EVOLUCAO MICROBIANA

(145 | O processo evolutivo

4 evolucdo € a descendéncia com modificacdo, uma alteracido
a sequéncia do DNA genémico de um organismo e a heranca
daquela alteracao pela geragio seguinte. A partir dessa visio
dlaramente darwiniana da vida, todos os organismos sio rela-
nados pela descendéncia, a partir de um ancestral que viveu
no passado. Tragamos uma hipétese para a origem do mais dis-
inte desses ancestrais, LUCA (Secio 14.2). Desde aquele pe-
do ha cerca de 4 bilhées de anos, a vida sofreu um extenso
rocesso de alteracio, 2 medida que novos tipos de organismos
argiram a partir de outros tipos, existentes no passado. A evo-
do também levou a perda de formas de vida, com a extincio
e organismos mal sucedidos ao longo do tempo. A evolucio
e responsdvel nao somente pela vasta diversidade que obser-
0s atualmente, mas também pelo alto grau de complexi-
e dos organismos modernos. De fato, nenhum organismo
o atualmente ¢ primitivo. Todas as formas de vida- existentes
20 organismos modernos, bem adaptados e bem sucedidos em
eus nichos ecoldgicos, tendo surgido pelo processo de altera-
Des evolutivas sujeitas a pressio da selecio natural.

lutacoes e selecdo

ma variacdo na sequéncia do DNA pode surgir de intimeras
janeiras diferentes. A forma mais importante para a evo-
ao dos organismos consiste nas mutacdes, alteracoes na
éncia nucleotidica do genoma de um organismo (==
coes 11.4-11.8). As mutacbes ocorrem em decorréncia de
fos na fidelidade da replicacio, da radiacio UV e de ou-
s fatores, sendo as mutacdes essenciais para que a vida
Sja capaz de modificar-se e adaptar-se por selecio natural.
utacoes adaptativas sdo aquelas que aprimoram a adequa-
D de um organismo, aumentando sua capacidade de sobre-
f€ncia ou de reproducio em comparagio aos organismos
m petldores Contrariamente, mutacdes danosas diminuem
idequacio de um organismo. A maioria das mutacées, no
to, € neutra, sem acarretar beneficio ou prejuizo 2 célu-
2, 20 longo do tempo, essas mutacdes podem acumular-se
genoma do organismo.

Outros processos também contribuem para as alteracdes
reditdrias na sequéncia genémica de um organismo. Esses
luem a duplicagdo génica, a qual pode preparar o cenério
2 0 desenvolvimento evolutivo de novas funcées, 2 medida
a sequéncia do gene duplicado altera-se ao longo do tem-
a transferéncia horizontal de genes (== Secdo 13.11),

- pode transmitir genes oriundos de linhagens distantemen-
Elacionadas; e a perda génica, que pode levar 4 reducio do
joma, frequentemente observada em simbiontes e parasitas
Agatérios. Além disso, a recombinacio de DNA homélogo
e sofreu divergéncia a partir de linhagens estreitamente re-
pnadas de uma espécie, pode contribuir para a variacio.

‘7 dependentemente de uma mutacéo ou outra alteracao
i€tica ser neutra, benéfica ou prejudicial, essas alteracdes
Bpiciam a oportunidade para a selecio de organismos cujos
qomas as contenham. A medida que os ambientes modifi-
m-se e novos héabitats surgem, as células sdo submetidas
iovas condi¢des, nas quais devem sobreviver e competir
los nutrientes de forma bem sucedida, ou extinguirem-se.
ariacdo de sequéncia presente em uma populacio forne-
a matéria-prima a partir da qual a reproduczo daqueles
dividuos portando mutacdes benéficas diante das novas
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circunstancias é favorecida. Retornaremos a esses conceitos
posteriormente, em uma discusséo sobre a especiacio bacte-
riana, porém, neste momento, analisaremos como rastrear a
histéria evolutiva de um organismo.

Minirrevisio de 14.5

\

A evolugdo € a descendéncia com modificagdo. A selecio
natural atua favorecendo a sobrevivéncia e a reproducio de
organismos que, por acaso, sofreram mutacdes que aumentam
a adequacio diante de novas condigdes ambientais.

¥ De acordo com a visgo darwiniana da vida, todos os orga-
nismos s&o relacionados por

¥ Que classe de mutagdo — benéfica, neutra ou prejudicial -
é mais comum?

I De que modo o acimulo de mutagdes prepara o cenério
para a selecio?

[ 4 i A lln l .
. 14.6 | nalise evolutiva: aspectos
tedricos

A histéria evolutiva de um grupo de organismos é denomina-
da filogenia, e o principal objetivo da analise evolutiva con-
siste em conhecer essa histéria. Pelo fato de nio dispormos
do conhecimento direto da via evolutiva, exceto em relagdo a
determinadas populagdes de bactérias cultivadas em labora-
torio, a filogenia é deduzida indiretamente, a partir de dados
da sequéncia nucleotidica. Nossas premissas s3o de que todas
as bactérias (e todos os organismos) sdo relacionadas por des-
cendéncia e que a sequéncia do genoma de uma bactéria é um
registro explicito, embora algumas vezes vago, da ascendéncia
da bactéria. Uma vez que a evolugio é um processo de heranca
de uma alteracdo na sequéncia de nucleotideos, a an4lise das
diferencas nas sequéncias de DNA dentre as bactérias permite-
nos reconstruir sua histéria filogenética. Agora examinaremos
algumas das formas pelas quais esse processo é realizado.

Genes utilizados na anélise filogenética

Varios genes so utilizados nos estudos de filogenia mole-
cular dos micro-organismos. Os mais amplamente utilizados
e uteis para a definicao de relacdes sdo os genes que codifi-
cam o rRNA 16S (Figura 14.11) e seu equivalente eucarié-
tico, TRNA 18S. Estes genes que codificam o RNA ribosso-
mal da subunidade menor (SSU rRNA, SSU - do inglés,

small subunit) foram extensamente utilizados para a analise
evolutiva baseada em sequéncias porque sio (1) distribuidos
universalmente, (2) funcionalmente constantes, (3) suficien-
temente conservados (isto ¢, modificam-se lentamente), e (4)
de tamanho adequado, de forma que permitem uma visio da
evolucao englobando todos os seres vivos.

Carl Woese, da Universidade de Illinois, foi o pioneiro no
uso de SSU rRNA em estudos filogenéticos, no inicio da década
de 1970. Seu trabalho estabeleceu a existéncia de trés domfnios
da vida, Bacteria, Archaea e Eukarya, e forneceu pela primeira
vez um arcabouco filogenético unificado para as bactérias. Por
seus feitos, Woese foi agraciado pela Academia Real de Ciéncias
da Suécia com o Premio Crafoord, o mais alto reconhecimento
para uma realizacZo cientifica na biologia, em 2003.

Existe um grande e crescente banco de dados referente a
sequéncias de genes de rRNA. Por exemplo, o Projeto Banco
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Figura 14.11 RNA ribossomal. Estruturas priméria e secundéria do rRNA 16S de Escherichia coli (Bacteria). O rRNA 16S de Arc:
tem similaridades globais em relagdo  estrutura secundéria (dobramento), mas numerosas diferengas na estrutura priméria (sequéncia).
Eukarya, o equivalente ao rRNA 165 bacteriano é o rRNA 18S, presente nos ribossomos citoplasmaéticos.

de Dados Ribossomais II (RDP-IT; http://rdp.cme.msu.edu)  suficiente para propiciar uma discriminagdo adequada d
possui uma colecio de tais sequéncias, atualmente superior a  pécies bacterianas. Outro possivel problema quando se uti
440.000, e disponibiliza uma variedade de programas analiti-  um tnico gene para estudar as relages evolutivas bacteria
cos. O gene do rRNA 23S da subunidade maior (LSU rRNA, € o fato de um determinado gene possivelmente néo estar g
LSU - do inglés, large subunit) é também altamente informa-  sente em todos os organismos. Um exemplo corresponde
tivo em termos ﬁlogenéticos, sua sequéncia mais longa for- gene recA, que codifica uma enzima recombinase que facil
nece informacées adicionais, porém seu comprimento torna 3 recombinacio genética em Bacteria (== Secdo 11.9). &
o0 sequenciamento mais dispendiosg.e demorado. Juntamente  pes homélogos a recA, isto &, que exibem uma ancestralida
com esses genes, aqueles relacionados a diversas proteinas  compartilhada com recA, nio estdo presentes em Archae
altamente conservadas foram eficientemente utilizados em  Eykarya, de modo que recA nio seria adequado para estue
analises filogenéticas, incluindo o fator TU de elongacdo da  gyglutivos, estendendo-se além do dominio Bacteria. Disct
sintese proteica (== Secfio 7.15), a proteina de choque térmi-  Leo5 posteriormente (Secdo 14.8) formas de contornar’
co Hsp60 (9= Segdo 9.11), além de diversas tRNA sintetases  goq problemas na filogenia e taxonomia, mediante o use
(o> Secdo 7.15).

Os genes altamente conservados da SSU e LSU modifica-
ram-se lentamente, fornecendo uma viséo da evolu¢zo profun-
da o suficiente para englobar todos os organismos vivos. Esse
poder, no entanto, constitui também uma limitacdo, uma vez
que as funcdes essenciais dos rRNAs aparentemente limita-
ram o quanto tais genes puderam sofrer modificacdes ao lon-
go do tempo evolutivo. Consequentemente, o grau de variacdo ~ Uma questdo nao resolvida na filogenética é se as sequi
encontrado nas sequéncias do gene de SSU rRNA pode ndoser  cias de DNA (e de protefnas) sofrem alteracdes em uma

genes cujas sequéncias divergiram mais que o gene do rRl
16S, consequentemente revelando diferencas entre bactés
estreitamente relacionadas, e pelo uso de multiplos genes
analises evolutivas.

Relégios moleculares



sidade constante. Em caso positivo, a quantidade de mo-
icacoes entre duas sequéncias homélogas poderia servir
mo um relégio molecular ou crondémetro, aproximado da
¢3o, permitindo estimar quando, no passado, as duas
éncias divergiram a partir de uma sequéncia ancestral
m. As principais suposi¢des envolvidas nessa proposta
rel6gio molecular sdo que as alteracdes nucleotidicas
acumuladas em uma sequéncia de forma proporcional
lempo, que tais alteracdes geralmente sao neutras, néo
ferindo na funcdo do gene, e que séo aleatdrias. A ideia
6gio molecular foi utilizada para estimar que o periodo
rgéncia de Escherichia coli e Salmonella typhimurium,
mbros estreitamente relacionados de Gammaproteobacte-
‘&2 Secdo 15.11), a partir de um ancestral comum, ocor-
ha cerca de 120-140 milhdes de anos. Esses dados foram
m associados as evidéncias de registro geolégico de
os e marcadores bioldgicos especificos para determi-
e forma aproximada, quando diferentes padrées meta-
s surgiram em bactérias (Secao 14.3).

O principal problema em relacZo 2 ideia do relégio mo-
- contudo, est4 no fato de as sequéncias de DNA sofre-
teracbes em velocidades diferentes, significando que
elacoes diretas e confidveis em relacdo a um periodo de
sao de dificil execucio. Todavia, grande parte das ana-
ogenéticas refere-se as relacdes relativas dentre os or-
0s, ilustradas pela ordem das ramificacGes nas arvo-
genéticas. Essas relacdes sdo geralmente discerniveis,
ndentes das diferentes sequéncias sofrerem alteracdo
as similares, de modo que a precisdo da abordagem do
molecular nfo € a principal preocupacao.

linirrevisao de 14.6

t6ria evolutiva da vida, também denominada filogenia,
ser reconstruida por meio da anélise de sequéncias de
O trabalho de Carl Woese estabeleceu a existéncia de
dominios da vida. Dois dominios, Bacteria e Archaea,
esprovidos de nlcleo, enquanto o terceiro dominio,
ukarya, apresenta nucleo.

o1 que os genes de SSU rRNA s3o adequados s anélises
ilogenéticas? '

Que informagao é fornecida pelo RDP-1I?

Qual o valor dos relégios moleculares nas anélises filoge-

ﬂ Analise evolutiva: métodos
) analiticos

enética moderna baseia-se em comparacdes de sequén-
cleotidicas, para as quais foram desenvolvidos métodos
acificos. Passaremos a considerar agora esses métodos.
n¢do de sequéncias de DNA

ise filogenética utilizando sequéncias de DNA depende
Imente da reacio de polimerizacio em cadeia (PCR, do
polymerase chain reaction) para obter copias suficientes
m gene para o sequenciamento eficiente (&= Secao 12.8).
senvolvidos iniciadores oligonucleotidicos especificos, os
 se ligam as extremidades do gene de interesse, ou ao DNA
nqueia o gene, permitindo que a DNA polimerase ligue-
copie o gene. A fonte de DNA que apresenta um gene de in-
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Figura 14.12 Amplificacdo do gene de rRNA 16S por PCR. Os
iniciadores padrao, complementares &s extremidades do gene de
rRNA 16S, 27 (5'-AGAGTTTGATCCTGGCTCAG-3') e 1492r (5'-TA-
CGGYTACCTTGTTACGACTT-3') foram utilizados para amplificar,
por PCR, o gene de rRNA 16S oriundo do DNA genémico de cin-
co diferentes linhagens bacterianas desconhecidas (pogos 1 a 5) e
os produtos foram separados por eletroforese em gel de agarose
(no iniciador apresentado, Y pode ser C ou T). As bandas de DNA
amplificado apresentam aproximadamente 1.465 nucleotideos. As
posicdes dos marcadores de tamanho do DNA em quilobases séo
indicadas & esquerda. A excisdo do gel e a purificagdo destes pro-
dutos de PCR s3o seguidas pelo sequenciamento (9= Sec¢des 12.5
e 22.6) e andlise para identificar as bactérias.

teresse normalmente é DNA gendmico purificado de linhagens
bacterianas individuais. O produto da PCR ¢ entfo visualizado
por eletroforese em gel de agarose (Figura 14.12), excisado do
gel, extraido e purificado da agarose, e entdo sequenciado, fre-
quentemente utilizando os mesmo oligonucleotideos como ini-
ciadores nas reacdes de sequenciamento.

Maiores informacdes sobre PCR, eletroforese em gel e se-
quenciamento de DNA sdo apresentadas no Capitulo 12. Um
aspecto importante da amplificacdo por PCR corresponde ao
desenho do iniciador, a fim de decidir que sequéncia de ini-
ciadores deve ser utilizada para amplificar um gene especifi-
co. Existem iniciadores padrdo para varios genes altamente
conservados, como os iniciadores 27f e 1492r, dentre outros,
para o gene de rRNA 168 de Bacteria (Figuras 14.11 e 14.12).
Esses iniciadores padriao permitem que os genes de rRNA 16S
de diferentes Bacteria sejam amplificados para posterior se-
quenciamento. Todavia, a amplificacdo de genes recém-carac-
terizados ou com maior divergéncia, frequentemente requer o
uso de um programa computacional, e uma série de tentativas
e erros, para identificar os iniciadores capazes de amplificar
de forma efetiva e especifica o gene de interesse.

Alinhamento de sequéncias

A analise filogenética baseia-se na homologia, isto €, a analise
de sequéncias de DNA que sio relacionadas por uma ancestra-
lidade comum. Genes homdlogos de diferentes organismos po-
dem ser ortélogos, isto é, que diferem devido a divergéncia de
sequéncia ocorrida 2 medida que os organismos seguiram dife-
rentes caminhos evolutivos, ou pardlogos, que surgem pela du-
plicacio génica (== Figura 13.11 e Se¢éo 13.9, para uma expli-
cacio adicional destes termos). Uma vez obtida a sequéncia de
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Sem identidade Ndmero de

. sequéncias

Antes do Espécie1 GGAACA ACA idénticas

alinhamento l l ‘ I ‘ | | I ‘ 9

Espécie2 GGEACA A
Lacunas
—_— Espécie 1 GGEACA %"-fmCﬁ\TTAATT
alithamento L@ TN e

Espécie2 GG CATGCATACAT=AA=T

Figura 14.13 Alinhamento de sequéncias de DNA. S&o apre-
sentadas as sequéncias de uma regido hipotética de um gene de
dois organismos, antes do alinhamento e ap6s a insercao de lacu-
nas, para otimizar a identificagdo de nucleotideos idénticos, indica-
da pelas linhas verticais, revelando-os nas duas sequéncias. A inser-
c3o de lacunas em ambas as sequéncias melhora significativamente
o alinhamento.

DNA de um gene, a préxima etapa no desenvolvimento de uma
filogenia consiste em alinhar aquela sequéncia com sequéncias
de genes homélogos (ortélogos) de outras linhagens ou espé-
cies. Dessa forma, as diferencas entre as sequéncias, isto €, os
pareamentos incorretos de nucleotideos, assim como insercoes
e delecdes (lacunas), algumas das quais podem ser filogenetica-
mente informativas, podem ser exatamente localizados.

A Figura 14.13 apresenta um exemplo de alinhamento
de sequéncia. O programa BLAST (do inglés, Basic Local Tool
Alignment Search, Ferramenta Bésica de Busca de Alinhamen-
to Local), disponibilizado na internet pelo National Institutes
of Health (Instituto Nacional de Satide) (http://www.ncbi.nlm.
nih.gov/BLAST), realiza esse procedimento automaticamente
e pode auxiliar na identificacao de genes homologos a uma
nova sequéncia, a partir da comparagdo com 0s VArios milha-

(®)

no 1

@

Figura 14.14 Arvores filogenéticas. Sdo apresentadas formas de uma érvore filogenética sem raiz (2) e com raiz (b-d). Os nds nas pont
s30 as espécies (ou linhagens) e os nds internos s&o os ancestrais. Relagdes ancestrais sdo reveladas pela ordem de ramificagdo das arvo

com raiz (d).

res de genes j4 sequenciados. Pode-se entéo realizar o dow
load das sequéncias homoélogas a partir do GenBank (http:
www.ncbi.nih.gov/Genbank), uma colec@o anotada de tods
sequéncias de DNA disponiveis ao publico, e alinhadas. O al
nhamento é critico para a analise filogenética porque a defs
minacdo de pareamentos incorretos e de lacunas correspone
a uma hipétese explicita de como as sequéncias divergiram
partir de uma sequéncia ancestral comum. Genes codificad
res de protefna geralmente s3o alinhados a partir de suas s
quéncias de aminodcidos prognosticadas. Outros genes, co a
aqueles codificadores do rRNA 168, podem ser alinhados?
sualmente, ou pelo uso de programas computacionais, dese
volvidos para minimizar o ntimero de pareamentos inco
e lacunas. A estrutura secundaria, por exemplo, o dobram
do RNA ribossomal 16S (Figura 14.11), também é ttil naxe
lizacdo de alinhamentos génicos precisos. j

Arvores filogenéticas
A reconstrucio da histéria evolutiva a partir de diferencas €
servadas nas sequéncias nucleotidicas envolve a construcao
um drvore filogenética, que consiste em uma ilustragao g afi
das relacdes entre as sequéncias dos organismos em €s
muito semelhante a uma arvore genealdgica. Uma arvore
logenética é composta de nés e ramos (Figura 14.14). O
internos sio ancestrais e as pontas dos ramos, também
minados nés, sdo linhagens individuais de espécies bacte
nas que existem atualmente e, a partir das quais, 0s dados
sequéncia foram obtidos. Os nds internos sao pontos da evo
¢so onde um ancestral divergiu em duas novas entidades, c2
uma das quais passou entdo a acumular diferencas duras
sua subsequente evolugdo independente. Os ramos defins
(1) a ordem de descendéncia e (2) a ancestralidade dos
enquanto o comprimento do ramo representa o numero de

(©



eracOes que ocorreram ao longo daquele ramo. As 4rvores po-
ser sem raiz, exibindo as relagdes entre as linhagens bac-
erianas em estudo, mas nao a trajetéria evolutiva levando do
acestral até a linhagem (Figura 14.14a), ou com raiz, em cujo
aso a trajetéria tnica de um ancestral (né interno) até cada
ahagem ¢é definida (Figura 14.14b-d). As drvores recebem raiz
ela inclusao na analise de um grupo externo, uma bactéria que
tibe menor relacdo com os organismos em estudo do que os
sanismos entre si, mas que compartilha com esses homélo-
’s 20 gene ou genes em estudo.

~ Uma arvore filogenética é uma descricdo das linhas de
=scendéncia e da relacéo entre dois organismos, portanto,
e ser lida em termos da ancestralidade comum. Isto €,
1anto mais recente o compartilhamento de um ancestral
ymum por duas espécies, mais estreitamente relacionadas
as s@o. A arvore apresentada na Figura 14.144 ilustra essa
sestdo. A espécie B é mais estreitamente relacionada & espé-
do que a espécie A, pois B e C compartilham um ances-
comum mais recente (n6 2) doque Be A (né 1).

econstrucao da arvore

analise evolutiva moderna utiliza métodos de estado de ca-
ter, também denominados cladistica, para a reconstrucio
= arvores. Os métodos de estado de carater definem as rela-
es filogenéticas examinando as alteracées de nucleotideos
posicoes individuais da sequéncia, utilizando aqueles
racteres que so filogeneticamente informativos. Esses sio
caracteres que definem um grupo monofilético. A Figura
15 descreve como os caracteres filogeneticamente infor-
tivos sdo reconhecidos. A analise computacional dessas
feracoes gera uma arvore filogenética, ou cladograma.

~ Um método cladistico amplamente utilizado correspon-
a parcimoénia, que se baseia no pressuposto de que a evo-
£a0 provavelmente seguiu o caminho que requeria o menor
mero de alteragdes. Algoritmos computacionais baseados
parsimoénia propiciam uma forma de identificar a 4rvo-
com o0 menor namero de alteracées de caracteres. Outros
todos cladisticos, a probabilidade mdxima e a andlise Baye-
a, atuam como a parcimoénia, porém diferem pelo fato
sumirem um modelo de evolucio, por exemplo, onde
inados tipos de alteracoes nucleotidicas sao mais co-
ms do que outras (p. ex., a alteracdo de A para C ocor-
com maior frequéncia que uma alteragdo de A para T ou
plicativos computacionais de baixo custo, como PAUP*
o inglés, Phylogenetic Analysis Under Parsimony, and Other
thods, Analise Filogenética de Parciménia, e Outros Méto-
s), guias e tutoriais online, estdo disponiveis para o apren-
2do dos procedimentos basicos da analise cladistica e de
construcdo de arvores.

Minirrevisao de 14.7

détodos analiticos utilizados na anélise evolutiva incluem

5 alinhamento de sequéncias e a reconstrucdo de arvores
flogenéticas, as quais devem ser interpretadas em termos de
ancestralidade comum. Métodos de estado de carater, como
2 parcimonia, sdo utilizados para a reconstrucdo de arvores

B Como s3o obtidas as sequéncias de DNA para a anélise
-~ filogenética?
B O que é retratado por uma arvore filogenética?

| Por que o alinhamento de sequéncias & critico para a ané-
lise filogenética?

/
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Espécie 4 TTCGCAACCAGGTACATCCTAAGATATCCG
Figura 14.15 |dentificacdo de sitios filogeneticamente in-
formativos. S3o apresentadas sequéncias alinhadas de quatro
espécies. Os sitios invariantes ndo sdo marcados e os sitios filoge-
neticamente neutros estao indicados por pontos. Os sitios filogene-
ticamente informativos, variando em pelo menos duas das sequén-
cias, estao assinalados por uma seta.

2

L

Filogenia microbiana

Anteriormente, os biélogos agrupavam os organismos vivos
em cinco reinos: plantas, animais, fungos, protistas e bacté-
rias. A analise filogenética baseada nas sequéncias de DNA,
ao contrério, revelou que os cinco reinos ndo representam
cinco linhas evolutivas primarias. Em vez disso, conforme
destacado no Capitulo 2, a vida celular na Terra evoluiu ao
longo de trés linhagens primarias, denominadas dominios,
quais sejam Bacteria, Archaea e Eukarya. Dois destes domi-
nios, Bacteria e Archaea, sao exclusivamente microbianos e
constituidos somente por células desprovidas de um ntcleo
envolto por membrana (isto é, células procariéticas). A ter-
ceira linhagem é composta pelos eucariotos (Figura 14.16),
sendo primariamente microbiana (isto é, unicelular), e in-
cluindo todos os cinco reinos originais, exceto as bactérias.
Os termos Bacteria, Archaea e Eukarya designam os trés
dominios da vida, sendo dominio o tdxon biolégico mais
elevado. Assim, plantas, animais, fungos e protistas sdo os
reinos pertencentes ao dominio Eukarya.

Uma filogenia da vida baseada no gene de
SSU rRNA

A arvore filogenética universal baseada em genes de SSU
rRNA (Figura 14.16) corresponde a genealogia de toda a vida
na Terra. Ela retrata a histéria evolutiva das células de to-
dos os organismos, revelando claramente os trés dominios.
A raiz da arvore universal representa um ponto da histéria
evolutiva em que toda a vida existente na Terra compartilha-
va um ancestral comum, LUCA, o Gltimo ancestral universal
comum.

Sequéncias completas de DNA genémico confirmaram
o conceito de Archaea, cujas espécies contém um grande
conjunto de genes, sem equivalentes em Bacteria e Euka-
rya. O conceito de trés dominios é também sustentado pela
analise de genes especificos compartilhados por todos os
organismos. A andlise de mais de 30 genes presentes em
mais de 190 espécies de Bacteria, Archaea e Eukarya, cujos
genomas foram totalmente sequenciados, confirma a sepa-
racdo distinta e inequivoca dessas trés linhas de descendén-
cia. Embora a ordem das ramificacées e as relacdes entre
algumas linhagens de Bacteria, Archaea e Eukarya estarem
sujeitas a revisdes a medida que novos conhecimentos sdo
adquiridos, a anélise de multiplos genes, a partir de estudos
gendmicos, sustenta a estrutura basica da vida proposta
por Woese, com base na anélise de sequéncias de genes de
SSU rRNA.

A presenca de genes comuns em Bacteria, Archaea e Eu-
karya suscita uma interessante questdo. Se essas linhagens
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EUCARIOTOS

Bacteria

Bactérias verdes
n&o sulfurosas

Mitocdndria

— Methano-
5 oot gf:‘me"as C’e"?"""?et;:: bacterium
roteol eria = Thermopro \
Cloroplasto < coccus

» Cianobactérias
Flavobactérias

Thermotoga

Thermodesulfobacterium

Aquifex

Figura 14.16 Arvore filogenética universal, determinada pela andlise comparativa de sequéncias do gene de rRNA. S3o apresen:
tados apenas alguns dos principais organismos ou linhagens de cada dominio. Dos trés dominios, dois (Bacteria e Archaea) contém apenas
organismos desprovidos de nicleo envolto por membrana (células procaridticas, @ Secg3o 2.5).

divergiram ha tanto tempo a partir de um ancestral comum,
por que compartilham tantos genes? Uma hipétese propoe
que, nos primérdios da histéria da vida, antes da divergéncia
dos dominios primarios, houve extensa transferéncia hori-
zontal de genes (& Secio 13.11). Durante esse periodo, os
genes codificadores de proteinas que conferiam adequacao
excepcional, por exemplo, os genes das funcdes celulares
centrais de transcricdo e traducio, foram promiscuamente
transferidos entre uma populacdo de organismos primitivos,
derivados de uma célula ancestral comum. Se verdadeiro,
esse fato explicaria por que, conforme demonstrado pelas
andlises gendmicas, todas as células, independentemente do
dominio, apresentam varios genes funcionais centrais em co-
mum, como seria esperado, caso todas as células comparti-
lhassem um ancestral comum (Figura 14.16).

Como interpretar as diferencas genéticas observadas em
sequéncias gendmicas completas? H4 hipéteses adicionais de
que, ao longo do tempo, foram desenvolvidas barreiras con-
tra a transferéncia horizontal irrestrita, talvez decorrentes da
colonizacio seletiva de hébitats (consequentemente, originan-
do o isolamento reprodutivo), ou como resultado de barrei-
ras estruturais ou enziméticas (p. ex., uma endonuclease de
restricdo), que impediram de alguma forma a livre permuta
genética. Como resultado, a populacdo anteriormente promfs-
cua do ponto de vista genético passou a separar-se nas linhas
primarias de descendéncia evolutiva, as Bacteria e Archaea (Fi-
gura 14.16). A medida que cada linhagem continuou a evoluir,
determinadas caracteristicas biologicas especificas fixaram-se
em cada grupo. Atualmente, apés cerca de quatro bilhdes de
anos de evolucio microbiana (Figura 14.7), podemos observar
o grande resultado: trés dominios de vida celular que, por um
lado, compartilham vérias caracteristicas em comum mas, por
outro, tém histérias evolutivas préprias e distintas.

S Ancestral
universal

Bacteria ;
Dentre as Bacteria, foram descobertos pelo menos 80 grupos
evolutivos principais (denominados filos ou divisoes) até o
momento; varios dos principais sdo apresentados na arvore
universal, na Figura 14.16. Muitos grupos foram definidos
somente a partir de sequéncias ambientais (Secédo 14.9). Al
gumas das linhagens do dominio Bacteria foram previamente
distinguidas por algumas propriedades fenotipicas, como a
morfologia ou fisiologia; as espiroquetas (5= Seco 16.16)
as cianobactérias (&= Secdo 16.7), respectivamente, corre
pondem a bons exemplos desse fato. No entanto, a maioria dos
grupos principais de Bacteria consiste em espécies que, embo:
ra especificamente relacionadas do ponto de vista filogenético,
ndo tem semelhanca fenotipica significativa. As proteobacté
rias sao um bom exemplo; a variedade de tipos fisiol6gicos
presente nesse grupo abrange todas as formas conhecidas de
fisiologia microbiana. Esse fato indica de forma clara que a
fisiologia e a filogenia nfo estio necessariamente associadas.

As organelas eucariéticas claramente originaram-se a par
tir do dominio Bacteria. Conforme apresentado na arvore uni-
versal, as mitocéndrias surgiram a partir de Proteobacteria, u
importante grupo de Bacteria (Figura 14.16), especificamen=
te de um organismo relacionado a Rhizobium e as riquétsias.
Curiosamente, assim como as mitocéndrias, esses organismos
vivem de forma intracelular, tanto em plantas (o= Secdes
24.14 e 24.15), como em animais (== Secdes 15.13 e 35.3). Os
cloroplastos surgiram a partir do filo das cianobactérias (Figu-
ras 14.10 e 14.16), conforme o esperado, uma vez que ambos
realizam a fotossintese oxigénica (== Secio 20.5). '

Archaea
Em uma perspectiva filogenética, o dominio Archaea con-
siste em dois grupos, Crenarchaeota e Euryarchaeota (Figura



4.16). Ramificando-se préximo a raiz da arvore universal,
tao os Crenarchaeota hipertermofilicos, como Thermopro-
Pyrolobus e Pyrodictium (Figura 14.16). Eles sdo segui-
bs pelos Euryarchaeota, as Archaea produtoras de metano
e etanogénicas) e os haléfilos extremos; Thermoplasma, um
sembro de Archaea desprovido de parede celular, acidéfilo e
rmofilico, relaciona-se fracamente a este tltimo grupo (Fi-
ra 14.16).
- Alguns ramos na linhagem Crenarchaeota (Figura
16 e ©© Figura 17.1) sdo conhecidos somente a partir
t amostragem de genes ribossomais de comunidades am-
entais (Secoes 14.9, o= 13.13 e 22.6). Curiosamente, no
to, essas sequéncias sao oriundas de organismos que
itam mares abertos, incluindo as dguas do oceano An-
ftico, onde as temperaturas sdo muito mais baixas do que
fontes quentes ou nas fendas hidrotermais profundas,
1tats de Crenarchaeota conhecidos (== Secdo 17.9). Ou-
as sequéncias de Crenarchaeota foram obtidas a partir de
mostras ambientais de solos e dguas lacustres. Discutire-
os os Crenarchaeota adaptados ao frio, em maiores deta-
es, na Secdo 17.12.

ukarya

s arvores filogenéticas das espécies do dominio Eukarya
2o construidas a partir da analise comparativa das sequén-
do gene de rRNA 188, o equivalente funcional do gene
= rRNA 16S. O dominio Eukarya inclui uma grande diver-
dade de organismos. Em um extremo estao os microspo-
dios e diplomonadas unicelulares, parasitas obrigatérios
ne vivem em associacido com representantes de varios
rupos de eucariotos (p. ex., o patégeno Giardia, discutido
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no Capitulo 18, é um membro do grupo diplomonadas) e
apresentam mitocondrias degeneradas (hidrogenossomos e
mitossomos, &= Secido 18.4). No outro extremo estdo os
organismos multicelulares, incluindo os maiores e estrutu-
ralmente mais complexos membros de Eukarya, as plantas
€ os animais.

Quando o registro féssil é comparado a arvore filogené-
tica de Eukarya, o inicio de uma rapida radiacdo evolutiva
pode ser datada em cerca de 2 bilhdes de anos. A evidéncia
geoquimica sugere ser esse o periodo na histéria da Terra em
que houve o actmulo de concentracdes significativas de oxi-
génio na atmosfera (Figura 14.7). Portanto, é provavel que
o estabelecimento de condigdes 6xicas e o desenvolvimento
subsequente de uma camada de ozénio (que teria expandido
significativamente o nimero de habitats superficiais dispo-
niveis a colonizacio) corresponderam a um importante fator
desencadeador da rapida diversificagdo do dominio Eukarya.
Discutimos os principais grupos de Eukarya microbianos e
sua biologia no Capfitulo 18.

Caracteristicas diferenciais dos

dominios da vida

Embora os dominios primadrios (Bacteria, Archaea e Eukarya)
tenham sido definidos com base no sequenciamento compa-
rativo do gene do RNA ribossomal — critérios genéticos — cada
dominio pode também ser caracterizado por vérias proprie-
dades fenotipicas. A Tabela 14.1 relaciona as caracteristicas
que vinculam Eukarya a Bacteria ou Archaea. Outras proprie-
dades diferenciam Eukarya de Bacteria e Archaea, sendo elas
resumidas na Tabela 14.2. Os Capitulos 4, 8 e 18 fornecem
informacdes adicionais sobre essas propriedades.
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Smes

“Estudos gendmicos ambientais de Bacteria e Archaea em dguas ocednicas sugerem fortemente a existéncia de Archaea nitrificantes (52 Secio 22.6).

=
L2
:3_.




384 Michael T. Madigan, John M. Martinko, Paul V. Dunlap & David P. Clark

Minirrevisao de 14.8

2§
A vida na Terra evoluiu ao longo de trés linhas principais, os

dominios Bacteria, Archaea e Eukarya. Cada dominio € cons-
tituido por véarios grupos evolutivos principais.

# Como a arvore da vida baseada em SSU rRNA difere da
divisio da vida baseada em cinco reinos?

§ Que evidéncias sustentam o conceito de trés dominios da
vida?

§ De que forma a arvore universal sustenta a hipétese da
endossimbiose (Figura 14.10)?




