Genealogias y filogenias -
bse esta modificando la vision darwiniana?




Daniel Piiero Dalmau

Darwin nos ha dejado un legado que modificé la manera
como concebimos la naturaleza. Este cambio se llevo a cabo
gracias a la introduccion de diversos conceptos. Uno de
los mas importantes es la vision de que las especies com-
parten ancestros comunes. Es un hecho curioso y poco
explorado que el Origen de las especies por medio de la se-
leccion natural o la preservacion de las razas favorecidas en la
lucha por la vida s6lo incluye una figura y se refiere a este
punto (figura 1). A través de una filogenia, Darwin nos trato
de transmitir este concepto fundamental de su teoria. Inclu-
so ya desde agosto de 1837 Darwin habia hecho un dibujo
que describia claramente los rasgos basicos de una filoge-
nia (figura 2), los cuales incluyen el que haya una tempo-
ralidad, es decir, se reconoce el aspecto historico de la vida,
el que existen conexiones con ancestros comunes, eventos
de divergencia —bifurcaciones—, y que cuando los datos de
reconstruccioén no son suficientemente precisos, las bifur-
caciones no pueden recuperarse.

Aunque la primera filogenia de Darwin carece de un
rasgo central, que son las reticulaciones —por hibridacion
o por homoplasia—, aun asi esta vision de la evolucion, muy
sencilla, no ha dejado de generar numerosos enfoques que
ponen a prueba diferentes hipétesis. Actualmente dichas
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hipotesis provienen de la sistematica filogenética, la bio-
geografia y la ecologia evolutiva, entre otras areas.

Hipotesis sistemdticas. Las filogenias ofrecen una vision
jerarquica de la evolucion de las especies y, como conse-
cuencia, con ellas se puede poner a prueba la definicion
de géneros, familias y otras entidades taxon6micas de ni-
vel superior. Esta herramienta ha sido usada en algunos
grupos dificiles de caracterizar fenotipicamente, como las
bacterias, y mas recientemente se ha establecido un siste-
ma de nomenclatura basado en las filogenias, que incluso
se puede consultar en la red. Sin duda, estas hipétesis pro-
ducen relaciones entre los taxa, las cuales los colocan en
un contexto temporal, de manera que se pueden contras-
tar hipotesis acerca de la monofilia o no de los taxa involu-
crados, lo que produce evidencias que pueden ser usadas
en el establecimiento de clasificaciones.

Hipotesis biogeogrdficas. La generacion de hipotesis fi-
logenéticas ha sido también muy usada para contrastar hi-
potesis biogeograficas. De esta manera se analiza si el origen
de las especies o taxa tiene una asociacion con la historia de
los procesos geologicos. Por ejemplo, si un grupo de orga-

nismos tiene una distribucion en las zonas tem-
pladas del hemisferio norte, esto genera-
ria una hipotesis filogenética que
apoyaria el que los diferen-
tes grupos se hubie-
sen formado ala
la separa-
cion de Eu- rasia y
Ameérica. La corre-
lacion entre la geografia
y la filogenia es la parte me-
dular del analisis como se aprecia
en el caso de polillas del grupo de los

esfingidos, aunque hay algunos casos de
dispersion que contradicen a veces la hi-
potesis vicariante. De particular interés en

esta area han sido los estudios en el hemisfe-

rio sur, como es el caso del género de helechos
Platycerium. Asimismo, estos enfoques han soste-
nido modelos de especiacion alopatrica, y eventual-
mente pueden coexistir con los de simpatria, como en

el caso de los pinzones de las islas Galapagos.

Hipotesis adaptativas. Sin duda una de las aplicaciones
mas importantes de las filogenias es el analisis de la evo-
lucion de rasgos que se supone son adaptativos. Son estu-
dios que utilizan el método comparado tomando como re-
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Figura 1. La Unica figura del Origen, la cual acompafa la descripcién del principio
de divergencia.

ferencia la filogenia reconstruida normalmente por medio
de caracteres moleculares que se suponen neutros. Este
enfoque ha sido muy exitoso en muchas ramas, como la
evolucion de la conducta, la de caracteres morfologicos,
la del ciclo de vida, pero aiin no ha sido aplicada de forma
plena a estudios comparados de rasgos fisiologicos, celu-

lares o moleculares.
Redes, genealogias y evolucion de taxa

Una genealogia o red de genes es una representacion de la
historia de los ancestros de distintos genes, que puede ge-
nerar un camino que lleva al ancestro de éstos. Hasta aqui
no hay una asociacion entre la genealogia y las mutaciones
que aparecen en ella, de hecho, la genealogia definida asi
es entonces independiente de las mutaciones potenciales.
Para hacer una reconstruccion de la genealogia asociada
a las mutaciones existentes en la muestra se requie-
ren datos genéticos. Como las mutaciones produ-
cen alelos (estados alternativos de un gene o si-
tiode nucleétidos) y haplotipos (combinaciones
de mutaciones en diferentes loci), éstos se
emplean entonces para formar los nodos de
una genealogia o red (figura 3), y por ser
combinaciones de variantes en diferen-
tes lugares del genoma se generan mu-
chos caminos para la constitucion de
las redes.
La pregunta entonces es: ;se pue-
den inferir procesos usando genealo-

gias de mejor manera que usando




filogenias? Si retomamos los puntos fun-

damentales de la evolucion, a saber la es-
peciacion, la adaptacion y la extincion, po-
demos tratar de responder esta pregunta

en forma adecuada.

La adaptacion y las redes. Las redes expre-
san una relacion genealogica basada en datos
genéticos, pero es posible afiadir a esa infor-
macion datos geograficos, morfologicos, metabo-
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licos y fisiologicos, los cuales se pueden presentar .
adicionalmente en forma grafica, como un analisis

estadistico. Por ejemplo, Posada y sus colaboradores

han usado este enfoque para comparar la estructura ge-
nética de individuos que padecen o no cierta enfermedad;
si en el resultado todos los enfermos se agrupan en un clado
o grupo que asocia haplotipos particulares, se puede decir
que hay una asociacion genética de la enfermedad, pero si
los clados que incluyen a los enfermos estan repartidos a lo
largo de toda la red, entonces la base genética es menos im-
portante. Asimismo, se puede explorar la asociacion con
otros rasgos de los enfermos, como el lugar en donde vi-
ven, la comida que consumen, el ambiente que los rodea y
otros que se decidan. Asi, para la adaptacion, los compo-
nentes genético y ambiental se pueden desentrafiar en for-
ma grafica. Esta version caricaturesca del estudio de la adap-

Figura 2. Dibujo hecho por Darwin en 1837 en su cuaderno de notas sobre la
transmutacion, en el que se plasma el primer arbol filogenético que muestra
lo temprano que concibié el concepto de ancestro comun.

tacion se puede formalizar haciendo analisis estadisticos de
la posible asociacion que hay entre los datos genéticos aso-
ciados con la genealogia y los datos morfolégicos, ambien-
tales o fisiologicos asociados con la enfermedad por medio
de pruebas tan sencillas como una Chi cuadrada.
El andlisis filogeogrdfico de clados anidados. El analisis
filogeografico de clados anidados (NCPA, por sus siglas
en inglés) es una manera de explorar el método de
uso de redes, el cual intenta establecer un esque-
ma de analisis de hipotesis nulas, ya sea para
rechazarlas o para fracasar en el intento. Es
un enfoque que ha estado sujeto a criti-
cas muy fuertes por parte de los que
apoyan mas bien el uso de mé-
todos de analisis de hipo-
tesis que exploran la ma-
yor parte del universo
posible de hipo-
tesis por medio de si-
mulaciones o con base en
la probabilidad de los datos ob-
tenidos a partir de ciertos supuestos esti-
pulados en modelos especificos de filogeografia.

Este analisis esta basado en dos parametros basicos: el
primero, llamado D, mide la distancia promedio que hay
entre un individuo que tiene el haplotipo de un clado par-
ticular y el centro geografico de todos los individuos del
mismo clado, sin importar de qué haplotipo son. El segun-
do es D,,, es la distancia promedio entre un individuo que
tiene el haplotipo del clado particular y el centro geografi-
co de todos los individuos del clado del siguiente nivel je-
rarquico, el cual contiene el clado de interés, y sin importar
qué haplotipos tiene.

Asi, por ejemplo, si el centro geografico de un clado es
muy distante de la posicion geografica del clado que lo con-
tiene se puede inferir que hubo una colonizacién a larga
distancia, o si, por ejemplo, en un clado se halla el centro
geografico de los clados derivados que contiene (es decir,
que éstos estan en las puntas) en un area mas amplia que
los clados ancestrales que contiene (que estan en posicio-
nes centrales de la red), inferirfamos que hay una amplia-
cion del rango geografico. Asi, comparando los centros
geograficos, y si los clados son derivados (puntas) o ances-
trales (interiores), se pueden hacer diferentes tipos de in-
ferencia. Ademas de la colonizacion a larga distancia y la
ampliacion del rango ya mencionadas, se puede inferir

fragmentaciones y aislamiento por distancia.
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Extrapolar para estudiar la adaptacion. Es una forma de
comparar datos geograficos y genéticos cuando se trata
de datos morfolégicos asociados a una genealogia o red
construida con base en datos genéticos que procede por
medio de la extrapolacion. Por ejemplo, si definimos un
centro morfolégico de un clado por la abundancia de los
diferentes haplotipos de un rasgo morfolégico, y dicho cen-
tro (analogo a D.) es mayor o menor a la distancia que hay
al centro morfologico del clado que contiene al clado ante-
rior (analogo de D,), es posible inferir una adaptacion a
condiciones diferentes. Podriamos asi hacer una extrapo-
lacion de los procesos y, por ejemplo, la inferencia paralela
al aislamiento por distancia seria entonces una seleccion
direccional gradual; mientras que la fragmentacion, depen-
diendo de la distancia genética que haya entre los haploti-
pos involucrados, corresponderia a una adaptacion subita
o una donde los intermedios no sobrevivieron. La coloni-
zacion a larga distancia podria inferirse en el caso morfo-
l6gico como un cambio de nicho (es decir no habria conser-
vacion del nicho) y, finalmente, la expansion del intervalo
podria interpretarse como una ampliacion del nicho.

Extrapolar para estudiar la especiacion. Sin duda, las ge-
nealogias y redes de genes son herramientas tutiles para

explorar los procesos de especiacion en linajes que estan
en un proceso de diversificacion. Si bien es cierto que las fi-
logenias nos ayudan a explorar las relaciones sistematicas
y evolutivas de especies bien definidas, existen muchos
grupos de plantas y animales que no pueden ser
estudiados desde el punto de vista filogenético por-
que la diferenciacion no se ha completado y entonces
los sublinajes comparten haplotipos, lo que tiene como
consecuencia un sorteo incompleto de linajes (en
México tenemos varios de estos grupos debido a
razones historicas y biogeograficas). Tal es el caso
de grupos de especies, clados especificos, en las
salamandras, los peces godeidos, los agaves,
los algodones y probablemente muchos
otros que hasta la fecha no han sido es-
tudiados en el nivel poblacional.
Es en grupos como éstos don-
de la aplicacion de un enfoque de
redes que integre las eviden-
cias ecologicas y morfolo-
gicas puede ser particu-
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Figura 3. Genealogia o red de haplotipos de ahehuete (Taxodium mucronatum).
La distancia entre dos haplotipos esté definida por una sola mutacién (tomado
de Hernandez, 2009).

larmente importante. Incluso en casos que parecian resueltos,
como el de los elefantes de Africa, que se pensaba que eran
una sola especie, al emplear un enfoque genealégico y el
concepto de especie cohesiva se encontro la existencia de
dos especies distintas.

Este tipo de inferencia fue propuesto por Templeton en
2001, quien elaboré un marco conceptual basado en genea-
logias, el cual puede ser utilizado para rechazar dos hipote-
sis nulas: 1) que se trata de un linaje evolutivo; 2) que todos
los linajes son ecolégica y genéticamente intercambia-
bles. Si se rechaza la primera hipotesis, se puede explorar la
existencia de dos o mas linajes, mientras que si se rechaza
la segunda, se puede elevar el linaje a la categoria de espe-
cie cohesiva. Sin duda, este marco de referencia puede ayu-
darnos a analizar con mucho mayor detalle el estatuto de
especies que de otra manera no podrian ser exploradas.
Asimismo, es importante recordar que considerando la ve-
locidad a la que se generan datos moleculares y ecolégi-
cos en la actualidad, en poco tiempo podriamos resolver
problemas sistematicos que, en muchos casos, llevan déca-
das etiquetados como problemas irresolubles.

Distribucion geogrdfica y caracteristicas climdticas. El es-
tudio de la evolucion es un area avida de informacion que
incorpore nuevos enfoques y datos que ayuden a responder



preguntas que tengan que ver con la adaptacion, la especia-
cion y la extincion. A veces estos enfoques vienen en pa-
quetes moleculares, biogeograficos, ecologicos, morfologi-
cos e incluso de disciplinas externas a la biologia, como la
geografia, la geologia, la fisica y las matematicas. Uno de
estos enfoques que, forma parte de lo que se puede llamar
biogeografia ecologica, es la teoria del nicho ecolégico, que
puede unirse a la informacion generada por medio de la
reconstruccion de genealogias usando un enfoque similar
al anélisis filogeografico de clados anidados, para estar en
posibilidad de hacer inferencias acerca de la evolucion del
nicho en especies donde existe informacion tanto de distri-
bucién como de filogeografia.

Enredarse o no enredarse
La investigacion en biologia estd pasando por una edad de

oro en todo el mundo. La existencia de metodologias de ana-
lisis mucho mas globales y que usan una enorme cantidad

de informacion permite poner a prueba hipotesis que
antes parecia imposible concebir. Es el momento de echar
a andar la imaginacion para generar hipotesis no con-
templadas, pero también de retomar las preguntas que
no hemos podido responder hasta ahora. En este con-
texto, el enfoque de redes o genealogias permite aten-
der esas preguntas nuevas y no tan nuevas, cuya
respuesta nos permitira entender mejor los pro-
cesos de adaptacion, especiacion, y quiza hasta

de extincion. ﬁ\ﬁ
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Resumen: Se explica por qué el enfoque de redes o genealogias permite entender mejor los procesos de adaptacién y especiacion.

Abstract: This article explains why an approach based on networks or genealogies helps to better understand processes of adaptation and speciation.
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