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RESUMEN

Aunque la endosimbiosis permite explicar la aparicion de las células eucaridticas, el origen
del nucleo celular ha sido mas complicado de esclarecer debido a sus caracteristicas es-
tructurales Unicas. Actualmente, las hipdtesis prevalecientes sugieren que la membrana
nuclear se origino: i) por la invaginaciéon de la membrana plasmatica de un procarionte
ancestral, ii) por endosimbiosis entre una arqueobacteria y un hospedero eubacterial,
o bien iii) por la formacidon de un nuevo sistema de membranas posterior al origen de
las mitocondrias. No obstante, los mecanismos propuestos no explican el desarrollo del
esqueleto nuclear, de los complejos que constituyen al poro, ni las modificaciones de la
estructura cromosdémica o el origen de la mitosis. Con base en lo anterior, en este tra-
bajo se exponen los planteamientos que llevaron a concebir la teoria endosimbidtica vy,
principalmente, las hipotesis propuestas sobre el origen del nlcleo eucariotico. Se hace
hincapié en nuevos datos y evidencia circunstancial que sugieren que virus gigantes
recientemente descritos, como los pertenecientes al grupo de Medusavirus, pudieron par-
ticipar en la formacién del nucleo eucariodtico. Las perspectivas a futuro deberan explicar
los mecanismos que subyacen la transferencia horizontal de informacion genética entre
los endosimbiontes, para entender cémo algunos de los genes que codifican proteinas
mitocondriales o de los plastidos fueron transferidos al material genético contenido en
el nacleo celular eucaridtico. Dado que la evolucién viral podria ser independiente y
posterior a la aparicién de las células eucaridticas, las lineas de investigacion deberan
examinar con cuidado las alternativas existentes.

ABSTRACT

While endosymbiosis is the most accepted mechanism to explain the appearance of
eukaryotic cells, the origin of the cell nucleus has been more complicated to clarify due
to its unique structural characteristics. Currently, prevailing hypotheses suggest that
the nuclear membrane originated: i) by plasma membrane invagination of an ancestral
prokaryote, ii) by endosymbiosis between archaeobacteria and an eubacterial host, or iii)
by the formation of a new membrane system, subsequent to the origin of mitochondria.
However, such mechanisms do not explain neither the appearance of the nuclear skele-
ton, the complexes that constitute the pore, nor the modifications of the chromosomal
structure or the origin of mitosis. Here, we present the different arguments that led to
elaborate the endosymbiotic theory and the hypotheses proposed on the origin of the
eukaryotic nucleus. Emphasis is placed on new data and circumstantial evidence which
suggests that giant viruses, such as those belonging to the Medusavirus genus, may have
been involved in the formation of the eukaryotic nucleus. Future analyses should ex-
plain the mechanisms underlying the horizontal transfer of genetic information between
endosymbionts to understand how some of the genes encoding mitochondrial or plastid
proteins were transferred to the genetic material found in the nucleus of the eukaryotic
cells. Since viral evolution could be independent and subsequent to the appearance of
eukaryotic cells, the lines of research should carefully examine the existing alternatives.
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INTRODUCCION

Actualmente, es evidente la existencia de dos
formas de organizacion celular que corresponden
a las células procariéticas y a las células eucario-
ticas. De éstas, las primeras son un componente
primordial de la biota terrestre, ya que participan
en todos los ciclos biogeoquimicos de la bidsfera y
representan la mayor proporcion de la diversidad
genética de los seres vivos (1).

El estudio de las células procaridticas ha demos-
trado, contrario a las ideas prevalecientes durante
muchos anos, que éstas poseen una organizacion
extremadamente compleja que implica una com-
partamentalizacién generada por la agrupacion
de macromoléculas y la formacién de estructuras
subcelulares para la ejecucion de funciones espe-
cializadas, a pesar de la carencia de estructuras
membranales internas (2).

Considerando lo anterior, y mediante estudios
comparativos con las células eucaridticas, surge
una serie de cuestionamientos sobre la procedencia
de los organulos celulares y, sobre todo, podemos
preguntarnos como se origind una estructura nu-
clear que contiene a la informacion genética y se
encuentra limitada por membranas. El origen de
esta estructura distintiva de los eucariontes aun
es obscuro. Por ello, en la siguientes lineas haré
una breve resena de las hipotesis que explican el
origen de estructuras subcelulares como las mi-
tocondrias y los cloroplastos, para luego enfocar

la discusion sobre los procesos que pudieron dar
origen al nlcleo.

EL ORIGEN DE LOS EUCARIONTES

Una vez que nuestro planeta tuvo una superficie
solida hace cerca de 4,000 millones de afos, las
condiciones de presién atmosférica, salinidad,
temperatura y humedad dejaron de ser extremas.
Una vez ocurrido esto, tenemos evidencias de que
los primeros organismos surgieron hace mas de
3500 millones de afios cuando la Tierra poseia una
atmodsfera reductora — es decir, carente de oxige-
no- y por lo tanto, eran heterétrofos, anaerodbicos
y con una organizacion estructural muy parecida
a la de los procariontes modernos.

Estos procariontes ancestrales evolucionaron
dando origen a los tres linajes o dominios de seres
vivos que conocemos actualmente: i) Archaea, que
comprende a organismos unicelulares anaerdbicos
que habitan ambientes con bajas concentraciones
de oxigeno. Estos poseen caracteristicas similares
a las bacterias, aunque evolutivamente son mas
cercanos a los eucariontes. ii) Bacteria, que agrupa
a la mayor parte de los procariontes, vy iii) Eukaria,
gue agrupa a todos los organismos que poseen un
nucleo limitado por una membrana (Fig. 1).

De esta era geoldgica, conocida como Arquea-
no (4,000 a 2,500 millones de afios), provienen
rocas sedimentarias poco alteradas que ocasio-
nalmente estan repletas de restos morfoldgicos y

Figura 1. Se considera
que los seres vivos se
encuentran agrupados
en tres dominios:
Archaea, Bacteria, y
Eukarya (48). Los dos
primeros dominios
estan constituidos

por microorganismos
procaridticos,
unicelulares que
carecen de ndcleo.

El tercer dominio
abarca a todos los
seres cuyas células
contienen un nucleo y
organitos limitados por
membrana.
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qul'micos generados por una biota microscopica.
Estos testimonian la existencia de un mundo en
el que predominaban bacterias fotosintéticas que
proliferaban sobre capas de bacterias anaerdbi-
cas no fotosintéticas (3). La evidencia acumulada
sugiere que los primeros eucariontes aparecieron
hace poco mas de 2700 millones de afios (3),
para diversificarse y originar a la gran variedad
de organismos macroscopicos, morfolégicamente
diversos, de cuerpo blando, y cuyo registro fosil
se detecta en la fauna del periodo Ediacara hace
unos 635 a 542 millones de afos (4).

A pesar del registro fosil y los datos geologi-
cos acumulados, la eucariogénesis u origen de
los organismos formados por células nucleadas,
organulos complejos y complicados sistemas de
membranas permanece como un proceso incierto.

Hasta ahora se han enunciado diferentes hipo-
tesis para explicar la eucariogénesis. El primero
en observar las caracteristicas particulares de los
organitos celulares fue Richard Altmann, quien en
1884, sugirié que los bioblastos (mitocondrias)
eran organismos elementales auténomos con
capacidades metabdlicas y genéticas, por lo que
intuyo la posibilidad de que las mitocondrias fueran
parasitos intracelulares (5). Posteriormente, en
1905, el Bidlogo ruso Constantin Mereschkowsy
enuncio la posibilidad de que algunas células fueran
el resultado de un proceso endosimbidtico entre
dos tipos celulares diferentes, definiendo a las
cianobacterias como un endosimbionte reducido
(6, 7).

Tiempo después, Paul Portier (quien junto con
Charles Richet describid las bases de la anafilaxis),
propuso por primera vez que las mitocondrias tie-
nen un origen bacteriano (8). Dicha hipotesis fue
ampliamente rechazada, y en 1923 Ivan Wallin
nuevamente involucrd a la simbiosis como meca-
nismo evolutivo para explicar su origen (9).

Las propuestas sobre el origen endosimbidtico
de las células eucaridticas fueron objetadas y hasta
ridiculizadas, por lo que permanecieron en el olvido
durante un largo periodo. Sélo hasta la aparicion del
trabajo fundamental de Lynn Margulis se expone
nuevamente que la aparicion de los eucariotes es
consecuencia de un proceso de endosimbiosis se-
rial (10, 11). Las ideas de Margulis en su momento
fueron controversiales, y para una amplia discusion
al respecto, el lector puede referirse al trabajo de
Antonio Lazcano y Juli Peretd donde se discute el
contexto historico que roded al desarrollo de esta
hipotesis (12). Margulis documenta fuertemente el
origen de las mitocondrias y los cloroplastos como
procariontes fagocitados por una célula eucaridtica
ancestral y propone un origen similar para cilios y
flagelos (10, 11). En su trabajo, ella vincula el origen
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de las mitocondrias con la acumulacion del oxigeno
producido por las cianobacterias en la atmodsfera
hace unos 2.400 millones de afos. Esto lleva a la
aparicion de bacterias aerdbicas que evolucionan en
mitocondrias, seguido mas tarde por el estableci-
miento de simbiosis independientes que involucran
a las cianobacterias (10, 11). Actualmente, la mayor
parte del pensamiento cientifico acepta esta teoria
y solo el origen del nlcleo permanece incierto.

ORGANIZACION DEL MATERIAL GENETICO EN
PROCARIONTES Y EUCARIONTES

A pesar de las diferencias en la organizacion celular
en Eukarya, Bacterias y Archaea, es importante re-
cordar que los tres dominios dependen del DNA para
almacenar vy replicar su informacion genética. En
cada dominio, el material genético debe organizarse
para su almacenamiento de maneras compatibles
con la replicacion, la segregacion cromosomica y la
expresion génica.

Hasta ahora, la compactacion del genoma en
Archaea - cuyo tamafio es similar al de una bacteria
- no esta bien analizada ni entendida. Al igual que
en el caso de las bacterias, el DNA cromosomico se
encuentra empacado en una estructura denominada
nucleoide que no esta limitada por una membrana.
Es interesante que, de los dos principales phyla de
Archaea, los organismos comprendidos en Euryar-
chaea poseen proteinas homologas a las histonas de
los Eucariontes para constituir estructuras similares
a los nucleosomas alrededor de las cuales se enrolla
el DNA (13, 14). Esta caracteristica hace probable
que a este grupo haya pertenecido el procarionte
ancestral que inicid la relacion simbidtica con bacte-
rias aerdbicas y con cianobacterias para dar origen
a los Eucariontes.

En contraste, la mayoria de los organismos per-
tenecientes al otro grupo de Archaea, los Crenar-
chaea, utiliza una familia de proteinas denominadas
Proteinas Asociadas al Nucleoide (NAPs, nucleoid-
associated proteins por sus siglas en inglés), y la
organizacion de su genoma es similar a la descrita
en bacterias (13, 14).

Por otra parte, la célula bacteriana constituye
un ambiente extremadamente dindmico, lleno de
componentes, y con niveles de organizacion/com-
partamentalizacion subcelular sorprendentes (2).
Hasta ahora, se carece de informacion que permita
al menos entrever la estructura del nucleoide bac-
teriano con alta resolucién. No obstante, los rasgos
mas sobresalientes provienen de estudios hechos en
Escherichia coli como modelo experimental. Actual-
mente, sabemos que el cromosoma bacteriano esta
super-enrollado y plegado en asas plectonémicas.
El condensado del material genético depende de la
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actividad de proteinas que se unen al DNA (DBPs,
DNA-binding proteins) y de las NAPs que en con-
junto contribuyen a la estructura dinamica de los
nucleoides y a regular su actividad transcripcional
(15) (Fig. 2A).

En contraste, el nlcleo celular eucariota se en-
cuentra encerrado dentro de la envoltura membra-
nal que alberga a los territorios cromosomales, al
nucléolo y a otras estructuras nucleares (NB, nuclear
bodies) como los cuerpos de Cajal, o los “granulos
de splicing” (splicing speckles), entre otros. Esta
organizacion nuclear de orden superior proporciona

Figura 2.
Esquema
comparativo

que muestra

la organizacioén
gendmica de
una célula
procaridtica (A),
y la estructura
nuclear de una
célula eucaridtica
(B). Abreviaturas:
ONM- membrana
nuclear externa;
INM- membrana
nuclear interna;
NPC-Complejo
del poro nuclear.
La estructura
citoesquelética
correspondiente
a la lamina
nuclear esta
esquematizada
en rojo.

un entorno Unico para regular el genoma durante la
replicacion, transcripciéon, mantenimiento y en otros
procesos.

La envoltura nuclear (NE) en las células euca-
riontes estd compuesta por una doble membra-
na, por los complejos de poros nucleares (NPC,
nuclear pore complexes) y por la lamina nuclear
(16) (Fig. 2B). La doble membrana que rodea al
nucleoplasma se compone de dos membranas
distintas: la membrana nuclear externa (ONM,
outer nuclear membrane) que es continua con el
reticulo endoplasmatico (ER, endoplasmic reticu-
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lum), y la membrana nuclear interna (INM, inner
nuclear membrane) que alberga un conjunto Unico
de proteinas de membrana que interacttan con la
cromatina o la ldmina nuclear (17). La ONM vy el
INM estan separadas por el espacio perinuclear,
gue actla como un reservorio de calcio como
ocurre en el ER (18, 19) (Fig. 2B).

De manera contrastante con las bacterias y los
Crenarchaea, el material genético de las células
eucaridticas se encuentra asociado a las histonas
para constituir los nucleosomas y finalmente es-
tructurar los cromosomas (ver Figura 3). Estos
presentan una organizacion jerarquica y territorial
dentro del nlcleo para facilitar la expresion gené-
tica adecuada (20), la cual parece estar regulada
por bucles de cromatina y contactos intercromo-
somicos (21).

Es importante sefialar que es erroneo sostener
gue la envoltura nuclear Unicamente es un con-
tenedor de los cromosomas. Por el contrario, los
cromosomas son la estructura primaria esencial
para el ensamblaje secuencial del nucleo, con la
[dmina nuclear fungiendo como mediadora del
anclaje de la envoltura nuclear y los complejos
del ntcleo actuando como un sistema que asegura
la continuidad topoldgica entre el nucleoplasma
y el citoplasma. Dependiendo de la especie, en
todas las células eucariontes, el nlicleo contiene
al menos dos y a veces hasta mas de mil cro-
mosomas. En el ndcleo interfasico la cromatina
inactiva tiende a asociarse principalmente con
puntos de la lamina nuclear y la periferia nucleo-
lar, mientras que la posicidén y la translocacion
de la cromatina transcripcionalmente activa son
mas dificiles de caracterizar y constituyen areas
de investigacion muy dinamicas.

¢COMO SE ORIGINO EL NUCLEO DE LAS CELU-
LAS EUCARIOTICAS?

Nadie esta seguro de cuales fueron las presiones
de seleccion u otros procesos, que llevaron al
empaquetado del material genético en un nucleo
tan complejo. El analisis del problema se dificul-
ta mucho mas si se considera que la hipdtesis
para explicar el origen del nlcleo debe descifrar
seis aspectos diferentes: 1) origen de las mem-
branas de la envoltura nuclear; 2) origen de los
componentes proteicos del esqueleto nuclear, del
complejo del poro y del sistema de transporte
nucleocitoplasmico; 3) el origen de la mitosis; 4)
las modificaciones de la estructura cromosomica,
en particular el origen de los telémeros, de los
centromeros, y de los numerosos origenes de
replicacion caracteristicos de los eucariontes; 5)
el origen de los Splicesosomas y del mecanismo
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de procesamiento terminal del pre-mRNA; y (6)
el origen de la meiosis y del complejo sinaptoné-
mico (22).

Por consiguiente, hasta ahora, se han propuesto
diferentes modelos para explicar los procesos que
lo originaron (23). Estos pueden agruparse en
dos grandes clases: endosimbidticos y autégenos
(24).

1. Modelos autégenos.

Segun la mayor parte de los modelos autdgenos,
se propone que el nlcleo evolucioné como con-
secuencia de cambios internos que llevaron a la
compartamentalizacion del material genético (25).
Entre estos modelos se pueden mencionar la hi-
pétesis del "DNA desenredado (untangled DNA) *
y la hipdtesis de la “proteccidén del oxigeno” (23).
La primera sugiere que el nucleo celular surgio
como una membrana envolvente en el centro de
la célula durante la replicacion del DNA. A medida
que avanzaba la replicacién, las dos moléculas
de DNA resultantes podian adherirse a diferentes
puntos de la membrana, manteniéndose asi sepa-
radas unas de otras sin enredarse para asegurar
que al finalizar la division celular, cada célula de
la descendencia recibiera una copia completa del
DNA (23). Esta hipotesis surge de observaciones
en procariontes, donde el DNA recién replicado se
reparte en las células hijas al mantenerse unido
ya sea a la membrana celular externa o, en algu-
nos casos, a una estructura membranal conocida
como mesosoma (Fig. 2A). Se sugiere entonces
gue en algunas bacterias ancestrales el mesoso-
ma finalmente se separé permanentemente de la
membrana externa para rodear al DNA y constituir
asi un nucleo (23).

Por su parte, la hipotesis de la proteccidén contra
el oxigeno propone que la membrana nuclear se
desarrollé para salvaguardar al material genético
de la accion de las especies reactivas del oxigeno
(ROS) producidas por las proto-mitocondrias, que
recién se habian incorporado mediante procesos
endosimbidticos (26).

En el contexto de las hipotesis autdégenas, los
procariontes del superphylum conocido como
“PVC"” — porque comprende a grupos de bacterias
importantes como Planctomycetes, Verrucomicro-
bia y Chlamydiae — constituye un candidato que
permite explicar de manera razonable el origen
del nucleo debido a que estos organismos poseen
caracteristicas poco usuales como la presencia de
membranas internas (27). Estas caracteristicas,
gue son ampliamente distintivas en el planctomi-
ceto Gemmata obscuriglobus, incluyen un compar-
timento que contiene DNA y es similar a un nucleo
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(28), ademas de que posee poros parecidos al
complejo del poro nuclear de los eucariontes (29).

2. Modelo endosimbioético.

Como mencionamos anteriormente, Konstantin
Mereschkowsy enuncio la posibilidad de que al-
gunas células fueran el resultado de un proceso
al que denomind simbiogénesis; término que ac-
tualmente esta reservado para nombrar al origen
de los eucariontes por endosimbiosis. Sus estudios
sobre liquenes lo llevaron a proponer esta teoria,
en la que consideraba que tanto las mitocondrias
como los cloroplastos y el nacleo de las células

Figura 3.
Esquematizacion
de la asociacion
del material
genético con
proteinas como
los NAPs en las
Crenarchea y
las Bacterias,

en comparacion
con la asociacion
del DNA y las
histonas en los
nucleosomas

de las células
eucaridticas.

se derivaban del establecimiento de relaciones
simbioticas entre diferentes organismos. A con-
clusiones similares llegd Andrei Faminstyn (1918),
estudiando la simbiosis entre algas y radiolarios;
y Boris Kozo-Polyansky en 1921 fue el primero en
impulsar la simbiogénesis como parte del concepto
clasico de evolucién darwiniana. De acuerdo con
ellos, el nlcleo es un remanente de un simbionte
que invadio una célula huésped y luego perdio la
mayor parte de su citoplasma. Sin embargo, los
trabajos de estos autores fueron poco conocidos o
bien ridiculizados por otros investigadores.

Los trabajos de estos autores quedaron en
el olvido hasta que la idea fue reconsiderada en



210

trabajos independientes por Goks¢r y por Pickett-
Heaps (30, 31). No obstante, esta teoria no explica
qué clase de simbionte participd en la formacion
del nuacleo, ni tampoco el tipo de hospedero que
adquirié al endosimbionte. Pocos anos después,
Hartman sostuvo que el hospedero posiblemente
fue un organismo primitivo cuyo material genéti-
co estaba basado en moléculas de RNA y no DNA
(32). Esto explicaria, sugirid, la preponderancia de
los virus de RNA que se encuentran en las células
eucaridticas y descartaria a las bacterias como
organismos hospederos de los endosimbiontes que
originaron a los flagelos, cloroplastos y mitocon-
drias (32).

3. Los virus: un endosimbionte inesperado.

Considerando lo anteriormente expuesto, las hi-
poétesis existentes hasta ahora no dan una expli-
cacion satisfactoria acerca del origen del nucleo.
Una hipotesis convincente debe tomar en cuenta
que la membrana nuclear probablemente tuvo una
influencia directa en el desarrollo de los cromo-
somas, ya que en comparacion con el nucleoide
bacteriano, que consiste en un cromosoma cir-
cular unido a la membrana plasmatica, el nucleo
eucariotico es considerablemente mas complejo
ya que esta constituido por un esqueleto de fila-
mentos intermedios (laminas nucleares) y varios
cromosomas lineales, cada uno de éstos con un
centromero y dos teldmeros unidos al interior de
la envoltura nuclear. Ademas, las membranas nu-
cleares nunca encierran totalmente el nucleo, ya
que éste siempre esta conectado topolégicamente
con el citoplasma a través de los complejos de los
poros nucleares. Asi también, la hipdtesis debe
considerar a los mecanismos que llevaron al de-
sarrollo de la mitosis.

Por otra parte, una posibilidad interesante se
deriva de la relacion que los virus mantienen con
la vida celular desde hace mas de 2 mil millones de
afios, lo que ha llevado a proponer la existencia de
un ancestro universal comun (LUCA, last universal
common ancestor) para los virus y las células vi-
vas actuales (33). De manera contrastante, otros
autores sugieren que los virus tuvieron un origen
independiente al de Archaea, Bacteria y Eukaria
(34). Bajo esta premisa, los virus tuvieron un ori-
gen cronolégicamente cercano posterior al origen
de los primeros organismos eucariéticos (35). No
obstante, considerando la evidencia recientemente
aportada por la descripcién de nuevos virus com-
plejos, a continuacion expondré las evidencias
gue apoyan la posibilidad de la participacién de
los virus en el origen de las células eucaridticas
ancestrales.
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Recientemente se describié una via de repro-
duccidn de bacteriofagos en algunas especies de
Pseudomonas. En este caso, una proteina GTPasa
tipo tubulina denominada PhuZ, y que es codi-
ficada por los fagos, forma un huso bipolar que
posiciona al DNA del fago replicante en el punto
medio celular (36). Estos resultados indican que
los fagos desarrollaron una via de reproduccion
en la que un husillo bipolar basado en tubulina,
junto con una estructura similar al ndcleo, organiza
espacial y temporalmente la replicacién del DNA,
la transcripcion, la traduccion y el ensamblaje de
particulas de fago. Puesto que las bacterias y los
virus son considerados como los predecesores
de la vida eucaridtica, se hace factible proponer
que el huso mitético evoluciond inicialmente en
algunos bacteriéfagos para situar al DNA viral
durante el crecimiento litico, y posteriormente
participar en el posicionado del DNA cromosomi-
co en las primeras células eucarioticas mediante
filamentos como los constituidos por moléculas
como FtsZ , PhuZ y TubZ (36-39). También se ha
observado que la infeccion de bacterias por virus
como el fago 201¢2-1 promueve el ensamblaje
de una subestructura celular que presenta una
organizacién similar a la del nacleo de las células
eucarioticas, pues separa las proteinas involu-
cradas en la replicacion y en la transcripcion, del
resto del citoplasma (40).

De esta manera, la hipétesis viral de la euca-
riogénesis (VE) aborda el desafio de los origenes
eucariotas, proponiendo que la primera célula
eucarionte fue una sociedad formada por 1) un
virus complejo de DNA que constituiria el nucleo,
2) un antepasado del dominio Archaea que apor-
taria el citoplasma, y 3) antepasados bacterianos
que se integrarian al conjunto como mitocondrias
y cloroplastos (Fig. 4). Suponiendo la existencia
estos organismos, e invocando a las presiones
selectivas observadas actualmente, esta hipote-
sis puede explicar los origenes tanto de la célula
eucariota, como del sexo y de la meiosis (41). Por
consiguiente, dichas conjeturas se han convertido
de una hipotesis, a una teoria con fundamentos
solidos que explica el origen de las caracteristicas
Unicas que se encuentran en las células eucariontes
(42, 43).

Entre los hechos que favorecen de manera im-
portante esta hipotesis se encuentra el reciente
descubrimiento de virus gigantes (NCLDV, nucleo-
cytoplasmic large DNA virus) como los Medusavirus
(44). De acuerdo con la filogenia de algunos genes
clave, este grupo de virus posee caracteristicas
que los sitlan en la base de las cladas eucarioti-
cas. Entre los genes que permiten establecer esta
correlacion se encuentran 1) aquéllos que codifican
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para las DNA-polimerasas (45), 2) un juego com-
pleto de los genes que codifican a los homologos
de las histonas eucarioéticas H2A, H2B, H3, H4 y H1
(43) que contrastan con las NAPs de procariontes
y Crenarchea, y 3) los que también proporcionan
evidencia que favorece el origen de las RNA poli-
merasas eucaribticas (46). De manera adicional, en
Medusavirus se han encontrado genes que podrian
considerarse atipicos para los virus, como aquéllos

Figura 4.
Esquematizacion
del proceso de
eucariogénesis
que incluye la
incorporacion

de un virus
gigante de DNA.
Se muestra de
manera abreviada
las posibles
interacciones
simbidticas

que llevaron

a la aparicion

de las células
eucarioticas.
(NCLDV =
nucleocytoplasmic
large DNA virus)

que codifican para un homologo de la ciclina B que
puede regular el ciclo celular del hospedero, para
una caspasa, y para una chaperona mitocondrial
(44).

Aunque con evidencia circunstancial, la pro-
puesta de participacién de los NCLDV es no sélo
completa, sino que enriquece la teoria endosim-
bidtica impulsada fuertemente por Lynn Margulis
a partir de 1967. La identificacion de al menos
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18 elementos enddgenos virales gigantes en los
eucariontes de vida libre mas sencillos, asi como
la existencia de intrones no codificantes en estas
secuencias, han llevado a pensar en el origen de
la maquinaria transcripcional existente (47).

CONCLUSION

Sin duda, aun faltan muchos aspectos por explicar
en este proceso evolutivo, tal es el caso de los me-
canismos que subyacen la transferencia horizontal

Castro-Munozledo F

de informacion genética entre los endosimbiontes,
y que por lo tanto permitan entender como algunos
de los genes que codifican proteinas mitocondria-
les o de los plastidos pasaran al material genético
contenido en el nucleo de la célula eucaridtica. Sin
embargo, la vision retrospectiva que nos ofrece la
evidencia acumulada, aunque todavia indirecta,
es una buena base para establecer nuevas lineas
de investigacién que en un futuro nos permitan
entender los primeros pasos en la evolucion de las
formas de vida que hoy conocemos.
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