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Resumen

La asimetrfa fluctuante (AF) es la desviacidn respecto a la simetria de un cardcter
bilateral como consecuencia de la incapacidad de un organismo para ejecutar un
programa de desarrollo, y es el indice mds cominmente utilizado para estimar la
inestabilidad en el desarrollo. Los factores que causan la AF pueden ser tanto genéticos
como ambientales. La asimetrfa de un organismo puede ser una medida de la calidad
fenotipica si ciertos genotipos son mds capaces que otros de producir un fenotipo estable
bajo unas determinadas condiciones. Como la inestabilidad en el desarrollo puede ser
causada por factores ambientales, la AF puede también usarse como indicador de la salud
de los ecosistemas y del estrés ambiental. A la hora de analizar correctamente la AF es
necesario tener en cuenta una serie de factores: |) la AF con signo debe mostrar una
distribucién de frecuencias aproximadamente normal en torno a una media de cero,
aunque también podria seguir una distribucidn leptocurtica; 2) tanto la AF con signo como
el error de medida presentan una distribucién de frecuencias similar y, ademas, los valores
de AF son muy pequefios en relacién al tamafio de los caracteres medidos, porlo que es
imprescindible repetir las mediciones para poder distinguir lo que es error de medida y
asimetria; 3) aunque hay una serie de excepciones, generalmente debe usarse algin indice
que controle el efecto del tamafio del cardcter sobre la asimetrfa en caso de que exista
relacién entre ambas variables; 4) en ocasiones es conveniente transformar los datos de .
AF para poder analizarlos con estadistica paramétrica; 5) la heterogeneidad de las
muestras en los estudios de asimetia debe controlarse, o bien estadisticamente, o bien
recurriendo a muestras mas homogéneas. Todavia esta por dilucidar el tipo de andlisis que
resulta mds conveniente en los estudios de AF. Ademas existen una serie de temas que
no han sido resueltos definitivamente y que son objeto de una gran controversia, como
por ejemplo la relacién entre la asimetria de distintas partes de un organismo, la
heredabilidad de la AF, y la relacién entre AF y heterocigosis, modo de seleccion, fitness o
seleccién sexual. Todos estos temas son tratados en este articulo.
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introduccién

La estabilidad en el desarrollo de un organismo se refleja en su habilidad para
producir una forma ideal bajo una determinada serie de condiciones '74. Cuanto menor
sea su estabilidad, mayor serd la probabilidad de que se aleje de esa forma ideal, pero
raramente podemos conocer de antemano cual es esa forma ideal. Sin embargo, las
estructuras bilaterales en organismos bilateralmente simétricos ofrecen una forma ideal
concreta, la simetria perfecta, con la que pueden compararse las distintas desviaciones ! 10,
Por lo tanto, la asimetria de estas estructuras proporciona un método muy apropiado
para calcular desviaciones de la norma y estudiar los factores que pueden influir en tales
desviaciones. Existen otros métodos para estimar la estabilidad en el desarrollo, como son
las fenodesviaciones 120. 48 o el coeficiente de variacién 8!. 24. 41. 162, pero tienen una
aplicacion limitada, ya que no es posible hacer predicciones a priori respecto a su
preponderancia y magnitud en las poblaciones. Ademds, estos otros indices no controlan
las diferencias de genotipo entre muestras o las condiciones ambientales durante el
desarrollo. Por lo tanto, la asimetria fluctuante (AF), que es la desviacién respecto a la
simetria de un cardcter bilateral resultante de la incapacidad de un organismo para
ejecutar un programa de desarrollo ¢4 157, es el indice de estabilidad del desarrollo més
comunmente utilizado. Existen otras dos formas de asimetria ademds de la fluctuante, la
asimetria direccional y la antisimetria, que parecen ser asimetrias funcionales y adaptativas.
De hecho existe polémica respecto a si sélo la AF o también otros tipos de asimetria
reflejan inestabilidad en el desarrolio. Algunos autores sugieren que sélo habria que tener
en cuenta la AF 110111 mientras que cada vez mds estudios apuntan a que otras formas

de asimetria pueden ser también importantes indicadores de inestabilidad en el desarrollo
76,56,67.39,91. 101

Los factores que supuestamente causan la AF pueden clasificarse en genéticos y
ambientales. Dentro de los factores genéticos, podemos reconocer al menos cinco
grandes categorias: la pérdida de variacién genética (ver lista de referencias en la Tabla
WS5.2 de la pdgina Web suplemento de Mgller & Swaddle 10!, http:/Aww | .oup.co.uk/MS-
asymmetry/), la_homocigosis, la seleccion direccional, la hibridacién 145 38. 58 y |as
mutaciones > 76, Homocigosis y seleccidn direccional serdn tratados en detalle mds
adelante. En cuanto a los factores ambientales, estos pueden ser muchos y variados.
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Existen evidencias de que pueden provocar un aumento en la AF las temperaturas
adversas €0. 78, e| estrés nutricional 14!, factores quimicos !!3.40, la densidad de la poblacion

100, 121, el ruido 35 122 y muchos otros factores que provoquen algin tipo de estrés
durante el desarrolio 1>,

;Por qué se ha convertido la AF en un importante campo de investigacion? El uso
de la asimetria de un organismo como medida de calidad fenotipica estd basado en la
presuncién de que ciertos genotipos son mas capaces que otros de producir un fenotipo
estable bajo unas determinadas condiciones ambientales. Ademds, como la inestabilidad
en el desarrollo puede ser causada por factores ambientales, la AF puede usarse como un
indicador sensible de las condiciones ambientales durante la morfogénesis. En el capitulo
W10 de la pagina Web suplemento de Mglier & Swaddle 191 podemos ver algunas de las
muchas aplicaciones que el estudio de la AF puede tener en diversos campos. En el
campo del bienestar animal, la AF puede darnos una medida objetiva de las condiciones
en las que viven los animales de granja '®. A medida que las condiciones de cria se
desvian del éptimo en cualquier direccién a lo largo de un gradiente ambiental, se espera
que los niveles de asimetria aumenten. Ademds, si las medidas de estabilidad en el
desarrollo reflejan la habilidad de los individuos para hacer frente al estrés y si esta
habilidad tiene una base genética aditiva, serfa posible usar la AF en animales o plantas
para seleccionar aquellos grupos o individuos que fuesen potencialmente mds viables. Si
existe una relacién negativa entre AF y tasa de crecimiento, serfa conveniente utilizar esta
relacién en las estrategias de manejo forestal, ya que controlar la asimetria de semillas y
pldntulas serfa ventajoso economicamente. Mitton & Grant 84 proporcionan datos segun
los cuales el coste de comprobar mediante electroforesis la heterocigosis de las semillas
de pino es mucho menor que el beneficio que se puede obtener al seleccionar aquellos
arboles con mayor tasa de crecimiento. Algo similar podria hacerse en piscicultura, ya que
en peces se ha encontrado relacién entre heterocigosis y asimetria %, y entre heterocigosis
y fitness 135 57. Por otro lado, si existe una relacién entre parasitismo y asimetria, esto
podria tener importantes consecuencias para la medicina veterinaria y humana, como ha
sido subrayado en una reciente revisién sobre el tema 5. Las medidas de AF pueden ser
muy importantes también como indicadores del impacto de una gran variedad de agentes
contaminantes sobre los seres vivos 30.5! y, por tanto de una gran utilidad como indicador
de la salud de los ecosistemas y del estrés ambiental 28. 154,
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Tabla 1.- indices de asimetria fluctuante. D es la medida del lado derecho, I la medida
del lado izquierdo, j son los caracteres, i los individuos y N el tamafio de muestra.
Extraido de Mgller & Swaddle (1997) pag. 24.

Indice Clase Control del tamano del cardcter
= (IDi - Til) ‘ poblacién no
N
var (Di- Ii) poblacion no
2 (Di-l) poblacion no
N
2 [(IDi-1il) /0.5 (Di + ID)] poblacion si (por individuo)
N

var [(Di - 1) /0.5 (Di + I)] poblacion si (por individuo)
var [log (Di/ Ii)| poblacion si (por individuo)
|Z (IDi-1il) / N poblacién si (por poblacién)

12 (Di+ Ii)/ 2N]

var (Di - Ii) poblacién si (por poblacién)
[ (Di +1) /2N
IDi - Til individuo no
(IDi - Tit) / 0.5 (Di + ) individuo si (por individuo)
2 rango (IDj - ;i) individuo no
X rango (IDj - 1jD) / j individuo no
2 [(IDj- I /0.5 (Dj + 1))} individuo si (por individuo)
2 [(Dj- L) /0.5 (Dj + 1] individuo si (por individuo)’

J
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El analisis de 1a asimetria fluctuante

Existen varios indices que pueden usarse para medir la AF dependiendo de si es a
nivel individual o poblacional y si se tiene en cuenta el tamafo del cardcter en cuestion o
no. Tablas con los distintos indices se pueden encontrar facilmente en la bibliografia 9.

108. 101, pero de todas formas se muestran los principales en la Tabla |. Aunque Palmer y
Strobeck !0 recomiendan el uso de indices basados en la varianza de la asimetria en una

poblacidn, en la mayorfa de los casos que se estudia asimetria a nivel individual se tiene
que usar el valor absoluto de la diferencia entre los dos lados. A la hora de analizar
correctamente la AF, Palmer y Strobeck !0, Palmer 108 y Swaddle et al. 142 subrayan la
necesidad de tener en cuenta los siguientes factores:

Distribucion normal de las asimetrias

Las diferencias entre los lados derecho e izquierdo teniendo en cuenta el signo
deben mostrar una distribucién de frecuencias aproximadamente normal en torno a una
media de cero. La distribucion de frecuencias de las asimetrias con signo puede desviarse
de la normalidad de varios modos, ya que puede estar sesgada (una de las colas de la
distribuciéon mds larga que la otra), mostrar leptocurtosis (el pico de la distribucidn
estrecho y las colas largas) o platicurtosis (el pico ancho y las colas cortas o incluso
bimodal). El hecho de que la asimetria que estamos analizando siga una distribucion
sesgada podria indicar que se trata de asimetria direccional y si la distribucion es
platicurtica sugerirfa que la asimetria no es realmente fluctuante sino antisimetrfa '!!. 108
(Figura 1). Si la distribucién presenta aproximadamente una media de cero podemos
descartar que se trate de asimetria direccional. Se debe comprobar que se estd trabajando
con AF porque la interpretacion de los resultados dependerd del tipo de asimetria de que
se trate.
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Figura 1.- Distribucién de frecuencias de la asimetria con signo (D - I es lado derecho
menos lado izquierdo) en organismos bilaterales para los casos de a) asimetria
fluctuante, b) asimetria direccional, ¢) antisimetria (distribucién platicirtica) y d)
antisimetria (distribucién bimodal).

Aunque Palmer 108, basdndose en Sokal y Rohlf 132, recomienda el uso de la prueba
de Kolmogorov-Smirnov para detectar desviaciones de la normalidad, hay otras pruebas
estadisticas que parecen ser generalmente mds potentes, como la de Lillefors, la de Ryan-
Joiner o la de Anderson-Darling 125101 (ver Cuadro |a). Swaddle et al. '42 recomiendan el
uso del coeficiente de correlacion de Filliben ! para detectar distribuciones sesgadas. Por
su parte, Palmer y Strobeck ! sugieren que se proporcionen siempre los datos de sesgo
y curtosis de las distribuciones de frecuencia, ya que son fdciles de obtener en la mayoria
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de programas estadisticos, sus errores estdndar son conocidos (ver Tabla 4 en Palmer 108),
y proporcionan informacién importante sobre la forma de la asimetria y la distribucién de
los datos. Para comprobar la centralidad de la distribucién de frecuencias alrededor de
cero puede usarse la prueba de signos 28, aunque Swaddle et al. 42 recomiendan la
prueba t de una muestra (ver Cuadro |b). Una forma de separar la AF de la direccional
en una muestra es mediante un andlisis de varianza de clasificacién doble en e que lado e
individuo son los dos factores 4. La media cuadrdtica del factor lado se interpreta como
asimetria direccional mientras que la media cuadrdtica de la interaccidn entre lado e
individuo es una estima de la asimetria no direccional (ver Cuadro |c y para més detalles
se pueden consultar las Tablas 2 y 3 de Palmer 108). Este método, sin embargo, no es
capaz de separar AF y antisimetria. Algunos autores '8 proponen como paso previo a las
pruebas de normalidad y centralidad un analisis de la varianza de clasificacién doble en la
que una columna contenga los valores mayores y la otra los valores menores,
independientemente de si son derechos o izquierdos. Si se detecta una diferencia
significativa querrd decir que la asimetria existe, es decir, que es diferente a la simetria
bilateral. Sin embargo este andlisis ha sido muy criticado 140 y algunos autores aconsejan
que no se use 156,

Aunque los caracteres que muestran AF han de tener en teorfa una distribucién
normal de esa asimetria (con signo), pueden darse casos en los que esto no es asi. Por
ejemplo, si las unidades de medida son grandes en relacién a la asimetria, habrd una
tendencia a que la distribucidn sea leptocurtica ain cuando el cardcter en cuestién
muestre verdadera AF. Por otro lado, cuando la seleccién natural ha actuado eliminando a
los individuos con mayor asimetria, una muestra tomada del medio natural puede
presentar una tendencia hacia una distribucion platicirtica. Por ultimo, mencionar que
Leung & Forbes ¢2 han desarrollado un modelo matemético en el que muestran que la
distribucién de las asimetrias de una poblacién puede ser leptocirticay a la vez esas
asimetrias ser producto de la inestabilidad en el desarrollo. Seglin este modelo, podria
asumirse que los datos de asimetria que siguen una distribucién leptocirtica también
pueden considerarse AF (ver también Gangestad & Thornhill 33 apoyando esta
afirmacidn).
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Figura 2.- Ejemplos de mayor y menor grado de asimetria en a) cuernos de gacelas
dorcas (Gazella dorcas) y b) hojas de hibisco (Hibiscus syriacus). Los ejemplares muy
asimétricos (a la derecha de las fotografias) son relativamente raros en la naturaleza.
Para saber de qué tipo de asimetria se trata en cada caso (fluctuante, direccional,
antisimetria) habria que medir un ndmero suficiente de ejemplares y comprobar la
distribucién de frecuencias de la asimetria con signo (ver Figura 1).
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Error de medida y asimetria fluctuante

Tanto el error de medida como la AF (con signo) presentan una distribucién
normal con una media de cero. Los valores de AF son muy pequefios en relacién al
tamafo de los caracteres medidos y, aunque en algunos individuos la asimetria fluctuante
puede ser muy acusada, éstos son casos poco comunes (ver Figura 2 y distribucién de
frecuencias en Figura I). Al ser muy pequefios los valores de la AF, se hace imprescindible
una repeticion de las mediciones para poder distinguir lo que es error de medida y
asimetria.. Se aconseja repetir todas las mediciones al menos dos veces, o incluso mds
veces si el tamafio de muestra es pequefio (< 20) 108 142. 101, | as repeticiones de las
medidas deberfan efectuarse con suficiente separacién (dfas) y sin conocimiento de
previos resultados.

A la hora de analizar los datos, Palmer & Strobeck !0 sugieren un modelo mixto de
andlisis de la varianza en el que se incluyen como factores los genotipos (normalmente
individuos), los lados y el nimero de medidas repetidas (Tabla 2). Este andlisis es muy
potente para detectar diferencias de asimetria entre poblaciones, especiamente si se usa
la varianza de las medidas de asimetria en vez de las diferencias entre los lados derecho e
izquierdo. Como hemos visto antes, este andlisis también separa las simetrias direccionales
y no direccionales, lo cual puede provocar algin problema de interpretacién, ya que la
asimetria direccional podrfa dar alguna informacién sobre la estabilidad del desarrollo.
Ademds, este método no sirve para estudiar diferencias de asimetrfa entre individuos. Para
analizar los datos de asimetria en individuos, Swaddle et al. 142 sugieren también un
modelo mixto de andlisis de la varianza incluyendo como factores los individuos, los lados
y las réplicas, pero las medidas repetidas de los lados derecho e izquierdo se toman por
pares. El cociente entre la media cuadrética de la interaccién individuo-lado y la media
cuadrdtica combinada de las interacciones individuo-lado-réplica e individuo-replica (ver
método en Swaddle et al. 142 o en Maller & Swaddle 10! pag. 29) proporcionard una
prueba de la F de si la variacién entre individuos a la hora de estimar la asimetria es
significativamente mayor que lo que puede ser explicado por el error de medida, es decir,
supone una prueba de la repetibilidad de la asimetria. Otra manera de explicar el método
anterior y de expresar Ja importancia relativa del error de medida respecto a la asimetria
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es calcular réplicas de las diferencias entre los lados izquierdo y derecho para cada
individuo, usando el primer conjunto de medidas para un valor y el segundo conjunto para
el otro. Se analizan los datos con andlisis de la varianza de clasificacién simple usando los
individuos como factor, y de esta manera se divide la variabilidad total en sus
componentes inter- e intra-individuales !72. 23, Estimas de estos componentes se usan para
calcular la repetib'iiidad de las diferencias entre los lados derecho e izquierdo 7. Por lo
tanto se puede analizar si la variabilidad inter-individual observada es mayor que la
esperada dada la magnitud de la variabilidad intra-individual, es decir, si la variabilidad
individual es grande comparada con el error de medida (ver Cuadro |d). Otros autores
comentan también la problemtica de los errores de medida al calcular asimetrias 80820,

Tabla 2.- Medias cuadréticas esperadas del analisis de la varianza de clasificacion doble
e interpretacion de las pruebas estadisticas. L es el niimero de lados (dos para caracteres
bilaterales), G el nimero de genotipos (en este ejemplo corresponde al nimero de
individuos), M el nimero de medidas repetidas. Para una explicacién de los distintos
componentes de la varianza, ver Palmer & Strobeck (1986), de donde esta tabla ha sido
extraida.

Simbolo de Las medias

Origen de la las medias Grados de Medias cuadréticas cuadréticas
variacion cuadrdticas libertad esperadas indican:
asimetria

Lado (L) MC, L-1 $2,+M(s2,+G/(L-1)Za?) direccional

Genotipo (G) MC p G-1 2, +M(S% + L 52g) variacion de

tamafio/forma

Resto MC,, (L-1XG-1) $2,,+ M S asimetria no

direccional
Medidas (M) . MC,, LGM-1) 2, error de
medida

Control del tamanho del caracter

Palmer '08 destaca tres razones por las que conviene controlar el tamafio de un
cardcter a la hora de comparar asimetrias. Pueden aparecer diferencias ficticias de
asimetrfa entre muestras |) si la asimetria depende del tamafio del cardcter dentro de
cada muestra y algunas muestras tienen un rango de tamafio mayor que otras, 2) sila
asimetrfa depende del tamafio medio del cardcter entre muestras y el tamafio medio varia
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entre muestras; 3) si la asimetria depende del tamafio medio del cardcter a la hora de
comparar diferentes caracteres. Por lo tanto lo primero que hay que comprobar es si
existe relacion entre tamafio y asimetria (ver Cuadro le). Si no existe relacién, puede
usarse directamente la asimetria absoluta, sin controlar por el tamafio del cardcter-

Hay varios indices que intentan controlar el efecto del tamafio del cardcter sobre la
asimetria !10. 108, pero el mds cominmente utilizado es una medida relativa de la asimetria
de la forma [|D - 1| / (D + 1)], donde D es la medida del lado derecho e | la medida del
lado izquierdo. Merece la pena citar también como medida relativa de la asimetrfa los
residuos de la regresion de |D - I sobre una medida independiente del tamafio corporal.
Debe tenerse en cuenta, sin embargo, que las medidas relativas de la asimetria controlan
el tamafio del cardcter sélo si la relacién entre asimetria y tamafio es isométrica y pasa por
el origen ®7. 19, En los casos en los que existe una clara relacidn lineal entre tamafio y
asimetria, Swaddle et al. 42 sugieren que serfa mds apropiado controlar el tamafio
mediante andlisis de covarianza 97, aunque pueden existir problemas en el uso de
‘estadistica paramétrica con este tipo de datos.

El uso de medidas relativas de AF puede ser problemdtico en algunos casos. En
caracteres que se encuentren sometidos a seleccidn estabilizante, la relacién entre tamafio
y asimetria tiene a menudo forma de U 134.99. 163y, por lo tanto, las medidas relativas de
AF pueden no ser apropiadas. En otros casos, las diferencias en tamafio entre las muestras
pueden reflejar en parte diferencias en la condicidn general, que, a su vez, estd a menudo
relacionada con la AF 174, Por lo tanto, al eliminar la influencia del tamafio del cardcter en
el estudio de las diferencias de asimetria entre muestras, podriamos estar eliminando la
asociacion entre AF y condicién 110 108, En algunos casos se pueden utilizar indices
compuestos de asimetria 149 65, que controlan eficientemente el tamafio de los caracteres.
Estos indices pueden estar compuestos por la asimetria relativa media de cada cardcter o
por la suma de todas las medidas de asimetria relativa. Conviene tener en cuenta, sin
embargo, que los indices compuestos pueden enmascarar la informacién especifica de
cada cardcter y sdlo deberdn utilizarse cuando los costes y beneficios relativos de la
asimetria son bastante homogéneos entre los caracteres que se incluyen 0. Otros
investigadores 131 han propuesto también utilizar técnicas multivariantes para obtener una
estima de la asimetrfa del individuo y evitar asi los andlisis por separado de cada cardcter
pero sus metodos ni controlan el error de medida ni permiten comprobar la normalidad
de la AF 156,
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Cuadro 1.- Ejemplo ilusirativo de algunos andlisis previos necesarios en los estudios de asimetria fluctuante
(AF). Los datos que se presentan a confinuacién son longitudes (en mm) de ala (derecha: D, e izquierda: 1) de
pieles e mirlo comin ( Turdus merula) de colecciones de museo. Cada medida fue tomada dos veces (réplicas 1y
2). D - | es longitud del ala derecha menos longitud de! ala izquierda; gl es grados de libertad; MC es media
cwadrdtica.

Individuo  AlaDl  AlaD2  Alall Alal2  AlaD (media) Alal(media) D-1

nl 133 133 132 132 133 132 1
n2 126 126 125 125 126 125 1
nj3 131 132 131 131 1315 131 0.5
n4 130 130 131 132 130 1315 -15
nS 128 128 128 128 128 128 0
n6 131 131 132 131 131 1315 05
n7 138 138 139 139 138 139 -1
n8 131 131 131 131 131 131

n9 127 126 125 125 126.5 125 L5
nl0 134 133 134 134 133.5 134 0.5
nil 119 119 118 118 119 118 1
nl2 125 125 124 125 125 1245 0.5
nl3 127 126 127 127 126.5 127 0.5
nl4 128 128 128 128 128 128 0
nl5 123 124 123 123 123.5 123 0.5
nl6 126 126 126 126 126 126 0
nl7 129 129 130 130 129 130 -1
nl8 126 126 127 126 126 1265 0.5
n19 126 126 126 126 126 126 0
n20 123 124 123 123 123.5 123 0.5

a) Prueba de normalidad de la distribucion de frecuencias de D - I.
N = 20, probabilidad de Lilliefors, P= 0.58.

La distribucion de frecuencias de D - 1 no se diferencia significativamente de una distribucion normal.

b) Prueba de la centralidad de la distribucion de frecuendias de D - | alrededor de cero.

Prueba de la 7de Student de una muestra,

gl = 19, media de la muestra = 0.05, media de la poblacion = 0, = 0.29, P = 0.78.

La distribucion de frecuencias de D - | no difiere significafivamente de una distribucion con media cero.
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Cuadro 1.- (Continuacién) 2/4

¢} Prueba para separar asimetria direccional y error de medida de ofros fipos de asimetria (fluctuante y

antisimetria).

Los datos deberian disponerse de la siguiente manera para ser analizados:

Individuo Lado  Réplica  Ala

nl D 1 133
nl I 1 132
nl D 2 133
nl I 2 132
n20 D 1 123
n20 I 1 123
n20 D 2 124
n20 I 2 123

ANOVA de dos vias con individuo y lado como factores y longitud del ala como variable dependiente:

Fuente gl MC F P
Lado | 0.05 0.40 0.53
Individuo 19 7860 628.82 <0.0001
Lado x Individuo 19 0.60 4.82 < 0.0001
Error 40 0.13

La variacion en la longitud del ala explicada por las asimetrias no direccionales (Lado x Individuo) es

significativa una vez controlado el efecto de la asimetria direccional (Lado) y el error de medida.
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Cuadro 1.- (Continuacion) 3/4

d) Prueba de la importancia relativa de D - | respecto al error de medida (también se habia comprobado en el
punto anterior). Permite calcular la repetibilidad de D - 1 y el valor del error de medida.

Los datos deberian disponerse de la siguiente manera para ser analizados:

Individuo Réplica D-1I

nl I 1
nl 2 1
n2 1 1
n2 2 1
n20 1 0
n20 2 1

ANOVA de una via con individuo como factor y D - | como variable dependiente:

Fuente gl MC F P

Entre individuos 19 1.21 4.82 0.0005
Dentro individuos 20 0.25

La variabilidad observada en D - I entre individuos es mayor que lo esperada dada la magnitud de lo
variabilidad dentro de cada individuo. Es decir, el error de medida es pequeiio comparado con la variabilidad

individual enD-l.
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Cuadro 1.- (Continuacion) 4/4

@) Prueba para comprobar si el valor absoluto de asimetria fluctuante (AF) depende del tamaiio del cardcter.
AF es | D - I]. Ala (media) es el valor medio de Ala D {media) y Ala | (media). AF std es la asimetria
estandarizada (con media 0 y desviacion tipica 1). Ala std es la longitud media de las alas estandarizada. Para

estandarizar, simplemente a cada valor se le resta la media y se le divide por la desviacion tipica.

Los datos deberian disponerse de la siguiente manera para ser analizados:

Individuo AF Ala(media) AFstd Alastd

ol T 325 084 L0
n2 1 1255 084  -057
n3 05 1312 021 073
nd 15 1308 189 062
n20 05 1232 021  -1.08

Regresion de AF std sobre Ala std,
gl =19, F=012,P=074,

Por lo tanto no existe relacién significativa entre AF y longitud de las alas y no es necesaria una transformacion de

los valores de AF.
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Tipos de analisis para la asimetria fluctuante

El valor absoluto de la asimetria (ID - I) tiene una distribucidn caracteristica que es
la mitad de una distribucién normal 57 por lo que probablemente los requisitos de
normalidad y homogeneidad de varianzas tipicos de la estadistica paramétrica no se
cumplen. Una transformacion de los datos de la forma (Y + A2)a suele ser apropiada para
normalizar datos positivos que incluyan ceros 0. 1. Swaddle et al. 142 han explorado la
utilidad de esta transformacién y han encontrado que valores de A1 entorno a 0.3 y de A2
algo menores que el valor méds pequefio que no sea cero, funcionan bastante bien. Su
limitacion es que pequefias diferencias de asimetria cercanas a cero tienen una gran
influencia y si la asimetria cero es comun, el valor de A2 también influye sobremanera. Si
los datos no pueden ser transformados para que sigan una distribucién normal es
conveniente utilizar estadistica no paramétrica 128 De todas formas los métodos no
paramétricos son menos potentes que los paramétricos porque los estadisticos se derivan
de rangos de datos y no de los propios datos, con lo que se pierde algo de informacién

169, Por otro lado, las transformaciones no lineales reducen el sesgo, por lo que alteran la
naturaleza de la relacién entre AF y otras variables. Algunas pruebas paramétricas son

bastante robustas con respecto al sesgo de la AF cuando el tamafio de muestra es
adecuado (> 25) 32 Por lo tanto, hay quien defiende que el andlisis de la asimetria sin
transformar y utilizando estadistica paramétrica puede ser la mejor solucién en muchos
casos 32. Mencionar también que las técnicas de aleatorizacién pueden proporcionar
estimas potentes y fiables de probabilidades a la hora de comparar asimetrias entre
muestras '46. Algunos autores 47 proponen que todos estos problemas pueden evitarse
centrandose en la varianza del tamafio del cardcter como medida de la inestabilidad en el
desarrollo, en vez de utilizar el valor absoluto de la diferencia entre lados.

Aungue en los apartados anteriores hemos ido viendo diversos métodos para el
andlisis de la AF, existen otros que pretenden controlar las deficiencias de métodos
anteriores. Por ejemplo, algunos métodos pueden sobreestimar la AF en aquellos casos en
los que la asimetria direccional es importante. Para resolver este problema algunos
autores 37 proponen utilizar como medida de inestabilidad del desarrollo la varianza
residual alrededor de la trayectoria media de desarrollo de una poblacidn (ver célculos
matemdticos en Graham et al. 37). Esta varianza residual se puede calcular también de
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asimetrias direccionales e incluso de caracteres antisimétricos. Otro método aparecido
recientemente y que parece ser de gran utilidad es el basado en modelos mixtos de
regresiones con probabilidad maxima restringida 5. Este método proporciona las mismas
estimas de AF que los modelos mixtos de andlisis de la varianza de dos vias !10. 142 pero
con la ventaja de permitir ademas comprobar la significacion estadistica de la AF, modelar
y comprobar la heterogeneidad tanto de la AF como del error de medida, comprobar la
asimetria direccional y, por Ultimo, obtener estimas no sesgadas de los niveles de AF de
los individuos.

Los problemas de muestras heterogéneas

Pueden existir importantes diferencias en los valores de AF entre diferentes
poblaciones de la misma especie 72 8, entre afios dentro de cada poblacién 173.88 o en
los extremos del rango de distribucién de una poblacién 5. Los investigadores han
centrado gran parte de su atencidn en la variacién dentro de cada poblacién, bien como
el resultado de diferencias en la condicién o como objeto de preferencia sexual, en cuyo
caso la heterogeneidad de los datos de asimetria podria invalidar estudios de museo y de
campo basados en muestras de origen diverso. En algunos estudios este problema ha sido
tenido en cuenta y los distintos efectos han podido separarse estadisticamente o
analizando muestras mds homogéneas 86 153, pero es mds dificil en el caso de estudios
basados en colecciones de museo o en muestreos de campo no controlados. Otros
problemas relacionados con la heterogeneidad de las muestras y comentados por otros
autores 142, 130, 143, 101 son los siguientes: |) puede existir mortalidad diferencial
relacionada con la asimetria y/o el tamafo de un cardcter, por lo que las relaciones
encontradas entre asimetria y tamafio podrian reflejar la accién de la seleccidn natural en
vez de limitaciones en el desarrollo o expresién de la condicidn; 2) el ser humano
encuentra atractivos los objetos mds elaborados y simétricos 25 144 por lo que las
colecciones de museos podrian contener muestras no representativas de una poblacidn;
3) en algin caso puede ocurrir que la asimetria debida al desgaste o a roturas no sea
distinguible de la AF.
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La asimetria fluctuante, tema polémico

Las investigaciones sobre AF han cobrado recientemente una gran importancia. Por
un lado se estudian las diferencias entre especies o poblaciones, mostrando unos valores
mayores de asimetria aquellas que estdn sometidas a mayores niveles de estrés 1443, Por
otro lado se estudian las diferencias entre individuos dentro de una poblacién, indicando la
exposicion de los individuos a agentes perturbadores durante el desarrollo o su resistencia
ante los efectos perjudiciales de dichos agentes. Ademds, fos niveles de AF parecen estar
relacionados con la supervivencia y la fecundidad 6! %5, la salud !5! y el éxito de
emparejamiento (04 152, Pero al mismo tiempo, los estudios de AF han sido objeto de
duras criticas. Por ejemplo, Palmer 109 califica algunas aplicaciones de la asimetria como
“ingenuas y superficiales” y resalta la necesidad de que se preste médxima atencidn a los
fundamentos metodoldgicos y conceptuales, porque de otra manera los estudios de
asimetria pueden carecer de significado bioldgico. A continuacién me extiendo sobre
alguno de los temas mds criticados en relacién a los estudios de asimetria.

Relaciéon entre 1a asimetria de distintas partes de un
organismo

Si la estabilidad en el desarrollo es una caracteristica de los genotipos, diferentes
caracteres de un individuo deberfan mostrar cierta coherencia en cuanto a sus valores de
asimetria. Sin embargo, aproximadamente sélo uno de cada cuatro estudios han
encontrado una relacidn positiva y significativa entre la asimetria de distintos caracteres (la
lista de referencias puede encontrarse en la Tabla W2.1 de la pagina Web suplemento de
Moller & Swaddle '01). Incluso cuando la relacién es significativa, la concordancia en la
asimetria dentro de cada individuo suele ser baja. Ademds, en algunos estudios, las estimas
pueden estar sesgadas, ya que se basan en la asimetria de sélo dos caracteres, y si esos
dos caracteres estdn fenotipicamente y genéticamente relacionados, es mds probable que
se desarrollen a la vez y bajo la influencia del mismo ambiente y condiciones genéticas !26.
Mgller & Swaddle 9! proponen varias razones para explicar esta falta de relacién entre la
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asimetria de los caracteres: 1) si dos caracteres se han desarrollado en diferentes
momentos, es probable que hayan estado sujetos a diferentes influencias ambientales y
hayan desarroflado asimetrias diferentes; 2) si los caracteres pertenecen a diferentes
unidades de desarrollo también pueden estar sujetos a diferentes problemas de
desarrollo; 3) caracteres diferentes pueden mostrar diferente estabilidad en su desarrollo
si estan gobernados por distintas historias de seleccién y, por tanto, sujetos a distintos
mecanismos de control 74, 4) la AF es una medida de la inestabilidad en el desarrollo
sujeta a problemas de muestreo que automdticamente reducen la correlacién esperada
entre la AF de distintos caracteres 166 62, De todo esto parece deducirse que la AF no es
un buen indicador de la estabilidad en el desarrollo 16645 y que incluso en el caso de que
la asimetria de varios caracteres esté relacionada, serd dificil detectar esa relacion.

Gangestad & Thornhill 33 contemplan de una manera muy distinta las bajas
correlaciones entre las asimetrias de caracteres diferentes. Las Unicas fuentes de
covariacion entre caracteres para un cierto nimero de individuos son las diferencias
individuales compartidas. Estos autores han estimado que la AF de un caracter debe el 4-
9% de su varianza, como media, a estas diferencias individuales. La médxima correlacion
entre la asimetria de dos caracteres que tienen un 4-9% de la varianza explicada por
diferencias individuales es de 0.04-0.09 (en el caso de que toda esta varianza sea
compartida por los dos caracteres 4), valores que se corresponden bastante bien con los
encontrados en los estudios de asimetria. Por lo tanto, los factores que afectan a la
asimetria de cualquier cardcter, y que producen diferencias entre individuos, son en gran
medida los mismos factores que afectan a la asimetria de cualquier otro cardcter de un
organismo. Sin embargo, podria haber excepciones en el caso de algunos caracteres de
algunas especies (por ejemplo comparando caracteres sexuales y no sexuales . °').

La heredabilidad de la asimetria fluctuante

La existencia de una varianza genética aditiva de la inestabilidad del desarrollo tiene
una gran importancia para la comprensidn de las variaciones morfoldgicas. Hasta el
momento, los resultados de todas las investigaciones sobre este tema son contradictorios,
porque una parte de los estudios muestran que la AF si es hereditaria, mientras que otros
no encuentran tal heredabilidad. Se puede encontrar una amplia revisién bibliografica de la
mayoria de estos estudios en Maller & Thornhill 192, Estos autores, analizando mediante
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un meta-andlisis los resultados de 34 estudios, llegan a la conclusién de que la
heredabilidad de la AF es pequefia pero estadisticamente significativa y que tiene
importantes consecuencias evolutivas. Proponen ademds varias razones por las que la
varianza heredable de la estabilidad en el desarrollo no ha desaparecido debido a la
seleccion, hecho que serfa esperable dado que los fenotipos mds estables en cuanto a su
simetrfa y su desarrollo parecen encontrarse en ventaja frente a los menos estables. El
mencionado estudio y sus conclusiones han sido objeto de un gran nimero de
comentarios y criticas 4355 69. 112. 116, 137. 167, pero Mgller & Thornhill 103 mantienen sus
conclusiones. Algunas de las criticas son la inclusién de estudios no vélidos, la mala
interpretacion de otros que si son vélidos y un mal empleo del meta-andlisis 67. Respecto
a lo que es propiamente la heredabilidad de la AF varios autores opinan que no hay datos
que permitan llegar a una conclusién firme 109. 55,69, 167,

Actualmente, algunos de los estudios sobre AF siguen investigando si es heredable
o no, pero utilizando metodologia mds apropiada (mayores tamafos de muestra,
utilizacién de poblaciones salvajes, estudio de mayor nimero de caracteres, andlisis que no
subestimen la heredabilidad !6¢) y vienen a mostrar que la heredabilidad de la AF es
extremadamente baja !70. Sin embargo, algunos estudios tedricos quizds puedan arrojar
algo de luz sobre el asunto. Klingenberg & Nijhout 50 han desarrollado un modelo que se
centra en las bases del desarrollo de un cardcter morfoldgico y sus consecuencias sobre la
variacion de dicho cardcter, su AF y la heredabilidad de ambas. Su principal conclusién es
que la vanacion genética en el desarrollo de un cardcter es suficiente para generar una
asociacion entre el genotipo y la expresidn de una variacién aleatoria que, en si misma,
tiene un origen puramente no genético. La heredabilidad, asi como otras caracteristicas
observadas de la AF, se podrian explicar sin que sea necesaria la existencia de unos genes
especificos que controlen la AF. Por otro lado, Gangestad & Thornhill 33 siguiendo el
mismo razonamiento expresado en el apartado sobre la correlacion entre la asimetria de
varios caracteres de un individuo, llegan a la conclusién de que la heredabilidad de la
precision en el desarrollo es realmente alta. Ya que la dnica varianza de la AF
potencialmente heredable es aquella debida a diferencias individuales, la mdxima
heredabilidad esperable para la asimetria de un cardcter seria de alrededor del 7% (ver
Tabla 4 en Gangestad & Thornhill 33). Una heredabilidad de entre 2.5-4.1% indicarfa que
las diferencias individuales en la precisién del desarrollo tendrian heredabilidades entre
medias y altas (35-55%). Los coeficientes de variacién genética aditiva de la imprecision en
el desarrollo serfan grandes y similares a los de otras medidas del fitness.
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Relacién entre asimetria fluctuante y heterocigosis

Varios estudios han revisado recientemente la posible relacién entre heterocigosis y
AF sin llegar a una conclusién undnime 8. 109. 101, Se ha encontrado en un amplio ndmero
de especies que los individuos mds heterocigdticos son menos asimétricos que los
individuos mds homocigéticos, aunque también se ha encontrado en un gran ndmero de
casos que no existe relacion entre las dos variables e incluso algln caso en el que se ha
encontrado una relacidn positiva entre heterocigosis y AF (la lista de referencias puede
encontrarse en la Tabla W5.3 de la pdgina Web suplemento de Maller & Swaddle '01).
Para empezar, no estd claro que medir la heterocigosis en un ndmero pequefio de loci
sea un indicador fiable de la heterocigosis del genoma en su totalidad. En general se cree
que no es fiable 10. 110.82 aunque hay ciertas condiciones en las que quizds si lo sea 57. 5%

165, Mitton 82 propone que la hetegozigosis de ciertos loci clave si es probable que esté
relacionada con la estabilidad en el desarrollo, aunque el tema es polémico 37 16, Ademds,

la heterocigosis del genoma no es necesariamente el mejor indicador de la variabilidad
genética, ya que generalmente la subestima '8, Vallestad et al. 159 han llevado a cabo un
meta-andlisis de todas las investigaciones publicadas sobre heterocigosis y asimetria. En
general parece existir una relacion negativa entre ambas variables, aunque depende del
tipo de estudio: los estudios intra-poblacionales no muestran relacién entre las dos
variables, mientras que existe una tendencia no significativa a que ambas estén
negativamente relacionadas en estudios inter-poblacionales. El estudio de Vollestad et al.

159 también sugiere que existen diferencias entre animales homeotermos y
poiquilotermos: los primeros muestran una relacién positiva entre heterocigosis y

asimetria tanto intra- como inter-poblacionalmente; los segundos no muestran ninguna
relacién a nivel intra-poblacional, pero muestran una relacién negativa entre las dos
variables a nivel inter-poblacional. Esta diferencia entre grupos taxondémicos ya habia sido
sugerida con anterioridad 4!. 171, aunque quizds los resultados sean consecuencia de
diferencias metodoldgicas 106,

Se han propuesto dos hipdtesis principales para explicar la base genética de la
estabilidad en el desarrollo: la hipdtesis de la heterocigosis y la de la coadaptacion
gendmica !l. La primera mantiene que la heterocigosis aumenta la estabilidad en el
desarrollo, bien aumentando el rango fisiolégico en el que actdan las enzimas !9 164 o
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aumentando la eficiencia bioquimica 133. 83, La segunda mantiene que la estabilidad en el
desarrollo es el resultado del equilibrio génico establecido a lo largo de la historia
evolutiva de las especies 2!.22.73.75, | a hibridacién aumenta la heterocigosis y la alteracién
de complejos de genes coadaptados, por lo que el efecto de la hibridacion sobre la AF ha
sido usado como un medio para determinar qué factor tiene mayor impacto sobre la
estabilidad en el desarrollo 52 122.70.2. 168, En algunos casos el aumento de heterocigosis
estd relacionado con una disminucién de la AF 2%.3, pero mds a menudo la alteracién de
complejos de genes coadaptados produce un aumento de la asimetria 36. 44, Segtin otros
modelos tedricos del origen genético de la inestabilidad en el desarrolio 30 el alelo con la
AF mas baja deberia ser el dominante, los valores de dominancia para la AF deberian ser
negativos y, en consecuencia, el heterocigoto desarrollaria menor AF que la media de los
dos homocigotos (dominante y recesivo).

Modo de seleccidon y asimetria fluctuante

El tercer capitulo de Mealler & Swaddle 10! estd dedicado al impacto que los
distintos modos de seleccidn tienen sobre los modificadores de la varianza, con la
conclusién de que la seleccidn estabilizante favorecerd modificadores que disminuyan la
varianza fenotipica, es decir, que canalicen el fenotipo !58, y que la seleccién direccional
favorecerd modificadores que aumenten la varianza y descanalicen el fenotipo 4% 34, Otros
muchos trabajos concuerdan en lineas generales con la conclusién anterior 160. 127,15 En
general, los modelos sobre la variacién fenotipica y genética y su relacién con el modo de
seleccidon predominante, sugieren que el balance entre la seleccién direccional y
estabilizante puede tener importantes efectos sobre la variacién genética aditiva y sobre la
variacién fenotipica de caracteres cuantitativos. Los modelos sugeridos por Pomiankowski
& Mgiller 7 y por Gavrilets & Hastings 34 resaltan la importancia de la sensibilidad
ambiental de los caracteres. Los modelos de Fraser 27 y Moreno 85 sugieren que el modo
de seleccién preponderante puede tener consecuencias importantes en la manera en la
que el genotipo expresa el fenotipo.

De todas maneras hay autores que no estdn totalmente de acuerdo 46, La seleccién
direccional por si sola puede no ser suficiente para favorecer modificadores
descanalizadores, los cuales son favorecidos sélo cuando el fitness aumenta mas rdpido
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que linealmente respecto al valor del cardcter 53, Esto parece poco probable que sea
cierto incluso para caracteres seleccionados direccionalmente 23, Por ejemplo, un
aumento del 1% de supervivencia hasta la edad adulta es probable que produzca un
aumento del fitness absoluto de un 1% como mdximo, sea cual sea la supervivencia media.
Este es un aumento lineal del fitness respecto al valor del cardcter. Si se tienen en cuenta
posibles compensaciones entre supervivencia y otros caracteres, por ejemplo < un
aumento en la supervivencia se produce a expensas de una disminucién en el crecimiento,
es incluso posible que los procesos que afectan a la supervivencia no estén en absoluto
bajo seleccidn direccional, incluso cuando la supervivencia en sf misma si lo esté 46, Un
problema similar aparece cuando se trata de seleccidn estabilizante, en cuyo caso se
espera que seran favorecidos aquellos modificadores que reduzcan la desviacion
fenotipica. Wagner et al. '¢! han mostrado que cuando la descanalizacién incluye a las
perturbaciones genéticas, los alelos perjudiciales que influyen directamente sobre un
cardcter estdn sujetos a una seleccidn menos intensa, permitiendo que esos alelos
aumenten su frecuencia y, por tanto, que aumente la varianza fenotipica y disminuya el
fitness. Por consiguiente, la seleccidn estabilizante podria favorecer tanto a modificadores
que aumenten la varianza como a aquellos que la disminuyan.

Asimetria fluctuante y fitness

En Moller & Swaddle 0! y Mgller 5 podemos encontrar un gran ndmero de
evidencias sobre la asociacién negativa que existe entre diversos componentes del fitness
y la asimetria de los individuos. Esta asociacién entre las dos variables no tiene porqué
indicar una relacién causal. Podria ser que la propia asimetria sea la causa de una
deficiente actuacidn de los individuos, por ejemplo causando una deficiente locomocion,
pero el tipo de relacién que nos interesa es que la asimetria indique propiedades
intrinsecas del individuo (calidad del individuo) que estén relacionadas con esa deficiente
actuacién. Aunque podemos encontrar en la bibliografia un gran nimero de estudios que
relacionan la inestabilidad en el desarrollo con diversas medidas del fitness, aqui voy a citar
sélo alguno de los mds recientes, como por ejemplo aquellos que relacionan inestabilidad
en el desarrollo con eficiencia metabdlica ¢, tasa de crecimiento 77, fecundidad %2,
seleccion del desarrollo 105, abilidad competitiva 3!, parasitismo ?3. 15!, predacién '3,
competencia !2!, supervivencia % y longevidad 5.
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A pesar de todos estos indicios hay autores que no ven tan clara la relacién entre
inestabilidad del desarrollo y fitness. Revisiones de este tema anteriores a las efectuadas
por Maller y Swaddle 10!.95 sélo habian encontrado una relacién débil, heterogénea y, a
menudo, equivoca 2 13. 68 6!, Un problema con muchos estudios que investigan la
relacién entre estas dos variables es que lo hacen a nivel poblacional, en vez de a nivel
individual. Se comprueban las relaciones entre las medias poblacionales de los niveles de
estabilidad en el desarrollo y de fitness, con lo que no hay manera de determinar si la
relacién también se mantiene a nivel individual 4. Segin Clarke 4, mds del 50% de los
trabajos revisados por Maller 95 no estudian especificamente las relaciones que pretenden
demostrary, ademds, muchos de los trabajos son equivocos o no proporcionan evidencias
concluyentes. Por consiguiente, se podrifa decir, como minimo, que la relacion estd lejos
de ser clara. Por Ultimo, citar que segin la interpretacién que el modelo de Gangestad &
Thornhill 33 hace de las diferencias individuales en la precision del desarrollo, las
correlaciones entre las diferencias individuales subyacentes y los componentes del fitness
se pueden considerar altas, a pesar de que las correlaciones entre los componentes del
fitness y la AF de caracteres individuales sea baja 0 moderada.

Asimetria fluctuante y seleccién sexual

Muchos estudios han investigado la cuestidn de si la seleccidn sexual estd
relacionada con la AF. Algunos estudios han encontrado relaciones negativas entre las
preferencias de emparejamiento de las hembras y la AF 87.89. 148,138, 139. 150 y resultados
similares se han encontrado para algunas medidas de la seleccién sexual tales como el
éxito de emparejamiento 42. 63.5. 17,79, Otros estudios, sin embargo, no han encontrado
ninguna relacién entre las dos variables 71. 26, 155, Por lo tanto, las conclusiones de los
diversos estudios, asi como de algunas revisiones parciales 9. é! difieren notablemente. El
estudio mds completo analizando todos los estudios existentes sobre la relacion entre
asimetriay seleccidn sexual es el meta-andlisis efectuado por Meller & Thornhill 104 De
este estudio parece deducirse que existe una relacién negativa y significativa entre AF y
éxito de emparejamiento (o atractivo), y que esta relacién es de mayor magnitud para
machos que para hembras, para caracteres sexuales secundarios que para caracteres
ordinarios, para estudios experimentales que para estudios observacionales, y para
caracteres no implicados en la locomocién que para caracteres que afectan a la
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locomocion 194, Por otro lado, no sélo la simetria puede ser de gran importancia para la
seleccion sexual, sino también el tamafio de un cardcter. Se traté de determinar su
importancia relativa mediante otro meta-andlisis 152 a tres niveles distintos: muestras,
estudios y especies. A nivel de especies, la simetrfa tenfa una mayor influencia que el
tamaho del cardcter sobre la seleccién sexual, pero a nivel de muestra y de estudio, la
influencia de los dos factores era similar. A su vez, a nivel de muestras, el efecto ce la
simetria era mayor que el del tamafio para caracteres sexuales secundarios, mientras que
no habia diferencia para caracteres morfoldgicos ordinarios. Por tanto, Thornhill & Meller

152 concluyen que la simetria si desempefia en general un papel importante en la seleccidn
sexual, especialmente la simetria de los caracteres sexuales secundarios. Sin embargo atin

quedan algunos puntos oscuros en este tema, como por ejemplo si las desviaciones de la
simetria proporcionan claves usadas por las hembras o si simplemente se correlacionan
con otras medidas de la calidad mds conspicuas 9% Ademds, en muchos organismos la AF
no estd relacionada con el tamafio de los caracteres sexuales secundarios, como ocurriria
si funcionasen como sefiales honestas 153. En aves, por ejemplo, la conexién entre
asimetria y tamafio de grandes plumas ornamentales puede estar influenciada por otros
factores, tales como los aerodindmicos ¢. O también pudiera ser que las preferencias por
la simetria fueran el efecto secundario de la arquitectura neuronal, que responde mds
intensamente ante la informacidn redundante que proporcionan los caracteres simétricos
47, en vez de ser resultado de la seleccién para el reconocimiento de la pareja.

A pesar de que muchos estudios sugieren que la AF desempefia un papel
significativo en la evolucién de las sefiales sexuales, hay autores que sugieren un patrén
diferente en aquellos casos en los que la variacién bilateral es funcién del tamafio del
cardcter (que se supone correlacionado con la condicién). Més que AF, estos caracteres
podrian sugerir un patrén de antisimetrfa dependiente del tamafio (una distribucidén de
frecuencias bimodal de la diferencia entre el lado derecho y el izquierdo) '24. Estos
autores concluyen que la antisimetria dependiente de la condicidn serfa un indicador
mucho mds fiable que la AF dependiente de la condicién. Sin embargo, otros autores
aseguran que los caracteres con asimetria dependiente de la condicién muestran AF y no
antisimetria 9. Mds concretamente, la distribucién de frecuencias de la diferencia entre los
valores derecho e izquierdo del cardcter muestra leptocurtosis, como seria esperable si la
distribucion de la asimetria reflejara diferencias individuales en la precisién del desarrollo,
pero no platicurtosis, que serfa esperable si los caracteres mostraran antisimetria %. La
preponderancia de las distribuciones leptocurticas es coherente con modelos recientes
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que muestran que las diferencias de los individuos en su capacidad para controlar los
procesos del desarrollo invariablemente conducen a distribuciones leptocdrticas 62. 33,
Existen ademds, para el caso de la AF, modelos de desarrollo que se basan en la teoria de
sefiales honestas y sefiales entre células %8, mientras que no se han sugerido mecanismos
que puedan generar antisimetria cuando la condicidn es baja y AF cuando la condicién es
alta, como sugieren Rowe et al. 124,

Valoracion final

El uso de la AF como herramienta para realizar comparaciones cuantitativas de la
precisién en el desarrollo entre organismos o caracteres se ha convertido en un campo
cientifico de extraordinaria popularidad. A ello han contribuido sobre todo las
asociaciones encontradas entre AF y degradacién ambiental 28.51. 154y entre AF y eleccidn
de pareja 87.13%. 104, Sin embargo, el estudio de la AF presenta una serie de inconvenientes
como es el hecho de que las variaciones que se miden sean muy pequefias, en torno al
1% del tamafio del cardcter, y que sea imprescindible controlar otros factores que puedan
provocar una desviacién respecto a la simetria perfecta, tales como efectos directos del
genotipo o del ambiente externo. Por lo tanto surgen a menudo problemas en relacién a
la insuficiente precisién de las medidas, el posible efecto distorsinador de otros factores
(tamafio, edad, etc.), o la baja potencia estadistica para poder detectar diferencias en AF

108, Si no se presta atencién a los fundamentos metodolégicosy conceptuales de la AF
podemos encontrarnos ante resultados que carezcan de significado bioldgico, como

posiblemente haya ocurrido con frecuencia en el pasado, lo que puede habernos llevado a
estudios tan contradictorios como de los que ahora disponemos en la bibliografia. Lejos
de desanimarnos, la polémica existente en los estudios de AF deberfa ser un aliciente para
investigar sobre este tema ya que estd casi todo por resolver. Poniendo especial cuidado
en los métodos empleados, la AF puede ser una herramienta muy Util como indicador de
la precision en el desarrollo.
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