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11.1.    Introducción

Desde el punto de vista de la evolución de un ser vivo, los factores 
ambientales más importantes a los que debe ir adaptándose su linaje ge-
nético no son elementos físicos del medio sino otros seres vivos con los 
que, frecuentemente, interacciona. Esto es consecuencia de que, a dife-
rencia de las cosas inanimadas, los otros seres vivos poseen la capacidad 
de responder a una adaptación cualquiera desarrollando a su vez otra 
adaptación. Por ejemplo, un animal necrófago que resuelve el problema  
de cómo encontrar comida es probable que pueda disfrutar de los benefi-
cios de tal adaptación durante un tiempo muy largo, en tanto la abundan-
cia y distribución de los cadáveres de los que se alimenta permanezcan 
más o menos constantes. Pero un predador que caza presas vivas al galope 
es un potente factor de selección para las presas. Estas serán seleccionadas 
para correr cada vez más rápido, lo que a su vez crea una selección sobre 
los predadores para ser aún más veloces y así sucesivamente. El carácter 
«garras veloces» en el predador ha evolucionado en respuesta al carácter 
«patas veloces» en la presa, que a su vez evolucionó en respuesta al pre- 
dador. La evolución conjunta de caracteres en dos linajes genéticos como 
resultado de la interacción entre ambos se denomina coevolución. Cuan- 
do, como en el ejemplo anterior, una adaptación en un linaje cambia la 
presión selectiva en el otro linaje, dando lugar a una contra-adaptación, 
y viceversa, se produce como resultado un proceso inestable y desenfre-
nado en escalada que los ecólogos del comportamiento llaman «carrera 
de armamentos coevolutiva»: las espadas se vuelven afiladas, así que los 
escudos se hacen más gruesos, con lo que a su vez las espadas se vuelven 
todavía más afiladas (Dawkins y Krebs, 1979).

La idea de interacción recíproca es importante puesto que la carrera 
surge porque cada adaptación en una de las partes influye decisivamente 
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sobre la eficacia biológica de la parte contraria. Existen casos de coevolu
ción entre dos linajes que no necesariamente implican una carrera de 
armamentos. Por ejemplo, muchas especies de orquídeas tropicales de-
penden por completo de los machos de abejas euglosinas para ser poli-
nizadas. Las orquídeas no producen néctar sino perfume, que las abejas 
recogen y utilizan como precursores bioquímicos de las feromonas que 
a su vez emplean para atraer a las hembras. Estas, por su parte, ignoran 
las orquídeas. Desde el punto de vista de la flor, una abeja visitante debe 
depositar el polen adecuado y llevar el propio polen hasta otra flor de la 
especie adecuada. La orquídea dispone de intrincados mecanismos para 
evitar recibir y donar polen cuando es visitada por una abeja de tamaño 
excesivamente pequeño o grande y cada especie de orquídea produce per-
fumes característicos que atraen preferentemente a una especie de abeja. 
Cualquier cambio en la composición del perfume o en las preferencias 
de la abeja posee efectos importantes sobre las orquídeas. Pero las orquí-
deas no son las únicas fuentes de perfume para las abejas ya que éstas 
pueden obtenerlo de numerosos lugares (otras flores, frutos y madera en 
descomposición y raíces de árboles vivos). Los cambios en la composición 
del perfume en las orquídeas no afectan, por tanto, a las abejas pero las 
preferencias de las abejas sí que influyen decisivamente en las orquídeas 
(Feinsinger, 1983). Otros casos similares incluyen la interacción entre 
flores productoras de néctar y sus polinizadores (insectos, aves o murcié-
lagos), así como la dispersión de frutos y semillas. La mayor parte de los 
animales granívoros y frugívoros son de vida larga y no pueden depender 
por completo de la producción estacional de un determinado fruto, por 
lo que la especialización entre una determinada especie de planta y un 
frugívoro particular rara vez se ve seleccionada (Janzen, 1983).

11.2.    Carreras de armamentos

Existen múltiples tipos de carreras de armamentos. Dawkins y Krebs 
(1979) propusieron una clasificación atendiendo a si ambas partes cons-
tituyen o no miembros de la misma especie (a veces del mismo grupo 
familiar) y a si ambas partes desarrollan mejoras progresivas del mismo 
tipo de adaptación o adaptaciones diferentes (tabla 11.1). En este capítulo 
analizaremos las carreras de armamentos evolutivas como un marco 
teórico adecuado donde situar el problema de la evolución de las señales 
comunicativas, tema del que se ocupará el capítulo siguiente. Pero antes 
de seguir adelante, conviene puntualizar algunas cuestiones.

a)	 ¿Qué significa «mejora progresiva»? Decir que los predadores 
«mejoran» su capacidad de caza como resultado de la carrera de 
armamentos no implica necesariamente que capturen más presas 
ya que, después de todo, éstas también se vuelven más eficaces a la  
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hora de escapar. Pero la teoría de las carreras de armamentos su-
giere que un predador actual de, digamos, roedores, tendría efectos 
devastadores sobre una población de roedores del período Eoceno. 
Y, análogamente, un predador del Eoceno se moriría de hambre 
intentando capturar a roedores modernos (Dawkins y Krebs, 1979). 
Utilizando medidas de los huesos de las patas que permiten re-
construir la velocidad y eficacia del galope, Bakker (1983) mostró 
que existe una tendencia continua hacia un aumento de ambas 
entre los ungulados y los predadores que cazan al galope, desde 
el Paleoceno (60 maap) hasta la actualidad (fig. 11.1).

Figura 11.1.–Adaptación progresiva a la caza al galope, ilustrada en las cambias morfológicos 
de las extremidades de carnívoros. Los corredores más eficaces poseen patas poco flexibles 
a la altura del codo, lo que se traduce en un mayor ángulo entre el húmero y el antebrazo, y 
huesos más delgados y compactos. a) Arctocyon primaevus (Paleoceno inferior); b) Ancala-
gon saurognathus (Paleoceno medio); c) Pachyaena gracilis (Eoceno inferior); d) Dromocyon 
vorax (Eoceno medio); e) un cánido actual poco especializado, el perro vinagre brasileño 
Speothos venaticus; f) un félido actual poco especializada, el leopardo Panthera pardus;  
g) un félido actual muy especializado, el guepardo Acinonyx jubatus (de Bakker, 1983).

Tabla 11.1.–Una clasificación de las carreras de armamentos. Dependiendo de si  
los dos linajes forman parte o no de la misma especie, existen carreras de ar-
mamentos intra e interespecíficas. Cuando ambos linajes desarrollan mejoras 
progresivas de un mismo tipo de adaptación, la carrera es simétrica, y asimétrica 
en caso de que desarrollen adaptaciones diferentes (Dawkins y Krebs, 1979).

Simétrica Asimétrica

INTRAESPECÍFICA
Competencia trófica
Competencia intrasexual
Actores vs. reactores

Machos vs. hembras
Padres vs. hijos
Actores vs. reactores

INTERESPECÍFICA
Competencia trófica
Mimetismo Mülleriano

Predadores vs. presas
Parásitos vs. hospedadores
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b)	 ¿Cómo comienza una carrera de armamentos? En sus primeras fa- 
ses, las mejoras adaptativas alcanzadas por un linaje deben ser ne-
cesariamente pequeñas ¿Supone entonces una ventaja el disfrutar 
de una ligera mejora? Muchas especies presa confían en el mime-
tismo protector como una forma de defensa frente a predadores. La 
semejanza impresionante que podemos admirar hoy día entre un 
saltamontes y una hoja o entre una polilla y la corteza de un árbol 
probablemente es el resultado de una larga carrera entre insectos 
cada vez más miméticos y pájaros insectívoros cada vez más efi-
caces para discriminar entre las verdaderas presas y sus modelos 
no comestibles. Al principio, cuando sólo algunas presas poseían 
una cierta semejanza con el modelo no comestible, las diferencias 
en el tiempo de búsqueda por parte del predador entre presas no 
miméticas y presas muy poco miméticas debieron ser pequeñas. La 
teoría de la alimentación óptima (ver capítulo 8) predice que, si los 
mutantes ligeramente miméticos son suficientemente escasos en 
la población, los predadores se especializarán en capturar presas 
no miméticas. Este resultado fue el que obtuvieron Erichsen et al. 
(1980) al dar a elegir a carboneros (Parus major) entre tres tipos de 
comida: pequeños gusanos metidos en tubitos transparentes (presa 
conspicua, poco rentable), grandes gusanos metidos en tubitos opa-
cos (presa mimética muy rentable) y trozos de alambre semejantes a 
grandes gusanos metidos en tubitos opacos (modelo no comestible 
al que imitan las presas miméticas). Manipulando la tasa (presas 
por s) a la que los pájaros encontraban las presas, Erichsen y su 
equipo demostraron que los pájaros ignoraban a los grandes gusa-
nos miméticos con tal de que para obtener igual energía de éstos 
que de los pequeños gusanos, empleasen en promedio sólo un par 
de segundos más de tiempo, tiempo extra que empleaban, claro 
está, en discriminar entre los falsos y los verdaderos gusanos.

c)	 ¿Cómo y cuándo termina una carrera de armamentos? La forma 
más evidente en que una carrera puede terminar es cuando una de 
las partes conduce a la otra a la extinción, en cuyo caso podemos 
decir que el linaje superviviente ha ganado la carrera. Pero también 
puede alcanzarse un estado final de equilibrio en el que ambas 
partes no pueden seguir desarrollando nuevas adaptaciones y la 
carrera se detiene en dicho punto. Por ejemplo, la existencia de 
anisogamia (ver capítulo 14) tal como hoy la observamos puede ser 
el estado final de equilibrio de una larga carrera de armamentos 
entre macro y microgametos en el que ambos han alcanzado el 
mínimo tamaño capaz de garantizar la viabilidad de un zigoto 
(Alexander y Borgia, 1979): el espermatozoide se ha reducido a un 
mínimo funcional del que no le es posible descender. Por su parte, 
el óvulo ha crecido hasta un tamaño suficientemente grande como 
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para aportar los nutrientes necesarios al embrión y compensar la 
falta de nutrientes del espermatozoide pero, una vez éste dejó de 
menguar, el óvulo no creció más y la carrera terminó. El ejemplo 
de los gametos ayuda a ilustrar un principio importante. Este equi
librio evolutivo surge porque existen costos asociados a la mejora 
de sus adaptaciones por parte de uno o de los dos linajes.

11.3.  �  Factores que otorgan ventaja en las carreras  
de armamentos

Existen buenas razones para pensar que, en ciertas carreras de arma
mentos, alguna de las partes juega con ventaja. Con ello queremos decir 
que dicha parte desarrolla adaptaciones de forma más rápida o que ex- 
perimenta tasas evolutivas más altas. Ello no significa que necesariamente 
gane la carrera. Cada vez que el linaje A desarrolla una nueva adapta
ción, probablemente disfruta de un período donde la presión de la parte 
contraria se relaja, hasta que ésta perfecciona a su vez una nueva con-
tra‑adaptación. Mientras esto no ocurre, la presión ejercida por el linaje 
B se debilita y, por tanto, el linaje A evoluciona de forma más lenta. Pero, 
consistentemente, el linaje A disfruta de «períodos de descanso» más pro-
longados (fig. 11.2) y durante la mayor parte de la carrera puede decirse 
que se encuentra por delante del linaje B. Existen varios factores capaces 
de dar ventaja a una de las partes (Dawkins y Krebs, 1979):

a)	 Presiones selectivas desiguales. Citando a Esopo, Dawkins (Dawkins  
y Krebs, 1979) señaló que el conejo corre más rápido que el zorro 
porque el conejo corre por su vida mientras que el zorro sólo corre 
por su cena. Para una presa y su predador, las presiones selectivas 
derivadas de ganar o perder un encuentro son diferentes. Un zorro 
que fracasa a la hora de capturar un conejo puede eventualmente 
reproducirse pero ningún conejo que haya perdido la carrera frente 
a un zorro se ha reproducido jamás. Ello significa que la presa 
asignará una proporción mayor de sus recursos totales al capítulo 
«carrera frente a zorros» de la que el zorro asignará a su propio 
capítulo «carrera contra conejos». Considerando sólo la eficacia en 
la carrera de armamentos, las presas tendrán ventaja frente a los 
predadores. El estudio de Bakker (1983) sobre las adaptaciones pro-
gresivas al galope de ungulados y carnívoros durante los últimos 
60 millones de años puso de manifiesto que las tasas evolutivas de 
los predadores eran muy lentas comparadas con las de las presas y 
concluyó que la mayor parte de los predadores que se extinguieron 
fueron dejados atrás en la carrera evolutiva por los ungulados.

b)	 El «efecto del enemigo raro» (Dawkins 1982). Existen bastantes 
ejemplos documentados en los que una especie explota limpia-
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mente a otra especie no porque la primera disponga de armas 
terribles o mayor fuerza física sino porque consigue engañarla 
con trucos. Los casos de mimetismo agresivo que aparecen en la 
figura 11.3 ilustran adaptaciones muy sutiles de engaño. El con-
cepto de engaño es de gran importancia en la teoría de evolución 
de las señales, por lo que es conveniente detenerse a conocer tales 
casos con cierto detalle.

�Las hembras de araña boleadora de Sudamérica producen una es-
fera pegajosa de seda que lanzan a sus presas para inmovilizarlas. 
Al menos algunas especies del género Mastophora son capaces de 
aumentar mucho la eficacia de este sistema de caza impregnando 
la bola con una sustancia que imita a las feromonas sexuales de 
sus presas, generalmente polillas, con lo que éstas acuden direc-
tamente a la araña (Eberhard, 1977). Existen varias especies de 
peces que emplean señuelos más o menos llamativos para atraer a 
sus presas hasta una distancia corta. El cebo suele ser un trozo de 

Figura 11.2.–Una hipotética carrera de armamentos entre predadores y presas que cazan y 
huyen confiando en la velocidad y en la que las presas juegan con ventaja. Justo al principio 
de iniciarse la carrera, la presa desarrolla una adaptación en un breve espacio de tiempo, 
lo que le otorga una ventaja frente al predador. Al disminuir la presión selectiva, las tasas 
de cambio adaptativo en la presa se relajan, con lo que el predador puede ir mejorando 
progresivamente su eficacia. Si, como en el caso de la figura, el linaje de las presas es ca-
paz, de forma consistente, de desarrollar adaptaciones rápidas en respuesta a la presión de 
predación, la ventaja para las presas se mantendrá durante lapsos prolongados de tiempo.
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tegumento que es agitado convulsivamente de forma que recuerde 
a un invertebrado. Pero el pez que T. Pietsch y D. Grobecker en-
contraron en una tienda de peces de acuario en 1978, proveniente 
de un lugar desconocido de Filipinas, poseía un cebo mucho más 

Figura 11.3.–Ejemplos de mimetismo agresivo, a) una araña boleadora del género Masto-
phora atrae a una polilla al cebo de feromona (de Eberhard, 1977); b) un rape pescador del 
género Antennarius (de Pietsch y Grobecker, 1978); c) luciérnaga Photuris alimentándose 
de un macho de Pyractomena angulata que acaba de capturar (de Lloyd, 1986); d) el pollo 
del parásito de cría Vidua macroura imita el diseño de las partes bucales de su hospedador 
Estrilda astrild (e), con el cual se cría (de Lack 1968); f) el labro limpiador Labroides dimi-
diatus y su imitador, el blénido Aspidontus taeniatus (g) (de Wickler, 1968); h) el escarabajo 
Atemeles y su larva (i) siendo atendidos por una obrera de su hospedador (de Hölldobler, 
1971); j) baterías de nematocistos del sifonóforo Agalma okeni, que imita a un copépodo, y 
de Athorybia rosacea (k), que imita a una larva de pez (de Purcell, 1980).
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elaborado: era una copia exacta de un pequeño pez con réplicas de  
ojos, aletas pectoral, dorsal y caudal e incluso un diseño de color  
estriado, común a cientos de especies de pequeños peces. Los mo-
vimientos del cebo eran, por supuesto, muy semejantes a los de un  
pez nadando y posiblemente creaban una serie de señales de pre-
sión capaces de atraer a predadores distantes. En las luciérnagas, 
los machos y las hembras en estado reproductor se reúnen entre 
sí para aparearse emitiendo destellos de luz que varían según la 
especie y el contexto. Las hembras de algunas luciérnagas preda-
doras del género Photuris contestan emitiendo señales luminosas a 
las señales que, a su vez, emiten los machos de otras especies del 
género Photinus. Cuando el macho se acerca para inspeccionar a 
la posible hembra, la imitadora lo captura y lo devora. Las hem-
bras de algunas especies de Photuris, auténticas «femmes fatales», 
pueden imitar las señales de varias especies de machos presa. A  
su vez, los machos de algunas especies de Photuris pueden imitar 
los destellos de las especies presa como un mecanismo de bús-
queda de pareja, atrayendo así a las «femmes fatales». Pero la cima 
de esta trama de engaños ha sido alcanzada por los machos de 
Photinus macdermotti. Estos son muy cautos a la hora de aproxi-
marse al destello de una (posible) hembra y, como consecuencia, 
varios de ellos se reúnen alrededor de una señal. Algunos emiten 
destellos falsos que imitan a las hembras, con lo que la confusión 
de los rivales aumenta, así como imitaciones de señales de otras 
especies. Cuando uno de los machos del grupo, o uno que se 
aproxima, emite los destellos propios de su especie y obtiene una 
respuesta de la hembra, los otros machos interrumpen la señal  
del primero mediante un destello introducido en mitad de la serie. 
Las hembras no responden a señales que son interrumpidas de esta 
forma pero el macho cuya señal se vio interrumpida, se aproxima 
rápidamente al que emitió el destello interruptor para inspeccio-
narlo. Como era de esperar, las hembras de Photuris no sólo imi-
tan las señales de hembras de Ph. macdermotti sino que, a veces, 
también lanzan destellos interruptores a las señales de machos 
que pasan volando cerca de ellas (Lloyd, 1965, 1986). Algunos de 
los casos de mimetismo agresivo implican a los parásitos de cría 
y sus hospedadores. La viuda de cola larga, Vidua macroura, pone 
sus huevos en los nidos de bengalíes (Estrilda astrild), pero, a dife-
rencia de los cucos, el pollo parásito no elimina a sus compañeros 
de nido. En su lugar, imita casi a la perfección el diseño bucal y 
las llamadas de petición de alimento del hospedador. Esta depen-
dencia del sistema comunicativo del hospedador ha creado una 
presión selectiva para que especies e incluso razas concretas del 
parásito se especialicen en especies determinadas de hospedador. 
Un macho y una hembra adultos del parásito deberían emparejarse 
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sólo si fueron criados por una misma especie hospedadora ya que, 
de no ser así, sus crías podrían presentar un diseño diferente al 
del hospedador elegido por la hembra para poner sus huevos. La 
forma en que dos adultos del parásito se reconocen es a través 
del canto del hospedador adulto, que es aprendido por los pollos 
del parásito poco antes de independizarse. Una hembra de Vidua 
sólo se emparejará con machos que canten igual que sus padres 
adoptivos (Lack, 1968; Nicolai, 1977). Otros parásitos de cría me-
nos conocidos incluyen a numerosas especies de insectos cuyas 
larvas son criadas por hormigas. El escarabajo Atemeles posee una 
glándula que imita la feromona de apaciguamiento de las obre
ras de Myrmica. Cuando una obrera encuentra a un escarabajo,  
éste libera la feromona e inhibe la agresión de la hormiga. Luego 
libera otra sustancia que hace que la hormiga lo transporte al in-
terior del hormiguero, donde el escarabajo pone sus huevos. Las 
larvas, a su vez, poseen glándulas productoras de otra feromona 
que desencadena en las hormigas la respuesta de regurgitar ali-
mento (Hölldobler, 1971). En los arrecifes de coral del Pacífico vive 
un pez lábrido que mantiene una relación comensal con grandes 
peces ya que se alimenta de parásitos y trozos de tejido muerto que 
pueden provocar infecciones. El labro limpiador es reconocido por 
sus «clientes» debido a su coloración contrastada y una serie de 
movimientos especializados que inicia en presencia de un posible 
cliente. Este sistema mutualista ha sido explotado por otro pez, 
un blénido, que imita el diseño de forma y color del limpiador y 
sus movimientos y aprovecha la inmovilidad de sus víctimas para 
arrancarles trozos de tejido vivo de los que se alimenta (Wickler, 
1968). Por último, existen algunas especies de celentéreos cuyos 
tentáculos cargados de células paralizantes, que utilizan para 
capturar las presas, se encuentran altamente modificados e imitan 
la forma y movimientos de algunas criaturas del zooplancton de 
los que sus presas se alimentan (Purcell, 1980).

Está claro que tanto la araña boleadora como el rape pescador 
como la luciérnaga «femme fatale» se benefician de engañar, atraer 
y devorar a sus víctimas. Pero, ¿por qué éstas se dejan engañar?, 
¿por qué las víctimas no desarrollan poderes de discriminación 
igualmente sutiles para diferenciar al modelo del imitador letal? 
La razón es que el predador es una especie más rara que la presa. 
Todas las arañas boleadoras que existen actualmente descienden 
de arañas que tuvieron éxito a la hora de engañar a las polillas que 
les sirven de alimento. Pero la mayoría de las polillas actuales no 
han tenido nunca encuentros con arañas boleadoras y tampoco sus 
antepasados. Sin embargo, todas ellas descienden de polillas que 
se sintieron atraídas irresistiblemente hacia olores muy similares 
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a las feromonas femeninas. Una polilla que responde al olor de la 
hembra de forma indiscriminada tiene, en promedio, más éxito 
que una polilla mutante que descarta una serie de variantes de 
feromona porque la inmensa mayoría de esas variantes correspon-
den a hembras verdaderas y sólo unas pocas esconden, al final, 
a la araña boleadora. La razón por la que el «efecto del enemigo 
raro» funciona es que existen costos asociados a la discriminación: 
pérdida de parejas potenciales para las polillas o las luciérnagas 
o pérdida de presas potenciales para los pececillos que se dejan 
engañar por el rape. Cuanto más raro es el enemigo en relación 
con el modelo, mayor es el costo.

c)	 Presupuestos adaptativos. Toda adaptación es costosa. Si un linaje 
asigna una gran parte de sus recursos a desarrollar adaptaciones 
dentro de una carrera de armamentos concreta, probablemente no  
será muy eficaz a la hora de correr una carrera diferente. Las ga-
celas pueden canalizar sus adaptaciones exclusivamente hacia la 
huida y el galope rápido pero carecen virtualmente de recursos  
una vez que el predador les ha dado alcance. El leopardo debe, ade-
más de perfeccionar su capacidad persecutoria, disponer de armas 
para abatir y matar a la presa y de fuerza y técnicas eficientes para 
arrastrarla a un lugar seguro y consumirla. En lo que concierne a 
la carrera entre gacelas y leopardos, la gacela es un especialista y 
juega con ventaja. Pero el leopardo es un generalista que juega otras 
muchas carreras al mismo tiempo y puede, por ejemplo, emplear 
sus armas y su fuerza para ganar algunos encuentros con presas 
armadas poco veloces, como carnívoros más pequeños.

d)	 Tasas evolutivas. No todos los grupos taxonómicos evolucionan a  
la misma velocidad, tal como sugieren las pruebas del registro 
fósil. Por ejemplo, un ciempiés actual se parece mucho más a uno 
del período Pérmico de lo que se parecen entre sí un ave actual y 
Archaeopteryx, aunque las dos últimas se encuentran más próxi-
mas en el tiempo. Existen ciertos factores intrínsecos que pueden 
acelerar las tasas evolutivas de una población: pequeño tamaño po-
blacional, gran varianza genética, aislamiento de subpoblaciones, 
tiempo de generación corto y presencia de reproducción sexual, 
por ejemplo. Así, en una carrera de armamentos entablada entre 
un mutante sexual y un mutante asexual, es mucho más proba
ble que éste último desarrolle adaptaciones y contraadaptaciones  
en plazos más breves de tiempo y llegue, eventualmente, a despla-
zar al primero (Maynard Smith, 1978a, ver capítulo 14). De igual 
forma, un tiempo de generación más corto supone una ventaja. 
En una carrera de armamentos entre un virus y su hospedador 
mamífero, el virus ha podido experimentar cientos de cambios 
generacionales antes de que su hospedador haya alcanzado siquie- 
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ra la madurez reproductiva. Los virus resultantes se encontra- 
rán mejor adaptados al ambiente del hospedador como consecuen-
cia de la selección efectuada por el sistema inmunitario de este 
último.

11.4.  �  Ejemplos de carreras de armamentos:  
hagan sus apuestas

Cuando tenemos en cuenta los factores que pueden otorgar ventajas en 
la carrera de armamentos a una de las partes, podemos hacer prediccio-
nes acerca de cuál de ellas se espera que vaya por delante, es decir, que  
tenga una probabilidad más alta de ganar un encuentro determinado. Ya 
hemos visto cómo, en general, se espera que las presas ganen la carrera 
frente a los predadores, a menos que éstos sean «enemigos raros». En ge-
neral, la presa se ve sometida a presiones selectivas más intensas, juega 
como un especialista y suele presentar tiempos de generación más bre-
ves. Eventualmente, la presa puede desarrollar adaptaciones tan eficaces 
que conduzca al predador a la extinción, ¡o incluso que se convierta en 
predador a su vez! Esto es lo que parece haber ocurrido en el caso de 
las larvas de mosquito Aedes sierrensis y el ciliado, parecido a un para-
mecio, Lambornella clarki. Ambos viven en las cavidades de troncos de 
árbol llenas de agua de lluvia del Oeste de Estados Unidos. Las larvas de 
mosquito se alimentan por filtración de microorganismos de vida libre, 
como L. clarki. Este protozoo puede aparecer en dos formas: una forma 
nadadora (trofonte), de la que se alimenta el mosquito, y otra parásita 
(teronte), que se enquista en las larvas de A. sierrensis: atraviesa su cu-
tícula, llega al hemocele y se reproduce, matando a la larva y liberando 
numerosos trofontes al medio. Washburn et al. (1988) descubrieron que el 
factor que determina la transformación del ciliado, de forma libre a teronte 
parásito, es una sustancia química liberada por las larvas de mosquito. 
Los terontes se producen a partir de las células hijas de la división de 
un trofonte y, en ausencia de larvas de mosquito, poseen una corta vida 
inferior a 24 h, lo que sugiere que la transformación las convierte de forma 
irreversible en parásitos obligados (fig. 11.4). Veamos a continuación qué 
predicciones cabe hacer acerca de qué parte jugará con ventaja en otros 
tipos de carreras de armamentos:

a)	 �Parásitos de cría contra hospedadores. Varias especies de aves, 
peces e insectos son parásitos de cría, es decir, que sus crías son 
cuidadas por individuos de otra especie. Los casos que mejor se 
conocen son los de las aves e incluyen al cuco europeo Cuculus 
canorus (Brooke y Davies, 1988; Davies y Brooke, 1988) y al tordo o  
boyero de Norteamérica Molothrus ater (Rothstein, 1975a, b, 1982). 
La presencia del parásito disminuye el éxito reproductor del hos-
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pedador, por lo que éste es seleccionado para detectar su presencia 
y rechazarlo: bien expulsarlo del nido o bien negarse a cuidar de 
él. El parásito, por su parte, ha desarrollado adaptaciones para 
engañar al hospedador, como por ejemplo producir huevos y pollos 
miméticos (fig. 11.3 de, 11.5, lámina 11.1). En esta carrera de arma-

Figura 11.4.–Cambios temporales experimentados por una población de Lambornella clarki 
expuesta a a) agua control y b) agua que había contenido previamente larvas de Aedes 
sierrensis. Los símbolos representan: el número total de células (cuadrados negros), el 
número de trofontes en división (círculos) y el número acumulado de terontes producidos 
(triángulos blancos).
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mentos, el parásito juega con ventaja. Las presiones selectivas son 
más altas para el parásito (que se juega la vida) que para el hospe-
dador (que sólo se juega una parte de su éxito reproductor, aunque 
ésta puede ser considerable). Además, el parásito es un enemigo 
raro. Una proporción del 50% de hospedadores parasitados, como 
ocurre con algunas especies hospedadoras del tordo norteameri-
cano, es algo inusual. Por lo general, dicha proporción es mucho 
más baja. Más aún, el parásito puede jugar a ser un especialista. 
Una cría de cuco puede canalizar gran parte de sus recursos hacia 
la adaptación para engañar al hospedador. En primer lugar, el pa
rásito puede eliminar a las crías del hospedador y disfrutar así de  
una gran abundancia de alimento. Además, el parásito carece de 
parentesco con el hospedador, por lo que podría, eventualmente, 
explotarlo hasta la muerte sin sufrir por ello una merma en su 
eficacia biológica inclusiva. Sin embargo, el hospedador no sólo 
debe desarrollar adaptaciones para criar mal a un cuco sino tam- 

Figura 11.5.–Mimetismo en parásitos de cría. Sonogramas de vocalizaciones de petición 
de alimento de pollos parásitos de críalo Clamator glandarius y de pollos de la especie 
hospedadora. A) Una llamada de corneja Corvus corone. B) Fragmento de una llamada de 
críalo en un nido de corneja. C) Una llamada de urraca Pica pica. D) Fragmento de una 
llamada de críalo en un nido de urraca (de Redondo y Arias de Reyna, 1988a).



248  CAPÍTULO 11

Lámina 11.I.–Nidos de tres especies de hospedadores habituales del cuco europeo con 
huevos del hospedador y huevos miméticos del parásito (señalados con una flecha). Arriba: 
Carricero tordal (Acrocephalus arundinaceus); Centro: Carricero común (Acrocephalus 
scirpaceus); Abajo: Colirrojo real (Phoenicurus phoenicurus). © 2010 Nature Education. 
Cortesía de M. Honza, T. Grim, y C. Moskat.
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bién para criar bien a sus propios hijos, con los cuales corre una  
carrera de armamentos diferente (ver capítulo 17 y el punto siguien- 
te). Por todo ello, en un encuentro dado entre el parásito y su hos- 
pedador, cabe esperar que el primero gane. Por ejemplo, espera-
ríamos que el parásito fuera más eficaz engañando al hospedador 
que el hospedador detectando el engaño. Ello requiere, sin em-
bargo, una coevolución estrecha entre ambas partes. La mayoría 
de los cucos parásitos son bastante especialistas y coevolucionan 
con un rango muy estrecho de hospedadores. Por el contrario, el 
tordo M. ater es un gran generalista. Rothstein ha registrado hasta 
216 especies en las que el tordo puede poner huevos y al menos 
139 de ellas son capaces de criar al parásito con pleno éxito. Una 
población de tordos puede estar, por tanto, corriendo más de 100 
carreras de armamentos diferentes al mismo tiempo. En general, 
los tordos presentan adaptaciones al parasitismo menos sofistica
das que los cucos. Por ejemplo, carecen de huevos miméticos, así  
como de mecanismos para matar directamente a las crías del hos- 
pedador. La principal defensa con que cuentan los hospedadores 
para desembarazarse del parásito es expulsar sus huevos. Roths-
tein colocó huevos artificiales de tordo en nidos de varias especies 
hospedadoras y encontró que, sorprendentemente, los hospedado
res se agrupaban en dos extremos de acuerdo con su probabilidad 
de rechazar el huevo parásito. Unos, los «aceptores», no expulsa-
ban nunca o casi nunca el huevo mientras que otros, los «rechaza-
dores», lo expulsaban prácticamente en todos los casos (fig. 11.6). 

Figura 11.6.–Distribución de frecuencias (en número de especies) del porcentaje de nidos 
de hospedadores potenciales que rechazaron un huevo de tordo colocado experimental-
mente (de Rothstein, 1975a).
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Las diferencias entre ambos grupos no podían ser explicadas por 
ninguna hipótesis lógica. Tanto los «aceptores» como los «recha-
zadores» sufrían un impacto de parasitismo natural muy similar, 
llevaban un tiempo similar de coexistencia con el parásito, ponían 
huevos muy diferentes a los de los tordos y pertenecían a grupos 
taxonómicos similares. Rothstein sugirió que los «aceptores» eran 
especies en las que simplemente no habían tenido lugar mutaciones 
apropiadas para desarrollar el comportamiento de rechazo. Cono-
ciendo los costos que implica el parasitismo para el hospedador, 
Rothstein fue capaz de calcular los coeficientes de selección para 
un gen «aceptor» y su alelo «rechazador» y encontró que, si en una 
población de «aceptores» surge por azar un mutante «rechazador», 
éste invadirá la población en un período de tiempo muy breve, en 
promedio alrededor de un siglo. La conclusión de Rothstein fue 
que era difícil encontrar especies con tasas de rechazo interme
dias porque éstas sólo se manifestaban durante un periodo breve. 
Las especies «aceptoras» eran aquellas en que la mutación no 
había tenido lugar mientras que las «rechazadoras» eran aquellas 
en las que el alelo rechazador se había fijado. Este ejemplo pone 
de manifiesto la importancia de la variación genética como un 
requisito indispensable para que un linaje dado pueda desarrollar 
adaptaciones y ayuda a comprender por qué no es mejor estrategia 
ser especialista o generalista. Puede que el tordo no sea tan eficaz 
como un cuco a la hora de engañar a un hospedador «rechazador» 
(y la mayoría de los hospedadores de cuco lo son), pero puede 
compensarlo corriendo muchas carreras simultáneas con otros 
hospedadores, algunos de los cuales carecen por completo de 
defensas frente al parásito.

b)	 �Padres contra hijos. La teoría del conflicto paterno-filial (capí-
tulo 17) predice que los hijos serán seleccionados para persuadir 
a los padres, a fin de recibir una cantidad de cuidado parental 
superior a la que éstos han sido seleccionados para darles. Parece 
lógico pensar que, durante el tiempo evolutivo, los hijos han ido 
refinando sus mecanismos de persuasión a la vez que los padres 
han ido perfeccionando sus sistemas de resistencia a dejarse con
vencer. La carrera de armamentos entre padres e hijos en una es-
pecie con reproducción sexual puede ser una de las más antiguas 
del mundo, ya que pudo comenzar antes incluso de la evolución 
de la anisogamia. Al igual que otros tipos de carreras de arma-
mentos asimétricas intraespecíficas, el conflicto paterno‑filial pa- 
rece plantear a primera vista un problema. Hemos dicho que las 
partes contendientes en una carrera de armamentos son linajes 
genéticos diferentes. Pero ¿qué ocurre en este caso? No tenemos 
dos linajes diferentes. Un gen capaz de promover una adaptación 
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que beneficie a los hijos, no sólo ha tenido que estar presente antes 
en el cuerpo de los padres: llegará el día en que la cría crezca y 
se convierta a su vez en padre y entonces tendrá que desarrollar 
justo la adaptación contraria. Un problema similar se plantea al 
analizar la carrera de armamentos entablada entre machos y hem-
bras (ver el punto siguiente). A menos que los genes promotores de 
una adaptación se encuentren ligados a los cromosomas sexuales, 
pasarán aproximadamente la mitad de su existencia en el cuerpo 
de los machos y la otra mitad en el de las hembras. Por poner un 
ejemplo, por fortuna ya desfasado, es como si los planos de los 
misiles soviéticos pasaran la mitad de su vida en el Pentágono y 
los planos de los contra-misiles americanos pasaran la mitad de 
su vida en Moscú (Dawkins y Krebs, 1979). La forma de resolver 
esta aparente paradoja es considerar que tales adaptaciones no 
son lo que se conoce como estrategias puras («Haz siempre esto») 
sino estrategias condicionales: «Haz esto si eres joven y aquello 
si eres adulto».

¿Existe algún factor capaz de otorgar ventaja a los padres o los 
hijos en la carrera? Lazarus e Inglis (1986) utilizaron un modelo 
matemático para calcular cuáles son, en teoría, las presiones selec-
tivas derivadas de perder un episodio de conflicto para los padres  
(acceder a la solicitación de la cría) y para los hijos (recibir una 
cantidad de cuidado parental igual al óptimo paterno). Encon- 
traron que, como norma, la pérdida de eficacia biológica resultan- 
te de perder el conflicto era superior para los hijos que para los 
padres, lo que implica una mayor selección para el conflicto en 
las crías. Por tanto, cabe esperar que los hijos hayan desarrollado 
mecanismos sutiles de engaño o persuasión (Trivers, 1985). Por 
desgracia, la teoría del conflicto paterno‑filial ha recibido muy 
poco apoyo empírico, por lo que esta predicción no ha sido todavía 
respaldada por observaciones concluyentes (Mock y Forbes, 1992).

c)	 �Machos contra hembras. Existen numerosas situaciones en que, 
en un encuentro determinado entre miembros de distinto sexo, el 
macho se beneficiaría de aparearse y la hembra no. El conflicto 
entre sexos (ver capítulos 15 y 16) ha resultado en una carrera de 
armamentos en la que los machos han mejorado progresivamente 
sus tácticas de persuasión y las hembras su resistencia a dejarse 
persuadir por cualquier macho. La mayor parte de los ecólogos del 
comportamiento modernos consideran que los patrones complejos 
de comportamiento que conocemos como cortejo son en gran me-
dida un duro examen en el que uno de los miembros de la pareja 
(o los dos, en el caso de especies monógamas), evalúa las capaci-
dades del otro en relación con su calidad genética o su capacidad 
para cuidar de las crías (Dawkins y Krebs, 1987). Por ejemplo, los 
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aguiluchos pálidos (Circus cyaneus) son rapaces poligínicas en las 
que los machos se exhiben mediante acrobacias aéreas, atraen a  
las hembras y les aportan alimento mientras ellas se ocupan de  
la puesta. Simmons (1988) encontró una relación entre la capaci- 
dad de los machos para aportar presas al harén y la intensidad 
de sus exhibiciones. De igual forma, Greig‑Smith (1982) comprobó 
que las hembras de tarabilla (Saxícola torquata) elegían para re-
producirse a machos que pasaban mucho tiempo cantando y los 
machos con tasas de canto más altas invertían más en alimentar 
a las crías y en defender el nido frente a predadores. En el pez de 
los arrecifes de coral Stegastes partitus, las hembras se aparean 
preferentemente con machos que realizan exhibiciones de cortejo 
a una tasa elevada. En esta especie, los machos cuidan de los 
huevos hasta su eclosión y un estudio demostró que los machos 
con altas tasas de exhibiciones consiguen llevar hasta la eclosión 
un porcentaje más alto de los huevos (Knapp y Kovach, 1991), por 
lo que las hembras pueden emplear la tasa de exhibiciones de los  
machos como un indicador fiable de su capacidad parental. Un 
experimento, consistente en intercambiar las puestas de machos 
diferentes, demostró que el mayor éxito de eclosión no era una 
característica de la puesta, sino del macho que la atendía. El me-
canismo implicado en esta relación fiable entre la tasa de exhibi-
ciones y la calidad del macho parece ser la cantidad de reservas 
energéticas. Sólo los machos en buena condición física pueden 
realizar exhibiciones a una tasa elevada, ya que éstas son ener-
géticamente costosas. Por la misma razón, los machos en buenas 
condiciones físicas pueden dedicar más tiempo a la puesta sin 
alimentarse. Esto es de suma importancia ya que los machos ham-
brientos que cuidan del nido consumen una parte de los huevos 
como alimento (Knapp y Kovach, 1991).

A primera vista, en esta carrera de armamentos, las hembras juegan 
con ventaja. La presión selectiva derivada de perder un encuen-
tro es más alta para la hembra (dejarse convencer por un macho 
inadecuado) que para el macho (perder la oportunidad de apa-
rearse) siempre que aquélla realice una inversión parental relativa 
más alta. Un encuentro fallido supone una proporción del éxito 
reproductivo total mucho más alta para una hembra que para un 
macho, ya que la primera dispone de un menor número de zigotos 
potenciales para fecundar. Pero la situación es más compleja. En 
una especie poligínica, los machos presentan una elevada varianza 
en su éxito reproductor. Ello significa que las adaptaciones que 
favorecen a los machos provienen de machos extraordinariamente 
eficaces a la hora de aparearse. Por el contrario, la mayoría de las 
hembras, tanto las que portan adaptaciones que favorecen a las 
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hembras en la carrera como las que no, se reproducen en mayor 
o menor medida. En este sentido, podemos decir que el macho es 
un «enemigo raro». Una hembra que, de forma sistemática, pierda 
todos los encuentros de su vida (lo que equivale a decir que se 
aparea con el primer macho que encuentra) puede tener algún 
éxito reproductor pero un macho que no consiga persuadir a una 
sola hembra morirá sin dejar descendientes. Los machos no son 
«raros» en el sentido en que lo son las arañas boleadoras pero su 
situación es muy similar a la de éstas cuando consideramos la 
probabilidad de dejar descendencia para un genotipo con proba-
bilidad cero de ganar un encuentro. En la carrera de armamentos 
entre machos y hembras esperamos, por tanto, encontrar algunas 
de las adaptaciones más sofisticadas que existen en el mundo 
animal ya que ambas partes implicadas poseen ventajas que les 
facilitan una tasa evolutiva alta.

11.5.    Resumen

Cuando las adaptaciones que tienen lugar en un genotipo constituyen 
una presión de selección sobre otro genotipo con el que coevoluciona de 
forma estrecha, y viceversa, se produce un proceso evolutivo inestable 
conocido como carrera de armamentos. El concepto de carrera de arma-
mentos, entendido en un sentido amplio, es de suma utilidad en Ecolo- 
gía del Comportamiento ya que sirve como marco teórico de referencia 
donde situar muchos tipos generales de interacciones donde ambas par- 
tes entran en conflicto. Los linajes involucrados en una carrera de ar
mamentos se ven sometidos a tasas evolutivas diferentes en función de 
varios factores (p. ej., presiones selectivas desiguales), lo que proporciona 
una hipótesis falseable capaz de explicar por qué ciertos organismos pa- 
recen poseer rasgos maladaptativos, favoreciendo (o permitiendo) la pro
pagación de genotipos hostiles. Ello, a su vez, puede proporcionar un 
modelo para el estudio de la evolución de las señales comunicativas en 
aquellos sistemas donde existe un conflicto evolutivo de intereses entre 
ambas partes.
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