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Estrategias de ciclo de vida
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INTRODUCCION

El estudio de las estrategias de adaptacion tiene como objetivo
investigar como las fuerzas evolutivas “disefian” ¢l ciclo de vida
de los organismos. Cada ambiente plantea diversos problemas a
los organismos, siendo “la solucién™ a los mismos una estrategia
adaptativa, s decir, un conjunto de adaptaciones en ¢l ciclo de
vida que llevan al maximo la probabilidad de que los organismos
sobrevivan y dejen descendicntes.

Lo que se desea investigar para cada ambiente s la com-
binacitn de caracteristicas de ciclo de vida que son favorecidas
por la seleccion natural, particndo de que los ambicntes dificren
enlaintensidad de la competencia, depredacion, predicibilidad,
el

Asimismo debemos responder a las causas que determinan
Ia longitud del ciclo de vida de los organismos, la edad a la
primera reproduccion, ¢l nimero de descendientes por evento
reproductivo v ¢l tamafo que deben tener €508, ¢l ndmero
de eventos reproductivos y la cantidad de cnergla que sc
invieric ¢n los mismos. Los estadios anteriores llevarian a
realizar mediciones de la seleccion natural sensu Mayo (1983),
para quicn seleccidn natural significa viabilidad y fertilidad
diferencial de los miembros de una poblacion, como resullado
de los diferentes grados de adaptacion al ambiente.

Un sindnimo de estrategias de <iclo de vida que comun-
mente se encuentra en la literatura es el término HISTORIAS
DE VIDA, que en realidad no es sino ¢l mismo enfoque tedrico-
prictico para conocer las condiciones ambientales bajo las cua-
les un of Janismo maximiza su adecuacion; ya sca €sta vista
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como tasas de fecundidad y sobrevivencia diferenciales o como
las proporciones de los genotipos presentes cn una poblacion
que pasan a la siguiente generacidn respecto a los presentes en
la generacion anterior. Si nos referimos al hecho de que un or-
ganismo presenta una cierta historia de vida debemos también
hacer menciGn que éstas lienen ciertas caracteristicas de ciclo
de vida (life history traits), que son principalmente aquellos
aspeclos numénicos y cuantitalivos que pueden presentar va-
riacion no s6lo intraespecifica, sino también inter e intra pobla-
cional. Dichas caracteristicas incluyen los atributos individuales
que ticnen su expresion sintélica en los pardmetros demografi-
€05 clasicos.

En la teoria ccoldgica s¢ maneja la adecuacién como el
producto de sobrevivencia y fecundidad, esto es, una medida
del éxito reproductivo individual o el éxilo en pasar sus genes a
futuras generaciones. En este sentido analizaremos las historias
de vida o estrategias de ciclo de vida, mostrando la teoria y las
evidencias empiricas a través de las cuales se observa que se
maximiza la adecuacidon. Ademds, las historias de vida pueden
poporcionar evidencia del proceso evolutivo.

En primer término, son importantes para el darwinismo,
ya que [a adecuacion ¢s una consecuencia de los registros de
natalidad y mortalidad, sujetos principales de evolucion en las
histonas de vida. I2n segundo, porque [as estadisticas de la 1abla
de vida han mostrado variacion casi-continua e¢n ambientes
variables. La teoria de tdcticas de las historias de wvida, se
pucde dividir en tres partes: (i) definir caracteristicas bioldgicas
importantes, (ii) representarlas en forma matemdtica para su
manipulacién formal y (jii) deducir predicciones de los modelos
matemdticos definidos por la teorfa (Stearns 1976).

Begon, Harper y Townsend ( 1986) mencionan que [as histo-
rias de wvida cstdn reflejando el genotipo, ¢l ambiente y la in-
teraccion entre ambos. Lo relevante para los aulores €s que
con las historias de vida se estd tratando con los productos
del proceso evolutivo y la forma en que éstos interactian con
€l ambicniec que los rodea. Asimismo, sefialan la imporiancia
gue tienc ¢l que ¢l estudio de historias de vida trate principal-
mente con comparaciones y no con absolutos. Finalmente men-
cionaremaos que para Begon eral, los componenies principales
de una historia de vida son: TAMANO, TASAS DE CRECI-
MIENTO ¥ DESARROLLO Y REPRODUCCION.

LA TEORIA

El primer estudio acerca de las consecuencias del fendmeno
de historias de vida derivadas de los eventos reproductivos, fue
c¢laborado por Cole en 1954. En dicho estudio se presenta la
siguiente dicotomia: reproduccion solamente una vez durante
el ciclo de vida o reproduccidn de manera repetida durante ¢l
mismo. Los organismos que se reproducen solamente una vez
durante el ciclo de vida se denominan semélparos! (la sinoni-
mia para plantas ¢s monocdrpicos y univoltinos para animales).
Aquellos organismos que pueden reproducirse varias veces se
denominan erdparos (policdrpicos para plantas y multivolti-
nos para animales). En la Figura | se muestra como scrian am-
bos tipos de estrategias.

Sin embargo, Kirkendall y Stenseth (1985) sefialan que
s¢ debe tener cuidado con las propuestas de Cole y que €5
necesario redefinir “reproducirse una vez”, ya que a veces no
¢s claro s se trata de una sola reproduccién durante el ciclo
de vida, 0 bien de un evento reproductivo por cstacidn. La
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ierminologia debe reflejar, no confundir 1a escala de tiempo
utilizada.

Retomando el trabajo de Cole, su pregunta principal era:
dBajo qué circunstancias ecoldgicas una especic semélpara
pucde volverse iterOpara?

Los individuos presentes en el tiempo t para la condicidn
semélpara scrian los siguientes:

N1 = No{Bs)
donde:

Nt = tamafio de la poblacion en la generacion L.
No = tamafio de la poblacién en la generacidn t-1.

Bs = ndmero de progenie producida por cada individuo
de la poblacidn semélpara. (promedio)

Las condiciones para una poblacidn iteropara serian las
siguientes:

Nt= No(Bi}+No

donde Nt y No presentan las mismas condiciones que para
el caso anterior.

Bi = nimero de progenie producida por cada individuo
de la poblacidn iterépara (promedio)

Podemos asumir que la poblacidn iterépara evoluciond de
la semélpara y que las 1asas de contribucién de los semélparos
(Bs) son iguales que las de los iterGparos (Bi). Lo que resulta
importante de lo anterior, €5 ¢l hecho de que la poblacidn
semélpara podria tener un crecimiento idéntico al de la
iterépara. Esto se lograria anadiendo un descendienle mas a
la tasa de contribucin promedio por individuo,
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ESTRATEGIA
SEMELPARA

Figura 1. Representacidn grifica de las extrategias de ciclo de vida propuesas por
Cole, 1954, Para la cstrategia iterd, para M = mantcaimicalo

ITEROPAROS
Nt= No(Bi+1)*

* Estamos suponiendo que las tasas de fecundidad para
semelparos ¢ ilerdparos son idénticas y solamente estamos
factorizando ¢l componente que representa a No en la ecuacion
de la poblacion semélpara.

SEMELPAROS
Ni= No(Bs)

Este modelo asume que la adecuacion se maximiza al
maximizarsc ¢l crecimiento de la poblacidn. Pero también sc
supone en este modelo que las tasas de sobrevivencia de adultos
y juveniles son del 100%. Charnov y Schaffer (1974), afiaden
dos términas al modelo de Cole (en algunos textos lo llaman la
paradoja de Cole), que son los siguicnles:

C: la probabilidad de que la progenie sobreviva hasta la edad
adulta,

P: la probabilidad de que un adulto en la poblacién iterdpara
sobreviva de una estacion reproductiva a la otra. De csta
mancra, las ccuaciones propuestas por Charnov y Schaffer
serfan:

ITEROPAROS
Ni= No(C)Bi+PNo

SEMELFAROS
Nt= No(C)ls

Solamente si C=P tendrfamos ¢l resultado previsto por
Cole. 5i P es mayor que C, en la medida en que esta diferencia
se incremente, la mejor estrategia es adoplar la modalidad
reproductiva iterdpara.

Posteriormente, Cody (1966) propone el principio de asig-
nacién de recursos (Principle of Allocation), referente al hecho
de que un organismo dispone de una cantidad finita de recursos
en forma de energfa, materia yfo tiempo, destinando una deter-
minada fraccion del total a cada una de sus distintas actividades.
La compleja interaccidn de éstas serd un factor importante en
el €xito evolulivo o adecuacion del organismo.

CIENCIAS © rovbla dediflwsiéa © 1988

Se considera que Cody es quien realiza la primera referencia
al madelo de seleccidn r y K, en su intento por explicar patrones
de variacidn geogrdfica en ¢l tamafio de la nidada en aves. Su
argumento consistia ¢n que, en ambientes estacionales, la mor-
talidad denso-independiente disminuye el tamafio promediode
la poblacidn, reduciendo la competencia entre los sobrevivien-
tes. Asi, las aves en ambientes estacionales licnen mds recursos
que asignar a eventos reproductivos, incluyendo el tamafio de
la nidada. En contrasic, cn ambicntes menos estacionales, las
poblaciones se encueniran mds cerca de la capacidad de carga
¥ € asignan mds recursos a actividades de competencia.

Posteriormente, Mac Arthur y Wilson (1967) elaboraron un
“armazdn™ para el desarrollo de una teorfa de la evolucidn
de hislorias de wida. Postularon que a bajas densidades y ¢n
habitals pioneros, en especies colonizadoras pueden evolucio-
nar ciertas caracterfsticas de la tabla de wvida; pusieron énfa-
sis en la produccién de descendencia rdpida y temprana. Por
¢l conlrario, en especies en comunidades estables con denso-
dependencia, se espera que se produzcan caracterislicas asocia-
das con una fuerte compelencia y cuidado de la descendencia,
De esta manera cs como se did origen a la teoria de Seleccidn r
y Seleccidn K.

Los estudios que sentaron las bases y que dieron origen a la
idea de la seleccidn r y K, se iniciaron con Dobzhansky (1950)
quicn propuso que la scleccidn natural opera en forma dife-
rente en los irGpicos de como lo hace en las zonas templadas.
Argumentaba que en las drcas templadas 16s factores fisicos son
los mds limitantes; éstos actdan denso- independicntemente,
seleccionando para una edad temprana en la primera repro-
duccidn y tamafos de camada mayor. Expuso que en las zonas
tropicales las interacciones son principalmente bioldgicas; éstas
llevan hacia una seleccidn en la habilidad para competir y evadir
la depredacidn.

Mac Arthur (1962) dié apoyo tebrico a eslas ideas y
dedujo que en situaciones denso-dependientes, la seleccidn
natural favoreceria genes que tuviesen una capacidad de
carga mayor (K) y sugirié que en estas condiciones K puede
remplazar al pardmetro malthusiano (r) como una medida de
la adecuacidn. Por otro lado, Lewontin ( 1965) enfatizé que en
situaciones de colonizacidn (donde las limitaciones tienden a
ser denso-independicnics) se minimizan la cdad a la primera
reproduccidn y ¢l cambio en esfuerzo reproductivo; asf como
también se debe incrementar el tamafio de la nidada. En
1967, Mac Arthur y Wilson juniaron estas ideas y acufiaron los
1érminos seleccidn r para seleccitn en ambientes que favorecen
el rdpido crecimiento de la poblacidn y seleccidon K para
seleccion en ambientes saturados que favorecen la habilidad
compelitiva y abaten la predacion.
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Mac Arthur y Wilson describieron al modelo de seleccidn r
y K como un modelo de seleccidn natural denso-dependiente.
Sefialaron que en una poblacién recientemente colonizada,
la seleccion rserd predominante durante cierto tiempo, pero
finaimente la poblacidn estard bajo scleccion K. Cuando
actda la seleccién r, los autores proponen que ¢l resultado
inmediato serfa: altas lasas de aprovechamicnto de recursos y
alto rendimiento reproductivo. Bajo seleccidn K, los genotipos
que remplazarse con una familia pequefia de niveles
trdficos inferiores, scrdn los ; bajo estas condiciones,
los recursos escascardn y las familias grandes no podrin
alimentarse. En este punto la evolucién favorece la eficiencia
de transformar ¢l alimento en descendencia. En la Figura 2,
se muestra como Sibly y Calow (1985) sugieren cdmo se
apreciarfan las especies r-seleccionadas y las K-scleccionadas,
si se comparara la densidad como variable independiente versus
la tasa de incremento individual como variable dependicnte.

Pianka (1970) elabord una tabla donde resume las carac-
teristicas que debe presentar una especie r-seleccionada y una
especie K-seleccionada; asimismo resalid el tipo de ambicnte en
el cual es méds comin encontrar a alguno de los dos tipos de es-
pecies. Esta investigacion origind que en los trabajos empiricos
sc tratara de catalogar a las especies bajo 10s supuesios de una
dicotomfa que sélo aceplaba especies r 0 especics K. Del uso
excesivo del 1érmino (y de su consecuente desacredilaciin), se
llegd a extremos tales como querer jerarquizar a todas las es-
trategias de ciclo de vida bajo la tabla que proponia Pianka; no
fue sino hasta la aparicién del trabajo de Boyce (1984) que s¢
reconsiderd la teoria de MacArthur y Wilson.

Boyce menciona en su estudio que muchos de los malen-
tendidos de r y K surgen precisamente del resumen que ela-
bora Pianka. Asimismo, menciona que la concepcion origi-
nal de MacArthur y Wilson consistfa solamente en conocer
qué estrategia resultaba més adecuada en condiciones denso-

dientes y cudl en condiciones de denso-independencia.
Begon (1985) elabora una teorfa demografica de variacion de
historias de vida (Begon critica a r y K, pero no en ¢l sentido
de la propuesta original, sino de la sugerida por Pianka). En su
proposicion Begon incorpora el costo de la reproduccion, valor
reproductivo y una clasificacidn de los tipos de habitatZ. Pos-
teriormente sus predicciones con ¢l conceptor, K y
concluye que éste es itil, pero solamente se puede decir que ¢s
un caso especial —por cierto limitado—, de una teoria més ge-
neral y mds Gtil. Asimismo menciona que no ¢s sorprendente ¢l
hecho de que un gran ndmero de estudios apoyen al conceplo
r, K; pero a su vez un gran ndmero de estudios han fallado al
apoyar ¢l concepto. No debemos olvidar que ¢n la teorfa ori-
ginal no se menciona que todos los individuos scan sujetos so-
lamente de seleccion r o K; esta discusion permanecerd cn ¢l
dnimo de los estudiosos de la evolucion de estrategias de his-
toria de vida durante largo tiempo y veremos muchos trabajos
que hagan£nfasis en criticar la teorfa original y otros tantos que
apoyen y/o descarten a Pianka.

A partir de las ideas de Mac Arthur y Cody, John L. Harper
introdujo en el dmbito de la vegetal la Teorfa de
Estrategias de Ciclo de Vida. Harper (1967) propuso que para
describir ¢l comportamiento de las plantas en base a la forma
en que distribuyen sus recursos entre diferentes actividades, era
necesario conocer lo que se denomina ¢l patrdn de asignacitn
de recursos. [Este se cstima conociendo ¢l porcentaje de energia
neta —generalmente estimada como peso seco—, representada
por diferentes partes de la planta; de mancra general, por las
rafces, el tallo, las hojas y las estructuras reproductivas, a las
diferentes ecades de las mismas, Siguicndo esta idca, Harper
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Figara 2

y Odgen (1970) definieron ¢l Esfuerzo Reproductivo como la
fraccitn del 1otal de los recursos, invertida en las estructuras
reproductivas.

A partir de las proposiciones de ﬁarp:r. siguieron una serie
de descripciones del patrdn de asignacidn de energia y del
esfuerzo reproductivo en diferentes especics y poblaciones de
plantas.

En la primera mitad de la década de los afios 70, podriamos
decir que existid un “disparo™ de los trabajos empiricos,
siguiendo los lincamientos propucsios por una parte por
MacArthur y Wilson, y en ecologia vegetal a partir de las ideas
de Harper.

Como un intento por extender los conceptos de MacArthur
y Wilson a la ccologia de poblaciones de plantas, J.P.Grime
proponc en 1977 un estudio referente a las ires estratcgias
principales en plantas y su importancia para la teofa ccoldgica
y evolutiva.

Grime menciona que existen dos factores principales que li-
mitan la biomasa de las plantas: el “stress™ y la perturbacidn.
Posteriormente ¢labora una tabla de contingencia de la intensi-
dad del “stress” (alto y bajo) contra la intensidad de la pertur-
bacidn (alta y baja); de las cuatro combinaciones posibles sur-
gen tres estrategias bdsicas.

STRESS
ALTO BAJO
Ninguna Estratcgia
ALTA csirategia ruderal
viable
PERTURBACION
Estrategia Estrategia
BAJA tolerante compelitiva
al stress
ESTRATEGIA DE COMPETENCIA

Grime define y utiliza en este trabajo la competencia como “la
tendencia de las plantas vecinas a utilizar el mismo quanio de
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luz, un i6n de un nutriente, molécula de agua o espacio™. Asi-
mismo, hace referencia —en primer lugar— a que la variacion
cn la habilidad competitiva de las plantas estd (obviamenie) de-
terminada fenotipica y genotipicamente; y segundo, que la ha-
bilidad competitiva varia de un sitio a otro, asi, un genotipo que
es fuertec competidor en un sitio, es débil en otro.

“También menciona que la competencia ha estado asociada
con la evolucion de diferentes estrategias y que la habilidad
compelitiva estd asociada con caracterfsticas y atributos genéti-
cos medibles, los cuales, al maximizar la captura de recursos,
pueden con mayor facilidad hacer uso exclusivo de ambicntes
fértiles y relativamente poco perturbados. Para Grime no existe
distincidn entre la habilidad competitiva de especies herbdocas
y lefiosas y concluye mencionando que las especics herbdceas
perennes, arbustos y drboles, parccen tener un amplio rango de
habilidades competitivas.

ESTRATEGIA TOLERANTE AL STRESS

Grime mancja ¢l término “stress”™ como las restricciones
externas que limitan la tasa de produccidn de matena seca
de la vegetacidn en su conjunto, o de una fracaidn. El efecio
mds conspicuo de un stress severo ¢s climinar o debilitar a
las especies con alta capacidad competitiva, las que podrin
eventualmente ser sustituidas (o remplazadas) por cspecies
tolerantes al stress. Algunas cvidencias de las especies sujetas
a diferentes tipos de stress, son las siguienies: i) en habitars
drtico-alpinos y en dridos, la uccidn es baja y el siress
estd impuesto por ¢l ambicnte; ii) en habitats sombreados
la restriccion la imponen las plantas y iii)en habitais con
deficicncias en nutrienies, el stress es debido a baja fertilidad yjo
acumulacién de nutricntes mincrales en la vegetacion. Como
en el caso dc las estrategias de compelencia no se puede hacer
una generalizacidn del ciclo de vida de las especies tolerantes
al stress, una caracleristica de las plantas que presentan esta
estrategia es su baja palalabilidad, ya que ticnen bajas tasas de
crecimiento y de recuperacion a la defoliacion.

ESTRATEGIA RUDERAL

Para definir esta estralegia lo primero que se menciona cs
el significado del término perturbacidn, el cual, segin Grime,
consiste en los mecanismos que limitan la biomasa de las plantas
debido a que causan su destruccidn. Las especies que cabrian
dentro de esta estrategia son las que presentan un ciclo de vida
cortoy una capacidad para colonizar habitats que favorezcan un
rdpido crecimiento, asi como 1ambién maximizar la produccion
de semillas.

IMPLICACIONES TEORICAS. SELECCIONC, Sy R

Grime sugiere que durante la evolucion de las plantas han
ocurrido tres tipos de seleccidn natural.

Seleccidn C: involucra una seleccidn de las plantas por su alla
capacidad competitiva, en base a caracteristicas que maximizan
el crecimiento vegetativo en condiciones de relativamente poca
perturbacion.

Seleccidn 8: involucra una reduccion del crecimiento vege-
tativo y del vigor reproductivo.

Seleccidm R: estd asociada a ciclos de vida cortos y a alta
produccidn de semillas. Grime menciona que las estrategias que
€1 sugiere encajan dentro del marco tedrico de los tres tipos de
seleccidn. Seleccion R (ruderales), seleccidn S ( tolerantes al
stress) y scleccion C (competitivas).

Posteriormente intenta hacer comparaciones entre selecidn
ry K versus seleccion C, S vy R. Grime menciona que si exisliera
un gradiente continuo desde r hasia K, las selecciones C, Sy R
entrarian en esc continuo (Figura 3).

De los trabajos de revision sobre las estrategias de ciclo de
vida, merecen cspecial atencidn los de Stearns (1976, 1977 y
1980). En el primero de ellos se hace una revision de las ideas
formuladas en este campo, principalmente entre 1954 y 1974,
Dicha revisidn incluye una historia de los conceptos demogrdfi-
cos hdsicos y en ella se logra dar una buena estructuracidn del
tema a partir de muchas ideas no sistematizadas antes; su tra-
hajo representa una magnifica introduccidn al campo de estu-
dio.

Figura 3.

r k

Figura 3. Diagrama que describe b frecuencia () de Lis estrategias ideales (R)
compelitivas (), y tolerantes al "stress™ (8), 4 bo Jargo del continyo ¢ - K (Grime
197T). [Una explicaciin sobre los punios de inlersecodin de las curvas R - Cy T -
S (i e ii respectivamente) puede encontrarse en el lexto original].
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Stearns ( 1976) menciona que las caracterfsticas de ciclo de
vida estdn intimamente relacionadas, por o que 1os modelos de-
berian incluir también sus interacciones, de modo que las pri-
meras pudicran ser conceptualizadas como un sistema de carac-
teristicas coadaptadas que constituyan un conjunto de ticticas
reproductivas. Este autor propone un modelo que intenla cx-
plicar la variabilidad de las caracteristicas de historia de vida.
El enfoque que presenta lo llama “bet-hedging” (aqui tradu-
ciremos ¢l [érmino como aposiar a lo seguro), ¢l cual centra
su atencion sobre la variacién en ¢l éxito reproductivo (que en
este caso es sinGnimo de la variacion en la mortalidad juvenil) y
la variacidn en la mortalidad de los adultos. A alta variabilidad
cn la sobrevivencia juvenil, el modelo predice un sindrome de
madurez tardia, iteroparidad, esfuerzo reproductivo bajo y mu-
chos eventos reproductivos. Salvo para el caso de la iteropari-
dad, en un ambienie mds estable s esperaria una combinacion
de las caracteristicas alternativas. A variabilidad alta en la so-
brevivencia de los adultos, el modelo predice desarrollo ripido
y madurez temprana, semelparidad, esfuerzo reproductivo alto
y ciclo de vida corio, lo conitrario de un ambicnte mids cstable
(Stearns 1976). No se pucde asegurar, como mantiene Sicarns
(1976), que las predicciones del modelo de “bet- hedging” va-
yan cn contra de la teoria de la seleccion ry K al considerar las
fluctuaciones en la mortalidad juvenil, ya que realmente cada
modelo estd elaborado de manera que no pucda ser comparado
con ¢l otro. *Bet-hedging” trata de predecir las consecucncias
de las luctuaciones en la mortahidad y la fecundidad, mientras
guec ry K, ¢l grado de dependencia de la densidad en la mor-
talidad; r y K ¢s determinista y cualitativo, no cuantitativa, y
considera que no existen fiuctuaciones en la tasa de fecundidad
y mortalidad. De manera contraria, con “bet-hedging” s¢ inves-
tigan los cfectos de las fluctuaciones de estas tasas, las cuales
s¢ modelan bajo la forma de un modelo estocdstico sobre los
micmbros de una pablacidn (Stearns 1976, 1977).

En su segundo trabajo Stearns (1977) inicid 1a critica a la
leoria, principalmentc a causa de sus ambigiiedades. intre éstas
s¢ cucnian ¢l ignorar la complejidad de la genéuica diploide
y la ontogénesis; ¢l ignorar las restricciones de disefio que
impiden a las poblaciones alcanzar los 6ptimos predichos por la
teoria; ¢l uso de K como una caracteristica del ciclo de vida etc.
En su tercer trabajo de revision (1980) profundiza su crilica,
.ahora poniendoe atencidn en las ideas sobre la importancia de
la especiacion dentro del proceso de la evolucion.

Stearns (1984) plantea el problema de definir que es mis
relevanie cn los estudios de evolucidn de historias de vida:
si el estudio del gene o el del organismo en su totalidad.
Para ¢él, como estudioso de la ecologia evolutiva, cs muy
importanie conocer los mecanismos que operan a nivel de todo
¢l organismo, ya que €éste es el que interaciua con ¢l ambientc.
El objetivo de la ecologia evolutiva ha sido ¢l de descubrir los
principios de todo el organismo y cémo éste ha sido disefiado
para afrontar problemas ecoldgicos particulares. El problema
radica en que unos ponen mayor €nfasis en los cambios en las
frecuencias génicas y no en el estudio del fenotipo, y viceversa.
Aungue reconoce que s6lo los modelos mendelianos explican
la mayoria de los hechos de la herencia,

Actualmenie los estudios de historia de vida se realizan con
gran diversidad de enfogues, modelos matemdticos, variacion
intracspecifica, heredabilidad, por citar algunos ejemplos. Isto
resulta un avance ya que no es solamente via pardmetros de-
mogrdficos que s¢ analizan las historias de vida. Aunque eslo
ha provocado que los estudios scan ahora muy particulares y no
se intente elaborar modelos mds generales, por lo tanto, des-
cribir cual seria un enfoque Gptimo para un estudio de hislo-
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ria de vida, depende en gran medida de si se considera el as-
pecto puramente tledrico o si se desca aportar alguna evidencia
empirica. Asimismo, si el estudio se plantea ecoldgicamente o
es de genética de poblaciones. Este lipo de preguntas se han
hecho en los congresos realizados en los Estados Unidos; en la
ciudad de Iowa en 1980 “Evolution and Genetics of Life His-
tories” y en Dallas, Texas, en 1981: “The Inter-face of Life His-
tory. Evolution, Wholc-organism, Ontogeny and Quantitative
Gienetics”.

Para concluir mencionaremos que la polémica actual sobre
este tema radica en que los enfoques utilizados para elaborar
mediciones sobre la evolucion de historias de vida pueden to-
marse desde el punto de vista ecoldgico o desde el de la genética
cuantitativa. Es preciso mencionar que debe encontrarse un
punto de unién entre ambos enfogues y no tratar de verloscomo
dos puntos de vista diferentes para entender la evolucién de las
historias de vida. Asimismo, debe entenderse que caracteristi-
cas de historia de vida son heredables y de ¢sta manera y con
la evidencia demogrifica, tratar de inferir la forma en que han
sito seleccionadas esas caracterfsticas as{ como el potencial que
presentan para responder al ambiente €n un tiempo proximo.

La pregunia que adn queda por responder va en el sentido
del enfoque a utilizar. Por un lado, 1o que nos interesa en
esle lipo de investigaciones es tratar de hacer inferencias sobre
como o cudndo se maximiza la adecuacidn y para tal efecto
(si SOMOsS muy rigurcsos yfo estrictos) debemos referirnos a
los cambios ¢n las frecuencias génicas via ¢l modelo cldsico
de un locus con dos alelos. La contraparte vendria dada por
los que consideran quc las mediciones deben ser dircclas
sobre el fenotipo, puesto que ¢s ¢l individuo como entidad
el que se desarrolla, sobrevive, reproduce ¢ interactda con el
ambiente. En mi opinidn, la decision puede ser mds flexible
y no tratar de buscar enfrentamientos donde no existen; yo
optaria por la decision de Dawkins (1982}, quicn asevera que
la medicidn de la adecuacion puede hacerse de diferentes
formas, dependiendo del enfoque de la investigacion. Asi, si
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nos interesa la respucsta proximal podemos medir las tasas
de sobrevivencia y fecundidad (Ix y mx) ¢ intentar claborar
alguna historia sobre el evolutivo; y si estamos mis
preocupados por la respuesta dltima, entonces medimos la
adecuacidn directamente como la contribucidn proporcional de
cada genotipo a la siguicnic generacion.

1. El término proviene de la mortal Semele, quicn habiendo
engendrado un hijo del dios Zeus, le pidid que sc presentara
ante ella en todo su esplendor. Al estar frente a €1, la impresion
fue tal que Semele fallecié. Zeus tomd al nonato y lo colocd en
su muslo hasta el final de la gestacion. Como Semele no did a
luz normalmente, ¢l término semélparo requicre sGlo un poco
de imaginacidn para asociar la reproduccidn con la mortalidad
posterior (Willson 1983).

2. Los tipos de habitat que propone Begon resulian de gra-
ficar la inversion somdtica acumulada (ISA), como abcisa, y al
valor reproguctivo residual —fecundidad esperada a futuro—
(VVR), como ordenada. Una explicacién méds profunda se en-
cucnira en ¢l texto original. |
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