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El cuidado parental es una adaptacion evolutiva por la cual un organismo reproductor no se limita a producir
copias de su material genético, sino que ademas emplea parte de su presupuesto en aumentar las posibilidade
reproductivas de esas copias, incluso a costa de su propia reproduccion futura. En los organismos con reproduccion
sexual y existencia de sexos separados, se plantea una situacion de conflicto entre el macho y la hembra respecto
la magnitud de su aportacion al cuidado parental. El resultado de este conflicto afecta a las tasas reproductivas
potenciales de machos y hembras y a la intensidad y direccién de la seleccién sexual. El cuidado parental plantea
decisiones sobre namero frente a tamafo de las crias, asi como acerca de cuanto invertir en una determinada cria
costa de las reservas de presupuesto parental para otras crias presentes o futuras. La seleccion natural actia a su v
sobre las crias para obtener de los padres una cantidad 6ptima de cuidado parental que puede no coincidir con e
optimo desde el punto de vista de ellos, lo cual provoca los conflictos paterno-filiales y entre hermanos. Los organis-
mos sexuales deben tomar una decisidn acerca de como dividir su presupuesto reproductivo en la funcién masculina
y femenina. El reparto 6ptimo en ambas funciones depende del retorno de éxito esperado a través de cada una de
ellas, en lo que interviene tanto la situacion poblacional como las condiciones del propio organismo reproductor.

Introduccion cién de los gametos puede correr, en parte al menos, a
cargo de los machos. Por ejemplo, los machos pueden
Cuando los gametos evolucionaron hacia la anisoga- defender recursos que las hembras utilizan durante la for-
mia y surgieron los sexos, las hembras se especializaronmacion de los gametos (Lack 1966, Thornill y Alcock
en formar grandes évulos llenos de nutrientes mientras 1983), pueden aportar regalos nupciales a las hembras (e.g.
los machos fabricaban millones de gametos minUsculos, Thornhill 1981, 1986) o espermatéforos a base de nutrien-
especialistas en fecundacion (Parker et al. 1972, Rander-tes que contribuyen a la formacion de los huevos (e.qg.
son y Hurst 2001). Los 6vulos de los mamiferos son mi- Rutowski et al. 1983), o incluso pueden dar su propio
les de veces superiores en tamafio a los espermatozoidescuerpo como comida para la hembra (e.g. Buskirk et al.
Por ejemplo, el 6vulo de una vaca es de un tamafio unas1984). Es evidente que algunas contribuciones de los
50.000 veces superior al del espermatozoide, y el dvulo machos podrian ser consideradas como gasto en aparea-
humano unas 250.000. La fecundacion es muy asimétri- miento en lugar de cuidado parental, pero en general con-
ca: los nutrientes los aporta el 6vulo. Sin embargo, en tribuyen a la produccién y supervivencia de las crias (Clu-
muchas especies la produccion del 6vulo representa unatton-Brock 1991), con lo cual no son muy diferentes a
inversién despreciable comparada con el resto de energiaotros modos de cuidado parental salvo en que ocurren
gue la cria va a requerir para su desarrollo. Cuando puedaantes o durante el apareamiento.
independizarse de los cuidados parentales, por ejemplo, Una vez producidas las crias, éstas necesitan recursos
la cria de mamifero cuando sea destetada, tendra millonesmateriales para su desarrollo, pero también otros cuida-
de veces el tamafio del 6vulo. En estos numerosos casosdos como proteccion frente a elementos del medio am-
la asimetria real entre los progenitores no consiste sélo enbiente, incluyendo a los depredadores. A veces ambos
el tamafio relativo de los gametos sino en su aportacion progenitores aportan nutrientes directamente a las crias,
total a la formacion del cuerpo de la cria. como ocurre en aves mondgamas. En otros casos solo uno
Las formas de cuidado parental pueden ser muy di- de ellos alimenta a las crias mientras el otro aporta cuida-
versas. Ya hemos mencionado que el gameto femenino dos parentales de diferente tipo, como por ejemplo la de-
puede llevar una considerable cantidad de nutrientes, los fensa de la familia o del territorio en mamiferos monéga-
cuales en algunas especies suponen la mayor parte de lanos. A veces el cuidado parental es sélo proteccion y no
contribucion de los progenitores hacia las crias. Incluso aporte de nutrientes, como ocurre en muchas especies de
antes de la formacién de los gametos puede ser necesarigpeces y reptiles.
la preparacion de un lugar para ellos, un nido, una madri-  Muchas especies carecen totalmente de cuidado
guera, o la defensa de un area. Tanto estos trabajos preparental posterior a la liberacién al medio de los huevos
vios como el propio aporte de nutrientes para la fabrica- fecundados. Quizas son los animales endotermos los que
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Desde las primeras publicaciones que trataron el tema
del cuidado parental (Darwin 1859, Fisher 1930, Trivers
1972) se han venido utilizando diferentes términos para Figura 1. Relaciones hipotéticas entre gasto parental e inver-
referirse a lo que los padres hacen por sus crias. Segln lai6n parental. Las curvas més altas representan situaciones en
revision de Clutton-Brock (1991) podemos convenir en las cuales cada unidad de gasto supone un coste mayor, bien
el uso de los términos segun las definiciones siguientes. sea porque las condiciones ambientales son menos favora-
Llamamos “cuidado parental” a todo lo que los padres bles o porque la condic?ién c.zl,el progenitor es peor. La Iine.a de
hacen para favorecer el éxito de las crias. Este es, porpuntos representa la situacion ldegl en Ig/cual cada unidad
tanto, el término més amplio y con menos restricciones, ¢ 82510 equivale a una unidad de inversidn.

Se habla de “inversion parental” cuando se hace referen-

cia a la reduccién que supone en el éxito reproductivo mente en funcion de las unidades de gasto parental que
futuro de los padres la dedicacion al cuidado parental pre- reciba (gramos de comida, litros de leche, etc.) indepen-
sente. Su medida es complicada ya que se refiere a reducdientemente de que cada una de estas unidades esté supo-
cion en eficacia bioldgica futura. Normalmente podemos niendo mas o menos coste para sus padres. Pero natural-
cuantificar de algiin modo lo que los padres hacen por las mente, los padres ajustaran la cantidad de cuidado parental
crias utilizando medidas tales como comida aportada, que estan dispuestos a dar en funcién de la inversién que
tiempo empleado o distancias recorridas, pero resulta ésta signifique para ellos.

mucho més dificil convertir esas monedas en reduccion

de éxito futuro. Para evitar este problema al utilizar el Cuidado parental hacia individuos o colectivos

cuidado parental como variable concreta y cuantificable,

se suele recurrir a los términos “gasto o esfuerzo paren-  Algunas formas de cuidado parental se dirigen a cada
tal”, principalmente en funcion del tipo de moneda que se cria individual o a la camada/pollada en su conjunto. En
esté empleando (por ejemplo: gasto para energia, comidael primer caso los recursos dedicados a una cria no pue-
o0 leche y esfuerzo para tiempo empleado o distancia re- den ser invertidos en otra; por ejemplo el aporte de ali-
corrida). mento. En el segundo caso, el esfuerzo se dedica a cuidar

Una misma cantidad de gasto parental puede signifi- de un conjunto de crias, de modo que el beneficio lo reci-
car distinta inversion para cada individuo. Por ejemplo, si ben todas ellas; por ejemplo la vigilancia y la defensa
la condicion fisica del individuo es mala, una unidad de antipredadora por parte de los padres. La relacion entre el
gasto significa mayor reduccion de sus posibilidades de gasto parental y los beneficios que recibe cada cria es di-
éxito futuro, es decir, mayor inversion. De modo anélogo, ferente en ambos casos. Cuando el cuidado parental se
si la edad del progenitor es avanzada, puede ocurrir quedirige a cada una de las crias, los recursos deben dividirse
el éxito futuro esperado sea tan bajo que el gasto actualentre ellas, y la parte del presupuesto que recibe cada una
no suponga una reduccion significativa, con lo cual la decrece con el nimero de crias. Sin embargo, cuando el
inversion sera menor para esa unidad de gasto. Igualmen-cuidado parental se dirige a la camada en conjunto, el
te, a un mismo individuo, una unidad de gasto parental le nimero de crias influye poco en los beneficios que recibe
puede suponer diferente coste en funcion de las condicio- cada una, al menos hasta cierto nimero de crias a partir
nes ambientales; por ejemplo en la medida en que el ali- del cual el beneficio para cada una podria comenzar a dis-
mento es mas escaso y dificil de conseguir, cada unidad minuir; por ejemplo si la defensa es menos efectiva con
de gasto significard mayor inversion. La Figura 1 ilustra un nlimero excesivo de crias.
una posible familia de relaciones (conjunto de funciones
basadas en la misma ecuacion general) entre gasto e in-
version en funcion de las caracteristicas del progenitor o Conflicto sexual
el ambiente.

Es interesante notar que la unidad de cuidado parental ~ Tras la fecundacion, los dos gametos recién unidos
gue repercute directamente en el éxito de la cria es el gas-aportan las instrucciones genéticas para fabricar un cuer-
to y no la inversion. Es decir, una cria crecerd adecuada- po pero necesitan materiales. Puede que el gameto feme-

Gasto parental
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nino haya proporcionado parte de ellos, al menos para el
principio del trabajo, pero es frecuente que necesiten mas Q
hasta que el cuerpo del hijo esté suficientemente formado CUIDA
como para conseguirlos por si mismo. Todo el resto de
energia necesaria tras la unién de los gametos puede ser
objeto de “negociacién” entre ambos progenitores.

Los dos progenitores tienen un interés comuan en que
el hijo salga adelante, pero no olvidemos que el material
genético de ambos es diferente y no dejan por tanto de sel
competidores en la lucha por la reproduccion. Cada uno
de ellos saldria ganando si el resto de materiales que se
necesiten fuera puesto por el otro. En esta situacion de
conflicto, la hembra en principio se encuentra en desven-
taja. Trivers (1972) sugirié que una vez que ella ha colo-
cado més recursos gque el macho en cada gameto, la pérdit
da para ella es mayor si el hijo muere. Sin embargo, es
necesario hacer una precision. La idea de que se debe con
tinuar invirtiendo para no perder la inversion ya realizada
es erronea. Dawkins y Carliste (1976) se refirieron a ella
como la “falacia del Concorde”, utilizando el simil del . )

o L to entre ambos progenitores sobre cuidar o no de la descen-
avién supersonico, de cuyo proyecto los responsables ar oocia L illas incl los benefici L oadre v |

, . encia. Las casillas incluyen los benefiCios para €l padre y la

gumentaban que habia que seguir adelante au,nque no fue?‘nadre, separados por la diagonal en cada casilla, segln las
se rentable para que todo lo gastado no hubiese sido erlopciones posibles. El nimero de crfas producidas puede ser
vano. Dawkins y Carliste (1976) indicaron que la selec- mayor cuando la hembra no cuida (W) que cuando cuida
cion favorece en un animal las decisiones en funcion de (w). La supervivencia de las crias puede ser diferente segiin
expectativas de éxito futuro y no en funcién de recursos cuiden los dos miembros de la pareja (P,), sélo uno de ellos
gastados previamente. La relacién entre ambos puede(P,), o ninguno (P ). Si deserta, el macho tiene una determi-
existir, no obstante, si el gasto pasado significa que quedanada probabilidad p de aparearse de nuevo. Segin Maynard-
menos presupuesto para invertir en producir nuevos hi- Smith (1977).
jos. Por ese motivo los animales pueden actuar “como si”
siguieran la falacia del Concorde. Si a la hembra le queda ros apareamientos de los machos son muy altas y éstos
poco presupuesto para empezar a fabricar nuevas crias ersiempre desertan, la seleccion se hace mas fuerte sobre
caso de pérdida de las actuales, tendra mas interés que dlas hembras para que sean capaces de sacar adelante a las
macho en que salgan adelante, lo cual favorecera el cui-crias ellas solas. O por el contrario, si las hembras son
dado uniparental por parte de la hembra. capaces de condicionar su apareamiento a que el macho

El modelo clasico de Maynard-Smith (1978) aborda contribuya, las posibilidades de futuros apareamientos
el conflicto entre ambos progenitores y los factores que para los machos quedan muy reducidas. Un modelo mas
pueden influir en su resultado (Fig. 2). En este modelo el reciente de Webb et al. (1999) incorpora nuevas interac-
problema se plantea en forma de dos opciones discretasciones no contempladas en el modelo de Maynard-Smith
para cada miembro de la pareja: cuidar o desertar; y la (1977). Por ejemplo, las decisiones individuales, inclu-
situacion se modela mediante una matriz de teoria de jue-yendo a los individuos no apareados, influyen sobre la
gos. Los pagos en las casillas de la matriz indican el éxito poblacion y eso afecta a las posibilidades de futuros apa-

o beneficio de una opcion en funcidn de la opcion adop- reamientos. Ademas, las decisiones sobre cuidado paren-
tada por el otro miembro de la pareja. El éxito depende tal pueden estar condicionadas no solo por el sexo del
del nimero de crias producidas (W), de sus posibilidades individuo como en el modelo de Maynard-Smith (1977)
de supervivencia cuando reciben mas o menos cuidadossino también por su calidad relativa en la poblacion, lo
parentales (P), y de las probabilidades del macho de apa-cual afecta a sus posibilidades de aparearse de nuevo.
rearse de nuevo si deserta (p) (Fig. 2). Las cuatro opcio-  Aunque las posibles interacciones entre los indivi-
nes posibles se pueden dar, es decir, que cuiden los dos, laluos de la poblacién, los miembros de la pareja y los
hembra sola, el macho solo, 0 ninguno, en funcion de los demas parametros en juego, pueden ser muy complejas,
valores relativos de los parametros anteriores. En conse-ciertos rasgos generales del resultado del conflicto pare-
cuencia, la contribuciéon del modelo de Maynard-Smith cen asociados a lo que llamamos en sentido amplio “es-
es que puede permitir entender el resultado del conflicto trategias vitales” (ver Capitulo 8). Los elementos de las
si se conocen los valores de los pardmetros implicados. estrategias vitales no determinan exactamente el resulta-
El problema radica en conocer esos pardmetros; e inclusodo del conflicto entre machos y hembras pero pueden
asi, los valores de las variables implicadas no tienen por influirlo. Por ejemplo, el modo de reproduccién puede
gué ser algo estatico, sino que la seleccion también los consistir en fecundacion interna o externa. En los anima-
puede moldear como resultado de las interacciones entreles con fecundacion interna, donde el macho deposita los
ellos. Es decir, por ejemplo, si las posibilidades de futu- gametos dentro de la hembra, resulta méas facil para él
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Figura 2. Matriz de teorfa de juegos que representa el conflic-
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Figura 4. Tasa de visitas al nido por hora de observacién en
| estorninos (Sturnus vulgaris), seglin tratamientos experimen-
tales consistentes en colocar un sobrepeso a uno de los miem-
bros de la pareja. El esfuerzo extra realizado por el otro miem-
0 | bro hace que la suma de las visitas de ambos no descienda en
Ninguno Elmacho  La hembra exceso, pero como se aprecia la compensacién es sélo par-
cial. Redibujado de Clutton-Brock y Godfray (1991).
Quién cuida
apareamientos, defendiendo un buen lugar donde varias
Figura 3. Abundancia de taxones (nimero de familias en pe- hembras depositan sus huevos (Gale y Deustch 1985).
ces y en anfibios) en los cuales el cuidado de la glescendenaa En algunos casos, el cuidado uniparental por parte de la
corre a cargo del macho, de la hembra o de ninguno de los hembra ocurre en especies semelparas, o cuando la esta-

dos, seglin que la fecundacién sea externa o interna.

Redibujado de Clutton-Brock y Godfray (1991). cion de reproduccion es muy corta, de modo que hay

muy pocas posibilidades de producir otra puesta y por
tanto los costes de cuidar son bajos para la hembra
desertar de las tareas de cuidado parental, dejando a lgPerrone y Zaret 1979, Gross y Sargent 1985).

hembra en la obligacion de cuidar de la prole si quiere El conflicto entre ambos sexos no es sélo una cues-
gue ésta salga adelante. Cuando la fecundacion es extertion dicotémica de cuidar o no, sino que la cantidad de
na, los gametos femeninos son depositados en primer lu-cuidado parental se puede modular. Si ambos cuidan, el
gar y después los masculinos. Ademas, el macho puedeconflicto se extiende sobre la cantidad de cuidado parental
controlar mas facilmente que sea él solo el que libera que dar4 cada miembro de la pareja. El ajuste puede estar
esperma sobre los gametos femeninos, asegurandose pohaciéndose de modo continuo, de manera que si uno au-
tanto la paternidad de las crias. En estas circunstanciasmenta su esfuerzo el otro lo percibe y ahorra. Wright y
las hembras pueden optar més facilmente por desertar yCuthill (1989) realizaron un experimento con estorninos
dejar al macho con la decision de cuidar a la prole en pintos Sturnus vulgaris en el cual aumentaban el coste
lugar de dejar que se pierda, decision que se refuerzadel aporte de alimento para alguno de los miembros de la
gracias a la confianza de paternidad. Asi, tanto en pecespareja, simplemente colocandole un peso extra. Cuando
teledsteos como en anfibios, parece claro que el cuidadouno de los pajaros disminuia su aporte debido a la mani-
uniparental del macho predomina cuando la fecundacion pulacion experimental, el otro lo aumentaba; aunque su
es externa (Fig. 3). En la misma figura 3, sin embargo, se esfuerzo adicional, no conseguia compensar totalmente
observa que existe una gran variedad de resultados deda disminucion provocada en su pareja (Fig. 4). Houston
pendiendo de las situaciones. La solucion del conflicto y Davies (1985) mostraron que si el éxito de la cria au-
entre sexos depende de miltiples circunstancias que afec-menta de modo asintotico con la cantidad de cuidado
tan a los costes y beneficios que para cada sexo represenparental que recibe, cada miembro de la pareja tendera a
tan las opciones de colaborar o no en el cuidado parental.reducir su esfuerzo si percibe aumentos en el esfuerzo de
Por ejemplo en algunos peces, un macho puede cuidar desu pareja. La forma precisa de la relacién entre el esfuer-
la puesta como medio de aumentar su nimero de zo de uno de los miembros de la pareja y el maximo es-
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competirdn los miembros del otro sexo. Mas tarde,
60 Clutton-Brock y Vincent (1991) precisaron que no es es-
trictamente la cantidad de cuidado parental sino diferen-
tes factores que afectan a las tasas reproductivas poten-
40 ciales los que hacen que un sexo sea el que compite o por
el cual los miembros del otro sexo compiten. En la préacti-
ca, la cantidad de cuidado parental puede ser el principal
20 4 de estos factores pero lo importante es cémo afecta a la
cantidad total de crias que uno y otro pueda tedricamente
producir por temporada, lo cual influye en la proporcion
de sexos operativa, es decir, el nimero de machos y hem-
bras que existen en disposicién para la reproduccion en
un momento dado. Por ejemplo, en los peces en que los
machos se ocupan de cuidar los huevos, la competencia
es entre machos cuando el nUmero de puestas que un
macho puede guardar es superior a las que una hembra
puede poner en la temporada, como ocurre en el espinoso
(Gasterosteus aculeafussin embargo, en los peces en
fuerzo que el otro miembro estara dispuesto a hacer, de-que los machos guardan la puesta en una bolsa, como en
terminard cuél sea la cantidad evolutivamente estable delos signatidodNeophis aphidiory Sygnatus typhleo en
cuidado que aportara cada uno de ellos, o resultard en qudas aves en las que los machos se ocupan de las puestas de
todo el cuidado parental lo aporte uno de los miembros de varias hembras, como Awtitis maculariao Jacanaspp.,
la pareja (Houston y Davies 1985, Clutton-Brock y las tasas reproductivas potenciales de los machos pueden
Godfray 1991). estar limitadas a un menor niumero de huevos de los que
Uno de los pardmetros que afectan a la decisién de losuna hembra puede poner por temporada, y la competen-
machos es su probabilidad de futuros apareamientos. Porcia por las parejas ocurre entre las hembras (Clutton-Brock
ejemplo, si la cantidad de hembras en la poblacion es alta,y Vincent 1991).
los machos desertaran con facilidad del cuidado parental ~ En general, sin embargo, y debido a la asimetria ini-
ya que pueden ganar mas aumentando su niumero de pareeial en el aporte de nutrientes y por tanto en las tasas
jas, como ocurre por ejemplo en el ciclideterotilapia reproductivas potenciales entre machos y hembras, es fre-
multispinosgKeenleyside 1983; Fig. 5). En los pinzones cuente que las hembras se ocupen del cuidado parental y
cebra Taeniopygia guttatase vio que los colores de las  los machos compitan por los apareamientos (Bateman
anillas afectaban a su atractivo sexual (Burley 1981). Esto 1948, Trivers 1972). Si las hembras se van a ocupar de la
permitié manipular experimentalmente el atractivoy com- mayor parte del cuidado parental, pueden aprovechar esa
probar que los machos que eran mas atractivos a las hem-situacion en su beneficio a la hora de aceptar un aparea-
bras dedicaban menos esfuerzo al cuidado parental miento. Si el éxito de los machos se basa en conseguir
(Burley 1988). De modo similar, la manipulacidn experi- convencer a muchas hembras, el éxito de las hembras
mental de la mancha frontal en el papamoscas cerrojillo puede estar basado en dejarse convencer sélo si es a cam-
(Ficedula hypoleucamostré que los machos que se hi- bio de beneficios interesantes. Estas preferencias que afec-
cieron menos atractivos alimentaron mas a las crias quetan a la aceptacion o no del apareamiento con un indivi-
los machos no manipulados (Sanz 2000). duo concreto, se engloban en el concepto de eleccion de
Si las caracteristicas individuales tales como el atrac- pareja (Andersson 1994; ver Capitulo 13). La eleccion
tivo sexual o la calidad para cualquier otra actividad pue- puede realizarse evaluando directamente caracteristicas
den afectar al conflicto sobre el cuidado parental, es de las parejas potenciales, a lo que llamamos eleccién di-
esperable que las especies no puedan clasificarserecta, o puede simplemente ocurrir como consecuencia
netamente dentro del esquema propuesto en el modelo dedel comportamiento que sesga las posibilidades de éxito
Maynard-Smith (1977); por el contrario, dentro de cada de los distintos candidatos. Por ejemplo, cuando las hem-
especie pueden en teoria encontrarse diversas estrategiabras favorecen la competencia entre los machos aumen-
individuales (McNamara et al. 2000). tan sus probabilidades de aparearse con individuos domi-
nantes. A este modo le llamamos eleccion indirecta de
pareja (Wiley y Poston 1996).
Seleccion sexual y cuidado parental Pero ¢cuales pueden ser los beneficios de aparearse
con uno u otro macho que resulten de interés para las hem-
Seleccion sexual y cuidado parental estan intimamen- bras? La reproduccion en las hembras puede estar limita-
te relacionados. Las distintas soluciones del conflicto da por la cantidad de recursos que consigan para producir
sexual corresponden a diferentes sistemas de apareamientdijos. Una posibilidad por tanto es aceptar aparearse con
y determinan el modo en que opera la seleccion sexual. un macho sélo si aporta una cantidad aceptable de recur-
Trivers (1972) indico que el sexo que contribuye mas al sos. La aportacion de recursos, es decir, de cuidado
cuidado parental se convierte en el sexo escaso por el cuaparental por parte del macho, aumenta el presupuesto glo-

Porcentaje de deserciones

5:7 1:1 7:5
Proporcién de sexos (hembras : machos)

Figura 5. Porcentaje de deserciones de los machos en el ciclido
Heterotilapia multispinosa en funcién de la proporcién de
sexos en la poblacién. Redibujado de Clutton-Brock (1991).
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bal de la pareja para producir hijos (disminuyendo el cos- hembras. Al fin y al cabo los machos son fabricados tam-
te del sexo, ver Capitulo 9). Esto debe traducirse, para labién por las hembras. La competencia entre machos sue-
hembra, en un mayor nimero de hijos que si ella sola tu- le favorecer el tamafio corporal, ya que éste suele estar
viese que producirlos. asociado a ganar en los enfrentamientos agonisticos. Si
Este tipo de preferencia en las hembras hace que aho-un macho grande tiene méas éxito reproductivo, las hem-
ra también el éxito de los machos esté basado en su capabras grandes seran favorecidas también ya que pueden
cidad de conseguir recursos materiales. Como consecuen-producir machos mayores. La seleccién sexual favore-
cia, el potencial reproductivo méximo de los machos tam- ciendo el tamafio en los machos, favorece también el ta-
bién se limita, ya que si bien alguno podria ser muy habil mafio en las hembras, aunque la intensidad en ellas es
en convencer y fecundar a un elevado nimero de hem-algo menor ya que la relaciéon entre tamafio y éxito es
bras, ahora deberia conseguir una cantidad proporcional-mas indirecta (a través del hijo macho), por lo cual se
mente elevada de materiales para mantener ese éxito.mantiene la diferencia entre sexos, es decir el dimorfis-
Més aun, la habilidad persuasiva basada en un fenotipomo sexual. La seleccién sexual no es el Unico factor que
no se ve disminuida tras una conquista, y el macho estafavorece el aumento de tamafio corporal; no obstante,
listo inmediatamente para la siguiente. Por el contrario, existe una relacion positiva entre tamafio corporal y di-
los “materiales de construccién” deben ser entregados morfismo que sugiere la asociacion evolutiva entre am-
para la “fabricacion de hijos” con lo cual el macho deja bos caracteres (Andersson 1994).
de ser atractivo tras cada entrega en tanto no consiga Eltamafio corporal afecta a la cantidad de presupues-
rehacer su dote. to disponible para fabricar crias y a la manera en que éste
Con méas materiales, la hembra puede fabricar mas puede distribuirse en el tiempo. En homeotermos, la ca-
hijos. Sin embargo, cuando las condiciones son duras, sipacidad de fabricar materiales para producir hijos esta
otros seres vivos tratan de explotar los cuerpos de los hi- relacionada con la tasa metabdlica basal (Peters 1983).
jos, o si simplemente existe una alta competencia entre Esta tasa, por unidad de peso, disminuye al aumentar el
los machos por los apareamientos, el ADN de la hembra tamafio corporal. Esto significa que del total de recursos
puede tener mayores posibilidades de supervivencia si vaque un linaje obtiene del medio, la proporcién de ellos
acompafiado de un ADN con instrucciones especialmen- que puede dedicar a reproduccion es menor en las espe-
te valiosas para esa situacion. Algunos machos puedencies de mayor tamafio (Peters 1983). Esta relacion puede
tener esas instrucciones, especialmente cuando la compeapreciarse claramente en mamiferos: en las especies de
tencia entre ellos es alta. Si es asi, trataran de ofrecer elmenor tamafio, el peso de la camada puede llegar a supe-
producto a la hembra, demostrandole esas cualidades. Sirar el 30% del peso de la madre, mientras que en las espe-
los parasitos son un problema, por ejemplo, serd muy con- cies de mayor tamafio es solo del 4-5% (Eisenberg 1981,
vincente para la hembra que un macho le muestre ciertasMay y Rubenstein 1985).
estructuras (como plumas, colores, etc.) que reflejen au-
sencia de parasitos por tanto probable calidad de sus ins-
trucciones genéticas para evitarlos (ver Capitulo 13). Un Tamafo frente a nimero de crias
macho con un material genético especialmente apeteci-
ble para las hembras, podra fecundar a una tras otra sin  El presupuesto disponible para fabricar crias puede
gue su valor para ellas disminuya. Si le exigieran recur- dedicarse a la produccién de pocas crias de gran tamafio o
sos materiales, tras un apareamiento su valor cae y en es@ muchas crias pequefias; tamafio y nimero constituyen
momento las hembras tendrian que optar entre ADN es- un compromiso en la decisién de los padres. El éxito de la
pecial sin recursos, o ADN mediocre con recursos. Bajo cria puede estar relacionado con el tamafio, con lo cual la
determinadas condiciones, la hembra puede tener menosseleccion actia sobre los padres para dedicar cierta canti-
éxito a la larga sacando adelante un alto nUmero de hijosdad de recursos a cada cria. Este tema es reconocido en
con material genético corriente, que optando por criar ecologia evolutiva como la cuestion del tamafo del
menos pero con ADN extraordinario. propagulo (Smith-Fretwell 1974, Lloyd 1987). Por ejem-
En funcion de las condiciones ambientales, las hem- plo, si un propagulo de 1 gramo tiene algo méas de la mi-
bras seran seleccionadas para optar por recursos materiatad de éxito que un propagulo de 2 gramos, la seleccion
les o por machos genéticamente destacados. Estas prefefavorecera la produccidon de un numero doble de
rencias de las hembras marcan a su vez las condicionespropagulos de tamafio 1 gramo en lugar de la mitad de
gue determinan el éxito de los machos. Los cuerpos de propagulos de 2 gramos. Es decir, es fundamental la for-
los machos seran construidos para conseguir recursosma de la relacion entre tamafio del propagulo y su éxito
materiales o bien para mostrar calidad genética, segunesperado. En la Figura 6 se muestran algunas de estas
cuales sean los beneficios que las hembras buscan alposibles relaciones. Un modo de encontrar el tamafio 0p-
aparearse con ellos. Esto afecta completamente a su disetimo es seguir un procedimiento tipo “valor marginal”.
filo morfoldgico y funcional, a las estrategias que em- Asumimos que el progenitor pretende maximizar el éxito
pleen, a cuanto vivan, etc. (ver Capitulos 9 y 13). Pero a obtenido por unidad de inversion. Graficamente esto es
su vez, la evolucion de las caracteristicas de los machos,lo mismo que maximizar la pendiente de una recta que
producida por las preferencias de las hembras, puede afecpasa por el origen y por algun punto de la curva, lo cual
tar a la evolucion de muchos parametros en las propiasnos lleva a la tangente. Si la curva es de tipo sigmoidal
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algin momento comenzaria a decelerar has-
ta apenas crecer. En ambos casos llegamos
a curvas sigmoidales, que son las més plau-
sibles (Smith-Fretwell 1974, Lloyd 1985).

El modelo de tamafio de propagulo mas
ampliamente reconocido es el de Smith-
Fretwell (1974). En este modelo las curvas
de éxito de las crias en funcion del tamafio
son sigmoidales, y existe un tamafio Opti-
mo de la cria independiente del presupues-
to total que los padres posean para produ-
cir crias. Como consecuencia, el nUmero de
crias producidas dependera de ese hipotéti-
co tamafio 6ptimo de la cria y del presu-
puesto total de los padres. Por ejemplo en
mamiferos, como vimos mas arriba, las es-
pecies de pequefio tamafio poseen presu-
puestos proporcionalmente mayores para
producir crias. Sin embargo, dentro de los
mamiferos euterios el tamafo relativo de
las crias al nacimiento no parece variar tan-
to entre especies, situAndose en torno al 5%
del peso de la madre (May y Rubenstein
1985). Esto significa que las especies de
gran tamafio (aproximadamente por enci-
ma de los 400 kg. de peso) sélo pueden pro-
d) - e) . ducir una cria, mientras que las de menor
tamafio tienen la opcién de producir varias
por camada.

El modelo de Smith-Fretwell (1974)
asume que una vez que las crias son produ-
cidas con el tamafio optimo, el éxito para
los padres crece linealmente con el nimero
de ellas. Esto significa que se excluyen po-
sibles interacciones entre el nUmero de crias
y su éxito. Estas interacciones pueden ser
muy variadas y afectar a la decision de los
padres produciendo correcciones en el ta-

Figura 6. Posibles relaciones entre el gasto parental y el éxito reproductivo espe- ~ Mano d? puesta_y en el te_lmano optimo (_:Ie
rado de la crfa. La curva simoidal corresponde al modelo de Smith-Fretwell (1974), ~ cada cria. Por ejemplo, si la competencia
donde se aprecia que el tamario de la cria (o cantidad de gasto parental) corres- ~ €ntre hermanos es muy alta, puede ser pre-
pondiente al punto A de la curva es el que proporciona una mayor tasa de éxito  ferible reducir el nimero de éstos, lo cual
por unidad de gasto, correspondiendo a pendientes mas elevadas que cualquier  implica dedicar mas recursos a cada uno.

otro punto de la curva, como por ejemplo B o C. Las relaciones del tipo by ¢ En otros casos, el nimero de crias favorece
producirian 6ptimos de tamafio minimo y maximo, respectivamente. Las curvas  g| éxito de cada una por ejemplo por saciar

j'fy e represegtar} _5|tuaC|0ne§ en las cuEalles ex(ljsteln dos optlmd0§, conigual 0 5 os depredadores o por crear condiciones
iterente tasa de éxito respectivamente. El caso de la curva e podria mantenerse microclimaticas favorables, lo cual inclina

si algunos reproductores tienen un presupuesto limitado que no les permite lle- . . .
la balanza hacia un mayor nimero de crias

gar a gastar hasta el tamano 6ptimo de la derecha. - N

pequefias (ver la revision en Clutton-Brock

1991 y en Clutton-Brock y Godfray 1991).
(Fig. 6a), existe un optimo bien definido. En otros casos Algunos autores han sugerido que puede no existir un
el éptimo puede ser dividir el presupuesto en un nimero tamafio 6ptimo sino un rango éptimo de tamafios y que la
altisimo de crias minusculas (Fig. 6b) o concentrarlo todo seleccion puede favorecer la variabilidad en el tamafio de
en una Unica cria (Fig. 6¢). Las curvas b y ¢ son poco las crias. Este seria el caso si existen diferentes condicio-
verosimiles en la préactica. En b, habria que asumir que nes ambientales que son impredecibles, y si el éxito en
existe un tamafio minimo, por pequefio que sea, para quecada una de esas situaciones es dependiente del tamafio
la cria sea viable. Por debajo de ese tamario el éxito seriag(Kaplan y Cooper 1984, McGinley et al. 1987). Por otra
cero y a partir de ahi comenzaria a crecer. En la curva c, parte, puede existir mas de un éptimo. Si la relacion entre
no es posible admitir un aumento infinito del éxito; en éxito y tamafio tiene una forma irregular como la de la
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Figura 7. Relacién hipotética entre el gasto parental en una
cria y su éxito, bajo dos sistemas de apareamiento que difie-
ren en el grado de poliginia: menos poliginico en “a” y mas en
“b”. Si asumimos que una madre que produce gemelos dedi-
ca a cada uno la mitad de gasto, conseguiria mas éxito produ-

ciendo gemelos bajo las condiciones de la curva “a” (2W, >W,) , . . .
. IR - : Figura 8. Posibles relaciones entre el gasto reproductivo pre-
y produciendo crias tinicas si las condiciones son las de la cur-

- i i . t
va “b” (W, >2W,,). Redibujado de Carranza (1996). sentey el valqr I‘eRI‘OdUCtIVO residual. Los puntos representan
los compromisos éptimos entre gasto presente y futuro, tales

que aportan el maximo éxito total a lo largo de la vida.
Redibujado de Pianka (1976).

Esfuerzo reproductivo presente

figura 6d y e, habria dos tamafios 6ptimos, que pueden
tener tasas de éxito equivalente (Fig. 6d) o diferentes (Fig.
6e). Se sabe que algunas plantas producen semillas deos) o a lo largo de varios eventos reproductivos (organis-
varios tamafios adaptadas a nichos diferentes (Harper etmos iteroparos; Pianka 1976). La seleccién favorece una
al. 1970). La existencia de diferencias entre machos y u otra estrategia segun tipos de organismos y nichos eco-
hembras (el dimorfismo sexual) que muchas veces afectalégicos. Se asume que un gasto reproductivo actual au-
al tamafio, puede hacer que la relacion entre éxito y tama-menta las posibilidades reproductivas de la descendencia
fio sea diferente para las crias de cada sexo. En muchos la vez que disminuye las expectativas de reproduccién
animales dimorficos, las crias, al independizarse reflejan futura de los progenitores. La forma en que varian ambos
esas diferencias (Ralls 1977, Andersson 1994, Clutton- parametros determina la estrategia favorecida por la se-
Brock 1991). Mas abajo volveremos sobre este tema al leccién (Fig. 8).
tratar el cuidado parental en funcién del sexo de la cria. En organismos iteroparos, la cantidad de recursos de-
Las diferencias entre machos y hembras producidas dicados a la reproduccién en un momento determinado
por la seleccion sexual no sélo influyen en que hijos e puede afectar negativamente a la cantidad que puede de-
hijas deban tener diferente tamafio, sino que afectan aldicarse en un intento futuro (costes reproductivos, ver
compromiso entre nimero y tamafio de las crias en gene-Capitulo 8). La seleccion hace que los padres traten de
ral. Si la seleccion favorece que los machos sean grandesmaximizar su éxito reproductivo a lo largo de la vida; para
a la vez favorece también el tamafio en las hembras, si ello cual, el presupuesto que los padres estan dispuestos a
tamarfio de las madres esta relacionado con el tamafio degastar en un intento reproductivo dado, depende de los
los hijos que pueden producir. Cuando la seleccién sexual beneficios actuales esperados pero también de los costes
es intensa, la relacion entre tamafio de la cria y éxito pue- que supondra para su reproduccién futura. Las expectati-
de variar como se indica en la Fig. 7. De ella se deduce vas de reproduccién futura se conocen como el valor re-
gue cuanto mas intensa es la seleccion sexual, mas se faproductivo (Fisher 1930). El valor reproductivo es alto al
vorece que las madres concentren todo su presupuesto efinicio de la vida reproductiva, con lo cual los costes al
una cria Unica en lugar de dividirlo en varias crias de principio son mayores que al final. Esto significa que un
menor tamafio. En mamiferos, las especies en las que elanimal estara dispuesto a exprimir mas sus posibilidades
dimorfismo sexual es mayor (es decir, probablemente es- reproductivas cuanto menor sea su valor reproductivo, es
tan sometidas a una seleccion sexual mas intensa), tien-decir, cuanto mas al final de la vida se encuentre (Williams
den a reducir el nimero de crias por camada respecto al966a,b). La Fig. 9 representa en tres dimensiones la re-
otras especies cercanas en la filogenia (Carranza 1996). lacion entre el gasto actual y el valor reproductivo con la
edad, segun Pianka (1976). El éxito a lo largo de la vida
se hace maximo invirtiendo al principio mas en valor re-
productivo y al final en gasto reproductivo. Al principio
de la vida reproductiva los costes de un esfuerzo extra
La inversién de recursos en la produccién de descen- son altos y es posible que los resultados no sean 6ptimos
dientes puede hacerse de un golpe (organismos semelpadebido a la falta de habilidad o experiencia comparado

Variaciones con la edad de los padres:
inversion parental terminal
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crias. La seleccion actuara sobre los padres para que ha-
Valor gan que su inversién parental se traduzca en valor
:ggiré)l?:lctlvo reproductivo de las crias, el cual aumenta hacia la edad
de la independencia, es decir las crias valen méas para los
padres conforme se acerca su independencia. Este hecho
provocaria que los padres aumentasen sus esfuerzos en
Gasto ellas ya que la probabilidad de que finalmente su inver-
reproductivo sion llegue a producir retornos reproductivos es mayor.
presente Por otra parte, sin embargo, las crias necesitan menos aten-
ciones por parte de los padres conforme tienen mas edad.
Esto significa que una unidad de inversién en crias de
edad avanzada puede repercutir poco en su éxito futuro,
Edad con lo cual los padres deberian comenzar a ahorrar gasto
para emplearlo en futuras crias. Como se ve, ambos he-
chos llevan a predicciones contrarias, con lo cual no se
Figura 9. Representacion gréfica de las relaciones entre gasto puede esperar encontrar un patréon general de variacion
reproductivo presente y valor reproductivo residual a lo largo de la cantidad de cuidados parentales con la edad de las
de la vida. La linea de trazo grueso representa la inversion crias. A veces, durante el desarrollo de las crias ocurren
6ptima a lo largo de la vida. Redibujado de Pianka (1976). cambios significativos que nos permiten separar estos
efectos. Por ejemplo, la depredacién de un nido de
paseriformes significa la pérdida de la pollada cuyo valor
con la edad madura. En muchas especies, los reproducto-es el valor reproductivo de las crias que la componen. La
res jovenes se esfuerzan mas que los de edad madura prodefensa del nido por parte de la urraeed picg, au-
duciendo camadas de menor tamafio o crias de peor conimenta con la edad (valor reproductivo) de los pollos (Re-
dicion (ver Clutton-Brock 1991). Para los animales al fi- dondo y Carranza 1989). En un momento determinado de
nal de su vida reproductiva la situacién es al revés. Los su desarrollo, los pollos alcanzan la capacidad locomoto-
costes reproductivos son bajos y su experiencia es alta,ra necesaria como para salir del nido y huir al advertir la
con lo cual una inversion extra puede resultar muy bene- presencia de un depredador. En ese momento sus posibi-
ficiosa: es lo que se denomina inversion parental terminal lidades de supervivencia aumentan considerablemente, y
(Clutton-Brock 1984). por tanto su valor reproductivo también. Los pollos sefia-
Las predicciones tedricas sobre la inversion terminal lizan esta circunstancia a los padres mediante los gritos
parecen claras, y una serie de modelos posteriores llegande alarma, que sélo emiten cuando son capaces de aban-
a similares conclusiones (ver Clutton-Brock 1991). Sin donar el nido. Los padres utilizan estas sefiales como
embargo, las evidencias empiricas son dificiles de conse-indicadores de las habilidades de los pollos y por tanto de
guir. Por una parte, el demostrar que los animales de massu valor reproductivo, y como consecuencia responden
edad dedican mas recursos a la reproduccion no es unaaumentando desproporcionadamente su esfuerzo de de-
prueba, porque simplemente pueden ser de mayor tama-fensa (Redondo y Carranza 1989).
flo o pueden tener mas habilidad para conseguirlos. Tam-  La cantidad de recursos disponibles en el medio y que
poco seria una prueba en contra el que dedicasen menodos padres podran suministrar a sus crias durante su desa-
recursos ya que su habilidad podria decrecer con la edad.rrollo es variable y a menudo dificil de prever. La escasez
La clave es que dediguen mayor inversion, es decir que de recursos puede hacer que los padres no consigan tras-
estén dispuestos a asumir mayores costes, y hasta el moladar a las crias los recursos necesarios segun el 6ptimo
mento la evidencia no es convincente (revision en Clutton- deseable en base a la relacion entre éxito y tamafio del
Brock 1991). No obstante, algunos trabajos sugieren que propagulo (Smith-Fretwell 1974). Si asumimos una rela-
las predicciones son correctas. Por ejemplo, las hembrascion sigmoidal como en la figura 6a, una reduccion en los
de ganso nivalAnser caerulescerde mas de 5 afios de-  recursos dedicados a una cria cercana al 6ptimo puede
fienden con mas intensidad sus nidos que las de edadcausar mas reduccion en el éxito que la pérdida total de
media (Ratcliffe 1974), y las hembras de cie@erfus una cria muy pequefia. En el caso de que los recursos dis-
elaphu$ de méas de 12 afios producen crias en mejor con- ponibles se vuelvan inesperadamente escasos, los padres
dicién que las de edad madura por debajo de esa edad, lasleberian reducir el nimero de crias en lugar de permitir
cuales ademas suelen estar en mejor condicién fisica que la escasez afecte a todas ellas. Esto es lo que se cono-
(Clutton-Brock 1984). ce como reduccién de pollada o camada.
La mortalidad de algunas crias dentro de una pollada
0 camada ocurre en muchas especies (Clutton-Brock
Valor reproductivo, edad de las crias, reduccion 1991) pero la cuestién es hasta qué punto se debe al efec-
de pollada/camada to directo de la falta de alimento sobre algunas crias, o
hasta qué punto los padres la favorecen en determinadas
El beneficio que los padres esperan obtener de su in- condiciones. Un modo en que los padres pueden influir
version parental depende del valor reproductivo de las en la reduccion de algunas crias es produciéndolas de
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modo asincronico (Lack 1947). Por ejemplo en el mirlo
(Turdus merul® cuando las condiciones son malas, el
namero de pollos supervivientes es mayor si la pollada es / c
asincronica (Magrath 1989). Las polladas asincrénicas
favorecen también la supervivencia reduciendo la com-
petencia entre los pollos (Fujioka 1985a,b). La asincronia
tiene también otros efectos como por ejemplo repartir en
el tiempo el momento de maxima demanda de alimento c/2
de los pollos (e.g. Clark y Wilson 1981). A veces las dife- /

rencias escalonadas entre crias se favorecen por los pat

dres produciendo huevos de distinto tamafio en aves
(Slagsvold et al. 1984) o crias de distinto tamafio al naci-
miento en mamiferos (Fernandez-Llario et al. 1999). No
obstante, el grado de asincronia es una cuestién de comj
promiso, porque una elevada asincronia no es ventajosa
por ejemplo cuando las condiciones de cria son
estacionales y las crias tempranas tienen ventajas sobrg
las tardias. Quizds como resultado de todo ello, el grado
de asincronia es muy variable entre especies (Clutton-
Brock 1991).

|

Beneficio o coste

Conflicto paterno-filial S e
Si recordamos que la seleccion natural favorece a los .~
individuos que hacen méximo su éxito reproductivo total S
a lo largo de la vida, eso también significa que la selec- e
cion favorecera a aquellos que dejan de gastar en una cria £
determinada en el momento adecuado para invertir en otra. . .
Esa misma seleccién natural, favorece también a aquellos P c
genes que hacen que cuando el cuerpo que los lleva estj Gasto parental por cria
en desarrollo, sea eficaz en extraer de sus progenitore
toda la inversién parental posible. El 6ptimo desde el pun- Figura 10. Conflicto paterno filial sobre la cantidad de gasto
to de vista de los padres y de las crias puede no coincidir, Parental en una cria. £n (a) se representa la situacion segiin
lo que origina el conflicto paterno-filial. El conflicto pa- Trivers (1974), donde el beneficio para la madre y la cria es el

o . . mismo (B) y los costes son la mitad para la cria (C/2) que para
terno-filial lo es en cuanto al modo de repartir el cuidado B)y . P .(, / )q, P
la madre, ya que para la cria se trata de reduccién de éxito de

parental entre una cria y las demas’ y,a sean presentes Bermanos con los que guarda un grado de parentesco de 0.5.
futuras. En los casos en que varias crias coexisten en el(b) La misma situacion segtin Lazarus e |ng“5 (1986), donde el

mismo momento el conflicto paterno-filial lleva apareja-  coste para ambas es el mismo ya que se refiere a hijos o her-
do un conflicto entre hermanos en cuanto a la cantidad de manos, como ocurre también con los beneficios para la ma-
inversion que cada uno espera recibir. dre (B), mientras que los beneficios desde el punto de vista
El conflicto entre progenitores y crias se evidencia en de la cria son el doble (2B) ya que en ese caso los beneficios
los comportamientos de caracter agresivo o de evitacion los recibe ella misma. Los puntos P'y C que representan las
que tienen lugar con frecuencia entre ellos. Por ejemplo cantidades optimas de gasto bajo ambos puntos de vista son
durante la fase de destete en mamiferos o de pollos oS Mismos.
volantones en aves. Pero el conflicto comportamental tie-
ne su base en las diferencias genéticas entre progenitoregliera significar para otras crias futuras (coste). Desde el
y crias y en la actuacion de la seleccion a nivel de ambos. punto de vista de la cria esta situacion es un poco diferen-
El conflicto paterno-filial fue descrito por Robert te. La cria estd de acuerdo en que hay que tener en consi-
Trivers (1974). La idea de Trivers se baso en la teoria de deracion a las crias futuras, ya que son sus hermanos y
seleccién por parentesco desarrollada previamente por hermanas. La diferencia es que para una cria, cada her-
William Hamilton (1964). Imaginemos una madre que estd mano/a vale la mitad que ella misma, mientras que para la
invirtiendo en una cria. La inversion en la cria actual re- madre valen igual. Esta discrepancia se traduce en que la
duce sus posibilidades de inversion en otras crias futuras.cria, al contrario que la madre, espera mas inversion en
Su preocupacion debe ser dirigir cada unidad de inver- ella misma que en sus hermanos/as.
sibn donde mas renta le produzca. Para ella todas sus crias  Trivers (1974) presenté un modelo grafico para obte-
son equivalentes en términos de parentesco genético, lue-ner cual debiera ser la cantidad optima de inversion
go la clave es que seguira invirtiendo en la cria actual parental desde el punto de vista de la madre y de la cria
mientras el aumento en éxito que pueda proporcionarle (Fig. 10a). En él se representan costes y beneficios segin
(beneficio) sea mayor que la reduccion en éxito que pu- el punto de vista de ambos. Para madre y cria los benefi-
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| la madre cambia de padre de una estacion a
la siguiente, el grado de parentesco entre las
I crias sera de 0.25 y el conflicto se manten-
drd hasta que B/C sea 1/4 (Fig. 11), afectan-
do igualmente a la cantidad éptima de in-

3 | version desde el punto de vista de la cria en
la Figura 10.
o , .
§ En teoria, el momento de la indepen-
o 2 dencia de la cria ocurrir4 en algin punto
=

entre los intereses de ambos. Trivers (1974)
sugirié que la cria, mediante su comporta-
miento de manipulacién de los padres, po-
172 4 dria hacer que los cuidados parentales se
164 i prolongasen por encima del 6ptimo desde
el punto de vista de los padres, producien-
do por tanto una reduccion en el éxito total
Figura 11. Conflicto paterno filial respecto a la duracién del periodo de inversion ~ de aquellos. Esta afirmacion fue criticada
parental, segin Trivers (1974). Se representa el caso de dos especies para las  rapidamente por Alexander (1974), quien
cuales la relacién entre beneficio y coste decrece de modo diferente a lo largo  indic6 que un gen en los hijos para mani-
del periodo de desarrollo de la cria. Desde el punto de vista de la madre la pylar a los padres reduciendo como conse-
inversién debe cesar cuando se igualan los beneficios y los costes, mientras que  ~encia el éxito de aquellos, no seria favo-
para la cria B/C debe IIegarfi 1/2, si esté ,emparentada 0.5 con sus hermarTos. la  recido por la seleccién ya que esos hijos
forma de las curvas determina la duracién esperada del perfodo de conflicto. sufririan los costes del conflicto cuando

fuesen padres y sus crias les manipulasen a
cios son equivalentes, pero los costes desde el punto deellos. Dawkins (1976) indicé que el mismo argumento
vista de la cria son la mitad que desde el punto de vista depuede enunciarse justo al revés: un gen en los padres para
la madre, ya que consisten en perjudicar a hermanos (conhacer que la inversion quede por debajo del 6ptimo segun
los que guarda un parentesco de 0.5). Lazarus e Inglislos hijos no prosperaria en la poblacién ya que sufriria los
(1984) presentaron una modificacidn al modelo original costes cuando su portador es hijo. La verdad es que se
de Trivers, en el cual los costes para madre e hijo son trata de un conflicto en el cual el resultado quedara en un
iguales mientras que los beneficios son el doble para la punto intermedio entre los intereses de ambos, tal que sea
cria. Lazarus e Inglis (1984) argumentan que los costes evolutivamente estable.
son en ambos casos hacia individuos con los que el pa- Modelos tedricos orientados a encontrar el equilibrio
rentesco es 0.5 (hijo o hermano) mientras que los benefi- evolutivamente estable fueron realizados por Parker y
cios son en un caso hacia un individuo con parentesco 0.5Macnair (1978, 1979), Macnair y Parker (1978, 1979), y
(hijo) y en otro hacia uno mismo (parentesco 1) (Fig. 10b). Parker (1985). Los resultados son altamente dependien-
En cualquier caso lo esencial de la idea de Trivers, en tes de un nimero elevado de supuestos sobre las varia-
cuanto a que la cria demanda una relacion beneficio/cos-bles implicadas (ver Clutton-Brock 1991, Clutton-Brock
te del doble de lo que la madre esta dispuesta a darle, sey Godfray 1991), pero diferentes soluciones son posibles
mantiene igual en ambos casos. en el intervalo entre el 6ptimo para los padres y para las

El conflicto puede entenderse tanto en relacion a la crias. En realidad, aunque la teoria puede predecir con
cantidad de inversion en un momento determinado, como cierta precision la naturaleza y grado del conflicto entre
a la duracion del periodo de dependencia de la cria. Con-padres e hijos, resulta enormemente dificil poder conocer
forme va transcurriendo el tiempo durante el cual una en la practica cudles serian los niveles 6ptimos de inver-
madre esté dedicando su esfuerzo a una cria, la relacionsion segun los padres o las crias, de modo que no es nada
entre beneficios y costes va disminuyendo, por ejemplo, facil obtener datos sobre en qué medida las crias estan
segln aparece en la Figura 11. La madre estaré interesaddlevando la inversion de los padres mas alla de su propio
en que la cria se independice en el momento en que ladptimo.
relacion beneficios/costes empiece a ser inferior a la uni- Las evidencias sobre los conflictos paterno-filiales son
dad. Desde su punto de vista, la cria estara interesada enmdas de naturaleza cualitativa que cuantitativa. Para Tri-
que los cuidados continten hasta que la relacion B/C seavers (1974, 1985) los comportamientos de agresion entre
1/2. El periodo entre ambos valores marcara la duracidn las madres y sus crias en mamiferos, asi como la exagera-
teorica del conflicto, que variara entre especies en funcion cion de las llamadas de peticion de las crias de aves, son
de la forma de la curva que relaciona B/C con el tiempo. ejemplos claros de la existencia del conflicto. Sin embar-
Es importante notar que el hecho de que la cria esté dego, la intensidad de estos comportamientos no tiene por
acuerdo en dejar de recibir inversion cuando B/C es 1/2 se qué estar relacionada con la intensidad del conflicto, ya
debe a que mantiene un grado de parentesco de 0.5 corsea en el caso de las llamadas de peticion en aves (e.g.
sus hermanos/as. Esto es asi cuando el sistema de apareddarper 1986), o en la lactancia en mamiferos (ver Go-
miento es mondgamo y las crias son del mismo padre. Simendio 1991, 1994). En algunos casos existe cierta evi-
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dencia de manipulacién de los padres por parte de las criasno sea capaz de dominar a la otra. Una posibilidad en
Trivers (1985) se refiere a los “comportamientos de tipo especies en las que existe dimorfismo en tamafio es pro-
regresivo” que se dan en muchos primates. Por ejemplo ducir primero la cria del sexo de menor tamafio y después
en babuinosRapio anubi}, las crias pequefas son trans- la de mayor tamafio, de modo que las diferencias debidas
portadas por las madres recostadas sobre el lomo. Cuan-a la fecha de eclosion y al sexo se anulen mutuamente
do tienen unos tres meses de edad son ya capaces de “cgBortoloty 1986). Este parece ser el caso por ejemplo de
balgar” sentadas sobre la madre. Sin embargo, al alcanzaralgunas rapaces como el halcon HarRar@abuteo
una mayor edad, incluso superior a un afio y por tanto unicintug o el aguila realAquila chrysaetds donde en
cercana a la independencia, vuelven a echarse sobre elas polladas en las que el sexo de menor tamafio (machos)
lomo de la madre. Trivers (1985) interpreta estos com- eclosiona primero es mas dificil que ocurra fratricidio,
portamientos regresivos como un mecanismo de las criastienen mas éxito, y las madres las producen con mayor
para manipular a las madres haciéndoles percibir que la frecuencia en esa secuencia favorable (Bednardz y Hayden
cria tiene menor edad de la que realmente tiene, a fin de 1991, Edwards et al. 1988).
prolongar el periodo de cuidado parental. Es comun que el fratricidio sea mas probable cuando
Mucho mas dificil resulta comprobar si realmente es- las condiciones son desfavorables. Las hembras del alca-
tos comportamientos producen en los padres un aumentotraz de patas azuleSyla nebouxjiponen habitualmente
en la cantidad de cuidado parental por encima de su 6pti- dos huevos y los incuban desde la puesta del primero de
mo. Stamps et al. (1985) demostraron que los periquitos modo que eclosionan con unos cuatro dias de diferencia.
(Melopsiltacus undulatysmanipulaban a sus padres Drummond y Garcia (1989) realizaron un experimento
incrementando sus llamadas de peticion. Los machos res-consistente en reducir la cantidad de alimento que reci-
pondian a estas llamadas aumentando su aporte de ali-bian los pollos, a base de colocarles una cinta adhesiva en
mento, aunque no ocurria asi con las hembras que ali- el cuello que les impedia tragar. El pollo més grande au-
mentaban a los pollos méas pequefios independientementanentaba sus agresiones conforme su peso descendia por
del nimero de llamadas que realizasen. No se pudo de-debajo del normal, de modo que llegaba a matar a su her-
mostrar tampoco si esta manipulacién afectaba realmentemano pequefio cuando su peso sufria una reduccion del
al éxito de las crias o al éxito futuro de los progenitores, 25% respecto al peso normal.
por lo que la evidencia es muy parcial. En algunos insectos hay cierta evidencia de que las
El tamafio de la pollada o camada puede afectar al crias fuerzan las estrategias de los padres respecto al ta-
nivel esperado de conflicto entre padres e hijos. Si el ni- mafio de puesta. En himendpteros parasitoides, las hem-
mero de crias es mayor, la extorsion de los padres porbras ponen huevos dentro de un hospedador. Algunas es-
parte de una cria en su propio beneficio tiene mayores pecies ponen un nimero alto de huevos mientras que otras
consecuencias negativas sobre su propia eficacia inclusi- ponen solo uno (Le Mesurier 1987). Godfray (1986, 1987)
va, ya que afecta a un nimero mayor de hermanos. Al mostré que si el tamafio de puesta es pequefio, una larva
menos tedricamente, a medida que la manipulacion in- puede incrementar su éxito eliminando a sus hermanas,
cluye un componente mayor de pérdida de eficacia inclu- cosa que no ocurre con tamafios de puesta grandes: elimi-
siva, la discrepancia de intereses entre padres y crias debaar a algunas sirve de poco y eliminarlas a todas supone
disminuir (Harper 1986). un alto coste en eficacia inclusiva. En esas condiciones,
El conflicto entre padres e hijos incluye también dis- es posible que la estrategia de las madres se vea forzada a
crepancias respecto al tamafio de la pollada/camada. Enconsistir en puestas grandes o en crias Unicas, evitando
época de escasez, menos hermanos significa mayor cantidos tamafios de puesta pequefios (Godfray 1994).
dad de alimento para los supervivientes. Los adultos esta-  Un ejemplo tipico de discrepancia entre padres e hijos
rian de acuerdo en reducir el nimero de crias si eso signi-es la cuestién del sexo de la descendencia en himendpteros
fica un aumento en calidad/cantidad de supervivientes, e sociales. Debido a la haplodiploidia, las obreras estan mas
incluso una cria de baja calidad estaria dispuesta a sacri-relacionadas con sus hermanas (0.75) que con sus herma-
ficarse por el conjunto si su pérdida es compensada por elnos (0.25), mientras que la reina guarda un grado de pa-
aumento en eficacia inclusiva derivada de la mejora de rentesco de 0.5 con sus hijos e hijas. La reina esté intere-
sus hermanos (O’Connor 1978). Sin embargo, cada unasada en dividir su presupuesto parental equitativamente
de las crias de mas calidad estard interesada en la reducentre ambos sexos, mientras que los genes de las obreras
cion de pollada mas alla incluso del interés de los proge- se verian favorecidos si la produccién de crias hembras
nitores (O’Connor 1978, Parker y Mock 1987). Silas crias se aumentase en la proporcién 3:1 respecto a machos. En
son capaces de matar a sus hermanos, es posible que ehuchas especies de himendpteros parece que las obreras
resultado de este conflicto sea un tamafio final de pollada ganan este conflicto (Trivers y Hare 1976). En avispas
mas acorde con el 6ptimo de las crias que de los padresdel génerdPolistes sin embargo, el conflicto parece ga-
(Parker y Mock 1987). Los padres pueden entonces sim- narlo la reina, posiblemente porque se ocupa mas del cui-
plemente tratar de sacar adelante el 6ptimo nimero de dado de huevosy larvas que en otros himendpteros y pue-
crias segun los intereses de los hijos, o desarrollar proce-de ejercer mas directamente un control sobre la distribu-
dimientos para evitar el fratricidio, como por ejemplo re- cidén de los recursos en funcién del sexo de las crias
ducir las diferencias de tamafio entre crias para que una(Metcalf 1980).
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Cuidado parental en funcién del sexo de la cria para el problema de la produccién de crias de ambos sexos
como para organismos hermafroditas. En este ultimo caso,
En los organismos con reproduccidén sexual, los la decision sobre la inversion en uno y otro sexo se pro-
reproductores deben tomar una decision sobre cémo re-duce en relacion a cuantos recursos se dedican a ambas
partir sus recursos parentales en la produccion de crias defunciones reproductivas dentro de un mismo organismo.
uno u otro sexo. El objetivo Ultimo de producir descen- Esto no es exactamente inversion parental sino mas bien
dientes es que éstos puedan a su vez producir nietos. Launa decisién dentro de la estrategia vital de un organis-
decision de producir los descendientes de un sexo u otromo, pero su desarrollo ha sido la base de toda la teoria de

estard basada en el nUmero de nietos esperados. asignacion de recursos en funcién del sexo, aplicable tam-
bién a la produccion de crias macho y hembra.

El equilibrio de Fisher en la inversion en crias En los hermafroditas resulta mas facil entender que

macho y hembra aumentos en el éxito a través de una de las funciones no

tienen por qué significar necesariamente una reduccién

En una poblacion sexual diploide, todo descendiente equivalente en la otra funcién. Por ejemplo, muchas es-
es hijo exactamente de un padre y de una madre. Comotructuras pueden ser compartidas, o la efectividad de una
reconocié Fisher (1930), esta afirmacion trivial tiene im- estructura dedicada a una funcién pudiera verse benefi-
portantes consecuencias. Por ejemplo, en una poblacién,ciada si existe la otra funcion. Igualmente, el éxito de la
el éxito del conjunto de los machos es siempre exacta- funcion masculina puede estar limitado por caracteristi-
mente igual al del conjunto de las hembras. Si existe el cas de las estrategias vitales. Por ejemplo, si existe una
mismo nimero de machos y de hembras, el éxito prome- determinada proporcion de autofecundacion, el éxito de
dio esperado para los individuos de ambos sexos es tam-invertir en la funcion masculina disminuye y no se cum-
bién el mismo. Evidentemente, si un sexo es mas escasople el equilibrio de Fisher, como es el caso por ejemplo de
el éxito promedio de los individuos de ese sexo es mayor. muchas plantas monoicas (Campbell 2000) y animales
Por ese motivo, la seleccién favorece a los productores hermafroditas simultdneos (ambas funciones sexuales es-
del sexo escaso, lo cual tiende a mantener estable la pro-tan activas al mismo tiempo). En un animal de este tipo,
porcion de sexos (Fisher 1930). el mejillon de agua dulcaJfterbackia imbecilliy, se ha

¢ Pero qué ocurre si por ejemplo los machos, para te- encontrado que existe variabilidad entre poblaciones en
ner éxito, necesitan el doble de recursos parentales queel grado de autofecundacién, existiendo una correlacién
las hembras? Para una madre, no seria interesante produnegativa entre el grado de autofecundacion y la propor-
cir un macho a menos que el éxito esperado (en nietos) ciéon de inversion que se dedica a la funcion masculina en
sea del doble que produciendo una hembra. Dicho de otro forma de tejido reproductivo y produccién de esperma
modo, en una poblacién en la que hubiese el mismo nud- (Johnston et al. 1998).
mero de machos que de hembras, silos machos cuestan el En hermafroditas simultdneos puede ocurrir que los
doble de producir, las madres ganarian mas produciendo apareamientos sean siempre reciprocos, es decir que los
hembras que machos hasta que el nimero de machos seadividuos se unen en parejas de modo que cada uno in-
la mitad que el de hembras y entonces su éxito medio seasemina al otro y es inseminado por él. Si esto es asi, la
del doble. Esta es la idea del equilibrio propuesto por inversion en la funcidbn masculina no tiene por qué igua-
Fisher (1930) para la asignacién de recursos a crias ma-lar a la inversiéon en la femenina. Simplemente con pro-
cho y hembra. Como consecuencia de ello, en una pobla-ducir el esperma necesario para inseminar los huevos de
cién sexual diploide se espera que, en conjunto, los recur- la pareja es suficiente, y todo el esperma extra que se pro-
sos parentales se dividan por igual en la produccion de dujese no significaria mas éxito. En estos casos no se cum-

crias macho y hembra. ple el equilibrio de Fisher. Charnov (1982) revisa desde
este punto de vista el sistema de apareamiento en cirripe-

Asignacion de recursos a las funciones dos marinos y sugiere que el hermafroditismo y la reduci-

masculina y femenina da inversion en la funcién masculina en muchas especies

podria estar relacionada con limitaciones en el nimero de

El planteamiento tedrico expresado por Fisher (1930) individuos a los que pueden fecundar. Sin embargo, hay
y que conduce a la conclusién del equilibrio poblacional organismos hermafroditas en los que cada individuo trata
en la inversion en machos y hembras, asume que las criagde inseminar a cuantos puede, sin aceptar esperma de to-
son liberadas a una poblacion grande donde existe libre dos ellos (Michiels 1998). En estos casos la seleccion fa-
competencia por los apareamientos, de modo que a medi-vorece la inversién en la funcién masculina hacia el equi-
da que los padres asignan su inversion parental a uno ulibrio de Fisher.
otro sexo, las ganancias en éxito que obtienen a través de En las especies con sexos separados las predicciones
una de las funciones sexuales significan pérdidas propor- de Fisher son mas robustas y generales. Hemos mencio-
cionales en la otra. En algunos casos estos supuestos ponado para hermafroditas que si las posibilidades de
drian no ajustarse a la realidad, lo cual podria afectar al apareamientos se encuentran limitadas a una pareja por
equilibrio de Fisher. individuo la seleccién puede favorecer una reduccion en

La teoria de asignacion de recursos en funcién del sexo la inversién en la funcion masculina respecto a la femeni-
(“sex allocation”; Charnov, 1982) fue desarrollada tanto na, contraria al equilibrio de Fisher. A primera vista po-
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dria parecer que en especies con sexos separados, un sigoblacion. Un bonito ejemplo es el trabajo experimental
tema obligadamente monégamo podria producir el mis- llevado a cabo con un pez tipico de los acuarios, el platy
mo efecto. Sin embargo esto es falso. El equivalente, para (Xiphophorus maculatiisdonde se muestra que lineas
una especie con sexos separados, a la limitacién a unagenéticas que comienzan el experimento con marcados
pareja en los hermafroditas, seria que todos los hermanosdesequilibrios en la proporcién de sexos corrigen hacia el
tuviesen que compartir una sola hembra. Aunque cada equilibrio en el plazo de tan sélo dos o tres generaciones
hijo en una especie mondégama sélo pueda acceder a ungBasolo 1994).
pareja, la madre obtiene aumentos lineales en el éxito
conforme produce mas hijos, con lo cual la estrategia Sexo de las crias en funcién de las condiciones de la madre
evolutivamente estable resultante es el equilibrio de
Fisher. Cuando una poblacion esté en equilibrio de Fisher, un
Las predicciones sobre estabilidad evolutiva asumen progenitor medio gana lo mismo produciendo hijos que
libre competencia entre los hijos de diferentes madres. hijas. Si la poblacién es suficientemente grande, la pro-
Este supuesto no se cumple cuando hay competencia lo-porcidn de sexos producida por un determinado indivi-
cal por los apareamientos (Hamilton 1967). Veamos un duo reproductor tiene un efecto despreciable en la pro-
ejemplo. La avispa parasitoiddasonia vitripenispone porcion de sexos poblacional. Es decir, a una madre le
huevos en larvas de mosca. Las larvas de la avispa se dedaria lo mismo emplear sus recursos sélo en hijas, s6lo en
sarrollan y se aparean dentro de la larva de mosca hijos, o en cualquier combinacién de hijos e hijas. Sin
hospedadora antes de salir al exterior. Si una sola avispaembargo, esto asume que todas las madres son igual de
parasita a una mosca, el apareamiento ocurre entre her-efectivas criando hijos o hijas. Si por alguna razén los
manos. En ese caso el éxito de la avispa madre puedehijos o hijas de diferentes madres difieren en sus posibili-
aumentar linealmente con la inversiébn en hembras pero dades de éxito, la seleccién favoreceria una cierta “espe-
no con la inversiéon en machos. Esto se debe a que si unocializacién” de las madres en determinado sexo en fun-
0 pocos machos son capaces de fecundar a todas sus hijasién de sus posibilidades relativas de éxito.
no ganara nada produciendo un exceso de machos. En  Trivers y Willard (1973) propusieron que la seleccién
esas circunstancias, el 6ptimo para la madre es una situa-natural deberia actuar sobre las madres para influir, en
cion en la cual la inversion en ambos sexos es desigual.funcién de su condicién, en el sexo de sus crias. El mode-
Conforme el nimero de avispas pardasitas que ponen hue-lo verbal de Trivers y Willard (1973) se basa en tres su-
vos en un mismo hospedador es mayor, aumenta la pro- puestos: (1) Las madres en buena condicién producen crias
porcién de gasto en machos hasta llegar al equilibrio de en mejor condicién que las producidas por las madres en
Fisher (Werren 1983; ver Fig. 1 en Capitulo 9). peor condicion. (2) La condicion de las crias a la inde-
Otros casos, ademas de la competencia local por el pendencia afecta a su condicidn de adultos. (3) Las crias
apareamiento, producen desviaciones en el equilibrio de de un sexo (generalmente machos) aumentan mas su éxi-
igual inversién en ambos sexos (revisién en Hardy 1997). to que las crias del otro sexo (hembra) al aumentar ligera-
En general se trata de procesos en los cuales hay una esmente su condicion.
tructura social o poblacional que hace que no se cumpla  Bajo estas circunstancias, las madres en buena condi-
el supuesto de que los descendientes son liberados a un&ién relativa al resto de la poblacién deberian producir
poblacion suficientemente grande y panmictica (es decir, preferentemente crias macho y las madres en peor condi-
los cruces reproductivos pueden ocurrir con probabilidad cién deberian producir preferentemente crias hembra.
similar entre todos los miembros de la poblacién). Por Cuando enunciaron su modelo, Trivers y Willard pensa-
ejemplo, si un sexo se dispersa menos que el otro y com-ban en animales del tipo de un ciervo (mencionaban al
pite por los recursos de los padres, éstos pueden estar inrenoRangifer tarandus Uno de los ejemplos mas claros
teresados en reducir su inversidn en ese sexo (teoria de laen favor de la hipétesis de Trivers y Willard es precisa-
competencia local por los recursos: Clark 1978, Silk mente el ciervo@ervus alaphus En esta especie la con-
1984). Si por el contrario, uno de los sexos permanece dicion de las madres afecta mas al éxito de sus hijos que
junto a los padres colaborando en la cria de futuros her- de sus hijas (Fig. 12) y, de acuerdo con la prediccion, las
manos, la inversion puede resultar sesgada hacia éste sexanadres en buena condicion (dominantes) producen una
(teoria del aumento local de recursos o de la devolucién descendencia mas sesgada hacia machos que las madres
de la inversion parental: e.g. Lessels y Avery 1987). en peor condicién (subordinadas) (Fig. 13; Clutton-Brock
Conviene recordar que el equilibrio en la inversién en et al. 1986). Para otras especies también se ha encontrado
machos y hembras se espera al final del periodo de inver-evidencia en favor de la hipétesis de Trivers-Willard, (ver
sion parental, es decir a la independencia de las crias. Larevisiones en Clutton-Brock 1991, Gomendio 1994, Hardy
proporcién de inversion en ambos sexos cercana a la con-1997). Las especies de mamiferos poliginicos son quizas
cepcién o al nacimiento no tiene por qué estar equilibra- las que mejor se adaptan a los supuestos de Trivers-Willard
da. A pesar de las dificultades para comprobar empirica- (Clutton-Brock y lason 1986), aunque también hay evi-
mente las predicciones de Fisher, los datos existentes in-dencia para especies de aves (Clutton-Brock 1986). Las
dican que el equilibrio de Fisher puede ser la norma en predicciones de Trivers-Willard se han tratado de verifi-
especies con sexos separados donde se cumplen los sucar en una enorme cantidad de especies, y los resultados
puestos de libre competencia entre los individuos de la no son en absoluto unanimes. Algunos trabajos apoyan
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Figura 12. Exito reproductivo de las crias macho y hembra de Figura 13. Proporcién de sexos al nacimiento (porcentaje de
ciervo en funcién de la dominancia de la madre (De Clutton- crias macho) producida por hembras de ciervo en funcién de
Brock et al. 1984). su dominancia (De Clutton-Brock et al. 1986).

las predicciones pero otros muchos no; y se ha sugerido, pa parasitoide gana mas a través de sus hijos macho cuan-
gue dado que los resultados positivos son mas faciles dedo éstos se desarrollan en un hospedador grande y de bue-
publicar, es muy posible que la cantidad de casos en los na calidad, entonces la seleccion actuard sobre la avispa
gue no se ha encontrado evidencia en favor de la hipéte- para que ajuste el sexo de la cria en funcion de la calidad
sis sea aun mayor (Festa-Bianchet 1996). del hospedador (Charnov et al. 1981). El efecto mas radi-
Es posible que en muchos casos no se estén realizancal del ambiente sobre el sexo de la crias ocurre en mu-
do adecuadamente las predicciones porque no se conozcahas especies de reptiles donde el sexo de las crias no esta
la relacion entre las variables en juego. Por ejemplo en predeterminado genéticamente, sino que se diferencia en
los primates cercopitecinos las hembras dominantes tien- funcion de la temperatura que experimentan los huevos
den a producir mas hijas que hijos (Altmann 1980, durante su desarrollo (Charnov y Bull 1977). Este meca-
Simpson y Simpson 1982, Gomendio 1990). Sin embar- nismo de determinacién del sexo se da en cocodrilos, tor-
go, parece que el rango de las madres en estas especiesigas y algunos lagartos. Los patrones son muy variados:
puede influir méas sobre el éxito de las hijas que sobre el en unas especies a mas temperatura se desarrollan ma-
de los hijos, ya que las hijas heredan el rango de las ma-chos, en otras hembras, y en otras los machos aparecen a
dres (Clutton-Brock y Albon 1982). Por otra parte, no s6lo temperaturas intermedias mientras que las hembras ocu-
los beneficios para las crias sino también los costes rren a temperaturas mas extremas. En principio cabe su-
reproductivos para las madres, pueden ejercer una impor-poner que estos sistemas se han mantenido por seleccion
tante influencia en el ajuste de la proporcion de sexos. natural debido a que debe existir una relacion entre el éxito
Gomendio et al. (1990) mostraron que los resultados de un determinado sexo y la temperatura a la cual se desa-
opuestos en especies como el ciervo y el macaco rhesusrolla. Sin embargo, aparte de esta idea obvia no existe
(Macaca mulata podian explicarse en base a los costes aln una explicacion general para estos patrones tan pecu-
reproductivos para las madres. En el caso del ciervo, las liares de determinacién del sexo en reptiles (ver Charnov
madres subordinadas sufren mayores costes (en términos1982, Bull 1983, Shine 1999).
de mortalidad y reduccion de fertilidad futura) cuando Una pregunta recurrente, cuando se entra en contacto
crian un cervatillo macho. En el macaco rhesus, en cam- con hip6tesis como la de Trivers y Willard (1973), es como
bio, aunque el coste fisiologico parece no ser muy dife- hacen las madres para influir en el sexo de la cria. En
rente en funcién del sexo de la cria, existen importantes especies haplodiploides el sexo puede controlarse fecun-
costes sociales: las hijas heredan el rango de sus madres ylando o no los huevos, como vimos mas arriba. En repti-
las hembras dominantes se muestran muy agresivas hacides, el mecanismo por medio del cual ocurre el ajuste esta
las subordinadas con hijas, lo cual hace que a éstas lesmas claro que la explicacién adaptativa sobre el modo en
resulte mas rentable producir hijos macho (Gomendio et que la seleccién natural lo favorece. En aves y mamife-
al. 1990). ros, por el contrario, las ideas adaptativas estan experi-
Charnov (1979) generalizé la idea de Trivers-Willard mentando un fuerte crecimiento, pero se conoce muy poco
a los casos en que el ambiente en que se ha de desarrollasobre los mecanismos por los cuales una madre puede
la descendencia puede influir de modo diferente en el éxito influir en el sexo de la descendencia (Clutton-Brock
de la cria segun el sexo. Dentro de esa idea de “ambiente”1991). En algunos mamiferos que producen varias crias
en sentido amplio estan las condiciones de la madre, peropor parto, se ha visto que los abortos diferenciales en fun-
también otras circunstancias ambientales que afectan alcién del sexo podrian influir en la proporcién de sexos
desarrollo de las crias, siempre que su efecto sea diferen—resultante al nacimiento (Clutton-Brock y lason 1986,
te para las crias macho y hembra. Por ejemplo, si una avis-Gosling 1986). En el coiptMyocastor coypyslas hem-
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Figura 14. Relacién hipotética entre el éxito de la cria y el
gasto parental que recibe. La funcién p(r) representa el éxito
de crias macho y @(r) el éxito de crias hembra. La linea
discontinua p,(r) corresponde a la situacién inicial para los
machos que no es evolutivamente estable. Los valores de gasto
parental f* y m* indican los 6ptimos que hacen maximo el
éxito por unidad de gasto. La estabilidad evolutiva se alcanza
cuando las pendientes de las rectas que pasan por el origen y
por ambos valores de gasto 6ptimo se igualan (ver texto).

Figura 15. Exito de crias macho (a(v)) y hembra (p(v)) en fun-
cién de la inversién parental (v) que se dedica a ellas. La cur-
vas se derivan de las dos de la Figura 19. Cada curva de la
Figura 19, expresada en funcion del gasto parental, da lugar a
varias curvas cuando se expresan en funcién de la inversién
parental, cada una de las cuales corresponde a madres dife-
rentes en funcién de su condicién. La condicién de las ma-
dres hace que un determinado valor de inversién correspon-
da a diferentes valores de gasto (que es lo que realmente re-

ciben las crias) y por tanto a diferentes éxitos asociados. El
equilibrio evolutivamente estable se alcanza cuando los pro-

bras en buena condicion, abortan tempranamente las ca-medios de inversion en crias macho y hembra en la pobla-
madas con predominio de hembras, aparentemente paracién corresponden con la linea de puntos (ver texto).
aumentar sus posibilidades de producir otras con predo-
minio de machos (Gosling 1986). En las especies en que
las hembras producen un solo 6vulo, como es el caso delde la cria es curvilinea y diferente para machos y hem-
ciervo para el cual ademas se cuenta con buena evidenciebras. Dado que relaciones curvilineas, por ejemplo del
estadistica sobre ajuste del sexo de las crias, los mecanistipo de la competencia local por los apareamientos, pue-
mos deben estar basados en algun tipo de ventaja para loslen dar lugar a que no se cumpla el equilibrio de Fisher
espermatozoides portadores de los cromosomas Y o X. (Charnov 1979), Frank (1989, 1990) propuso que en es-
Una linea de estudios se esta llevando a cabo en la direcpecies con dimorfismo sexual y con bajo nimero de crias
cion de los procesos que tienen lugar alrededor de la fe- por evento reproductivo, tales como muchas especies de
cundacion (e.g. Flint et al. 1997), aunque parece que por aves y mamiferos, las decisiones de los padres sobre la
el momento queda aun camino por recorrer hasta contar asignacion de recursos a crias macho y hembra estarian
con una explicacion probada. basadas en relaciones curvilineas y por tanto no se espe-

El modelo de Trivers-Willard ha sido uno de los que raria el equilibrio de Fisher. Esto le llevo a concluir que,
mas estudios han generado en biologia evolutiva. Tras unaen general, el equilibrio de Fisher es incompatible con las
gran cantidad de intentos de comprobacion empirica y de condiciones de Trivers-Willard (Frank 1989, 1990), lo cual
modelos tedricos derivados de él, sigue siendo motivo de ha sido ampliamente aceptado en revisiones posteriores
controversia. Parte de las razones de la controversia radi-(Clutton-Brock 1991, Clutton-Brock y Godfray 1991,
can en las interpretaciones del modelo verbal de Trivers- Godfray y Werren 1996, Hardy 1997). Sin embargo, el
Willard (Carranza 2002), la confusién entre la situacion a modo en que Frank (1989) aborda el problema est4 inspi-
nivel individual y poblacional (Frank 1989, Carranza y rado en la teoria de “sex-allocation” desarrollada por
Fernandez-Toledo, en prep.), y sobre todo en la aplica- Charnov (1979, 1982) para hermafroditas y, como en aquel
cién directa de las predicciones a todos los casos, inclu- caso, utiliza las relaciones curvilineas sin respetar la con-
yendo especies carentes de dimorfismo sexual o aquellasdicion de igualdad entre el éxito poblacional de machos y
gue producen varias crias por evento reproductivo hembras, y partiendo de curvas fijas para los machos que
(Williams 1979, Fernandez-Llario et al. 1999). En los dos no se moadifican dependiendo del éxito de la funcion fe-
apartados siguientes nos ocupamos de estos tipos de promenina. La extension y objetivos de este capitulo no per-
blemas. mitirian una critica en detalle de esos modelos, de modo
gue me limitaré a presentar aqui la solucion que hemos
propuesto para este problema basada en Carranza y
Fernandez-Toledo (en preparacion).

Se trata de resolver si las condiciones del modelo de
Trivers-Willard a nivel del individuo, lo hacen incompa-

Las condiciones del modelo de Trivers-Willard supo- tible con el equilibrio de Fisher a nivel poblacional. La
nen que la relacién entre la inversion parental y el éxito idea de Trivers-Willard no es mas que una consecuencia

Integrar Trivers-Willard con Fisher: niveles individual y
poblacional en la asignacién de inversién en funcion del sexo
de la cria



CapiTuLo 10: LA EvorucioN pe. CUIDADO PARENTAL 209

de la aplicacion de los modelos de tamafio 6ptimo de
propagulo (Smith-Fretwell 1974) a ambos sexos. Como
vimos mas arriba, la seleccién natural favorece que los
reproductores dediquen una cantidad de inversién por
cada propagulo (cria) tal que maximice la tasa de éxito
por unidad de gasto o inversion, lo cual se resuelve con
una aproximacion tipo “valor marginal” (ver més arriba).
Supongamos que el éxito de una cria aumenta de ma-
nera sigmoidal con la cantidad de recursos parentales que 0
recibe, y que estas curvas son diferentes para crias macho @ J 90 od dY 990 99d 9Jd
y hembra segun la Figura 14. La tangente a la curva que Condicién de la madre
pasa por el origen indica la cantidad 6ptima de gasto por
cria, es decir aproximadamente su tamafio 6ptimo. Si las Figura 76. Proporcién de machos en la camada en funcién de
pendientes para crias macho y hembra difieren, la situa- la condicién de la madre, segtin Williams (1979). Conforme
cién es inestable puesto que las madres produciran criasla condicién aumenta se producirian camadas progresivamen-
del sexo de mayor pendiente. El aumento en individuos te mas costosas, co.mbinando nﬂm.eroysexo de las crias. Como
de un sexo modifica la altura de la curva de los machos, "es!!tado, la relacién entre condicién de la madre y propor-
cuyo éxito depende de la proporcion de hembras por ma- o de sexos en la camada no es lineal
cho, de modo que el equilibrio evolutivamente estable se
alcanza cuando las pendientes se igualan. Una vez quegenitores ajusten el sexo de la cria en funcion de las con-
las pendientes estan igualadas, se cumple que la relaciérdiciones en que ésta se va a desarrollar. Sin embargo, como
entre éxito y gasto es la misma para ambos sexos, y que lamencionamos mas arriba, Trivers y Willard (1973) pro-
produccién sucesiva de crias de cualquier sexo suponepusieron estas ideas pensando en animales que producen
una misma tasa de aumento lineal de éxito, simplemente una sola cria por evento reproductivo. Cuando una madre
asumiendo que éstas se producen aproximadamente corproduce varias crias a la vez, tiene la opcion de ajustar
su tamario éptimo. En estas condiciones, la relacién a ni- tanto el sexo como el numero de las crias. El primero en
vel poblacional entre éxito y gasto en crias es lineal y por abordar este problema fue Williams (1979). Williams pre-
tanto se cumple el equilibrio de Fisher. dijo que en estos casos la condicion creciente de las ma-
Como vimos al principio de este capitulo, en el apar- dres deberia resultar en una secuencia de ajuste de sexo y
tado de definiciones, no es lo mismo gasto parental que nimero de crias, desde camadas poco numerosas del sexo
inversion parental (Clutton-Brock 1991). La mayor parte menos costoso hasta camadas mas numerosas del sexo
de los modelos utilizan el término inversién sin reparar mMas costoso, pero siguiendo una combinacion tal, que no
en las diferencias, y en muchos casos el desarrollo de loscabe esperar ninguna relacion general entre condicion de
modelos pone de manifiesto que realmente querian decir la madre y proporcion de sexos en la camada (Fig. 16).
gasto en lugar de inversion. Nosotros hemos abordado de  Sin embargo, el modelo de Williams asume que las
momento el problema desde el punto de vista del gasto. madres van a poder controlar que el reparto del cuidado
En realidad se espera que la seleccién natural actle sobreparental entre las crias va a ocurrir seguin sus intereses, lo
los progenitores para que optimicen su inversion parental, cual no siempre es asi debido a la competencia entre crias
no su gasto. La relacién entre gasto e inversion no es li- (Mock y Parker 1997). Si varias crias comparten los re-
neal. Conforme una madre va gastando recursos en unacursos parentales, es bastante esperable que no exista una
cria el coste por cada unidad tiende a aumentar, y estarelacion directa entre las condiciones de la madre y las
relacion entre gasto e inversion puede ser diferente paracondiciones en que se va a desarrollar la cria, ya que esto
cada madre individual, ya que una unidad de gasto tiene depende del modo en que cada cria acceda a una porcion
un coste diferente segun las condiciones de la madre (verdel cuidado parental en competencia con sus hermanos.
mas arriba, Fig. 1). Si representamos éxito de la cria en Una porcién grande del cuidado parental de una madre en
funcion de la inversién parental obtendremos una familia malas condiciones puede ser mejor que una porcion pe-
de curvas dependientes de la condicién de las madres (Fig.quefia del cuidado parental de una madre en buenas con-
15). Ahora el equilibrio poblacional ocurre para unas cur- diciones. Carranza (en preparacion) propone una exten-
vas intermedias tedricas que pueden no corresponder consion de la hipotesis de Trivers-Willard para los casos en
ninguna madre real, pero se sigue cumpliendo el equili- que dos 0 més crias comparten los cuidados parentales.
brio de Fisher, en este caso de un modo mucho mas rea-La porcion de recursos parentales a la cual tiene acceso
lista a nivel de inversion (Fig. 15; para mas detalles ver cada cria dentro de la camada o pollada puede depender

0.5

Proporcion de machos

Carranza y Fernandez-Toledo, en preparacion). de alguna variable tal como el orden de eclosion o el peso
al nacimiento. Se espera que la seleccion actie sobre los
Sexo de las crias dentro de camadas progenitores para ajustar el sexo de las crias de acuerdo

con estas posiciones jerarquicas dentro de la camada, de

Segln el modelo de Trivers y Willard (1973), cuando modo que en las primeras posiciones ocurra un sesgo ha-

las condiciones afectan de modo diferente a las crias se-cia el sexo mas costoso y en las siguientes, a partir de un
gun su sexo, la seleccion natural favorecera que los pro- cierto umbral, hacia el sexo contrario. En las ultimas po-
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sexos aleatoria en estas Ultimas posiciones de las cama-
S das o polladas (Fig. 17; Carranza, en prep.).

0.1 Los datos empiricos parecen apoyar las predicciones.

5 Ryder (1983), por ejemplo, encuentra una asociacion en-

tre el sexo y el orden de puesta en la gaviaals

0 0.8 1 r delawarensisdonde los primeros huevos en eclosionar
o0 son machos en un 63.7% de los casos, los segundos eran
' predominantemente hembras (38.8% de machos), y la

proporcién de sexos en el tercer huevo no diferia del azar
-0.2 (41.1% de machos). En el jabadfus scrofpel sexo de

las crias esta relacionado con el peso al nacimiento, lo
cual influye en su rango de dominancia dentro de la ca-
mada y en el acceso a las mejores mamas (Fernandez-
Llario et al. 1999). El cormoranPhalacrocorax
aristoteli es un ave poliginica y dimérfica: los machos
pesan méas que las hembras. Velando et al. (2002) encon-
traron que en las puestas tempranas en la estacién de cria,
el sexo de los pollos estaba muy claramente relacionado
con el orden de puesta: el 77% de los huevos que
eclosionaban en primer lugar eran machos. En las puestas
siciones, dado que la porcién de recursos esperada es pemas tardias no aparece esa diferencia, probablemente por-
guefia, cabria esperar un sesgo hacia el sexo menos costgjue las posibilidades de éxito de los machos nacidos mas
so. Sin embargo, las probabilidades de supervivencia de tarde son mucho menores de modo que en esas puestas el
estas crias pueden ser muy bajas independientemente defecto de las condiciones sobre el éxito no es tan diferen-
su sexo. Si es asi, la seleccion sobre los padres para ajuste entre sexos (Velando et al. 2002).

tar su sexo sera débil y cabrd esperar una proporcion de

Figura 17. Diferencial de seleccién (S) para el ajuste del sexo
de la crfa, en funcién de la posicién de la cria dentro de la
camada (1 a 5) y el gasto parental que se puede asignar a ella
(r). Cuando S > 1 se favorece la produccién del sexo mas
costoso (machos) y cuando S<1 el opuesto (hembras). Con-
forme S es mas cercano a cero se espera que el sexo de la cria
sea mas aleatorio. (De Carranza en preparacion; ver texto).
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sobre cuidado parental. Recoge todas las teorias y evidencias hasta esa fecha.

(2) CARRANZA, J. 1994 Etologia. Introduccién a la Ciencia del ComportamierRabl. Univ. Extremadura, Caceres. Es un libro
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cuidado parental, ademas de otros relacionados con el tema.

(3) ANDERSSON, M.A. 1994Sexual selectiorPrinceton University Press, Princeton. Es una revision sobre seleccion sexual, que
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