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Resumen :

Se discute la importancia del tamafio y fa alometria en ta evolucion y a ecologta evolutiva de los artropodos. Conun
planteamiento principalmente deseriptivo, se discuten en particular aigunos aspectos relevantes como las limitaciones
impuestas por el tamaiio, los patrenes macroecoldgicos, el clima y la estacionalidad, la seleccion sexual, el
dimorfismo sexual, o las relaciones entre talla de los huevos y tamafic de fos adultos. Una muestra de la bibliografia
relevanie se recoge en ¢ texto y apéndices, con algunos ejemplos y figuras Hlustrativos.

Palabras clave: Tamado del cuerpo, Tamafio del huevo, Alometria, Clima, Comportamiento, Adhropoda, Ecologia,
Evolucion, Ciclos biotogicos.,

Ecological and evelutionary implications of size in arthropods

Abstract

The relevance of size and allometry as related to the evolution and the evolutionary biology of arthropods, Is
discussed. Some relevantitems are addressed within a primarily descriptive framework, namely: restrictions imposed
by body size, macroecological patterns, allometry and heterocrony, climate and seasonality, sexual selection, sexual
size dimorphism, and the egg to body size relationships. A sample of the relevant literature concerning body size
evolution in insects and other arthropods Is summarised in the text and annexes. A number of examples is detailed
in the text, or illustrated by figures.
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1. INTRODUCCION: ¢ POR QUE EL TAMAROG?

El tamafio destaca junto con la forma, ¢l color y el movimien-
to, entre los atributos que un ser eminentemente visual como
nuestra especie utiliza para interpretar su entorno. Un rango
de tamafio y unas determinadas proporciones son inherentes
a la mayor parte de los seres vivos, por lo que la observacién
de que distintos individuos o especies difieren por su tamafio
podria pasar por trivial, Sin embarge, ef tamafio del cuerpo de
uts animal condiciona muchas de sus ofras caracteristicas y
posibilidades y, por ello, ha recibido considerable atencién
por parte de ecOlogos y evolucionistas (Gould, 1977; Peters,
1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Reiss, 1989; dos obras, las de
MacMahon & Bonner, 1986, y McGowan, 1994, son reco-
mendables para una perspectiva ampiia). Diversos textos sobre
Biologia Evolutiva contienen informacion o ejemplos relati-
vos al tamafio de los artropodes (Thornhill & Alcock, 1983,
Trivers, 1985; Krebs & Davies, 1987; Alcock, 1988). Pero, si
bien la informacién disponible es cuantiosa, no hay ninguna
monegrafia reciente sobre la evelucion y ecologia def tamafio
en estos animaies.

El tamafio es un carfcter dificil de tratar en poco
espacio. Por lo pronto el tamafio es, en la practica, una
referéncia arbitraria. Segin los diccionarios, tamaiio es el
rayor o menor volumen, o cuantia, de dimensioén o dimensio-

nes de un objeto, 0 una magnitud que se deduce de ellas. Para
un especialista interesado en los proceses de crecimiento y
alimentacion, quizd la cantidad de energia acumulada en el
cuerpo de un organismo fiera el pardmetro a medir. Para otro
versado en cuestiones de biomecénica, lo serian la masa y el
volumen, Tomese la medida que se desee, ésta permitira sélo
una comparacion aproximada, apropiada entre organismos con
estructura y composicién semejantes. Por abadidura, el
tamaflo es en los animales una caracteristica genéticamente
complejz, interesante desde los puntos de vista fisico, mecéani-
co, fisiologico, evolutivo y adaptativo, o de la ecologfa de
organismos o de sistemas y comunidades. Difiere entre sexos,
individuos, poblaciones o especies, y la interpretacion de tal
variacion puede a su vez depender del nivel taxonomico que
se elija, la metodologia de estudio, o lateoriaalaluz de fa
cual se interpreten los hechos.

Este articulo pretende presentar algunas ideas generales,
cubriendo Gnicamente algunas de las militiples posibilidades.
Para evitar excesivos paréntesis eruditos, diversas citas se
condensan on jos apéndices 1-5, al final del texto. La selec-
cién, que no es exhaustiva, pretende ofrecer ejemplos de
hechos y taxones variados, con énfasis en publicaciones
recientes. Bl autor no ha pretendido una distincidn clara entre
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microevelucion y macroevelucion. Cualquiera de fos aspectos
tratados es susceptible de ser, v probablemente ha sido,
estudiado desde ambes puntos de vista. En general, las
comparaciones hechas dentro de una especie podrian caer en
el dominio de lo microevolutivo, y en el de o macroevolutive
los analisis apoyados en variacion interespecifica, intergenéri-
¢a, ete. Las primeras permiten probablemente apreciar
mecanismos de la evolucidn, sin constatacién de resultados a
largo plazo. Las segundas estudian patrones, originados por
unos mecanismos que constituyen la materia de especulacién
(p. ej. Brooks & McLennan, 1991). Tampoco se encontrard
una clara jerarquizacién de principios tedricos. Mas bien se
ilustran, simplemente, las posibilidades de variacién dei
tamafio en los artrdpodos, algunas consecuencias o determi-
nantes mecanicos de los extremos de la variacién, las relacio-
nes entre disefio, o proporcién, y talla, su relacidén con la
fecundidad, ciertos posibles determinantes de la evolucién del
tamafio (independientes de la propia especie, ¢ inherentes a la
misma}, y la manera en que, no un cardcter concreto como la
talla, sino una combinacion de caracteres, pueden constituir el
sustrato de la seleccidn natural.

2. LA VARIACION
2.1. El rango de variacion

Tal vez debido a mecanismos instintivos de autoconservacién,
fo grande impresiona al ser humano mucho més que lo peque-
fo. Concretatmente, lo grande comparado con el propio ser
humane. La enorme mayoria de los artrdpodos son, desde tal
punto de vista, pequefios. Pero la evolucién es cambio y, con
esta perspectiva, ta diferencia entre los limites de 1a variacién
€8 mas interesante que una impresion global subjetiva. ;Cudl
es ¢l rango de variacion de tamafio en los artrdpodos, conside-
rados en conjunto? Si se comparan dos himenépteros, un
calcidoideo de apenas un milimetro de longitud v, péngase por
caso, una Scolia (Hymenoptera) de cinco centimetros, la
proporeién entre el volumen de ambos no es menor de
£:100.000. Esta viene a ser la relacién entre el peso de un ratdn
y el de un elefante. La diferencia aumentaria si se considerasen
coledpteros de gran taila como Megasoma, con mas de 30 g.
Finalimente, el contraste entre el peso de cualquier ariropodo

Fig. 1.- Instantinea de un
encuentro  improbable que
ilustra la amplitud del rango de
tamatios en los artropodos: dos
animales ampliados segin la
misma escala, un himendptero
mimarido y una langosta de
mar (Palinurus). El primero se
posa en ia superficie del ojo
compuesto de la segunda,

submicroscédpico, de fracciones de miligramo, y los nueve
kilogramos de un bogavante de buen tamafio, es tal que ronda
la escala 1:100.000.000; esto es, un orden de magnitud superior
a la que media entre una musarafia v el rorcual azul (10 gy
mas de 100 toneladas). Comparaciones asi (Fig. 1) demuestran
que la distancia entre lo pequefio y lo grande entre estos
animales es, realmente, enorme.

2.2. :Es mas probable ser pequeiio?
Biodiversidad y talla

El término biediversidad, diversidad bioldgica, sirve para
enunciar una compleja amalgama de propiedades de la
naturaleza. ;Qué es la biodiversidad? Norse et al. (citados por
Harper & Hawksworth, 1995) consideran que ia diversidad
biologica debe medirse en tanto que variedad a tres niveles:
ecosistemas, interespecifico, ¢ intraespecifico. En otros
apartados de este articulo se ofrecen argumentos sobre la
relevancia def tamafio corporal cotno elemento de diversidad
intraespecifica e interespecifica. En este punto es interesante
contemplar fa talia corporal como clemento de diversidad en
las comunidades, y la relacién entre el tamafio caracteristico
de lag especies y el niimero de las mismas.

L.a complejidad y estabilidad de un ecosistema parecen
derivar del nGmero de interacciones que en el mismo se dan,
¥ que a su vez son resultado de la especializacién de sus
especies componentes. La cantidad de individuos que ocupan
una unidad de drea guarda generalmente una relacion inversa
con ¢l tamafio de aquéllos (referencias en Griffiths, [998). Lo
que sugiere que es mds sencillo afiadir eslabones cerca de la
base de las cadenas troficas. La especializacion ecolégica
podria ser mas probable en animales pequefios, ya que muchos
componentes de st nicho ecoldgico especifico son proporcio-
nales a la cantidad de energia gue el animal procesa por
unidad de tiempo y, por lo tanto, en buena medida a su tamafio
{p. ef. el volumen neto de alimento, o la capacidad de despla-
zamiento). Una especiec pequefia disfrutard asi de mayores
probabilidades de incorporarse & un sisterma estabiecido que
una voluminosa.

;Son las especies pequeflas més abundantes que las
grandes? ;Es por lo tanto mas prebable que la evolucidn
genere tailas pequeitas? ;Se mantiene, en tal caso, la tmisma
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tendencia dentro de cada grupo taxondmico? Una manera de
intentar dar respuesta a tales preguntas requiere trabajo
comparative con datos sobre el tamafio tipico o promedio de
gran nlmero de especies, para intentar establecer su relacidn
con variables ambientales de amplio rango geogrdfice, u otras
regularidades (un tipo de aproximacién clasico en ecologia
comparada que, cuando se relaciena con la distribucién de
espacie y recursos, podria inscribirse en lo que algunos
autores han dado en Hamar macroecologia: Blackburn &
Gaston, 1998; Diniz & Fowler, 1998).

St se traza en un histograma el nimero de especies de
un determinado tamafio (gje Y) y ¢l tamafio propiamente dicho
(eje X), se obtiene un gréafico en forma de escalera (Fig. 2) que
recuerda lo que se esperaria de una relacion entre tamafio
corporal y densidad de poblacion. Se cumiple que, en general,
dentro cada grupe taxondmico hay mads especies por debajo
que por encima de la talla mediana (Dial & Marzluff, 1988;
Barlow, 1994). Es evidente, por lo tante, gue existe un limite
para ef tamafio grande. Se ha arpumentado gue el nimero de
especies deberia crecer en cada barra del histograma a medida
que su tamafio es menor, siguiendo una tendencia parecida a
la marcada por 1a Hnea de trazos en la figura 2. En la préctica,
la franja més baja en ¢l espectro de tallas se aleja de la
tendencia tedrica. Interpretado come una falta de datos de las
especies menores, esto ha permitido a May (1988, 1992)
especular sobre ¢l enorme nimero de pequefios artropodos
que puede guedar por descubrir, Pero cuando se consideran
datos de taxones bien estudiados come los mamiferos o,
dentro de los artropodos, las mariposas diurnas, el sesgo en el
namero de especies muy pequefias parece mantenerse (Fig. 2).
Por lo tanto, debe existir también clerta restriccion en la
probabilidad de alcanzar tamafios minimos.

Se han propuesto diversas explicaciones para estos
hechos (p. ¢j. Peters, 1983; Morse et al., 1985, 1989, Brown
& Maurer, 1986). La més aceptada supone que la "escalera de
tamafiog” de las especies animales, artropodos incluidos,
goarda relacién con una interdependencia entre la talia y el
equilibrio entre la tasa de especiacién v la tasa de extincion.
Puede presumirse a las especies menos corpulentas un periodo
de desarrollo més corto, mas generaciones por unidad de
tiempo v, en consecuencia, mayores perspectivas de cambio
evolutivo. Como resultado, los animales menores disfrutarian
de un balance positivo de la relacion entre tasa de especiacion
y tasa de extincion (Fowler & MacMahon, 1982). Un patrdn
contrapuesto, la menor tasa de extincidn asociada al fas tallas
corporales mayotes, s¢ invoca para explicar ciertas regularida-
des, como la tendencia al aumento de tamafio a lo largo de
algunas lineas filéticas (referencias en Ridley, 1993).

3. L.OS LIMITES FISICOS
3.1. Tamafio, fisiologia y biomecénica

Buena parte de la importancia mecénica y fisioldgica de la
variacién de tamafio tiene que ver con las relaciones entre
masa corporal, 0 peso, v superficie. A un aumento lineal de
longitud del cuerpo corresponde uno de superficie corporal
proporcional al cuadrade de la longitud, y uno de volumen
proporcional al cubo de la misma. Como consecuencia, al
aumentar la longitud corporal el cociente superficie/volumen
se reduce progresivamente mientras la forma del cuerpo se
mantenga. Esto interesa directamente cuantos procesos
fistologicos guarden relacion con la difusion, el transporte, o
los cambios de temperatura: respiracion, termorregulacion,
evaporacion, franspiracidn, velocidad de enfriamiento y
calentamiento. Y, por lo tanto, a ia resistencia a la sequedad
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Fig. 2.- Relacion entre el tamafio caracteristico de fas especies y el
niimero de éstas. Arriba, especies animales (basado en May, 1988,
1992). Debajo, la misma comparacién para un gropo de artropodos
relativamente bien estudiado, ia superfamilia Papilionoidea {datos de
Barlow, 1994, e inéditos, sobre 5000 mariposas australianas y del
Viejo Mundo). El histograma de Ja parte inferfor (trazo grueso)
corzesponde a las especies europeas {datos de Higgins & Riley, 1980,
y sugiere que el clima relativamente fric impone un limite 2 las tallas
superiores.

del ambiente y al frio o el calor, la fiterza, 1a tasa metabolica...
(Alexander, 1983, 1990; Bares et al, 1988; Cloudsley-
Thomson, 1988; Reiss, 1989; Apéndice 1). Afecta igualmente
arelaciones mecanicas: la resistencia de piezas esqueléticas o
la fherza muscular crecen en proporcion al cuadrado de su
didmetro, mientras el peso corporal aumenta proporcional-
mente a st potencia clbica. Cualquiera de estas relaciones
puede haber potenciado, o limitado, ia evolucidn del tamafio
en estos invertebrados,

3.2. Aitrépodos grandes

Comparar la variacion de tamafio entre los artrépodos con la
de los mamiferos o las aves es una tentacion dificil de evitar
para un entomdlogo, ilevado por cierto sentimiento de
revancha hacia la popularidad de los animales con pelos o
plumas. No es una comparacion justa. Después de todo, los
artrdpodos llevan mucho mas tempo que los mamiferos en
este planeta: cientos de millones de afios. A pesar de esto, no
tenemos noticia de "artropodos dinosaurio” o “artropodos
mampt”. ;Qué ha limitado su tamaiio maximo? Artropodos
realmente masivos los ha habido, aunque solo de un par de
metros, como ciertos euriptéridos del Silirico (Fig. 3); los
representantes terrestres ni siquiera se han acercado a esas
proporciones. Esto se achaca a limitaciones mecanicas, de
soporte, impuestas por el exoesqueleto. Quiza la mejor prucba
consista en que los mayores artzépodos son, y han sido,
animales acuaticos, no obligados a sustentar constantemente
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Fig, 3.- Antiguo récoxd de tamafio entre los arirdpodos: un gigantostraceo del Silérico.
Algunos autores piensan gue estos animales pudieron nadar boca arriba, con ayuda det
par de apéndices en forma de pala (recreacion libre inspirada en reconstrucciones de
Pterygotus tomadas de varias fuentes). Un cangrejo actual, Macrocheira, aicanza 3 m
de envergadura st se incluyen las patas, aunque no sobrepasa los 7 kg de peso.

su propio peso sobre estructuras corporales. Entre los
artrépodos terrestres, la eficacia de los sisteras de intercam-
bic y transporte de gases suelen citarse como un limite
adicional (Cioudsiey-Thomson, 1988). En definitiva, se ha
argumentado que un gran artrépodo terrestre poseeria un
exoesqueleto excesivamente pesado en comparacion con el
relativamente escaso espacio para la potente musculatura
requerida, y la considerable masa traqueal imprescindible para
su ventilacion. Esta se compondria probablemente de trdqueas
demasiado largas como para ser eficaces. Es dificil argumentar
que todeo ello no pudiera remediarse mediante cambios de
forma vy estructura, pero la integridad del animal seguiria
comprometida en el momento de la muda, por dos motivos,
Primero, 1a cuticula reblandecida no resistirfa indemne la
presién del peso corporal sobre el suelo. Y segundo, por la
indefensidn ante el atague de sus enemigos, debida a la
dificultad de encoatrar un refugio seguro (Vermeij, 1987).

3.3. Artropodos pequeiios

Los mayores artrépodos comparten en buena medida el munde
macroscépico que nos es familiar, Los realmente pequefios se
enfrentan a un medio fisico notablemente distinto, algunas de
cuyas caracterfsticas pueden favorecer, o limitar, 12 evolucidn
de tallas desmedidamente reducidas.

Larelacion superficie/volumen se hace enorme para los
tamafios corporales muy pequefios, facilitando enormemente
el intercambio de oxigeno y anhidrido carbénico, por ejemplo,
o ¢l reparto de nutrientes entre los sistemas de drganos, No es
sorprendente, en consecuencia, que diversos arttépodos
diminutos muestren reduccién de algunos sistemas de
organos. Como contrapartida, el riesgo de pérdida de agua por
evaporacion es enorme, de forma que ios arfrépodos menores
de un milimetro corren un peligro constante si s¢ ven despla-
zados de las condiciones ambientales que les son propias.

Las consecuencias para actividades relacionadas con la
locomocion son también interesantes. Debido a factores fisicos,
la viscosidad del aire, o del agua, o la intensidad de las fuerzas
de cohesién intermolecular, son proporcionalmente muy
grandes para la escala inferior a uno o dos milimetros. El

Fig. 4.- Los insectos peguefios sirven como recurso
para ilustrar efectos de relaciones entre iongitud,
superficie ¥ volumen {alometria, véase texto). ;Por
qué una hormiga puede levantar un peso equivalente
a variag veces el de su propio cuerpo? (jCon las
mandibulasf) ;Son sus mésculos més fuertes que fos
nugstros? La potencia muscular es proporsional a la
seccidn transversal del mdsculo (una superficie),
mientras el peso corperal es proporcional al
vohumen,

rozamiento del aire es tan acusado dentro de este rango de
tamafios que hace que el salto de una pulga, o el de un
colémbolo, se vea enormemente frenado (un fendmeno
parecido al que experimenta un ser humano moviéndose en el
agua). Por el mismo motivo, los insectos pequefios no deben
temer 2 una caida desde gran altura, ya que la friccidn es
suficiente para contrarrestar la fuerza de la gravedad. La
tensién superficial del agua permite gue clertos artrépodos
pequefios comoe los correaguas {Gerridae) patinen sobre su
superficie, y ciertos colémbolos pueden incluso sustentarse
alli sobre las puntas de sus patas. Fendmenos relacionados
permiten explicar la facilidad de los pequefios artropodos para
desplazarse por superficies lisas verticales, desaflande Ia
gravedad. ; Por qué, por ejemplo, puede una hormiga levantar
un peso equivalente a varias veces el de su propio cuerpo?
;Cémo es posible que ciertos coledpteros se desplacen sobre
el suclo, en un segundo, a io largo de una distancia equivalen-
te 4 cuarenta veces su propia longitud, lo que para un automd-
vil equivale a 120 km/h? Simplemente debido a que la
proporeién entre fa seccidn de sus misculos y su peso
corporal ¢8 mucho més prande que en animales de mayor
longitud (Fig. 4). Un nimero importante de artrdpodos
pequefios debe s estas circunstancias la posibilidad de explotar
nichos ecoldgicos inéditos para animales apenas alge mayores
que ellos.

3.4, Un ejemplo: el vuelo

IL.a importancia del tamaiio desde el punto de vista mecénico
es especialmente evidente en una actividad que requiere
precision, como el vaelo. El tamafio y peso de los primeros
insectos votadores serfa, sin ir mas leios, un aspecto crucial a
considerar a proposito del origen del vuelo. Una de las
hipotesis clasicas sobre la aparicién de las alas presume gue
la caida controlada, y luego el planeo mediante alas de escasa
movilidad, pudieron constituir los primeros pasos (referencias
en Kukalové-Peck, 1978 y Brodsky, 1994). Pero el planeo
requiere un impulso inictal de clerta entidad, improbable en
un insecto pequefic. Este, por el contrario, podria haberse
sustentado mediante un batido activo de las alas siempre gque
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las mismas sobrepasasen una determinada longitud critica; lo
que implica la presencia de musculatura asociada a las alas,
més conforme con otras hipétesis sobre el origen de éstas.
Desgraciadamente, el registro fosil mantiene el misterio sobre
la talla de los primeros insectos voladores.

Independientemente del origen de las alas, el tamafio
ha debide ser un condicionante fundamental de la evolucion
de las formas de vuelo de los insectos. No es dificil apreciar
algunas relaciones entre caracteristicas del vuelo y el tamafio
corporal, al comparar insectos de estructura variada (Fig. 5).
En teoria, la capacidad de sustentacion en el aire puede
ajustarse a un incremento de peso mediante modificaciones
de varios pardmetros, o una combinacién de los mismos: a}
frecuencia de batido de las alas, b) superficie alar, que
variara en parte como consecuencia del cambio de tamafio
del cuerpo, c¢) diferente forma del ala (principalmente del
cociente entre longitud y superficie, ¢ elongacion), o d)
mayor velocidad con respecto al aire, {Termier, 1973; Casey
& Joos, 1983; Byme, 1988).

Es #acil concebir una analogia entre el mecanismo de
vuelo de los insectos y la propulsion de naves o aparatos
mediante rotores (& mds revoluciones por unidad de tiempo,
mayor fuerza propulsora). Se topa aqui, sin embargo, con los
problemas fisicos de lo muy pequetio, antes mencionados: por
debajo de determinado tamafio del animal, el cociente entre la
sustentacion y la fuerza de arrastre {rozamiento) generada por
el movimiento del ala se hace muy bajo. Para compensar tal
efecto, las frecuencias de batido de los insectos pequefios
tienden a ser altas (Fig. 5) lo que causa, por ¢jemplo, ¢l agudo
zumbido de los pequefios dipteros. De acuerde con Danforth
{1989) y Brodsky {1994}, las disminuciones del famafic a io
largo de la evolucion de diversos grupos de insectos voladores
han sido acompaiiadas por tendencias hacia mayores frecuen-
cias de batido de las alas.

4. FORMAS Y MECANISMOS DE CAMBIO
4.1. El cambio de proporcion: alometria

Casi desde el comienzo del texto ha sido necesario hacer
referencia al hecho de que la importancia del tamafio en
evolucién y ecelogia no es sélo una cuestién de términos
absolutes, sino de proporcidn. La variacién de las proporcio-
nes representa, en definitiva, cambio de la forma. Este cambio
permite ajustar el disefio para solucionar problemas como el
cambio de relacidn superficie/volumen, y por ello es intere-
sante medirlo. Aunque definir la "forma" de un organismo
requiere una combinacidn de un minimo de tres variables
unidimensionales, la comparacion de dos variables es extraor-
dinariamente Gtil para evaluar, medir y describir procesos de
cambio de proporciones de un drgano o variable concretos,
por comparacion con otra variable de referencia como la
longitud total, o el peso corporal.

Sea durante los procesos de aparicion de nuevas
especies, sea a lo largo del desarrollo de un organismeo
(ontogenia), el tamafio de un érgano con respecto a otro, ¢ el
de una parte del cuerpo comparada con el tamano total del
animal, puede mantener o no una proporcion constante (Figs.
6 v 7). En el primer caso el cociente de ambos valores es
siempre el mismo (isometria). En el segundo supuesto, la
proporcién diferird segln la edad o fase de crecimiento, o
entre especies emparentadas pero de distinto tamafio (alome-
tria}. Muchas comparaciones entre el tamafio de dos drganos,
o entre un érgano y una medida de referencia (longitud, peso,
o volumen del cuerpo}, se ajustan bien a ia cxpresion:

taila érgano = a (taila cuerpo}’
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Fig, 5.- Relacion funcional entre ¢l tamafio corporal, la frecuencia de
batido de las alas, y caracteristicas morfologicas de las mismas, segiin
datos de diferentes insectos. Puede comprobarse que, en general, a
mayor tamafio corporal corzesponden alas con mayor superficie pero
con movimientos més lentos (A, B). Independientemente dei peso dei
insecto, las alas de mayores proporciones corresponden a menores
frecuencias de batide (C), v la carga que soportan por unidad de
superficie se incrementa cuanto mayor es su elongacidn (D). La
medida dei tamafio corporal es el pese (en mg)}, ia frecuencia de
batido de las alas se midié en ciclos por seguado, la superficie alar en
mm?, la carga alar en mg por min’. La elongacion es el cociente
longitud/superficie alar, en mm’'. Cada punto representa una especie,
segin datos de diversa procedencia: Circulos= Hymenoptera, circulos
rellenos = Diptera, cuadrados = Lepidoptera, y cuadrados rellenos =
otros drdenes de insectos. En C y D los valores de las dos variables
son relatives al peso.
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Fig. 6.- Un ejemplo de alometzia estatica interespecifica que ilustra
la refacidon entre volumen, superficie corporal v longitud. Se
representan cwatro especies de jinsectos? del hipotético género
Zarazapion (&, b, ¢, d). Usando una doble escala logaritmica, la
relacion entre el peso y el volumen es isométrica, log peso = log( a) +
I {log volumen), donde a es una constante. La superficie corporal y
la longitud presentan una relacidn alométrica negativa con respecto
al volumen (la pendiente, 5 en lalinca de regresion, es menor que 1),
Consecuentemente, conservando las mismas proporciones, a mayor
volumen corresponde una superficie proporcionslmente menor, En el
caso, doblemente hipotético, de gue Ia evolucion forzase a mantener
una relacion superficie/volumen constante y aproximedamente igual
a 1, la fortna deberia variar enormemente con cada cambio evolutivo
del tamaiio: a los volimencs de Zarazapion a, ¢ v d deberian
corresponder animales con fa forma de @, ¢' v d' en la parte inferior
del grafico (por desgracia, d' no ha pedido ser representado completo),

Fig. 7. Alometria estitica intracspecifica en un coledptero del género
Lucanus. Para resaltar las diferencias de proporcion, se han alterado
las escalas representando todos los ejemplares con igual longitud
corporai {excluyendo las mandibulas). De izquierda a derechs, una
hembra y tres machos. Entre los machos, las mandibulas muestran
alometria positiva.

donde o y b son constantes. 81 las dos variables son transforma-
das en logaritmos, fa refacidn toma forma de recta, lo que resulta
préctico para la representacion y el cdleulo, segin la formula:

log talla érgano = (log @) + & (log talla cuerpo).

Aqui, & es la pendiente de la recta de regresion. Se habla de
isometria cuando b= 1 (la proporcién es igual, cualguiera que
sea la tatla corporal); de alometria positiva cuando b > 1 (el
brgano o parte es proporcionalmente mayor cuanto mayor ¢s
el tamafio del cuerpo); y de alometria negativa, si b < 1
{cuanto mayor es ¢l aniral, ¢l drgano en cuestion es propor-
cionalmente mds pequefio) (Figs. 6 v 8).

Obsérvese que los términos alometria o isometria
pueden designar tanto una causa (un mecanismo intrinseco,
genéticamente determinado, que gobierna el cambio de
proporcidn durante ¢l desarrollo), como un efecto (un patrén
que s¢ deriva de la comparacion de varios organismos).
Aungjue, en teoria, ambos fendmenos podrian ser coincidentes,
es preferible distinguir: a) ls alometria de la ontogenia, o
comparacidn de pares de medidas en distintos momentos de la
vida de un mismo individuo, que describe un patrdn de
crecimiento, y b} la alometria estdtica, o comparacidn basada
en medidas de diferentes ejemplares en igual fase de ereci-
miento. Dentro de la segunda hay que diferenciar, ademas,
alometria estitica intraespecifica (distintos ejemplares en
igual fase de crecimiento, de la misma especie), y alometria
estitica interespecifica (como la anterior, pero derivada de
individuos de dos o mas especies).

Si comparamos intermudas sucesivas de un ortdptero,
comprobaremos una alometria positiva de la fongitud del
abdomen con respecto a la del cuerpo completo (p. &, Joly,
1977). La representacitn gréfica de las dos medidas reflejara
la alometria inherente al crecimiento. Pero si se trata de
individuos de una mistoa fase o intermuda de varias especies,
ta relacion resultante no equivale a la alometria del crecimien~
to de cualquiera de las especies comparadas, sino que describe
¢l cambio de proporcion resultante de la evolucion. Es comin
que las tendencias de ambos tipos difieran ya que representan
fendmenos relacionados, pero no idénticos.

4.2. De lateoria de ciclos biolégicos a la evolucion
de la ontogenia. Receta para el cambio

1 ateoria sobre la evolucidn de los ciclos bioldgicos (Stearns,
1992; Roff, 1992} contempla el ciclo vital como ta combina-
cién de una serie de caracteristicas, o caracteres bioldgicos
clave, gue probablemente son objetivos de la seleccion
natural: a) tamafio inicial (0 del huevo); b) patron de creci-
miento (ritmo, duracidn, cronologia); ¢) edad, o talla, en que
se alcanza la madurez sexual; d) energia que se invierte en la
reprocduccion, y su distribucioén temporal; ¢} patrones de
mortandad, en relacién con la edad y el tamafio; £) longevi-
dad. Esta diseceidn del ciclo bioldgico es, desde luego,
arbitraria. Refleja nuestra manera de percibir Ia biologia de
fos organismos (y, probablemente, delata la falta de una
teorfa general capaz de predecir la evolucién de un ciclo
biolégico en unas circunstancias dadas: Maynard Smith,
1991). Lo interesante es que el tamafio guarda relacidn,
directa o indirecta, de causa o de efecto, con la mayoria de
esas caracteristicas. La razdn &ltima puede ser sencilla: un
ciclo vital es, en definitiva, un proceso mediante el cual un
genoma canaliza la gestidn temporal de cierta cantidad de
energia, de forma que invirtiendo una parte de la misma en
ta formacién de propégulos portadores de copias de la
informacidn genética, el proceso puedareplicarse. Como este
ciclo puede expresarse en unidades de velocidad v masa, no
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Fig. 9. - Representacion del ciclo bioldgico ideal de un artrépodo, en términos

de tamafio y tiempo. Gran parte de los hechos puede representarse como
tamafos o cantidades, momenios en la escala femporal, o combinaciones de

Fig. 8.- Lineas de regresidn mostrando alometria
negativa en la longitud del aparato bucal y del huevo,
e isometria (de hecho, alometria ligeramente positiva)
en la longitud del pene, en mosquitos (alometria
estdtica interespecifica, datos de culicidos
sabmantinos seghn Encinas Grandes, 1982, todes
transformados logaritmicamente).

es dificil visualizar gran parte del proceso en términos de
volumen, o sea, tarnafio. Si el tamafio es tan importante en la
biologia de los artrdpodos, podria pensarse, serd una caracte-
ristica poco susceptible al cambio dentro de cada especie.
Pero por otra parte obtenemos la impresion de que los
cambios de tamafio y proporciones son elementos importan-
tes en la evolucion. ;Cdmo casar ambas ideas? ; Qué meca-
nismos permiten la modificacién?

Una, entre miktiples posibles respuestas, s¢ encuenira en
la ontogenia (desarrollo de un organismo, desde el huevo al
adulto o a la senectud). El desarrollo de cada cardcter biolégico
responde a un calendario ontogenético (Fig. 9) con: a) un
comienzo, b) un momento de terminacién, v ¢} un ritmo de
incremento. Bastan pequefias modificaciones de cualquiera de
estos tres paramefros para alterar ol aspecto y biologia del
organismo adulto resultante (McKinney & McNamara, 1991;
McKinney & Gittleman, 1995; Fig. 10). Si uno de tales cambios
se origina y es retenido en el curso de la evolucidn, puede
coniribuir de forma importante a la aparicion de una nueva
morfolegia o comportamiento. El proceso se conoce como
mecanisino heterocronico, o heterocronia (segin el sentido del
cambio de cada uno de los tres factores mencionados, se aplican
diferentes nombres: neotenia, hipermorfosis, etc.; McKinney &
McNamara, 1991). La heterocronia constituye un mecanismo
fundamentai de cambio evolutivo, ya que es capaz de conducir
a divergencias de tamafio y proporcion notables con un cambio
genético minimo (McNamara, 1995). Gould (1977) propone
diversos ejemplos de morfologias y ciclos biologicos originados
por heterocronia en dcaros e insectos, que incluyen el apterismo
o micropterismo. La hipertrofia de cuernos, mandibulas, quelas
y estructuras semejantes en los maches de diversos artrépodos

ambos (tasas de desarrollo o crecimiento). Hay cuatro periodos de cambio de
talla o intermudas, con tasas de ineremento TCl, TC2, TC3, TC4 que,
conjugadas, resultan en la tasa de crecimiento total {TCT). La alteracién, por
desplazamiento de su inicio o terminacion, o de la tasa de crecimiento, de los
eventos representados producirian cambio heterocrénico, pudiendo originar un
organismo funcional de caracteristicas marcadamente diferenciadas del patron
ancestral representado.

son casos ilustrativos, en fos que quizé se combina heterocronia
y alometria positiva (Eberhard, 1982). El dimorfismo sexual de
tamafio puede explicarse como Leterocronia ligada al sexo (en
las arafias, mediante la anticipacion de la maduracién sexual:
Vollrath & Parker, 1992; Fig. 11). Heterocronia y alometria
pueden guardar relacién, pero la primera tiene un componente
temporal del que la segunda carece (Klingenberg, 1998).

Es importante que fa heterocronia no interfiera en la
integracion del proceso de construccidn del organismo, To que
podria llevarse a cabo mediante leves alteraciones de la
secuencia o intensidad en la expresién de conjuntos de genes
que actiian de manera coordinada (McKinney & McNamara,
1991; Raff, 1996). El efecto serd mas espectacular si las partes
del cuerpo o procesos implicados tienen crecimiento alométri-
¢o, que producird un efecto muitiplicativo de ias diferencias.
En los artropodos, el cambio heterocrénico puede operar
mediante cambios en la distribucion temporal de las hormonas
que regulan el ciclo del crecimiento y la muda. Muchos
artropodos presentan metamorfosis complejas, con desarrollo
diferencial y brusco de estructuras previamente indiferencia-
das. El cicle biologico holometabolo, ¢ el complejo desarrollo
postembrionario de muchos crusticeos, son de hecho gjemplos
extremos de heterocronia. En estas condiciones es dificil
relacionar estructuras larvarias con las del organismo adulto,
porque requiere trabajo a nivel de células y tejidos (lo que ne
impide el estudio de la heterocronia en los estados inmadu-
ros). Las ontogenias postembrionarias caracterizadas por el
cambio de forma gradual de diversos quelicerados, miridpo-
dos, 0 hexdpodos apterigotos ofrecen excepcionales condicio-
nes para el estudio macroscdpico de los mecanismos hetero-
cronicos.
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Fig. 10. -Los tres mecanismos basicos del cambio heterocronico en la
ontogenia: cambio de la tasa de desarrollo, cambio det momento de
inicio del crecimiento, y cambio en el momento de finalizacién del
desarrolio. En los tres casos, las neas representan el incremento de
tamaiio de un animal a lo [argo de su desarrollo postembrionario. Los
circulos marcan la relacidn entre tamafio del adulto y tiempo de
desarrotio al final del mismo (el circulo vacio indica ia trayectoria
ancestral). Basade en McKinney & McNamara (1991).

4.3. Tendencias interespecificas y adaptacién

Identificar una tendencia en la relacion métrics enire el tamafio
de una parte del cuerpo y el tamafio completo del cuerpo, o su
desarrolio en una escala temporal, permite ademés distinguir
qué casos se desvian notablemente de ella. Ei significado de
esa desviacién es, obviamente, que el Organo o parte del cuerpo
analizado es tnayor, o menor, que lo esperado para upa talla
corporal dada. Esto podria ser interesante cuando se comparan
ejemplares de una misma especie; sin embargo, las desviacio-
nes pueden deberse a diversos factores, tales como variabilidad
genética, o fenotipica debida al ambiente, dificiles de distin-
guit. Cuando los datos comparados representan medias de
especies (alometria estatica interespecifica), es logico interpre-
tar la desviacién como una caracteristica de la especie, que s
aparta de la tendencia general. Es atractivo atribuir a tales
desviaciones un significado adaptativo, en especial si existen
otras caracteristicas que sdlo las especies alejadas de la
tendencia poseen (un hébitat especial, un comportamiento
peculiar). Aungue la interpretacién deba ser prudente, es una
metodologia extendida. Identificads una posible relacién
alométrica entre dos drganos, ha de comprobarse primero que
ésta es consistente desde un punto de vista estadistico (Cuadro
1). Técnicamente, debe tratarse de una relacién que muestre
una correlacion significativa que debe comprobarse con un
coeficiente de correlacién como la r de Pearson {que mide el
grado de asociacion entre dos variables y variard entre ¢y |

Machos

0,6
0,5

Fig. 11.~ Alometria relativa: dimorfismo sexnal de tamafio en arafias
europeas. La tendencia interespecifica de dimorfismo suele estudiarse
mediante regresidn de la talia de los machos (gje Y) sobre a de las
hembras (gje X). Como norma, cuando las hembras son mayores, la
pendiente es menor que 1, v viceversa. En este caso la relacion es casi
isométrica {b=0,92), y sugiere una proporcién casi constante entre lag
tallas de los machos v de ias hembras. El resuitado concuerda con la
idea de gue la menor longitud de los machos es consecwencia de un
acortamiento de su tiempe de crecimiento. Aunque la relacidn es
sblida en su conjunto, a juzgar por ¢l elevado coeficiente de
correfacion (= 0,96), el patrdn difiere segiin familias o géneros. Los
puntos més alejados, bajo la linez de regresiém, correspenden a
araneidos como Argiope, notablemente dimérficos. Los datos son las
longitudes del cuerpo en mm, tomadas de Jones {1985).

segln la relacidn sea menos o mas estrecha). Si el requisito se
curnple, ¥ suponiendo que una linea recta defina la relacion
convenientemente, puede calcularse la ecuacién de la recta de
regresion (1a recta que presenia menor distancia al conjunto de
los puntos del grafico). Esto permitira, conociendo el valor de
una variable, por ejemplo el tamafio corporal, determinar el
valor predecible de la otra variable, y medir en qué cuantia se
aleja del predicho. La comparacién entre el didmetro de los
huevos, vy la lengitud del cuerpo, de las figuras 12 y 13, ilustra
la idea. En Ia prictica la metodologia puede ser, aunque no
necesariamente, m4s intrincada.

5. TAMANO CORPORAL, VOLUMEN Y NUMERO DE
HUEVOS: ALOMETRIA DE UNA RELACION TRIANGULAR

5.1. El huevo: variacién dentro de ia especie

Tal come ocurre con las medidas de los artrépodos adultos
existe cierta diversidad, a veces muy notable, en el tamafic de
los huevos de cada especie. Parte de esta variacion puede
interpretarse como adaptacion a condiciones ecolégicas locales,
si se demuestra que determinado volumen determina mayor
probabilidad de supervivencia de los inmaduros (p. ef. Brody
& Lawler, 1984). La diversidad puede responder a patrones
complicados, como el polimorfismo estacional. Por ejemplo,
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CUuADRO 1

Comparacion entre especies, regresion,
y sus problemas. Dos notas eruditas.

os andlisis estadisticos interespecificos cuentan con
mas probiemas téenicos de 1os que en principio pudiera
sospecharse. En este texto, se han dado por igualmente
buenas todas fas comparaciones, pero...

Nota 1. Cuando el vaior de la pendiente de |a linea de
regresion es importante (como en los trabajos que
relacionan talla corporal y metabolismo): el modelo de
regresidon mas usual, el gjuste de minimos cuadrados, es
s6lo un caso parlicular del modelo general de regresion,
Presume, enitre olras cosas, que la variable
independiante (X} se mide sin error. Eslo es improbable
en trabajos de alometria, por lo gue otros tipos de ajuste
(Eje Mayor Reducido, Eje Principal) pueden ser
preferibles. Ei coeficiente de correlacion no varia, pero si
la pendiente de la recta. Muy pocos de los ejemplos "de
libro®, Incluyendo trabajos basicos de referencia, toman
esto en cuenta. ¢ May que repetirlo tode? (Para detalles:
Rayner, 1985; La Barbera, 1889; McKinney & McNamara,
1991: 34).

Nota 2. En estudios comparados, es nhormal emplear
los valores medios de las especies (talla, peso, efc.},
como en varios ejemplos de esle ariiculo...
aparentemente, transgrediendo una de las condiciones
de la regresidn: que jos punios sean estadisticamente
independientes. No lo son, ya que las especies
emparentadas descienden de un antecesor comin, y su
tamafic es, en parte "heredado” {y, consecuentemenie,
compariido). La mefodologia para resolver el problemase
complica y, una vez aplicada, puede modificar
notabtemente los resultados. Véase: Harvey & Paget
{1991), Harvey & Purvis (1991), Martins & Garland
{1991), y Starck, (1998).

[y

durante fa primavera, las hembras de un lepidoptero del gériero
Parnara (Hesperitdae) depositan hueves pequefios en zonas
bajas y himedas del Japon, en las que las larvas se alimentardn
de hojas de poéceas relativamente blandas, Los adultos de la
generacion estival emigran a zonas més altas y secas, donde las
hierbas locales son coridceas. Ponen alli huevos de diametro
significativamente mayor que los de primavera, lo que permite
sobrevivir a las orugas neonatas, con cabeza y mandibulas
mayores (Nakasuii & Kimura, 1984).

Se ha demostrado que en algunos insectos el volumen
del huevo muestra plasticidad fenotfpica, es decir, su tamatio
depende de cierfas condiciones ambientales (Nylin & Gott-
hard, 1998). Pero la variacién no siempre supone ventajas
adaptativas y puede simplemente reflejar condiciones fisiold-
gicas de la hembra, como en mariposas en las que el peso de
los huevos disminuye conforme aumenta la edad materna
(Wiklund & Persson, 1983).

5.2. ¢Por qué un huevo asi en una especie como
ésta?

Es dificil decidir qué artrépodos ponen los huevos menores y
mayores, en términos absolutos. Usando una medida lineal
como la longitud, se puede afirmar gue la variacion oscila
enfre unas 100 micras, quizd menos, y 16 milimetros, tal vez
mas (Anderson, 1973; 1t5, 1980; Hinton, 1981).

El tamafio refativo (es decir, como fraccidn de la talla
del aduito) de los huevos de algunos artrépodos es llamativo.
Comencemos por lo proporcionalmente grande los huevos de
clertas Xylocopa (Hymenoptera) de Tailandia miden més de
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Fig. 12.- Extremos en el tamaiic refafivo del huwevo. Ariba,
Odontexenia (Termitoxeniidae, diptero), género paleotropical que
vive en nidos de termitas. Debajo, Leptodirus (Catopidae), escarabajo
habitante de cuevas del sur de Europa. Los fuevos de ambos, a la
izquierda, a la mistma escala que los aduites {trazos de escala de |

mm). Basado en Jely, 1977, Séguy, 1979, v Crowson, 1981 {queasu
vez citan otras fuentes}. Junto al escarabajo, a igual escala y sefialado
por una flecha, el hueve de una centolla { Maja). En ia parte inferior
¢l ave gue pone jos huevos proporcionalmente mas veluminoses, el
kiwi (Apteryx, escala= 10 cm).

16 mm de longitud, y se ha afirmado gue la relacion talla
huevo/talla materna de estos insectos podria representar la
mayor conocida entre los metazoos (I8, 1980, y referencias
alli}. Por su volumen relativo, el huevo de ciertos dipteros
termitoxénidos (Fig. 12)hace palidecer el récord de Xylocopa,
o los proporcionalmente enormes buevos de aves como los
kiwis neozelandeses, cuyo peso se aproxima a 1/4 del de la
madre. En el otro extremo del concurso de las proporcienes
relativas, obtienen mencidn los grandes crustdceos decdpodos.
Los huevos de muchos de ellos pueden inscribirse en un cubo
de 0,5 mm de arista, mientras ¢l adulto se mide en decimetros.
El huevo de un langostine (Penceus) muestra un didmetro
parejo al de colémbolos como Tetradontophora o Tomocerus
(respectivamente 0,32, 6,50 y 0,37 mm).

Es logice conceder que ¢l tamafio de los huevos de cada
egpecie depende, en gran parte, del tamafio corporal de los
adultos {Apéndice 2). Asi, antes de atribuir al tamafio del
huevo un significado adaptative ¢s necesario comprobar que no
es simplemente un resultado del tamafio de la hembra. Si es
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Fig. 13.- Alometria del tamafio del huevo y el tamafio del adulto, en
un rango variade de géneros de attrépodos {alometria estatica,
interespecifica). La linea continua representa la tendencia global, con
pendiente de 0,95 (la pendiente varia ampliamente para cada grupo
particular; crustéceos 0,22, himendpteros 1,61, etc.). Cada punto
corresponde a uma especie representativa de un género, o a 1a media
del género, segln los casos. Los datos son longitudes en mm de 210
géneros de artrdpodos, segiin diversas fuentes bibliograficas. Las
fiechas sefialan valores muy desviados de la tendencia {(huevos
proporcionalmente muy pequefios o grandes, véase Fig. 12). La linea
de trazos es la recta ajustada a los datos de 200 especies de crusticeos
decdpodos de] litoral ibérico, recogidos por Zariguiey Alvarez, 1968
(estos puntes no se representan en el grafico).

1.000 } L
8 °
> 100 . @ °
2 . e
'g Q.“ [ ] Y
Yoo 10 3
£ ¢ ¢
R L} &
= 200
1k a9 * 9
[l 1 1 (3
10 50 100 150

Longitud relativa huevo

Fig. 14.~ Relacion entre Ia fecundidad potencial estimada {medida
como el nimero de huevos contenidos en el abdomen de la kembra)
y el tamafio relativo del hueve (longitud del huevo dividida por la
longitud del térax del adulto, y multiplicada por 100), en una muestra
de himendpteros de diversos grupos. Es evidente que a huevos
proporcionalmente menores corresponde una mayor fecuadidad.
Datos de Iwata y otros autores, recogidos por ktd (1980).

posible identificar una refacidén alométrica interespecifica,
podrd comprobarse hasta qué punto la talla del huevo es
superior, igual, o inferior a la predecibie para la talla materna.
Este razonamiento supone que, si existe relacion clara entre fos
tamafios del huevo y det adulto, el segundo determina en gran
parte el pritnero. ;Por qué no lo contrario? Nada lo impide. El
huevo fecundado es bioldgicamente un individuo, se relaciona
con el medio exterior, y determina la talla inicial del inmaduro
de la que depende, en buena medida, la del adulto,

5.3. En cuestion de huevos... ; Mejor mas,
0 mas grandes?

Se han propuesto muy diversas explicaciones para justificar el
tamafio de los huevos en distintos artrépodos: mayor o menor

Enrique Garcia-Barros

resistencia a la deshidratacién, a los pardsitos o predadores, ia
facilidad para esconderlos, las posibilidades de dispersidn, o
la influencia de la talla inicial en ¢l tiempo de desarrollo.
Determinados ambientes como las cuevas (p. ej. Paulian,
1993), el peldgico, el intersticial, la endofagia, las zonas
dridas, etc., parecen incidir en diferentes organismos de forma
parecida. Quizé el reducido velumen de los huevas de muchos
crustdceos marinos constituya un buen ejemplo (Fig. 13), que
sugiere una persistente presién contraria al incremento de
volumen del huevo.

La mayor parte de los argumentos conduce, antes o
después, a una caracteristica de los organismos que incide
directamente en su nomero de descendientes: la fecundidad.
Por razones del espacio que el cuerpo de la hembra requiere
para albergar los huevos, v de gasto energético, que es
proporeional a [a cantidad de reservas con que los huevos irdn
dotados, el tamafio del cuerpo, ¢l del huevo, y el niimero de
huevos, condicionan la fecundidad potencial (Fig. 14). Una
alteracion de cualquiera de los tres pardmetros impone un
reajuste de los otros, con un impacto potencial en fa ecologia
de la reproduccidn, Su combinacidén determina, en definitiva,
la cantidad de energia que un organismo dedica a mantenerse,
a producir descendencia, y el modo en que la dltima es
repartida para formar descendientes individuales. En términos
del nmimero de individuos, semejantes resultados pueden
obtenerse con diferentes combinaciones de tamafio de adulsos
y huevos. Por ello se trata de una cuestién de proporcion:
nuevo encuentro con la alometria. '

De acuerdo con las estimaciones disponibles para
diversos grupos animales, ia comparacién interespecifica
demuestra una alometsria negativa de la energia dedicada a la
reproduccion, relativa al tamafio del cuerpo (Reiss, 1989): i
bien los artrépodos mayores invierten mas energia neta en la
reproduccién que los menores, la fraceion relativa a su peso
corporal es mas reducida. La causas de este patrén empirico
son objeto de especulacidn. De acuerdo conReiss (1989), se
trata de una consecuencia de que las dos variables que
determinan ka cantidad de energiz dedicada a la reproduccién
{energia total asimilada, v energla dedicada al crecimiento v
mantenimiento del material somdtico no reproductor) son a su
vez funciones alométricamente negativas de fa talla corporal.
Sea como fuere, en estas circunstancias los incrementos del
tamafic de los adultos redundarian en una reduccién del
nimero de huevos producidos por unidad de tiempo, o bien
una disminucion de su tamafio tal que permita manteney su
niimero. De ahi que, si mantener }a fecundidad es importante,
el tamafio dei huevo deberfa generalmente mostrar alometria
negativa con respecto a la talla corporal. Las comparaciones
entre especies de diferentes artropodos tienden a confirmar
esta idea, va que dominan las relaciones alométricas con
pendientes menores que la unidad (Blueweiss, 1978; Berrigan
et al., 1991; Garcia-Barros & Munguira, 1997).

Entre los factores ecologicos potencialmente relevantes
para ef modelado de la fecundidad cabe destacar el patrén de
mortandad, y concretamente la distribucitn del porcentaje de
bajas a lo largo de la estacién y del ciclo de desarrello del
animal. Para garantizar que un niimero critico de ejemplares
aleance la fase reproductora, la elevada mortandad de indivi-
duos inmaduros harfa perentorio un incremento de la fecundi-
dad, en tanto que una morandad concentrada en los cjempla-
res de mds edad permitirfa reducirla. Podria parecer que una
fecundidad notable seré siempre ventajosa. Ciertamente, cada
puesta de ciertos crustceos malacostriceos alcanza a contener
cientos de miles, y afim decenas de millones de huevos, una
vez por temporada. Muchos otros arfrépodos no son tan
fecundos, y un nimero de huevos comprendido entre 50 v
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500, una vez en la vida, no es rare en muchas especies. ;Qué
hay tras esta disparidad? Un huevo pequefio en un artropodo
grande significa alta fecundidad, pero también un desarrollo
prolengado y compieio, lleno deriesgos. Es una estrategia que
fuerza a los jovenes a participar en una loteria de la que pocos
obtendran el premio de aicanzar la edad reproductora. En el
otro extremo, poner pocos huevos de grandes proporciones es
arriesgado, v seguramente sdic permite perpetuarse a las
especies que "apuestan sobre seguro”. El desarrotlo postem-
brionario serd corto, o los riesgos de mortandad juvenil bajos,
o bien los padres prodigardn cuidados especiales a los
juveniles, El viviparismo, presente en ciertos artropodos (p. gj.
Gullan & Cranston, 1994), podria interpretarse como cuidado
matemno; pero no siempre muestra relacién con fa fecundidad.
Se asocia en ocasiones con huevos grandes {por ejemplo en la
mosca tsé-tsé, Glossing), mientras entre los escorpiones
aparece ¢l fendmeno opuesto (Jos hueves de las especies
viviparas son menores que los de las oviparas: Anderson,
1973).

6. FACTORES MACROAMBIENTALES

6.1. Temperatura y latitud ;Son mayores los
insectos tropicales?

Muchos entomdlogos estarian dispuestos a afirmar que los
insectos tropicales, quiza en general los artrépodos lerresires
de regiones célidas, son mayores que los de las regiones
templadas o frias. También admitirian que no hay demasiados
estudios objetivos que apoyen tal tesis. ¢ No hay en el trépico
insectos tan pequefios como en otras atitudes? Desde luego,
si. Lo que con certeza es mayor en las zonas cdlidas es el
rango de variacion y, posiblemente, 13 media o la mediana de
la distribucion. La temperatura es una de las variables que
muestra marcada relacidn inversa con la latitud y la altitud.
Como la tasa metabélica, y consecuentemente el ritmo de
crecimiento, dependen de la temperaturz, una relacién entre
latitud, o altitud, y tamafio no seria inesperada,

Pero, primera sorpresa, en los experimentos de ctia de
artrépodos bajo temperatura controlada, ¢ en la naturaleza en
diferentes estaciones, es usual que los individuos de una
misma especie alcancen mayor tamafio como adultos cuando
la temperatura es més baja, a costa de un tiempo de crecimien-
tomas prolongado (Ray, 1960; Atkinson, 1894; Danks, 1994).
Este efecto es andlogo a fa regla de Bergmann, propuesta para
los apimales endotermos {aquellos que gastan energia
metabélica en mantener la temperatura corporal). dentro de
una especie, ¢ entre ¢species taxondmicamente cercanas,
menor {alia corresponde a mayor temperatura ambiente. La
interpretacién adaptacionista de esta regla se apoya en gue el
distinto cociente superficie/volumen para animales de diferen-
te peso corporal permitiria a un animal pequefio una rapida
ventilacién, evitando el sobrecalentamiento en climas calidos,
y facilitaria el mantenimiento de |a temperatura corporal a los
animales grandes, en climas fries. Hay que advertir, en
cualquier caso, que no se trata de una ley universal.

A pesar de la tentadora similitud con lo observado en
artrépodos, no hay ninguna razdén para aplicar a éstos la regla
de Bergmann. Los artrépodos son basicamente ectotermos, €s
decir, dependen en gran medida de fuentes de calor externas.
De forma genérica, el efecto de la temperatura en individuos
coespecificos con parecida dotacidn genética puede interpretar-
s¢ como plasticidad fenotipica, es decir la capacidad de un
misto genotipo de expresar diferentes fenotipos bajo diferentes
condiciones ambientales de desarrollo (Nylin & Gofthard,

1998). Su causa fisiologica pudiera ser una menor eficiencia de
{a asimilacién a temperaturas por encima de un limite caracte-
ristice para cada especie (referencias en Danks, 1994), pero no
parece haber una explicacion convincente (Atkinson, 1994).

Hinfon (1981) sugiere que la relacién "menor tempera-
tura ambiente, mayor taila" no es sélo intraespecifica v, en
insectos, se cumple entre especics taxonémicamente emparen-
tadas a lo largo de gradientes térmicos ambientales. Si se
tratase de un patrdn general, los mayores insectos se encontra-
rian en las zonas subarticas y alpinas, y Jos menores en los
trépicos. No parece ser ¢l caso. Ademas, las extrapolaciones
son: especialmente complicadas dado que ia refacion entre fa
temperatura durante el crecimiente y el tamaifio del adulto
parece no ser lineal (Hinton, 1981; David et al, 1997}
Aparentemente, el efecto fisioldgico de la temperatura en el
tamafic del adulto entra en contradiccidn con el patrén
aparente de variacién. ;Surge una relacion distinta al compa-
rar entre si diferentes especies?

6.2. La latitud y el tamano de la especie

Es costoso determinar el rango natural de temperaturas de
desarrello para un nimero grande de especies. Como alternati-
va se puede comparar ¢l tamaito promedio de las especies con
la latitud geografica en la que habitan, ya que ésta general-
mente guarda una relacidn directa con la temperatura media.
Los resultados son interesantes, aungue coniradictorios
(Apéndice 3). En cierfas abejas, o en las mariposas diurnas, las
especies de Jatitudes bajas tienden a ser més grandes que las
de jatitudes altas. En ocasiones, la variacion latitudinal entre
poblaciones es coincidente con fas tendencias interespecificas.
Otros taxones muestran la tendencia opuesta, ¢ no denotan
correlacion alguna (Fig. 15).

Es evidente que la relacidn entre temperatura y talla
corporal responde a un patron complejo, en el que intervienen
fa variacion fenotipica individual, la diversidad genética
intraespecifica, a escala geografica, y los patrones de diver-
gencia interespecifica, tal vez hieterogéneos, Esta heterogenei-
dad llama la atencion sobre el peso potencial de otros factores
relacionados con la latitud o el clima, distintos de 1a tempera-
tura, en el modelado evolutivo del tamafio.

6.3. La estacionalidad

Imaginese una nueva especie de artrépoedo continental, surgida
de un proceso de especiacion ligado a la ocupacidn de un drea
mas proxima al ecuader que la especie ancestral. En igualdad
de Jas demas condiciones, los miembros de este taxdn debe-
vian alcanzar el mismo tamafic que la especie ancestral en
menos tiempo, o bien crecer hasta un tamafio mayor en el
mismo tiempo. Sin embargo, en la mayor parte de fa superficie
de la Tietra, e} clima no es uniforme a lo largo del afio.
Incluso si las temperaturas son benignas, parte def afio puede
ser desfavorable para el crecimiento debide a la seguia, los
vientos, el régimen de precipitacién, u otros fendmenos
estacionales no climatoldgicos, como la concentracién
temporal de predadores o parisitos. En un ambiente estacio-
nal, prolongar el perfodo de desarrollo es arriesgado ya que
aumenta as posibilidades de entrar en "la estacton peligrosa”
sin haber alcanzado la capacidad reproduciora, y eso supone
un riesgo elevado de mortandad. Riesgo que puede sostayarse
resistiendo mediante diapausa, pero a costa de un retraso neto
de a madurez sexual, y una elongacion aln mayor del tiempo
de generacion. Asi, de las dos opciones inicialmente disponi-
bles para la hipotética nueva especie, una v otra serd favoreci-
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Fig. 15.~ Izquierda, patron hipotético del cambio de talla, en forma de fifo de sierra, que se gsperaria encontrar en una especie con voitiniamo
variabie a lo largo de un gradiente latitudinal, si el tiempo disponible para el desarrolio (0 la duracion de la estacién favorable) son relevantes
en la evolucién del tamafic. En ef centro, tallas medias de una muestra de 1000 especies de mariposas (Papilionoidea) del Viejo Mundo (datos
inéditos), que sugiere Ia corroboracion de ese patrdn a nivel interespecifico. A la derecha, ausencia de relacién evidente entre ¢l tamafio corporal
de las libélulas (Odonata) del occidente paledrtico v ia latitud media de su 4rea de reparto geogréfico (datos de D'Aguilar et al ., 1987).

da por la seleccion dependiendo del patrdn estacional, y por
las propiedades de las estaciones. La estacionalidad es, en
consecuencia, un factor potencial tan relevante como la
temperatura en 1a evolucidn del tamafio.

Paramachos insectos terrestres, la amplitud de la época
favorable aumenta desde los polos al ecuador, y de igual modo
lo bace su nimero de generaciones anuales (referencias en
Walda, 1988). De ahi, los insectos tienden a aprovechar el
aumento de temperatura para acortar el tiempo de generacién,
con preferencia sobre el incremento de talla. Se han presentado
ciertas evidencias que apoyan la relacion entre latitud, tamafio,
y voitinismo, en especies que aumentan de famafio en zonas
mds calidas de su rango geografico (Masaki, 1967, 1978,
Moussean & Roff, 1989; Nylin & Svird, 1991). Donde el
voltinismo cambia de n a n+/ generaciones por afio, el tiempo
de generacidn se acorta. Puede ocurrir que en estas zonas de
transicion, el aumente de energia real disponible {(p. ¢f.,
nimero total de grados/dia) sea demasiado variable, o insufi-
ciente para garantizar al tiempo 1a adicién de un ciclo genera-
cional y un mantenimiento del tamafio. Cuando el mayor
nlmere de generaciones puede reportar alguna ventaja, la
opeién conveniente supondria sacrificar en cierta medida la
talla (como promedio, o en alguna de las generaciones). En tal
caso, el gréfico de talla media v latitud deberia tener forma de
filo de sierra (Fig. 15), con un tamafio creciente hacia el
Ecuador, pero con una pérdida en las franjas correspondientes
a fas areas en las que ocurre el cambio de veltinisme.

6.4, Ambientes especiales: el mary
las profundidades

En ¢l mar encontramos gradientes de latitud y altitud (profun-
didad) que superan 2 los continentales. ;Se detectan en el

medio marino tendencias refacionadas con la temperatura u
otros factores macroclimaticos?

Una primera varigble de interés es la profundidad, va que
de grandes profundidades se han obtenido especies de crusta-
ceos gigantes, en relacion con sus parientes de aguas someras
(como el isdpodo Bathynomus giganteus, de 42 ¢m, v varios
anfipodos, isdpodos, ostracodos y misiddceos; Fig. 16 y
Apéndice 3). El gigantismo abisal ha sido relacionade con
efectos de la alta presién sobre el metabolismo, la tasa de
crecimiento reducida, la maduracién tardfa, o la mayor
iongevidad. Estas podrian ser favorecidas por la combinacion
de escasez de alimento y baja temperatura (Gage & Tyler,
1991; Nybalkken, 1993; Levinton, 1995). La estabilidad
térmica, mayor a grandes profundidades, puede constituir una
causa adicional (ndtese el paralelismo con la estacionalidad en
el medio terrestre). Sin embargo, el denominado gigantismo

Fig. 16.- Gigantismo abisal. Algunos crusticeos isdpodos como las
pulgas de arena, animales relativamente pequefios, atesrizan con
frecuencia en nuestra toalla mientras reposames en fa playa. jPuede
usted imaginarse tomando ¢} sof en compaiila de anfipodos como el
de ia figure, Ewrpthenes gryllus? Por suerte para el crusticeo
(fundamentaimente), éste habita a una profundidad suficiente como
para no caer nuaca en nuestra tartera.
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Fig. 17.- Un gran igdpodo benténico, Glyptonotus, procedente de los
mares antarticos, representade junte con un isépedo terrestre comin,
Armadillidium, a 1gual escala.

abisal es un fendmeno puntual, circunscrito a determinadas
especies y grupos. Sorprendentemente, la tendencia dominante
en gran parte de la fauna abisal de invertebrados es la opuesta,
es decir, hacia tamafios corporales pequefos. Los crustidceos
dermuestran como una combinacion de circunstancias ambien-
tales promueve soluciones diametralmente opuestas para un
cardcter concreto, el tamafio, en organismos taxondmicamente
cercanos. En este caso, se trata de las estrategias biolégicas que
enfrentan la relativa escasez, v la concentracion, de los
recursos alimenticios, junto cor condiciones que no permiten
un rapido crecimiento.

La latitud podria ser responsable de un fendmeno
andlogo. Se conocen especies Articas o subarticas desproporcio-
nadamente grandes de algunos de los grupos de crusticeos
mencionados antes (Fig. 17). Considerados los crusticeos en
conjunte, sin embargo, no es facii detectar un patrén coherente:
los mares tropicales albergan grandes decépodos a prefundida-
des no excesivas, y sus parienies de zonas templadas o frias no
llaman ia atencién por sus medidas. Latitud y profundidad
combinan sus efectos, probablemente en relacién con la
temperatura, al determinar ¢l habitat de ciertos crustaceos.
Algunos de éstos se encuentran a gran profundidad en bajas
latitudes, y en aguas poco profundas cerca de las regiones
rticas. El paso del mar a las aguas continentales parece
relacionarse, cuando menos en los isdpodos, con un aumento
de tamafio {Poulin, 1995). Aparentemente, océanos y continen-
tes propician soluciones bioldgicas divergentes para ¢l tarnafio,
en refacion con ¢l clima vy la latitud. Ciertas caracteristicas del
medio marino {predecibilidad del alimento, caracteristicas
fisicas del agua, ausencia del riesgo de desecacion) podrian, en
parte, explicarlo (Strathmann, 1990).

7. EN RELACION CON EL SEXO...
EL TAMARO Si IMPORTA
7.1. Tamafio, sexo y violencia

El nimero de descendientes que sobrevive para madurar
sexualmente y dar lugar a la siguiente generacion determina el

éxito reproductor de un individuo. Esto dependera, como se
ha visto, de la interaccidn con variables que conforman el
entorne fisico y ecoldgico de la especie. Algunas de estas
variables, y este es interesante, son caracteristicas de la propia
especie.

En los artrdpodos, come en muchos otros animales,
dvulos y espermatozoides difieren enormermente en niimeroy,
por qué no enfatizar, en tamafio. De ahi que, generaimente, un
macho deje tantos mas descendientes cuanfas més hembras
pueda fecundar. Mieniras, una o unas pocas copulas permiten
a una hembra obtener la fecundacion de fodos sus hueves.
Psta asimetria facilita la seleccion sexual, es decir, seleccion
sobre caracteres gue contribuyen al éxito de un individuo en
la produceion de descendientes, mediante la ventaja que aquél
obtiene sobre ofros de su mismo sexo en la obtencidn de
pareja, La seleccién sexual puede facilmente incidir en la
evolucién def tamafio, ya que éste puede otorgar ventajas a
unos u otros individuos del mismo sexo.

Lo més frecuente, aungue no universal, es gue sean los
machos guienes entren en competencia. La rivalidad para
conseguir copular con una hembra se manifiesta de distintas
maneras, con variada infensidad: escarceos desordenados
(como en los merostornas, Limulus), defensa de territorios a
los que las hembras acuden a buscar pareja, coacurses
ritualizados, o combates declarados. Los @ltimos Hegan a ser
cruentos cuando las armas empleadas son eficaces v la
posibilidad de retirada es peguefia, caso de algunos agadnidos
(avispillas de los higos) que deben competir en el interior de
ur: fruto. A proposito de estos himenépteros, el balance que en
cierta ocasidn pudo constatarse abriendo un higo, es ilustrati-
vo: quinge hembras y cincuenta y cuatro machos, de los que
cuarensa y dos eran caddveres o heridos, y sélo doce permane-
cian indemnes. Como norma general, la lucha serd més
enconada si las hembras escasean, son dificiles de encontrar,
0 aceptan una Gnica copuia,

El mayor tamafio facilmente se corresponde con mayor
fuerza, peso o rapidez, proporcionando una ventaja directa
para obtener pareja, sea ello debido a 1a eleccion de la hembra,
o al resultado del forcejeo o de la exhibicidn ritualizada
(himendpteros, dipteros, coledpteros, ortépteres: tabla 9.1 en
Thormhill & Alcock, 1983). Adicionalmente puede predecirse
una ventaja indirecta, cuando las estructuras usadas en la
pugna muestran alometrta positiva con respecto al tamafic
corporal, gue a un incremento dado de éste hace corresponder
otro proporcionalmente mayor del tamafic del arma. Los
ejemplos mas populares se encuentran entre 10s coledpteros
{Otte & Stayman, 1979; Eberhard, 1980, 1982; Fig. 18). La
alometria positiva del érgano ¢ sefial exhibidos e igualmente
ventajosa en los duelos rituales, que llegan a ser especialmente
espectacuiares en las arafias (Foelix, 1986), 0 en crusticeos
decdpodos del litoral {no en vano, la vida sobre un espacio
bidimensiconal acentia los problemas de reparto de territorio).
En ef cangrejo Carcinus maenas, el tamafio de la quela
determina el ganador de las peleas (Sneddon et al., 1997).

No siempre mas grande significa mejor. Neems et al.
(1998} describen el caso de determinado mosquito del género
Chironomus cuyos adultos forman, al atardecer, enjambres
para emparejarse. Quizd por su mayor maniobrabilidad, los
machos pequefios consiguen copular antes que los grandes. El
tamafio medio de los machos, se podria especular, deberia
disminuir en unas cuantas generaciones, debido a la seleccion
natural. Pero los machos grandes resisten mas tiempo volando
en el enjambre cada atardecer con lo que, a la targa, compen-
san la ventaja de los individuos menores y nis despabiltados.
El resultado es gue el tamafio medio se mantiene estable,
proximo & la media. En otras ccasiones no es la talla, sino la
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Fig. 18.- Los machos de diversos coledpteros presentan cuemos o
mandibulas hipertrofiadas que usan para desplazar a sus rivales del
mismo sexo. £n muchos casos ¢l tamafio de estas armas guarda con
¢l tamafio corporal una relacién de alomettia positiva. La figura
representa, a diferentes escalas, las cabezas de jos machos de cuatro
especies de estos insectos.

mejor disposicién fisiolégica (p. ¢j., temperatura corporal
adecuada: Hetarich, 1993; agresividad: Foelix, 1986) la que
otorga superioridad a un contendiente.

7.2. Si ella elige ;qué prefieren ellos?

En los artrdpodos territoriales, ¢ en los que los machos
compiten de algin mode por los lugares apropiados para

encontrar hembras, o por las hembras mismas, éstas simple-
mente se emparejan con el individuo vencedor, Mas, particu-
larmente en especies longevas, la hembra puede tener ocasion
de comparar, y decidir, entre varios candidatos. A menudo,
aunque no siempre, ¢l macho mds grande es el elegido
(Apéndice 4).

Los mecanismos femeninos para seleccionar el progeni-
tor de su descendencia pueden alcanzar extremos extraordina-
rios de sutifeza. En determinados bitdcidos (Mecoptera) la
hembra puede conciuir Ia copula asites de que ia transferencia
del espermatoforo sea efectiva, si alguno de los atributos del
cdnyuge no resultd satisfactorio. En otros mecopteros, la
presién indirecta gue la hembra ejerce sobre el tamafio
masculino es evidente. Para inducir a [as hembras a aceptar la
copula, los machos les ofrecen pequefios insectos que han
capturade. A mayor presente nupeial, mas tiempo invierte fa
hembra en consumirlo. Durante la cdpula, el macho transfiere
su esperma progresivamente, de forma que mayor cantidad es
transferida cuanto mds tiempo franscurre.. pero no hay
transferencia efectiva durante los primeros minutos (Thornhiil,
1983; Thomhill & Alcock, 1983). Si el regalo no es convin-
cente, fa hembra puede aprovecharlo y alin interrumpir la
copula a tiempo para reconsiderar las perspectivas de encon-
trar mejor pareja. Mientras las hembras cazan de manera poco
selectiva, los machos prefieren las presas mavores, lo que
obviamente debe penalizar las tallas corporales reducidas,

Se conocen otros eiemplos en los que los machos
ofrecen presentes nupciales, frecuentemente comestibles,
Entran en este apartado secreciones transferidas por el macho
en la copula, que la hembra pueda metabolizar o ingerir. En
ortdpteros tetigonoideos, parte del espermatdforo forma una
masa comestible (spermatophylax) que queda adherida al
abdemen de la hembra de modo que esta lo puede consumir,
incrementando su fecundidad (Gwynne, 1984). Producirlo no
es na ganga, ya que llega a representar mas de un fercio del
pesa del macho, y su contenido de proteinas representa entre
un 70y un 90 por ciento de su peso seco (Heller et al,, 199R).
Sisu contribucidn a la causa va a tener relacion con el tamafio
de su cuerpo, elegir bien ¢l galan es fundamental.

Pero también los machos pueden ser selectivos, sobre
todo si pueden copular una Gnica vez, o cuando su contribu-
cion a la reproduccidn es energéticamente importante
(cooperacion en el cuidado de la prole, donacién de materiales
sométicos). Si lo son, la balanza suele inclinarse hacia el
platillo de las hembras mas grandes (p. ej. Gwynne, 1981), 0
més jovenes, y por tanto hacia la mayor fecundidad potencial.
La disyuntiva serd dificil si, como a veces ocurre, el macho
carga con su pareja tras la copula o antes de la misma,
acaparandola para evitar la competencia vy garantizar su
progenitura {odonatos, diversos anfipodos).

7.3. La alternativa: una cuestién de cuernos

Cabria pensar que, cuando hay sexo de por medie, mayor es
casi siempre mejor. Pere numerosos factores pueden compen-
sar un tamafio relativamente escase. Por citar uno, la protan-
dria, 0 avivamiento temprano de los adultos de sexo masculi-
no, con respecto a los del femenino, en dreas de marcada
estacionalidad: los primeros machos dispendrin de cierta
ventaja para emparejarse, pero probabjemente af precio de un
menar tiempo de desarrollo, y menor tamafio.

De que lo relativo al tamafio no es ni blanco ni negro,
sinro todo o contrario, da fe la variabilidad de talla que los
machos presentan en algunas especies. Asociada a alometria
de ciertos 6rganos, ésta permite mantener una notable varie-
dad morfolégica (Fig. 7), que refleja seguramente diversidad
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de estrategias de comportamiento. La variacidén puede ser
continua, 0 presenter dos tamafios modales diferentes. La
presencia de dos morfotipos en un mismo sexo puede ser
sintoma de la existencla de estrategias de emparejamiento
alternativas. Esto es, formas de comportamiento asociadas a
diferentes morfologias ¢ tallas, cada una de las cuales funcio-
na adecnadamente en determinadas circunstancias.

Un ejemplo, sugerente porgue se presta al equivoco
moral y taurino, lo prestan ciertos escarabeidos del género
Ontophagus (Eberhard, 1980; Emlen, 1997). En determinada
especie, el tamafio de los machos depende de su alimentacién
durante la fase larvaria, y es bastante variable, La varfacion es
discontinua: mientras unos machos son pequefios, sin cuemos,
otros son grandes y, por encima de una determinada longitud,
presentan cuernos bien desarrollados. Los grandes custodian
la entrada de los tineles excavados por las hembras v, en casc
de enfrentamiento con un mache menor, llevan la mejor
papeleta. Asi, tienen las mejores opoiones para fecundar a las
hembras. Pero ciertos machos pequedios evitan la batalla para,
en cambio, deslizarse en el interior de los tineles excavando
un atajo. Acceden asi a [a herabra que se encuentra en el
interior, ganando por la mano al macho grande (y cornudo).
Cada alternativa tiene sus ventajas y, probablemente, conviven
en equilibrio sin que ninguna de ambas desaparezca, contribu-
yendo a mantener el polimorfismo de tamafic y armamento.
Hay otros ejemplos interesantes, y cabe destacar el trabajo de
Thornhill (1981) sobre mecdpteros pandrpidos.

7.4. ;Crecer, 0 no crecer? Un dilema relativo al
sexo, 0 sobre el dimorfismo sexual del tamaiio
en los artropodos

Si fa disparidad del mamero y tamafio de los gametos masculi-
nos y femeninos estd cn la ralz de un posible conflicto de
intereses, la importancia del tamafio de los machos queda en
entredicho. En teoria, la talla dptima de un artropodo adulte
variard de acuerdo con la cantidad de gametos y ¢l esfuerzo
energético que le cuesta producirios y dispersarlos. Aunque
gobernada por la zlometria negativa, la fecundidad femenina
tiende & aumentar con el tamajio (Apéndice 5) (;una conse-
cuencia de la alometria del abdomen?; Wickman & Karisson,
1989). Con un elevado ntimero de espermatozoides, bastaria
cualquier tamafio corporal que permitiese al macho aproxi-
marse a los dvualos. El conflicto creado por las diferentes
soluciones que esta ecuacion tiene para cada sexo ba desem-
bocado de manera repetida en a desigualdad de tamafio entre
machos y hembras, el dimorfismo sexual en tamafio.

Los artropodos, y particularmente los crusticeos,
ofrecen algunos de los casos mas espectaculares de dimorfis-
mo sexual en tamafio. Un anomure del génerc Eremita, cuyo
macho de dos milimetros v medio es practicamente un
pasajero de la hembra, 15 veces mayor (Efford, citado por
Gould, 1877}, es un ejemplo moderado si se compara con
diversos cirripedos parasitos. Entre éstos, los machos de
rizocéfalos {(Sacculina, Lerngeodiscus, 0 Peltogaster), no
tlegan a pasar de meras formas plancténicas en comparacion
con el cuerpo de la hembra, endoparisita de otros crusticeos
(Brusca & Brusca, 1990).

Un tamafio masculine reducido podria ser ventajoso, si
fa cuestidn se limitase a producir espermatozoides. Pero la
talla es un cardcter complejo desde el punte de vista genético,
y seguramente no ¢s facii que las medidas de uno de los sexos
evolucionen sin manifestar un efecto correlativo en el otro. El
dimorfismo queda por tanto sujete a la presencia de mecanis-
mos de desarrolle diferencial ligados al sexo. Hemos visto
también cémo el tamaiio properciona al macho una ventaja

Fig. 19.- Dimorfismo
sexval en el tamafio, a
favor de ia hembra, en un
arangido africano (basa-
do en Mitot, 1968),

competitiva frente a sus congéneres, que hace improbable la
reduccion de las dimensiones sin contrapartida suficiente.
;Qué circunstancias favorecen, entonces, un dimorfismo de
talla acusado? De acuerdo con Ghiselin (1974), tres condicio-
nes fo harian: a) la densidad de poblacion baja (y de abi
improbable competencia directa entre machos), b} la correla-
cidn inversa entre capacidad de dispersion y tamafio, v ¢) la
correlacién positiva entre talla femenina y fecundidad, que
presionaria para aumentar o mantener el tamafio de lasg
hembras. Las tres circunstancias se aplican bien a artrépodos
de escasa o nula movilidad comeo los cirripedos, e incluso
mejor en el medio acudtico, que favorece la dispersién de
organismos de reducidas dimensiones.

Sin llegar al extremo de los parientes parasitos del
percebe, el dimorfismo no es raro entre otros artropodos (Figs.
11, 19 ¥ 20). Paradbiicamente, fa competencia entre machos
podria guardar relacién con el dimorfismo de talla favorable
a las hembras, por ejemplo por medio de la protandria, por los
motivos ya mencionados.

Los patrones interespecificos de dimorfismo sexual
pueden estudiarse como relaciones alométricas, o mds
propiamente alometrias relativas ya gue el tamafio de uno de
ios sexos, el femenino, se toma arbitrariamente como referen-
cia (Fairbairn, 1997; Fig. 11).

8. LA ESTRATEGIA ADECUADA

En varios de los apartados anteriores se ha destacade la
dificultad de que un cardcter come ¢l iamafio se modifique sin
contrapartidas en otras caracteristicas, en el curse de la
evolucion, A las distintas posibilidades ofrecidas por el medio,
los animales seguramente responden mediante variaciones
coordinadas de los caracteres biologicos clave. La asociacion
de determinados valores de estas caracteristicas hallevado a los
ecologos & postular la existencia de estrategias bioldgicas
(Barbault, 1988; Roff, 1992; Stearns, 1992). Una estrategia
biolégica es una combinacién de caracteristicas que resulta
ventajosa para el éxito de ua individuo en la propagacion de
descendientes viables, en un ambiente determinado. El efecto
Optimo de una estrategia puede traducirse como una determina-
da tendencia demografica: incremento répido del tamafio de fa
poblacidn, elevada persistencia de fos individuos en un medio
adverso, dispersion eficaz ante condictones cambiantes, etc.



672 Enrigue Garcia-Barros

Fig. 20.- El dimorfismo de tamafic corporal no siempre se inclina en
favor del sexo femenino. La seleccion puede favarecer el tamafio
grande en los machos, o la eleccién de hembras no excesivamente
grandes por parte de aquéilos, cuande la hembra es acaparada y
transportada por el macho durante v tras la copuia como mecanismo
para evitar la competencia de otros machos. La figura ilustra este caso
con una parcja de crusticeos anfipodos gamaroideos, de los que el
mache estd en la parte superior (basado en Cloudsiey-Thompson,
1988, quien lo toma de otras fuentes).

Los modelos mds populares postulan una gama de posibilida-
des potenciales entre dos valores extrermos del efecto (muchos
lectores estardn familiarizados con la idea de las estrategias
/K, el "continuo rapido-lento™), que constituirian las estrate-
gias primarias, pero éstas pueden ser mas (el tridngulo
“colonizador-tolerante al estrés-competidor” de Grime, 1977).

Nada de esto implica, como a veces se ha pensado,
tendencias determinadas de la evolucion del tamafio, o de
cualquier caricter concreto, asociadas invariablemente a cada
tipo de estrategia, Izual resultado puede derivar de la alteracién
de otros caracteres biolégicos, v asi es posible encontrar
especies de artropodos grandes y de crecimiento rapido, o
pequefias v de crecimiento lento, etc. Aunque una finica
caracteristica pueda ser obijeto de la seleccidn, la determinante
del proceso evolutivo, la idea de gue la evolucién puede operar
sobre conjuntos coordinados de caracteres permite entrever
explicaciones para, por ejemplo, la respuesta de distintos
artrépodos a las altas profundidades marinas o a la vida
cavernicola, medios de temperatura estable pero baja, con
escaso aports de nutrientes, O de la generalizada tendencia de
los artrépodos marinos a producis huevos de reducido volumen.

9. CONCLUSION

La biologia del tamafio es un terna casi inagotable, v el
material disponibie sobre los artrépodos es abundante y

variado, pero dificii de condensar. Muchos temas, amén de
los tratados, merecerian un comentario: ;Cédmo se mide el
tamafio en las sociedades de insectos? ;Funcionan éstas
como superorganismos desde el punto de vista de la relacién
supetficie/volumen? ;Fueron los mayores insectos los
primeros en ser descritos? Hasta la linea anterior a este
phrrafo de conclusiones, el nimero de signos de interroga-
cibn abiertos era proximo a la treintena. El nOmero de
respuestas a esas preguntas, tales que merezcan range de
generalidad, es practicamente nuio (atribuyo al niimero de
interrogantes en el texto una relacion estrecha con la canti-
dad de misterios no resueltos, pero reconozeo que los Hinites
de mi capacidad de expresidn por escrito pueden haber
influido).

Sabemos que, para poder detectar el efecto generalizado
de una variable en un colectivo de especies, la convergencia
debe haber side frecuente: la homoplasia, indeseable en la
reconstruccidn  filogenética, es interesante en ecologia
evolutiva. Sabemos también que un factor concreto puede
haber obrado de manera heterogénea en diferentes artrdpodos
v, por lo tanto, nuestras esperanzas de descubrir generalidades
con respecto a un cardcter concreto, decrecen. Por su nlimeyo,
su variedad de tamafio y de formas de vida, los artropodos
constituyen un campe de experimentacion inigualable en
biologia evolutiva, ¥ es probable gue los préximos afios sean
testigos de un renovado interés en la biologia del tamafio de
estos invertebrados,

Gran cantidad de trabajo en ¢l campo de Ja biclogia
comparada estd aln por hacer, La bibliografia disponible
contiene gran nimero de datos ftiles, que esperan ser recogi-
dos y condensados. La proporcidn de especies sobre las que
se ha publicado informacion detallada sigue siendo reducida.
El tamafio tipico de las especies, incluso a nivel regional, los
patrones y causas de su variacidn, los tiempos de desarrolic
larvario en condiciones naturales o seminaturales, el tamafio
y namero de sus huevos, son todavia datos relativamente
escasos para muchos grupos de artrépodos. Detalles relativos
al comportamiento de artrdpodos terrestres son, en ocasiones,
més faciles de obtener que lo que pudiera pensarse; sin
dificultad, observaciones sobre el comportamiento v la
reproduccién de especies de las que apenas se conoce el
nombre, podrian confribuir 4 matizar teorias sobre la evolu-
cién del tamafic, Todo ello conforma un campo de investiga-
cidn fascinante, de ningan modo reservado al entomologo
profesional y que, por desgracia, ha sido hasta ahora poce
favorecido en la bibliografia entomolégica ibérica.
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Apéndice 1

Relacion entre ef tamafio corporal de artrdpodos v fa longevidad, o factores relacionados con la supervivencia. TC= Tipo de comparacion (A=
intraespecifica, 8= interespecifica), Relacion= Direccion y significacion de la relacidon {+= positiva, -= negativa, ns= na significativa, ?=dudosa,
dependiente de interpretacion ¢ métado).

TAXON VARIABLE TC RELACION REFERENCIA
Mecoptera (Hamobittacus) Longevidad (ambos sexos) A * Thernhill (1983)
Placoptera (Megarcys) Longevidad {(ambos sexos) A + Taylor et al. {1998)
Lepidoptera (Plufelia) Longevidad (ambos sexos) A * Shizaf (1995}
Amphipoda {Ligia) Resistencia a la desecacion A + Tsal et al. (1998}
Coleoptera (Trogidae) Resistencia a la desecacion B * Lelagadec et al. (1998)
Hymenoptera (Formicidae) Resistencia ai fric A + Helnze et al. (1998}
Diptera (Chironomus) Resistencia al hambre A + Neems et al. {(1998)

Apéndice 2

Redacion entre el tamafio del cuerpo (fongitud, volumen o peso} de artrépodos, y partes del cuerpo, huevos, o construcciones. Leyenda como en
al Apéndice 1 vy, para TC, O= ontogenética.

TAXON VARIABLE TC RELACION REFERENCIA

Araneae {Nuctenea) Tamaiic telarafia A/O * Helling & Herbersiein (1998)
Heteroptera (Oncopeltus) NGmero de omatidios (6] + Jander & Jander {1994)
Coleoptera {varios) Longitud mandibulas, cuemnos A + Otte & Stayman {1879)
Coleoptera (Scarabaeidae) Longitud cuernos machos A L Kawano (1995)

Diptera, Coleoptera Volumen del huevo B + Berrigan (1991)

Hymenoptera Volumen del huzeve B ns Berrigan (1991)

Crustacea Volumen del huevo B + Blueweiss et al. (1978}
Lepidoptera (Papilionocidea) Talla estimada huevo B + Garcia-Barros & Munguira (1297)
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Relacién entre ef tamafio corporal y diferentes variables ambientales en los arfropodos. Abreviaturas como en el Apéndice 1.

TAXON VARIABLE TC RELACION REFERENCIA

Cirdpedia (Ascoloraciea} Profundidad B ns Poutin & Hamilion (1997)
Cirfipedia {Rizocephala) Profundidad B ns Poutin & Hamilton (1997)
Crustacea (Isopoda) Profundidad B +7? Poudin (1995}

Crustacea (Isopoda) Aguas continentales {vs marinas) B +* Poulin (1295)

Hymenoptera {(Myrmecocystus) Area de distribucion geografica B * Diniz & Fowier (1998}
Coleoptera (Carabidae) Abundancia B ns Guiigrrez & Menéndez (1997)
Crustacea {Daphnia) Predacidn A - Borcic et al, (1998)
Crustacea (Copepoda) L.atitud B + Poulin {1895)

Cirripedia {Ascotoracica) {atitud B + Poulin & Hamiton (1997)
Cirripedia (Rizocephaia) Latitud B ns Poulin & Hamiiton (1997)
Heteroptera (Aquarius) Latitud A L Blanckenhom & Fairbairn (1995)
Lepidoptera (Papilionoidea) Latited B #/-ins Hawkins & Lawton (1995)
Lepidoptera (Lycaenidae) lLatitud A - Nykin & Svard (1991)
Lepidoptera (Papilionoidea) Latitud B - Barlow {1594)

Hymencptera (Apidae) Latitud B - Hawking {1995)
Hymenoptera (Leptothorax) Latitud A & Heinze et al. {1898)
Hymenoptera (Formicidae) Latitud 8 +* Cushmman et al. (1993}
Hymenoptera (Parasitica) Clima tropicalftemplado B ns Blackburn (1981a)
Collembola (Isotomurus) Adtitud A - Zettel & Zettel (1984}

Diptera (Drosophila) Temperatura durante desarroflo A no Hineat Karan et al. {1898)

Diptera (Procladius) Temperatura durante desarrollo A - Kobayashi {1998)

Dipdera (Toxorhynchites) Temperatura durante desarrollo A - Lounibos et al. (1998)
L.epidoptera {Lasiommata) Duracion desarrolio larvario A + Gotthard (1208)

Crihoptera (Acridoidea) Tasa metabdlica AB +* Wiegert (segin Margalef, 1980)
Orthoptera {Achela) Tasa metabolica A +* Hack {1897)

Crustacea, Acati, Anoplura Tasa metabodlica A + Varios {citas en Reigs, 1989)
Crustacea {varios) Consume de alimento A * Varios (cilas en Reiss, 1989}
Crustacea y artropodos edaficos Consumo de alimento B * Varios (citas en Relss, 1989)
Hymenoptera {Melipona) Tamafio/vigor colonia A + Ramalho et al. (1998}

Acari (Argasidae, ixodidae) Tamafio hospedador B $/ns Poukn (1928}

Crustacea (Copepoda) Forma de vida parasita 8 ~ Poukin (1995}

Coleoptera (Stresiptera) Tamafio del hospedador B + Maeta et al. {1998)
Lepidoptera (Papilionoidea) Planta nutricia lefosa B +* Garcia-Barros & Munguira {199-
Homoptera {Aphidae) Afimentacion fluido infracelular B - Dixon & Kindlmann {1894)
Insectos fitdfagos Polifagia B Alins Citas en Loder el al. {1898)
Lepidoptera (spp. Britanicas) Polifagia B +* Loder et al, {1998)
Lepidoptera (Geometridae) Polifagia B & Lindstrém et al, (1994)
Colecptera {Onfophagus}) Disponibilidad de alimento A + Emlen (1997)

Diptera (Scafophaga) Disponibilidad de alimento A * Blanckenhorr: {1998)
Lepidoptera {Epirrhita) Disponibilidad de alimento A * Tammaru: {1998)
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Apendice 4

Relacién entre el tamafio del cuerpo y el éxito en la obtencidn de pareja {debido a superioridad en la competencia, lucha, defenss de territorios,
o preferencias del sexo cpuesta). En todos los casos la comparacion es iniraespecifica. (*)= Ei éxitc depende del tipo de estrategia empleade,
cuando exister: estrategias alternativas.

TAXON CARACTER RELACION REFERENCIA
Araneae Talia macho + Riechert (1978-1979)
Araneae (Frontinella) Talia mache + Austad {1983)
Araneae (Neriene) Talia macho +* Watson {1998)
Decapoda {Uca) Talia macho * Hyatt & Salmon (1978)
Decapoda {Carcinus} " Tamafio quela + Sneddon et al. {1897)
Ephemeroptera (& spp.) Longitud ala macho + Harker {1992)
Coleoptera (Podischnus) Taila macho + Eberhard (1879)
Coleoptera (Stator) Taila macho + Savalii & Fox (1098)
Coleoptera (Onfophagus) Talla macho */-(M Emlen (19%7)
Diptera {Chironomus} Talla macho - Neems et al. (1998)
Lepidoptera (Heliconius) Talla macho i (*) Herndndez & Benson (1998)
Mecoplera (Panorpa) Talla macho + Thornhill (1981)
Decapoda (Careinus) Talla macho ns Sneddon et al. (1987)
Diptera {Drosophila) Talla macho ns Boake & Kenigsberg (19598)
Diptera {Drosophila) Talla mache - Zamudio et al. {1995)
Diptera {Rhagoletis) Talla mache ns Jaasiad (1998)
Placoptera (Megarcys) Talla mache ns Tavior et al. (1898)
Thysznoptera (Elaphothrips) Talla mache + Crespi (1986)
Hymenoptera (Apis) Tella zangano + Berg et al. {1997)
13 especies de inseclos Talla mache * Thornhill & Alceck (1983}
3 especies de insectos Talla macho ns Thornhill & Alcock (1983}
Amphipoda (Gammarus} Talla hembra no lineal Hatcher & Dunn (1897)
Orthoptera (Tettigonoidea) Talla hembra + Gwynne {1981)
Lepidopiera (Pieris) Talla hembra + Citas en Alcock (1988)
Diptera (Rhagoletis) Talla hembra ns Jaastad (1098)
Apéndice 5

Relacién entre tamario del cuerpo y estimas de la fecundidad potencial en hembras y machos. Abreviaturas como en el Apéndice 1.

TAXON VARIABLE TC RELACION  REFERENCIA

Hetéroptera {Aquarius) Contenido en lipidos {hembra) A * Blanckenhomn (1994
Homoptera (Aphidae) Nomero de embriones B -+ Liewelyn & Brown (1985)
Homoptera {Aphidae) Namero embrionas o ninfas A L Varios (citas en Reiss, 1989)
Cirripedia (Ascothoracica) Nimero de huevos B L ] Poulin & Hamitton {1997)
Cirdpedia (Rhizocephala) Nadmero de hueves B8 ns Poulin & Hamitton (1297}
Crustacea (Copepoda) Nimere de huevos B + Kiorboe & Saabatini (1885)
Ephemeroptera MNimere de huevos AB L Sweeney & Vannole (1878)
Coleoplera (Labidomera) Nimero de hueves A & Paimer (1985)

Coleoptera (Stator} Nimero de huevos A + Savalli & Fox {1998)
Coleoptera NGmero de huevos B ns Berrigan {1891)

Coleoptera {Stresiptera) Namero de huevos B + Maeta et al. (1998}

Diptera (Chiranomus) Numero de huevos A + Neems et al. (1898)

Diptera (Musca) Numero de huevos A +* Vogt & Walker {1987)
Heteroptera (Gerris) Namero de huevos A ns Klingerherg & Spence {1897)
Hymenoptera {Ceratina} Ndmero de huevos A ns Johnson (1980)
Hymenoptera (Parasitica) Nimero de huevos B o Biackburn {1681b}
Hymenoptera (Parasitica) Nimero de huevos B ns Blackburn {1991a}
Lepidoptera {Epirrhita) Némero de huevos A + Haukioja & Neuvonen (1985)
Lepidoptera {Speyeria} NGmero de huevos A ns Bogys (1986}

Orhoptera (Gryilidag) Nemero de huevos A + Masaki (1967}

Plecoptera (Megarcys) NGmero de huevos A + Taylor et al. {1998)
Decapoda {Pseudocarcinus) NGmero de huevos A L ] Gardner (1997)

Lepidoptara {Satyrinae) Namero de huevas por dia B L2 Garcia-Barros (1994}
Aranaas Namero de huavos B +* Simpson (1995)

Arangae Numero de huevos por puesta B + Citas en Reiss {1989)
Diptera {Syrphidae) Voiumen de la puesta B L] Citas en Reiss (1989}
Coleoptera (Stator) Tamafio espermatdfore (machos) A + Savalli & Fox (1998)
Lepidoptera (Euwremna) Tamaiio espermatdforo (machos) A + Hiroki & Obara (1997)






