuos cataliticos de la enzima. De acuerdo
a la Figura 16, la primera mutacion se ubica en la posicion 140 del motivo 7 y consiste en el
cambio de Isoleucina por Valina en C. annuum. En este mismo motivo, se encontr6 la
segunda mutacién, pero en la posicion 142, donde se evidencia la sustitucion de Prolina por
Treonina en C annuum y Valina en S. tuberosum. Por otro lado, en el motivo 9 se encontro
la tercera mutacion en la posicion 328 donde se observa el reemplazo de Serina por Alanina
en C. annuum. Como se ha visto, 2 de las 3 mutaciones puntuales que se observan son

exclusivas para C. annuum lo que puede ser un rasgo evolutivo del género Capsicum.

Respecto al analisis de dominios estructurales de RuBisCO, Camel et al. (2021) identifico
la existencia de dominios tipo alfa y beta en las isoformas I, Il y I11 de esta enzima. En este
caso, es la isoforma | de tipo B la que ha sido reportada en plantas superiores como A.
thaliana, N. tabacum, Z. mays y en microalgas verdes como C. reinhardtii (Vitlin & Feiz,
2018). Los dominios de la isoforma | se encuentran en todos los motivos de las solanaceas
con excepcion del motivo 12. Por ello, este motivo podria no ser de gran relevancia para la

estabilidad de la subunidad larga de la RuBisCO en solanaceas.

Por otro lado, en la isoforma | de RuBisCO Tabita et al. (2007) reportd 19 aminoacidos
conservados en su sitio activo. De los cuales, 17 se ubicaron en diferentes motivos con
excepcion de los motivos 4, 5, 1, 13, 11, 6 y 12 donde se observan principalmente dominios
estructurales. Este autor sefiala que solo los residuos de Lisina (K), Aspartato (D) y Acido
glutdmico (E) participan en la funcion catalitica de RuBisCO, el resto tiene otras funciones
como la de unién a la Ribulosa 1,5 bifosfato que es sustrato de esta enzima. Para el caso de
solanéceas, los residuos cataliticos se ubicaron en las posiciones 201, 203 y 204 del motivo
1, el cual ademas posee la mayor frecuencia de residuos del sitio activo. Por ello el motivo
1 seria critico para mejorar la eficiencia de RuBisCO en solanaceas, ya que la eficiencia del
sitio activo puede reducirse en un 40% en climas desfavorables con temperaturas elevadas y
ambientes secos (Parto & Lartillot, 2018).
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Finalmente, en el alineamiento maltiple tambiéen se identificaron estructuras secundarias tipo
bucle segun los resultados de Camel et al. (2021). El bucle CD se puede encontrar en el
motivo 2 entre las posiciones 90 a 96, mientras que el bucle 6 (Loop 6) forma parte del
motivo 9 desde la posicion 300 a la 307. Este dltimo es fundamental para la actividad de la
RuBisCO pues participa en el cambio conformacional de esta enzima que es requerido para
su funcion catalitica (Andersson, 2008). Ademas, en la Figura 16 se puede observar que el
dominio loop 6 se ubica cerca de los residuos de sitio activo del motivo 9. Asi, este motivo

también puede ser critico para la actividad de RuBisCO en solanéceas.
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Figura 16. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la enzima RuBisCO en solanaceas. Los
recuadros rojos muestran dominios estructurales. Las estrellas en la region inferior del consenso sefialan
residuos cercanos al sitio catalitico. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la secuencia
coNsenso.



4.4.7 Subunidad B de la Gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa o GAPB

La familia de proteinas gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa también conocida como
GAPDH posee 4 subfamilias que han sido reportadas en células vegetales: subfamilia 1 o
GAPA/B, subfamilia Il o0 GAPC, subfamilia Il o GAPCp y subfamilia IV o GAPN (Li et
al., 2019). Un miembro de la subfamilia | es la GAPDH cloroplastica dependiente de
NADPH que participa en la etapa de reduccion del Calvin Benson (Johnson, 2016). Al
respecto, Rius (2006) ha reportado que la deficiencia de GAPDH inhibe la glucélisis y
reduce la fijacion de CO, pues las moléculas de GAP que proporciona esta enzima se

emplean para la formacion de fotosintatos y para la regeneracion de la Ribulosa 1,5 bifosfato.

La enzima GAPDH dependiente de NADPH se compone de las subunidades Ay B (Petersen
et al., 2003). Segun la Figura 17, se identificaron 14 motivos conservados para la subunidad
GAPB y el motivo 15 de la regién N-terminal solo en S. lycopersicum y S. tuberosum. En
esta region se identificaron 2 deleciones. La primera se ubica en el motivo 9 en la posicidén
46 y corresponde a la eliminacidén de una Asparagina en todas las especies con excepcion
del género Solanum. Si bien S. tuberosum es una especie tetrapolide, mientras que S.
lycopersicum y S. pennellii son diploides, estas variaciones no necesariamente han
conducido a variaciones sustanciales en la secuencia de GAPB, ya que las 3 especies del
género Solanum comparten el mismo aminoacido en la posicion 46. Al respecto, Deanna et
al., (2021) indica que las solanaceas, especificamente del género Solanum, poseen varios
arreglos cromosomicos altamente conservados. La segunda delecion se posiciona en el
motivo 1y consiste en la eliminacion de Alanina en la ubicacion 102 de todas las secuencias
menos en la de C. annuum. La presencia de Asparagina para los Solanum y de Alanina para

C. annuum pueden ser rasgos diferenciales de la estructura de la GABP en estos géneros.

Por otro lado, en la region C terminal se observan residuos conservados de cisteina ubicados
en las posiciones 464 y 473 del motivo 8. Estos residuos han sido reportados también en A.
thaliana, espinaca, tabaco y maiz por Pohlmeyer et al. (1996). Segun Simkin et al. (2023),
estas cisteinas permiten que la subunidad GAPB regule el estado redox de la GAPDH en
respuesta a los niveles de ROS en la planta, por lo que seria critico el estudio del motivo 8
para comprender la regulacion de GADPH frente a los niveles de ROS que se ven alterados

por el cambio climatico (Sachdev et al., 2021).
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La literatura es escasa sobre el analisis de dominios para la subunidad B de GADPH; sin
embargo, se tiene evidencia de que su sobreexpresién en O. sativa incrementa de forma
significativa la asimilacién de CO; y el contenido de clorofila ain en condiciones de baja
luminosidad (Liu et al., 2020). Por ello, se hace necesario validar esta informacién en
solanaceas. Al respecto, Johnson (2017) recomienda que cualquier metodologia que aborde
el estudio de la GADPH o cualquier enzima que también participe en la glucélisis, tome en
consideracion la tasa de degradacion de az(cares de manera que una mejora aparente en la

asimilacion de CO2 no comprometa esta otra funcion vital de la planta.
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Figura 17. Arbol filogenético y composicion de dominios proteicos de la enzima GAPB en solanéceas.
Los triangulos sefialan residuos de cisteina. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la
secuencia consenso.
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4.4.8 Triosa fosfato isomerasa o TPI

Se han identificado 11 motivos para la enzima TPI. Los motivos conservados en las
solanaceas son del 1 al 7, 9 y 11. En la region N-terminal se ubica el motivo 8 que es
exclusivo para los géneros Solanum y Nicotiana, mientras que el motivo 10 no se presenta

en S. pennellii ni en S. tuberosum (Figura 18).
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Figura 18. Arbol fiIogenético y composicién de dominios proteicos de la enzima Triosa fosfato
isomerasa en solanéceas. Los recuadros rojos muestran dominios estructurales, los simbolos de estrella
sefialan residuos cataliticos. En la seccion inferior de cada alineamiento se muestra la secuencia

consenso.
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Hasta la posicion 67 de la region N-terminal se encontré un gran nimero de deleciones que
estan distribuidas en los motivos 7, 8 y 10 y en la primera parte del motivo 5 (Figura 18). La
presencia de estas deleciones podria no afectar la funcionalidad de TPI en solanaceas, ya que
no se ubican en regiones criticas a nivel catalitico, de regulacion o de plegamiento segin lo
reportado por Castro et al. (2018). Ademas, destaca la delecion en la posicion 41 del motivo
10 que es comun para todas las solanaceas menos para C. annuum, lo cual podria ilustrar un

rasgo diferencial del género Capsicum.

Desde la posicion 78 se identificaron regiones criticas de la enzima TPI, tales como dominios
estructurales, residuos cataliticos y centros de regulacién. Respecto a los dominios
estructurales, se identificaron 8 dominios tipo B laminar y 8 tipo a hélice a lo largo de las
secuencias, lo cual corresponde a la caracteristica estructural de la TPI segun Zaffagnini et
al. (2014). Estos dominios se ubican en motivos conservados; sin embargo, en la Figura 18
se observa que los dominios B1, a3 y B8 abarcan también regiones externas a los motivos.
El dominio B1 se ubica en las posiciones 79 a 84 y comprende los 3 Gltimos aminoacidos del
motivo 5, por su parte a3 se ha encontrado en las posiciones 134 a 137; incluyendo el dltimo
aminodacido del motivo 3 y por altimo el dominio B8 abarca Unicamente la posicion 302 a

304 e involucra los 2 primeros aminoacidos del motivo 6.

Ademas, se ha logrado identificar 4 residuos cataliticos que se presentan en 3 motivos. Los
dos primeros residuos cataliticos se encuentran en el motivo 3 correspondiendo a asparagina
(N) vy lisina (K) en las posiciones 85 y 87 respectivamente. Por su parte, en el motivo 1, se
tiene una histidina (H) ubicada en la posicién 169, y en el motivo 2 se presenta un acido
glutdmico (E) en la posicion 239 (Castro et al., 2018). Estos residuos poseen un rol crucial
en la funcion bioldgica de la TPI al mediar la isomerizacion del gliceraldehido-3-fosfato
(G3P) y dihidroxiacetona fosfato (DHAP) (Zaffagnini et al., 2014). Asi, se puede afirmar
que los motivos 1, 2 y 3 son fundamentales para la actividad catalitica de la TPI en
solanéceas, por ende, estos motivos pueden ser candidatos potenciales para mejorar la
eficiencia de la TPI en el Ciclo de Calvin Benson en solanaceas, pues segun Das & Dai
(2007), si los motivos se identifican en secuencias ortélogas, estos seran relevantes para

estudios funcionales.

Enadicion a los residuos cataliticos, se han identificado residuos libres de cisteina que actian
como sensores de especies reactivas de oxigeno o ROS (Davies, 2005). Estos residuos se

pueden encontrar en los motivos 7, 5, 3, 1 y 2 y su funcion recae en la proteccién de la TPI

45



frente al dafio oxidativo (Zaffagnini et al., 2012). En A. thaliana y en microorganismos
fotosintéticos como Synechocystis sp. y C. reinhardtii destaca el residuo de cisteina 127 por
su participacion en la estabilidad y actividad de la TPI dada su cercania al sitio catalitico
(Dumont, 2016; Castro et al., 2018). Sin embargo, en solanaceas este residuo se ubica en la
posicion 200 del motivo 2. Por ello, un mayor estudio sobre esta regién sera crucial para
comprender la regulacion de la TPl en esta familia. Esto cobra mayor relevancia
considerando que las condiciones de estrés por sequia, calor extremo, salinidad e inundacion
ocasionadas por el cambio climéatico pueden resultar en una acumulacion anormal de ROS
que reduce la actividad fotosintética, asimilacion de CO. y retrasa el ensamblaje de los
fotosistemas (Sachdev et al., 2021).
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V. CONCLUSIONES

Se identificaron un total de 180 secuencias de proteinas fotosintéticas en el proteoma de
A. thaliana considerando su ontologia génica.

Se encontraron un total de 155 genes fotosintéticos de A. thaliana que son homélogos a
al menos una de las solanaceas en estudio, lo cual representa méas del 75% de los genes
fotosintéticos de A. thaliana. De estos, 136 son conservados en las 8 especies de

solanéceas, mientras que 24 genes se reportaron como ausentes.

Se obtuvieron 99 secuencias ortologas Unicas que estan relacionadas a las rutas de cadena
transportadora de electrones fotosintética, captacion de luz, ensamblaje del fotosistema
I, ensamblaje del fotosistema 2, regulacion de la fase luminica, ciclo reductivo de las
pentosas fosfato, regulacion del Ciclo de Calvin Benson y otros mecanismos de

regulacion.

Las representaciones filogenéticas presentaron coherencia taxondémica para LPE1,
HCF173, NDH48 y ATPC. Por otro lado, los valores Bootstrap obtenidos son confiables,

siendo en su gran mayoria mayores a 70.

Los motivos proteicos obtenidos a partir del analisis de secuencias en la plataforma
MEME mostraron una gran conservacion. Asi, del total de motivos identificados, un 90%
es compartido por las 8 solanaceas del estudio. El porcentaje restante corresponde a

motivos restringidos a géneros y/o especies especificas.



VI. RECOMENDACIONES

Descartar las secuencias predictivas o hipotéticas de los resultados del blasteo para
obtener resultados mas confiables en los alineamientos multiples y la futura construccion

de los arboles filogenéticos.

. Validar experimentalmente la participacion de los motivos identificados como criticos
para confirmar o descartar su importancia en la mejora de la eficiencia fotosintética de

la familia solanacea.

Profundizar en el estudio de las proteinas NDH48 y GAPB a nivel de dominios

estructurales, regiones de plegamiento y regiones de anclaje.

. Validar experimentalmente el efecto de ROS en los motivos 8 y 2 de las proteinas GAPB
y TPI en solanaceas tomando en consideracion el incremento de niveles de ROS a causa

de los efectos del cambio climatico.

Para incrementar la eficiencia fotosintética y/o tasa de fijacion de carbono en enzimas
del ciclo de Calvin Benson que también participan en el metabolismo de glucdlisis, se

debe considerar la tasa de degradacion de azucares como parte del estudio.
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VIIl. ANEXOS



Anexo 1: Genes codificantes de A. thaliana a proteinas de las rutas fotosintéticas de cadena transportadora de electrones (CTEF), captacion de luz
(CDL), ensamblaje del fotosistema | (EFI), ensamblaje del fotosistema 2 (EFII), regulacion de la fase luminica (RFL), ciclo reductivo de las
pentosas fosfato (CRPF), regulacion de la fase oscura (RFO) y otros mecanismos de regulacion (OMR).

N°  Ndmero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
1 AT1G02910 LPAL Proteina 1 de acumulacion del PSII Si
2 AT1G03600 PSB27 Proteina 27 de reparacion del PSII Si
3 AT1G05385  PSB27-H1. LPAL9 Ersc:tlema homdloga a Psb27, Proteina 19 de acumulacion del si
4  AT1G06430 FTSH8 Proteasa FTSH8 Si
_ Subunidad 23 del complejo de evolucion de oxigeno,
5 AT1G06680 OE23,10FI)ESEI?_,PPSBP Proteina potenciadora 2 de evolucién de oxigeno, Si
' Subunidad P del PSII

6 AT1G08380 PSAO Subunidad O del PSI Si
7 AT1G12900 GAPA-2 iubunldad Gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa subunidad A2 Si
8 AT1G14150 PNSL2 Subunidad L2 del complejo NDH Si
9 AT1G15820 LHCB6 Protglna 6 de union a clorofila A/B captadora de luz si

asociada al PSII

Subunidad 48 del complejo NAD(P)H deshidrogenasa

NDH48 Proteina 1 de flujo ciclico alto de electrones dependiente de .

10 AT1G15980 NDFL PNSBL  NDH Sl

Subunidad B1 del complejo NDH
11 AT1G16720 HCF173 Proteina de fenotipo de alta fluorescencia de clorofila 173 Si
12 AT1G18730 NDF6, PNSB4  Subunidad B4 del complejo NDH Si
13 ATIGI9150 LHCAG, LHCA2*1 Proteina 6 de union a clorofila A/B captadora de luz si

asociada al PSI
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Continuacion ...

N°  Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
14 AT1G22700 PYG7 Proteina TPR homoéloga a YCF37 Si
15 AT1G29910 CAB3, LHCB1.2 Proteina 3 de union a clorofila A/B Si

Proteina 2 de unién a clorofila A/B
16 AT1G29920 CAB2, LHCBL.1. Proteina 1.1 de union a clorofila A/B captadora de luz Si

AB165 X

asociada al PSII

Proteina 1 de unién a clorofila A/B
17 AT1G29930 CABI, CAB140, Proteina 1.3 de union a clorofila A/B captadora de luz Si

LHCB1.3 X

asociada al PSII
18 AT1G30850 RSH4 Proteina 4 especifica de pelo radicular Si
19 AT1G32060 PRK Fosforibulosaquinasa Si

NSI, GNAT2, N-Acetil transferasa 2 asociada a GCN5, N- <

20 AT1G32070 SNAT Acetiltransferasa de serotonina S
21 AT1G34000 OHP2 Protelpq 1 de familia LHC con dominio transmembranal si

alfa hélice
22 AT1G42970 GAPB Gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa subunidad B Si
23 AT1GA45474 LHCAS Protglna 5 de union a clorofila A/B captadora de luz si

asociada al PSI
24 AT1G50250 FTSH1 Proteasa FTSH1 Si Si
25 AT1G54500 RBD1 Rubredoxina de membrana del tilacoide Si
26 AT1G54780 TLP18.3 Proteina 18.3 del lumen del tilacoide Si
27 AT1G55370 NDF5 Ergtlima 5 de flujo ciclico alto de electrones dependiente de si
28 AT1G55480 ZKT, MET1 Proteina de dominio PDZ y motivo TPR Si
29 AT1G55670 PSAG Subunidad G del PSI Si
30 AT1G56190 PGK2 Fosfogliceratoquinasa 2 Si
31 AT1G60600 ABC4 Proteina 4 de desarrollo aberrante en cloroplasto Si
32 AT1G60950 ATFD2, FD2, FED Ferredoxina 2 Si

A




Continuacion ...

N°  Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
Proteina 3 de union a clorofila A/B captadora de luz <
33 AT1G61520 LHCA3 asociada al PSI Sl
BICAT1, CCHAL, Transportador 1 de cationes bivalente, transportador ¢
34 AT1G64150 PAM71 antiporte Ca2+/H* Sl
Subunidad 45 del complejo NAD(P)H deshidrogenasa
NDF2, NDH45,  Proteina 2 de flujo ciclico alto de electrones dependiente de :
35 AT1G64770 PNSB2 NDH Sl
Subunidad B2 del complejo NDH
36 AT1G67740 PSBY, YCF32 Subunidad Y del PSII Si
37 AT1G68830 STN7.STT7 Quinasa homologa a STN7 Si
38 AT1G68890 PHYLLO Homologo a genes de biosintesis de menanoquinona Si
Proteina 23 de reduccion clororespiratoria, Subunidad L del <
39 AT1G70760 CRR23, NDHL complejo NAD(P)H deshidrogenasa S
40 AT1G71500 PSB33, LILS Ierc:tlelna conservada de plastidio PSB33, Subunidad 33 del si si
41 AT1G73060 LPA3 Proteina 3 de acumulacion del PSII Si
42 AT1G75690 LQY1 Proteina 1 de bajo rendimiento cuantico del PS11 Si
43 AT1G76560 CP12-3 Proteina de dominio 12 Si
44 AT1G76570 LHCB7 Protglna 7 de union a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSII
ATPDI6, ATPDIL1- R p
45 AT1G77510 2, PDI6, PDIL1-2 Isomerasa de disulfido 6 Sl
46 AT1G79040 PSBR Subunidad R del PSII Si
47 AT2G01590 CRR3 Proteina 3 de reduccién clororespiratoria Si
48 AT2G01918 PQL3, PSsBQ—LIKE Proteina 3 homéloga a PshQ Si
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N°  Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
Proteina 2 de unién a clorofila A/B captadora de luz :
49 AT2G05070 LHCB2, LHCB2.2 asociada al PSII (alelo 2) Sl
50 AT2G05100 LHCB2, LHCB2.1 Protgma 2 de union a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSII (alelo 1)
51 AT2G05620 ATPGR5, PGR5  Proteina 5 de regulacion de gradiente de protones Si
52 AT2G15820 OTP51 Proteina 51 de transcripcion de organelos Si
53 AT2G20890 PSB29, THF1  Subunidad 29 del PSII, Proteina 1 de formacion de tilacoide Si
54 AT2G21170 TPI Triosa fosfato isomerasa Si
55 AT2G21970 SEP2 Proteina 2 de estrés mejorado Si
56 AT2G30570 PSBW Subunidad W del PSII Si
57 AT2G30950 FTSH2, VAR2  Metaloproteasa de biogénesis de membrana tilacoidal Si
58 AT2G34420 LHB1B2, LHCB15 Prot(_elna B1B2 de union a clorofila A/B captadora de luz si si
asociada al PSII
LHB1B1, LHCB1.4, Proteina B1B1 de unién a clorofila A/B captadora de luz .
59 AT2G34430 DEG11 asociada al PSII S
60 AT2G34860 EDA3, PSA2 Proteina 3 de detencién del desarrollo del saco embrionario Si
61 AT2G34910 Denom!namon Proteina especifica de pelo radicular Si
pendiente
62 AT2G40100 LHCBS, LHCB4.3 Protglna 8 de unidn a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSII
63 AT2G45290 TKL2 Transcetolasa 2 Si
64 AT2G45870 VCCN2 Proteina homéloga a Best2 Si
CURT1B, PSAP, Proteina 1B de curvatura de tilacoide, Subunidad P del PSlI, i
65 AT2G46820 PSI-P, PTAC8,  Proteina 8 transcripcionalmente activa de plastidio, Sl
TMP14 Fosfoproteina de membrana del tilacoide de 14 kDa.
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N°  Ndmero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
66 AT2G47399 CP12-1 Proteina 1 de dominio CP12 Si
67 AT2G47400 CP12-1 Proteina de dominio 12 Si
DEG2, DEGP2, Proteasa DegP2, Proteina 2 de degradacion de proteinas :

68 AT2G47940 EMB3117 periplasmicas Sl
69  AT3G01440 PNS;%LPZQLL Subunidad L3 del complejo NDH si
70 AT3G01480 CYP38 Ciclofilina 38 Si
71 AT3G03380 DEG7, DEGP7  Proteasa DEGP 7, Proteina de degradacion periplasmatica 7 Si
72 AT3G04790 RPI Ribulosa 5 fosfato isomerasa Si
73 AT3G08010 ATAB2 Proteina de unién a ARN TAB2 Si
74 AT3G08940 LHCBA.2 Prot«_ama 4 de unién a clorofila A/B captadora de luz si

asociada al PSII (alelo 2)
75 AT3G11670 DGD1. ATTS02 Proteina de ensamblaje de galactolipidos Si
76 AT3G12780 PGK1 Fosfogliceratoquinasa 1 Si
77 AT3G15095 HCF243 Proteina de fenotipo de alta fluorescencia de clorofila 243 Si
78 AT3G15850 FAD5 Desaturasa de acidos grasos 5 Si

Subunidad B3 del complejo
79 AT3G16250 NDF4, PNSB3  Proteina 4 de flujo ciclico alto de electrones dependiente de Si

NDH
80  AT3G21200 GBP,pGR7  Lroteinadeunion GBP . si

Proteina 7 de regulacion de gradiente de protones
81  AT3G22690 YSs1 Proteina PPR YS1 de plantula amarilla si si
82 AT3G26650 GAPA-1 Gliceraldehido 3 fosfato deshidrogenasa subunidad Al Si
83 AT3G27690 DEG13,LHCB2, Proteina 2 de unidn a clorofila A/B captadora de luz si

LHCB2.3, LHCB2.4 asociada al PSlI (alelo 4)
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N°  Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
Proteasa DegP1, Proteina 1 de degradacion de proteinas :
84 AT3G27925 DEG1, DEGP1 periplésmicas Si
85 AT3G46610 LPE1 Proteina 1 de baja eficiencia fotosintética tipo PPR Si
Proteina 4 de unién a clorofila A/B captadora de luz :
86 AT3G47470 CAB4, LHCA4 asociada al PSI Sl
87 AT3G49720 CGR2 Proteina CGR2 de metilesterificacion de pectina Si
88 AT3G50820 PSBO2, OEC33  Subunidad O-2 del PSII Si
89 AT3G54890 LHCA1 Protc_ema 1 de union a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSI
90 AT3G55250 PDE329, PSA3  Proteina 3 de ensamblaje de PS1 Si
91 AT3G55800 SBPASE Sedoheptulosa 1,7 bifosfatasa Si
92 AT3G60370 FKBP20-2 Inmunofilina FKBP20-2 Si
93  AT3G60750 TKL1 Transcetolasa 1 Si
94 AT3G61320 ATVCCNL, BEST Proteina homéloga a Bestl Si
95 AT3G61470 LHCA2 Prot(_elna 2 de union a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSI
96 AT3G62409 CP12-2 Proteina 2 de dominio CP12 Si
97 AT4G00630 KEA2, ATKEA2 Transportador 2 antiporte de K+ Si
98 AT4G01050 TROL Rodanasa tilacoidal Si
99 AT4G01800 AGY1,SECA1l  Subunidad de ATPasa cloropléstica Si
100 AT4G02530 MPH2 Prot'elna'de mantenimiento del PSII a condiciones de alta si
luminosidad
101 AT4G03280 PETC, PGR1 Prote[na Cde transfergnma de el_ectrones si
Proteina 1 de regulacion de gradiente de protones
102  AT4G04020 FIB, FIB1A, PGL35 Fibrilina 1A, Plastogobulina 35 Si
103  AT4G04640 ATPC1 Subunidad gamma de la ATP sintasa cloroplastica Si
104  AT4G04850 ATKEAS3, KEA3 Transportador 3 antiporte de K+ Si
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N°  Ndmero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
105 AT4cosie0  POPRFSEQP subunidad Q-2 cel Pl si
106  ATAG09650 ATPD, PDE332 Suburjldad delta c!e la ATP smta§a cloropléastica si
Proteina 332 de pigmento defectiva
Proteina 5 de unidn a clorofila A/B captadora de luz <
107 AT4G10340 LHCB5 asociada al PSII Sl
PGR5-LIKE B, P . o
108  AT4G11960 PGRL1B Proteina isoforma homéloga a PGRL1A Sl
109  AT4G15510 PPD1 Proteina de dominio PSBP 1 Si
DEG5, DEGP5,  Proteasa DegP5, Proteina 5 de degradacion de proteinas :
110 AT4G18370 HHOA periplasmicas, Precursor de proteasa HHOA S
111 AT4G19100 PAM6S Proteina Qe funcion desconocida involucrada en el si
ensamblaje del PSDII
112 AT4G20190 Denom!nacmn Proteina hipotética de ensamblaje del PSI Si
pendiente
PSBQ, PSBQ-1, . ) p
113 AT4G21280 PSBOA Subunidad Q-1 del PSII Sl
114  AT4G22890 PGR5-LIKE A,  Proteina isoforma homéloga a PGRL1B Si
PGRL1A
Proteina 31 de reduccién clororespiratoria, Subunidad S del :
115 AT4G238%0 CRR31, NDHS complejo NAD(P)H deshidrogenasa Sl
116  AT4G25910  NFUS3, ATCNFU3 Proteina de dominio NFU 3 Si
117  AT4G27800 PPH1, TAP38 Fosfatasa cloroplastica 1, Fosfatasa 38 asociada al tilacoide Si Si
118  AT4G30950 FADSGI,:E,:\DC, Desaturasa de 4cidos grasos 6 Si
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N°  Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFI1I RFL OMR
Proteina de regulacion de gradiente de protones 6, Quinasa
119  AT4G31390 ABCU;%;,QCDOL homologa a ABC-1 relacionada a degradacion de clorofila y Si
estrés oxidativo
ATHMACS, . .
120 ATAGISS20  ATHIS, Hhias, A8 60 Tels pesos Pt 20 s
PAAL, PCH1 pesados, “haperon p
121 AT4G35250 HCF244 Proteina de fenotipo de alta fluorescencia de clorofila 244 Si
122 AT4G35760 LTO1 Oxidoreductasa de tiol del lumen del tilacoide 1 Si
123 AT4G37230 PSBO Proteina estabilizante de manganeso del PSII Si
124  AT5G01500 TAAC Transportador tilacoidal ATP/ADP Si
125  AT5G01530 LHCBA.1 Prot«_ama 4 de unién a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSII (alelo 1)
126  AT5G01920 STN8 Proteina de estado de transicion 8 Si
127 AT5G02120 OHP1, PDE335 Protelpg 2 de familia LHC con dominio transmembranal si
alfa hélice
128  AT5G15250 FTSH6 Proteasa FTSH 6 Si
129  AT5G24120 SIG5 Factor sigma 5 Si
130 AT5G28450 Denom!nacmn Protema peridina precursora de apoproteina de union a si
pendiente clorofila A/B
131 AT5G39830 DEGS, DEGPS Pro_teaga D_egP8, Proteina 8 de degradacion de proteinas si
periplasmicas
132  AT5G42270 FTSHS, VAR1  Metaloproteasa de zinc FTSH 5 dependiente de ATP Si Si Si
CEST, Y3IP1,  Proteina cloroplastica de mejora de tolerancia al estrés, :
133 AT5G44650 YCF3 proteina interactiva 1 YCF3 S
134  AT5G44660 Denom!naaon Proteina hipotética de ensamblaje del PSI Si
pendiente
135  AT5G49740 FRO7 Oxidasa de reduccién férrica 7 Si
136  AT5G52100 CRR1 Proteina de reduccion clororespiratoria 1 Si
137  AT5G52520 OVAG6, PRORS1  Prolil ARNt sintasa 1 Si
138 AT5G54270  LHCB3, LHCB3*1 Protglna 3 de unidn a clorofila A/B captadora de luz si
asociada al PSII
139  AT5G57030 LUT2 Proteina de biosintesis de luteina Si
140  AT5G57050 ABI2, ATABI2  Fosfatasa de traduccion de ABA Si
141  AT5G59400 PGRL2 Proteina paralogos de PGRL1AB Si
142 AT5G61410 RPE Ribulosa fosfato 3 epimerasa Si
143  AT5G65810 CGR3 Proteina CGR3 de metilesterificacion de pectina Si
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N°  Ndmero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFII RFL OMR
144  AT5G66190 ATLFII\IFT\Ilé'; NRL, Ferredoxina NADP (+) oxidoreductasa 1 Si
PSBO. OE33 Polip_e’ptido 1 de evolucién de oxigt_ano. Proteina ) ) )
145  AT5G66570 OEEL ’PSBO-’l establl[;ante de manganeso, Subunidad 33 del complejo de Sl Sl
evolucion de oxigeno.
146  ATCG00020 PSBA Proteina A del centro de reaccion del PSII Si
147 ATCG00080 PSBI Subunidad I del PSII Si
148  ATCG00280 PSBC Proteina C del centro de reaccion del PSII Si
149  ATCGO00300 YCF9 Subunidad PsbZ del PSII Si
150  ATCG00340 PSAB Proteina D1 del centro de reacci6n del PSI Si
151  ATCGO00360 YCF3 Proteina YCF3 de ensamblaje de PSI Si
152  ATCGO00520 YCF4 Proteina YCF4 de ensamblaje de PSI Si
153 ATCG00540 PETA Qg(c:)t%%tgsma F del citocromo, Proteina A de transferencia de si
154  ATCGO00570 PSBF Proteina F del centro de reaccion del PSII Si
155  ATCG00580 PSBE Subunidad E del PSII Si
156  ATCG00600 PETG Proteina G de transferencia de electrones Si
157  ATCG00680 PSBB Proteina B del centro de reaccion del PSII Si
158  ATCGO00710 PSBH Subunidad H del centro de reaccion del PSII Si
159  ATCGO00730 PETD Proteina D de transferencia de electrones Si
160 ATCG01060 PSAC Subunidad C del PSI Si
161  AT2G45770 CPFTSY Subunidad Alfa del receptor cloroplastico SRP Si
o atacsios  oer b el e de aetores i i
163  AT3G62410 CP12-2 Proteina de dominio 12 si si
164  AT5G21930 PAA2 ATPasa tipo P Si
165 AT5G35220 AMOES\:b,REBGYl. Sgﬁitsér;i%;ensmle a amonio, Proteina 3 potenciadora de si si
166  AT5G64040 PSAN Subunidad N del PSI SI
167  ATCG00270 PSBD Subunidad D del centro de reacci6n del PSII si si
168 ATCGO01110 NDHH Subunidad H del complejo NAD(P)H deshidrogenasa Sl
169  AT1G01790 KEALl. ATKEALl Proteina 1 de transporte antiporte de K+ Si
170  AT1G61800 GPT2 Traslocador 2 de glucosa 6 fosfato/fosfato Si
171  AT1G64860 SIGA Subunidad sigma 1 de ARN polimerasa cloroplastica Si
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N° Numero AGI Gen Descripcion CRPF RFO CTEF CDL EFI EFII RFL OMR

172 AT1G67840 CSK Quinasa censora de cloroplasto Si
ATBBX21, BOX21,

173  AT1G75540 BBX21, LHUS, Factor de transcripcion BBX21 tipo B-box dedos de zinc Si

STH2

174  AT4G26160 ACHT1 Tiorredoxina rica en cisteina e histidina Si

175 AT5G50950 FUM2 Fumarasa 2 Si

176  ATCG00720 PETB Proteina B de transferencia de electrones Si

177  ATCG00220 PSBM Subunidad M del centro de reaccion del PSII Si

178  AT3G09490 TPR Proteina TPR de tetratricopeptido repetido Si

179  AT3G53920 SIG3, SIGC Subunidad C de polimerasa sigma de ARN Sl

180 ATCG00490 RBCL Subunidad larga de RuBisCO Si
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Anexo 2: Genes ortdlogos unicos de las rutas fotosintéticas de 8 solanaceas de interés econémico.

o Numero Identificador Identificador Identificador Identificador Identificador Identificador Identificador Identificador L
N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
AT5G661 XP 016560507. XP 019227525, XP_009794242. XP 016433650. XP_009588213. XP 004233557. XP_015065065. XP 006361933, ‘T NR1, Ferredoxina NADP
1 CTEF FNR1, (+) oxidoreductasa
90 1 1 1 1 1 1 1 1
LFNR1 1
Subunidad delta de
AT4G096 XP_016551634. XP_019236908. XP_009780695. XP_016476204. XP_009588754. XP_004252554. XP_015060172. XP_006360293.  ATPD, la ATP sintasa
2 CTEF cloroplastica
50 1 1 1 1 1 1 1 1 PDE332 .
Proteina 332 de
pigmento defectiva
AT5G497 XP_016538897. XP_019225119. XP_009763020. XP_016433944. XP_009589290. XP_004230384. XP_015062664. XP_006358487. Oxidasa de
3 CTEF FRO7 Y
40 1 1 1 1 1 1 1 1 reduccion férrica 7
Subunidad 48 del
complejo NAD(P)H
deshidrogenasa
NDH48 Proteina 1 de flujo
4 CTEF AT1G159 XP_016562881. XP_019243809. XP_009802476. XP_016457010. XP_009617986. XP_004235943. XP_015070623. XP_006341343. NDF1 ciclico alto de
80 1 1 1 1 1 1 1 1 ) electrones
PNSB1 .
dependiente de
NDH
Subunidad B1 del
complejo NDH
Proteina C de
transferencia de
ATAG032 XP_016564625. XP_019246967. XP_009777087. XP_016485041. XP_009592880. NP_001304899. XP_015061236. NP_001274885.  PETC, electrones
5 CTEF Proteina 1 de
80 1 1 1 1 1 1 1 1 PGR1 S
regulacién de
gradiente de
protones
Proteina receptora
AT2G457 XP_016575635. XP_019227939. XP_009760453. XP_016483342. XP_009596377. XP_004229830. XP_015061999. XP_006339450. de particulas de
6 CTEF CPFTSY L
70 1 1 1 1 1 1 1 1 reconocimiento de
sefial
AT3G014 XP_016545001. XP_019253482. XP_009772888. XP_016445648. XP_009597420. XP_004248376. XP_015056257. XP_006352484. PNSL3, Subunidad L3 del
7 CTEF PQL1, !
40 1 1 1 1 1 1 1 1 complejo NDH
PQL2
Subunidad B3 del
AT3G162 XP_016567587. XP_019237702. XP_009758905. XP_016496644. XP_009599174. XP_004245440. XP_015055699. XP_015162590. NDF4, -
8 CTEF g 1 1 1 1 1 1 1 1 PNSB3 complejo

Proteina 4 de flujo
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NUmero

Identificador

Identificador

Identificador

Identificador

Identificador

ldentificador

ldentificador

Identificador

N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
ciclico alto de
electrones
dependiente de
NDH
Proteina 23 de
reduccion
o cTEr ATIG707 XP_016548614. XP_019245098. XP_009787590. XP_016491319. XP_009607132. XP_004239333. XP_015074677. XP_006338181.  CRR23, clororespiratoria,
60 1 1 1 1 1 1 1 1 NDHL Subunidad L del
complejo NAD(P)H
deshidrogenasa
ATFD?2,
10 CTEF AT1G609 XP_016539057. XP_019249985. XP_009796636. XP_016456381. XP_009600605. XP_004249046. XP_015089052. XP_006367399. FD2, FED Ferredoxina 2
50 1 1 1 1 1 2 1 1 A
Proteina 5 de
11 CTEF AT2G056 XP_016566056. XP_019228292. XP_009803557. XP_016444880. XP_009592093. XP_004247764. XP_015086047. XP_006354442. ATPGR5, regulacion de
20 1 1 1 1 1 1 1 1 PGR5 gradiente de
protones
ATAG046 XP_016560123. XP_019267152. XP_009760449. XP_016494762. XP_009594925. XP_004232711. XP_015065901. XP_006348117 Subunidad gamma
12 CTEF - ' - ' - ' - ' - ' - ' - ' - ' ATPC1 de la ATP sintasa
40 1 1 1 1 1 1 1 1 o
cloroplastica
13 CTEF AT1G187 XP_016580636. XP_019258044. XP_009757265. XP_016451654. XP_009618462. XP_010314185. XP_015059172. XP_006354996. NDF6, Subunidgd B4 del
30 1 1 1 1 1 1 1 1 PNSB4 complejo NDH
14 CTEF AT5G594 XP_016577771. XP_019247595. XP_009799103. XP_016506820. XP_009622237. XP_004241224. XP_015080126. XP_006350776. o ,  Proteina pardlogo de
00 1 1 1 1 1 1 1 1 PGRL1AB
Proteina de unién
GBP
AT3G212 XP_016562378. XP_019229890. XP_009758668. XP_016457888. XP_009622291. XP_004235509. XP_015070861. XP_006342866. Proteina 7 de
15 CTEF GBP, PGR7 .
00 1 1 1 1 1 1 1 1 regulacién de
gradiente de
protones
16 CTEE AT45(E§)010 XP_0161538199. XP_0191243697. XP_0091761641. XP_0161471727. XP_0091623669. XP_0101326928. XP_015f62150. XP_0061339688. TROL Rodanasa tilacoidal
17 CTEE AT53(E§)219 XP_0161537626. XP_0191258833. XP_0091767519. XP_0161465641. XP_0091624550. XP_0041245045. XP_015f84884. XP_0061353855. PAA2 ATPasa tipo P
AT5G640 XP_016552487. XP_019229018. XP_009772436. XP_016433223. XP_009625574. NP_001316061. XP_015085504. XP_006352219. Subunidad N del
18 CTEF 40 1 1 1 1 1 1 1 1 PSAN PSI
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Identificador

Identificador

Identificador

Identificador

ldentificador

ldentificador

Identificador

N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
ATHMAC6 ATPasa 6 de
, metales pesados
19 CTEF AT4G335 XP_016539224. XP_019246469. XP_009792008. XP_016437598. XP_009627777. XP_004230531. XP_015055809. XP_006351785. ATHMP38, Proteina 38 asociada
20 1 1 1 1 1 1 1 1 HMAGS, a metales pesados
PAAL, Chaperdn plastidico
PCH1 1
Subunidad 45 del
complejo NAD(P)H
deshidrogenasa
NDE2 Proteina 2 de flujo
AT1G647 XP_016565140. XP_019243125. XP_009797485. XP_016453395. XP_018627053. XP_004234806. XP_015069771. XP_006366888. ; ciclico alto de
20 CTEF NDH45,
70 1 1 1 1 1 1 1 1 electrones
PNSB2 .
dependiente de
NDH
Subunidad B2 del
complejo NDH
AT1G606 XP 016539267. XP_019243896. XP_009774982. XP_016501392. XP_033512346. XP 004230559, XP 015057932. XP_015166132. Proteina 4 de
21 CTEF ABC4 desarrollo aberrante
00 1 1 1 1 1 1 1 1
en cloroplasto
Fosfatasa
29 CTEF AT4G278 XP_016564345. XP_019251970. XP_009784185. XP_016433881. XP_009626325. XP_004234983. XP_015070076. XP_006350522. PPH1, cloroplastica 1,
00 1 1 1 1 1 1 1 1 TAP38 Fosfatasa 38
asociada al tilacoide
Proteina 1 de unién
AT3G548 XP_016573908. XP_019223787. XP_009792367. XP_016499647. XP_009590581. NP_001234032. XP_015076138. XP_006345801. a clorofila A/B
23 CDL LHCAl
90 1 1 1 1 1 2 1 1 captadora de luz
asociada al PSI
Proteina 6 de unién
AT1G158 XP_016539210. XP_019232616. XP_009770890. XP_016469705. XP_009613268. NP_001296291. XP_015083134. XP_006351797. a clorofila A/B
24 CDL LHCB6
20 1 1 1 1 1 1 1 1 captadora de luz
asociada al PSII
Proteina 3 de unién
AT1G615 XP_016545107. XP_019233455. XP_009778440. XP_016461266. XP_009631536. XP_004251826. XP_015061153. XP_006350000. a clorofila A/B
25 CDL LHCA3
20 1 1 1 1 1 1 1 1 captadora de luz
asociada al PSI
Proteina 7 de unién
AT1G765 XP_016568187. XP_019239227. XP_009788730. XP_016505334. XP_009595950. XP_004238472. XP_015073478. XP_006342200. a clorofila A/B
26 CDL LHCB7
70 1 1 1 1 1 1 1 1 captadora de luz

asociada al PSII
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N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
Proteasa DegP8,
AT5G398 XP_016559044. XP_019258552. XP_009779589. XP_016432770. XP_009598417. XP_004233360. XP_015063255. XP_006357113. DEGS, Protelna_{B de
27 CDL degradacion de
30 1 1 1 1 1 1 1 1 DEGP8 M
proteinas
periplasmicas
28 CDL AT1G547 XP_016538515. XP_019230003. XP_009773598. XP_016508438. XP_009602455. XP_004230168. XP_015059377. XP_006361876. TLP183 Proteina 18.3 del
80 1 1 1 1 1 1 1 1 ' lumen del tilacoide
Proteasa DegP5,
Proteina 5 de
ATAG183 XP 016537516, XP_019250471. XP_009778590. XP 016452666. XP 009604669. XP 004244974, XP 015085354, XP 006355414,  DCOO degradacion de
29 CDL DEGP5, proteinas
70 1 1 1 1 1 1 1 1 AP
HHOA periplasmicas,
Precursor de
proteasa HHOA
AT1G083 XP_016577956. XP_019260195. XP_009793460. XP_016441914. XP_009609016. XP_004241330. XP_015079595. XP_006361086. Subunidad O del
30 CDL PSAO
80 1 1 1 1 1 1 1 1 PSI
Proteina 3 de uni6n
31 CDL AT5G542 XP_016581287. XP_019267016. XP_009796328. XP_016467476. XP_009611990. XP_004244187. XP_015082011. XP_006360126. LHCB3, a clorofila A/B
70 1 1 1 1 1 1 1 1 LHCB3*1 captadora de luz
asociada al PSII
Proteina 1 de bajo
AT1G756 XP_016568385. XP_019238104. XP_009783022. XP_016472391. XP_009613528. NP_001307325. XP_015074099. XP_006342036. s
32 CDL LQY1 rendimiento
90 1 1 1 1 1 1 1 1 P
cuéntico del PS11
Proteasa DegP1,
AT3G279 XP_016561552. XP_019237479. XP_009769548. XP_016504734. XP_009614636. XP_004232295. XP_015066423. XP_006338559.  DEGI, Proteina 1 de
33 CDL degradacion de
25 1 1 1 1 1 1 1 1 DEGP1 M
proteinas
periplasmicas
Proteina 5 de unién
AT4G103 XP_016582060. XP_019248008. XP_009781366. XP_016458800. XP_009616313. NP_001317571. XP_015079212. XP_006357455. a clorofila A/B
34 CDL LHCB5
40 1 1 1 1 1 1 1 1 captadora de luz
asociada al PSII
Proteina 4 de unién
35 cDL AT3G474 XP_016563248. XP_019233274. XP_009773617. XP_016450084. XP_009618704. NP_001316908. XP_015069929. NP_001275056. CAB4, a clorofila A/B
70 1 1 1 1 1 1 1 1 LHCA4 captadora de luz
asociada al PSI
AT5G570 XP_016540360. XP_019240081. XP_009779493. XP_016467034. XP_009622235. NP_001234337. XP_015061337. XP_006353544. I_:’ro/telna_ de
36 CDL 30 1 1 1 1 1 2 1 1 LUT2 biosintesis de
luteina
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N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripeion
37 cDL AT1G554 XP_016582471. XP_019244047. XP_009788957. XP_016512661. XP_009624630. XP_004228646. XP_015062563. XP_006354117. ZKT, Proteina de dominio
80 1 1 1 1 1 1 1 1 MET1 PDZ y motivo TPR
Proteina 6 de unién
38 cDL AT1G191 XP_016540320. XP_019246931. XP_009759850. XP_016462153. XP_009627312. XP_004251698. XP_015061573. XP_006345258. LHCAG, a clorofila A/B
50 1 1 1 1 1 1 1 1 LHCA2*1 captadora de luz
asociada al PSI
AT2G219 XP_016552091. XP_019266349. XP_009794125. XP_016482252. XP_009630394. XP_004237444. XP_015074332. XP_006362797. Proteina 2 de estrés
39 CDL - - - - - - - - SEP2 .
70 1 1 1 1 1 1 1 2 mejorado
Proteasa DegP2,
DEG?2, Proteina 2 de
AT2G479 XP_016565689. XP_019263077. XP_009768575. XP_016498240. XP_009631856. XP_004247469. XP_015088213. XP_006352801. ”
40 CDL DEGP2, degradacion de
40 1 1 1 1 1 1 1 1 M
EMB3117 proteinas
periplasmicas
Proteina 5 de unién
AT1G454 XP_016538825. XP_019255973. XP_009760096. XP_016450586. XP_033508481. XP_004242951. XP_015082116. XP_006343439. a clorofila A/B
41 CDL LHCAS
74 1 1 1 1 1 1 1 1 captadora de luz
asociada al PSI
AT1G320 XP_016571704. XP_019254157. XP_009783382. XP_016513394. XP_009609042. XP_004245935. XP_015084924. XP_006352922. Fosforibulosaquinas
42 CRPF 60 1 1 1 1 1 1 1 1 PRK a
AT3G047 XP_016538396. XP_019258226. XP_009771097. XP_016451271. XP_009610024. XP_004230104. XP_015057646. XP_006347763. Ribulosa 5 fosfato
43 CRPF RPI .
90 1 1 1 1 1 1 1 1 isomerasa
AT2G211 XP_016539907. XP_019265119. XP_009768928. XP_016434191. XP_009590743. XP_004230885. XP_015055888. XP_006367334. Triosa fosfato
44  CRPF TPI .
70 1 1 1 1 1 1 1 1 isomerasa
AT5G614 XP_016563257. XP_019243047. XP_009798423. XP_016500546. XP_009616401. NP_001333814. XP_015069597. XP_006364582. Ribulosa fosfato 3
45 CRPF RPE .
10 1 1 1 1 1 1 1 1 epimerasa
AT3G558 XP_016573389. XP_019237329. XP _009776701. XP_016450781. XP_009622770. NP_001234585. XP_015076224. XP_006355654. Sedoheptulosa 1,7
46 CRPF SBPASE .
00 1 1 1 1 1 1 1 1 bifosfatasa
Gliceraldehido 3
AT1G429 XP_016551558. XP_019253437. XP_009786329. XP_016479929. XP_009629570. XP_004238446. XP_015073318. XP_006342156. fosfato
47 CRPF GAPB .
70 1 1 1 1 1 3 1 2 deshidrogenasa
subunidad B
Proteina de flujo
AT3G540 XP_016542325. XP_019242936. XP_009783757. XP_016461409. XP_009607392. XP_004246365. XP_015088019. NP_001274840. ciclicoalto de
48 CRPF 50 1 1 1 1 1 1 1 1 HCEF1 electrones 1

Fructosa 1,6
bifosfato fosfatasa
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N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
Proteina de
regulacion de
gradiente de
AT4G313 XP_016573897. XP_019264610. XP_009792950. XP 016469412. XP_009592940. NP _001305094. XP 015085251, XP 015167731, ~BCLKI,  protones6, Quinasa
49 CRPF ACDO1, homéloga a ABC-1
90 1 1 1 1 1 1 1 1 .
PGR6 relacionada a
degradacion de
clorofila y estrés
oxidativo
ATCG00 YP_006666038. YP_009421365. YP_008563096. YP_009429458. Subunidad larga de
50 CRPF o0 1 1 | YP_635647.1  NP_054507.1  YP_398871.1 1 YP_358684.1 RBOL RUBISCO
Proteina
AT5G446 XP 016545493, XP_019224770. XP_009776645. XP_016499313. XP 009604700. XP 004248408. XP 015056149, XP 006352612.  CEol cloroplastica de
51 EFI Y3IP1, mejora de tolerancia
50 1 1 1 1 1 1 1 1 ¢ !
YCF3 al estrés, proteina
interactiva 1 YCF3
s» Er AT3G080 XP_016557934. XP_019236932. XP_009790089. XP_016508016. XP_009605792. NP_001316880. XP_015066513. XP_006345307. o,  Proteina deuniona
10 1 1 1 1 1 1 1 1 ARN TAB2
AT2G158 XP_016548067. XP_019236419. XP_009803628. XP_016467273. XP_009616749. XP_019066603. XP_027768703. XP_006349130. Proteina 51 de
53 EFI OTP51 transcripcion de
20 1 1 1 1 1 1 1 1
organelos
sq Er AT3G552 XP_016561546. XP_019225345. XP_009790144. XP_016463795. XP_009622883. XP_004232202. XP_015066850. NP_001275474.  PDES329, Proteina 3 de
50 1 1 1 1 1 1 1 1 PSA3 ensamblaje de PS1
Proteina 3 de
AT2G348 XP_016577188. XP_019224123. XP_009781260. XP_016445729. XP_009625623. XP_004228692. XP 015062423. XP_006354170.  EDAS3, detencion del
55 EFI
60 1 1 1 1 1 1 1 1 PSA2 desarrollo del saco
embrionario
AT4G155 XP 016539333. XP_019230544. XP_009781821. XP 016473431. XP_033517142. XP_004230618. XP_015075316. XP_006351709. Proteina de dominio
56  EFI PPD1
10 1 1 1 1 1 1 1 1 PSBP 1
AT1G227 XP_016569744. XP_019264802. XP_009802142. XP_016465871. XP_009630134. XP_004250374. XP_015058851. XP_006351160. Proteina TPR
57 EFI PYG7 A
00 1 1 1 1 1 1 1 1 homologa a YCF37
AT3G226 XP_016565909. XP_019224038. XP_009802509. XP 016433251. XP_009602622. XP_004247673. XP_015086542. XP_015170478. Proteina PPR YS1
58  EFI Ys1 ° .
90 1 1 1 1 1 1 1 1 de plantula amarilla
AMOS1 Proteina 1 sensible a
59 Er AT5G352 XP_016555046. XP_019227635. XP_009762211. XP_016486903. XP_009598274. NP_001299816. XP_015056014. XP_006339202. ‘Cou7™  amonio, Proteina3
20 1 1 1 1 1 1 1 1 EVR3. potenciadora de

variegacion
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Proteina de fenotipo
AT4G352 XP_016540029. XP_019252708. XP_009793732. XP_016507639. XP_009591039. XP_004231083. XP_015054759. XP_006364526. .
60  EFII 50 — - - - T . 1 1 HCF244  de alta fluorescencia
de clorofila 244
61 EFIl AT3G603 XP_016556457. XP_019257115. XP_009801173. XP_016505043. XP_009591076. XP_004248526. XP_015089206. XP_006359593. FKBP20-2 Inmunofilina
70 1 1 1 1 1 1 1 1 FKBP20-2
Proteina homdloga a
62 EEIN AT1G053 XP_016565850. XP_019228369. XP_009773424. XP_016495058. XP_009591436. XP_004247356. XP_015088110. XP_006360796. PSB27-H1. Psh27, Proteina 19
85 1 1 1 1 1 1 1 1 LPA19 de acumulacién del
PSII
AT1G167 XP 016546536. XP 019234139. XP_009773624. XP_016476678. XP_009627832. XP_004244793. XP_015085197. XP_006364261. Proteina de fenotipo
63 EFII - - - - - - - - HCF173  de alta fluorescencia
20 1 1 1 1 1 1 1 1 .
de clorofila 173
Subunidad 29 del
AT2G208 XP_016557249. XP_019250052. XP_009774759. XP_016451871. XP_009598990. XP_004243305. XP_015082054. NP_001275338. PSB29, PSII, Proteina 1 de
64 EFII - - - - L
90 1 1 1 1 1 1 1 1 THF1 formacion de
tilacoide
65 Er AT5G241 XP_016564454. XP_010230135. XP_009785134. XP_016512797. XP_009601650. XP_004234179. XP_015070569. XP_006350582. . Factor sigma 5
20 1 1 1 1 1 1 1 1
Proteina 1 de
6  EFIl AT1G029 XP_016565747. XP_019261210. XP_009775619. XP_016496215. XP_009604380. XP_004247437. XP_015088294. XP_006359397. LPAL acumulacion del
10 1 1 1 1 1 1 1 1 PSI|
Proteina de funcién
AT4G191 XP_016552267. XP_019239654. XP_009764577. XP_016454050. XP_009610057. XP_004253084. XP_015059548. XP_006342491. _ desconocida
67 EFII - - PAM68 involucrada en el
00 1 1 1 1 1 1 1 1 X
ensamblaje del
PSDII
Oxidorreductasa de
ATA4G357 XP_016560447. XP_019233731. XP_009779309. XP_016472439. XP_009611851. NP_001298273. XP_015066877. XP_006340794. .
68 EFII - - LTO1 tiol del lumen del
60 1 1 1 1 1 1 1 1 - .
tilacoide 1
Proteina 1 de baja
69 EFII AT3G466 XP_016561652. XP_019225540. XP_009768594. XP_016481665. XP_009590837. XP_004231824. XP_015066271. XP_006338641. LPE1 eficiencia
10 1 1 1 1 1 1 1 1 fotosintética tipo
PPR
Proteina 1 de
familia LHC con
AT1G340 XP_016569417. XP_019257179. XP_009789919. XP_016464759. XP_009618464. XP_004237827. XP_015074254. XP_006359045. L
70 EFII - - - - OHP2 dominio
00 1 1 1 1 1 1 1 1
transmembranal alfa
hélice
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Subunidad 23 del
complejo de
OE23, evolucion de
71 EFI AT1G066 XP_016556969. XP_019249234. XP_009765610. XP_016462643. XP_009618672. NP_001234109. XP_015081939. NP_001274949. OEE2, oxigeno, Proteina
80 1 1 1 1 1 2 1 1 PSBP-1, potenciadora 2 de
PSII-P evolucion de
oxigeno, Subunidad
P del PSII
Proteina 3 de
79 EFI AT1G730 XP_016578455. XP_019267695. XP_009764803. XP_016506877. XP_009627900. XP_004241678. XP_015079243. XP_006356253. LPA3 acumulacion del
60 1 1 1 1 1 1 1 1 PSII
AT1G790 XP_016581568. XP_019255720. XP_009774551. XP_016490449. XP_009630054. NP_001234042. XP_015082084. NP_001275173. Subunidad R del
73 EFII PSBR
40 1 1 1 1 1 1 1 1 PSII
BICAT1 Transportador 1 de
74 EFI AT1G641 XP_016566176. XP_019236130. XP_009762731. XP_016459239. XP_009630286. XP_004245555. XP_015085641. XP_006343910. CCH A1’ cationes bivalente,
50 1 1 1 1 1 1 1 1 P AM71Y transportador
antiporte Ca2+/H+
Proteina conservada
75 EFN AT1G715 XP_016569905. XP_019229747. XP_009767327. XP_016452550. XP_009617970. XP_004250718. XP_015058684. XP_006363858. PSB33, de plastidio PSB33,
00 1 1 1 1 1 1 1 1 LIL8 Subunidad 33 del
PSII
AT1G036 XP_016555469. XP_019236445. XP_009788089. XP_016514812. XP_009619307. XP_004243333. XP_015080300. XP_006357500. Proteina 27 de
76  EFI PSB27 -
00 1 1 1 1 1 3 1 1 reparacion del PSII
AT1G678 XP_016547767. XP_019223340. XP_009779720. XP_016484925. XP_009602875. XP_004239136. XP_015076377. XP_006357595. Quinasa censora de
77 OMR CSK
40 1 1 1 1 3 1 1 1 cloroplasto
Traslocador 2 de
AT1G618 XP_016565767. XP_019249649. XP_009802193. XP_016451801. XP_009617374. XP_004240145. XP_015075751. XP_006367280.
78 OMR GPT2 glucosa 6
00 1 1 1 1 1 1 1 1
fosfato/fosfato
A;g)B(;(f L Factor de
AT1G755 XP_016539822. XP_019237042. XP_009788268. XP_016476044. XP_009621729. XP_010315326. XP_015072083. XP_006362043. ' transcripcion
79 OMR BBX21, ]
40 1 1 1 1 1 1 1 1 LHUS BBX21 tipo B-box
STH2 dedos de zinc
AT5G509 XP_016555618. XP_019256859. XP_009778286. XP_016452393. XP_009622148. XP_004240578. XP_015088571. NP_001275422.
80 OMR - - - - - - - - FUM2 Fumarasa 2
50 1 1 1 1 1 1 1 1
AT4G261 XP_016580284. XP_019247603. XP_009758616. XP_016479657. XP_009599768. XP_004235607. XP_015070821. XP_006346556. Tiorredoxina rica en
81 OMR ACHT1 P s
60 1 1 1 1 1 1 1 1 cisteina e histidina
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NUmero

Identificador

Identificador

Identificador

Identificador

Identificador

ldentificador

ldentificador

Identificador

N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
AT1G648 XP_016564099. XP 019259164, XP_009771934. XP_016484113. XP_009629626. XP_004235299. XP_015070237. XP_015164353 Subunidad sigma 1
82 OMR - ' - ' - ' - ' = ' - ' - ' - ' SIGA de ARN polimerasa
60 1 1 1 1 1 1 1 1 .
cloroplastica
g3 RpL ATLG688 XP_016547208. XP_019243592. XP_009774168. XP_016465652. XP_009598197. XP_004252017. XP_015061000. XP_006345732.  STN7.  Quinasa homologaa
30 1 1 1 1 1 1 1 1 STT7 STN7
g4 RpL ATSG570 XP_016537783. XP_019260223. XP_009798002. XP_016458573. XP_009601904. XP_004245071. XP_015084854. XP_006342498.  ABI2, Fosfatasa de
50 1 1 1 1 1 1 1 1 ATABI2  traducci6n de ABA
ATIG556 XP_016581512. XP_010251842. XP_009776685. XP_016509019. XP_009603986. XP_004244001. XP_015082738. XP_006346076. Subunidad G del
85 RFL PSAG
70 1 1 1 1 1 1 1 1 PSI
g6 RpL ATAG048 XP_016554905. XP_019243184. XP_009750003. XP_016446104. XP_009608242. XP_004250822. XP_015058181. XP_006359366. ATKEA3,  Transportador 3
50 1 1 1 1 1 1 1 1 KEA3 antiporte de K+
NSI N-Acetil transferasa
AT1G320 XP 016545838. XP_010235166. XP_009780441. XP 016498446. XP_009614145. XP 004249035. XP_015055644. XP_006362337. : 2 asociada a GCNB,
87 RFL GNAT2, !
70 1 1 1 1 1 1 1 1 N-Acetiltransferasa
SNAT !
de serotonina
AT5G019 XP 016543155, XP_019254703. XP_009761327. XP_016492889. XP_009615721. XP_004249613. XP_015056023. XP_006338929. Proteina de estado
88  RFL STNS
20 1 1 1 1 1 1 1 1 de transicion 8
AT5G521 XP_016564698. XP_019239398. XP_009768916. XP 016481977. XP_009615950. XP_010317575. XP_015070859. XP_006353365. Proteina de
89 RFL CRR1 reduccién
00 1 1 1 1 1 1 1 1 -clon
clororespiratoria 1
90 RFL AT5G525 XP_016538326. XP_019237170. XP_009788241. XP_016455418. XP_009617001. XP_004230061. XP_015061616. XP_006347703. ~ OVA6, Prolil ARNtsintasa
20 1 1 1 1 1 1 1 1 PRORS1 1
AT4G018 XP 016540060. XP_019244306. XP_009763763. XP_016509980. XP 009617033. XP 010323109. XP 015055889, XP 006349142.  AGY1, Subunidad de
91 RFL ATPasa
00 1 1 1 1 1 1 1 1 SECAL asa
cloroplastica
Proteasa DEGP 7,
97 RpL AT3G033 XP_016560836. XP_01924423L. XP_009794004. XP_016491263. XP_009617189. XP_004231993. XP_015066151. XP_015169104.  DEGT, Proteina de
80 1 1 1 1 1 1 1 1 DEGP7 degradacion
periplasmética 7
ATPDIS,
93 RFL ATIGT75 XP_016575175. XP_019231449. XP_009801261. XP_016472291. XP_009618352. XP_010321305. XP_015076618. XP_006345766. ATPDIL1- Isomerasa de
10 1 1 1 1 1 1 1 1 2, PDI6, disulfido 6
PDIL1-2
— ATC;((S)OM XP_0161561540. XP_0191225382. XP_0091790146. XP_0161463793. XP_0091622859. xp_oo41232290. XP_0151065726. XP_0061338550. CYP3s Ciclofilina 38
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o NUmero Identificador Identificador Identificador Identificador Identificador ldentificador ldentificador Identificador Lo
N® Ruta g CA NA NS NTa Nto sL SP ST Gen Descripcion
Proteina de
95 REL AT4G025 XP_016540179. XP_019262918. XP_009758338. XP_016446845. XP_009624892. XP_004251724. XP_015061701. XP_006345223. MPH2 mantenimiento del
30 1 1 1 1 1 1 1 1 PSII a condiciones
de alta luminosidad
AT3G116 XP_016546249. XP_019250599. XP_009803880. XP_016479432. XP_009625568. XP_004228603. XP_015056210. XP_006348468.  DGDL. Proteina de
96 RFL - - - - - ensamblaje de
70 1 1 1 1 1 1 1 1 ATTS02 e
galactolipidos
AT4G040 XP_016560176. XP_019241604. XP_009795634. XP_016443116. XP_009628206. NP_001234183. XP_015066631. NP_001275061. FIB, Fibrilina 1A,
97 RFL - - - - - - FIB1A, :
20 1 1 1 1 1 1 1 1 Plastogobulina 35
PGL35
AT1G688 XP 016572690. XP 019234357. XP_009764986. XP 016472807. XP_018631880. XP_004237229. XP_015073402. XP_006363572 Homologo a genes
98 RFL 90 - ‘ - ' - ' i ' i ' - ' - ' i " PHYLLO de biosintesis de
menanoquinona
AT3G158 XP_016562864. XP_019253102. XP_009772953. XP_016488093. XP_009613437. XP_004235954. XP_015070592. XP_006364220. Desaturasa de
9 RFO 50 T T ! ! 1 1 1 1 FADS

acidos grasos 5
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