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esumen

La biología evolutiva se enfoca al estudio de los patrones de variación fenotípica heredables dentro de las poblaciones y su dinámica en tiempos
ransgeneracionales. Históricamente, los modelos evolutivos a nivel de las poblaciones se han desarrollado bajo supuestos simples. Dos de ellos
articularmente importantes son: 1)  el cambio genético es un indicador directo de la variación fenotípica y 2)  existe aditividad de los impactos
enéticos sobre el fenotipo. Un modelo más certero de evolución biológica debería de considerar explícitamente el mapeo entre genotipo y fenotipo

 viceversa, ya que los mecanismos que median el desarrollo de los organismos y su interacción con el ambiente son los que generan la variación
enotípica. Una perspectiva dinámica no lineal es imprescindible para entender cómo se genera la variación fenotípica dado un fondo genético
articular. Dicho de otra manera, es necesario entender los mecanismos sistémicos del mapeo entre genotipo y fenotipo en un contexto ecológico

 evolutivo. El campo que comprende este enfoque es el de la Ecología Evolutiva del Desarrollo (Eco-Evo-Devo), el cual tiene además un enfoque
istémico. En México este campo ha crecido de manera incipiente a través del análisis de los mecanismos de desarrollo con enfoques de biología
e sistemas, principalmente. En este artículo resumimos avances de este campo de estudio en México y cuáles son los principales grupos de
nvestigación en el país, tanto en plantas como en animales. También evaluamos los impactos biomédicos de tomar esta perspectiva.

 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. Este es un artículo Open Access bajo la licencia CC BY-NC-ND
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
alabras clave: Eco-Evo-Devo; Arabidopsis; Epigenética; Modelos de redes complejas; Mecanismos del desarrollo

bstract

Evolutionary biology is largely concerned with the patterns of heritable phenotypic variation within populations and its dynamics during long
in evolution have been developed under certain simplifying assumptions.
t indicator of phenotypic variation, and 2)  the additivity of genetic effects
ld explicitly consider a genotype-phenotype map and back mediated by a
s generated in different environments, in an analogous way to that in which
ransgenerational time periods. Historically, population-level models 

wo salient assumptions are: 1)  the idea of genetic change as a direc
n the phenotype. A more faithful model of biological evolution shou
evelopmental mechanism, which specifies how phenotypic variation i
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ositional information emerges as a result of the feedback between internal and external restrictions. A dynamic non-linear perspective is thus
andatory to understand how phenotypic variation is generated given a genetic background; or in other words, to study the mechanistic basis of the

enotype-phenotype map within an ecological and evolutionary context. The field that focuses on this is Ecological Evolutionary Developmental
iology (Eco-Evo-Devo) with a systemic approach and, in Mexico, it is an emergent field. In this paper we summarize the main Eco-Evo-Devo
ontributions with such approach from Mexican laboratories using plants and animals. We also discuss the biomedical implications of such an
pproach.

 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

eywords: Eco-Evo-Devo; Arabidopsis; Epigenetics; Complex network models; Developmental mechanisms

ntroducción

Qué  es  la  Ecología  Evolutiva  del  Desarrollo?

En la síntesis moderna de la teoría de la evolución se inte-
ró a la teoría darwiniana de evolución por selección natural
as leyes mendelianas de la herencia y la genética de poblacio-
es (Dobzhansky, 1937; Fisher, 1930; Haldane, 1932; Wright,
931). Desde entonces, el estudio de la evolución se ha enfocado,
reponderantemente, a entender cómo las fuerzas evolutivas

 los sistemas reproductivos actúan sobre variantes alélicas o
enotípicas en distintos ambientes (Dobzhansky, 1937). Los
odelos de evolución implicados en esta síntesis asumen un

imple mapeo del genotipo al fenotipo y efectos generalmente
ditivos de los distintos genes sobre los fenotipos. En la síntesis
oderna, sin embargo, se dejó fuera la biología del desarrollo,

ampo que estudia el conjunto de procesos que justamente están
mplicados en el mapeo complejo y dinámico de la variación
enotípica a la fenotípica, incluyendo el papel del ambiente en
ste mapeo.

La biología Evolutiva del Desarrollo (Evo-Devo) se ha enfo-
ado al estudio de los mecanismos que rigen el desarrollo
e los organismos (de aquí en adelante denominado simple-
ente «desarrollo») desde la fecundación hasta la senectud, y

ómo estos mecanismos afectan los patrones de especiación
macroevolución) y la evolución a nivel de las poblaciones
microevolución). Además, al estudiar la evolución de los pro-
ios mecanismos de desarrollo, la Evo-Devo ayuda a explicar
atrones de cambio fenotípico entre especies a distintos niveles
logenéticos. Por otro lado, la Ecología Evolutiva del Desarro-

lo (Eco-Evo-Devo), incorpora la Evo-Devo a la ecología con el
n de explorar el papel de factores ecológicos en el desarrollo

 la emergencia de nuevos rasgos fenotípicos, la microevolu-
ión de estos rasgos y la fijación de ciertos fenotipos dentro
e las especies o en niveles filogenéticos superiores. También
xplora cómo emergen la plasticidad fenotípica (i.e., variación
enotípica de un mismo genotipo en distintos ambientes) y las
ormas de reacción de un genotipo (i.e., patrón de cambio feno-
ípico de un genotipo ante variaciones de un factor ambiental).
inalmente, se investiga cuál es el papel de la plasticidad en la

fenotipos y su evolución. Se ha visto que, en muchos casos, esto
sucede a través de cambios epigenéticos. Al igual que la varia-
ción genética, la variación epigenética (i.e., variación de factores
no genéticos producidos por cambios en el ambiente celular)
se puede heredar de generación en generación, impactando a la
evolución fenotípica, e incluso fijándose en ciertos linajes o espe-
cies (Gilbert y Epel, 2009; Sánchez et al., 2015). En resumen,
la integración de la ecología, de la biología del desarrollo y de
la evolución en el campo de estudio de la Eco-Evo-Devo rompe
con las concepciones causa-efecto unidireccionales y simples
de las visiones genocéntricas, y plantea una nueva síntesis para
la biología evolutiva (Gilbert, 2012; figs. 1 y 2).

En México se han estudiado temas de la biología del
desarrollo y de la evolución del desarrollo con enfoques de
sistemas complejos con el fin de investigar los mecanismos
sistémicos de la diferenciación celular y la morfogénesis, tra-
tando de entender el origen de los fenotipos, su variación
y evolución (Mendoza y Álvarez-Buylla, 1998, 2000; Men-
doza, Thieffry y Álvarez-Buylla, 1999; Espinosa-Soto, Immink,
Angenent, Álvarez-Buylla y de Folter, 2014; Espinosa-Soto
et al., 2011a, b; Vergara-Silva, 2003; Vergara-Silva, Martínez-
Castilla y Álvarez-Buylla, 2000, y revisiones en Álvarez-Buylla
et al., 2007; Álvarez-Buylla et al., 2007; Álvarez-Buylla,
Azpeitia, Barrio, Benítez y Padilla-Longoria, 2010; Álvarez-
Buylla et al., 2010; Álvarez-Buylla, Dávila-Velderrain y
Martínez-García, 2016; Dávila-Velderrain, Martínez-García y
Álvarez-Buylla, 2016; Garay-Arroyo, Sánchez, García-Ponce,
Azpeitia y Álvarez-Buylla, 2012). Recientemente, se han ini-
ciado investigaciones en torno a la biología ecológica y evolutiva
del desarrollo. En particular, algunos de los autores del presente
artículo han estudiado las consecuencias fenotípicas de la retro-
alimentación entre mecanismos genéticos y epigenéticos con la
ecología de los organismos y sus consecuencias para la evo-
lución fenotípica (Álvarez-Buylla et al., 2007; Álvarez-Buylla
et al., 2007; Álvarez-Buylla et al., 2008, 2013, 2016; Chaos
et al., 2006; Espinosa-Soto, Padilla-Longoria y Álvarez-Buylla,
2004). Otros grupos en México han abordado enfoques bioin-
formáticos y experimentales que son relevantes para el estudio
Eco-Evo-Devo en plantas (Rosas et al., 2013), animales (e.g.,
Santacruz, Tinoco-Cuellar, Rangel-Huerta y Maldonado, 2015)
volución fenotípica adaptativa y no adaptativa (Espinosa-Soto,
016; Espinosa-Soto, Martin y Wagner, 2011a, b).

Recientemente se ha acumulado evidencia de que el ambiente
uede tener un papel importante en la emergencia de nuevos

y
E
a
E

 en desarrollo de exploraciones teóricas (Espinosa-Soto, 2016;
spinosa-Soto et al., 2011a, b). A continuación presentamos los

vances en varios temas abordados en México a través de la
co-Evo-Devo.

http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
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Figura 1. Ecología Evolutiva del Desarrollo. El desarrollo de los organismos y su retroalimentación con el ambiente (ecología) ocurren en tiempos intrageneracionales,
desde la fertilización, el desarrollo embrionario y las diferentes fases del ciclo de vida subsecuentes. Por otro lado, la evolución opera a nivel de los genotipos, de los
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ecanismos de desarrollo y de los fenotipos en tiempos intergeneracionales. E
a fijación de rasgos (y mecanismos de desarrollo subyacentes) en algunos linaj

odelos  dinámicos  de  redes  de  la  diferenciación  celular
 morfogénesis:  hacia  un  enfoque  sistémico  y
ecanístico de  la  Eco-Evo-Devo

A nivel del desarrollo de los organismos y su interacción con
l ambiente emerge un tipo de regulación epigenética de las redes
e interacción de componentes genéticos y no genéticos que
peran a nivel de células, tejidos, órganos y organismos (fig. 2).
ichas redes interactúan de manera no lineal y se retroalimentan

ntre sí a través de sus componentes. Las redes se pueden articu-
ar con vías de transducción de señales internas y ambientales,
on fuerzas físicas y sustancias químicas que establecen campos
icro- y mesoscópicos con el ambiente (Álvarez-Buylla et al.,

016; Barrio et al., 2013; Pérez-Ruiz et al., 2015; fig. 1).
Para organismos multicelulares, se ha planteado que las redes

e interacción que producen distintas configuraciones gené-
icas estables o de actividad de proteínas, conocidas como
edes metaestables, subyacen a la diferenciación celular (e.g.,
ávila-Velderrain, Villarreal y Álvarez-Buylla, 2015). Esta
ropuesta conceptual, originalmente desarrollada por Stuart
auffman para redes metabólicas aleatorias (Kauffman, 1969),

e validó por primera vez en México con una red genética
egulatoria de la diferenciación celular del desarrollo floral
n Arabidopsis  thaliana  (Arabidopsis  de aquí en adelante)
Álvarez-Buylla et al., 2016; Chaos et al., 2006; Dávila-
elderrain y Álvarez-Buylla, 2014; Espinosa-Soto et al., 2004;
endoza y Álvarez-Buylla, 1998, 2000; Mendoza et al., 1999),

na especie de la familia Brassicaceae. Posteriormente, se

imuló la emergencia de patrones de transiciones celulares,
rdenados en el tiempo, usando modelos estocásticos (Álvarez-
uylla et al., 2008, ver también sección siguiente). Más tarde, se

m
v

tima escala temporal implica cambios genéticos transgeneracionales o incluso
odificado de Lewontin, 1974).

odeló la interacción de redes que intervienen en la diferencia-
ión de células únicas (e.g., Azpeitia, Benítez, Vega, Villarreal

 Álvarez-Buylla, 2010; Barrio, Hernández-Machado, Varez,
omero-Arias y Álvarez-Buylla, 2010; Benítez, Espinosa-Soto,
adilla-Longoria y Álvarez-Buylla, 2008; Benítez, Espinosa-
oto, Padilla-Longoria, Díaz y Álvarez-Buylla, 2007). Por otro

ado, se han propuesto modelos de dinámicas cooperativas
e.g., proliferación celular, campos físicos y gradientes quí-
icos) que muestran que aún sin la consideración explícita

e las redes regulatorias transcripcionales, se recuperan patro-
es celulares y morfogenéticos similares a los observados en
os seres vivos. En estos trabajos (Barrio et al., 2010, 2013;
enítez et al., 2008; Hernández-Hernández, Rueda, Caballero,
lvarez-Buylla y Benítez, 2014) se postula un posible meca-
ismo sobre el origen de la información posicional que guía
a diferenciación celular y los patrones espacio-temporales de
al diferenciación. Todos estos estudios sugieren que la infor-

ación posicional no es meramente intracelular o extracelular
de posición) como ha sido el planteamiento clásico en la bio-
ogía del desarrollo (Wolpert, Tickle y Martínez-Arias, 2015),
ino una propiedad emergente de la retroalimentación entre las
edes intracelulares y los campos físico-químicos o restricciones
eométricas (Álvarez-Buylla, Benítez y Espinosa-Soto, 2011;
lvarez-Buylla et al., 2016).

odelos  del  paisaje  epigenético:  un  marco  teórico  para
a Eco-Evo-Devo
El modelo de paisaje epigenético (PE), propuesto original-
ente por Waddington (1957), es un marco conceptual que

incula a la genética, la biología del desarrollo y la evolución. La
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Figura 2. Ecología del desarrollo. Esquema que resume el enfoque de modelos emergentes en los que se usan modelos dinámicos de redes moleculares acopladas
por campos físico-químicos y de paisajes epigenéticos para estudiar el desarrollo (la diferenciación celular y la morfogénesis). Estos modelos permiten indagar la
e n con
L e trad

e
t
f
d
c
c
(
c
e
m
E
l
r
m
n
c
t
r
y
l
o
r
m
l
c
(
P
c
i

d
a
a
(
c
l
g
s
l
(

r
c
t
r
V
2
2
L
t
d
l
s
2
f
l

mergencia de fenotipos (a distintos niveles de organización) en retroalimentació
os paisajes epigenéticos pueden alterarse por factores ambientales y esto pued

volución de la variación fenotípica involucra múltiples escalas
emporales y contempla restricciones inherentes a la naturaleza
ísica de los sistemas biológicos. Estos aspectos han dificultado
esentrañar los mecanismos que originan y dirigen la varia-
ión fenotípica, cuyo entendimiento es central para comprender
omo actúa la selección natural en las poblaciones. Waddington
1957), de manera visionaria, integró implícitamente estas difi-
ultades al proponer un modelo intuitivo y simple al imaginar
l proceso de desarrollo de un organismo de manera análoga al
ovimiento de una pelota que rueda sobre un paisaje rugoso.
n el PE, la pelota pasa por valles y crestas que representan

os estados fenotípicos de un organismo, determinando o favo-
eciendo ciertas trayectorias de desarrollo sobre otras. La parte
ás ingeniosa del modelo de PE reside en la propuesta meca-

ística para explicar cómo emerge la forma del paisaje y cómo
ambia esta forma en tiempos evolutivos. El componente gené-
ico del modelo original del PE radica en la consideración de una
ed compleja de interacciones de genes que subyace al paisaje

 determina de manera importante su topografía. Por lo tanto,
as transiciones fenotípicas ordenadas en tiempo y espacio, que
curren durante el proceso de desarrollo, son de alguna manera
eguladas por estas redes. Durante el proceso de evolución las
odificaciones genéticas alteran la red subyacente y, a su vez,

a forma del paisaje. A partir de los modelos de redes genéti-
as referidos en el apartado anterior, es posible modelar el PE
Álvarez-Buylla et al., 2008). Aunque no todos los cambios del

E producirán un efecto fenotípico observable y sujeto a selec-
ión. Para Waddington, el papel de la selección natural radica en
nducir la canalización del desarrollo y favorecer aquellas vías

d
Á
n

 el ambiente, en la búsqueda de explicar la plasticidad y las normas de reacción.
ucirse en un cambio fenotípico que explica la plasticidad.

e desarrollo en el PE que, de manera consistente, den lugar
 la formación de un organismo adulto, bajo las condiciones
mbientales en las que el organismo normalmente se desarrolla
Waddington, 1953). Este mismo proceso implica también que
ambios drásticos en el ambiente pueden alterar el paisaje, y por
o tanto, producir variación fenotípica. Además, los cambios
enéticos pueden interactuar con el ambiente y eventualmente
e pueden fijar nuevas trayectorias o vías de desarrollo dando
ugar a variación fenotípica novedosa que puede ser heredable
Waddington, 1942, 1953; Wilkins, 2008).

En México, el estudio de PE se inició dentro del marco teó-
ico de las redes de regulación genéticas, en particular para el
aso de la red de determinación de órganos florales en plan-
as del género Arabidopsis  (Álvarez-Buylla et al., 2008) y más
ecientemente se ha avanzado en propuestas teóricas (Dávila-
elderrain, Juárez-Ramiro, Martínez-García y Álvarez-Buylla,
015; Dávila-Velderrain, Martínez-García y Álvarez-Buylla,
015a, b; Villarreal, Padilla-Longoria y Álvarez-Buylla, 2012).
as redes regulatorias se han establecido como modelos concre-

os para el estudio de los mecanismos subyacentes a los procesos
e diferenciación celular y de morfogénesis durante el desarro-
lo, por un lado, y de unidades funcionales que pueden estar
ujetas a la selección natural, por otro (Espinosa-Soto et al.,
004; Mendoza y Álvarez-Buylla, 1998). Esta última propuesta
ue verificada empíricamente a través del análisis genómico de
a conservación de la red regulatoria del desarrollo floral en

iferentes angiospermas (Dávila-Velderrain, Servin-Márquez y
lvarez-Buylla, 2013). También se han realizado contribucio-
es importantes sobre el papel de la plasticidad fenotípica (y la
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ariabilidad no genética en general) en la adaptación y consis-
encia de sistemas biológicos en el contexto de la evolución de
a modularidad de las plantas (Espinosa-Soto, 2016; Espinosa-
oto y Wagner, 2010; Espinosa-Soto et al., 2011a, b). Estos
ltimos estudios han generado predicciones interesantes sobre
l papel que puede desempeñar la plasticidad de los genoti-
os en la evolución adaptativa (Espinosa-Soto et al., 2011a, b).
entro de la misma área teórico/computacional, en el Centro
e Ciencias Físicas de la Universidad Nacional Autónoma de
éxico (UNAM) se ha estudiado extensamente la evolución de

as propiedades genéricas de redes regulatorias (Aldana, Balleza,
auffman y Resendiz, 2007; Balleza et al., 2008; Torres-Sosa,
uang y Aldana, 2012) y el papel de la variabilidad no gené-

ica y su función en la adaptación (Motta, Cluzel y Aldana,
015).

En el futuro, sería muy interesante contar en México con
n sistema experimental que permitiera validar los modelos
eóricos de redes y de PE en contextos ecológicos y evo-
utivos particulares. Por ahora, se ha avanzado en estudios
omparativos de genes que son claves en módulos de des-
rrollo ya identificados y su regulación epigenética, así como
l impacto de estos módulos en la morfología de las espe-
ies bajo estudio (Álvarez-Buylla et al., 2000; Álvarez-Buylla
t al., 2000; Ambrose et al., 2006; Espinosa-Matías, Vergara-
ilva, Vázquez-Santana, Martínez-Zurita y Márquez-Guzmán,
012; Rodríguez-Mega et al., 2015; Vázquez-Lobo et al., 2007;
ergara-Silva et al., 2000, 2003; Yockteng, Almeida, Morioka,
lvarez-Buylla y Specht, 2013). También se han desarrollado

studios filogenéticos y de evolución molecular evaluando el
apel de la selección natural a nivel de secuencias de genes y pro-
eínas para familias de genes reguladores importantes durante el
esarrollo (Álvarez-Buylla et al., 2000; Hernández-Hernández,
artínez-Castilla y Álvarez-Buylla, 2007; Martínez-Castilla y
lvarez-Buylla, 2003). Se resumen a continuación los avances
ás concretos en la Eco-Evo-Devo de plantas y animales en
éxico

studios  de  Eco-Evo-Devo  en  plantas

El uso de diferentes ecotipos de Arabidopsis, así como
species emparentadas, ha resultado particularmente útil como
istema modelo para los estudios Eco-Evo-Devo de plantas en

éxico. A partir de los estudios de la red regulatoria de espe-
ificación de los órganos de la flor (sépalos, pétalos, estambres

 carpelos) de esta planta, en el país se han propuesto módulos
eguladores involucrados en procesos de diferenciación celular

 morfogénesis, incluyendo: la transición del estado vegetativo
l de floración (Pérez-Ruiz et al., 2015), el establecimiento y
antenimiento del patrón celular en el nicho de células tron-

ales de la raíz (Azpeitia et al., 2010) y la subdiferenciación
elular en la epidermis de la hoja y la raíz (Benítez et al., 2007,
008). Algunos de estos procesos de desarrollo son particular-

ente importantes para estudios de Eco-Evo-Devo, aunque será

ecesario extender este tipo de enfoques a otras especies. Aquí
esumimos los avances en algunos de los sistemas estudiados en

éxico.
p
p
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ecanismos  de  regulación  epigenética:  relevancia  para  la
co-Evo-Devo

El fenotipo de un organismo está determinado tanto por su
aterial genético como por factores epigenéticos. Estos últimos

ueden modificarse en función de la interacción del organismo
on los factores ambientales, bióticos y abióticos, que afectan la
mbriogénesis y el desarrollo postembrionario. Los mecanismos
pigenéticos alteran la expresión génica mediante la remode-
ación de la cromatina sin alterar la secuencia de ADN; estas
lteraciones, que resultan de la interacción de mecanismos mole-
ulares de la cromatina con factores ambientales, pueden ser
eredables entre generaciones (Berger, Kouzarides, Shiekhattar

 Shilatifard, 2009; Richards, 2006). El carácter hereditario de
lgunas variaciones epigenéticas demanda un replanteamiento
el concepto de herencia biológica y sus implicaciones evoluti-
as (Jablonka y Lamb, 2005). La regulación epigenética modula
espuestas fisiológicas y del desarrollo de los organismos ante
ambios en el ambiente. Por ejemplo, en las plantas tal regula-
ión se da en los mecanismos de defensa contra herbívoros,
sí como en las respuestas plásticas de los organismos ante
iferentes situaciones de estrés (Feng, Jacobsen y Reik, 2010;
ánchez et al., 2015; Schuettengruber, Martínez, Iovino y Cava-

li, 2011). Los fenómenos epigenéticos en los seres humanos
ienen implicaciones directas sobre enfermedades hereditarias

 somáticas, tales como varios procesos de cáncer y mecanis-
os de defensa contra patógenos (Egger, Liang, Aparicio y

ones, 2004). Además, al ser mecanismos que pueden integrar
as señales ambientales, tienen implicaciones directas en campos
omo la agroecología.

En el Laboratorio de Ecología Molecular y Epigenética del
nstituto de Ecología (UNAM) se estudian los mecanismos epi-
enéticos involucrados en diferentes procesos del desarrollo de
as plantas y su interacción con el medio ambiente. Uno de estos

ecanismos integra las señales ambientales durante varios pro-
esos del desarrollo de las plantas y son controlados por 2 grupos
e proteínas, uno de inhibición llamado complejo «Polycom» o
cG y uno de activación llamado complejo «Trithorax» o TrxG
Schuettengruber et al., 2011). Estos complejos regulan proce-
os como la floración o la latencia de las semillas (Sánchez et al.,
015; Song, Angel, Howard y Dean, 2012), el conocimiento de
os mecanismos de acción de PcG y TrxG en el desarrollo de las
lantas, y su interacción con factores ambientales, está contribu-
endo a entender cómo las plantas pueden adaptarse a diferentes
ntornos ecológicos. El estudio de estos mecanismos también
ontribuye a entender la generación de variabilidad fenotípica
eredable y reversible ya que esta variabilidad no depende de
ambios producidos por mutaciones genéticas. Las implicacio-
es evolutivas de la epigénesis representan un campo reciente
e investigación.

espuestas  plásticas  a  factores  ambientales:  transición  a  la
oración
La transición del estado vegetativo al reproductivo (o sim-
lemente floración) es un proceso en el desarrollo de las
lantas cuya regulación tiene repercusiones directas en la
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robabilidad de dejar descendencia genéticamente diversa (a
ravés de la producción de semillas) y, por lo tanto, incide directa-

ente en la adecuación de estos organismos. La variación natural
n los mecanismos que subyacen a este proceso ha permitido

 las angiospermas adaptarse a una gran variedad de climas y
atitudes, induciendo la floración en la época más propicia del
ño para la fecundación. Ya que la floración presenta respues-
as plásticas a cambios ambientales, este proceso representa un
istema ideal para los estudios de Eco-Evo-Devo. Además, el
ovimiento de plantas por los humanos a regiones donde nor-
almente no crecían y las actividades de domesticación son

jemplos de fenómenos que han generado nuevas fuerzas selec-
ivas que han cambiado los patrones temporales de floración de
as plantas, constituyendo un caso de estudio particularmente
nteresante (Nakamichi, 2015).

La floración involucra la dinámica de una red de regulación
enética en la que participan más de 100 genes (Koornneef,
lonso-Blanco y Vreugdenhil, 2004). Los estudios en Arabi-
opsis en México han permitido un avance considerable en el
ntendimiento de los mecanismos genético-moleculares que, en
nteracción con vías hormonales y factores ambientales, están
nvolucrados en la regulación de la floración. Así, en el Laborato-
io de Genética Molecular, Epigenética, Desarrollo y Evolución
e Plantas del Instituto de Ecología (UNAM) se estudia el papel
e genes «de caja» MADS (o MADS-box genes) en las redes
e regulación genética que determinan el proceso de floración
n Arabidopsis  mediante una aproximación de genética reversa.
sta aproximación implica crecer plantas de Arabidopsis  tipo
ilvestre y mutantes que florecen tardíamente bajo diferentes
ondiciones ambientales y en presencia/ausencia de hormonas
nductoras de la floración (Han, García-Ponce, Fonseca-Salazar,
lvarez-Buylla y Yu, 2008; Pérez-Ruiz et al., 2015; Tapia-López

t al., 2008). Además, se ha estudiado la plasticidad fenotípica
elacionada con genes MADS-box que regulan la floración a
ravés de modelos de redes dinámicas y paisajes epigenéticos
ara explicar los patrones temporales de la floración (Pérez-Ruiz
t al., 2015). En el futuro se ampliarán estas investigaciones para
studiar floración en plantas de importancia agrícola como maíz,
rijol o jitomate. Estas plantas son buenos sistemas de estudio ya
ue existe un gran vacío en el estudio Eco-Devo-Evo de plantas
e regiones subtropicales y tropicales, donde el cambio del foto-
eriodo es mínimo y no se experimentan cambios de temperatura
rásticos a lo largo del año.

Se han llevado a cabo estudios Eco-Evo-Devo sobre la
oración del maíz y sus parientes silvestres (teocintles). La flo-
ación de ciertas especies de teocintle es muy similar a la del
aíz, en los aspectos morfológicos y fisiológicos, sin embargo,

a floración en teocintle se inhibe cuando estas plantas cre-
en bajo un fotoperiodo de día largo. En contraste, algunas
ariedades de maíz pueden florecer independientemente del
otoperiodo. Esto se debe a que durante la domesticación del
aíz se seleccionaron mutaciones en un gen regulador (deno-
inado ZmCCT) de la respuesta al fotoperiodo, pero aún se
esconoce qué señales ambientales son las que disparan la flo-
ación en ambas especies (Nakamichi, 2015). Por lo tanto, será
mportante indagar los genes involucrados en los cambios de
a floración del teocintle al maíz. Este tema de investigación es
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articularmente importante para México, considerando que en
l país existen miles de variedades de maíz con tiempos de tran-
ición a la floración contrastantes, mientras que cuenta con la
ayoría de las subespecies y especies de teocintles.

lasticidad  del  desarrollo  de  la  raíz  en  respuesta  a
ondiciones de  estrés  hiperosmótico

El déficit hídrico es uno de los factores ambientales que más
lteran el desarrollo de las plantas (Comstock, 2002; Davies y
hang, 1991). Bajo condiciones de estrés hídrico, el crecimiento
isminuye de manera proporcional a la severidad y a la magnitud
e la condición de estrés y, si el estrés no es letal y se mantiene
stable por un tiempo, el crecimiento de la planta se puede recu-
erar (Chazen y Neumann, 1994; Skirycz et al., 2011; Veselov
t al., 2002). Este tema de investigación está siendo abordado en
l Instituto de Ecología de la UNAM estudiando la plasticidad
el desarrollo de la raíz, y el papel de componentes genéticos

 ambientales en tal plasticidad, en plantas de Arabidopsis. Se
a encontrado que el comportamiento celular a lo largo del eje
ongitudinal de la raíz y el desarrollo de la raíz está influenciado
or hormonas, en particular por un gradiente de concentración
e auxinas (Garay-Arroyo et al., 2013). Sin embargo, la concen-
ración de auxinas no explica todo este comportamiento celular

 es necesario tomar en cuenta las dinámicas cooperativas que
e establecen entre las concentraciones de auxinas, las tasas de
roliferación celular y los cambios en las propiedades mecánico-
lásticas de las células (Barrio et al., 2013; Dávila-Velderrain
t al., 2015; García-Cruz et al., 2016; Hernández-Hernández
t al., 2014; Vieten et al., 2005). A pesar de que el desarrollo de
a raíz es muy plástico y claramente está influenciado por facto-
es ambientales, existe escasa información de los mecanismos
oleculares que están involucrados en esta respuesta plástica.
specíficamente, no se sabe cómo este órgano responde a condi-
iones de estrés osmótico por lo que es fundamental entender los
ecanismos moleculares que subyacen a esa respuesta para ubi-

ar el papel de factores genéticos y no genéticos en las respuestas
lásticas al estrés ambiental, así como su evolución.

Otros investigadores en México están estudiando las bases
oleculares de las respuestas al estrés hídrico en Arabidopsis

 en plantas de frijol (Contreras-Cubas, Palomar, Arteaga-
ázquez, Reyes y Covarrubias, 2012; Cuevas-Velázquez,
endón-Luna y Covarrubias, 2014; Cuevas-Velázquez, Saab-
incón, Reyes y Covarrubias 2016). Específicamente, el

aboratorio de la Dra. Alejandra Covarrubias y el Dr. José Luis
eyes del Instituto de Biotecnología de la UNAM se ha enfocado
n entender la función de las proteínas «hidrofilinas» durante la
espuesta adaptativa de las plantas al déficit hídrico, así como el
apel de estas proteínas en otros organismos eucariontes y pro-
ariontes. Asimismo, se están estudiando aspectos relativos a la
articipación de los microARN como reguladores de la respuesta
enética a déficit hídrico, particularmente en frijol. Finalmente,
e estudia cómo se da la regulación del metabolismo y la distri-

ución de sacarosa durante la respuesta a sequía en plantas de
rijol y cuál es el impacto en la productividad de este cultivo.

Los grupos de la Dra. Gladys-Cassab y del Dr. Jorge Nieto del
nstituto de Biotecnología y el Jardín Botánico del Instituto de
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iología, respectivamente, de la UNAM, están investigando la
elación entre el manejo y la selección que realizan campesinos
n la generación de variedades nativas de maíz resistentes a la
equía, con capacidad de germinar y emerger en condiciones de
iembra profunda. Una de estas variedades es el llamado «maíz
e cajete», cuya semilla puede ser sembrada a más de 30 cm
e profundidad. A esta profundidad la planta germinada puede
lcanzar la humedad residual del suelo y dado que desarrolla
n mesocotilo particularmente largo, la plúmula puede emerger
el sustrato exitosamente (Nieto-Sotelo et al., 2016). Además,
e están investigando las características fisiológicas y genéticas
e estas variedades con fines de introgresar estas características

 líneas mejoradas de mayor rendimiento (Nieto-Sotelo et al.,
016).

Otras investigaciones relevantes que estudian cambios de
esarrollo en plantas que crecen en ambientes áridos son
as del laboratorio del Dr. Joseph Dubrovsky (Dubrovsky y
ómez-Lomelí, 2003; Shishkova et al., 2013; Shishkova, Rost

 Dubrovsky, 2008).

ariación  natural  de  ecotipos  de  Arabidopsis: herramienta
ara estudios  Eco-Evo-Devo

Los estudios con ecotipos de Arabidopsis  han permitido
xplorar la gran variabilidad fenotípica que existe en diferen-
es poblaciones de esta planta, tanto en su morfología como en
u desarrollo. Recientemente, el grupo de la Dra. María Paz
ánchez del Instituto de Ecología de la UNAM estudió la arqui-

ectura de la raíz de 12 ecotipos de Arabidopsis  provenientes de
iferentes sitios geográficos con condiciones ambientales con-
rastantes, documentando una gran variabilidad en el desarrollo
e este órgano entre ecotipos. Se encontró que existe una correla-
ión entre la morfología de la raíz y las condiciones de humedad
e los sitios de origen de algunos ecotipos. Tal resultado indica
a existencia de una base molecular consistente que ha permitido
a conservación de este carácter, aun en condiciones homogé-
eas de crecimiento en laboratorio (Aceves-García et al., 2016).
or otra parte, Rosas et al. (2013) encontraron loci específicos
sociados con la variación en la arquitectura de la raíz en eco-
ipos de Arabidopsis. Los avances en el conocimiento de las
ases genéticas y epigenéticas de esta variación y el estudio de
a interrelación con factores ambientales asociados serán una
ontribución importante para el desarrollo de la Eco-Evo-Devo
n México.

ubdiferenciación  celular  en  epidermis  de  Arabidopsis: un
istema modelo  teórico-experimental  para  la  Eco-Evo-Devo

En México se ha estudiado cómo una misma red de regu-
ación genética puede estar involucrada en moldear patrones

orfogenéticos contrastantes en órganos distintos de un mismo
rganismo (Benítez et al., 2007, 2008; Mendoza y Álvarez-
uylla, 2000). A su vez, estos patrones se pueden alterar de

anera plástica en respuesta a mutaciones o variaciones en las

ondiciones ambientales. Por ejemplo, la disposición y la den-
idad de tricoblastos (células encargadas de producir pelos de la
aíz), se alteran plásticamente cuando se modifican, entre otros
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actores ambientales, la concentración de fosfatos, la cantidad de
gua o de sales en el suelo (Mendoza y Álvarez-Buylla, 2000).
or lo tanto, este módulo de desarrollo es un sistema que se
a usado para los estudios Eco-Evo-Devo (Benítez, Azpeitia y
lvarez-Buylla, 2013).
En México también se ha estudiado cómo otras señales inter-

as alteran el patrón de la morfología de los órganos, como
curre con los pelos de la raíz de Arabidopsis  (Benítez et al.,
013). Así, se ha analizado cómo el etileno puede actuar sobre
a red de regulación genética implicada en la emergencia o no de
elo en la raíz (Mendoza y Álvarez-Buylla, 2000) y cómo la vía
e las giberelinas se retroalimenta de una vía de transducción
e señales hormonales, lo cual podría estar actuando sobre el
ódulo de subdiferenciación epidérmica (Benítez et al., 2008).
ambién se ha encontrado que, al igual que en la raíz, el patrón
e tricomas (pelos) en la epidermis de las hojas se modifica
on tratamientos de fitohormonas (Benítez et al., 2013) y por
iversos factores ambientales.

Al contar con modelos de redes o módulos que subyacen al
roceso de diferenciación celular y formación de patrones, como
l que ocurre en la subdiferenciación epidérmica en Arabidopsis,
s posible realizar estudios mecanísticos y sistémicos de Eco-
vo-Devo. Por ejemplo, se ha mostrado que genes implicados
n el módulo que regula la formación de pelos epidérmicos tam-
ién regulan la formación de la cutícula. Por lo tanto, mutantes
ue pierden la función de estos genes son más susceptibles, por
jemplo, al ataque de herbívoros. De manera interesante, se ha
emostrado que esta función es recuperada parcialmente por la
cción de giberelinas (Xia et al., 2012). Este ejemplo muestra
a importancia que tienen las vías de transducción de hormo-
as para las interacciones de los mecanismos que subyacen a la
iferenciación celular, a la morfogénesis y a distintos fenómenos
cológicos.

El sistema regulatorio de subdiferenciación epidérmica tam-
ién resulta instrumental para explorar las bases mecanísticas

 sistémicas del origen de distintos fenotipos y de su variación.
e manera complementaria, en un laboratorio del Departamento
e Producción Agrícola y Animal de la Universidad Autónoma
etropolitana unidad Xochimilco, se estudia si es posible esta-

lecer una relación entre la variación fenotípica y la variación
olecular de genes que intervienen en la red regulatoria impli-

ada en la formación de pelos radiculares, y cómo esta última
ariación se correlaciona con los distintos patrones epidérmicos
resentes en distintos ecotipos y linajes. Por ejemplo, se está
ndagando si las secuencias de los genes de la red de subdife-
enciación epidérmica han evolucionado por selección natural y
ué tan restringidas están por la red genética regulatoria en la
ue éstos participan (e.g., Dávila-Velderrain et al., 2014).

Hasta ahora, se cuenta con información preliminar acerca de
os patrones epidérmicos en distintos ecotipos (Telfer, Bollman

 Poethig, 1997), sugiriendo que estos podrían ser adaptativos;
unque también pueden haberse fijado por presión sobre otros
ódulos con los cuales están acoplados. Estos patrones de varia-
ión fenotípica pueden alterar la ecología de las plantas, y esta
ariación también puede heredarse mediante mecanismos tanto
enéticos como epigenéticos, impactando en la evolución de
stos rasgos y en las poblaciones o especies que los portan. Este
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istema también resulta muy útil para estudios de Eco-Evo-Devo
orque parece que las alteraciones en los patrones de pelos y
ricomas tienen claros impactos en la ecología de las plantas
Benítez et al., 2013).

Un ejemplo interesante, que ilustra cómo se puede ir del
studio de genes particulares a las redes genéticas subyacen-
es y de aquí a los mecanismos de desarrollo, tiene que ver
on las implicaciones ecológicas y evolutivas del patrón de
ricomas y la resistencia al ataque de herbívoros (Kivimäki,
ärkkäinen, Gaudeul, Løe y Agren, 2007). En 2 especies se ha
escrito que las alteraciones epidérmicas causadas por herbivo-
ía pueden heredarse. Este sistema podría usarse para explorar la
similación genética y los mecanismos sistémicos involucrados
Benítez et al., 2013 y referencias ahí citadas). La asimilación
enética implica que modificaciones del desarrollo elicitadas
or el ambiente pueden heredarse y eventualmente, impactar
n la evolución de las especies. Esto podría proveer la vali-
ación experimental de propuestas teóricas que sugieren que
a plasticidad del desarrollo es fundamental para la evolución
daptativa.

volución  del  desarrollo  y  el  papel  de  la ecología  en
istemas animales

En México existen especies animales que son consideradas
rganismos modelo para estudios de Evo-Devo y Eco-Evo-
evo. Una de estas especies es el pez ciego de ríos subterráneos,
styanax mexicanus, el cual ha sido útil en el estudio de
daptaciones a la oscuridad. Debido a que existen especies cerca-
amente emparentadas a A.  mexicanus  que viven en cuerpos de
gua superficiales y poseen ojos funcionales, se han desarrollado
studios comparativos dirigidos a entender las causas genéticas,
pigenéticas y ambientales que subyacen a esta variación inte-
específica en la función visual (Santacruz et al., 2015).  En la
ntersección de la epigenética, la variación críptica existente y
a ecología, los estudios comparativos proponen que la varia-
ión críptica (es decir, variación genética que no se expresa) por
a acción de un gen (chaperona HSP90) que, bajo condiciones
mbientales nuevas (como someter a un régimen de oscuridad

 especies de Astyanax  que viven en cuerpos de agua superfi-
iales), desestabiliza su acción homogenizadora exhibiendo la
ariación críptica presente en la especie y posibilitando la selec-
ión de peces con ojos progresivamente más pequeños (Rohner
t al., 2013).

También existen otras especies animales, tales como los orga-
ismos troglobios de diferentes cuerpos de agua subterráneos
como ríos y cenotes) y organismos marinos, que son de interés
e estudios para la Eco-Devo-Evo y que están en desarrollo en
éxico, tales como los que se llevan a cabo en el Instituto de
iencias del Mar y Limnología de la UNAM. Un estudio sobre-

aliente es el de Caballero et al. (2012) en el que se propone un
odelo que incorpora aspectos epigenéticos, de migración celu-

ar, de interacciones tisulares y de fuerzas mecánico-elásticas

ara explicar la variación de patrones de coloración de distin-
os linajes de peces, anfibios y reptiles. Otra área de estudio,
levada a cabo en el Instituto de Fisiología de la UNAM,
e enfoca en entender las bases moleculares de los procesos
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ancerígenos en mamíferos. En particular, se estudian los meca-
ismos epigenéticos involucrados en la regulación de genes
upresores de tumores, tales como aquellos relacionados con
a regulación epigenética de microARN involucrados en el des-
rrollo de glioblastoma multiforme, un tipo de cáncer de las
élulas gliales (Ayala-Ortega et al., 2016).

mplicaciones  de  la  Eco-Evo-Devo  en  la  biomedicina

Una perspectiva metodológica de la Eco-Evo-Devo permite
ntegrar un enfoque preventivo en la comprensión y el trata-

iento de enfermedades crónico-degenerativas, tales como la
iabetes tipo 2 (primera causa de muerte en México) y el cáncer
n sus diversas manifestaciones. Estas enfermedades resultan
e desajustes severos de procesos de regulación genética del
rganismo. La comprensión de estos procesos, para su poten-
ial tratamiento terapéutico, exige una perspectiva holística que
ome en cuenta aspectos genéticos, epigenéticos, ambientales

 socioculturales que modulan las dinámicas biomoleculares y
us acoplamientos con los campos físico-químicos vitales que
ustentan la salud humana. Esta perspectiva es importante para
ntender el papel crítico que tiene el estilo de vida (alimentación,
ctividad física y exposición a tóxicos, a infecciones y al estrés,
rincipalmente) en la emergencia y progresión de la enferme-
ad, entendida esta como un desajuste nocivo, de los procesos
e desarrollo y fisiológicos del organismo. La importancia del
mbiente (e.g., estilo de vida) en las probabilidades de emergen-
ia y de progresión de enfermedades degenerativas está cada vez
ejor documentada (World Health Organization, 2014).
En el contexto anterior se están desarrollando varios estudios

n el Laboratorio de Genética Molecular, Epigenética, Desarro-
lo y Evolución de Plantas del Instituto de Ecología (UNAM).
n primer estudio trata de descubrir los módulos regulatorios,
rincipalmente transcripcionales, que subyacen a los patrones
enéticos genéricos, descritos a nivel celular y tisular, relacio-
ados con una enfermedad. También se estudia la dinámica
e interacción entre estos módulos y los procesos metabólicos
ue, por ejemplo, causan la inflamación de tejidos. Esta última
e da en respuesta a factores ambientales que activan vías de
ransducción de señales (e.g., calcio, hormonas, etc.) que están
onectadas con los módulos regulatorios que subyacen al fun-
ionamiento de células efectoras. Estas células, y los sistemas

 los que pertenecen, son fundamentales para la interacción del
rganismo con su ambiente o estilo de vida.

En el contexto de los procesos que afectan el balance entre la
iferenciación y la proliferación celular, un grupo del Instituto
olitécnico Nacional estudia los procesos que subyacen a la car-
inogénesis epitelial (Méndez-López et al., 2016). Otros grupos
e investigación en México estudian, con enfoques de biología
e sistemas, la leucemia linfoblástica aguda infantil (Enciso,
ayani, Mendoza y Pelayo, 2016), que es una causa importante

e mortalidad y parece estar más asociada con factores ambien-

ales que con predisposiciones genéticas simples. También se
a estudiado el sistema inmunológico con enfoques sistémi-
os (Martínez-Sánchez, Mendoza, Villarreal y Álvarez-Buylla,
015; Mendoza, 2013).
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En México es importante desarrollar estudios centrados en
a comprensión y tratamiento de enfermedades desde la pers-
ectiva de la Eco-Evo-Devo integrando 3 aspectos importantes:
a exposición de la población a agentes nocivos, las conse-
uencias concretas de esquemas específicos de alimentación así
omo de tratamiento médico y, en general, la dinámica espacio-
emporal del estilo de vida. Los resultados exitosos alcanzados
asta ahora en otras partes del mundo, bajo enfoques de pro-
ección de la salud de corte preventivo (Harris, 2006), son muy
rometedores. Es importante reconocer que las enfermedades
rónico-degenerativas resultan de desajustes en el desarrollo
propiado del organismo, las cuales deben entenderse en un con-
exto ecológico y evolutivo más que en explicaciones basadas
n alteraciones genéticas simples. La caracterización funcio-
al de las dinámicas ambientales (biológicas y socioculturales,
ásicamente), que repercuten en los procesos que subyacen a la
lasticidad fenotípica del organismo, es una elección terapéutica
bvia (Espinosa-Soto et al., 2011b).

El desarrollo de la investigación en Eco-Evo-Devo, en el
ontexto de la comprensión y tratamiento de enfermedades
omplejas, está teniendo cobijo en México. Así, se desarrollan
eminarios y cursos especializados en el Centro de Ciencias
e la Complejidad (C3) de la UNAM, en torno a la biolo-
ía de sistemas de las enfermedades complejas y su relación
ransversal con los programas de ecología, de ciencias ambien-
ales y de salud. En estas actividades participan investigadores y
studiantes provenientes de diversos entornos académicos e ins-
itucionales, colaborando bajo pautas multidisciplinarias. Así,
a perspectiva de Eco-Evo-Devo, con enfoques sistémicos, pre-
ende contribuir al sector salud y socioambiental y privilegiar
na medicina preventiva, fomentando prácticas individuales,
olectivas y comunitarias saludables.

mplicaciones  de  la  Ecología  Evolutiva  del  Desarrollo  en
a agricultura

Un aspecto fundamental para el mejoramiento genético de
as plantas de importancia agrícola es el uso de modelos que
ermitan entender los mecanismos sistémicos de la herencia y
ómo el ambiente puede influir en cambios fenotípicos dirigidos.
ste tema ha sido históricamente el objeto de los esfuerzos en
l mejoramiento agronómico. En este contexto, la cuestión del
apel que desempeña la plasticidad fenotípica en la evolución
daptativa es de particular interés. Para el fitomejoramiento, es
onveniente enfocarse en los rasgos y variedades que tienen nor-
as de reacción con una amplia variación fenotípica en respuesta

 gradientes ambientales que son relevantes a un entorno agrícola
eterminado. La posibilidad de contar con modelos sistémicos
e la regulación genética subyacente a los rasgos de interés, en
articular de aquellos donde se involucran múltiples loci, per-
itirá tener escenarios predictivos de éxito en los programas de
ejoramiento agrícola.
Esta propuesta, que implica un enfoque más integrativo que el
ejoramiento genético tradicional (enfocado en generar líneas
uras endogámicas), implica conocer y aprovechar la diversidad
enética y fenológica existente en poblaciones de variedades
ativas. En México este enfoque se denomina mejoramiento

p
a
d
p
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asal, el cual ha sido abordado en el Colegio de Postgra-
uados por años, enfocándose en el mejoramiento de maíces
ativos (e.g., Martínez-Zambrano, Galán, González y Muñoz,
000). Dentro de este mejoramiento, algunas experiencias que
arten de la diversidad de variedades nativas en la agricul-
ura tradicional han dado muy buenos resultados aumentando
l rendimiento de los cultivos (Macchi-Leite, Rincón-Sánchez,
uiz-Torres y Castillo-González, 2010) o la resistencia a plagas

 sequía (Martínez-Zambrano et al., 2000). Resulta muy inte-
esante que los mejores rendimientos en maíz se observan en
ondiciones subóptimas, cuando las plántulas de maíz experi-
entan condiciones contrastantes de humedad, que en muchos

asos ejercen una presión de selección que favorece la expre-
ión de la «ganancia genética» acumulada a través de varias
eneraciones de selección masal (Martínez-Zambrano et al.,
000).

Estudios futuros sobre cultivos domesticados en México,
omo los usados en el sistema de policultivo tipo milpa, pueden
ervir de modelos de estudios de la Eco-Evo-Devo para indagar,
or ejemplo, qué rasgos son o pueden ser más susceptibles de
volucionar por efectos del ambiente (incluyendo, por ejemplo,
l manejo campesino) y el porqué de tal susceptibilidad. Estos
studios pueden fortalecerse con el uso de modelos de redes
omplejas dinámicas que integren los componentes genéticos

 no genéticos involucrados en la emergencia de los fenotipos
ajo análisis. Un grupo de investigación de la UAM Xochimilco
stá desarrollando una línea de investigación en esta dirección.

onclusiones  y perspectivas

Los estudios de Eco-Evo-Devo en México pueden ayudar
l desarrollo de este campo a través de: 1)  expandir  la base
eórica existente, emergida del trabajo seminal de Waddington
1957), 2)  aumentar las plataformas de simulación computa-
ionales, incorporando aproximaciones y datos novedosos en
istemas modelo, 3)  ampliar los estudios a otras especies, más
llá de los sistemas modelo clásicos (basados principalmente en
rabidopsis), 4)  contribuir en la formulación y estudio de mode-

os teóricos que sean dinámicos, integrativos de distintos niveles
e organización biológica (redes de regulación genética, células,
ejidos, órganos, organismos) y que consideren la interacción de
stos niveles con el ambiente y 5)  implementar enfoques expe-
imentales que validen los modelos y analicen las implicaciones
elevantes para México.

De particular interés, para un país megadiverso como México,
erá evaluar las inferencias hechas a partir del estudio de siste-
as modelo con otras especies que presenten peculiaridades

e desarrollo y/o fenotipos «extremos». Esto puede permitir
stablecer qué módulos del desarrollo, elementos genéticos y/o
pigenéticos pudiesen haberse modificado en linajes con histo-
ias evolutivas y ecológicas contrastantes. La gran cantidad de
studios de sistemática y morfología existente sobre de la diver-
idad de especies de México ofrece excelentes oportunidades

ara estudios de Eco-Evo-Devo. Por ejemplo, será interesante
nalizar si la gran diversidad de especies de angiospermas es pro-
ucto de modificaciones al interior de un módulo de desarrollo
articular (Almeida et al., 2014), o bien si está más relacionados
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on cambios en las dinámicas de acoplamiento de diferentes
ódulos de desarrollo, o con vías de transducción de señales

ntracelulares inducidas por ambientes particulares.
En México, un enfoque de Eco-Evo-Devo puede desempeñar

n papel crítico para repensar los programas de conservación y
ejoramiento de la biodiversidad, en general, y la agrobiodi-

ersidad, en particular. En este último punto, es urgente una
valuación más rigurosa y completa a corto, mediano y largo
lazo de la liberación al ambiente de organismos genéticamente
odificados (OGMs). Este enfoque también podría impactar

e manera muy importante en la biomedicina y en los progra-
as de salud pública. Algunas preguntas pendientes por abordar

on: ¿Cómo son los patrones de variación temporal de los fac-
ores ambientales que generan alteraciones en el desarrollo y en
as respuestas fenotípicas plásticas? ¿Qué tipo de patrones tem-
orales de dichos factores son necesarios para que se hereden
asgos que emergen como consecuencia de la interacción de los
ecanismos de desarrollo y el ambiente? es decir, ¿Bajo qué

ondiciones ambientales puede ocurrir la asimilación genética
 cuáles son los mecanismos de herencia involucrados? Estas
nterrogantes implican un entendimiento de la herencia como un
roceso emergente de la retroalimentación entre los mecanismos
istémicos del desarrollo y el ambiente a lo largo de genera-
iones. Esta conceptualización de la herencia contrasta con la
isión que implica mecanismos meramente informacionales y
e «lectura» o «ejecución» de programas genéticos. Entonces, se
uede pensar que la heredabilidad de un rasgo moldeado por el
fecto de algún factor ambiental depende tanto de los mecanis-
os intraorganísmicos que lo subyacen, como de la persistencia

ransgeneracional de la acción de ese factor. El estudio de este
ipo de herencia implica exploraciones teórico-experimentales
e Eco-Evo-Devo de sistemas bien estudiados a nivel del des-
rrollo y de las redes genéticas regulatorias involucradas.
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