Capitulo 15: EVOLUCION DE LOS SISTEMAS DE APAREAMIENTO

Juan José Sanz

DepPARTAMENTO DE EcoLoaia EvoLuTiva, Museo NAcioNAL DE CiENciAs NATURALES (CSIC)
José Gutiérrez Abascal 2, 28006-Madrid. E-mgélnz@mncn.csic.es

Diferencias entre especies con reproduccion sexual en los sistemas de apareamiento pueden estar relacionada
con diferencias en limitaciones o restricciones fisiolégicas y ecolégicas. En este capitulo se describe como algunas
de estas limitaciones han influido en la evolucidn de los distintos sistemas de apareamiento. Los sistemas de aparea:
miento se pueden clasificar de acuerdo al nUmero de parejas que se obtienen de forma mas o menos simultdnea. As
tenemos especies mondégamas, en donde un macho se empareja con una sola hembra, especies poligamas (poliginic
0 poliandricas), donde un sexo se empareja con varios individuos del otro sexo, y especies promiscuas, que en
realidad seria una mezcla de poliginia y poliandria. Estos tipos de estrategias reproductoras se pueden encontrar er
distintas poblaciones de la misma especie o incluso en distintos individuos de la misma poblacién. Sin embargo, no
debemos olvidar que estas son estrategias de apareamiento comportamental o social y puede ser que no se corre:
pondan con el sistema de apareamiento desde el punto de vista genético. Los principales factores ecoldgicos que
determinan los sistemas de apareamiento en especies con reproduccién sexual son la distribucién espacio-tempora
de los recursos y de uno de los dos sexos (generalmente las hembras). El conflicto sexual entre machos y hembras
por el cual cada individuo pretende maximizar su eficacia bioldgica, ha sido una pieza clave en la evolucion de los
distintos sistemas de apareamiento. Por Gltimo, destacar que el tipo de cuidado parental requerido para obtener la
mayor eficacia bioldgica influye en gran medida en el sistema de apareamiento realizado por los individuos.

Introduccion duos de una poblacién o especie a la hora de reproducir-
se, introdujo el concepto de seleccién sexual (ver Capitu-
Como todo ecélogo evolutivo sabe, el principal obje- lo 13). Cuando uno de los dos sexos (generalmente, las
tivo de cualquier organismo (o0 genotipo) es reproducirse, hembras) invierte mas en reproduccién que el otro, apa-
ya que la seleccion natural operando a nivel del individuo rece como un factor limitante, el resultado es un aumento
favorecerd a aquellos que sobrevivan e incorporen un en la competencia entre los miembros del segundo sexo
mayor numero de descendientes a las siguientes genera{machos) por el acceso a algun individuo del sexo que
ciones (Roff 1992, Stearns 1992). Por consiguiente, de- mas invierte. Las hembras no son el factor limitante por-
bemos esperar una alta competencia entre individuos deque la razon de sexos esté sesgada hacia los machos en la
la misma especie en cualquier aspecto relacionado con elpoblacion, sino por lo que se denomina la razén de sexos
comportamiento reproductor. Las diferentes especies de operativa (Emleny Oring 1977), es decir, el promedio de
organismos han combinado de manera muy diversa los hembras que pueden ser fertilizadas por los machos acti-
rasgos de las estrategias vitales que pueden afectar a swamente sexuales en un determinado momento. Las hem-
eficacia biolégica, lo que ha dado lugar a una gran varie- bras podran seleccionar al macho mas atractivo, es decir,
dad de estrategias reproductoras y sistemas de apareamierel que presenta caracteres sexuales secundarios mas vis-
to a lo largo de la evolucién (Emlen y Oring 1977). Para tosos (cuernos, plumaje, canto, etc.), o aceptar pasivamen-
estudiar los distintos tipos de estrategias de apareamientote al macho vencedor en las luchas con los otros machos,
en especies con reproduccion sexual debemos partir des-ya que en ambos casos esta demostrando que es un ma-
de una perspectiva evolutiva en la cual la seleccion natu- cho de calidad, que presenta un buen estado de salud, por
ral opera a nivel del genoma del individuo (Hamilton lo cual es el mejor progenitor posible entre los machos
1964). disponibles para esa hembra. Las sefiales o pistas que las
En especies en las que la descendencia se obtiene pohembras prefieren en los machos se han interpretado como
medio de reproduccién sexual, existe un primer paso: la atributos que tienden a indicar cualidades de un “buen
basqueda de una pareja adecuada para obtener la mayopadre” y/o atributos que indican que el individuo porta
descendencia posible con la mejor calidad y la mayor via- “buenos genes”. Investigaciones teéricas y empiricas han
bilidad. Los sistemas de apareamiento en el reino animal sugerido que la seleccién de un “buen padre” o de unos
fueron discutidos desde un punto de vista evolutivo por “buenos genes” pueden haber operado en muchas espe-
primera vez por Darwin. Darwin (1871) considerando la cies de animales (Mgller 1994, Kirkpatrick 1996). Por
existencia de una competencia entre los distintos indivi- consiguiente, la seleccién sexual aparece por la elecciéon
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de la hembra hacia un macho que le confiere un beneficio Restricciones fisioldgicas en la evolucion de los sistemas
directo (buenos genes para la descendencia) o indirectode apareamiento
(por ejemplo, cuidado parental o territorio de calidad ade-
cuada) en su eficacia bioldgica, o por la competencia en-  Las especies de animales que se reproducen sexual-
tre machos que favorece a determinados fenotipos mente presentan una inversion desigual en gametos por
(Andersson 1994, Mgller 1994). Este es un primer con- parte de cada uno de los sexos (Trivers 1972). Este feno-
cepto que debemos tener claro para comprender como harmeno se ha denominado anisogamia. Esta restriccion fi-
evolucionado los distintos sistemas de apareamiento. Des-siolégica es importante para comprender la evolucién de
de que esta idea fue propuesta, el desarrollo de la genéticdas estrategias de apareamiento en especies con reproduc-
ha permitido un mejor conocimiento de como han evolu- cién sexual. Por un lado, las hembras producen pocos
cionado los distintos sistemas de apareamiento (Fisher gametos inmdviles que se caracterizan por suponer una
1930, Williams 1966, Hamilton 1967, Trivers 1972). fuerte inversion desde el punto de vista energético o nu-
En especies con sexos separados, la fertilizacion del tricional. Por otro lado, los machos tienen una produc-
gameto femenino es el siguiente paso necesario en el pro-ciébn enormemente elevada de gametos muy méviles y de
ceso de apareamiento. Imaginemos una situacion en laescaso tamafio, que son energética o nutricionalmente
gue las hembras y los machos no presentan ninguna pre-mucho menos costosos de producir. Esta diferencia inter-
ferencia espacial o sexual a la hora de reproducirse. Ensexual provoca la existencia de una competencia entre los
términos evolutivos, esta situacion puede cambiar al apa- machos por obtener alguno de los gametos femeninos. El
recer individuos que varian su comportamiento para in- resultado es que los machos que puedan mejorar la bus-
tentar aumentar su eficacia bioldgica o éxito reproductor. queda y obtencion de los gametos femeninos seran favo-
Estos individuos pueden hacerlo, bien por medio de un recidos por la seleccion natural, es decir, obtendran po-
aumento del nimero de encuentros con individuos del tencialmente una mayor descendencia. Las estrategias de
sexo opuesto, bien por reducir la presencia de individuos las hembras, por el contrario, han evolucionado hacia un
de su mismo sexo en un area determinada (territorio), 0 aumento de las probabilidades de supervivencia del évu-
bien, por un aumento de la proteccion hacia la pareja o la lo, huevo o embrién durante su desarrollo. Esto debe de
descendencia. El éxito reproductor de estos individuos, ser el resultado de la fuerte inversion realizada por las
gue esté directamente relacionado con su eficacia biol6- hembras en cada gameto producido. El resultado evoluti-
gica, dependera en parte de la respuesta del resto de indivo es una diferencia entre sexos en la produccién de ga-
viduos de su misma especie hacia su comportamiento, y metos debido a una seleccién divergente, es decir, para
en particular de la respuesta de los individuos del otro cada sexo un avance adquirido hace més beneficioso nue-
sexo. Bajo ciertas restricciones ambientales o filoge- vos cambios en la misma direccién ya abierta que en cual-
néticas, puede que alguno de estos comportamientos seajuier otra nueva.
més efectivo y que si es realizado por varios individuos Esta asimetria entre hembras y machos nos ofrece un
puede desplazar a los otros comportamientos presentesescenario de conflicto entre sexos (“la batalla de los
en la poblacion. Maynard Smith y Price (1973) definie- sexos”) en el que las presiones selectivas difieren entre
ron tales comportamientos como estrategias evolu- ambos. Lo que puede maximizar la eficacia biol6gica de
tivamente estables. La clave de estas estrategias es sinahembra no tiene porque coincidir necesariamente con
dependencia del comportamiento de los individuos de la |0 que es mejor para un macho emparejado con ella. Por
misma especie y de su resistencia a la invasién de indivi- Un 12do, la eficacia biolgica que puede obtener una hem-
duos que utilizan comportamientos menos beneficiosos, Pra esta limitada por el nimero de gametos que es capaz
desde el punto de vista de la eficacia biolégica. Podre- € Producir, y por lo tanto las hembras han de elegir con
mos pues definir y categorizar los distintos sistemas de Mucho acierto el o los machos que van a fertilizar a sus

apareamiento en términos de estrategias adoptadas pmgametos. Por otro lado, la eficacia biologica que puede

. ner un mach limi r el nimer hembr
hembras 0 machos, porque estas estrategias son evolu—Obte er un macho esta limitada por el nimero de hembras

, que éste es capaz de fertilizar, y por lo tanto los machos
tivamente estables. ;
) L han de competir entre ellos para aparearse con tantas hem-
En especies que presentan reproduccion sexual las

estrategias utilizadas para maximizar la eficacia bioldgi bras como sea posible. El objetivo dltimo por parte de
g P 9" cada sexo sera obtener el maximo beneficio (aumento de

ca de los individuos pueden diferir entre ambos sexos. En la fecundidad y menor reduccion de sus probabilidades
este marco evolutivo, el sistema de apareamiento de Un yg gypervivencia) de cada apareamiento realizado. El be-
organismo ha sido definido como “cualquier estrategia peficio que se puede obtener en cada intento reproductor
comportamental empleada para conseguir una 0 varias gependera de las condiciones ambientales e individuales
parejas con el fin Gltimo de obtener descendencia” (Emlen (por ejemplo: edad, estado de salud, etc.: ver Capitulo 8).
y Oring 1977, Davies 1991). El estudio de los sistemas de Cada individuo intentara obtener el maximo éxito repro-
apareamiento incluye la manera de obtener pareja, el nl-ductor con la minima inversién y también intentara que el
mero de emparejamientos, la presencia y caracteristicasindividuo emparejado con él invierta lo maximo posible.
del vinculo de pareja que se establece y el tipo de cuidadoDebido a que las hembras tienen una reduccién en la po-
parental dado por cada uno de los miembros de la parejasibilidad de producir descendientes, se ven obligadas a
(Emlen y Oring 1977, Davies 1991, Carranza 1994). conseguir que el macho invierta lo méximo posible en
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éstos. Este balance dependera de los beneficios y coste®Distribucién espacial de los recursos
de la inversion realizada en la reproduccion (Roff 1992,
Stearns 1992). Los beneficios de la reproduccion descan-  Cuando determinados recursos necesarios durante la
san en un aumento del crecimiento, supervivencia y futu- reproduccion estan distribuidos de manera uniforme en el
ro éxito reproductor de la descendencia presente. Por otromedio ambiente, existe una baja probabilidad de mono-
lado, los costes de la reproduccion descansan en una repolizarlos por parte de los individuos. Cuando estos re-
duccion de la probabilidad de supervivencia y fecundi- cursos son suficientemente abundantes y estables tempo-
dad futura de los adultos reproductores (ver Capitulo 8). ralmente se produce la defensa de los territorios. Con la
Las diferentes estrategias adoptadas por los individuos aparicién de los territorios, los miembros de una pobla-
presentaran unos costes y beneficios cuantificables en tér-cion reproductora tienden a dispersarse en busca de otros
minos de eficacia biologica, pero no todos los individuos territorios no ocupados y esto conlleva un descenso en la
podran adoptar la estrategia mas beneficiosa debido a laprobabilidad de aparearse con mas de un individuo. Ade-
existencia de las restricciones fisiologicas. mas, la seleccion sexual se minimiza y la eficacia biolo-
La mayor inversion por descendiente realizada por las gica de las hembras se maximiza por presentar un cuida-
hembras es ain mas acentuada en aquellas especies en la® biparental de la descendencia. En esta hipotética situa-
cuales se da cuidado parental por parte de éstas durante atién se dice que el potencial de monogamia es alto para
desarrollo del embrion (gestacion) o tras su nacimiento esta especie (Fig. 1a).
(lactancia). Esta seria otra restriccion fisiolégica en la Sin embargo, cuando los recursos necesarios para la
evolucion de las estrategias de apareamiento muy impor- reproduccion estan distribuidos de una forma mas o me-
tante en el caso de los mamiferos. Como hemos visto, losnos agregada, generalmente los machos suelen ser capa-
machos pueden fecundar un mayor nimero de gametosces de defender las zonas o parches con mejores recursos
femeninos de los que las hembras son capaces de produ{Fig. 1b). En esta situacién se potencia la posibilidad de
cir. Desde el punto de vista del macho, éste debera estarmonopolizar a varias hembras por parte de unos pocos
seguro que la descendencia que va a cuidar es realmentenachos. Esto se produce porque algunos machos seran
suya para no invertir en individuos que no son sus hijos. capaces de controlar mas y mejores recursos que otros, lo
Para ello, en muchas especies de animales, los machoscual afectard al proceso de eleccién de la pareja. En esta
realizan una vigilancia sobre las hembras durante el pe- situacion la seleccién sexual y la varianza en éxito repro-
riodo fértil para evitar cépulas con otro macho ajeno ala ductivo entre los individuos de una poblacién reproduc-
pareja. Por ejemplo, se ha podido comprobar que a nivel tora se incrementa. El resultado final bajo este escenario
especifico en aves, los machos participan mas en distin- es la poligamia. Estos recursos limitantes y necesarios para
tos aspectos del cuidado parental de la descendencia albbtener un adecuado éxito reproductor pueden ser el ali-
aumentar la certeza de paternidad de los pollos que cui- mento, lugares apropiados para dar un cuidado parental
dan (Mgller y Cuervo 2000). En contrapartida, debido a adecuado a la descendencia (madrigueras o nidos), zonas
la mayor inversion que realizan las hembras en cada ga-de paso para los individuos en donde la probabilidad de
meto producido, se espera que éstas tiendan a desarrollaencuentros con individuos del otro sexo es mayor, o abun-
preferencias de apareamiento mucho mas fuertes que losdancia de los recursos que el macho ofrece a la hembra
machos y a ser mas selectivas a la hora de escoger urgue actllan aumentando su “atractivo”.
macho para obtener descendencia. Las hembras reciben Los individuos que defienden estos recursos esencia-
no solo beneficios directos, como puede ser la obtencion les para la reproduccion suelen ser los machos. La elec-
para su descendencia de unos genes de la mejor calidaction de las hembras estara influida tanto por la calidad
posible, sino también beneficios indirectos (territorio o del macho que defiende los recursos, como por la calidad
determinado cuidado parental compartible o no), que po- de los recursos que éste defiende ante otros machos. La
tencialmente aumentan su supervivencia y/o fecundida- poligamia se vera favorecida por un aumento de la va-
des presente y futura. Las hembras que se aparean con umianza de la calidad de los recursos defendidos por el
Gnico macho, ya sea de forma mondégama o poliginica, macho. Este sistema de apareamiento sera una estrategia
son vulnerables al abandono por parte del macho una vezventajosa para las hembras sélo si los beneficios directos
que la reproduccion ya esta en curso. Por esto la elecciongenéticos y de recursos defendidos por el macho son ma-
de un macho adecuado es fundamental para la eficaciayores que los costes que se producen por la generalizable
bioldgica de la hembra. falta de cuidado parental compartible por parte del ma-
cho. Otro coste importante de la poligamia se deriva de la
interferencia que puede producirse entre las hembras apa-
Restricciones ecoldgicas en la evolucion de los sistemas readas con un mismo macho.
de apareamiento Cuanto menos uniforme y mas concentrados se en-
cuentren los recursos en el medio, mas frecuente sera la
Las principales restricciones ecoldgicas que afectan a aparicion de estrategias de poligamia (Orians 1969). La
la aparicion de los distintos sistemas de apareamiento secalidad de estos recursos (alimento, territorio, nido, etc.)
pueden agrupar en dos tipos: la distribucién espacial de sera lo que determine el nimero de apareamientos que el
los recursos, y la disponibilidad o distribucion espacial y sexo que los monopoliza puede realizar (Orians 1969).
temporal de los individuos con los que emparejarse. Una hembra que se aparea con el sexo que monopoliza
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Figura 1. Representacion grafica de la importancia de la dis-
tribucién espacial de los recursos en las estrategias de aparea-
miento. Los puntos representan los recursos (alimento, luga-
res de nidificacién) y los circulos representan el territorio de-
fendido por los machos. En la figura (A) se representa una
distribucién homogénea de los recursos que presenta un alto
potencial de monogamia, mientras que en (B) se representa
una distribucion agregada de los recursos que favorece un
alto potencial de poligamia.
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Figura 2. Representacién grafica del modelo denominado
“umbral de la poliginia” (Orians 1969). Las curvas represen-
tan la relacién entre la eficacia biolégica de las hembras y la
calidad del territorio de los machos en parejas monégamas
(Iinea discontinua) y poligamas (Iinea continua). En el mode-
lo, una hembra presenta una reduccién en su eficacia biol6-
gica (doble fecha con letra A) al pasar a ser una hembra se-
cundaria, comparado con la situacién en la que ella se empa-
rejara con un macho monégamo. La doble fecha con letra B
representa el umbral de poliginia a partir del cual una hem-
bra deberia elegir un macho ya emparejado previamente.
Dibujado a partir del modelo original en Orians (1969).
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estos recursos (macho) y que ya se ha apareado con otros
individuos, ha de obtener al menos el mismo beneficio
que si se aparease con un individuo no emparejado pre-
viamente y que defiende peores recursos o territorios (Fig.
2, Orians 1969).

Finalmente, la abundancia de los recursos tiene un
efecto directo sobre el cuidado parental y, por lo tanto, en
el tipo de sistema de apareamiento. Si ciertos recursos
son muy abundantes, entonces uno de los dos individuos
de la pareja (generalmente la hembra) puede proporcio-
nar todo el cuidado que la descendencia en curso requie-
re, y el otro miembro de la pareja (macho) no aporta nin-
gun tipo de cuidado parental. En esta situacion, la gran
abundancia de alimento favorecera la poligamia, pues el
macho estard libre para realizar nuevos apareamientos.
En el caso contrario, es decir, cuando los recursos son
escasos, dificiles de obtener o que se requiera a los dos
miembros de la pareja para obtenerlos, ambos son nece-
sarios para proporcionar el cuidado parental compartible
para sacar la descendencia adelante. En esta situacién se
favorecera la monogamia.

Distribucion espacial y temporal de las hembras

En algunas especies con reproduccion sexual, no son
los recursos, sino los miembros de uno de los sexos, ge-
neralmente las hembras, los que se distribuyen de forma
agregada en el medio ambiente. En estos casos, la utiliza-
cion del espacio por parte de las hembras no proporciona
un lugar o recurso defendible para los machos, y éstos
optan por seguir o defender a varias hembras agregadas,
que reciben el nombre de harenes. Por lo tanto, silas hem-
bras agregadas son defendibles por un macho, se debe
esperar que éste acumule hembras y las defienda activa-
mente ante otros machos. En definitiva, la distribucion
espacial de las hembras puede determinar el sistema de
apareamiento.

Cuando el macho no proporciona cuidado parental a
la descendencia, las hembras pueden convertirse en el re-
curso a defender por los machos, como es el caso de mu-
chos mamiferos. En esencia, el conflicto entre machos y
hembras sugiere que los machos deben maximizar el nd-
mero de apareamientos con las hembras, y éstas deben
maximizar el acceso a ciertos recursos. Que los machos
puedan obtener descendencia con diferentes hembras,
dependera, no sélo de la distribucion espacial de las hem-
bras, sino también de la relacion coste-beneficio de vivir
en grupos para esas hembras. Por otro lado, un tercer fac-
tor que afectara a la presencia de grupos de hembras que
pueden ser defendidas por un macho, es el riesgo de de-
predacion. Las hembras se pueden juntar en grupos debi-
do a los beneficios obtenidos a la hora de defenderse con-
tra depredadores.

En otros casos, la disponibilidad temporal de las hem-
bras es lo que determina la evolucién de determinados
sistemas de apareamiento. Si todas las hembras de una
poblacion son receptivas al mismo tiempo, los machos
tendran pocas probabilidades de poder fecundar varias
hembras a la vez. En esta situacion, y siempre que las
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hembras sean sexualmente activas en un periodo de tiem-Sistemas de apareamiento
po corto, se vera potenciada la monogamia. Cuando las
distintas fases en el apareamiento entre un macho y una  Tradicionalmente se han clasificado los sistemas de
hembra han tenido lugar (cortejo y fecundacién), pocas apareamiento de acuerdo al nUmero de parejas que obtie-
hembras estaran disponibles para ese macho. Este seria ale generalmente el macho por unidad de tiempo o tempo-
caso de muchas especies de anuros que presentan un corada reproductora. Aunque solamente existen dos sexos
to periodo favorable para realizar la fecundacién de los diferenciados, se conoce una considerable variedad de
huevos. Sin embargo, cuanto mayor sea la asincronia encomportamientos encaminados a provocar la fusiéon de los
el periodo fértil de las hembras, el potencial para conse- gametos. Los sistemas de apareamiento de los animales,
guir varias hembras por parte de los machos se incremen-que como hemos dicho antes estan intimamente ligados
ta. En especies en las cuales ambos sexos contribuyen ahl tipo de cuidado parental, se pueden clasificar dentro de
cuidado parental de la descendencia, es decir, presentarlas siguientes principales categorias: monogamia, poliga-
un cuidado parental compartido, para que exista un siste- mia (poliginia, poliandria) y promiscuidad (Tabla 1). Es-
ma de apareamiento poligamo sucesivo se necesita untas categorias representan una clasificacion grosera de los
desfase en la asincronia en el periodo fértil por parte de distintos tipos de sistemas de apareamiento. Es importan-
las hembras. te recordar que gracias a diversas técnicas moleculares
Otro factor que puede afectar a la evolucion de distin- que nos permiten determinar con exactitud la paternidad
tos sistemas de apareamiento es la razén o frecuencia dele la descendencia, se ha podido constatar que muchas
sexos presente en la poblacién. Asi, algunos autores hanveces el sistema de apareamiento comportamental o so-
sugerido que si el nimero de hembras es mayor que el decial no corresponde con el sistema de apareamiento desde
machos, entonces los machos no pueden monopolizar masel punto de vista genético. Es decir, puede ocurrir que
gue una hembra y se vera favorecido un sistema de apa-aunque macho y hembra presenten un sistema de aparea-
reamiento mondgamo, siempre que las hembras sean resmiento comportamentalmente monégamo, al analizar los
lativamente sincronicas a la hora de entrar en celo. En el datos aportados por las técnicas moleculares resulte que
caso de asincronia en el celo entre hembras, si el nimerdos hijos han sido engendrados por varios machos.
de hembras excede un determinado umbral es esperable Los individuos que presentan uno de estos sistemas
gue aparezca un sistema de apareamiento poliginico. Side apareamiento, excepto el de promiscuidad, pueden
el nimero de machos excede al de hembras, por el contrapasar de uno a otro tipo de forma secuencial. Es decir, un
rio, aparecerda un sistema de apareamiento poliandrico. Enindividuo puede ser monégamo durante un largo periodo
muchos casos en los que la razén de sexos esta sesgadde su vida o incluso durante toda su vida, mientras que
hacia los machos, gran parte de ellos son excluidos de laotros pueden pasar de ser monégamos a poligamos (y vi-
reproduccidn por los machos dominantes y el sistema ceversa) en periodos reproductivos sucesivos. En muchas
puede ser mondgamo o poliginico. La importancia de la especies de animales con reproduccién sexual, el éxito
frecuencia de sexos en una poblacién sobre la evolucién reproductivo de los machos depende del nimero de
de los sistemas de apareamiento, depende en gran medid@pareamientos que consigan.
de la distribucion espacial y temporal del sexo mas esca-

S0, que suelen ser las hembras. Sin embargo, muchas es- Tabla 1
pecies que presentan una estrategia poligama presentan Clasificacion de los sistemas de apareamiento en especies
una razon de sexos muy similar, por lo que se ha sugerido con reproduccion sexual
que la razon dg Sexos no seria uno de los factores que Un macho Varios machos
determinan el sistema de apareamiento. Una hembra Monogamia Poliandria
. . - i iandri
Estos serian los principales factores ecoldgicos que
b P g a 92% de las aves, 1% de las aves,

afectan a la evolucion de los distintos sistemas de aparea-

. o e 5% de los mamiferos  raro en mamiferos
miento. No obstante, aunque las condiciones ecolégicas

favorezcan la aparicion de un determinado sistema de Varias hembras Poliginia Promiscuidad
apareamiento, no debemos olvidar que otros factores 7% de las aves, Muchas especies
comportamentales o fisioldgicos, como puede ser el tipo 94% de los mamiferos de peces

de cuidado parental necesario, pueden no favorecer la

aparicion de un determinado sistema de apareamiento, aMonogamia

pesar de que las condiciones ecolégicas lo favorezcan.

Ademas, los factores ecolégicos tienen una gran influen-  En la monogamia se forma una pareja entre una hem-
cia en el tipo de cuidado parental que presentan las espe-bra y un macho con un fuerte vinculo que puede ser para
cies, a veces ambos miembros de la pareja cuidan a laun solo proceso reproductor, para toda la temporada re-
descendencia, o bien lo hace uno solo de ellos, o incluso productora, o incluso, para toda la vida. En este sistema
no presentan cuidado parental por ninguno de los dos de apareamiento, generalmente la hembray el macho pre-
miembros de la pareja. Por esto, el tipo de cuidado parentalsentan cuidado parental compartido de la descendencia.
puede ser decisivo en la determinacion del sistema de Ninguno de los dos sexos tiene la oportunidad de mono-
apareamiento en cada especie. polizar a varios miembros del otro sexo, bien de forma
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directa o a través del control de los recursos (por ejemplo, contribucion del macho durante estos periodos es menos
territorios o lugares de nidificacion). En otras palabras, necesaria y como resultado se favorece el cuidado unipa-
mondgamos seran aquellos individuos que no pueden serrental y la desercién del macho, y como consecuencia, la
poligamos (ver después) y para los cuales un sistema depoligamia al estar el macho libre de la mayor parte del
cuidado biparental sera indispensable para maximizar la cuidado parental requerido por la descendencia. Sin em-
eficacia biolégica de ambos miembros de la pareja. La bargo, la monogamia, seguramente, es una estrategia de
monogamia aparece en aquellos grupos de especies deapareamiento mas frecuente entre los mamiferos de lo que
animales en los cuales las expectativas de un aumento denormalmente se cree, sobre todo, en poblaciones en don-
los beneficios obtenidos por un macho apareado con va- de los individuos estan muy dispersos sobre un relativo
rias hembras simultdneamente o viceversa son menoresmedio ambiente uniforme. En el caso de los canidos, féli-
gque para una hembra o macho monégamos. La monoga-dos o mustélidos, se presenta esta situaciéon en la cual
mia es el sistema de apareamiento mas frecuente en elademas los machos tienen un papel importante en el cui-
grupo taxonémico de las aves (Lack 1968, Mgller 1986; dado parental.
descrita en un 61% de las especies) y bastante mas rara Resumiendo, la monogamia parece que ha evolucio-
(5%) en otros grupos taxonémicos, como es el caso de losnado en aquellas situaciones en las que bien el macho o la
mamiferos. La monogamia es mas frecuente entre las aveshembra no son capaces por distintos factores ecolégicos
gue entre otros animales, principalmente debido a que las (distribucién espacial y/o temporal de recursos o de hem-
hembras, en este grupo taxonémico no estan equipadasbras) de aparearse con mas de un individuo del sexo opues-
con un reservorio incorporado de alimento para la des- to, mas que por el coste que le supondria aparearse con
cendencia. El ovoparismo y la falta de endotérmia duran- més de un individuo del sexo opuesto. En este sistema de
te los primeros dias de vida han supuesto fuertes restric-apareamiento, la eficacia biolégica de los individuos se
ciones fisiolégicas en sus estrategias reproductoras, ya quemaximizara al compartir el cuidado parental por ambos
los adultos tienen que aportar costosos cuidados parenta-sexos de forma conjunta.
les tanto a los huevos durante el desarrollo embrionario,
como a los pollos tras su nacimiento. En aves, ademas, elPoligamia
crecimiento de la descendencia es mas rapido que en ma-
miferos, lo que hace necesaria la contribucién del macho.  En esta estrategia de apareamiento, un sexo establece
En especies de aves mondgamas se han realizado distin+elaciones reproductoras de forma mas o menos simulta-
tos experimentos en los cuales a determinadas parejas s@ea con mas de un miembro del sexo opuesto. Si es el
capturaba el macho y se le impedia que colaborara con lamacho el que se aparea con varias hembras se habla de
hembra en el cuidado parental de la descendencia. Lospoliginia, y si es al contrario se habla de poliandria. Exis-
resultados de estos experimentos sugieren que la asistenten dos requisitos previos para la aparicion de un sistema
cia durante el cuidado parental aportada por el macho ende apareamiento poligamo: primero, los recursos necesa-
la fase de ceba de la nidada, incrementa sustancialmenteios para atraer varias hembras (alimento, territorio o lu-
el éxito reproductor de la hembra (Bart y Tornes 1989). gar de nidificacion), o la potencialidad de acceso a mas
Estos experimentos confirman la hipotesis presentada por de una de ellas, deben de ser energéticamente defendibles
Lack (1968), quien sugirié que la monogamia es el prin- por los machos. Varios factores ecoldgicos afectan al cum-
cipal sistema de apareamiento entre las aves, porque “cadglimiento de este requisito, como pueden ser los patrones
macho y cada hembra, en promedio, obtendran un mayor de distribucién espacial y/o temporal de los distintos re-
namero de descendientes si presentan un cuidado bipa-cursos, ya sean alimento, territorio o individuos del sexo
rental de su descendencia”. Esta hipotesis parece explicaropuesto. El segundo requisito es la habilidad que deben
la monogamia obligada que presentan algunos grupos depresentar los individuos para explotar el potencial
aves, como es el caso de las aves marinas. ecoldgico para aparearse de forma poligama, la cual, de-
La monogamia se vera reforzada por las hembras al pende, en gran parte, del nivel de cuidado parental que
elegir machos que no se han apareado con otras hembraslebe de aportar a su descendencia para maximizar su efi-
simultaneamente, pues en este caso el macho debera reeacia bioldgica. Con respecto a este punto, la mayoria de
partir el cuidado parental compartido entre estas hembras.las especies animales que presentan poligamia son aque-
En aves, la monogamia también se refuerza por la necesi-llas en las cuales uno de los dos sexos no suele ser nece-
dad del macho a la hora de asegurar y defender un territo-sario o estar libre de dar cuidado parental a la descenden-
rio de alimentacion o un lugar de nidificaciéon. Normal- cia (Clutton-Brock 1991).
mente, las hembras de las aves, a la hora de emparejarse, La poligamia sera preferentemente una estrategia de
se mueven entre territorios defendidos por los machos y apareamiento en aquellas especies con reproduccion
eligen aparearse con aquel que presenta un territorio consexual en las que: 1) un sexo esta predispuesto a dar la
las mejores condiciones o recursos suficientes para ase-mayor parte del cuidado parental necesario para la des-
gurar un buen éxito reproductor. cendencia (como es el caso de las hembras en la mayoria
En otros grupos de animales, como es el caso de losde los mamiferos), 2) los requerimientos desde el punto
mamiferos, el resultado evolutivo ha sido que gran parte de vista del cuidado parental son minimos por parte de
de los cuidados a la descendencia son dados exclusiva-uno de los dos sexos (como es el caso de las aves nidifu-
mente por la hembra durante la gestacion y lactancia. La gas), y 3) existe una gran abundancia de recursos enérge-
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ticos y nutricionales que permiten a uno de los dos sexos decir, qué parcelas son las mejores para obtener el méaxi-
sacar adelante la descendencia sin la ayuda del otro sexano de alimento necesario para la descendencia. Las hem-

(Orians 1969, Trivers 1972). bras llegan al &rea de cria posteriormente y seleccionan el
territorio que les proporciona mas alimento y un lugar
Poliginia propicio para la nidificacion. Aparentemente, las hembras

seleccionan el macho més por las caracteristicas de los

En esta estrategia de apareamiento, los machos tienenrecursos del territorio que por las caracteristicas del ma-
la capacidad de monopolizar a varias hembras de una for- cho. Asi, potencialmente, el macho que ofrece los mejo-
ma mas o menos simultdnea, mientras que las hembras se&es recursos en su territorio tiene mayores probabilidades
aparean Unicamente con un macho. Un macho puede apade aparearse con mas de una hembra. El resultado final es
rearse con varias hembras a la vez (poliginia simultanea) que las hembras se irdn estableciendo en los territorios
o de forma secuencial durante la temporada reproductora dependiendo de la cantidad de recursos disponibles en
(poliginia sucesiva). En la poliginia, las hembras son las los mismos.
gue suelen encargarse de dar el cuidado parental necesa- Orians (1969) elaboré un modelo denominado “um-
rio a la descendencia. En general, la poliginia aparece enbral de la poliginia”, en el cual se analiza este tipo de
especies que presentan un alto grado de dimorfismo estrategia de apareamiento. El modelo parte de tres su-
sexual. Esta estrategia estd mucho mas generalizada entrpuestos: primero, la poliginia aparecera mas frecuente-
los mamiferos (94%) que entre las aves (7%), probable- mente cuando la calidad de los territorios defendidos por
mente debido a que en la mayor parte de las especies ddos machos sea extremadamente variable, segundo, la ca-
mamiferos las hembras son las que se dedican al cuidaddidad de los territorios defendibles por los machos estara
parental de la descendencia. directamente relacionada con el éxito reproductivo de es-

La poliginia se produce, (a) porque los machos de- tos individuos, y tercero, las hembras apareadas poli-
fienden los recursos que las hembras necesitan, (b) por-ginicamente con un macho deben obtener al menos un
gue defienden directamenta a las hembras, (c) porque laséxito reproductor tan alto como si lo estuvieran de forma
hembras prefieren seleccionar un macho de entre un gru-monégama.
po que se esta exhibiendo (lek), o (d) porque las hembras  El modelo del “umbral de la poliginia” (Orians 1969)
son engafiadas por los machos. A continuacién se va ase puede representar graficamente (ver Fig. 2). En el eje
describir cada uno de estos mecanismos. de abscisas se representa la eficacia bioldgica de la hem-

bra, mientras que en el eje de ordenadas se representa la

Poliginia por defensa de los recursodduchas especies requie-  calidad del territorio del macho. La eficacia biologica de
ren de ciertos recursos que se encuentran disponibles erla hembra incrementa en funcién de la calidad del territo-
unos pocos lugares. Estos recursos pueden ser limitantesyio del macho con el que decide aparearse. La eficacia
sobre todo en la época del apareamiento y los machosbiolégica de una hembra apareada con un Unico macho
pueden sacar provecho a esta situacién. En este caso, uiflinea discontinua de la Fig. 2) incrementa con la calidad
macho que defienda e impida el acceso de otros machos adel territorio del macho, y siempre sera mayor que la efi-
uno de estos lugares con el recurso limitante, puede con-cacia bioldgica de una hembra apareada con un macho
seguir fecundar a las hembras que pretenden utilizarlo. poliginico (linea continua de la Fig. 2). Para una misma
Estos recursos pueden ser parches ricos en alimento o lu-calidad del territorio, una hembra apareada con un macho
gares idoneos para la reproduccién. El nimero de hem- poliginico tendra una eficacia biolégica menor debido a
bras con las que un macho es capaz de aparearse depemue compartira los recursos y/o cuidado parental por par-
dera tanto de los recursos defendidos por el macho comote del macho con otras hembras (flecha A con doble pun-
del nimero de hembras que sea capaz de atraer. Un lugata de la Fig. 2). Cuando una hembra de tordo de alas rojas
seguro para la adecuada maduracién de los huevos es utlega tarde al area de reproduccién y encuentra machos
recurso defendible para muchas especies de animales. Asisin emparejar con territorios de baja calidad (flecha dis-
por ejemplo, en el ciclido africanlcamprologus ca- continua de la Fig. 2), tendra la opcién de aparearse con
llipterus, las hembras depositan los huevos en conchas este macho o pasar a ser una hembra secundaria de otro
vacias de caracolas, y permanecen dentro protegiendo losmacho ya emparejado pero que defiende territorios de
huevos contra depredadores hasta su eclosién. En estanejor calidad (flecha continua de la Fig. 2). Esta hembra
especie, los machos recolectan conchas que defiendenaceptara la segunda opcion (poliginia), solo si su eficacia
activamente, cuantas mas conchas defiende un macho ma®ioldgica al aparearse con este macho es mayor que al
hembras es capaz de atraer incrementando asi su éxitcaparearse con el macho mondégamo (Fig. 2). Esta hembra,
reproductor (Sato 1994). gue ha llegado tarde al rea de reproduccion, aceptara ser

Un ejemplo clasico de este tipo de poliginia ha sido una hembra secundaria, a pesar del coste en el que incu-
descrito para el tordo de alas rojagélaius phoenicejis rre, solamente si la calidad del territorio de este macho
por Holm (1973). En esta especie, los machos llegan los esta por encima de un cierto “umbral de poliginia” (fle-
primeros al area de cria y se establecen en territorios quecha B con doble punta de la Fig. 2). Es decir, el modelo
defienden. Estos territorios se caracterizan por sefializar adel umbral de la poliginia asume que las hembras son
las hembras qué zonas son las que tienen mas insectos, epoliginicas porque asi lo han elegido.
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Poliginia por defensa de las hembragsn muchas especies con  posibilidad de alcanzar la poliginia evitando que otros
reproduccién sexual, las hembras puede preferir vivir en machos accedan a determinados sitios que las hembras
grupos mas o menos homogéneos porque necesitan revan a visitar temporalmente. Los machos defienden par-
cursos que estan espacial o temporalmente agregados @hes pequefios en comparacién con la extensién que es
porque obtienen beneficios (por ejemplo, defensa contra utilizada por las hembras, e intentan copular con ellas
depredadores) al vivir en grupos sociales. Cuando los re- cuando llegan a estos parches. Este tipo de poliginia se
cursos estan espacial o temporalmente agregados, el gruconoce como poliginia por defensa de recursos. Un ejem-
po de hembras puede ser monopolizado por un pequefioplo lo constituyen algunas especies de cebras (Owen-
grupo de machos. Un ejemplo de este tipo de poliginia Smith 1977), en las que los machos defienden pequefios
ocurre en el elefante marindifounga angustirostrisLe parches con un alimento de alta calidad. En el caso de que
Boeuf 1972). Las hembras del elefante marino han de per- los patrones de movimiento de los grupos de hembras no
manecer en tierra firme para dar a luz a sus crias y ama-sean predecibles, los machos defienden a grupos reduci-
mantarlas. Las playas elegidas tienen que ser seguras condos de hembras, siguiendolas continuamente. Un ejem-
tra depredadores y resguardadas para evitar que las criaplo serian los babuino®épio hamadrydsen los que
se mojen por fuertes subidas del nivel del mar. Debido a existe una estructura social de un pequefio grupo de hem-
las caracteristicas especiales que han de tener las playasyras que vagan por grandes extensiones y que son defen-
las hembras se ven obligadas a agruparse en determinadidas por un macho ante los deméas machos de la especie
dos lugares. El resto del afio, tanto machos como hem- (Dunbar 1984).
bras, viven dispersos por el mar, lo que dificulta el en- Como hemos visto, en este sistema de apareamiento
cuentro entre los dos sexos, algo necesario para la reprodas hembras se relinen en grupos sociales, que se denomi-
duccion sexual. Sin embargo, las hembras entran en estronan harenes, que pueden ser al menos de dos tipos: harenes
tras el parto de la cria lo que significa que grupos de hem- estables y estacionales, en donde los machos defienden
bras fértiles con crias se encuentran agregadas en las diseon gran intensidad el grupo de hembras solamente du-
tintas playas. Los machos, que llegan a las playas antesrante el periodo reproductor. Este seria el caso de los cier-
que las hembras den a luz a sus crias, establecen una jevos europeosdervus elaphysdonde los machos se pe-
rarquia de dominancia por peleas. De esta forma, en cadalean y defienden los grupos de hembras con gran vigor
playa existe un macho dominante sobre todos los demasdurante el periodo de apareamiento conocido como be-
gque se encuentran en la mismay sera el que tenga accesorea (Clutton-Brock et al. 1982). Harenes permanentes,
a la mayoria de las hembras presentes en la playa, ya queen los que los machos defienden al grupo de hembras
evita la aproximacioén de los otros machos. durante todo el afio, principalmente debido a que el pe-
En otros casos, las hembras viven en grupos por el riodo de celo de las hembras no se concentra en una esta-
beneficio de vivir con otras hembras y no por el beneficio cidn particular del afio. Un caso especial de este tipo de
de recursos localizados. Este es el caso de los leonesharenes que se presenta en, por ejemplo, los bifalos cafrés
(Phantera lepSchaller 1972), en los que las hembras for- (Syncerus cafferSinclair 1977), es cuando varios ma-
man grupos sociales que defienden un territorio comun. chos se asocian a un grupo de hembras y entre los machos
Las hembras de los leones cazan juntas y es indudablese establecen jerarquias sociales por medio de peleas para
gue la caza cooperativa es la base ecoldgica de la vidaacceder a las hembras que van entrando en celo.
social. Siempre estdn emparentadas (hermanas, hermanas-
tras, sobrinas, etc.), y todas las hembras dentro del grupoLeks. En ciertas especies, existe o que se conoce como
entran en celo mas o menos al mismo tiempo. En conse-leks (del sueco leka, jugar), que no es otra cosa que un
cuencia, todos los cachorros nacen mas o menos a la vezonjunto de machos de diferente calidad fenotipica que
y las hembras amamantan los cachorros entre ellas sinexhiben sus ornamentos sexuales a las hembras. El térmi-
discriminacion. Los machos del grupo son transitorios, no lek se refiere al conjunto de machos y no al lugar topo-
pues permanecen en el territorio fecundando a las hem- grafico que recibe el nombre de arena (Oring 1982). Un
bras solo durante algunos meses hasta que son expulsalek aparece cuando los machos defienden pequefios terri-
dos por otros machos mas jévenes. torios situados muy proximos unos a otros, donde no exis-
Dado que las hembras viven en grupos sociales, es ten recursos necesarios para las hembras durante la repro-
posible para un macho o grupo de machos defender elduccion, y que éstas visitan solamente para copular
territorio del grupo de hembras para impedir que otros (HOglund y Alatalo 1995). Una especie que tiene este tipo
machos tengan acceso a ellas. El que un macho puedade sistema de apareamiento presenta una serie de caracte-
defender a un grupo de hembras depende, en parte, de laisticas que son (Bradbury 1981): 1) el macho no aporta
extension del territorio ocupado por ellas. La situacién en ningun tipo de cuidado parental a la descendencia, 2) los
la que el territorio ocupado por las hembras es defendible machos se agregan en lugares mas o menos concretos para
por un macho se da no soélo en los leones, sino también enllevar a cabo las exhibiciones sexuales, 3) el Gnico recur-
muchas especies de primates poliginicos. Cuando el te-so que obtienen las hembras en los leks esta constituido
rritorio ocupado por las hembras no es defendible, enton- por los gametos de los machos, 4) las hembras pueden
ces la poliginia depende en gran medida de que los patro-seleccionar al macho o machos con los que va a copular.
nes de movimiento de los grupos de hembras sea En los leks, los machos realizan algun tipo de exhibicion
predecible o no; si son predecibles, los machos tienen la prenupcial muy llamativa que puede ser visual, acustica u
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olfativa con el fin de atraer a las hembras y fecundarlas. Esto se debe a que las caracteristicas del lek permite a las
Las hembras sélo visitan los leks para elegir un macho hembras poder seleccionar a los machos de forma muy
con el que aparearse. Sin embargo, existen numerosaseficiente, lo cual se deriva en una mayor varianza en el
especies que presentan leks que no cumplen con las ca€éxito de apareamiento de los machos siempre que las hem-
racteristicas fundamentales de los leks “clasicos”. Un bras presenten preferencias similares (Hoglund y Alatalo
ejemplo lo constituyen las aves de la familia Otididae, 1995). Por el contrario, en sistemas de apareamiento en
gue tienen un lek de tipo disperso, que presenta un estaddos que los recursos son muy importantes y en los que una
intermedio entre los leks clasicos y la poliginia (Morales adecuada eleccién del macho debe ser muy importante, la
et al. 2001). intensidad de eleccién hacia los machos se ha desarrolla-
Las especies que presentan este tipo de apareamientalo menos entre las hembras. Esta contradicciéon se cono-
se caracterizan porgue los machos no ofrecen ningun tipo ce como la “paradoja del lek” (Borgia 1979). Esta para-
de cuidado parental. Las hembras visitan varios machos, doja ha sido enfatizada desde otro punto de vista: en los
e incluso varios leks, antes de elegir el macho o machos leks, las hembras generalmente eligen a los machos que
con los que copular. En general, la mayoria de las cépu- presentan los caracteres sexuales secundarios mas exage-
las las realizan unos pocos machos, por lo que el éxito derados. Sin embargo, si existe una seleccién muy fuerte, la
apareamiento de estos esté bastante sesgado (Bradbury yarianza genética deberia reducirse en un corto periodo
Gibson 1983). Este tipo de apareamiento ha sido regis- de tiempo y, por lo tanto, las hembras no obtendrian be-
trado en unas pocas especies de mamiferos (menos deheficio alguno al seleccionar un macho progenitor de su
0,2%, Clutton-Brock et al. 1988), algunas especies de avesdescendencia (Kirkpatrick y Ryan 1991). Esta paradoja
(menos del 0,5%, Oring 1982), una especie de anuros del lek ha sido discutida ampliamente y el mecanismo que
(Wells 1977) y algunas especies de insectos (Thornhill y produce la aparicion de los leks y su evolucién aun no se
Alcock 1983). ha descifrado.
Se han propuesto numerosas hip6tesis para explicar
el origen y evolucion de los leks, unas basadas en las Poliginia por engafio de los macho&Como ya hemos visto, la
ventajas que supone este sistema de apareamiento paraficacia bioldgica de las hembras depende de la decisién
las hembras y otras en las ventajas que supone para losadoptada al aparearse con un macho de forma monégama
machos. Entre las del primer grupo hay varias hipétesis o con un macho previamente apareado con otra hembra
gue destacan que este sistema permite a las hembras elefpoliginia). Por otro lado, los machos obtienen un benefi-
gir al macho de mayor calidad fenotipica ya que pueden cio mayor al aparearse con mas de una hembra porque asi
comparar directamente (Emleny Oring 1977, Bradbury y pueden tener un mayor nimero de descendientes. El mo-
Gibson 1983). También se ha sugerido que obligando a delo del umbral de la poliginia propuesto por Orians
los machos a reunirse en leks fuera de las areas de crig1969) fue un gran avance para comprender la evolucion
consiguen que disminuya el riesgo de depredacion en lasde los sistemas de poligamia. Sin embargo, este modelo
zonas de reproduccion (Phillips 1990, Clutton-Brock ignora la posible existencia de conflictos de intereses en-
1989), y también disminuiria el nivel de acoso hacia ellas tre los dos sexos a la hora de maximizar su éxito
por parte de los machos jovenes (Clutton-Brock et al. reproductor. EIl modelo predice que las hembras apareadas
1993). poliginicamente con un macho deben obtener al menos
En lo que respecta a las hipotesis basadas en las po-un éxito reproductor tan alto como si lo estuvieran de for-
tenciales ventajas que los leks presentan para los machosna monégama. Se ha podido comprobar que esto no es
se ha sugerido (1) que los leks aparecen cuando existencierto en todos los casos estudiados (Alatalo et al. 1981,
altas densidades poblacionales que aumentan el coste de&Catchpole et al. 1985). La poliginia puede haber evolu-
defensa de recursos o hembras (Clutton-Brock 1989), (2) cionado no sélo cuando las hembras se aparean con ma-
gue los machos se concentran en zonas donde puederthos previamente apareados, sino también cuando los
maximizar el nimero de encuentros con otras hembras machos son capaces de obtener una ventaja a expensas de
(Bradbury y Gibson 1983), o (3) que la competencia en- las hembras.
tre machos es el factor que determina el tamafio, estabili-  En algunas especies de aves, como es el caso del pa-
dad y localizacion de los leks (Beehler y Foster 1988).  pamoscas cerrojilloRjcedula hypoleucaAlatalo et al.
Hasta la fecha no hay suficientes estudios detallados 1981), parece que las hembras tienen dificultades en co-
gue nos permitan discriminar entre las distintas hipétesis nocer el estado de apareamiento de los machos y estos
propuestas. Los distintos estudios que se han realizadopueden engafiarlas para que se emparejen poliginicamente
para contrastar la mayoria de estas hipétesis han propor-con ellos. En esta especie, una vez que el macho ya se ha
cionado resultados bastante ambiguos (Schroeder y Whiteapareado con una hembra que seguidamente realiza la
1993). Esto es en parte debido al solapamiento y natura- puesta, éste puede desplazarse en busca de otro lugar pro-
leza circular de las predicciones de algunas de las hipéte- picio para nidificar e intentar atraer a otra hembra con la
sis (Beehler y Foster 1988, Bradbury et al. 1986). que aparearse de nuevo. Los machos seleccionan la se-
Los sistemas de apareamiento de tipo lek, han estimu- gunda oquedad a una distancia que puede variar desde
lado su estudio a muchos ecélogos evolutivos durante laslos 100 m a los 3,5 km. Por ello, para las hembras secun-
ultimas décadas, por ofrecer un adecuado escenario paradarias es bastante dificil saber si ese macho ya tiene otra
comprender como opera la seleccién sexual (Trail 1990). hembra con la que ha realizado una puesta. Cuando la
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hembra de papamoscas cerrojillo inicia la incubacién de pende de si el aumento en el nimero de descendientes
la puesta, el macho la abandona para regresar a la hembraobrepasa el coste de una paternidad compartida con otros
primaria y ayudarla a la ceba de los pollos. Por ello, la machos.

hembra secundaria ha de sacar adelante a los pollos sin  La poliandria es generalmente mucho més rara en el
ayuda del macho, lo que se ve traducido en un menor éxi- reino animal que la poliginia y que la monogamia, y el

to reproductor. En esta especie, y posiblemente en otrasmotivo méas evidente es que el macho es el que tiene ma-
especies, la poliginia ha evolucionado gracias a que los yor facilidad para ser el primero en abandonar. Las hem-
machos engafian a las hembras. La politerritorialidad del bras son las que resultan beneficiadas en este sistema de
macho dificulta a la hembra el conocimiento del estado apareamiento, tanto a nivel genético como material. Los
de apareamiento del macho, particularmente cuando és-beneficios genéticos son el aumento de la probabilidad

tas tienen prisa por iniciar la reproduccion. de fertilizacién del 6vulo, el incremento de la calidad de
los espermatozoides por medio de la competicion esper-
Poliandria mética y el incremento de la variabilidad genética al pre-

sentarse varios espermatozoides de distintos machos. Asi
La poliandria se ha observado en pocas especies dese facilita que aumente la probabilidad de encontrar mas
animales con reproduccién sexual, por ejemplo se ha cons-espermatozoides compatibles genéticamente con el 6vu-
tatado en varias especies de aves, como es el caso de la® o evitar la endogamia, incrementando asi la viabilidad
jacanasJacanaspp., Oring 1982) y los rasconé&xa(lus del zigoto. Por otro lado, los beneficios materiales son
spp., Oring 1982). El hecho de que sea esta una estrategigrincipalmente la adquisicién de recursos controlados por
relativamente rara en la naturaleza, probablemente se debaliversos machos, como por ejemplo, los nutritientes apor-
a que al realizarse la fertilizacién interna la certeza de tados en los espermatéforos en el grupo de los insectos.
paternidad nunca es absoluta. En algunas especies de ave#demas, en algunas especies de animales, como es el caso
como es el caso de los correlim@slidris alba Calidris del acentor comun (Davies 1992), la poliandria propor-
alpina, Oring 1982) y, a veces, la perdiz confAtectoris ciona a las hembras ayuda por parte de varios machos
rufa, Oring 1982), las hembras realizan dos puestas suce-durante el cuidado parental de la descendencia.
sivas, dejando la primera al cuidado del macho que se
encarga de la incubacién y cuidado de los pollos hasta Promiscuidad
alcanzar la emancipacion. En las especies poliandricas,
es el macho el que pasa a ser el “recurso” escaso o limitante  En este tipo de apareamiento cada individuo de un
por el cual las hembras han de competir. Como resultado, sexo se empareja de forma mas o menos aleatoria con
en las especies poliandricas los papeles que hemos vistovarios individuos del otro sexo. En realidad, la promis-
gue juega cada sexo se ven ahora invertidos, las hembraguidad es mas bien una falta de sistema de apareamiento
al competir por los machos han evolucionado hacia tener y una mezcla de poliginia y poliandria. Cada individuo
mayor tamarfio que estos y a presentar caracteres sexualepresenta la misma probabilidad de apareamiento que cual-
secundarios, y los machos pasan a ser los principales resquier otro individuo de la poblacién. Utilizan este siste-
ponsables del cuidado parental. ma de apareamiento algunos invertebrados sésiles (por
La poliandria puede ser de varios tipos: a) poliandria ejemplo, los equinodermos) que lanzan sus gametos al
por defensa de recursos, cuando la hembra tiene acceso &xterior realizandose la fecundacion externa en el agua o
varios machos de forma indirecta al monopolizar ciertos aire, y muchas especies de peces.
recursos criticos; b) poliandria por competencia entre hem-  Uno de los costes de la promiscuidad en especies de
bras, en la que las hembras no defienden recursos esenfecundacion interna es que existe un mayor riesgo de trans-
ciales para el macho, pero que debido a las interaccionesmisién de enfermedades por via sexual, habiéndose com-
entre ellas pueden limitar el acceso de los machos a otrasprobado en primates gue las especies mas promiscuas tie-
hembras. En este tipo de poliandria, la razon de sexos ennen una mayor cantidad de células blancas sanguineas
la poblacién suele estar sesgada hacia las hembras. Unleucocitos) que las especies mondégamas (Nunn et al.
ejemplo son los falar6podo®ifalaropusspp, Oring 2000). Esto implica que el tipo de apareamiento puede
1982), en donde ambos sexos se rednen en zonas efimehaber afectado a la evolucion del sistema inmune.
ras de alimentacion donde se da el cortejo y apareamien-
to. En estas aves, la hembra presenta un plumaje nupcial
para atraer a los machos, que serén los que pasen a incuEstrategias alternativas en los sistemas de apareamiento
bar los huevos y realizar todo el cuidado parental necesa-
rio para los pollos. c) Poliandria cooperativa, en la que Como se ha sugerido anteriormente, el éxito de las
dos o mas machos comparten el cuidado parental de laestrategias adoptadas por los individuos a la hora de apa-
descendencia con una o varias hembras. Un ejemplo derearse, depende en gran medida de las estrategias adopta-
este tipo de poliandria se da en el acentor coftumé- das por los demés individuos de uno y otro sexo (ver ca-
lla modularis Davies y Houston 1986). Para las hembras pitulo 16). Por ejemplo, la estrategia de los machos a la
este tipo de poliandria sera beneficiosa porque con la ayu- hora de agregarse en leks no tendria sentido si las hem-
da de varios machos pueden sacarse mas crias adelantdras no presentaran preferencias de apareamiento por
Sin embargo, para los machos el beneficio obtenido de- machos que se encuentran en la arena de estos leks. Pero
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podria darse la situacion en la cual hubiera machos que grandes. Estas dos estrategias parecen tener una base ge-
presenten una estrategia de apareamiento alternativa a lanética y esto es lo que determina el equilibrio estable.
realizada por la mayoria de los machos de la especie, y Cuando los machos territoriales y grandes se hacen muy
gue en promedio ambas estrategias fueran igualmente numerosos, su éxito reproductor se reduce, ya que aumen-
exitosas. Cuando esto ocurre y existe un equilibrio entre tan las luchas entre ellos, lo que favorece la estrategia de
el numero de individuos que adoptan las distintas estrate- los machos pequefios.

gias de apareamiento y ademas los beneficios que obtie-

nen se igualan, se habla de estrategias alternativas evolu-

tivamente estables. Un ejemplo de este tipo de estrategiasAgradecimientos

lo encontramos en el salmén del Pacifica¢orhunchus

kisutch Gross 1985). En esta especie de salmon existen  Desde estas lineas, agradezco a M. Soler la invitacion
dos tipos de machos, unos que maduran sexualmente apara escribir este capitulo, y a M. Soler y P. Veiga sus
los tres afios de edad y otros méas pequefios que maduragomentarios constructivos. Durante la elaboracion del
al afio de vida. Los machos primeros defienden territorios mismo disfruté de un contrato como investigador del Mi-
en los cuales las hembras realizan la puesta, mientras quenisterio de Ciencia y Tecnologia (PB97-1233-C02-01).
los segundos se internan en los territorios de los machosLa obtencion del tiempo y la tranquilidad necesaria para
grandes y fecundan los huevos furtivamente con mayor escribir este capitulo ha sido posible gracias a las facili-

probabilidad cuando se producen luchas entre los machosdades dadas por Paloma e Irene.
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