Capitulo 13: SELECCION SEXUAL
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El mayor potencial de los machos para aumentar su éxito reproductivo a través de la inversion en conseguir
apareamientos, determina que en la mayoria de las especies animales éstos hayan desarrollado numerosos caracter
extravagantes que usan para competir por las hembras y que no estan presentes en ellas. La extravagancia de es
caracteres no es arbitraria, sino que los costes que implica su exageracion, los convierten en sefiales honestas d
distintos tipos de calidad en los que estan interesados tanto otros machos competidores como las hembras. Mediante
el estudio de la seleccién sexual podemos encontrar una explicacién evolutiva a apreciaciones aparentemente subje
tivas de la “belleza” de otros individuos, tanto en humanos como en el resto de los seres vivos. No sélo los animales
se ven afectados por la seleccion sexual, sino que tanto en plantas, como en otros organismos en los que se conjuga
los intereses de dos sexos en el momento de la reproduccion, se dan las circunstancias que propician la aparicion de
caracteres Utiles en la competencia por el apareamiento. La seleccion sexual afecta a numerosas facetas de la vida ¢
los organismos en gran parte de su ciclo vital, promueve el aumento de la diversidad de los seres vivos, e influye en
el riesgo de extincién de las especies. La lucha por la obtencién de (al menos una) pareja con la que reproducirse es
un condicionante fundamental de las estrategias de vida de los organismos.

Introduccion Descent of Man, and Selection in Relation to Sex”, en el
gue propone y desarrolla ampliamente la teoria de la se-
En muchas especies animales hay notables diferen-leccion sexual. Sugiere que los caracteres que
cias morfologicas, fisiologicas y de comportamiento en- incrementan el éxito reproductivo individual pueden evo-
tre los sexos. Este fenomeno se denomina dimorfismo |ucionar aunque supongan un costo en términos de su-
sexual y puede llegar a ser muy acusado en algunos ca-pervivencia. La seleccién sexual no implica una lucha
so0s. Basta mirar una pareja de pavos reales para compro{or la existencia respecto a otros individuos o al medio
bar la vistosidad y gran tamafio de la cola del macho res- externo, sino una lucha entre los individuos de un sexo,
pecto a la de la hembra, o el diferente tamafio corporal de generalmente los machos, por la posesion de individuos
los elefantes marinos, en los que los machos son de undel otro sexo (lucha por la reproduccién). Distinguié dos
tamafio tres o cuatro veces mayor que las hembras. Laformas de seleccién sexual: la competencia entre los
evolucion de estos caracteres dimorficos relacionados conmachos por acceder a las hembras, o seleccién
el comportamiento sexual ha sido objeto de un gran de- intrasexual, y la eleccion de macho que realizan las hem-
bate desde que Darwin publicé en 1859 el libro “The bras, o seleccion intersexual. Es importante, no obstante,
Origin of Species”. Las caracteristicas masculinas extra- tener en cuenta que el dimorfismo sexual asociado con la
vagantes como plumajes vistosos, aparatosas cuernas aeproduccion ha podido evolucionar por seleccion sexual
elaborados cantos, pueden ser muy costosos en términogunto a otros procesos.
de supervivencia, no sélo por el gasto energético que En este capitulo analizaremos las fuerzas selecti-
supone su desarrollo y mantenimiento, sino porque algu- vas que son generadas por las actividades relaciona-
nos de estos caracteres hacen a los machos presas facilegas con el sexo y las consecuencias que provocan en
para los depredadores. La teoria de Darwin sobre la evo- machos y hembras, la influencia de la eleccién de las
lucion por seleccion natural, sostiene que aquellos atri- hembras en la evolucién de los caracteres masculinos,
butos que incrementan la eficacia biologica de los indi- asi como los modelos tedricos que explican la evolu-
viduos en términos de supervivencia y fertilidad, aumen- ci6n de los caracteres elaborados y como pueden ser
taran su frecuencia en la poblacion en sucesivas genera-adaptativos. Discutiremos la importancia de la selec-
ciones. Desde este punto de vista ¢,como se puede explicion sexual en la especiacion asi como algunos aspec-
car la evolucion de los caracteres elaborados, si puedentos de la seleccion sexual en humanos, y abordaremos
reducir la viabilidad de sus portadores? Darwin dio la brevemente el controvertido tema de la seleccién
solucion en un nuevo libro publicado en 1871, “The sexual en plantas.
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Concepto de Seleccién Sexual La contribucion diferencial de cada sexo a la progenie
crea un conflicto de intereses entre las estrategias
Seleccion Sexual y Seleccion Natural reproductivas de los dos sexos, puesto que si un macho

logra aparearse con muchas hembras, sufrird s6lo una

Cuando Charles Darwin (1859) lanzé su teoria de la pequefia reduccion de su eficacia biolégica si alguna vez
Seleccién Natural, la definio, en un sentido amplio, como se aparea con alguna hembra inapropiada, mientras que si
el proceso por el que cualquier pequefia variacién una hembra tiene un apareamiento inapropiado con un
fenotipica, siendo util en la “lucha por la existencia” se macho que fecunde todos o parte de sus 6vulos, la reduc-
preservaria (ver Capitulo 7). Remarcé que usaba el térmi- cion de su eficacia bioldgica puede ser significativamente
no “lucha por la existencia” de forma general, incluyendo importante. Puesto que los machos tienen un gran poten-
especificamente “no sélo la vida del individuo sino tam- cial reproductivo, la seleccion favorecera a aquellos que
bién el éxito en dejar progenie”. No obstante, al profundi- fecunden a mas hembras. En éstas, sin embargo, la selec-
zar en su explicacion, Darwin delimito lo que él llamaba cién favorecerd a aquellas que optimicen la calidad de la
Seleccién Natural a los procesos por los que se preservandescendencia, bien emparejando con un macho adecuado
caracteres Utiles para la lucha por “sobrevivir para repro- (en base a sus caracteristicas de salud, fertilidad o capaci-
ducirse”. Con esta definicibn mas restringida dej6 fuera dad para obtener recursos), o invirtiendo en cuidados a su
muchos caracteres que difieren entre los sexos en unaprogenie.
misma especie y es evidente que comprometen la super- Un aspecto a tener en cuenta, por tanto, es el patrén
vivencia de los individuos, como son muchos ornamen- de distribucion de los recursos reproductivos en cada sexo.
tos llamativos que hacen a los machos mas vulnerables aPuesto que los recursos y la energia de los organismos
la depredacion o que son costosos de construir y trans-son limitados, los sexos suelen estar sometidos a diferen-
portar. Darwin también fue capaz de integrar la explica- tes presiones selectivas sobre cémo utilizarlos. Pero cual-
cion de esos caracteres en términos semejantes a los de lguier beneficio derivado de la utilizacion de recursos para
Seleccién Natural. Para ello definié un tipo especial de una actividad, lleva consigo un costo, ya que el mismo
procesos selectivos que llamé Seleccidn Sexual y que se-recurso no se podra utilizar para otras actividades. Es de-
rian los responsables de la evolucién de caracteres “porcir, la utilizacion de recursos limitados siempre implica
las ventajas que ciertos individuos tienen sobre otros en la existencia de un compromiso (“trade-off”). Las princi-
relacién exclusiva con la reproduccion” (Darwin 1859, pales alternativas para la distribucion de recursos son el

1871). esfuerzo somatico (utilizacion para crecimiento y super-
vivencia) y el esfuerzo reproductivo (utilizacion para la

Seleccion intra e intersexual reproduccién). En muchos animales, una vez alcanzada
la madurez sexual, cesa el crecimiento. Las especies ite-

Los papeles de cada uno de los sexos réparas (las que se reproducen varias veces a lo largo de

su vida) estan sometidas a continuos compromisos entre
El sexo masculino se caracteriza biologicamente por supervivencia y reproduccion. El esfuerzo reproductivo

producir gametos pequefios, numerosos y moviles se materializa en la produccién de gametos, el aparea-
(espermatozoides), mientras que el sexo femenino pro- miento y los cuidados parentales. Las hembras invierten
duce gametos escasos, mucho mas grandes e inmdvilesnuchos recursos en produccion de gametos y cuidados
(6vulos). La asimetria debid evolucionar a partir de un parentales, con lo que optimizan la elevada inversion rea-
estado inicial en el que los gametos tendrian un tamafiolizada en los 6vulos, mientras que los machos invierten,
aproximadamente igual (isogametos) y la seleccion natu- sobre todo, en conseguir apareamientos, por el menor
ral establecié dos estrategias sexuales divergentes. Porvalor que tiene para ellos cada espermatozoide y su capa-
un lado, los gametos mas grandes eran favorecidos por-cidad de producirlos en gran nimero. Este patron de dis-
gue aportaban mayor alimento inicial a sus embriones, tribucion es modelado por las condiciones ambientales,
pero ello abri6 la puerta a otra estrategia: los gametos de forma que en ambientes benignos las hembras invier-
mas pequefios tenian la ventaja de que eran mas movilesen mucho en gametos y poco en cuidados parentales,
y rapidos y, por tanto, mas efectivos en conseguir fusio- pero en ambientes desfavorables, las hembras tienen que
narse con los gametos grandes. Esto desencadend un prorealizar tanta inversion en cuidar a la progenie, que su
ceso evolutivo que dio lugar a évulos y a espermatozoides. eficacia bioldgica sélo incrementara si consiguen ayuda
La anisogamia supone que la contribucion inicial de re- de los machos. Estos estaran sometidos a continuos com-
cursos a la descendencia por parte de cada sexo sea mugromisos entre contribuir al cuidado parental, o bien apa-
desigual, puesto que las hembras invierten mas que losrearse con mas hembras.
machos en cada gameto. La fecundidad de una hembra Los patrones de comportamiento sexual que se obser-
esta limitada, por tanto, por su capacidad de producir van en animales son el resultado, por lo tanto, de presio-
Ovulos, mientras que la del macho sélo esta limitada por nes selectivas que actian diferencialmente sobre machos
el ndmero de 6vulos que consiga fecundar ya que susy hembras. En unos casos, estas presiones pueden tener la
gametos son muy numerosos y “baratos” (no contienen misma direccion (lo que es bueno para un sexo también
recursos que contribuyan al desarrollo del cigoto, sélo lo es para el otro), pero en otros, pueden tener direcciones
aportan el ADN paterno). opuestas.
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Figura 1. Resultados del experimento de Bateman en Droso-
phila melanogaster. a) Exito reproductivo, medido como na-
mero medio de descendientes, en funcién del ndmero de
apareamientos en los dos sexos. El éxito reproductivo en los
machos aumenta con el nimero de apareamientos, mientras
que en las hembras no aumenta sustancialmente con mas de
un apareamiento. b) Variacién en el nimero de apareamien-
tos: los machos muestran mas variacién en el nimero de apa-
reamientos que las hembras. La variacién fue medida en tér-

minos de varianza.
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botes de cultivo, de manera que las hembras podian elegir
entre varios machos que competian entre si por los
apareamientos. Utilizando marcadores genéticos, pudo
analizar e identificar la descendencia de cada individuo.
Los machos conseguian un mayor numero de descendien-
tes conforme aumentaba el nimero de apareamientos, pero
las hembras noy, ademas, mostraron mayor variacion que
las hembras en el éxito reproductivo (Fig. 1): la varianza
en la frecuencia de apareamientos y en el nUmero de des-
cendientes era mayor en los machos. Este experimento
demostré que la fertilidad de una hembra esta limitada,
principalmente, por su habilidad para producir huevos,
mientras que la fertilidad de un macho esta limitada por
el nimero de hembras que consiga inseminar.

Otro factor adicional a tener en cuenta es, por ejem-
plo, el grado en que algunos miembros de un sexo pueden
monopolizar el acceso al otro sexo. En cualquier caso, la
posibilidad de conseguir mas o menos apareamientos,
depende de la biologia de la especie y, en relacién a esto,
hay que considerar la inversion realizada para el aparea-
miento (cortejo, copula, vigilancia de la hembra, etc) y
para el resto de actividades reproductivas (produccién de
gametos, periodo de gestacion, puesta de huevos, etc.,
Sutherland 1985, 1987, Hubbell y Johnson 1987). En ge-
neral, estos aspectos quedan reflejados en la “proporcién
de sexos operativa” (PSO) que indica la proporcion de
hembras disponibles por macho sexualmente activo en un
momento dado. Depende del grado de agrupamiento es-
pacial y temporal del sexo limitante y de las diferencias
en la estrategia vital de ambos sexos. Por ejemplo, en las
especies en las que hay una alta mortalidad de los machos
debido a sus caracteres seleccionados sexualmente, la pro-
porcién de sexos en los adultos esté sesgada a favor de las
hembras. Sin embargo, en las especies donde las hem-
bras, debido a su ventaja en fecundidad, maduran mas
tarde que los machos y tienen mayor tamafo, el riesgo de
mortalidad es mayor y hay hembras inmaduras (no dispo-
nibles), lo que reduce su niimero comparado con el de
machos maduros. Estas diferencias influyen en la PSO vy,
probablemente, también en la oportunidad para la selec-
cion sexual. La PSO puede variar entre poblaciones de
una especie e incluso en la misma poblacion, dependien-
do, por ejemplo, de factores ambientales.

Caracteres sexuales secundarios en hembras: reversion de los
papeles sexuales y eleccion mutul patron estandar de com-
portamiento sexual, en el que los machos compiten y las

De todo lo anterior podemos concluir que la anisoga- hembras eligen, puede alterarse conforme aumente el gra-
mia conduce a una diferencia fundamental entre machos do de inversion parental realizada por el macho, pudién-
y hembras: las hembras realizan normalmente una mayor dose llegar a la reversion de los papeles sexuales. Si los
inversion parental inicial, Io que las convierte en un re- machos aportan inicialmente muchos recursos, los pape-
curso escaso y valioso para los machos, y ésto determinales sexuales se invierten, y entonces son las hembras quie-
gue ellos tengan que competir por aparearse con las hem-nes compiten por conseguir a los machos, y ellos quienes

bras y que ellas sean las que elijan entre los machos.

Principio de Bateman y proporcidn de sexos operativ®8ateman

eligen. Este comportamiento se conoce en algunas espe-
cies de peces, aves e insectos. Por ejemplo, las hembras
de la mosc&Rhamphomyia longicaud@Empididae) no

en 1948 comprobo el éxito reproductivo de machos y hem- pueden matar presas y obtienen las proteinas de los ma-

bras en la mosca del vinagbeosophila melanogaster

chos, intercambiando cdpulas por presas como regalo

Para ello puso de 3 a 5 moscas virgenes de cada sexo emupcial. Ellas compiten para ser elegidas por los machos,
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exhibiendo sus abdomenes inflados como sefial de fecun-en muchas especies. Los machos mas competitivos (por
didad. Aquellas hembras con abdomenes més grandes, sesu tamafio, sus armas, etc.) tienen mayor éxito reproduc-
ran preferidas por los machos (Funk y Tallamy 2000). Otro tivo. En el ciervdCervus elaphys tras dieciséis afios de
famoso ejemplo lo constituyen algunas especies de avesestudio, Clutton-Brock et al. (1982, 1988) llegaron a la
limicolas articas, en las que los machos se encargan de laconclusion, entre otras, de que los machos mas grandes
incubacion y el cuidado de los huevos, y de esta maneratenian mas éxito en las luchas y, por tanto, mayor éxito
las hembras pueden realizar varias puestas que son cuidareproductivo que los machos de menor tamafio. En ma-
das por varios machos (sistema de apareamiento miferos pinnipedos, cuanto mayor es el macho con rela-
poliandrico, ver Capitulo 15). En este caso, las hembras cion a la hembra, mayor es el nimero de hembras que
poseen coloraciones mas brillantes que los machos y com-constituyen su harén. En el elefante maiiicounga
piten entre ellas por el apareamiento. En otras ocasiones,angustirostris los machos luchan violentamente y sélo
como ocurre en algunas especies de insectos ortdpterosjos mas grandes y agresivos son los duefios de los hare-
el comportamiento sexual depende de las condiciones nes. La intensa seleccion para la capacidad de lucha ha
ambientales (Gwynne 1990): si la comida es abundante, favorecido el gran tamafio en los machos que llegan a ser
el patron de comportamiento sexual es el estandar (los hasta tres veces mas pesados que las hembras. En cada
machos forman espermatéforos facilmente y compiten por estacion reproductora, sélo un tercio de los machos se
las hembras), pero si el alimento es escaso, o de mala ca-aparean y fecundan a casi todas las hembras. Pero las lu-
lidad, las hembras necesitan aparearse con varios machoghas conllevan un elevado costo: algunos machos duefios
para obtener suficiente alimento, y compiten entre ellas de harenes mueren inmediatamente después de la edad
para conseguir apareamientos. Entonces los machos seeproductora y pocos mantienen harenes mas de dos o
hacen mas selectivos a la hora de elegir pareja. tres afios seguidos. Las hembras, sin embargo, se aparean
Es frecuente que las hembras desarrollen los mismos durante unos diez afios y la mayoria de los machos no
caracteres sexuales secundarios que los machos, inclusdlegan a aparearse nunca. Cuanto menor sea la propor-
en especies donde los papeles sexuales no estan inverticion de machos que se aparean, mayor seré la competen-
dos, aunque normalmente no llegan a ser tan exageradoscia entre ellos, y por tanto, mas intensa sera la seleccion
Tradicionalmente este hecho se ha explicado por una co-para el mayor tamafio del cuerpo.
rrelacion genética no funcional entre los sexos, aunque  Existen otros tipos de competiciones por las hembras
recientemente se ha propuesto que esos caracteres podriague no requieren necesariamente enfrentamiento directo
haber evolucionado por seleccién sexual en las hembras;entre machos, aunque si ciertas cualidades: aquellos ma-
por ejemplo, si los machos que puedan permitirselo (por chos méas rapidos o habiles en localizar a las hembras,
ser preferidos o tener mas o menos asegurado el apareatendran ventaja sobre los demas, asi como los mas cons-
miento) rechazan a las hembras menos atractivas tantes en cuanto al tiempo de permanencia en los lugares
(Amundsen 2000). Seria el caso de especies en las quedonde se llevan a cabo los apareamientos; en este caso, la
los dos sexos realizan una gran inversién y ambos, por persistencia de los machos puede afectar a su éxito en
tanto, son selectivos a la hora de elegir pareja (por ejem- conseguir hembras.
plo, aves mondégamas que compartan las labores de los En general, el mayor éxito reproductivo de los ma-
cuidados y alimentacion de las crias). Actualmente hay chos dominantes, no es debido sélo a su capacidad de
pocos estudios sobre este tema, y no esta claro hasta quéompeticién con otros machos rivales, sino también a su
punto la existencia de sefiales en las hembras es resultaddabilidad para controlar a las hembras. Esto es frecuente

de la seleccion sexual. en sistemas poliginicos. En el ciervo, por ejemplo, duran-
te la berrea, los machos, ademés de luchar con otros ma-
¢,Como compiten los machos por las hembras? chos, guardan a las hembras manteniéndolas juntas.

Enfrentamientos. En algunas especies, los machos compi- Preferencias de las hembra®Otra forma de competencia en-
ten por conseguir recursos o territorios para atraer a lastre los machos por conseguir apareamientos, consiste en
hembras, o bien luchan directamente por ellas. La com- atraer la atencion y la respuesta sexual de las hembras.
peticién puede llevarse a cabo mediante exhibicion de Compiten, entonces, en atractivo, de forma que aquellos
sefiales orales o visuales (exhibicién territorial), cuyo machos cuyo aspecto o comportamiento se ajuste a las
objetivo es alejar a los intrusos, 0, como ocurre en mu- preferencias de las hembras (seleccién intersexual), ten-
chos mamiferos, entablando luchas utilizando armas como dran mas éxito en el apareamiento.

cuernos y astas. Los machos més fuertes conseguiran un  En muchas especies hay datos que indican que los
mayor nimero de hembras y la seleccién sexual (intra- machos con ciertos caracteres son preferidos por las hem-
sexual) serd muy intensa para caracteres como el tamafiopras. En los pavos reales, por ejemplo, los machos que
armamentos, exhibiciones de fuerza y comportamiento atraen a mas hembras son los que tienen colas mas gran-
agresivo. Estos caracteres pueden cambiar direccional-des y completamente desarrolladas (el desarrollo se com-
mente hasta llegar a ser extremos. De esta manera se puepleta a los cuatro afios y, a partir de ese momento, cada
de explicar la evolucion de las astas de los ciervos ma- afio adquieren un ocelo adicional), y los que tienen mas
cho, los cuernos y el enorme desarrollo de las mandibulas ocelos consiguen la mayoria de los apareamientos. Mgller
de algunos escarabajos o el mayor tamafio de los machog1988) demostré que las hembras de la golondrina euro-



CaPiTuLO 13: SELECCION SEXUAL 239

peaHirundo rustica prefieren a los machos con plumas suelen ganar las confrontaciones y tienen mayor estatus,
caudales més largas aunque sean afiadidas artificialmentepero también son los preferidos por las hembras. En algu-
Los machos del estornin8turnus vulgarisque en las nas especies de pajaros, sin embargo, los machos entonan
confrontaciones de canto entonan cantos mas largos, tie-cantos diferentes dependiendo de si el contexto es de com-
nen mayor éxito con las hembras (Gentner y Hulse 2000). petencia intrasexual o intersexual: cambian el tipo de can-
También hay evidencias bien documentadas en muchosto, de forma que utilizan un canto variado (varios tipos de
insectos y en peces. estrofas, mezcladas) cuando se enfrentan a sus competi-
Por otra parte, algunos autores han sugerido que lasdores, y un canto mas repetitivo (estrofa repetida muchas
hembras pueden copiar la eleccién del apareamiento deveces) cuando buscan pareja o tienen una hembra cerca
otras hembras, es decir, elegir a los machos simplemente(Wiley et al.1994).
porque son preferidos por otras hembras. Se ha demostra-
do que las hembras del guppyecilia reticulata un pez Alcance de la seleccion sexual
de agua dulce, en determinadas condiciones alimenticias,
copian con frecuencia la eleccién del apareamiento reali- La seleccidn sexual no termina en el apareamiento
zada por otras hembras (Dugatkin 1998). Este comporta-
miento aparentemente es ventajoso para las hembras pues- Aunque de la definicion de seleccion sexual enuncia-
to que reduce el tiempo utilizado en la eleccion de pareja. da por Darwin y del tratamiento que se suele hacer del
Aunque existen muchas tacticas posibles de eleccion concepto, normalmente se ha entendido que la variacion
por parte de las hembras, basadas, por ejemplo, en com-en el éxito “de apareamiento” (nUmero de parejas obteni-
paraciones secuenciales de machos u otras que requieremlas) es la principal o Unica fuente de éxito de los distintos
decisiones extremas, en cualquier caso, la tactica mas fa-fenotipos que compiten, algunos autores han remarcado
vorable depende, entre otras cosas, de la variacion exis-la importancia de identificar muchas otras ventajas que
tente entre los machos y del costo de la elecciéon de la pueden obtener los machos competidores a través de la
hembra. seleccion sexual (Fig. 2).
Todas las hembras de una poblacion o especie, no ne-
cesariamente tienen que mostrar las mismas preferencias.Fecha de emparejamiento.En una estaciéon reproductora,
Si existe variacion entre hembras de una misma pobla- comenzar la cria pronto incrementa las posibilidades de
cion en sus preferencias por caracteres en los machos, esaealizar mas de un intento reproductor, y la probabilidad
variacion puede afectar a la evolucién y mantenimiento de reclutamiento de los jovenes a la poblacién reproduc-
de esos caracteres (Widemo y Saether 1999). Sin embar-tora depende también mucho de que se hayan criado en
go, hay pocos estudios que hayan investigado la posibli- fechas lo mas proximas posible al momento 6ptimo de la
dad de preferencias individuales en las hembras, siendoestacion. Los caracteres sexuales secundarios que dotan a
necesario comprobar explicitamente la variacion y repe- los machos de ventajas a la hora de conseguir emparejar
tibilidad de la eleccion de pareja. Brooks y Endler (2001) les sirven también para obtener una hembra antes que in-
han encontrado, en guppies, que hay variacion en las pre-dividuos menos competentes, por lo que los portadores
ferencias por algunos caracteres, pero no por otros, y quede esos caracteres producirdn mas hijos por estacion y
esa variacion puede tener un efecto importante en la in- con mayor probabilidad de llegar a reproducirse.
tensidad de la seleccion sexual, aunque para algunos de

los caracteres que han estudiado no es asi. Copulas fuera de la pareja y competicion de esperm&l apa-
reamiento no implica fidelidad sexual. En la mayoria de
Relacion entre seleccion intra e intersexuak, Son dos proce- las especies animales estudiadas, se ha comprobado que

sos realmente diferentes la seleccion intra e intersexual? muchas veces las hembras buscan, permiten o sufren en-
¢ Tienen algo en com(n? La seleccion intra e intersexual cuentros sexuales con mas de un macho. El éxito de los
deberian verse como manifestaciones diferentes de unmachos con un fenotipo concreto para un caracter sexual
mismo proceso evolutivo: la competencia entre los ma- secundario se ve muy afectado por la competencia que
chos por obtener pareja, que en unas especies discurre &ncuentren sus espermatozoides en el tracto genital fe-
través de luchas y en otras mediante el atractivo. Resultamenino (ver Capitulo 14). En muchos casos las hembras
interesante distinguirlas ya que el modo de evolucion de realizan cOpulas con individuos mas atractivos que su pro-
cada una es diferente y por consiguiente, se originan se-pio compafiero, por lo que el caracter que los hace atrac-
flales también diferentes. Pero la distincion entre ambas tivos se ve muy favorecido a través de procesos de selec-
es algunas veces confusa porque pueden no ser clarameneion sexual post-cépula (Mgller 1998). Para un macho, el
te alternativas e incluso pueden operar sobre el mismo obtener una pareja o copula no asegura el éxito de fertili-
caracter. zacion, y el numero de parejas sociales obtenidas tampo-
El doble papel de los caracteres seleccionados sexual-co impone un limite al nUmero de descendientes que pue-
mente se ha demostrado en muchas especies. Por ejemee producir. Los procesos de seleccidon post-copula pue-
plo, en los elefantes marinos, las hembras prefieren a los den afectar a los mismos caracteres que intervienen en la
machos dominantes y protestan cuando machos de bajoseleccion pre-copula, reforzandolos, por ejemplo cuando
rango intentan montarlas; en el gorrion comPasser las preferencias de las hembras al realizar cépulas fuera
domesticuslos machos con la mancha negra mas grande de la pareja o al seleccionar eyaculados son las mismas
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Tiempo de busqueda —— Tiempo de procesado de Exito de
la pareja —" apareamiento:
Tiempo de manipulacion — a) parejas ™ Fecundidad total
b) cépulas
Eficacia
biolégica
Cebas de cortejo — /
Inversion parental ———— Fecundidad Mortalidad
. . por
Calidad de la pareja —— pareja
* \
Inversion parental /
diferencial Infanticidio
Aborto diferencial

Figura 2. Seleccién sexual como un proceso continuo desde la adquisicién de pareja hasta la produccién de hijos independientes
(seglin Mgller 1994).
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Figura 3. Los machos de collalba negra (A), de entre 35 y 40 g, después de emparejar transportan a la cavidad del nido y a otras
cercanas cerca de 2 kg de piedras que no cumplen ninguna funcién en la estructura del propio nido (B; Moreno et al. 1994). Este
extrano comportamiento es una exhibicién dirigida a la hembra, que decide cudndo comenzar la puesta fijandose en la cantidad
de piedras transportadas por el macho. Manipulando la actividad de transporte de piedras de los machos colocando o retirando
piedras artificialmente Soler et al. (1996), encontraron que las hembras de los que habifan transportado més piedras comenzaron
la puesta antes (C). Esto determiné que los machos que transportaron més piedras obtuvieran un nimero mayor de pollos volantones
en latemporada (D). Las hembras se fijaron directamente en el nimero de viajes transportando piedras que realizé el macho, y no
en el nimero de piedras presentes en el nido.

gue al seleccionar parejas sociales. Sin embargo, a travésha jugado un papel importante en la evolucion de los ca-

de la competicion de esperma la seleccion sexual puederacteres sexuales secundarios (medidos como nivel de

originar la evolucion de caracteres que no intervienen dimorfismo sexual). Es interesante que la competencia

antes de la cépula (caracteristicas de 6rganos copuladoresspermatica parece haber sido determinante en unos tipos

y 6rganos almacenadores de esperma; ver Capitulo 14). de caracteres sexuales secundarios (color y morfologia
Aunque en algunas revisiones sobre seleccion sexual del plumaje) y no en otros (Owens y Hartley 1998).

se ha dedicado especial atencion a los procesos que suce-

den antes de la cOpula (Andersson 1994), varios estudiosDiferencias en la calidad de las hembras e inversion diferencial

comparativos en aves han comprobado que la selecciénde las hembrasLos machos también pueden incrementar

sexual post-cépula a través de la competencia espermaticasu éxito reproductivo si consiguen hembras de mejor ca-
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lidad que el resto. Una hembra de mejor calidad (por su
condicidn fisica o experiencia) puede tener mayor capa-
cidad reproductiva. Por ejemplo puede poner un niimero
mayor de huevos o parir mas crias, producir crias mas
grandes, ser mas eficiente en el cuidado de las crias, rea
lizar varias puestas o partos por estacion, etc.

Las hembras también pueden aumentar su esfuerzo|
reproductivo por encima de su 6ptimo particular a expen- |
sas de sufrir mayores costes de cara a su supervivencia o
potencial reproductivo futuro. Evidentemente sélo se rea- !':1‘-"_
lizara ese sobreesfuerzo cuando los beneficios que deri-
ven de él sobrepasen los costes que conlleva. Se ha comg
probado en varias especies que las hembras emparejadas
con machos mas atractivos realizan un esfuerzo extra (in-
version diferencial), que redunda en un nuevo incremen- | B)
to del éxito reproductivo de esos machos, y cuyos costes
se ven compensados por la obtencién de hijos atractivos
(revisado en Sheldon 2000). En esos estudios, el caracter
en que se fijaron las hembras para decidir su inversién -
fue el mismo en el que basan su eleccion de pareja, por lo e
gue este componente de seleccion sexual post-aparea J,.."
miento refuerza la seleccién en el apareamiento. Sin em- o oy
bargo, también existen caracteres sexuales secundarios d d‘ "rd i h ]
los machos, que son utilizados por las hembras para deci- i ! E
dir su esfuerzo reproductor, que sélo intervienen después| L #
del apareamiento. Un ejemplo es la construccion de nidos
en las aves y las exhibiciones asociadas a ello. En muchasg
especies la habilidad de los machos construyendo nidos
es usada por las hembras como criterio para elegir pareja] 190
(por ejemplo en el chochifroglodytes troglodytes el 90
pajaro moscoéRRemiz pendulinysSin embargo, en otras 80 -
especies en las que el nido se construye después del apg 704
reamiento (y por tanto, no es un caracter usado para elegir
pareja), las hembras basan su esfuerzo reproductor en Ig
actividad de construccion por parte del macho (Soler et
al. 1998a). Por ejemplo, en la collalba ne@enanthe
leucura la exhibicion del macho ha derivado en el trans-
porte de piedras que no cumplen ninguna funcién meca-
nica en el nido, y cuya Unica explicacién es que sirven
para convencer a la hembra de que realice un esfuerzo
reproductivo mayor (Fig. 3). Un estudio comparativo per- o Hembra mayor
mitié sugerir que en especies con cuidado biparental la
construccion del nido es usada por ambos componentes
de la pareja P,ara decidir el nivel def Inversion a realizar en Figura 4. Las hembras (A) de la arafia de distribucién circun-
Ia, reproduccion, po,r lo que el funcm,namlento de este ca- mediterranea Stegodyphus lineatus realizan una sola puesta y
racter en la seleccion sexual post-copula parece ser genexs cyidados maternos consisten en la entrega suicida de su
ralizado al menos en ese grupo de aves (Soler et al. 1998b) cyerpo como alimento para las crias poco después de su na-

cimiento. Los machos (B) son capaces de localizar, en prome-
Infanticidio y aborto. Una forma mas en la que los machos dio, menos de dos hembras, y si las que encuentran ya han
pueden aumentar su éxito reproductivo frente al de sus realizado la puesta, la tnica posibilidad de reproducirse con
competidores es matando a las crias de éstos. Asi consi-ellas es destruir los huevos, pues en ese caso las hembras vuel-
guen que las hembras que tendrian que afrontar el cuida-ven @ poner (Schneidery Lubin 1996). Las hembras intentan
do de esas crias queden disponibles para producir unacVitar el mf.antladlc?, pero el 49% dg los machosqu.e lomt.en-
nueva camada o puesta con el infanticida, o incluso sean'2" 0 consiguen, siendo el determinante de su éxito la dife-
: . p : rencia de tamafio con la hembra afectada (Schneider y Lubin
acces_lples p_ara posibles _COpUIaS fuera de la pareja con e|1 997). Por tanto, la seleccién sexual a través del infanticidio
infanticida si los nuevos intentos reproductores se desa- ¢, ece el tamario grande de los machos. De hecho, de la
rrollan con el macho original. Ese comportamiento se ha famjlia, esta es una de las especies con menor dimorfismo
comprobado en especies de mamiferos como por ejemplosexual (en las otras los machos son muy pequefos). Fotogra-
leones, cebras, ratones o langures; en aves como la go-ias cedidas por Aart P. Noordam.
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londrina y mas recientemente en un invertebrado, una es-revision de esos caracteres para poder plantear con mayor

pecie de arafia en la que, ademas, las hembras sirven d@erspectiva cdmo han podido surgir y por qué son como

alimento a sus crias (Fig. 4). Incluso los machos pueden los observamos, ¢ por qué tanta extravagancia?

provocar que las hembras prefiadas aborten, consiguien-

do el mismo fin que con el infanticidio, bien por medio de Armas

cépulas forzadas, o a través de sefales quimicas (efecto

Bruce, comprobado en roedores, leones y otros animales;  (Fig. 5-a). Quizas uno de los tipos de caracteres que

Bruce 1959). mas claramente pueden asignarse a la seleccion sexual, y
En la golondrina comun, el éxito derivado del infanti- en los que es mas facil de entender su aparicion y su for-

cidio esta relacionado con la longitud de las rectrices ex- ma actual, son las armas presentes en los machos de mu-

ternas de los machos, por lo que, claramente, el infantici- chas especies, y que utilizan para enfrentarse entre si en

dio puede favorecer a individuos con caracteres sexualeslos contextos sexuales, por conseguir hembras o territo-

secundarios mas desarrollados (Mgller 1994). rios. Existen armas de este tipo en numerosos grupos ani-
La golondrina comun es una de las pocas especies enmales y en algunos se ha comprobado que el tamafio de

que se ha evaluado el funcionamiento y la importancia de esas armas es un determinante del éxito en la contienda y,

todos los procesos que actlian en la seleccion sexual depor tanto, del éxito reproductivo del macho, aunque en

un caracter concreto. Anders Pape Mgller, en una serie demuchos otros casos parece ser el tamafio corporal, que

experimentos, ha comprobado que la longitud de las normalmente va asociado a armas mayores, el que deter-

rectrices externas de los machos se ve favorecida por lamina el éxito en las peleas.

seleccion sexual en todos los episodios descritos anterior-

mente, y ha obtenido un valor del diferencial de seleccion Tamafio corporal

(el nivel en que el caracter se ve seleccionado) para cada

uno de ellos en ese caracter, lo que permite comparar la (Fig. 5-b). El dimorfismo sexual en tamafio es bastan-

importancia relativa de cada uno de ellos en la evolucién te comGn en los animales, aunque existe una gran varia-

del caréacter en esa especie. Este investigador encontré s antre grupos taxonémicos en el signo de la diferen-

ue los procesos de seleccion que mas afectan a la longi- _. : . . :
q P on que 9cia y su magnitud. En la mayoria de las especies de ani-
tud de la cola son la obtencién de cépulas fuera de la pa-

) L : : males las hembras son mayores que los machos, lo que
rejay la pérdida de paternidad en las puestas propias, se- Y q q

guidos de las diferencias en la fecha de apareamiento (Ta_segurame_nte esta relacionado con una mayor capamda}d
bla 1). Esto nos da una idea de la importancia que tienen "éproductiva de hembras grandes, ya que hembras mas
variables distintas al nimero de parejas obtenidas, al me-9randes pueden poner un mayor nimero de huevos. En
nos en las especies socialmente monégamas. En otros ti-0tras muchas especies, sin embargo, (aves, mamiferos,
pos de sistemas de apareamiento la importancia relativamuchos reptiles, anfibios y también algunos peces e in-

de todas estas fases es diferente, aunque todas pueden s¥grtebrados), los machos son mayores que las hembras.

un componente del proceso. En estas especies el mayor tamafio del macho parece es-
tar causado principalmente por la seleccion sexual, pues
Tabla 1 los machos mas grandes consiguen vencer en las peleas
Diferenciales de seleccion direccional para la seleccién por hembras, harenes o territorios de reproduccion, y en
sexual de la longitud de la cola en machos de golondrina consecuencia, logran mayor éxito reproductivo. Sin em-
(Mgller 1994). bargo, hay que tener en cuenta que hay muchas presiones
Episodio de seleccion Diferencial de Seleccion ~ Selectivas actuando sobre el tamafio corporal, y que un
Exito de apareamiento 0.08 dimorfismo acqsgdo a favor de Iqs machos puedg tener
Fecha de apareamiento 0.23 otras causas distintas a la seleccién sexual. Por ejemplo,
Mortalidad 0.01 en algunas especies el tamafio pequefio de la hembra pue-
Consecucion de copulas extra pareja 0.96 de estar favorecido por otros motivos, por lo que los ma-
Pérdida de paternidad en puestas propias 0.80 chos son mayores que las hembras en ausencia de selec-
Calidad de la hembra 0.18 cion sexual por el tamafio grande.
Inversion parental diferencial de la hembra 0.10
Exito en el infanticidio 0.10 Ornamentos estructurales: plumas, colas y otros érga-
Victima de infanticidio 0.02 nos exagerados

(Fig. 5-¢). En muchos casos, determinados érganos

Evolucion de los caracteres sexuales secundarios corporales que cumplen una funcion en la vida de los or-
ganismos que, en principio, nada tiene que ver con la con-
Tipos de caracteres secucion de pareja, se modifican en los machos para ser

utilizados en esa competencia. El ejemplo mas conocido

La seleccion sexual ha producido la evolucion de es la cola de muchas aves, que cumple un papel determi-
muchos tipos de caracteres que estan presentes en umante en la eficiencia del vuelo muy dependiente de una
amplio abanico taxonémico. Es interesante realizar una longitud 6ptima (seguramente préxima a la que se obser-
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va en las hembras), y que en los machos de muchas espeambientales que imposibilitan su consecucion, de forma
cies se ha desarrollado de forma exagerada. Se ha com-que 6rganos que deberian ser simétricos son hormalmen-
probado que ese alargamiento desmesurado dificulta el te asimétricos en mayor o menor medida. El nivel de asi-
vuelo, pero incrementa las posibilidades de reproducirse, metria fluctuante en estructuras que deberian ser simétri-
porque las hembras prefieren a los machos de colas lar-cas refleja un tipo de calidad de los individuos: su estabi-
gas, y también, en algunas especies, porque los machodidad en el desarrollo (capacidad para desarrollar el
se ven atemorizados por los que tienen colas mayores (verfenotipo simétrico codificado en su genotipo), y se ha
Capitulo 28). Las colas grandes como atractivos sexualescomprobado que los machos mas simétricos normalmen-
no son exclusivas de las aves. También se han desarrolla-te son los preferidos por las hembras y los que vencen las
do esos ornamentos en peces como los guppies y endisputas intrasexuales (Mgller y Swaddle 1997). En algu-
tritones (en este caso su anchura en lugar de longitud), ynos casos también se ha comprobado, mediante experi-
hay dimorfismo sexual en prolongaciones parecidas en mentacion, que el nivel de asimetria fluctuante en los ca-
las alas de algunas mariposas. Otras partes del cuerpo tamracteres sexuales secundarios es directamente objeto de
bién modifican su forma para servir de ornamentos: suce- la seleccién sexual, pues es el caracter en el que se fijan
de con muchos tipos distintos de plumas en las aves (delas hembras al elegir pareja (Mgller 1992, Fiske y
las alas, pecho, garganta, cabeza), y con estructuras tamAmundsen 1997), aunque algunos otros estudios que han
especiales como largos pedunculos de soporte para losintentado comprobar ese efecto directo en otras especies
0jos en un grupo de moscas asiaticas (Burkhardt y de lano lo han encontrado (Tomkins y Simmons 1998). Es

Motte 2001, Fig. 5c). importante distinguir la asimetria fluctuante de otros ti-
pos de asimetria que se dan en la naturaleza (asimetria
Otros ornamentos visuales: el color direccional y antisimetria) y que normalmente reflejan

algun tipo de adaptacion. La asimetria fluctuante se dis-
(Fig. 5-d) Una de las formas mas evidentes y llamati- tingue de las otras porque la distribucién de las diferen-
vas de dimorfismo sexual en animales son las diferencias cias entre la estructura derecha e izquierda en una pobla-
en coloracion. Se ha comprobado eleccion de pareja aten-cién de individuos, sigue aproximadamente una distribu-
diendo al color y, en muchos casos, influencia del color cién normal de media igual a cero (Mgller y Swaddle
en la competencia directa entre machos en crustaceos, in-1997, para una revisién reciente y recomendaciones
sectos, aracnidos, peces, algunos anfibios, muchos repti-metodoldgicas en espafiol ver Cuervo 2000).
les, aves y algunos mamiferos. Las sefiales sexuales de
color pueden ubicarse en muy diversas partes del cuerpoProductos quimicos
y estar determinadas por mecanismos muy distintos. Asi,
muchas coloraciones son estructurales (producidas por el  Muchas especies dependen de sefiales quimicas para
efecto de la microestructura del tejido sobre la luz refleja- atraer a posibles parejas y repeler competidores (Penn y
da) como las verdes, azuladas o violetas con brillos meté- Potts 1998). Existe dimorfismo sexual en los 6rganos de
licos, y muchos matices ultravioletas no percibidos por la produccion de feromonas, el comportamiento de marcaje
vision humana. Otras dependen de la deposicién de con ellas y el tipo de feromonas producidas. El uso de
pigmentos en el tejido, como las rojizas y amarillentas este tipo de sefiales quimicas (olores) como atractivos
producidas por los carotenos, o las negras por la melanina.sexuales se ha comprobado en insectos, crustaceos, pe-
Por Ultimo, existen incluso coloraciones adquiridas vo- ces, anfibios, reptiles y mamiferos, aunque los estudios
luntariamente del medio externo, a modo de magquillaje, mas completos se han realizado en insectos y mamiferos
como es el caso de las plumas rojizas en el Quebranta-(sobre todo roedores). Por ejemplo, en un escarabajo de
huesosGypaetus barbatussultantes de tomar bafios en la harina, Lewis y Austad (1994) demostraron, eliminan-
barros ferruginosos (Negro et al. 1999). Las sefiales de do otros posibles factores experimentalmente, que el olor
color producidas por distintos mecanismos son potencial- de machos distintos difiere en el poder de atraccion de
mente distintas en su significacién, y parecen funcionar hembras, y que los machos que producen el olor mas atra-
de formas diferentes en los procesos de seleccién sexualyente son, ademas, mas exitosos en fecundar huevos cuan-
do las hembras copulan con mas de un macho. En rato-
Asimetria fluctuante nes, varios estudios han comprobado que el olor de ma-
chos sanos es mas atractivo para las hembras que el de
En los Gltimos afios se ha comprobado en muchos es-machos infectados por patégenos, y con otros roedores,
tudios que un importante aspecto de los caracteres sexua-que el olor de machos dominantes es preferido sobre el de
les secundarios es su nivel de simetria, ademas del tamados subordinados.
fio (Thornhill y Mgller 1998). Los seres vivos se desarro-
llan de acuerdo con un patron establecido por sus genes,Sonidos
gue en la mayor parte de los 6rganos y estructuras deter-
mina morfologias simétricas bien radiales o bilaterales. (Fig. 5-e) En muchos animales los machos recurren a
Sin embargo, la simetria perfecta es dificil de lograr en el la produccién de sonido (tanto de origen vocal como me-
desarrollo, existiendo gran cantidad de condicionantes cénico) cuando se disponen a buscar pareja. Tanto en in-
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Figura 5. Ejemplos de algunos tipos de caracteres sexuales secundarios en varios grupos taxonémicos. (a) Armas. (b) Tamafio
corporal. (c) Estructuras morfolégicas. (d) Color. (e) Sonidos. (f) Comportamientos de exhibicién. Dibujos procedentes de Clutton-

Brock et al. 1982, Greenwood y Harvey 1982, Catchpole y Slater 1995, Huntingford y Turner 1987, Mgller 1994, Andersson
1994.
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sectos como anfibios, aves o mamiferos se han realizadolnstrumentos de manipulacién de la competencia
numerosos estudios que demuestran que determinadasespermatica
caracteristicas del sonido producido por diferentes ma-
chos de la misma especie son responsables de un mayor o La competencia de esperma produce seleccion sobre
menor éxito en emparejar, tanto por ser preferidas por las muchos atributos de los mencionados hasta el momento
hembras como por ser Utiles para repeler a otros machos.si su expresion se relaciona con el éxito en la competen-
Aspectos como el tiempo que un individuo dedica a can- cia. Sin embargo, esta competencia también favorece la
tar durante el dia, la duracion de cada uno de sus cantosgevolucion de otros caracteres no Utiles en otras fases de
la cantidad de variaciones distintas que puede producir los procesos de seleccién sexual. Es el caso de herramien-
(repertorio), la longitud de las estrofas incluidas en el can- tas para extraer el esperma de otros machos del tracto ge-
to, el volumen de produccidn, o incluso el tono del soni- nital femenino, tapones depositados en las hembras para
do producido, son tenidos en cuenta por las hembras y losevitar nuevas cépulas por parte de otros machos, sustan-
machos receptores (revisado en Catchpole y Slater 1995, cias antiafrodisiacas, comportamiento de custodiar a la
y Kroodsma y Miller 1996 para aves, en Andersson 1994 hembra tras la cdpula, o el propio disefio del tracto repro-
para otros grupos). ductor femenino que condiciona la forma en que los ma-

chos pueden desarrollar la competencia (ver Capitulo 14).
Otros comportamientos de exhibicion: saltos, bailes
construcciones, regalos

Caracteres multiples

(Fig. 5-f) En muchas especies los machos realizan es-

pectaculares exhibiciones sobre cuyas caracteristicas las  En la anterior revision ha quedado patente la gran di-
hembras basan su eleccién y los machos su valoraciénversidad de caracteres que pueden funcionar en los pro-
del rival. Muchas veces las exhibiciones sirven para mos- cesos de seleccidén sexual en distintos organismos, pero
trar atributos visuales ya mencionados, como colores u también es evidente que en muchos de ellos son varios
organos elaborados como ornamentos, pero también haylos caracteres que funcionan simultaneamente. Por ejem-
casos en que son propiedades de la exhibicion en si loplo, en los ciervos, tanto el tamafio corporal como la cor-
gue se compara entre competidores. Es el caso de losnamenta usada en la lucha, como el tiempo que pasan
bailes y saltos de varios grupos de aves que se exhiben deemitiendo su grito de celo (berrea) influye en su éxito en
forma individual, en agrupaciones de competidores o en la competencia (Fig. 5-a, 5-b, 5-e). En el guppy, tanto la
coaliciones, en los que dan volteretas y saltos, o pasanlongitud de la cola como los patrones de color exhibidos
unos sobre otros de forma coordinada. En otros casos losen ella afectan a la eleccién de la hembra (Fig. 5-c, 5-d).
machos exhiben su capacidad para desarrollar activida- En el carbonero comun, distintos parametros del canto de
des que son de interés para la hembra por su utilidad paralos machos tienen su efecto en el éxito de forma indepen-
la reproduccion, como es la construccion del nido en aves diente (Fig. 5-e) y ademas, intervienen varios caracteres
y en peces. La construccién como exhibicion alcanza ni- relacionados con el color. En muchos insectos, los ma-
veles excepcionales en algunas aves constructoras dechos producen sonido o entregan nutrientes durante la
grandes y elaborados “jardines”, en los que la hembra cdpula y también tienen érganos copuladores especiali-
basa su eleccion de pareja, pero que no son utilizadoszados en desplazar esperma de otros machos. El caso ex-
como nidos para depositar los huevos (Fig. 5-f). Final- tremo lo constituyen algunas aves del paraiso que des-
mente, los machos también hacen entrega a las hembragliegan elaborados plumajes, de colores vistosos, que ex-
de regalos, normalmente consistentes en presas, como undiben en danzas mientras producen variadisimos cantos.
manera de convencerlas para el apareamiento. Este com- Los estudios sobre la seleccién sexual revelan varie-
portamiento sucede en muchos insectos y también en avesdad, gran extravagancia y aparente redundancia en los
Ademés de presas capturadas o robadas, estos regalosaracteres sexuales secundarios. En conjunto, el panora-
pueden ser nutrientes sintetizados por el propio macho y ma parece reflejar un gran derroche de inversion en este
gue se transmiten en un espermatoforo (por ejemplo en tipo de caracteres, una gran parte del tiempo y la energia
ortdpteros), o incluso drganos corporales del macho que de los seres vivos se utiliza para tratar de tener éxito en la
la hembra devora durante o después del apareamiento.competencia con individuos de la misma especie por de-
Lo mas extrafio es que, en algunos casos, los machos enjar descendencia, que es evidente que no queda garanti-
tregan a las hembras durante el cortejo regalos que nozado con ser un individuo adulto fértil ni siquiera en las
son nutritivos, que se llaman regalos “vacios”. Por ejem- especies socialmente monégamas. Pero ¢ por qué esos ca-
plo, en un tipo de moscas, los machos se exhiben sobreracteres concretos otorgan ventaja en la competencia? Si
hojas o troncos sujetando con sus patas unas bolas ddos hijos del macho exitoso heredan sus caracteristicas
burbujas de saliva que las hembras tienen en cuenta para;por qué no todos los machos presentan el mismo desa-
decidir con quién emparejar. Tras un vuelo conjunto el rrollo para estos caracteres? ¢Cémo puede haber tantos
macho entrega la bola a la hembra, que la sostiene duran+ipos de caracteres tan distintos que aparentemente fun-
te la cOpula, pero nunca se alimenta de ella (Sadowski etcionan para lo mismo? ¢ Por qué utiliza el mismo indivi-
al. 1999). duo multiples caracteres simultdneamente? Estas pregun-
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tas y muchas otras relacionadas se han intentado resolver Tabla 2
desde que Darwin propuso su teoria de la seleccién sexualClasificacién de los procesos de seleccién sexual atendiendo
y, como soluciones, se han propuesto varios posibles me-al sexo cuyo comportamiento determina el éxito final del ma-

Canlsmos para exphcar |a evoluc|én de IOS caracteres cho Competidor, al t|p0 de beneficio que obtiene la hembra
sexuales secundarios cuando elige, y al tipo de caracter que se selecciona en el pro-

ceso. Muchas de estas categorias no son totalmente excluyen-
tes, por ejemplo las armas muchas veces funcionan mas como
sefiales que para usarlas en la lucha directa, y muchas sefia-

» . . les funcionan tanto en la competencia directa entre machos
La evolucién de muchos caracteres es facil de expli- ¢omg en la eleccion de pareja, pero el esquema da una idea de

car, pues en su disefio llevan implicita la ventaja que otor- todos los tipos de procesos que se pueden producir y permite

gan a sus portadores o a los individuos que responden agiferenciar las dificultades teéricas para cada proceso.
ellos. Las armas o el tamafio corporal esta claro que in-

crementan la capacidad de lucha de los machos y, por tan- &)
to, se ven seleccionadas en las especies en las que la com-
petencia por las hembras se basa en esas luchas (1-a en
Tabla 2). Varios estudios teéricos han modelado la evolu-
cion de este tipo de caracteres y el proceso conduce a su
exageracion por competencia intrasexual (revisado en
Mgller 1994). Los instrumentos o comportamientos de
manipulacién en la competencia espermatica, siendo efec-
tivos en retirar o impedir la entrada de espermar rival en la
hembra, esta claro que benefician al macho (1-a en Tabla
2). Y también es més o menos evidente la ventaja de las
hembras que prefieren machos que les entregan regalos
nutritivos u otros tipos de recursos (beneficios directos,
2-1-a en Tabla 2). Sin embargo, muchos de los tipos de
caracteres revisados en el apartado anterior no tienen una

explicacion sencilla, ¢por qué una hembra se siente atrai-

da por un macho méas amarillo o con una cola despropor- lina. Por ejemplo, un pavo real ancestral con una cola li-
cionadamente larga que dificulta su supervivencia?, ¢por geramente mas larga que los demas machos podria haber
gué un macho de gorridn se asusta ante un rival con untenido ventajas al volar y escapar de los depredadores, lo
gran babero negro? La principal dificultad que ha encon- que explicaria la existencia de una preferencia en las hem-
trado la teoria de la seleccidn sexual ha sido explicar la bras por colas largas. Una vez que la preferencia de la
eleccion de las hembras en los casos en que, por el sistehembra se ha establecido en una poblacién, los machos
ma de apareamiento (principalmente leks), aparentemen- que poseen el caracter preferido estan en ventaja simple-
te no obtienen ninglin beneficio directo con su eleccion. mente porque son preferidos y, por tanto, atraeran mas
Y la respuesta que se ha propuesto en varios modelos eparejas, desencadenandose la continua exageracion del
gue, en esos casos, las hembras lograrian genes Utiles parearacter y la preferencia (lo que Fisher llamé “runaway”).
sus hijos (2-2 en la Tabla 2). Para comprender todo el La l6gica del proceso se basa en que si el tamafio del ca-
proceso es necesario determinar de qué manera los ornafacter y la preferencia tienen una base genética, cuando
mentos elegidos estan asociados a esos genes de interdas hembras eligieran machos con el caracter exagerado,
para las hembras. Asi, aunque los modelos que se expo-se juntarian en sus hijos los genes para el caracter y los
nen a continuacion surgieron principalmente para tratar genes para la preferencia. La preferencia en las hembras
de explicar los caracteres que funcionan en el apartado 2-se retroalimenta, puesto que las que eligen basandose en
2-a de la Tabla 2, realmente han servido para comprenderel caracter, producen hijos que son mas atractivos para el
también por qué son efectivos los recogidos en 1-b y 2- resto de hembras que eligen y en consecuencia, producen
1-b de la misma tabla, y aclarar algunos aspectos de 1-a yuna descendencia masculina con mayor éxito reproducti-

Modelos de evolucion de los caracteres sexuales secundarios

Seleccion intrasexua(competencia entre machos)
(a) A través de armas, tamafio corporal, instrumentos o capa-
cidades Utiles en desplazar esperma de machos rivales.
(b) A través de sefiales.
(2) Seleccion intersexuafeleccion por la hembra)
1. Lahembra obtiene recursos (beneficios directos) con la elec-
cién:
(a) A través de la eleccion directa del recurso (nidos, terri-
torios, cebas, regalos, etc.).
(b) A través de sefiales.
2. La hembra obtiene genes ventajosos para sus hijos (benefi-
cios indirectos) con la eleccién:
(a) A través de sefiales.

2-1-a. vo. Al mismo tiempo producen hembras que eligen, que
por la misma razon también tienen mas éxito reproducti-
Modelo de Fisher vo que las que no lo hacen. Los machos favorecidos se-

rian siempre los que tienen el caracter mas exagerado,
Este autor (Fisher 1930), plante6 que la sola existen- hasta el momento en que los costes de supervivencia aso-
cia de una pequefia preferencia por parte de las hembragiados a su produccién superen a los beneficios repro-
de un tipo de caracter en los machos, desencadenaria unductores por el atractivo que les otorga ese caracter (ver
proceso en el que ese caracter en los machos evolucionaCapitulo 28). En este modelo se supone que con la elec-
ria hacia la exageracion y la preferencia en las hembrascion, las hembras sélo obtienen para sus hijos los genes
seria hacia el caracter cada vez méas exagerado. Inicial-que los hacen atractivos.
mente el caracter preferido seria un marcador de algin ~ Para comprobar si este modelo verbal propuesto por
otro factor que incrementara la eficacia bioloégica mascu- Fisher podria funcionar, se han desarrollado numerosos
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modelos tedricos (revisado en Andersson 1994, Mgller
1994). Dependiendo de las premisas de los modelos, és-| A
tos dan o no como resultado un proceso de runaway paral
el caracter y la preferencia. Algunos de los primeros mo-
delos resultaban en este tipo de seleccion, pero otros pos+ 0.2f
teriores, que planteaban escenarios mas completos y rea
listas, como la consideracion de los costes asociados a Ia 1000 2000° 5000
eleccién de las hembras, obtuvieron resultados positivos j
s6lo en determinadas circunstancias. La seleccion segin| 2
el modelo de Fisher puede producir la evolucién de pre-
ferencias costosas en las hembras por caracteres exagera
dos sélo en el caso de que las mutaciones sobre el carac
ter de los machos sean sesgadas, es decir, tiendan a alejaf
lo del 6ptimo, lo cual parece corresponder con la reali-
dad, pues las mutaciones al azar rara vez mejoran las pro B \\
piedades de un caracter complejo. En los modelos se ob- 04t
tiene un equilibrio en el que los niveles alcanzados por el
caracter y la preferencia dependen de los costes y benefi-
cios de cada uno. Altos costes de eleccion para las hem- ) ‘ ‘ ‘ ‘
bras limitan la exageracion de ambos (Pomiankowski et . 2000 4000 6000 8000

al. 1991). Posteriores modelos tedricos dan como resulta-| | ¢ Generacion
do equilibrios estables parecidos al anterior, o sucesivos

ciclos de equilibrios inestables de la preferencia y el ca- _0_4/
racter (Figura 6). Otros modelos recientes muestran que
hay sé6lo unas condiciones restrictivas bajo las que puede

producirse el proceso sugerido por Fisher (Hall et al. Figura 6. Evolucién tedrica, por el proceso de Fisher, del ta-

2000). ' . . . mafo de un cardcter sexual secundario (a) cuando el coste
La consideracion de la evolucion de las preferencias e |5 eleccion por la hembra es elevado, y (b) cuando el coste

por medio del proceso de Fisher no produce predicciones de la eleccion es bajo y existe un sesgo en las mutaciones
en cuanto a las caracteristicas de las poblaciones actualesobre el carécter. En el primer caso no se alcanza nunca un
gue excluyan otros procesos propuestos, por lo que no equilibrio, sino oscilaciones de exageracién y disminucién del
esta claro de qué manera se podria probar empiricamentecaracter. En el segundo caso se llega a un equilibrio en el que

que realmente se haya producido. el caracter se mantiene exagerado (lwasa y Pomiankowski
1995).
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Modelo del Handicap de Zahavi (Zahavi 1975)

A diferencia de la hipétesis de Fisher, la del handicap
se basa en que con sus preferencias, las hembras obtienen Coste
genes que determinan buena calidad (viabilidad) para sus LQ HQ
hijos, y no sélo genes de atractivo. Segun este modelo,
los caracteres sexuales secundarios son handicaps cor
unos costes de produccion que afectan de forma diferente
a machos de distinta calidad. Al elegir pareja basandose
en el handicap, las hembras consiguen seleccionar a los
mejores machos, ya que los costes de produccion hacen g
esos caracteres indicadores honestos de la calidad de los
individuos (Fig. 7). Zahavi ha extendido el desarrollo te6-
rico de su modelo del handicap para incluir no solo los Longitud de cola
caracteres sexuales secundarios, sino todas las sefiales
bioldgicas que deben transmitir un mensaje de forma ho-
nesta (Zahavi 1987). Desde el planteamiento de la hipg- Figura 7. Un carécter sexual secundario (cola larga en un ave),
tesis del handicap, la polémica suscitada entre sus detrac-cOmMo handicap. Se representan los costes tedricos (disti.nFos
tores y defensores ha producido avances en la compren-P2'¢ mthOS de alta HQ y baja LQ Call.dad), y los beneficios
sion del proceso que describe, que han originado la dis- (determinados por el éxito de apareamiento, iguales para los

L T Lo dos machos para una misma longitud de cola) que dependen
tincion de varios tipos de handicap (Tabla 3). de la longitud de la cola. El punto en el que los costes del

Lo o ) . ornamento superan a sus beneficios se alcanza para una lon-
Handlce}p epistatico puro.(Tabla 3'6}) Fue_la primera INter-  gitud de cola menor en los machos peores, lo que originaria
pretacion que los modelos tedricos dieron a la idea pro- una correlacién positiva entre la longitud de cola 6ptima de

puesta por Zahavi. En este tipo de handicap, no hay unalos machos y su calidad (de Lotem 1993).

Beneficio

Costes 0 beneficios

H—=
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Tabla 3 cipio este tipo de modelo fue estimulado por la idea de

Relacién entre el genotipo y el fenotipo de los machos para  due 1as exhibiciones de los machos sirven para revelar la
un carécter sexual secundario segin tres modelos distintos ~ Presencia o ausencia de parasitos (Hamilton y Zuk 1982).

del handicap (reproducida de Maynard Smith 1991) Algunos autores han destacado que la diferencia con el
anterior es que en este caso hay una asociacién directa
entre el handicap y la calidad que indica, la honestidad no
Presente B Tb B TB Th depende de un coste diferencial para machos de distinta
Ausente tB th Tb tB tb tB th calidad, sino que su expresion esta directamente limitada
por la posesion o no de esa calidad (Grafen 1990a). Los
modelos tedricos desarrollados a partir de esta idea han
comprobado que puede producir la exageracion de la pre-
ferencia en las hembras y el caracter en los machos
(Johnstone 1995a). En algunos casos es sencillo distin-
guir entre el handicap condicional (o estratégico) y el re-
velador. Por ejemplo, la frecuencia del sonido producido
relacién directa entre la calidad del individuo y el nivel por los machos de una especie de rana depende fisica-
de expresién del caracter sexual secundario hasta que nanente del tamafio, y las hembras prefieren sonidos gra-
actla la seleccion natural eliminando a los individuos de ves. Seria un caso claro de handicap revelador. Otro ejem-
mala calidad que han desarrollado el caracter. Todos los plo serian las &reas blancas de las plumas de las aves, que
individuos desarrollan el ornamento, pero la mortalidad las hacen méas vulnerables a la abrasién y a los parésitos,
es mayor en los individuos de peor calidad. Las hembras por tanto, permiten a las hembras distinguir individuos
seleccionan a los machos con el caracter desarrollado. Lacon plumas de buena y mala calidad por su estado en esas
mayoria de los modelos tedricos que intentaron compro- zonas blancas (Fitzpatrick 1998). Sin embargo, otros ca-
bar el funcionamiento de este proceso llegaron a la con- racteres utilizados como ejemplos de handicaps revela-
clusion de que no puede originar la evolucion de la prefe- dores, como las coloraciones derivadas de carotenoides
renciay el caracter, debido a los altos costes para los hijos(Johnstone 1995a), son mas ambiguos, y podrian consi-
que heredan el handicap (revisado en Mgller 1994). Du- derarse méas bien como handicaps estratégicos (porque los
rante un tiempo, la mayoria de las revisiones considera- animales tienen que decidir si utilizar los carotenos como
ban que este tipo de proceso no era una posibilidad real,pigmentos o para otras importantes funciones que cum-
aunque un nuevo modelo parece reclamar que los plen en el organismo, Mgller et al. 2000).
handicaps puros son factibles a nivel teérico (Siller 1998).

Handicap Epistatico puro  Condicional ~ Revelador

Claves del genotipo:

B, b,machos con alta y baja viabilidad respectivamentaachos
sin handicap;T machos con handicap (en el modelo condicional
sélo si también tieneB). Las negritas indican el tipo de macho
preferido por las hembras.

La hipotesis del handicap como modelo general para las sefiales
Handicap condicional.(Tabla 3-b) Ante las primeras criti-  sexualesAunque, como vimos al principio, los modelos
cas a su idea, desencadenadas por el fracaso de los modeedricos surgieron para explicar la evolucion de preferen-
los de epistasis pura, Zahavi argumenté que era facil ima- cias de la hembra cuando solo obtienen genes con la elec-
ginarse el funcionamiento del handicap si la expresiéon cion, al constituirse en un mecanismo que permite la evo-
del caracter dependiera de la calidad de los individuos lucién de sefiales honestas en general, es Idgico pensar
(Zahavi 1977). Bajo esta vision, los machos desarrollan o que el handicap permita explicar también otro tipo de pre-
no el caracter y los que lo desarrollan lo hacen en mayor o ferencias en las hembras y las sefiales utilizadas en la com-
menor medida dependiendo de su calidad. Ademas, un petencia intrasexual. De hecho, en los articulos en los que
determinado nivel del caracter supone costes mayores pareha ido desarrollando su idea, Zahavi remarco que el mo-
los individuos de mala calidad que para los de buena cali- delo del handicap era méas general y aplicable que el de
dad. Varios modelos tedricos han comprobado que este Fisher, porque explicaba tanto la evolucién de las sefiales
tipo de handicap si puede producir la evolucidn de carac- sexuales que funcionan en seleccién intersexual como las
teres costosos y las preferencias por ellos en las hembragjue lo hacen en competencia intrasexual (Zahavi 1975,
(Johnstone 1995a). Una modificacion de esta interpreta- 1991). Ademas, algunos modelos tedricos han compro-
cion del handicap, considera que la dependencia de labado que los handicaps pueden servir de indicadores ho-
calidad no significa que a los machos peores les sea im-nestos no sélo de buenos genes, sino de calidad parental u
posible desarrollar el caracter o hacerlo mas grande, sinootros beneficios directos que la hembra puede obtener con
gue cada macho “decide” si desarrollarlo o no y en qué la eleccion de pareja (evitar la infecciéon con parasitos,
medida de acuerdo con su calidad, lo que se ha llamadoconseguir territorios de buena calidad, lugares de puesta
handicap estratégico (Grafen 1990a). El desarrollo del libres de depredadores, etc.) sin necesidad de observar el
caracter sigue reflejando la calidad del macho en este casorecurso directamente (Mgller 1994). Por tanto, el modelo
porque, debido a sus elevados costes, no es beneficiosadel handicap (pero no el de Fisher) permite explicar la
para los machos peores desarrollarlo. evolucién y el mantenimiento de todas las sefiales sexua-

les con dificultades tedricas recogidas en la Tabla 2 (1-b,
Handicap revelador. (Tabla 3-c) En este tipo de handicap, 2-1-b, 2-2-a).
todos los machos desarrollan el caracter, pero los machos Existen numerosos estudios correlacionales y experi-
inferiores “lo hacen peor” a causa de su calidad. En prin- mentales que han comprobado: (1) la dependencia de la
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Figura 8. Ejemplo de una sefal sexual para la que se ha comprobado su funcionamiento como handicap condicional. Los machos
de la arana Hygrolycosa rubrofasciata tratan de convencer a las hembras de que copulen con ellos mediante una exhibicién en la
que golpean hojas secas del suelo con su opistosoma (“abdomen”) produciendo un potente sonido de tamborileo. Una serie de
experimentos ha permitido comprobar: (A) Que las hembras prefieren copular con machos que producen mas tamborileos por
unidad de tiempo, y con tamborileos mas largos (Kotiaho et al. 1996). (B) Que la diferencia entre machos en la actividad de
tamborileo determina el desenlace de un enfrentamiento entre ellos (Kotiaho et al. 1999). (C) Que la actividad de tamborileo
depende del estado nutricional del macho (estrellas: racién grande de comida; circulos: racién media y tridngulos: racién peque-
fa, Kotiaho 2000). Estos autores también han comprobado que el coste energético del tamborileo es muy alto, superando el
maximo nivel sostenible de gasto metabdlico; y que con la eleccién, las hembras consiguen un ligero incremento en la probabili-
dad de supervivencia de sus crias. Ademas, un aumento en la actividad de tamborileo incrementa la mortalidad y los machos con
mayor actividad de tamborileo sufren menos esa mortalidad.

expresion de caracteres sexuales secundarios de diversodlichael Ryan (Ryan 1990, Ryan y Rand 1993) ha llama-
tipos de medidas de calidad de los machos, (2) algunosdo la atencién sobre el hecho, ya sugerido previamente
que han comprobado que la produccion del caracter espor otros autores, de que las capacidades sensoriales de
costosa, (3) que los costes de un nivel de sefial son mayodas hembras pueden estar predispuestas para responder a
res para machos de peor calidad que para los mejoresdeterminados tipos de estimulos mas que a otros por su
machos, (4) que las hembras obtienen beneficios directos constitucion fisica o fisiologica, por la forma en que han
basando su eleccién en esas sefiales, y (5) también en alevolucionado para responder a determinados estimulos
gunos casos, que con esa eleccion consiguen genes dao sexuales, o por las restricciones que les impone su his-
viabilidad o calidad para sus hijos (Fig. 8, Johnstone toria evolutiva. Esto puede originar que las hembras se
1995a). Todos estos resultados empiricos estadn en consovean atraidas por determinadas sefales sin que éstas ten-
nancia con la hipotesis de que las sefiales sexuales estagan ningun significado sobre la calidad de los individuos
funcionando como handicaps y no como sefiales sin sig- que las envian. Bajo este punto de vista, los caracteres
nificado, como implica la hipétesis de Fisher. sexuales secundarios de los machos evolucionarian ex-
plotando las preferencias previas de las hembras por de-
terminado tipo de estimulos y producirian el mismo re-
Mas recientemente se ha planteado un nuevo modelo sultado que los otros dos modelos: caracteres exagerados
para explicar la evolucion de preferencias en las hembras.y preferencia por esos caracteres exagerados. Aparte de

Explotacion de sesgos sensoriales en las hembras
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Figura 9. (A) Sonograma del canto de las ranas sudamericanas del grupo Physalaemus pustulosus, que en algunas especies incluye
un “chuck” final que es preferido por las hembras. (B) Filogenia del grupo, en la que se muestra el posible origen evolutivo de la
inclusién del chuck en los cantos, y de las preferencias en las hembras por el chuck. En todas las especies del grupo las hembras
prefieren el chuck, pero los machos producen ese sonido sélo en dos de ellas. Asumiendo que es més probable que haya
aparecido el chuck en dos especies, a que se haya perdido en tres (principio de parsimonia), se considera que la preferencia
existia en las hembras antes de que apareciera el caracter, y que el caracter se ha originado explotando esa preferencia preexisten-
te determinada por un sesgo sensorial del sistema auditivo de las hembras (Ryan y Rand 1993).

la argumentacion tedrica, varios estudios filogenéticos bras en especies sin el caracter y en las que la reconstruc-
parecen demostrar que ese escenario evolutivo puede pro<ion filogenética apunta a que la preferencia es anterior
ducirse. El modelo predice que la preferencia debe estar (ejemplo en Fig. 9, revisado en Ryan 1998).

presente en las hembras antes de la aparicion del caracter,

por lo que si se conoce el momento en que se origina cadalnicio de las preferencias y los caracteres sexuales secun-
uno en un arbol filogenético, se puede establecer si existedarios en otros modelos. Compatibilidad de los modelos

0 no un sesgo sensorial en las hembras afectando al ca-

racter (Ryan y Rand 1993, Shaw 1995). No obstante, se  Aunque la explotacién del sesgo sensorial de las hem-
ha llamado la atencion sobre los problemas de interpreta- bras, en algunos casos se ha invocado como responsable del
cion que tiene ese tipo de andlisis, por la falta de indepen- proceso completo de evoluciéon y mantenimiento de carac-
dencia del principio de parsimonia (aceptacion de que la teres sexuales secundarios, muchos autores han considera-
hipétesis evolutiva que implica menor nimero de cam- do que su principal valor podria ser que explica el origen de
bios en la aparicion y desaparicion de un caracter es la las preferencias en la hembra. La mayoria de modelos teori-
mas probable) sobre la hipotesis a testar, y porque asumecos del handicap y el proceso de Fisher muestran que para
velocidades relativas de aparicion de preferencia y carac- que se desencadene la exageracion de preferenciay caracter
ter gue realmente no son conocidas, por lo que se reco-es necesario que exista ya un pequefio nivel de preferencia
mienda tomar sus conclusiones con precaucion (Lotem de las hembras por un caracter del macho, y el sesgo senso-
1993, Endler y Basolo 1998). En varios estudios se ha rial de las hembras puede constituir la solucién para que los
comprobado la existencia de la preferencia en las hem- procesos puedan desencadenarse desde el principio.
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De hecho, muchos autores han llamado la atencion reveladores, o la expresion del amplificador puede ha-
sobre la compatibilidad de los distintos modelos para ex- cerse dependiente de la calidad de una forma condicio-
plicar la evolucién de diferentes caracteres sexuales se-nal (por ejemplo, a los machos peores les seria perjudi-
cundarios o incluso como sucesivas fases en la evolucioncial desarrollar el amplificador, que desvelaria su mala
de uno concreto. Por ejemplo, la exageracién de los ca- calidad, y entonces la sola presencia o ausencia del am-
racteres por cualquiera de los métodos causa el incremen-plificador funciona como un handicap estratégico).
to de sus costes de produccién y mantenimiento, lo que
supondria que no todos los individuos podrian desarro- Resistencia de las hembras y seleccion sexual de “huida”
llarlos igual y, por tanto, que funcionen como handicaps (Holland y Rice 1998).Como alternativa a la coevolucion
(Balmford y Read 1991, Lotem 1993). Bajo la visién del por correlacion positiva de las preferencias de las hem-
handicap, las formas de las sefiales pueden explicarse pobras y los caracteres sexuales secundarios de los machos
el tipo de calidad en la que estan interesados los indivi- (proceso comun a los modelos de Fisher y del handicap),
duos que responden a ellas, y la relacion entre sefial yHolland y Rice (1998) proponen que la exageracion de
calidad depende del coste asociado a la sefial. En conseestos Ultimos podria resultar como consecuencia de la
cuencia, investigando los costes de los caracteres sexuatesistencia de las hembras a responder a ellos. Esta idea
les secundarios podemos aprender mucho sobre su signi-se basa en que, en algunos casos, las hembras sufren cos-
ficado bioldgico (Zahavi 1987, Grafen 1990b). Por ejem- tes elevados al copular, que son mucho mayores al ha-
plo, en el estudio del significado de las coloraciones de- cerlo con varios machos (por ejemplo, el esperma de las
pendientes de carotenos en animales, se han sugerido vamoscas del vinagre es téxico para las hembras). Si la
rias limitaciones relacionadas con la disponibilidad de atraccion de las hembras se debe a un sesgo sensorial y
estos productos: (1) que sean escasos en la dieta, y poesa atraccidon conduce a las hembras a aparearse en una
tanto los colores indicarian una buena alimentacion; (2) forma sub6ptima para ellas (por ejemplo demasiado a
gue limiten la capacidad de desarrollar una respuesta in- menudo), éstas evolucionarian hacia una menor sensibi-
mune, y entonces indicarian una buena capacidad de dedidad hacia el caracter, lo que llevaria a que éste tenga
fensa frente a parasitos; y (3) que funcionen como molé- que hacerse mas exagerado para provocar una respuesta.
culas antioxidantes para proteger a las células de un exce-Este modelo se opone a otras visiones del apareamiento
so de radicales libres, y entonces indicarian una mayor multiple de las hembras (que encuentran que es benefi-
capacidad individual para soportar el estrés ambiental. cioso para ellas), y ha propiciado polémica cientifica que,
Todavia hoy dia no estéa claro cudl de las interpretacionesen cualquier caso, plantea un nuevo problema a resolver
es la correcta, aunque no hay por qué suponer que searen el estudio de la seleccidn sexual (revisado en Brooks
excluyentes, ya que existen evidencias a favor de todasy Jennions 1999).
ellas. Se trata de un campo de estudio muy activo y de
gran interés en la actualidad (Hill 1999, Mgller et al. 2000, La explicacion de la diversidad y aparente redundancia
Lozano 2001). de los caracteres sexuales secundarios

Otras hip6tesis sobre la evolucién y funcionamiento de Los modelos sobre la evolucién y el mantenimiento
los caracteres sexuales secundarios de los caracteres sexuales secundarios deberian ser capa-
ces de explicar su enorme diversidad en la naturaleza, asi
Amplificadores. En varios articulos, Hasson ha propuesto como el que organismos concretos utilicen varios simul-
gue existen algunos caracteres que influyen en el éxito tAneamente. Tanto bajo el punto de vista del modelo del
de apareamiento de los machos y que no son asimilablessesgo sensorial de las hembras (por la variedad de propie-
a los modelos de evolucion que hemos descrito anterior- dades de los sistemas sensoriales de las hembras), como
mente (Hasson 1997). Se trata de los amplificadores, quedel de Fisher (a causa de ciclos alternantes en la intensi-
consisten en disefios o comportamientos que ayudan adad de las preferencias), puede explicarse la existencia de
los receptores a distinguir mejor las caracteristicas de un variedad en los caracteres sexuales secundarios. No obs-
indicador de calidad al que amplifican. No son atractivos tante, puesto que la mayor parte de ellos, una vez estable-
para las hembras, no son honestos porque sean costososidos, parecen funcionar como sefiales honestas de algin
pues son baratos de producir y mantener, pero ponen entipo de calidad, deberia ser en el contexto de las sefiales
evidencia la calidad de los individuos porque amplifican honestas donde se buscara la explicacion. Segun el
indicadores de esa calidad (Hasson 1989). Un ejemplo handicap, los costes asociados a las sefiales estan relacio-
de estos caracteres son contornos claros u oscuros de lasados con el tipo de calidad que expresan, por lo que dis-
plumas de las aves que ponen en evidencia su desgastéintos tipos de sefiales encierran mensajes diferentes en
(Hasson 1991). Zahavi ya se refirid a este tipo de carac- los que los receptores de la sefial (hembras o machos) es-
teres pero los considerd casos de handicaps (Zahavitan interesados. Hay muchos estudios que han encontra-
1987), aunque en ciertos estudios se distinguen amplifi- do relacion entre sefiales sexuales y distintos tipos de ca-
cadores que son handicaps reveladores de los que soldidad de los machos, lo que en parte da una explicacion a
son amplificadores (Fitzpatrick 1998). En realidad los la diversidad de sefiales existentes.
amplificadores pueden exagerarse y terminar siendo in- Bajo esta vision, distintos tipos de sefiales en distintos
dicadores de calidad por lo que pasarian a ser handicapsgrupos animales reflejarian interés en diferentes tipos de
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calidad (Owens y Hartley 1998), mientras que varias se- Parasitos y seleccion sexual
fiales distintas en una misma especie reflejarian distintos
mecanismos para evaluar diferentes aspectos que intere- Una de las informaciones mas importantes que pue-
san sobre un mismo individuo (Johnstone 1995b). Otra den transmitir las sefiales sexuales es el nivel de infec-
posibilidad es que las sefales multiples en un mismo in- cién por parésitos (para evitar el contagio, es decir un
dividuo sean redundantes, es decir, que se utilicen en con-beneficio directo), o la inmunocompetencia del emisor
junto para evaluar un mismo tipo de calidad. Podria exis- (capacidad individual de defenderse de los parasitos, pro-
tir la necesidad de usar varias sefiales simultdneamentebablemente heredable en parte y, por tanto, un beneficio
para evaluar un solo tipo de calidad si utilizando un solo indirecto). Los efectos negativos de los parasitos consti-
tipo de sefial se comete un cierto error y, con varios, se tuyen un componente ecologico muy fuerte que afecta a
obtiene una estimacion global mas real (Johnstone 1995b). la eficacia biolégica de los animales, por lo que la presion
Por dltimo, se ha argumentado que en algunos casos unagpor conseguir parejas libres de parasitos o genes de resis-
sefiales son handicaps indicadores de calidad mientras queéencia para los hijos se considera un importante compo-
otras presentes en el mismo individuo son sefales arbitra-nente de la seleccion sexual (Hamilton y Zuk 1982). De
rias producidas por el proceso de Fisher (Mgller y hecho, muchos estudios han comprobado que, con la elec-
Pomiankowski 1993). cion de pareja basada en sefales sexuales, las hembras
Hay algunos estudios que demuestran que distintas consiguen esos tipos de beneficios. Muchos caracteres
sefiales sexuales del mismo individuo pueden tener signi- sexuales secundarios dependen de los niveles de determi-
ficados diferentes para una hembra y son utilizadas en nadas hormonas, y se ha sugerido que el efecto negativo
una secuencia temporal. Por ejemplo, en el pez de aguade las hormonas sobre el sistema inmune de los animales
dulce Europedrhodeus sericeuas hembras deciden a  puede ser el coste que haga a esas sefiales indicadores
qué macho acercarse e inspeccionar basandose en la exhonestos de resistencia a parasitos (hipétesis del handicap
hibicién y el color, lo que les asegura un minimo de cali- de inmunocompetencia, Folstad y Karter 1992). Se han
dad de la pareja, pero la decision sobre realizar la puestaencontrado resultados a favor y en contra de la hipétesis
0 no, la toman de acuerdo con la calidad del sitio de en distintas especies, por o que aun falta mucho por des-
nidificacion, lo que proporciona seguridad a sus huevos cubrir en cuanto al papel de la mediacion de las hormonas
(Candolin y Reynolds 2001). en la honestidad de esas sefales. Algo parecido sucede
La utilizacién simultdnea (en el tiempo) de varios ca- con los carotenos, productos adquiridos en la dieta que se
racteres sexuales secundarios que indiquen calidades discree que también median en sefiales de resistencia a para-
tintas para tomar una misma decision (por ejemplo elegir sitos, aunque aun esta poco claro en qué consiste su papel
pareja), aunque en principio pudiera parecer igual de 16- real (Mgller et al. 2000). Otra posibilidad es que los efec-
gica, tiene un problema importante: para un tipo de cali- tos negativos de los parasitos afecten directamente a la
dad un macho puede ser mejor que otro, pero para otrocondicion fisica que subyace a la sefal, y por tanto, la
tipo de calidad puede ser cierto lo contrario, por lo que si infeccién quede reflejada en una reduccién del nivel de
las hembras atendieran a los dos tipos de calidades noexhibicion.
podrian establecer un orden de preferencia entre los ma-
chos. Asi, la teoria predice que utilizando varias sefiales
sexuales simultdneamente lo que el receptor obtendria Seleccién sexual en plantas (y otros organismos)
seria una estimacion del valor medio del emisor de las
sefiales, pero no de cada una de las calidades (Johnstone Las flores vistosas con diferentes formas y coloracio-
1995b, 1996). No obstante, en algunos estudios empiri- nes ¢son el equivalente botanico de las estructuras del
cos se ha comprobado que las hembras utilizan los distin- cortejo animal, como la cola del pavo real? La cuestién
tos caracteres sexuales secundarios de forma independienele si la diversidad morfolégica floral puede ser debida a
te simultaneamente. Por ejemplo, en el papamoscas ce-seleccion sexual, continGia siendo controvertida. Una de
rrojillo Ficedula hypoleucalas hembras eligen pareja las razones por las que el concepto de seleccién sexual se
basandose en tres caracteres diferentes: el estatusha aplicado menos en plantas que en animales, es que,
reproductor del macho (soltero o emparejado), su color, y aunque el dimorfismo sexual aparece ampliamente repre-
la calidad del nido que controla. En este caso, las hem- sentado en plantas monoicas y dioicas, los caracteres
bras basan su eleccion en el caracter en el que la diferen-sexuales secundarios en plantas o partes masculinas tien-
cia entre los machos disponibles es mayor (Dale y den a ser menos extravagantes que los de animales ma-
Slagsvold 1996). Por otra parte, distintas sefiales puedencho y, en algunos casos, las flores femeninas son incluso
tener distinta importancia en contextos sexuales diferen- mas llamativas que las masculinas. Tal vez la predomi-
tes, por ejemplo en competencia intrasexual y atraccion nancia de taxones hermafroditas provoca la escasa diver-
de hembras (Marchetti 1998, Pryke et al. 2001). Las dis- gencia de caracteres secundarios. Todo esto hace que sea
crepancias entre los modelos tedricos y los estudios em-muy complicado, normalmente, distinguir entre las ca-
piricos en este aspecto dan una idea de la necesidad deacteristicas sexuales que han evolucionado por seleccion
avanzar en el conocimiento de como evolucionan y se sexual y las adaptaciones reproductivas en general. Al
mantienen las sefiales multiples. igual que en animales, hay que tener en cuenta los aspec-
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tos relacionados con la competencia por el apareamientoun mismo estigma. En ese caso, la germinacién rapida del
(en este caso, polinizacion) para seguir el rastro de la se-polen y el crecimiento del tubo polinico deben ser crucia-
leccion sexual. les para el éxito masculino. Cada grano de polen produce
Se ha demostrado que el éxito reproductivo femenino un tubo polinico que contiene la célula masculina que se
en plantas hermafroditas productoras de inflorescencias fusionara con el 6vulo. Para crecer, el tubo polinico debe
cambia con el tamafio de la inflorescencia en menor me- interactuar con los tejidos femeninos y usar nutrientes del
dida que el éxito reproductivo masculino, por lo que se estigma. Los mecanismos que conducen a diferencias en
argumenta que la funcién masculina puede ser responsa-el éxito del polen podrian ser: diferencias en el tiempo de
ble de la evolucién del tamafio de la inflorescencia. Plan- germinacién, tasa de crecimiento del tubo polinico, inte-
tas e inflorescencias masculinas suelen producir mas flo- raccién con otros pélenes y con el estigma o el évulo y/o
res que las femeninas, por tanto la donacion de polen sela tasa de supervivencia de los embriones. Se ha demos-
incrementa con el nimero de flores, incluso para plantas trado que la velocidad de crecimiento del tubo polinico
con flores hermafroditas. Esto es indicativo de una pre- esta controlada por genes del grano de polen. Por otra
sion de seleccién para incrementar la liberacion de polen, parte, se ha sugerido que en las flores femeninas han evo-
gue aumenta con el nimero y tamafio de la inflorescencia. lucionado los estigmas largos como mecanismo para se-
Las flores masculinas suelen ser mayores que las femeni-leccionar los genes masculinos “superiores” e incremen-
nas y, dado que hay correlacion entre una mayor tasa detar la calidad de la descendencia, aunque, por ahora, no
liberacién de polen y el tamafio de la corola, es probable hay suficientes pruebas.
gue la competicién masculina contribuya directamente a
la evolucion de mayores corolas de flores masculinas, Levaduras
especialmente cuando la disponibilidad de polen no es

L ‘o . . En otros organismos, como la levadBegeccharomyces
limitante para el éxito reproductivo femenino. 9 y

cerevisiag se ha propuesto un nuevo modelo, basado en

Aunque autores como Haldane, Huxley y Bateman el principio del handicap, para los mecanismos que afec
sugirieron la seleccion sexual en plantas, ésta no adquirié P P - P. P . qt -
tan a la eleccion de pareja. Previamente a la conjugacion

importancia hasta la década de los 80 y, a pesar de que

aun quedan muchas cuestiones por aclarar, hay ciertos(fusion temporal de dos organismos unicelulares para el

Iy intercambio de material genético), en la levadura existe
hechos de las plantas en los que la seleccién sexual ha 9 )

podido jugar un papel predominante un estado de “cortejo” en el que las células de los dos

. i reamiento “a” w", eligen preferentemen
Como en animales, los papeles sexuales pueden d|fe—t pos de apareamiento "a” y", eligen preferentemente

: . : p . I S|ul nl rearse. L 2lulas “a” produ-
rir en plantas, debido a que la inversion masculina es, as células con las que aparearse. Las células "a” produ

f . X n feromonas “a” n pépti r icomoll
basicamente, produccion de gametos, mientras que el sexgooh [€romonas -a;, que so péptidos cortos, asi como los

: ! ) . > r i rl Slulasx™ (feromon M. L
femenino realiza casi toda la inversion parental. En gene- Feroodnlegndagssgﬁ n:cseggrilggs}ar;Taocor?]uisicgc?én ZS distan
ral, los mecanismos de competicion masculina en plantas P

. - . i r vertir la existenci n ncial parej
tienen lugar a dos niveles: competencia por el acceso aC a, para advertir la existencia de una potencial pareja y

- . ireccion, y | elul retan mas feromon
los polinizadores y competencia entre granos de polen en :gnd fe?‘cér? dégeﬁsiocseau Zfegﬁesn?gseﬁahoﬁsetillo ( 1%96155)
el estigma femenino (equivalente a la competicién de es- P P ' '

perma en animales). Prc:pusieron que los propépftidos intactos de las feromonas
a” juegan un papel esencial en los procesos de aparea-
miento y que su conformacion espacial y modificaciones
postraduccionales (cambios que se producen en el
Los gametos masculinos han de ser transportados por polipéptido una vez finalizada la traduccion) son impor-
el viento, el agua o por animales polinizadores, a las flo- tantes en la eleccion de pareja (las modificaciones
res femeninas. Las flores vistosas han evolucionado parapostraduccionales de estas largas proteinas, requieren el
ser mas atractivas, no para otras plantas, sino para losuso de rutas bioquimicas que necesitan una inversion es-
insectos o pajaros que las visitan y transportan el polen pecial, y por tanto, proporcionarian sefiales fiables acerca
de unas a otras. Pero los dos sexos necesitan exhibir susle la calidad fenotipica de la célula que las posee). Sugie-
flores a los polinizadores. Los individuos mas atractivos ren que en la eleccion final para el apareamiento estan
para la polinizacién dispersaran mas eficazmente el po- implicadas estas proteinas (propéptidos), que se encuen-
len que los individuos con caracteres “menos atractivos”. tran en la membrana nuclear y que interaccionarian con
Esta lucha ha favorecido, entre otros, los caracteres quereceptores para feromonas del otro tipo de apareamiento.
incrementan la atraccién de los polinizadores, como flo-
res exuberantes, perfumadas, néctar y grandes cantidade
de polen.

Competencia por el acceso a los polinizadores

fmportancia de la seleccion sexual

Competicién entre granos de polen Importancia evolutiva
La forma mas obvia de competicién masculina en plan- Reconocimiento de la especie y especiacion
tas es la que llevan a cabo los granos de polen para alcan-
zar los estigmas femeninos y fecundar a los 6vulos, ya Hay razones para creer que las sefiales favorecidas por
gue pueden llegar granos de polen de varios individuos a la seleccidon sexual pueden jugar un papel importante en
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el reconocimiento entre sexos y en la especiacion (ver llos taxones en los que la seleccidn sexual parece ser in-
Capitulo 18). tensay diversa, suele haber una gran riqueza de especies,
El sistema de comunicacidn entre machos y hembras lo que apoya la idea de que la seleccién sexual puede con-
es fundamental para que el apareamiento se lleve a caboducir a un cambio evolutivo muy réapido. Los peces
entre individuos de la misma especie y no de otras espe-ciclidos que comentamos anteriormente constituyen un
cies. Las ventajas selectivas del reconocimiento de la es-buen ejemplo de especiacién rapida ya que, por ejemplo,
pecie juegan un papel importante en la evolucion de los el lago Victoria que data de unos 500.000-750.000 afios,
caracteres sexuales secundarios y las preferencias en ehloja a mas de 170 especies de ciclidos, casi todas del
apareamiento. La seleccién sexual puede influir en la evo- mismo género y que difieren unas de otras en los colores
lucion de los mecanismos de reconocimiento para el apa- nupciales o en el cortejo sexual. Otros ejemplos los pode-
reamiento. Puesto que la seleccién sexual puede favore-mos encontrar en las aves del paraiso (Paradiseaidae), de
cer la evolucién de caracteres masculinos que no supo-las que sélo en Nueva Guinea existen unas 42 especies.
nen ventaja en términos de supervivencia, en presenciaPero quizas uno de los casos mas ilustrados ocurre en la
de suficiente variabilidad genética, la evolucién de las familia Drosophilidae, con sus 800 especies, en el archi-
preferencias de las hembras y de los caracteres sexualepiélago de las Islas Hawaii. Probablemente hubo alli gran-
masculinos podria variar de unas poblaciones a otras, pro-des oportunidades ambientales para la especiacion geo-
duciéndose, entonces, una divergencia en el sistema degrafica, como diferentes altitudes y hébitats con barreras
reconocimiento para el apareamiento especifico. Se hadiversas (lava, islas), asi como la ausencia de otros
sugerido que la seleccién sexual puede jugar, por tanto, taxones. Muchas especies son genéticamente similares y
un papel en la especiacién, ya que el aislamiento deben haberse originado recientemente y evolucionado
precigo6tico se origina a menudo como un subproducto de de forma rapida.
la seleccién sexual. Los caracteres sexuales selecciona- En algunos casos, como en aves, se producen hibridos
dos actlian, en este caso, como barrera para el cruzamieninterespecificos. Si los hibridos son inviables o estériles,
to interespecifico. Por ejemplo, en la marip&saris estos apareamientos seran desfavorecidos por la seleccion
occidentalis se ha demostrado experimentalmente que las natural. El resultado puede ser el reforzamiento o el des-
hembras eligen a los machos con mayor cantidad de plazamiento del caracter reproductivo (Howard 1993, ver
melanina en el primer par de alas, lo que reduce el riesgo Capitulo 12), de forma que la diferencia entre las dos for-
de apareamiento errbneo con otra especie simpétrica ymas se hace mas fuerte en las zonas de contacto y solapa-
cercana evolutivamentBjeris protodice En la naturale- miento. Asi se reduce el gasto de gametos en apareamien-
za no existen hibridos entre ambas especies. La divergen-tos infértiles, se reducen las sefiales de interferencia entre
cia en el patrén de coloracién de las dos especies ha evodas especies y éstas se hacen mas efectivas. Aunque hay
lucionado por seleccion sexual, a través de la eleccidn de evidencias positivas, no esta claro en muchos casos si los
la hembra, de los patrones de melanina de los machosmecanismos de reconocimiento de especies que divergen
(Wiernarz y Kingsolver 1992). en simpatria, lo hacen principalmente por desplazamien-
La seleccién sexual puede haber sido crucial en algu- to del caracter reproductivo.
nas de las mas destacadas divergencias taxonémicas co- El aislamiento sexual, por tanto, constituye una barre-
nocidas, como pueden ser las especiaciones masivas dda mas fuerte para el intercambio genético que el aisla-
Drosophilaen el archipiélago de Hawaii y la de los peces Miento postcigético. En todos estos grupos de aves, las
ciclidos de los lagos africanos (Dominey 1984). En estos hembras de las distintas especies pueden ser casi |nd|§t|_n—
Gltimos, en algunas especies, la Gnica distincién entre ellas 9UiPIes, pero los machos difieren en muchas caracteristi-
es el patrén de coloracién de los machos, siendo las hem-¢as- Por ejemplo, los machos de aves del paraiso presen-
bras fenotipicamente similares. Las hembras eligen a los tan gran~var|edad de plumaje_s y ornamentos que exhiben
machos basandose en su patron de coloracion. F,reSLm]i_acompanados de comportamientos estrafalarios y fuertes

- . . vocalizaciones. N len tener laz reja, |
blemente, la seleccion sexual ha jugado un papel impor- ocallizaciones. No suele te er lazos de pa €ja, 0 que
s facilita una gran variacion en el éxito reproductivo de los
tante en la tasa de evolucion de este grupo, aunque tam'machos
bién hay que tener en cuenta que la divergencia ecoldgica )

i Barraclough et al. (1995), basandose en estudios
es bastante comudn en estos casos. Tanto en los grandeﬁlogenéticos mediante hibridacién ADN-ADN, compa-
lagos africanos como en el archipiélago hawaiano, las ’

‘bilidad la di ) bai q raron la diversidad de especies entre grupos cercanos de
posibiidades para la divergencia ecologica son grandes, 55 y concluyeron que los clados con mayor proporcion

lo que podria, secundariamente, conducir a diferencias en 4o especies dimérficas sexualmente, poseen mayor ni-
el sistema de apareamiento y favorecer la actuacion de laperg de especies que otros clados relacionados. Estos
seleccion sexual. Por ahora es dificil, no obstante, distin- analisis sugieren que la seleccién sexual incrementa la
guir el papel que desempefia exactamente la diversidadiasa de especiacion. En general, podemos concluir que la
ecolégicay hasta que punto influye la seleccion sexual en seleccién sexual y la divergencia de caracteres sexuales
estos procesos de divergencia. secundarios, junto con la divergencia ecolégica, pueden

La tasa de especiacion puede depender de las habili-jugar un papel importante en la profusa especiacién de
dades sensoriales de las hembras y de la variacion de losalgunos taxones animales como los Drosophilidae, los
caracteres masculinos reconocidos por ellas y utilizados peces ciclidos o las paseriformes, asi como en las plantas
como sefial para el apareamiento. Es curioso que en aque-angiospermas.
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Relacién de sexos en el nacimiento parece que, en general, los caracteres sexuales secunda-
rios pueden ser bioindicadores sensibles (Hill 1995).
Cuando las hembras estdn emparejadas con machos
de buena calidad heredable, es de esperar que, si tienerefectos de la seleccién sexual sobre la conservacion de
capacidad para hacerlo, produzcan mas hijos que hijas enlas especies
su descendencia, pues un macho atractivo tiene mas éxito
reproductor que una hembra. Esa relacion de sexos La actuacion de la seleccion sexual y su intensidad
adaptativa se ha encontrado en varias especies de avesfectan al riesgo de extincién de las poblaciones anima-
tanto poliginicas (por ejemplo el carricero tordal les con untamafio poblacional pequefio. Este efecto pue-
Acrocephalus arundinaceyfNishiumi 1998) como de deberse a varios factores distintos: bajo intensa selec-
mondgamas (carbonero comBarus major Kélliker et cion sexual (1) el nivel de endogamia es mayor, lo que
al. 1999). El mismo sesgo hacia machos en el hacimiento puede originar menor variabilidad genética (aunque tam-
sucede cuando el tamafio corporal es importante en subién afecta a la variabilidad de forma positiva, ver revi-
éxito de apareamiento, y las hembras encuentran condi-sién en Mgller, 2001), (2) la mortalidad es mayor (debido
ciones ambientales que permiten producir hijos grandes al coste de produccién y mantenimiento de los ornamen-
(por ejemplo también sucede en el carricero tordal, tos, por ejemplo depredacion de adultos y nidos), (3) el

Nishiumi 1998). tamafio poblacional efectivo (que se reproduce) es me-
nor, pues las hembras s6lo se reproducen si encuentran
Bimaturismo sexual machos del fenotipo preferido (Fig. 10), y (4) el éxito

reproductivo de las hembras que se reproducen es menor
La ventaja del tamafio de los machos para el aparea-ya que invierten menos si, por no poder elegir entre va-
miento también es la explicacién de la diferencia en la rios candidatos, emparejan con machos de baja calidad
edad a la que maduran sexualmente los machos y las hem{revisado en Sorci et al. 1998, Mgller 2000, Mgller y
bras de las especies poliginicas. Los machos maduran mad.egendre 2001). Varios estudios han comprobado que el
tarde pues necesitan crecer mas para tener éxito (Carranzaéxito de introduccion/reintroduccién es mucho menor para

1994). especies dicrométicas (intensa seleccion sexual) que para
especies monocrométicas (Sorci et al. 1998), y existen
Reduccidn del tamafio de camada numerosos casos en los que individuos en cautividad a

los que no se les permite elegir pareja, no se reproducen o
En mamiferos, el nimero de crias por parto depende lo hacen con bajo éxito, mientras que cuando se les deja
también de la importancia del tamafio de los machos en la escoger pareja se reproducen y lo hacen con mayor éxito
consecucién de pareja: cuanto mayor es el dimorfismo (revisado en Mgllery Legendre 2001). Por otra parte, tam-
sexual en tamafio, menor es el nimero de crias por parto,bién se ha sugerido que la seleccién sexual ayuda a elimi-
lo que permite invertir mas en cada cria y que éstas seannar genes deletéreos en poblaciones pequefias (Whitlock
mayores (Carranza 1996).

Aplicaciones practicas 1
0.9
0.8
07+

Caracteres sexuales secundarios como indicadores de
calidad ambiental

06
0.5

Puesto que la expresion de la mayoria de los caracte-
res sexuales secundarios depende de la condicién u otrg
tipo de calidad de los individuos, es previsible que las
situaciones de estrés ambiental puedan detectarse midien
do esos caracteres en poblaciones silvestres. Por ejemplo
después del desastre nuclear de Chernobyl, Anders P.

Mpller comprobé que la caracteristica de las plumas de 0 e
las golondrinas més afectada por la radiacion eran las plu- 0 10 20 30 40 50 80 70 80 90 100
mas externas de la cola (el principal caracter sexual se- Tamario de poblacion
cundario morfolégico de esta especie), que aumentaron
su asimetria fluctuante (Mgller 1993). En invertebrados Figura 10. Probabilidad de que las hembras se reproduzcan'y
acuéaticos también se ha comprobado que la contamina- N lo hagan en relacion al tamaro de poblacion, cuando no
cién con productos quimicos afecta a la asimetria fluc- hay seleccion de pareja (circulos) y cuando las hembras eli-
tuante de caracteres morfolégicos, y que la medicién de ger; pareja (cuadrados, modelado para una probgbllldao! del
este caracter en poblaciones de cursos de agua proporcio—SO%’ de que la hembra acepte un mafho que 'nteracc'ofa
. . T con ella). Se supone monogamia y razén de sexos del 50%.
na una medida del nivel de contaminacion (Clarke 1993). . - 1 oc0c de poblacion pequefios, el nimero de hem-

Los contaminantes también afectan a otros ornamentos ... que emparejan es mucho menor si las hembras tienen
como la coloracion (McCarty y Secord 2000) por [0 que  preferencias que si no las tienen (Mgller y Legendre 2001).

0.3
0.2
0.1

Probabilidad de emparejar
o
n
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2000). Todos estos estudios demuestran que el conoci-les o para relaciones mas estables, en que se prefieren
miento de los procesos de seleccién sexual que actian erfacciones menos masculinas (Gangestad y Simpson 2000,
especies de interés puede ser muy importante para tenedohnston et al. 2001). Estas variaciones se interpretan
éxito en su cria en cautividad, reintroduccién o manteni- como intereses en distintos tipos de beneficios en dife-
miento de poblaciones en riesgo. Al menos tres aspectosrentes contextos: buenos genes e inclinacion a la inver-
se deben tener en cuenta: el nUmero de individuos nece-sion parental respectivamente (Gangestad y Simpson
sarios para que una poblacién sea viable parece ser ma2000, Johnston et al. 2001). No obstante, una parte im-
yor cuanto mas intensa es la seleccién sexual, la posibili- portante de las preferencias de las mujeres (o de sus fami-
dad de eleccién de pareja por las hembras aumenta ladias) se basan directamente en la valoracion del estatus
probabilidades de reproduccién en cautividad, y se debe social, de los recursos poseidos, o de la disposicién a in-
conseguir proporcionar a las hembras machos del fenotipo vertir recursos (incluidos tiempo y esfuerzo parental) de
preferido. los candidatos (Low 2000).
Los hombres prefieren universalmente en las mujeres
rasgos fisicos relacionados con la juventud, la salud y la
Seleccion sexual en humanos fertilidad, entre otros: una relaciéon de anchura de cintura
y caderas en torno a 7/10 (que entre otras cosas refleja
El estudio particular de la seleccion sexual en huma- edad joven), piel sin arrugas, pelo lustroso, pechos fir-
nos tiene varios puntos de interés. Indudablemente des-mes, y rasgos faciales considerados neoténicos, como ojos
pierta una curiosidad especial, porque trata de explicar grandes, barbilla corta y estrecha (en general huesos de la
nuestro propio comportamiento, pero ademas, tiene la cara poco marcados), y labios gruesos (Thornhill y Gan-
ventaja de que podemos preguntar directamente a los su-gestad 1999, Low 2000). No obstante, en algunas socie-
jetos estudiados sus valoraciones (como preferencias, odades tradicionales de subsistencia, en las que la acumu-
atributos que asocian a los caracteres preferidos) respectdacién de reservas es esencial para el éxito reproductivo,
a variables concretas y en contextos delimitados (por las mujeres pesadas son preferidas frente a las delgadas o
ejemplo para una relacién estable o una pasajera). El es-intermedias, lo que se traduce en que las relaciones de
tudio de la evolucién humana presenta varias dificultades caderas y cintura méas altas (entre 8/10 y 1/1) sean consi-
derivadas de caracteristicas especificamente humanasderadas mas atractivas (Marlow y Wetsman 2001).
como son la consciencia de los propios comportamien- Tanto en hombres como en mujeres muchos de los
tos, la cultura (con distintas religiones, modas y costum- rasgos fisicos preferidos son dependientes de hormonas
bres entre sociedades), y en particular los avances tecno-{andrégenos y estrégenos respectivamente), que ademas
I6gicos modernos (sanidad, anticoncepcion) que han mo- afectan al potencial competitivo y la capacidad de resis-
dificado notablemente las presiones “ecoldgicas” en las tencia a parasitahiombres), y varian con la edad (muje-
gue debemos desenvolvernos. La principal cuestion es sires), por lo que las hormonas podrian ser la conexion que
los caracteres sexuales secundarios que aparecieron eface informativas algunas de estas sefales (Johnston et
nuestra historia evolutiva pasada siguen siendo seleccio-al. 2001). El atractivo facial (como de otras zonas atracti-
nados en la actualidad bajo las nuevas circunstancias. vas, por ejemplo de los pechos, Mgller et al. 1994) tam-
Hay evidencias de que las preferencias y los caracte- bién esté relacionado con su asimetria, por lo que se in-
res sexuales secundarios varian en su importancia relati-terpreta que el atractivo refleja la calidad fenotipica y ge-
va de acuerdo con las diferencias ecoldgicas entre pobla-nética de los individuos (Hume y Montgomerie 2001).
ciones humanas y culturas (Low 2000), sin embargo, se En consonancia con ello, la importancia del atractivo fa-
ha encontrado un patron muy constante en la importancia cial en la selecciéon de pareja es mayor en regiones con
de algunos rasgos fisicos de hombres y mujeres entre nu-mayor prevalencia de parasitos (Thornhill y Gangestad
merosas culturas tradicionales y modernas. La especie1999).
humana es considerada moderadamente poliginica, y la  En algunos casos los caracteres sexuales secundarios
competencia entre hombres por los recursos, es un impor-ya no originan diferencias en el éxito reproductor en las
tante determinante del éxito de apareamiento (Low 2000). sociedades modernas, aunque las preferencias adn se man-
Gran parte de la competencia se desarrolla entre coalicio-tienen a causa de nuestro pasado evolutivo (Thornhill y
nes, por lo que el componente social del éxito es muy Gangestad 1996).
grande, pero parece claro que algunos rasgos individua-
les tienen importancia: el tamafo corporal, rasgos de ca- Agradecimientos
pacidad fisica como anchura de hombros, exhibiciones
fisicas (éxito en la caza, o competiciones deportivas); y Queremos agradecer a Manuel Soler que contara con
rasgos faciales de dominancia, como barbilla prominente nosotros para escribir este capitulo, asi como sus comen-
y ancha, labios finos, huesos de las mejillas marcados, y tarios a la primera version, que contribuyeron a mejorar-
cejas gruesas y prominentes (Mueller y Mazur 1997). Los lo, y su paciencia ante nuestros sucesivos incumplimien-
mismos caracteres son considerados atractivos por lastos de los plazos de entrega. Asimismo a Aart P. Noord-
mujeres (Johnston et al. 2001), aunque en su fase masman que nos enviara amablemente los originales de las
fértil y para relaciones esporadicas, esos caracteres defotografias de&Stegodyphus lineatugie ilustran la figura
dominancia son mas valorados que en fases menos férti-4. Las siguientes editoriales nos concedieron permiso para
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reproducir tablas, figuras o graficos de las que poseen el (Fig. 8a), Springer-Verlag (Fig. 8c), Blackwell Munks-

copyright: Elsevier Science (Tabla 3), Academic Press
(Fig. 3c,d), University of Chicago Press, Cambridge Uni-
versity Press, Oxford University Press, Kluwer Acade-
mic Publishers (dibujos Fig. 5), Nature (Fig 6), Evolution
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