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RESUMEN

Este trabajo exploro el nivel de conocimiento en estudios paleontolégicos en los que
se identifica dimorfismo sexual en el registro fosil. Se realizo una investigacion bibliografica
en la que se documento la produccion cientifica realizada en este campo en los ultimos setenta
afos y se analizaron las evidencias morfologicas que muestran dimorfismo sexual en fosiles
de distintos grupos taxondmicos. Como resultado se obtuvieron 130 articulos
(mayoritariamente descriptivos) que reportan evidencias de dimorfismo sexual en el registro
fosil. Derivado de esto, los grupos fosiles mas representados correspondieron a artrépodos y
cordados. En el aspecto temporal los registros estuvieron enfocados mayoritariamente a la
Era Cenozoica. Por otro lado, el dimorfismo sexual en tamafio fue el més representado en los
tres diferentes grupos. Esta investigacion permitid trazar una tendencia en cuanto a la
cantidad de publicaciones que se han realizado, asi como plantear que en el futuro la
produccion de estos estudios se puede incrementar. Asimismo, se demostrd que el registro
fosil es util para demostrar cambios evolutivos en la direccion y magnitud del dimorfismo

sexual.



CAPITULO 1

1.1 Marco tedrico

Estudiar el dimorfismo sexual en fosiles conlleva una serie de retos debido a que
algunos organismos carecen de representantes actuales o bien, la informacion conservada se
encuentra sesgada. Identificar las caracteristicas fenotipicas en fosiles producto de
dimorfismo sexual y no de diferencias interespecificas, u ontogenéticas en los organismos
fosilizados conlleva a un margen de incertidumbre (Prothero, 2013). No obstante,
considerando estas limitaciones, existen numerosas evidencias que sugieren que hay grupos
de organismos fosiles que tienen diferencias entre los sexos. En la mayoria de los casos esta
evidencia est4 asociada a linajes extintos. Sin embargo, hay otros (tal vez los mas relevantes

en términos de la busqueda de patrones macroevolutivos) que cuentan con grupos actuales.

Existen trabajos ahora ya cldsicos en los que el registro fosil muestra como la
reconstruccion de la historia evolutiva de un linaje es congruente con la accion histdrica de
la seleccion natural. Asi, Simpson (1951) sefial6 que el registré fosil de los équidos mostraba
una tendencia gradual hacia el incremento en el tamafio corporal y la fusion de falanges

congruente con la evolucidn por seleccion natural propuesta por Darwin en 1859.
1.1.1 Dimorfismo sexual

En la naturaleza se puede observar que hay diferencias entre machos y hembras, a esto se le
denomina dimorfismo sexual. El dimorfismo sexual se categoriza en primario y secundario.
El primario esté relacionado a todos los 6rganos ligados a la reproduccion y el secundario a
los atributos que confieren ventajas a los organismos en la competencia por apareamientos o

la eleccion de pareja (Fairbain, ef al. 2007 & 2013).

El dimorfismo sexual puede ser producto de la competencia por el acceso a los
recursos entre machos y hembras (divergencia ecoldgica del nicho; Slatkin, 1984) 6 por
seleccion en fecundidad (un tamafio grande en hembras provee un mayor espacio y un

incremento en el nimero de crias); la seleccion sobre el tamafio de las hembras es més intensa
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que en machos por lo que se favorece un dimorfismo sexual en el tamafio sesgado a hembras
(Pinchera-Donoso & Hunt, 2017) o bien por seleccion sexual. En machos la seleccion sexual
se promueve por la competencia por el acceso a las hembras (seleccion intrasexual) y en
hembras se origina eleccion de pareja (seleccion intersexual) (Fairbain, 2013). Como
resultado de la seleccion sexual en los machos se puede favorece la evolucion de un gran
tamafio corporal, estructuras sensitivas, de locomocion, de agresion (armamento) y de
atraccion (ornamentos visuales, 6rganos que producen sonidos o bien glandulas que emiten
olores) (Andersson, 1994). Estas variaciones en los atributos de hembras y machos permiten
que el dimorfismo se pueda clasificar en dimorfismo sexual por: i) tamafio corporal (DST),
i1) forma del corporal (DSFC), iii) apéndices (DSA), iv) morfologia integumento (DSI) y v)
color (DSC) (Fairbairn, 2013).

El dimorfismo sexual en tamafio corporal (DST) es un dimorfismo comun en varios
grupos de animales (Fairbairn, et al. 2007; Martin-Vivaldi & Cabrero, 2002). En hembras el
tamafio estd relacionado con la fecundidad debido a que es mas grande que los machos, se
sugiere que la seleccion natural (seleccion en fecundidad) pudo haber sido més fuerte que la
seleccion sexual en machos (Cueva del Castillo & Nuifiez-Farfan, 2008; Fairbairn, 2013).
Debido a que el tamafio corporal esta relacionado con el éxito reproductivo de diferente
forma en hembras y machos ocasiona que ambos sexos diverjan (Shine, 2010; Cueva del
Castillo & Fairbairn, 2012) por lo que su evolucion es resultado de la interaccion entre la

seleccion natural y la sexual.

La regla de Rensch (1950) sefiala que en multiples taxa de invertebrados, como de
vertebrados, cuando el macho es mas grande que la hembra el dimorfismo sexual (estimado
como la proporcion macho/hembra) se incrementa conforme se aumenta el tamafio corporal,
pero decrece en grupos en los cuales el macho es mas pequefio que la hembra. Este patron se
asume que es el resultado evolutivo de la seleccion sexual, ya sea por seleccion intrasexual e

intersexual (Fairbairn, et al. 2007).

El dimorfismo en forma corporal (DSFC) se asocia cominmente con las hembras ya
que ellas tienen mayor volumen que los machos. Esto es frecuente en todos los animales,
incluso en aquellos que son nadadores activos altamente hidrodindmicos, como tiburones,

peces Oseos y lampreas por citar algunos ejemplos (Fairbairn, 2013). En el caso de los machos
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una forma menos voluminosa facilita la busqueda de apareamientos. Adicionalmente hay
presencia de estructuras corporales en los machos que les facilitan asirse de las hembras
durante la copula, o bien estructuras que le faciliten la competencia entre ellos como los
cuernos de mamiferos como ciervos u ovejas, o los cuernos de diversas especies de

escarabajos (Emlen, 2014).

Por otro lado, los apéndices son otros atributos que provocan diferencia entre machos
y hembras porque pueden diferir en tamafo y forma. Asimismo, puede estar presentes en un
sexo y ausentes en el otro. Este tipo de dimorfismo sexual en apéndices (DSA) estd mas
representado en artropodos ya que hay apéndices modificados que les permiten a los machos
asirse a las hembras, emitir sefiales sexuales o bien, para ser empleados como armas durante

el enfrentamiento con otros machos por el acceso a las hembras (Emlen, 2014).

Los apéndices modificados en machos pueden ser mas grandes y robustos que los de
sus homologas en el sexo opuesto. Ademas, pueden diferir en complejidad y forma por lo
que se pueden utilizar como ganchos, oOrganos copuladores o bien para transferir
espermatoforos. En algunos otros casos pueden utilizarse para enviar sefiales visuales (alas),
detectar feromonas o bien para cargar huevos. Las modificaciones en los apéndices también
se pueden observar en otros phyla, como los condrictios, entre los que se encuentran

tiburones, rayas y quimeras, en anfibios, o pavos reales por citar ejemplos.

El dimorfismo sexual integumentario (DSI) esta asociado a estructuras que derivan
del tegumento (revestimiento epitelial que cubre la superficie externa del organismo) que
puede presentar algunas modificaciones y con ello tener diferentes funciones como
sensoriales, térmicas, hidricas, entre otras. Los dientes y las garras se consideran como
atributos integumentarios porque estan derivados de la misma capa celular. En ocasiones en
los machos se han modificado las espinas, escamas, pliegues o placas hacia una funcion de
agarre de hembras. Por ejemplo, en el caso de los vertebrados los dientes, las espinas, los
cuernos o las astas sirven como sefiales o bien como armas en la competencia entre machos
por el apareamiento con hembras (Emlen, 2014). En artropodos los machos en ocasiones
tienen cuernos, espinas, cerdas que les ayuda a aferrarse a las hembras o bien competir con
otros machos (Emlen, 2008 & 2014). Estos atributos modificados también pueden

presentarse en las hembras, las cuales pueden llegar a tener estructuras que les permite
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rechazar apareamientos. Otras caracteristicas integumentales de los artropodos les permiten

detectar y enviar sefales acusticas, vibratorias y quimicas.

El color (dimorfismo sexual cromatico) (DSC) es uno de los atributos menos comunes
de las categorias dimorficas mencionadas. El color o pigmentacion tiene multiples funciones
la primordial es de proteccidon contra radiacion UV pero también puede ser util para emitir
sefales entre individuos de la misma especies, por lo que brinda informacion sobre la calidad
genética de modo que se pueden tener machos de colores vistosos respecto al de las hembras,
quienes comunmente tienen colores mucho mas opacos o cripticos para disminuir el riesgo
de la depredacion; cuando se llegan a observar hembras con patrones cromaticos llamativos
es posible que en estas especies esté ocurriendo una inversion de roles sexuales en el
apareamiento, y sean ellas las que compitan por el acceso a los machos (poco comun). En el
caso de los ornamentos o armas (generalmente asociados a los machos) se asume que han
evolucionado por seleccion sexual, ya que en la mayoria de los casos las hembras se sienten
atraidas por estas estructuras, o bien confieren ventajas a los machos en el enfrentamiento
entre ellos por el acceso a las hembras (Darwin, 1871; Emlen, 2014). Sahavi (1975) plante6
la posibilidad de que estos atributos le ofrezcan informacion a las hembras sobre la calidad

de los machos.
1.1.2 Dimorfismo sexual en organismos actuales

Como se menciond en el apartado anterior el dimorfismo sexual resulta de las
diferencias fenotipicas que existen entre los sexos. En la mayoria de las especies las hembras
tienden a tener un mayor tamafio corporal que los machos (arafias, insectos, peces, anfibios,
diversas especies de reptiles) (Fairbain, 2013). Esto se explica, debido a que el tamafio de la
hembra determina el nimero de huevos que va a dejar en la siguiente generacion (mas
huevos, mas descendientes). Esta condicion se observa en la mayoria de los invertebrados y
vertebrados ectotermos. Sin embargo, en aves y mamiferos los machos son frecuentemente
mas grandes que las hembras. A diferencia de los vertebrados ectotermos, en vertebrados
endotérmos el numero de crias o el tamafio de la puesta esta menos relacionada con el tamafio
de la hembra debido a que la demanda energética es mucho mas alta en hembras de
mamiferos que en hembras de otros grupos, ya que ellas requieren energia para canalizar la

produccion de huevos, para gestacion y lactancia (Shine, 1988; Linderfors ef al. 2007).



Cuando la seleccion sexual favorece machos grandes se promueve la evolucion del
dimorfismo en tamano sesgado a machos; esto no se presenta exclusivamente en mamiferos,
aves y peces, también estd representado en algunos reptiles, anfibios, insectos, arafas y
crustaceos malacostracos (langostas, cangrejos y camarones). Se plantea que en mamiferos
los machos son mucho mas grandes que las hembras como resultado de la competencia
intrasexual por el apareamiento e incluso una monopolizacién de hembras (poliginia). El
costo de la reproduccion para hembras es otro factor que influye en esta diferencia de tamano,
ya que hay una relacion inversa en el tamafio corporal de las hembras y su fecundidad. Esto

se puede observar en ungulados, pinnipedos y primates (Lindenfors, et al. 2007).

Pese a que los invertebrados representan la mayor parte de la diversidad animal,
comparativamente son pocos los trabajos sobre dimorfismo sexual en ellos, la mayoria se
han centrado en artropodos, principalmente en insectos, seguidos por quelicerados y
crustaceos (Honek, 1993; Abouheif & Fairbairn, 1997; Fairbairn, et al. 2007; Emlen, 2008;
Foellmer & Moya-Larafio, 2007; Hochkirch y Groning, 2008; Fairbairn, 2013). Con pocas
excepciones los machos tienden a ser mas pequefios que las hembras (Blanckenhorn, et al.
2007; Himuro & Fujisaki, 2014; Cueva del Castillo, 2015) y en cuanto a las arafias se
encuentran los casos mas extremos de dimorfismo sexual sesgado hacia las hembras
(Foellmer & Moya-Larafio, 2007). Si bien los machos tienden a ser mas pequefios que las
hembras en diferentes grupos de insectos, quelicerados y crustdceos los machos tienen
apéndices extremadamente desarrollados que emplean en los enfrentamientos por el acceso

a las hembras (Emlen, 2008 & 2014).

En el caso de los anfibios, el dimorfismo corporal en tamafio ha ocurrido en todos los
linajes (anuros-ranas, urodelos-salamandras y gimnofionos-cecilianos) aunque los estudios
mas completos se han realizado en anuros. El dimorfismo sexual en ranas es evidente en
diferentes atributos morfoldgicos como el tamafio corporal, la forma y la coloracion. En las
ranas hay un sesgo en el dimorfismo en tamafio hacia los machos, mientras que las
salamandras tienen mayoritariamente un dimorfismo sexual sesgado a hembras (Kupfer,
2007). Asimismo, los machos de ranas tienen una serie de adaptaciones como espinas,
colmillos y conductas agresivas. Los anuros, a diferencia de las salamandras y cecilias
presentan un aparato bocal que le permite realizar sonidos para defender y mantener
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territorios. En los machos de las ranas, un tamafio grande es adaptativo ya que les permite
obtener mdas apareamientos con las hembras, transportar los huevos y aumentar la
probabilidad de puesta. Respecto al tamafo de las hembras la fecundidad es variable en las
distintas especies de ranas; sin embargo, hay que sefalar que existe una correlacion positiva
entre el tamafio de la hembra y el tamafio del huevo. Los reptiles muestran un amplio rango
de variacion en sus niveles de dimorfismo sexual debido al tamafio. En la mayoria de las
especies de lagartijas los machos tienden de a ser mas grandes que las hembras. En algunos
géneros como Anolis, Tropidurus y Varanus los machos llegan a ser un 50% mas grandes
que las hembras, mientras que en otros grupos como Polychrus y Aprasia las hembras pueden
exceder el tamafio de los machos hasta un 20% (Cox, et al. 2007). Ademas, en un mismo
género como Anolis o Pseloporus se encuentra un sesgo en el dimorfismo sexual hacia
hembras y machos, lo cual sugiere que el impacto relativo de la seleccion en fecundidad y la
seleccion sexual pueden explicar gran parte de la evolucion y diversificacion de estos reptiles

(Butler & Losos, 2002; Butler, et al. 2007; Jimenéz-Arcos, et al. 2017).

A diferencia de las lagartijas, la mayoria de las especies de serpientes muestra un DST
sesgado hacia hembras y en algunos grupos las hembras pueden exceder la longitud de los
machos hasta en un 50%, como es el caso de los géneros de serpientes acudticas Nerodia,
Farancia y Laticauda), las boas (Morelia) y serpientes ciegas (Ramphotyphlops), mientras
que, unicamente en la familia Viperidae por un dimorfismo sexual segado hacia los machos
(Cox, et al. 2007). Al igual que en las viboras, en las tortugas la mayoria de las especies
muestran un dimorfismo sexual sesgado hacia las hembras. Esto es la regla para las familias
Emydidae, Geoemydidae y Trionychidae, mientras que, el sesgo hacia los machos es
caracteristico en otras familias como Testudinidae y Kinosternidae. Las hembras pueden
sobrepasar el tamafio de los machos por 50 o 60% en muhcosbemydidos (Chrysemys,
Trachemys) y tortugas de caparazén blando (Apolone). El dimorfismo sexual sesgado hacia
machos no alcanza la magnitud que las hembras tienen, aunque varios testunidos

(Goochelone, Gophereus) pueden exceder a las hembras en tamafio hasta en un 30% (Cox,

et al. 2007).

Hay pocos datos comparativos en cocodrilos, sin embargo, el dimorfismo sexual en
tamafio sesgado hacia los machos es la regla en este grupo. Los machos exceden la longitud
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de las hembras entre un 20 y un 40% en algunos aligatores (A/ligator, Caiman) y cocodrilos
(Crocodylus), no obstante, las hembras pueden ser ligeramente mas grandes que los machos

en algunas especies como Alligator sinensis y Osteolaemus tetraspis.

En la actualidad hay aproximadamente 9,993 especies de aves, las cuales habitan en
todos los continentes y ocupan un gran numero de ambientes (Jetz, et al. 2012). Esta
diversidad de especies muestra grandes niveles de dimorfismo sexual en tamafo y patrones
cromaticos (Owens y Hartley, 1998; Dale, et al. 2007). A pesar de que el tamafio y los
patrones de coloracion de las aves estan bajo seleccion sexual (Andersson, 1994), cuando se
analiza la diversidad de las especies de aves, ambos atributos no estan relacionados. Las
diferencias en el tamafio corporal entre los sexos estan asociadas a la variacion en sistemas
de apareamiento y diferencias en el cuidado parental (Dale, et al. 2007; Tzekely et al., 2007),
mientras que las diferencias en el color del plumaje entre hembras y machos estan asociadas
con la frecuencia en la que ocurre la paternidad extra pareja (Owens, et al. 1998). Tzekely y
colaboradores en una revision realizada en 2007 encontraron que las familias Otididae y
Phasianidae exhiben un dimorfismo sexual en tamafio sesgado hacia los machos de manera
consistente, mientras que, Accipitridae, Tytonidaey Turnicidae muestran el patron opuesto.
Las familias Otididae, Tytonidae, Centropidaec, Bombycillidae, Gaviidae, Tytonidae,
Otididae, Trochilidae, Ciconiidae, Falconidae, Tytonidae, Otididae, Phasianidae,
Spheniscidae, Accipitridae, FEurylaimidae, Otididae, Trochilidae, Threskiornithidae,
Pelecanidae, Nectariniidae, Menuridae, Cerylidae, Spheniscidae, Tytonidae tienen una gran
variacion en los niveles de dimorfismo sexual en diversos atributos morfologicos. El
dimorfismo sexual en tamafio en el que los machos son méas grandes es comun en la mayoria
de las especies, aunque hay excepciones donde hembras son de mayor tamafio. El dimorfismo
sexual extremo sesgado hacia machos o hembras estd presente en pocas especies, por
ejemplo, los gansos, aves del paraiso, avutardas, aves acuaticas y estorninos son casos de
dimorfismo sexual extremo orientado a machos. Contrario a esto, en rapaces el sesgo extremo
es hacia las hembras. Otro atributo en el que puede haber diferencias en tamao son los picos;
en tucanes y kiwis el dimorfismo sexual extremo se observa en machos, mientras que los
zarapitos del género Numenius (Scolopacidae) cuentan con un sesgo extremo hacia las

hembras. En un gran numero de grupos de aves se cumple la regla de Rensch, entre los que



se encuentran Passeriformes, Pelecaniformes, Procellariformes (Dale, ef al. 2007; Székely et
al., 2007; Fairbairn, 1997), Galliformes (Saether y Andersen, 1988; Fairbairn 1997),
Colibries (Fairbairn, 1997; Colwell, 2000), avutardas (Payne, 1984), urogallos (Payne, 1984;
Lislevand, et al. 2009) y playeras (Székely et al., 2004), por lo que se considera que la
seleccion sexual ha favorecido un incremento en el tamafio corporal de los machos de estos
Taxa. No obstante, diversos grupos no siguen la regla de Rench, entre los que destacan los
Falconiformes, Strigiformes, Anseriformes (Székely et al. 2007), Charadriiformes
(Fairbairn, 1997), y las aves marinas (Serrano-Meneses y Székely, 2006). En estos Taxa no
se ha reportado que el aumento de tamafo en las hembras esté relacionado con un incremento
en su fecundidad (Székely, et al. 2007) y se ha especulado que la seleccion sexual ha
favorecido un menor tamafio en los machos debido a que la agilidad en los despliegues que
realizan los machos en el cortejo o en el combate con otros machos ha favorecido un tamafio
pequefio en los machos en algunos taxa (Figuerola, 1999; Székely et al., 2004; Serrano-

Meneses & Székely, 2006).

Mientras que las diferencias en tamafio entre los sexos en las aves se originarian por
la competencia entre los machos por el acceso a las hembras, el dimorfismo cromatico se
atribuiria a la eleccion de pareja (Owens & Hartley, 1998). En este sentido hay evidencias de
que los picos rojos de los pinzones cebra, Taeniopygia guttata, y la pechera negra de los
machos gorriones comunes; Passer domesticus, son consecuencia de la eleccion de pareja
femenina (Burley & Coopersmith, 1987; Mdller, 1988; Moller & Erritzee, 1992). No
obstante, la variacion en los patrones cromaticos entre los sexos también puede ser resultado
de cambios en los niveles de cripsis exhibidos por el sexo que cuida a los hijos. La seleccion
natural favoreceria que el progenitor que cuida a las crias fuera criptico incrementando sus
posibilidades de supervivencia y de criar a la progenie hasta que esta fuera independiente

(Irwin, 1994; Martin & Badyaev, 1996; Bleiweiss, 1997).

En promedio en los mamiferos los machos son més grandes que las hembras, aunque
algunos ordenes no tienen dimorfismo en tamafio o e el dimorfismo estd sesgado a las
hembras. Rodentia; el orden mas numeroso de mamiferos (45% del total de especies de
mamiferos), evidencia un sesgo en el tamafio corporal hacia los machos, mientras que dentro
de las excepciones a este patron general estdn los lagomorfos y los quirdpteros. En los
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primeros hay una desviacion significativa en el tamafio corporal hacia las hembras, mientras
que los segundos presentan un ligero sesgo hacia las mismas. En general en los mamiferos el
dimorfismo sexual en tamafo se incrementa conforme aumenta el tamafio corporal de
acuerdo con la regla de Rensch, por lo que en la mayoria de los grupos la seleccion sexual
puede explicar las diferencias entre los sexos, aunque en lagomorfos, quirdpteros y un menor
numero de especies distribuidas en otros 6rdenes la seleccion en fecundidad puede explicar

la divergencia en el tamafo corporal entre hembras y machos (Lindenfors, et al. 2007).
1.1.3 Registro fosil

En organismos extintos la informacién que se tiene estd limitada por la presencia de
registro fosil y/o la existencia de representantes actuales. Los fosiles pueden tener
informacion directa (restos del organismo) o bien indirecta (rastros de actividad biolédgica).
Esta preservacion se da de manera selectiva ya que se conservan en mayor medida partes
duras, como conchas y esqueletos por citar ejemplos. En casos excepcionales se llegan a
fosilizar estructuras blandas; esto quiere decir que los tejidos originales permanecen intactos.
Asimismo, existen factores bioldgicos, mecanicos y diagenéticos, que afectan la calidad del
fosil y que se presentan en diferentes etapas durante el proceso de fosilizacion (Prothero,
2013). Por este motivo hay caracteres que son dificiles de delimitar si indican diferencias
entre especies o sexos, o bien si representan variaciones morfologicas u ontogenéticas de una
misma especie. Reconocer el dimorfismo sexual en fosil es complejo debido a que el proceso
tafonomico (formacion del fosil) afecta las condiciones y caracteristicas originales del
organismo, por ende, hay una pérdida de informacion. Aun asi, el dimorfismo sexual ha sido
reportado en numerosas ocasiones en el registro fosil de metazoos incluyendo trilobites,
amonitas y vertebrados (Mallon, 2017); sin embargo, es complejo distinguir los atributos
favorecidos por seleccion natural o por seleccion sexual, ya que las caracteristicas tanto
conductuales como internas de los organismos rara vez quedan registradas. Por esta razon, el
presente trabajo busca exponer las evidencias de dimorfismo sexual que se conservan en el
registro fosil, asi como las problematicas que existe en torno a la informacidn conservada en

el mismo.



CAPITULO 2

2.1 Planteamiento del problema

Existe un gran nimero de trabajos sobre dimorfismo sexual en organismos actuales
de diferentes linajes de animales invertebrados y vertebrados (Fairbairn, 2007). No obstante,
existen pocos trabajos en los que se explora la tendencia del dimorfismo sexual en
organismos extintos, debido a que se depende de la existencia de registro fosil y de manera

ideal de la presencia de organismos actuales que estén emparentados con estos fosiles.

2.2 Justificacion

El presente trabajo recaba informacion asociada a evidencias de dimorfismo sexual
en el registro fosil y discute si estas evidencias son congruentes con las tendencias evolutivas
que muestran grupos actuales. Se ha planteado que estas pueden ser resultado de la accion
histérica de la seleccion natural y de la seleccion sexual. Dependiendo de la condicion
ancestral de los grupos se podria esperar que por resultado de la seleccion sexual o natural
operando de manera diferente en hembras y machos, los niveles de dimorfismo sexual
variaran (fuesen mayores o menores) respecto a que los que se encuentran en los linajes

actuales.
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2.3 Objetivos

2.3.1 Objetivo General

e Documentar la informacion que el registro fosil brinda con relacion al dimorfismo

sexual.

2.3.2 Objetivos particulares

e Realizar una busqueda bibliografica en la que se documente dimorfismo sexual en
fosiles.

e Determinar el nivel de conocimiento que se tiene sobre dimorfismo sexual en el
registro fosil.

e Determinar si existen cambios historicos en la magnitud del dimorfismo sexual.
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CAPITULO 3

3.1 Metodologia

La investigacion bibliografica se centr6 exclusivamente en publicaciones enfocadas
en registros fosiles de cordados, artropodos y moluscos, excluyéndose organismos no
bilaterales. Este criterio se emple6 para facilitar la comparacion de los resultados de este
estudio con niveles de dimorfismo sexual encontrados en la diversidad animal actual
(Fairbairn, 2013). Se realizd una revision exhaustiva en la internet en busca de articulos
cientificos en los que se reportaran evidencias de dimorfismo sexual en el registro fosil
utilizando las siguientes palabras clave: fossil, sexual dimorphism, ornaments, sexual size

dimorphism.

La informaciéon se organizd en una base de datos en excel donde la literatura
encontrada se clasifico tomando en cuenta el afio de publicacion, el Filo, la Clase, si los
organismos eran vertebrados o bien invertebrados, edad geoldgica, y el tipo de dimorfismo
sexual estudiado o mencionado en las publicaciones (dimorfismo sexual secundario: en
tamafio corporal, en la forma del cuerpo, en apéndices, en morfologia integumental y en
color). Esto con la finalidad de determinar la frecuencia relativa de cada uno de los criterios
antes mencionados.Se prestd especial interés a los trabajos en los que los organismos fosiles
cuentan con descendientes directos; debido a que se consider6é que durante la formacion del
registro fosil el proceso tafondmico afecta las condiciones y caracteristicas originales de los
mismos, lo que provoca una pérdida de parte de la informacion de los organismos por lo que
utilizar evidencia fosil asociada a grupos que tienen representantes directos en la actualidad
reduce el margen de especulacion asociada a la interpretacion de los niveles de dimorfismo

sexual asociados al pasado de los linajes.
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CAPITULO 4

4.1 Resultados

4.1.1 Articulos de dimorfismo sexual en fosiles

A partir de la buisqueda bibliografica se encontraron un total de 130 articulos
cientificos en los que se reportan evidencias de dimorfismo sexual en fosiles (Anexo 1); las
primeras publicaciones se remontan a 1930, afio en el que no se publicaron mas de 5 articulos.
A partir de 1950, este nimero se fue incrementando, sin embargo, desde el 2000 los trabajos

desarrollados pasaron de 25 a 45 articulos para el 2010 (Fig. 1).
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Figura 1 Namero de publicaciones por afio
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Por otro lado, en cuanto a los organismos los trabajos se distribuyeron, en los

siguientes Fila: Arthropoda (29%), Chordata (64%) y Mollusca (7%) (Fig. 2).

®m Arthropoda ®™Mollusca mChordata

Arthropoda
29%
Chordata Mollusca
64% 7%

Figura 2 Distribucion de fosiles en las publicaciones consultadas

Los organismos que constituyeron al grupo de los artrépodos fueron los siguientes:
trilobites (32%), insectos (24%), ostracodos (21%), malacostraca (13%), quelicerados (5%)

braquidpodos y crustaceos (5%) (Fig.3).

Crustaceo y
braquiépodos
5%
Trilobite
32%

Quelicerada
59% Malacostraca

13%

Ostracodo
21%

Figura 3 Distribucion de artropodos
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Para moluscos, el total de trabajos correspondieron a cefalépodos (100%). En
cordados, los mamiferos (49%), saurdpsidos (30%), aves (10%), actinopterigios (6%),
reptiles (2%) y anfibios (1%) (Fig. 4).

m Actinopterigio ®Anfibio ®mAves = Mamiferos ®Reptil ®Sauropsidos ®otros

Figura 4 Distribucion del grupo Chordata
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Con relacion a la ubicacion temporal, los fosiles en los que se determino el
dimorfismo se ubicaron en la Era Cenozoica (54.4%), Mesozoico (51.3%) y Paleozoico

(24.1%) (Fig. 5).

Paleozoico,
24, 19%
Cenozoico,
54, 42%
Mesozoico,
51, 39%

Figura 5 Distribucién temporal del registro fosil

En conjuncion de los grupos por tiempo geologico la era Mesozoica presentd a los

tres phylum: Arthropoda, Mollusca y Chordata (Fig. 6).
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Figura 6 Distribucion de los grupos en las diferentes Eras geoldgicas
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4.1.2 Dimorfismo sexual en el registro fosil

Los articulos encontrados exhibieron que las variantes de dimorfismo sexual (DST,
DSFC, DSI, DSA y DSC) estuvieron asociadas al registro fosil de los Fila: Arthropoda,
Mollusca y Chordata, considerando la clasificacion del dimorfismo sexual planteada por
Fairbairn, (2016). El dimorfismo sexual que mayormente estuvo representado en las distintas
publicaciones fue el DST (44%), seguido de este el DSFC (26%), luego DSI (16%), DSA
(12%) y finalmente el DSC el cual fue el menos representado (2%) (Fig. 7).

Figura 7 Distribucion de los diferentes dimorfismos sexuales observados en el registro
fosil.
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Los artropodos debido a que fue el Filo en el que se presentaron todos los tipos de

dimorfismo sexual (Fig. 8).

100%
o [
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40%
30%
20%
10%
0%

Arthropoda Mollusca Chordata

EDST mDSFC =DSA mDSF_INT mDSC

Figura 8 Distribucion de los diferentes tipos de dimorfismo sexual por grupos de
organismos.

4.2 Discusion

4.2.1Tendencias en la produccién de articulos sobre dimorfismo sexual y

registro fosil.

A partir de los resultados se observo que la publicacion de trabajos en los que se aborda el
dimorfismo sexual en fosiles se ha incrementado en tiempos recientes (Fig. 1). Esta
tendencia se podria explicar debido a que las estrategias de muestreo de los paleontdlogos
han mejorado con el tiempo, como consecuencia, los nuevos fosiles que se han encontrado
reducen los huecos en informaciéon producto de la naturaleza del registro fosil, el cual es
sesgado e incompleto (Benton & Storrs, 1994). Esta revision arrojo que el mayor nimero de
trabajos estd orientado a fosiles que pertenecen a Eras mds recientes, como la Cenozoica y
Mesozoica. Esto puede ser porque registro fosil no so6lo es incompleto, sino que su
distribucion no es aleatoria con respecto al tiempo, ya que las rocas mas antiguas han estado
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expuestas a periodos prolongados de destruccidon, por lo que la probabilidad de que se
conserven fosiles en buenas condiciones correspondientes a tiempos mas antiguos es mucho
mas baja. Ademas, muchas especies pueden no fosilizarse debido a que no tienen partes duras
o bien el medio en el que habitaban no presentaba las condiciones para que ocurriera la
fosilizacion (Benton y Storrs, 1994). Aun asi, existen fosiles que hacen evidente que las
diferencias entre los sexos se presentan desde el Paleozoico. Esto puede ser porque las
diferencias entre los sexos estan relacionadas a una serie de atributos, algunos de los cuales

pueden ser fosilizados (Boucot & Poinar, 2010).

Se debe sefialar que, la mayoria de los trabajos, son descriptivos. Sin embargo, se
encontrarondos publicaciones en las que se estiman tasas de divergencia entre los sexos
(Cullen, et al. 2014) y estimaciones indirectas de seleccion natural y sexual (Yamaguchi, et

al. 2017) asi como sus implicaciones en la evolucion del dimorfismo sexual.

4.2.2 Dimorfismo sexual en fésiles

4.2.2.1 Artrépodos y Moluscos

Los artropodos y moluscos son invertebrados. El origen de los invertebrados se
plantea ocurri6 hace 540 millones de afios, en un evento que se denomind explosion del
Cambrico por lo que los fosiles mas antiguos tanto de artropodos y moluscos se remontan a
ese momento histérico. Algunos de estos fosiles pertenecientes a este tiempo geologico son
importantes porque son considerados como miembros base de los Fila Arthropoda, Mollusca
y Chordata. El registro fosil de invertebrados conserva estructuras articuladas de diferentes

tipos, asi como estructuras duras de proteccion, como se mencionod anteriormente.

En el caso de los artropodos, los trilobites y los ostrdcodos tienen mayor
representacion fosil debido a la presencia de exoesqueletos mineralizados. A diferencia de
ellos, los insectos, dcaros, camarones y arafias no cuentan con un registro fosil vasto (aun
cuando son grupos dominantes en la actualidad) porque su exoesqueleto esta constituido de

quitina la cual puede ser conservada en &mbar o circunstancias excepcionales de fosilizacion
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(Prothero, 2013). Esto causa que la observacion de fosiles que exhiben dimorfismo sexual en
el Phylum Arthropoda esté sesgada a trilobites y a ostracodos, aunque, hay algunos fosiles

de otros grupos.

Los trilobites, si bien son un linaje extinto (540-251 millones de afios), el dimorfismo
que se observo esta relacionado al tamafio corporal, apéndices e integumento. Al estar dentro
de los artropodos se presume se reproducian de forma similar a los representantes actuales
del Phylum (Prothero, 2013). En los fosiles de trilobites, los machos muestran bulbos
cefalicos medios y en algunos casos la presencia de espinas, mientras que, en las hembras
hay bulbos preglabelares y las bolsas para las crias. Se puede pensar que estos caracteres
morfolégicos estuvieron vinculados a diferencias funcionales entre los sexos o bien haber
evolucionado por seleccion sexual. La variacion del tamafio en los fosiles puede sugerir
dimorfismo sexual en tamafio, no obstante, esta evidencia no es concluyente debido a que los
trilobites no cuentan con representantes actuales con los cuales comparar sus potenciales

patrones de desarrollo (Blazejowski, et al. 2016).

Por otro lado, en ostracodos se ha documentado dimorfismo sexual en fosiles que
pertenecen al Ordovicico. Los ostracodos tienen tres estructuras corporales propensas a
dimorfismo sexual: los apéndices; por ejemplo, en machos las extremidades son largas y los
apéndices quintos muestran un fuerte dimorfismo sexual ya que los utilizan para asirse de las
hembras (Prothero, 2013); superficies ornamentadas: en algunas hembras son mayores que
en machos y el tamafio y forma de los caparazones. En el caso de las hembras el caparazén
es de mayor tamaio y en su parte posterior existe una camara para crias (Forelm, et al. 2015).
Es posible reconocer el dimorfismo sexual en fosiles de malacostracos cuando la antena se
preserva. En machos de leptostaceos (Nebalia y Sarsinebalia) el flagelo de la antena exhibe
una proyeccion extrema y en algunos casos es tan largo como el cuerpo. Los machos de
Nebalia presentan un flagelo antenal con flagelomeros. Por otro lado, ejemplares de
Nebaliopsis typica exhiben una antena copuladora recurvada posteroventralmente (Jones, et

al. 2015).

Otro registro son las impresiones de escorpiones del Pérmico; este fosil pertenece a
los bosques petrificados de Chemnitz, en Alemania. En este caso se encontraron los fosiles

de dos escorpiones que presentaron un tamafo similar con diferencias sutiles entre el holotipo
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y el paratipo, ya que éste ultimo cuenta con peines mas grandes y delgados que el holotipo.
En escorpiones actuales estas placas pectinales tienen una funciéon mecanorreceptora y son
especificas para cada especie. Ademas, el nimero de dientes pectinales es una evidencia de
dimorfismo sexual. Los machos tienen un mayor nimero de dientes y son marcadamente mas
largos que los de las hembras (un tamafio largo en los dientes pectinales en los machos les
permite tener un alto nimero de sensilas con mucho mayor campo olfatorio), por lo que el

paratipo corresponderia a un macho y el holotipo a una hembra) (Dunlop, ef al. 2016).

Las hembras de distintos grupos actuales de ardcnidos evidencian un “gigantismo
extremo”, sin embargo, existe evidencia fosil de que esto no siempre fue asi. Por ejemplo, el
fosil de un macho de una especie de arafia emparentada con el género Nephila, muestra que
el macho tenia las mismas dimensiones que la hembra, se puede suponer que en alglin
momento de la historia del grupo la seleccion sexual pudo haber favorecido una tendencia a
la reduccion del tamafio corporal en los machos (Blankenhorn, 2000; Moya-Larafio, et al.

2009).

En el caso de los insectos se encontré dimorfismo en fosiles de nuevas especies que
son troncales en Orthoptera. En Protomiamia yangi (Pensilvanico temprano) fue posible
identificar tanto machos como hembras basdndose en una terminalia distintiva en uno y un
patron de coloracion en alas distintivo en el otro. Adicionalmente los machos son dos tercios
mas pequenos que las hembras (Du, ef al. 2016). En el caso de los dipteros hay fosiles en los
que los machos de la especie Strashila daohugouensis de mediados del Jurasico muestran
apéndices modificados similares a los de algunas especies de coledpteros actuales que se
pudieron emplear en el combate con otros machos por el acceso a las hembras, o bien para
sujetar a estas durante el apareamiento (Huang, et al. 2013). El hecho de que existan
diferencias en tamafio en varios de estos grupos puede sugerir que la seleccion sobre la
fecundidad en hembras ocasion6 la divergencia en el tamafio corporal entre hembras y
machos (Rasnitsyn, et al. 2006; Yue, et al. 2012; Zheng, et al. 2017). Asimismo, hay atributos
en fosiles de trilobites que sugieren la evolucién de ornamentos similares a los que presentan

los machos de grupos de artropodos actuales (Emlen, 2008).

Asi, en el caso de distintos grupos de crustdceos no se reportan diferencias en el

tamafio corporal de hembras y machos, aunque las quelas de los machos en varios casos ya
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tienden a ser mas grandes que las de las hembras (Hopkins & Feldmann, 1997; Feldmann &
Schweitzer, 2007; Hyzny & Schlogl, 2011; Stigall, et al. 2014; Forelm, et al. 2015; Jones, et
al. 2015). En la actualidad las hembras de un gran nimero de crustaceos tienden a ser mas
grandes que los machos, aunque los machos tienen quelas mas grandes que las hembras y
con frecuencia las emplean en despliegues y/o enfrentamientos con sus rivales cuando

compiten por el acceso a las hembras (Fairbairn, 2013).

Estas disimilitudes entre los grupos ancestrales y los actuales podrian sugerir que la
seleccion sobre la fecundidad femenina no generaba aun la divergencia en tamafo entre
hembras y machos de los crusticeos ancestrales, aunque la seleccion sexual ya habria
ocasionado la divergencia en las estructuras asociadas a la competencia entre machos. En
este sentido en el Mesozoico hubo escarabajos machos mas grandes que las hembras, el
macho del género Ferganolyda tenia una cabeza enorme y la flagela antenal se encontraba

modificada en una estructura delgada, larga, elastica y enroscada (Rasnitsyn, et al. 2006).

En moluscos, el registro fosil mas comun de este grupo es el de los amonoideos, se
caracterizan por tener una variacion intraespecifica en la forma de la concha, ornamentacion,
tamafio y en la forma de la linea de sutura (De Baets et al. 2015). El dimorfismo puede
observarse en diferencias en tamaio, proporcion de la concha, en el desarrollo diferencial de

la rostra

4.2.3 Cordados (vertebrados).

El registro fosil de vertebrados por varios motivos es mas informativo sobre los patrones de
adquisicion de caracteres a lo largo de los linajes culminando en taxas superiores que el de
invertebrados. Este hecho radica en que los esqueletos estan constituidos de minerales de
calcio y fosfato y las caracteristicas de las estructuras blandas son posibles de inferirse a

partir del establecimiento de homologias (Kemp, 2016).
4.2.3.1 Peces

En Neopterigios, un grupo de peces que tuvo una rapida radiacion después de la extincion
del Pérmico, dentro de este grupo estan los fosiles de peces del género Peltopleurus esta

representado por peces que no miden mas de 60 mm, son conocidos desde el Tridsico. Se ha
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observado un dimorfismo morfoldgico, en especial en la estructra del cranéo y la espina anal,
estas diferencias pueden sugerir dimorfismo sexual (Biirgin, 1990). En diversas especies de
Peltopleurus, 1os machos al parecer se caracterizan por tener estas modificaciones en la aleta
anal y en la parte craneal, en fosiles de la especie Peltopleurus nuptialis aparentemente los
machos tienen una aleta anal modificada y los tuberctlos grandes en el rostro y huesos
nasales. Por el contrario, las hembras tienen tubérculos pequenos so6lo en el area nasal, con

la superficie del rostro lisa y una aleta anal modificada (Lombardo, 1999).

4.2.3.2 Dinosaurios

Los dinosaurios son un grupo llamativo ya que en ellos determinar dimorfismo sexual
no es sencillo ya que no todas las especies que existieron cuentan con representantes actuales,
sin embargo, se han realizado estudios en los que los datos morfométricos sugieren que las
hembras eran mucho mas grandes y robustas por ejemplo las hembras de raptores, ademas,
en grupos de Hadrosaurus, Ceratopsianos, Ceratosaurus y Paquicefalosaurus se observo que
contaban con estructuras elaboradas en la cabeza como: cuernos, espinas, escudos y crestas
las cuales se piensa pudieron ser armas o bien atributos de exhibicion como los que
actualmente se encuentran en muchos ungulados y que se emplean en el enfrentamiento por
el acceso a las hembras (Horner, J.R., 2000). También, se han utilizado las estructuras
femorales para determinar el dimorfismo sexual, por ejemplo, en Coelophysis rhodesiensis
los morfos robustos se proponen que pertenecen a las hembras. También en el 7. rex los
morfos robustos pertenecen a las hembras. Adicionalmente se ha descubierto que en la
médula del hueso femoral es robusta, en aves esta condicion se ha observado durante el ciclo
reproductivo ya que actua como un reservorio de calcio para favorecer la formacion de los

cacscarones de los huevos (Barden, H.E. 2011).

23



4.2.3.3 Aves

Su origen se remonta al Jurdsico Tardio. Actualmente se han registrado mas de 9,900
especies de aves en el mundo (Chatterjee, 2015). Estas especies se encuentran distribuidas
en dos superérdenes: Palacognathae (mandibulas viejas) y Neognathae (mandibulas nuevas).
Este ultimo contiene a dos infradrdenes: Galloanserae y Neoaves. En total, el grupo de las

aves reune hasta 200 familias (Stefoft, 2007).

Las aves son uno de los grupos con mayor dimorfismo sexual (incluso puede
ser extremo). Este se puede manifestar por diferencias en pigmentos, la coloracion de indole
estructural, el tipo de plumaje o el tamafio del cuerpo (Jamieson, 2007). Ademas, el peso y
el dedo medio tienen un desarrollo hiperalométrico respecto a la longitud alar, mientras que
en las hembras se comporta de manera alométrica (Alonso et al., 2009). El ave con mayor
dimorfismo sexual es Ofis tarda. Los machos son 2.48 veces mas pesados que las hembras y
sus medidas lineales son 18-30% mayores que las de las hembras. En algunos casos el
dimorfismo sexual extremo llevo a considerar a hembras y machos como especies distintas,
cuando las diferencias unicamente estaban asociadas al sexo de los organismos, y que
pudieron originarse por los sistemas de apareamiento y habitos parentales (Owens & Hartley,
1998).

En aves fosiles las mediciones realizadas en la investigacion del dimorfismo sexual
dependen mucho de las estructuras que se conservan: normalmente se utiliza longitud del
fémur y del tibio-tarso (Cohen & Serjeantson, 1996). En estos huesos, al igual que el himero,
la tibia, fibula y metatarsos, se ha visto que presentan dos tamafios distintos, y no una serie
continua de formas que cambian gradualmente, por lo que se les ha atribuido la utilidad para

el estudio de dimorfismo sexual (Muséum d’histoire naturelle de Geneve, 2007).

En fosiles de Dinornis (Moa), las hembras presentan un dimorfismo sexual extremo
inverso, esto quiere decir que las hembras son un 150% mas grandes y un 280% mas pesadas
que los machos més grandes. También, en los huevos de estas aves extintas se ha encontrado
ADN de machos, lo que indica que los machos los incubaban (Bunce, et al, 2003).
Actualmente, estas dos caracteristicas, el dimorfismo sexual inverso y la incubacion de los
huevos por parte de los machos, se observa en ratites como el kiwi en donde las hembras

producen huevos grandes los cuales son incubados exclusivamente por los machos (Taborsky
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y Taborsky, 1999). Al igual que los kiwis, los emu, casuarios, y rhea; los dinornis pertenecen
a los paleoagnatos, el cual es un grupo basal en la filogenia de las aves. Esto permite sugerir
que la condicion ancestral del cuidado parental desempenado exclusivamente por el macho
pudo ser la condicidon original en el grupo de las aves actuales (Prum, R. O.,2008).
Adicionalmente, el dimorfismo sexual inverso observado entre los machos y hembras de los
Dinornis plantean que la regla de Rensch no se cumple para los paleoagnatos, esto permite
ampliar el conocimiento en la evolucion de los patrones del tamafio corporal de machos y

hembras de los moa y otras especies del grupo (Olson & Turvey, 2013).

4.2.3.4 Mamiferos

Hay diferentes grupos que pertenecen a los mamiferos de los cuales se conserva
registro fosil. Un ejemplo, son los Perisodactilos, los cuales aparecieron en la transicion del
Paleoceno-Eoceno, en la especie Pachynolophus eulaliensis se observaron dos mandibulas
de las cuales se asumi6 que no existieron dos morfotipos los cuales posiblemente pertenecian
a machos y hembras. Ambas mandibulas no presentaban dimorfismo en tamafio (Bronnert et

al. 2017).

El caballo ancestral Hyracotherium del Eoceno temprano presenta dimorfismo en el
canino y tamafio corporal. Los craneos y caninos grandes estan vinculado a machos y los
pequeftios a hembras (Gingerich, P.D. 1981). En el género Equus, en fosiles del Pleistoceno
se ha observado que existen algunas diferencias en tamafio entre machos y hembras. En
promedio los machos son ligeramente mas grandes, sin embargo, en ambos sexos se observa
un gran solapamiento en el tamafio. Ademas, no existe diferencias en la forma, un ejemplo
es la robustez donde los machos y hembras no difieren. La mayoria de estos ensambles del
Pleistoceno no son diferentes de los caballos actuales por lo que la variacion a través del

Pleistoceno Medio es similar en grado que en los caballos criados (Van Asperen, 2010).

Los rinocenrontes del Mioceno tardio (Chiloterum wimani) el dimorfismo sexual se
define a partir del hueso mandibular posiblemente estd relacionado al tamano de los
colmillos, un tamafio grande colmillo requiere de una madibula grande, también su masa

corporal es mayor. Por el contrario, los colmillos de las hembras son pequefios y su tamano
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corporal es menor. En rinocerontes actuales, las diferencias entre machos y hembras es
variable, en Rhinoceros sondaicus y Dicerorhinus sumatrensis hay dimorfismo en los
incisivos mas que en la masa corporal o tamafio del cuerno por otro Diceros bicornis es
monomorfico. Otro caso es Rhinoceros unicornis el cual es dimorfico en el tamafio del
incisivo, masa corporal y musculatura del cuello, el macho puede ser 1000 kg méas pesado
que la hembra. Se ha propuesto que el grado del dimorfismo sexual estd cercanamente

relacionado a la variacion geografica (Chen et al. 2010).

Los pinnipedos son un grupo de mamiferos poliginicos con un dimorfismo sexual en
tamafio sesgado hacia los machos. No obstante, el nivel de diferencias en tamano sefiala una
gran variacion interespecifica, y se planteaba una tendencia evolutiva hacia el incremento en
las diferencias corporales entre los sexos. Cullen y colaboradores (2014) realizaron un trabajo
comparativo considerando representantes actuales y fosiles del grupo. Sus resultados apoyan
la hipdtesis de la tendencia evolutiva en el incremento en el dimorfismo sexual ya que los
representantes fosiles exponen un nivel de dimorfismo sexual acorde a su posicion y edad

dentro de la filogenia de los pinnipedos.

En el caso de los hominidos, los primates presentan las formas maés extremas de
dimorfismo sexual, en Europa, Africa y Asia las hembras son cerca de un 70% el tamafo de
los machos y los caninos son menos prominentes. En el caso de los seres humanos el
dimorfismo sexual puede ser minimo, se pueden llegar a apreciar ligeras variaciones en
cuanto al tamafio y en el caso de las hembras la pelvis tienen una apertura mayor que la de

los machos (Prothero, 2013).

4.2.4 Cambios historicos en la magnitud del dimorfismo sexual

Dependiendo del origen y antigiiedad de los linajes, los ancestros pudieron mostrar
poco o ningun dimorfismo sexual, o en un caso extremo mostrar una direccion opuesta en
los representantes actuales. En diversos casos se encontraron evidencias de diferencias

relativas en el dimorfismo sexual de linajes fosiles que tienen representantes en la actualidad.
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Al menos en un caso la evidencia fosil evidencid que los supuestos que se habian
considerado en la reconstruccion de la evolucion de los atributos bajo seleccion sexual han
sido erroneos. Las moscas de ojos pedunculados (Diptera: Diopsidae) han sido un modelo
para estudiar la evolucion de los ornamentos bajo seleccion sexual. En estas moscas hay una
gran variacion intra e interespecifica en la distancia interocular, en todas las especies
estudiadas las hembras prefieren aparearse con machos con la mayor distancia inter ocular
(Chapman, et al. 2005). A partir de reconstrucciones filogenéticas se habia planteado que los
machos del ancestro no tendrian ojos pedunculados o que la distancia entre los ojos fuera
minima (Baker, ez al. 2001). No obstante, un f6sil de un macho del Mesozoico (Era en la que
se estimo la raiz de la filogenia del grupo), sefialé que la evolucion de los ojos pedunculados
puede ser mucho mas antigua de lo que se habia supuesto (Kotrba, 2004). También, es posible
que los ojos pedunculados evolucionaran multiples ocasiones durante la historia del grupo.
En contraposicion con este hallazgo, en otro caso la evidencia fosil ha corroborado los

supuestos sobre las tendencias en la evolucion del dimorfismo sexual.

La direccion y magnitud de la seleccion natural y de la seleccion sexual determinan
el grado de las diferencias entre los sexos por lo que las presiones selectivas que operan sobre
hembras y machos ocasionan la evolucion del dimorfismo en forma y tamafio entre los sexos
(Fairbairn, et al. 2007). En muchos casos por seleccion sexual se favorece la evolucion de
machos grandes altamente competitivos que pueden monopolizar a un gran nimero de
hembras, sin embargo, en otros casos, la misma seleccion sexual favorece la evolucion de
machos pequeios que pueden alcanzar un gran éxito de apareamiento debido a una gran
movilidad y capacidad para localizar y copular con multiples hembras (Thornhill & Alcock,
1983; Andersson, 1994, Blanckenhorn, 2000). No obstante, la divergencia en tamafio y forma
también estd mediada por la intensidad de la seleccion sobre las hembras (Cueva del Castillo
& Nuiez-Farfan, 2008; Cueva del Castillo & Fairbairn, 2012; Jiménez-Arcos, et al. 2017).
Si ha habido una intensa presion de seleccion sobre la fecundidad, la divergencia evolutiva
entre hembras y machos puede disminuirse si los machos del linaje eran més grandes que las
hembras o incluso a incrementar desproporcionadamente el sesgo en el dimorfismo corporal
hacia las hembras, como se presenta en los aracnidos (Blanckenhorn, 2000; Moya-Larafio, et

al. 2002; Moya-Larafo, et al. 2009).

27



Una gran mayoria de los articulos encontrados son Unicamente descriptivos. Sin
embargo, en los tltimos afios se han desarrollado trabajos en los que se une la evidencia fosil,
las reconstrucciones filogenéticas (Cullen, et al. 2014) e inferencias poblacionales
(Yamaguchi, et al. 2017) para analizar las presiones selectivas y las tendencias evolutivas en
el dimorfismo sexual. La incorporacion de investigaciones paleontoldgicas a los estudios
comparativos y los experimentales permitird comprender de manera integral la evolucion de
las diferencias entre los sexos, por lo que es de esperarse que en el futuro las publicaciones
sobre la evolucion del dimorfismo sexual incorporen la evidencia paleontoldgica con una
mayor frecuencia. El dimorfismo por seleccion sexual surge cuando existe competencia entre
dos individuos del mismo sexo (machos generalmente) por el acceso y la eleccion del sexo
opuesto (hembras). Los cambios evolutivos en el tamafio corporal de los organismos son
promovidos por la seleccion sexual, en los machos se favorece un tamafio 6ptimo que
incrementa el éxito de apareamiento. En especies poliginicas se puede favorecer la evolucion
de un gran tamafio, que incremente las ventajas en el enfrentamiento con machos rivales,
pero también, la evolucion de machos pequefios, con una gran movilidad y capacidad de

evadir a sus rivales para encontrar hembras (Serrano-Meneses et al. 2008).

28



CAPITULO 5

5.1 Conclusiones

El registro fosil documenta la historia de la vida en la Tierra. Es importante que no se le
conceptualice como una mera coleccioén de formas biologicas debido a que es la evidencia
tangible de que la evolucion ocurre. Su importancia radica en el hecho de que provee el
marco para entender las caracteristicas que los organismos extintos tuvieron, asi como
las relaciones filogenéticas existentes con algunos descendientes. Esto permite establecer
comparaciones entre el registro fosiles y organismos actuales.

Por este motivo es adecuado pensar que se puede utilizar para determinar el dimorfismo

sexual en organismos extintos, establecer los patrones que siguen en linajes actuales .

5.2 Recomendaciones

La revision de la literatura permitié determinar que, gracias a la recopilacion de
articulos primariamente descriptivos, actualmente es posible el realizar estudios integrativos
dentro del marco de la teoria evolutiva, por lo que se recomienda establecer patrones
macroevolutivos integrando andlisis filogenéticos y la informacion ya publicada sobre

dimorfismo sexual en grupos fosiles y los niveles de dimorfismo sexual en grupos actuales.
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