Ciento cincuenta afos
tras el drbol de la vida
Nuevos retos sobre el origen de las especies

Santi Garcia-Vallvé y Pere Puigho

El estudio de la evolucion y la bisqueda del drbol de la vida (tree of life)

estdn mds vigentes que nunca. Los nuevos datos provenientes de las secuenciaciones

gendmicas no han permitido la construccidn de un sinico drbol donde se representen todas

las relaciones evolutivas de las especies, pero han provocado la reconsideracion de algunos concepros

y la introduccion de nuevos paradigmas. La representacion de las relaciones de las especies

mediante un drbol quizds no sea la mds adecuada y se han sugerido nuevas representaciones

como una red (network of life) o un bosque (forest of life).

partir del momento en que
Charles Darwin presentd
en 1859 su teoria sobre la
«evolucién de las especies
mediante la seleccién na-
turaly, se inicid la busqueda del drbol de
la vida (zree of life); un drbol que relacio-
nara todos los seres vivos de la Tierra y
que nos mostrase su clasificacién
y evolucién. En la dnica figura
de El origen de las especies' Darwin
ya representd, en forma de drbol,
las relaciones entre las especies,
mostrando cémo evolucionan (o
extinguen) por procesos de cam-
bio constante (véase el recuadro
«Darwin y el drbol de la vida»).
Uno de los discipulos de Darwin,
Ernst Haeckel, representd un 4r-
bol de la vida donde, a partir de
un tronco comun, las ramas
divergen en varias direcciones y
de cada una de ellas brotan numerosas ra-
mificaciones. Los primeros 4rboles
filogenéticos estaban basados en criterios
morfolégicos. Posteriormente, cuando se
empezaron a obtener las secuencias de
proteinas y 4cidos nucleicos, se planted
su uso para analizar las relaciones entre
las distintas especies. Cuando Emile

Zuckerkandl y Linus Pauling,? en 1965,
introducen el concepto de «evolucién
molecular», se empiezan a construir los
primeros drboles filogenéticos a partir de
datos moleculares. Para ello se utilizan
proteinas o genes ortdlogos (genes de espe-
cies distintas que codifican para la misma
proteina y que derivan del proceso de

«Cada arbol filogenético
obtenido a partir de una familia
de genes o proteinas representa
las relaciones evolutivas de esa

familia y no tiene por qué
representar la historia evolutiva
de las especies.»

especiacién). Comparando secuencias
ortélogas, se puede construir un drbol
filogenético utilizando el hecho de que
cuando dos secuencias estdn evolutiva-
mente mds relacionadas, menos mutacio-
nes y cambios han sufrido desde su sepa-
racién a partir de su ancestro comun, y
mds parecidas son.

Uno de los primeros 4rboles de la vida
construido a partir de datos moleculares
fue el realizado por Carl Woese y George
Fox,> en 1977, en el que utiliza el RNA
de la subunidad pequefia del ribosoma.
El rRNA estd presente en todas las for-
mas de vida y por ello se consideré como
un buen marcador de las relaciones evo-
lutivas entre las especies. En ese
4rbol se podfan diferenciar tres
reinos o dominios: eucariotas,
procariotas y arqueas. Durante
afios, éste fue considerado el 4r-
bol de referencia para la mayoria
de la comunidad cientifica. La
principal limitacién para obtener
un 4rbol de la vida completo era
el ndmero de secuencias dispo-
nibles. Desde entonces, la gran
acumulacién de secuencias de
proteinas y dcidos nucleicos ha
permitido hacer mds compara-
ciones e ir refinando el drbol. A partir de
1995, cuando se inicié la denominada
«era genémica» y la secuenciacién de los
genomas completos de distintas especies
procariotas y eucariotas, el niimero de se-
cuencias disponibles ya no era la princi-
pal limitacién. Al ir construyendo drbo-
les filogenéticos a partir de otros genes,
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se observé con sorpresa que pocos drbo-
les filogenéticos se correspondfan com-
pletamente con la topologfa del 4rbol ob-
tenido a partir del rRNA. Cada 4rbol
filogenético obtenido a partir de una fa-
milia de genes o proteinas (incluido el
4rbol construido a partir del rRNA) re-
presenta, de hecho, las relaciones evolu-
tivas de esa familia y no tiene por qué
representar la historia evolutiva de las es-
pecies. Hay diferentes razones por las que
un 4rbol filogenético obtenido por la
comparacién de una sola familia de genes
no se corresponda con el drbol de las es-
pecies. Entre ellas encontramos las
duplicaciones, o genes pardlogos (genes de
una misma especie que derivan de un pro-
ceso de duplicacidn génica) que, a veces,
pueden confundir las relaciones de orto-
logfa, procesos de pérdida o adquisicion
de genes, como la transferencia horizon-
tal génica, e incluso las limitaciones de
los métodos de reconstruccién de los dr-
boles filogenéticos.

El problema de utilizar un solo 4rbol
filogenético para construir el drbol de la
vida, ya fue planteado por el mismo
Darwin cuando escribié cémo habia que
clasificar correctamente las especies. En
su libro E{ origen de las especies, Darwin
explica que para clasificar correctamente
una especie se deben utilizar caracteres
con una elevada importancia funcional y
pricticamente universales, y que cual-
quier clasificacidn elaborada a partir de
un solo cardcter (como es el caso del dr-
bol del rRNA) puede llevar a una clasifi-

cacién errénea.

The value indeed of an aggregate of
characters is very evident in natural
history. Hence, as has often been
remarked, a species may depart from its
allies in several characters, both of high
physiological importance, and of almost
universal prevalence, and yet leave us
in no doubt where it should be ranked.
Hence, also, it has been found thar a
classification founded on any single
character, however important that may
be, has always failed; for no part of the
organisation is invariably constant.
Darwin, 1859"

El hecho de que los drboles filogenéticos
obtenidos a partir de distintos genes pre-
senten topologfas distintas, ha hecho plan-
tear si las relaciones entre las especies se
pueden representar mediante un drbol, o
si serfa mejor una representacién en for-
ma de red* (fig. 1a). Si tenemos en cuenta
la gran proporcién de genes adquiridos

de distintos origenes que puede tener una
especie, parece claro que la historia de la
vida no se puede representar formalmen-
te como un 4rbol. Debido a ello, algunas
posturas mds extremas llegan incluso a
poner en duda el concepto de especie en
los procariotas.’

Experimentos recientes han demostrado
cémo las especies procariotas comparten
sus genes fcilmente, y que la transferen-
cia de genes se puede producir tanto por
via vertical como horizontal (véase el
recuadro «El intercambio de genes en la
naturaleza mediante transferencia hori-
zontal génica»). Este hecho parece incom-

patible con la representacién cldsica de
un solo 4rbol de la vida. Respecto a este
paradigma, todos los drboles obtenidos a
partir de las diferentes familias génicas son
importantes, sugiriendo que es necesaria
una representacion méds compleja que ten-
ga en cuenta todo el bosque (forest of life).
El debate acerca del origen de los euca-
riotas también es complejo. Llevando al
extremo la teorfa endosimbidtica sobre el
origen de mitocondrias y cloroplastos, se
ha sugerido que los eucariotas surgieron
a partir de la «fusién» de una bacteria con
una arquea. Asf, la mejor representacién
sobre el origen de los eucariotas se co-
rresponderfa con un anillo (ring of life)®
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Figura 1 Representacion de la relacion de las especies mediante

a) una red (network of life)* o b) un anillo (ring of life)®.
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Darwin y

el 4rbol de la vida

D esde su llegada del viaje en el Beagle,
en 1836, y con anterioridad a la publi-
cacion de El origen de las especies,' Charles
Darwin fue madurando sus ideas sobre el
papel de la seleccion natural y haciendo
anotaciones en una serie de cuadernos.? En
julio de 1837 empezo el cuaderno «B» de la
serie titulada «Transmutacion de las espe-
cies» donde, en la pagina 36, esboz6 por
primera vez las relaciones entre las distintas
especies en forma de arbol (Fig. 2a). Junto al
diagrama de este arbol se puede leer: /
think.... Case must be that one generation
then should be as many living as now. To do
this & to have many species in same genus
(as is) requires extinction [...]. Posterior-
mente, en noviembre de 1859, en la Unica
imagen de la primera edicién de E/ origen de
las especies,' Darwin describe en forma de
un arbol mas detallado (fig. 2b), la idea so-
bre como evolucionan las especies a partir
de la variacion y de la seleccién natural. En
esta figura, las pequefias ramas representa-
das con lineas de puntos corresponden a

las diferentes variaciones que se van acumu-
lando durante las diferentes generaciones.
Sélo las variaciones que sean en algin modo
ventajosas, seran preservadas por la accion de
la seleccion natural. Cuando una de estas li-
neas punteadas supera alguna de las lineas
horizontales, las cuales representan una esca-
la de miles o centenares de miles de genera-
ciones, ésta queda marcada y diferenciada de
su ancestro, pues Darwin consideraba que ya
habria acumulado un nimero suficiente de va-
riaciones para que fuera registrada en siste-
matica.

La idea de la existencia de un arbol de la vida
(tree of life) esta implicita en la obra de Charles
Darwin, aunque aparece mencionado explicita-
mente en pocas ocasiones en sus anotaciones
y publicaciones. Véanse algunos ejemplos de
las apariciones del término tree of life: En la
Transmutacion de las especies,? aparece, por
ejemplo, en la pagina 25 del cuaderno «B»: We
need not think that fish & penguins really pass
into each other. — The tree of life should
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Figura 2 Dos representaciones del arbol de las especies segun
Darwin: a) diagrama de un arbol evolutivo representado en 1837
en los cuadernos titulados «Transmutacién de las especies»; b) tnica

figura de la primera edicién (1859) del libro E/ origen de las especies
donde representa las relaciones de las especies y el mecanismo
evolutivo en forma de arbol.

perhaps be called the coral of life, base of
branches dead; so that passages cannot be
seen|[...],y en la pagina 263: At what. part
of tree of life, can orders like birds &
animals separate [...].

Sin embargo, en E/ origen de las especies,’
el término aparece una sola vez en todo el
libro, concretamente en el tltimo parrafo del
capitulo 4 sobre la seleccion natural: The af-
finities of all the beings of the same class
have sometimes been represented by a
great tree. | believe this simile largely speaks
the truth. ... The green and budding twigs
may represent existing species; and those
produced during each former year may
represent the long succession of extinct
species. ... The limbs divided into great
branches, and these into lesser and lesser
branches, were themselves once, when the
tree was small, budding twigs; and this
connexion of the former and present buds
by ramifying branches may well represent
the classification of all extinct and living
species in groups subordinate to groups. ...
As buds give rise by growth to fresh buds,
and these, if vigorous, branch out and
overtop on all sides many a feebler branch,
so by generation | believe it has been with
the great Tree of Life, which fills with its
dead and broken branches the crust of the
earth, and covers the surface with its ever
branching and beautiful ramifications. #

Notas

! Darwin, C. John Murray, Londres, 1959 <http:/
tinyurl.com/ylp7ax>

2 Darwin, C. (1837-38) Transmutation of species.
Notebook B. <http://tinyurl.com/cjfzfx>
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(fig. 1b) en detrimento, una vez mds, del

drbol de la vida.

Recientemente también se han hecho in-
tentos para reconstruir un 4rbol consenso
al que poder llamar 4rbol de la vida. Uno
de ellos, elaborado por Ciccarelli y cola-
boradores’ se basé en la concatenacién de
31 genes pricticamente universales —pre-
sentes casi en todas las especies—, y en su
mayorfa genes de las proteinas ribosémicas.
Sin embargo, otros autores® han sugerido
que, lejos de obtener el drbol de la vida, lo
que se obtiene en estos casos es el drbol
del «uno por ciento», haciendo referencia
a que un 4rbol consenso, semejante a un
4rbol de las especies, sélo se puede conse-
guir con el 1 % de las familias génicas,
dejando una incerteza del 99 %.

El intercambio de genes
en la naturaleza mediante
transferencia horizontal génica

ace mas de 60 afios que conocemos

la posibilidad de que los organismos
procariotas adquieran DNA de otras especies.
Esta adquisicion se denomina generalmen-
te, transferencia horizontal génica, en oposi-
cion a la transmision vertical, hereditaria de
padres a hijos. Existen tres mecanismos me-
diante los cuales las bacterias pueden adqui-
rir DNA: 1) la conjugacion, cuando se esta-
blece una interaccion fisica entre dos
bacterias, generalmente de la misma espe-
cie, para la adquisicion de un plasmido; 2) la
transduccion o adquisicion de DNA mediado
por un fago; y 3) la transformacion, es decir,
la adquisicion de forma directa de un frag-
mento de DNA. Aunque experimentos recien-
tes' han puesto de manifiesto que casi cual-
quier gen puede ser transferido, podemos
pensar que un gen se impondra en una po-
blacion si le da una ventaja selectiva a su
huésped. La denominada hipétesis de la com-
plejidad, desarrollada por Jain y colaborado-
res en 1999, establece que hay menos pro-
babilidad de que los denominados «genes

taje de genes adquiridos podria estar entre
el 10 y el 20 %.3 Existen distintos métodos
para predecir qué genes de un genoma han
sido adquiridos mediante transferencia hori-
zontal génica.* Entre ellos destacan la com-
paracion de las secuencias mediante méto-
dos heuristicos y la busqueda de genes
composicionalmente andmalos (en el conte-
nido en G+C y uso de codones) respecto a la
mayoria de genes de un genoma. La eviden-
cia mas clara de un caso de transferencia ho-
rizontal es la obtencion de un arbol filogené-
tico con una topologia distinta a la del arbol
de las especies, aunque no es el tnico proce-
so que puede generar incompatibilidad entre
los arboles obtenidos a partir de las distintas
familias génicas.

En conclusién, 150 afios después de la
publicacién de E/ origen de las especies," el
debate sobre la representacion de las es-
pecies sigue mds vigente que nunca. El
fondo de este debate se centra en cémo
entendemos los procesos evolutivos. Los
nuevos datos gendémicos, lejos de resol-
ver la cuestién nos han hecho replantear
el concepto de 4rbol e introducir nuevas
hipétesis. Estos cambios de paradigmas
parecen inevitables para seguir avanzan-
do en la comprensién de la naturaleza,
ya que, como dijo Theodosius Dobz-
hansky (1900-1975), en biologia nada
tiene sentido si no es a la luz de la evolu-

En eucariotas (pluricelulares) los procesos de
transferencia horizontal se ven limitados por
el hecho de que sélo se transmitiran a la des-
cendencia aquellas adquisiciones que se pro-
duzcan en las células germinales. Sin embar-
go, la adquisicion de genes mediante procesos

informacionales», aquellos involucrados en

de simbiogénesis® parece que puede haber

g
cién.” #
la replicacién, transcripcion y traduccion, sean  jugado un papel importante en la evolucion
transferidos y se impongan en una poblacién,  de los eucariotas,® provocando, de nuevo, que
: : : debido a que estos genes forman parte de tal vez un arbol tampoco sea la mejor forma
Santi Garcia-Vallvé
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