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Resumen 
En la mayoría de los lepidópteros ex iste una relación positi va entrc la duraciún del 

periodo post-cópula en que las hembras no están sexualmente recepti vas (= periodo refractario) y 
el grado de di stensión del corpus hursae (que es una estructura femcnina con fórma dc oolsa cn la 
que el macho deposita un espermatóforo durante la cópula), el cual está dcterminado por la 
cantidad de espermatóforo remanente en el corpus hursue. Debido a que un incre!l1ento en la 
duración del periodo refractario di sminuye la intensidad dI.: la competencia I.:spermática. I ~ I 

se lel.:ei ón sexual puede favorecer a los machos que pro longuen didlO peri odo más allú dI.: la 
durac ión que es óptima desde el punto de vi sta de las hl.:mbras. Esto lo podrían consegui r 
manteniendo el corpus bursae de la hembra muy distendido. di sminuyendo la tasa a la que las 
hembras digieren el espermatólo ro mediante la evolución de espermatóforos difíciles de digerir. 
En respuesta a lo anterior, se espera que la selel.:ción favorezca en las hembras la evo lución de 
adaptaciones que les permitan reestablecer sus tasas óptimas de digestión de espermatóforo y de 
recuperación de la receptividad sexual. Un posible ejemplo de estas adaptac iones femeninas 
podrían ser los signa, que son estructuras de la pared interior del corpus hursae de las hembras 
que ayudan a abrir los espermatóforos. rasgándolos o pcrtorándolos. Es pos ible que los sign(/ 
hayan mantenido y elaborado esta función "antagonista", aunque también es pos ible que 
posteriormente hayan adquirido una función relacionada con la elección post-cópula de pareja. 
En términos general es, aquí se propone la hipótesis de que la coevo lución sex ual (por selecc ión 
sexual antagoni sta y/o elección post-cópula de parej a) podría ser la responsable de la cvoluciún 
de los signa. De esta hipótesis se deri van tres predi cciones que fueron puestas a prueba en esta 
tesis: (1) Debido a que la poliandri a es el patrón de apareamiento más común en los lepidópteros 
y que teóri camente este patrón genera presiones selectivas que favo recen la evo lución dI.: 
espermatóforos difícil es de degradar, se espera encontrar un mayor número de taxa de 
Lepidoptera con sigila que sin ell os. (2 ) Dado que la coevolución sex ual promueve la di vcrgencia 
en los caracteres sujetos a se lecc ión sexual, los signa deberán mostrar di vergencia morfológica 
entre taxa. (3) En los taxa poliándricos la probabilidad de poseer .\ ig llo deberá ser mayor que en 
los monándricos. Para poner a prueba las tres predicciones de la hipótesi s se reali zó una búsqueda 
de información en la literatura especializada (principalmente taxonómica y de biología 
reproductora). sobre la presencia/ausencia y características de los .I'i~lla, así como el patrón de 
apareamiento de diferentes taxa de Lepidoptera. Los resultados dc la revi sión proporcionaro n 
datos sobre la presencia/ausencia y característi cas de los signa dc 1030 especies (- 1 % dc las 
100.000 espec ies estimadas), comprendidas en 303 géneros, 37 familias (-30% de l total dc' 
familias existentes) y 18 superfamili as (-40% del total de supcrfa mili as existentes). los cuales. 
brindan apoyo a las tres predicciones de la hipótesis de la coevo lución sexual: (1) se enco ntró UI1 

mayo r porcentaje de taxa con signa que sin ellos: 68.2% de las especies, 72.3% de los géncflIs : 
el 86.9% de las familias. (2 ) Se encontró evidencia de que los signa e\ ' o lu c i o n ~1Il 

di vergentemente. tanto al analizar la di stribución taxonómica de su presencia/ausenc ia. C0!l10 al 
estimar su divergencia morfo lógica medi ante una evaluación, rca li l.ada independient emente p Ul 

cuatro personas. de la utilidad de las características de los signa para di stinguir espec ies cercana~ 

en una muestra de 37 trabajos donde se ilustran los signa de dos () mús espec ies taxo nlÍmicamel1 te 
cercanas. (3) En la muestra de 81 espec ies, pertenecientes a 20 géneros. de las cuales se cneontró 
inlo rmación sobre la presencia/ausencia de los signa y patrón de apareamiento Il: ml'nino. se 
encontró una asoc iac ión significati va entre la poliandria y la presencia de los sigila. tant(l ,11 
analizar los datos a ni vel de especics como de géneros. En conclusión. los resultad(ls dc estl' 
trabajo brindan apoyo a la hipótesis de que los signo son un producto de la cocvoluci \"¡ n se\ ual. 



1 ntroducción 

En varias especies de Lcpidoptera se presenta en la pared interior del corpus hursae de las 

hembras (estructura con forma de bolsa en la que el macho deposita un espermatóforo durante la 

cópula). unas estructuras con forma de diente. espina. peine. sierra o gancho, fuertemente 

esc lerotizadas, a las que se ks denomina .lignum (plural signa) o lamina Jenlala (Hinton , 1964; 

Scoble, 1992; Powell , 2003). El número, tamaiio, forma y ubicación de los signa varian entre 

diferentes taxa de lepidoptera (Fig. 1) Y en algunos casos han sido utilizados. cn conjunción con 

otras características. para discriminar entre especies (e.g. Rubinoff y Powell. 1999: Penz, 19(9). 

Hinton ( 1964) mencionó que cuando un .lignum está presente casi siempre hay músculos 

insertados en su base, lo cual ha sido comprobado en estudios posteriores (e.g. ferro y Akre. 

1975; Drummond 1984: Rogers y Welles, 1984; Tschudi-Rein y Benz. 1(90). 

Hinton ( 1964) propuso cuatro hipótesis acerca de la posible función de estas estructuras : 

a) Los signa son órganos que estimulan la eyaculación de los machos. 

b) Los signa son órganos que mantienen el espernlatóforo fij o en la posición adecuada. 

c) Los signa son órganos que actúa como un filtro, permitiendo el paso de los 

espermatozoides, a la vez que evi tan el bloqueo del ducto sem inal (e l conducto a través 

del cual los espermatozoides se transfieren del corpus hursae hacia la espermateca. que es 

el receptáculo donde se almacenan) con partículas más grandes. 

d) Los signa son órganos que desgarran o perforan los espermató loros. 

Hinton ( 1964) evaluó estas alternativas y mencionó que en casi todos los lepidópteros el 

signum no está sobre la apertura del ducto seminal por lo que no puede funcionar como tiltro . lo 

cual descarta la hipótesi s (e) como explicación general. También menciona que el Illo\iendo de 

los espermatóforos dentro del curpus bursae en especies que se aparean repetidamente (él 

mencionó concretamente el caso de 0alleria mellonella) indica que es muy improbable que la 

función del signum sea retener al espermatóforo. descartando la hipótesis (h) . Au nque Hinton 

(1964) no dio argumentos para descartar la primera hipótesis (a). al menos en algunas especies la 

posic ión de los sigilO y la longitud del duClus hursae (e l ducto a través del cual el macho 

introduce su edeagol sugieren que los signo y el edeago no entran en contacto. sin embargo ex iste 

poca infornlación al respecto. Hinton ( 1964) mencionó que . de acuerdo con la evidencia 

disponible en su tiempo. "parece haber poca duda" (p. 99) de que los signo sirven para romper los 

espermatMoros. Estudios posteriores apoyan esta conc lusión (Rogers y Welles. 1984: rschud i-
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Rein y Benz, 1990). Sin embargo, Powell (2003; ver también Drummond, 1984), sin citar a 

Hinton (1964) ni presentar argumentos, mencionó que la función de los signa es mantener el 

espermatótoro en la posición más adecuada. 

Ano 

Vulva 

Papilas 
anales 

Veslibulum 

Apófisis Ghindulas 

Duetos 
seminales 

OUClodc la 
Receptáculos scminilks t~spcrma(cca) 

Ovidu¡;los comunes 

I Glandula de la t!spermatcca 
~!..~':.. ..r------; 

Apófisis anterior 

Fig. 1. Genitales de una hembra de Lepidoptera tipo ditrisia (Tomado de Drummon 1984). 

Aunque parecen haber pocas dudas acerca de la función de los signa, prácticamente no 

hay estudios acerca de la evolución de esta característica. Por ejemplo, no existe ningún trabajo 

donde se especifique que tan común es la presencia o ausencia de los :>igna dentro de los 

diferentes grupos de Lepidoptera. En particular, nadie se ha preguntado por qué necesitan las 

hembras de estas estructuras para romper los espennatóforos (en otras palabras, cuales fueron las 

presiones de selección responsables del origen de los signa) y, relacionado con lo anterior, por 

qué están ausentes en muchas especies. 

Recientemente, Cordero (manuscrito no publicado) propuso que los signa se podrían 

haber originado como resultado de un proceso de coevolución entre los sexos en el cual podrian 

estar involucrados dos tipos de selección sexual: la selección sexual antagonista (Holland y Rice. 

1998) y la elección femenina post-cópula (también conocida C0l110 elección críptica: Fberhard. 

1985, 1996). La selección sexual fue definida por Darwin (1871) como "las ventajas que ciertos 

individuos tienen sobre otros del mismo sexo y especie solamente con respecto a la 
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reproducción" y nos permitc entender la evolución de los caractercs sexuales secundarios dc 

plantas y animales. Uno de los tipos de selecc ión sexual propuestos por Darwin (1871) es la 

elección femenina de pareja, también ll amada selección intersexual. De ac uerdo con ésta, las 

hembras utilizan ciertas características de los machos que les reve lan su ca lidad ICnotípica y/o 

genética a la hora de dec idir con quién se aparean, lo que ha resultado en una coevolución entre 

estas características de los mac hos y las preferencias de las hcmbras. Más recientemente se 

propuso que la elecc ión ICmen ina no so lo ocurre previamente a la cópula. sino que continua 

durantc e incluso después de ésta, dando lugar a la denominada elecc ión post-cópula (o críptica) 

de pareja, de acuerdo con la cual las hembras continúan su proceso de evaluació n de los machos 

con los que copul an para decidir si fertilizan o no sus huevos con el esperma que ellos les 

transfieren (Eberhard, 1996). 

Recientemente, Holland y Rice (1998) propusieron la existencia de otro tipo de se lecc ión 

sexual, al que denominaron se lección sexual antagonista o se lección ··chase-a\\ay". la cual resulta 

de los conflictos de intereses que pueden ex istir entre machos y hembras, y que favorece n la 

evolución de características "ofensivas" en los primeros y de " resistcncia" en las últimas. L.as 

diferencias de intereses que generalmente ex isten entre machos y hembras se intensifican a 

medida que aumenta el grado de poli andri a (Cunningham y Birkhead. 1998 : Rice, 2000). Por 

cjempl o_ para un macho lo más conveniente podría ser que la hembra con la que se aparea no 

copule posteriormente con otro macho y ponga sus espermatozoides a competir por la 

fertilización de sus huevos (Smith, 1984: Birkhead y Moller. 1998). I'or su parte. para la hembra 

podría ser convenicnte volverse a aparear posteri ormente con otro macho. para así obtener alguna 

de las múltiples ventajas de la poli andria, como por cjemplo la obtención. a través del eyaculado, 

de nutrientes, sustancias que estimulan la ovogénes is y la o\' ipos ición. o sustancias defensivas 

(Vahed, 1998; Arnqvist y Ni lsson. 2000: Wede ll ' el al. 2002): o la reducc ión en el riesgo dc 

fertili zar sus huevos con el esperma de machos gené ticamente incompati bles ( Iregcnza y \Vedell 

2002). La se lecc ión antagoni sta favorece en los mac hos la cvo lución de car'acte ri sti cas que les 

permitan manipular la conducta de las hembras de manera que éstas no sc vue lvan a aparear. a 

pesar de que esto pueda tener un erec to negativo en el éx ito reproducti vo de las hembras. En 

respuesta a la evolució n dc estas características "olt:nsivas" de los machos. la sekcción 

antagoní sta va a fa vorecer en las hcmbras la evo lución dc " resistcnc ia" a las ofensas de los 

machos: es decir. mecanismos que les permitan ev itar ser manipuladas. h te ti po de interacciones 
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puede dar lugar a una carrera coevolutiva antagoni sta entre los sexos (de aquí e l nombre de 

'·chase-away'"). que va a estar caracterizada por una espiral evo lutiva de adaptaciones masculinas 

(ofensa) y contra-adaptaciones femeninas (resistencia). 

La hipótes is propuesta por Cortlero (manuscrito no publicado) sc puede plantear CO Ill O 

una sec uencia tle eve ntos evolutivos quc se cnumeran a continuación: (1 ) La hipótcs is parte de la 

suposición de que en las hembras la selección ha favorecido la evo lución de la poliandria debido 

a las ventajas que les brindan los estimulantes de la ovogénesis y ov iposición. nutrientes y 

sustancias defen sivas contenidas en los espermatóforos. Esta suposic ión cuenta con el apoyo de 

una buena cantidad de estudios empíricos (revisados en Vahed. 1998). (2) Co n el lin de 

maximizar la obtención de recursos provenientes del espennatóforo. a la vez que se minimi zan 

los costos de ti empo. energía y riesgos de aparearse múltipl es veces. en muchos lepidópteros 

evolucionó una re lac ión positiva entre la duración del periodo post-cópula en que las hembras no 

están sex ua lmente recepti vas (= periodo refractario) y la cantidad de espermatóroro remanente en 

el corpus hursae. Ex isten muchos datos que han demostrado (e. g .. Sugawara. 1979: Torres- Vila 

el al. , 1997: Wede ll y Cook 1999b; Wedell , 200 1) o sugieren fuertemente (e. g. , He & Tsubaki. 

199\) la ex istencia de esta relación. Esta relación. además. req uiere de la ex istenci a de 

mecani smos en las hcmbras quc les permitan evaluar la cantidad de eyac ul ado que permanecc en 

su corpus bUl'sae, la existencia de los cuales se ha demostrado cn es tudios eon Pieri.\ /'(/l'lIe 

(Sugawara, 1979) y Danau.\ plcxippus (Rogers y Welles, 1984). (3) En estas circunstancias . la 

se lección antagonista favorece en los machos carac terí sticas que les ayuden a evita r e l 

reapareamiento de las hembras. al menos hasta que hayan utili zado todo su esperma. para reducir 

los riesgos de competencia espermática. aunque les reduzcan a las hembras el aporte de nutri entes 

proveniente de los espermatóforos. Esto se podría consegu ir manteni endo el COl'pUS hlll'.\(/I:' de la 

hembra muy di stendido para inhibir su recepti vidad sex ual. Una manera de logra r es to es 

disminuyendo la tasa a la que las hembras digieren e l esperm atMoro mediante la evo lución de 

espermatóroros difíciles de di ger ir (es to se puetle lograr, por ejemplo. e\o lucionandn cuhi ertas de 

los espermatófóros gruesas y duras que sean más difíciles de romper y di gerir: DruIllmollcl. 

1984). (4) Co mo consecuencia de la evo lución de espermató l()ros difíciles de digerir. la se lecci ó ll 

favorece en las hembras la evo lución de adaptac iones. ta les como los signa. que le permi te ll 

reestableecr su tasa óptima de digestión de espermató lóros (y. por lo tanto. de reaparea llli cll tP). 

Este proceso de adaptac ión y co ntra-adaptación pod ría repdirsc múltiples leces dando origc n a 
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una coevolución entre los signa y muchas de las caracterí sticas de los espermatólo ros de la 

manera propuesta por Holland y Rice (1998). También es posible que, una vez que ya huhicron 

evolucionado los signa, hayan cambiado su función antagonista por la de ser instrumentos para la 

evaluación críptica de los mac hos con base en su hab ilidad para "manipul ar" hembras (Cordero. 

manusc rito no publicado). De acuerdo con esta idea. las hembras pod rían utilizar los signa para 

discriminar en contra de los machos con espermatóforos fáciles de digerir. al disminuir la 

paternidad asignada a éstos como resultado de la competencia espermática, favoreciendo (i e .. 

teniendo un mayor número de hijos con ellos) a los machos que tienen espermatóforos más 

difíciles de di gerir. [sta elecc ión críptica sería favorable para las hembras si resulta en que las 

hembras con los sign(/ más adecuados para discriminar tienen hijos machos con mejores 

habilidades para manipular a las hembras y estos beneficios " indirectos" son mayores que las 

desventajas "directas" (i. e .. menor cantidad de nutrientes. etc .) de aparearse con machos cuyos 

espermatóforos son difícil es de digerir (Cordero y Eberhard , 2003). En este caso. la teoria de la 

selección intersexual también predice una coevolución sex ual que aceleraría la tasa de evolución 

de los signa y los espermatóloros (Eberhard, 1985. 1996). 

Para poder di stinguir el tipo de coevolución sexual (elección de pareja 1'.1. selecc ión 

antagonista) responsable de características particulares se requieren estudios experimentales 

deta llados (Cordero y Eberhard. 2003). Sin embargo. se puede evaluar el papel de la coevolución 

sexual en la evo lución de los signa poniendo a prueba predicc iones generales (es dec ir. 

compartidas por elecc ión de parcj a y la se lección antagoni sta) de esta hipótesis. mediante un 

estudio comparativo de la presencia/ausenc ia y características de los .\igna de una muestra que 

abarque la mayor cantidad posible de los taxa que constituyen a los Lepidoptera. 

Desgraciadamente. este enlnque impide realizar un análisi s comparativo que tome en cuenta 

explícitamente la fil ogen ia. ya que no ex isten hipótesis lilogenéticos él ni ve l de género que 

incluyan una proporción am plia de los taxa de Lepidoptera. Sin embargo, es posible que este 

enfoque de una idea más aprox imada de la importancia genera l de la coevo luciún scxual cn la 

evo lución de los signa. En esta tesis se ponen a prueba tres predicciones de la hipótesi s de la 

evo luc ión de los signa C0 l11 0 resultado de la coevolución sex ual mediante un estudio comparativo 

que utili za el enloque comparati\'o mencionado previamente. Los datos para este estudio se 

obtuv ieron a partir de una ampl ia rC\'isión de la literatura espec iali zada. 
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Hipótesis 

La coevolución sex ual (por selección sexua l antagoni sta y/o e lección poscopulatoria de 

parej a ) es la responsable de la evolución de los signa en las hcmbras de Lepidopte ra. [sta 

hipótes is permite hacer las s igui entes predicciones . 

Predicciones 

1. Debido a que la poliandria es el patrón de apareamiento mús común en los Lepidoptera 

(Drummond. 1984; Eberhard . 1985; Arnqvist y Nil sson. 2000 ) y él que. es te patrón ge nera 

presiones selectivas que favorecen la evoluci ón de espermató!(l("OS difíciles de degradar 

(Drummond, 1984), se espera encontrar un mayor número de taxa con signa que sin ellos. 

2. Dado que la coevolución sexual promueve la divergenci a en los caracteres suj etos a selección 

sexual (Eberhard. 1996; Holland y Rice. 1998). se espe ra que los signa muestren divergencia 

morfológica al comparar diferentes taxa . 

3. Debido a que la poliandria genera pres iones se lecti vas que favorecen la evolución de los signa 

en las hembras de Lepidoptera (Cordero. manusc rito no puhlicado). Se espera que en las espec ies 

poli ándricas la probabilidad de poseer signa sea mayor que en las cspec ies monándricas. 

Objetivos 

Evaluar las tres predicciones de la hipó tes is de que la cvo lue ión de los signa es un 

producto de la coevolución sex ual (senslI la/o). medi ante un estudio comparativo de una muestra 

taxonómicamente amplia de Lepidoptera. utilizando datos obtenidos de la litera tura. 

Metodología 

Para poner a prueha las predicciones de la hipótcsis se realizó una húsqueda de 

informac ión en la literatura especializada sobre la prcse nc ia/ausencia de los signo y e l patrón de 

apareamiento de las hemhras de diferentes taxa de Lepidoptcra y se e lahoró una hase de da tos. En 

la literatura taxonómica se buscó informac ión ace rca de la prescncia y características de los 

signa. Se revisaron todos los vo lúmenes de las rev istas más importantes sobre Lepiduptl'I';¡ 

(Cuadro 1), así como a rtículos de revistas que no fueron rc\ ¡saJas L'n su totalidad deb id o a qUL' 
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no se tuvi eron co lecciones completas dispon ibles (v. gr. Anna/s of the Entoll1%gica/ Soóety o( 

Amaica, /I ustralian .fournal o( Entomo/ag)!, Zo% gica/ .fourna/ o( the Unnean Sodety, 

%oological ,\'cience) , libros y capítulos de libros, obteniéndose datos de un tota l de 1030 especies. 

La inl'órmac ión sobre e l patrón de aparcamiento de las hembras (monándricas V.I. po liándri eas ) se 

obtuvo a r artir de algunas revisiones clásicas de bio logía reproducti va de Lepidoptera (Burns. 

1968: Scott , 1972: Drummond, 1984; Eberhard, 1985) y de la rev is ión de las revi stas más 

importantes sobre lepidopterología (C uadro 1), así como de algunos capítulos de libros y 

artícul os de revistas que no fueron revisadas en su total idad debido a que no se tuvieron 

colecc iones completas disponibles. La mayor parte de la información sobre los patrones de 

arareamiento proviene de estudios que reportan conteos de espermatóforos dentro del COlpUS 

hunae, los cuales, a pesar de tener ciertas limitaciones, son buenos estimadores de la frecuencia 

de apareamiento de las hembras (Drummond , 1984; Eberhard, 1985 : Gage, 1994 ; Cordero, 2000: 

Nakani shi el a/" 2000 ). 

C uadro l . Principales revistas especializadas en Lepidoptera ut ili zadas en la revi sión de 
literatura, con los volúmenes y años consultados. 

Revista Volúmenes Años Nú m ero d e Art íc ulo;: 

Journa/ oj' lhe Lepidopterist's Society 1-57 1947-2003 61 

.fol/mal uj R e.learch onlhe Lcpidoplera 1-36 1962-2000 33 

/3ullelill o(lhe ;-/lIyn !lilusellln 1- 140" 1971- 1994 ?~ _J 

SII/LA/' Revta. Lepit. 11-28 1983-2000 46 

hllpical Lepidoptcra 1-10 1990- 1999 4 

/-/olar/ic LepiJoplera 1-6 1994- 1999 )~ _ J 

... _-_ .. 
:1 L S I~1 revi sta no t: sta dividida en volümenes sino en nLJlll eros . 

h En esta columna sc presenta el numero de articu los cn los que se encontró inlnrmac ión lltil para el estudio, 

La base dc datos que se elaboró contienc los s iguicntes campos: superlúmi lia. lúmi lia. 

género. especie, "iRna (ausente = O; presente = 1: especie en que unas hembras presentan s igna y 

, 'tras no = 2: especie en que las hembras presentan estructuras en el curpl/.1 hl//'.\ae que podrían 

tl'ner una funci ón s imilar a la de los signa pero que no se les denomina de es ta manera = .\). 

patrón de .¡parea mi ento (monándrica = M; r o liándri ca = Pl Y referencia bibliogrúlica. 
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Para poner a prueba la primer predicción ("Debido a que la poliandria es el patrón de 

apareami ento más común en los Lepidoptera y que, este patrón gcncra presiones se lecti vas quc 

favorecen la evo lución de espermató foros ditlciles de degradar. se espe ra encontrar un mayor 

númcro de laxa con sig/w que s in e llos"), simplemente se contó el número de especies con .1(1; /1(/ 

(las espec ies polimórficas para la presencia de los signa fueron incluidas en las espccies co n 

signo) y sin signa. También se analizó como se encuentran di striouidas estas espec ies cn los 

di fe rcntes géneros y familias. 

La segunda predicción ("' Dado que la coevolución sex ual promueve la divergenci a ,'n los 

caracteres suj etos a selecc ión sex ual, se espera que los signa muestr,' n di vergencia morfol ógica al 

comparar diferentes taxa") se puso a prueba de dos maneras. Primero, el que los signa muestrcn 

di vergencia implicaría que tener conocimiento de la superfamilia, la familia o incluso el género al 

que pertenece una especie no permitiría predecir con exactitud s i dicha espec ie presenta o no 

signa. Para es to se utilizaron modelos nominales logísticos anidados en los que la va ri aole de 

respuesta fue la presencia/ausencia de signa en una especie y los faclores fueron la superfamilia. 

la familia y e l género al que pertenece la especie . El análisi s no incluyó los datos de las 1030 

especies (las 10 especies en las que se reporta variación intra-específi ca en la presencia de signa 

y las 35 con estructuras que ti enen en apariencia la misma función que los signa fueron incluidas 

en la categoría "'signa presente") debido a que de muchas de las superfa mili as solo se cuenta con 

datos dc una familia ( 10 dc 18. que incluyen a las se is que solo están constituidas por una 

famili a) . de muchas famili as so lo se cuenta con datos de un género (18 de las 37) y de mús de la 

mitad de los géneros solo se cuenta con datos de una especie (169 de los 303). Para ev itar el 

problema de la fa lta de réplicas se reali zaron dos análisis en los que se utili zaron solamente una 

parte de los datos. En el primero se utili zaron datos de las superfumili as que tenían dos o m¡ls 

familias, que a su vez tenían dos o más géneros. que a su vez tenían dos o más espec ics. [sto 

reduj o la muestra a tres superfamilias. nucve familias, 76 géneros y 580 es pec ies. En el segundu 

análi sis se e liminó el ni vel superfa mili a y se incluyeron todas las familia s con dos o más gé neros, 

que a su vez tenían dos o más espec ies . Esto incrementó la Illuestra co n respec to al análi sis 

anteri or a 15 familias. 125 géneros y 798 especies. 

El aná li s is anterior de la magnitud de la dive rgenci a de los signa es Illuy "'crudo" en el 

sentido de que so lo toma en cuenta si están presentes o ausc ntcs en una espcc ie y no toma ,' 11 

cuenta ca racter ísticas de los mi smos tal es como su forma. tamail0. uhi cación dentru del (,(}¡-¡1/IS 
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bursae y número, que son otras dimensiones a lo largo de las cuales puede cstar ocurri endo la 

evolución. Los análi sis anteriores mostraron que el ni ve l género exp li ca mucha de la variación en 

la presencia/ausencia de los siKna al ni ve l de espec il:. Sin l:mbargo. si los signa son un carácter 

di vergcnte se espera que en espec ies dc l mismo género o de géneros cercanamente emparentados 

en los quc al menos algunas especies presenten signa. estos muestren di ferencias en una o más de 

las dimensiones antes mencionadas; si no son un carácter di vergente se espera que los sijSna sean 

uniformes entre las espec ies en todas las dimensiones mencionadas. Esta idea podría ponerse a 

prueba viendo si los taxónomos utili zan los sijSl1a como caracteres diagnósticos de las especies. 

de la misma manera en que Eberhard ( 1985. 1996) puso a prueba la hipótesis de la divergencia e\(; 

los órganos intromitentes masculinos. Sin embargo, tradicionalmente los taxónomos de 

Lepidoptera se han basado en caracteres ex ternos y de genitales masculinos para separar especies 

cercanas y no han considerado el valor taxonómico a ni ve l especí li co de carac terísticas del 

aparato reproductor femenino (ver Discusión). Con el fin de poder poner a prueba una versión 

más refinada de la predicción 2. a saber, la hipótesis de que los signa han divergido tanto que sus 

característi cas permiten distinguir entre espec ies cercanas (i. e. son especíticas de la especie), 

superando la ause ncia de información antes mencionada, se reali zó una segunda prueba de la 

siguiente manera. Uti li zando una muestra aleatoria de 37 artíc ul os (17.7% del total) en los cuales 

se ilustran los signa de dos o más espec ies cercanas (generalmente pertenec ientes al mismo 

género, aunque en algunos casos se incluían ilust rac iones de especies de géneros cercanamente 

emparentados), cuatro personas evaluaron independientemente y de manera cualitati va si los 

signa les permitían distinguir a las espec ies entre sí: estas personas no estaban familiarizadas con 

la hipótesis de trabajo. aunque tienen experiencia en el estudio de la morfología genital. A cada 

una de las personas se les pidió que l:lasi ticaran los art ículos en aquellos en los que (O) los signa 

no les permitían di stinguir entre las especies. (1) les permitían distinguir al menos algunas 

(menos de l 50%). (2) les permitían dist inguir a la mayoría (más del 50%) y (3 ) les permitían 

distinguirlas a todas ent rc si. Con los resultados sc realizaron hi stogramas dl: frecuenci as para 

determinar si las categorías :2 y 3 eran las más frecuentes . como csperaría uno de acuerdo con la 

hipótesis. Las concordancias entre las clasificac iones rea li7.adas por los cuatro observadorl:s 

fucron cva luadas mediante correlac iones de Speannan. Tal vez la manera más adecuada de 

evaluar si la magnitud de la divergencia de los .\iKl1a es particul armente alta es comparándola C\.lI l 

la divergencia de carac terísticas que no estén suj etas a sdccc ión se:\ ual. I-:n este trabajo no sc 
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pudo rea li zar este tipo de comparación debido a quc no se pudo identifi car una estructura que 

tuvie ra poca probabilidad de ser haber sido influida durante su evolución por la selecc ión sex ual 

y que fue ra ilustrada en una muestra re lativamente grande de los traba jos rev isados. Las 

carac terí sticas que con mayo r frec uenci a se ilustran en los traba jos ta xonómicos son los genit a les 

masculinos y la ró rma y patrón de co loración de las a las: s in embargo. va ri os trabajos sugie ren o 

demuestran que estas características se han visto afectadas por la se lección sex ual (ver rev isio nes 

en Eberhard. 1985; Rutowski . 1997). 

Para poner a prueba la tercer predicc ión (" Debido a que la po liandri a genera pres iones 

sekcti vas que favorecen la evo lución de los signa en las hembras de Lepidoptera, se espe ra que 

en las especies poli ándri cas la probabilidad de poseer signa sea mayo r que en las especi es 

monándricas"). con las especi es para las que se contó con datos de presenc ia/ausencia de los 

signa y patrón de apareamiento (monándrica/ poliándrica) de las hembras se e laboró una tab la de 

continge ncias de 2 x 2. En es te aná li s is exi ste el riesgo de que al exi stir géneros representados 

por más dc una espec ies se pueda es tar sobreestimando e l número de eventos de evoluci ón 

independiente. En ausenci a de una hipó tesis filogenética genera l que permita ubi car a todos los 

taxa de la base de datos, se trato de corregir este posible sesgo filo genéti co e laborando una tabl a 

de cont ingenc ia s imil ar a la anterio r pero con los géneros en vez de las especi es. En es te último 

aná li s is los géneros Helicvnills (N ymphalidae ) y Eueides (Nympha lidae) fue ron inc luidos en más 

de una ce lda. debido a que en Ilelicvnills existen espec ics monánd ricas y po li ándricas y espec ies 

con sigila y s in signa: mie nt ras que en Eueides exi sten espec ies monándri cas y po li ánd ri cas. 

Ambas tablas fuero n ana li zadas con la Prueba de la Probabilidad Exacta de Fi sher. 

Resultados 
La rev isión de la literatura permiti ó locali zar 208 a rti cul os (ver Apéndice ) con 

in fo rm ac ión sobrc la presencia/a usencia y característi cas de los signa de 1030 espec ies. 

comprendidas cn 303 géneros. 37 famili as (que corresponden a l .' ~ . 6°;; ) de las I 07 1 ~II11ili as dI.' 

Lepidopte ra consideradas por Scobl e 11992"1 o a l 30. 1% de las 110 co ns ide radas por r ClI-Ie l1 

[2003 j) Y 18 superfam i I ias (q ue co rresponden a l 43.9% de las '-1 I fa lllil ias consideradas por 

Scobl e r 1992 1 o a l J 7.5%-~0% de las entre 45 y 48 cons ide radas por Pov,ic ll 12003 1>. I·: n e l 

Cuadro 2 se enli stan todas las famili as de Lepidoptera. de ac uerdo CO I1 Seoble (1 992). Y se 
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indican aquellas de las que sc encontró información sohre la presencia/ausencia y características 

de los signa. 

Cuadro 2. Lista de todas las familias dc Lepidoplcra. dc acuerdo con Scoble (1992), cn la quc se 
indica el número de géneros y especies de los cualcs sc obtuvieron datos cn la literatura so bre 
presenci a/ausencia ele signa. 

Surerramilia 

M icroptcri goidca 

¡\galhiphagoid~a 

Ilctt:rohéHhmi()idea 

!': riocranillidca 

I .ophocuronoid~a 

Nt,,;°PSClI SIOidcíJ 

Mncsarchaeo idea 

I kpialuid ~a 

IIH.:urvarioi dca 

Ncpticul oiJca 

PalacplHl!oidea 

Ti scherio id ca 

-, in co idca 

( inlc ill arioicka 

( ic kchi oilk;¡ 

Familia 

M icroplcrigidae 

Agalhiphagidac 

I klcrohalhmiidac 

Eriocraniidae 

Aeanlhoplcroclelidae 

Calaplerigidae 

Lophocoronidac 

Ncopsc ust idae 

Mncsarchaeidac 

I-I cpialid ac 

Hcliozdidae 

Adelida. 

Crinoplerigidae 

Incurvariidae 

Cecidosida. 

Prodo.idae 

Nepticulidae 

Oposlcg idac 

Palacphalidac 

Ti schcriidae 

Tineidae 

EriocottiJac 

Acro lophidac 

Psyrhidae 

Galaclicidac 

Gracillariidae 

Uucculatriridae 

Rocslcrstallllniid?c 

Douglasi ida~ 

Vllonomeulidae 

Ypso lophida..: 

I-Ieliodinidae 

I .>ondiida..: 

Glyphipterigidae 

Oerophoridae 

l ,ecilhoceridae 

Elachistidae 

I)tc.: rol nnchida..: 

Coleophoridae 

/\I.!Ollll xc.:nid:lL' 

# géneros 
con sigila 

# especies 14 géneros sin #- especies sin 
con .~igll(l 

-l 

17 

signa signa 
# géneros # especies 

con/sin sigila con/s in ,\';C"" 

II 

, \ i J 
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# géneros 11 eS llccirs 14 géneros sin 11 espel'ies sin # gé neros # es pecies 
Superfamilia Familia con .~iK."a con .\'igllll ,{igllll signa con/sin ligllll con/si~!!E-

Dlastob.sidae 

Momphid •• 

Seythrididae 

Cosmopterigidae 

Gelerhiidae '1 26 (, 2 1 (, IX 

( ' t) ~:--oid~iI Cossidac 

l)udgcIlIlc idac 

Ratardidac..: 
rtln ric( li <.ka Torlrieidae 23 (,{, (, W7 

Castnioidca Castn iidac 

Scsio idt.:a Sess idae 

Brachod idac 

C hor.ulidae 6 

/ygacllo iJ ca Iygacn idac 

Ilctcr()gyn idac 

Mcga lopygidae 

t.imactJdidac 

Dalccridac 

I': pipyrop idac 

Cyclotornidac 

Ch rysopolomidac 

Imrnoid\.'a Immidae 

COpnlllH\rrho idca Copro morphidae 6 

Carpos in idac 

Schrcckcn,tI.,'¡ n ioidl...'3 Sl.:hrl:ckcnsh::ini idac 

l .l rodoidca Urod idae 

¡':permt:llioidca [permeniidae 

J\ ILKitoidctl !\Iuc itidai.: 

Tineod idac 

" !Cn1pIHln1idca Pterophoridae 19 2 ,1) 

I I~ hlacllidca 11 ) blacidac 

111 ~ ridpidca Thvrididac 

1':raloidl'iI Pyra lidae 34 5X 16 25 (a) 

( il'lllllctroidL'a Geo metridae 6 '1 

l ' ranioi lk'a l lraniidac.: 

Sl:lllaluridac 

I·: picop..:iiúac 

I lr"l'parlOiu ¡,;a I )repallidac 

r\ \¡pidea t\ .\i idac 

l ·alliduhlid..:a l '"l lidu lidac 

l' lcruthysanidae 

I kd~ IniJca I kdyl idac 

I k~rcrioilka Hesperiidae 111 .'l) 

1l¡ lpil ilHltJiJctl Papil ionid ae 1(, 

Pirridae 1·1 

Ny mph alidae 16 1 12 7 101 .; ."' 1'1 

Lycaenidae 35 117 X (l' l ·IX l¡ 

HI'llIh~(llid c; 1 I.é:lsiocf.lmpi dac 

·\nlhc li dal' _._-- -- --------------_._-----_._--~-
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U géneros ## especies U géneros si n 11 especies sin # generos # especies 
SUl!er ra milia Familia con .\'ignll con liglla ,\'i!:!!!., signa ron/si n ,\1gll11 con/sin ,\'igll!'..... 

I.¡,;moniidac 

FurtCr<l tidae 

Apatelodidae 

Carthat.:idac 

C¡,;rcophanidae 

Oxytcnidae 

Saturniid ae 4 Id) X/S 

Brahmacidac 

Endromidae 

13omh)TiLlac 

Sphillgidac 

Mima lJoniJac 

Nl..lCtuoi dea ( kn(ISamlridac 

I)"idac 

Notodontidae 

Lymalllriidac 

Arcti id ae 

Noct uid ae )9 27 24 34 4 37.66 

TOlal 195 527 84 153 24 210/ 140 

(a) Una de estas csp\.!cies puede o no tener sip.I/(l , (h) rres especies Lit: un mi smo g~llno pueden o no tl..'llcr Si!!,W, (t:) D(lS i:SpCC ies 
de un mismo genero pueden o no tener signo, (d) Cuatro c:-.pccil!s de un mislllo g0nl..'fll pueden o no tener signa . 

Prediccióll J: Debido a que el patrón de apareamiento fIue parece ser más comlÍn en los 
Lepidoptera es la poliándria, la hipótesis de la coevolución sexual predice que habrá una 
mayor proporción de ta.xa COIl sigila fIue sin ellos. 

La información recopilada apoya fuertemente esta predicción. El 68.2% del total de las 

espec ies presentan signa: a estas se puede agrega r otro 3.4% que presentan estructuras que los 

autores no designan explicitamente como signa pero cuya descripción sugiere que podrían tencr 

una funci ón simi lar ("dientes", "cuernos" o ·'espinas··). lo cual da un total de 71.6% (Fig. 2). Las 

especies con signa están distribuidas en el 72.28% de los géneros y el 86.85% de las fami li as de 

las que se encontró información (Fig. 3a y 3d l. [n el 64 .36% de los géneros y e l 40.54% de las 

fami lias. todas las especies de las que se encontró info rm<lc ión presentan signa. mientras que en 

7.92% de los géneros y e l 45.95% de las famili as se encontraron tanto espec ies co n sigllu C0l110 

s in e llos (Fig. 3) . Debido a que de varias familias únicamcntc se cuenta con datos ele un so lo 

género y de varios géneros so lo se cuenta con datos de una especie (C uadro 2). los porcentajes 

an teriores podrían estnr sesgndos. Con el lin de obtener est imac iones me nos sesgadas. en la Fig. 

3b so lo se incluyen aquellos géneros de los que se enco ntró información de dos o más espec ies y 

en la Fig. 3c aque ll os de los que se encontró in formación de cuatro o más especies. El porcentaje 

de géneros que incluye especies co n signa y especies s il! sigila Se incrementa cuando solo Sl' 
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incluyen géneros con información de dos o más espccles en e l aná li s is (7. 92~ 17.9 1 J: este 

incremento es mayor cuando se consideran géneros con info rmac ión de cuatro o más especies 

(28.36) y estos incrementos son princ ipa lmente "a costa" de los géneros s in signa 

(27. 72~ 1 9.4~ 13.43). En el caso de las fa mili as pasa al go s im ilar p..:ro más dramático . En la Fig. 

3c so lo se incluyen aquellas familias d..: las que se encontró informac ión de dos o más géneros y 

en la Fig. 3f aquellas para los q ue se encont ró in fo rmac ión d..: cuatro o más géneros. El 

porcentaje de familias que inc luye tanto géneros en los que todas las especies ti enen signa como 

géneros en los que todas las espec ies carecen de si~na se incrementa c uando so lo se inclu yen 

fa mil ias con información de dos o más géneros en el análi sis (45.95~78.95J ; este incremcnto..:, 

mayor cuando se consideran fa mili as con info rmac ión de cuatro o más géneros (86 .66) y es tos 

incrementos son "a costa" tanto de las fa milias cuyos géneros cstán constitui dos por cspec ics sin 

signa (13 .5 1 ~O~O), como de las fa milias cuyos géneros cstán co nstituidos por espec ies con 

signa ( 40 . 54~2 1.05~ 1 3.33J . En 10 especies, pertenec ientes a 4 géneros y 4 famili as. hay 

hembras que presentan signa y hembras que no los presentan (C uadro 2 J. 

el> 

.~ 
<J .. 
Q. 
el> .. .. 

"O .. . ...., 
¡: 
= .. 
<J 
lo. 
o 

Q., 

80 

N = 692 

60 

40 

N = 293 

20 _. 

N = 35 N = 10 
O 

Fi g. 2. Ptlrl..· ('lllajc...· ~ l iL CSlkT ics ljlh': prCSCll lilll o 110 SlglIl/ . l' alguna 
l'struclura l/lit: rlHlria 1clh.: r una fUIll:iún simi lar. 1":1 nÚtlh..'l"ll arriha dc cad a 
(O IUllllla indica l'I 1I110lL'rO de (, S lh.~cic s de cada catcg tn"í;1. IJ nÚllh.:ril 101al 

LI t: I..'srl...'ci l...' s inclu idas I..' ~ 1030. 
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Predicción 2: La hipótesis de la coevoluciólI sexllal predice l/ue los sigila deberán mostrar 
mucha divergencia 

Esta predicción se puso a prueba de dos maneras. Primero. si los signa han expe rimentado 

mucha divergencia, la di stribución de su presencia o ausencia deberá ser ex plicada 

estadísticamente por el nivel taxonómico de espec ie o género. y no por ni ve les superiores como 

la famili a o superfiunilia. Para evaluar esto se utilizaron modelos nominales log ísti cos c: n los que 

la vari able de respuesta fue la presencia/ausencia de signa en una espec ie y los factores fueron la 

superfamilia, la familia (anidada dentro de la superfamilia) y el género (anidado dentro de la 

familia) al que pertenece la especie. En un primer análi sis se utilizaron datos de las superl lllllilias 

que tenían dos o más familias. que a su vez tenían dos o más géneros. que a su vel. tenían dos () 

más espec ies. Esto redujo drásticamente la muestra a tres superfamilias, nueve fami I ias. 76 

géneros y 580 espec ies. El modelo ajustado fue altamente significativo (C hi cuadrada = j 60.39. J1 

< 0.000 1) Y ex plica el 55 .25% de la "incertidumbre" (una mcdida de la variae ion) tllta l de los 

datos. Los resultados del análisis apoyan la predicción 2, ya que las pruebas de "cocientes de 

verosimilitud" (likelihood ratio) mostraron un efecto significativo del género (C hi cuadrada = 

2 10.81 , p « 0.0001. gl = 67) pero no de la famili a (Chi cuadrada = 11.31 , fJ = O.07C). gl = 6) ni 

de la superfamilia (Chi cuadrada = 0.0001 , {J = 0.99. gl = 2). Pudiera pensarse que con una 

Illuestra más grande. el factor familia pudiera ser signilicati vo . Sin embargo. los resultados 

muestran que en cuatro de las nueve familias ex isten géneros sin signa, géneros con signu y 

géneros que incluyen especies que no tienen signa y espec ies que si los ti enen: de hechl) en siete 

de las llueve familias ex isten dos o más géneros que incluyen tanto especies que no ti enen Sigllll 

como con especies que si los tienen (Cuadro 3). 

En un segundo análisis se eliminó el ni vel superfamilia y se incluyeron todas la, fi. lnlili 'ls 

con dos o más géneros, que a su vez tenían dos o más espec ies. Esto aumento la Ill ue's tra a I (J 

familias, 125 géneros y 798 especies. El modelo aj ustado fue altamente signili cati\o (Chi 

cuad rada = 605. 15. fJ < 0.000 1) Y explica el 63.4% de la incertidumbre tota l de los datos. I.as 

pruebas de "cocientes de verosimilitud" (likelihood rati o) Illostraron ell:ctos signíli cati\\\s tlcl 

género (Chi cuadrada = 358.49. p « 0.0001. gl = 109) y. contrario a lo espcrado dc ,lCuc l'do a la 

predicción 2. de la f~lmilia (Chi cuadrada = 85.64. fJ « 0.0001. gl ; 15). Para e'\a luar la 

importancia rel ati va ele los dos niveles significati vos. se rcali /.aron análi sis quc inclu\wnn 

únicame nte la familia (l el género y se comparó el porcentaje de la incertidumbre qUe' e' \p li cab,1 

cada uno de e llos. El modelo que solo incluye a la familia (Chi cuadrada ~ ~~6 .(¡'i. 1" O.()()()II 
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ex plica e l 25.83% de la incertidumbre total , m ientras que el que so lo inclu ye al género (Chi 

cuadrada = 605. 15, p < 0.000 1) ex plica e l 63.4% de la incert idumbn: tota l. Este resultado era dc 

esperar s i tomamos en cuenta que de las 16 famili as incluidas en cl análisis. c inco presentan 

géneros en las tres categorías consideradas (i.e. , géneros cuyas espccies tie nen sigilo . gé neros 

cuyas espec ies carecen de signa y géneros que inc luye n tanto espec ics que no tienen signa como 

con especies que s i los tienen), nueve presentan géneros en dos de las catego rías conside radas y 

solamente dos presentan géneros inclu idos en una sola categoría (C uadro 3 ). 

En resumen. los resultados muestran que el nivel superfami lia no fuc s ignilicat ivo en el 

análi s is en que se incluyó. el ni vel famil ia solo lo fue en uno dc los dos aná li sis. pero su 

importanci a re lati va fue menor que la del género (a juzgar por e l porcenta je de la ince rt idumbre 

que explica cada uno por separado), y que el ni vel de género fue sign ilicati vo en los dos anúli sis 

realizados . En té rminos generales, estos resultados apoyan la predicción 2. 

Cuad ro 3. Distribución del número de géneros en los que todas las especies es tud iadas ca recen 
de signa (G-SS ), todas los poseen (G-CS) y géneros en los que algunas espec ies tienen y otras 
carecen de signa (G-C/SS). Solo se incluyen familias con información de dos o mús géneros. que 
a su vez cuentan eon info rmac ión de dos o más espec ies . Las 16 famili as fu eron uti lizadas cn l' l 
segundo análi s is nominal logístico de la Predicción 2, mientras que las nueve fa mili as inc luidas 
en el pri mer aná li sis nominal logístico están marcadas con un *. 

Familia No. dc Géneros No. de Es(!ccies G-SS G-CS G-e/ss 
Saturn iidae 2 17 1 O 
Elachistidae • 5 33 O 3 2 
Ge lechiidae • 8 48 5 " -

Occophoridae • 3 8 O 2 
Gt:o l11etridae 3 8 2 () 

Hesperi iclae 8 42 7 O 
NoclIIidae • 15 I '~ J~ 6 5 -1 

Notodontidae • :2 7 1 () 

Lycat:nidae • 23 160 19 
Nymphalidac • 13 162 9 , , 
Papi lionidae • 4 18 2 O 2 
Pieridae • 3 12 O 3 O 
Pterophoriclat: 6 26 O -1 2 
Pyraliclae 13 46 2 " () 

Choreut idae :2 5 O :2 IJ 
Tortr ic idac 15 74 :2 " ------

Totaks 125 798 26 (20.8'Y, ,) 75 (60~, tJ4_ t~ ~}.'Y,'l 
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El anális is anterior de la magnitud de la divergencia de los si~na es muy "crudo" en cl 

sentido de que solo toma en cuenta si están presentes o ausentes en una especie y no toma en 

cuenta características de los mismos tales como su lorma. tamaíio. ubicación dentro del corpus 

hursae y número. que son otras dimensiones a lo largo de las cuales puede estar ocurriendo la 

divergenc ia. Los análisis an teriores mostraron que el nivel géncro cxplica mucha de la variación 

en la presencia/ausencia de los signa al nivel de especie. Sin embargo, si los Sigllll han 

experimentado mucha divergencia se espera que en espec ies del mismo género o de géneros 

cercanamente emparentados en los que al menos algunas especies presenten signa, estos 

muestren di ferenc ias en una o más de las dimensiones antes mencionadas; por el contrario. si no 

han expe rimentado mucha divergencia se espera que los signa sean muy uniformes entre las 

especies en todas las dimensiones mencionadas. Con el tin de poder poner a prueba esta versión 

más refinada de la predicción 2, a saber, que los signa muestran tanta divergencia que sus 

característ icas permiten distinguir entre especies cercanas Ue .. son específicas de la especie). se 

reali zó el estud io en el que cuatro observadores clasilicaron una muestra aleatoria de 37 artículos. 

en los cuales se ilustran los signa de dos o más especies cercanas, de acuerdo a si los signa les 

permitían distinguir a las especies entre sí, utilizando las siguientes categorías: (O) los signa no 

permiten distinguir entre las especies, (1) permiten distingu ir menos del 50'Vo. (2) permiten 

distinguir más de l 50% y (3) permiten distinguirlas a todas entre si. Los datos mostraron que. 

como se esperaba de acuerdo a la predicción 2. en la mayoría de los casos es posi ble distinguir a 

las hembras de espec ies cercanas mediante sus sigila (Fig. 4 Y S). Las corre laciones de Spearman 

de las ca lifi cac iones de los distintos observadores indican que en general las cuatro personas 

percibieron de manera simi lar las diferencias y similitudes entre los signa de especies cercanas. lo 

cua l llevó a que clasificaran los artícu los de manera similar (C uadro 4) y en promedio. pudieron 

distinguir más de la mitad de las espec ies por las carac terísticas de los signa en el 60.2% de los 

artículos (rango: 46%- 70.3%: Fig. 4). lo cual apoya la predicción de que las características de los 

signa evolucionan divergentemente. 
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Utilidad de los Sigila pa ra Discrimina r ent re Taxa 

Fig, ~ , e la,il;eaciún de los articu los a través de las c"raeteri sticas de los signolk 
I<.I S cspcc i.:s p r~sl! ntes . (O) los signa no les permilian distin guir entre las espct:i c.::s. 
( 1) les perm it ian di stinguir al menos a lgunas (menos del 50%), (2) les permitian 
d istinguir a la mayoria (más del 50% ) Y (3) les perm itian d ist ing.uirlas a todas entre 
SI. 

C uadro 4. Correlaci ones de Spearman entre las calificacio nes otorgadas por distintos pares de 
observadores a 37 artículos con ilustraciones de los signa de dos o más espec ies cercanas, Las 
calificaciones posibl es eran: (O) los signa no permiten di stinguir entre las espec ies. (1) los sigll({ 
permiten di stinguir al menos algunas especies « 50%), (2 ) los siy.na pellll iten di stinguir a la 
mayoría (> 50% ) de las especies y (3) los signa permi ten dist inguir a todas las especies entre s i, 

O bservadores com~arados t rs II 
AC&CM 0.46 3,9 E-03 
AC &MM 0,35 0,03 
AC & NC 0.30 0.07 
CM & MM 0,35 0,04 
CM&NC 0.32 0.054 
MM&NC 038 0,02 

----r/~;\lejandro Córdova. CM: Co nstan¡ in" Mac ias. 
~Hvl : Miguel Moreno. NC Nuoia Cahallero. 
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Fig. 5. Genit ales femeninos en donde se muestra la variac ión dé la forma. tamarlo y pllsición de los signa en cl istinws 
especies de L.epidoptera. Todas las especies aqui mostradas fueron inclu idas en el aná li sis en donde se eva luó si los Si.~ II , ' 

permiten distinguir entre especies cercanas y por lo tanto evolucionan ráridarnente a . . ·/rg n·owel/ia spil/l/collis 

(Torlri c iJae): b. A. III1JO: c. A. cocol1in<.lna; d . Accil1cfilpllhes a/hi/usciala (Pyralidac): c . .. / (/picalis. f. Sle/lO/Hitia 

/w/lislriga (Pterophoriclae): g. S neh/il/a: h. /'O.H/'/Ollpliliolri(/lIgll/ocosla (Pterophoriclacl: i. r. lIIachllflicclll/ : j . 
Dichollleris ohseplo (Gc lechiidaé). k. f} vi"/l/cII/o: 1. D. hi/itre; l1: m. ('ulislO e/e/m (Nvmphalidae): 11 . e COI1/;'-'U: ñ. ('. 

dehurrier o: n. ("o/ell/ l lwm microa/he/lo (Colcophoridae); p. e Silh"ri(/I/(/. q . /'amlc!.:.cli"ilo/llarle/lo (f'mJoxidae): r . r 
1: III 'olfel/a: s. ZO/llogirio diru/o{Jlte//a (Pyralidael: t. Co//ophlTs .wllli ( Lycaeniclael. u. /-Icnl/ero"hil" ,{il'u (Chorelllidac'): 
v. H e/mri ; w . (JI\",."ltlls narhol (Lycaenidac); ' . U (!f!heliu: y. "II,{UI/OIII/ll clurissi/lllls (1.\ ca""iJae) : 7" l' II/clo/I'CIIS : 
a'. Epinoliu :WU/W1O (Tortricidae): b', E. h¡cl)n/al1a: c', Seco CU/l lgur ;s (Lyca~n id al') : d ', /)dr ili\'u/'u matic (L)cacrúd¡h.'l : 
e'. Char;s on/us (Lycaen idae): f . Calephelis \·irgin;el1.'.¡is (Lycaellidae): g', ... lrdul ('uI1Y'Il/J¡'u SlIItll/; (Lyca~ nid a(') : h' , I 

dre/!ill/a: i' . . '1. I/rielti. j'. /Vfo/ll/,ha ac!tlmgl/o/lw (Mornphidac) . 
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Predicción J: La hipótesis de la coevolución sexual predice que los signa evolucionará" el/ las 
e~jJecies po/iándricas y estarán auselltes en las especies nllmállllriCfl.v. 

La info rmación recabada apoya esta predicción (Cuadro 5 y Fig. 6) . Se encon trú una 

asociación s ignificati va entre la poliandria y la presencia de los siRna al analizar los datos al ni ve l 

de especies (Prueba de Probabilidad Exacta de Fisher, fJ < 0.0001; Fig. 6a). sin embarg(l es mu y 

probable que estos resultados estén sesgados t'ilogenéticamente y sobrecstimen el número eve nt os 

evolutivos independ ientes. Ante la ausencia de una filogenia que nos pelll1ita determinar e l 

número de veces que evo lucionaron independi entemente las distintas asociaciones posibles entre 

el patrón de apareamiento monandria/poliandria y la presencia/ausencia de los signa en las ¡¡ 1 

especies para las que se obtuvieron ambos tipos de datos, se trató de reducir el posible arrastre 

filogenétieo realizando un análisis de asociación a nivel de géneros, el cua l también fue 

significativo (Prueba de Probabilidad Exacta dc Fisher. fJ < 0.04) y apoyó la predicción (Fig. 6b ). 

El caso de género Heliconius. un grupo para e l cual ex isten hipótesis lilogenéticas nos 

ilustran el sesgo lilogenético antes mencionado, ya que la monandria asociada a la ausencia de 

signa, y la poliandria asoc iada a la presencia de los signa parecen haber evolucionado una sola 

vez (Fig. 7) . Un grupo de géneros que muestra un problema s imilar es el estudiado por 

Matsumoto y Suzuki (1995) (Fig. 8a). Sin embargo. este último ejemplo es muy interesan te. ya 

que los au tores presentan datos acerca de la cubierta de los espermatóforos y el grado de 

desarrollo de los signa. los cuales se presentan en la Fig. 8b. 

a h Tu-.. -Sin-¡~a -~~'::'~~::'--I~(~'''_' =_2_";: 

1 Fishrr p = . (I~OI ¡ 11. 
I I I 
! I! 

,,, 1 i I 

I I 
, 1 I . I 

" lI O" --o .~ 
Monándrita Poliándrita l\1onándrira Polhlfldrira 

.)alrón de Apareamiento I'alrón dt.' Apareamil'lIlO 

Fig. (, a, h. Asociaci()1l t.'lItrt: 1.'1 patrllll <k apan':<llllicl1l<l ~ au .'c.: ncia/pn.:'\c l1 ci; , Jc sigllí/. <l. ;¡Il;ili ~ i :, ulill/;I!1i.lo 

lo:) JalO:' J¡.; lod3:-; l:Js t,::-;p¡';l.: il's: b. Clll.ili:-i:, COI1 Jatos J(, Ill ~ ge..:lh:ru:-.. Ips ~"; n('ro' IIe¡'cf/lllw : Fllcides 

¡';llIraron en 1ll:'ts de una l:alq!.lIria. 
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CUlIdro 6. Relación entre el patrón de apareamiento (monandria/poliandria) y la 
presencia/ausencia dc los signa en 81 especies de 20 géneros de Lepidoptera 

MonándriclI 

Sin Sigllll Papilionidae {'ornossius s/llhhendorfi 1' 1 sl Hesperiidae 
I'o,.,wssiu.\' glocialis 1' 1. s·1 

Luehe/orfia I'u::ilo p i . s4 

Luehe/orlto j al'lÍnica 1'1 s'l 

Nymphalidae Heliconius (17 Spp)' 

Con .~-¡glla Nymphalidae Driadula phae/uso P.1. s i 

El/eide.\ (5 Spp)"',s l 
Heliconius xam/mc!es 1" . s i 

NYlllphalidae 

Lycaenidae 

Papilionidae 

Pieridae 

roliándriclI 

Urhollus I'ro/eus protel/S 1'1. ;~ . 

Agrauli.\' 1'al1ille 1'1. s i 

Drvas ialia 1" • . s l 

E¡;eides (4 spp)" ·S I 
fleliconiu.\' ( 19 spp)" 
Hipparchia semele 1>1 . s8 

Laparus dori.\' pl. s i 

Alla/o!e rossi P7
., 1(1 

Cullophris xami pi,. s" 
L I'caena xal1/hoides p; . ' .' 

A;r0l'hol1euro a!cillous pi , ,1 

Craphiull1 dosan 1'1 . , 4 

GraphiulII sarpedoll 1" ,·1 

Pochiliopla arislolochiae!J 1 :- ~ 
I'apitio (1 1 spp )" 
I'hoehis semwe 1'1.,8 

Pieri,\ (4spp)' 
('olltia daptidice p4 si> 

'Heliconil/s an/ iochus 1". H charilOnia P', H c1v,\On)'mus P.' , H con/ener p
' . H dell/e/er 1'3, H dysominl/s p." H 

elel/chia 1''. H era/o 1'2 . pl, H heca/esia p." H herma/hena p." I{ hell'i/sono "'. H hortense p." H /eucadia 1'.1, H ricinll 
1'1. H sapho 1'.1 , H sara 1" . 11. Ielesiphe 1"; "H. asll'aec¡ 1''. H C/I/his p-'. H hesckei p." H hl/rnevi p' . H cylldo 1'3, H 
egerius p.' . 11. e/eWllus 1'1. H e/hi//o 1'2. P.'. H heca/e 1'3 H heuriplw 1'3, H iSll/enil/s 1'.1. H /uciana 1'-'. H me/pOli/elle 1". 

H nallereri p.1 , H flllll1 alil p
'. H puchinl/s 1' .1 , H pardalinl/s p." /-/. /imareta 1'.1. H \Fa//acei p.1 ; "'El/eides en/slcl'i 1'-'. E 

i.l'lJhella 1' .1 , E. linea/us 1'1, E. pawllla 1'.1 , E. vigilia p'. '" E. alip/¡em 1'.1, E. elllles p'. E, ll 'hia p3 E. la/es 1", ,. I'i~ris 
brassicae p-I. , 5 p, napi p2. 1" . , f' , 1'. pr%dia 1'5. s1 , 1'. rapae p2 . • ' . so : ,o, I'api/io hiallor dehaan PI. s'. 1'. hdt!n /l ,\' 1'1." . l' 
junio 1' 1. S"" P. maackii "I . ~.¡. / ) mocilen/lIs pI. "4, P. machaol1 l~ . $". P. memnun pI 5 '¡. P. ukinawacnsis pi . ~ ~ , P. pO!\'I('s pi . 

d. P. pro/ello" pI. ) .J, P xII/hu.\" p l . ) .t 

1" ~ Palrón de apareami en lo lo mado de MalslImolO el. a l. . ( 1995). '" ~ Palró n de apareamienlo tomado de 
Drummond ( 1984). 1" = Palró n de aparcam ienlO lo mado de Brown (1981). p., = Palrón de apaream icnl o lomado de 
Svard y Wiklund ( 1989). 1" ~ PalrÓn de aparea mie nlo lomado de Eberhard ( 1985).1"' - Palrón de apareami e nl o 
lo mad o de Cordero C:~OOO). p 7~ Palron dc apareamienlo lomado de C lench ( 1964 )." ~ Dalo de sigila lomado de 
Brown (198 1). s, = DalO de .1'(<;11(/ lomado de Sle inhauscr ( 198 1 ). ' .' .0 Dala de sigllll lomado de Joh nson el. al. ( 1977 ,. 
" = Dalo de signa lomado de Malsllmolo el. a l. ( 1995). s S ~ DalO de sigila lomado de Tsc hudi -Rc in (1 '190). ," '. Dali' 
dc signa lomado de Robbins. ( 1986). " = Dala dc sigila lOmado de Cha ng ( 1963 1. ,' ~. DalO dc Sigllll lomado de 
COlll s is ( 1983). , 0 = DalO de sigll(/ lomado de Cle nch (198 1). sil' = Dato de signa lomado de C lcneh ( 19Ii~) . 
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Heliconil/s an/iochl/s M No 
Heliconius heu'itsoni M No 
IIcdiconius congenel' M No 
Heliconil/s e/el/chia M No 
I-Iclicunil/s sal'lUI M No 
fl eliconills sara M No 
Helicvnil/s ICllcoJia M No 
fleliconil/s deme/er M No 
/-Ielicvllil/s ricini M No 
Helh'ol1ius charif/uJlli" M No 
H eliconills era/o M No 
Heliconius himera 0 0 

H eliconius clysonY/IIlIs M No 
Heliconills /eles/jlhe M No 
Helic.:onius m e lfJ(JI1 If! 11 (' P Si 
Helicollius (ydno P Si 
Helicvnil/s ¡Jachinl/s P Si 
Heliconius limare/u l' Si 
Heliconills Iris/ero 0 

Heliconil/s hCl/rifll'a P Si 
Helicvnil/s eleva/lIS P Si 
Heliconil/S allhis P Si 
/-Ielicollil/s hcc'ole P Si 
Helicvnil/s pardafúlI/s P Si 
Heliconil/s e/hi!f" P Si 
Heliconil/s hesckei P Si 
H elicunills ismenill.''- P Si 
Heliconius numah/ P Si 
Nerllda me/harme Si 
Nerudo aoede Si 
I-Ieliconills bllrney; P Si 
HelicvnillS lI'allacei P Si 
Helicvnills egeria l' Si 
Heliconills hecllba <¡ Si 
Lafwnls doris P Si 
Heliconills xan/!1IJcles M Si 

Fig, 7, Filogenia de IIdico /l ills por Bro\Ver y Egan (1997); en donde se observa que las especies CllI1 pa lrol1," d,' 
apareamiento monandnco ) au sencia de signa, represenlan un grupo ararle (Ié las espec ies r "II<II .dri ciI ' qUl' 

presentan signa. Esta asoc iación parecen haber evolucionado una sola vez. M - patrón de apa rc-i.lmil' flI O Illonandrictl: 
p ~ palrón de apareamienlo poliandrico: No = No prcsenla signa: Si = Presenla si,~"/(/: <, No Se Cú 'lOC,' ,'1 Jalo . 
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(; rado de desarrollo de la cuvierta del cspermatóforo 
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G rado de desarrollo del Sigl/IIIII 

Fig 8 a . Fi logenia para los g¿neros 1.1I ehdorfi a. Parn ass ills. Atrophaneura. Pach li opta. I'ap il io y Graphilllll por 
Nijhollt (199 1 ). h Asoc iaci"n entre el patrón de apareamiento y el gradll de desarro ll o de la cuhiert a ,kl 
csperll1 atóf(lrO y de l .\;.1'"1111/. MatslIllloto y Suzuki (1995 1. 
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Discusión 
La rev is ión de la literatura realizada indi ca ljU\.: en ningún trabajo pre vio se había 

sinteti zado informac ión acerca de la distribución taxo nómi ca y características de los sigila en los 

Lepidoptera. Tal vez debido a la ra lta de una rev isión de est\.: estilo. auto res previos han hec ho 

afirmaciones que e l presente traba jo muestra que son e rróneas. Por ejemplo. H inton ( 1964). 

menciona que las hembras de los lepidópte ros usualmente tienen so lo un .Iign l/II/ dentro de l 

curpus bursa. Sin em bargo. en la revisión realizada para este trabajo se encontró que es mucho 

más común que las hembras presenten dos signa. 

Prácticamente todos los datos recopilados fueron obtenidos en publi cac iones de \.:aníc ter 

taxonómico. Los datos sobre la presenci a/ausencia y características de los sigila aparecieron en la 

literatura consultada con mayor frecuencia a partir de los años 70' s. Por ejemplo . de la revi sta 

Journal or Ihe Lepidoplerisl 's Soclely se revi saron ej emplares a partir de l ajio 1947 pero se 

obtuvieron artícu los con información de genitales femeninos so l\\ a partir del afio 1973. Una 

hipó tesis pa ra ex pli car este patrón es que ante riormente a \.:stos años en las descripciones 

taxonómicas raramente se incluían los genitales femeninos. tal vez porque no se co nsideraba que 

tuvieran va lor taxonómico. Esto contrasta con el uso de los genitales mascul inos en los trabajos 

taxonómicos. donde comúnmente son descritos y utilizados como caracteres d iagnósticos al ni ve l 

de especie. 

El objetivo principal de este trabajo fue evaluar la hipótes is ti<: que la coevoluc ión sex ua l 

(por selección sex ual antagonista y/o e lección post -cópula de pareja) es la responsab le dc I<J 

evolución de los signa en las hembras de Lepidoptera. De acuerdo wn esta hipó tes is. los signa 

evolucionaron en las hembras en respuesta a la manipul ac ión masc ulina que ejercen los mac hos. 

mediante la evoluc ión de espermatóforos difíc iles de degrada r. con el li n de pro longar los 

intervalos entre apareami entos (Cordero. manuscrito no publicado): est\l di o \lrigen ,1 lIn pro(C~o 

de coevolución entre los sexos. que pudo ser resultado de la se lección sex ual anta goni sta 

(evo lución de adaptaciones y contra-adaptaciones entre los se:\o~ p\lr cl control de la i"recucnci'l 

de apareamiento de las hembras) y/o la e lecc ión femenina posco pulatoria (L'vo luc iúl1 en las 

hembras de un mecani smo para seleccionar a los mac hos con mejorcs hah i I idades para 

" man ipular" a las hembras. lo cual ejerce se lecc ión en los machos para Illc.j, \rar cstas 

habilidades) . De esta hipótesis se derivan una se ri e de predicciol1es. tres dc las cuales sc pusicron 

a prueba en es te tmbajo. [ n tenninos generales. se encontró c\idenCÍ;1 ¡j 1:1\\\1' dc' todas cllas. 1\ 

continuación se di sc ute la evidencia que apoya cada una de las predi cci lll1es. 
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La primcr predicción es que, debido a que la poliandri a es e l patrón de apareamiento más 

común en los Le pidoptera (Drummond. 1984; Eberhard . 1985; Arnqvist y Nil sson, 2000) y a que. 

cs tc patrón genera presio nes selec ti vas que favo reccn la evolución de espermatóforos difíc iles de 

degradar (Drummond , 1984), se espera encont ra r un mayor número dc taxa con signa quc s in 

e ll os. Los resultados de la revis ión de la literatura apoyan esta prcdicci ón pues sc encontró quc 

68.2% de l tota l de las especies presentan signa. y este porce ntaj e se podría incrementar a 71.6% 

si se incluyen espec ies que prcsentan estructuras que, aunquc no se les llama signa, ti enen 

caracte rí sti cas que sugieren que podrían tener una función s imil a r. Es poco probable que estos 

resultados estén sesgados lilogenéticamente y no sean representati vos de lo que oc urre cn el 

O rden, ya que las espec ies con signa están distribuidas en el 72.3% de los 303 géneros y el 86.9% 

de las 37 fa milias para las que se encont ró información. 

La segunda predi cc ión es que, dado que la coevolución sex ual pro mueve la di vergcncia en 

los carac teres sujetos a selección sex ual (Eberhard, 1996; I-Io lland y Ri ce. 1998: Chapman el al .. 

2003). se espera que los signa muestren mucha di vergencia morfo lógica al comparar diferentes 

taxa. Esta pred icción se puso a prueba de dos maneras: en la primera se evaluó la di vergenc ia de 

los signa en di stintos grupos taxonómicos en términos de su presencia o ausencia. mientras que 

en la scgunda se evaluó la divergencia en las características de los signa (forma, tamaño, 

ubicac ión dentro del corpus bursae y número) en grupos que los poseen. Ambos anális is 

brindaron apoyo a la predicc ión. La mayor proporción de la incertidumbre en la di stribución de la 

presencia/ausenci a de los signa se ex plica sobre todo por diferencias entre los géneros y, en 

promedio. en e l 60% de los trabajos examinados es posible di stinguir a más de la mitad dc las 

especies de un mi smo género (o géneros cercanos) por las características de sus signa. Resulta 

curioso q ue, a pesar de que los signa parecen ser de utilidad taxonómica para di stinguir especies. 

tradicionalmente los taxó nomos de Lepidoptera se han basado en carac teres ex ternos y de 

ge nita les masc ulinos para scparar especies cercanas . De hecho. en la mayoría dc los 37 articul os 

ana lizados. los autores no mencionan cx plíc itamente que los signa tengan \'a lor taxo nómi co. 

au nque en unos pocos los si}.:l1u fu cron utili zados. en combinac ión co n o tras ca ractcrísticas. para 

d istin guir ent re espec ies de lmi sll10 género (C hang. 1963: Coutsis. 191U: So li s y Stye r. 200:1). 

La tercera predicción es que en las especies po li ándricas la probabilidad de poseer .ligllU 

deberá scr mayor que en las espec ies monándri cas. Esta predi cción deriva tanto de la hipótes is de 

la coevo luc ió n sc\ ual mediante conflicto sex ual. deb ido a que la poliandria incrementa IllS 
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conflictos de intereses sobre la tasa de reapareamiento de las hembras (I-Io ll and y Rice, 199R: 

Rice. 2000). como de la hipótesis de la elección femeninél. yél que los signa son considerados un 

instrumento para la elecc ión femenina post-cópula y esta última requiere que las hembras sean. al 

menos potencialmente, poliándricas (Cordero. manuscrito no pu bli cado). Los resultados 

mostraron la asociación esperaua de acuerdo a la tercera predicc ión entre la presencia/ausencia ue 

los signa y con el patrón de aparcamiento femenino: ex istc una tenuencia estadísticamente 

significativa a que los géneros monándricos carezcan de signa y los gé neros poli ándricos los 

presenten. Obviamente esta asociación debe tomarse con reservas ya que no reve la la relación 

causa-efecto que podría existir entre la presencia/ausencia de los signa y el patrón de 

apareamiento femenino. Se podría tener ev idencia dc esta relac ión causa-efecto si sc contará con 

información tilogenético que permitiera eva luar la secuencia temporal en que han aparec ido las 

caracterí sticas. La hipótesis de la coevolución sexual prcdicc la secuencia evo lutiva: poliandria 

~ espermatóforos más dific ilcs de digerir ~ signa: una secucncia diferente podría considerarse 

ev idencia en contra de la hipótesis. Desgraciadamente no contamos con una hipótesis fil ogenético 

que nos permita evaluar esta pred icción. Sin embargo. los datos de Matsumoto y Suzuki (1995) 

sugieren que la coevolución ha estado implicada en la cvo lución uc estas característ icas. ya quc 

parece ex istir una relación cuantitativa entre el grado de poliandria. el grosor de la cubierta dcl 

espermatóforo y el tamaño de los signa. la cual se csperaría si han llcurrido varios "c iclos de 

coevo lución" en algunos grupos. 

Los datos de este trabajo no permiten eva luar la importancia relati va de los di stintos tipos 

de pres iones de selección que podrían generar la coevolución sC\ ual (con flicto sex ual y clección 

ICmenina) en el caso de los signa. Se piensa que la única manera de eva luar esto es reali zando 

estudios donde se manipulen experimentalmente las características masculinas y femeninas 

in vo lucradas en la coevolución sex ual. con el tin de determinar si los .\iRI7U sirven LlIlicamentc 

para di sminuir los costos que imponen las caracterí sti cas mascu linas (di li cultad para digerir los 

espermatóforos) a las hembras. como prcdice la se lecc ión por c\ln lli c!ll sexua l. (l si Ics brindan 

beneficios indirectos a través del incremento en la habilidad de su, hijos para manipular la 

duración del peri odo refractario de las hembras con las que se aparcan. C0 l11 0 predice la hipótes is 

de la elecc ión femenina (Cordero y Fberhard , 2003: K(lkko el u/.. 200:; l. 
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Conclusiones 

Las tres predicciones de la hipótesis sobre el origen de los sj~n(/ como resultado de la 

coevo lución scx ual puestas a prueba se vieron apoyadas por los datos comparativos: 

l. Ex iste un mayor numero de taxa con signa 4ue sin signa. 

2. Se encontró evidencia de que los signa evolucionan divergentemente, tanto al anali za r la 

distribuci ón taxonómica de su presenci a/ausencia, como al evaluar su utilidad para di stinguir 

entre espec ies cercanas. 

3. Se encontró ev idencia de una asociación entre la poliandria y la presenc ia signa. 

4. Los resultados de este trabajo no permiten evaluar la importancia relativa del conflicto sex ual y 

la elección femenina en e l proceso de coevolución responsable de la evolución de los signa. 
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