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La existencia de coevolución implica cambio evolutivo recíproco en las especies que interaccionan. Hay que ser
muy cauto a la hora de describir una interrelación entre especies como el resultado de un proceso coevolutivo, ya
que coadaptación no implica coevolución y, a veces, aunque la asociación entre dos especies sea aparentemente
perfecta, puede no haber existido un proceso coevolutivo. La coevolución está considerada como uno de los princi-
pales procesos responsables de la enorme biodiversidad existente en nuestro planeta, además, algunos de los acon-
tecimientos más importantes en la historia de la vida han sido el resultado directo de procesos coevolutivos (el
origen de las células eucariotas, el origen de las plantas, el desarrollo del sistema digestivo, etc.). Durante la última
década se ha puesto de manifiesto que existen diferencias importantes entre zonas en las adaptaciones desarrolladas
por las especies que están interaccionando, por lo que la estructura geográfica es un aspecto muy importante que
frecuentemente es el que dirige el proceso coevolutivo. Lo que ocurre a nivel local es sólo el material bruto para los
patrones que se desarrollan y los procesos que tienen lugar a escalas geográficas más amplias. A lo largo de este
capítulo, después de describir brevemente los tres tipos principales de interacción (competición, explotación y
mutualismo) en los que se puede producir coevolución, se comentan los modelos coevolutivos más importantes
incluidos los que se dan en las interacciones antagónicas, los que producen convergencia o divergencia evolutiva y
los responsables de procesos de especiación.

Introducción

Darwin, en su famoso libro sobre el origen de las es-
pecies, describió la coadaptación que existe entre las flo-
res y las abejas que las polinizan (Darwin 1859), y éste
fue el primer estudio sobre un proceso coevolutivo. Pos-
teriormente, en el siguiente libro que publicó, dedicado a
analizar los mecanismos de polinización de las orquídeas
por parte de los insectos (Darwin 1862), conociendo la
existencia de una especie de orquídea de Madagascar,
Angraecum sesquipedale, cuyo néctar se encuentra en el
fondo de una profunda corola, predijo que tendrían que
existir mariposas (los polinizadores habituales de las or-
quídeas en la isla son los lepidópteros) con una
espiritrompa de ese tamaño, lo que suponía una longitud
de aproximadamente el doble del tamaño del cuerpo. Esta
sugerencia fue ridiculizada por los entomólogos de la épo-
ca, sin embargo, Darwin, como tantas veces, estaba en lo
cierto. Las especies del género Angraecum, todas ellas
con un nectario extraordinariamente profundo, son
polinizadas por mariposas del género Panogena que po-
seen una enorme espiritrompa (Nilsson et al. 1987, Fig.
1). No obstante Darwin no utilizó el término coevolución,
los primeros en hacerlo fueron Ehrlich y Raven (1964) en
su famoso e influyente trabajo sobre las relaciones exis-
tentes entre las plantas y las larvas de lepidópteros que se
alimentan de ellas. Este estudio sirvió de estímulo e ins-
piración para la mayor parte de la investigación realizada
posteriormente sobre las relaciones coevolutivas existen-
tes entre plantas y herbívoros.

Durante bastantes años el tema estrella de los estudios
coevolutivos fue la relación existente entre flores y sus
insectos polinizadores. Es de destacar los estudios reali-
zados por el alemán Hermann Müller, que entre 1873 y
1877 publicó 17 artículos en la revista Nature, bajo el
título general “On the fertilisation of flowers by insects
and on the reciprocal adaptations of both” (ver referen-
cias completas y una información más detallada en
Thompson 1994). Estos estudios de Müller supusieron el
primer intento de comprender cómo evolucionan las
interacciones entre especies utilizando aproximaciones
filogenéticas y ecológicas.

Posteriormente se fue abordando el estudio de otros
sistemas coevolutivos (ver una información más detalla-
da en Thompson 1994). Por ejemplo, (1) la resistencia a
parásitos y patógenos por parte de los organismos, tanto
desde el punto de vista estrictamente genético (Flor 1955),
como considerando conjuntamente la genética y la diná-
mica de poblaciones (Pimentel et al. 1965). (2) La
coevolución que existe entre las plantas y las especies de
lepidópteros cuyas larvas se alimentan de ellas (Ehrlich y
Raven 1964); este trabajo despertó un enorme interés y
contribuyó a que se produjera una verdadera explosión
de otros estudios sobre (3) diferentes relaciones antagó-
nicas entre especies, por ejemplo las que se dan entre
depredadores y presas (Van Valen 1973). Estos estudios
sobre relaciones antagónicas mostraron que las relacio-
nes entre especies competidoras pueden dar lugar a un
cambio evolutivo bastante rápido, y que pequeños cam-
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bios producidos al principio de la relación pueden dar lu-
gar a distintos resultados evolutivos, entre otros, que las
estrategias de depredadores y presas pueden ser cíclicas a
lo largo del tiempo evolutivo (Brown y Vincent 1992).
Los estudios de Janzen (1966) sobre (4) las interacciones
mutualistas que existen entre las acacias y las hormigas
también propiciaron la aparición de un enorme interés por
el estudio de las relaciones mutualistas que existen entre
animales y plantas.

Durante los años sesenta y setenta se realizaron una
gran cantidad de estudios puntuales intentando localizar
y analizar cualquier tipo de evolución recíproca. A lo lar-
go de estas dos décadas se fue produciendo un deterioro
progresivo en la utilización del término coevolución, ya
que se utilizaba como sinónimo de mutualismo, simbio-
sis, relaciones entre animales y plantas o cualquier cosa
que tuviera que ver con las interacciones entre las espe-
cies. Esta situación provocó la publicación de un breve
artículo titulado “When is it coevolution?” (Janzen 1980)
en el que se devolvió el énfasis al hecho de que coevolu-
ción implica cambio evolutivo recíproco.

Mención especial merece el artículo
publicado en 1973 por Van Valen en el
que dió a conocer su famosa e influyente
“hipótesis de la Reina Roja” en la que su-
giere que incluso en un medio ambiente
constante, sin cambios físicos, conforme
las distintas especies van evolucionando
producen un deterioro de ese del medio
ambiente para las otras. Este deterioro po-
dría provocar incluso la extinción de las
especies que no respondieran evolutiva-
mente contrarrestando los cambios pro-
ducidos por dicho deterioro. Van Valen
(1973) denominó de esta forma a su hi-
pótesis porque en el conocido libro “Ali-
cia en el País de las Maravillas” la Reina
Roja le dice a Alicia que allí es necesario
correr tan rápido como se pueda para con-
seguir mantenerse en el mismo sitio.

Definición de Coevolución e importancia
de los procesos coevolutivos

La coevolución implica cambio recí-
proco en las especies que interaccionan
(Thompson 1989, 1994, Vermeij 1994).
Janzen (1980), en su famoso artículo en
el que acotaba el concepto de coevolu-
ción, destacó el hecho de que con frecuen-
cia el término se utilizaba erróneamente.
Por esto propuso una definición de coevo-
lución bastante restrictiva que es la más
aceptada actualmente: es un cambio evo-
lutivo en una característica de los indivi-
duos de una población en respuesta a otra
característica de los individuos de una
segunda población, seguido de una res-
puesta evolutiva en la segunda población

Figura 1. La orquídea Angraecum arachnites y su mariposa polinizadora Panogena
lingens. La mariposa presenta una larguísima espiritrompa que le permite acceder
al nectar de la flor situado en el fondo del largo tubo debajo de la corola. Dibujo
realizado por Pablo Ruiz Pedraza basado en fotografías de Anders Nilsson publica-
das en Thompson 1994 y Futuyma 1998.

al cambio producido en la primera. Esta definición es muy
exigente pero también es muy útil, primero, porque eso es
exactamente lo que hay que comprobar para demostrar la
existencia de coevolución; y segundo, porque hay que ser
muy cuidadoso a la hora de describir una interrelación
entre especies como el resultado de un proceso coevoluti-
vo, ya que, por ejemplo, coadaptación no implica coevo-
lución (Ridley 1993), e incluso, aunque la asociación en-
tre dos especies sea perfecta puede no haber existido un
proceso coevolutivo. Por ejemplo, cuando una especie
invade una nueva zona geográfica comenzará a relacio-
narse (alimentarse, pongamos por caso) con otras espe-
cies a las cuales estaba preadaptada y podría parecer que
esta asociación es el resultado de un proceso coevolutivo.
Un ejemplo muy claro es el caso de las bananas, que en
Costa Rica parecen perfectamente adaptadas a ser polini-
zadas por los colibríes locales, sin embargo se trata de
una asociación reciente que comenzó cuando el hombre
introdujo las bananas en este país centroamericano
(Thompson 1994).
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La coevolución esta ampliamente aceptada como uno
de los principales procesos responsables de la enorme
biodiversidad existente en nuestro planeta, habiéndose
sugerido que la especiación (ver Capítulo 18) producida
en las interacciones coevolutivas entre especies es la cau-
sa básica de que en la Tierra existan millones de especies
en lugar de miles (Thompson 1994). Por otro lado, cada
vez queda más patente que algunos de los acontecimien-
tos más importantes en la historia de la vida han sido el
resultado directo de procesos coevolutivos (Thompson
1999). Por ejemplo, el origen de las células eucariotas (a
través de coevolución con organismos simbiontes que die-
ron lugar a las mitocondrias), el origen de las plantas (me-
diante la simbiosis que produjo los cloroplastos), el desa-
rrollo del sistema digestivo (a través de simbiosis con di-
ferentes tipos de microorganismos), etc. Además, una me-
jor comprensión de los procesos coevolutivos está ayu-
dando a profundizar en temas de interés para el hombre
como la conservación de la biodiversidad, dinámica de
las epidemias, patología vegetal, mantenimiento de la re-
producción sexual, dinámica de algunos polimorfismos
genéticos y a mejorar la eficacia de los programas de con-
trol biológico y los esfuerzos conservacionistas.

Existen varias posibilidades de proceso coevolutivo
(Thompson 1994, Futuyma 1998) que pueden dar lugar a
distintos conceptos de coevolución. Los dos tipos más
importantes son la coevolución específica y la coevolu-
ción difusa. La forma más sencilla se produce cuando
dos especies evolucionan recíprocamente una en respuesta
a la otra. Se conoce con el nombre de coevolución espe-
cífica, y puede dar lugar a una carrera de armamentos
evolutiva (Dawkins y Krebs 1979) que puede provocar
divergencia de rasgos en especies competidoras, o tam-
bién se puede producir convergencia de rasgos en espe-
cies mutualistas. Estos sistemas coevolutivos en los que
sólo interaccionan dos (o unas pocas) especies son, al
menos en teoría, los más adecuados para demostrar la
existencia de coevolución, ya que si las presiones selecti-
vas son lo suficientemente fuertes, es de esperar que apa-
rezcan adaptaciones y contra-adaptaciones detectables en
ambas especies.

La coevolución difusa es la que se produce cuando en
las interacciones participan un número elevado de espe-
cies. Es mucho más frecuente en la naturaleza que la
coevolución específica, y sin embargo se han realizado
muchos más estudios empíricos sobre ésta que sobre la
difusa, seguramente como consecuencia de que la defini-
ción de coevolución difusa es poco precisa y dificulta el
diseño de estudios experimentales. Por esto se han produ-
cido intentos de ofrecer una definición más precisa (Iwao
y Rausher 1997) y/o una base teórica adecuada (como la
hipótesis del mosaico geográfico (ver más abajo), Thomp-
son 1994) que permitan avanzar en el conocimiento cien-
tífico de este tema que, por los motivos especificados, ha
estado bastante estancado durante demasiado tiempo.

La hipótesis del mosaico geográfico coevolutivo fue
propuesta por Thompson (1994) considerando las posibi-
lidades dinámicas de la coevolución que puede estar ocu-
rriendo en distintas poblaciones. En cada una se produci-

rán adaptaciones locales que actuarán como fuerzas de
diversificación entre ellas, pero la emigración de indivi-
duos de esas especies entre poblaciones provocará un flu-
jo de genes que tenderá a homogeneizar los fenotipos exis-
tentes en cada una de ellas. Esta relación entre adaptacio-
nes locales y migración es la responsable de que se pro-
duzca el mosaico geográfico coevolutivo provocando que
en distintas poblaciones se puedan encontrar diferentes
estados coevolutivos en las especies que interaccionan.

La mayor parte de los estudios sobre coevolución han
consistido en buscar selección recíproca entre parejas o
pequeños grupos de especies en una zona. Estos estudios
locales, normalmente llevados a cabo durante un periodo
breve de tiempo, han aportado escasa evidencia de la exis-
tencia de cambio coevolutivo dando la impresión de que
la coevolución es bastante rara, o incluso, aportando en
ocasiones resultados contradictorios. Por otro lado, los
estudios sobre sistemas más complejos en los que inte-
raccionan numerosas especies (coevolución difusa) han
sido bastante más frustrantes. La gran ventaja de la hipó-
tesis del mosaico geográfico coevolutivo es que explica
la obtención de datos contradictorios en diferentes pobla-
ciones y, además, ha conseguido desarrollar hipótesis es-
pecíficas sobre los procesos coevolutivos y sus efectos
ecológicos que puedan ser testadas en comunidades natu-
rales evitando la frustración que provocaba el enfocar los
cambios evolutivos recíprocos bien como coevolución
específica o bien como coevolución difusa. Durante los
últimos años se han publicado numerosos estudios que
han puesto de manifiesto que las distintas poblaciones
difieren entre sí genéticamente y que los resultados de las
interacciones específicas son diferentes entre poblacio-
nes dependiendo del rango geográfico.

La hipótesis del mosaico geográfico describe el proce-
so coevolutivo basándose en tres premisas (Thompson
1999): (1) existe una selección en mosaico que actúa entre
las distintas poblaciones favoreciendo diferentes trayec-
torias evolutivas en cada una de ellas, por tanto, el resulta-
do de las interacciones frecuentemente difiere entre las
poblaciones de las especies que están interactuando. (2)
Existen puntos calientes coevolutivos donde la frecuen-
cia de fenotipos adaptativos es elevada, y nutren, vía mi-
graciones (flujo de genes) a las comunidades en las cuales
la selección recíproca es menos patente o no tiene lugar. Y
(3), existe una mezcla geográfica de las características o
rasgos que están coevolucionando, que es el resultado de
varios factores como la selección en mosaico, los puntos
calientes coevolutivos, el flujo de genes, la deriva genéti-
ca y la extinción local de algunas poblaciones.

La hipótesis del mosaico geográfico coevolutivo ha
supuesto un avance importante, no sólo por lo ya especi-
ficado, sino porque además, sugiere predicciones diferen-
tes a las aportadas por la coevolución considerada a nivel
local. Actualmente se acepta la idea de que el mosaico
geográfico de las interacciones entre especies es el que
dirige el proceso coevolutivo (Thompson 1994). Por tan-
to, si se quiere comprender realmente la dinámica evolu-
tiva de las relaciones entre especies que están interaccio-
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nando, hay que intentar abordar el estudio abarcando un
número lo más elevado posible de poblaciones de las es-
pecies que participan en la interacción.

Tipos de interrelaciones entre especies

Antes de estudiar los principales modelos coevolutivos
que se pueden distinguir, conviene describir brevemente
los diferentes tipos de interrelaciones que se pueden dar
entre especies. Las especies pueden interaccionar entre sí
de muy diferentes maneras, estas interacciones afectan a
su abundancia y distribución, y tienen importantes conse-
cuencias evolutivas. Siguiendo a Maynard Smith (1998),
aunque no existen límites precisos entre ellas, se pueden
distinguir tres tipos principales de interacción: competi-
ción, explotación y mutualismo y, en todos ellos, se pue-
de producir coevolución.

Competición

Es una interacción entre dos o más organismos que
afecta negativamente a la tasa de crecimiento o la tasa de
reproducción. Cuando se produce entre organismos de la
misma especie se habla de “competición intraespecífica”,
y cuando se trata de especies diferentes se denomina “com-
petición interespecífica”. Si dos especies compiten por
los mismos recursos, la teoría predice que no pueden co-
existir indefinidamente (“Principio de exclusión compe-
titiva”); si están compitiendo por exactamente los mis-
mos recursos, una de ellas se extinguirá, pero si la com-
petencia es por una serie más o menos variada de recur-
sos se puede producir un reparto y ambas podrían sobre-
vivir. Hay dos tipos de competición intraespecífica en los
cuales se ha destacado el papel de la coevolución: la com-
petencia entre machos y hembras por conseguir que el
otro sexo invierta más en cuidados parentales, y la com-
petencia entre hermanos durante el desarrollo por los re-
cursos existentes (aportados por los padres o no) para su
alimentación (ver Capítulos 9 y 10).

Explotación

Se produce explotación cuando la presencia de una
especie A estimula el desarrollo de B y la presencia de la
especie B inhibe el desarrollo de A (Maynard Smith 1998).
Son ejemplos de explotación las interacciones antagóni-
cas que se producen en los sistemas depredadores-presas,
plantas-herbívoros y parásitos-hospedadores.

Las interacciones entre depredadores y presas impli-
can que los individuos de la especie depredadora captu-
ran, matan y devoran a los individuos de las especies pre-
sa. Aunque existen casos de depredadores muy especiali-
zados que actúan sobre sólo una o unas pocas especies
presa, lo general es que una especie depredadora actúe
sobre un rango más o menos amplio de especies. El siste-
ma depredador-presa está considerado como uno de los
ejemplos más claros donde se produce una carrera de ar-
mamentos coevolutiva que, en este caso, es asimétrica ya
que las presiones selectivas son mucho más fuertes para
las presas (el depredador las mata y no dejan más descen-

dencia) que para los depredadores (si fallan en su intento
de captura sólo sufren un costo en términos de tiempo y
energía), por lo que es de esperar que las adaptaciones en
las presas para evitar a los depredadores aparezcan más
rápidamente que las adaptaciones en los depredadores para
mejorar su eficacia capturando esa presa (Dawkins y Krebs
1979).

Otro tipo de explotación es la que tiene lugar entre
parásitos y hospedadores. Como consecuencia de la gran
diversidad de organismos parásitos que existen, con ci-
clos de vida que pueden ser muy simples o enormemente
complejos, dependiendo, entre otras cosas, del tipo de
dispersión entre hospedadores, estas interacciones son
enormemente variadas. Además de los conocidos como
parásitos externos e internos, existen otros organismos con
modos de vida muy diferentes que también son conside-
rados parásitos; por ejemplo, los llamados parasitoides
que son himenópteros que ponen sus huevos sobre presas
vivas (las larvas que eclosionan de esos huevos se desa-
rrollan en el interior del cuerpo y al emerger al exterior
matan al hospedador); o los parásitos de cría, especies
que ponen sus huevos en los nidos de otros individuos
que son los que crían la descendencia parásita. En los sis-
temas parásito-hospedador también se produce una carre-
ra de armamentos en la que puede variar la virulencia de
los parásitos y la resistencia ofrecida por los hospedadores.
Una de las claves del proceso coevolutivo es el tipo de
transmisión del parásito (Maynard Smith 1998) ya que si
pasa directamente sólo a la descendencia del hospedador
(transmisión vertical) se puede predecir que evolucionará
hacia el mutualismo ya que el éxito reproductor del pará-
sito depende del éxito reproductor del hospedador. Por el
contrario, si la transmisión es horizontal, es decir a otros
individuos de la población de hospedadores, se puede pre-
decir que puede ser adaptativo incrementar la virulencia
siempre que un mayor nivel de virulencia este relaciona-
do con el aumento de las posibilidades de transmisión,
sobre todo cuando un mismo hospedador puede ser
parasitado por distintos individuos que compitan entre sí
por los recursos aportados por el hospedador. La evolu-
ción de la virulencia en diferentes sistemas parásito-
hospedador puede dar lugar a distintos resultados evolu-
tivos (Toft y Karter 1990): (a) puede alcanzar y mante-
nerse en niveles intermedios, (b) puede aumentar, (c) pue-
de disminuir hasta cero (comensalismo), o (d), puede al-
canzar valores negativos (mutualismo). Por otro lado, la
aparición de defensas eficaces en el hospedador puede
dar lugar a tres resultados evolutivos diferentes: (a) extin-
ción local del parásito, (b) desarrollo de contra-defensas
por parte del parásito, o (c) cambio a un nuevo hospedador
con defensas menos desarrolladas (Thompson 1994). Hay
una serie de factores de gran importancia, por ejemplo,
densidad de hospedadores, colonialidad, periodo de vida
relativo parásito-hospedador, evolución de la virulencia
facultativa, etc., sobre los que se puede conseguir una in-
formación más detallada en el Capítulo 31.

Las interacciones entre plantas y herbívoros también
son enormemente variadas como consecuencia de la gran
diversidad de sistemas plantas-herbívoros que existen,
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donde la fuerza de las presiones selectivas involucradas
es muy variable. Los herbívoros más importantes son los
mamíferos y los insectos, y las plantas han desarrollado
mecanismos de defensa frente a estos animales que se ali-
mentan de ellas que incluyen espinas, pelos urticantes y
otros sistemas protectores como acumulación de sílice;
pero sobre todo, defensas químicas, habiendo desarrolla-
do sustancias químicas como terpenos, fenoles, alcaloides,
etc, que son tóxicos o actúan como repelentes o venenos
para los herbívoros. Los herbívoros a su vez han desarro-
llado contra-adaptaciones para contrarrestar las defensas
de las plantas. Teniendo en cuenta que distintas especies
de plantas disponen de diferentes sistemas defensivos y
que la variedad es enorme, se explica el hecho de que
cada especie de herbívoro se alimenta de sólo algunas es-
pecies de plantas. Aunque algunos mamíferos son bas-
tante generalistas y pueden incluir en su dieta un número
relativamente elevado de especies de plantas, los insectos
suelen estar mucho más especializados y cada especie se
alimenta de sólo una o unas  pocas especies de plantas
(también hay insectos fitófagos generalistas como muchas
especies de saltamontes). Distintos individuos de la mis-
ma especie de insecto fitófago pueden seleccionar distin-
tas especies de plantas, y distintos individuos de la misma
especie de planta pueden estar siendo atacados por distin-
tas especies de fitófagos. Esto varía considerablemente
entre distintas poblaciones y, como Singer y Parmesan
(1993) demostraron, la dieta de un insecto fitófago no es
una característica del herbívoro ni de la planta, sino de la
relación existente entre ambos.

Mutualismo

Las interacciones entre dos especies son mutualistas
cuando ambas se benefician de esa interacción. Las rela-
ciones mutualistas varían considerablemente en su espe-
cificidad, por ejemplo, muchas especies de insectos

polinizadores interaccionan con un elevado número de
especies de plantas, pero hay casos donde la interacción
es mucho más especializada. Los casos extremos de espe-
cificidad se dan en organismos simbiontes, especialmen-
te en los casos de microorganismos que viven dentro de
un animal o planta hospedadora, en algunos casos las dos
especies están tan íntimamente integradas que actúan
como un solo organismo (caso de los líquenes que están
formados por la asociación de un alga y un hongo).

En la mayoría de los casos de mutualismo una especie
interacciona con otra para obtener algún beneficio: las
plantas ofrecen néctar para conseguir que los insectos las
polinicen; es decir, los insectos no visitan las plantas para
favorecer que se reproduzcan sino para alimentarse. Esto
conlleva potencialmente la evolución del engaño y, de
hecho, se ha desarrollado en bastantes casos. Así por ejem-
plo, algunas plantas engañan a los polinizadores desarro-
llando flores que se parecen a hembras de la especie
polinizadora, bien visualmente, reproduciendo colores y
formas, o bien olfativamente, produciendo un olor simi-
lar al de la feromona producida por la hembra. Cuando el
macho intenta copular con este “cebo” provoca la fecun-
dación de la planta y ésta se evita tener que ofrecer un
recurso al insecto polinizador. Por otro lado, también se
han desarrollado casos en los que los polinizadores (tanto
aves como himenópteros) roban el néctar rompiendo el
recipiente sin realizar la polinización, es decir, sin ofrecer
a la planta ninguna ventaja. Por todo esto se ha sugerido
que el mutualismo también podría ser considerado como
una explotación recíproca (Futuyma 1998).

Tipos de modelos coevolutivos y evidencia de
la existencia de coevolución

En la Tabla 1 se especifican los principales modelos
coevolutivos que han sido diferenciados según diversos

Tabla 1

Tipos de interacción y modelos coevolutivos que se pueden describir en cada uno de ellos.
Actualizado a partir de Thompson 1994 y Thompson 1999

TIPOS DE INTERACCIÓN MODELOS COEVOLUTIVOS

Coevolución detectada por análisis filogenéticos. (1) Coespeciación y Cladogénesis paralela.

Interacciones antagónicas. (2) Coevolución gen a gen.

(3) Carrera de armamentos coevolutiva.

(4) Alternancia coevolutiva.

Competición y divergencia coevolutiva. (5) Desplazamiento del carácter competitivo.

(6) Invasión, competición y vuelta a empezar.

Mutualismo y convergencia coevolutiva. (7) Mimetismo Batesiano y de Müller.
(8) Expansión de las relaciones mutualistas creando nuevas especies.

Coevolución y especiación. (9) Coevolución diversificadora:

(9a) Especiación en los sistemas polinizadores-plantas.
(9b) Especiación inducida por organismos simbiontes.

(9c) Asexualidad, coevolución y especiación.

(10) Coevolución de escape y radiación.
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tipos de interacciones. A continuación voy a comentar
brevemente (con la excepción de la carrera de armamen-
tos coevolutiva) cada uno de los tipos de modelos.

Co-especiación y cladogénesis paralela

Co-especiación es la especiación correlacionada de
dos linajes asociados (Futuyma 1998). Esta co-especia-
ción daría lugar a la existencia de cladogénesis paralela
(cuando existe una clara relación entre los clados de dos
árboles filogenéticos correspondientes a grupos de espe-
cies de un sistema potencialmente coevolutivo, por ejem-
plo, depredador-presa, plantas-herbívoros, etc.) que se ha
demostrado en numerosas ocasiones; sin embargo, clado-
génesis paralela y co-especiación pueden ocurrir sin que
se produzca evolución recíproca, y en este caso no sería
coevolución, para que lo sea es necesario que la especia-
ción en un linaje provoque la especiación en el otro.

Coevolución gen a gen

Este mecanismo coevolutivo ha sido sugerido en ape-
nas treinta sistemas de plantas cultivadas-patógenos, pero
se ha demostrado en apenas una docena de ellos, princi-
palmente entre plantas y hongos, pero también con bacte-
rias, virus, nematodos y un insecto (Mayetiola destruc-
tor) que ataca al trigo (Futuyma 1998). Este concepto de
coevolución está basado en la asunción de que las plantas
y los hospedadores tienen loci complementarios para vi-
rulencia y resistencia. Es decir, que para cada gen que
causa resistencia en el hospedador existe su correspon-
diente gen en el parásito que provoca distintos efectos
negativos. La mayor parte de los sistemas en los que se ha
demostrado este mecanismo coevolutivo son asociacio-
nes en las cuales el patógeno está especializado en ali-
mentarse de sólo una especie hospedadora, es decir se trata
de casos extremos de coevolución específica.

La coevolución gen a gen da lugar a la existencia de
unos polimorfismos genéticos según la resistencia del
hospedador y la virulencia del parásito. Estos polimorfis-
mos serían estables a nivel local y mantenidos por selec-
ción dependiente de la frecuencia (ver Capítulo 16) que
actuaría contra el genotipo más frecuente en la población
de la especie hospedadora. Sin embargo, aunque algunos
de los modelos genéticos de la coevolución gen a gen pre-
dicen polimorfismos cíclicos de resistencia a los genoti-
pos virulentos en poblaciones concretas, la mayoría pre-
dicen fluctuaciones caóticas y pérdida de los polimorfis-
mos; sobre todo, cuando en estos modelos matemáticos
se incorporan aspectos ecológicos además de las caracte-
rísticas genéticas, se obtiene que los polimorfismos a ni-
vel local son inestables y que se mantienen sobre todo a
través de una combinación de selección local, flujo de
genes y una dinámica de colonización y extinción entre
poblaciones (Thompson 1994). Es decir, que la evolución
gen a gen puede depender, en gran medida, de la estructu-
ra geográfica y del marco ecológico de las poblaciones
que están interaccionando incluyendo las relaciones ge-
néticas existentes entre ellas (hipótesis del mosaico geo-
gráfico coevolutivo).

La existencia de la coevolución gen a gen se ha pues-
to de manifiesto muy claramente en los estudios de Burdon
y Jarosz (Burdon y Jarosz 1991, Jarosz y Burdon 1991)
en el sistema formado por una especie silvestre australia-
na de lino (Linum marginale) y el hongo del lino
(Melampsora lini), sobre el cual disponen de una detalla-
da información espacial de la estructura genética, tanto
de la resistencia del hospedador como de la virulencia del
patógeno. Esta especie de lino se encuentra en una gran
diversidad de hábitats que van desde vegetación costera
hasta pantanos e incluso vegetación subalpina, pero siem-
pre aparece como poblaciones pequeñas localizadas, casi
siempre con sólo unos pocos cientos de individuos. El
hongo del lino forma unas pústulas de color naranja sobre
las hojas que disminuyen significativamente la longevi-
dad de la planta hospedadora. La resistencia del
hospedador y la virulencia del patógeno varían conside-
rablemente, tanto dentro de las poblaciones como entre
poblaciones de una misma región o de diferentes regio-
nes. Jarosz y Burdon (1991) encontraron que algunas po-
blaciones eran susceptibles de ser atacadas eficazmente
por todas las razas de patógenos existentes, otras eran re-
sistentes a algunas razas de patógenos pero no a otras y,
por último, también había poblaciones que eran resisten-
tes a razas del hongo que no existían en la zona. Sin em-
bargo, encontraron escasa correspondencia entre los genes
de resistencia de los hospedadores y los genes de virulen-
cia de los patógenos de cada población, lo que sugería
que las relaciones entre estas especies dentro de cada po-
blación, no estaban dirigidas por polimorfismos manteni-
dos por selección dependiente de la frecuencia (ver Capí-
tulo 16), concluyendo que las interacciones evolucionan
a una escala espacial mayor, a nivel de meta-población
mediante una combinación de selección natural, deriva
genética y flujo de genes entre poblaciones.

Carrera de armamentos coevolutiva

Este mecanismo coevolutivo está ampliamente exten-
dido entre sistemas de especies antagónicas, por ejemplo,
depredadores-presas, parásitos-hospedadores, herbívoros-
plantas, etc. Se caracteriza porque se suceden la aparición
de adaptaciones y contra-adaptaciones en las especies que
interaccionan. La claridad del proceso coevolutivo depen-
derá del número de especies involucradas en la interrela-
ción ya que éste es el principal factor que influye sobre la
fuerza de las presiones selectivas que están actuando en
ambos sentidos. Los ejemplos son muy numerosos ya que
son muchos los sistemas parásito-hospedador que se han
estudiado, y también se dispone de bastante información
sobre sistemas depredador-presa. Concretamente, el me-
jor ejemplo de coevolución aportado por el registro fósil
es el de los mamíferos herbívoros y los carnívoros que
cazan a sus presas corriendo. En varias líneas evolutivas
independientes se aprecia que los herbívoros han desa-
rrollado de una forma bastante rápida el mismo mecanis-
mo para aumentar su velocidad de huida (modificación
de la morfología de sus extremidades), mientras que los
carnívoros han desarrollado otros mecanismos a una ve-
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locidad evolutiva considerablemente más lenta (Bakker,
en Maynard Smith 1998). Bakker interpretaba esta dife-
rencia en el cambio evolutivo con la idea clásica de que
los carnívoros van un paso por detrás de los herbívoros
en la carrera evolutiva.

Voy a describir con más detalle un ejemplo concreto,
el de las relaciones coevolutivas entre un parásito de cría
especialista, el críalo (Clamator glandarius) y su princi-
pal especie hospedadora, la urraca (Pica pica). En este
sistema se han detectado evidencias de la existencia de
coevolución en varias fases del ciclo reproductor de am-
bas especies (Tabla 2; Soler y Soler 2000). Así, por ejem-
plo, antes de la puesta del huevo parásito, los críalos se-
leccionan a las parejas de urraca que más invierten en
cuidados parentales (se demostró experimentalmente que
las parejas de urraca parasitadas eran capaces de criar un
mayor número de pollos que las que no habían sido
parasitadas; J.J. Soler et al. 1995), y esto lo consiguen
interpretando las señales utilizadas en selección sexual
por su especie hospedadora, concretamente seleccionan-
do nidos de mayor tamaño. Como una respuesta adaptativa
a esta presión selectiva del parásito las urracas reducen el
tamaño del nido, ya que éste es un 33% menor en las zo-
nas donde las urracas coexisten con los críalos (J.J. Soler
et al. 1999a). Como una respuesta más general frente al
parasitismo de los críalos, las urracas han desarrollado un
comportamiento específico de defensa activa del nido
frente a los parásitos, y los críalos han respondido con
una contra-defensa consistente en un comportamiento
muy especializado a la hora de poner el huevo parásito en
el que ambos, macho y hembra, colaboran para disminuir
la eficacia del mecanismo de defensa de las urracas (ver
revisión en Soler y Soler 2000).

Durante la puesta del huevo parásito, la hembra de
críalo destruye algunos de los huevos de la urraca, lo que
es una adaptación, ya que este comportamiento aumenta
las posibilidades de que su huevo eclosione y disminuye
la futura competencia que el pollo parásito tendrá que
soportar en el nido (Soler et al. 1997; para una informa-
ción detallada ver Capítulo 30). Las urracas, como una
contra-defensa frente a la destrucción de sus huevos por
parte del parásito han desarrollado el mecanismo de au-

mentar el número de huevos por nido. Soler et al. (2001a)
demostraron que en un área con un elevado porcentaje de
parasitismo, el tamaño de puesta era la variable que ex-
plicaba el éxito reproductor de las parejas parasitadas.
También demostraron, estudiando 15 poblaciones distin-
tas de urraca distribuidas por toda Europa, que el tamaño
de puesta en las poblaciones parasitadas era significativa-
mente superior al de las poblaciones no parasitadas, in-
cluso después de controlar tanto la distancia geográfica
como la distancia genética entre poblaciones.

El mecanismo de defensa más importante desarrolla-
do por las especies hospedadoras de los parásitos de cría
es el reconocimiento y la expulsión del huevo parásito, y
constituye uno de los ejemplos de coevolución más cla-
ros que existen (Rothstein 1990). En el caso del sistema
críalo-urraca se ha demostrado que la expulsión de hue-
vos por parte de las urracas es el resultado de un proceso
coevolutivo: primero, porque el porcentaje más elevado
de expulsión de huevos se produce en zonas con una tasa
elevada de parasitismo, mientras que los porcentajes de
expulsión más bajos se registran en zonas donde no exis-
ten los críalos, dándose valores intermedios en las zonas
con una baja tasa de parasitismo (Soler y Møller 1990,
Soler et al. 1999b); segundo, porque en un área que ha
sido parasitada por los críalos recientemente (hace sólo
unos 40 años), la expulsión de modelos de huevos mimé-
ticos y no miméticos ha aumentado significativamente
desde 1984 hasta la actualidad (Soler et al. 1998a, 1998b).

Considerando la enorme importancia que se le da ac-
tualmente a la aproximación meta-poblacional (ver lo
comentado anteriormente para la hipótesis del mosaico
coevolutivo), J.J. Soler et al. (1999b) investigaron la in-
fluencia del flujo de genes en la capacidad de reconocer y
expulsar huevos de las urracas en 15 poblaciones euro-
peas distintas. Las diferencias genéticas entre poblacio-
nes se estimaron utilizando microsatélites como marca-
dores. Los resultados mostraron que el porcentaje de ex-
pulsión de huevos miméticos y no miméticos dependía
del nivel de parasitismo de la zona, siendo mayor en las
zonas de más parasitismo (Fig. 2). Además, ese porcenta-
je de expulsión dependía de las diferencias genéticas en-
tre poblaciones, mientras que el porcentaje de expulsión

Tabla 2

Adaptaciones y contra-adaptaciones del críalo, un parásito de cría especialista y la urraca,
su principal especie hospedadora en los dos periodos iniciales del ciclo reproductivo: antes y durante la puesta.

Antes de la puesta:

Parásito: Selección de la pareja hospedadora.

Hospedador: Defensa del nido por los hospedadores.

Durante la puesta
Parásito: Los críalos destruyen los huevos de urraca al poner el suyo.
Hospedador: Aumentar número de huevos por nido.
Parásito: Consiguen poner el huevo.
Hospedador: Reconocimiento y expulsión del huevo parásito.
Parásito: Comportamiento mafioso (depredación del nido).
Hospedador: Expulsar o no expulsar según las condiciones de abundancia de críalos en la zona.
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de huevos miméticos estaba determinado por las distan-
cias geográficas, lo que ponía de manifiesto que el flujo
de genes tiene una gran importancia en la expansión de la
capacidad de reconocer huevos extraños entre poblacio-
nes. Sin embargo, una proporción de la varianza en el
porcentaje de expulsión no podía ser explicada por el flu-
jo de genes, y una explicación para esta varianza residual
podría ser que, actualmente, se está produciendo un pro-
ceso coevolutivo a nivel de la meta-población de urracas.
Para comprobar esta hipótesis se controló el efecto del
flujo de genes (controlando tanto las distancias geográfi-
cas como genéticas entre las poblaciones de urracas) y se
obtuvo una clara relación entre el porcentaje de expul-
sión de huevos no miméticos (el que tenía un fuerte com-
ponente genético) y el porcentaje de nidos parasitados por
los críalos en las 15 zonas (Soler et al. 2001b), lo que
apoya la hipótesis de que actualmente se está producien-
do un proceso coevolutivo entre críalos y urracas a nivel
de meta-población.

El mecanismo típico de defensa de los parásitos con-
tra la expulsión de sus huevos por parte de los hospeda-
dores es conseguir que se parezcan cada vez más a los del
hospedador (mejorar el mimetismo), haciendo que sea más
difícil distinguirlos (Brooke y Davies 1988). Sin embar-
go, aparentemente, los críalos no han desarrollado este
mecanismo de defensa contra la expulsión de sus huevos
ya que la morfología del huevo de críalo es muy similar
en toda su área de distribución independientemente de la
especie hospedadora (Soler y Soler 2000).

Otro posible mecanismo de defensa sería aumentar
los costos de la expulsión del huevo parásito. Zahavi
(1979) fue el primero en sugerir que los parásitos podrían
depredar los nidos de la especie hospedadora donde sus
huevos fueran expulsados (hipótesis de la mafia; Fig. 3)
asumiendo que de esta forma se frenaría la expulsión de
huevos ya que los individuos expulsadores obtendrían un
éxito reproductor menor que los individuos aceptadores.
Soler et al. (1995) testaron esta hipótesis retirando expe-
rimentalmente el huevo de críalo de algunos nidos mien-

tras que en un grupo control no se retiraba. Los nidos en
los que los huevos de críalo fueron retirados sufrieron
significativamente más depredación que los nidos en que
los huevos permanecieron, y se comprobó que los depre-
dadores habían sido los críalos. Este comportamiento
mafioso era adaptativo ya que los críalos conseguían “en-
señar” a las urracas que era mejor no expulsar el huevo
parásito y, cuando realizaban la puesta de reposición, ya
no expulsaban el huevo de críalo (Soler et al. 1995). Las
urracas también disponen de respuestas adaptativas fren-
te al comportamiento mafioso de los críalos. Comproba-
mos experimentalmente que las urracas muestran una ele-
vada plasticidad fenotípica en la decisión de expulsar o
no el huevo parásito (ver revisión en Soler y Soler (2000)).
Cuando expulsaban el huevo parásito y su puesta era de-
predada, en la puesta de reposición podían cambiar o no
su respuesta al huevo de críalo, y esto dependía del por-
centaje de parasitismo existente en la zona. Cuando el
porcentaje de nidos parasitados era elevado (lo que im-
plica una mayor presencia de críalos en la zona y, por
tanto, mayores posibilidades de que el nido vuelva a ser
visitado y depredado) tendían a aceptar en la puesta de
reposición, mientras que si el porcentaje de parasitismo
era bajo tendían a mantener la respuesta y expulsar el
huevo parásito.

Alternancia coevolutiva

Cuando parásitos, depredadores o herbívoros están
actuando sobre un abanico más o menos amplio de
hospedadores, presas o plantas, respectivamente, los re-
sultados de las interacciones coevolutivas pueden ser más
variados. Por ejemplo, si un parásito comienza a atacar a
una especie de hospedador y esta especie desarrolla al-
gún mecanismo de defensa, el parásito puede (a) extin-
guirse, (b) desarrollar contra-defensas (carrera de arma-
mentos) o (c), cambiar a otro hospedador con defensas
menos desarrolladas (alternancia) (Thompson 1994).
Davies y Brooke (1989a, 1989b) fueron los primeros en
sugerir el mecanismo de la alternancia coevolutiva. En
Gran Bretaña, el cuco común (Cuculus canorus) utiliza
como hospedadoras principalmente cuatro especies de
paseriformes, aunque de forma más esporádica puede uti-
lizar otra docena de especies, y de forma accidental más
de un centenar. Davies y Brooke (1989a, 1989b) lanzaron
la hipótesis de que los cucos pueden utilizar preferente-
mente a una especie hospedadora que variará con el tiem-
po evolutivo debido a que la especie parasitada, con fre-
cuencia, mejorará la eficacia de sus defensas, mientras
que las especies no utilizadas perderán eficacia como con-
secuencia de que mantener esos mecanismos de defensa
en ausencia del parasitismo puede resultar bastante cos-
toso. Partiendo de la hipótesis de Davies y Brooke (1989a,
1989b) se puede generalizar que la alternancia coevolutiva
puede ser una hipótesis potencialmente importante para
comprender cómo los parásitos, depredadores y herbívo-
ros coevolucionan con un número más o menos elevado
de especies a lo largo de prolongados periodos evolutivos
y, también, a nivel de escalas geográficas más amplias

Figura 2. Porcentaje de expulsión de huevos miméticos (co-
lumnas blancas) y no miméticos (columnas rayadas) depen-
diendo del nivel de parasitismo de las poblaciones de urraca.
Datos de Soler et al. 1999b.
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(Thompson 1994). Esta hipótesis, considerando simultá-
neamente la hipótesis del mosaico geográfico coevolutivo,
explicaría el hecho de que la especie hospedadora utiliza-
da preferentemente por los cucos varía en distintas zonas
de Europa. Debido a que conforme un hospedador mejo-
re sus mecanismos de defensa, principalmente la capaci-
dad de reconocer y expulsar huevos del parásito, los cu-
cos cambiarían a otra especie hospedadora que disponga
de unos mecanismos de defensa menos perfeccionados.

Desplazamiento del carácter competitivo

El hecho observado por Brown y Wilson (1956) de
que especies próximas podían ser fácilmente reconocibles
cuando coincidían en la misma zona (poblaciones
simpátridas), y sin embargo, en poblaciones aisladas de
cada una de ellas (alopátridas) pueden llegar a ser
indistinguibles, sugirió la hipótesis de que las especies
que compiten entre sí evolucionan reduciendo esa com-
petencia. Esto es lo que llevaría a una diferenciación
morfológica más clara en poblaciones simpátridas que es
lo que se conoce con el nombre de desplazamiento del
carácter competitivo. Por el contrario, en poblaciones
alopátridas donde una especie no tiene que competir con
la otra, la selección natural favorecerá la existencia de un
rango más amplio en la morfología de la característica
sujeta a selección natural ya que permitirá ampliar un poco
el nicho ecológico evitando, o al menos disminuyendo, la
competencia intraespecífica.

Uno de los ejemplos propuestos originalmente por
Brown y Wilson (1956) fue el de los pinzones de Darwin
en las Islas Galápagos. Una especie de tamaño medio,
Geospiza fortis, en las islas donde coincide con G. fuligi-
nosa que es una especie de tamaño más reducido, presen-
ta un tamaño mayor que en la isla Daphne donde coexis-

ten ambas especies. Según Grant (1994),
hace menos de dos décadas tuvo lugar un
nuevo episodio de esta historia. G. magni-
rostris, una especie de mayor tamaño y de
pico más grande que G. fortis, comenzó a
criar en Daphne en 1983, y a partir de 1984,
coincidiendo con una gran sequía, los indi-
viduos de la especie G. fortis con picos de
mayor tamaño sobrevivían peor que los de
picos de menor tamaño. Esto estaba rela-
cionado con el hecho de que se produjo una
disminución de la disponibilidad de las se-
millas de mayor tamaño mientras que au-
mentó la proporción de semillas más pe-
queñas. El tamaño del pico es heredable y
el efecto de la selección natural se hizo no-
tar en las siguientes generaciones. Aunque
el cambio en la disponibilidad de semillas
de diferente tamaño es suficiente para ex-
plicar el cambio evolutivo detectado, tam-
bién existe la posibilidad de que se tratara
de un desplazamiento del carácter compe-
titivo. Es decir, G. magnirostris, un espe-
cialista comedor de semillas grandes pudo

Figura 3. Los críalos depredan los nidos de las urracas donde su huevo ha sido
expulsado por los propietarios del nido. Este comportamiento �mafioso� obliga a
las urracas a construir un nuevo nido y realizar una puesta para reponer la que
ha sido destruida, y además, les �enseña� que es mejor no expulsar el huevo
parásito. Dibujo realizado por Pablo Ruiz Pedraza.

ser el responsable de esa disminución en la disponibili-
dad de semillas grandes desfavoreciendo a los individuos
de mayor tamaño de G. fortis (Grant 1994).

El ejemplo de los pinzones de Darwin es sólo uno más
de los muchos que se pueden citar con posibilidades de
que se trate de un caso de desplazamiento del carácter
competitivo, sin embargo, en muy pocas ocasiones se ha
podido demostrar experimentalmente. Schluter (1994) lle-
vó a cabo uno de estos experimentos trabajando con es-
pecies del grupo Gasterosteus aculeatus. Hay dos espe-
cies que pueden coincidir o no en diversos lagos de Cana-
dá: una es bentónica y de mayor tamaño, y la otra es
limnética, se alimenta de plancton, tiene un menor tama-
ño y una boca más estrecha (Fig. 4). Cuando una de estas
especies habita sola en un lago, sin la otra, sus caracterís-
ticas, tanto morfológicas como ecológicas, son interme-
dias a las de las dos especies. Los experimentos fueron
realizados manteniendo tanto aislados como juntos a in-
dividuos de ambas especies. Cuando individuos de una
especie se mantenían aislados no se producía una selec-
ción direccional, sin embargo, cuando se añadía la otra
especie, se favorecía a los individuos de la primera espe-
cie que presentaban un fenotipo más distinto del de la
especie añadida (Schluter 1994).

Invasión, coevolución y vuelta a empezar

Como en el caso anterior, se trata de un mecanismo
coevolutivo que mediante la competencia provoca la crea-
ción de nuevas especies por divergencia. La competencia
entre grupos de especies que habitan archipiélagos con
islas más o menos próximas entre sí, provoca sucesiva-
mente ciclos de invasiones que van seguidos de un perio-
do de coevolución en la isla que finaliza con la exclusión
competitiva de la especie residente. A continuación, la
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Figura 4. Morfologías limnética y bentónica de espinoso de tres espinas
(Gasterosteus aculeatus). De arriba abajo: macho limnético, hembra
limnética, hembra bentónica y macho bentónico. Dibujo realizado por Pa-
blo Ruiz Pedraza a partir de las fotografías publicadas en Grant (1994).

especie invasora evoluciona en ausencia de competidores
hasta que se produce otra invasión por alguna de las espe-
cies competidoras y se repite el proceso (Roughgarden y
Pacala 1989). Estos ciclos se dan entre parejas o pequeños
grupos de especies en cada isla, pero todas las especies de
reptiles del género Anolis están involucradas en diferen-
tes combinaciones. Este es el único mecanismo coevoluti-
vo descrito que utiliza la extinción de poblaciones como
parte del proceso de cambio evolutivo recíproco.

Este mecanismo coevolutivo explica exitosamente la
distribución de las especies de Anolis en el archipiélago
de las Antillas (Roughgarden y Pacala 1989). Cada una
de las islas presenta sólo una o dos especies de Anolis.
Cuando sólo existe una especie en una isla, evoluciona
alcanzando un tamaño intermedio que es el que puede
utilizar un rango más amplio de recursos produciéndose
una elevada densidad de población. Sin embargo, esta
población puede ser invadida por otra especie de mayor
tamaño, la cuál competirá con ventaja con la especie resi-
dente. Durante la invasión ambas especies evolucionan
hacia un menor tamaño, la grande para tener acceso a una
mayor cantidad de recursos, y la pequeña para disminuir

la competencia con la especie de mayor tama-
ño; sin embargo, al final, la especie de menor
tamaño termina extinguiéndose. Cuando la es-
pecie invasora se queda sin competencia evo-
luciona hacia un tamaño intermedio, con lo que
al producirse otra invasión por una especie de
mayor tamaño el ciclo se vuelve a repetir.

Mimetismo Batesiano y mimetismo de Müller

El mimetismo fue otro tema clave al comien-
zo de los estudios evolutivos de las relaciones
entre especies que influyó de forma decisiva en
el desarrollo de las ideas sobre coevolución y
especiación. Fue Henry W. Bates (1862; citado
en Thompson 1994) el primero en contestar a
la pregunta de por qué coexistían especies en
una misma zona presentando una coloración
muy similar. Sugirió que era la consecuencia
de la convergencia de especies comestibles que
mimetizan la coloración de otras que son evita-
das por los depredadores porque no son comes-
tibles (venenosas o de mal sabor). De esta for-
ma, la coloración de la especie imitadora se iría
haciendo cada vez más parecida a la especie
modelo que está imitando. Sin embargo, Bates
no llegó a proponer que se tratara de coevolu-
ción, fue Fritz Müller el que aportó la idea de la
existencia de cambio evolutivo recíproco entre
los modelos y sus imitadores. Müller describió
un nuevo tipo de mimetismo en mariposas en
el cual dos o más especies son todas ellas de
mal sabor y su coloración, por medio de selec-
ción natural dirigida por los depredadores, pue-
de converger hasta llegar a ser casi idéntica
(Müller 1879; citado en Thompson 1994). En
este caso se trata de un ejemplo de mutualismo

ya que ambos grupos de especies salen beneficiados de
que exista ese mimetismo, puesto que cuantos más en-
cuentros desagradables tenga un depredador inexperto con
individuos de estas especies de mal sabor y coloración
similar, mejor aprenderá que no debe atacar a ese tipo de
presas.

La coevolución de estos dos tipos de mimetismo se
caracteriza porque no existe interacción directa entre las
especies que mimetizan y las especies modelo, sino que
se trata de un proceso dirigido por otro grupo de especies
que son los depredadores.

Expansión de las relaciones mutualistas creando nuevas
especies

En las relaciones mutualistas existe una tendencia a la
formación de nuevas especies a lo largo del periodo evo-
lutivo, lo que conlleva que en esas relaciones están parti-
cipando, tanto especies que han coevolucionado como
consecuencia de esas relaciones mutualistas, como espe-
cies que no han coevolucionado con ellas (Thompson
1994).
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Uno de los ejemplos mejor conocidos de este tipo de
proceso coevolutivo es el de las interacciones entre
córvidos comedores de piñones y pinos en el norte de
Eurasia y Norte América. En esta interacción mutualista,
los córvidos consiguen un alimento fácil de recolectar y
energéticamente muy rico que, además, puede ser  fácil-
mente almacenado para ser consumido durante las épo-
cas de escasez. Por su parte, los pinos, obtienen una efi-
caz dispersión de sus semillas ya que los córvidos, a tra-
vés de su hábito de esconderlas, lo que están haciendo es
sembrarlas puesto que un elevado porcentaje de ellas no
llegan a ser consumidas. Las aves presentan una serie de
adaptaciones a explotar este tipo de alimento que inclu-
yen, por ejemplo, aspectos de su comportamiento (reco-
lección y almacenamiento de los piñones), y de su ciclo
de vida (comienzan a reproducirse muy temprano, cuan-
do todavía hace bastante frío, con lo que se consigue que
los pollos abandonen el nido a tiempo de almacenar sus
propios piñones para el siguiente invierno) y algunas ca-
racterísticas morfológicas, como un pico largo y puntia-
gudo, especializado en la extracción de piñones y una
cavidad sublingual que les sirve para transportarlos. Sin
embargo, estas adaptaciones no están igual de desarrolla-
das en las distintas especies de córvidos (Marzluff y Bal-
da 1992). Los pinos por su parte, también disponen de
otras adaptaciones a la dispersión de sus semillas por par-
te de las aves. Principalmente se puede destacar que los
piñones son largos y sin expansiones para ser transporta-
dos por el aire, y además, permanecen durante un largo
periodo retenidos en las piñas (Marzluff y Balda 1992).
Las adaptaciones de las semillas de los pinos son más
claras que las de los córvidos, lo cual no es de extrañar
teniendo en cuenta que las presiones selectivas son más
fuertes para las plantas, ya que estas aves son los únicos
agentes que actúan como dispersadores de sus semillas,
mientras que los córvidos se alimentan de un abanico más
amplio de recursos.

Hay varias especies de coníferas involucradas en es-
tas interrelaciones mutualistas todas ellas incluidas en el
género Pinus, aunque pertenecientes a tres subsecciones
distintas, cuatro especies en Eurasia y tres en Norte Amé-
rica (Tomback 1983). En Eurasia sólo existe una especie
de córvido especializado en consumir piñones que es el
cascanueces (Nucifraga caryocatactes), mientras que en
Norte América existen cuatro especies: el arrendajo de
los piñones (Gymnorhinus cyanocephalus), el cascanue-
ces de Clark (Nucifraga colombiana), el arrendajo de la
espesura (Apheloma coerulescens), y el arrendajo de Ste-
ller (Cyanocitta stelleri). Estos dos últimos, al contrario
que los tres primeros no disponen de picos especializados
que le permitan sacar los piñones de las piñas cuando es-
tán cerradas (Fig. 5). Recolectan piñones pero sólo los
que pueden conseguir de piñas parcialmente abiertas
(Tomback 1983, Marzluff y Balda 1992). Según Tomback
(1983), el género Nucifraga probablemente se originó en
Eurasia cruzando posteriormente el estrecho de Bering y
extendiéndose por Norte América. Teniendo en cuenta las
adaptaciones existentes en cada una de las especies de
córvidos y la historia evolutiva de cada una de las interre-

laciones entre córvidos y pinos se ha sugerido que ha exis-
tido coevolución entre N. Caryocatactes y las especies de
pinos con las que coexisten (Tomback 1983). Marzluff y
Balda (1992), con respecto a las interacciones que se pro-
ducen en Norte América, han sugerido que seguramente
la interacción comenzó entre G. cyanocephalus, o sus
antecesores, y dos especies de pinos (P. monophylla y P.
edulis) o sus antecesores. Partiendo de la base de que las
especies más adaptadas a estas interacciones son las que
están coevolucionando desde más antiguo, Marzluff y
Balda (1992) también sugirieron que N. Colombiana se
habría incorporado posteriormente a esta interrelación
mutualista, y por último, también lo harían las otras dos
especies de córvidos americanos (A. coerulescens y C.
stelleri).

Coevolución diversificadora

Hay varios modelos coevolutivos en los cuales algu-
nas poblaciones de una especie evolucionan especializán-
dose a nivel local como resultado de las adaptaciones re-
cíprocas con otras especies. Si el flujo de genes entre po-
blaciones es lo suficientemente escaso, y el proceso se ve
acompañado por el hecho de que los híbridos entre indi-
viduos de distintas poblaciones no sean viables, o se vean
considerablemente desfavorecidos, se provoca el aisla-
miento reproductivo, lo que produce la creación de nue-
vas especies sin necesidad de que tenga lugar ningún pro-
ceso coevolutivo. Sin embargo, hay casos muy claros en
los que el aislamiento reproductivo puede ser una conse-
cuencia directa de la interacción entre dos especies. Esto
se produce cuando una especie ejerce un control directo
sobre el movimiento de los gametos de la otra especie o
sobre el éxito de emparejamiento de distintas sub-pobla-
ciones de la otra especie. Estos dos tipos de control del
apareamiento de otra especie puede dar lugar a coevolu-
ción diversificadora produciendo especiación en una o las
dos especies que están interaccionando (Thompson 1989).
Hay dos tipos de interacciones que cumplen perfectamente
estas condiciones para que se produzca coevolución di-
versificadora, son las que se producen entre plantas y po-
linizadores provocando especialización recíproca extre-
ma, y las que ocurren entre hospedadores y organismos
simbiontes intracelulares que se transmiten vía materna.

Especiación en los sistemas polinizadores-plantas

Esta especiación se produce a través de procesos de
selección sexual (ver Capítulo 13) y control del movi-
miento de los gametos. En este tipo de interacción los
polinizadores controlan directamente el movimiento de
los gametos de la planta ya que son ellos los que los trans-
portan de una planta a otra seleccionando las flores en
base a determinadas características. Con frecuencia, las
poblaciones de polinizadores y plantas están subdividi-
das en diferentes subpoblaciones aisladas geográficamen-
te. Si las preferencias de los polinizadores son claras, es
decir, eligen una característica determinada, independien-
temente de la frecuencia con que se encuentre en la po-
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Figura 5. (1) Cascanueces (Nucifraga caryocatactes), (2) cascanueces de Clark
(Nucifraga colombiana), (3) arrendajo de Steller (Cyanocitta stelleri) (4) arrendajo
de los piñones (Gymnorhinus cyanocephalus) y (5) arrendajo de la espesura
(Apheloma coerulescens). Dibujo realizado por Pablo Ruiz Pedraza.
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blación, estas sub-poblaciones pueden diversificarse rá-
pidamente. Hay casos en los que sólo uno de los sexos de
la especie polinizadora visita las flores y el tipo de flor
elegido está dirigido por selección sexual. Por ejemplo,
los machos de las abejas Euglossine recolectan polen de
algunas orquídeas y utilizan su fragancia para atraer a las
hembras (Thompson 1994). Esto puede provocar una fuer-
te selección direccional que además puede ser distinta en
diferentes poblaciones, ya que, en cada una de ellas, los
machos pueden estar seleccionando la fragancia de flores
distintas. Esto puede provocar que tanto las característi-
cas florales de las plantas como la preferencia de los poli-
nizadores pueden evolucionar en diferentes direcciones
en cada población.

Otro mecanismo de especiación en las plantas basado
en procesos de selección sexual en los polinizadores, es
el que se produce en las interacciones que tienen lugar
cuando las flores de la planta mimetizan las hembras de
la especie polinizadora, y la polinización se produce al
intentar los machos copular con esas flores  (Kiester et al.

1984). Este tipo de mimetismo floral es muy
específico, y en diferentes poblaciones se
podría estar mimetizando a una especie
polinizadora distinta lo que podría dar lu-
gar a diferentes especies de plantas.

Por último, existe otro tipo de interac-
ciones donde tienen lugar procesos de es-
peciación extremos. Son aquellas que se
producen cuando la polinización la llevan
a cabo insectos que actúan como parásitos
de las flores, ponen sus huevos en las flo-
res y sus larvas se alimentan de las semillas
que se producen. En este caso la selección
sexual no es muy importante, el factor de-
terminante es el estilo y el ciclo de vida del
parásito. Dentro de este tipo de interaccio-
nes se encuentran algunos de los ejemplos
de coevolución más claros que existen
como las higueras y sus avispas poliniza-
doras (Bronstein J.L. 1987), y las yucas y
sus mariposas polinizadoras (Pellmyr y
Thompson 1992).

Especiación inducida por organismos
simbiontes

Los organismos simbiontes, bien pará-
sitos o bien mutualistas, pueden producir
aislamiento reproductivo entre poblaciones,
sin embargo el aislamiento es asimétrico,
de manera que todos los cruzamientos son
fértiles excepto para apareamientos entre
hembras de poblaciones que no están in-
fectadas y machos de poblaciones infecta-
das (Thompson 1994). Se ha demostrado
que la causa de ese aislamiento es el orga-
nismo simbionte porque tras el tratamiento
con antibióticos que lo destruyen ya no
existe el aislamiento reproductivo. En al-

gunos casos el organismo simbionte lo que produce es
reproducción por partenogénesis. Por ejemplo, en algu-
nas especies de avispas del género Trichogramma que son
completamente partenogenéticas, si son tratadas con an-
tibióticos pasan a reproducirse sexualmente (Stouthamer
et al. 1990). Aunque actualmente no se conocen ejemplos
de especies o poblaciones permanentemente partenoge-
néticas como consecuencia de su coevolución con sus or-
ganismos simbiontes, podría darse el caso de que una po-
blación con reproducción partenogenética durante un lar-
go periodo de tiempo permaneciera como tal, siempre que
se produjeran los cambios genéticos evolutivos necesa-
rios, con lo que este mecanismo podría dar lugar a nuevas
especies (Thompson 1994).

Asexualidad, coevolución y especiación

Cuando una de las especies que interaccionan es de
reproducción asexual obligada, puesto que el límite entre
especies en estos organismos es bastante arbitrario, lo
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importante es el número de especies con los que la espe-
cie o clon asexual interacciona (Thompson 1994). Un
ejemplo muy claro para ilustrar esta afirmación es el caso
de las hormigas cortadoras de hojas de la tribu Attini.
Actualmente se conocen unas 190 especies y todas ellas
recolectan hojas de una gran variedad de plantas y las
utilizan para cultivar hongos. Según los taxónomos, to-
das las especies de hormigas cultivan la misma especie de
hongo, sin embargo, el problema taxonómico es impor-
tante ya que estos hongos no forman esporangios. Estos
hongos sólo viven en los hormigueros de estas hormigas,
fuera de ellos no son capaces de aguantar la competencia
de otros hongos o bacterias. Dependen totalmente de sus
cuidadoras para sobrevivir y para dispersarse a otros hor-
migueros; las jóvenes reinas antes de dispersarse recogen
micelio del hongo y lo transportan en su boca durante
todo el tiempo que dura el vuelo nupcial y la fecunda-
ción, cuando llegan al nuevo nido lo regurgitan en el sue-
lo (Hölldobler y Wilson 1990). Esta interrelación entre
los hongos y las hormigas cortadoras de hojas es obligada
para ambas partes y el resultado de la coevolución exis-
tente entre ellas (Thompson 1994). Esta interrelación se-
guramente comenzó al principio de la evolución de la tri-
bu Attini, antes de que se produjera la radiación evolutiva
que dio lugar a las 190 especies conocidas en la actuali-
dad. Realmente es difícil aceptar que en estas 190 versio-
nes de la interrelación entre una especie de hormiga y el
hongo coevolucionando separadamente se trate de la mis-
ma especie de hongo que no ha evolucionado desde el
inicio de la relación, a pesar de que las hormigas han su-
frido una importante radiación evolutiva. Para que esto
fuera cierto habría que comprobar que los hongos culti-
vados por distintas especies de hormigas son capaces de
sobrevivir exitosamente en los hormigueros de otras es-
pecies diferentes, prueba que hasta el momento no se ha
realizado.

Coevolución de escape y radiación

Este tipo de coevolución se caracteriza porque inclu-
ye procesos de adaptación y especiación, y se diferencia
de cualquier otro tipo de coevolución en que se considera
como parte importante del proceso coevolutivo un perio-
do durante el que las especies no interaccionan. Este me-
canismo coevolutivo fue definido en primer lugar por
Ehrlich y Raven (1964) para explicar las relaciones entre
los insectos herbívoros y las plantas de las que se alimen-
tan. Esta hipótesis parte de la base de que una planta de la

que se alimentan diversas especies de insectos, por muta-
ción o recombinación, podría producir un producto quí-
mico de defensa nuevo que le permitiría desembarazarse
de la mayor parte de sus enemigos. Al conseguir escapar
del ataque de la mayor parte de sus insectos defoliadores
se produciría una radiación adaptativa que permitiría a la
planta diversificarse en numerosas especies que compar-
tirían el nuevo compuesto químico defensivo. Pasado el
tiempo, alguna o algunas especies de insectos herbívoros
desarrollarían los mecanismos adecuados de detoxifica-
ción y resistencia que contrarrestaría la eficacia del com-
puesto defensivo, y entonces experimentarían una radia-
ción evolutiva apareciendo especies de insectos cuyas lar-
vas quedarían adaptadas a las nuevas especies de plantas
que se habían diferenciado.

Conclusiones y futuro de los estudios sobre coevolución

Durante la última década se ha puesto de manifiesto
que existen diferencias importantes entre zonas en las
adaptaciones desarrolladas por las especies que están in-
teraccionando, por lo que la estructura geográfica es un
aspecto muy importante que frecuentemente es el que di-
rige el proceso coevolutivo. Lo que ocurre a nivel local es
sólo el material bruto para los patrones que se desarrollan
y los procesos que tienen lugar a escalas geográficas más
amplias. Está claro que el enfoque meta-poblacional pro-
ducirá importantes avances en el conocimiento de la evo-
lución de las interacciones entre organismos. Este enfo-
que geográfico se está imponiendo también en materias
más amplias como ecología, biología evolutiva y biolo-
gía de la conservación.

Por otro lado, puesto que muchos aspectos del enfo-
que geográfico del estudio de la coevolución tienen im-
portantes implicaciones en temas como epidemias huma-
nas, control biológico, agricultura y conservación, es bas-
tante probable que, como consecuencia de estos estudios,
la ecología evolutiva se convierta en una de las discipli-
nas más importantes de las ciencias biológicas aplicadas
(Thompson 1999).
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Lecturas recomendadas
(1) THOMPSON, J.N. 1994. The coevolutionary process. The University of Chicago Press, Chicago. Es, sin lugar a dudas, el mejor

libro que se ha publicado sobre coevolución. Sin embargo no se trata de una revisión exhaustiva sobre el tema, sino que principal-
mente está dedicado a  desarrollar la hipótesis del mosaico coevolutivo.

(2) FUTUYMA, D.J. 1998. Evolutionary biology. Sinauer Associates, Sunderland. Es de los pocos libros generales sobre evolución
que dedica un capítulo a la coevolución, concretamente el capítulo 18 (“Evolution of interaction among species”).

(3) Suplemento al volumen 153 de American Naturalist (Mayo 1999). Todo este fascículo está dedicado al estudio de la coevolución.
Tal y como se especifica en el primer capítulo, el volumen tiene tres objetivos principales: mostrar cómo se puede estudiar coevolución
en comunidades naturales, evaluar los conocimientos actuales sobre los procesos coevolutivos y sugerir hipótesis específicas sobre
el mosaico geográfico coevolutivo.


