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Реконструкция эволюции митохондрий растений и 

простейших, предсказание регуляции экспрессии 

митохондриальных генов на основе разработки нового 

метода поиска высоко консервативных участков ДНК. 

(На примере эволюции хромосомной структуры 

митохондриального генома простейших типа Ciliophora) 

Предварительные результаты к заявке на проект 

 

Аннотация 

Предпосылки 

Митохондрии простейших типа Ciliophora могут служить мишенями для терапевтическо-

го воздействия на паразитов, изучение структуры и эволюции их геномов, регуляции экс-

прессии их генов имеет разнообразное практическое значение, например, для организации 

и ветеринарии нерестово-выростных хозяйствах. 

Результаты 

Геномы митохондрий простейших типа Ciliophora изучаются на основе описания высоко 

консервативных элементов ДНК, семейств белков, хромосомных структур и сравнения 

различных эволюционных деревьев, построенных на этой основе.  

Заключение 

На указанном материале сравниваются оригинальные методы авторов для описания высо-

ко консервативных элементов, семейств белков и хромосомных структур. Показано, что 

методы дают согласованные и адекватные результаты. 

 

Предпосылки 

Работа посвящена описанию геномов митохондрий у простейших типа Ciliophora. К ним 

относится, например, Ichthyophthirius multifiliis – паразит, вызывающий гибель многих 

пресноводных рыб, в том числе – разводимых в аквариумах, прудовых, индустриальных, 

нерестово-выростных хозяйствах и на рыбоводных заводах [1]. Митохондрии могут слу-

жить мишенями для терапевтического воздействия на паразитов, изучение структуры и 

эволюции их геномов, регуляции экспрессии их генов имеет разнообразное практическое 

значение, в том числе в области ветеринарии. 

Нами рассмотрены роды, принадлежащие трём классам: Armophorea (Nyctotherus), 

Oligohymenophorea (Ichthyophthirius, Paramecium и Tetrahymena) и Spirotrichea 

(Moneuplotes, Oxytricha). Классы Oligohymenophorea и Spirotrichea значительно различа-

ются между собой [2]. Класс Armophorea состоит из анаэробов, но ближе к классу 

Spirotrichea, чем к классу Oligohymenophorea [3]. 

Обычно в митохондриях происходит окисление жирных кислот и синтез некоторых 

соединений [4]. Многие эукариоты, живущие в анаэробных условиях, лишены митохонд-

рий, однако митохондрии у анаэроба Nyctotherus ovalis продуцируют водород [3]. Роль 

митохондрий у разных организмов различна, что отражается и на размерах их геномов. 

Экстремально маленькие геномы у митохондрий паразитов из типа Apicomplexa, в них 

кодируются лишь три белка и короткие фрагменты рРНК [5]. Этот тип наряду с Ciliophora 

принадлежит надтипу Alveolata. 
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В рассматриваемых нами митохондриях кодируются десятки белков [6, 7, 8, 9, 2, 3, 

10, 11]. Роль некоторых из них не известна, но они относительно быстро накапливают за-

мены [12]. Митохондриальная хромосома кольцевая у Ichthyophthirius и линейная у дру-

гих рассмотренных нами видов [13, 11]. При этом в митохондриях родов Tetrahymena, 

Moneuplotes и Oxytricha большинство генов транскрибируются в двух направлениях, на-

чиная из середины линейной хромосомы. Напротив, в митохондриях родов Paramecium и 

Nyctotherus большинство генов транскрибируется в одном направлении. 

Рассмотренные геномы митохондрий очень компактны. Гены образуют длинные 

опероны с маленькими некодирующими промежутками; иногда кодирующие области пе-

рекрываются. Порядок генов у рассмотренных видов различается внутри классов, что де-

лает нетривиальным изучение эволюции даже только хромосомной структуры. Общим 

для класса Oligohymenophorea является относительно длинный некодирующий участок в 

5'-лидерной области гена, кодирующего белок apocytochrome b. 

 

Результаты и обсуждение 

Высоко консервативные элементы у простейших типа Ciliophora 

Предложенным нами алгоритмом и соответствующей программой [14] выполнен поиск 

высоко консервативных элементов ДНК, которые далее сокращаются как ВКЭ. В резуль-

тате найдено 393 ВКЭ. На рис. 1 показано дерево, построенное программой RAxML [15] 

по двенадцати строкам, которые показывают представленность каждого из ВКЭ в мито-

хондрии каждого вида. Дерево хорошо согласуется с деревом видов, но, естественно, не 

совпадает с ним. В частности, Moneuplotes crassus чаще имеет общий ВКЭ с Oxytricha 

trifallax, чем с Moneuplotes minuta, а Paramecium aurelia по представленности различных 

ВКЭ заметно отличается от P. caudatum. 

 

 
Рис. 1. Дерево эволюции митохондрий, построенное по 393 ВКЭ, найденным нашим 

алгоритмом. Дерево построено программой RAxML на основе матрицы из 12 строк и 393 

столбцов, элемент которой 1 или 0 указывает на присутствие или соответственно отсутст-

вие у митохондрии каждого вида представителя каждого ВКЭ. 
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В классе Oligohymenophorea найдено пять ВКЭ с присвоенными нами номерами 

138, 234, 287, 290 и 315, которые не покрыты кодирующими областями генов и не соот-

ветствуют описаниям известных РНК из базы данных Rfam. Из этих пяти ВКЭ четыре 

представлены только у рода Tetrahymena. Найденные ВКЭ приведены в Additional file 1. 

В качестве примеров опишем семь ВКЭ, представленных у видов из класса 

Oligohymenophorea (таблица 1). 

 

Таблица 1. Семь ВКЭ, представленных у видов из класса Oligohymenophorea 

Вид Позиция Фрагмент последовательности 

ВКЭ 287 

T. malaccensis 2984 AATTTAAATACTTGCATTAAGACTAATCGTGG 
T. pigmentosa 2988 AATTTAAATACTTGCATTAAGACTAATCGTGG 
T. pyriformis 2988 AATTTAAAAGCTTGCATTAATACTAATCTTGG 
T. thermophila 2943 AATTTAAACACTTGCATTAAAACTAATCTTGG 

ВКЭ 299 

T. malaccensis 10523 GACACACCATATGAATTTAAATCATTAATAATTCAA 
T. pigmentosa 10558 GATAAACCATATGAATTTAAATTATTACTAATTAAA 
T. pyriformis 10589 GATAGACCATAAGAATTTAAGTCATTATTTATTCAA 
T. thermophila 10500 GATAGACCATATGAATTTAAATCATTATTAATTCAA 

ВКЭ 290 

T. malaccensis 4810 ATAAAATAAGTTCTAAAAATGTGTATTAATTCCTTAAACATTTA 
T. paravorax 5270 ATAAAATAAGTTCTTAATATATGTATAAATTCTTTAAACATTTA 
T. pigmentosa 4811 ATAAAATATGTTCTAAAAATATGTATTAATTCTTTAAACATTTA 
T. pyriformis 4839 ATAAAATAAGTTCTAAAAATATGTATCAATTCTTTAAACATTTA 

ВКЭ 234 

T. malaccensis 4788 TTTTTTTAAATATCTAAAAGTAATAAAATAAGTTCTAAA 
T. paravorax 5248 TTTTTTTAAATATCTAAATGTTATAAAATAAGTTCTTAA 
T. pigmentosa 4789 TTTTTTAAAATATCTAAAAGTTATAAAATATGTTCTAAA 
T. pyriformis 4817 TTTTTTGATATATCTAAAAGTGATAAAATAAGTTCTAAA 
T. thermophila 4756 TTTTTTTAAATATCTAAAAGTAATAAAATAAGTTCTAAA 

ВКЭ 138 

I. multifiliis 1364 TTTAGGTGCAGCTAT 
I. multifiliis 47702 TATAGCTGCACCTAAAAAAAAAAAA 
T. malaccensis 27009 AATAGCCGCACCTAAAAGAAAAAAATCTA 
T. paravorax 26884 AATAGCTGCTCCAAAAAGAAAAAAATCAA 
T. pigmentosa 26364 AATAGCCGCACCTAAAAGAAAAAAATCCA 
T. pyriformis 26770 AATGGCCGCACCTAAAAGAAAAAAATCAA 
T. thermophila 27061 AATAGCCGCACCTAAAAGAAAAAAATCTA 

ВКЭ 315 

T. malaccensis 26891 ATAACGTATTTACAATAAAAAAATAAT 
T. pigmentosa 26211 TCAACGTATTTACAATAAAATAATAAA 
T. pyriformis 26678 TTAACGAATTTACAATAAAAAAATAAA 
T. thermophila 26921 TTAACGTATCTACAATAAAAAAATAAA 

 

http://lab6.iitp.ru/content/ultra/misc/addfile1.xlsx
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ВКЭ 287 найден лишь у четырёх видов рода Tetrahymena. Он расположен перед ге-

ном большой субъединицы рРНК (на комплементарной цепи). Возможно, он участвует в 

регуляции транскрипции или посттранскрипционных модификациях рРНК. 

ВКЭ 299. В митохондриях видов из класса Oligohymenophorea гены nad2 и nad7 

расположены дивергентно на очень маленьком расстоянии друг от друга; каждый из них 

служит началом длинного оперона. Выравнивание размеченных в аннотации GenBank 

белков Nad2 говорит о почти полном отсутствии у них консервативных позиций на N-

концах. Напротив, гены nad7 высоко консервативны, их 5'-концы покрыты ВКЭ 151 у 

Ichthyophthirius multifiliis, Tetrahymena malaccensis, Tetrahymena paravorax, Tetrahymena 

pigmentosa, Tetrahymena pyriformis и Tetrahymena thermophile. 

Поэтому можно предположить, что ген nad2 перекрывает промотор перед геном 

nad7. У Tetrahymena malaccensis, Tetrahymena pigmentosa, Tetrahymena pyriformis и 

Tetrahymena thermophile внутри кодирующих областей гена nad2 обнаружен ВКЭ 299, со-

держащий потенциальный промотор. Выделенное в его составе полужирным шрифтом 

слово CATA соответствует консенсусу YRTA промоторов в митохондриях растений [16]. 

ВКЭ 234 найден у всех видов рода Tetrahymena и расположен между генами ymf76 

и ymf66 (оба гена на комплементарной цепи). У четырёх видов T. malaccensis, 

T. paravorax, T. pigmentosa и T. pyriformis около ВКЭ 234 расположен ВКЭ 290. Выделен-

ное в его составе полужирным шрифтом слово TGTA соответствует консенсусу YRTA 

промоторов в митохондриях растений [16]. Сравнение потенциальных промоторов в со-

ставе ВКЭ 290 и ВКЭ 299 позволяет выделить консервативный мотив YRTAnnAATTY. 

Однако гены вокруг ВКЭ 290 расположены на комплементарной цепи. 

ВКЭ 138 и 315. У Tetrahymena spp. ген cob, кодирующий apocytochrome b, распо-

ложен дивергентно с геном ymf77. Согласно аннотации генома митохондрии Tetrahymena 

pyriformis в промежутке между этими генами около гена ymf77 расположен элемент PAL2, 

аналогичный паразитическому элементу PAL2-1 из митохондрий грибов Neurospora и 

Podospora, который препятствует старению и увеличивает время жизни [17, стр. 203]. В 

этом межгенном участке, но ближе к гену cob найден консервативный мотив. Он соответ-

ствует ВКЭ 138, который найден у большего числа видов: у Ichthyophthirius multifiliis (два 

участка, оба между парами соседних генов, кодирующих large subunit ribosomal RNA), у 

Tetrahymena malaccensis, T. paravorax, T. pigmentosa, T. pyriformis и T. thermophila. Разли-

чие локализации ВКЭ 138 у Ichthyophthirius multifiliis и Tetrahymena spp. подтверждает, 

что элемент связан не с геном, а с мобильным элементом. 

В той же области генома расположен ВКЭ 315, найденный лишь у четырёх видов 

рода Tetrahymena. В трёх из четырёх случаев он содержит слово CGTA, соответствующее 

консенсусу YRTA промоторов в митохондриях растений [16]. Возможно, это – промотор 

оперона, начинающегося с гена cob. Однако у T. pyriformis в сайте произошла замена од-

ного нуклеотида. 

ВКЭ 315 не продолжается на другие виды из класса Oligohymenophorea, что позво-

ляет предположить наличие у них другого промотора перед геном cob. Действительно, 

потенциальный промотор с иным нуклеотидным составом обнаружен у Ichthyophthirius 

multifiliis и Paramecium spp. 

На рис. 2 показано выравнивание фрагментов 5'-лидерных областей непосредст-

венно перед геном cob, кодирующим apocytochrome b у Ichthyophthirius multifiliis и Para-

mecium spp. Серым цветом выделен консервативный участок, имеющий слабое сходство с 

промоторами в митохондриях растений, однако указанный участок не содержит подслова 
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вида YRTA, типичного для таких промоторов [16]. У этих видов ген cob окружён генами, 

расположенными на той же цепи ДНК, однако длина межгенного промежутка в 5'-

лидерной области гена cob относительно большая. 

 

 
Рис. 2. Выравнивание фрагментов 5'-лидерных областей перед геном cob 

 

 

Кластеризация белков, кодируемых в митохондриях 

Нашим алгоритмом [18] множество белков, кодируемых в митохондриях рассмотренных 

видов, разбито на кластеры, предполагаемые семейства белков. Полученный результат 

представлен на странице лаборатории по адресу http://lab6.iitp.ru/mpc/cilio/ в форме базы 

данных, включающей, в том числе, возможность поиска кластера по филогенетическому 

профилю белка. Отметим, что различные методы кластеризации обсуждаются также в 

[19]. 

Кластеризация 550-ти белков из 12-ти митохондрий представлена 63-мя не-

одноэлементными кластерами («нетривиальными»), и 109 одноэлементными кластерами 

(«синглетонами»). Большинство синглетонов представлены белками из Oxytricha trifallax 

и Nyctotherus ovalis. 

Только один кластер, состоящий из белков NADH dehydrogenase subunit 9 (Nad9), 

содержит паралоги. А именно, два вида T. malaccensis и T. thermophila рода Tetrahymena 

содержат очень близкие пары белков YP_740744.1 (Nad9_1) и YP_740745.1 (Nad9_2), 

NP_149392.1 (Nad9_1) и NP_149393.1 (Nad9_2), которые возникли в результате недавней 

дупликации, возможно, в ближайшем предке этих видов. Действительно, на деревьях, по-

казанных далее на рис. 5 и 6, эти виды образуют кладу, а на дереве, показанном на рис. 1, 

в этом месте по существу имеется политомический узел. Однако возможно более тонкое 

заключение. Белки в каждой паре различаются лишь по одной позиции (своей для каждой 

пары), в то время как четыре белка, составляющие эти пары, различаются по 18-ти пози-

циям. Поэтому представляется более вероятным, что в каждом из этих двух видов про-

изошли независимые дупликации. Чтобы проследить эволюцию этих паралогов, с помо-

щью программы PhyloBayes построено дерево кластера Nad9, рис. 3, на котором видно, в 

частности, что каждый из паралогов практически равноудалён от других белков семейст-

ва. 

Распределение размеров кластеров показано на рис. 4; число белков каждого вида в 

кластерах и синглетонах приведено в таблице 2. 
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Рис. 3. Дерево белкового семейства NADH dehydrogenase subunit 9 (Nad9) из нашей 

кластеризации, построенное программой PhyloBayes 

 

 

 
Рис. 4. Распределение размеров кластеров. По оси ординат показано число кластеров, 

включающих белки из указанного по оси абсцисс числа видов. 

 

Наконец, отобраны все кластеры, представляющие не менее шести видов, таковых 

39. По каждому из них, как и выше, с помощью MUSCLE получено выравнивание. К нему 

применена программа trimAl, удаляющая «малоинформативные» столбцы выравнивания. 

По выравниваниям получен конкатенат с общей длиной 8701 aa и долей missing data 26%. 

По конкатенату программой RAxML построено дерево эволюции митохондрий рассмот-

ренных видов, которое хорошо согласуется с принятым таксономическим делением. Точ-

но такое же дерево получено программой PhyloBayes. Последнее показано на рис. 5. Дере-

во весьма устойчиво, все клады имеют максимальную поддержку (бутстрэп-поддержку 

100% в случае RAxML и единичную апостериорную вероятность в случае PhyloBayes). 

 

 T. malaccensis

 T. malaccensis

 T. thermophila

 T. thermophila

 T. pigmentosa

 T. pyriformis

 T. paravorax

 I. multifiliis

 P. caudatum

 P. aurelia

 O. trifallax

 N. ovalis

 M. minuta

 M. crassus

0.5



7 
 

Таблица 2. Распределение белков по кластерам и синглетонам. В трёх последних 

столбцах указано число кодируемых в митохондрии белков из соответствующего вида, а 

также – нетривиальных кластеров и синглетонов, в которых представлен вид. 

Locus Species Proteins Clusters Singletons 

NC_015981.1 Ichthyophthirius multifiliis 41 39 2 

GQ903131.1 Moneuplotes crassus 29 25 4 

GQ903130.1 Moneuplotes minuta 36 30 6 

GU057832.1 Nyctotherus ovalis 35 13 22 

JN383843.1 Oxytricha trifallax 99 31 68 

NC_001324.1 Paramecium aurelia 46 41 5 

NC_014262.1 Paramecium caudatum 42 41 1 

NC_008337.1 Tetrahymena malaccensis 45 44 0 

NC_008338.1 Tetrahymena paravorax 44 43 1 

NC_008339.1 Tetrahymena pigmentosa 44 44 0 

NC_000862.1 Tetrahymena pyriformis 44 44 0 

NC_003029.1 Tetrahymena thermophila 45 44 0 

 

 

 
Рис. 5. Дерево эволюции митохондрий, построенное по полученным нами белковым 

семействам программами PhyloBayes. Все клады имеют максимальную поддержку. 
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Эволюция хромосомной структуры митохондриального генома у простейших типа 

Ciliophora 

Дерево эволюции хромосомных структур митохондрий построено по расстояниям между 

ними, которые вычислены согласно модели хромосомной структуры и методу, предло-

женному в [20]. Программа доступна на странице http://lab6.iitp.ru/en/chromoggl/. 

Полученное дерево показано на рис. 6. В нём каждый род образует кладу. Классы 

Armophorea, Oligohymenophorea и Spirotrichea также образуют клады. Близкое положение 

на дереве классов Armophorea и Spirotrichea согласуется с результатами других авторов 

[3]. Таким образом, в целом наблюдается хорошее согласие между деревьями ВКЭ 

(рис. 1), белков (рис. 5), хромосомных структур (рис. 6) и принятым таксономическим де-

лением. Небольшие различия между деревьями, показанными на рисунках 1, 3 и 5, можно 

объяснить малым размером генома митохондрий, который не позволяет набрать доста-

точно данных. 

 

 
Рис. 6. Дерево эволюции хромосомных структур митохондрий. Построено методом 

neighbor-joining по расстояниям, вычисленным методом из [20], между хромосомными 

структурами. 

 

Реконструкция хромосомной структуры митохондрий у простейших типа Ciliophora 

В таблице 3 (приведена в конце текста) представлены результаты реконструкции мито-

хондриальных хромосомных структур инфузорий во внутренних вершинах дерева, полу-

ченные методом, описанным в [20]. В левом столбце указан лист дерева, помеченный (l) 

или крайние (согласно рисунок 6) листья – потомки рассматриваемой внутренней верши-

ны. В среднем столбце указана последовательность генов на хромосоме в соответствую-

щей вершине; обозначения (L) и (С) указывают на линейный или циклический тип хромо-

сомы; знак *, указанный перед именем гена, означает его расположение на комплементар-

ной цепи. Если в виде, соответствующем вершине, имеются две хромосомы, то вторая вы-

писывается с новой строки. Хромосомы в листьях являлись исходными данными для на-

шего алгоритма. В правом столбце указаны эволюционные события, которые согласно 

сценария произошли на ребре, входящем в рассматриваемую вершину. 

 T thermophila

 T malaccensis

 T paravorax

 T pigmentosa

 T pyriformis

 I multifiliis

 P caudatum

 P aurelia

 N ovalis

 O trifallax

 M minuta

 M crassus

12.6

12.6

8.7

13.9

5.3

10.3

2.0

3.9

4.0

2.7

4.5

3.1

2.1

12.9

2
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Методы 

Из базы данных GenBank получены полные геномы митохондрий видов Ichthyophthirius 

multifiliis (NC_015981), Paramecium aurelia (NC_001324), Paramecium caudatum 

(NC_014262), Tetrahymena malaccensis (NC_008337), Tetrahymena paravorax (NC_008338), 

Tetrahymena pigmentosa (NC_008339), Tetrahymena pyriformis (NC_000862), Tetrahymena 

thermophila (NC_003029). Из того же источника получены четыре неполных генома мито-

хондрий Moneuplotes minuta (GQ903130), Moneuplotes crassus (GQ903131), Nyctotherus 

ovalis (GU057832) и Oxytricha trifallax или Sterkiella histriomuscorum (JN383843). 

Поиск ВКЭ выполнен предварительным алгоритмом, который основан на поиске 

плотного подграфа и описан в работе [14]. Близкий метод, связанный с псевдобулевым 

программированием, обсуждается в [21]. В программе использовались следующие значе-

ния параметров: длина ключа 8, минимальная длина слова 24, максимальная цена разли-

чий между словами 3.1; минимальная длина перекрытия склеиваемых слов 20, число под-

ряд делеций 0, цена делеции 2.1; максимальное число повторов ключа 1000, максималь-

ный коэффициент сжатия слова 2.2; минимальное число разных букв – 4 в слове и 3 в 

ключе. 

Дерево ВКЭ на рис. 1 построено программой RAxML [15] на основе матрицы из 12 

строк и 393 столбцов, элемент которой 1 или 0 указывает соответственно на присутствие 

или отсутствие у данного вида представителя данного ВКЭ. Поиск по максимуму правдо-

подобия с интенсивным бутстрепом выполнялся программой RAxML v. 8.2.4 с двоичной 

моделью замен и оценкой частот нуклеотидов на основе максимального правдоподобия. 

Число бутстрепных повторений в частотном критерии было установлено равным 300. 

Расстояния между хромосомными структурами и реконструкция хромосомных пе-

рестроек получены методами, описанными в [22, 20, 23]. Использованы значения цен опе-

раций, которые предполагаются в программе по умолчанию; а именно, линейный вариант 

и значения: двойная переклейка 1.2, полуторная переклейка 1.1, добавление а-ребра и 

удаление b-ребра 1, добавление b-ребра или удаление a-ребра 0.9, удаление а-особых 

вершин 2.0, удаление b-особых вершин 2.5. По расстояниям между хромосомными струк-

турами методом neighbor-joining [24] построено бескорневое дерево, показанное на рис. 2. 

Кластеризация белков выполнена методом, описанным и апробированным в [25, 

26, 27, 28, 18]. В кластеризации использовалась программа BLAST с порогом сходства 

E=0.001 и максимально ослабленные значения прочих параметров: L=0, H=1, p=∞. 

Выравнивание белков выполнялось программой MUSCLE v. 3.8.31 [29] с парамет-

рами по умолчанию. Затем из каждого выравнивания с помощью программы trimAl v. 1.2 

[30] удалялись позиции, содержащие более 50% гэпов или имеющие сходство менее 0.001. 

Для построения дерева использовались программы RAxML [15] и PhyloBayes v. 4.1 [31, 

32, 33] с митохондриальной моделью MtZoa [34]. В случае PhyloBayes четыре независи-

мые цепи запускались более чем на тысячу циклов. По достижении сходимости значения 

правдоподобия, параметра альфа и длины дерева в четырех цепях, величина рассогласова-

ния частот между всеми цепями при разбиении пополам обратилась в ноль (как показала 

утилита bpcomp из пакета PhyloBayes). Первые 100 циклов каждой цепи использовались 

для раскрутки, а консенсусное дерево с апостериорными вероятностями вычислялось по 

остальным деревьям всех цепей. Оба алгоритма привели к одинаковому дереву. К дереву с 

такой же топологией привело и применение более общей модели CAT+GTR+Γ в 

PhyloBayes и GTR+Γ в RAxML. 
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Поиск потенциальных сайтов связывания транскрипционных факторов и промото-

ров выполнен методом, описанным в работах [35, 36]. Этот же метод применён для поиска 

сайтов связывания транскрипционных факторов в пластидах водорослей [25, 26, 27]. 

Полученные из базы данных GenBank аннотации генов, перекрывающих ВКЭ, со-

гласованы с содержанием базы данных Rfam v. 12.1 [37]. 
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Таблица 3. Реконструкции митохондриальных хромосомных структур инфузорий. 

В корне и двух его сыновьях – по две хромосомы (линейная и циклическая). В других 

внутренних вершинах – по одной линейной хромосоме. 

лист или край-

ние листья – 

потомки верши-

ны 

Хромосомная структура События на ребре, 

входящем в вершину 

T. thermophila (l) *trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_2 *nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 

nad1_a ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

нет событий 

T. malaccensis (l) *trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_2 *nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 

nad1_a ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

нет событий 

T. thermophila – 

T. malaccensis 

*trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_2 *nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 

nad1_a ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

1 дупликация 

T. paravorax (l) *trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a 

ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

нет событий 
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T. paravorax – 

T. malaccensis 

 

*trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a 

ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

нет событий 

T. pigmentosa (l) *trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 trnH *nad3 *ymf72 *nad4L *nad9_1 

*ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a ymf62 

rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

2 инверсии 

T. paravorax – 

T. pigmentosa 

*trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a 

ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

нет событий 

T. pyriformis (l) *trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 rp16 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 *ymf63 

*ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L *nad9_1 

*ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a ymf62 

rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

1 замена гена 

T. paravorax –

T. pyriformis 

*trnY *rnl_a_1 *trnL_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 

*ymf74 *nad10 *rps12 *nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 

*ymf63 *ymf65 *ymf69 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *ymf72 *nad4L 

*nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf56 ymf67 trnW ymf68 ymf71 cox1 nad1_a 

ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 trnL_2 rnl_a_2 trnM (L) 

6 возникновений гена 

I. multifiliis (l) *trnY *rnl_a_1 *rnl_b_1 *ymf66 *ymf57 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 

*nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *atp9 *ymf63 *ymf65 *ymf59 *rpl16 *yejR 

*ymf61 *nad3 *nad4L *nad9_1 *ymf77 *nad1_b cob nad5 cox2 rns_a rns_b ymf67 trnW 

ymf68 cox1 nad1_a ymf62 rpl14 ymf70 nad4 ymf73 trnE rnl_b_2 rnl_a_2 trnY_2 (C) 

2 потери гена, 

1 замена гена, 

2 транспозиции, 

1 зацикливание хромосо-

мы 

I. multifiliis –  

T. Pyriformis 

*trnY *rnl_a_1 *rnl_b_1 *ymf57 *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 

*nad2 nad7 rps14 ymf60 *ymf64 *ymf75 *trnF *nad1_b *atp9 *ymf63 *ymf65 *ymf59 

*rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *nad4L *nad9_1 *ymf77 cob nad5 cox2 rns_a rns_b 

ymf56 ymf67 trnW ymf68 cox1 nad1_a ymf62 rpl14 trnE ymf70 nad4 ymf73 rnl_b_2 

rnl_a_2 trnM (L) 

1 вставка участка, 

4 возникновения гена, 

1 замена гена, 

1 трансверсия, 

1 транспозиция, 

1 вставка циклической  

хромосомы в линейную 

P. aurelia (l) *trnY *rnl_b *trnM *rnl_a *ymf66_1 *ymf66 *ymf57 *nad4 *ymf80 *rpl14 *ymf62 

*nad1_a *cox1 *ymf68 *trnW *ymf67_b *ymf67_a *ymf56 *rns_b *rns_a *cox2 *nad5 

*cob *ymf81 *ymf85 *rps13 *rps3 *rpl2 *ymf84 *nad10 *rps12 *nad2_a nad7 rps14 ymf79 

ymf60 *ymf64 *ymf86 *ymf83 *atp9 *ymf63 *nad1_b *trnF *ymf65 *ymf65_1 *ymf78 

*ymf59 *rpl16 *ymf82 *yejR *ymf61 *nad3 *nad4L *nad9_1 (L) 

2 возникновения гена 

3 дупликации, 

2 потери гена, 

1 вставка участка 

P. caudatum (l) *trnY *rnl_a_1 *rnl_b_1 *ymf66 *ymf57 *nad4 *ymf80 *rpl14 *nad6 *nad1_a *cox1 

*ymf68 *trnW *ymf67_a *ymf56 *rns_b *rns_a *cox2 *nad5 *cob *ymf76 *rps13 *rps3 

*rps19 *rpl2 *ymf84 *nad10 *rps12 *nad2_a nad7 rps14 ymf79 rpl6 *ymf64 *ymf83 *atp9 

*ymf63 *ymf87 *nad1_b *trnF *ymf65 *ymf78 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *nad3 

*nad4L *nad9_1 (L) 

2 замены гена, 

1 потеря гена, 

1 возникновение гена 

P. aurelia – 

P. caudatum 

*trnY *rnl_a_1 *rnl_b_1 *trnM *ymf66 *ymf57 *nad4 *ymf80 *rpl14 *ymf62 *nad1_a 

*cox1 *ymf68 *trnW *ymf67_a *ymf56 *rns_b *rns_a *cox2 *nad5 *cob *ymf76 *rps13 

*rps3 *rps19 *rpl2 *ymf84 *nad10 *rps12 *nad2_a nad7 rps14 ymf79 ymf60 *ymf64 

*ymf83 *atp9 *ymf63 *nad1_b *trnF *ymf65 *ymf78 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *nad3 

*nad4L *nad9_1 (L) 

1 потеря гена, 

5 возникновений гена, 

1 замена гена, 

1 инверсия, 

1 транспозиция, 

1 трансверсия, 

1 вставка циклической  

хромосомы в линейную 

P. aurelia – 

T. pyriformis 

*trnM *ymf66 *ymf76 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 *nad2_a nad7 rps14 ymf60 

*ymf64 *trnF *ymf65 *ymf59 *rpl16 *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *nad4L *nad9_1 cob nad5 

cox2 rns_a rns_b ymf56 trnW ymf68 cox1 nad1_a ymf62 rpl14 trnE nad4 ymf57 rnl_b_1 

rnl_a_1 trnY (L) 

nad1_b ymf63 atp9 (C) 

1 возникновение гена, 

1 вставка участка, 

2 инверсии, 

4 транспозиции, 

2 трансверсии 

M. minuta (l) *nad5 *ccmF *cytb *trnM *rnl *cox2 *rpl14 *cox1 *nad4L *rps3_b *trnW *rns *trnY trnF 

nad9_1 nad2_a rpl16 nad4 rps12 nad10 rpl2 rps4 nad7 nad1_b trnG atp9 nad3 trnH nad1_a 

(L) 

нет событий 
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M. crassus (l) *nad5 *ccmF *cytb *trnM *rnl *cox2 *rpl14 *cox1 *nad4L *rps3_b *rns *trnY trnF nad9_1 

nad2_a rpl16 nad4 rps12 nad10 rpl2 rps4 nad7 (L) 

1 удаление участка, 

1 потеря гена 

M. minuta – 

M. crassus 

*nad5 *ccmF *cytb *trnM *rnl *cox2 *rpl14 *cox1 *nad4L *rps3_b *trnW *rns *trnY trnF 

nad9_1 nad2_a rpl16 nad4 rps12 nad10 rpl2 rps4 nad7 nad1_b trnG atp9 nad3 trnH nad1_a 

(L) 

3 потери гена, 

1 удаление участка, 

3 возникновения гена, 

1 инверсия 

O. trifallax (l) *rps2_sin *nad5 *nad5_iii_sin *nad5_ii_sin *nad5_i_sin *ccmF *nad1_a *trnH *cob *nad3 

*rpl6_ii_sin *rpl6_i_sin *rps7 *rps3_a_sin *atp9 *rps8_sin2 *trnG *nad1_b *rps14 *nad7 

*rps4 *rps13 *rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 *nad4_i_sin *rpl16 *nad2_a_sin *nad2_b *trnL 

*rps10 *trnE *nad9 *nad9_i_sin *trnF trnY trnW rps3_b nad4L cox1 nad6_sin rpl14 cox2 

trnM (L) 

4 возникновения гена, 

3 вставки участка, 

3 замены гена, 

2 дупликации 

M. minuta – 

O. trifallax 

*nad5 *ccmF *nad1_a *trnH *cob *nad3 *atp9 *trnG *nad1_b *rps14 *nad7 *rps4 *rps13 

*rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 *nad4 *rpl16 *nad2_a *trnE *nad9_1 *trnF trnY trnW rps3_b 

nad4L cox1 rpl14 cox2 trnM (L) 

4 возникновения гена, 

1 инверсия, 

1 транспозиция, 

2 трансверсии, 

1 вставка циклической  

хромосомы в линейную 

N. ovalis (l) nad1_b nad1_a nad3 nad9_1 nad4 nad10 nad4L rpl14 nad2_a nad5 rpl2a_sin rpl2 nad7 

rps14_sin rps8_sin1 rps4_sin rpl6 rps12 (L) 

5 потерь гена, 

1 вставка участка, 

1 дупликация, 

1 замена гена, 

4 транспозиции, 

1 вставка циклической  

хромосомы в линейную  

M. minuta – 

N. ovalis 

nad1_b atp9 rpl6 rps12 nad10 rpl2 rps19 rps13 nad7 rps14 *trnW *trnY trnF nad9_1 trnE 

nad2_a nad5 nad4L cox1 rpl14 cox2 trnM nad4 (L) 

trnH nad1_a nad3 cob(C)  

4 удаления участка, 

3 потери гена, 

1 инверсия, 

3 транспозиции, 

2 трансверсии,  

1 вставка циклической  

хромосомы в линейную, 

1 вырезание циклической 

хромосомы из линейной 

The tree root *cob *nad1_a *yejR *ymf61 *trnH *nad3 *nad4L *rpl14 *ymf62 *cox1 *ymf68 *trnW 

*ymf56 *rns_b *rns_a *ymf66 *rps13 *rps3 *rps19 *rpl2 *nad10 *rps12 nad9_1 trnE 

nad2_a nad5 cox2 trnM rpl16 ymf59 ymf65 nad7 rps14 nad4 ymf57 ymf60 *ymf64 *trnF 

trnY (L) 

nad1_b ymf63 atp9 (C) 

– 

 


