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Las hembras copulan con varios machos en un gran número de especies. Esto supone que los eyaculados de
machos rivales compiten entre sí dentro del tracto reproductor femenino para fecundar los óvulos disponibles,
fenómeno que se denomina competición espermática. Puesto que la competición espermática determina en gran
medida el éxito reproductor de los machos es una fuerza selectiva de gran potencia que ha moldeado características
comportamentales, fisiológicas y celulares en los machos, tanto a nivel inter-específico como a nivel intra-específi-
co. Las hembras promueven activamente la competición espermática en muchos casos, por lo que se cree que
derivan importantes beneficios de la poliandria entre los que se incluyen beneficios directos como la obtención de
nutrientes o de cuidado parental, e indirectos como mejorar la calidad genética de las crías y evitar la incompatibi-
lidad genética. La presencia de varios eyaculados en el tracto reproductor también podría permitir a las hembras
favorecer los espermatozoides de los machos preferidos, pero la evidencia no es aún concluyente. Puesto que ambos
sexos tienen formas diferentes de maximizar su éxito reproductivo, se da un conflicto de intereses que cuando existe
competición espermática incluye casos en los que los machos desarrollan sustancias tóxicas en los eyaculados que,
además de mejorar las posibilidades de fecundación de esos machos, tienen efectos letales sobre las hembras. Este
conflicto de intereses es dinámico pues cada sexo responde a los cambios evolutivos que desarrolla el otro sexo en
la lucha por mejorar la reproducción.

La competición espermática:
significado evolutivo

Darwin acuñó el término “selección sexual” para
explicar la evolución de características conspicuas en
machos, tales como los coloridos plumajes de algunas
aves o las elaboradas cornamentas de ciertos mamífe-
ros, que no se podían explicar a través de la selección
natural por una mejora de la supervivencia. Dichos
rasgos confieren ventajas relacionadas con la repro-
ducción, ya sea porque mejoran las posibilidades de
los machos de vencer en encuentros agonísticos con
otros machos por el acceso sexual a las hembras (com-
petición intrasexual), o porque hacen a los machos
portadores más atractivos frente a las hembras (elec-
ción por parte de la hembra; ver Capítulo 13). Durante
mucho tiempo los estudios de selección sexual han
asumido que las hembras copulan con un sólo macho,
por lo que se entendía que la competición entre ma-
chos termina en el momento de la cópula, y que la elec-
ción de pareja por parte de las hembras se limita al
terreno comportamental, eligiendo con qué macho se
aparean. Dentro de este marco conceptual los ecólogos
evolutivos centraron pues sus esfuerzos en estudiar
procesos que ocurren antes de la cópula, y equipara-
ron la cópula con el éxito reproductor.

En los últimos años esta visión ha cambiado radical-
mente al demostrarse que en la mayoría de los grupos

animales las hembras copulan con más de un macho du-
rante un ciclo sexual, es decir, son poliándricas (ver Capí-
tulo 15). Este hecho tiene implicaciones muy importantes
pues significa que la competición entre machos continúa
después de la cópula en la forma de competición entre
eyaculados de distintos machos, proceso que se conoce
como “competición espermática”. Esta forma de compe-
tición determina en gran medida el éxito reproductivo de
los machos por lo que es una fuerza selectiva de gran po-
der que ha moldeado a lo largo de la evolución rasgos
comportamentales, morfológicos, fisiológicos y celulares
(Fig. 1).

La promiscuidad de las hembras tiene otra implica-
ción a la que se ha prestado menos atención, pues nos
descubre la posibilidad de que la elección de pareja por
parte de la hembra no se ejerza sólo a nivel comporta-
mental, sino que continúe después de la cópula en el trac-
to reproductor femenino a nivel fisiológico y celular. Esto
permitiría a las hembras influir sobre las posibilidades de
éxito que tienen eyaculados de diferentes machos a la hora
de fertilizar sus óvulos.

Por lo tanto, la evidencia de que las hembras copulan
frecuentemente con más de un macho, ha revolucionado
nuestra forma de pensar en las estrategias que machos y
hembras desarrollan para maximizar su éxito reproducti-
vo, y ha abierto nuevos interrogantes que sólo podrán ser
resueltos con un enfoque multidisciplinar que integre as-
pectos ecológicos, comportamentales y fisiológicos.
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¿Es común la competición espermática?

El primer investigador en reconocer las implicaciones
de la poliandria en hembras fue Parker (1970), quien em-
pleó el término competición espermática para describir la
competición entre eyaculados de machos rivales por fe-
cundar los óvulos de una hembra. Sus investigaciones se
llevaron a cabo en insectos donde la existencia de órga-
nos de almacenamiento en hembras, que aseguran la su-
pervivencia de los espermatozoides por períodos muy pro-
longados de tiempo (hasta años), hace posible la compe-
tición entre eyaculados rivales incluso cuando las hem-
bras se aparean con diferentes machos a intervalos largos
de tiempo. Por estas razones, los primeros estudios de
competición espermática se centraron en insectos, bajo la
creencia de que representaban un caso excepcional.

Los estudios observacionales realizados sobre los sis-
temas de apareamiento en aves demostraron que el patrón
más extendido es el de las parejas “socialmente” monó-
gamas que colaboran en el cuidado de las crías. Esta evi-
dencia llevó a la conclusión de que las aves eran “sexual-
mente” monógamas y que la competición espermática era
por lo tanto improbable. Sin embargo, esta visión cambió
por completo con la aplicación de métodos moleculares
para la determinación de paternidad, que revelaron una
inesperada incidencia de nidadas con pollos procedentes
de diferentes padres como resultado de cópulas extra-pa-
reja (Birkhead y Møller 1992). Esta revelación desenca-
denó una serie de estudios de paternidad en aves que ge-
neraron resultados opuestos a las conclusiones extraídas
de estudios comportamentales: aproximadamente el 70%

de las especies estudiadas experimentan paternidad ex-
tra-pareja (Birkhead 1998). Dentro de este abanico de es-
pecies existe mucha variabilidad en cuanto al porcentaje
de crías que proceden de cópulas extra-pareja, siendo el
rango desde 0 hasta el 70%. Aunque aún no sabemos qué
factores ecológicos determinan estas diferencias, sí se ha
demostrado que las especies con dimorfismo sexual más
marcado presentan niveles más elevados de paternidad
extra-pareja (Møller y Birkhead 1994).

Se ha tardado aún más en aceptar que la competición
espermática también es frecuente en mamíferos. El siste-
ma de apareamiento más común en este grupo es la
poliginia, es decir, un macho asociado a varias hembras.
Los estudios comportamentales revelaron que los machos
intentan controlar a un grupo de hembras y evitar que
copulen con otros machos, y se creyó que en general lo
conseguían. Además, en este grupo las hembras carecen
de órganos de almacenamiento de espermatozoides, por
lo que los espermatozoides sobreviven poco tiempo en el
tracto reproductor femenino. Este hecho ahondó la creen-
cia de que la competición espermática en mamíferos era
inexistente. Sin embargo, los estudios moleculares han
demostrado una vez más que dicha conclusión era equi-
vocada, pues en especies con camadas es frecuente que
las crías procedan de varios padres, y en especies con
una sola cría a menudo el padre es un macho diferente al
que se observó copulando con la hembra (Gomendio et
al. 1998).

El marcado desajuste entre las expectativas sobre los
niveles de competición espermática que generaron los
estudios observacionales y la realidad, tiene sin duda múl-
tiples causas, entre las que se destacan la sigilosidad con
que las hembras a menudo llevan a cabo cópulas con más
de un macho, y el desconocimiento de los mecanismos
fisiológicos subyacentes.

Los mecanismos fisiológicos

La escasa interacción entre los ecólogos del compor-
tamiento y los fisiólogos reproductivos mantuvo durante
tiempo aisladas dos disciplinas que tienen mucho que ofre-
cerse mutuamente. La importancia de conocer los meca-
nismos fisiológicos radica en que el tracto reproductor
femenino es el terreno en el que compiten eyaculados ri-
vales, por lo que las características del tracto definen las
reglas de la competición y determinan qué rasgos de los
eyaculados contribuyen al éxito a la hora de fecundar.

Lo primero que sorprende cuando se analizan los sis-
temas reproductivos de diferentes especies es la enorme
diversidad que presentan. Puesto que dicha diversidad es
mucho mayor que la que aparece en otros sistemas, los
taxónomos han empleado características morfológicas del
aparato reproductor para diferenciar especies que de otra
forma no se pueden distinguir. Esta enorme variabilidad
tradicionalmente se ha asociado a los beneficios que para
las hembras representa el evitar ser inseminadas por ma-
chos de otras especies, debido a los costes derivados de
fecundaciones interespecíficas, que en general no resul-

Figura 1. Espermatozoides de ratón (Mus musculus) con ca-
beza piriforme, en los que se evidencia el extremo apical en
forma de gancho.
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tan en crías viables (“hipótesis de la llave y la cerradu-
ra”). Una hipótesis alternativa propone que la enorme di-
versidad de genitalias ha evolucionado como consecuen-
cia de la preferencia de las hembras por machos de
genitalia elaborada que proveen una estimulación mayor
durante la cópula (una forma de cortejo interno tras la
cópula denominado “selección críptica por parte de la
hembra”), lo que promueve la evolución de genitalias cada
vez más complejas en los machos, lo que a su vez hace a
las hembras cada vez más discriminatorias (Eberhard
1985, 1996). La evidencia a favor de esta hipótesis proce-
de de un estudio comparativo de insectos (Arnqvist 1998).
Si la hipótesis de la llave y la cerradura es correcta la
predicción es que en especies monándricas es donde será
fundamental para las hembras asegurarse de que el ma-
cho con el que copulan es de su misma especie, por lo que
es en estas especies donde la genitalia será más elabora-
da. Sin embargo, la predicción derivada de la hipótesis de
la selección sexual es la opuesta, puesto que es en espe-
cies poliándricas donde las hembras tienen la posibilidad
de elegir entre los diferentes machos con los que copulan.
Los resultados de este estudio indican que en especies
poliándricas la genitalia es más elaborada que en espe-
cies monándricas, mientras que no había diferencias en
características de otro tipo entre los dos grupos. Por lo
tanto, la preferencia por parte de las hembras de genitalias
elaboradas parece haber jugado un papel importante en la
evolución de los sistemas reproductores.

Para que la reproducción se lleve a cabo, el tracto
reproductor de la hembra debe asegurar, por una parte,
que los óvulos se encuentren disponibles en el lugar de la
fecundación, y por otra, que los espermatozoides llegan
al mismo lugar en el margen de tiempo en el que el óvulo
está preparado para ser fecundado. Este delicado proceso
requiere de la cooperación y sincronización entre machos
y hembras para conseguir un objetivo común, pero tam-
bién se ve afectado por conflictos de intereses entre los
dos sexos.

En especies con fertilización interna el tracto femeni-
no supone una entrada potencial de patógenos, por lo que
la hembra ha desarrollado mecanismos para defenderse
de ellos. Entre estos mecanismos se encuentran un pH
ácido y un eficiente sistema inmune. Por otra parte, los
machos inseminan millones de espermatozoides de los
cuales sólo se necesita uno por óvulo, lo cual supone un
riesgo adicional para la hembra, pues la polispermia ge-
neralmente supone que el embrión no se desarrolla. Ello
hace que la hembra haya desarrollado estrategias para re-
ducir drásticamente el número de espermatozoides que
ascienden por el tracto. Todo ello supone una serie de
barreras descomunales para los eyaculados. Esta situación
se intensifica con la aparición de la competición
espermática, pues los machos responden desarrollando
eyaculados más competitivos que maximicen las posibi-
lidades de fecundar óvulos, y las hembras podrían utilizar
dichas barreras u obstáculos para discriminar los
eyaculados, o comprobar su habilidad competitiva. La
drástica disminución del número de espermatozoides que
sufre un eyaculado durante su trayecto hacia el óvulo no

es aleatoria, sino que las barreras del tracto reproductor
femenino eliminan los espermatozoides con defectos por
tener una morfología anormal, problemas de motilidad, o
dificultades para atravesar las cubiertas del óvulo.

Las características del tracto reproductor femenino
definen la forma en que compiten los eyaculados de ma-
chos rivales. En insectos, las hembras tienen unos órga-
nos de almacenamiento denominados “espermatecas”,
donde los espermatozoides pueden mantenerse viables por
períodos largos de tiempo. Dichas estructuras favorecen
que el último macho que copula con la hembra tenga más
posibilidades de fecundar, pues el último eyaculado tien-
de a desplazar a eyaculados anteriores de la espermateca,
o a empujarlos hacia el fondo del receptáculo, de forma
que son los espermatozoides del último macho los que
quedan situados más cerca de la salida y son los primeros
en salir cuando hay óvulos que fecundar. Las estrategias
que desarrollan los machos para conseguir minimizar las
posibilidades de fecundar de eyaculados previos llegan a
ser muy elaboradas, como es el caso de una especie de
cangrejo en la que los machos al copular lo primero que
transfieren es una resina que aísla el semen de machos
anteriores contra el fondo de la espermateca, y a conti-
nuación los machos transfieren su propio esperma (Diesel
1990). Otra forma de deshacerse del eyaculado de ma-
chos rivales es mediante la aparición de espinas en los
órganos genitales masculinos que permiten extraer el se-
men de machos anteriores de los órganos de almacena-
miento de las hembras antes de despositar el eyaculado
propio (Waage 1979).

En aves, las hembras poseen unos órganos de almace-
namiento denominados túbulos de almacenamiento de
esperma, en los que los espermatozoides sobreviven por
periodos de semanas, que en general coinciden más o
menos con el tiempo que tarda una hembra en poner los
huevos de una nidada. Se interpreta por tanto que la exis-
tencia de dichos túbulos permite a las hembras asegurar
que tienen suficientes reservas de esperma como para fe-
cundar en secuencia todos los óvulos necesarios para com-
pletar una nidada, y a la vez evita que los espermatozoides
sean expulsados del tracto reproductor cada vez que la
hembra pone un huevo. En la mayoría de las especies es-
tudiadas el último macho que copula con una hembra es
el que tiene más posibilidades de fecundar el siguiente
óvulo.  El mecanismo que determina la precedencia del
último macho es la pérdida gradual de espermatozoides
de los túbulos que hace que con el paso del tiempo los
túbulos se vayan vaciando de esperma de forma pasiva,
lo que asegura una mayor representatividad en los túbulos
del último eyaculado (Birkhead et al. 1995a).

La precedencia del último macho, en combinación con
otros factores, supone que una sola cópula extra-pareja
tiene un éxito desproporcionado en relación a las múlti-
ples cópulas realizadas con la pareja, lo que le permite a
las hembras manipular la paternidad de las crías según
sus intereses. Para explicar el elevado éxito de las cópu-
las extra-pareja es necesario entender cómo los machos
producen y almacenan los eyaculados, así como el com-
portamiento sexual de machos y hembras. Cuanto más
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tiempo lleva un macho sin copular más espermatozoides
tiene en sus órganos de almacenamiento y éstos tienen
una mayor motilidad (Birkhead et al. 1995b). Durante la
época reproductora, machos y hembras se emparejan y
copulan con frecuencia durante los días anteriores a la
puesta del primer huevo. Cuando comienza la puesta, la
hembra rechaza los intentos de cópula de su pareja, lo
que supone que los espermatozoides que se han almace-
nado en los túbulos comienzan a perderse gradualmente.
Durante el período en que la hembra es fértil (hasta que
pone el último huevo) el macho se centra en asegurarse
de que otros machos no copulan con su pareja, pero cuan-
do termina la puesta el macho es más propenso a realizar
cópulas extra-pareja pues la paternidad de sus huevos ya
no corre peligro. Por lo tanto, un macho que lleva a cabo
una cópula extra-pareja tiene pocas probabilidades de
haber copulado con frecuencia en los días anteriores, por
lo que tiene abundantes reservas de esperma y una eleva-
da motilidad. Además, la hembra con la que copula lleva
días sin copular con su pareja, por lo que tendrá merma-
das las reservas de esperma de su pareja. Todo ello con-
duce al elevado éxito de las cópulas extra-pareja, y supo-
ne una herramienta importante para las hembras a la hora
de manipular la paternidad de sus crías (Birkhead 1996).

En mamíferos los mecanismos de competición esper-
mática (ver revisión en Gomendio et al. 1998) son muy
diferentes debido a que las hembras no poseen órganos de
almacenamiento de espermatozoides por lo que, una vez
transferido al tracto femenino, un eyaculado no permane-
ce viable más allá de unas 48 horas. Las hembras de ma-
mífero no tienen necesidad de almacenar esperma debido
a que, dentro de cada ciclo sexual, todos los óvulos son
fecundados de forma simultánea poco después de la ovu-
lación. La excepción es el grupo de los murciélagos don-
de el tiempo que transcurre entre la cópula y la fecunda-
ción (que se producen antes y después de la hibernación
respectivamente) hace necesarios mecanismos que ase-
guren la supervivencia de los espermatozoides en el trac-
to de la hembra. La ausencia de órganos de almacena-
miento podría ser la causa de que en mamíferos no haya
ventajas a la hora de fecundar según el orden en que co-
pula un macho, excepto en especies de ovulación induci-
da en las que generalmente es el primer macho el que tie-
ne más posibilidades de fecundar. Las hembras de mamí-
fero son receptivas sexualmente por períodos limitados
de tiempo que se denominan “estro”, cuya duración varía
entre las especies. Puesto que los espermatozoides de
mamífero sobreviven por poco tiempo una vez transferi-
dos al tracto femenino, el macho corre el riesgo de que
sus espermatozoides no estén vivos cuando se produce la
ovulación. Esto ha conducido a la evolución de supervi-
vencias más largas en espermatozoides de especies en las
que el estro dura más tiempo (Gomendio y Roldán 1993a)
(Fig. 2). Sin embargo, cuando el estro dura más de un par
de días, los espermatozoides no tienen la capacidad de
sobrevivir tanto tiempo. En estas especies el momento de
la cópula en relación al momento de la ovulación es cru-
cial para el éxito de los eyaculados. Este hecho plantea el
interrogante de por qué en algunas de las especies de ma-

mífero con estros largos, las hembras señalizan el momen-
to de la ovulación (p. ej. las hembras de babuino desarro-
llan una inflamación de la parte genital visualmente muy
llamativa), mientras que en otras la ovulación permanece
encubierta (p. ej. nuestra propia especie). Por lo tanto, en
mamíferos el macho que copule de forma que sus esper-
matozoides estén preparados para fecundar en el momen-
to que se produzca la ovulación, tendrá una ventaja clara
a la hora de fecundar. Si varios machos copulan en el
momento adecuado, el que produzca un eyaculado más
competitivo tendrá mayores posibilidades de fecundar.

En mamíferos el eyaculado es transportado a lo largo
del tracto de la hembra, primero de forma pasiva por mo-

Figura 2. Relación entre el intervalo comienzo del estro-ovu-
lación y la vida fértil de los espermatozoides. (a) Valores
logarítmicos para cada especie: 1, Mus musculus; 2,
Mesocricetus auratus; 3, Rattus norvegicus; 4, Cavia porcellus;
5, Oryctolagus cuniculus; 6, Ovis aries; 7, Sus scrofa; 8, Bos
taurus; 9, Mustela putorius; 10, Canis familiaris; 11, Equus
caballus. (b) Los puntos indican �contrastes� de cada varia-
ble. Los contrates son diferencias lineales estandarizadas en
un carácter entre taxones y para cada nodo en la filogenia. El
empleo de contrastes elimina los efectos filogenéticos en los
estudios comparativos. La recta de regresión ha sido forzada
a través del origen. Modificado de Gomendio M y Roldan
ERS (1993).
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vimientos musculares del tracto, y posteriormente por el
movimiento activo de los propios espermatozoides. Por
tanto, en mamíferos los eyaculados competitivos se ca-
racterizan por tener una elevada proporción de esperma-
tozoides de morfología normal, una buena motilidad, y la
capacidad de atravesar las cubiertas del óvulo. La forma
en que compiten se asemeja más a una carrera, que a otras
formas de competición que incluyen el bloqueo o ataque
directo a espermatozoides de eyaculados rivales. La evi-
dencia experimental que se presentó para apoyar esta úl-
tima hipótesis ha sido totalmente desacreditada, y ade-
más procede de estudios llevados a cabo con humanos,
una especie que desde todo punto de vista es considerada
monándrica (Gomendio et al. 1998).

La perspectiva del macho

En los años setenta Trivers propuso que el esfuerzo
que cada sexo pone en producir y criar a los descendien-
tes, determina la intensidad de la selección sexual (Trivers
1972). En la mayoría de las especies las hembras invier-
ten más que los machos en el cuidado de las crías, lo que
supone que sus tasas de reproducción son más lentas. Por
lo tanto, en una población siempre hay más machos que
hembras listos para reproducirse, lo que implica que las
hembras son un factor limitante para los machos. Esto
hace que los machos compitan entre sí intensamente por
fecundar al reducido número de hembras disponible en
cada momento, y que exista mucha variación en el éxito
reproductivo de los machos, pues mientras que algunos
son muy exitosos otros machos de la población no produ-
cen ninguna cría. Por el contrario, las hembras de una
población no presentan diferencias tan marcadas en el
número de crías que producen, y las diferencias en su éxi-
to reproductivo se deben en gran parte a las tasas de su-
pervivencia de las crías, y no al número de machos con
los que copulan. Todo ello implica que la selección sexual
actúa con mayor intensidad en machos que en hembras
(ver Capítulo 13), y que mientras en los machos la selec-
ción sexual favorece aquellos caracteres que facilitan con-
seguir un mayor número de fecundaciones, las hembras
desarrollan estrategias encaminadas a mejorar la calidad
de sus crías lo que incluye ser selectivas respecto a los
machos con los que se aparean.

La competición espermática podría minimizar las di-
ferencias en éxito reproductivo entre machos, puesto que
la poliandria en hembras podría conducir a acercar el nú-
mero de fecundaciones de diferentes machos. Sin embar-
go, lo que ocurre es lo contrario, pues la competición
espermática marca aún más las diferencias entre machos,
exagerando la intensidad de la selección sexual en este
sexo. En aves los machos que producen un mayor núme-
ro de crías como consecuencia de las cópulas extra-pare-
ja, están emparejados con hembras que producen pocas
crías de otros machos, por lo tanto la competición
espermática aumenta el éxito reproductivo de los machos
más atractivos de la población, y disminuye el de los me-
nos atractivos (Møller 1998).

Parker (1970, 1984) sugirió que la competición esper-
mática se parece a una lotería, en el sentido de que el que
tenga un mayor número de billetes (es decir, espermato-
zoides transferidos al tracto de la hembra) tiene mayores
posibilidades de ganar. La competición espermática ha
favorecido un aumento en la producción de esperma en
taxones con mecanismos de competición espermática muy
diferentes (insectos, anfibios, aves y mamíferos), lo que
sugiere que el valor competitivo de transferir un mayor
número de espermatozoides es universal. Tanto en aves
como en mamíferos, los machos de especies donde se dan
niveles elevados de competición espermática tienen testí-
culos grandes en relación a su tamaño corporal, copulan
con mayor frecuencia, y producen eyaculados con un nú-
mero mayor de espermatozoides (Birkhead y Møller 1992,
Gomendio et al. 1998).

La competición espermática no sólo favorece un au-
mento en el número de espermatozoides, sino también una
mejora de la calidad del eyaculado, que incluye un menor
polimorfismo espermático, y una mejor motilidad (Mø-
ller 1988). Además, la competición espermática debería
seleccionar espermatozoides capaces de vencer a los ri-
vales. Gomendio y Roldán (1991) propusieron que en
mamíferos la competición espermática debería de selec-
cionar espermatozoides más largos porque son capaces
de nadar más deprisa y de vencer en la carrera por fecun-
dar los óvulos. Para comprobar esta hipótesis llevaron a
cabo análisis comparativos en primates y roedores que
demostraron que los machos de especies poliándricas tie-
nen espermatozoides más largos, lo que se consigue prin-
cipalmente a través de un incremento de la longitud del
flagelo (Fig. 3). Este aumento de tamaño del flagelo no
va acompañado de un aumento proporcional de las reser-
vas energéticas lo que implica que los espermatozoides
más largos sobreviven menos tiempo. Por tanto, los ma-
chos de especies poliándricas siguen la estrategia de rea-
lizar múltiples cópulas de espermatozoides rápidos pero
de vida corta. Estudios posteriores han demostrado que
en mariposas (Gage 1994) y aves (Briskie et al. 1997)
también aumenta la longitud de los espermatozoides con
la intensidad de la competición espermática, pero se des-
conoce cuál es el significado adaptativo de una mayor
longitud espermática en estos grupos. Finalmente, en ne-
matodos sí se ha demostrado la ventaja competitiva de
espermatozoides más largos pues éstos avanzan más rápi-
do y fertilizan más huevos (La Munyon y Ward 1998).

Los machos pueden intentar evitar o minimizar la com-
petición espermática defendiendo a la hembra de los in-
tentos de cópula de otros machos. Dicha defensa puede
adoptar distintas formas, desde la exclusión agresiva de
otros machos, hasta cópulas prolongadas con la hembra
que impiden físicamente la cópula por parte de otros ma-
chos, incluyendo también la producción de tapones del
orificio genital que dificultan las cópulas. Dependiendo
de si hay ventajas o no según el orden de cópula, y cuan-
do las hay, de si la ventaja es para el primer o el último
macho que copula, a los machos les convendrá defender a
las hembras en diferentes momentos. Cuando la ventaja
es para el primer macho que copula, los machos compiten
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por ser los primeros en localizar a las hembras. Esto ha
conducido a la evolución de órganos sensoriales más ela-
borados en machos en varios taxones. En ardillas terres-
tres (Spermophilus tridecemlineatus) la ovulación es in-
ducida por la cópula y por tanto el primer macho que
copula tiene ventaja a la hora de fecundar. Los machos
tienen una tasa de desplazamientos muy alta en su bús-
queda de hembras y capacidades cognitivas complejas que
les permite anticipar el estro en hembras (Schwagmeyer
1995). La decisión de defender o no a una hembra tam-
bién depende del costo que suponga en términos de pér-
dida de oportunidades de copular con otras hembras. Com-

parando dos especies de ardillas, Sherman
(1989) encontró que cuando es difícil en-
contrar otras hembras receptivas, los ma-
chos permanecen con la hembra con la que
han copulado defendiéndola, pero cuando
hay otras hembras receptivas no les com-
pensa defender a la hembra con la que han
copulado y se dedican a intentar copular con
otras.

Cuando los machos no pueden defen-
der a las hembras de las cópulas de otros
machos, adoptan la estrategia de copular
frecuentemente para intentar maximizar sus
posibilidades de fecundar. Este caso se da
en aves rapaces y coloniales en las que
machos y hembras se turnan en la obten-
ción de alimento y la protección del nido,
por lo que deben separarse con frecuencia.

Hasta ahora nos hemos centrado en la
comparación entre especies, pero los mo-
delos de la teoría de juegos proponen que
dentro de una misma población debería de
haber diferencias entre machos en la asig-
nación de esperma (revisión en Parker
1998). En los casos en los que dentro de
una misma población hay machos que se
enfrentan a niveles de competición esper-
mática más elevados que otros, o en los que
unos machos se encuentran en una situa-
ción más desfavorecida a la hora de copu-
lar que otros, dichos machos deberían in-
vertir más en la producción de esperma. En
el salmón (Salmo salar) los machos pue-
den seguir dos estrategias alternativas: bien
se desarrollan como machos de gran tama-
ño que defienden los lugares de puesta, o
se desarrollan como machos pequeños que
obtienen fecundaciones a base de acercar-
se a parejas de machos grandes y hembras
y expulsar esperma cuando la pareja está
desovando. Por lo tanto, los machos peque-
ños siempre se enfrentan a competición es-
permática, mientras que los grandes sólo en
contadas ocasiones cuando les acecha un
macho pequeño. En apoyo de las predic-
ciones mencionadas, los machos pequeños
tienen unos testículos relativamente mayo-

Figura 3. Evolución de la forma y las dimensiones de los espermatozoides de
roedores en diferentes linajes. Las cabezas espermáticas representan los tipos
morfológicos más frecuentes reconocibles en cada linaje y las dimensiones (en
micrometros) corresponden a la longitud total promedio de cada morfotipo.
Modificado de Roldan ERS, Gomendio M y Vitullo AD (1992) The evolution of
Eutherian spermatozoa and underlying selective forces: female selection and
sperm competition. Biol. Rev. 67, 551-593.

res, producen un mayor número relativo de espermato-
zoides, una mayor proporción de ellos es motil, y los es-
permatozoides viven más tiempo (Gage et al. 1995).

Los modelos teóricos también predicen que cuando
un mismo macho se enfrenta a situaciones en las que hay
un mayor riesgo de competición espermática debería de
producir eyaculados más competitivos. En experimentos
llevados a cabo en insectos en los que se compara el ta-
maño del eyaculado de machos que copulan en ausencia
de otros machos, con machos que se encuentran en pre-
sencia de un segundo macho, se ha observado que estos
últimos transfieren más esperma (Tenebrio molitor, Gage
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y Baker 1991, Ceratitis capitata, Gage
1991, Requena verticalis, Simmons et al.
1993). En estos estudios no se puede saber
si el aumento del tamaño del eyaculado se
debe a la percepción de un riesgo pasado o
futuro. Sin embargo, en cangrejos se ha
demostrado que los machos inseminan más
esperma cuando copulan con hembras no-
vírgenes que si son vírgenes, lo que indica
que en este caso los machos responden al
riesgo de que la hembra tenga ya esperma
de otros machos (Jivoff 1997). No se de-
tectó un aumento en el tamaño del eyacula-
do al aumentar el riesgo de competición
espermática en un estudio realizado en aves
(Birkhead y Fletcher 1995).

Al contrario de lo que parecería intuiti-
vamente, los modelos predicen que cuando
los machos se enfrentan a competición es-

Los beneficios directos incluyen: (a) los nutrientes que
el macho transfiere a la hembra durante la cópula y que
pueden aumentar significativamente la supervivencia y
calidad de las crías (Bissondath y Wiklund 1995); (b) cui-
dado paternal: en poblaciones en las que una hembra se
asocia con varios machos, éstos ajustan su inversión en
las crías a su certeza de paternidad, por lo que las hem-
bras promueven activamente la cópula con varios machos
con el fin de obtener cuidado paternal de todos ellos
(Davies et al. 1996); (c) asegurar la fecundación: se ha
propuesto que las hembras copulan con varios machos
para evitar el riesgo de no producir crías si copulan con
un macho infértil. En la actualidad no se dispone de sufi-
ciente información sobre la prevalencia de esterilidad en
poblaciones naturales como para testar esta hipótesis, pero
la evidencia experimental obtenida en aves no parece apo-
yarla (Birkhead 1996).

Por otra parte, los beneficios indirectos incluyen:
(a) Aumentar la diversidad genética de las crías: esta con-
secuencia podría ser beneficiosa en ambientes impredeci-
bles, pues aseguraría que al menos algunas de las crías
resultasen bien adaptadas a nuevas circunstancias. Sin
embargo, esta hipótesis padece problemas teóricos que
han hecho que no haya sido objeto de suficientes estudios
empíricos. (b) Mejorar la calidad genética de las crías:
según esta hipótesis las hembras copularían con varios
machos si, una vez han copulado con un macho, encuen-
tran a otro macho de mejor calidad. En grupos como las
aves, donde machos y hembras forman parejas en la épo-
ca reproductiva, no todas las hembras se pueden empare-
jar con machos de alta calidad. Por ello las hembras pro-
mueven cópulas extra-pareja con machos más atractivos
que aquellos con los que se han emparejado (Kempenaers
et al. 1992). Puesto que de estas cópulas extra-pareja sólo
obtienen esperma, parece lógico suponer que el beneficio
que consiguen las hembras es genético. La evidencia a
favor de esta hipótesis procede de un estudio que ha de-
mostrado que las hembras solicitan cópulas extra-pareja
con machos que tienen un canto más elaborado, y que
dicho atributo está relacionado con una mejor supervi-

Figura 4. Espermatozoides de gacela dama (Gazella dama mohrr) con anormali-
dades de cabeza y flagelo.

permática con un número elevado de machos, no debe-
rían de aumentar su inversión en producción espermáti-
ca. Ello se debe a que la probabilidad de fecundación en
este caso es tan baja, que no compensa la inversión en
esperma. En peces tropicales de coral los machos territo-
riales defienden lugares donde las hembras ponen hue-
vos. Con un número moderado de “sneakers” (machos
que entran en su territorio a intentar usurpar fecundacio-
nes) el macho eyacula más espermatozoides, pero con un
número elevado de competidores se reduce el número de
espermatozoides que libera (Petersen y Warner 1998).

La perspectiva de la hembra

Tradicionalmente se ha aceptado que la competición
espermática se daba porque las hembras se veían forza-
das a aceptar las cópulas de varios machos, debido a los
riesgos asociados a rechazar los intentos de cópula. Sin
embargo, estudios recientes han demostrado que a menu-
do las hembras son promiscuas porque solicitan activa-
mente cópulas con varios machos, lo que ha planteado la
pregunta de cuáles son los beneficios de la poliandria para
las hembras.

Los costes derivados de copular con varios machos
son elevados e incluyen: tiempo y energía dedicados a las
cópulas; una mayor vulnerabilidad frente a los predadores
durante la cópula debido a una mayor facilidad para ser
detectadas y a una menor movilidad si son atacadas; la
reducción de la movilidad también puede conducir a una
menor eficiencia en la búsqueda de alimento; un mayor
riesgo de transmisión de parásitos y de enfermedades ve-
néreas; y en los casos en los que las hembras son defendi-
das por una pareja, el riesgo de ser detectadas copulando
con otros machos incluye el castigo físico y la reducción
de los niveles de cuidado paternal.

Por lo tanto, los beneficios derivados de la poliandria
deberían de superar dichos costes y ser pues muy sustan-
ciales. Se han propuesto diversos tipos de beneficios para
las hembras de la poliandria que se agrupan en dos tipos:
directos e indirectos.
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vencia de las crías de esos machos (Hasselquist et al.
1996). En poblaciones de víboras en las que hay niveles
de consanguinidad elevados, las hembras que copulan con
varios machos consiguen una mejor supervivencia de las
crías, pues producen menos crías deformes y muertas
(Madsen et al. 1992). Los autores del estudio propusieron
que ello se debe a que en esta especie las hembras no
pueden elegir machos de mejor calidad a nivel fenotípi-
co, pero al copular con varios machos aseguran el ser fe-
cundadas por el de mejor calidad que debería tener un
eyaculado más competitivo. La interpretación más plau-
sible es que, puesto que los machos más consanguíneos
tienen una peor calidad de eyaculado (Roldán et al. 1998)
(Fig. 4), la promiscuidad asegura que las hembras tienen
pocas probabilidades de ser fecundadas por machos con-
sanguíneos (de menos calidad genética) cuando éstos com-
piten con eyaculados más competitivos de otros machos.
(c) Compatibilidad genética: propone que las hembras
poliándricas disminuyen el riesgo de ser fecundadas por
machos incompatibles genéticamente, lo que daría lugar
a deficiencias en el desarrollo de las crías. En pseudoes-
corpiones se ha observado que las hembras que copulan
con varios machos tienen una menor tasa de abortos, lo
que se atribuye a este efecto (Zeh y Zeh 1997, Newcomer
et al. 1999).

Se ha propuesto que las hembras no sólo derivan be-
neficios de copular con varios machos, sino que una vez
que esto ha ocurrido, obtendrían importantes beneficios
si pudiesen influir sobre la probabilidad que los diferen-
tes machos tienen de fecundar. A esta estrategia se le ha
denominado elección críptica por parte de la hembra, y
aunque es el objeto de mucho interés en la actualidad aún
hay poca evidencia concluyente. Dicha elección críptica
podría adoptar varias formas como evitar la transferencia
de esperma por parte de ciertos machos, regular la dura-
ción de la cópula de forma que se manipule la cantidad de
esperma recibida de diferentes machos, expulsar el esper-
ma de machos concretos, y la ovulación o maduración de
huevos preferencial después de ser inseminadas por ma-
chos particulares (Eberhard 1996). Los experimentos rea-
lizados hasta la fecha son de difícil interpretación.

En un experimento llevado a cabo con Drosophila se
demostró que, cuando las cópulas de dos machos tenían
una misma duración, el macho de mayor tamaño fertiliza-
ba más huevos, lo que se interpretó como una prueba de
que las hembras facilitaban el ser fecundadas por machos
de mayor tamaño corporal (Ward 1993). Sin embargo,
Simmons et al. (1996) criticaron dichas conclusiones por-
que estandarizar la duración de la cópula no significa con-
trolar el número de espermatozoides, ya que los machos
de mayor tamaño transfieren esperma más deprisa duran-
te la cópula. Por lo tanto, la mayor tasa de fertilización
por parte de los machos de mayor tamaño es el resultado
de que son más eficientes en términos de competición
espermática, y no de la elección críptica de la hembra.

Algunos autores han propuesto que, dado que la se-
lección sexual sobre los machos para conseguir aumentar
el número de crías producidas, es mayor que la selección
sobre las hembras para mejorar la calidad de las crías, las
adaptaciones de los machos (en este caso a la competi-
ción espermática) prevalecerán sobre las adaptaciones de
las hembras (elección críptica) (Parker 1998). Sin embar-
go, en especies con fecundación interna el eyaculado ter-
mina en el tracto genital femenino, fuera del control del
macho. Es posible que los costes para las hembras de de-
sarrollar mecanismos para manipular la paternidad de las
crías en esta etapa sean pequeños, por lo que el control
por parte de las hembras podría evolucionar. Las enormes
barreras a las que se enfrentan los eyaculados en el tracto
femenino podrían suponer una herramienta muy podero-
sa en este conflicto entre sexos (Roldan et al. 1992).

El conflicto entre sexos

Como hemos visto, machos y hembras siguen dife-
rentes estrategias para maximizar su éxito reproductivo,
por lo que en ocasiones entran en conflicto y lo que es
ventajoso para un sexo es negativo para el otro. Quizás el
ejemplo más dramático estudiado hasta la fecha proviene
de trabajos realizados con Drosophila. Se sabía desde ha-
cía tiempo que cuanto más copula una hembra, más corta
es su vida. Se pensaba que era por el coste de producir
huevos, pero posteriormente se demostró que es debido
al número de veces que es inseminada por machos, y en
concreto a los efectos nocivos del fluido seminal. El ma-
cho transfiere sustancias químicas que aceleran la ovopo-
sición, disminuyen la receptividad de la hembra y atacan
al esperma de machos rivales. Pero dichas sustancia son
tóxicas para la hembra y aumentan sus tasas de mortan-
dad (Chapman et al. 1995). Diversos experimentos han
demostrado que se da una coevolución entre machos y
hembras (ver Capítulo 12). Cuando a las hembras se las
impide coevolucionar con los machos, el fluido seminal
del macho se vuelve aún más dañino para las hembras
(Rice 1996). Cuando se fuerza experimentalmente la mo-
nogamia, los eyaculados se vuelven menos peligrosos para
las hembras, ya que los intereses de machos y hembras se
tornan coincidentes en este caso y a los machos les intere-
sa que las hembras se reproduzcan el mayor tiempo posi-
ble (Holland y Rice 1999). Estos resultados nos indican
que el conflicto entre machos y hembras es continuo y
que provoca una coevolución entre los dos sexos que en
cierta forma se asemeja a los modelos de carrera de arma-
mentos que se dan entre predador y presa (ver Capítulo
12). El conflicto entre sexos se mantiene dentro de los
márgenes que aseguran la reproducción, y por tanto en la
coevolución a la que da lugar sería erróneo intentar dedu-
cir qué sexo ha vencido en el conflicto, pues se trata de
sistemas dinámicos en los que cada sexo experimenta cam-
bios continuos en respuesta a los cambios del otro.
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Lecturas recomendadas
(1) BIRKHEAD, T.R. y MØLLER, A.P. (eds.) 1998. Sperm competition and sexual selection. Academic Press, San Diego. Este libro

constituye la revisión más completa que existe hasta la fecha del tema. Incluye capítulos generales sobre aspectos teóricos, modelos
basados en teoría de juegos, el papel de la hembra, y la relación entre paternidad y cuidado parental, así como 12 capítulos dedicados
a diferentes grupos taxonómicos que incluye uno dedicado a plantas.

(2) BIRKHEAD, T.R. 2000. Promiscuity. An evolutionary history of sperm competition and sexual conflict. Faber and Faber, London.
Es una buena introducción al tema escrita en un tono divulgativo y ameno, sin perder por ello rigor ni interés científico.

(3) GOMENDIO, M. y ROLDÁN, E.R.S. 1993. Mechanisms of sperm competition: linking physiology and behavioural ecology. Trends
in Ecology and Evolution 8: 95-100. Revisión cuyo objetivo es resaltar cómo un enfoque interdisciplinar que integre la ecología del
comportamiento y la fisiología reproductiva puede hacer avanzar éste campo.

(4) SIMMONS, L.W. 2001. Sperm competition and its evolutionary consequences in insects. Princeton University Press, Princeton.
Revisión actualizada y pormenorizada de competición espermática en insectos, haciendo especial énfasis en los mecanismos.


