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del continuo rapido-lento

Durante todo el afio pasado la comu-
nidad cientifica celebré doscientos afios
del nacimiento de Charles Darwin y
ciento cincuenta de su obra capital El
origen de las especies, 1o cual fue el mar-
co perfecto para revisar la teoria de la
evolucion que, a pesar de su intrincada
historia, hasta la fecha no nos permite
penetrar los mecanismos que llevan a
la formacion de especies. Los trabajos
en el campo de la genética, la biogeo-
grafia, la paleontologia, la geologia y la
ecologia han propuesto mecanismos
para explicar la teoria darwinista o para
refutarla. Sin embargo, atin nos segui-
mos preguntando: ;la seleccion natu-
ral es una fuerza suficiente para llevar
a cabo procesos de especiacion?, y ;co-
mo es que actia esta fuerza en el tiem-
po y en qué forma lo hace?

La ecologia comprende los estu-
dios comparativos, empiricos y expe-
rimentales que intentan entender el
origen de las innumerables variacio-
nes observadas en el ciclo de vida de
los seres vivos, los cuales constituyen
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lo que hoy se conoce como la teoria
de las historias de vida. Este concep-
to se refiere a la forma en que los or-
ganismos llevan a cabo su ciclo de vi-
da, es decir, que una historia de vida
esta compuesta por el tiempo que du-
ra cada una de las etapas de la vida de
los individuos de una especie (nime-
ro de estadios larvales, duracion de
la infancia, juventud y madurez, en-
tre otros), y por los elementos que de-
terminan su reproduccion, como el
numero de vastagos que producen,
su tamarfio, la existencia o no de cui-
dado parental, la edad y la talla en la
madurez, la velocidad de crecimien-
to corporal, la longevidad y otros
muchos mas.

Las historias de vida son pieza cla-
ve en los estudios concernientes a
la ecologia evolutiva, sobre lo cual, ha-
ce casi veinte aflos Daniel
Promislow y Paul Harvey
publicaron un articulo
llamado “Viviendo ra-
pido y muriendo jo-
ven: un analisis compa-
rativo de la variacion de
historias de vida entre ma-
miferos”, considerado como
el origen de la teoria del
continuo rapido-len-
to, cuyo punto central
es que la intensidad
en la mortalidad,
propuesta como el
mecanismo de se-
leccion, parece ser
el parametro que
explica gran par-
te de la variacion
que tiene lugar
en las historias
de vida, aunque
aun existe bas-
tante polémica

al respecto.
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Es sabido que existen organismos
que tienen ciclos de vida cortos y otros
cuyos ciclos de vida son largos, baste
recordar el tiempo que vive un ratén y
el que vive un ser humano. Tras anali-
zar los caracteres de historia de vida de
una gran cantidad de mamiferos, Pro-
mislow y Harvey encuentran que este
tipo de atributos esta fuertemente
relacionados con la intensidad en la
mortalidad, es decir, que los mamife-
ros con tasas altas de mortalidad
tienden a alcanzar la edad o la talla
de la madurez mas pronto, a tener
camadas muy grandes con crias pe-
quefias, tiempos de gestacion cortos y
ser poco longevos (lo que se considera
como un ciclo de vida rapido). Por otro
lado, los mamiferos con tasas de mor-
talidad bajas tienden a crecer mas len-
to, alcanzar la talla o edad de la madu-
rez en lapsos mayores (y normalmente
con mayores dimensiones), tener ca-
madas numerosas con crias grandes,
presentar tiempos de gestacion mayo-
res y ser muy longevos.

Ahorabien, seria relativamente fa-
cil pensar que el raton tiene un ciclo
de vida mas rapido que el humano sim-
plemente porque es un raton y todas
las especies de ratones viven poco, ma-

duran rapido y tienen muchas crias, y
que el humano tiene un ciclo de vida
lento, simplemente porque todos los
grandes primates (orangutanes, chim-
pancés, bonobos, gorilas y humanos)
viven bastante, maduran tarde y tie-
nen pocas crias. En otras palabras, que
en la velocidad e intensidad de los ci-
clos de vida de las especies el paren-
tesco evolutivo ha desempefiado un
papel fundamental, que es muy proba-
ble que el ancestro de todos los ratones
haya tenido un ciclo de vida rapido y
el ancestro de los grandes primates un
ciclo de vida lento, y que la mortalidad
no tendria nada que ver.

Pero Promislow y Harvey ya ha-
bian pensado en esto, y para eliminar
el efecto del ancestro comtn utilizaron
herramientas estadisticas novedosas,
llamadas métodos filogenéticos com-
parativos. Una vez hecho este ajuste,
observaron que las especies que expe-
rimentaban mayor mortalidad mostra-
ban ciclos de vida rapidos y aquellas
con menor mortalidad, ciclos de vida
lentos, independientemente del tipo
de ciclo de vida de sus parientes cer-
canos. Asi, hay especies de ratones con
baja mortalidad que pueden madurar
relativamente tarde, tener pocos hijos



y vivir una vida longeva, y primates con
alta mortalidad que pueden madurar
pronto y tener bastantes crias en su
relativamente corta vida.

La pregunta es, ;por qué observa-
mos diferencias en los caracteres de
las historias de vida? Una explicacion
simple, y que coincide con la eviden-
cia aportada hasta este momento, seria
que en ambientes con mucha morta-
lidad, los individuos que retardan sus
eventos reproductivos son mas pro-
pensos a morir sin haber dejado des-
cendencia y, por lo tanto, sus genes de-
sapareceran de la poblacion, es decir,
sila probabilidad de morir es alta, los
individuos que lleven a cabo su repro-
duccion de forma temprana en la vida
seran los que mas hijos dejen, porque
aunque mueran relativamente pron-
to ya habran pasado sus genes a la si-
guiente generacion. Se esperaria enton-
ces que la poblacion esté compuesta
primordialmente de este tipo de orga-
nismos “rapidos”, que crecen a mayor
velocidad y tienen muchos hijos pron-
to (aunque éstos sean pequeios).

En el otro extremo, donde la proba-
bilidad de morir es baja, los organismos
que retardan su reproduccion tienen

tiempo suficiente para crecer y estable-

cerse en un buen territorio, lo cual pue-
de verse reflejado en crias mas grandes
y fuertes, mejor cuidadas y con mas re-
cursos para competir con otros. En es-
te tipo de ambientes, que podriamos
llamar “seguros”, los individuos “preco-
ces” son menos exitosos ya que gastan
mucha energia en pocos eventos repro-
ductivos en los que producen muchos
hijos pero de menor calidad que otros
producidos por organismos grandes y
experimentados. Por consiguiente se
espera que los hijos de los individuos
precoces sean malos competidores y
que la poblacion cambie paulatinamen-
te hasta que la mayoria de los indivi-
duos presenten una reproduccion re-
tardada con mejores hijos.

Sin embargo, Promislow y Harvey
no se quedan con la primera respues-
ta que salta a la vista, y hacen un ana-
lisis mas fino de la correlacion entre la
mortalidad en distintos estadios de de-
sarrollo y los caracteres de las historias
de vida, del cual se deriva que la mor-
talidad de los jovenes es la fuerza que
nos permite observar el continuo rapi-
do-lento en mamiferos. Lo anterior nos
lleva a preguntarnos, ;como es que la
mortalidad en los jovenes puede gene-
rar esto? La respuesta requiere profun-
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dizar un poco y pensar como es que la
mortalidad en general puede moldear
los caracteres de las historias de vida
en los distintos estadios de desarrollo
de una especie.

Silas presiones selectivas actuaran
principalmente sobre los recién naci-
dos, entonces seria de esperar que la
seleccion natural favoreciera a los in-
dividuos que presenten mayores cui-
dados parentales (como casi todos los
mamiferos y las aves en general) o un
esfuerzo reproductor masivo (como se
observa en muchos insectos o en las
tortugas marinas), para que haya un
gran numero de individuos nuevos y
asi se mantenga la especie. Si la morta-
lidad se centra en los jovenes, entonces
uno espera que la seleccion favorezca
alos individuos que crecen rapidamen-
te para alcanzar las tallas adultas (co-
mo se observa en los bambties que cre-
cen muy rapido para poder alcanzar las
zonas donde hay luz y asi puedan reali-
zar fotosintesis), etapa en donde puede
o no haber altas tasas de mortalidad.

Sila mortalidad se centrara en los
adultos, entonces ellos contribuirian
al renuevo de la poblacion mediante su
reproduccion, por lo que podemos es-
perar un esfuerzo reproductivo alto, ya

que las probabilidades de sobrevivir a
un proximo evento reproductivo son
reducidas (lo que se observa en mu-
chas plantas y animales que solo tienen
un evento reproductivo, como algunas
especies de salmoén o las de agave) y,
por la misma razon, también se espera-
ria que los organismos se reprodujeran
siendo de menor talla.

Una vez planteados estos escena-
rios uno se pregunta ;cémo es que la
mortalidad de los individuos jovenes
es fuerza suficiente para observar to-
dos los caracteres de historia de vida
asociados a los extremos del continuo
rapido-lento? Una alta mortalidad de los
individuos jovenes se traduce enton-
ces en un crecimiento rapido que per-
mite alcanzar la talla o edad maduras
rapido, camadas grandes con crias pe-
quenas y tiempos de gestacion cortos.
En conclusion, podemos considerar
que el crecimiento rapido si es una res-
puesta a la mortalidad de los jovenes.

La evidencia

La mortalidad parece ser entonces un
agente muy importante por medio del
cual actua la seleccion natural. Des-
pués de la publicacion del articulo, di-



versos ecologos se dedicaron a tratar
de comprobar la hipédtesis del continuo
rapido-lento de Promislow y Harvey
por medio de comparaciones entre es-
pecies, siempre empleando métodos
filogenéticos comparativos para evitar
el efecto de la descendencia de ances-
tros compartidos. El resultado es sor-
prendente: plantas, aves, lagartijas y
avispas parasitoides que sufren alta
mortalidad muestran claramente ciclos
de vida “rapidos”, mientras aquellas que
experimentan baja probabilidad de mo-
rir presentan ciclos de vida “lentos”.
Ahora bien, asi como resulta intere-
sante comparar diferentes especies lo
es alin mas comparar poblaciones de la
misma especie, ya que estan compues-
tos por individuos muy relacionados,
que podrian reproducirse entre si, pe-
ro que experimentan diferentes am-
bientes en los que la probabilidad de
morir puede ser drasticamente distin-
ta. Sila mortalidad es efectivamente un
agente de seleccion natural, es posible
detectar su accion reciente si encontra-
ramos que, en lugares donde es inten-
sa, los individuos presentan ciclos de
vida mas “rapidos”, mientras que en si-
tios donde la probabilidad de morir es
baja los individuos exhiben ciclos de

vida mas “lentos” (se habla de accion
reciente ya que por tratarse de la mis-
ma especie, son individuos que com-
partieron historia evolutiva y que aho-
ra estan sujetos a distintos regimenes
de seleccion). Debido a que estamos
comparando organismos de una misma
especie no existe el mencionado efec-
to del ancestro comun: todos los indivi-
duos comparados provienen del mismo
ancestro y las diferencias entre ellos
se deben a lo que ha ocurrido en cada
una de las poblaciones que habitan.

Estas diferencias en las historias de
vida de organismos cercanamente re-
lacionados podrian llegar a convertirse,
después de muchos afios y de absoluta
falta de contacto entre las poblaciones,
en las responsables de fendmenos de
especiacion. Asi, los modelos tedricos
como el continuo rapido-lento inten-
tan entender cuales son los mecanis-
mos especificos por medio de los cua-
les ejerce su accion transformadora la
seleccion natural. De alguna u otra for-
ma, este tipo de modelos descubre a
una escala muy fina coémo funciona la
evolucion.

Un ejemplo muy interesante del
efecto reciente de la mortalidad como
una potente fuerza transformadora fue

provisto por David Reznick, investi-
gador de la Universidad de Califor-
nia, quien lleva muchos afios traba-
jando con peces guppies (Poecilia
reticulata). Al comparar poblaciones
de estos pequenos viviparos que co-
existen con otros peces que los de-
predan, con poblaciones que no su-
fren el ataque de peces depredadores,
not6 que sus historias de vida eran
muy distintas. En los primeros, los
guppies maduran antes y a tallas me-
nores, y producen muchas crias pe-
quenas, mientras en las segundas
estos peces son mas grandes, madu-
ran mas tarde, a tallas mayores, y pro-
ducen menos crias pero mas gran-
des. Evidentemente, la mortalidad
es mucho mas alta en los sitios donde
hay peces depredadores.

Mas recientemente, Jerald
Johnson, de la Universidad Brig-
ham Young, descubri6 el mis-
mo patrén en poblaciones de
otro pez viviparo al que en
Costa Rica llaman olominas
(Brachyrhaphis rhabdophora).
Cuando estos peces co-
habitan con otros pe-
ces que los depredan,
maduran mas tem-
prano, son mas pe-
quefios y producen
muchas crias de ta-
1la pequena, mien-
tras donde las olo-
minas estan libres
de peces depre-
dadores maduran
tarde, son grandes
y producen pocas
crias de mejor ca-
lidad. Otro ejemplo
también interesan-
te lo observamos en
el trabajo de Isaac Rojas
Gonzalez, ec6logo mexica-
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no que trabajo con una lagartija endé-
mica de México (Xenosaurus platyceps),
cuyas poblaciones viven en bosques
tropicales y templados. En el primer
tipo de bosque la mortalidad es muy
intensa, mientras que en el segundo la
probabilidad de morir es muy baja,
por lo que en el primero X. platyceps
madura a los tres afios de edad, crece
muy rapido y los individuos son mas
pequeiios, mientras que en el segundo
maduran un aflo mas tarde, crecen
lento y son mas grandes. Es esto lo que
se conoce como un patrén de evolu-
cion convergente: la seleccion natural
(en este caso por medio de la morta-
lidad) genera resultados similares sin
importar si se trata de una planta, un
pez, una lagartija, un ave o cualquier

otro ser vivo.
Modelos alternativos

Los ejemplos anteriores son una
solida evidencia de la existencia
de un continuo rapido-lento en las
historias de vida de los seres vivos.
Pero, ;es la mortalidad el
unico factor selectivo de

las caracteristicas de las
historias de vida? Por su-
puesto que no. No, esta
fuerza definida por Dar-

win hace ciento cincuen-

ta anos puede operar

por medio de otros me-
canismos. Por ejem-

plo, la variabilidad
ambiental es cono-

cida entre los eco-

logos y los bidlogos

evolutivos como otra

importante presion

selectiva. En ambien-

tes muy variables

parecen ser favore-

cidos organismos
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que “invierten” poco en la reproduc-
cion porque “poner todos los huevos
en una canasta” es muy riesgoso: sila
progenie crece en un momento des-
favorable se puede perder todo el es-
fuerzo reproductivo. Asi que cuando
no se sabe qué va a ocurrir en el en-
torno lo mejor es “apostar” a tener
relativamente pocos hijos, razén por la
que este modelo se denomina del me-
jor apostador (bet-hedging en inglés).

Otro modelo que intenta explicar
la variacion en las historias de vida es
el que propusieron Robert MacArthur
y Edward Wilson en su libro La teoria
de biogeografia de islas, quienes sugie-
ren que la densidad poblacional puede
también determinar la forma en que
los organismos llevan a cabo sus ciclos
de vida. Cuando hay baja densidad y
muchos recursos, se favorecen indivi-
duos con genotipos productivos, es de-
cir, organismos capaces de aprovechar
al maximo todos estos recursos en tér-
minos de produccion de hijos. Usual-
mente esto implica organismos muy
fecundos y con caracteristicas simila-
res a los de los ciclos de vida “rapidos”,
en otras palabras, los que tengan mas
progenie seran los mas exitosos. Cuan-

do hay alta densidad y pocos recur-

sos se favorece individuos con genoti-
pos eficientes, es decir individuos que
con los minimos requerimientos de ali-
mento y espacio pueden seguir produ-
ciendo hijos, lo que implica organismos
que no producen muchas crias, sino
pocas, de muy buena calidad, para en-
frentar condiciones de escasez, lo cual
se parece mas a lo que esperamos en
ciclos de vida “lentos”. Este modelo se
denomina teoria de las selecciones r y
k (estos dos ultimos parametros repre-
sentan la tasa intrinseca de crecimien-
to poblacional y la capacidad de carga
de una poblacién). Sin embargo no es
posible equiparar ambas teorias de evo-
lucion de historias de vida, ya que el
continuo rapido-lento propone una va-
riable explicativa, mientras que la teo-
ria de la seleccion r-k no lo hace, pues
dado que la denso-dependencia es una
medida de los factores ambientales que
influyen en los organismos, se define
mas bien como una medida que des-
cribe interacciones biéticas y no como
una causa explicativa en si misma. La
denso-dependencia es por tanto una
medida de varios factores causales y no
un factor causal en si mismo.

La teoria del mejor apostador y la
de la seleccion r-k representan solo dos



ejemplos de otros mecanismos alter-
nativos, ademas de la mortalidad, por
medio de los cuales actua la seleccion
natural sobre los ciclos de vida. Tam-
bién generan evolucion convergente,
es decir sus resultados parecen ser los
mismos sin importar si ocurren en una
planta, un animal o cualquier otro tipo
de organismo. Los ec6logos evolutivos
pasan gran parte de su tiempo inten-
tando explorar el efecto de estos y otros
factores selectivos. Durante algiin tiem-
po las variables fisiologicas fueron con-
sideradas como la mejor forma de ex-
plorarlas diferencias enlos caracteres
de las historias de vida, asi las tasas me-
tabolicas fueron propuestas como una
explicacion al hecho de que los orga-
nismos alcancen la talla de 1a madurez
de manera temprana.

Sin embargo, reconocer cual es la
causa y cudl la consecuencia no es ta-
rea sencilla, es decir, ;los organismos
presentan historias de vida rapidas por-
que tienen tasas metabdlicas altas? o
bien, ;los organismos presentan tasas
metabolicas altas porque las presio-
nes selectivas (tasas de mortalidad)
las han favorecido? Lo mismo ocurre
cuando analizamos la asociacion que

existe entre las tasas metabolicas y la

talla de los organismos. ;Son grandes
porque tienen tasas metabolicas bajas
o tienen tasas metabolicas bajas porque
son grandes? Pareceria entonces que
nos enfrentamos a la clasica pregun-
ta de: ;qué fue primero, el huevo o la
gallina?

Perspectivas

El estudio de los caracteres de las histo-
rias de vida relacionados con ambien-
tes selectivos distintos es un campo
donde aun hace falta mas investigacion
para llegar a obtener respuestas a pre-
guntas que estan pendientes: ;en qué
casos la mortalidad no ejerce ningin
efecto sobre la evolucion de las histo-
rias de vida?, ;cudl es la fuerza selec-
tiva mas importante: la mortalidad,
la densidad poblacional o la variabili-
dad del ambiente?, ;operan en conjun-
to estos tres factores selectivos? y otras
tantas preguntas similares.

Hace falta también muchos estu-
dios que comparen poblaciones de una
misma especie porque es muy proba-
ble que las poblaciones ocupen los am-
bientes que recientemente han sido
responsables de las diferencias entre
los individuos. Sin embargo, hace fal-
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ta también una vision unificadora, que
identifique que las teorias para expli-
car los caracteres observados no son
excluyentesy, que en algunos atribu-
tos, hacen referencia a patrones simi-
lares. Asi, unanueva vision integrado-
ra podria dar nueva luz y ayudar en el
disefio de modelos predictivos que per-
mitan entender de una mejor manera
las manifestaciones de las presiones
selectivas en las poblaciones.

Por ultimo, los esfuerzos por com-
prender qué fuerzas moldean los ci-
clos de vida de los seres vivos repre-
sentan solamente uno de los muchos
intentos por explicar lo que se planted
hace ciento cincuenta afios en El ori-
gen de las especies. Esperemos pronto
conocer mas acerca de lo que Darwin
llamo6 seleccion natural y los meca-
nismos por medio de los cuales ejer-
ce su accion transformadora. &

Hibraim Adan Pérez Mendoza

José Jaime Zuniga Vega

Facultad de Ciencias,

Universidad Nacional Auténoma de México.
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Resumen: El origen de las variaciones observadas en el ciclo de vida de los seres vivos constituye lo que hoy se conoce como la teorfa de historias de vida. La teorfa del
continuo répido-lento considera la mortalidad como el principal agente selectivo de las historias de vida.
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