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El estudio de la epigenética, cambios quimicos estables que no suponen cambios en la secuencia de nucleétidos, ha avanzado considerablemente
en los ultimos afnos. Estos cambios son modulables por el ambiente, y pueden ser heredados por las generaciones siguientes. Hay una creciente
evidencia de que la variacion hereditaria en los rasgos ecoldgicamente relevantes se puede generar a través de un conjunto de mecanismos epi-
genéticos, incluso en ausencia de variacion genética. Desde un punto de vista evolutivo, la variabilidad generada por mecanismos epigenéticos
amplia la variabilidad de fenotipos al aparecer nuevos epialelos que pueden ser seleccionados en poblaciones naturales, reflejando la idea de que
la herencia puede no ser tan rigida. Por medio de la regulacion epigenética se puede observar como es la adaptacién al medio ambiente dada por
la plasticidad del genoma, la cual tiene como resultado la formacién de distintos fenotipos seguin el medio ambiente al que sea expuesto el organismo.
A pesar de la importancia de estos mecanismos aun hay pocos trabajos experimentales que desentrafien las preguntas basicas de ecologia epige-
nética y menos aun los que se han centrado en plantas no modelo.
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The study of epigenetics, stable chemical changes that do not involve changes in the sequence of nucleotides, has greatly advanced in recent years.
These changes can be shaped by the environment and can be inherited into the following generations. There is growing evidence that the inherited
variation in ecologically relevant traits can be generated through a set of epigenetic mechanisms, even in the absence of genetic variation. From an
evolutionary point of view, the variability generated by epigenetic mechanisms increases the variability of phenotypes when new epialleles appear
that can be selected in natural populations, reflecting the idea that inheritance might be not so inflexible. By means of epigenetic regulation it can be
observed how adaptation to the environment is given by the plasticity of the genome, which results in the formation of different phenotypes according
to the environment to which the organism is exposed. Despite the importance of these mechanisms there are still few experimental studies that
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unravel the basic questions of epigenetic ecology and even less those that have focused on non-model plant species.
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Epigenética: ;qué es y cuales son sus efectos?
Mecanismos en plantas

La epigenética es “el estudio de cambios heredables en la ex-
presion y funcién génica que no pueden ser explicados por cambios
en la secuencia de ADN” (Richards 2006), estudia los cambios he-
reditarios en las pautas de expresion génica que estan mediados
por mecanismos diferentes a las modificaciones de la secuencia
nucleotidica de un gen. El término fue acufiado por Conrad Hal
Waddington en 1942 para referirse al estudio de las interacciones
entre genes y ambiente que se producen en los organismos. En los
ultimos afios el interés por la epigenética en ecologia ha crecido,
asi lo muestra el aumento en el nimero de publicaciones sobre
esta tematica en las dos ultimas décadas (Fig. 1). Si bien la litera-
tura cientifica en general ha crecido, el aumento de las publicacio-
nes sobre el tema se debe en gran medida a la creciente conciencia
de que algo mas que la informacion en la secuencia de ADN afecta
a la expresion de los genes y al fenotipo que éstos determinan, y
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en ultima instancia a la evolucion de las plantas (Jablonka y Lamb
1998, 2005; Rapp y Wendel 2005; Bossdorf et al. 2008).

Desde un punto de vista evolutivo, la variabilidad generada por
mecanismos epigenéticos amplia la variabilidad de fenotipos por la
aparicion de nuevos epialelos (véase Glosario en Cuadro 1) que
pueden ser seleccionados en poblaciones naturales (Richards
2006; Ashapkin et al. 2016). Una caracteristica fundamental del fe-
nomeno epigenético es que esta influenciado por el ambiente,
donde un mismo genotipo puede mostrar fenotipos alternativos, por
lo que tiene implicaciones en la forma en que debemos ver la he-
rencia y la evolucion. Estos cambios pueden ser base para la plas-
ticidad fenotipica, aunque aun hay pocos trabajos que estudien
estos procesos (Bossdorf et al. 2008, 2010; Richards 2011; Herrera
y Bazaga 2011, 2013). Los cambios epigenéticos pueden modificar
los fenotipos sin cambiar la secuencia de nucleétidos y sirven para
controlar la regulacién de la expresion génica. Asi, las variaciones
epigenéticas heredables pueden ser una de las bases del cambio
evolutivo y la evolucion no puede verse Unicamente en términos de
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Figura 1. Busqueda de articulos realizada en Web of Science (WOS) con las palabras clave “plant epigenetic AND ecolog*” desde el afio 2000 hasta

mayo del 2018.

Figure 1. Search of articles made in Web of Science (WOS) with the keywords “plant epigenetic AND ecolog *” from the year 2000 until May 2018.

cambio de las frecuencias genéticas, ya que la frecuencia de las
variantes epigenéticas también debe ser consideradas (Grant-
Downton y Dickinson 2005; Rapp y Wendel 2005).

Dos lineas de investigacion relativamente distintas han avan-
zado en el estudio de la epigenética en plantas (Richards et al.
2017). Por un lado, los estudios realizados en organismos modelo
han explorado mecanismos moleculares utilizando las ultimas y
mejores tecnologias de secuenciacion. Por otro lado, los estudios
interesados en la relevancia ecoldgica y evolutiva de la epigenética
que asumen los desafios de trabajar con especies no-modelo en
entornos complejos, pero que se han visto limitados por herramien-
tas de analisis genético menos poderosas. Para mejorar nuestra
comprensién de los mecanismos subyacentes a la variacion feno-
tipica natural y las respuestas de los organismos al cambio ambien-
tal, es necesario estudiarlos en un contexto ecolégico, por lo que
debemos combinar enfoques experimentales tomados de la ecolo-
gia molecular y utilizar nuevas técnicas para analizar y manipular
la variacion epigenética, con el objeto de determinar la extension y
estructura de la variacion epigenética dentro y entre las poblaciones
naturales (Bossdorf et al. 2008; Richards 2011).

Los cambios epigenéticos se basan en un conjunto de procesos
moleculares que pueden activar, reducir o desactivar (silenciar)
completamente la actividad de los genes. Estos mecanismos epi-
genéticos pueden: (i) metilar residuos de citosina en el ADN (rela-
cionado con el silenciamiento génico), (ii) remodelar la estructura
de la cromatina mediante modificacion quimica, en particular me-
diante acetilacion o metilacion de proteinas de tipo histonas vy (iii)
regular procesos mediados por pequefias moléculas de ARN que
regulan la expresion de los genes mediante el silenciamiento pos-
transcripcional de estos por pequenas moléculas de ARN de inter-
ferencia. Estudios recientes muestran como esas pequefias
moléculas de ARN pueden estar involucradas en la metilacion de
las citosinas y la modificacion de histonas asociadas con la quies-
cencia transcripcional de regiones gendmicas particulares (\Wasse-
negger 2005; Masuelli y Marfil 2011). Los distintos procesos no son
independientes entre si, y a menudo regulan la actividad genética
de una manera compleja e interactiva (Grant-Downton y Dickinson
2005; Berger 2007). EI mecanismo epigenético mas comun en
plantas es la metilacion del carbono 5 del anillo de citosina (5mC).
Los motivos que predominantemente se encuentran metilados en
el ADN son los dinucleétidos CG vy trinucleétidos CNG (siendo N

CUADRO 1. Glosario

Cambios epigenéticos: Cambios en el fenotipo que estan mediados
por mecanismos distintos de las alteraciones en la secuencia de ADN.

Cambios epigenéticos heredables: Modificaciones heredables en
la estructura y organizacion del ADN que no involucran cambios en la
secuencia y que modulan la expresion génica. Estos pueden conllevar
cambios heredables en el fenotipo.

Carga epigenética: Conjunto de marcas epigenéticas que tiene un
organismo.

Efecto ambiental: Independientemente del genotipo, el ambiente in-
fluye en el fenotipo de la progenie. Esto puede ocurrir a través de cam-
bios epigenéticos en el genoma parental que se transmiten a la
progenie.

Epialelo: Estados epigenéticos alternativos y estables del mismo gen.

Epimutante: Organismo con diferente fenotipo debido a variantes epi-
genéticas, y al contrario que los mutantes clasicos, usualmente rever-
sibles.

Metilacion: Union covalente de un grupo metilo al carbono en posi-
cion 5’ del anillo del nucleétido citosina en el ADN, lo cual permite la
conformacion cerrada de la cromatina. Un alto grado de metilacion se
asocia con el silenciamiento de genes.

Organismo modelo: Especie ampliamente estudiada que se usan
para investigar multiples aspectos de la biologia y, por lo general es
facil de mantener y reproducir en un entorno de laboratorio.

Plasticidad fenotipica: Cambio observable en las caracteristicas de
un organismo en respuesta a una sefal ambiental.

cualquier nucledtido) (Martienssen y Colot 2001). La distribucion
de estas metilaciones en el genoma no es azarosa y varia depen-
diendo del tejido y el estado de desarrollo de la planta. Las enzimas
ADN metiltransferasas catalizan la formacién de 5mC por transfe-
rencia del grupo metilo de la S-adenosil metionina a las citosinas
del ADN (Colot y Rossignol 1999). Se reconocen dos tipos de ADN
metiltransferasas: i) las “de novo”, que afiaden grupos metilo a si-
tios no metilados de la doble hebra de ADN vy ii) las de “manteni-
miento”, que metilan sitios en base a 5mC de una hebra molde
(véase metodologias usadas en Cuadro 2).
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CUADRO 2. Técnicas metodoldgicas

MSAP (Methylation-Sensitive Amplification Polymorphism): Es
una variacion de la técnica AFLP (Amplified Fragment Length Poly-
morphisms; Vos et al. 1995) que se basa en el tratamiento diferencial
que dos isoesquizémeros realizan del mismo sitio de reconocimiento
en funcion del entorno de metilacion. Frecuentemente se usan los iso-
esquizomeros Hpall y Mspl, que reconocen el motivo 5-CCGG-3" y
cortan la secuencia cuando las citosinas de ambas hebras no estan
metiladas; sin embargo, Hpall corta cuando una o las dos citosinas
de una hebra esta metilada (estado hemimetilado; "MeCCGG o "MeCH
MeCGG), mientras que Mspl corta cuando la citosina interna esta hemi
o completamente metilada en las dos hebras (metilacién interna;
CHMeCG o CMeCG). Al igual que los AFLP tiene la ventaja fundamental
de poder emplearse facilmente en organismos no modelo siendo asi
la técnica mas usada hasta ahora en estudios ecologicos para estu-
diar la metilacion global de las citosinas.

HPLC y ELISA: Los niveles globales de metilacion en el ADN se pue-
den evaluar mediante técnicas de cromatografia liquida de alta resolu-
cion (HPLC) y mediante métodos de electro-inmuno ensayo (ELISA).
Estos métodos estiman la proporcién de citosinas metiladas en todo el
genoma. Estos métodos no requieren ningiin conocimiento previo del
genoma, pero no distinguen entre diferentes ubicaciones genémicas.

Secuenciacion bisulfito: Permite realizar un mapeo de metilaciones
alelo-especificas en las islas CpG (regiones de DNA ricas en pares
de citosina y guanina enlazados por fosfato, que son especialmente
abundantes en las regiones promotoras de los genes), ahadiendo la
posibilidad de observar las metilaciones ademas de la secuencia nu-
cleotidica. El bisulfito actia desaminando las citosinas del DNA con-
virtiendo a éstas en el nucledtido uracilo. La base del método es que
el bisulfito por sus propiedades fisico-quimicas es incapaz de actuar
sobre las citosinas que se encuentren metiladas. Si la citosina esta
metilada se produce la atraccién de proteinas que condensan la cro-
matina y se produce el silenciamiento del gen, si la citosina esta des-
metilada, significara usualmente que los genes estan expresandose.
Requiere el conocimiento previo de las secuencias y es la técnica mas
usada en organismos modelo.

Secuenciacion NGS: Es una combinacién de las nuevas técnicas de
secuenciacion masiva acopladas con la secuenciacion bisulfito. Per-
mite estudiar la metilacién del ADN y otras modificaciones epigenéti-
cas en organismos no modelo. Las tecnologias de secuenciacion
masiva permiten reducir costes en los analisis, simplificando la meto-
dologia de trabajo y aumentando la capacidad y velocidad de secuen-
ciacién para un gran numero de muestras o para muestras que
requieren estudio de un gran nimero de genes, y sin duda sera la téc-
nica mas usada en un futuro cercano. Dos variantes de esta técnica
son BsRADSeq y el EPiGBS, son dos técnicas muy parecidas que
adaptan las técnicas de reduccion de la complejidad del genoma.
Estas técnicas consisten en cortar el genoma con enzimas de restric-
cion y secuenciar los fragmentos generados con NGS, es decir, hacen
una conversion bisulfito antes de la secuenciacion.

Como las plantas no pueden adaptarse de manera conductual
0 migrar para adaptarse, los mecanismos de respuesta epigenética
reversibles, que actiian bajo condiciones ambientales (Angers et
al. 2010; Muller 2010; Dowen et al. 2012; Robertson y Richards
2015), pueden ser particularmente cruciales para su supervivencia
individual y la persistencia de la poblacion dentro de los entornos
dinamicos que experimentan. Los procesos epigenéticos son res-
ponsables de varios mecanismos de plasticidad fenotipica, este es
un elemento clave en la evolucion de las especies y las interaccio-
nes ecoldgicas, y en plantas superiores existe una mayor capaci-
dad para producir fenotipos alternativos en respuesta al medio. En
especies no modelo, se ha encontrado una relacion entre las me-
tilaciones y la plasticidad fenotipica (Zhang et al. 2013), floracion
inducida por el ambiente (Bastow et al. 2004; He y Amasino 2005;
Bossdorf et al. 2008), cambios en la morfologia de las hojas (Herrera
y Bazaga 2013), y en la morfologia floral (Cubas et al. 1999; He-
rrera y Bazaga 2010) o en el tamafio de la planta (Finnegan et al.
1996). Es un componente importante en los eventos de hibridacion
y poliploidizacion y, por lo tanto, pueden desempefiar un papel
clave en la especiacion y la biologia de muchas especies invasoras
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(Ellstrand y Schierenbeck 2000; Liu y Wendel 2003; Rapp y Wendel
2005; Salmon et al. 2005) debido al silenciamiento de determinados
genes que estan involucrados en cambios fenotipicos rapidos y
drasticos en los alopoliploides (Ainouche et al. 2009). La variacion
epigenética también puede ser alterada directamente por las inter-
acciones ecolégicas, a diferencia de la variacion genética (Fieldes
y Amyot 1999; Richards 2006; Whitelaw y Whitelaw 2006) y, por lo
tanto, puede proporcionar una via acelerada adicional para el cam-
bio evolutivo. A pesar de que los factores epigenéticos se conside-
ran cada vez mas importantes para el control molecular del fenotipo
individual (Bossdorf et al. 2008; Jablonka y Raz 2009), aun hay
pocos estudios que hayan analizado su importancia en especies
no modelo y aun menos en condiciones no controladas.

Algunos ejemplos sobre epigenética ecologica:
estudios clasicos y recientes

En una busqueda de articulos realizada en Web of Science
(WOS) (https://www.fecyt.es/es/recuso/web-science) con las pala-
bras clave “plant epigenetic AND ecolog*” hemos encontrado 393
trabajos en plantas desde el afio 2000 hasta mayo del 2018. Siendo
una tematica relativamente reciente llama la atencién que 83 tra-
bajos (un 21%) son articulos de revision en los que no se aportan
datos empiricos. Entre los trabajos experimentales, las especies
mas estudiadas son especies modelos, 79 (25%) realizados en
Arabidopsis thaliana 'y 35 (11%) trabajos experimentales dentro del
género Populus (Fig. 2). Hasta el momento los estudios empiricos
con especies no modelo (196) son menos abundantes y se han li-
mitado a describir patrones amplios de variabilidad y estructura epi-
génetica basados en marcadores anénimos de la metilacion del
ADN (frecuentemente con la técnica MSAP). De estos estudios,
mas del 60% se han centrado en plantas de vida corta (hierbas
anuales y bianuales) y solo un 33% lo ha hecho en plantas peren-
nes. A nivel taxonémico las familias mas estudiadas son Brasica-
ceas, Poaceas, Salicaceas, Pinaceas, Fagaceas y Asteraceas de
un total de 44 familias de plantas diferentes.

Los mecanismos epigenéticos son cruciales para los organismos
y tienen un papel esencial en diversos mecanismos en plantas que
pueden afectar desde la morfologia floral (y por tanto su interaccién
con los polinizadores) hasta el desarrollo vegetativo. Uno de los
ejemplos mas clasicos en epigenética es el del mutante peldrico de
Linaria vulgaris, descrito por Linneo en 1744, donde la simetria bila-
teral de la flor cambia a una simetria radial en el mutante (Gustafsson
1979). Cubas et al. (1999) demostraron que la forma floral del mu-
tante se debe a un epialelo del gen Lcyc, que controla la simetria
dorsoventral de la flor, el cual estaba altamente metilado y silenciado
en el mutante. Esta modificacion es heredable y el grado de metila-
cién del gen Leyc se correlaciona con el fenotipo de la flor, de tal ma-
nera que las plantas de simetria bilateral estan parcialmente
metiladas, mientras que las peléricas e intermedias se hallan alta-
mente metiladas. Para conocer la importancia de la variacién epige-
nética frente a la genética se han realizado diversos estudios en los
que es mas habitual encontrar una mayor diversidad epigenética que
genética. Uno de estos ejemplos se realizé6 comparando ambos com-
ponentes (genético y epigenético) en manglares de la especie La-
guncularia racemosa (Lira-Medeiros et al. 2010). En este estudio se
constaté que en dos ambientes diferentes (rio y marisma) existio
poca estructuracion genética pero una alta estructuracion epigené-
tica que se relacion6 con la divergencia fenotipica observada; las
plantas méas pequefas y con hojas de menor tamafio estaban rela-
tivamente hipometiladas en comparacion con las de mayor porte si-
tuadas en el rio. Asimismo, Schulz y colaboradores (2014) estudiaron
poblaciones de la especie Viola elatior en dos tipos de habitats ad-
yacentes a lo largo de un gradiente sucesional con diferencias en
cuanto a disponibilidad de luz y encontraron que la diversidad gené-
tica y la diferenciacion epigenética se correlacionaron significativa-
mente, es decir, la variacion epigenética depende en parte de las
mismas fuerzas impulsoras que la variacion genética (ver otro ejem-
plo en Cuadro 3), aunque la variaciéon epigenética estaba mas es-
trechamente relacionada con las condiciones del habitat.
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Figura 2. Numero de trabajos por familias estudiadas en 393 articulos desde el afio 2000 y porcentaje de trabajos segun el ciclo de vida de las plantas.

Figure 2. Number of studies by families in 393 articles since 2000 and percentage of studies according to the life cycle of the plants.

CUADRO 3. Aproximacion experimental

Con el fin de medir la estructuracion epigenética natural de la especie arbustiva Pistacia lentiscus L. (Anacardiaceae) realizamos un estudio en dos
poblaciones de la especie ubicadas en Andalucia occidental. Algunas plantas de estas poblaciones soportan un alto estrés hidrico durante el verano
por falta de agua y una alta irradiacion solar por la ausencia de cobertura arbérea. Para este estudio se epigenotiparon 40 individuos en cada po-
blacién mediante la técnica MSAP (cuadro 2). Para comparar los resultados con la estructuracion genética natural de la especie estos individuos se
genotiparon mediante la amplificacion de 7 pares de microsatélites nucleares (SSR) altamente polimoérficos (Albaladejo et al. 2008). Realizamos co-
rrelogramas espaciales con la informacién genética y epigenética de cada individuo en Genalex 6.5 (Peakall y Smouse 2006). Los resultados mos-
traron una ausencia de estructura genética espacial, concordante con otros estudios sobre la especie (p.e. Albaladejo et al. 2009, Parejo-Farnés et
al. 2017), aparentemente debido a la elevada capacidad de dispersion de la especie, tanto de polen por el viento como de las semillas por frugivoros.
Sin embargo, fue detectable una estructuracion espacial de la variabilidad epigenética a pequefas distancias (< 30 metros). En otras palabras, los
individuos mas cercanos tienden a ser mas parecidos epigenéticamente con independencia de su genotipo. El hecho de que individuos mas cercanos
compartan condiciones ambientales similares (humedad, distribucion de nutrientes en el suelo, radiacién solar, etc.) seguramente esta ejerciendo
un efecto directo en la carga epigenética de cada individuo, haciendo que individuos cercanos compartan la carga epigenética. En plantas que no
encontramos diferenciacién genética entre poblaciones la diversidad epigenética nos puede permitir diferenciar entre poblaciones e individuos como

se han demostrado en otros trabajos (p.e. Saez-Laguna et al. 2014).
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Figura C3. Valores promedio (linea continua) e intervalo de confianza al 95% (lineas discontinuas) de similaridad epigenética (MSAP) y genética
(SSR) frente a la distancia espacial. Los intervalos de confianza estan construidos mediante tests de permutaciones (1000 permutaciones).

Otros estudios muestran como el nivel global de metilacion del
ADN también puede estar involucrado en la respuesta de las plan-
tas a interacciones de tipo antagonistas. Asi, en Taraxacum offici-
nale las plantas expuestas a dafio por herbivoros o patégenos
tuvieron hasta un 30% mas de cambios en sus perfiles de metila-
cion en comparacion con controles genéticamente idénticos no da-
fados, y algunas de las modificaciones epigenéticas inducidas por
el medio ambiente persistieron a través de varias generaciones,
ademas de las generadas por herbivoros y agentes patdégenos,
que desencadenaron una variacion de la metilaciéon en todo el ge-
noma (Verhoeven et al. 2010). En llex aquifolium se ha detectado
un efecto directo entre la herbivoria, la plasticidad fenotipica y los

cambios epigenéticos, encontrandose patrones de metilacion di-
ferenciales entre hojas espinosas y no espinosas del mismo indi-
viduo (Herrera y Bazaga 2013). Incluso procesos hasta ahora
considerados exclusivamente genéticos podrian estar influencia-
dos por mecanismos epigenéticos. Trabajos realizados en inver-
nadero han mostrado como la variacion epigenética heredable
estd asociada a efectos negativos de la endogamia en la planta
perenne Scabiosa columbaria ya que un aumento en los niveles
de endogamia aumenté los niveles de metilacion del ADN (Vergeer
et al. 2012). En ambientes concretos, como el clima mediterraneo,
el estrés abidtico durante los veranos con alta radiacion y pocas
precipitaciones pueden propiciar un ambiente perfecto para los
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cambios epigenéticos por adaptacion fenotipica (Balao et al.
2017). Un buen ejemplo de ello es el trabajo de Saez-Laguna et
al. (2014) en el que se centran en uno de los arboles mediterra-
neos mas importantes desde el punto de vista ecoldgico, econo-
mico y social, Pinus pinea. Estos autores detectaron un alto grado
de metilacion del ADN (64% de los fragmentos de ADN puntuados)
que contrasta con la falta de variaciéon genética de la especie, ca-
racterizada por niveles muy bajos de variacion genética (Fallour
et al. 1997; Pinzauti et al. 2012).

Otra tarea importante en la epigenética ecoldgica es establecer
una conexion funcional entre la variacion epigenética hereditaria y
la variacion fenotipica en los rasgos ecoldgicamente relevantes.
Una aproximacion utilizada para estudiar esta conexion ha sido el
uso de agentes desmetilantes (sobre todo el uso de 5-azacitidina)
(Jones 1985), que inhiben la enzima metiltransferasa provocando
la desmetilacion del ADN. El tratamiento con agentes desmetilantes
se puede realizar durante la germinacion de las semillas o por pul-
verizacion en plantulas ya establecidas, teniendo este ultimo menos
efectos secundarios (Vitek Latzel comunicacion oral). Siguiendo
esta aproximacion Tatra et al. (2000) midieron el efecto de la luz y
la azacitidina en el crecimiento de plantas de Stellaria longipes y
observaron un efecto significativo del efecto de la irradiacién lumi-
nica en plantas tratadas con azacitidina, relacionando la desmeti-
lacion del ADN con la respuesta de evitacion de la sombra, plantas
con menor radiacion, presentaron menos metilaciones y un mayor
crecimiento. Esto sugiere que la variacion epigenética puede afec-
tar las interacciones ecoldgicas, y que el genotipo y epigenotipo
pueden interactuar en este sentido. A diferencia de los mecanismos
genéticos, una gran parte de la variacion epigenética se desenca-
dena por el estrés y los cambios ambientales (Rapp y Wendel 2005;
Turner 2009; Halfmann y Lindquist 2010; Kim et al. 2015; Meyer
2015) en un momento en que los nuevos fenotipos podrian ser cru-
ciales para la supervivencia de la poblacion. Las fluctuaciones am-
bientales pueden desencadenar multiples epimutaciones
simultaneas que afecten a los rasgos adaptativos complejos, y
estas nuevas modificaciones epigenéticas pueden originarse en va-
rios individuos simultaneamente, lo que puede facilitar la fijacion
dentro de una poblacion o especie (Flatscher et al. 2012; Burggren
2016). Otro ejemplo en el que se ha usado un agente desmetilante
es anteriormente mencionado de Vergeer et al. (2012) donde com-
probaron que la depresion endogamica desaparecia cuando la va-
riacion epigenética se modificaba mediante el tratamiento con
azacitidina, relacionando la depresion endogamica firmemente con
la variacién epigenética.

El metiloma de las plantas superiores es mucho mas flexible en
comparacién con su genoma, y esta variabilidad es probablemente
una fuente principal de la plasticidad fenotipica de las plantas, que
les permite adaptarse al entorno cambiante en las escalas de
tiempo demasiado cortas para que ocurran mutaciones adaptati-
vas. Hay un aumento en la variabilidad epigenética de la poblacion
de plantas en un contexto genético practicamente sin cambios
cuando los factores ambientales esenciales estan cambiando rapi-
damente, como se ha visto en los ejemplos anteriores. En plantas
modelo como Arabidopsis thaliana se ha visto mutaciones del gen
SUPERMAN que afectan al desarrollo de la flor con un exceso de
estambres (Ashapkin et al. 2016) o se produce el silenciamiento
del gen FLC que actua como represor de la floracion durante el in-
vierno, tras la vernalizacion este represor permanece silenciado por
mecanismos epigenéticos en ausencia del frio permitiendo que las
plantas florezcan en primavera (Crevillén 2014). En plantas mode-
los los mecanismos epigenéticos son mejor conocidos que en las
no modelos, pero poco a poco vamos avanzando con trabajos ex-
perimentales en condiciones no controladas en plantas que no co-
nocemos su genoma completo.

Un nuevo campo de epigenética ecolégica podria complemen-
tar la epigenética molecular mediante el estudio de procesos epi-
genéticos en un contexto ecoldgico. Las preguntas actuales
fundamentales en epigenética ecoldgica son: (i) ¢cual es la inter-
accion entre la variacion natural genética y la variacion epigené-
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tica?, (ii) ¢cudl es el alcance y la estructura de la variacion epige-
nética en poblaciones naturales?, (iii) ¢cual es la importancia rela-
tiva de la variacion epigenética para determinar el resultado de las
interacciones ecoldgicas?, (iv) ;en qué medida pueden los factores
ambientales bidticos y abidticos inducir cambios hereditarios en la
variacion epigenética?

Conclusiones y Perspectivas

Las plantas, al ser organismos sésiles, no pueden adaptarse
conductualmente o migrar al instante, por lo que las respuestas epi-
genéticas dinamicas pueden ser particularmente cruciales para la
supervivencia de las plantas en un entorno cambiante. Las varia-
ciones epigenéticas, que permiten a las plantas adaptarse a los fac-
tores ambientales que cambian rapidamente, sirven como base
para la seleccion natural y otros procesos evolutivos en las respec-
tivas escalas de tiempo. Ademas, las variaciones epigenéticas sue-
len ser mayores que las genéticas como vemos en el caso de Pinus
pinea o Laguncularia racemosa, especies, que muestran un nivel
muy bajo de diversidad genética, casi indetectable, tienen una va-
riacion epigenética que permite discriminar entre individuos. Sabe-
mos que los mecanismos epigenéticos pueden ser esenciales para
multiples procesos como pueden ser las interacciones de las plan-
tas con otras plantas, con animales u hongos y que por tanto re-
quieren una mayor exploracion. Es necesario saber qué tan
importante es la variacion epigenética y la herencia epigenética en
el mundo real. Para llegar a esta pregunta, sin embargo, es impe-
rativo ubicar estos procesos en una perspectiva ecoldgica y estu-
diar sus causas y consecuencias en las poblaciones naturales. De
los 393 trabajos cientificos publicados desde el afio 2000, 196
(49%) son trabajos empiricos en plantas no modelos debido a la
complejidad de las técnicas y de los andlisis para abordar las pre-
guntas planteadas de manera especifica en cualquier organismo.
A pesar de que hay evidencia de que la variacion hereditaria en los
rasgos ecolégicamente relevantes se puede generar a través de
un conjunto de mecanismos epigenéticos, incluso en ausencia de
variacion genética. Ya que la epigenética tiene efectos durante todo
el ciclo de vida de las plantas con una repercusion tan destacada
como puede ser la morfologia floral, el porte de los individuos € in-
cluso existe variacion a nivel intraindividual es esencial seguir avan-
zando en el estudio de estos procesos de manera encarecida, ya
que aun nos queda mucho por comprender sobre el funcionamiento
y las consecuencias de estos mecanismos.
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