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Resumen 

Durante su ontogenia, los organismos se ven expuestos a numerosas presiones que van a 

impedir su correcto desarrollo. La estabilidad del desarrollo expresa la capacidad del individuo 

para desarrollar un fenotipo regular bajo unas condiciones genéticas y ambientales 

determinadas. Una forma de estimar esta estabilidad es haciendo uso de la asimetría 

fluctuante (AF), que aparece cuando un individuo no logra experimentar en un rasgo 

bilateralmente simétrico un desarrollo idéntico en ambos lados del cuerpo. Así, mediante la 

AF se mide la sensibilidad del desarrollo a una amplia gama de tensiones. Se ha estudiado 

Lucanus cervus, coleóptero de gran tamaño y conocido por presentar un claro dimorfismo 

sexual, para estudiar la influencia de diversos factores en la AF. Se plantearon tres cuestiones; 

comprobar si existe relación entre el tamaño corporal y el grado de asimetría, analizar una 

posible relación entre la expresión de la AF en rasgos somáticos y sexuales y examinar qué 

género presenta una mayor AF. Los resultados obtenidos mostraron que la asimetría 

fluctuante no depende del tamaño corporal, que se expresa de forma independiente en rasgos 

somáticos y sexuales y por último que las hembras son más simétricas, es decir, presentan 

una mayor estabilidad en el desarrollo. 

 

Introducción  

En muchas especies animales, los machos muestran rasgos morfológicos desmedidos, bien 

ornamentos o armamento, que no están presentes en las hembras, y conducen al dimorfismo 

sexual, es decir, a diferencias morfológicas entre machos y hembras de una misma especie. 

La selección sexual fue propuesta por Darwin (1871) para explicar ese desarrollo de 

caracteres sexuales secundarios. La selección sexual es el proceso mediante el cual los 

individuos compiten por el acceso a las parejas y a las oportunidades de fecundación haciendo 

uso de estos ornamentos o armamentos (Andersson, 1994; Jones & Ratterman, 2009; Kuijper 

et al., 2012). 

En general, las especies poseen estabilidad en el desarrollo, o sea, son capaces de producir 

repetidamente con alta precisión el mismo fenotipo cuando están expuestos a las mismas 

condiciones ambientales (Zakharov, 1992). La estabilidad en el desarrollo requiere de un 

correcto ensamblaje del genoma y de un ambiente favorable. Un ensamblaje del genoma 

imperfecto junto con unas condiciones ambientales adversas puede afectar a la capacidad del 

organismo para corregir las perturbaciones durante su desarrollo (Munar Buitrago, 2021). Por 

tanto, los niveles de inestabilidad en el desarrollo (ID) muestran indirectamente las 

propiedades intrínsecas del genoma y su capacidad para resistir alteraciones ambientales que 

ocurren durante la ontogenia del individuo. En organismos bilaterales simétricos, la estabilidad 
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se traduce en una simetría perfecta (Møller & Swaddle, 1997). Sin embargo, los caracteres 

sexuales secundarios conllevan altos costes para el individuo. La teoría del “hándicap”, 

introducida por Zahavi (1975) propone que los rasgos sexuales exageradamente 

desarrollados se convierten en desventajas, pero sirven como señales honestas de calidad 

(Takeda et al., 2020). Sólo individuos con genotipos muy robustos podrán producir estos 

rasgos. 

Es esperable que los caracteres sexuales secundarios no sean perfectos y a menudo 

presenten asimetrías, como la asimetría fluctuante (AF). La AF es un fenómeno poblacional 

definido como la desviación aleatoria de la simetría bilateral perfecta en un rasgo morfológico 

para la que las diferencias entre los lados derecho e izquierdo tienen una media de cero y se 

distribuyen normalmente (Watson & Thornhill, 1994). La AF no es adaptativa, ya que en un 

estado ideal los organismos serían simétricos, y dentro de una población con estas 

características, la distribución de las diferencias entre ambos lados tendería a cero. La AF es 

el indicador más usado para medir estabilidad durante el desarrollo de los organismos. La 

“hipótesis de la mortalidad diferencial” (Floate & Fox, 2000) propone que el grado de AF 

muestra la capacidad de un individuo para sobrevivir al estrés; por lo que los individuos que 

presenten mayor simetría tendrán mayor probabilidad de sobrevivir. 

La AF ha sido estudiada en insectos y su magnitud depende de factores como el sexo, el 

tamaño del rasgo o el estado del desarrollo. En Drosophila pseudoobscura, las diferencias 

entre sexos en AF pueden deberse a que genes que controlan aspectos morfológicos, propios 

del dimorfismo, también están interactuando con genes como “daughterless”, que está 

involucrado en la compensación de dosis en las hembras (Ruiz-García & Álvarez, 2000). Hunt 

& Simmons (1997) demostraron una relación entre la AF y el tamaño en rasgos masculinos 

para insectos mientras que en Calopteryx maculata la AF en las tibias y las alas no se 

correlacionaba con el tamaño del rasgo (Beck & Pruett‐Jones, 2002). El estado del desarrollo, 

larvario o adulto, afecta a la AF (Piscart et al., 2005). 

El estudio de la AF con relación a los caracteres sexuales secundarios en insectos es 

particularmente interesante en escarabajos con alto dimorfismo sexual, como el ciervo volante 

Lucanus cervus. Los machos de ciervo volante que consiguen aparearse muestran menor AF 

en las mandíbulas que los individuos que no se aparean y la asimetría fluctuante de las 

mandíbulas es mayor que la de los élitros (Møller, 2002), como se predice para los rasgos 

sometidos a selección sexual. Además, un estudio con esta especie en Chernóbil demostró 

por un lado que la expresión de caracteres sexuales es más sensible a sufrir asimetría 

fluctuante que los rasgos somáticos (Møller, 2002). Esta observación apoya a la de muchos 

otros estudios previos que han comparado directamente caracteres sexuales secundarios y 
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morfológicos somáticos (Møller & Hoeglund, 1991; Møller, 1992; Hunt & Simmons, 1997; 

Møller & Swaddle, 1997; Cuervo & Møller, 1999). También quedó claro que la AF se ve 

influenciada por las condiciones ambientales al comparar la AF de individuos de una zona 

expuesta a alta radiación frente a una zona control (Møller, 2002). 

El objetivo general de este estudio fue comprobar en qué medida las predicciones de la teoría 

de la AF se cumplen en L. cervus. Para llevarlo a cabo se plantearon tres objetivos específicos: 

(1) comprobar si existe relación entre el tamaño corporal del individuo y su grado de AF, (2) 

comprobar si los rasgos sexuales tienen mayor AF que los rasgos somáticos, y (3) estudiar si 

los machos tienen una mayor AF que las hembras en los rasgos somáticos. 

 

Material y métodos 

Especie de estudio 

El ciervo volante europeo, Lucanus cervus (Linnaeus, 1758) (Coleoptera: Lucanidae), es un 

coleóptero de amplia distribución dentro de Europa, que va desde Portugal hasta los montes 

Urales en Rusia y desde el centro de España, el centro de Italia, Grecia y el Cáucaso hasta el 

sur de Suecia (Harvey et al., 2011). Es el coleóptero más grande de Europa. El dimorfismo 

sexual de tamaño en esta especie es muy notable, tanto en el cuerpo como en las mandíbulas. 

Los machos son mayores que las hembras, con una longitud total (mandíbulas incluidas) entre 

los 30 y 90 mm en los machos y entre los 28 y 54 mm en las hembras (Lacroix, 1968, 1969; 

Clark, 1977). Además, los machos poseen unas mandíbulas muy desarrolladas (Méndez & 

Thomaes, 2021). Los machos de ciervo volante pueden diferir notablemente en el tamaño de 

las mandíbulas y la cabeza dentro de una población (Romiti et al., 2015). La posesión de 

grandes mandíbulas puede ser una ventaja a la hora de encontrar pareja ya que, en los 

lugares de reunión, los machos luchan con sus mandíbulas por el acceso a las hembras, hasta 

que uno de ellos se desequilibra o es ahuyentado (Lagarde et al., 2005). Los machos grandes 

tienen ventaja en estas peleas (Lagarde et al., 2005). 

 

Toma de datos 

En el presente estudio se usaron los datos correspondientes a 169 individuos de ciervo volante 

pertenecientes a la colección entomológica de la Universidad de Oviedo tomados por tres 

personas pertenecientes al Proyecto Ciervo Volante (véanse los agradecimientos) en 1994. 

Todos los individuos estudiados fueron recogidos en Asturias. 
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En cada ejemplar se tomaron cinco medidas (Fig. 1): longitud de la mandíbula izquierda desde 

su inserción en la cabeza hasta el ápice (M.i), longitud de la mandíbula derecha desde su 

inserción en la cabeza hasta el ápice (M.d), longitud de los élitros desde el punto posterior del 

escutelo hasta el extremo posterior de los élitros (L.e), longitud de la tibia de la segunda pata 

izquierda (T.p2 i) y longitud de la tibia de la segunda pata derecha (T.p2 d). La precisión fue 

de 0,01 mm en todas las medidas El error de medida entre observadores fue inferior a la 

precisión de las medidas en todos los casos. M.d y M.i se midieron únicamente en los machos, 

como carácter sexual secundario propio del dimorfismo sexual de esta especie, mientras que 

T.p2 i y T.p2 d se midieron en machos y hembras, como rasgo somático. L.e se utilizó como 

estima del tamaño corporal de los individuos. M.d, M.i y L.e se hicieron según Clark (1977). 

T.p2 i y T.p2 d se añadieron expresamente para este estudio. 

 

 

Figura 1. Esquema de Lucanus cervus con las cinco medidas usadas en el estudio. Véase el 

texto para el significado de las abreviaturas. 

 

Asimetría fluctuante  

Se estimó la asimetría fluctuante aplicando el concepto de “asimetría absoluta” el cual se 

define como el valor absoluto de la diferencia entre el lado derecho (D) y el lado izquierdo (I) 

de un rasgo en un individuo (Palmer, 1994) dividido entre el valor absoluto de la suma entre 

el lado derecho (D) y el lado izquierdo (I) del mismo rasgo del individuo para así normalizar 

las diferencias de tamaño entre los individuos medidos. La asimetría fluctuante sexual 

(A.F.sex) se calculó solo en machos utilizando como rasgo la longitud de las mandíbulas (M.d 

y M.i) (Tabla 1). La asimetría fluctuante somática (A.F.som) se calculó para ambos sexos 

usando como rasgo la longitud de las tibias (T.p2 d y T.p2 i) (Tabla 1). 
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Tabla 1. Fórmulas utilizadas para el cálculo de la asimetría fluctuante sexual (A.F.sex) y 

somática (A.F.som). Véase el texto para el significado de las abreviaturas de las variables. 

Asimetría Fórmula 

A.F.sex |(M.d – M.i)| / (M.d + M.i) 

A.F.som |(T.p2 d – T.p2 i)| / (T.p2 d + T.p2 i) 

 

Análisis estadísticos 

Para averiguar si existía una correlación entre A.F.sex y el tamaño corporal L.e en los machos 

se llevó a cabo una correlación de Spearman. Para comprobar si A.F.sex era mayor que 

A.F.som en machos se utilizó una prueba de la t de datos relacionados. Para comprobar si 

A.F.som difería entre sexos se usó una prueba de Wilcoxon con correción de continuidad, 

pues los datos no seguían una distribución normal. 

Todos los análisis estadísticos se llevaron a cabo con RStudio 2022.12.0+353 tras comprobar 

la normalidad mediante gráficos Q-Q y la homocedasticidad mediante pruebas de Levene. 

 

Resultados 

No hubo una relación significativa entre la asimetría fluctuante sexual y el tamaño corporal (Rs 

= -0,17, n = 88, p = 0,114). 

No hubo diferencias significativas entre la asimetría fluctuante sexual y somática en los 

machos (x̅  ± d. t.: A.F sex = 0,002 ± 0,005, A.F som = 0,004 ± 0,005, t87 = -1,496, p = 0,138). 

La asimetría fluctuante somática fue significativamente mayor en las hembras que en los 

machos (V168 = 4371, p < 0,001) (Fig. 2). 

 



8 
 

 

Figura 2. Asimetría fluctuante somática (A.F.som) en machos y hembras. Se representa la 

mediana con la línea y la media con un círculo grueso. La anchura de las cajas representa la 

dispersión de los datos respecto de la mediana mediante el rango intercuartílico. Los círculos 

finos se corresponden con los “outliers” o valores atípicos. 

 

Discusión 

El estudio mostró la ausencia de una relación significativa entre la AF sexual y el tamaño 

corporal, así como entre la AF sexual y somática en machos. Sin embargo, se encontró que 

los machos presentan de forma significativa una mayor AF somática que las hembras. 

No se encontró ninguna relación significativa entre el tamaño corporal y el grado de AF. A priori 

caben dos opciones; que una mayor inversión para aumentar el tamaño del rasgo acarree una 

mayor AF debido al compromiso que ello supone, o por el contrario que un mayor tamaño del 

rasgo implique además una mayor simetría ya que en este caso actuaría como un elemento 

de calidad del individuo y de esta forma sólo aquellos machos mejor predispuestos 

genéticamente serían capaces de portar estos grandes ornamentos. Ambas opciones se han 

encontrado en estudios previos. En el mosquito Chironomus plumosus, los machos de menor 

tamaño eran más simétricos (McLachlan & Cant, 1995). Por otro lado, en Ambystoma dumerilii 

los individuos de mayor tamaño mostraban una mayor AF (Ramírez López, 2022). Otro 

ejemplo se da en los machos de Coenagrion puella (Harvey & Walsh, 1993). Un experimento 

realizado con Panorpa japonica mostró que para individuos los individuos tratados en jaulas 

en condiciones de semilibertad no existían correlación significativa entre el tamaño corporal y 

la asimetría fluctuante ni para machos ni para hembras (Thornhill & Sauer, 1992). 
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No hubo mayor AF asociada a rasgos sexuales que la asociada a rasgos somáticos. La 

inestabilidad ontogénica y, por tanto, la AF se ven aumentados tanto por factores genéticos 

como por estrés ambiental (Møller & Swaddle,1997). Antes de realizar los análisis podíamos 

pensar que la AF asociada a rasgos sexuales iba a ser significativamente mayor que la 

asociada a rasgos somáticos ya que en artículos previos se comprobó que los rasgos sexuales 

son más sensibles al estrés ambiental que los rasgos somáticos debido a la fuerte intensidad 

de selección sexual direccional (Møller & Pomiankowsky, 1993). Además, estos caracteres 

sexuales al tener un desarrollo tan complejo y unos requerimientos fisiológicos tan altos son 

más susceptibles de alteración durante la morfogénesis que los caracteres ordinarios 

(Pomiankowsky et al., 1991). Sin embargo, muchos estudios han sido incapaces de detectar 

relación alguna entre la AF y el estrés, y se han propuesto diversas explicaciones para 

comprender estos resultados, incluida la influencia de la cantidad y variedad de estructuras 

examinadas. (Palmer, 1994; Leung et al., 2000). Varios investigadores tratando de ver qué 

factores afectan a la AF han llegado a la conclusión de que el efecto que tiene el estrés 

ambiental sobre los organismos pude ser específico del tipo de estrés, el taxón o el carácter 

estudiado (Woods et al., 1999; Hosken et al., 2000). Por ejemplo, en un estudio realizado con 

Chironomus riparius se obtuvo como resultado que en la misma especie existen estructuras 

que pueden responder más fuerte a ciertos tipos de agentes estresantes, lo cual podría 

implicar distintos grados de AF en la misma especie en función de qué rasgos estudiemos 

(Servia et al., 2004). 

A pesar de que los machos son más variables en tamaño y eso haría esperar que tengan más 

asimetría fluctuante (Harvey et al., 2006),  en este trabajo fueron las hembras el sexo más 

asimétrico. Esta especie cuenta con un tamaño corporal extremadamente variable (Huxley, 

1931; Whicher, 1947; Clark, 1967, 1977), con una longitud corporal total (incluye cuerpo más 

mandíbulas) del macho que oscila entre 32-70 mm y de las hembras entre 28-45 mm (Whicher, 

1947; Clark,1967, 1977). Probablemente esta variación en el tamaño se deba a su vez a la 

variación de los recursos alimentarios de las larvas junto a las condiciones climáticas locales 

ya que se ha demostrado que son los recursos los que limitan las tallas más grandes 

(Kawano,1997; Knell et al., 2004). Análisis previos de dimorfismo sexual indican que las 

hembras parecen ser más sensibles a las condiciones ambientales que los machos (Harvey 

et al., 2006). Esto se debe a que las hembras de insectos suelen presentar necesidades 

nutricionales diferentes a las de los machos (Teder & Tammaru, 2005). Estas observaciones 

sugieren que las hembras en L. cervus pueden tener más inestabilidad del desarrollo asociada 

a una mayor sensibilidad a las condiciones ambientales. Algunos estudios que apoyan esta 

idea como el realizado con Opisthoplatus prospicuus donde las hembras mostraban mayor AF 

en la conformación de la coxa IV mientras los machos mostraban mayor AF del tamaño en 
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relación con las hembras  (Hernández & Acosta, 2021). Otros ejemplos son el estudio 

realizado con Ceroglossus chilensis, el sexo con mayor AF asociada a rasgos somáticos 

variaba según la localización, aunque los factores por los que se daba están todavía por 

determinar (Benítez et al., 2008) o el realizado con Pterostichus melas melas que demostró 

que en poblaciones que presentan altos niveles de AF las hembras tienden a mostrar niveles 

de asimetría ligeramente superiores a los machos, mientras que en poblaciones donde la AF 

es más baja se encontró el efecto contrario (Benítez et al., 2018). 

 

Conclusiones 

La estabilidad del desarrollo se define como la capacidad de un organismo para producir un 

fenotipo predeterminado por un diseño corporal adaptativo bajo un conjunto de condiciones 

genéticas y ambientales específicas (Waddington, 1942). Los organismos durante su 

ontogenia se ven afectados por diversos factores los cuales impiden un correcto desarrollo 

corporal, la herramienta más usada para cuantificar esta inestabilidad es la asimetría 

fluctuante (AF), la cual consiste en desviaciones aleatorias de la simetría perfecta en 

poblaciones de organismos (Graham et al., 2010). La AF se ve incrementada por el estrés que 

puede ser tanto a nivel genético como ambiental. En el presente estudio se analizaron 169 

individuos de L. cervus para estudiar cómo la AF se ve afectada por diferentes factores. El 

tamaño corporal no guardó relación significativa con la expresión de la AF, y la AF sexual y la 

AF somática se expresaron de formas independientes. No obstante, la AF asociada a rasgos 

somáticos fue mayor en las hembras que en los machos, quizá debido a que estas son más 

sensibles a los cambios ambientales y pueden presentan unos requerimientos nutricionales 

más específicos lo cual les conduce a una mayor inestabilidad en su ontogenia. 

 

Líneas futuras de investigación 

Este trabajo abre las puertas a continuar investigando la expresión de la asimetría fluctuante 

y cómo el entorno y la genética afectan al desarrollo de los organismos desde fases larvarias 

hasta la vida adulta. Por otro lado, da pie a seguir investigando para la conservación de la 

especie, lo cual se adecua al decimoquinto ODS que trata la vida de ecosistemas terrestres y 

la pérdida de biodiversidad. Actualmente L. cervus figura en el catálogo español de especies 

amenazadas como especie de interés especial y en la UICN con un estado de casi amenazado 

por lo que es de vital importancia su protección y conservación. 
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