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RESUMEN
La epigenética, como una disciplina científica que explora los mecanismos que originan nuevos 
fenotipos sin alterar el genoma, parece una novedad más ligada a los avances tecnológicos de 
la Biología Molecular y la Genética del Desarrollo. Sin embargo, el concepto de epigénesis fue 
propuesto mucho antes que las ideas de evolución y el papel de los genes en la continuidad de 
la vida cobraran forma. En este artículo, se analizan los conceptos de epigénesis y epigenética 
desde una amplia perspectiva biológica y para ello se utilizan como caso de estudio anuros 
de ambientes semiáridos de Norteamérica de la familia Scaphiopodidae y de Sudamérica de 
la familia Ceratophryidae. En ambos casos, se presentan las causas de las modificaciones en 
el desarrollo embrionario-larval que determinan que los tractos digestivos de los renacuajos 
resulten muy diferentes a los de la mayoría de los anuros y también se plantean los mecanismos 
moleculares que determinan cómo ocurre esta modificación. Al introducir los términos de epi-
génesis y epigenética con estos ejemplos se pretende demostrar la riqueza de interpretaciones 
que emergen al integrar múltiples enfoques del desarrollo animal.
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ABSTRACT
Epigenesis and epigenetics: Examples from the morphology of tadpoles. The epigenetic, as 
a scientific discipline that explores the mechanisms that give rise to new phenotypes with no 
genome alteration, emerged as a new approach related to innovations in Molecular Biology 
and Developmental Genetics. However, the concept of epigenesis was proposed long before the 
paradigms of evolution and the role of genes in the continuity of life could achieve scientific 
reputations. Herein, I analyzed the concepts of epigenesis and epigenetic from a broad biological 
perspective. Therefore, I used as cases of study the anurans of semiarid environments of North 
America, family Scaphiopodidae, and South America, family Ceratophryidae. In both cases, 
I present the causes of changes in the embryo-larval development that determine differences 
in the digestive tracts of those tadpoles from most of the anurans and also I emphasize on the 
molecular mechanisms that determine how this change occurs. By introducing the terms of 
epigenesis and epigenetic with these examples I intend to demonstrate the value to integrate 
multiple approaches to the study of animal development.

Key words: Evolution; Development; Variation.

Las primeras ideas en torno a la sucesión de formas 
en la ontogenia han confrontado los conceptos de 
preformación y epigénesis (Gould, 1977). La pre-
formación intentó explicar el origen de la forma 
animal a partir del material del huevo, el cual con-
tenía determinantes “invisibles” de todas y cada una 
de las partes que existen en un individuo y asumió 

que el desarrollo comprendía la elaboración de una 
forma preexistente. Más tarde, en el siglo XVIII, se 
propuso la teoría de la epigénesis que planteó que 
el desarrollo demandaba una “fuerza organizadora” 
que producía diferenciación fuera de la uniformidad 
de los materiales del huevo. Las preguntas en torno 
a cuáles eran esas fuerzas actuando sobre el desa-
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rrollo fortalecieron el debate entre preformación y 
epigénesis en el que esta última insinuó la idea de 
Evolución, como cambio orgánico unidireccional, 
antes de la publicación de las ideas de Darwin. 

El término epigénesis deriva del latín y com-
bina el prefijo epi “a continuación de” con genesis, 
algo que implica “principio u origen”; mientras que 
el término epigenética combina el mismo prefijo 
con genética, una palabra más relacionada con la 
estructura y dinámica de los genes. En las Ciencias 
Naturales, la epigénesis es muy importante ya que 
en Geología define al proceso de sustitución lenta de 
un mineral en el interior de una roca y en Biología 
se asocia a la definición de rasgos de un organismo 
durante el desarrollo.

Hacia mediados del siglo pasado, Waddington 
(1956) propuso a la epigenética como la explicación 
causal del desarrollo basada en las interacciones de 
los genes y el ambiente al definir un fenotipo. En 
esta idea combinó génesis (causalidad) con gené-
tica (mecanismo) para explicar la existencia de un 
epigenotipo que deriva de una historia adquirida 
(herencia) y una red de interacciones en el desarrollo 
especie-específicas (fenotipo).

La epigénesis propiamente dicha se refiere a la 
generación individual de formas embrionarias y/o 
larvales a través de una serie de interacciones cau-
sales (Müller y Olsson, 2003). Esto significa que el 
desarrollo no es solamente la lectura de un programa 
genético sino que también depende de interacciones 
especie-específicas e intercambios con factores en-
dógenos y/o exógenos no codificados por el ADN 
(Fig. 1). En el paradigma de la EvoDevo, epigénesis 
y epigenética recuperaron su valor para explicar 

fenómenos que pudieron ser identificados intuitiva-
mente antes de conocer los principios de la evolución 
biológica y el papel de los genes en la continuidad de 
la vida. En esta nueva etapa, la discusión en torno 
a la epigenética frecuentemente ignora el problema 
del origen embrionario de la forma que dio lugar 
al debate preformación-epigénesis y se focaliza en 
aspectos moleculares que producen alguna variación 
fenotípica que no es consecuencia de una alteración 
en la secuencia de un gen. Sin embargo, el término 
epigénesis, más amplio, se refiere a diferentes áreas 
de investigación (genética molecular, desarrollo, 
herencia, ecología y evolución) que a pesar de estar 
relacionadas e integradas, necesitan todavía con-
vertirse en una herramienta conceptual común que 
promueva el estudio de las relaciones causales entre 
genes, fenotipos y ambiente para formular modelos 
integrales de la evolución (Müller y Olsson, 2003).
En esta contribución trataré de acercarme a esta 
integración.

El desarrollo de los anuros
El linaje de los anuros comprende más de 7000 es-
pecies continentales que habitan en todo el planeta 
con excepción de latitudes superiores a los círculos 
polares y el desierto de Sahara (Frost, 2015). En-
tre esas 7000 especies, la mayoría tienen ciclos de 
vida con renacuajos; sin embargo los clados más 
especiosos son aquellos con desarrollo directo. La 
evolución del desarrollo en el grupo ha conducido a 
cinco tipos morfológicos y ecológicos de renacuajos 
los cuales se reconocen en grandes linajes; mientras 
que la pérdida del período larval (desarrollo directo) 
ha ocurrido de manera independiente en más de 13 

Figura 1. Interpretación de la epigénesis y/o desarrollo epigenético. La relación entre genotipo, fenotipo y ambiente no es lineal y una 
vez que el desarrollo comienza o se activa el genotipo hay un conjunto de interacciones que van definiendo el/los fenotipos.
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clados (Hanken, 2003; Roelants et al., 2011; Quinzio 
y Fabrezi, 2014).

Las tablas de desarrollo son herramientas de 
análisis que usamos los biólogos para identificar y 
ordenar eventos de la ontogenia según una secuencia 
de cambios externos del organismo en cuestión o un 
organismo modelo. La Figura 2 resume la ontogenia 
de una rana que tiene desarrollo larval siguiendo las 
generalidades de una tabla de desarrollo estándar 
(Gosner, 1960). Las características compartidas por 
los anuros con desarrollo larval reflejan en cierta 
medida la existencia de mecanismos que limitan 
las posibilidades de variación durante el desarrollo 
(developmental constraint). Un “developmental 
constraint” puede ser identificado en estudios 
embriológicos al producir ciertas morfologías en 
condiciones experimentales (Oster et al., 1988; 
Alberch y Gale, 1983). También este esquema de 
la ontogenia nos permite detectar variación dentro 
de ciertos límites, con la heterocronía como el fe-
nómeno más conocido y discutido en la generación 
de diferencias fenotípicas (Alberch y Blanco, 1996; 
Reilly et al., 1997; Fabrezi, 2012). La heterocronía 
produce cambios en el tiempo en el que ocurren 
determinados eventos del desarrollo y puede tener 
o no consecuencias en los rasgos definitivos.

La Figura 2 también reconoce que existen 
unidades modulares en el desarrollo que tienen sus 
propias trayectorias que varían de manera inde-
pendiente con respecto a otras. Por ejemplo en un 
renacuajo, la morfogénesis, desarrollo y crecimiento 
de las extremidades ocurre sin influenciar funciones 
importantes del renacuajo, de hecho podríamos ex-
tirpar los esbozos de las extremidades y eso afectaría 
la vida solamente después de la metamorfosis. Esta 
modularidad del desarrollo es una de las caracterís-
ticas que hace que determinados “módulos” resulten 
más diversos que otros en la evolución de los verte-
brados. En los anuros con ciclos de vida complejos 
podemos identificar tres unidades modulares en 
el desarrollo que implican: órganos y sistemas que 
son condición para la existencia del renacuajo como 
tal y desaparecen con la metamorfosis (estructuras 
queratinizadas de la boca, tubo anal, cola, sistema 
de la línea lateral); órganos y sistemas presentes en 
la larva que sufren una remodelación estructural 
durante la metamorfosis (cartílagos de los arcos vis-
cerales, el tracto digestivo, músculos mandibulares e 
hiobranquiales, piel) y órganos y sistemas que serán 
funcionales después de la metamorfosis (apéndices 
pares, aparato hiogloso, órganos reproductores). 

Tal como se grafica en la Figura 2, en una 
especie determinada existen factores ambientales 
que influyen sobre el desarrollo larval y dentro de 
determinados límites pueden producir modificacio-
nes en el fenotipo de los renacuajos o de los estadios 
al finalizar la metamorfosis (Willbur y Collins, 1973; 
Downie et al., 2004). Los estudios de plasticidad 
fenotípica enfatizan la relación fenotipo y ambiente 
y han demostrado que los organismos tienen capa-
cidad de responder a las influencias del ambiente 
de manera diferencial y que esto se hereda lo cual 
muchas veces explica la presencia de una especie en 
determinadas condiciones y no de otras.

En la Figura 2 también se tiene en cuenta que 
las hormonas actúan sobre el desarrollo. El sistema 
endócrino es muy especial ya que las señales am-
bientales actúan sobre el eje hipotálamo-hipófisis-
tejido secretor. El estímulo recibido por el hipotá-
lamo a través de diferentes órganos sensoriales, es 
transferido a la hipófisis por un factor que libera 
corticotropina, ésta a su vez estimula la secreción 
de la hormona adrenocortiotrófica que produce 
la liberación de corticosteroides y por ejemplo, la 
hormona estimulante de la tiroides que ocasiona la 
secreción de tiroxina y triiodotironina en el caso de 
la glándula tiroides. Tanto las hormonas tiroideas 
como los corticosteroides actúan de forma conjunta 
en los tejidos periféricos que responden durante la 
metamorfosis (Denver, 2013). Otras hormonas como 
la prolactina, parecen actuar sobre la morfología 
larval y en determinadas condiciones ambientales 
antagoniza con las hormonas tiroideas y retrasa la 
metamorfosis (Emerson, 1988; Wassersug, 1997).

Las hormonas tiroideas han sido las “molécu-
las” preferidas para estudiar la diferenciación y el 
crecimiento y en el caso de los animales con ciclos 
de vida complejos, la metamorfosis (Etkin, 1936; 
Dodd y Dodd, 1976; Denver, 2013). En los anuros, 
es bien sabido que las glándulas tiroides aumentan 
su actividad secretora a medida que el desarrollo 
avanza y se activan los receptores para la hormona 
en los diferentes órganos y sistemas hasta alcanzar 
una máxima expresión durante la metamorfosis. 
En algunas especies en cautiverio, los renacuajos 
pueden sufrir de una carencia de glándulas tiroi-
deas espontáneamente, hecho que se traduce en 
que crecen durante mucho tiempo, se convierten 
en renacuajos gigantes, pero no pueden sufrir la 
metamorfosis aunque algunos tejidos como las 
gónadas y el pulmón prosiguen su diferenciación 
(Rot-Nikcevic y Wassersug, 2003, 2004; Kerney et 
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al., 2009). La existencia de larvas sin tiroides sugiere 
que la hormona tiroidea es fundamental para nume-
rosos cambios metamórficos. Entre estos cambios se 
encuentran los que ocurren en el tubo digestivo del 
morfotipo omnívoro de la larva para transformarse 
en el morfotipo carnívoro depredador del adulto 
(Stolow et al., 1997; Schreiber et al., 2005). 

El tracto digestivo y la dieta
Las larvas de anuros tienen un sistema digestivo 
relativamente simple y una dieta omnívora que 
consiste de partículas orgánicas en suspensión. Du-
rante la metamorfosis se produce una remodelación 
profunda del tracto digestivo que involucra su acor-
tamiento y la diferenciación de partes histológica y 
fisiológicamente distintivas (Schreiber et al. 2005). 
Acompañando estos cambios morfológicos se pro-
duce el crecimiento del hígado y páncreas y de sus 

conexiones con el intestino. Las consecuencias bio-
lógicas de estas transformaciones se centran en que 
después de la metamorfosis un anuro es carnívoro 
y depredador lo cual conlleva la integración mor-
fofuncional de partes para la búsqueda activa de las 
presas (otros animales), atraparlas (lengua protráctil 
y pegajosa), deglutirlas, digerirlas y asimilarlas. 

En condiciones naturales, además de las 
larvas omnívoras con un intestino muy largo (Fig. 
3A), existen larvas con un morfotipo carnívoro en 
el que básicamente se reconoce un acortamiento 
muy pronunciado del intestino (Fig. 3B) (Pfennig y 
Murphy, 2000; Ulloa Kreisel, 2001) mientras que ex-
cepcionalmente en unas tres especies se han descrito 
larvas con un morfotipo carnívoro-depredador tipo 
adulto (Fig. 3C) (Carroll et al., 1991; Ulloa Kreisel, 
2002; Fabrezi, 2011, Bloom et al., 2013).

Figura 2. Esquema de una generación en un anuro con desarrollo larval. El eje X representa los eventos que pueden ser comparados 
entre ontogenias de distintas especies independientemente del tiempo real en que ocurren. Estos eventos implican morfogénesis, 
diferenciación, transformación y/o desaparición de órganos y estructuras. Se grafican las tres unidades modulares en las que se or-
ganiza el desarrollo de un anuro. En el eje Y se representa la variación en el tamaño corporal (sin considerar la cola para los estadios 
larvales). Se indican además factores endógenos (hormonas) y exógenos (variables ambientales) que actúan sobre el desarrollo larval 
produciendo cambios fenotípicos.
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Epigénesis o causalidad: interacciones entre el 
desarrollo, el fenotipo y el ambiente. Los sapos 
Spea spp. 
La familia Scaphiopodidae constituye un linaje 
formado por siete especies que habitan en América 
del Norte y se encuentra relacionado a otro linaje 
(Pelobatidae + Pelodytidae + Megophryidae) de la 
región Paleártica (Fig. 4; Pyron y Wiens, 2011). Los 
Scaphiopodidae (Spea y Scaphiopus) se caracterizan 
por su cuerpo globoso, miembros cortos, hiperosi-

ficación y la presencia en la pata de un capuchón 
queratinizado que es sostenido por el elemento distal 
del prehallux hipertrofiado, todo lo cual representa 
un órgano cavador. Habitan en ambientes áridos y 
semiáridos y se reproducen explosivamente después 
de fuertes lluvias en los meses más calurosos. Los 
estudios de plasticidad fenotípica en Scaphiopus 
spp. y Spea spp. han documentado como la dieta, el 
comportamiento intra e interespecífico, incluido el 
canibalismo; la desecación, están relacionadas con 

Figura 3. Morfotipos larvales según las características del tracto digestivo.

MORFOTIPO OMNIVORO
Intestino de ancho uniforme

(sin regionalización),
muy largo (más de 10 veces la longitud del cuerpo) 
y espiralado con una asa gastroduodenal ubicada 

anteriormente y hacia la derecha (flecha)

Dieta con predominio de hidratos de carbono

 La mayoría de las larvas (Chacophrys pierottii)

MORFOTIPO CARNÍVORO
Intestino de ancho uniforme y espiralado,

entre cinco y seis veces la longitud del cuerpo, 
con una asa gastroduodenal ubicada 

anteriormente y hacia la derecha (flecha)

Dieta con predominio de proteínas

 Larvas con especializaciones dietarias oófagas, 
carroñeras (Ceratophrys cranwelli)

MORFOTIPO CARNÍVORO DEPREDADOR
Intestino con una dilatación anterior (estómago),

un intestino delgado y un recto dilatado.
El estómago ocupa gran parte de la cavidad abdominal

y el asa gastroduodenal es posterior (flecha)

Dieta con predominio de proteínas animales

 Larvas megalófagas (Lepidobatrachus spp.)
y todos los anuros adultos
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la aparición de dos morfotipos larvales (omnívoro 
y carnívoro) y/o cambios en las tasas de crecimien-
to y desarrollo (Fig. 5). En Spea, tanto la hormona 
tiroidea exógena como una dieta proteica a base de 
anfípodos (los cuales se reproducen explosivamente 
después de fuertes lluvias en los meses más caluro-
sos) inducen el morfotipo carnívoro, que según sus 
interacciones con otros renacuajos (hermanos o 
no) puede derivar en un comportamiento caníbal. 
Estudios que han explorado un poco más allá de 
la relación fenotipo y ambiente, han sido los que 
demostraron que un incremento en las hormonas 
de stress (corticosteroides) y un incremento en la 
hormona tiroidea (TH) circulante o en la sensibi-
lidad de los tejidos a la TH pueden producir una 
aceleración del desarrollo (Buchholz y Hayes, 2005; 
Ledón-Rettig et al., 2009; 2010; Gomez Mestre et al., 
2013); sin embargo sólo en el caso de Spea el cambio 
en la fisiología de las hormonas está asociado a un 
incremento en la tasa de crecimiento larval y es por 
la aparición del morfotipo carnívoro que también 
puede ser caníbal. 

	 El caso de los sapos del género Spea permite 
discutir o analizar la epigénesis como un fenómeno 
donde el origen del morfotipo carnívoro estaría 
asociado a la dieta (crustáceos de agua dulce y otros 
renacuajos) y tiene como resultado una aceleración 
del desarrollo (adelantamiento de la metamor-
fosis). En la aceleración del desarrollo interviene 
un incremento en la concentración de TH o en la 
sensibilidad de los tejidos a la TH y curiosamente 
tanto los crustáceos como otros renacuajos son ricos 
en precursores de TH, es decir, la dieta proporcio-
na fuentes suplementarias de TH para adelantar 
cambios en la anatomía del intestino. Hasta aquí, 
no he mencionado los genes ni los mecanismos 
que viabilizan el origen del fenotipo carnívoro pero 

he descrito un escenario en el que la evolución de 
las ranas Spea resulta de las interacciones causales 
durante su ontogenia.

Epigenética: causas y mecanismos en la evolución 
de los ceratófridos
En Genética Molecular y Genética del Desarrollo se 
habla más de epigenética, término que se refiere a 
las modificaciones de la actividad génica que no im-
plican alteraciones en las secuencias y que originan 
cambios en las funciones de células nuevas con con-
secuencias en el fenotipo (Müller y Olsson, 2003). 
En estas disciplinas se han explorado mecanismos 
moleculares que subyacen al mantenimiento de la 
identidad celular y encuentran que cierta herencia 
epigenética (relacionada con la meiosis y la mitosis) 
puede afectar a múltiples generaciones para con-
vertirse en un aspecto fundamental de la evolución 
biológica (Bonasio, 2015).

La familia Ceratophryidae es monofilética y 
está formada por 12 especies agrupadas en tres gé-
neros. La monofilia y la hipótesis de relaciones que se 
muestran en la Figura 6 están basadas en un análisis 
de secuencias de siete genes mitocondriales y seis 
genes nucleares  (Faivovich et al., 2014). Las ranas 
de la familia Ceratophryidae son conocidas como 
escuerzos, habitan las planicies al este de los Andes, 
en ambientes áridos y semiáridos. En el Chaco sud-
americano coexisten los tres géneros de escuerzos y 
las cuatro especies de los géneros Lepidobatrachus 
y Chacophrys. Los escuerzos adultos son voraces y 
caníbales y se reproducen explosivamente con las 
lluvias torrenciales de los meses más calurosos, como 
los escafiopódidos. 

En la diversificación morfológica de la familia, 
uno de los aspectos más notables es la distinción de 
las larvas de cada género. La larva de Chacophrys 
pierottii responde al morfotipo omnívoro (Quinzio 
et al., 2006), la larva de Ceratophrys corresponde 
al morfotipo carnívoro (Wassersug y Heyer, 1988; 
Ulloa Kreisel, 2001) y la de Lepidobatrachus spp. al 
morfotipo carnívoro depredador (Ruibal y Thomas, 
1988; Wassersug y Heyer, 1988; Ulloa Kreisel, 2002; 
Fabrezi, 2011).

Para entender cómo se originaron estas 
diferencias, se han investigado los mecanismos 
moleculares que podrían haber actuado en esta di-
ferenciación del tracto digestivo en la evolución de 
los Ceratophryidae (Bloom et al., 2013):

1) En un primer experimento, se utilizaron pe-
queñas moléculas (más de 200 compuestos) en 

Figura 4. El linaje de los Scaphiopodidae, en la hipótesis de 
relaciones filogenéticas con base en secuencias  de 12 genes 
(nueve mitocondriales y tres nucleares) de los Anura (Pyron 
y Wiens, 2011).
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diferentes concentraciones que se aplicaron a em-
briones de la rana modelo para experimentación, 
Xenopus laevis (morfotipo omnívoro), en Cerato-
phrys( morfotipo carnívoro) y Lepidobtrachus 
laevis (morfotipo carnívoro depredador). Estas 
moléculas, llamadas “chemical genetic screen” 
(biocidas, analgésicos, hormonas, etc.) producen 
diversos efectos (inhibición/activación de síntesis 
de proteínas, disrupción endócrina, etc.) que sin 
cambiar el genoma producen nuevos fenotipos 
durante el desarrollo. 

a) Tres moléculas fueron las que provocaron 
alteraciones en los morfotipos omnívoro y 
carnívoro en la región anterior del intestino 
insinuando el desplazamiento en dirección 
ventral y posterior del asa gastroduodenal lo 
cual refleja la condición del morfotipo carní-
voro depredador (o adulto) (Fig. 3C). Estas 
moléculas fueron la latrunculina (toxina de 
origen animal que inhibe la polimerización 
de la actina), ciclopamina (alcaloide de origen 
vegetal que inhibe la ruta de señalización de 
hedgehog/smoothened, proteínas fundamen-
tales en el desarrollo embrionario) y la triiodo-
tironina (T3, la hormona que produce cambios 
metamórficos).

b) Otra molécula, el ácido retinoico produjo 
cambios en el fenotipo carnívoro-depredador 
que dio lugar al morfotipo omnívoro, con un 
asa gastroduodenal muy anterior, el hígado 
por detrás y el páncreas apoyado sobre esta 
asa. El ácido retinoico es un metabolito de 
la vitamina A que es generado en una región 
específica, permite determinar la posición a 
lo largo del eje anterior/posterior del embrión 
y sirve como una molécula de señalización 
intercelular que guía el desarrollo de la parte 
posterior del embrión.

2) Un segundo experimento consistió en compa-
rar la expresión del gen Pitx2 el cual es responsa-
ble del establecimiento del eje izquierda derecha, 
la asimetría en el desarrollo del corazón, los 
pulmones, la vejiga y la torsión del intestino y el 

estómago en embriones de vertebrados. El expe-
rimento se realizó en embriones de los diferentes 
morfotipos larvales antes de la diferenciación 
del tracto digestivo. La expresión fue revelada 
mediante hibridización in situ y demostró que se 
extiende posterior y ventralmente en el embrión 
de Lepidobatrachus, lo cual es coherente con la 
posición del estómago y del asa gastroduodenal 
en los futuros estadios del desarrollo (Fig. 6).

Los experimentos mostraron que pequeñas 
alteraciones moleculares pueden haber sido la causa 
que originó tan marcadas morfologías en el tracto 
digestivo de este grupo de ranas. Así, un incremento 
inicial en las dosis de TH y una disminución de las 
señales del ácido retinoico podrían haber sido des-
encadenantes para el origen del morfotipo carnívoro 
depredador en Lepidobatrachus (Bloom et al., 2013). 

Por otra parte también se ha especulado a par-
tir del desarrollo muy rápido que caracteriza a los 
escuerzos y de la aparición adelantada de cambios 
metamórficos (por ejemplo secreción de pepsinó-
genos en Ceratophrys y Lepidobtrachus, Carroll et 
al., 1991), que la hormona tiroidea, o la sensibilidad 
de algunos tejidos a esta hormona podrían estar 
incrementados tempranamente en el desarrollo de 
los escuerzos (Bloom et al., 2013). 

Al explorar la actividad secretora de la glándula 
tiroides entre los escuerzos se encontró que las glán-
dulas tiroides tienen ciertas particularidades no fre-
cuentes en otros anuros, como por ejemplo son mul-
tilobuladas y se presentan como grupos de pequeños 
paquetes de lóbulos dispersos en la musculatura del 
piso de la boca (Fabrezi y Cruz, 2014). Y además en 
Lepidobatrachus son más pequeñas y no muestran 
el pico de actividad glandular que normalmente se 
presenta en la mayoría de las ranas al comenzar la 
metamorfosis. Fabrezi y Cruz (2014) propusieron 
como posibles explicaciones: (1) como los huevos de 
los ceratófridos son grandes (1.8-2.5 mm) podrían 
acumular moléculas maternas (incluyendo T3 y 
T4) suficientes para acelerar el desarrollo inicial y 
el crecimiento (Weber et al., 1994; Morvan Dubois 
et al., 2014); (2) la proliferación de folículos tiroi-
deos ectópicos multiplica el tejido secretor, lo cual 

←  Figura 5. Estudios que demostraron interacciones fenotipo-ambiente en distintos sapos cavadores del hemisferio Norte (Scaphio-
podidae). Aparentemente, la duración del período larval muestra una estrecha correlación con la tasa de desecación de un charco. La 
presencia de camarones induce la diferenciación del morfotipo carnívoro en Spea, mientras que en Scaphiopus acelera la metamorfosis 
pero reduce la tasa de crecimiento. Las interacciones entre renacuajos de una misma puesta (hermanos), de la misma especie y de 
otras especies limitan el canibalismo entre renacuajos hermanos. En Spea, las hembras más grandes, ponen huevos más grandes, que 
se desarrollan en renacuajos grandes que a su vez, comen crustáceos anfípodos, ricos en di-iodotironina. En Pelobates y Scaphiopus, 
la desecación produce un acortamiento del período larval pero ello implica un menor tamaño en la metamorfosis.
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incrementa la cantidad de hormona producida para 
acelerar los cambios metamórficos (Dodd y Dodd, 
1976); y (3) los morfotipos carnívoros incorporan 
dosis extras de TH exógena o sus precursores a partir 
una dieta exclusivamente de origen animal (Pfennig, 
1990b; Kupferberg, 1997). Cabe destacar que en la 
dieta de los escuerzos se encuentran anfípodos de 
agua dulce (Hyalella spp.) y además, que en el caso 
de Lepidobatrachus el canibalismo está exacerbado, 
aunque se han descrito diferentes mecanismos anti-
depredador para evitarlo (Natale et al., 2011; Salgado 
Costa et al., 2014; 2015).

Consideraciones finales
La mayoría de las investigaciones que forman parte 
del paradigma de la Evolución del Desarrollo (Evo-
Devo) provienen de estudios moleculares y experi-
mentales donde la Genética Molecular y la Genética 

del Desarrollo han provisto de la información más 
precisa y novedosa para entender temas focales. 

En este trabajo se han analizado diversos fac-
tores (competencia intra- e interespecifica, dieta, 
desecación, fisiología de la hormona tiroidea) que 
convergen durante el desarrollo de Spea de ambien-
tes semiáridos en la modificación de las tasas de cre-
cimiento y desarrollo; con algunos paralelismos que 
podrían establecerse con los ceratófridos. También 
se han descrito algunos mecanismos (pequeñas mo-
léculas en el desarrollo inicial y/ o la incorporación 
de precursores de hormonas tiroideas en la dieta y/o 
la expresión más extendida de un gen) que habrían 
originado el morfotipo carnívoro-depredador de las 
larvas de Lepidobatrachus. Recientemente, Amin et 
al. (2015) propusieron al desarrollo embrionario de 
Lepidobatrachus como un nuevo modelo para inves-
tigaciones de Genética del Desarrollo y Fabrezi et al. 

Figura 6. La filogenia de los Ceratophryidae (Faivovich et al., 2014) permite interpretar los mecanismos epigenéticos que evolucionaron 
en el morfotipo larval tipo carnívoro depredador. Los estudios moleculares indicaron que un incremento en T3, un descenso en la 
cantidad de ácido retinoico y la expresión extendida del gen Pitx2 originan el morfotipo carnívoro depredador.
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(2016) interpretaron la forma de Lepidobatrachus a 
partir de reducción de las diferencias ecomorfoló-
gicas entre larvas y adultos, donde la deriva estaría 
relacionada con la alimentación. 

Así, los Scaphiopodidae y los Ceratophryidae, 
dos grupos de anuros muy distantes entre sí pero 
que muestran convergencias relacionadas con su 
estilo de vida, representan casos de estudio que 
permiten comprender la causalidad (epigénesis) y 
mecanismos (epigenética) en el origen de la varia-
ción morfológica.
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