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DE CONFLICTO

EVOLUCION DEL COMPORTAMIENTO
ANIMAL EN SITUACIONES

C. FERNANDEZ MONTRA VETA; J. ORTEGA
Universidad Auténoma de Madrid

Introduccion

Manning (1977) plantea dos situaciones que pueden
suponer un conflicto para un animal:

1. Aquellas en las que un individuo que esté in-
tentando lograr un objetivo se vea frustrado en su
intento. En este caso, solo estaria activada una ten-
dencia o, lo que es lo mismo, el animal sdlo estaria
motivado en un sentido.

2. Las situaciones en las que se activen a la vez
dos tendencias antagonicas, por ejemplo, a atacar y
a huir.

El conflicto entre tendencias antagonicas fue in-
vocado para explicar la evolucion de las «exhibicio-
nes» (displays) de los animales, en particular las de
cortejo y las de amenaza (Tinbergen, 1952a). En el
caso de los encuentros agonisticos entre individuos
de la misma especie, la existencia de situaciones en
las que el comportamiento de los animales suponia
una «exhibicion» que no conducia a una escalada
agresiva real y que resolvia el conflicto (threat dis-
plays o exhibiciones de amenaza), fue un hecho am-
pliamente constatado por los estudiosos del com-
portamiento animal. La complejidad de las exhibicio-
nes llamo la atencion de los etologos sugiriéndose,
en base a los comportamientos que preceden y su-
ceden a la exhibicién, que algunas dependian de un
conflicto entre tendencias a actuar de formas in-
compatibles (Hinde, 1981), originando lo que se ha
dado en llamar la <hipotesis del conflicto.

La hipotesis del conflicto se planted, pues, para
explicar como habian obtenido su forma, en el curso
de la evolucion, las actividades de exhibiciéon (Bae-
rends, 1975). Se considerd que tales actividades ha-

brian evolucionado a partir (i) de movimientos de in-
tencion, (i) de actividades de desplazamiento (Tin-
bergen, 1952b) o (iii) de actividades redirigidas (Bae-
rends, 1975), hacia los elevados niveles de ritualiza-
cion que mostraba el comportamiento agonistico en
la mayoria de las especies animales. Las exhibicio-
nes habrian evolucionado, mediante el proceso de
«ritualizacion» hacia una progresiva emancipacion
de su base motivacional, lo que produciria una «in-
tensidad tipica», que disminuyera la ambigliedad de!
mensaje transmitido y lo hiciera mas efectivo (Mo-
rris, 1957).

La hipotesis del conflicto ha recibido criticas des-
de diferentes puntos de vista. Se ha criticado la apli-
cacion del concepto de homologia, tomado de la
Anatomia Comparada, a la filogenia del comporta-
miento (Atz, 1970; Gottlieb, 1970). Se ha planteado,
asimismo, la contradiccién entre algunos hallazgos
neurofisiologicos y las predicciones que derivan de
la hipotesis a nivel causal (Browny Hunsperger,
1963). Uno de los focos de critica se ha centrado en
el modelo selectivo que se postula para explicar la
evolucion de las exhibiciones de amenaza.

Hipotesis del conflicto
versus teoria de juegos

Lorenz, en 1966, interpretaba la evolucion de ias ex-
hibiciones de amenaza como un proceso que se ge-
nera y se mantiene en cuanto beneficia por igual a
los participantes en una contienda, como miembros
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de la misma especie. En este sentido, se suponia
que las exhibiciones permitian resolver-et-conflicto
minimizando el riesgo -de lesiones reales y aumen-
tando, por tanto, la supervivencia de la especie. En

este sentido, se planteaba dque la agresion intraes- .

pecifica y la interespecifica diferian a) porque el re-
sultado de la segunda suele ser la muerte, mientras
que no es asi para la primera y b) porque en la se-
gunda no hay aumento del valor adaptativo para la
presa, mientras que la primera es cooperatwa (Bae-
rends, 1975; Barnett, 1981).

En la hipétesis del conflicto, tal como fuera plan-
teada, se asumia que, en las luchas entre conespe-
cificos, existe una tendencia a la disminucién del
riesgo de lesiones. Aunque de forma implicita (Hin-
de, 1981) se planteaba, por tanto, un modelo de se-
leccion a nivel de grupo. El animal que realice la me-
jor exhibicién vence en la disputa; puesto que. el
comportamiento agonistico se entiende como una
forma de competicion por recursos limitados (Wil-
son, 1980), esto supondria que se asegurara una
mayor disponibilidad de1os recursos escasos para
los individuos mejor dotados.

Maynard Smith, en- 1974, seiald la tendencia a in-
vocar el mecanismo de la seleccion de grupo para
explicar la evolucién de caracteristicas que afecten
a la supervivencia del individuo de forma distinta a la
de la poblacion y, en particular, para explicar la rare-
za de armas o tacticas peligrosas en los conflictos
intraespecificos. Se planted cémo podna verse favo-
recido por la ‘seleccion un comportamiento que no
beneficiaria al individuo -que lo realice.

Frente al mecanismo de seleccién de grupo, pro-
puso un modelo de seleccion a nivel individual, ba-
sado en la teoria de juegos, en el que las estrategias
de comportamiento exhibidas por los animales son
¢l resultado detl balance entre los costes y los bene-
ficios de cada contexto. El mantenimiento de una
estrategia de comportamiento a nivel poblacional re-
sultaria de su estabilidad evolutiva frente al desarro-
llo de cualquier otra estrategia alternativa, depen-
diendo su éxito-de las estrategias adoptadas por el
resto de los miembros de la poblacién. En el modelo
se explica la adopcion de un nivel ritualizado en la
mayor parte de las luchas intraeéspecificas, en cuan-
to el mantenimiento de una lucha violenta resuitara
muy costoso para el valor adaptativo de los indivi-
duos (Maynard Smith y Price, 1973).

Aunqgue ambas teonas fueron planteadas para ex-
plicar la evolucién y el mantenimiento de las exhibi-
ciones de amenaza, han sido comunmente utiliza-
das para explicar su causacion y funcién (Baerends,
1975; Hinde, 1981). Los movimientos de intencion
pueden ser reconocidos como versiones incomple-
tas de actividades manifiestas a las que el receptor
sea sensible, por 10 que en la hipétesis del conflicto
resultaba implicito que el conflicto entre tendencias
opuestas era, ademds de la presion selectiva que
determina su desarrollo filogenético, la base causal
a partir de la cual se desarrolla el comportamiento
comunicativo (Baerends, 1975).- Asi, la hipotesis su-
pone que la exhibicioén refiejaria el conflicto interno
de tendencias del emisor, permitiendo al receptor
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conocer e interpretar sus intenciones en funcién de
la gradacion de la seial de amenaza.

Se ha supuesto que el proceso tedricamente plan-
teado de la emancipacion completa de las exhibicio-
nes de su base motivacional no seria adaptativo, en
cuanto restaria flexibilidad a la adecuacion de las
poblaciones a condiciones ecolégicas cambiantes y
que, de hecho, nunca se ha demostrado de forma
convincente (Baerends, 1975). Puesto que la exhibi- -
cion realizada por un animal depende de su «estado
motivacional interno», existira variabilidad en ia in-
tensidad de la sefal emitida dependiendo del emisor
y del contexto. Sera de esperar a) que la respuesta
del receptor dependa de la fuerza de la sefal. Por
tanto, se modificara al hacerlo la intensidad o la for-
ma de ésta, pudiendo ser predecible tal transicion y
b) que e comportamiento subsiguiente del emisor
tras la emision de una sefal sea también predecible
en funcion de la forma y la intensidad de aquéila.

€l modelo derivado de la teoria de juegos supone
que las exhibiciones no pueden dar informacion al
adversario sobre las intenciones o las probabilida-
des de ganar del emisor, porque este comporta-
miento no le reportaria ningun beneficio y podrian
aparecer mutantes que utilizaran en su provecho ia
predictibilidad de las seriales. Los contendientes
realizaran, por tanto, una exhibicién con intensidad
constante independientemente de por cuéanto tiem-
po puedan persistir en la lucha. El nivel de persisten-
cia sera variable, tanto para diferentes animales
como para un mismo animal en diferentes contex-
tos. Cualquiera de los dos animales podra vencer vy,
para resolver el conflicto de una forma «racional» se
podran utilizar parametros de asimetria inicial (May-
nard Smith, 1974). Para predecir qué animal, y por
qué, va a ganar una contienda, no se podran utilizar,
exclusivamente, criterios de fuerza o vigor, sino que
pueden ser factores no correlacionados con la capa-
cidad de lucha de los animales los que determinen el
resultado de los encuentros (Hammerstein, 1981).
En esta linea, se ha llegado a postular que las sefia-
les se utilizarian con fines «manipuladores», para en-
gafar al adversario respecto a las posibilidades del
emisor de vencer en la lucha (Dawkuns y Krebs,
1978).

Desde que fueran planteadas, ha habido partida-
rios de ambas teorias. La hipdtesis causal que sub-
yace a la primera ha derivado en el analisis de transi-
ciones que suelen utilizarse en el estudio de la co-
municacion intraespecifica (Bakeman y Gottman,
1986). Algunos hallazgos experimentales parecen
corroborar las predicciones de la ¢hipotesis del con-
flicto» (Moynihan, 1955; Stokes, 1962). Hinde, en
1956, asociaba algunas diferencias en la forma de
las exhibiciones de varias especies de pinzones con
diferencias en su nivel de agresividad hacia los co-
nespecificos. Van Hoof, en 1962, usé la -hipotesis
del conflicto para explicar las formas de expresion
facial en primates; Blurton-Jones, en 1968, indujo
experimentalmente tres grupos de respuestas mani-
pulando las tendencias agonisticas subyacentes:
cuando se presentaban simultaneamente estimulos
que evocaran las tendencias a escapar y a atacar,



se incrementaba la frecuencia de los displays de
amenaza estudiados. bt s

Por otra parte, algunos autores han confirmado
experimentalmente las predicciones del segundo
modelo. Simpson, en 1968 (en Maynard Smith,
1974), en_trabajos sobre Betta splendens, parece
corroborar las predicciones del modelo de Maynard
Smith, puesto que encuentra que no hay diferencia
significativa entre los patrones de comportamiento
del ganador y el perdedor finales en una contienda.
Wilson, en 1980, cita varios ejemplos para mostrar
que los casos de canibalismo y lesiones graves en la
lucha entre miembros de la misma especie no son
tan escasos como se habia pretendido anteriormen-
te. Riechert, en 1982, en la arafia Agelenopsis aper-
ta, apunta que la intensidad de las exhibiciones no
permite predecir el resultado de las interacciones, y
que la estrategia de comportamiento de los indivi-
duos puede variar de una poblacion a otra en fun-
cion de parametros ecoldgicos (Riechert, 1986).
Plantea que, si dos poblaciones existen bajo niveles
de competicion marcadamente distintos, es razona-
ble esperar encontrar diferencias en el comporta-
miento de lucha que muestren los individuos de am-
bas localizaciones, en contraste con el punto de vis-
ta clasico que consideraba que los conflictos anima-
les eran altamente ritualizados y constantes dentro
de una especie. El comportamiento de una especie
puede cambiar de un medio local a otro, dependien-
do la estrategia adoptada por los individuos de una
poblacién de en qué condiciones deban sobrevivir.
Ademas, en Agelenopsis aperta, las luchas no estan
muy ritualizadas, y la secuencia de actos varia mu-
cho de una contienda a otra (Riechert, 1986).

Recientemente se ha establecido una polémica
entre los defensores de ambas corrientes (Daw-
kins y Krebs, 1978; Caryl, 1979, 1982; Hinde, 1981;
Krebs y Dawkins, 1984). En ella, se ha tendido un
puente de conexion por parte de los defensores del
valor explicativo de la hipotesis del conflicto. Este
consistiria- en admitir que no puede haber transmi-
sion fidedigna de informacién en las exhibiciones de
amenaza, sino sélo de las:probabilidades de actuar
en algun sentido. Por tanto, la intensidad de la exhi-
bicién no puede permitir predecir, de forma exacta,
cual va a ser el comportamiento subsiguiente del
emisor, sino que éste depende en gran medida del
comportamiento del receptor, atendiendo al concep-
to mismo de «interaccion» (Hinde, 1981).

Por otro lado, se recuerda que la hipotesis se pos-
tulé para explicar la filogenia de las exhibiciones y,
aunque se ha extendido para explicar su causacion,
tales intentos tienen menos probabilidades de resul-
tar gratificantes cuanto mayor sea la emancipacion
de las exhibiciones de su base motivacional (Bae-
rends, 1975). En este mismo sentido, se apunta el
hecho de que Morris, en 1957, enfatizara el concep-
to del desarrollo de una «intensidad tipica».

Se rechaza, asimismo, la interpretacion que se ha
dado de los puntos de vista clasicos como defenso-
res de un modelo evolutivo basado en el beneficio
mutuo (Hinde, 1981), en cuanto en la hipdtesis del
conflicto se admite que debe haber dos series com-

plementarias de cambios responsables de la evolu-
cion de las exhibiciones, las referidas a patrones

‘motores y mecanismos desencadenadores de los

actores, y las que implican patrones de respuesta y
reactividad de los reactores (Blest, 1961). Se admite
una cierta compatibilidad entre la idea de que las se-
nales «manipulan» el comportamiento del receptor y
el concepto clasico de que la ritualizacion ocurre por
seleccion de las variables mas efectivas para influir
sobre el comportamiento del reactor en una forma
ventajosa para el actor.

Ha habido, en esta linea de aproximacion, algunos
intentos de proponer una sintesis de ambos plantea-
mientos. Asi Andersson (1980) aboga, para explicar
la diversidad de las exhibiciones de amenaza dentro
de una especie, por una conjuncion parcial de los
supuestos de ambas teorias. El autor plantea que
no parece haber, basicamente, desacuerdo en que
las exhibiciones de amenaza hayan derivado funda-
mentalmente a partir de movimientos de intencion.
Puesto que estos movimientos comparten elemen-
tos motores del ataque, podrian ser inicialmente
buenos predictores del comportamiento subsiguien-
te del emisor, aunque posteriormente, conforme
fueran utilizados como «faroles», serian desplaza-
dos por otras exhibiciones.

Conclusiones

La hipotesis del conflicto se postulo para explicar la
filogenia de las exhibiciones. Aunque, de forma im-
plicita, se hagan suposiciones sobre su causacion,
en muchos casos se ha utilizado de forma precipita-
da (Baerends, 1975), haciendo lecturas o extrayen-
do conclusiones, cuando menos, poco evidentes.

La explicacion que proponen la hipétesis del con-
flicto y la teoria de juegos se consideran compati-
bles (Hinde, 1981). Esta relativamente admitido que
el origen de las exhibiciones se pueda encontrar en
los movimientos de intencién o en actividades de
desplazamiento (Krebs y Dawkins, 1984), aunque
también podria estar en otro tipo de actividades (An-
drew, 1972), y que se han modificado por un proce-
so de ritualizacién. El punto de desacuerdo radica
en los postulados selectivos, en cuanto los partida-
rios de la teoria de juegos plantean cdmo podria ver-
se favorecida por seleccion una estrategia de com-
portamiento que informara al adversario de las in-
tenciones inmediatas del emisor, en perjuicio de él
mismo (Maynard Smith, 1974).

Es en este aspecto donde existen diferencias im-
portantes en los planteamientos de ambas teorias.
Asi, mientras la hipétesis clasica defiende que las
exhibiciones han evolucionado hacia un intensidad
tipica para disminuir la ambigiliedad y hacerlas mas
facilmente reconocibles (Morris, 1957; Hinde, 1981),
los defensores de la teoria de juegos postulan que
esta evolucion se ha producido para disimular las
probabilidades precisas de comportamiento del
emisor.

Por otro lado, las predicciones a nivel causal son
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incompatibles. Asi, dentro de la corriente clasica,
como apuntamos antes, se considera que el proce-
S0 de emancipacién no habria llegado a producirse
de forma completa en ningun caso, por lo que las
exhibiciones no habrian perdido del todo la depen-
dencia de su base motivacional {(Baerends, 1975).

Quiza las incompatibilidades se redujeran - si,
como senala Paton (1986), no se considerara que
existe una diversidad tan amplia de exhibiciones en
una determinada especie. Segun.este autor, habria
que restringir los criterios que. permiten considerar
como diferentes a dos sefales. Bajo esta perspecti-
va se puede considerar que las dos teorias no son
incompatibles.
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