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Abstract.- During the last years, studies on bilateral
asymmetry have substantially increased. However, in the
literature exists a clear trend toward the study of the fluctuating
asymmetry over directional asymmetry and anti symmetry,
because it has been assumed that the first one reflects the
developmental instability facing environmental or genetic
disruptions. Anyway, it is important to study both directional
asymmetry and anti symmetry, because they would provide
information about ontogenetic and evolutionary processes of
fluctuating asymmetry. Only exploratory studies have been
made in bivalves in spite of their potential use as a tool in
monitoring the stress levels in natural populations and as an
indicator of the Darwinian fitness. In this review the
significance of the bivalve bilateral asymmetry and factors that
regulate the asymmetric components in an evolutionary context
are enhanced. We emphasize the necessity of simultaneous
studies of the three types of bilateral asymmetry at different
geographical scales in the range of the distribution of the
species, to determine the ecological and evolutionary patterns
and the main factors that cause it.
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Resumen.- En los dltimos afios se ha observado un
incremento en las investigaciones de la asimetria bilateral. Sin
embargo, de los tipos de asimetria bilateral descritos (i.e.
asimetria fluctuante, direccional y antisimetria) existe una
notable tendencia en la literatura hacia el estudio de la asimetria
fluctuante, puesto que se presume que ésta reflejaria la
inestabilidad del desarrollo frente a perturbaciones de origen
ambiental o genético. No obstante, también es importante
estudiar la asimetria direccional y la antisimetria ya que ellas
indicarian procesos de cambio ontogénico evolutivo de la
asimetria fluctuante. En bivalvos, estudios de esta indole han
sido poco explorados, pese a su uso potencial como una
herramienta para el seguimiento de los niveles de estrés en las
poblaciones naturales y como un indicador de la calidad
individual o de la adecuacion darwiniana. En esta revision se
resalta la importancia del estudio de la asimetria bilateral en
bivalvos, y los factores que regularian los diferentes
componentes asimétricos en un contexto evolutivo. Se destaca
la necesidad de estudiar simultdneamente los tres tipos de
asimetria bilateral a diferentes escalas geograficas dentro del
rango de distribucién de las especies, de tal modo de poder
determinar sus patrones ecoldgicos y evolutivos y sus factores
causales.

Palabras clave: Moluscos, simetria bilateral, asimetria
fluctuante, asimetria direccional

Introduccién

Uno de los problemas centrales en estudios de biologia
comparada es el cambio evolutivo de los mecanismos
del desarrollo ontogénico (Klingenberg et al. 2001). Este
cambio se considera adaptativo y, por lo tanto, sensible
a procesos de seleccion natural. Es esperable entonces
que algunas variantes de los procesos del desarrollo
ontogénico puedan producir cambios en las estructuras
morfoldgicas y en la funcién del organismo para que
sean favorecidas por la seleccion natural. Para una mejor
comprension del aspecto adaptativo de la evolucion del
desarrollo ontogénico, es de crucial importancia
reconsiderar la relacion entre los procesos del desarrollo
ontogénico, las caracteristicas morfolégicas y la funcion
resultante en los individuos y en su eficacia bioldgica.

Es al nivel de la expresion y la funcion morfoldgica, que
los cambios del desarrollo ontogénico tienen
consecuencias para el ajuste del organismo, siendo critico
este nivel para establecer la unién entre los procesos del
desarrollo ontogénico y el de la evolucion (Palmer 1994).
Un &mbito en que esto Gltimo puede ser abordado, tiene
relacion con la expresion de la simetria bilateral (SB).
La SB ocurre en rasgos del cuerpo bilateralmente
simétricos en que la expresion de su lado izquierdo
debiera ser una imagen especular de su lado derecho.
Esta simetria puede presentar variaciones menores o
mayores durante el desarrollo ontogénico que resultan
en asimetrias entre los lados izquierdo y derecho (Fig.
1) (Palmer & Strobeck 1986). La asimetria entre los lados
del cuerpo se encuentra a su vez intimamente relacionada
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Figura 1l

Tres distribuciones de frecuencias comunes para las
diferencias entre los valores del lado derecho (D) y el
izquierdo (1) de un rasgo bilateral, expresadas como la
diferencia D - I: a) asimetria fluctuante, b) asimetria
direccional y c) antisimetria. Después de Palmer (1994)

Three common frequency distributions of the differences
between the measured values of the right (D) and the left (1)
side from a bilateral trait, expressed as the difference
between D — I: a) fluctuating asymmetry, b) directional
asymmetry, and ¢) antisymmetry. After Palmer (1994)

con la estabilidad del desarrollo, que es la habilidad de
un organismo para desarrollar un fenotipo consistente
en un ambiente determinado y que refleja tanto la
adaptacién al ambiente experimentada durante el
desarrollo, como la coadaptacion entre los genes
(Graham et al. 2003).

Asimetria bilateral

Se han descrito diferentes tipos de asimetria bilateral
(AB). Entre ellas, la asimetria fluctuante (AF), que
corresponde a desviaciones sutiles y aleatorias de la
simetria en rasgos bilateralmente simétricos (Fig. 1a)
(Palmer & Strobeck 2003), la asimetria direccional (AD),
gue ocurre cuando el valor de un lado del rasgo es mas
grande que el otro (distribucién normal con promedio
distinto de cero), incluyendo situaciones en que estas
diferencias son sutiles (Fig. 1b); por ultimo, la
antisimetria (AS), que corresponde al caso en que los
rasgos presentan una distribucion bimodal con promedio
cero (Fig.1c) (Palmer & Strobeck 1986).

Un nimero notable de diferentes indices de asimetria
ha sido utilizado en estudios previos de AB (Palmer &
Strobeck 1986). Sin embargo, la AB puede estimarse
como el valor absoluto de la diferencia D, - I,, donde D,
representa el valor del rasgo del lado o valva derecha, I,
es el respectivo valor del lado izquierdo, para el ‘i’
individuo (Palmer & Strobeck 2003).

Importancia del estudio de la asimetria

La AF es la medida de la inestabilidad del desarrollo
més ampliamente usada (Graham et al. 2003) y ha sido
definida como una medida de la desviacion de la simetria
bilateral perfecta, en relacion con el desarrollo de
caracteristicas morfoldgicas que normalmente son
simétricas (van Valen 1962, Ditchkoff et al. 2001), puesto
que estimaria la incapacidad de los organismos para
mantener su desarrollo normal, contra ruidos o
perturbaciones de origen ambiental (e.g. temperaturas
extremas, contaminantes, malnutricién, parésitos) o
genético (e.g. estrés asociado a procesos de seleccién
intensa, endogamia/exogamia, mutaciones) (Palmer &
Strobeck 1986, Palmer & Strobeck 1992, Lens & van
Dongen 2000, Rasmuson 2002). Sin embargo, las causas
ontogénicas de las diferencias bilaterales son
desconocidas en muchos grupos, por 1o que es necesario
evaluar el impacto relativo de los factores genéticos y
los ambientales, sobre la evolucidn de la asimetria
(Palmer 1996a). La asimetria direccional, por otra parte,
se considera con una base genética significativa (Palmer
& Strobeck 1986, Palmer 1994) y, por lo tanto, no seria
apropiada para medir la inestabilidad del desarrollo, pero
si para la estimacién de procesos adaptativos. Lo anterior
puede explicar una tendencia en la literatura de la
inestabilidad del desarrollo hacia el estudio de la
asimetria fluctuante. Sin embargo, existe evidencia
creciente de que los tres tipos de asimetria debieran ser
considerados como procesos dinamicamente
interrelacionados (Lens & van Dongen 2000).
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Algunas ventajas del estudio de asimetrias

Los rasgos bilateralmente simétricos son muy comunes
en la naturaleza y la medicion de la AF ha surgido como
un método relativamente simple para la evaluacion del
estrés bioldgico de los individuos. Debido a lo anterior
es que la AF se ha propuesto como una herramienta de
utilidad en programas de monitoreo, de conservacién
bioldgica y de estudios de la estabilidad del desarrollo
(Tomkins & Kotiaho 2001, Fréchette & Daigle 2002).
Por otra parte, el hecho de que la AF aparezca
negativamente correlacionada con la aptitud bioldgica,
abre la posibilidad de estudiar experimentalmente el
modo en que la seleccion natural estaria actuando sobre
el rasgo y al mismo tiempo, evaluar si el rasgo tiene
heredabilidad significativa como para responder a las
presiones selectivas y ser incluido en programas de
mejora genética (Manning & Ockenden 1994).

La AS y la AD pueden ser indicadoras de procesos
de cambio ontogénico evolutivo de la AF, pero de cuyas
causas se conoce muy poco (Palmer 1994). Entre las
pocas causas reconocidas se han sugerido mecanismos
genéticos, que ocurren cuando se rompen o desacoplan
los sistemas coadaptados de genes que regulan la
canalizacion de los rasgos bilaterales (Palmer & Strobeck
1986). Llama la atencidn que a la fecha la implicancia
evolutiva de la antisimetria, siendo un tipo tan peculiar
de variacion, haya sido tan poco considerada y valorada
(Palmer 2005). Cabe destacar que una presuncién comdn
en la literatura de la estabilidad del desarrollo es que el
desarrollo de los lados izquierdo y derecho procede
independientemente. Sin embargo, durante la ontogenia,
la estabilidad del desarrollo puede implicar un control
de retroalimentacion entre los dos lados de un rasgo, lo
cual lleva a mecanismos de crecimiento compensatorio
diferencial entre ambos lados, que reduciria la asimetria
inicial durante el desarrollo (Hoffmann et al. 1999).

Evolucidn, asimilacion genética y asimetria

La virtual ausencia de variacion heredable para la
direccion de la asimetria en especies antisimétricas y,
por otra parte, la casi universal herencia de la direccion
en especies direccionalmente asimétricas, provee una
oportunidad Unica para examinar la frecuencia de dos
modos de evolucién fundamentalmente diferentes: la
evolucidén convencional, en donde la variacién fenotipica
original surge inicialmente de mutaciones azarosas de
pequefio efecto (i.e. la variacion genética precede a la
variacién fenotipica observable), y la asimilacion
genética, donde la variacion fenotipica original surge
inicialmente desde el ambiente durante el desarrollo y
donde las mutaciones que canalizan estos fenotipos

novedosos surgen mas tarde evolutivamente (i.e.
variacion genética posterior a la variacion fenotipica
observable) (Palmer 2005). Por este motivo, los cambios
filogenéticos entre los estados de asimetria permiten una
poderosa prueba de la frecuencia de estos dos modos de
evolucion, puesto que las dos alternativas evolutivas para
la AD son posible (Palmer 1994). Por la primera via,
taxa direccionalmente asimétricos deberian surgir
directamente de ancestros simétricos. Sin embargo, la
segunda via parece ser mas interesante, puesto que si los
primeros linajes derivados de un ancestro simétrico
fueron antisimétricos, y los taxa direccionalmente
asimétricos derivaron de estos, entonces la AS (direccion
no heredable) precedi6 a la AD (direccion heredable)
evolutivamente (Palmer 1994, 2005).

Patrones geograficos

En otro contexto, la caracterizacion de procesos que
operan en diferentes escalas espaciales (e.g. micro, meso
y macroescala) y temporales, y coémo éstos interactlian
para formar patrones ecolégicos, ha sido el foco central
en la investigacion ecoldgica contemporanea (Levin
1992, Broitman et al. 2001). Asimismo, en especies
distribuidas sobre un amplio rango latitudinal, la
variacion geogréfica en rasgos morfoldgicos y de historia
de vida, puede reflejar relaciones muy diferentes de los
efectos genotipicos y ambientales (Via et al. 1995).
Debido a lo anterior, la posibilidad de analizar la AB y
sus componentes (i.e. AF y AD) en la macroescala
geogréfica, puede permitir avances significativos en
torno a esta problematica. Al respecto, solo un estudio
realizado en poblaciones naturales de peces de la especie
Gasterosteus aculeatus (Bergstrom & Reimchen 2002,
2003), aporta evidencias de variacion en la distribucién
geogréfica de la asimetria que refleja la importancia
relativa de rasgos bilaterales, que conforman el aparato
de defensas contra la depredacidn, para sobrevivir en
diferentes hébitat. Este estudio permite destacar la
utilidad de la AB para inferir el impacto que los rasgos
bilaterales pueden tener sobre la eficacia bioldgica. La
reduccion de la eficacia bioldgica en individuos
asimétricos podria ser una consecuencia funcional directa
de la asimetria y reflejaria la inestabilidad del desarrollo
(Bergstrom & Reimchen 2003).

Asimetria bilateral en bivalvos

Entre los moluscos, la antisimetria pura es la mas comun
dentro de los bivalvos. Las conchas desiguales son mas
bien desarrolladas en taxa bivalvas en las cuales una valva
est4 fijada al sustrato y la otra permanece libre para
moverse (Palmer 2005). En un contexto evolutivo, los
registros fosiles de bivalvos adheridos al sustrato, indican
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que la transicién [simetria = asimetria direccional] ha
ocurrido dos veces y la transicién [simetria =
antisimetria - asimetria direccional] al menos tres veces
(Palmer 1996a).

Asimismo, se ha documentado que en moluscos
bivalvos existen grupos con AD conspicua; por ejemplo,
los individuos pueden presentar la valva con la que se
adhieren al sustrato mas pequefia (e.g. Anomiacea y
Pectinacea) o de mayor tamafio (e.g. Ostreacea) (Palmer
1996b). Sin embargo, en el chorito maico Perumytilus
purpuratus se ha encontrado evidencia de AD mas sultil,
con la valva derecha consistentemente mas alongada que
la izquierda (Briones & Guifiez 2005). En este Gltimo
caso, la evidencia experimental sugiere que la asimetria
podria estar siendo modulada por la densidad o la
estratificacion de los choritos, los individuos localizados
en el estrato superior se ven menos afectados por la
competencia intraespecifica que aquellos ubicados en
estratos inferiores, presentando ademas diferencias en
la distribucién de tamafios y en la cantidad de reclutas
(Alvarado & Castilla 1996, Guifiez & Castilla 1999). En
otros casos como en el pectinido Chlamys islandicay en
la ostra japonesa Crassostrea gigas, se ha documentado
casos de AF asociados a diferentes tasas de mortalidad
(Fréchette & Daigle 2002, Fréchette et al. 2003). Sin
embargo, en Dreissena polymorpha, especie utilizada
extensamente en estudios de bioacumulacion como
monitor de contaminacion, Voets et al. (2006) no
encontraron evidencia significativa de AB en las valvas,
como consecuencia del impacto de contaminantes,
concluyéndose que la contaminacion no representaria un
agente estresante en estos organismos.

No obstante, cémo la AF o eventualmente la AD puede
cambiar en bivalvos en el ambito geografico (e.g.
latitudinal) s6lo ha sido explorada recientemente en
mitilidos?, siendo en general, este tipo de problemética
de muy reciente interés.

Perspectivas

Existe poco conocimiento acerca de las transiciones entre
los tipos de asimetrias descritos, especialmente en
sistemas marinos costeros y en poblaciones naturales. A
menudo se asume que la AD y la AS tienen una mayor
base genética que la AF, lo que ha llevado a muchos
cientificos a excluir, en estudios de la inestabilidad del
desarrollo, a rasgos o poblaciones que muestran
cualquiera de estos dos tipos de asimetrias, focalizando

Briones C, R Guifiez, JE Toro, M Astorga, P Presa & M Pérez.
2007. Asimetria bilateral de la forma y el grosor de las valvas
en el chorito maico Perumytilus purpuratus. XII Congreso
Latinoamericano de Ciencias del Mar, Florianopolis, Brasil.

toda la atencion sélo en la AF. Estos procedimientos
pueden desviar nuestra blUsqueda y, de esta manera,
nuestro entendimiento acerca de los patrones de la
asimetria bilateral y de los factores que la afectan (Kark
2001).

El desarrollo de un rasgo bilateral de un individuo se
encuentra presumiblemente bajo la influencia de los
mismos genes o de un complejo de genes (Clarke 1993).
Sin embargo, se ha sugerido que la desviacidn desde la
simetria hacia los lados derecho o izquierdo no tiene una
base genética significante y representa una variacion de
origen ambiental (Palmer & Strobeck 1992). En la
literatura se ha propuesto la hip6tesis de que la asimetria
de rasgos bilaterales seria un reflejo de la inestabilidad
del desarrollo, por lo que la asimetria debiera incrementar
en la medida que incrementa el estrés o perturbaciones
de origen ambiental o genético (Palmer & Strobeck 1992,
Lens & van Dongen 2000).

De la extensa literatura existente en AB (Bergstrom
& Reimchen 2002), los estudios en moluscos bivalvos
descritos arriba han sido realizados en condiciones de
escala local, lo que a la fecha no permite ain tener una
vision de la variacién en la meso y la macroescala
geogréfica. Al respecto, sdlo en el estudio de Briones! y
en el contexto de macroescala a nivel latitudinal, se
muestran evidencias en un molusco, que la variacién de
la AF y la AD estaria en parte modulada por la
estratificacion y la densidad para los rasgos de grosor y
forma de las valvas. Los resultados muestran que la
asimetria de ambos rasgos responde de modo diferencial
a la densidad, pero del mismo modo a la estratificacion
de los individuos dentro de las matrices.

A la luz de esta revision recomendamos que en los
futuros estudios de rasgos de AB y de la inestabilidad
del desarrollo, debiera trabajarse simultdneamente -
cuando sea posible- con las tres formas de asimetria, 0
al menos con las dos mas comunes (AF y AD), de tal
modo de poder generar un mayor conocimiento sobre
las transiciones e interconexiones entre las diferentes
formas de asimetria. Lo que puede permitir poner a
prueba la relacion y dindmica de la interfase entre los
distintos tipos de asimetrias en las distintas escalas
geograficas (Kark 2001). Esto, junto a la necesidad de
implementar experimentos manipulativos, puede permitir
avanzar en la comprensidon de los mecanismos
subyacentes de la asimetria direccional y fluctuante en
bivalvos, en particular, de aquellas especies que, como
los mitilidos tienden a ser dominantes y gregarios (Guifiez
& Castilla 1999, Briones & Guifiez 2005). Estudios
experimentales en distintas escalas geogréaficas
permitiran avanzar en la dilucidacion de los mecanismos
selectivos, ecoldgicos y fisioldgicos que determinan y
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modulan a los rasgos con asimetria bilateral, en particular,
los relacionados con la vida gregaria, la adecuacion
darwiniana y su expresion en el ambito geografico de
distribucion de la especie y sus posibles implicancias
evolutivas.
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