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Los muérdagos vy el
“misterio de misterios” de Darwin

Juan Francisco Ornelas

En 1836, el astronomo y matematico inglés John Hers-
chel le escribié a Charles Lyell elogiando su libro Princi-
pios de Geologia y su valor en declarar que “[...] el mis-
terio de misterios, ...es el reemplazo de especies extintas
por otras”. Herschel después afirmo:

El Creador [...] opera a través de una serie de causas
intermedias y, en consecuencia, el origen de espe-
cies nuevas podria siempre venir bajo nuestro cono-
cimiento, se encontraria ser natural en contradiccion

a un proceso milagroso.

Esta parte innovadora de la carta de Herschel se hizo
publica y trajo alivio a la comunidad cientifica inglesa.
Darwin ley6 el Discurso Preliminar de Herschel cuando
era estudiante en Cambridge, y como escribié en su Au-
tobiografia, instalé en él “un ardiente celo para sumar
aun la contribucién mas humilde a la noble estructura
de las ciencias naturales” y luego desarrollar su teoria
sobre el origen de las especies.

La asesoria de Herschel incluy6 el escribir un bos-
quejo de la teoria en una serie de etapas:

[...] primero dando por establecido hechos sobre la na-
turaleza, seguido por una analogia o extrapolacion en

teoria, y luego terminando con las razones de por qué
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él pens6 que su visidn era correcta o al menos

una hipétesis que valia la pena considerar.

Después de reunirse con Herschel en 1836, casi
treinta anos después, Darwin escribe en su primer
parrafo del Origen de las Especies que espera “[...]
lanzar un poco de luz sobre el misterio de misterios,
como habia sido llamado por uno de los grandes fi-
l6sofos”. Y sobre sus observaciones en Suramérica:

Cuando estaba a bordo del H.M.S. “Beagle”,
como naturalista, me impresionaron mucho cier-
tos hechos en la distribucion de los habitantes de
América del Sury en las relaciones geoldgicas del
presente con los habitantes del pasado de ese
continente. Estos hechos me parecieron arrojar
algo de luz sobre el origen de las especies, ese
misterio de misterios, como lo ha llamado uno de

nuestros mas grandes filésofos. (Darwin, 1859)

Citando la carta que Herschel habia escrito 30
anos antes. En el capitulo 3 de la lucha por la subsis-
tencia en El origen de las especies Darwin da cuenta
de las coadaptaciones de los pajaros carpintero y de
los muérdagos sin indicar cualquier relacion entre
ellos. Luego escribe como los muérdagos no nece-
sariamente luchan con los arboles donde crecen por
subsistir y hace una observacién ecolégica:

Pero varias plantulas de muérdagos, creciendo
juntas en la misma rama, puede decirse que
luchan mas entre ellas para subsistir. Como
los muérdagos son diseminados por las aves,
su existencia depende de ellas, y metaférica-
mente luchan con otras plantas con frutos, en
tentar a las aves para devorar y por ello disper-

sar sus semillas.

Cien anos después de la publicacion de E/ ori-
gen de las especies de Darwin naci —una trivia
irrelevante, pero un buen pretexto para escribir este
ensayo ya que 40 anos después, viendo crecer a
mis hijas, inicié un viaje interminable en compafnia
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Figura 1. Escena familiar idealizada. llustra un momento durante
la infancia de mis hijas que pensaban que Frida Kahlo y Charles
Darwin eran sus tios. llustracion: Ana Belén Ornelas Peresbarbosa.

de mis estudiantes para conocer y entender la bio-
logia de los muérdagos. En ese entonces, mis hijas
me escuchaban en casa hablar con mucha pasion
sobre mi trabajo de investigacién, del arte y de la
teoria de la evolucién, tanto de la obra de Frida
Kahlo como la de Darwin —tanto dano les habré
hecho que por mucho tiempo pensaron que Frida
y Darwin eran sus tios (Figura 1).

MUERDAGOS

Una planta parasita es aquella que deriva algunos
o todos sus nutrientes de otra planta viva. El pa-
rasitismo en plantas ha evolucionado 12 veces de
manera independiente, y se estima que el 1 % de las
plantas con flores son parasitas; 4,750 especies en
292 géneros (Westwood y cols., 2010). Las plantas
parasitas varian en sus historias de vida, tamano,
anatomia, fisiologia y dependencia nutricional al
hospedero. Por ejemplo, para derivar nutrientes de
sus hospederos, algunas lo hacen indirectamen-
te por medio de micorrizas y otras directamente a
través de raices modificadas. Los muérdagos son
plantas parasitas que requieren de un arbol hospe-
dero para completar su ciclo de vida (parasito obli-
gado). Todos los muérdagos estan en cinco familias
del orden Santalales (87 géneros, 1,670 especies),
donde el parasitismo evoluciond varias veces de
manera independiente (Nickrent, 2011). Por lo tanto,
la palabra muérdago es un nombre genérico usado
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Figura 2. Diagrama de un experimento de inoculacién cruzada en un gradiente de especificidad con sus hospederos ilustrando cémo podria
ocurrir la diferenciacion genética entre muérdagos de la misma especie creciendo entre especies de hospederos diferentes, lo cual termina
en la formacion de razas de hospederos (grupos de muérdagos divergentes creciendo entre especies de hospederos diferentes)

para referirse a un grupo funcional de plantas con
la misma forma de crecimiento. La mayoria de las
especies de muérdagos se encuentra en la familia
Loranthaceae (76 géneros, 1,044 especies; Nickrent,
2011); las especies de tres géneros se adhieren a
los arboles por las raices (parasitas de raiz) y el
resto a los tallos (parasitas de tallo) para sustraer
agua y nutrientes a través de una raiz modificada.
Aunque pueden realizar fotosintesis (hemiparasitas),
en algunas especies el parasitismo es completo, ya
que hay ausencia de fotosintesis (holoparasitas).

DISPERSION Y ESPECIFICIDAD CON HOSPEDEROS

El género Psittacanthus (Loranthaceae), el mas rico
en especies en el continente americano (mas de 120
especies), esta distribuido desde el norte de México
hasta Brasil (Kuijt, 2009). Estos muérdagos se dis-
tinguen por sus flores largas de colores cercanos al
rojo, polinizadas generalmente por colibries, y por
sus frutos ricos en lipidos, cuya semilla es dispersa-
da por aves frugivoras (Ornelas, 2019). Dado que la
dispersion de sus semillas es mediada por aves, su
rango de distribucién esta relacionado con la con-
ducta de forrajeo de las aves y con la disponibilidad
y susceptibilidad de arboles hospederos. Por ello,
los patrones de distribucion espacial de Psittacan-
thus son una consecuencia del comportamiento de
los dispersores de semillas. Las aves consumen el
fruto entero o solo el exocarpio exterior (donde se

encuentran los lipidos y otros nutrientes), e ingieren
la semilla con restos de viscina (sustancia pegajosa
que envuelve a la semilla). Una vez que el ave ha
removido e ingerido el exocarpio, se regurgita la
semilla con restos de viscinay la deja caer o la frota
con el pico sobre larama donde esta perchada para
deshacerse de la semilla, lo que permite adherirse a
la rama del hospedero. Si se ingiere, transita por el
tracto digestivo para luego caer como excreta poten-
cialmente en una rama adecuada. Aunque germinan
facilmente en casi todas las situaciones, las semillas
deben liberarse del exocarpio y las aves depositarlas
en ramas delgadas de rapido crecimiento de arboles
hospederos susceptibles para que su establecimien-
to sea mas exitoso. Asimismo, la susceptibilidad a
la infeccién puede variar entre arboles hospederos
y, por lo tanto, mayor especificidad en ciertos ar-
boles, lo que podria cambiar el flujo genético entre
muérdagos, adaptacion del muérdago al hospedero
local y la eventual formacion de razas de muérdago
por hospedero (Norton y Carpenter, 1998; Figura 2).

El otro componente de la eficacia de la disper-
sion de semillas, es su capacidad para germinar
después del paso por el tracto digestivo de las
aves. Hasta donde se ha estudiado, los efectos del
paso por el tracto digestivo parecen ser positivos.
En experimentos de inoculacion cruzada (Figura 2),
hemos analizado los efectos de la procedencia de
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la semilla del muérdago (hospedero donde crece la
planta madre), el transito intestinal (ave que regur-
gita o defeca la semilla) y el destino de la semilla
(hospedero donde se deposita la semilla) en la
germinacion de la semilla y en el establecimiento
y supervivencia de la plantula (Ramirez y Ornelas,
2012). Encontramos que las semillas germinan mas
en la especie de hospedero con mayor prevalencia
a nivel local, cuando son consumidas y retenidas
menos tiempo en el tracto digestivo, y cuando
son depositadas en ramas de la misma especie
hospedera de donde provenian las semillas. Estos
resultados apoyan la hipotesis de que la formacion
de razas de muérdagos a nivel local depende de
la especificidad y susceptibilidad del hospedero
con mayor prevalencia (Figura 2).

Después de adherirse a una rama, las semillas
germinan y empieza la conexion y penetracion de
la corteza a través del haustorio, una raiz modifica-
da de tejido conductivo especializada en su mayor
parte de parénquima, con la cual sustraen agua'y
nutrientes. Aunque realizan fotosintesis, las alte-
raciones anatémicas y las modificaciones de los
tejidos del haustorio permiten el transito de agua
hacia el muérdago y posiblemente el intercambio
de sefales moleculares y sustancias como hor-
monas que, dependiendo de su concentracion,
modifican los elementos del tamiz y tejidos vas-
culares del hospedero y del muérdago en el haus-
torio. En un mes, aproximadamente, las plantulas
con una o dos hojas ya estan adheridas al tronco
y se establecen definitivamente logrando su ma-
durez sexual en uno o dos anos. Las condiciones
ambientales que el hospedero ofrece y su calidad
representan el ambiente al que las plantulas se en-
frentan a nivel local, por lo que los muérdagos se
establecen y sobreviven en hospederos mas fre-
cuentes y de mayor compatibilidad por la estruc-
tura de su madera, y por el ambiente y recursos
que ofrecen (Ornelas y Ramirez-Barahona, 2020).

Aunque la interaccion muérdago-hospedero
se ha estudiado desde diversas perspectivas, el
grado de dependencia y el rango de hospederos
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(nimero de especies infectadas por una de muér-
dago) varian geograficamente entre especies de
Psittacanthus. Por ejemplo, las especies cercana-
mente emparentadas P. schiedeanus y P. calycula-
tus son generalistas, infectan mas de 20 especies
de hospederos a lo largo de su distribucion, aun-
gue localmente la prevalencia e infecciéon son ma-
yores en una o dos especies de hospederos. En
otras especies la especificidad es mayor, parasi-
tando especies de una familia o de un género. Por
ejemplo, P. mayanus parasita leguminosas, P. auri-
culatus ocurre en Acacia, P. angustifolius en Pinus,
P.ramiflorus en Quercus, y P.sonorae, P. palmeriy
P. rhynchanthus en Bursera (Kuijt, 2009). Aunque
en México la distribucién de algunas especies se
traslapa, en general su distribucion geografica es
disyunta y hay poco traslape en el uso de hospe-
deros (Ornelas, 2019).

MODELOS DE ESPECIACION

La especificidad de hospedero ha sido sugerida en
Psittacanthus utilizando experimentos de disper-
sién e inoculacién cruzada (Figura 2), pero en otros
grupos de muérdagos se ha documentado dife-
renciacion genética entre muérdagos de la misma
especie creciendo entre especies de hospederos
diferentes, lo cual sugiere la existencia de razas
de hospederos. Sin embargo, en los casos estu-
diados las distintas razas de hospederos estaban
geograficamente aisladas. Aunque se piensa que
la especiacion via formacién de razas es el resul-
tado de la especializacién de los muérdagos a sus
hospederos (Norton y Carpenter, 1998), hay otros
factores que podrian explicar la estructuracién ge-
nética observada, como la distribucién geogréfica
de los hospederos, particularmente cuando las
razas de hospederos estan distribuidas alopatri-
camente. Si una especie de muérdago utiliza dos
0 mas especies de hospederos, el pool genético
de esa especie de muérdago puede empezar a
diferenciarse en “razas de hospederos”, las que
eventualmente podrian divergir en especies dife-
rentes (Ornelas, 2019). Este escenario tiene que ver
con el “misterio de misterios” de Darwin:



[...] estas formas aun pueden ser solamente [...]
variedades; pero tenemos que suponer que las
etapas de modificacién deben ser mas numero-
sas 0 mayores en cantidad, para convertir estas
formas en especies [...] por ello las especies son
multiplicadas [...] (Darwin, 1859, p. 120).

Para abordar la pregunta de cémo las especies
nuevas se originan a partir de especies existentes,
podemos recurrir al patron observado por Darwin
en el que especies cercanamente emparentadas
de plantas, en algunos casos de linajes altamente
especiosos, frecuentemente difieren en rasgos flo-
rales asociados a la atraccion y recompensa de sus
polinizadores en situaciones de simpatria, es decir,
cuando las poblaciones no estan geograficamente
aisladas. El problema aqui es, é&como las poblacio-
nes que viven en la misma area, e intercambiando
genes divergen entre si? La especiacion por simpa-
tria (modo de especiacién que ocurre en el mismo
lugar y por aislamiento reproductivo) es una idea
muy controvertida y muchos bidlogos piensan que
probarla es extremadamente dificil. Sin embargo,
hay algunos ejemplos convincentes en que las po-
blaciones en diferentes habitats estan sujetas a
patrones contrastantes de seleccion natural (selec-
cion divergente) y superan el flujo de genes para
divergir en diferentes especies. Esto podria ocurrir
si los muérdagos se adaptaran a vivir en diferentes
hospederos dentro de la misma regién geografica
(Figura 2). La especiacion simpatrica para muér-
dagos no es facil de visualizar cuando la especie
es generalista en sus interacciones con los hos-
pederos, polinizadores y dispersores. Sin embar-
go, el modelo de especiaciéon de muérdagos por
formacién de razas de hospederos podria ser fa-
vorecido cuando hay apareamiento selectivo entre
plantas que parasitan el mismo hospedero en una
region dada a partir de un patrén selectivo en el
movimiento de polen. Este escenario seria factible
si las conductas de forrajeo de los polinizadores se
modifican incrementando el tamano de las recom-
pensas (volumen de néctar), mismas que serian
reforzadas por el aprendizaje de los polinizadores
de la divergencia de ese rasgo (Ornelas, 2019).

Seguidos de la divergencia inicial de rasgos
asociados a la polinizacion, los movimientos de
las semillas por los dispersores que generan re-
infecciones del hospedero, pueden contribuir a la
especiacion a través de seleccion en contra de fe-
notipos intermedios en simpatria; los movimientos
y preferencias de perchas de los dispersores po-
drian generar patrones de infeccién y reinfeccién
de hospederos mas compatibles. Por ello, las dife-
rencias en la utilizacion local de hospederos y los
posibles efectos indirectos de las interacciones con
sus vectores pueden promover condiciones eco-
l6gicas para formar especies nuevas en simpatria
por formacién de “razas” de hospederos (Figura
2). Aunque es posible que la variacién en rasgos
de los muérdagos promueva diferencias en la dis-
persion de semillas entre hospederos mediada por
vectores, y esto promover el aislamiento reproduc-
tivo, la formacion de razas de hospederos es poco
probable en especies de Psittacanthus con una am-
plia distribucién geografica y generalistas en sus
interacciones (rango amplio de especies de hos-
pederos, polinizadores y dispersores de semillas).

El mayor debate entre bidlogos de la especiacion
es el contexto geografico en el cual ocurre. Ernst
Mayr defendio su vision de que la especiacion es
maés probable cuando poblaciones se aislan geogra-
ficamente entre ellas, de tal forma que la evolucién
dentro de las poblaciones aisladas lleva hacia la
acumulacion de diferencias, el desenlace eventual-
mente sera la especiacion: “La [...] evolucién de
los mecanismos de aislamiento como subproducto
de la divergencia genética constante es inevitable”
(Mayr, 1963, p. 581). Estos cambios pueden ocurrir
por seleccion natural o por azar (deriva génica), y
en ambos casos resulta en aislamiento reproductivo.
Esta vision de especiacién de poblaciones geo-
graficamente aisladas (especiacién alopatrica), ha
jugado un papel central en la evolucién de la bio-
diversidad y se ha mantenido entre los bidlogos de
la especiacidon como el modo de especiacion mas
importante. La especiacion alopatrica en muérdagos
puede resultar por la reduccién en el flujo de genes
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Figura 3. Especiacién por alopatria y parapatria en muérdagos. El diagrama muestra como podria ocurrir la diferenciacién genética entre
poblaciones de muérdagos de la misma especie aisladas por una barrera geografica (alopatria) o cuando una especie de muérdago
interactlia con diferentes especies de hospederos, polinizadores y/o dispersores de sus semillas a lo largo de su rango de distribucion,
pero en poblaciones parapatricas interactda con una especie diferente de hospedero y/o un gremio diferente de polinizadores o dis-
persores de tal forma que se reduce el flujo genético con poblaciones en el resto de su distribuciéon geografica (parapatria). Si el flujo
genético cesa entre las poblaciones, divergiendo asi en especies separadas debido a los cambios adaptativos que ocurrieron a través de
la seleccion natural, el proceso por el cual las barreras al flujo de genes evolucionan entre poblaciones como resultado de una seleccion
divergente entre ambientes basada en la ecologia. Este proceso se conoce como especiacién ecolégica, donde pares de poblaciones
ecolégicamente divergentes deberian exhibir un mayor aislamiento reproductivo que pares de poblaciones ecolégicamente similares, los
rasgos involucrados en la adaptacién divergente causara aislamiento reproductivo, y los niveles de flujo genético disminuirdn a medida
que aumenten las diferencias ecoldgicas entre las poblaciones. Fotos: Eduardo Ruiz Sdnchez y Etelvina Gandara.

entre poblaciones aisladas, adaptacion ecolégicaa  individuos residen separados por lo que los en-

diferentes condiciones ambientales (habitats diferen- ~ cuentros entre ellos son infrecuentes (Figura 3). La
tes) y por la seleccién divergente generada encada  divergencia parapatrica podria ocurrir cuando una
poblacién por sus interacciones con especies dife- especie de muérdago interactla con diferentes es-
rentes de hospederos, polinizadores o dispersores pecies de hospederos, polinizadores y/o disperso-
diferentes entre poblaciones alopéatricas (Figura 3). res a lo largo de su rango de distribucion, pero en
Otro escenario de especiacién frente al flujode  poblaciones parapatricas interactiia con una espe-
genes es la “especiacion parapatrica”. Este modo  cie diferente de hospedero y/o un gremio diferen-
de especiacion se refiere a poblaciones que estan  te de polinizadores o dispersores de su rango de
situadas en proximidad geografica, generalmente  distribucion. Tales patrones de interaccién pueden
con rangos contiguos, pero no superpuestos. Aqui, generar adaptacion local a hospederos en las areas
una pequena proporcion de cada poblacién esta  de traslape, y la especiacion entre poblaciones de-
en contacto real entre si y, por lo tanto, se consi- pendera de la fuerza de la seleccion versus los ni-
dera en simpatria, mientras que la mayoria de los  veles de flujo genético en fronteras de parapatria.

Para todos los modos de especiacién hay que
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pensar en la seleccién natural como el mecanismo
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central de cambio evolutivo dentro de las especies.
Por lo tanto, la seleccion natural juega un papel
importante en la generacién de diversidad gené-
tica y fenotipica observada en la naturaleza y es
responsable de la formacion de nuevas especies
(especiacion). Sin embargo, en los Ultimos anos
se ha cuestionado si la diversidad fenotipica y la
de especies surgen a través de los mismos pro-
cesos propuestos por Darwin. Por ejemplo, se ha
cuestionado si poblaciones que viven en diferentes
contextos ecoldgicos (habitats desérticos versus
bosques) sufren cambios evolutivos divergentes
y adaptativos a través de la seleccién natural di-
vergente, o si la adaptacion a diferentes entornos
puede causar diferencias entre las poblaciones en
la forma en que los individuos se reconocen, de tal
forma que los de diferentes poblaciones eviten el
apareamiento entre si, o que los hibridos exhiban
una aptitud reducida si se produce el apareamiento.

Asi, las poblaciones cesan el intercambio de
genes, divergiendo en especies separadas por los
cambios adaptativos ocurridos a través de la selec-
cion natural. Esta es una descripcién simple de la
“hipétesis ecolégica de la especiacion”. Especifi-
camente, la especiacion ecolégica se define como

el proceso por el cual las barreras al flujo de ge-
nes evolucionan entre poblaciones como resulta-
do de una seleccién divergente entre ambientes.
Bajo este proceso, las poblaciones ecolégicamen-
te divergentes deberian exhibir mayor aislamiento
reproductivo que poblaciones ecolégicamente si-
milares, los rasgos involucrados en la adaptacion
divergente causaran aislamiento reproductivo, y el
flujo genético disminuird a medida que aumenten
las diferencias ecoldgicas entre las poblaciones
(Rundle y Nosil, 2005).

Dada su distribucién actual en México, la forma-
cion de especies en Psittacanthus parece haber sido
por alopatria. Mediante el analisis de secuencias
de ADN y modelacién de nicho ecolégico hemos
examinado la filogeografia de varias especies de
Psittacanthus en México. Especificamente explora-
mos los efectos de factores historicos, climaticos
y ecoldgicos sobre la distribucion de la variacién
genética en la geografia. Pensamos que la diver-
sidad y estructuracién geografica de la variacion
genética estaria relacionada con los cambios en su
distribucion geografica creados por los movimientos
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de expansién/contraccion, fragmentacion y coloni-
zacion de las especies de hospederos durante o
en tiempos que precedieron las glaciaciones del
Pleistoceno. En especies de amplia distribucién
observamos que la diferenciacion genética entre
poblaciones aisladas geograficamente ocurrié du-
rante el Pleistoceno. Por ejemplo, las poblaciones
de P rhynchanthus de la peninsula de Yucatan y las
poblaciones en las vertientes del Golfo de México
y el Pacifico divergieron hace un millén de afos,
mientras que las poblaciones continentales y las
de la peninsula de Baja California de P sonorae
divergieron durante el Ultimo Glacial Maximo, hace
cerca de 20,000 anos.

En otros casos, la diferenciacién genética es
menor, pero aparentemente vinculada a la fragmen-
tacién o contraccion de habitats durante los ciclos
glaciares del Pleistoceno (Figura 4) y, en algunos
casos, a la invasion de nuevos ambientes (Ornelas
y cols.,2016). Aunque cientos de secuencias fueron
analizadas, no tienen la resolucion que los genomas
tendrian para entender el papel de factores bidticos
sobre la estructuracion geogréfica de la variacién
genética. Por ello incursionamos en la era genoémi-
ca, para entender el proceso de especiacidon como
un continuo que refleje de una manera mas realista
la dindmica del proceso de la especiacién, usando
una aproximacion filogeografica, identificando regio-
nes del genoma que promueven la divergencia de
los linajes, entendiendo si el modo de especiacion
ha ocurrido con flujo genético y para saber si la di-
ferenciacion de las regiones gendmicas esta ligada
a los rasgos que median sus interacciones. A raiz
de la revolucién genomica, el estudio de la espe-
ciacion esta en su infancia, donde apenas aprende-
mos cdémo la seleccién gendmica localizada puede
causar heterogeneidad en paisajes de introgresion
e hibridacion por flujo genético. Particularmente,
los recursos genémicos en desarrollo nos facilita-
ran el entendimiento molecular del parasitismo de
plantas que conduzcan a la identificacién de genes
vitales en su desarrollo, parasitismo, y de la transi-
cién morfoldgica y fenoldgica de los haustorios en
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la especializacién y cambios de hospederos. Para
ello, describiremos la variacion genodmica entre in-
dividuos de varias especies de Psittacanthus cre-
ciendo en distintos hospederos y compararemos
dicha variacion genémica con énfasis en los genes
candidatos asociados a la formacion del hausto-
rio, y a las respuestas adaptativas de estos muér-
dagos a cambios entre ambientes contrastantes
y cambios de hospedero. {Sera que este camino
nos ayude a desenredar el “misterio de misterios”?
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