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El efecto que la inestabilidad del desarrollo (ID) entendida como el resultado del conjunto de
tiene sobre la asimetria de las estructuras pequefios accidentes estocasticos que tienden a
bilaterales de animales y plantas es un tema de alterar la precision del desarrollo dentro de un
interés creciente en muchos contextos ecolégicos ambiente determinado. Debe tenerse en cuenta
y evolutivos. Asi lo atestiguan las diversas queaunqueestabilidadeinestabilidad del desarrollo
monografias que en las dos Ultimas décadas han parezcan apriori conceptos contrapuestos enrealidad
ido sintetizando e interpretando, bajo diferentes no lo son, dado que mientras el primero contempla
puntos de vista, la informacion existente al un proceso que debe tener una base genética, el
respecto (véase, por ejemplo, Zakharovand Graham segundo se refiere exlusivamente a un fenémeno
(eds), Acta Zool. Fenn., 191: 1-200[1992]; Mgller nogenético. Sinembargo, sobre esta Gltima cuestion
and Swaddle, Symmetry, Developmental Stability, hay que puntualizar que si bien se tiende a aceptar
and Evolution, Oxford University Press, Oxford que la heredabilidad de la ID es muy baja, existen
[1997]; Polak (ed), Developmental Instability. algunos trabajos que apuntan en la direccién
Causes and Consequences, Oxford University contraria, de tal modo que en un meta-analisis
Press, Oxford [2003]). Valga el presente articulo efectuado recientemente se sefiala que es necesario
como uha escueta presentacion a este problema disponer de mas informacion para poder ofrecer
biolégico. Para comprender la esencia de las una conclusién realmente sélida al respecto.
complejas relaciones entre ID y asimetria resulta Tipos de asimetria bilateral. Se han descrito
conveniente considerar, en primer, lugar toda tres modalidades de asimetria en estructuras
una serie de cuestiones conceptuales ligadas i) al morfoldgicas bilaterales (Van Valen, Evolution, 10:
control de las pequefias alteraciones aleatorias 139-146[1962]): antisimetria, asimetriadireccional
que tienen lugar durante el desarrollo y ii) a los y asimetria fluctuante (AF). Es importante subrayar
diferentes tipos de asimetria bilateral. Veamos a que, si bien la estabilidad del desarrollo y la
continuacién algunos referentes béasicos al asimetria son caracteristicas individuales, dichos
respecto. patrones de variaciéon bilateral solamente pueden

Canalizacion y estabilidad e inestabilidad ser definidos en términos estadisticos dentro de un
del desarrollo. Cuando las condiciones contextopoblacional.
ambientales cambian, los organismos y las Antisimetria. Constituye una modalidad de
poblaciones deben también modificarse a fin de asimetria bilateral en la que existen diferencias
resistir la presidon de dichas variaciones, de tal morfoldgicas significativas entre lados, pero en el
modo que el desarrollo de los individuos puede que el flanco con el caracter de mayor magnitud
verse alterado en mayor o menor grado. En estas varia al azar entre individuos. Por ejemplo, en los
situaciones, la produccién de fenotipos cangrejos del género Uca, el macho tiene la pinza de
consistentes se halla muy condicionada a la un lado mayor que la del opuesto y eso acontece
canalizacion y a la estabilidad del desarrollo, aproximadamente con idéntica frecuencia en los
conceptos estrechamente relacionados entre si e dos costados en casi todas las especies; en estos
implicados, aunque de modo diferente, en el casos no se puede predecir que flanco tendra una
amortiguamiento de las perturbaciones que pinza mayor. Lo mismo ocurre, por ejemplo, con la
aparecen durante la morfogénesis. El primer posicion relativa de las partes superior e inferior del
término se refiere al proceso que permite la pico de Loxia curvirostra y con la disposicién de la
produccién de unfenotipo especifico bajodiferentes  estructura que actda a modo de vela en algunos
condiciones ambientales y genéticas; se trata, en cnidarios, como Physalia physalisy Velellavelella. La
definitiva, de una propiedad del genomaquetiende antisimetria se detecta mediante pruebas
a asegurar que una via de desarrollo permanezca estadisticas aplicadas a la distribucién de la
dentro de una trayectoria adecuada. El segundo diferencia entre los valores de los lados derecho e
concepto corresponde especificamente a un izquierdo (D-1) y que evaltan las desviaciones de la
resultado, en concreto al que se obtiene tras la normalidad hacia la platicurtosis o hacia la
actuacioén de los procesos que resisten o atendan  bimodalidad; la media de (D-1) es generalmente
los accidentes de una trayectoria de desarrollo cero.
dentro de un ambiente particular. En este mismo Asimetria direccional. Es un patréon de variacion
contexto se sitla también la nocién de ID, quees en el que también se registran diferencias



significativas entre lados, pero en el que el costado
con el caracter de mayor magnitud siempre es el
mismo. Valgan como ejemplos la asimetria corporal
de los lenguados, la de la cola de algunas aves y la
de muchos 6rganos internos de los mamiferos (los
arcos arteriales, los pulmones, los testiculos, etc.).
Los valores de (D-l) presentan una distribucion
normal alrededor de una media que es
significativamente mayor o menor que cero.
Asimetria fluctuante. En esta configuracion la
simetria es el estado mas frecuente y no hay una
tendencia a que el caracter de un lado tenga mayor
magnitud que la del opuesto. Se trata de una
asimetria sutil en la que la media de (D-I) es cero
y la variacion de dicha diferencia se distribuye
normalmente alrededor de dicho valor. Resulta de
la incapacidad de presentar un desarrollo idéntico
en ambos flancos y constituye un patrén de
variacion que puede tener origenes diversos.
Relaciones entre laIDy laasimetriabilateral.
Puesto que el desarrollo de las estructuras
bilaterales en ambos lados del cuerpo esta bajo el
control de un mismo conjunto de genes que,
ademas, actuan en las mismas condiciones
ambientales, la asimetria puede constituir un
reflejo de laexistenciade accidentes en el desarrollo
inicialmente programado. No obstante, la relacion
que guardalalD conlos diferentes tipos de asimetria
bilateral es de distinto orden. Cuando existe
asimetria direccional o antisimetria los individuos
estan dirigidos genéticamente o durante el
desarrollo a ser asimétricos, por lo que en ambas
situaciones la variacion de (D-I) es el resultado de
una mezcla compleja de causas genéticas y no
genéticas. De este modo, ambos patrones de
variacion resultan ser estimadores poco efectivos
delalD. Sinembargo, algunos autores han sugerido
gue estas modalidades de asimetriabilateral pueden
ser usadas también a tal efecto. En particular,
existen estudios que demuestran que, bajo una
intensa seleccidon direccional, la asimetria puede
cambiar sus propiedades estadisticas; de AF a
asimetria direccional o a antisimetria.
Consecuentemente, puesto que estos dos ultimos
patrones de variacion bilateral pueden ser el
resultado de un desarrollo alterado, es posible que
en esas circunstancias constituyan un reflejo de
ID. En una tesitura distinta se encuentra la AF, ya
gue existe un importante consenso en que sus
niveles son indicativos de la magnitud de las
pequefias perturbaciones al azar que acontecen
durante el desarrollo. Asi, se considera que la
evaluacion de los valores de AF es un procedimiento
adecuado para la deteccion de ID, en el sentido de
que ambos factores estan correlacionados
positivamente. Dado que esta asociacién ha sido

objeto de multiples estudios y que en algunos casos
los resultados obtenidos han sido criticados debido
a defectos de indole metodolégica, durante los
ultimos afios se ha desarrollado y perfeccionado un
procedimiento de analisis estadistico muy exigente
y sofisticado para poder evaluar con precision y
fiabilidad las diferencias de AF entre grupos de
individuos.

Las investigaciones realizadas en diversos
ambitos de la biologia han puesto de manifiesto que
los niveles de AF pueden variar significativamente
como respuesta a la accion de diversos factores de
caréacter extrinseco (ambiental) o intrinseco
(genético).

Inestabilidad del desarrolloy factores extrinsecos.
Cuando un organismo esta sometido a condiciones
ambientales subdptimas, la eficiencia energética
se reduce y las vias que conducen a la estabilidad
del desarrollo se desorganizan debido a que la
energia correspondiente es dirigida hacia otro
destino. La exposicion a ese tipo de hébitats da
lugar a un incremento del gasto energético (estrés
ambiental), fendmeno que va asociado a un
aumento de la ID y, por tanto, de la AF. Diversos
agentes ambientales pueden dar lugar a numerosos
errores en el desarrollo. Asi, por ejemplo, se ha
comprobado que el estrés audiogénico, la
temperatura extrema, la presion parasitaria y la
exposicidn a contaminantes ambientales producen
un aumento de la AF. En consecuencia, esta
modalidad de asimetria ha sido empleada
repetidamente como un biomarcador del estrés
ambiental provocado por causas antropicas. Esta
cuestion no estd tampoco exenta de controversias
ya que, para algunos investigadores, el potencial
delaAFendichoambito es bajoy los resultados que
pueden obtenerse en el medio natural son poco
realistas y de escasa utilidad debido a la gran
cantidad de factores que pueden verse implicados
en la variacion de los valores de AF. No obstante, lo
que si parece claro es que, si se sigue un
procedimiento riguroso, este tipo de asimetria puede
ser contemplado como un primer indicador de que
una poblacidon puede estar en riesgo. Ademas, en
comparacién con otros bioindicadores, la AF tiene
la ventaja de ser la medida no intrusiva de
aplicacion mas simpley econdmica paradeterminar
la calidad de un ambiente.

Inestabilidad del desarrolloy factores intrinsecos.
La capacidad de un organismo para corregir sus
vias de desarrollo frente a la produccién de errores
al azar puede verse afectada por la accién de
diversos procesos genéticos, tales como la
hibridaciéon, las mutaciones y una intensa
seleccion direccional. Sirvan, a modo de ejemplo,
algunos aspectos referentes al efecto que tiene el




primero de estos factores sobre la ID. Cuando
existe intercambio genético entre poblaciones se
considera que la heterocigosis (diferencia total o
parcial entre los pares de alelos de un genotipo) y la
coadaptacién gendmica (coordinacion entre loci)
son agentes muy asociados al mantenimiento de
laestabilidad del desarrollo de los hibridos. Estudios
al respecto, ya sea en un contexto inter- o
intraespecifico, han puesto de manifiesto, a partir
de andlisis comparativos de los niveles de AF, que
la desorganizacion de la coadaptacion genémica
aumenta la ID. Se piensa que la importancia de las
perturbaciones que acontecen durante el desarrollo
en los hibridos depende del grado de diferenciacion
genéticas entre los taxones implicados y, en las
poblaciones naturales, del tiempo transcurrido
desde que tuvieron lugar los primeros cruzamientos.
En contraposicion a estas apreciaciones,
numerosas investigaciones han puesto de relieve
que hibridos de grupos genéticamente diferenciados
pueden presentar un desarrollo estable, incluso en
los casos en que aquéllos muestran una reduccién
de la fertilidad o de la viabilidad. En estas
situaciones, el papel que deben jugar otros procesos
genéticos sobre la ID han de ser tenidos muy en
cuenta. Concretamente, se ha propuesto
repetidamente que niveles de heterocigosis altos
van asociados a una menor ID, circunstancia
atribuida al efecto amortiguador que la dominancia
alélica tiene sobre los accidentes en el desarrollo.
No obstante, hay que decir que la existencia de una
correlacién positiva entre heterocigosis y
estabilidad del desarrollo constituye un tema
polémico puesto que para algunos autores no esta
sé6lidamente fundamentada. En este sentido, se ha
sostenido que dicha asociacion se ha establecido
en muchos casos a partir de observaciones

indirectas basadas en la deteccion de mayores
valores de AF en grupos de homocigotos y en donde
las conclusiones se han establecido prescindiendo
del efecto que sobre dicho parametro pueden tener
otros factores, tales como el estrés ambiental, la
historia evolutiva de las poblaciones o la misma
coadaptacion gendmica. Debe tenerse en cuenta,
ademas, que algunos de estos agentes pueden
actuar de manera contrapuesta sobre la ID y que
ciertas situaciones pueden ser realmente
complejas debido a la aparicion de mutaciones y/
o la existencia de una seleccion direccional
efectiva.

Finalmente, hacer tan sélo un breve apunte al
hecho de que la AF ha sido empleada
frecuentemente como medida de la condicion o de
la eficacia bioldgica de los individuos. De hecho
existe una rica bibliografia sobre las relaciones
entre ID y la eficacia bioldgica, entendida ésta en
términos de supervivencia, éxito reproductivo y
circunstancias ambientales. Puesto que los
resultados obtenidos en este sentido son muy
heterogéneos y en muchos casos contradictorios,
dicha cuestion constituye actualmente uno de los
temas de debate mas encendido en el campo de la
biologia evolutiva. Para obtener un vision general
y actualizada al respecto asi como una mayor
informacion sobre las demas aspectos aqui
esbozados recomiendo atender especialmente a
las revisiones citadas al inicio de este articulo.
Cualquier consulta de esas monografias permitira
constatar rdpidamente que el binomio ID/AF es un
temacomplejoy sobre el que todaviaquedan muchas
incognitas por resolver. Todo ello hace presagiar
gue dicha relacién seguird siendo objeto de
investigacion permanente durante los proximos
anos.

iCUIDADO CON LAS INTERFERENCIAS!

Miguel Angel Medina Torres

Uno de los mas fascinantes hallazgos de los
ultimos afios en relacion con los mecanismos de
regulacion de laexpresién génicaes lainterferencia
selectiva que pueden ejercer ciertas moléculas de
RNA. Y no es sélo un hallazgo fascinante, sino que
sus implicaciones tanto en investigacion bésica
como aplicada son tan profundas que, en unos
pocos afos, se ha situado en la vanguardia de la
investigacion bioldgica. De hecho, la influyente
revista Science situd los estudios de interferencia
por RNA en la posicion numero 1 de los
«Breakthrough of the Year 2002», lo que viene a
significar que fue el tema de investigacion (entre

todas las areas de las ciencias) méas «impactante»
de dicho afio.

El conocimiento de que existen mecanismos
gue pueden interferir en la expresion génica no es
algo nuevo. En concreto, hay que remontarse a los
afos setenta, cuando se identificé la denominada
respuesta de interferén. Entre las respuestas
inmediatas que puede generar la infeccién virica,
se encuentra la liberacion de diversas citoquinas
por las células afectadas. Entre estos productos se
encuentran los interferones, que pueden dar lugar
a una respuesta de bloqueo generalizado de la
expresion génica. Obviamente, la respuesta al



