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 ABSTRACT
The green algal order Bryopsidales is mostly com-
prised of large conspicuous siphonous seaweeds. 
From this green algal order, a de novo chloroplast 
genome was sequenced for Caulerpa racemosa. The 
plastid genome was circular and lacked the inverted 
repeat commonly found in vascular green plants. The 
C. racemosa genome was 176,522 base pairs long 
and represents the largest plastid genome currently 
known for the Bryopsidales. Comparative genomic 
and phylogenetic analyses were performed with the 
addition of previously published bryopsidalean plas-
tome data. Overall, the genome contained a similar 
gene complement to other bryopsidalean species.  
However, C. racemosa was missing the ycf47 gene 
that encodes for P-P-bond-hydrolysis-driven amino 
acid involved in protein translocation across the 
thylakoid membrane. Phylogenomic analysis, based 
on a 50-gene dataset, supported the current taxo-
nomy for C. racemosa and was similar to previously 
published Bryopsidales phylogenies. Specifically, the 
monophyly of suborders Bryopsidineae and Halime-
dineae was strongly supported.  Mauve based syn-
teny analyses suggested several genomic rearran-
gement events in both suborders.  Overall, there 
were more rearrangements in the Halimedineae as 
compared to the Bryopsidineae.   When compared to 

other species of this order, the larger genome size of 
C. racemosa was due to more abundant and longer 
introns, more intergenic space, and the presence of 
large open reading frames (ORFs). Several of these 
relatively large ORFs are potentially from a horizontal 
gene transfer event from bacteria. Bacterial-related 
ORFs include several methyl-transferases, restriction 
endonuclases, and a DNA polymerase. Many of the 
aforementioned bacterial genes were found to be 
present in other green algal species and may repre-
sent pleisomorphic horizontal gene transfer events 
from bacterial to the plastid genomes to these sipho-
nous marine plants. 
Keywords: Bryopsidales, chloroplast genome, genetic analyses, 
plastomes, siphonous algae

RESUMEN
El orden de algas verdes Bryopsidales está com-
puesto principalmente por organismos sifonales 
conspicuos y grandes. De este orden de algas ver-
des fue secuenciado un genoma de cloroplasto de 
novo de Caulerpa racemosa. El genoma plastidial fue 
circular y careció de la repetición invertida que se ha 
encontrado comúnmente en las plantas verdes vas-
culares. El genoma de C. racemosa fue de 176,522 
pares de bases de longitud y representa el genoma 
más grande de plástidos actualmente conocido 
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para las Bryopsidales. Se realizaron análisis genó-
micos comparativos y filogenéticos con la adición 
de los datos previamente publicados de plastomas 
bryopsidaleanos. En general, el genoma contuvo 
un complemento de genes similar a otras especies 
del grupo. Sin embargo, a C. racemosa le faltó el gen 
ycf47 que codifica la unión P-P inducida por hidró-
lisis de aminoácidos implicada en la translocación 
de proteínas través de la membrana del tilacoide. 
Los análisis filogenómicos, basado en un conjunto 
de datos de 50 genes, apoyaron la taxonomía actual 
de C. racemosa y fue similar a filogenias de Bryop-
sidales previamente publicadas. Específicamente, la 
monofilia de subórdenes Bryopsidineae y Halime-
dineae fue fuertemente soportada. Los análisis de 
Mauve basados en sintenia sugieren varios eventos 
de reordenamiento genómico en ambos subórde-
nes. En general, hubo más reordenamientos en 
Halimedineae en comparación con el Bryopsidi-
neae. Cuando se compara con otras especies de 
este orden, el gran genoma de C. racemosa se dis-
tingue por intrones más abundantes y más largos, 
más espacio intergénico y la presencia de grandes 
arreglos de lectura abiertos (ORF). Varios de estos 
relativamente grandes ORFs son potencialmente de 
un evento de transferencia horizontal de genes de 
bacterias. ORFs relacionados con las bacterianas in-
cluyen varias metil-transferasas, endonucleasas de 
restricción y un ADN polimerasa. Muchos de los ge-
nes bacterianos mencionados se encontraron que 
están presente en otras especies de algas verdes y 
puede representar eventos de transferencia hori-
zontal de genes pleisomórficos de las bacterias a los 
genomas de plástidos de algas marinas sifonáceas.
Palabras clave: algas sifonales, análisis genéticos, 
Bryopsidales, genoma del cloroplasto, plastomas

INTRODUCTION
The division Chlorophyta is a species rich group 
strictly comprised of green algal organisms that con-
tain chlorophylls a and b (Graham et al. 2009).  The 
Chlorophyta lineage is sister to the Streptophyta 
lineage, a plant division that includes some green 
algae, mosses, liverworts, hornworts, and vascular 
plants (Lewis & McCourt 2004; Leliaert et al. 2012).  
The split between the two lineages has been estima-
ted to have occurred ~936 million years ago (Bec-
ker 2013; Parfrey et al. 2011). Although not as well 
studied as the Streptophyta, chlorophytan species 
exhibit a vast array of morphological and ecological 
diversity. They exhibit a wide array of morphologies, 
a few examples include: single celled organisms 

that form palmelloid colonies (Zechman et al. 2010), 
flagellated free-living organisms (Pröschold et al. 
2001), multicellular macrophytic blades (Melton et 
al. 2015), filamentous thalli with a single nucleus per 
cell (Rindi & Lopez-Bautista 2009), filamentous thalli 
with multiple nuclei per cell (Leliaert et al. 2007), 
calcified uninuclear siphons (Olsen et al. 1994), and 
multinuclear siphons (Lam & Zechman 2006).  The 
Chlorophyta are ubiquitous and can be found in ma-
rine, freshwater, and terrestrial habitats (Graham 
et al. 2009). Recent systematic assessments of this 
division based on phylogenomic analyses inferred 
a large well-supported monophyletic group, which 
included taxa in the classes Chlorodendrophyceae, 
Chlorophyceae, Pedinophyceae, Trebouxiophyceae, 
and Ulvophyceae and was branded as the “core 
Chlorophyta” clade (Fučíková et al. 2014).
Within the “core Chlorophyta”, the order Byop-
sidales (class Ulvophyceae) is comprised of 564 
marine species and a single freshwater species all 
with siphonous thalli (Guiry & Guiry 2015).  In other 
words, the vegetative thallus is a single undivided 
cell, which contains multiple nuclei that arose from 
mitosis without cytokinesis (Leliaert et al. 2015). A 
systematic revision of the Bryopsidales erected two 
suborders, the Bryopsidineae (including the genera 
Bryopsis, Codium, and Derbesia) and the Halimedi-
neae (Caulerpa, Halimeda, and Udotea), and was ba-
sed on morphological attributes within the grouping 
(Hillis-Colinvaux 1984).  Based on Hillis-Colinvaux’s 
assessment (Hillis-Colinvaux 1984) there are several 
important morphological features that distinguish 
the two suborders. The Halimedineae have two 
types of plastids (heteroplasty), amyloplasts and 
chloroplast, while Bryopsidineae species have only 
chloroplasts (homoplasty).  Sexual reproduction 
characteristics also differ in the two suborders. The 
Bryopsidineae reproduce with septa separating 
the reproductive cells from the rest of the thallus, 
while the Halimedineae lack septa and reproduce in 
a holocarpic manner where most of the vegetative 
thallus is filled with gametes (Hillis-Colinvaux 1984).  
After the release of gametes, the greater majority of 
the protoplasm is lost with an empty “ghost thallus” 
remaining (Kooistra 2002). It should be noted that 
Caulerpella is an exception to this rule as the genus 
has been reported to be nonholocarpic (Fama et al. 
2002).  Molecular phylogenetic analyses based on 
the large subunit of the plastid-encoded gene Ru-
BisCO supported the monophyly of both suborders 
and placed the cryptic genus Pseudocodium, which 
superficially looks like Codium but exhibits hetero-
plasty with Halimedineae taxa (Lam & Zechman 
2006).  Subsequent phylogenies using the same 
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molecular marker inferred that the marine genera 
Avrainvillea and Cladocephalus formed a robustly 
supported clade along with the freshwater species 
Dichotomosiphon tuberosus (Curtis et al. 2008).  A 
time-calibrated multilocus (five plastid markers and 
one nuclear locus) phylogeny inferred the separa-
tion of the two suborders to have occurred in the 
Early Paleozoic, approximately 465 million years ago 
(Verbruggen et al. 2009).
Clearly, molecular based systematic analyses have 
increased our understanding of bryopsidalean evo-
lutionary processes.  Recent technological advances 
in high throughput DNA sequencing currently offer 
a wealth of gene data at a fraction of the cost of 
Sanger-based sequencing methods. Because chlo-
roplasts are abundant in most macrophytes and 
each individual chloroplast contains multiple copies 
of genomic DNA, plastid genomes (plastomes) are 
a common target for botanical based studies (Lutz 
et al. 2011). The Bryopsidales are not an exception 
to this trend, with three completed chloroplast 
genomes currently published (Lü et al. 2011; Le-
liaert & Lopez-Bautista 2015).  Within the suborder 
Halimedineae, the complete chloroplast genome 
(105,200 base pairs (bp)) of Tydemania expeditionis 
was recently assembled and annotated (Leliaert & 
Lopez-Bautista 2015).  For the suborder Bryopsidi-
neae two species of Bryopsis have been assembled 
and annotated.  B. hypnoides (153,429 bp) and B. 
plumosa (106,859 bp) have published plastomes (Lü 
et al. 2011; Leliaert & Lopez-Bautista 2015).  All three 
plastomes were published as circular contigs (Lü et 
al. 2011; Leliaert & Lopez-Bautista 2015).
In order to infer the evolutionary history of this 
order of green algae, we have sequenced, de novo 
assembled, and performed annotations for the 
chloroplast genome of one bryopsidalean species, 
Caulerpa racemosa.  Although there have been chlo-
roplast genome analyses for C. sertularoides (Leh-
man & Manhart 1997) through Southern hybridiza-
tion/analysis and restriction fragments analysis and 
partial plastid genome data (~ 30,000 bp, 23 genes) 
for C. filiformis, C. racemosa represent the first com-
pletely sequenced genome for the family Caulerpa-
ceae. Here we present, a phylogenomic inference 
based on protein-coding plastid genes.  In addition, 
we infer genomic rearrangement events for all taxa 
in the order with currently completed plastomes.

MATERIALS AND METHODS
Field collection and DNA extraction/sequencing
C. racemosa (voucher UNA00072801) was collected 
from La Parguera, Isla Magueyes, Enrique, Puerto 
Rico, USA on November 11, 2014. DWL identified 

these samples based on the two taxonomic keys 
(Littler & Littler 2000; Littler et al. 2008). DNA was 
extracted from silica-gel-dried C. racemosa using 
the E.Z.N.A. Plant DNA Extraction Kit (Omega Bio-
tek Norcross, GA USA) following the protcol therein. 
For this species, a paired-end 101 bp library was 
constructed using the standard Illumina Truseq 
adapter. MiSeq DNA sequencing was performed 
at Cold Spring Harbor Laboratory (Cold Spring 
Harbor, NY, USA) on a multiplexed sequencing run 
that contained two other algal species. This run 
generated 2,862,510 paired-end reads (2 x 101 bp).

Genome assembly
The dataset was downloaded to the Alabama 
Supercomputer Center’s Dense Memory Cluster 
(DMC).  Fastq formatted files were quality chec-
ked using the software packages fastQValidator 
(https://github.com/statgen/fastQValidator) and 
fastqc (http://www.bioinformatics.bbsrc.ac.uk/
projects/fastqc/).  The A5 Assembly pipeline (Tritt et 
al. 2012) was used to remove ambiguous and low 
quality portions of the raw read data, correct for 
sequencing errors, assembly, scaffolding, and re-
assembly using 120 gigabytes of RAM and a single 
processing core. In order to identify the chloroplast 
genome from the rest of the data, all contigs from 
the de novo assembly were compared against a 
custom local dataset comprised of protein coding 
sequences (CDS) and ribosomal RNA (rRNA) re-
gions from previously published bryopsidalean 
chloroplast genomes: Bryopsis hypnoides (GenBank 
accession number NC_013359.1), Bryopsis plu-
mosa (NC_026795.1), and Tydemania expeditionis 
(NC_026796.1) via MegaBLAST (Morgulis et al. 2008) 
with an E-value threshold of  < 1x10-10 through 
Geneious v 7.9 (Biomatters, http://www.geneious.
com) using ten processing threads.  The linear con-
tigs had identical sequence data (~100 bp) on both 
ends.  Subsequently, one of the identical sequence 
ends was removed and the contig was circularized 
in Geneious.  In order to edit the nucleotide data 
for the contigs, the original raw read data was trim-
med of low-quality bases and adapters sequen-
ces by Trim Galore! (http://www.bioinformatics.
babraham.ac.uk/projects/trim_galore/).  Trimmed 
reads were mapped on to the chloroplast contig in 
Geneious and a majority rule consensus sequences 
was created. 

Gene annotation
Annotations were made in Geneious by mapping 
the aforementioned previously published gene re-
gions to the de novo plastome.  For protein-coding 
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genes open reading frames (ORFs) were identified 
in Geneious using a bacterial/plant plastid genetic 
code.  Matching annotations were double-checked 
by BLASTx (Gish & States 1993) against the non-re-
dundant NCBI database.  Relatively large ORFs (> 
700 bps) that did not match any of the aforemen-
tioned gene annotations were are also queried 
against the NCBI non-redundant database for po-
tential gene homology to other organisms in Gen-
Bank.  Intron-exon boundaries for protein coding 
genes were identified by translational alignment 
in Geneious. For rRNA genes these boundaries 
were inferred by MAFFT (Katoh & Standley 2013) 
alignments as implemented in Geneious.  Transfer 
RNA (tRNA) gene predictions were made using tR-
NAscan-SE (Lowe & Eddy 1997) with the following 
parameters: search mode set to “Organellar”, sear-
ching with Cove only (cutoff score = 15), Covariance 
model tRNA2.cm, max intron + var. length = 40, and 
pseudogene checking disabled.  The C. racemosa 
plastome is available for download as NCBI/Gen-
Bank accession KT946602.   
    
Phylogenomic analyses
Maximum likelihood tree based on atpA, atpB, atpE, 
atpF, atpH, atpI, clpP, infA, petA, petB, petG, psaA, 
psaB, psaC, psaJ, psbA, psbB, psbC, psbD, psbE, psbF, 
psbH, psbI, psbJ, psbK, psbL, psbN, psbT, rbcL, rpl2, 
rpl5, rpl14, rpl16, rpl20, rpl23, rpl36, rps3, rps4, rps7, 
rps8, rps9, rps11, rps12, rps14, rps18, rps19, tufA, 
ycf3, ycf4, and ycf12 genes with a GTR + G model 
implemented in RAxML (Stamatakis 2014).  Poorly 
aligned regions were masked using Gblocks (Ta-
lavera & Castresana 2007).  Nodal support values 
were based on 1000 bootstrap replicates.  Prasi-
nophyte taxa were used to root this phylogeny. 
From Treebase (http://treebase.org/), the nucleotide 
alignment from Fučíková et al. (2014) was down-
loaded (study 16203 id M24024).  The concatenated 
dataset was separated into individual alignments by 
gene.  Transcriptome sequence data for the taxon 
Codium decorticatum was removed from this dataset 
because its nucleotide similarity was nearly identical 
to published sequences for Bryopsis plumosa (Leliaert 
& Lopez-Bautista 2015). We added corresponding 
gene data from the following ulvophycean species:  
Bryopsis plumosa (GenBank NC_026795.1), Cauler-
pa racemosa (this study), Tydemania expeditionis 
(NC_026796.1), and Ulva sp. (GenBank KP720616.1). 
As in Fučíková et al. (2014), the psaM, rpl32, and the 
highly variable ycf1 gene were not included in the 
concatenated dataset. The single gene datasets 
were realigned with MAFFT and concatenated into 
a single alignment using Sequence Matrix (Vaidya 

et al. 2011). Hypervariable regions of the alignment 
were removed from the dataset using the Gblocks 
(Talavera & Castresana 2007) web server http://
molevol.cmima.csic.es/castresana/Gblocks_server.
html) allowing for smaller final blocks, gap positions 
within the final blocks, less strict flanking positions 
and many contiguous non-conserved positions. 
Phylogenetic analyses were performed in RAxML 
version 8.0.24 (Stamatakis 2014) with a GTR+G 
model with rapid bootstrapping (1000 replicates) 
and subsequent maximum likelihood search on the 
Alabama supercomputer DMC with 10 cores and 25 
gigabytes of RAM.

Analysis of genomic rearrangements
The C. racemosa plastome was aligned using the 
progressive Mauve algorithm (Darling et al. 2004) 
using the full alignment option and automated cal-
culation of locally co-linear block scores. 

RESULTS AND DISCUSSION
For C. racemosa, a total of 2,322,843 reads were 
mapped to the 176,522 bp circular contig with an 
average coverage per site at 1701.3x and had an 
overall nucleotide similarity of 99.3% (Fig. 1).  The-
re were 76 protein coding genes, 27 tRNA genes, 
3 rRNA genes, 18 introns, and 15 ORFs (≥ 700 bps 
in length) that were annotated to the C. racemo-
sa plastid genome. This is currently the largest 
known plastid genome for the order Bryopsida-
les. C. racemosa was missing the ycf47 gene that 
was found in the bryopsidalean species Bryopsis 
plumosa and Tydemania expeditionis. However, 
it should be noted that the overall gene content 
for C. racemosa is quite similar to that of the 
previously published bryopsidalean plastomes 
(Lü et al. 2011; Leliaert & Lopez-Bautista 2015). 
C. racemosa contained the tilS pseudogene at 
positions 62,978 to 62,908 (reverse orientation).  
Likewise, the tilS pseudogene was found in both 
the Bryopsis and Tydemania plastomes (Leliaert & 
Lopez-Bautista 2015).
Since the overall gene content for C. racemosa 
among Bryopsidales is quite similar, the differen-
ces in genome size are partially due to variance 
of intergenetic space and introns.  C. racemosa 
has longer intergenetic regions as compared to 
Bryopsis plumosa and Tydemania expeditionis. One 
example of intronic differences is exemplified in 
the alignment of rrl rRNA gene.  The C. racemosa 
rrl gene contained six introns that increased the 
gene length from ~3 kbp to over 9 kbp when com-
pared to T. expeditionis. 
In the C. racemosa plastome, ORFs (≥ 700 bps in 
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length) are numerous (15 ORFs total). ORFs 4, 5, and 
8 when queried against the NCBI nr database were 
found to be significantly similar (E-values of 6.00 
x 10-53, 2.00 x 10-155, and 9.00 x 10-53, respectively) 
to bacterial DNA methylase proteins.  Also in the C. 
racemosa ORF 6 was significantly similar (E-value < 
0.00) to a type I bacterial restriction endonuclease.  
Restriction endonucleases are used in bacteria as 
a means of defense against foreign DNA (Arber & 

Linn 1969).  These restriction endonucleases digest 
DNA at specific restriction sites (Arber & Linn 1969).  
Meanwhile, the bacteria’s host genome is protected 
biochemically by DNA methylation.  It is possible that 
C. racemosa’s plastids seem to exhibit a similar defen-
se mechanism against foreign DNA invasion as many 
prokaryotic organisms.  However, this hypothesis 
still needs further investigation as expression-based 
evidence (transcriptomics) is necessary to support 

Figure 1. Gene map of the Caulerpa racemosa chloroplast genome using OGDRAW. Genes oriented in the clockwise 
direction are annotated inside of the circle, while genes in the counterclockwise direction are on the outside of the 
circle. Genes have been color-coded based on functional categories in the legend (bottom left).
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this theory. That being said, the most likely means of 
acquirement is via horizontal gene transfer from bac-
teria to the host’s plastid genome. Multiple bacterial 
communities have been found inside of the Caulerpa 
thallus (Delbridge et al. 2004).  Furthermore, ORFs of 
bacterial origin have been found in the plastomes of 
Bryopsis and Tydemania from previously published 
studies (Leliaert & Lopez-Bautista 2015), suggesting 
that transfer of bacterial genes into bryopsidalean 
plastome is fairly common in the order Bryopsidales. 
However, plastomes for more Bryopsidales species 
are necessary to elucidate the evolution of bacterial 
ORFs in these genomes.

Phylogenomic analyses
The 50-gene nucleotide alignment of chlorophytan 

algae was analyzed via maximum likelihood and the 
resulting phylogeny is depicted as Fig. 2. This tree was 
rooted with Prasinophytes (sensu lato) taxa. The green 
algal class Chlorophyceae formed a separate robustly 
supported (100% bs) clade.  However, the monophyly 
of the classes Trebouxiophyceae and Ulvophyceae 
were unresolved. In contrast, the order Bryopsi-
dales formed a robustly supported claded (100% 
bs).  Within the order Bryopsidales, the suborders 
Bryopsidineae and Halmedineae formed separate 
robustly supported clades (100% bs and 100% bs, 
respectively), thus supporting the systematic/taxono-
mic assessment of Hillis-Colinvaux (1984) based on 
purely morphological observations.  In general, the 
presented phylogenomic analysis is quite similar to 
previously published trees (Fučíková et al. 2014 ; Lam 

Figure 2. Phylogeny resulted from 50-gene nucleotide alignment of chlorophytan algae using maximum likelihood.
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& Zechman 2006; Lieliaert & Lopez-Bautista 2015; 
Melton et al. 2015).  This being said, more plastid gene 
data from a more diverse set of chlorophytan species 
is required before a robustly supported tree for this 
division of green algae can be inferred.

Chloroplast genome rearrangements
Based on the inferred monophyly of both subor-
ders in the 50-gene phylogenomic analysis, sepa-
rate Mauve alignment analyses were conducted 
for the Bryopsidineae and Halimedineae. These 
analyses included all currently completed chloro-
plast genome data for the order Bryopsidales (Lü 
et al. 2011; Leliaert & Lopez-Bautista 2015; and this 

study). Fig. 3 represents the plastid genomes of the 
two members of the suborder Bryopsidineae whe-
re colored locally collinear blocks (LCB) represent 
homologous sequence regions that do not contain 
major rearrangements.  These results were quite 
similar to the results of Leliaert and Lopez-Bautista 
(2015). The number of genomic rearrangement 
in the suborder Bryopsidineae is fewer than the 
rearrangement events inferred for the suborder 
Halimedineae (Fig. 4). However, this might be an 
artifact of taxon sampling as Fig. 3 has two species 
from the same family/genus (Bryopsidaceae/Bryop-
sis), while Fig. 4 has two species from two different 
families (Caulerpaceae and Udoteaceae).

Fig. 3. Whole plastid genome alignments for the Bryopsidineae.  The Mauve algorithm (Darling et al. 2004) was imple-
mented on the plastomes of Bryopsis plumosa (Leliaert & Lopez-Bautista 2015), and Bryopsis hypnoides (Lü et al. 2011). 
Corresponding colored boxes represent local collinear blocks (LCB) and represent regions of homology.  Inside of each 
LCB a sequence similarity profile is displayed.  Inverted LCB are presented as blocks below the centerline.

Fig. 4. Whole plastid genome alignments for the Halimedineae.  The Mauve algorithm (Darling et al. 2004) was imple-
mented on the plastomes of Caulerpa racemosa (this study) and Tydemania expeditionis (Leliaert & Lopez-Bautista 2015). 
Corresponding colored boxes represent local collinear blocks (LCB) and represent regions of homology.  Inside of each 
LCB a sequence similarity profile is displayed.  Inverted LCB are presented as blocks below the centerline.
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CONCLUSIONS
The circular plastid genome of C. racemosa (176,522 
bp) is currently the largest completely sequenced 
plastome for the Bryopsidales.  For comparison, 
the complete chloroplast genome Tydemania ex-
peditionis is 105,200 bp in length. Completed plas-
tomes of Bryopsis hypnoides (153,429 bp) and B. 
plumosa (106,859 bp) have also been published (Lü 
et al. 2011; Leliaert & Lopez-Bautista 2015).  Overall 
the genome contained similar gene complements 
to previously published bryopsidalean plastomes. 
The larger genome size of C. racemosa was due to 
differences in number and size of introns, inter-
genetic spacers, and ORFs. This species had ORFs 
that were most likely transferred horizontally from 
bacterial communities. In addition, C. racemosa had 
ORFs that were significantly similar to bacterial me-
thyl-transferases and a restriction endonuclease 
genes. Phylogenomic inferences based on a 50-
gene dataset supported the current taxonomy and 
previously published phylogenetic studies. Mauve 
based synteny analyses suggested several genomic 
rearrangement events for taxa in both suborders, 
however there were more extensive rearrange-
ment events in the Halimedineae. Although these 
genomes are a large step toward the elucidation of 
the chlorophytan evolution, more plastid genomes 
from more green algal species are necessary in 
order to fully unravel the history of this green algal 
division. 

ACKNOWLEDGEMENTS
We thank Trey Melton, Ana Tronholm, and David 
Ward for sample collection. Jeremy McDoniell, Hen-
drick Adams, and Dustin Steffan assisted DWL with 
DNA extractions and laboratory protocols.  We ack-
nowledge the Alabama Supercomputer Cluster for 
analysis time on its high performance supercom-
puter that was used for both short-read assembly 
and phylogenomic inference. To the College of Arts 
& Sciences and the Department of Biological Scien-
ces of The University of Alabama for their support. 
The National Science Foundation through Assem-
bling The Tree of Life for Green Algae GRAToL (DEB 
1036495).

REFERENCES 
Arber, W., & S. Linn. 1969. DNA modification and restric-

tion. Annual Review of Biochemistry 38:467-500.
Becker, B. 2013. Snow ball earth and the split of Strep-

tophyta and Chlorophyta. Trends Plant Sciences. 18: 
180-183.

Curtis, N.E., C.J. Dawes & S.K. Pierce. 2008. Phylogenetic 
analysis of the large subunit RUBISCO gene supports 

the exclusion of Avrainvillea and Cladocephalus from 
the Udoteaceae (Bryopsidales, Chlorophyta). Journal of 
Phycology 44: 761-767.

Darling, A.C.E., B.Mau, F.R. Blattner & N.T. Perna. 2004. Mau-
ve: multiple alignment of conserved genomic sequence 
with rearrangements. Genome Research. 14:1394-1403.

Delbridge, L., J. Coulburn, W. Fagerberg & L. Tisa. 2004. 
Community profiles of bacterial endosymbionts in 
four species of Caulerpa. Symbiosis 37:335-334. 

Fama, F., B. Wysor, W.H.C.F. Kooistra& G.C. Zuccarello. 
2002. Molecular phylogeny of the genus Caulerpa 
(Caulerpales, Chlorophyta) inferred from chloroplast 
tufA gene. Journal of Phycology 38:1040-1050. 

Fučíková, K., F. Leliaert, E.D. Cooper, P. Škaloud, S. DiHon-
dt, O. De Clerck, C.F. Gurfel, L.A. Lewis, P.O. Lewis, J.M. 
Lopez-Bautista, C. Delwiche & H. Verbruggen. 2014. 
New phylogenetic hypotheses for the core Chloro-
phyta based on chloroplast sequence data. Frontiers 
in Ecology and Evolution 2. Articule 63. doi: 10.3389/
fevo.2014.00063.

Gish, W. & D.J. States.1993. Identification of protein 
coding regions by database similarity search. Nature 
Genetics 3:266-272.

Graham, L.E., J.M. Graham & L.W. Wilcox. 2009. Algae. 
2nd ed. Pearson Education, Inc., San Francisco.

Guiry, M.D. & G.M. Guiry. 2015. AlgaeBase. World-wide 
electronic publication, National University of Ireland, 
Galway. http://www.algaebase.org 

Hillis-Colinvaux, L. 1984. Systematics of the Siphonales. 
In: D.E.G. Irvine, D.M. John. Eds. Systematics of the green 
algae. Academic Press Inc., London, pp. 271-296.

Katoh, K., & D.M. Standley. 2013. MAFFT multiple se-
quence alignment software version 7: improvement 
in performance and usability. Molecular Biology and 
Evolution 30: 772-780.

Kooistra, W.H.C.F. 2002. Molecular phylogenies of the 
Udoteaceae (Bryopsidales, Chlorophyta reveal nono-
monophyly for Udotea, Penicillus, and Chlorodesmis. 
Phycologia 41: 453-462.

Lam, D.W., & F. Zechman. 2006. Phylogenetic analyses 
of the Bryopsidales (Ulvophyceae, Chlorophyta) based 
on RuBisCO large subunit gene sequences. Journal of 
Phycology 42: 669-678.

Lehman, R.L. & J.R. Manhart. 1997. A preliminary com-
parison of restriction fragment patterns in the genus 
Caulerpa (Chlorophyta) and the unique structure of the 
chloroplast genome of Caulerpa sertularioides. Journal 
of Phycology 33: 1055-1062.

Lelieart, F., O. De Clerck, H. Verbruggen, C. Boedeker & E. 
Coppejans. 2007. Molecular phylogeny of the Siphono-
cladales (Chlorophyta: Cladophorophyceae). Molecular 
Phylogenetics and Evolution 44: 1237-1256.

Leliaert, F., D.R. Smith, H. Moreau, M.D. Herron, H. Ver-
bruggen, C.F. Delwiche & O. DeClerck. 2012. Phylogeny 



31Cymbella  2  Núm. 2 (2016)

and molecular evolution of the green algae. CRC Critical 
Reviews in Plant Sciences 31: 1-46.

Leliaert, F. & J.M. Lopez-Bautista. 2015. The chloroplast 
genomes of Bryopsis plumosa and Tydemania expedi-
tionis (Bryopsidales, Chlorophyta): compact genomes 
and genes of bacterial origin. BMC Genomics 16: 204. 
doi: 10.1186/s12864-015-1418-3.

Leliaert, F., J.M. Lopez-Bautista & O. De Clerck. 2015. Class 
Ulvophyceae K.R. Mattox and K.D. Stewart. In: W. Frey. 
Ed. Syllabus of Plant Families – A. Engler’s Syllabus der 
Pflanzenfamilien Part 2/1: Photoautotrophic eukaryotic 
Algae. Schweizerbart, Stuttgart, pp. 247-281

Lewis, L.A. & R. McCourt. 2004. Green algae and the 
origin of land plants. American Journal of Botany 91: 
1535-1556.

Littler, D.S. & M.M. Littler. 2000. Caribbean reef plants: an 
identification guide to the reef plants of the Caribbean, 
Bahamas, Florida, and Gulf of Mexico. D.C. OffShore 
Graphics, Inc. Washington.

Littler, D.S., Littler, M.M., & M.D. Hanisak.2008. Submer-
sed plants of the Indian River Lagoon: a floristic inventory 
and field guide. Washington, Offshore Graphics, Inc.

Lowe, T.M. & S.R. Eddy. 1997. t-RNAscan-SE: a program 
for improved detection of transfer RNA genes in geno-
mic sequence. Nucleic Acids Research 25: 955-964.

Lü, F., W. Xu, T. Chao, G. Wang, J. Niu, G. Pan & S. Hu. 
2011. The Bryopsis hypnoides plastid genome: multi-
meric forms and complete nucleotide sequence. PLoS 
One 6(2): e14663. doi: 10.1371/journal.pone.0014663

Lutz, K.A., W. Wang, A. Zdepski & T.P. Michael. 2011. 
Isolation and analysis of high quality nuclear DNA with 
reduced organellar DNA for plant genome sequencing 
and resequencing. BMC Biotechnology 11:54. doi: 
10.1186/1472-6750-11-54

Melton, J.T., F. Leliaert, A. Tronholm, & J.M. Lopez-Bautista. 
2015. The complete chloroplast and mitochondrial ge-
nomes of the green macroalga Ulva sp. UNA00071828 
(Ulvophyceae, Chlorophyta). PLoS One 10(4): e0121020.  
doi: 10.1371/journal.pone.0121020

Morgulis, A., G. Coulouris, Y. Rayteselis, T.L. Madden, R. 
Agarwala & A.A. Schäffer. 2008. Database indexing 
for production MegaBLAST searches. Bioinformatics 
24(16):1757-64. doi: 10.1093/bioinformatics/btn322

Olsen, J.L., W.T. Stam, S. Berger & D. Menzel. 1994. 18S 
rDNA and evolution in the Dasycladales (Chlorophyta): 
modern living fossils. Journal of Phycology 30: 729-744.

Parfrey, L.W., D.J.G. Lahr, A.H. Knoll & L.A. Katz. 2011. 
Estimating the timing of early eukaryotic diversifica-
tion with multigene molecular clocks. Proceedings of 
the National Academy of Sciences of the United States of 
America 108: 13624-13629.

Pröschold, T., B. Marin, U.G. Schlösser & M. Melkonian. 
2001. Molecular phylogeny and taxonomic revision 
of Chlamydomonas (Chlorophyta). I. emendation of 
Clamydomonas Ehrenberg and Chloromonas Gobi, and 
description of Oogamochlamys gen. nov. and Lobo-
chlamys gen. nov. Protist 152: 265-300.

Rindi, F., Lam, D.W., & J.L. Lopez-Bautista. 2009. Phyloge-
netic relationships and species circumscription in Tren-
tepohlia and Printzina (Trentepohliales, Chlorophyta). 
Molecular Phylogenetics and Evolution 52: 329-339.

Stamatakis, A. 2014. RAxML version 8: a tool for phyloge-
netic analysis and post-analysis of large phylogenies. 
Bioinformatics 30:1312-1313.

Talavera, G. & J. Castresana. 2007. Improvement of 
phylogenies after removing divergent and ambiguous-
ly aligned blocks from protein sequence alignments. 
Systematic Biology. 56: 564-577.

Tritt, A., J.A. Eisen, M.T. Facciotti & A. Darling. 2012. An 
integrated pipeline for de novo assembly of microbial 
genomes. PLoS One 7(9): e42304. doi: 10.1371/journal.
pone.0042304

Vaidya, G., D.J. Lohman & R. Meier. 2011. SequenceMa-
trix: concatenation software for the fast assembly 
of multi-gene datasets with character set and codon 
information. Cladistics 27: 171-180.

Verbruggen, H., M. Ashworth, S.T. LoDuca, C. Vlaeminck, 
E. Cocquyt, T. Sauvage, F. Zechman, D. Littler, M. Littler, 
F. Leliaert & O. DeClerck. 2009. A multi-locus time-ca-
librated phylogeny of the siphonous green algae. 
Molecular Phylogenetics and Evolution 50: 642-653.

Zechman, F.W., H. Verbruggen, F. Leliaert, M., Ashworth, 
M.A. Buchheim, M.W. Fawley, H. Spalding, C. Pueschel, 
J. Buchheim, B. Verghese & M.D. Hanisak. 2010. An 
unrecognized ancient lineage of green plants persists in 
deep marine waters. Journal of Phycology 46: 1288-1295.

Recibido: 21 septiembre
Revisado: 24 octubre
Corregido: 10 noviembre
Aceptado: 11 de noviembre
Revisores: 2 revisores anónimos 



32Cymbella  2  Núm. 2 (2016)

Table 1. BLASTx simlarities of ORFs in the plastid genomes of Caulerpa racemosa to known proteins.

  Bacterium Protein E-value  Similarity

ORF 1 Methanosarcina siciliae group II intron reverse transcriptase/maturase 2.00E-19 31%

ORF 2 Halomonas sp. group II intron reverse transcriptase/maturase 5.00E-70 31%

ORF 3 No significant hit - - -

ORF 4 Campylobacter concisus Adenine-specific DNA methylase 6.00E-53 37%

ORF 5 Sulfurospirillum multivorans DNA adenine methylase (dam) 2.00E-155 76%

ORF 6 Cycloclasticus sp. Type I restriction enzyme R protein N terminus 0.00E+00 52%

ORF 7 No significant hit - - -

ORF 8 Prevotella conceptionensis DNA methyltransferase 9.00E-63 41%

ORF 9 Desulfovibrio inopinatus DNA polymerase family A 1.00E-18 31%

ORF 10 No significant hit - - -

ORF 11 Hydrogenobacter thermophilus DNA polymerase family A 1.00E-41 27%

ORF 12 No significant hit - - -

ORF 13 Estrella lausannensis hypothetical protein (unknown function) 9.00E+00 33%

ORF 14 No significant hit - - -

ORF 15 Delta-proteobacteria hypothetical protein (unknown function) 6.5 34%
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INTENCIÓN
En diversas ocasiones hemos tratado de presentar 
un panorama de la Ficología mexicana en sus di-
ferentes aspectos y cómo el conocimiento de esta 
disciplina se ha ido desarrollando con el paso de 
los años. La primera entrega fue tratando de de-
finir grandes regiones ficológicas para los litorales 
de nuestro país, con la información, que para ese 
entonces, se tenía sobre la biodiversidad algal (Pe-
droche et al. 1992). Posteriormente, un análisis del 
número de especies registrado por estado y por 
grupo taxonómico (Pedroche et al. 1993). En 2003 
y ante la imposibilidad de cubrir todos los grupos 
y ambientes, este análisis empezó a restringirse 
al ambiente marino (Pedroche & Sentíes, 2003). 
Para ese momento, el número de contribuciones 
en donde se registraban por primera vez especies 
antes no encontradas, tanto en ambientes dul-
ceacuícolas, marinos y salobres había aumentado 
y la opinión sobre la diversidad requería de un 
conocimiento más profundo de los grupos y de 
su taxonomía. Sin embargo en 2009 se intentó ac-
tualizar el estado de arte de la biodiversidad algal 
mexicana, y con un enfoque más enciclopédico, se 
plantearon algunos de los problemas torales de la 
ficología mexicana actual (Pedroche et al. 2009).
Ahora y como consecuencia del fallecimiento de 
nuestro colega Rafael Riosmena Rodríguez, se pre-
senta una visión que recae en la contribución que 
este personaje tuvo para con la ficología nacional, 
desde el inicio de sus publicaciones en 1990 (Rios-
mena Rodríguez, 1990). Esto es con la intención 
de reconocer, que el conocimiento ficológico se 
construye a través de la participación de personas 

particulares que poseen un enfoque muy específi-
co, pero que con un trabajo colaborativo están per-
filando a la Ficología nacional hacia otro nivel de 
precisión en la estimación del número de especies 
en grupos selectos.
El presente escrito es un intento por presentar y ana-
lizar, desde un punto de vista muy personal de los 
que esto escriben, la obra del Dr. Riosmena Rodrí-
guez en el marco de la ficología mexicana. Este traba-
jo no es un obituario en el sensu stricto, se centra en 
la obra científica y de difusión de Rafael y esperamos 
que en este sentido, enriquezca y complemente los 
obituarios ya publicados por otros autores. Para esta 
tarea, hemos realizado una búsqueda exhaustiva de 
sus contribuciones publicadas a manera de artículos 
en revistas de diversa índole. No hemos incluido 
aquellas no transmitidas de manera formal o los 
resúmenes de reuniones científicas. Este resultado 
se incluye al final de la contribución para que pueda 
servir como punto de referencia a un acervo que en 
el futuro cercano conforme el repositorio de todas 
las publicaciones ficológicas realizadas por mexica-
nos o no mexicanos, pero con ejemplares algales 
procedentes de este país.

INTRODUCCIÓN
El Dr. Rafael Riosmena Rodríguez ha sido uno de los 
ficólogos mexicanos más prolíficos que ha tenido 
esta ciencia en México. Su trabajo y su vida se vieron 
interrumpidos por una partida inesperada a sus 49 
años de edad y a los 26 de trabajo profesional, como 
se podrá ver en las citas que anexamos. Un total de 
138 contribuciones, al mes de Julio de 2016, repre-
sentan su legado. A este número hay que sumar 
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78 no relacionadas a la ficología (aunque pudiesen 
tocar temas ficológicos de manera colateral), que 
cubren campos diversos como veremos más ade-
lante y que hacen un gran total de 216 trabajos de 
investigación publicados de manera formal.
Sólo otro investigador, y no de nacionalidad mexica-
na, publicó un número considerable de trabajos con-
cernientes a las algas marinas de este país. También 
como Rafael, murió inesperadamente a la edad de 
48 años investigando la ficoflora del Mar Rojo. Tam-
bién como Rafael, E.Y. Dawson se interesó por otros 
grupos de organismos, principalmente cactáceas. Su 
obra consta de 112 trabajos ficológicos y 52 en otros 
campos. Es importante mencionar que la naturale-
za de los trabajos de Dawson es un poco diferente 
en amplitud y profundidad, baste con citar su obra 
magna sobre las algas rojas del Pacífico mexicano.
Quizá para comprender las inclinaciones del tra-
bajo del Dr. Riosmena sería adecuado remitirnos 
al año 1990 cuando uno de nosotros organizó, 
con el apoyo de la UAM-Iztapalapa, el curso de 
actualización “Coralline red algae. Actualization 
topics” impartido por el Dr. William Woelkerling 
y al que asistieron 13 personas (fig. 1) entre ellas 
Rafael, quien en ese momento se encontraba rea-
lizando su trabajo de Licenciatura sobre el género 
Amphiroa en la península de Baja California y ob-

tendría su título de Biólogo Marino en 1991 por 
la Universidad Autónoma de Baja California Sur. 
A partir de ese momento Rafael se dedicó a pro-
fundizar y resolver los problemas de conocimien-
to de este grupo de algas marinas tan complicado 
y que nadie se había atrevido a enfrentar ante-
riormente. Sus estudios de posgrado, maestría y 
doctorado, versaron sobre diferentes aspectos y 
grupos de coralinas en el Golfo de California. Los 
trabajos más relevantes de Rafael, por supuesto 
en colaboración con diversos investigadores inter-
nacionales, son en el grupo de coralinas denomi-
nadas rodolitos. Concepto acuñado por Bosellini & 
Ginsburg en 1971 para aquellas algas que forman 
nódulos y se encuentran de manera libre, no ad-
heridas al sustrato (“.... for nodules and detached 
branched growths with a nodule form composed 
principally of coralline algae we propose the term 
“rhodolite” from the class name of the algae....”). 
Como todo concepto, se ha ido modificando para 
aclarar su contenido y actualmente en palabras 
de Worlkerling (en Algae-L s.f.), se circunscribe a 
las algas coralinas que independientemente de 
su tamaño o forma poseen vida libre (“... to have 
a term that encompasses all free living algae re-
gardless of size or shape. Rhodolith seems like a 
good term for this purpose...”). 

Figura 1. Asistentes al curso de Corallinales, impartido por el Dr. Woelkerling. De izquierda a derecha arriba: Abel 
Sentíes, Francisco F. Pedroche, Luz Elena Mateo, Bill Woelkerling, Kurt Dreckmann, Ligia Collado, Rafael Riosmena 
†, Daniel León. Abajo: Roberto Blanco, Maria Elena Sánchez †, Laura Huerta †, Noemy Yamaguishi-Tomita †, Carlos 
Candelaria y A. Catalina Mendoza
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Además de esta dedicación particular, Riosmena 
incursionó en otros grupos de algas y en otros te-
mas, como apuntábamos al inicio de este escrito. 
Rafael se volcó en cuerpo y alma a sus intereses 
biológicos, políticos y sociales. En los últimos años 
se dedicó de manera extraordinaria a la difusión 
y lucha por la protección del capital biológico del 
país y con frecuencia recibíamos correos pidiendo 
nuestro apoyo para respaldar alguna propuesta de 
conservación o de adhesión a una opinión en con-
tra de la desforestación del manglar, de la amplia-
ción de un puerto o de la construcción de alguna 
obra, que de acuerdo a él dañaría severamente los 
espacios naturales de este bello país.
Este entusiasmo y pasión también se encontraba 
en sus proyectos, algunos de ellos muy ambiciosos, 
que requerían la participación de mucha gente y 
alumnos. Así publicando, formando profesionistas 
en la ficología, editando libros, difundiendo su pos-
tura y organizando grupos de opinión Rafael minó 
su salud. En cuanto al trabajo científico descuidó, 
en algunos casos, el contenido de sus obras; por 
un lado, lo superficial de algunas consideraciones 
y por otro, cometiendo errores de nomenclatura, 
sinonimia, circunscripción de los taxa, localidades 
registradas e intervalos de distribución. Esto, de 
ninguna manera con intención sino más bien por 
la falta de tiempo para revisar, corregir y supervisar 
la conclusión de manuscritos elaborados por otros. 

En esto también hay una similitud con el trabajo de 
Dawson quien en palabras de Silva (Silva, 1967), se 
encontraba en el dilema de hacer más aunque con 
descuidos o hacer menos privilegiando la perfec-
ción. Independientemente de esto, tanto Dawson 
como Riosmena contribuyeron de manera intensa 
y substancial al conocimiento ficológico de México.
Por sus contribuciones en el campo de la ficología 
el Dr. Riosmena fue homenajeado en la nomencla-
tura algal con dos epónimos: Ceramium riosmenae 
B.Y. Won et T.O. Cho (Ceramiales, Rhodophyta) 
(Won y Cho 2011) y Lithophyllum riosmenae A.S. 
Harvey et Woelkerling (Corallinales, Rhodophyta) 
(Harvey et al. 2009).

CONTRIBUCIONES
La producción de Rafael se puede apreciar, en 
cuanto a números, en la figura 2 que muestra la 
distinción, que mencionábamos en la introducción, 
entre los tópicos estrictamente ficológicos y otros, 
en los años de su participación en la comunidad 
ficológica. Por otra parte, la figura 3 nos muestra 
su tendencia a publicar, con el paso del tiempo, en 
foros o revistas de un impacto mayor y con un pú-
blico más diverso y no local. Hemos con toda inten-
ción evitado la palabra internacional pues muchas, 
por no decir la mayoría, de las revistas mexicanas 
merecen ese calificativo, pero en ocasiones no son 
vistas de esa manera por prejuicios o visiones limi-

Figura 2. Número de publicaciones en el campo de la ficología y en otros temas.
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tadas. Rafael, al igual que todos los que nos dedi-
camos a la ciencia, se debatió ante esas presiones 
que fuerzan a publicar en revistas de alto impacto, 
en contraposición a las locales que, aunque más ad 
hoc no brindan los beneficios de las otras.
A diferencia de Dawson, que acostumbraba publi-
car solo, Rafael en su mayoría se dedicó al trabajo 
colaborativo con colegas y alumnos, solamente en 
tres publicaciones de ficología aparece como autor 
único (Riosmena 1990, 1993, 2001) además de otros 
trabajos no ficológicos (Riosmena 2009) y el prefa-
cio que escribió para un libro editado (Riosmena 
2013b). En este sentido, el Dr. Riosmena fue un 
ficólogo que cotidianamente invitaba a los colegas 
a participar en obras de largo alcance y con reper-
cusiones sobre algunas políticas en el ámbito de la 
conservación. Entusiasta y emprendedor, conformó 
un grupo internacional para el estudio, conocimien-
to y actualización de los aspectos relacionados con 
los rodolitos (v. g. Foster et al. 1997, 2013; Konar et 
al. 2006; Macaya et al. 2015; McConnico et al. 2014; 
Riosmena et al. en prensa) proponiendo inclusive, 
protocolos de investigación para hacer homogéneo 
y comparable su estudio a nivel mundial (Riosmena 
et al. 2007b; Horta et al. 2015).
En el contexto geográfico realizó la mayoría de sus 
trabajos en el Golfo de California (ver referencias) 
pero colaboró en floras internacionales contribu-
yendo al conocimiento en áreas de mayor exten-
sión como el noreste de Asia (Lee et al. 2014), el 
Atlántico (Bahía et al. 2010; da Nóbrega et al. 2010; 
Mariath tt 2013; Peña et al. 2011), el Pacífico (Cho 

et al. 2003; Fernández García et al. 2016; Konar et 
al. 2006; Macaya et al. 2015), Hawaii (Abbott et al. 
2012), Brasil (Henriques et al. 2012, 2014a, b; Horta 
et al. 2011; Mariath et al. 2012; Pascelli et al. 2013; 
Tâmega et al. 2014, 2015; Villas et al. 2009, 2014, 
2015), España y las Azores (Bordehore et al. 2002; 
León Cisneros et al. 2011a; Rebelo et al. 2014; Rosas 
Alquicira et al. 2009, 2010) y América Central (Fer-
nández García et al. 2016).
Sus contribuciones en diversos grupos taxonómi-
cos incluyen tanto clorofitas, feofitas, rodofitas e 
incluso diatomeas, en las que se aportan opiniones 
taxonómicas, ecológicas y de distribución. Entre 
las clorofitas trató a Codium (Riosmena & Holguín 
2008), Caulerpa (Fernández García et al. 2016) y 
Neomeris (Hinojosa & Riosmena 2001). De las algas 
pardas publicó aspectos en Cladostephus (Mazarie-
gos et al. 2010), Colpomenia (Lee et al. 2014), Cut-
leria (Riosmena et al. 2001), Dictyota (Altamirano & 
Riosmena, 2007), Eisenia (Parada et al. 2009, 2012), 
Ishige (Lee et al. 2009), Macrocystis (Hernández Car-
mona et al. 2001), Padina (Paul Chávez et al. 2006; 
Ortuño & Riosmena, 2007; Riosmena & Ortuño, 
2009; Riosmena et al. 2009) y Sargassum (Andrade 
Sorcia et al. 2008, 2011, 2014; Foster et al. 2007; 
Hinojosa et al. 2014; Suarez et al. 2013, 2014)
De la división Rhodophyta los géneros tratados fue-
ron: Acanthophora (Ávila et al. 2012; Gabrielle et al. 
2016; Méndez et al. 2014) considerado en ocasiones 
como un alga invasiva, Ceramium (Cho & Riosmena 
, 2008; Cho et al. 2001, 2002, 2003), Gelidium (Boo 
et al. 2014), Gracilaria (García Rodríguez et al. 2013; 

Figura 3. Producción formal de acuerdo a la condicion nacional o internacional
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Orduña et al. 2008b, 2013) y Gracilariopsis (Orduña 
et al. 2008b) con algunas aportaciones sobre las 
propiedades del agar (Orduña et al. 2008a; Vergara 
et al. 2010, 2016), Halymenia (Hernández Kantun et 
al. 2009, 2012), Hypnea (Geraldino et al. 2010), Ka-
llymenia (Hernández Kantun et al. 2010), Porphyra 
(López Vivas et al. 2011), Pyropia (López Vivas et 
al. 2015a,b) y Scinaia (León Cisneros & Riosmena 
2005; León Cisneros et al. 2009, 2011a,b). 
En las coralinas dentro de las algas rojas, su grupo 
preferido, trabajó sobre Amphiroa (Riosmena & Si-
queiros 1991, 1996; Rivera et al. 2003; Rosas Alquicira 
et al. 2008, 2010, 2011, 2013), Corallina (Riosmena & 
Siqueiros 1995), Clathromorphum (Frantz et al. 2005), 
Lithophyllum (Riosmena et al. 1999; Steller et al. 2007; 
Vieira et al. 2014; Villas et al. 2009), Lithothamnion 
(Foster et al. 2007; Mariath et al. 2012; Rivera et al. 
2004; Robinson et al. 2013), Mesophyllum (Horta et al. 
2011; Peña et al. 2011; Riosmena & Vásquez, 2012; 
Sissini et al. 2014), Neogoniolithon (Tâmega et al. 
2014), Paulsilvella  (Torrano et al. 2014), Pneophyllum 
(Mariath et al. 2012) y Sporolithon (Bahía et al. 2010; 
Henriques et al. 2014b).
Inusualmente, por su formación como macroalgó-
logo, participó en nuevos registros de Berkeleya, 
una diatomea marina del Golfo de California (San-
chéz Castrejón et al. 1995).
El ambiente de playas rocosas visto en términos 
de diversidad y biomasa (Konar et al. 2010) son, 
junto con los manglares (Ávila Flores & Riosme-
na, 2016; Cota et al. 2016; Domínguez et al. 2011, 
2015, 2016a,b; Félix et al. 2011; León de la Luz et al. 
2011; Paul Chávez & Riosmena, 2006; Riosmena et 
al. 2011), las islas (Paul Chávez & Riosmena, 2000; 
Serviere et al. 2007) y las asociaciones algales (Cruz 
et al. 2010; Riosmena et al. 2005) contribuciones en 
un enfoque cuasi sistémico.
Incursionó de manera colegiada también en los 
aspectos modernos de biología molecular (Hernán-
dez Kantun et al. 2014) y los antibióticos (Muñoz 
Ochoa et al. 2010). También en tópicos como el 
de especies no nativas (Ávila et al. 2012; Gabrielle 
et al. 2016; López Vivas et al. 2016; Méndez et al. 
2014; Riosmena et al. 2012b, 2014),  el fenómeno 
de El Niño (Iglesias et al. 2003), biodiesel a partir 
de algas (Riosmena et al. 2012b), metales pesados 
(Riosmena et al. 2010b), manejo de la zona costera 
y servicios ambientales (Riosmena, 2001, 2009) y 
en el impacto de obras y la contaminación en los 
ecosistemas (Marcín et al. 2014; Perea et al. 2016) 
aportando opiniones valiosas.
Aunque como hemos mencionado, Rafael realizó 
mucho trabajo colaborativo y colegiado, no pudo 
sustraerse al protagonismo y en ocasiones, sin 

tratar de conciliar, cooperar o buscar posiciones 
intermedias, se lanzó a emitir opiniones y juicios 
sobre géneros que no conocía a profundidad y que 
ya estaban siendo trabajados por otros grupos de 
ficólogos mexicanos como es el caso del género 
Porphyra y Pyropia (López Vivas et al. 2011, 2015a,b) 
y Padina (Riosmena et al. 2009). Aun conociendo 
los antecedentes de los trabajos de Norris (Norris 
2010, 2014) y de Pedroche (Pedroche et al. 2005; 
2008) para conformar una idea de la biodiversidad 
algal en el Pacifico mexicano y en particular en el 
Golfo de California, emprendió su propia versión 
de “checklist” para esta última región (Mora & Rios-
mena 2016), obra que definitivamente aporta un 
punto de vista particular pero que consume recur-
sos y tiempo, en contraposición a sumar esfuerzos 
y enriquecer la actitud de trabajo en equipo que 
tanto se muestra en sus contribuciones.
Los capítulos de libros, como vía para abordar te-
mas integrales fueron también muy socorridos du-
rante su camino, tanto en ficología como en otros 
temas (Arizpe & Riosmena 2007, Arispe et al. 2012; 
Hernández Carmona et al. 2007, 2011; Johnson et 
al. 2009; Méndez-Trejo et al. 2014; Pacheco Ruíz et 
al. 2008; Rigby et al. 2007a,b; Riosmena & Medina 
2011; Riosmena & Paul Chávez  1997; Riosmena et 
al. 2010a; Steller et al. 2009), algunos de los libros 
fueron editados por él o en compañia de otros 
investigadores (Riosmena 2013a, 2016; Lara et al. 
2015; Riosmena et al. 2015a, 2016a)
Participó en la descripción de especies nuevas para 
la ciencia como es el caso de: Mesophyllum sphaeri-
cum V. Peña, Bárbara, W.H. Adey, Riosmena-Rodrí-
gues & H.G. Choi, Neogoniolithon atlanticum Tâme-
ga, Riosmena-Rodríguez, Mariath & M. Figueiredo 
y Lithophyllum depressum Villas-Boas, Figueiredo & 
Riosmena-Rodríguez. En un futuro cercano algún 
investigador o ex alumno suyo dedicará segura-
mente la descripción de algunas otras especies de 
coralinas a él, preservando la memoria y la memo-
ria de su nombre en la nomenclatura algal.
En los últimos años de su carrera, se enfocó con 
mayor atención a los temas no algales (fig. 2), 
aunque desde casi los inicios fueron de su interés 
los pastos marinos (Riosmena & Sánchez 1996; 
Sánchez & Riosmena 1997). Así su investigación co-
lateral cubrió grupos diversos como los invertebra-
dos (v.g. Avila et al. 2010, 2013; Herrera et al. 2013; 
Hinojosa et al. 2013; Iken et al. 2010; Riosmena et 
al, 2013a), peces (Moreno et al. 2014) y sobretodo 
las tortugas marinas (Carrión et al. 2013; Hinojosa 
et al. 2015a, b; Lara & Riosmena 2015, 2016; Lara 
et al. 2012, 2015, 2016). Los pastos marinos fueron 
una constante en esta complementaridad de su 
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formación (López et al. 2010, 2014; Meling et al. 
2016; Riosmena et al. 2013b, 2014; Riosmena & 
Rodríguez 2014; Rodríguez Salinas et al. 2010; San-
tamaría et al. 2007).
La investigación y difusión, enfocada a la preser-
vación de la biodiversidad y ambientes, también 
fue una preocupación en su trayectoria (López & 
Riosmena 2010; López et al. 2013; Muñiz et al. 2013; 
Rioja et al. 2013; Riosmena & Marcín 2016; Suarez 
et al. 2013a, b). 
Los años venideros nos deparan con seguridad 
algunas publicaciones más, resultado de su co-
laboración a nivel mundial y de la formación de 
alumnos de postgrado. 
Rafael es un ejemplo de la tenacidad, el trabajo 
duro y la visión de gran alcance para la ficología del 
siglo XXI. No excento de errores y flaquezas, como 
todo humano, representa un guía para todos aque-
llos que quisieran dedicarse al estudio de las algas 
en México. 
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Ecológica “La Martinica”, Banderilla, Veracruz

Tesis de licenciatura. Facultad de Biología. Universidad Veracruzana

Dentro de la familia Bromeliaceae, existe un grupo 
conocido como bromelias-tanque que por el en-
trelazamiento de sus hojas permiten la formación 
de un espacio capaz de acumular agua y materia 
orgánica en su interior creando un microhábitat en 
donde es posible el desarrollo de organismos inclu-
yendo a las microalgas. Los trabajos de identifica-
ción de especies en estos hábitats se han centrado 
principalmente en la fauna asociada, son poco los 
estudios en donde se incluyen a las microalgas, en 
México solo se cuentan con dos registros (Durán y 
García, 2010 y Hernández et al., 2014). 
En un trabajo previo llevado a cabo por Hernández 
et al., (2014) se realizó un estudio prospectivo de 
las microalgas presentes en la bromelia Tillandsia 
multicaulis Steud en La Reserva Ecológica La Mar-
tinica, Banderilla, Veracruz mediante el análisis de 
una colecta puntual llevada a cabo en noviembre 
de 2013, en donde se observaron cerca de 60 for-
mas algales de las cuales se identificaron a 16 es-
pecies de microalgas. Al verse limitada la identifica-
ción debido a la escasez de individuos y el tamaño 
pequeño de las poblaciones que no permitieron la 
observación de estructuras morfológicas para una 
correcta identificación, en esta tesis se planteó la 
determinación de la ficoflora de Tillandsia multicau-
lis mediante el análisis de dos colectas puntuales 

llevados a cabo en julio de 2014 y febrero de 2015 y 
la implementación de cultivos mixtos que permitie-
ron una mejor identificación de las especies. 
Se presenta como resultado la identificación de 
25 especies de microalgas entre Chlorophyta, 
Cyanoprokaryota, y Bacillariophyta de los cuales 
21 fueron observadas en cultivos. Gracias a esta 
técnica, fue posible la observación de estructuras 
morfológicas necesarias para la identificación de la 
microalgas y con ello se enriqueció el número de 
especies de la ficoflora presente en este micro-há-
bitat. Del total de las especies identificada, 21 fue-
ron nuevos registros para el ambiente bromelícola 
de Tillandsia multicaulis, 9 nuevos aportes ficológi-
cos para el Estado de Veracruz, 3 para el país y 2 
especies para el continente.
El estudio de de Tillandsia multicaulis permitió obte-
ner un conocimiento más amplio las microalgas que 
habitan en estos microambientes. Se enriqueció al 
listado de Hernández et al., (2014) con 21 especies, 
se obtuvieron nuevos aportes ficológicos además 
de cultivos mixtos que pueden ser utilizados en 
trabajos posteriores en el área de la biotecnología. 

Texto completo disponible a solicitud con la 
autora: brisa_acuario@live.com.mx; 
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Una parte importante de los ecosistemas acuáti-
cos son los microorganismos que los componen. 
El fitoplancton se considera como el conjunto de 
todos los organismos suspendidos en la columna 
de agua; incluye a cianobacterias, clorofitas, crip-
tofitas, diatomeas, dinoflagelados, entre otros. 
En particular las cianobacterias son un grupo de 
organismos en los que se debe de poner especial 
atención debido a que son productores de toxinas. 
En este trabajo se monitorearon dos cuerpos de 
agua presentes en el estado de Hidalgo, la Presa 
La Estanzuela ubicada en el municipio de Mineral 
del Chico y la Central Hidroeléctrica Ing. Fernando 
Hiriart Balderrama en el municipio de Zimapán, 
con el objetivo de realizar un análisis de algunas 
variables fisicoquímicas y de clorofila a, así como 
de identificar los microorganismos de agua dulce 
en cada cuerpo de agua. En la Presa La Estanzuela 
la concentración de nutrientes es correspondiente 
a cuerpos de agua oligotróficos y se encontraron 
valores altos de clorofila a, mayores a 100 μg/L. 
En la Central Hidroeléctrica Ing. Fernando Hiriart 
Balderrama también se encontraron valores altos 
de nutrientes así como concentraciones altas de 

clorofila a, mayores a 100 μg/L, lo que indica un 
florecimiento algal. En ambos cuerpos de agua se 
constató la presencia de organismos productores 
de toxinas como es el caso de Microcystis, entre 
otras especies, con un total de 28 especies dife-
rentes pertenecientes a cinco grupos diferentes. El 
grupo de mayor diversidad de especies fue el de 
las clorofitas y el grupo más abundante fue el de 
las cianobacterias con mayor número de organis-
mos en cada uno de los muestreos. Se obtuvo un 
conocimiento general acerca de la calidad del agua 
de ambas presas. La diversidad de organismos en-
contrados representa un posible potencial riesgo 
sanitario debido a que el agua es para consumo 
humano en el caso de Presa La Estanzuela y para 
otras actividades productivas y recreativas en el 
caso de la Central Hidroeléctrica Ing. Fernando 
Hiriart Balderrama. 
Palabras clave: Cianobacterias, fitoplancton, microorganismos, 
agua dulce, calidad de agua, Presa Zimapán, La Estanzuela,

Texto completo disponible a solicitud con la au-
tora: mpm_bepdragon@hotmail.com
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Producción de lípidos, ácidos grasos y pigmentos 

en Triceratium dictyotum Sims & Ross (1990) 
(Bacillariophyta: Coscinodiscophyceae) bajo condiciones 

de estrés por déficit de nitrógeno, déficit de silicio y 
distintas irradiancias.

 		  Tesis de Maestría en Ciencias. Centro de Investigaciones Biológicas del Noreste, A.C.
E-mail: k_3821@hotmail.com

La diatomea Triceratium dictyotum tiene un buen 
potencial para la producción de ácidos grasos 
poliinsaturados (PUFA) y fucoxantina, pigmento 
carotenoide con gran potencial antioxidante, y 
es nativa del Golfo de California por lo que está 
adaptada a los factores abióticos y bióticos regio-
nales predominantes, favoreciendo su uso para la 
producción local. Diversas especies de microalgas 
responden a un estrés por déficit nutricional me-
diante la producción de lípidos y de pigmentos, sin 
embargo, estos efectos no se han estudiado en T. 
dictyotum. Con el objetivo de evaluar el efecto del 
estrés nutricional sobre el crecimiento, contenido 
de lípidos, ácidos grasos y fucoxantina; T. dictyo-
tum fue cultivada y sometida a estrés por déficit 
de silicatos y nitratos, en irradiancias de 20, 70 y 
120 µmol·m-2·s-1 en un sistema de dos etapas 
para generar biomasa en la primera y observar el 
efecto del estrés en la segunda. Para determinar 
que los tratamientos con distintas cantidades de 
nutrientes se aplicaron correctamente se midió la 
concentración de nitratos y silicatos. El efecto del 
estrés fue evaluado mediante la densidad celular, 
el contenido de lípidos totales, de ácidos grasos y 

de pigmentos fotosintéticos. El estrés por déficit 
de nitratos no fue adecuado para la producción de 
los PUFA AA, EPA, DHA ni fucoxantina resultando 
en productividades máximas de 0.03, 0.04, 0.002 y 
0.02 mg·L-1·d-1 respectivamente; el déficit de silica-
tos combinado con alta o baja irradiancia induce la 
producción de ácidos grasos y, solamente con baja 
irradiancia, la producción de pigmentos, sin em-
bargo, la productividad disminuye debido la tasa 
de crecimiento baja, obteniendo valores máximos 
de 0.09, 0.4 y 0.029 mg·L-1·d-1 de AA, EPA y DHA en 
alta irradiancia y 0.21 mg·L-1·d-1 de fucoxantina en 
baja irradiancia; por otro lado, los cultivos sin es-
trés nutricional y con irradiancia media alcanzaron 
valores de productividad de 0.28, 0.71, 0.046 y 0.21 
mg·L-1·d-1 para AA, EPA, DHA y fucoxantina res-
pectivamente, con estas condiciones no se limita el 
crecimiento de la microalga, permitiendo alcanzar 
la productividad más alta de PUFA y pigmentos. 
Palabras clave: Triceratium dictyotum; pigmentos; ácidos grasos.

Texto completo disponible en:  http://cyberte-
sis.cibnor.mx:8080/sdx/cibnor/2016/perez_c.pdf 
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El género Dictyota posee aproximadamente 78 es-
pecies descritas, distribuidas en una gran variedad 
de ambientes templados, subtropicales y tropica-
les. Como en la mayoría de las algas, la sistemática 
de Dictyota se ha construido principalmente bajo 
el enfoque del concepto morfológico de especie. 
Sin embargo, la alta plasticidad fenotípica que 
acompaña a las especies que conforman a éste 
género, por un lado dificulta el reconocimiento de 
características diagnósticas, por la sobreposición 
de caracteres, generando así la asignación de 
epítetos erróneos cuando se realiza el trabajo de 
identificación. Y por el otro, se hacen evidentes o se 
reconocen las especies cripticas. En México se han 
registrado 12 especies en el Atlántico mexicano. 
Cabe mencionar que estas especies se han deter-
minado con trabajos que compilan solo registros 
o con obras en las cuales solo se realiza una breve 
descripción morfológica. En el presente trabajo se 
realizaron recolectas de especímenes de Dictyota 
en la zona intermareal, las cuales fueron hechas en 
9 localidades del estado de Veracruz y 6 localida-
des del estado de Quintana Roo. Se obtuvieron 33 
secuencias del gen psbA y 20 para el gen cox1, las 
cuales fueron incluidas en el análisis de filogenia 

molecular junto con secuencias de Dictyota pro-
cedentes del GenBank. Como resultado de estos 
análisis se evidenció la presencia de 12 entidades 
taxonómicas, complementadas con análisis morfo-
lógicos, de las cuales, seis tienen correspondencia 
con nombres válidos (Canistrocarpus cervicornis, D. 
ciliolata, D. guineensis, D. jamaicensis D. mertensii y 
D. pinnatifida). Se reporta a D. canariensis como un 
nuevo registro para el Atlántico mexicano. Se des-
criben 3 nuevas especies: D. mayae, D. pedrochei y 
D. chalchiuhcueyecanensis. Además se reportan dos 
nuevas entidades taxonómicas: Dictyota sp. 2 y Dic-
tyota sp. 3, quedando pendiente su circunscripción. 
Del presente estudio se derivaron los primeros 
resultados que abordan al género Dictyota en el 
Atlántico mexicano con la intención de contribuir a 
la comprensión y conocimiento de su filogenia con 
evidencias moleculares y morfológicas. 
Palabras clave: Atlántico mexicano, cox1, Dictyota, Filogenia 
molecular, psbA. 

Texto completo disponible en la Colección de 
Tesis Electrónicas “TESIUAMI”: http://tesiuami.
izt.uam.mx/uam/default2.php
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Una sección sobre páginas web de interés para ficólogos.

Sitios dedicados al conocimiento y difusión sobre 
CYANOPROKARYOTA – CYANOBACTERIA:

cTFbase (comparative genomics of transcription factors in cyanobacteria)
http://bioinformatics.zj.cn/cTFbase/index.php 

Cyanobacteria culture collection
http://cyanobacteria.myspecies.info/ 

Cyanobacterial Knowledge Base
http://nfmc.res.in/ckb/ 

CyanoBase
http://genome.microbedb.jp/cyanobase/ 

CyanoCog
http://www2.sbi.kmutt.ac.th/orthoCOG/cyanoCOGnew/home 

CyanoDB a database of cyanobacterial genera
http://www.cyanodb.cz/main 

CYORF Cyanobacteria Gene Annotation Database
http://cyano.genome.ad.jp/ 

CyanoLyase
http://cyanolyase.genouest.org/ 

CyanOmics
http://lag.ihb.ac.cn/cyanomics 

CyanoPhyChe
http://bif.uohyd.ac.in/cpc/ 

CyanoPhylo
http://cyanophylo.blogspot.mx/p/blog-page.html 

Cyanosite
http://www-cyanosite.bio.purdue.edu/ 

DDBJ (DNA Data Bank of Japan)
http://www.ddbj.nig.ac.jp/intro-e.html 

GenomeNet
http://www.genome.jp/ 

IOC-UNESCO Taxonomic Reference List of Harmful Micro Algae
http://www.marinespecies.org/hab/ 
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MBGD (Microbial Genome Database)
http://mbgd.genome.ad.jp/ 

MetaCyc
http://biocyc.org/META/NEW-IMAGE?type=ORGANISM&object=TAX-1117 

PCC: Pasteur Culture Collection of Cyanobacterial Strains
http://cyanobacteria.web.pasteur.fr/ 

Phyco Key
http://cfb.unh.edu/phycokey/phycokey.htm 

Taylor & Francis Online
http://www.tandfonline.com/ 

Wiley Online Library
http://onlinelibrary.wiley.com/ 

WoRMS World Register of Marine Species
http://www.marinespecies.org/index.php
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