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Séez, A. G. Genes y especies. (2009). Ecosistemas 18(1):3-9.

La posibilidad de secuenciar y manipular los genes sigue abriendo fronteras en el estudio de las especies y la especiacion. En tiempos
recientes particularmente en dos direcciones. Por un lado, la secuenciacion del gen COI (y otros) en miles de muestras de forma sistematica
y masiva, el llamado "DNA barcoding”, esta revelando una gran cantidad de biodiversidad, en buena medida previamente no sospechada y
correspondiente a especies cripticas (morfolégicamente irreconocibles). En segundo lugar, el estudio de los genes responsables de los
cambios morfol6gicos nos esta haciendo volver a dar una creciente importancia a la seleccion como motor de la especiacion y de la
evolucion, incluso en presencia de dosis importantes de flujo génico.

Palabras clave: especies, especiacion, genética evolutiva, codigos barra, biodiversidad, genémica ecoldgica, especies cripticas.

Séaez, A. G. Genes and species. (2009). Ecosistemas 18(1):3-9.

Our increasing access to the identification and manipulation of genes keeps paving the way to our understanding of species and speciation.
In my view, following two different threads in recent times: On the one hand, DNA barcoding - a systematic, molecular and complementary
approach to species identification - is revealing a great deal of biodiversity, much of it previously unsuspected and morphologically cryptic.
Secondly, a functional view of how genes shape microevolutionary changes is emphasizing the role of natural selection in the formation and
evolution of species, even in the face of abundant gene flow.

Key words: species, speciation, evolutionary genetics, DNA barcoding, biodiversity, ecological genomics, cryptic species.

Introduccién

Desde hace aproximadamente dos décadas, la genética molecular esta ejerciendo una influencia enorme en los estudios
sobre especies y especiacion, es decir, tanto en relacibn a la caracterizacion genética de los limites entre especies y
poblaciones (Avise 1994), como mas recientemente en cuanto a los mecanismos de formacion y evoluciéon de las especies
(Coyne y Orr 2004). La primera tarea es predominantemente descriptiva, explicAndonos el grado o el patron de diferenciacion
filogenética entre especies o poblaciones, mientras que la segunda es mas funcional. En este articulo pretendo repasar
brevemente el primer aspecto, sobre todo centrandome en la reciente influencia que esta ejerciendo el “DNA barcoding” sobre
nuestra concepcion de los limites entre especies. En segundo lugar pretendo repasar la influencia que la genética molecular
esta ejerciendo sobre nuestra concepcion del proceso de especiacion y de diferenciacion fenotipica de las poblaciones
naturales.

El tamborileo a menudo desigual de fenotipos y genotipos

Como escribié el padre de la filogeografia (biogeografia molecular), John Avise, “morphological and molecular evolution can
march to the beats of different drummers” (Avise 1990). Lo cual no quiere decir que marchen de forma independiente, sino que
no tienen porqué marchar necesariamente al mismo ritmo. El ejemplo concreto al que Avise se referia era el de los ciclidos,
peces de una morfologia y ecologia enormemente variada pero, que por tener muchos de ellos un origen muy reciente,
presentan unas diferencias moleculares minimas. Sin embargo, es mas comun en la literatura el caso contrario, en el que la
diferenciacion genética supera a la morfoldgica.
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Ese es el caso de las llamadas especies cripticas, que son especies —en cualquiera de las acepciones no morfolégicas
posibles de este término— pero que a nivel practico son indistinguibles por su apariencia (Saez y Lozano 2005). Tan
indistinguibles que normalmente, antes de acudir a los marcadores moleculares, se suelen considerar como una sola
especie. Uno de los ejemplos mas interesantes descubiertos en tiempos relativamente recientes es el caso de unas
mariposas americanas conocidas como Astraptes fulgerator, y que segln Hebert et al. (2004) deberian clasificarse como, al
menos, diez especies diferentes. De hecho es muy probable que sean muchas mas de diez especies, puesto que estos diez
linajes se han descubierto en el noroeste de Costa Rica, mientras que la “especie” tiene un rango de distribucién mucho
mayor, desde el sur de los EEUU hasta el norte de Argentina. Digo que es un caso muy interesante porque aunque las
diferencias morfolégicas son minimas con respecto a los adultos, no lo son en absoluto con respecto a las larvas, de colores
muy dispares (Figura 1). El problema hasta hace poco es que no se conocia la correspondencia entre larvas y adultos.
También presentan diferencias en cuanto a su comportamiento y ecologia, ademas de las genéticas.

Astraptes TRIGO Astraptes LOHAMP Astraptes HIHAMP

Figura 1. Especies cripticas inicialmente descritas como Astraptes fulgerator. Adultos (mariposas) y
larvas (orugas). Solo las orugas son claramente distinguibles morfolégicamente. También se
distinguen ecoldgica y genéticamente. Los nombres mostrados son provisionales. Las fotografias de
este montaje fueron amablemente cedidas por el profesor Daniel Janzen (Universidad de
Pensilvania, EEUU).

Se puede argumentar que las especies cripticas no son entidades naturales, puesto que son nuestros sentidos y nuestra
capacidad de discernimiento la que las define. Sin embargo, en mi opinién, eso no les quitaria relevancia. Para empezar,
muchos conceptos bioldgicos tienen una buena dosis de subjetividad, como sin ir méas lejos el mismo concepto de especie,
que puede estar basado en diferentes criterios, como el reproductivo, filogenético, ecolégico, etc, cuya eleccion depende del
propio taxénomo, quien puede dar mas énfasis a unos aspectos que a otros. Eso no quiere decir que las especies no existan,
sino que no existen bajo una sola definicion, y que son una realidad multifacética y continua, y no unidimensional y discreta
(Hey 2001). Por otro lado, el hecho de que normalmente las especies sean distinguibles por su morfologia, mientras que otras
no lo sean, o con mucha dificultad, tiene implicaciones bioldgicas reales. Por ejemplo, nos puede indicar que las especies
cripticas se encuentran en un pico adaptativo del que les resulta dificil salir. Es decir, que aunque sigan cambiando a nivel
genético, ecoldgico, o etoldgico, su morfologia se encuentra “congelada”, tal vez porque sea Optima y no necesite cambiar, 0
tal vez porque los cambios que pudieran ser ventajosos no se puedan dar, por ejemplo por constricciones en su desarrollo.
Pudiera tal vez también indicarnos que el modo de reconocimiento entre esas especies no fuera visual, puesto que su
morfologia es similar o idéntica, sino quimico (feromonas), o0 comportamental.

Los marcadores moleculares han permitido un aumento exponencial de la identificacion de las especies cripticas (Bickford et
al. 2007). Pero una aproximacion relativamente reciente, el “DNA barcoding”, que podriamos traducir por “codigos de ADN”,
esta acelerando todavia mas ese reconocimiento. Esta es la idea de que la descripcion taxondémica de las especies deberia
basarse no sélo en la descripcién morfoloégica de los ejemplares tipo, sino ademas, en una secuencia de ADN que fuera facil
de obtener para cualquier organismo. Existe un consenso bastante generalizado en cuanto a cual debe ser el gen a amplificar
en animales: la subunidad | de la oxidasa del citocromo c (6 COl, de “cytochrome c oxidase subunit I”; Hebert et al. 2003).

En plantas todavia se esta buscando ese consenso (Pennisi 2007). Los codigos de ADN son una idea surgida desde la
ecologia, mas que desde la biologia evolutiva, que es mas consciente de la simplicidad del planteamiento, y por lo tanto de
sus problemas. Pero, a pesar de ellos, es precisamente la generalizaciéon de su uso lo que convierte la idea en Util. Iniciativas
coordinadas por el “Consortium for the Barcode of Life” (http://www.barcoding.si.edu/), entre otras, agrupan proyectos que
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conllevan la secuenciacion de enormes grupos de muestras, normalmente referidas a grandes grupos taxonémicos, como por
ejemplo a las aproximadamente 10.000 especies de aves existentes en nuestro planeta, o a las mas de 30.000 especies de
peces, o las referidas al muestreo de areas geograficas mas o menos extensas, ademas de numerosas iniciativas mas
especificas.

Los cddigos de ADN aportan una fuente masiva y muy eficiente de informaciéon molecular, lo que sin duda nos ofrece una
primera aproximaciéon muy util. Sin embargo, no son capaces de ofrecernos una descripcion detallada de la biodiversidad, ni
de estudiar los procesos evolutivos subyacentes. Por ejemplo, en mi opinion, el uso de un solo marcador no puede ser
definitivo en la asignacion de especies cripticas (Saez et al. 2003). Individuos de una misma especie pueden diferir bastante
en relacién a una secuencia génica dada (por ej., Saez et al. 2000). Es cierto que los estudios con cédigos de ADN intentan
tener eso en cuenta considerando también las diferencias intraespecificas, que tipicamente tienen una media estadistica
claramente menor que la media de las diferencias interespecificas. Pero aun asi, la distribucion de la biodiversidad, sea a nivel
genotipico o fenotipico, no es uniforme, y por lo tanto seria prematuro establecer limites entre especies basandose en un solo
gen, especialmente en especies sexuales, que mezclan sus genealogias mediante segregacion cromosémica vy
recombinacion. De forma ideal, lo que nos hace decidir que dos linajes son independientes es que diferentes marcadores
moleculares nos den el mismo patrén, con dos o mas grupos monofiléticos reciprocos. Si ademas, los diferentes linajes
conviven en el espacio y en el tiempo, es decir, son simpatridos, teniendo por lo tanto la posibilidad de cruzarse sexualmente,
entonces podremos estar mas seguros de que estemos hablando de aislamiento reproductivo, que aun es el criterio mas
generalizado para distinguir especies.

De Darwin a Mayr y otra vez a Darwin, pasando por los genes

Fue de hecho Ernst Mayr, a veces llamado “el Darwin del siglo XX”, el mayor instigador del “concepto bioloégico de especie”.
Segun este popular criterio, las especies que catalogamos debieran ser entidades naturales caracterizadas por su mutuo
aislamiento reproductivo. Aunque la mayor parte de los autores admitimos este concepto como valido en términos generales,
también hay muchos que pensamos que hay que abandonar la idea de mantener un Unico criterio para definir las especies.
Porque aunque la biodiversidad es “discontinua”, esas discontinuidades no son ni absolutas en relacion a los organismos o
poblaciones, ni tampoco universales en relacion a los caracteres mas distintivamente discontinuos. Por eso, las especies
taxondémicas sélo pueden ser una aproximacion de las reales, que corresponden a entidades dinamicas y multifacéticas, y
gue en Ultima instancia, son los taxdnomos los que deben consensuar unos limites entre especies que no pueden ser sino
hasta cierto punto arbitrarios (Hey 2001). El estudio molecular de la especiacién parece apoyar esta vision, que de hecho,
como muchas otras ideas en biologia, fue primero propuesta por Darwin -“I believe that species come to be tolerably well-
defined objects”, aunque tengan que haber pasado 150 afios para que empecemos a darle la razéon (Darwin 1859).

En mi opinidn, la idea mas coherente, con unos limites reales pero inextricables entre especies, venida de la biologia
molecular es “la visién génica de la especiacion”, de Chung-l1 Wu. Segin Wu y Ting (2004), el intercambio génico al comienzo
de la especiacion esta permitido para la mayor parte del genoma pero no para ciertas regiones, para las que la seleccién no
permite la persistencia de las variantes alélicas de una de las subpoblaciones en la otra. Esas zonas “prohibidas” seran como
islas genomicas que no se podran intercambiar con éxito entre las poblaciones divergentes, e iran extendiéndose hacia
ambos lados del cromosoma conforme se vaya completando el proceso de aislamiento reproductivo (Figura 2).
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Figura 2. Modelo de especiacion de Wu (revisado por Wu y Ting 2004). Las poblaciones sufren un
proceso de diferenciacion en sus fenotipos (representado por el color verde o amarillo de las
moscas), por ejemplo debido a su especializacion ecoldgica. Dichos fenotipos estan codificados
por uno o mas loci del genoma (representado aqui por un sélo cromosoma). El flujo génico se
mantiene (en simpatria o parapatria) para la mayor parte del genoma (flechas azules), con la
excepcion de los loci especializados (flechas rojas), cuyos alelos son diferencialmente eliminados
de las poblaciones respectivas. Con el tiempo (del panel A al C), las regiones no intercambiables
van extendiéndose hasta llegar a cubrir todo el cromosoma. Segin mi propia interpretacién,
cabria esperar que a lo largo de este progresivo aislamiento genético, otros caracteres fenotipicos

también evolucionen (representado aqui por la pigmentacion del abdomen de las moscas amarillas).

Esta hipétesis explicaria porqué hay muchas especies, ecotipos, o subespecies (denominaciones en el fondo bastante
arbitrarias), que aunque no estén aisladas reproductivamente, si se diferencian claramente a nivel fenotipico. Es el caso, por
ejemplo, de los dos “morfos” del caracol marino Littorina saxatilis. Este molusco, nativo de las costas del Atlantico Norte,
presenta dos morfologias distintas, cada una de ellas asociada a uno de los lados de la zona intermareal. Se distinguen por el
grosor de la concha, el tamarfio de la apertura y la forma de las espirales. Tales diferencias parecen ser adaptativas al entorno,
con una zona alta intermareal mas célida y con mas predadores, y otra mas baja. En algunos lugares intermedios de la franja
se pueden encontrar hibridos aparentemente fértiles de caracteristicas intermedias, lo que indica que el aislamiento
reproductivo no se ha completado entre los dos ecotipos. En un estudio en el que se pretendia averiguar si la diferenciacion en
este organismo afectaba a todo el genoma en su conjunto, o bien por el contrario s6lo se basaba en una porcion de éste, se
utilizaron numerosos marcadores moleculares distribuidos por todo el genoma de este caracol. Se encontrd6 que solo
alrededor del 5% de los marcadores utilizados mostraban unas diferencias por encima de las esperadas entre ambos
ecotipos, sugiriendo que solo era una pequefia parte del genoma la que estaba dirigiendo esta diferenciacion (Wilding et al.
2001).

Los genes responsables de esa especializaciéon en Littorina saxatilis no se han aislado todavia, pero si que se han aislado de
otras especies: varias de Drosophila, peces con diferentes adaptaciones ecoldgicas, algunas plantas, y de varios otros
organismos (Carroll 2006; Noor y Feder 2006). Estas diferencias pueden tener que ver con la morfologia de los organismos,
con sus adaptaciones ecoldgicas, y/o con su aislamiento reproductivo. De todos estos estudios yo creo que lo que mas
sorprende es que estas diferencias parecen depender de un pequefio nimero de genes. El modelo de especiacién dominante
hasta hace muy pocos afios era, bajo distintas variantes, de Mayr. Segun este modelo, la diferenciacion entre poblaciones
afectaria a todo el genoma de forma similar, de tal forma que cada gen tendria un efecto muy pequefio sobre la evolucién del
fenotipo: -“The genetic basis of isolating mechanisms, in particular, seems to consist largely of a large number of genetic
factors with small individual effects” (Mayr 1963). En claro contraste, por ejemplo, el gen Odysseus es capaz, cuando se
transfiere entre distintas especies de Drosophila, de crear hibridos estériles, aunque requiere de algunos otros genes que por
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si solos no producen esterilidad (Sun et al. 2004). Ya se conocen muchos genes con un efecto directo sobre la evolucion de
las especies. Algunos de ellos se han mostrado “reincidentes”, por haber provocado cambios fenotipicos parecidos en
distantes linajes evolutivos, y por lo tanto de forma paralela o independiente, multiples veces a lo largo de la evolucién. Es el
caso del receptor de la melanocortina-1 (MC1R), responsable de cambios en la coloracién de muy diversos grupos animales,
como distintas especies de ratones, aves, algunos reptiles, y hasta humanos y neandertales (Carroll 2006).

Si uno reconstruye la filogenia con genes “neutrales” de especies o poblaciones recientemente diferenciadas, con frecuencia
encuentra que esas filogenias no reflejan las diferencias morfolégicas existentes entre dichas poblaciones. O sea, que los
individuos con distinta morfologia pueden coincidir en la misma parte del arbol, mientras que individuos similares en sus
fenotipos puedan resultar muy separados en estas filogenias (Figura 3B). Es decir, que todavia la diferenciacién no se
observa en una gran parte del genoma. Sin embargo, es muy interesante comprobar que, en ocasiones, las reconstrucciones
filogenéticas realizadas utilizando los genes directamente responsables de las diferencias fenotipicas, pueden resultar muy
similares a los arboles que esperariamos en base a esas diferencias. Ello sucede, por ejemplo, con Odysseus, gen
mencionado anteriormente, en las moscas Drosophila o con la ectodisplasina, gen implicado en la diferenciacion morfolégica
del pez espinoso desde su ecotipo marino al de agua dulce, transicion que siguié a la Ultima glaciacién, hace de 10.000 a
20.000 afios (Figura 3A). Asi, mientras que la filogenia construida con la ectodisplasina distingue dos clados claramente
diferenciados, cada uno correspondiente a un ecotipo, un arbol reconstruido con polimorfismos provenientes de un conjunto de
marcadores diversos no ofrece separacion alguna de los ecotipos (Colosimo et al. 2005; Figura 3). Estas observaciones son
compatibles con el escenario propuesto por Wu y Ting (2004) en su visién génica de la especiacion (Figura 2), pero en todo
caso se encuentran mas de acuerdo con Darwin, por el protagonismo otorgado a la seleccién natural, que con Mayr: -
“Populations will drift apart genetically until a discontinuity through reproductive isolation develops, provided extrinsic barriers
reduce dispersal” (Mayr 1976).
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Figura 3. El pez espinoso (Gasterosteus aculeatus) habita las aguas costeras del Atlantico Norte, y
presenta dos “ecotipos” aqui indicados esquematicamente: el ancestral de agua salada, con placas
endurecidas (en rojo), y el derivado, mejor adaptado al agua dulce y con menos placas (en azul).
Mientras que la filogenia construida con el gen involucrado en dicha diferenciacion, la ectodisplasina,
ofrece una filogenia que mayoritariamente separa los dos tipos morfoloégicos (panel A), una segunda

filogenia construida con 25 genes nucleares escogidos al azar no puede separarlos (panel B).
Adaptado de Colosimo et al. (2005).
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Pero lo mas caracteristico y dominante del legado de Mayr en relacion a la especiacion es la enorme importancia que
concedio a las barreras geograficas. Por ejemplo, cuando dijo: -“It is unproven and unlikely that reproductive isolation can
develop between contiguous populations” (Mayr 1976). Sin embargo, y gracias en gran parte a la genética molecular, hoy se
duda mas de la contribucion relativa de la especiacion simpatrida (sin barreras fisicas) frente a la alopatrida (con ellas), que de
que la primera pueda tener lugar. La primera publicacién al respecto realmente persuasiva fue la de Schliewen et al. (1994), a
la que han seguido unas pocas mas, todavia mas convincentes. Lo que estos trabajos intentan demostrar es la altisima
improbabilidad de una especiacién en presencia de barreras geograficas, demostrando la existencia de especies
recientemente originadas en lugares muy pequefios y aislados, y por lo tanto implicando, por exclusion, una especiacién
simpéatrida. Estos habitats son muy pequefios: lagunas surgidas de un crater, o remotas y diminutas islas, y sin relevantes
barreras fisicas internas. Es ademas muy importante que estén lo mas aislados posibles, para convencernos de que sea
altamente improbable que las especies respectivas no provengan de poblaciones externas. Y por supuesto tienen que
demostrar que las especies estén separadas reproductivamente, o en vias de ello. Aunque es dificil que se den todos estos
criterios, tanto el trabajo de Schliewen et al. (1994) como otros trabajos posteriores son bastante convincentes, y por lo tanto,
la especiacion en simpatria es hoy mas aceptada, aunque todavia no sepamos de su predominancia. Por supuesto es muy
dificil pensar en que una especiacion con flujo génico pueda tener lugar sin seleccién (natural o sexual), y por lo tanto ambos
conceptos estan estrechamente relacionados. De hecho, todos estos casos de especiacion en simpatria implican algin tipo
de especializacion ecoldgica mas 0 menos evidente, o de seleccion sexual. Serd importante estudiar cuéles son los genes
responsables de estos procesos de diferenciacién, porque nos ayudaran a entender la secuencia de eventos acaecidos.
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