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Origen

Von Neumann 
(1903-1957)

Morgenstern 
(1902-1977)

1944
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Un problema estratégico



   

Elementos de un juego

jugadoresjugadores



   

Elementos de un juego

estrategiasestrategias



   

Elementos de un juego

preferenciaspreferencias



   

Elementos de un juego

utilidadutilidad
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Ejemplo de utilidad

c

s

80%

90%

100%
● Resultados:

vivir (u = 1) / morir (u = 0)

● Estrategias:

seguro / piedras / cobras

● Utilidad:

u(s) = 1.0 / u(p) = 0.9 / u(c) = 0.8

p



   

Forma estratégica

s p c

s 0 1 1

p 0.9 0 0.9

c 0.8 0.8 0



   

Forma estratégica

s p c

s 1 0 0

p 0.1 1 0.1

c 0.2 0.2 1



   

Principio de racionalidad

El objetivo de todo jugador
es maximizar su utilidad



   

Conocimiento común



   

Juegos clásicos
dilema del prisionero
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Juegos clásicos
piedra, papel, tijeras
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Juegos clásicos
la batalla de los sexos

ópera fútbol

ópera 1 / 2 0 / 0
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Equilibrio de Nash

Nash (1928-)

tesis de máster: 1949  -  premio Nobel de Economía: 1994



   

Equilibrio de Nash

Una elección de estrategias de los jugadores es 
equilibrio de Nash si ninguno puede mejorar su 
ganancia cambiando unilateralmente de estrategia



   

Equilibrio único
dilema del prisionero
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Sin equilibrio
piedra, papel, tijeras
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Varios equilibrios
la batalla de los sexos

ópera fútbol

ópera 1 / 2 0 / 0

fútbol 0 / 0 2 / 1E
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Estrategias mixtas

● Se elige cada estrategia pura con una probabilidad.
● Cada asignación de probabilidades es una 

estrategia mixta.

p(piedra) = p(papel) = p(tijeras) = 1/3



   

Equilibrio mixto

● Asignación de probabilidades que haga indiferente la 
elección del contrario.



   

Equilibrio mixto

s p c

s 1 0 0

p 0.1 1 0.1

c 0.2 0.2 1

A

B uB s =1.0×p A s0.1× pA p0.2× pA c

uB p=0.0× pA s1.0× pA p0.2× pA c 

uB c =0.0× pA s0.1× pA p1.0× pA c 

uB s=uB p=uB c 

pA s  pA p pA c =1

pA s =0.30
pA p=0.33
pA c =0.37



   

Equilibrio mixto

s p c

s 0 1 1

p 0.9 0 0.9

c 0.8 0.8 0

A

B uA s =0.0× pBs 1.0× pB p1.0× pB c 

uA p=0.9× pB s 0.0× pB p0.9× pBc

u A c =0.8× pB s 0.8× pB p0.0× pBc

uA s =u A p=uA c 

pB spB p pB c =1

pB s =0.40
pB p=0.34
pB c =0.26



   

La evolución La evolución 
como un juegocomo un juego



   

“La lógica del conflicto animal”

Maynard Smith 
(1920-2004)

Nature, 1973

1982

Price
(1922-1975)



   

Teoría de Juegos evolutiva

TJ clásica TJ evolutiva

jugadores racionales irracionales

estrategias elegibles
heredadas 
(fenotipos)

interacción todos a la vez
muestreo aleatorio 
de una población

resultados utilidad
capacidad 

reproductiva
(fitness)



   

Halcones y palomas

halcón paloma

halcón (R-D)/2 R
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R = recurso (comida)
D = daño recibido en conflicto

D > R
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Halcones y palomas

f H x=
R−D

2
xR1−x 

f P x =
R
2

1− x

x = fracción de halcones

f H x− f P x =
R−D x

2

f H x f P x  si x
R
D

f H x f P x  si x
R
D



   

Estrategia Evolutivamente 
Estable

x
R
D x

R
D
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R
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Ecuación del replicador

d x i

d t
= x i [ f i x − f  x  ]

● Equilibrios de Nash mixtos = Puntos fijos de la 
ecuación del replicador

● Puntos fijos atractores = Estrategias Evolutivamente 
Estables



   

EjemplosEjemplos



   

Demostraciones de fuerza



   

¿Por qué hay tantos machos 
como hembras?



   

¿Por qué hay tantos machos 
como hembras?



   

¿Por qué hay tantos machos 
como hembras?

si hay más machos, ten hijas... si hay más hembras, ten hijos...

...y tendrás más nietos



   

Parásitos de parásitos

Turner & Chao, Nature 398, 441-443 (1999)
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Piedra-papel-tijeras

W =
0 −a2 b3

b1 0 −a3

−a1 b2 0 
Pi Pa Ti

Pi
Pa
Ti

∣W∣=0
a1a2 a3=b1 b2 b3

∣W∣0
a1a2 a3b1 b2 b3

∣W∣0
a1a2 a3b1 b2 b3



   

Piedra-papel-tijeras

AA BB CC

A  A  monógamo y celoso
B  B  polígamo y descuidado

C  C  oportunista

AA

BB CC

Uta stansburiana



   

Piedra-papel-tijeras

Zamudio & Sinervo, PNAS 97, 14427-14432 (2000)



   

La evolución de laLa evolución de la
cooperacióncooperación



   

Un problema fundamental



   

El problema
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El problema
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El problema
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El problema
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El problema

Aquél que está dispuesto a sacrificar su vida […] a 
menudo no deja descendientes que hereden su noble 
naturaleza.  […] Por lo tanto, es sumamente improbable 
que el número de hombres dotados de tales virtudes  […] 
aumente por obra de la selección natural, es decir, por la 
supervivencia de los más aptos.

Charles Darwin, El Origen del Hombre, 1871



   

El problema
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¿Por qué es un problema?

células de levadura en etanol“quorum sensing” hormigas

papiones cazadores-recolectores socorrismo



   

¿Por qué es tan importante?

moléculas replicadoras → poblaciones compartimentalizadas de 
moléculas

replicadores individuales → cromosomas

mundo ARN → ADN y proteínas (código genético)

procariotas → eucariotas

clones asexuales → poblaciones sexuales

organismos unicelulares → organismos pluricelulares
(diferenciación celular)

individuos → colonias sociales (castas no reproductivas)

sociedades de primates → sociedades humanas (lenguaje)

1995



   

Juego de bienes públicos
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Juego de bienes públicos
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Juego de bienes públicos
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Juego de bienes públicos

GC (k )=k
b
n
−c , k=1,… , n

GD (k )=k
b
n

, k=0,… , n−1

n=2 → dilema del prisionero



   

Juego de bienes públicos

propia ajena

GC

GD

b
n
−c k−1

b
n

0 k
b
n

b
n
−c<0 →

b
n
−c>0 →

altruismo “fuerte”

altruismo “débil”



   

Una solución: segregación

propia ajena

GC

GD

b
n
−c eC

b
n

0 e D
b
n

eC →

e D →

# medio de cooperadores en torno a un cooperador
# medio de cooperadores en torno a un defraudador



   

Una solución: segregación

propia ajena

GC

GD

b
n
−c eC

b
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0 e D
b
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eC1
b
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−ceD

b
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c n
b

−1

la cooperación prospera si



   

Caso 1: población mezclada

eC−e D
c n
b

−1

eC=e D=x n−1

b
n
>c

● Población mezclada con fracción de cooperadores x 

la cooperación prospera sii (altruismo débil)



   

Caso 2: segregación total

eC−e D
c n
b

−1

b>cla cooperación prospera sii

eC=n−1 e D=0

● Los cooperadores solo interactúan con cooperadores
● Los defraudadores solo interactúan con defraudadores



   

Caso 3: cooperadores aislados

eC−e D
c n
b

−1

la cooperación no prospera

● Cada grupo solo contiene 1 cooperador

eC=0 e D=1



   

Regla de Hamilton

r bc , r=
eC−eD1

n

● Hamilton (1964) llamó a r “parentesco”

● Segregación extrema:  r = 1 

● Cooperadores aislados:  r = 0 



   

Cambio de pregunta

¿por qué emerge la cooperación?

¿cómo se segregan los cooperadores?



   

Mecanismos de segregación

selección por
parentesco reciprocidad directa

reciprocidad indirecta

estructura de la población selección de grupos

Nowak, Science (2006) 314, 1560–1563



   

Selección por parentesco

r bc

Hamilton's rule:

parentesco hermanos: r = 1/2
primos:      r = 1/8

«¿Que si daría mi vida por un hermano? No, pero
sí por dos hermanos o por ocho primos»

John B. S. Haldane



   

Insectos sociales



   

Organismos pluricelulares

Caenorhabditis elegans



   

Reciprocidad directa

dilema del prisionero iterado: se repite el juego con probabilidad w

vengativo        →    C C C … C C D D … D ...
contrincante    →    C C C … C D X X … X ...

(n)

G( Dn)=
1−wn

1−w
(b−c)+b wn

G( D∞)=
1

1−w
(b−c)

G(D∞)−G( Dn)=wn wb−c
1−w

w bc



   

Los torneos de Axelrod

● 13 (primer torneo) y 62 (segundo torneo) estrategias, más RANDOM, 
jugaban 200 iteraciones del DP iterado

● Ganador absoluto: Tit-for-tat (TFT; “ojo por ojo”), de Rapoport:

● Empieza cooperando

● Hace lo que el oponente le hizo en la ronda anterior

● Las mejores estrategias son:

● Amables: empiezan cooperando

● Susceptibles: se vengan tras una decepción

● Compasivas: ayudan a restaurar la cooperación

● Simples: su comportamiento es fácil de entender

Axelrod (1984) The evolution of cooperation (Basic Books)



   

Los torneos de Axelrod



   

Reciprocidad indirecta

● Segregación conseguida a través de “señales”

● Problema: señales falsas

serpiente de coral oriental
(venenosa)

falsa serpiente de coral
(no venenosa)



   

Señales costosas
principio del “hándicap” (Zahavi)



   

Reputación

A B

A

A

A

A

A

A

q 

C D

C b−c −c(1−q)

D b(1−q) 0

probabilidad de conocer la
reputación del oponente

q bcb−cb1−q  ⇒



   

Aparición de códigos morales
Brandt & Sigmund (2004) J. Theor. Biol. 231, 475-486

A={C,D}

R={B,M}

S={R2  A}

M ={A×R2  R}

acciones

reputaciones

estrategias

códigos morales

∣S∣=24
=16 ∣M∣=28=256

∣S×M∣=212=4096



   

Aparición de códigos morales

reputación del que da y del que recibe
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Aparición de códigos morales

BB        BM        MB       MM

B
M

* B *
B M *

C *DC

C
D

las 8 imbatibles

acción

juicio moral



   

Estructura de la población
Nowak & May (1992) Nature 359, 826-829

● Segregación por interactuar solo con los vecinos de una red de 
contactos

● La estructura puede ser espacial o una red social

● Funciona si la dinámica agrupa los cooperadores



   

Estructura de la población

máxima ganancia

imitación incondicional



   

Estructura de la población

t = 0 t = 1 t = 4

t = 9 t = 18 t = 35

b = 1.2    c = 0.2



   

Competición entre plantas

F=k ϕ

fitness flujo de aguaeficiencia

ϕa=αϕd (α<1)

k d=κ k a (κ<1)

f a=
α

α x+1− x
f d =

κ
α x+1− x

0<α<κ<1 → tragedia de los comunes



   

Competición entre plantas



   

Competición entre plantas

tragedia de los comunes

triunfo del ahorro



   

Selección de grupos

● Primer paso hacia una jerarquía de selección a diferentes niveles

● Los individuos son quienes se reproducen

● La selección actúa sobre los grupos



   

Selección de grupos

grupos de dos individuos

1
2

b>c

b−c −c

b/2 0

1
2

b<c



   

Conclusiones
● La Teoría de Juegos formaliza las interacciones 

estratégicas
● La TJ clásica resuelve enfrentamientos entre individuos 

racionales
● La TJ evolutiva adapta la TJ a poblaciones de individuos 

con distintos fenotipos
● La evolución por selección natural se presenta como un 

juego estratégico entre especies
● La Biología está llena de ejemplos susceptibles de ser 

descritos mediante juegos
● La aparición de comportamientos cooperativos es una de 

las áreas más activas de investigación en TJ evolutiva



   

 Gracias por                              
vuestra atención                             


