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RESUMEN

Un modelo integrado de esfuerzo reproductivo e inversion por semilla (tamafio de semilla), considerando dependencia mutua
y €l costo en supervivenciade lareproduccién, indica que factores de mortalidad inevitables g ercen efectos indirectos sobre el
tamafio optimo de lasemilla. De acuerdo aesto, las correlaciones empiricas positivas entre el tamafio y lacantidad de semillas
entre poblaciones de una misma especie podrian ser €l resultado de cambios directos en el esfuerzo reproductivo e indirectos
en el tamafio delasemilla, ambos provocados exclusivamente por diferenciasinterpoblacional es en lamagnitud de estas fuentes
de mortalidad. Diferencias entre poblaciones en cuanto a la cantidad de recursos disponibles a los progenitores no son
requeridas. El mecanismo depende de la manifestacién del mencionado costo en supervivencia de la reproduccion, fenémeno
muy probable en plantas.
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ABSTRACT

Anintegrated life history model of reproductive effort and per seed investment (seed size), assuming mutual dependence and
the survival costs of reproduction, shows that unavoidable mortality factors have indirect effects on the optimal seed size.
According to this, the empirical positive seed number- seed size correlations among plants populations could be the result of
direct changes in reproductive effort and indirect changes in seed size, both provoked ones exclusively for interpopulations
differencesin theintensity of unavoidable mortality sources. Interpopul ations differencesin the quantity of availableresources
to the progenitors are not necessary. The mechanism depend on the existence of survival cost of reproduction, a very
probable fact in plants.

Keywords: seed size, reproductive effort, reproductive cost, life history.

INTRODUCCION

El tamafio delasemillaesun importante rasgo
de lahistoria de vida de una planta, del cua puede
depender en parte su éxito en la fase de plantula
Evidencias empiricas revelan un importante grado
de variacion intraespecifica en @ vaor promedio

de este rasgo, cuando se comparan poblaciones
entre si; este cambio en el tamafio suele estar
asociado positivamente con cambios en e nimero
de semillas (Venable 1992). Se pueden eaborar
varias hipétesis que expliquen este patron a partir
de los modelos de historia de vida que andizan €
reparto optimo de la inversiéon reproductiva entre
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lacantidad y € tamafio de los descendientes. Asi,
segun € primer modelo de este tipo, desarrollado
por Smithy Fretweed (1975), e tamafio adaptativo
de la semilla estaria directa y exclusivamente
afectado por los pardmetros que determinan la
forma de lafuncion que relacionala supervivencia
de la semilla con su tamafo, siendo insensible a
incrementos en lamagnitud de lainverson absoluta
en reproduccion. De acuerdo a este modelo,
diferencias en e tamafio promedio de las semillas
entre poblaciones reflgjarian diferencias en el
patron de supervivencia dependiente del tamafio
que experimentan las semillas en cada poblacion,
producto de cambios en la intensidad o tipo de
fuente de mortalidad que incide sobre ellas.
El cambio correlativo positivo en la cantidad
total de semillas producidas por planta podria
atribuirse a diferencias en la magnitud de
lainversion reproductiva del adulto en cada caso.
Sin embargo, versiones posteriores de este
modelo basico sefidlan que € tamafio puede ser
sensble a nivel de inverson reproductiva de la
plantaadulta s seconsideraquee costo energético
por semilla y/o su supervivencia dependen de la
cantidad total a producir, condiciones éstas
biol6gicamente plausibles (Parker y Begon
1986, Venable 1992, Sakai y Sakai 1995). De
acuerdo a esto, la variacion interpoblaciona  tanto
ddl tamafio promedio como de la cantidad tota de
semillas podrian atribuirse exclusivamente a
diferencias en la inversion absoluta en
reproduccién. Cabe preguntarse entonces por las
causas que generan tales variaciones en la
inversion, de forma de completar las hipétesis
descritas acerca del patron cantidad-tamafio de
semillas.

La magnitud de la inversion reproductiva
de una planta adulta depende en principio de
dos variables: la cantidad total de energia que
dispone para el desarrollo de sus actividades
vitales y la fraccion de este total la cua asigna
a la reproduccion (esfuerzo reproductivo).
El estudio de esta Ultima posibilidad de cambio
requiere un modelo que incorpore el esfuerzo
reproductivo como una segundavariable evolutiva,
adicional a la inversion en el tamafio de la
semilla, y explore los factores que determinan
su evolucion conjunta. Dicho modelo integrado
debe considerar que bajo condiciones de limitacion
en la energia disponible a la planta, cualquier
incremento en esfuerzo reproductivo ocurrira a
expensasdelainversién en otrasactividadesvita es,
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pudiendo afectarse asi |a supervivenciadel adulto.
Lo referido es una interpretacion fisiologica del
denominado costo en supervivencia de la
reproduccion (Bell 1980). Un modelo integrado de
este tipo de desarrollara a continuacion, y se
expondran parte de sus implicaciones en la
explicacion del patrén cantidad-tamafio de semillas
descrito.

EL MODELO

Consideremos una poblacion de plantas
adultas las cuales se reproducen en forma
sincronizada, en episodios discretos igualmente
espaciados en € tiempo. En cada episodio todo
adulto dispone de una cantidad fija de energia E,
de lacual dedicaunafraccion e alareproduccién
(esfuerzo reproductivo), y lafraccion restante s a
su propio mantenimiento (esfuerzo de
supervivencia). El adulto produce B semillas
equivalentes en cuanto a su dotacion energética o
tamafio, € cual denotaremos e. La produccion de
semillas serige seglinla restriccion presupuestaria
dadapor: Ee =B.e+ C(B). Lacantidad absoluta
de energia invertida en reproduccién, Ee, se
desglosa en dos componentes: el gasto total
asociado a la determinacion del tamafio de las
semillas, B.e, y la inversion previa en la
determinacion de lacantidad de semillas, C(B). Un
gemplo de este Ultimo componente del gasto esla
inversion en mecanismos de captura de polen, los
cudes permiten lafertilizacion delos 6vulos (Sakai
y Saka 1995). Las semillas, una vez producidas,
se desarrollan inmediatamente y alcanzan la
madurez en € episodio siguiente con probabilidad
S. El adulto, cumplida la reproduccion, sobrevive
hasta dicho episodio con probabilidad P. Ambas
fases del ciclo, semillay planta adulta, estan
sometidas a fuentes de mortalidad cuyo efecto
puede depender o no del fenotipo. Asi, la
supervivencia de la semilla se expresa como €l
producto S= s(e).f, donde s(e) representa el
componente de supervivencia dependiente del
tamaio e, en tanto que f representa la
supervivencia ante factores que afectan por igual
a las semillas independientemente de su tamario;
s(e) es una funcion que crece con el tamafio con
rendimiento decreciente (Figura 1a), mientras que
f es una constante. Un razonamiento similar
permite expresar la supervivenciadel adulto como
P=p.p(e,E) dondep(e;E) representa el
componente atribuible a fuentesde mortalidad con
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Figural. (a) Representaciondes(e), e componente de supervivencias de la semilladependiente de su tamafioe; notemosque
s crece con el tamafio e con rendimiento decreciente. g, es € tamafio minimo para sobrevivir.

(b) Representacion de p(eE), el componente de supervivencia p de la planta adulta dependiente del esfuerzo reproductivo €
notemos que p decrece con e con rendimiento creciente, reflejando el costo de supervivencia de la reproduccion.

efecto dependiente del esfuerzo de supervivencia
del adulto s, y por ende del esfuerzo reproductivo
e, mientras que p es una constante que expresa
los riesgos inevitables que afronta el adulto,
independientemente del nivel de esfuerzo que
desarrolla; paraun valor dado del parémetro E, la
funcion p(e; E) decrece con € esfuerzo con una
tasa cada vez mayor (Figura 1b). Dicha funcion
expresa asi @ comentado costo en supervivencia
de lareproduccion.

Establecidas las condiciones basicas,
consideremos que € indice de aptitud darwiniana
de un progenitor viene dado por | =B.S+P.
Dicho indice es una funcion de los rasgos
demogréficos fundamental es de la historia de vida
descrita, los cuales a su vez son funciones delas
dos variables evolutivas de interés: el esfuerzo
reproductivoy € tamafio desemilla Lacombinacion
Optimade estas variables, favorecida por seleccion
natura, serd aquella que maximiza € indice de
aptitud darwiniana sujeta a la restriccion
presupuestariadescrita. Se procederaacontinuacion
acaracterizar los optimosde ey e, agplicando los
metodos convencionales de optimizacion con
restriccion. Un excelente tratamiento de estos
métodos puede verse en Chiang (1977).

RESULTADOS

El esfuerzo reproductivo optimo ¢ , para un
valor dado de tamafio de semillae, es aquel en €
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cual se cumple laigualdad siguiente:

A A (€]
TB(e. & E) ; _ . JpE,E)
e s(e) =-p. e

De acuerdo a esta ecuacion todos los
pardmetros del modelo, incluyendo e total de
energiadisponible E, intervienen en ladeterminacion
del vaor 6ptimo de e. El esfuerzo reproductivo
esta afectado directamente por todas las fuentes
de mortalidad, independientemente de la fase del
ciclodevidasobrelacua incideny des su efecto
esindependiente o no del  fenotipo.

Por su parte, & tamafio Optimo de semilla
¢, para un dado valor de esfuerzo e, vendra
caracterizado por la siguiente igualdad:

n " (2
1 BleeE) _ 1 f9s(e)
B(e,e E) Te s(e) Te

La expreson no contiene los términos p y
p(e;E), ni tampoco € término f . Se desprende
de aqui que € tamafio Optimo de semilla no esta4
directamente afectado por fuentes de mortalidad
gue inciden sobre @ adulto, ni por factores que
afectan alasemillade manerainevitable. El término
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Figura 2. Esquema del efecto de factores de mortalidad
inevitables sobre el esfuerzo reproductivo y el tamafio dela
semilla. Se supone acoplamiento positivo entre ey e,
representado por la flecha punteada con signo positivo en
amboscasos. Los signos sobrelasflechas delgadas continuas
sefialan el efecto directo del factor sobre las variables
evolutivas; € sentido de las flechas gruesas a lado de cada
variable evolutiva sefidla su cambio neto: hacia arriba indica
crecimiento y haciaabajo indicadecrecimiento. El incremento
en mortalidad inevitable sobre e adulto (a) o sobre la semilla
(b) tiene efecto directo solo sobre el esfuerzo, favoreciéndolo
en el primer caso y disminuyéndolo en el segundo. El cambio
en el tamario, en lamismadireccion del esfuerzo, sedebeasu
acoplamiento positivo con esta variable.

aladerechadelaiguadad nos sefialaque el tamafio
adaptativo depende directamente de l0s parametros
gue caracterizan la funcion s(e) es decir, de
aquellas fuentes de mortalidad que afectan a la
semilla diferencialmente segin su tamafio. Por
otra parte, € término a la izquierda del signo de
igualdad, e cual expresa e sacrificio porcentua
en cantidad de semillas requerido paraincrementar
su tamafo, sefida en principio que & tamafio
Optimo podria depender también de los factores
determinantes de la inversion absoluta en
reproduccion: laenergiadisponible E'y € esfuerzo
reproductivo e. Esto seraasi solo s ta sacrificio
porcentua esen s mismo unafuncion del nimero
de semillas. Para ello es necesario que laderivada
de dicho término con respecto a B sea no nula.
Considerando la ecuacion de restriccion, la cual
expresa B como funcién implicita del tamafio de
semilla () y del esfuerzo reproductivo (e) para
una cantidad constante de energia (E), laderivada
referida viene dada por:

®
1 JBeeB)o_1 a4B5 f°C(B)
1BeB fe g B é&fYeg B2

Notemos que el signo de la ecuacién 3
dependera exclusivamente del signo de la
derivada segunda del costo variable C(B) previo a
lainversion en tamafio. S C(B) crece en forma
lineal con B, €l costo adiciona por semilla no
cambiara con la cantidad de semillas producidas.
En tal caso la derivada segunda, y por ende (3),
se anulan: el tamafio 6ptimo de semilla no
dependera del esfuerzo en reproduccion. Si €
costo adicional por semilla crece con € nimero
producido con rendimiento creciente, la derivada
segunday por ende (3) serén positivas. € tamafio
Optimo quedard acoplado positivamente con €l
nivel de esfuerzo reproductivo. Dicha condicion
favorece dirigir todo incremento en e esfuerzo
reproductivo a aumento tanto delacantidad como
del tamario delas semillas. Un efecto similar surge
s la supervivencia de la semilla depende no sdlo
de su tamafio sino también de la cantidad de
semillas producidas por su progenitor. Un posible
mecanismo responsable de tal condicion seria la
competencia entre plantulas hermanas (Venable
1992)

El resultado resaltante es que aquellos
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factores de mortalidad que no intervienen
directamente en la determinacion del tamafio
pueden afectarlo por via indirecta a través de su
efecto sobre el esfuerzo reproductivo, siempre
gue existan las condiciones para la dependencia
del tamafio con el esfuerzo reproductivo.
Consideremos los riesgos inevitables, expresados
en las probabilidades p y f ausentes en la
ecuacion 2 que caracteriza el tamafio 6ptimo, y
supongamos dependencia positiva entre el tamario
y e esfuerzo. A través de un modelo exclusivo
de esfuerzo reproductivo, Ledn (1988) sefida que
el aumento en intensidad de dichas fuentes de
mortalidad favorece estrategias compensatorias
en el adulto: reasignar la energia disponible
favoreciendo a componente de aptitud no afectado
por la fuente. De acuerdo a esto, un aumento
en la mortalidad inevitable que afronta @ adulto
(disminucién de p) favoreceria aumentar el
esfuerzo reproductivo, cambio que se acompafiaria
con € aumento en e tamafio de la semilla. Por
otra parte, un aumento en los riesgos inevitables
que afectan alasemilla o plantula (disminucion de
f ) favoreceriareducir lainversion en reproduccion,
junto con la dotacion asignada a cada semilla
(Figura 2).

CONCLUSIONES

L os resultados obtenidos sefialan nuevas
posibilidades acerca del mecanismo subyacente al
patrén de variacion interpoblacional del tamafio y
numero de semillas. Cambios en el tamafio
promedio de las semillas no ocurren
necesariamente por via directa a través de
diferencias en la intensidad de los riesgos de
mortalidad especificos del tamafio de la semilla
Td variacion puede surgir por viaindirectaproducto
de cambios adaptativosen € esfuerzo reproductivo,
siempre que existan condiciones que permitan €
acoplamiento entre el tamafio y € esfuerzo. De
acuerdo d andlisis,  cambio en € tamafio puede
surgir por diferenciasen laintensidad delosriesgos
experimentados por la planta adulta, es decir, sin
gue cambien las intensidades de las fuentes de
mortalidad que amenazan a la semilla o plantula.
El cambio puede ser provocado también por
diferencias en la intensidad de las fuentes de
mortalidad que afecten a la semilla de manera
inevitable, riesgos cuyo impacto no puede ser
atenuado por la dotacion en recursos que recibe
de su progenitor. La posibilidad de que esta
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hipétesis de cambio indirecto en e tamafio de las
semillas pueda explicar en parte el patron
interpoblacional descrito dependera de cuan intenso
sea € costo de supervivencia de la reproduccién
en plantas. En este sentido, dicho costo parece
manifestarse con mayor facilidad precisamente en
este tipo de organismos (Begon et al. 1996).
Estudios de campo revelan correlaciones
fenotipicas negativas entre el esfuerzo reproductivo
y la supervivencia adulta en poblaciones no
mani pul adas de varias especies de plantas (Sohn 'y
Policansky 1977, Law 1979, Pifiero et al. 1982,
Smith y Young 1982). El costo de supervivencia
parece manifestarse con mayor intensidad en
situaciones de escasez de recursos (Bell 1986),
aspecto aconsiderar en €l disefio de experimentos
delaboratorio que intenten demostrar su existencia
(Roff 1992) y, en & caso que nos atarie, observar
la manifestacion del patron tamafio-cantidad de
semillas seglin & mecanismo descrito.
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