Los vertebrados y las
historias de vida

MIRLAM BENABIB

a biologfa evolutiva s¢ ha vislo

beneficiada con los estudios

tedrions y priclicos de la cvo-

lucidn de histonas de vida. No
obstante, es [recucnie encontrar que
existe confusidn entre ¢l término “his-
torias de vida™ y las diferentes etapas
del ciclo de vida de los organismos. El
estudio de las historias de vida trata de
un drea mds compleja, central en el
conocimiento de la ecologia y la evolu.
cidn de los organismos. Su objelivo s
entender como la seleccion natural
moldea las caracterisiicas del ciclo de
vida de los organismos, que influyen
directamente ¢n su supervivencia y re-
produccidn y por lo tanio en su ade-
cuacion’. El fenotipo de una historia
de vida es un conjunio de caracteristi-
as coadaptadas (por cjemplo, la cdad
a la madurez, la fecundidad y supervi-
vencia especificas de cada edad, ¢l nd-
mero de cpisodios reproductivos du-
rante la vida de un organismo) que
han evolucionado en respuesta a cier-
las presiones de scleccin natural.

De manera hipotética, un organismo
lendrfa una adecuacion mdxima si pu-
diera reproducirse casi inmediatamente
después de nacer, produjera muchos
descendicnies grandes y tuvicra una vi-
da reproductiva muy larga. Sin embar-
B0, esle organismo “ideal™ no existe
Porque la energia disponible para cual-
qQuier organismo es finita, lo que se de-
be a la variacidn temporal y espacial de
los recursos alimenticios, las resificcio-
nes impuestas por la velocidad a la que
Pucden obtener y asimilar los nutricn-
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tes, y las restricciones en la adquisicion
y procesamiento de esos recursos im-
pucstas por ¢l ricsgo a ser depredado.
Como consccuencia, los individuos de-
ben repartir la energla entre diferentes
funciones: crécimiento, manutencidn,
almacenamiento, reparacién y repro-
duccion, todas necesarias para sobrevi-
vir y dejar descendencia. Bl aspecio in-
tercsanie de esta reparticidn de los
recursos energéticos, €5 que la forma
de utilizarlos varfa de especie a especic
y adn de poblacidn a poblacion. Es por
¢so que la diversidad de historias de -

da que podemos observar en la nalura-
leza s enorme.,

Al conjunto de caracteristicas de
historias de vida que posce una pobla-
cion de organismos se e ha llamado
“estrategia” de historia de vida. Los or-
ganismos deben oplimizar sus estrate-
gias de vida para hacer méxima su ade-
cuacion (Williams, 1966). El relo para
los bidlogos interesados en la ecologla
evolutiva ¢s delerminar cudles son los
factores sclectivos responsables de la
gran diversidad de csiratcgias de histo-
rias de vida existentes, y predecir cud-
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les son las caracteristicas que sc espe-
raria que evolucionaran en Organismos
que viven en condiciones ambientales
especificas. Para lograr esto, existen
tres suposiciones bdsicas que subyacen
la teorfa de historias de vida (Roff,
1992): a) hay alguna medida de la ade-
cuacién de un organismo que tiende a
hacerse méxima; b) hay restricciones y
“trueques™ que limitan ¢l conjunto de
posibles historias de vida; y ¢) hay suli-
ciente variacién genética para alcanzar
la combinacidn dplima de caracleres.
La idea de los trueques es central
en la teorfa sobre la evolucidn de las
historias de vida. Los trueques son las
conexiones entre caracteristicas que
restringen la evolucion simultinea de
dos o mds caracteres (Stearns, 1992).
La idea subyacente es que exisien be-
neficios obtenidos de un proceso o ca-
racteristica que tiencn un costo refleja-
do en otro proceso. Por ejemplo, una
hembra que se¢ reproduce siendo joven,
tiene una adecuacidn mayor que otra
hembra que se reproduce tardlamente.
Sin embargo, la primera hembra proba-
biemente crecerd menos o tendrd me-
nor supervivencia a futuro, debido a
que dirigid su energia a la reproduc-
cidén y no a las otras funciones (Fig. 1).

La teoria comenzd desarrollando
modelos que hacfan predicciones espe-
cificas sobre la evolucidn de algin
cardcter particular de las historias de
vida, como la [recuencia de la repro-
duccion (Cole, 1954; Gadgil y Bossert,
1970), la edad a la madurez (Cole,
1954; Lewontin, 1965), ¢l tamafo de la
camada (Cody, 1966; Lack, 1954; Wi-
lliams, 1966), y el tamafio de los hue-
vos (Congdon y Gibbons, 1987;
Nussbaum, 1981). Otros modelos han
tratado de predecir qué combinacién
de caracteres evolucionarfan bajo la in-
fluencia de ciertos niveles especificos
de disponibilidad de recursos (selec-
cidn r y K: v. gr. MacArthur y Wilson,
1967; Pianka, 1970; Boyce, 1984) y la
varianza en la supervivencia y fecundi-
dad especificas de cada edad (“bet-
hedging™: v. gr. Murphy, 1968,
Schaffer, 1974). A pesar de que eslos
dltimos modelos han servido para esti-
mular la investigacién sobre el tema,
en general han probado ser inade-
cuados para explicar las estrategias de
historias de vida obscrvadas en pobla-
ciones reales. Esto se debe a que ge-
neralmente existen varias hipotesis
plausibles y no mutuamente excluyen-
tes que podrian explicar la combina-
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Figura 1. El conceplo de los trueques o compromisos (“irade-olls) es ejemplificado en este
estudio con venados llevado a cabo por Clutton-Brock er ol (1982). Las tasas de monalidad

de hembras lactanles y no lactanles son bajas y no muy diferentes entre s{ duranle
los primeros diez afios de vida. Después, las lasas de mortalidad de las hembras reproductivas
aumentan antes ¥ més ripido que las de hembras no reproductivas. El beneficio (dejar des-
cendencia) obtenido por las hembras al reproducirse, ticne un costo reflcjado en su menor
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citn observada de caracteres de histo-
rias de vida (Stearns, 1976).

En el ndmero especial 4 de la Re-
vista Ciencias s& encuentira un resumen
de la teorfa desarrollada sobre las his-
torias de vida (Morales G., 1988). Por
lo tanto, el presente texto tratard de la
importante contribucitn que ¢l estudio
de los diferentes grupos de vertebrados
ha tenido en el desarrollo de estas
ideas, tanto desde el punto de vista
tedrico como en su comprobacidén em-
pirica. Ya que aquf no hay espacio pa-
ra una revisidn cxhaustiva del tema, sc
mencionardn algunos de los ejemplos
mads cldsicos y relevantes.

El mayor impacto de los estudios
con vertebrados, ha sido en el esclare-
cimiento del significado adaptativo de
las variaciones en: a) el tamafio de la
nidada o la camada; b) el tamano de
las crias; ¢) en el tamafio del cuerpo;
d) la evolucidn de ticticas reproducti-
vas como sistemas de caraclercs coa-
daptados; y ¢) la plasticidad fenotipica
0 normas de reaccion de las caracteris-
Licas de historias de vida.

El tamaiio de la nidada

El trabajo de investigacién con aves ha
sido central en el desarrollo de hipdte-
sis y modelos sobre la influencia de la
seleccion natural en la determinacion
del tamafio de la nidada. Los modelos
generados a través del trabajo con aves
han sido aplicados de manera directa a
los mamiferos ¥ han permeado en to-
dos los demds grupos de organismos.

Existen por lo menos cinco hipotesis
sobre la evolucidn del tamafo de la ni-
dada o camada (Stearns, 1976). La pri-
mera es que la capacidad fisiolégica del
organismo determina el ndimero de
crias que produzca. La segunda, aplica-
da bdsicamente a las aves, argumenta
que ponen el nimero de hucvos que
pueden cubrir para ser incubados. Aun-
que estas dos hipitesis podrian explicar
algunos casos particulares, no cuentan
con evidencias que las apoyen.

La tercera hipdlesis argumenta que
¢l tamafo de Ja nidada es ajustado uli-
lizando la informacién recibida a través
de mecanismos sociales para balancear
¢l nivel prevalente de mortalidad y pro-
ducir un tamafo Optimo de poblacion
(Wynne-Edwards, 1962). Para que este
mecanismo funcione, s¢ requicre de se-
leccidn de grupo, que como Williams



(1966) explicé convincenlemente, no
puede ser utilizado como explicacion
de un fendmeno que puede esclarecer-
s¢ por medio de la seleccion individual,

La hipitesis més aceplada desde su
formulacidn, particularmente entre los
estudiosos de las aves, fue postulada
por Lack. Este ornitlogo sostenfa que
en promedio, los padres producen el
tamafio de nidada mds productivo, defi-
nido como el tamafio de nidada que re-
sulta en ¢l mayor ndmero de crias que
sobreviven hasta la madurez. Hay un
tamafio de nidada Optimo para cada si-
tuacidn ecoldgica, determinado princi-
palmente por la cantidad de alimento
que los padres son capaces de tracr a
las crias (Lack, 1947, 1948, 1954). Es
menor ¢l nimero de crias sobrevivien-
tes de nidadas muy grandes que el ni-
mero de sobrevivienles de nidadas mais
pequefias de tamafio Gptimo. La pro-
puesta de Lack ha recibido diversas cri-
ticas, pero la idea central se ha mante-
nido. Simplemente ha sido modificada
gracias a la acumulacion de observacio-
nes en poblaciones naturales y al desa-
mollo tedrico. Algunos estudios empiri-
cos y ledricos sugieren que ¢l tamafio
dptimo de la nidada es menor al suge-
rido por Lack cuando hay trueques en-
tre ¢l tamafo de la nidada y la supervi-
vencia del adulto o entre el tamafio de
la nidada y la fecundidad a futuro,
cuando hay variaciones inherentes en el
tamafio de [a nidada, variacidn ambien-
tal 0 probabilidades de que todo ¢l ni-
do falle, y cuando existe ¢l Hamado
conflicto padre-hijo.

Segin Sicarns (1976), son pocos los
cambios reales que han sulrido las
ideas sobre ¢l tamano de la nidada des-
de los trabajos de Lack. Estos cambios
s¢ deben a: 1) la contabilizacitn de los
sobrevivientes incluyendo a todas las
crias producidas por un padre durante
su vida, y no sdlo a las crias de una so-
la nidada que liegan al emplumado; 2)
¢l reconocimiento de que otros faclores
ademds del alimento, tales como la de-
Predacidn o la superviviencia de los pa-
dres, pueden ser limitantes; y 3) la for-
mulacion de explicaciones alternativas
al preguntar cdmo minimizar la proba-
bilidad de no dejar ningin descendien-
Ie, en lugar de cdmo producir un nd-
mero méiximo de crias.

La dltima hipiesis, formulada por
Cody (1966), sostiene que el tamano de
Ia nidada esis determinado por un ba-

lance en la asignacién de recursos limi-
tados a la competencia, la evasion de
los depredadores y la reproduccidn. En
esencia, Cody argumenta que ¢l tama-
fo de la nidada scrd mds pequefio que
el mas productivo postulado por Lack,
debido a que la encrgla disponible no
es utilizada solamente para la repro-
duccidn, sin0 que olras funciones con-
sumen parte de esa energfa. Cody pre-
dijo que en ambicntes esiacionales,
principalmente en altas latitudes, las ni-
dadas scrdn mds grandes que en am-
bientes no estacionales como los tropi-
cos. Esto se debe a que en ambientes
estacionales, la mortalidad debida a
factores denso-independientes periadi-
camenie provocan una disminucidn de
la poblacitn, de tal forma que cada vez
que la poblacion se reduce, la compe-
tencia por los recursos disminuye, y la
cantidad de energfa que cada individuo
puede dedicar a la reproduccidn au-

menta. En ambienies no estacionales,
en los que las poblaciones se encuen-
iran constanicmenic cerca de la capac-
dad de carga del sistema, la competen-
cia ¢ mayor, y la presidn de seleccion
favorece entonces crfas méds competiti-
vas, ¥ no lamafos grandes de nidada.
Lo anterior nos lleva al desarrolio
de la idea de los trueques debido a la
asignacién de recursos limitados a la
reproduccidn. Si una hembra dispone
de una cierta cantidad de energia para
la reproduccidn, deberd producir ya sea
una cantidad grande de crias o una
cantidad menor de crias més grandes.
Tambi€n ocurre que una hembra que
s¢ reproduce pocas veces a o largo de
su vida, produce un mayor nimero de
crias en cada evento reproductivo que
una hembra que se reproduce muchas
veces. Por ejemplo, Eisenberg (1988)
concluye que en los mamiferos, los ta-
mafios pequefos de camada cstén aso-
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ciados con un mayor ndmero de even-

tos reproductivos. Lo que més conviene
para la adecuacida de una hembra ge-

cada ambiente. Asf, en un ambicnte de
gran competencia intraespecifica, serd
mejor producir crfas grandes que geoe-
ralmente son mejores competidoras,

mecdnicos relacionados con algunos hé-
bitos o estilos de vida de los organis-
mos. Varios estudios con diversos repli-
les ejemplifican esto. La masa relativa
de la nidada (MRN) es el cociente del
peso de los buevos producidos por una
hembra en un evento reproductivo y &l
peso del cuerpo de la hembra. Se ha
argumentado que la MRN estd sujeta a
presiones de seleccidn distintas de
otras caracter(sticas como ¢l tamafo
del huevo, ¢l tamafio de la nidada vy la
frecuencia de las puestas de huevos.
Las estrategias de forrajeo y de escape
a los depredadores pueden determinar
la MRN de las lagartijas (Vitt y Cong-
don, 1978; Vit y Price, 1982). La MRN
puede ser importante en la determina-
cién de la probabilidad de escapar de
un depredador debido a sus efectos en
la agilidad de las hembras. Las lagarti-
jas que utilizan la estrategia de forrajeo
al acecho (v. gr. los sceloporinos) tie-
nen una alta MRN, mientras que los de-
pmdmhrﬁm[v. gr. teiidos) lie-
nen una baja MRN (Vilt y Congdon,
1978). Un estudio de Sceloporus varia-
bilis en la regién de Los Tuxilas, en
Veracruz, demostrd que a pesar de que
csla lagartija caza a sus presas al ace-
cho, tiene una MRN més pequefia que
cualquier otro sceloporino estudiado
hasta ahora. El gran tamano de su &rea
de actividad, sus altas tasas metabdlicas
y ¢l comportamiento mds activo que ¢l
comin de las lagartijas de este género,
pueden explicar la MRN de esta especie
con relacion a ka MRN de otros scelopo-
rinos (Benabib, en prensa).

La seleccidn del hdbitat y la forma
del cuerpo de las lagartijas pucden evo-
lucionar de forma coadaptada si la se-
leccion del hdbitat reduce la mortalidad
que resulta de la depredacidn. Por
cjemplo, adaptaciones conductuales y
morfolégicas asociadas con el uso de

grictas en las rocas para escapar a los
depredadores resiringen la MRN, pero
los beneficios oblenidos al escapar de
los depredadores tienen més peso que
¢l costo de una MRN pequefia, ya que
aumenta el éito reproductivo de toda
la vida. Vitt (1981) compard ¢l tamafio
de la nidada y la morfologfa del cuerpo
y de los huevos de dos especies de la-
gartijas simpdtricas, Platynotus semilge-
nigtus ¥ Tropidurus torquatus, ambas
pertenecientes a la familia Tropiduni-
dae. P. semitaeniatus tiene el cuerpo
deprimido y pone dos huevos en cada
puesia, lo cual es atipico en este grupo
de lagartijas. Ademds, los huevos y los
folfculos preovulatorios son elongados.
T. torquaius pone de 3 a 14 (mediana
= 6) huevos por nidada y la morfologia
de sus huevos y Su cucrpod € més pare-
¢ido a la forma tipica de la mayorfa de
los iguénidos. El cuerpo deprimido de
P. semitgeniatus le permite meterse en
pequefias grietas de las rocas para huir

de sus depredadores. Los huevos elon-
gados y ¢l tamafio de la nidada peque-

fio es consecuencia de este comporta-
miento, ya que con nidadas mayores y
huevos menos elongados, las hembras
reproductivas dificiimente podrfan en-
trar en las grietas. Este estudio de-
muesira cOmo algunos aspectos espect-
ficos de la ecologfa de un organismo
pueden modificar la evolucion de las
caracterfsticas de histonia de vida.

La evolucidn del tamafio de la nida-
da también pucde tener restriccioncs
filogenélicas. Por ejemplo, todas las la-
gartijas del género Anolis, de la familia
Polychridae, tienen un tamafio de pucs-
1a de un huevo. A pesar de que la dis-
tribucidn de eslas lagartijas es muy am-
plia dentro de la region neolropical y
habitan en una amplia diversidad de
hdbitats, el tamafio de la nidada es
conslante en todas las especies. Proba-
blemente esie cardcier de historia de
vida era adaptativo en sus origenes y
no ha cambiado a pesar de las posibles
presiones de seleccin a que han esta-
do sujetas las especies-de este género
debido a la falta de variabilidad genéti-
ca para ese cardcier.

El tamaiio de las crias

El tamafo de las crias al nacer general-
menie estd relacionado con su adecua-
cidn, ya sea porque aumenta su super-
vivencia, 0 su tasa de crecimiento, csia
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Gltima debido a que una cria més gran-
de compite més eficientemente por ¢l
alimento. El tamafio grande de las crias
también implica que lleguen a la madu-
rez 8 una edad méds temprana. Como
ya se¢ menciond, debido a que los re-
cursos para la reproduccidn son limita-
dos, es comin que existan trueques en-
tre ¢l tamafio y ¢l ndmero de afas que
una hembra es capaz de producir. Asl,
el incremento en el tamano de las crfas
reduce la fecundidad. Ademds, a pesar
de las ventajas que confiere tener pro-
pigulos grandes, existen lmites fisiold-
gicos 0 mecdnicos en ¢l tamafio de los
huevos © las crfas de una hembra.

Un grupo de herpetdlogos ha reali-
zado importantes contribuciones en ¢l
esclarecimiento de las restricciones que
ticne la cvolucién del lamafo de los
huevos. Por ejemplo, Congdon y Gib-
bons (1987) analizaron el incremento
en ¢l tamano del huevo con el incre-
mento ¢n ¢l tamafio del cuerpo de tres
especies de tortugas dulceacufeolas. En
Chrysemys picta y Deirochelys reticularia,
el 1amafio de los huevos aumenta con
el tamafio de la hembra, hecho que
apoya la idea de que las hembras au-
mentan su adecuacion al hacer méxdmo
¢l tamafio de sus huevos. El Hmile en
¢l t1amafo de los huevos s el tamafio
de la aberiura pélvica de la hembra.
Sin embargo, los huevos de Pseudemys
scripla nO aumenian ¢n la misma pro-
porcidn que el tamafio de la hembra,
debido a que la abertura péivica tienc
un aumento proporcionalmente menor.
Siendo P. scripta una tortuga mds gran-
de que las otras dos estudiadas, la
abertura de la pelvis no puede aumen-
tar cn la misma proporciio, ya que s¢
comprometeria la funcionalidad de las
patas trascras, principalmente en la
construccién del nido. Por lo tanto,
exisic una funcidn que restringe el au-
mento en ¢l tamafo de la pelvis (y de
los huevos), a pesar de que serfa venta-
joso aumentar el tamafio de los huevos.

El tamafio de los propéagulos, ya
scan huevos O crias, Lambién &std co-
rrefacionado con la ocurrencia de cui-
dados paternos. Las especies que pro-
tegen a sus crias producen propagulos

mds grandes y en menor nlimero, que
las especics que no lo hacen. Shine

(1978, 1989) ha propuesto que el 1ama-
flo de los propdgulos ha evolucionado
en respuesta a las tasas relativas de su-
pervivencia duranie la ctapa de propd-



gulo y las etapas posteriones. Asl, la se-
leccidn natural deberfa favorecer el au-
mento en ¢l tamafio de los huevos
cuando los huevos s0n una ¢lapa con
poca mortalidad, o como Shine lo lla-
ma, un “puerto seguro”.

Una herramienta importante para
resolver pregunias ¢s la experimen-
tacidn. El trabajo de Sinervo ¥ Huey
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(1990) representa un imporianie avan-
ce en la demostracién del significado
adaptativo del tamafio de las crias. Si-
nervo y Huey exirajeron parie del vite-
lo de los huevos de la lagartija Scelopo-
nis occidentalis y obluvieron crfas mads
pequefias que las que nacieron de los
huevos no manipulados. Los huevos
grandes no manipulados necesitaban

perfodos de incubacién mds largos y
producian crfas mds grandes con creci-
miento mds lento que los huevos expe-
rimentales. Ademds, las crfas grandes
podian correr a mayor velocidad, carac-
teristica importante para huir de sus
depredadores. §. occidentalis habita en
la costa occidental de los Estados Uni-
dos. Las lagariijas del estado de Was-
hington tienen nidadas mayores y
huevos mis pequefios que las de Cali-
fornia. La velocidad que pueden alcan-
zar las crias de las poblaciones de 'Was-
hington ¢s menor que las de California.
Las manipulaciones experimenitales
muestran que ¢l menor desempefio en
velocidad de las lagartijas de ‘Washing-
ton puede ser explcado por sus huevos
miéds pequehos. Este trabajo ha servido
como base para comenzar imen-
tos a largo plazo sobre la influencia del
tamano de las crias sobre su supervi-
vencia y éxilo reproductivo.

El tamafio corporal

El tamafo del cuerpo afecta la morfo-
logla y la fisiologia de un animal, asi
como sus caracteristicas de historia de
vida. Cuando se toma en cuenta el ta-
mafio del cuerpo, quedan a la vista
cicrios patrones cualilativos y cuantita-
livos de las variables de historia de vida
(Lindstedt y Swain, 1988). Segin
Stearns (1983, 1984), una buena parte
de la variacion ¢n los caracteres de his-
toria de vida de los mamiferos y los
reptiles puede ser atribuido a la filoge-
nia y al tamafo del cuerpo. Si ¢l tama-
fio del cucrpo jucga un papel tan im-
portante, serfa intercsante saber si algo
dc la variacidn en las caracterfsticas de
historia de vida representa coadapta-
cidn y no simplemente una restriccion
fisiologica, y si los caracteres de histo-
rna de vida son arrastrados de manera
alométrica cuando hay scleccin sobre
¢l tamafio del cuerpo (Boyce, 1988).

Ticticas reproductivas

MacArthur y Wilson (1967) 1omaron
las ideas de Dobzhansky (1950) sobre
la selecdn en los tropicos y dieron el
nombre de “scleccion ' a la seleccion
cn ambicntcs que favorccen un rdpido
crecimicnto poblacional, v “seleccidn
K" a la seleccidn cn ambientes salura-
dos que favorecen la habilidad compe-
titiva y la evasitn de depredadores. A
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partir de estas ideas, Pianka (1970),
otro herpetdlogo, propuso que los or-
ganismos constitufan dos tipos de ticti-
cas de historia de vida, caracterizados
por la asociacién de ciertos caracteres
(Cuadro 1). Estos dos grupos eran los
Ofganismos con estrategias r y los orga-
nismos con estrategias K. Como contra-
parte, Murphy (1968) y Schaffer (1974)
generaron otra seric de predicciones
para poblaciones en las que la mortali-
dad y la fecundidad varfan. Esto es lo
que en inglés se conoce como “bet-
hedging™ y que en espafiol podria tra-
ducirse como “apostar a lo seguro®. A
pesar de que estas ideas gencraron un
sinimero de trabajos que pretendian
validar o rechazar tanto las ideas de es-
trategas r y K, y del bet-hedging, ahora
sabemos que muy pocas veces s¢ han
verificado las suposiciones que subya-
ccn a la teoria, y por lo tanto no s¢ ha
comprobado cientificamente que exis-
tan estas dos tendencias. Ademds, ge-
mrﬂmtnmbusmpn‘mmqucuhm
estudiado no se ajustan a mnw de
c5105 patrones. Sin embargo, la influen-
cia de estas ideas todavia estd presente
dentro de la teorfa de historias de vida,

Cuodro 1. Suposiciones y

Otro intento por encontrar tacticas
reproductivas como sistemas de carac-
teres coadaptados es el de Tinkle y sus
colaboradores (Tinkle 1969; Tinkle e
al. 1970). Estos autores desarroliaron
predicciones especificas sobre las ¢sira-
tegias de historia de vida de las lagarti-
jas, que podrian scr comprobadas una
vez que hubiera suficiente evidencia
empirica. Sus predicciones cran que las
lagartijas tropicales con largos perfodos
reproductivos anuales, deberfan tener
varias nidadas durante cada estacidn
reproductiva, tendrian una vida corta y
una madurez sexual temprana. En con-
traste, las caracteristicas de las lagarti-
jas de zonas templadas, de zonas eleva-
das, 0 de dreas tropicales estacionales,
serfan: una sola nidada por estacion re-
productiva, madurcz sexual tardia, ovi-
paridad o viviparidad y longevidad rela-
tivamenic mayor. Mds recieniecmente y
tomando en cuenta la mayor cantidad
de estudios disponibles, Dunham e al.
(1988) encontraron que este patrdn se
cumple en términos generales, aunque
de una manera mds compleja debido a
la influencia de factores demogrificos,

ecoldgicos y filogenéticos. Resulta evi-

predicciones de los modelos de seleccidn r y K, y bet-

hedging (Modificodo de Slwm, 1977).

Modelo Suposiciones Predicciones

seleccidn r  crecimienio poblocional exponenciol  madurez sexvol tfemprana
distribucion estable de edodes muchas crios pequehas
colonizaciones repetidas o mayor esfuerzo reproductive
Htﬂm en lo densidod vida corta
poblacional

seleccidn K ambiente estable madurez sexval tardia
poblacién cerca de lo densidod pocos crios grondes
ol equilibrio menor esfuerzo reproductivo
crecimiento logfstico de la vida larga
poblocidn
la competencia es imporiante

bet-hedging el ambiente es fluctuante
lo poblacian se encuentro cerca del
equilibrio
a) lo mortalidoad de los juveniles madurez tardio
o la tasa de notalidod fluctdan, menor esfuerzo reproductivo
la mortalidod de los adulios no pocos crias
fluctia o lo hoce en menor grodo
b) lka mortalidad de los adultos madurez lemprana
fluctio, lo toso de notalidod y lo mayor esfuerzo reproductivo
mortalidad de los juveniles no muchas crias
fluetdon o lo hocen en menor grado
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dente sin embargo, que todavia s¢ ne-
cesita una gran cantidad de estudios,
sobre todo de especics tropicales, para
llegar a conclusiones mds completas
(Benabib, 1991).

La plasticidad fenotipica o normas
de reaccién

El estudio de los mecanismos genélicos
que subyacen la evolucion de las histo-
rias de vida se encuentra ¢n su fase ini-
cial. Esto s¢ debe, entre otras razones,
a que los caracteres de historias de vi-
da estdn determinados por un gran nd-
mero de genes. Ademds, la expresion
fenotipica de cstos caractercs varia con
las condiciones ambicntales ¢n las que
s¢ desarrollan los organismos. Esta va-
riacidn se conoce como plasticidad fe-
notipica. La plasticidad fenotipica de
un organismo que produce un fenotipo
que varia en forma continua con la va-
riacidn del ambiente s¢ conoce como
norma de reaccion (Fig. 2; Stearns,
1989), Hay muy pocos caracteres de los
organismos que no varien con ¢l medio
ambiente, por 1o que la plasticidad fe-
notipica es una parte integral de la va-
riacidn de las historias de vida, Este as-
pecto ha sido tratado por Stcarns y
Koella (1986) en un modelo en ¢l que
s¢ exploran las normas de reaccidn re-
lacionadas con ¢l tamafio y la cdad a la
madurez. Por ejemplo, si por alguna
causa ambiental la tasa de crecimienio
de una hembra s¢ ve disminuida, cal-
canzard la madurez a la misma edad
que una hembra que crece ridpidamen-
ie, 0 s¢ reproducird hasta que alcance
la misma talla a la cual s¢ reproducen
las hembras de répido crecimicnto?
Aungue estos autores cjemplifican su
modelo con algunos organismos (v. gr
peces, el hombre), la carencia de datos
adecuados impide probar adecuada-
mente ¢l modelo. Esta es un drea en la
que adn hay mucho por hacer.

La comprobacién de la teoria

Un aspecio critico en ¢l cstudio de la
evolucidn de historias de vida es la
comprobacidn empirica de la teorfa.
Como s¢ menciond antes, uno de los
objetivos ¢s entender como la seleccion
natural moldea las caracteristicas de
historias de vida de los organismos.
Existen algunos estudios que han de-
mostrado que efectivamente las histo-



rias de vida pueden cambiar si cambian
las presiones de seleccidn a las que una
poblacién cstd sometida. Un buen
ejemplo es ¢l trabajo de Reznick er al
(1990) realizado con peces en los arro-
yos de la isla de Trinidad. Estos auto-
res demosiraron que la presion de se-
leccion que ejerce la depredacidn sobre
individuos de diferentes edades, puede
resultar en un cambio en la edad a la
que se¢ alcanza la madurez y en el es-
fuerzo reproductivo en una poblacidn
de guppies. La teorfa predice que la su-
pervivencia reducida de los adultos fa-
vorece la seleccion de una edad a la
madurez lemprana y un aumento en el
esfuerzo reproductivo, mientras que
una supervivencia reducida de los juve-
niles selecciona lo opuesto. Reznick y
sus colaboradores trabajaron en unos
arroyos en donde los guppies (Poecilia
reticulata) conviven con una de dos es-
pecies de peces depredadores: Crenici-
chia alta, que depreda principalmente a
los guppies grandes, sexualmente ma-
duros, y Rivulus hartii, que depreda
predominanicmente a los peces peque-
fios, sexualmente inmaduros. Como re-
sultado, los depredadores alieran la su-
pervivencia especifica de cada edad de
guppies. Los guppies que habitan en
las localidades donde también hay Cre-
nicichfa, maduran a una edad mds tem-
prana, presentan un mayor esfuerzo re-
productivo, y tienen mds crias y mds
pequefias en cada evento reproductivo
que los guppies de las localidades don-
de sdlo coexisten con Rivedus. Ademds,
estas diferencias son heredables. Para
probar que la depredacidn fue la causa
de este patrdn de historia de vida, to-
maron guppies de una localidad donde
los depredadores (Crenicichla) atacan a
los adultos y los transfirieron a una lo-
calidad donde sélo habia depredadores
(Rivulus) que atacan a los juveniles.
Después de 11 afios, equivalentes a 30-
60 generaciones, este experimento re-
sulté en una evolucidn significativa de
la historia de vida de los guppies en la
direccion predicha por la teorfa.

Dado que los fendmenos evolutivos,
requicren del cambio en las proporcio-
nes génicas de una generacidn a oira,
€5 importante que los estudios de la
&volucidn de las historias de vida se lle-
ven a cabo por un tiempo relativamen-
te largo con relacidn a la longevidad de
los organismos estudiados. Ademds, sé-
lo los estudios de campo en ambientes

FENOTIPO

NORMA DE REACCION

AMBIENTE

Figura 2. Las normas de reaccién transforman la variacidn ambiental en variacién fenotipica.
Esta variacién fenotipica tiene bases genéticas. Las distribuciones de las variaciones ambienta-
les y fenotipicas pueden ser considerablemente diferentes. Tomado de Suzuki er al. (1986).

naturales permilen demostrar que la
evolucitn de las historias de vida como
consecuencia de la seleccidn natural es
un fendmeno real. Sin embargo, existen
relativamente pocos estudios que pue-
dan considerarse de largo plazo, ade-
més del llevado a cabo con guppies,
que ya se menciond arriba, A pesar de
eslo, existen algunos estudios notables
y dignos de mencién. Donald Tinkle y
Justin Congdon comenzaron a estudiar
las poblaciones de tres especies de tor-
tugas de agua dulce (Chrysemys picta,
Emydoidea blandingt y Chelydra serpen-
tina) hace mds de 18 afos. Estas pobla-
ciones ya habfan sido estudiadas por
Sexton y Wilbur a lo largo de varios
afos (Wilbur, 1975). En este momento,
Congdon (com. pers.) tiene datos de
supervivencia y fecundidad de hembras
que tienen una edad de méds de 50
afios. Ademds, tiene marcadas a las hi-
jas de estas tlortugas y sabe a qué edad
comenzaron a reproducirse, cudl ha si-
do su fecundidad y la supervivencia de
sus crfas. Por lo lanto, por primera vez
serd posible conocer la heredabilidad
de estos caracieres en animales lan lon-
gevos como las tortugas. Gibbons
(1990) y sus colaboradores también han
llevado a cabo estudios de ecologia e
historia de vida de las tortugas Pseu-
demys scripia Y Chrysemys picia por mds
de 20 afios, 1o cual ha permitido vis-

lumbrar los cambios en la supervivencia
y reproduccidn de estas especies a lo
largo del liempo, comoO cOnseCuencia
de las flucluaciones en las condiciones
ambientales.

Una ventaja adicional de los traba-
jos a largo plazo es que permilen cono-
cer con detalle la historia natural y la
ecologla de los organismos estudiados.
S6lo asi es posible entender cudles son
las posibles presiones de scleccion que
actdan sobre los caracteres de hislorias
de vida. Por ejemplo, es importante co-
nocer las variaciones en los niveles de
disponibilidad de recursos, en las res-
tricciones impuestas por las condiciones
ambicntales (por ejemplo en la condi-
ciones térmicas), y ¢n la intensidad de
la depredacidn durante largos periodos
de tiempo. Los estudios de lagartijas de
Dunham a lo largo de 20 afos (v. gr.
Dunham, 1981, 1982; Grant y Dunham,
1990) son un buen ejemplo, del enten-
dimiento que permilen los estudios a
largo plazo, sobre la influencia de estos
factores en la evolucidn de historias de
vida.

De entre los estudios a largo plazo,
otro bien conocido es el de Clutton-
Brock er al {1982), con venados (Cer-
vies elaphus). Estos autores colectaron
dalos durante dicz afios en una pobla-
cién en la que podian reconocer a cada
uno de los individuos. Sus resultados
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revelan las diferencias en el comporta-
miento, la reproduccidn y la ecologia
de hembras y machos. Con este conodi-
miento, examinaron las causas de la va-
riacidn en el éxito reproductivo de cada
sexo0, incluyendo los efectos de las tasas
dc crecimiento sobre la supervivencia,
el costo relativo de producir hijos o hi-
jas, y la relacion entre la edad de 10s
padres y el esfuerzo reproductivo.

Enire las aportaciones de estos estu-
dios, estd el sefalar la importancia del
conocimiento detallado de la ecologfa
de los organismos, para poder interpre-
tar el significado adaptativo de los ca-
racteres de historia de vida. La descrip-
cién de las historias de vida puede
lograrse a través de estudios demogra-
ficos y de la reproduccién. Sin embar-
g0, para entender las causas de la evo-
lucién de las historias de vida, y adn
mas, para elaborar predicciones, es ne-
cesario complementar los estudios con
el entendimiento de la ecologfa, la fi-
siologia y el comportamiento de los or-
ZANISMOS.

Los estudios comparativos han teni-
do un rdpido avance gracias al desarro-
llo de técnicas para la elaboracidn de
filogenias detalladas. Utilizando esta
herramienta, los estudios comparativos
de historias de vida, permitirdn discer-
nir entre los caracteres que son real-
mente adaptativos de los que no Io
son. Esta drea de trabajo es un campo
fértil que promele ser muy importante
para entender los mecanismos evoluti-
vOs5.
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Notas

1. Adecuacitn es una medida de la contri-
bucién de un genotipo dado a las si-
guicnies generaciones, en relacidn con
olros genotipos, o la contribucidn pro-
porcional de individuos a las fuluras ge-
neraciones. Generalmente se cuantifica
como el nimero promedio de descen-
dientes sobrevivientes de un genolipo en
comparacién con el admero promedio
de sobrevivienles de olros genolipos.

2. Traduccibn del inglés “trade-off™. Tam-
bién se utilizan “compromiso™ o “dis-
yuntiva” como sindnimos de este térmi-
no.
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