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Resumen

[Los insectos son animales con simetria bilateral y, por tanto, la mayoria de los drganos vy estructuras de su cuerpo
son pares. El desarrollo de cada uno de los rganos pares esta controlado por el mismo gen o grupos de genes, por
lo que se propuso la hipdtesis de gue la diferencia entre el lado derecho y el izquierdo de un caracter refiejaria las
propiedades infrinsecas del genoma y la capacidad del mismo para resistir las alteraciones ambientales durante su
ontogenia. Es decir, el grade de asimetria entre drganos pares seria un reflejo de ia estabiiidad durante el desarrollo
det organismo. El parametro mas utilizado para medir esa estabilidad es 1o que se denomina asimetria fluctuante,
y se esfima como la diferencia entre los componentes dereche e izquierdo de un caracter u drganc par. Muchos
frabajos han encontrado una relacion negativa enire grado de asimetria fluctuante vy calidad individual en distintos
taxones animales. Si el grado de asimetria fluctuante refleja ta calidad individual, las hembras podrian utilizar esta
informacién para seleccionar pareja. Adernas, el grade de asimetria que presenten los caracteres sexuales
secundarios debe ser mayor que el que presenien otros drganos sometidos a fuertes presiones por la seleccion
naturat. Por tanto fas hembras podrian estimar ia calidad del macho, no sélo en funcién del desarrolio del caracter
sexual secundario, sino también sobre la base de la asimetria fluctuante de ese caracter. Esta hipdtesis ha sido
examinada en algunas especies de insectos, aves y mamiferos. En este articulo hacemos una revisién de los
factores genéticos y ambientales que influyen en la estabilidad durante ef desarrollo y, por fanto, en ef grado de
asimetria fluctuante de un caracter; revisamos distintas medidas de |z estabilidad durante el desarrollo y expenemos
el fundamento y la metodologia de una de elias, la medida de Ia asimetria fluctuante. Por Gltime tratamos las posibles
relaciones entre seleccién sexual y estabilidad durante el desarrollo y, como ejemplo, comentamos cinco trabajos
publicados sobre insectos.

Palabras clave: Asimetria fluctuante, Estabilidad durante el desarrollo, Seleccldon sexual, Inseclos.

Asymmetry and sexual selection in insects

Abstract

thsects are bitateral symmetric organisms with most of their organs organised in pairs of symmetrical characters.
Development of each of the organs at both sides of the body is conirolled by the same gene or gene complex. It has
been hypothesised that differences between development of the left and the right side of a character provide
information about the genome intrinsic properties and its capacity to overcome envirenmental alterations during
character development. In other words, differences between the right and the left side of a character (degree of
asymmetry) reflects developmental stabiiity. Flucluating asymmetry is the most used parameter of developmentat
stability, and it is estimated as the absolute differences between the ieft and the right side of a character. in
accordance with the hypothesis, some authors have found a negative relationship between fluctuating asymmetry and
individua! vigour in a variety of animal taxa. If the degree of fluctuating asymmetry is reflecting individual quatity,
females might use this information in mate selection. Moreover, sexually selected characters are predicted to vary
more than others which are subject to natural selection pressure. Therefore, femaies could estimate mate quality, not
only in base of the degree of the sexually selecied traits development, but also on the degres of their asymmelry, This
hypothesis has been fested in a variety of taxa, from insects t¢ mammals. In this article, we review genetic and
environmental faciors potentiatly affecting developmental stability and thereby level of fluctuating asymmetry. We
discuss the different measurements of developmentai stability, and explain methodology and foundations of one of
ihem, the fluctuating asymmetry measurement. Finally, we also review the possible reiatfonships between sexual
selection and developmental stability and, as examples, we discuss five different articies on fluctuating asymmetry
and sexual selection in insects.

Key words: Fluctuating asymmeiry, Developmental siability, Sexual setection, Insects.

INTRODUCCION

Los animales pluricelulares organizan generalmente su cuerpo siguiendo unos planos de simetria. Bs decir, los distintos érganos
o estructuras que lo forman no se distribuyen al azar, sino que normalmente se repiten y se distribuyen de forma simétrica
teniendo en cuenta ef, o los, plancs de simetria caracteristicos del grupo al gue pertenecen.
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La mayoria de los filos animales poseen simetria
bilateral, es decir, existe un daico planc de simetria gue divide
al cuerpo en dos imégenes especulares idénticas. Esto Heva
consigo que muchos de los drganos de estos animales sean
pares y, a la vez, simétricos (tres pares de patas, dos pares de
alas, un par de ojos, etc.). Esta simetria corporal es heredada
y tiene su origen en el desarrollo embrionario, pues el embrion
tardio (estado de postgastrula) tiene ya simetria bilateral.
Ademads, el mismo gen (o grupo de genes) actlia sobre ¢l
desarrolio de cada uno de los drganos pares y, por tanto,
cabria esperar que ambos fueran exactamente iguales. Pero a
menudo observamos que existen variaciones entre los organos
pares y que, por ejemplo, uno de eltos crece mas en longitud
que su pareja; es decir, que los drganos v estructuras pares no
son estrictamente iguales.

Ludwig, en [932, propuso por primera vez que si ¢l
desarrolio de los drganos pares estd controlado por el mismo
gen o grupo de genes ¥ eliminamos el componente ambiental,
éstos deberian ser totalmente simétricos. Por tanto, una
medida de la desviacién en el crecimiento o desarrollo de
estos érganos podria ser una herramienta importante que nos
darfa informacién sobre log problemas que un individuo en
concreto ha tenido durante su morfogénesis. Asi, el grado de
asimetria de un individuo refleja las propiedades intrinsecas
de su genoma y la capacidad del mismo para resistir las
alteraciones ambientales durante su oatogenia, lo que se
denomina estabilidad durante el desarrollo (Palmer & Stro-
beck, 1986; Paimer, 1994). Las causas de la inestabilidad
durante el desarrollo estan bien estudiadas e incluyen un
amplio rango de factores genéticos y ambientales (Palmer &
Strobeck, 1986; Parsons, 1990; Mailer, 1996a; Maller &
Swaddle, 1997a). El pardmetro més utilizado hasta el momen-
to como la medida més sensible de la estabilidad durante el
desarrolle se denomina asimetria fluctuante (Meller &
Swaddie, 19974, b). Este parimetro se estima como la
diferencia entre los componentes derecho ¢ izquierdo de un
caracter u drgano par {(Van Valen, 1962). Hsta estimacién
tiene la ventaia de que las medidas son directas y ficiles de
obtener y, ademids, el patrén de crecimiento Optimo del
organismo en cuestion, la simetria bilateral perfecta, se conoce
antes de que el organismo alcance el final de su desarroilo.

Haeia finales de la década de los 50 los investigadores
comenzaron a buscar y encontrar una relacidén entre la
asirnetria fluctuante y distintas medidas de éxito biologico.
Muchos han sido desde entonces los trabajos en los que se han
encontrado relaciones negativas entre distintas medidas
indicadoras de éxito reproductor y asimetria en caracteres
morfologicos (Mueller & Swaddle, 1997a). Los caracteres
sexuales secundarios no han sido una excepcitn a este patron
y se ha observado gue individuos con caracteres sexuales
secundarios mds asimétricos tienen menor éxito reproductor
que los que presentan caracteres mas simétricos {por gjemplo,
Maller, 1990, 1992, 1993a, b; Moller & Honglund, 1991).
Esta relacidn negativa no es tan obvia pues los caracteres
sexuales secundarios no estdn estrictamente sometidos a
procesos de seleccién natural y, por tanto, un individuo
asimétrico para esos caracteres no tiene por qué ser menos
viable que otro con caracteres simétricos. Sin embargo, si
tenemos en cuenta que esfos caracteres son usados por las
hembras (gencraimente) para elegir pareia, la hembra podria
estimar la calidad de! macho, no sdlo en funcion del grado de
desarrolio que presente ¢l cardcter sexual secundario en
cuestion, sino también en funcion de su grado de simetria. Es
decir, estos estudios sobre la asimetria en caracteres sexuales
secundarios postuian que la falta de simetria, o asimetria en
caracteres bilaterales, puede utilizarse come sefia de calidad

del individuo, y que esta informacidn puede ser usada por los
congéneres durante encuentros sociales y sexuales y, por
supuesto, por los investigadores en los estudios de éxito
reproductor.

En resumen, la teoria de la asimetria fluctuante propone
que la presencia de estrés ambiental o genético durante la
ontogenia reduce la oficiencia de Jos procesos normales de
desarrollo, quedando reflejado en un incremento en la
asimetria fluctuante. Como estas alteraciones ocurren en
ctapas tempranas del desarrollo, esta técnica es una estima de
los efectos de estrés maés sensible que fa supervivencia y ka
fecundidad (Clarke, 1992).

En este articulo hacemos una revision de los factores
genéticos y arnbientales que influyen en la estabitidad durante
el desarrolle y, por tanto, en el grado de asimetria fluctuante
de un caracter; revisamos distintas medidas de la estabilidad
durante el desarrollo y exponemos el fundamento y la metodo-
logia de una de eilas, 1a medida de la asimetria fluctuante. Por
{ltimo, tratamos las posibles relaciones entre seleccidn sexual
y estabilidad durante el desarrollo y, como ejemplo, comenta-
mos cinco trabajos publicados sobre insectos.

1. LA SIMETRIA COMO MEDIDA INDICADORA DE
LA ESTABILIDAD DURANTE EL DESARROLLO

Vivimos en un mundo de simetrias, como refleja el hecho de
que, antes de que se acuflara el trmino sum-metria para
denominar & agueilo que tenia “la misma medida” o “propor-
ciones debidas” en la antigua Grecia, en las civilizaciones
Paleoliticas era de importancia relevante la simetria en las
escuituras que se realizaban (Meller & Swaddle, 1997b).

En términos bioldgicos, un organismo simétrico tiene
partes u érganos similares en los lados opuestos del o los planos
que lo dividen. Y la presencia de simetria o asimetria en un
organismo puede faciimente explicarse en términos del control
y estabilidad de los procesos gue se dan durante su desarrollo.

Por estbilidad durante el desarroilo se entiende la
produccidon de un fenotipo, predeterminado por un disefio
corporal adaptativo, bajo un conjuntoe de condiciones ambienta-
les y genéticas especificas. Se refiere, por tanto, a la capacidad
intrinseca de un individuo para resistir accidentes y perturbacio-
nes durante su crecimiento y desarroilo. Estas alteraciones
pueden ser en origen bien genéticas o ambientales. Un desarrollo
altamente estabilizado produce el fenotipo ideal pero cualquier
inestabilidad durante fa formacion del individuo resulia en un
crecimiento imperfecto (Moller & Swaddle, 19974, ¢).

A lo larpo de muchos afios de investigacidn se han ido

identificando numerosos factores, tanto genéticos como

ambientales, que incrementan la inestabilidad durante el
desarroflo. Efectos genéticos tales como zaltos niveles de
entrecruzamiento {que disminuyen la variabilidad genética),
homocigosis extrema, y periodos de intensa seleccion direccio-
nal (como es el caso de la hibridacién) han demostrado romper
el balance de un genoma y reducir la habilidad de los organis-
mos para compensar sus vias (pathways) de desarrollo contra
la produccién de errores al azar (Palmer & Strobeck, 1986;
Parsons, 1990; Clarke, 1992; Maller & Swaddle, 19974).
Los factores ambientales que incrementan los niveles de
asimetria son incluse mas numerosos que los genéticos.
Ademds, no son factores que actiian independientemente sino
que generalmente interactian, y no pueden aislarse sus efectos
4 1o ser en estrictas condiciones de laboratorio. Estos factores
son por ejemplo: temperaturas ambientales anormales, bajos
niveles nputricionales, contaminacidn quimica (por ejemplo,
pesticidas, eutrofizacidn), contaminacion sonora, densidad
poblacional elevada, infeccidn por parédsitos (Meller &
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Swaddle, 1997a). Por otro tado, no todos los caracteres de un
individuo se ven afectados de igual medo por los factores
arnbientales, Existen ciertos caracteres mas susceptibles gue
otros, como ¢s e caso de los caracteres ornamentales, caracte-
res suyjetos a una infensa seleccion sexual direccional que
desestabilizaria el genoma (Meller & Pomiankowski, 1993).
Ademdés, estos caracteres serian mds suscepfibles de alterarse
durante la morfogénesis que los caracteres merfologicos
notmales, debido a los elevados requerimientos fisioldgicos y
al desarrollo tan complejo que tienen los caracteres sexuales
secundarios {Pomiankowski et al., 1991).

2. ;COMO SE MIDE LA ESTABILIDAD DURANTE
EL DESARROLLO?

Se han elaborado numerosos indices para medir las imperfec-
ciones fortuitas producidas en los organismos a consecuencia
de fallos en la estabilidad en el desarrollo. En conjunto,
pueden agruparse en dos categorias: (1) indices de frecuencia
v (2} indices de formacidn repetida. S6lo comentarermos
brevemente algunos de ellos y nos detendremos un poco mas
en fa explicacion de la medida de la asimetria {luctuante,

Los fndices de frecuencia han derivado de la estima-
cién de la frecuencia de aparicion de anormalidades dentro y
enire poblaciones ¢ inchuyen como indices mas usados la
medida de la frecuencia de desviaciones fenotipicas (phenode-
vignis) v la de los coeficientes de variacion fenotipica. El
problema de usar estos indices reside en que son poco
sensibles y se necesita un tamafio de nwuestra elevado de la
poblacion para sacar conclusiones individuales, Ademés, la
poblacion necesita ser homogénea genéticamente y no puede
haber variacion en las condiciones ambientales a lo largo del
hibitat de la especie de gque se trate. Estos criterios son
dificiimente satisfechos en poblaciones naturales y solo
pueden ser controlados en estudios de laboratorio.

Los indices de formacién repetida se basan en la
comparacion de medidas tomadas de elementos repetidos del
mismo cardcter en el mismo individuo, de aht que el proble-
ma de las diferencias genéticas y ambientales esté controfa-
do. Esto se refiere a que la formacion de los lados derecho e
izquierdo de un caracter par estan controlados por el mismo
complejo de genes vy ambos lados se han desarroliado bajo
idénticas condiciones ambientales. El indice mas comdnmen-
te usado para medir la estabilidad durante el desarrollo
pertenece a este grupo de indices. Se denomina asimetria
fluctuante (Ludwig, 1932; Van Valen, 1962), v es un
resultado directo de la incapacidad de los individuos para
presentar idéntico desarrollo de ambos lados de un caracter
bilateralmente simétrico. Si el patrén de desarrolio de un
cardcter bilateral es el mismo para los dos lados de un
individuo, la expresion fenotipica de este caracter serd
simétrico. Cualquier asimetria que aparezca serd el resultado
de alteraciones locales o accidentes fortuitos, bien por ser
debidos a influencias ambientales externas o a factores
genéticos internos.

Existen otros dos tipos de asimetrias que pueden ser
itiles para los investigadores de la estabilidad durante el
desarrollo. La asimetria direccional esta presente en aquellos
caracteres en los que el desarrollo en un lado del cuerpo (por
ejemplo, el derecho) es normakmente mayor que en ¢l otro
lado (por ejemplo, el izquierdo), y ademas la distribucidn de
frecuencias de asimetria sigue aproximadamente una
distribucién normal. Es decir, se diferencia de la asimetria
fluctuante en que su valor medio es distinto de cero (Fig. 1),
Por ltimo, presentan antisimetria aquelios caracteres con un
valor medio de asimetria igual a cero, y una distribucion de

Asimetria fiuctuante

Asimetria direccional

Antisimetria

Fig. 1.- Curvas de distribucion de los valores de asimetria con signo
{dereche menos izquierdo) en poblaciones con ejemplos tipicos de
agimetria fluctuante, asimetria direccional y antisimetria, Las
unidades son arbitrarias,

frecuencias que no sigue una distribucidn normal, como en el
caso de la asimetria fluctuante, sino de tipo bimodal. Es decir,
aunque la media de asimetria es cero, individuos con caracte-
res sinétricos son mas escasos que individuos con caracteres
asimétricos y, ademds, la abundancia de individuos con et
lado derecho del cardcter més desarrollado que el izquierdo
es similar a la de individuos con el lade izquierdo més
desarrollado (Fig. 1). Bstos dos tipos de asimetria, aunque
también podrian ser uttlizadas como medidas de la estabitidad
duranie el desarollo (Graham et al., 1998), son formas
adaptativas relativamente raras en comparacién con la
simetria bilateral (véase Mailer & Swaddle, 1997a). De ahi
gue en este capitulo nos dediguemos exclusivamente a
estudiar 1a asimetria fluctuante (Fig. 1).
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Tabla 1
Resumen de indices de asimetria fluctuante a escala poblacional e indivigual. Las medidas de asimetria son tomadas en
f caracteres para un individuo i. D, tamafio del lado derecho. J, tamafio del fado izguierdo. N, ntmere de individuos en una
muestra. Var, variancia de cada indice. Modificada de Maller & Swaddle (1997a).
Ndamero  Tipo Indice Comentario
1 Poblacién S{RAD Sin controdar por el tamafio del
N caracter
2 Poblacion var{R-L,} Sin controtzr por el tamafio del
caracter
3 Poblacion S{R-L ¥ Sin controlar por el tamafio del
N caracter
4 Poblacion SHHr-LJY0,5(RAL) Tamafio de! cardcter controlado
N por el ndmere de individuos
5 Poblacién Var[(R-L)/0,5(R+L,) Tamafic del caracler controiado
por el numero de individuos
8 Pablacidn Varllog(R-L)] Tamafio del cardcter controlado
per el nimero de individuos
7 Pobiacidn ISUR-LIN] Tamatio del carcter controlado
[S(R-LY2N] por el famafic de ia peblacidon
8 Poblacion ar(Re-Ly) Tamafio del caracter controlado
[S{RAN2ZN] por ei tamafio de la poblacién
9 Individual R4 Sin controlar por ef tamafio del
caracter
10 Individual {IRALG,5(R+L) Tamario del caracter controlado
por &l nlimero de individuos
11 Individual S [rango(|R-Li% Sin controlar por el tamafio del
caracter
12 Individual S [rango((Ry-Ly[)] Sin contrelar por el tamafio del
caracter
13 Individual S[{IRAD0,5(R+L,)] Tamafio del cardcter controtado
por el ndmero de individuos
14 Individual SHIRANVOS(RAL] Tamario del caracter controlade
i por el ndmero de individuos

3. LA ASIMETRIA FLUCTUANTE: FUNDAMENTO
Y METODOLOGIA

La habilidad de un genoma para compensar los errores
durante la ontogenia en el desarrollo de los érganos pares se
puede poner de manifiesto en las diferencias entre los lados
derecho e izquierdo de un cardcter (asimetria fluctuante) que,
de forma ideal, sea simétrico bilateralmente. Ya que estos
errores durante el desarrollo son al azar, 12 expresién media
del cardoter es simétrica, aungue a veces se observen
notables asimetrias en una baja proporcién de jos individuos.
Esto da lugar a una distribucion normal de los valores de los
caracteres derecho menos izquierdo centrados alrededor de
una media de valor cero (Fig. 1 asimetrfa fluctuante).

En la tabla | se recogen los indices més usados para
calcular la asimetria fluctuante 2 escala individual y poblacio-
nal. Sin embargo, para un correcto analisis de la asimetria
fluctuante e interpretacién de los resultados debemos seguir
una metodologia adecuada. Swaddle et al. (1994) recomien-
dan seguir los siguientes pasos:

1. El primer paso a dar en el andlisis de 1a asimetria fiuc-
tuante es asegurarse de que la toma de muestras haya
sido adecuada y que no se hayan excluido de fas medidas
a grupos de individuos como consecuencia de haber
realizado un muestreo sesgado. Bs decir, la muestra de
los individuos de la poblacin a los que se ies mida el
cardcter debe ser aleatoria,

2. Ensegundo lugar se debe calcutlar el error de medida. Los
niveles de asimetria fluctuante son normalmente muy
pequenos enrelacion con el cardeter medido (generalmen-
te menores del 1% del tamafio del caracter; Moller &

Pomiankowski, 1993) y se ha demostrado que la aparente
variacién en [a asimetria de un caricter es debida en gran
parte ai error de medida. Mason et al. (1976) encontraron
que el 76% de la variacién hallada en la asimetria de Ja
longitud del ala en mariposas era debida al error de
medida. Asi, se deben tomar medidas repetidas del mismo
individuo para calcular la influencia del ervor de medida
en la estima de la asimetria. Posteriormente se¢ debe
calcular la repetibilidad de las medidas mediante un
modelo mixte de analisis de variancia (véase Bailey &
Byrnes, 1990; Swaddle et al., 1994).

Posteriormente, debemos comprobar que los datos de que
disponemos muestren las propiedades estadisticas de la
asimetria fluctuante, es decir, que los valores de la asime-
tria con signo (D)) se aproximen a una distribucion
normal alrededor de una media de cero {Palmer & Stro-
beck, 1986; Palmer, 1994; Swaddle et al, 1994), El
procedimiento estadistico mds utilizado es el test de
Kolmogorov-Smirnov (Palmer, 1994), aunque Swaddle et
al. (1994} recomiendan usar téenicas més poderosas, como
el test de Lilliefors seguido de un test de la £ (una muestra)
frente a una distribucidn cere que examine [a centraliza-
cién de la distribucion de los datos alrededor de una
media de cero. Ademas, es conveniente calcular los
niveles de kurtosis y de sesgo de la distribucién pues estos
parametros revelan importante informacién sobre la
naturaleza de la asimetria, y son necesarios para distinguir
si los datos mugstran verdadera asimetria fluctuante y no
antisimetria o simetria direccional (Paimer, 1994).

Por dltimo, los datos deben ser analizados mediante
técnicas no paramétricas, pues fanto los valores de
asimetria absoluta como relativa violan generaimente las
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asunciones de los tests paramétricos (es decir, no siguen
una distribucién normal, por gjemplo). Este (ltimo
apartado haria muy dificil €l uso de técnicas multivarian-
tes, muy necesarias cuande mas de una variable podria
estar afectando al grade de asimetria, que es el caso mas
normal en la naturaleza. Las {écnicas estadisticas no
paramétricas delimitan mucho el uso de test multivarian-
tes y, por fanto, es preferible normalizar los datos y
utilizar tests paramétricos. Un método de normalizacion
de este tipo de datos {como es el caso de la asimetria
absoluta) donde muchos casos tienen valor cero o
préximos al cero, y muy pocos con valores extremos, es
la transformacion Box-Cox (Swaddle et al,, 1994). Esta
transformacion consiste en aplicar la formuia

Y= (YA )t

donde A , = 0,3 y A , = al menor valor distinto de cero en
nuestra distribucion de asimetrias absolutas (Y). Con esta
transformacitn se ha demostrado que, en distintos ejem-
plos de distribuciones de asimetrias absolutas, se consigue
normalizar la muestra.

Generaimente es inleresante compazar ¢l tamafio y la
asimetria de un caracter determinado pues, en ocasiones, la
asimetria puede variar con ef tamafio del cardeter medido. Se
recomienda por tanto explorar la relacion entre ambos v, sies
conveniente, controlar por ¢l tamafic dividiendo la asimetria
por ¢l tamafio del caracter. El indice més usado es la medida
de ia asimetria relativa

[(D-1) 7 (D+D]

pero en la tabla 1 se recogen otros indices.

4. SELECCION SEXUAL Y ESTABILIDAD DURANTE
EL. DESARROLLO

I.a idea general sobre seleceion sexual fue lanzadaen 1871
por Darwin en The descent of man, and selection in relation
to sex. Darwin sugirié que los extravagantes caracteres
sexuales secundarios que se observaban en la Naturaleza (la
cola del pavo real v la cornamenta de los ciervos, por
ejernplo), caracteres aparentemente maladaptativos y que no
podian haberse desarrollado por seleccion natural, se podrian
explicar a causa de la ventaja que conferfan a ciertos indivi-
duos sobre otros del mismo sexo y especie, en relacidn
exclusiva con la reproduccién (Darwin, 1871).

Existen dos tipos diferentes de procesos por fos que han
podido evolucionar los caracteres sexuales secundarios: (1)
por competencia entre machos (competencia intrasexual) o
(2) por seleccion de pareja por parte de ia hembra. Mediante
¢l primer proceso han podido evolucionar estructuras que
sirvan como armas durante las luchas entre machos por las
hembras, que son generalmente el sexo que escoge pareja.
Mediante el segundo proceso, la eleocion de ia hembra, éstas
pueden preferir a machos con determinados caracteres
sexuales secundarios. Asi, segin el concepto de seleccidn
sexual definide por Darwin, se entiende gue la seleccion
sexual se produce come resuitado de una asociacién no
azarosa entre un cardcter sexual secundario y un componente
del éxito reproductor (Msoller, 1994). Los machos con
determinados caracteres sexuales secundarios tendran
ventajas frente a otros machos, ya sea en la lucha por conge-
guir pareja o por haber sido escogidos por una hembra, y
dejardn mas descendencia; descendencia que heredard sus
caracteres.

Los caracteres sexuales secundarios son considerados
sefiales honestas, es decir, seflales que informan de la calidad
del individuo que las lleva (Zahavi, 1975; Grafen, 1990}, Asu
vez, para que este tipo de sefiales se mantenga en la pobiacion
¥ se evite que aparezcan individuos tramposos, que sefialen
una calidad mayor de la que realmente tienen, se han de
cumplir dos condiciones: (1) que estas sefiales (o caracteres)
sean costosas de formar o mantener y (2) que sean mdés
costosas para individuos de baja calidad que para los de alta
{Andersson, 1994; Mpller, 1994).

Recientemente, en ecologia del comportamiento, y
particularmente en estudios de seleccion sexual, ha crecide el
interés por el estudio de la asimetria fluctuante, tanto como
medida de Ia calidad del individuo {por ejemplo, Maller,
1990, 1992; Swaddle & Witter, 1994; Witter & Swaddle,
19%94) coma medida indicadora de Ia intensidad y direccion de
ia seleccion sexual {por ejemplo, Meller & Honglund, 1991;
Mopller & Pomiankowski, 1993),

En el caso de las sefiales honestas (por ejemplo, los
caracteres ornamentales) se ha demostrado una relacidn
negativa entre la asimetria fluctuante y el tamafio del cardcter
en cuestidn; solo fos individuos capaces de soportar el estrés
ambiental imperante pueden producir caracteres grandes y
simétricos (Megller, 1990, 1992; Meller & Honglund, 1991).
Asl, la simetria y el tamafio de los caracteres sexuales secun-
darios pueden ser utilizados por los congéneres (e investigado-
res) como elementos indicadores de calidad individual (y
poblacional). Se sabe que los caracteres ornamentales son mas
susceptibles al estrés ambiental que los caracteres morfolégi-
cos ordinarios ya que estdn afectados por una intensa selec-
cidn sexual direccional que desestabilizaria el genoma (Muller
& Pomiankowski, 1993), mientras que los caracteres ordina-
rios estn sujetos a una seleccion estabilizadora. Por otro lade,
debido a los elevados reguerimientos fisiologicos y al desarro-
1o tan compleio que tienen los caracteres sexuales secunda-
tios, serian més susceptibles de aiterarse durante la morfogé-
nesis que los caracteres morfologicos normales (Pomiankows-
ki etal, 1991},

4.1, Beneficios de la seleccion sexual con respecto
a la estabilidad durante el desarrollo

La seleccion sexual puede dar lugar a beneficios directos e
indirectos en la eficacia biologica del miembro de la pareja
que escoge, con beneficios directos para el individuo en la
generacion actual, e indirectos en la siguiente generacidn
{Andersson, 1994; Maller, 1994). Los beneficios directos
incluyen regalos nupciales, territorios, cuidados parentales,
y la ausencia de contagio de parasitos, mientras que ejem-
plos de beneficios indirectos en el éxito reproductor
incluyen atractivo, viabilidad general o genes resistentes &
pardsitos de la descendencia. Si aceptamos que la asimetria
fluctuante tiene un componente genético aditivo (Meller &
Thorehill, 1997}, los individuos que escogen una pareja
simétrica, que ha tenido un desarrollo estable, dardn lugar,
generalmente, a hijos simétricos. Por tanto, una preferencia
por parejas simétricas es un mecanismo para obtener un
beneficio indirecto en ¢l éxito reproductor (Moller &
Swaddle, 1997a).

4.2. Ejemplos de algunos estudios sobre seleccién
sexual en relacién con asimetria en insectos
Hasta el momento se han publicado unos 32 articulos sobre

estudios de seleccion sexual en relacion con la inestabilidad
durante el desarrollo en insectos y se ha trabajado con un total
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de 29 especies distintas (Apéndice 1). Aunque el nlmero de
trabajos no resulta elevado a consecuencia de que el estudio
de la asimetria es un tema relativamente reciente, si lo essi jo
comparamos con otros estudios sobre asimetria fluctuante en
relacién con parimetros incdicadores de eficacia bioldgica
distintos de los implicados en seleccidon sexual, como la
fecundidad (dos articulos), la tasa de crecimiento (un articulo)
o la supervivencia {dos articulos) {véanse referencias en
Maller, 1997). De todos los articulos citados en el apéndice 1
hermos seleccionado cinco de ellos para comentarlos v dar una
visién general del estado de conocimiento actual del estudio
-de la asimetria en la seleccién sexual. Tres de ellos son
trabajos observacionales y difieren entre si en el cardcter que
escogen para estimar el grado de asimetria fluctuante y en la
funciopalidad de dicho cardcter,

En uno de elios se estudia una posible relacién entre
éxito reproductor y asimetria fluctuante en longitud de alas en
machos de caballito del diablo Coenagrion puella (Odonata:
Coenagrionidae). Harvey & Walsh (1993} midieron la
longitud de las alas anteriores y posteriores y calcularon la
astmetria fluctuante de las alas anteriores, de las posteriores
y la asimetria media. Como los resultados fueron similares
para las tres medidas de asimetria, sélo se presentaron en el
articulo los resuitados para la asimeiria de las alas anteriores.
Los resuitados mostraron que los machos con alas miés
simétricas disfrutaban de un mayor éxito de emparejamiento
durante su vida (Fig. 2). Ademds, los machos de mayor
tamafio tuvieron también un mayor éxito en encontrar pareja.
Este altimo resultado estaba en contra de los tesuliados de
Banks & Thompson (1985) en un estudio previo de ja misma
especie. Los autores explican las diferencias entre los dos
estudios sobre la base de que las condiciones climdticas
fueron distintas. En el caso de que, durante el periodo de
vuelo, las condiciones clitndticas permitan que la mayoria de
los dias sean apropiacios para la reproduccién, los individuos
de menor tamafio tendran un mayor éxito de emparejamiento
debido a una mayor tasa de emparejamiento diario (éste fue
el caso del estudio realizado por Batks & Thompson, 1985).
Sin embargo, lo mas normal en Inglaterra es que, durante el
periode de vuelo de las libélulas, sélo unos pocos dias sean
adecuados para la actividad reproductora, En este caso, el
éxito de emparejamiento estd mas influenciado por la longevi-
dad (asociada a un tamafio corporal mayor) que por la tasa de
éxito diaria (asociada a un tamafio corporal pequefic), siendo
éste el caso de las condiciones climaticas en el estudio de
Harvey & Walsh (1993). Los autores concluyen que el efecto
de la asimetria fluctuante sobre el éxito de emparejamiento es
mucho mas fuerte que el efecto del tamafio corporal, como

demuestra el hecho de que en distintos trabajos previos sobre
odenatos el efecto del tamafio no sea claro (véanse referen-
cias en el articulo).

Sin embargo, en otro estudio, esta vez con el mosquito
Chironomus plumosus L. (Diptera: Chironomidae) (McLach-
lan & Cant, 1995), se detecté una relacion negativa entre el
tamafio de los machos y el éxito reproductor. Adermds, los
machos pequefios resultaron ser los mds simétricos {Fig. 3).
{.os autores explicaron estas relaciones negativas sobre la base
de que los machos de Chironomus plumosus forman enjam-
bres que son visitados por las hembras para aparearse, En
estos casos de emparejamiento en el aire existe una seleccidn
direccional sobre machos pequefios pues tienen mejor manio-
brabilidad aérea y, por lo tanto, mayor éxito capturando
hembras er vuelo. Los antores tomaron como medida de
asimetria fluctuante la diferencia enire la longitud de las alas.
Ademds de la asimetria absoluta utilizaron la asimetria
relativa, calculada como ia asimetria absoluta/longitud del ala,
va que esta medida es adecuada para datos en los que muchos
individuos no muestran diferencias medibles entre alas,

En los dos trabajos anteriores el grado de asimetria
fluctuante se estimaba en las alas, un cardcter fuertemente
afectado por ia seleccidn natural en especies eminentemente
voladoras v, por lo tanto, los resultados podrian indicar que el
mayor éxito reproductor de los machos mas simétricos se
deben a una mejor habilidad en el vuelo gue les permite
encontrar hembras mas ficilmente que a machos con alas
asimétricas. Es decir, no demuestran que haya una seleccion
directa por parte de las hembras sobre machos simééricos. Un
articulo que si apunta a una seleccidn directa de machos por
parte de las hembras sobre fa base del grado de asimetria
fluctuante es el publicado por Allen & Simmons (1996) con
otro diptero, la mosca del estiércol Sepsis cymipsea {L.)
(Diptera: Sepsidae). Los autores midieron e} grado de asime-
tria fluctuante en las tibias, un caracter que, en prineipio y sin
tener en cuenta el comportamiento de emparejamiento de esta
especie, podria no tener demasiada importancia en la supervi-
vencia o éxito de emparejamiento de esta especie. Sin embar-
go, la mosca del estiéreol tiene un comportamiento reproduc-
tor particular pues los machos, que son mas pequefios que las
hembras, suben al dorso de la hembra cuando ésta Hega a una
bofiiga, s¢ agarran a ella fuertemente con sus patas anteriores,
mediante unas estructuras especiales en los fémures y tibias,
y guardan a la pareja antes de la cdpula. Las hembras, cuando
bajan de la bofiiga, se sacuden o luchan con el macho que
llevan sobre su torax para intentar deshacerse de él (Parker,
1972). Sélo los machos que se mantienen en su posicidn
logran copular con tas hembras, Por tanto, el desarrollo de las
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tibtas juega un papel muy importante a la hora de conseguir
copulas, vy sOlo jas conseguirdn aquellos individuos que
resistan las sacudidas de las hembras. En este trabajo se
midieron las tibias anteriores de machos y hembras durante jas
tres fases del emparciamiento: antes de Ia lucha, durante la
lucha y durante la copula. No se encontraron diferencias ni en
machos i en hembras para el tamafio de las tibias en ninguna
de las tres fases. Sin embargo, si se encontraron diferenciasen
la asimefria fluctuante en los machos. En general, los machos
en copula eran los mas simétricos (Fig. 4). Se concluye que
existe una seleccion indirecta por parte de las hembras hacia
machos con tibias simétricas como consecuencia de su mejor
capacidad para permanecer sobre el dorso de las hembras
durante la guarda de la parcia.

Los trabajos observacionales, en general, tienen ¢l gran
problema de que los resultados que se encuentran se pueden
deber a relaciones indirectas con otras variables no tenidas en
cuenta. Puede ser que el grade de asimetria en las alas o en las
tibias de los ejemplos anteriores estén relacionados a su vez
con el grado de desarrollo de otras estructuras, emision de
compuestos quimicos, calidad del territorio en el que se
encuentre cada individuo, eic. Si éste fuera el caso, no se
pedria concluir un efecto directo de la asimetria. Es decir, con
este tipo de estudios no se puede establecer una relacién
causa-efecto entre la variable dependiente (€xito reproductor
o de emparejamiento) y la independiente (nivel de asimetria),
porque ésta puede, a su vez, eslar relacionada con otras
variables. Para poder poner de manifiesto una relacidn causa-
efecto hay que manipular la variable independiente (asime-
tria), y que esta manipulacion Heve consige un efecto en ls
variable dependiente (éxito reproductor o de emparejamiento).

Pasivos En lucha En copula

De esta forma se mantienen constantes todas las demds
variables que podrlan estar relacionadas con la variable
independiente y, por tanto, ¢l efecto que provocard la manipu-
lacién se deberd sblo y exclusivamente al experimento.

Una metodologia experimental se signid en los dos
ejemplos siguientes. En uno de ellos se intentaba poner de
manifiesto una relacién entre la morfologia de la antena y la
seleccion sexual en un escarabajo cerambicido, Stenurella
melanura (L.) Maller & Zamora-Mufioz, 1997). Esta familia
de escarabajos esta formada por especies que, en general, son
sexualmente dimérficas en cuanto a lalongitud de las antenas.
Para el estudio se capturaron, en la naturaleza, ejerplares en
copula v solitarios, y se calculd la asimetria fluctuante en
tibias, antenas y éliros como medida de la inestabilidad
durante el desarrollo de los distintos individuos. Los resulta-
dos mostraron que la asimetria fluctuante fue mayor para las
antenas que para los otros dos caracteres y que los niveles de
asimetria en las antenas fueron mayores para los machos que
para fas hembras. A su vez, el tamafio de los tres caracteres
medidos no fue diferente entre individuos empargjados v
solitarios, aunque los individuos emparejados mostraron
menor asimetria en las antenas, Bsta relacidn encontrada entre
asimetria y éxito de emparejamiento podia ser debida a que el
territorio de machos mds simétricos podia ser més atractivo
para las hembras y, por tanto, las hembras no seleccionaran
directamente lag antenas més simétricas. Para aislar el efecto
de la asimetria fluctuante del de la calidad del territorio en el
éxito de emparejamiento, se realizaron experimentos en el
campo que consistieron en liberar a dos machos y una hembra
en la misma fior, y a dos hembras con un fnico macho. En el
primer experimento los machos con antenas més simétricas
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ganaron {as luchas para conseguir a la hembra més a menudo
que lo esperado por azar. En el segundo experimento, los
machos preferian a las hembras con antenas més simétricas
més a menudo que lo esperade por azar. Los resultados
sugieren que es la asimetria en las antenas, en lugar de la
longitud, €l cardcter sobre el que estd afectando la seleccion
sexual actualmente en Stenurella melanura. Sin embargo, aim
puede existir la posibilidad de que la preferencia por indivi-
duos del sexo contrario con antenas simétricas sea el resultado
de una relacion entre la asimetria en las antenas y otro cardcter
que ne se tuvo en cuenta en el estudio.

Un ejemplo claro de arelacion entre asimetria fluctuan-
te y seleccidn de pareja en el que se demuestra que la hembra
no selecciona a los machos sobre la base de su nivel de
asimetria sino que ésta ocurre sobre la base de otro caricter
que, a su vez, estéd relacionado con la asimetria es el trabajo
reatizado por Thornhitl (1992¢). En él, Thornhill estudiabs la
preferencia de las hembras de la mosca escorpion japonesa
(Panorpa japonica Mecoptera) sobre la base de la asimetria
de los machos v de una feromona que producen. En Panorpa
Japonica los machos liberan una feromona cuando encuentran
un trozo de comida que puede servir como regalo nupcial. La
feromona es liberada mediante una glindula evaginable
situada en el aparato genital masculino. Cuando van a liberar
ta feromona, los machos adoptan una postura tipica. El
objetivo del trabajo fue examinar la refacion entre la asimetsia
fluctuante en la longitud de las alas anteriores y el atractivo de
su feromona sexual, Para este trabajo se seleccionaron machos
con valores extremos en la asimetria fluctuante de fas alas,
bien valores altos o bajos. Para ello se realizaron cuatro
experimentos en los que, a una hembra, se presentaban
machos y comida en posiciones opuestas, tras una malla de
red que dejaba pasar €] olor pero no la imagen del abjeto. Los
experimentos fueron: (1)} se presentaban dos machos sin
manipular, cada uno con un trozo de alimento, a una misma
hembra, uno de ¢llos con bajo nivel de asimetria fluctuante y
otro con elevada asimetr{a; (2) se presentaban los mismos
machos, con trozos de comida frescos, pero con la abertura de

la glandula productora de feromona taponada; (3) se presenta-
ban machos con elevada asimetria y sin manipular, con su
troze de comida, frente a un trozo de comida solo, para
comprobar si estos machos realmente liberan feromonas; (4)
se manipuld el ala de los machos {cortando un trozo) para
comprobar si la asimetria fluctuante afectaba a la capacidad de
los machos para presentar la mejor postura para emitir
feromona, y por lo tanto a su atractivo olfatorio. Los resulta-
dos mostraron que, en conjunto, las hembras preferian la
feromona de los machos con asimetria fluctuante relativamen-
te menor en 1z longitud del ala. El experimento de manipula-
cién del ala de los machos no influyd en su atractivo para las
kembras. La conclusién del articulo es que la asimetria
fluctuente natural del ala estd aparentemente correlacionada
con las diferencias inherentes entre machos que influyen en
las propiedades de la feromona atrayente de las hembras. La
preferencia de las hembras por machos con bajo nivel de
asimetria puede ser adaptativa como resultado de los benefi-
cios (materiales y/o genéticos) que reciben las hembras.

Si este estudio se hubiera realizado sin un disefio
experimental y sin tener en cuenta el efecto de ia feromona
¢n ja seleccidn de macho por parte de Iz hembra, los resulta-
dos mostrarian que Ias hembras seleccionan a fos machos
més simétricos. Sin embargo, e! experimento muestra
claramente que la hembra selecciona en funcién de la
feromona del macho, cuyo atractive estd relacionado con su
grado de simetria alar, y que la simetria en si no tiene ningin
efecto sobre la seleccién de macho por parte de 1 hembra,
Portanto, un disefio experimental apropiado ¢s esencial para
llegar a conclusiones vilidas en este tipo de estudios.
Ademas, como mostraban los ejemplos anteriores, también
€5 necesario un buen copocimiento de la biologia de la
especie que estemos estudiando, asi como de las estrategias
reproductoras y del efecto de factores ambientales en el éxito
de emparejamiento de los distintos fenotipos, para poder
establecer las predicciones apropiadas a la hipdtesis de
asimetria fluctuante, como medida de la estabilidad durante
el desarrollo, afectando a procesos de seleccidn sexual,
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Apéndice 1

Estudios de seleccidn sexual en refacion con ta asimetria en inseclos. El efecto se refiere a la existencia de una relacion negativa
antre éxito reproductor y asimetria (-), a una relacién positiva (+) 0 a que no exista relacion {0). Adaptada de Maller & Swaddle

(1997d}).
Especies Caracter Efecto Referencia bibliografica
Coenagrion pusifa alas - Harvey & Walsh (1993}
Platycypha caligata blanco de la tibia 0 Jennions (1998)
fschnura denticollis alas, fibias - Cardoba-Aguilar (1995)
Forficula auricularia Cercos - Radeséter & Halldorsdéttir (1993)
Forficula auricularia Cercos G Tomkins & Simmons {1998)
Gerris incognitus cuerpo, genitalia G Arnqist et al. (1987)
Harmonia axyridis color G Ueno (1994)
Stenurella melanura {ibias, antenas - Meller & Zamora-Mufioz (1997)
Gryllus campestris fibias - Simmens (1985)
Gryllus campestris canio - Simmons & Ritchie (1986)
Gryllodes sigillatus n° dientes en linea de 0 Eggert & Sakaluk (1994}

estridulacién, ala

Qecanthus nigricornis ala 0 Brown {1987}
Dryomyza anilis lengitud del ala - Otronen (1998)
Panorpa japonica ala - Thornhill (1992b)
Panorpa japonica ala - Thornhill (1992¢)
Panorpa vulgaris ala - Thornhill & Sauer (1992}
Panorpa nipponensis ala - Thornhill (1992a)
Panorpa ochraceopennis ala - Thorrhill (1992a)
Chironomus plumosus ala - Mclachlan & Cant (1995)
Chironomus plumosus patron alar - Mclachlan (1697)
Sepsis cynipsea tibia - Adlen & Simmons {1886)
Scatophaga stercoraria ala, tibia - Liggett et al. (1983}
Ceratitis capitata longitud de setas - Hunt ef al. (1998}
Drosophifa buzzati tongitud del ala - Norry et al. (1998)
Drosophila melanogaster cerdas - Markow (1987)
Drosophila melanogaster jongitud del ala it Markow & Sawka (1992)
Drosophita simufans aia, cerdas o+ Markow & Ricker {1992)
Drosophita simufans peine, cerdas G Markow et al. (1996)
Drosophila pseudoobscura ala - Markow & Ricker (1982)
Drosophila pseudoobscura peing, cerdas C Markow el al. (1996)
Drosophila mojavensis ala, cerdas o} Markow & Ricker (1982)
Drosophila montana centroide ded ala 0 Hoikkala et al, (1998}
Drosophila nigrospiracula cerdas 0 Polak (1997)
Flodia interpunctelia longitud ded fémur 0 Gage {1988}

Polyblepharis opaca
Musca domestica

ala
ala, tibia

Poulsen et al. {1994)
Maller (1996b)






